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1. INTRODUCTION 

 

La communication animale 

 Une communication est un échange d‟information(s) codée(s) sous la forme d‟un 

signal. Selon le modèle de la chaîne de transmission de l‟information (Shannon & Weaver, 

1949), le signal émis par un émetteur se propage à travers un canal de transmission, le milieu, 

et est reçu par un récepteur. Le récepteur perçoit le signal et le décode en extrayant de sa 

structure acoustique une certaine quantité d‟information, puis peut à son tour émettre une 

réponse. La réponse peut être l‟émission d‟un nouveau signal ou bien un changement de 

comportement pouvant être perçu par le premier émetteur. 

 Lors de communications chez les animaux, les échanges d‟informations sont supposés 

intentionnels et entraînent des bénéfices mutuels pour l‟émetteur et le récepteur (Simmons, 

2003), en permettant le déroulement d‟activités coordonnées entre deux ou plusieurs individus 

tels que la reproduction, la recherche de nourriture, l‟évitement des prédateurs et la défense du 

territoire (Todt & Naguib, 2000 ; Collins, 2004). Les signaux échangés peuvent être de nature 

chimique, tactile, visuelle, électrique ou acoustique impliquant l‟utilisation de modalités 

sensorielles différentes et comportant des avantages et des inconvénients pour leur 

transmission dans des conditions environnementales particulières (Wiley & Richards, 1982).  

 La communication acoustique, tout comme la communication visuelle, implique des 

signaux de transmission rapide ne nécessitant pas de contact physique entre les individus. Par 

rapport aux signaux visuels, les signaux acoustiques ont l‟avantage de franchir les obstacles et 

d‟être efficaces en milieu faiblement éclairé ou obscur (Catchpole & Slater , 2008 ; Simmons, 

2003). Ce mode de communication, que l‟on trouve uniquement chez les Arthropodes et les 

Vertébrés, est particulièrement développé chez les espèces constamment en mouvement qui se 

déplacent dans les trois dimensions de l‟espace : insectes, mammifères marins, primates et 

oiseaux (Beecher & Brenowitz, 2005 ; Brown & Farabaugh, 1997). 

 La communication acoustique repose sur un phénomène physique, l‟onde sonore. 

Cette onde est une variation de pression du milieu qui se propage dans celui-ci. Le milieu peut 

être un gaz, un liquide ou un solide. Les trois domaines d‟existence d‟un signal acoustique 

sont le temps (durée d‟émission), la fréquence (nombre de périodes de l‟onde par seconde) et 

l‟amplitude (écart entre le maximum et le minimum de pression rencontrés dans une seule 

période). Trois représentations classiques permettent l‟analyse des signaux acoustiques (figure 

1.1) :  
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1) L’oscillogramme représentant la variation d‟amplitude en fonction du temps. 

2) Le spectre représentant la variation de l‟amplitude en fonction de la fréquence. 

3) Le spectrogramme représentant le signal dans ses trois dimensions, la fréquence, 

l‟amplitude et le temps. 

 

 

 

Figure 1.1. Les 3 représentations d’un chant de troglodyte : a) Oscillogramme (amplitude vs 

temps), b) Spectre (amplitude vs fréquence), et c) Spectrogramme (fréquence et amplitude en 

fonction du temps). 

 

 

Propagation des chants dans le milieu : espace actif du signal échangé 

 Les caractéristiques physiques du milieu provoquent des modifications du signal à 

mesure que celui-ci le traverse, bien que le type et l‟étendue des modifications subies 

dépendent également des caractéristiques intrinsèques du signal (Mathevon, 1996). Par 

exemple, les signaux qui utilisent une large bande de fréquence sont plus localisables. Les 

basses fréquences étant plus résistantes que les hautes fréquences aux obstacles du milieu, les 

signaux qui utilisent des basses fréquences se propagent à plus grande distance, mais la bande 

de fréquence propagée devient plus étroite, donc moins localisable avec la distance (Wiley & 

Richards, 1982)  

 Les principales modifications subies par les signaux acoustiques au cours de leur 

propagation dans le milieu sont les suivantes (Wiley & Richards, 1982 ; Michelsen & Larsen, 

1983) : 
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 - Réduction de l’intensité. Cette réduction, liée à des interférences du milieu avec la 

diffusion sphérique du son, peut être due 1) aux gradients verticaux de température et de 

vent ; 2) à la présence de surfaces réfléchissantes comme le sol ou les strates de la végétation ; 

ou encore 3) à la dispersion du son, qui peut être réfléchi, diffracté ou réfracté par les 

hétérogénéités du milieu. 

 - Modification de la modulation d’amplitude. Cette modification peut être 1) due 

aux turbulences atmosphériques (vent) provoquant des fluctuations irrégulières d‟amplitude ; 

ou bien 2) causée par la dispersion et les multiples réflexions du son sur des surfaces 

réfléchissantes donnant lieu à des réverbérations du son. 

 - Modification de la composition spectrale. Cette modification est causée par le 

filtrage sélectif des différentes fréquences composant le signal sonore. Le filtrage peut être 

effectué par 1) interférence avec une surface réfléchissante comme le sol (effet de sol)  ; 2) 

absorption atmosphérique ; 3) des phénomènes de réflexion, diffraction ou réfraction dus au 

vent ou aux obstacles (feuilles, troncs). 

 Toutes ces modifications conduisent à une dégradation du signal émis, dégradation qui 

se trouve accentuée avec la distance de propagation. La nature et l‟intensité des différentes 

modifications qui s‟appliquent au signal au cours de sa propagation sont donc étroitement 

liées à la nature du milieu de propagation. Ainsi, en milieu ouvert, une atmosphère turbulente 

(vent fort) induira des fluctuations d‟amplitude importantes. En revanche, en milieu forestier 

(milieu fermé), de fortes réverbérations causées par la végétation induiront une modification 

importante de la modulation d‟amplitude, une diminution des silences entre les notes qui 

composent un chant (phénomène de traînée) et une filtration sélective des fréquences due aux 

obstacles.  

 

La communication acoustique des oiseaux 

 Les vocalisations des oiseaux sont produites par un appareil phonatoire qui leur est 

propre, la syrinx, situé à l‟union entre les deux bronches primaires et la trachée (Suthers, 

2005). La syrinx est composée de muscles et de membranes qui vibrent en produisant du son 

au passage de l‟air provenant des sacs aériens antérieurs. Les muscles de la syrinx, en 

induisant le mouvement des membranes, permettent à l‟oiseau de moduler les sons en 

fréquence et en amplitude (Suthers, 2005). La perception des sons se fait à travers la 

membrane tympanique de l‟oreille moyenne qui vibre en fonction des changements de 

pression. Les vibrations, transmises à l‟oreille interne par un seul osselet, la columelle, sont 
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ensuite traduites en influx nerveux au niveau de la membrane basilaire de la cochlée 

(Saunders & Henry, 1989).  

 Les vocalisations des oiseaux peuvent être regroupées en deux grandes catégories : les 

cris et les chants (Catchpole & Slater, 2008). Les cris sont des vocalisations de structure 

souvent complexe sous forte influence génétique. Produits par les mâles et les femelles tout 

au long de l‟année, leurs fonctions sont très variées : alarme, contact, regroupement, attaque, 

quémande, en autres. Les chants sont des vocalisations qui, contrairement aux cris, nécessitent 

un processus d‟apprentissage préalable et des structures cérébrales spécifiques (noyaux du 

chant) interconnectés en un circuit auditif et deux circuits vocaux qui contrôlent la production 

et l‟acquisition (Jarvis et al., 2005) de ce type de vocalisations. Seuls les Oscines, les 

Psittaciformes (perroquets) et les Trochiliformes (colibris) semblent capables d‟apprendre 

leurs vocalisations (Sibley and Alhquist, 1990 ; Gahr, 2000). Les chants se composent d‟une 

succession de sons, généralement de structure simple, appelés syllabes ou notes séparés les 

uns des autres par des intervalles de silence et organisés selon une syntaxe particulière. Chez 

de nombreuses espèces tropicales, le mâle et la femelle produisent des chants pendant toute 

l‟année, tandis que chez la plupart des espèces des zones tempérées, les chants sont produits 

uniquement par le mâle pendant les quelques mois de la saison de reproduction (Collins, 

2004) 

 Chez les oiseaux, les chants font partie intégrante du comportement territorial qui vise 

à écarter un conspécifique mâle d‟une aire fixée. La possession d‟un territoire et des 

ressources qu‟il « contient », telles que le partenaire sexuel, la nourriture, le nid ou encore les 

petits, s‟avère cruciale pour la reproduction et la survie de l‟individu. Ses frontières sont par 

conséquent activement défendues par des chants de proclamation territoriale, mais aussi des 

cris, des postures de menaces, voire des attaques.  Les chants territoriaux ont une deuxième 

fonction : l‟attraction directe du partenaire sexuel (Collins, 2004). Il est donc probable que 

leur évolution ait eu pour moteur principal la sélection sexuelle (Martens, 1996). 

Le chant peut renseigner sur l‟espèce de l‟oiseau chanteur, mais peut aussi coder de 

nombreuses autres informations comme l‟identité de groupe, de couple, individuelle ainsi que 

des informations plus labiles telles que la forme physique, l‟état motivationnel ou émotionnel.  

 D‟une espèce d‟Oscine à l‟autre, il existe une énorme diversité dans la structure et le 

mode de production des chants, allant des chants courts et discrets composés par une seule 

syllabe répétée, jusqu‟à des chants longs et continus composés de centaines de syllabes 

chantées avec une très grande versatilité (Kroodsma, 2004). Cette diversité de chants et de 

modes de chant rencontrée peut s‟expliquer par la diversité des informations qui sont 
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encodées dans leur structure, par des contraintes morpho-physiologiques (Lambrechts, 1996) 

mais également par la diversité de milieux (canaux de transmission) dans lesquels vivent les 

espèces. En effet, les différents milieux exercent des contraintes de propagation spécifiques 

sur les signaux auxquelles ont dû faire face les espèces au cours de leur évolution, contribuant 

ainsi à façonner ces signaux acoustiques. Une transmission efficace du signal est importante 

dans la mesure où elle permet au récepteur de détecter et décoder les informations que le 

signal contient, telles que l‟information spécifique, régionale, de groupe ou individuelle, de 

position ou de motivation. L‟information spécifique, devant être transmise sur de longues 

distances, serait encodée par des paramètres acoustiques résistants à la propagation à travers 

le canal de transmission, alors que l‟information devant se transmettre à de plus courtes 

distances, comme l‟information individuelle ou motivationnelle, serait plutôt encodée par des 

paramètres rapidement dégradés durant la propagation du signal (Mathevon et al., 2008). 

D‟autre part, les dégradations subies par le signal peuvent également être utilisées par le 

récepteur pour évaluer la position spatiale de l‟émetteur en termes de distance et de direction 

(Wiley & Richards, 1982 ; Naguib, 1997). 

 Le chant est appris par les jeunes oiseaux chanteurs par imitation de « chants 

modèles » produits par un ou plusieurs tuteurs adultes ou par d‟autres jeunes en apprentissage 

(Kroodsma, 1982 ; Hultsch & Todt, 1989 ; Beecher et al., 2007 ; Nordby et al., 1999 ; 

Templeton et al., 2010 ; Liu & Kroodsma, 1999). Il peut en résulter une imitation complète 

des chants ou bien, par plusieurs degrés d‟improvisation à partir de notes apprises, la création 

de chants nouveaux (Beecher & Brenowitz, 2005). L‟apprentissage par imitation nécessite 

deux étapes successives : une phase de mémorisation pendant laquelle le jeune oiseau entend 

le chant d‟autres individus ; et une phase sensori-motrice pendant laquelle l‟oiseau s‟exerce à 

la production du chant mémorisé en ajustant progressivement sa production sonore au modèle 

mémorisé jusqu‟à l‟obtention d‟une version finale « cristallisée » qu‟il conservera par la suite. 

La durée de la période d‟apprentissage, appelée « période sensible », au delà de laquelle 

l‟individu devient réfractaire à l‟émission de nouveaux chants tuteurs, varie d‟une espèce à 

l‟autre (Kroodsma, 1982 ; Payne & Payne, 1997). Chez certaines espèces, dites à 

« apprentissage fermé », la période sensible se limite à la première année de vie de l‟oiseau, 

tandis que chez d‟autres espèces (à « apprentissage ouvert ») cette période sensible n‟est pas 

limitée dans le temps et les oiseaux sont capables d‟acquérir de nouveaux chants ou de 

nouveaux éléments sonores chaque année au début de la période de reproduction. Un nombre 

grandissant d‟études sur le terrain montrent l‟importance des interactions sociales dans 

l‟acquisition du répertoire. Ces dernières déterminent en effet quels chants sont appris, mais 



17 

 

déterminent également parmi ces chants appris ceux qui sont produits (répertoire actif de 

l‟oiseau), ceux qui restent stockés en mémoire sans être produits (Todt & Geberzahn, 2003; 

Geberzahn et al., 2002 ; Geberzahn & Hultsch, 2003) et ceux qui sont abandonnés lors de la 

cristalisation du répertoire (Nordby et al. 2007 ; Franco & Slabbekoorn, 2009). 

 Une des conséquences de l‟apprentissage des chants - comme de tout comportement 

transmis culturellement - est l‟apparition de variations géographiques, appelées « dialectes » : 

des composantes du chant sont apprises, transmises et partagées par les membres d‟une 

population d‟individus à plus ou moins grande échelle géographique (Mundinger, 1982). En 

conséquence, des individus plus proches partagent plus d‟éléments du chant que des individus 

plus éloignés géographiquement (macro-dialectes). A plus courte échelle géographique, les 

membres d‟un même groupe peuvent partager plus d‟éléments ou de chants complets que des 

individus appartenant à des groupes différents situés à quelques centaines de mètres ou 

quelques kilomètres (micro-dialectes ou variations micro-géographiques du chant). Le partage 

du dialecte peut alors devenir une forme d‟identification à un groupe et peut jouer un rôle 

important dans la défense du territoire contre de possibles intrusions d‟individus étrangers au 

groupe (Temeless, 1994). D‟une part, le partage de tout ou d‟une partie du répertoire pourrait 

faciliter l‟établissement des jeunes oiseaux dans un territoire comme cela a été montré chez le 

bruant indigo (Payne , 1981, 1982) ou le maintien des territoires établis chez le bruant 

chanteur (Beecher et al, 2000b ; Wilson et al, 2000). D‟autre part, il a aussi été montré que les 

femelles peuvent préférer s‟accoupler avec des mâles dont le chant est familier, l‟existence de 

dialectes pourrait donc aussi aider les femelles à choisir leur partenaire sexuel (Nottebohm, 

1969, 1972 ; Olendorf, 2004). De plus, comme nous allons le voir dans le paragraphe suivant, 

partager des chants peut permettre à un individu de répondre, lors d‟une interaction avec un 

autre individu, par un chant identique à celui produit par ce dernier. 

 

Les interactions acoustiques 

 Quand un individu chante, il peut vocaliser en solitaire sans obtenir de réponse de la 

part d‟un autre individu, mais il peut également interagir acoustiquement avec un autre mâle. 

Pendant les interactions acoustiques, la nature des chants échangés, tout comme la dynamique 

de l‟interaction même, semblent déterminantes. En effet, chez la plupart des espèces étudiées, 

les interactions acoustiques sont des processus dynamiques permettant d‟escalader ou 

d‟abaisser le conflit entre les individus (Collins, 2004 ; Catchpole & Slater, 2008 ; Dabelsteen 

et al, 1996, Searcy & Beecher, 2009).   
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 Diverses stratégies sont utilisées selon les espèces lors des échanges acoustiques entre 

individus. Les chants échangés peuvent être prioritairement des chants partagés, donc présents 

dans le répertoire des deux mâles impliqués (« repertoire-matching », Beecher et al., 1996 ; 

Brown & Farabaugh, 1997 ; Nelson, 1992), ce qui ouvre la possibilité pour chacun d‟entre 

eux de répondre à l‟autre soit par le même chant (« song matching »), soit par un chant 

différent (« non-maching »). D‟autre part, le partage de chants pouvant être partiel (chants 

contenant quelques séquences de syllabes partagées), le matching peut lui aussi être partiel 

(Anderson et al., 2005 ; Horning et al., 1993). Selon l‟espèce, la valeur agressive de la 

stratégie de matching/non-matching varie : elle peut être utilisée comme signal agressif dirigé 

vers un voisin (Mennill & Ratcliffe, 2004 ; Searcy & Beecher, 2009 ; Stoddard et al., 1992 ; 

Vehrencamp, 2001), mais peut également servir à augmenter la cohésion du groupe et 

renforcer les liens sociaux et spatiaux entre voisins contre l‟intrusion d‟individus non-

résidents à la recherche d‟un territoire (Baker et al., 1981 ; Naguib, 2005).  

 Pour certaines espèces, il a été démontré l‟existence d‟autres stratégies d‟interaction, 

comme celle qui consiste à adapter la fréquence des notes du chant pour égaler celle de 

l‟adversaire (« frequence-matching ») (Foote et al. 2008a ; Fitzsimmons et al, 2008a; Burt et 

al, 2002). D‟autre part, la composition des séries de chant et la versatilité dans l‟utilisation du 

répertoire pendant les interactions peuvent aussi avoir différentes valeurs agressives (Botero 

& Vehrencamp, 2007 ; Molles, 2006). 

Par ailleurs, la manière dont les interactions acoustiques sont organisées 

temporellement semble  également importante pour la plupart des espèces étudiées (Naguib & 

Mennill, 2010 ; Hultsch & Todt, 1982 ; Otter & Ratcliffe, 1993 ; Weary et al., 1988). Les 

individus en interaction peuvent alterner leurs chants en attendant la fin du chant de leur 

interlocuteur pour commencer à répondre vocalement, ou au contraire superposer leur chant 

au chant de leur interlocuteur en lui « coupant la parole » (Dabelsteen et al., 1996, 1997 ; 

Mennill & Ratcliffe, 2004 ; Naguib, 1999 ). La superposition de chants ou « overlap » aurait 

pour effet de masquer une partie de l‟information contenue dans le chant de l‟adversaire mais 

pourrait également forcer celui-ci à changer son rythme de chant en s‟adaptant au nouveau 

rythme proposé. Il se crée ainsi une dynamique de « leader-suiveur » avec un des deux 

individus menant activement l‟interaction. Chez certaines espèces, le niveau de superposition 

de chants correspond à un processus de gradation. Les différents degrés de superposition ont 

des valeurs agressives différentes, une plus grande proportion du chant masqué étant perçue 

comme un signal plus agressif (Naguib & Kipper, 2006). La valeur de l‟ « overlap » en tant 

que signal agressif a fait récemment l‟objet de discussions, principalement à cause de la 
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difficulté, d‟une part, de prouver l‟intentionnalité des mâles lorsqu‟ils « overlappent » les 

chants de leurs adversaires et, d‟autre part, de distinguer les évènements intentionnels des 

évènements dus au hasard ou à la saturation de l‟ « espace sonore » dans des situations où 

plusieurs mâles chantent en même temps. Cependant, des exemples clairs existent, mis en 

évidence par des expériences de diffusion interactive (voir Searcy & Beecher, 2009 ; et 

Naguib & Mennill, 2010). Enfin, le nombre de chants par unité de temps émis lors d‟une 

interaction acoustique, ainsi que le nombre de syllabes par unité de temps dans chaque chant 

émis, peuvent donner des indices sur l‟état motivationnel ou les capacités physiques des 

individus et participer dans le choix de partenaire de la part des femelles (Lambrechts, 1996 ; 

McGregor & Peake, 2000 , Naguib & Todt, 1997 ; Todt & Naguib, 2000 ; Poesel & 

Dabelsteen, 2005).  

 

Les réseaux de communication acoustique 

 La plupart des études sur les communications acoustiques se sont concentrées sur le 

modèle le plus simple de communication : les interactions acoustiques entre paires 

d‟individus impliquant un seul émetteur et un seul récepteur. Néanmoins, dans la nature, les 

mâles territoriaux d‟une espèce donnée établissent et défendent au sein d‟un environnement 

favorable des territoires adjacents et forment ainsi des groupes de mâles voisins, chacun de 

ces groupes pouvant être appréhendé comme un réseau de communication (McGregor, 2005 ; 

McGregor & Peake, 2000). En effet, lorsque deux mâles communiquent, d‟autres individus 

sont souvent à la portée des signaux échangés. Ces autres individus (autres mâles, femelles, 

juvéniles) constituent tous des récepteurs potentiels pouvant décoder, au moins en partie, les 

informations contenues dans les signaux échangés par les autres membres du groupe, 

processus appelé « eavesdropping » (McGregor & Peake, 2000 ; Peake, 2005). Ils peuvent 

donc extraire du déroulement de ces interactions, des informations leur permettant d‟adapter 

leur comportement en conséquence (Hultsch & Todt, 1982 ; Naguib et al., 2004 ; Mennill et 

al., 2002 ; Fitzsimmons et al., 2008b). Les individus doivent alors développer des stratégies 

pour contrer ce captage « parasite » d‟information en adaptant la quantité ou le type 

d‟information émise selon le type d‟audience (femelles, mâles, jeunes, voisins ou étrangers) 

présente au moment de l‟interaction (Dabelsteen, 2005 ; McGregor & Peake, 2000). Les 

communications acoustiques au sein d‟un groupe de voisins prennent donc la forme d‟un 

réseau dans lequel tous les membres du groupe pouvent être à la fois émetteurs et récepteurs 

directs et capteurs indirects d‟information. 
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 La communication acoustique des oiseaux chanteurs a été étudiée depuis longtemps. 

Cependant, l‟étude des groupes de voisins comme réseaux de communication est assez peu 

développée, surtout en ce qui concerne l‟organisation temporelle et spatiale des interactions, 

la structure du réseau et sa stabilité dans le temps (au cours de la saison de reproduction et 

d‟une année à l‟autre). Le modèle choisi pour cette étude est une espèce d‟oiseau chanteur 

forestier, le Troglodyte mignon (Troglodytes troglodytes). Les mâles Troglodytes installent 

leurs territoires en groupes de voisins comportant peu d‟individus (de 3 à 5 territoires 

adjacents). Le réseau de communication acoustique formé par les interactions des individus 

au sein d‟un groupe est donc relativement simple, ce qui facilite son étude tout en restant 

parfaitement comparable à d‟autres espèces d‟oiseaux chanteurs. Ce travail a pour objectif de 

caractériser les réseaux de communication acoustique établis au sein de groupes de voisins 

chez le Troglodyte mignon (Troglodytes troglodytes) quant à leur « architecture », leur mise 

en place et leur évolution dans le temps, afin de comprendre la dynamique des échanges en 

réseau au sein des groupes. Il est axé sur cinq questions principales, l‟exploration de chacune 

d‟entre elles faisant l‟objet d‟un chapitre dans les résultats présentés: 

 

1. Que chantent les membres du réseau ?  

 Cette partie décrit le rythme journalier de chant, la durée des chants et l‟occurrence 

des différentes catégories de durée (chants courts et chants longs), ainsi que le répertoire de 

chant des mâles troglodytes, à trois périodes de la saison de reproduction : début, milieu et 

fin. Le répertoire de chant des mâles troglodytes est établi à plusieurs niveaux : syllabes, et 

types de chant. La redondance du répertoire de chant de chaque individu est explorée en 

fonction de l‟identité des syllabes qui composent les chants et de leur organisation en 

séquences courtes de syllabes à l‟intérieur des chants. 

 

2. Qui appartient au réseau de communication ? 

 Cette partie analyse la distance de propagation effective (espace actif) des chants, ainsi 

que le type et l‟étendue des dégradations subies par le signal échangé (chant entier et 

séquence de syllabes répétées) à différentes périodes de la saison de reproduction : début et 

fin. L‟espace actif du signal fournit des informations sur l‟étendue maximale du réseau de 

communication que constitue un groupe de voisins et permet d‟établir des limites acoustiques 

entre groupes différents par rapport à la distance entre les territoires. L‟« architecture » du 

groupe de voisins (nombre et disposition des territoires) est décrite. 
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3. Que partagent les membres du réseau? 

 Cette partie explore la variation géographique du chant (microdialectes). Les 

répertoires individuels des mâles sont comparés entre eux afin de déterminer le degré de 

partage intra-groupe (entre voisins d‟un même groupe) et inter-groupe (entre membres de 

groupes différents). Par des expériences de diffusion simulant des intrusions territoriales de 

voisins ou d‟étrangers, à différentes périodes de la saison de reproduction, j‟ai testé si ces 

microdialectes étaient perçus par les mâles.  

  

4. Comment s’identifier au sein du réseau ? 

Cette partie est consacrée aux possibilités de codage individuel au sein des groupes de 

voisins. Sont explorés le comportement de chant des mâles ainsi que la structure acoustique 

(temporelle et fréquentielle) des types de chants et de différentes syllabes contenues dans la 

plupart des chants de la zone d‟étude. 

 

5. Comment échanger dans le réseau ? 

 Dans cette partie, l‟utilisation différentielle des types de chants du répertoire et 

l‟organisation temporelle des chants sont étudiées dans deux contextes de chant distincts : 

interaction acoustique entre 2 voisins ou plus et chant en « solo » sans réponse de la part des 

autres membres du groupe. Les différentes stratégies de chant, qualitatives 

(« matching »/« non-matching »), temporelles (« overlap »/ « alternance ») et spatiales 

(distance d‟interaction, postes de chant) utilisées par les mâles pour interagir avec leurs 

voisins, sont étudiées par des analyses descriptives et/ou des expériences de diffusions 

interactives. 

 

6. Le réseau est-il stable dans le temps ? 

 Dans cette partie, j‟ai étudié à différents moments de la saison de reproduction, et 

d‟une année sur l‟autre, l‟évolution des répertoires individuels, du partage au sein des 

groupes, de la composition des groupes et de la position des territoires. Ceci offre des pistes 

permettant de comprendre les processus d‟acquisition des chants (apprentissage, 

mémorisation, flexibilité individuelle) ainsi que les contraintes sociales guidant la 

maintenance des traditions vocales chez le Troglodyte. 
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2. MATERIEL ET METHODES 

 

2.1. Présentation du modèle biologique 

 

Le troglodyte mignon (Troglodytes troglodytes) est le seul représentant de la famille 

des Troglodytidés présent en dehors du continent américain. Il est présent en Europe, Asie et 

le nord de l‟Afrique (Cramp, 1990) (figure 2.1). 

Cet oiseau chanteur (Oscine) de très petite taille (9-10cm) habite principalement en 

milieu forestier. Essentiellement insectivore, il exploite les sous-bois des forêts humides 

tempérées riches en souches d‟arbre, buissons, zones broussailleuses et rochers. Migrateur 

dans les pays du nord Européen et en Amérique du Nord, en France le Troglodyte est plutôt 

sédentaire (Brewer & Makay, 2001). 

La saison de reproduction de cette espèce s‟étend de début février à fin juin. Tout au 

long de cette période, les mâles défendent activement leur territoire (de 50 à 100 mètres de 

diamètre) en émettant des chants de proclamation territoriale depuis des postes de chants plus 

ou moins fixes. La défense territoriale s‟effectue également par émissions de cris d‟alarme et 

de contact, par des postures agressives et des mouvements rapides d‟approche, plus rarement 

des poursuites et des attaques directes. 

Le nid est plus ou moins sphérique avec une entrée latérale, composé de brindilles et 

de mousse et camouflé par des feuilles sèches. Il se situe dans des crevasses de roches ou de 

souches ou parmi la végétation dense des sous bois. La construction du nid commence en 

général après une période de pluie, avec des matériaux humides qui, en séchant, forment une 

structure compacte (Armstrong, 1955). Le mâle construit plusieurs nids à l‟intérieur de son 

territoire dont un sera choisi et garni de plumes et de poils par la femelle (Brewer & Makay, 

2001). L‟incubation, assurée par la femelle seule, dure environ 16 jours et les jeunes sont 

nourris par les deux parents entre 14 et 19 jours. Une fois hors du nid, les jeunes restent à 

proximité des parents environ 18 jours. Il peut y avoir une deuxième nichée durant la même 

saison de reproduction (Brewer & Makay, 2001). 
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Figure 2.1. Distribution du Troglodyte mignon, Troglodytes troglodytes (image tirée de : 

http://www.oiseaux.net/oiseaux/distribution/troglodyte.mignon.html). 

 

 

2.2. Le groupe de voisins : un réseau de communication acoustique 

 

Les  troglodytes mâles installent leurs territoires groupés en « voisinages », chacun 

partageant au moins une portion de ses frontières avec un ou plusieurs autres. Les voisinages, 

appelés « groupes de voisins » dans ce travail, sont séparés d‟autres groupes par des zones 

non propices à leur installation telles que routes, habitations ou zones de forêt exploitée, 

pauvres en ressources. 

Au sein d‟un groupe de voisins, chacun des mâles du groupe peut chanter dans deux 

contextes clairement différentiables : « en solo » ou seul, lorsque un mâle chante pendant que 

les autres mâles restent silencieux ou bien, en interaction lorsqu‟un individu alterne ses 

chants avec les chants d‟un ou de plusieurs voisins. Dans les deux contextes, tous les 

membres du groupe sont potentiellement capables d‟entendre les chants émis et d‟extraire des 

informations sur le ou les émetteurs des chants. Le groupe de voisins peut donc être considéré 

comme un réseau de communications acoustiques dans lequel chaque membre est à la fois 

émetteur et récepteur, capable d‟extraire des informations de façon directe à partir de ses 

propres interactions mais aussi de façon indirecte à partir des interactions entre ses voisins. 

 

http://www.oiseaux.net/oiseaux/distribution/troglodyte.mignon.html
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Voisins, Non-voisins et Etrangers 

 

Les mâles possédant des territoires adjacents seront appelés « Voisins » dans le 

présent travail. 

Les individus appartenant à des groupes différents et éloignés d‟au moins 2km, seront 

appelés « Etrangers ». 

Les individus appartenant à des groupes différents mais localisés dans une même 

parcelle de forêt à moins de 1km de distance seront appelés « Non-voisins ». Cette distinction 

entre non-voisins et étrangers a été faite car il n‟est pas complètement certain que les non-

voisins aient été complètement isolés acoustiquement les uns des autres tout au long de leur 

vie. 

 

 

2.3. Les 3 périodes de la saison de reproduction 

 

L‟observation détaillée du comportement des troglodytes dans leur habitat naturel et le 

suivi constant des individus de plusieurs groupes tout au long de la saison de reproduction et 

durant plusieurs années consécutives, nous a permis de diviser la saison de reproduction en 

trois périodes distinctes pouvant correspondre à des contraintes sociales et physiologiques 

différentes pour les individus et pouvant entraîner, par conséquent, des changements 

importants dans la dynamique des échanges acoustiques entre voisins. 

 Début de saison : La première période, comprise entre le début février et le 

début avril a été considérée comme le début de la saison de reproduction. Elle 

correspond à l‟installation dans le territoire, l‟arrivée de la femelle et la 

construction du nid avant la première nichée. Durant cette période, les 

frontières des territoires ne sont pas encore bien délimitées et les intrusions des  

mâles résidents voisins cherchant à agrandir leur territoire ou de jeunes mâles 

« flottants » cherchant à s‟installer dans un territoire inoccupé sont fréquentes. 

A cette période, il est courant de trouver plusieurs mâles sur un même territoire 

ayant des interactions acoustiques à moins de 5 mètres de distance, et allant 

même jusqu‟à des agressions physiques directes et des poursuites. A ce 

moment de la saison les couples se forment et le mâle et la femelle peuvent 

être observés se déplaçant ensemble à l‟intérieur des territoires en émettant des 
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cris de contact et d‟alarme. Les mâles ont également pu être observés 

transportant dans le bec du matériel de construction. Durant cette période, les 

sous bois sont encore dépourvus de feuilles. 

 Mi-saison : La deuxième période, comprise entre le début avril et le début juin, 

a été considérée comme le milieu de la saison de reproduction. Elle correspond 

à la couvée et au nourrissage de la première nichée (une nichée de substitution 

est possible lorsque le nid est détruit par un prédateur). A cette période, la 

femelle assure seule la couvaison et le mâle, assure le nourrissage de la 

femelle. Les couples ne sont plus observés ensemble et les femelles sont 

pratiquement impossibles à repérer. A ce moment, les frontières des territoires 

sont stables et les intrusions de voisins n‟ont lieu que très rarement. C‟est une 

période d‟intense activité vocale, les interactions acoustiques entre voisins sont 

très fréquentes mais les individus en interaction ne sont plus observés à moins 

de 10 mètres de distance les uns des autres. Les feuilles poussent et les sous-

bois deviennent denses. 

 Fin de saison : La troisième période, comprise entre le début juin et le début 

août, a été considérée comme la fin de la saison de reproduction. Elle 

correspond à l‟émancipation des jeunes pour les nichées précoces et à la sortie 

des jeunes du nid pour les nichées tardives. Durant cette période, les mâles ont 

pu être observés en compagnie de la femelle et de 3 à 4 jeunes, se déplaçant 

ensemble en émettant des cris de contact. Des jeunes mâles ont pu être 

observés émettant des chants en interaction avec leur père. A ce moment, les 

frontières des territoires deviennent à nouveau plus fluctuantes avec de 

nouveaux individus qui commencent à chanter en périphérie des groupes. Le 

feuillage des sous-bois est dense. 

 

Les mâles semblent demeurer à proximité de leur territoire de reproduction tout au 

long de l‟année et, jusqu‟en octobre, des réponses territoriales ont pu être provoquées par la 

diffusion de chants de l‟espèce à l‟aide d‟un haut-parleur. 
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2.4. Sites et sujets 

 

Cette étude a été menée pendant les saisons de reproduction 2008 à 2011, de février à 

juillet. Plusieurs groupes composés de 3 à 7 mâles voisins ont été repérés autour du campus 

de l‟Université Paris Sud, à Orsay. Cinq de ces groupes de voisins ont été suivis entre 2 et 4 

années consécutives (figure 2.2). 

Pour chacun des groupes suivis, les limites du territoire de chaque mâle résidant ont 

été estimées à partir de nombreuses observations visuelles détaillées des mouvements et des 

postes de chant des mâles à différents moments de la journée. Des coordonnées GPS (Garmin 

GPSMAP 76S) ont servi à établir le plan des territoires sur plusieurs années. 

 

 

 

Figure 2.2. Site d’étude autour du campus de l’Université Paris Sud, Orsay, France. Les 

territoires sont entourés d’une ligne rouge, les groupes de voisins sont entourés d’une ellipse 

blanche. Les rectangles indiquent les années durant lesquelles les groupes ont été suivis ainsi 

que le code qui leur a été attribué. Les groupes suivis pendant 4 années consécutives sont 

marqués par des lignes plus épaisses que les groupes suivis durant 2 années. Trois groupes 

n’ont été suivis que durant l’année 2010. L’emplacement des territoires sont ceux de l’année 

2010. 
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2.5. Capture, baguage et prélèvement d’échantillons biologiques 

 

Les captures ont été réalisées entre les mois de juin et juillet 2008 à 2010, une fois 

terminées les expériences de diffusion de signaux de la saison en cours. 

Des captures visant à assurer la capture du mâle résident et de ses jeunes ont été 

réalisées à l‟aide de filets (Ecotone Mist Net 716, maille : 16mm, 2,5m de hauteur x 3m ou 

6m de longueur) posés à l‟intérieur de chaque territoire connu et suivi pendant la saison en 

cours. Pour attirer les individus vers les filets, nous avons diffusé des chants territoriaux de 

l‟espèce avec un haut-parleur Megavox Pro mega-6000 (10-W, réponse en fréquence : 400 Hz 

– 10 kHz, ±3dB) relié à un magnétophone numérique Roland Edirol R-09, jouant des séries de 

chants, diffusés suivant le rythme naturel de l‟espèce (6 chants par minute).  

Chaque individu capturé a été équipé d‟une bague plastique de couleur sur chaque 

patte avec un code de couleurs propre, de façon à pouvoir ensuite identifier les individus avec 

des jumelles sur le terrain. Certains individus ont également été équipés d‟une bague en 

aluminium du Muséum d‟Histoire Naturelle, lors de captures en collaboration avec Jean 

Pierre Moussus, bagueur du CRBPO. 

Les oiseaux capturés ont également été l‟objet d‟un prélèvement de sang ou de plumes 

pour de postérieures analyses génétiques de parenté. Les échantillons de plumes ont été 

conservés dans des sacs plastiques « ziplock » et les échantillons de sang ont été conservés 

dans des tubes eppendorf contenant 50 µlitres d‟EDTA. Les échantillons prélevés sur place 

ont été  ramenés au laboratoire dans l‟heure suivante pour être conservés à -20 °C. Les 

analyses n‟ont pas été réalisées dans cette étude car le nombre d‟échantillons est encore faible 

(18 individus). 

 

 

2.6. Enregistrement des chants  

 

2.6.1. Enregistrements ciblés 

 

Durant la saison de reproduction des années 2008-2010, au sein d‟un groupe donné, 

des enregistrements ciblés des chants territoriaux de chaque mâle voisin ont été réalisés dans 

le but  d‟établir le répertoire de chacun des individus du groupe. Huit groupes ont ainsi été 

enregistrés, dont 5 suivis sur 2 années consécutives minimum (figure 2.2). 
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Les enregistrements ont été effectués entre 5h et 13h tout au long de la saison de 

reproduction, avec un magnétophone numérique Marantz PMD690 (fréquence 

d‟échantillonnage : 44,1 kHz) ou Nagra-LB (fréquence d‟échantillonnage : 44,1 kHz), reliés à 

un Micro canon Sehnheiser ME67 ou ME70 (réponse en fréquence : 40-20000 Hz). 

 

 

2.6.2. Enregistrements continus 

 

2.6.2.1. Interactions entre voisins  

Des enregistrements continus (d‟une durée moyenne de 3 heures et commençant 30 

minutes avant le lever du soleil) et simultanés sur 3 mâles détenant des territoires adjacents 

ont été réalisés dans un des groupes étudié (Groupe B) par deux personnes  à l‟aide de 2 

magnétophones numériques Roland Edirol R09 (fréquence d‟échantillonnage : 44100Hz), 

reliés à des microphones unidirectionnels Roland Edirol CS-15. Ces enregistrements ont eu 

lieu les 15, 16 et 19 mai et les 24, 25 et 29 juin 2009. Les deux personnes étaient postées à 

deux endroits différents et entre deux territoires et les enregistrements étaient démarrés 

simultanément pour permettre la synchronisation des enregistrements lors de l‟analyse. Après 

chaque chant enregistré, l‟identité et si possible la position de l‟oiseau émetteur était dictée 

sur la bande. 

 

2.6.2.2. Rythmes journaliers de chant 

Une autre série d‟enregistrements continus visant à déterminer les rythmes journaliers 

d‟émission de chants a été réalisée sur plusieurs groupes en avril et juin 2010 et 2011. Un 

dispositif automatique d‟enregistrement SongMeter SM2 (Wildlife Acoustics, Inc., fréquence 

d‟échantillonnage : 32000 Hz) réglé pour enregistrer en continu, en commençant une heure 

avant le lever du soleil et terminant une heure après le coucher du soleil, a été fixé à un arbre 

pendant 3 jours pour chaque groupe. Le dispositif était positionné à la conjonction de 3 

territoires pour maximiser le nombre d‟individus enregistrés. 
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2.6.2.3. Localisation des émetteurs (triangulation) 

 

Un troisième type d‟enregistrements continus et simultanés utilisant un réseau de 6 

microphones a été mis en place en mai et juin 2010 sur 3 groupes de voisins. Quatre périodes 

d‟enregistrement continus et simultanés de 2h30 ont été réalisés, entre 7h30 et 10h. Cette 

expérience, basée sur le principe de la triangulation, est expliquée plus en détail dans le 

paragraphe 2.14 (Triangulation). 

 

 

2.7. Préparation des chants enregistrés  

  

Tous les enregistrements ont été transférés sur ordinateur et analysés à l‟aide du 

logiciel Avisoft SAS-Lab pro v.5.1. (Specht, 2004). Pour les analyses acoustiques et les 

expériences de diffusion, seuls les chants ayant un bon rapport signal/bruit ont été utilisés. 

Ces chants ont été filtrés pour éliminer les sons situés en dehors de la bande de fréquence 

utilisée par les troglodytes (filtre passe-bande entre 3000 et 9000 Hz) avec le logiciel Avisoft 

SAS-Lab pro v.5.1. (Specht, 2004). 

 

2.7.1. Terminologie 

  

Une terminologie permettant de décrire la syntaxe des chants a été mise en place pour 

cette espèce : 

Syllabe : trace ininterrompue sur le spectrogramme ou ensemble de 2 ou 3 traces 

toujours trouvées associées et jamais trouvées dans une autre configuration.   

Séquence : enchaînement de syllabes, répétées ou différentes 

Motif : courte séquence de quelques syllabes retrouvées associées dans le même ordre 

plusieurs fois dans un même chant, ou dans les types de chant d‟un même répertoire.  

Type de chant : Séquences discrètes à syntaxe fixe d‟au moins 10 syllabes ; 

appartiennent au même type les chants ayant la même syntaxe (ordre d‟enchainement 

temporel). Pour définir les différents types de chant, ont été prises en compte les 10 premières 

syllabes différentes, à partir de la première syllabe répétée rencontrée. Nous n‟avons pas tenu 
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compte des 3 à 5 syllabes courtes introductoires chantées doucement (comme elles ne sont pas 

toutes visibles dans tous les enregistrements, nous n‟avons pas la certitude de leur identité). 

Lorsque 2 syllabes ou plus différaient dans la séquence, les types de chant étaient considérés 

comme différents. 

 

2.7.2. Etiquetage des types de chant 

 

 Tous les chants enregistrés ont été étiquetés avec le code alphanumérique suivant 

permettant d‟identifier l‟origine et l‟identité du chant analysé: 

 

M#m  M : Lettre majuscule correspondant à la localité (groupe) 

    # : Numéro correspondant au mâle émetteur du chant 

   m : Lettre minuscule correspondant au type de chant 

 

 Ces étiquettes et les temps de début et fin des chants étiquetés ont été exportés et 

utilisés pour analyser l‟organisation temporelle des séries de chant. 

 

 

2.8. Analyse acoustique 

 

Pour toutes les mesures acoustiques, le logiciel Avisoft SAS-Lab Pro (v.5.1.) a été 

utilisé. Les mesures ont été effectuées par spectrogramme (Taille de la FFT : 1024 ; fréquence 

d‟échantillonnage : 44100 Hz ; Fenêtre : Hamming, overlap : 87%), spectre et oscillogramme. 

 

2.8.1. Paramètres mesurés  

 

 Les paramètres temporels ont été mesurés sur l‟oscillogramme des chants. Les 

paramètres mesurés sont la durée des syllabes et la durée des silences entre syllabes.  

A partir de ces mesures les paramètres suivants ont été calculés : 

La durée totale des chants. 
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Le tempo: nombre de syllabes par seconde donné en Hz, calculé pour les chants entiers 

comme le nombre de syllabes dans le chant / la durée du chant ; et calculé pour les trilles 

comme 1/durée moyenne des cycles syllabe+silence. 

Le rythme : rapport son/silence à l‟intérieur des séquences, calculé comme la durée moyenne 

des syllabes / la durée moyenne des silences de la séquence. 

Les paramètres fréquentiels ont été mesurés sur le spectre linéaire moyen des chants. 

Ont été mesurés les paramètres suivants : 

Fréquence pic : Fréquence à laquelle se trouve le maximum d‟amplitude (peakFreq).  

Quartiles : Valeurs de fréquence en dessous desquelles se trouvent le 25% (Q25), 

50% (Q50) et 75% (Q75) de l‟énergie totale. 

 

 

2.8.2. Codage individuel 

 

2.8.2.1. Estimation de la variation intra- et inter- individuelle des chants 

Les coefficients de variation de chacun des paramètres temporels et fréquentiels entre 

des chants produits par un même individu (CVw) et entre des chants produits par différents 

individus (CVb) ont été calculés à partir de l‟équation suivante (Sherrer, 1984 ; Sokal & 

Rohlf, 1995) :  

 

CV=100(1+(1/4n))(SD/Xmoy)   SD : déviation standard 

     Xmoy : moyenne de l‟échantillon 

     n : taille de l‟échantillon 

 

Le Potentiel de Codage Individuel (PIC) a ensuite été calculé pour chaque paramètre 

avec la formule suivante (Scherrer, 1984; Sokal & Rohlf, 1995): 

  

PIC= CVb / meanCVw   où  meanCVw = moyenne des CVw de tous les individus 

considérés 

Pour un paramètre donné, une valeur de PIC supérieure à 2, indique que ce paramètre peut 

potentiellement être utilisé pour le codage de l‟information individuelle car sa variabilité 

inter-individuelle est au moins 2 fois supérieure à sa variabilité intra-individuelle (Robisson et 

al., 1993). 
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2.8.2.2. Analyse multiparamétrique du codage individuel : DFA 

 

Pour explorer un possible codage multiparamétrique de l‟information individuelle, une 

analyse discriminante (DFA) sur les mesures des paramètres temporels et fréquentiels 

mesurés sur les trilles a été réalisée avec le logiciel Statistica v.6.0. (StatSoft, Inc 2001). Plus 

de détails seront donnés dans le chapitre 3.4. 

 

 

2.9. Similarité des répertoires : Coefficient de partage 

 

Afin de quantifier le partage de syllabes et le partage de types de chant entre 2 

individus ou entre deux années différentes pour le même individu, la composition des 

répertoires de syllabes et des répertoires de types de chant de ces individus ont été comparés à 

l‟aide d‟un coefficient de similarité de répertoires (RS) donné par l‟équation suivante (Hultsch 

and Todt, 1989): 

RS= 2(R1∩R2)/(R1UR2);  où R1 et R2 = répertoire des individus 1 et 2, 

respectivement 

 

Les valeurs de RS varient entre, 0 pour des répertoires complètement différents, et 1 

pour des répertoires identiques. 

 

 

2.10. Analyse des séries temporelles 

 

2.10.1. Dynamique des interactions (enregistrements continus) 

 

 Pour les enregistrements continus, tous les chants de tous les individus ont été 

identifiés et étiquetés avec leur code M#m. Les temps absolus de début et fin de chaque chant 

ont été extraits et utilisés pour calculer la durée du chant (song) et la durée de l‟intervalle 

inter-chant (ISI), défini comme le temps (en secondes) écoulé entre la fin d‟un chant et le 
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début du chant suivant. Ainsi, pour le groupe entier, les intervalles inter-chants (ISIgroupe) 

étaient calculés entre chants consécutifs de plusieurs individus. Pour chaque individu, les 

intervalles inter-chants (ISI individuel) étaient calculés entre chants consécutifs produits par 

celui-ci. 

 

2.10.2. Analyse de séquences 

 

 L‟analyse de séquences a été réalisée à l‟aide d‟un programme MatLab remis au point 

par Chloé Huetz à partir d‟une version antérieure de Kathia Lehongre (Lehongre et al. 2008). 

Le programme détecte toutes les possibles séquences d‟un nombre donné d‟évènements 

successifs présents dans une série de données, et retourne l‟ordre et le nombre d‟occurrences 

de chaque séquence dans la série. Il compare de la même manière différentes séries de 

données entre elles. Cette analyse permet de quantifier la similarité des séquences des types 

de chant d‟un même individu, au niveau de l‟enchaînement des syllabes, et permet d‟identifier 

des motifs communs. 

 

 

2.11. Expériences de diffusion non interactive 

 

Des expériences de diffusion simulant des intrusions territoriales ont été réalisées sur 

les mâles résidents pour déterminer la valeur réactogène des différents signaux diffusés. 

 

2.11.1. Protocole de diffusion 

 

Les expériences de diffusion ont été réalisées entre 8h30 et 13h, heures de haute 

activité vocale mais vers la fin du pic d‟activité, ce qui permettait de tester chaque mâle 

individuellement et d‟obtenir la réponse du mâle testé uniquement, sans interférences des 

voisins. 

Les différents signaux ont été diffusés avec un haut-parleur Megavox Pro mega-6000 

(10-W, réponse en fréquence : 400 Hz – 10 kHz ±3dB) à une intensité correspondant à 

l‟intensité de chant naturelle du troglodyte (90-93dB mesurée à 1m avec un sonomètre Brüel 

& Kjaer 2235 en échelle linéaire). Le haut-parleur était posé au sol, à l‟intérieur du territoire 
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du sujet testé, à moins de 10 mètres de la frontière du territoire. Le haut-parleur était relié à un 

magnétophone numérique Marantz PMD 660 par un câble de 10 mètres. L‟expérimentateur 

était placé 10 mètres derrière le haut parleur, proche de la frontière. Pour chaque expérience 

de diffusion, les différentes catégories de signaux ont été diffusées le même jour à chaque 

sujet, dans un ordre aléatoire avec une pause de 5 minutes au moins entre deux diffusions. La 

diffusion commençait quand le mâle était localisé à une distance entre 15 et 20 mètres du 

haut-parleur et après l‟avoir entendu chanter. La diffusion se faisait uniquement si les voisins 

étaient silencieux, afin que la réponse obtenue ne puisse pas être attribuée à un stimulus autre 

que le signal diffusé. Un seul individu par groupe a été testé dans un même jour, pour éviter 

des phénomènes d‟habituation ou exacerbation de la réponse des mâles du groupe. 

Chaque individu a été testé de la même manière et si possible avec la même 

localisation du haut-parleur à 3 périodes différentes pendant les saisons 2010 et 2011 : début 

de saison (05mars-02avril), mi-saison (06mai-20mai) et fin de saison (22juin-08juillet), en 

laissant au moins 1 mois d‟intervalle entre deux répétitions des expériences de diffusion. Les 

chants préparés pour chaque diffusion étaient enregistrés quelques jours auparavant pour 

éviter de possibles effets de la saison dans la structure des chants pouvant influencer les 

réponses à une période donnée. 

 

2.11.2. Signaux diffusés 

 

La préparation des signaux pour diffusion a été réalisée à l‟aide du logiciel Avisoft 

SAS-Lab v.5.1. (Specht, 2004). Seuls des chants avec un bon rapport signal/bruit et sans 

superposition de chant d‟autres mâles ni d‟autres espèces ont été utilisés pour toutes les 

expériences de diffusion. Les chants ont été filtrés avec un filtre passe-bande de 3000 à 9000 

Hz correspondant à la bande de fréquence de l‟espèce, et leur amplitude a été normalisée à 

90%. Chaque signal diffusé était composé de 2 répétitions d‟un même chant séparées par 6 

secondes de silence, correspondant au rythme naturel de chant de l‟espèce. Chaque individu a  

été testé avec un set de signaux unique de manière à ce que chaque signal préparé ne soit 

entendu dans le groupe qu‟une seule fois, pour éviter le phénomène de pseudo-réplication 

(McGreggor et al., 1992) mais aussi pour prévenir les effets d‟une possible habituation de la 

part des individus testés et de leurs voisins. 

 Les troglodytes mâles chantent chacun de leurs types de chant soit en version courte 

de 3 à 4,5 secondes, soit en version longue de 5 à 7 secondes de durée. Les 2 versions 

coexistent dans le répertoire des mâles, la version longue de chaque type de chant ayant 
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exactement la même syntaxe que la version courte mais contenant en plus dans sa partie finale 

une nouvelle séquence de 2 à 3 secondes de durée, ajoutée à la fin à la manière d‟un suffixe 

(appelée ici « séquence suffixe »). 

 

2.11.2.1. Discrimination Voisin / Etranger 

Afin de tester la capacité des mâles à discriminer le chant d‟un voisin (familier) du 

chant d‟un mâle étranger (non familier), le chant d‟un mâle voisin établi dans un territoire 

adjacent à celui du sujet et celui d‟un individu appartenant à un groupe éloigné d‟au moins 

2km, ont été diffusés au sujet. La diffusion des deux signaux a été effectuée du côté de la 

frontière commune entre les territoires du sujet et de son voisin adjacent. Les chants utilisés 

pour cette expérience avaient une durée entre 3 et 4 secondes (moyenne ±SD = 3.8±0.6), 

durée naturelle des chants et aucune modification n‟a été effectuée sur leur structure. Les deux 

chants diffusés à chaque sujet étaient de durée similaire. 

 

2.11.2.2. Chant court/chant long  

 Afin de tester l‟effet de la durée du chant sur la réponse territoriale des mâles, une 

version courte (entre 3 et 4 secondes, sans séquence suffixe) et une version longue (entre 5 et 

6 secondes, avec la séquence suffixe) du même type de chant voisin chanté par un mâle 

occupant un territoire adjacent à celui du sujet, ont été diffusés. 

 

2.11.3. Mesures de la réponse territoriale 

 

Chaque test a été enregistré à l‟aide d‟un magnétophone numérique Roland Edirol R-

09 (fréquence d‟échantillonnage : 44100 Hz) pendant que le sujet était suivi continuellement 

avec des jumelles par l‟expérimentateur. Les différents comportements observés étaient dictés 

sur l‟enregistrement afin de ne pas perdre de vue le sujet. Ainsi les comportements et la 

réponse chantée du sujet étaient disponibles sur le même fichier son. Les mesures du temps 

d‟occurrence de chaque comportement décrit ont été réalisées sur les enregistrements à l‟aide 

du logiciel Statistica v.5.1. (Specht, 2004). 

 Le troglodyte a un comportement territorial très marqué et répond très fortement à 

toute intrusion dans son territoire. L'intensité de sa réponse territoriale pourrait masquer des 

différences subtiles et rendre plus difficile la mise en évidence de différences 
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comportementales à la diffusion des différents stimuli. C‟est pourquoi nous avons choisi de 

tenir compte uniquement des comportements décrivant la réponse immédiate du sujet à la 

diffusion. Pour chaque test, la réponse du sujet a été mesurée pendant 60 secondes à partir du 

début de la diffusion du signal. Les comportements mesurés ont été: 

- Latence au premier chant (Lat1ch) : période de temps en secondes écoulée entre le 

début du chant diffusé et le début du premier chant du sujet testé. 

- Nombre de chants (Nch) : nombre de chants émis par le sujet testé pendant les 60 

secondes suivant le début de la diffusion. 

- Nombre de postes (Npost) : nombre de postes utilisés par le sujet à partir du premier 

mouvement d‟approche pendant les 60 secondes suivant le début de la diffusion. Un nouveau 

poste était compté lors d‟un changement de distance (vol d‟approche ou d‟éloignement) ou 

des changements de hauteur à une même distance. 

- Temps passé à moins de 10m (T<10m) : temps total en secondes passé par le sujet 

dans un rayon de moins de 10 mètres autour du haut-parleur pendant les 30 secondes suivant 

le début de la diffusion. 

Lorsque le sujet ne chantait pas pendant les 60 secondes du test, la valeur maximale 

(60s) de latence au premier chant lui était assignée. 

Si la réponse ne comportait pas d‟approche par rapport à la position initiale du sujet (le 

sujet restait à plus de 15m sans changer de position), la valeur de nombre de postes était 0.  

 

2.11.4. Calcul d’un score comportemental 

 

Pour chaque expérience de diffusion, une Analyse en Composantes Principales (ACP) 

des différentes mesures de réponse a été réalisée afin de créer des scores de réponse 

composites tenant compte de toutes les réponses comportementales mesurées. Ces réponses 

comportementales étant susceptibles d‟être corrélées, une telle analyse permet d‟obtenir un 

seul score par individu testé et par signal, représentatif  de la force de la réponse et prenant en 

compte toutes les variables mesurées (McGregor, 1992). Pour une expérience donnée, toutes 

les variables mesurées sur l‟ensemble des sujets testés et sur l‟ensemble des catégories de 

signaux diffusés étaient inclues dans l‟ACP. Comme les variables mesurées avaient des ordres 

de valeurs variés, l‟ACP a été réalisée à partir de la matrice de corrélations et non de la 

matrice de covariance entre les variables mesurées. 

Le premier axe principal est celui qui explique le maximum de la variance observée 

dans les réponses. Les valeurs de réponse obtenues pour la première composante principale 
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correspondent à des scores composites prenant en compte la majorité de la variance observée 

dans les réponses pour l‟ensemble des variables comportementales mesurées. Les scores de la 

première composante principale (PC1) ont été utilisés pour l‟analyse des expériences de 

diffusion non interactive. 

 

 

2.12. Expériences de diffusion interactive  

 

Afin d‟explorer l‟organisation temporelle des interactions acoustiques chez le 

troglodyte, des expériences de diffusion interactive ont été menées pendant les mois d‟avril à 

juin 2010 et 2011. Durant ces expériences, des séries de chant ont été diffusées au sujet en 

alternance avec ses propres chants. 

 

2.12.1. Signaux diffusés 

 

 Afin d‟éviter le phénomène de pseudo-réplication (McGregor et al. 1992), plusieurs 

exemplaires des différentes catégories de signaux diffusés ont été utilisés pour chaque 

traitement et chaque sujet a été testé avec un seul traitement. 

 Avant la diffusion, le sujet était enregistré chantant en solo une série d‟au moins 5 

chants (pré-diffusion). Si le sujet continuait à chanter après la fin de la période de diffusion, 

celui-ci était enregistré jusqu‟à la fin de sa série de chants (post-diffusion).  

Chaque signal diffusé était composé d‟un chant de 4 secondes, diffusé en réponse à 

chaque chant du sujet testé selon 2 traitements: 

-  Série alternée : Un chant court (4 secondes) était diffusé immédiatement après la 

fin de chaque chant émis par le sujet. 

 - Série « overlap » : Un chant court (4 secondes) était diffusé immédiatement après le 

début de chaque chant émis par le sujet.  

 Dans les deux traitements, l‟expérience continuait jusqu‟à ce que les mâles ne 

répondent plus, ou jusqu‟à un maximum de 30 chants échangés. 
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2.12.2. Protocole de diffusion 

 

Les différentes séries ont été diffusées avec un haut-parleur Megavox Pro mega-6000 

(10-W, réponse en fréquence : 400 Hz – 10 kHz, ±3dB) à une intensité correspondant à 

l‟intensité de chant naturelle du troglodyte (90-93dB mesurée à 1m avec un sonomètre Brüel 

& Kjaer 2235 en échelle linéaire). Le haut-parleur était posé au sol, à l‟intérieur du territoire 

du sujet testé et relié à un magnétophone numérique Edirol R-09 par un câble de 10 mètres. 

L‟expérimentateur actionnait manuellement la diffusion de chaque chant de la série. La 

réponse chantée du sujet ainsi que les chants diffusés ont été enregistrés avec un 

magnétophone numérique Marantz PMD 660 (fréquence d‟échantillonnage : 44100 Hz) relié 

à un Micro canon Sehnheiser ME67. Les informations sur le comportement d‟approche, 

postures, changement de poste, survol et hauteur du sujet étaient dictées sur l‟enregistrement 

par l‟expérimentateur. 

 

2.12.3. Analyse des séries 

 

 Les enregistrements des tests ont été transférés sur ordinateur et analysés à l‟aide du 

logiciel Avisoft SAS-Lab Pro v.5.1. (Specht 2004). Chaque série de diffusion interactive 

comportait entre 15 et 30 chants diffusés en interaction acoustique avec le sujet. L‟expérience 

commençait avec un chant du sujet, dont le temps de début a été pris comme référence (t0). 

Le temps écoulé jusqu‟au début de chaque nouveau chant émis par le sujet en interaction avec 

la diffusion à été mesuré (t1, t2, t3, etc...). Les mêmes paramètres ont été calculés pour les 

périodes pré- et post- diffusion. 
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2.13. Propagation des chants en milieu fermé 

 

2.13.1. Préparation des signaux :  

 

Un chant d‟une durée de 6,5 secondes avec un bon rapport signal/bruit et sans 

interférences d‟autres espèces, a été sélectionné parmi les enregistrements ciblés. Il a été filtré 

(filtre passe-bande : 3000-9000 Hz) et son amplitude maximisée à 90%. Une série constituée 

de ce chant répété 10 fois avec des silences inter-chant de 8 secondes a été préparée. Un 

signal en « chevron » a été inséré au début de la séquence, séparé du premier chant par un 

silence de 8 secondes afin d‟avoir un repère permettant de retrouver le début de la diffusion 

lors des analyses ultérieures. 

 

2.13.2. Procédure de diffusion : 

 

La série de signaux préparée a été diffusée par vent faible dans une parcelle de forêt 

représentant l‟habitat typique des troglodytes. A l‟aide d‟un magnétophone numérique 

Marantz PMD 660 connecté à un haut-parleur Megavox Pro mega-6000 (10-W, réponse en 

fréquence : 400 Hz – 10 kHz, ±3dB) à une intensité correspondant à l‟intensité de chant 

naturelle du troglodyte (90-93dB mesurée à 1 mètre avec un sonomètre Brüel & Kjaer 2235 

en échelle linéaire, réponse lente, échelle : 50-100dB).  

Le signal diffusé a été réenregistré à différentes distances du haut parleur à l‟aide d‟un 

magnétophone numérique Marantz 660 (fréquence d‟échantillonnage : 44100 Hz), relié à un 

microphone omnidirectionnel Sennheiser ME 62. Le haut-parleur était posé au sol et le micro 

était maintenu à 50 cm du sol. 

Les distances de réenregistrement ont été les suivantes : 1 m (témoin = signal non-propagé), 

4m, 8m, 16m, 32m, 64m, et 128m. A chacune de ces distances, des mesures d‟intensité du 

signal propagé ont été prises au moyen d‟un décibelmètre Brüel & Kjaer 2235 (échelle 

linéaire, mode de réponse lent, échelle : 50-100dB) 

Pour établir l‟effet de la densification du milieu fermé par l‟apparition des feuilles sur 

la dégradation du chant du troglodyte lors de sa propagation, la même procédure a été réalisée 

à deux périodes différentes de la saison de reproduction : 

- Début de saison (06 avril) lorsque les sous-bois étaient encore dépourvus de feuilles 

(milieu fermé moins dense, «F- »). 
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- Fin de saison (30 juin) lorsque les feuilles s‟étaient développé (milieu fermé plus 

dense, « F+ »). 

 

2.13.3. Analyse 

 

 Les séquences enregistrées après propagation ont été transférées sur ordinateur et 

filtrées pour enlever le bruit de fond et les chants d‟autres espèces (filtre passe-bande : 3000-

9000 Hz) à l‟aide du logiciel Avisoft SAS-Lab Pro v.5.1 (Specht, 2004). 

 Le même logiciel a été utilisé pour calculer le spectre linéaire, l‟enveloppe et le 

spectrogramme de chaque exemplaire de la séquence propagée (285600 points pour 

l‟enveloppe, 262245 points pour le spectre de la période F- ; 285000 points pour le 

spectrogramme, l‟enveloppe et le spectre de la période F+). 

 Pour chaque distance, le spectre moyen et l‟enveloppe moyenne de 7 exemplaires 

propagés ont été calculés avec le logiciel Statistica v.6. (StatSoft, Inc. 2001). Les spectres et 

enveloppes moyens obtenus pour chaque distance de 4m à 128m (signaux propagés) ont été 

comparés au spectre et enveloppe moyens obtenus pour 1m (signal non propagé) à l‟aide 

d‟une corrélation de Pearson avec le logiciel Statistica v.6. (StatSoft, Inc. 2001). 

 Pour chaque distance, le spectrogramme moyen à été calculé à l‟aide du logiciel 

Avisoft Correlator v.3.1. (Specht, 2004). Ce même logiciel a servi à réaliser les corrélations 

entre les spectrogrammes moyens des signaux propagés (4m-128m) avec le spectrogramme 

moyen du signal non propagé (1m). 

 

 

2.14. Triangulation : Système de Localisation Acoustique 

 

2.14.1. Principe 

 

 Les Systèmes de Localisation Acoustique (ALS pour Acoustic Localization Systems) 

utilisent des enregistrements simultanés provenant d‟un réseau de microphones très 

précisément localisés dans l‟espace. A partir de ces enregistrements, deux mesures peuvent 

être utilisées pour calculer la localisation de la source sonore enregistrée :  
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- Les différences de niveau (ou amplitude) entre les enregistrements des différents 

microphones. 

- Les différences entre les délais d‟arrivée du son aux différents microphones selon leur 

position (McGregor et al. 1997 ; Mennill et al. 2006). Cette dernière mesure, appelée « time- 

difference of-arrival » (TDOA) peut être estimée de deux manières : 

1) par cross-corrélation des enveloppes de paires d‟enregistrements synchronisés dans le 

temps; et 2) par algorithmes de type « beamforming ».  

La cross-corrélation de deux enregistrements d‟un même chant issus de deux micros 

différents montre un pic qui correspond à la différence de délai d‟arrivée du son d‟une même 

source sonore aux positions des deux microphones. La position de la source sonore peut alors 

être calculée en utilisant le principe de triangulation : La TDOA d‟un son, calculée entre 

chaque paire de microphones restreint la localisation de sa source (l‟émetteur) à un 

hyperboloïde. La position précise de la source peut être déterminée par l‟intersection des 

hyperboloïdes obtenus avec plusieurs paires de microphones. 

La méthode utilisée dans notre étude consiste à discrétiser l‟espace autour des 

microphones en le quadrillant et calculer toutes les TDOA théoriques possibles pour chaque 

cellule de la grille. La localisation d‟une source est déterminée alors par la comparaison entre 

les valeurs théoriques de TDOA et les nouveaux délais obtenus. La position de la source est 

ensuite assignée à la cellule dont les valeurs théoriques montrent la différence minimum avec 

les valeurs obtenues. Le système de localisation acoustique a été mis en place avec la 

participation de Chloé Huetz, ingénieur de recherche au CNPS. Il utilise les enregistrements 

simultanés obtenus par un réseau de 6 microphones omnidirectionnels connectés à un 

magnétophone numérique à 6 pistes. Par une simple recherche exhaustive dans l‟espace 

(Hammer & Barrett 2001 ; Huetz & Aubin 2011) au lieu des équations classiques de 

triangulation et en utilisant la vitesse de propagation du son dans l‟air à une température 

donnée, le système triangule la position de la source sonore en fonction des TDOA aux 

microphones 

 

2.14.2. Installation des microphones et mesure des distances entre microphones 

 

Des enregistrements simultanés sont effectués par un réseau de 6 microphones 

omnidirectionnels Sennheiser M62 (réponse en fréquence : 40Hz -20 kHz) disposés en étoile 

et connectés à un enregistreur 6 pistes Tascam DR-680 (fréquence d‟échantillonnage : 44100 

Hz). Le réseau de microphones était situé au centre du groupe de voisins. Les microphones 
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ont été fixés à des troncs d‟arbre, placés à l‟horizontale sur une plateforme. Le microphone 

principal (#1) était situé au centre et les autres étaient disposés en  périphérie à une distance 

de 10 à 25mètres du centre du réseau. Tous les microphones ont été placés à la même 

hauteur : 1.5m. 

 La distance entre chaque paire de microphones a été mesurée de façon précise à l‟aide 

d‟un laser-mètre Leica disto D8 (précision de mesure : 1mm ; distance range : 0.05-200m). 

 

2.14.3. Protocole d’enregistrement 

 

 Les enregistrements pour les expériences de triangulation ont été réalisés sur 3 groupes 

de voisins. Sur chaque groupe, des enregistrements continus de 2h30 entre 7h30 et 10h30 du 

matin ont été réalisés pendant 4 jours, par temps non pluvieux, entre le 26 mai et le 17 juin 

2010. La température et le pourcentage d‟humidité ont été notés au début et à la fin de chaque 

session d‟enregistrement et pris en compte pour calculer la vitesse de propagation du son. 

 

2.14.4. Analyse des enregistrements 

 

Les enregistrements obtenus ont été transférés sur ordinateur. A l‟aide du logiciel 

Avisoft SAS-Lab Pro v.5.1.13 (Specht, 2004), les chants ont été détectés automatiquement 

par inter-corrélation (seuil minimum de détection : 0.65 ; passe-bande : 4000-7000Hz ; 

écart maximum toléré: 2.5s ; FFT : 512 ; Fenêtre : Hamming) à partir de plusieurs modèles de 

référence contenant 3 répétitions d‟une même syllabe présente dans tous les chants du groupe. 

Pour chaque groupe, 10 spectrogrammes modèles (FFT : 512 ; fenêtre : Hamming, overlap : 

87%) ont été préparés à partir de  10 chants de différente qualité (rapport signal/bruit) choisis 

dans les enregistrements. Une fois le processus de détection automatique terminé, seuls les 

chants corrélés à au moins 5 des 10 modèles ont été retenus. Ceci a permis de conserver 

uniquement les chants non superposés à d‟autres car la superposition des chants de 2 mâles 

situés à 2 endroits distincts est susceptible de provoquer des erreurs de localisation. 

 Les 6 enregistrements simultanés de chaque session d‟enregistrement ont été filtrés 

avec un filtre passe-bande entre 4000 et 7000 Hz afin de filtrer complètement les chants 

d‟autres espèces. Ce filtre éliminait également une partie des fréquences du troglodyte, mais 

cela n‟affectait pas les calculs de TDOA.  
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2.15. Tests statistiques 

 

 Le traitement statistique des données a été effectué avec les logiciels Statistica v.6.0. 

(StatSoft, Inc, 2001) et StatXact v.3.1. (Cytel 1997). 

 Afin de tester la normalité des distributions, les échantillons de données ont été soumis 

préalablement à des tests de Kolmogorov-Smirnov, Lilliefors et Shapiro-Wilk. 

Lorsque les distributions suivaient une loi normale, les données étaient soumises à des tests 

paramétriques : 

- ANOVA à mesures répétées pour tester l‟homogénéité des distributions de plus de 

deux échantillons appariés, suivie de tests post hoc de comparaisons 2 à 2 à l‟aide de tests de 

Tukey HDS et Bonferroni. 

- ANOVA à un facteur pour comparer les distributions de plus de deux échantillons 

non-appariés, suivie de tests post hoc de comparaisons 2 à 2 à l‟aide de tests de Tukey HDS et 

Bonferroni. 

 Lorsque les distributions ne suivaient pas une loi normale, les données étaient 

soumises à des tests non-paramétriques : 

- ANOVA de Friedman pour tester l‟homogénéité des distributions de plus de deux 

échantillons appariés, suivie de tests de comparaisons 2 à 2 à l‟aide du test de Wilcoxon. 

- ANOVA de Kruskall-Wallis pour comparer les distributions de plus de deux 

échantillons non-appariés, suivi de comparaisons 2 à 2 à l‟aide de test U de Mann-Whitney. 

- Test de Wilcoxon pour tester l‟homogénéité des distributions de 2 échantillons 

appariés. 

- Test de Kolmogorov-Smirnov pour tester l‟homogénéité des distributions de 2 

échantillons non-appariés. 

- Test de chi-carré pour tester des différences entre proportions observées vs espérées. 

Lorsque les analyses portaient sur des données dans lesquelles chaque individu était 

inclus plusieurs fois, comme par exemple les calculs faits sur les coefficients de similarité de 

répertoires (RS), des tests de permutations étaient utilisés (Sokal & Rohlf 1995 ; Mundry 

1999). 

Les analyses multi variées des données utilisées comme l‟analyse discriminante (DFA) 

et l‟analyse en composantes principales (ACP) seront expliquées dans les chapitres 

correspondants. 

 



45 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3. RESULTATS 

 

3.1. CHAPITRE 1 : Que chantent les mâles Troglodytes ? 
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3.1. CHAPITRE 1 : Que chantent les mâles troglodytes ? 

 

 Une  première étape nécessaire à l‟étude des communications acoustiques chez une 

espèce donnée consiste à décrire les signaux émis par les individus ainsi que le rythme 

d‟émission de ces signaux durant la journée et le long de la saison de reproduction.  

 

3.1.1. Rythme journalier de chant 

 

Chez la plupart des Oscines, un pic d‟activité vocale est constaté au lever du soleil, 

appelé « dawn chorus ». Pour plusieurs espèces il a été démontré que ce moment de la journée 

est important dans l‟établissement et le maintien des frontières territoriales entre voisins.  

Qu‟en est-il du rythme journalier de production de chants chez le troglodyte au cours de la 

saison de reproduction ? Des enregistrements passifs continus de trois jours sur plusieurs 

localités ont été réalisés, trois fois dans la saison : début avril, mai et juin. En avril et en juin, 

les enregistrements ont été faits sur les mêmes localités, mais en mai les données proviennent 

de 3 autres localités. La figure 3.1 représente l‟activité vocale moyenne des mâles présents 

dans les groupes le long de la journée. Les données sont exprimées en % de chants chantés 

pendant des périodes de 15 minutes depuis 1h15 avant le lever du soleil (aube civile) jusqu‟à 

18h après le lever du soleil (environ 1h après le coucher du soleil). Les trois courbes montrent 

un important pic d‟activité vocale dans les premières heures de la journée, après lequel 

l‟activité vocale baisse progressivement durant les heures du matin pour arriver à son 

minimum pendant l‟après midi. Un pic plus petit apparaît vers la fin de la journée (entre 14 et 

16 heures après le lever du soleil). Au début du mois d‟avril, le pic matinal a lieu durant 

l‟heure précédant le lever du soleil, tandis qu‟en mai et en juin celui-ci a lieu environ 1 heure 

après le lever du soleil. Cependant, comme les individus enregistrés à chaque période varient, 

ce déplacement du pic matinal pourrait être biaisé et doit être vu avec précaution.  

 

 

 

Le troglodyte suit la « loi » du chœur matinal constaté chez d’autres espèces : il  a un pic 

important d’activité vocale au début de la journée, compris entre 1 heure avant et 2 

heures après lever du soleil.  
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Figure 3.1. Pourcentage moyen (±SE, 3 groupes x 3jours) des chants chantés durant la 

journée, par périodes de 15minutes. Le trait en pointillés vertical indique le lever du soleil 

(aube civile), les valeurs négatives de l’axe x correspondent au temps avant le lever du soleil, 

les valeurs positives correspondent au temps après le lever du soleil. Chaque courbe 

correspond à une période de la saison : début (début avril), milieu (mai) et fin (juin). 
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Enregistrements ciblés

année année

période période

Groupe B Territoire Mâle n chants Mâle n chants Mâle n chants Mâle n chants Groupe L Territoire Mâle n chants

B_5 B15 113 B25 897 B45 307 L_1 L1 325

B_6 B16 94 L_2 L2 341

B_7 B17 82 B27 955 B47 273 L_2W L2W 331

B_8 B18 85 L_3 L3 319

B_9 B19 12 B29 787 B29 344 Total groupe 1316

B_1 B21 188 B31 431 B41 318

M_1 M1 320 M11 187 année

B_4 B34 331 période

Total groupe 386 2827 1426 1085 Groupe V Territoire Mâle n chants

V_1 V1 373

année V_2 V2 318

période V_3 V3 322

Groupe C Territoire Mâle n chants Mâle n chants Mâle n chants Mâle n chants Total groupe 1013

C_1 C1 93 C11 392 C21 415

C_2 C2 201 C12 978 C22 355 C32 >300 année

C_3 C3 251 C13 456 C23 317 C33 >300 période

C_4 C14 72 C14 316 (C14) 40 Groupe P Territoire Mâle n chants

C_5 C25 317 C35 >300 P_1 P1 395

Total groupe 545 1898 1720 >1200 P_2 P2 303

P_3 P3 319

année Total groupe 1017

période

Groupe D Territoire Mâle n chants Mâle n chants Mâle n chants

D_1 D1 270 D1 256 (D1) 45

D_3 D2 248 (D12) D22 315

D_3 D3 152

D_4 D14 213

D_5 D25 319

Total groupe 670 469 679

année

période

Groupe YO1 Territoire Mâle n chants Mâle n chants

Y_1 Y1 302 Y11 144

Y_2H Y2H 370 Y12H 568

Y_2B Y2B 442 Y12B 503

Y_3 Y3 332 Y13 490

Y_3W Y3W 116 Y13W 572

Total groupe 1562 2277

année

période

Groupe YO2 Territoire Mâle n chants Mâle n chants

Y_5 Y5 296 (Y15) 230

Y_6 Y6 247 Y16 467

Y_7 Y7 358 Y17 734

Y_7W Y7W 436 Y17W 539

Total groupe 1337 1970

25/02 - 26/06 15/02 - 24/05

2011*

17/03 - 09/05

2011*

2010 2011

25/02 - 26/06 22/02 - 24/05

2010 2011

2008 2009 2010

02/04 - 18/04

2010

12/04 - 12/05

2010

12/04 - 13/05

2010

26/05 - 24/06

16/02 - 06/04 12/04 - 13/05

2008 2009 2010

25/03 - 16/04 20/02 - 24/04 03/05 - 21/05

2008 2009 2010

17/04 - 18/04 20/03 - 06/04 03/05 - 21/05

 

Tableau 3.1. Nombre d’enregistrements ciblés réalisés pendant la saison de reproduction 

entre 2008 et 2011 sur les différents territoires dans la zone d’étude. Les mâles bagués 

retrouvés d’une année sur l’autre sont signalés en rouge et les mâles disparus au début de la 

saison sont entre parenthèses. Les cases marquées par * signifient que le groupe a été 

enregistré mais que des contraintes de temps n’ont pas permis de caractériser les répertoires 

pour l’année en question. 
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3.1.2. Durée des chants 

 

Pour cette étude, les chants de 10 mâles en 2008, 10 mâles en 2009, 30 mâles en 2010 

et 9 mâles en 2011 ont été enregistrés lorsqu‟ils chantaient dans leur territoire respectif 

(tableau 3.1). Au total, 18564 chants ont été visualisés, identifiés et étiquetés. La durée 

moyenne des chants enregistrés est de 4.3±1.6 secondes (Moy±SD ; N=18564).  

La durée des chants des localités pour lesquelles des enregistrements avaient été 

réalisés à plusieurs périodes de la saison (début, milieu, fin) a été explorée. La figure 3.2a) 

représente la distribution de la durée des chants enregistrés tout au long de la saison pendant 

les années 2008-2010 dans 5 localités. Les données sont exprimées en nombre de chants par 

tranche de durée de 0.1 secondes. Les figures 3.2b, 3.2c, et 3.2d représentent respectivement 

la distribution de la durée des chants enregistrés au début (février-mars), au milieu (avril-mai) 

et à la fin (juin-juillet) de la saison de reproduction.  

Pour l‟ensemble de la saison de reproduction, 83.6% des chants ont une durée 

comprise entre 2,5 secondes et 6,5 secondes (79% en début de saison, 84% en milieu de 

saison et 85% à la fin). Dans cette tranche de durée, la distribution est tri-modale avec 3 pics  

observés : deux pics principaux se situent entre 3.5 et 4.8 secondes pour l‟un et entre 4.9 et 

5.3 secondes pour l‟autre et un troisième pic plus faible entre 2.9 et 3.4 secondes. La 

distribution de la durée des chants varie entre les 3 périodes saisonnières considérées (Figure 

3.2b). En début de  saison (février-mars), la distribution de la durée des chants montre un seul 

pic à 3.5-4.5 secondes. Au milieu de la saison (avril-mai), la courbe de distribution devient 

bimodale avec  un nouveau pic à 4.8-5.5 secondes. En fin de saison (juin-juillet), la courbe 

présente trois pics: un premier à 2.9-3.4 secondes, un deuxième à 4.2-4.8 secondes, et un 

troisième pic à 5.0-6.0 secondes. Les 2 pics principaux se maintiennent mais les chants 

semblent devenir plus longs par rapport au milieu de saison. 

Ainsi, nous pouvons distinguer 2 catégories de durée de chant utilisées par les 

mâles pendant toute la saison de reproduction : des « chants courts » de durée ≤4.8 secondes 

(Moy±SD = 3.8±0.6 secondes, N=10071) et des « chants longs » de durée >4.8 secondes 

(Moy±SD = 5.5±0.4 secondes, N=5321). La proportion d‟émission des chants courts est de 

68% pour la saison entière et reste supérieure à celle des chants longs tout au long de la saison 

(76% au début, 64% au milieu et 69.8% à la fin de la saison) (figure 3.3 et tableau 3.2.). 

Cependant, la proportion de chants longs est légèrement mais significativement supérieure 

(χ
2
, df=1 p<0.0001) au milieu de la saison par rapport au début et à la fin.  
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a)   b) 

c) d) 

 

Figure 3.2. Distribution de la durée des chants (nombre de chants par tranches de durée de 

0.1s) chantés par les mâles de 5 localités de 2008 à 2010 dans la zone d’étude : a) pendant 

toute la saison (février-juillet) ; b) pour chacune des périodes : Début (février-mars), Milieu 

(avril-mai), Fin (juin juillet). 
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Chants Durée Saison entière Début Milieu Fin

courts ≤4.8s 67.98 75.92 64.09 69.81

longs >4.8s 32.02 24.08 35.91 30.19

Total % 100 100 100 100

N 15383 2425 7515 5449

chants entre 2.5-6.5s % occurrence

 

Figure 3.3 et Tableau 3.2. Proportion (en %) de chants courts (≤ 4.8 s) et de chants longs (> 

4.8 s) pour toute la saison et pour chaque période (début, milieu et fin). Les chants de durée 

<2.5s ou >6.5s n’ont pas été pris en compte pour cette analyse. Les proportions varient 

significativement entre les différentes périodes de la saison (tests χ2 p<0.0001). 

 

 

 

 

La durée moyenne des chants du troglodyte est de 4.3±1.6 secondes. 

Les troglodytes émettent deux catégories de chants : des chants courts (durée moyenne : 

3.8 secondes) et des chants longs (durée moyenne : 5.5 secondes). 

 

La distribution de la durée des chants ainsi que la proportion de chants courts et longs 

varient le long de la saison :  

Les chants courts sont plus nombreux en début de saison. En milieu de saison, la 

proportion de chants longs augmente et la distribution devient bimodale. En fin de 

saison, les chants conservent leur distribution bimodale mais semblent devenir 

globalement plus longs. 
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3.1.3. Alphabet de syllabes 

 

 Les chants du troglodyte alternent des séquences de plusieurs répétitions d‟une 

même syllabe avec des séquences de 2 à 4 syllabes non-répétées (figure 3.4). 

 

 

 

Figure 3.4. Exemple de deux types de chants différents chantés par le même mâle. Les traits 

horizontaux indiquent des séquences de « syllabes répétées ». Deux motifs (a et b) partagés 

entre les deux types de chants sont encadrés. 

 

 

En tant qu‟unités sonores de base des chants, les syllabes contenues dans les chants 

enregistrés chaque année ont été répertoriées pour construire un alphabet général des syllabes 

émises par les mâles de l‟ensemble de la zone d‟étude. L‟ANNEXE B répertorie la totalité de 

cet alphabet de syllabes. Les syllabes ont été classifiées visuellement sur la base de leur 

« forme » (modulation de fréquence et amplitude dans le temps) analysée sur les 

spectrogrammes (FFT 1024, fenêtre : Hamming, overlap 87.5) et oscillogrammes. Ensuite, un 

numéro a été assigné à chaque syllabe différente. Au total, 66 types de syllabes différentes ont 

été identifiés sur les 22197 chants émis par 59 individus étudiés de 2008 à 2011. Une 

première distinction a été faite, en fonction de l‟occurrence des syllabes dans les chants : les 

syllabes chantées en séquences de répétitions ont été appelées « syllabes répétées » et les 

séquences de syllabes jamais chantées en répétition ont été appelées « syllabes non-

répétées ». L‟alphabet contient donc 32 types de « syllabes répétées » et 34 types de 

« syllabes non-répétées ». Une deuxième catégorisation des types de syllabes a été réalisée sur 

la base de leur « forme générale ». Ainsi, 16 catégories de forme ont été établies, 9 pour les 
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« syllabes répétées » et 7 pour les « syllabes non-répétées ». Il existe également des variations 

à l‟intérieur d‟un même type de syllabe. Celles-ci ont été identifiées et marquées d‟une lettre 

minuscule dans l‟alphabet. Le tableau 3.3 représente le nombre de types de syllabes 

appartenant à chaque « catégorie générale de forme ». 

 

  

Répétition Code Description N Numéro

Syllabes répétées A fines en S pointu 3 1, 9, 25

B descendantes droites 3 3, 26, 30

C rapides 2 4, 5

D en arc 2 14, 42

E en S arrondi 4 7, 16, 33, 47

F en triangle 4 2, 18, 29, 65

G montantes courtes 4 19, 24, 32, 62

H composées 6 10, 20, 37, 40, 41, 53

I courbées 4 8, 11, 12, 15

Syllabes non-répétées J en ^ 4 27, 31, 39, 49

K doubles 10 6, 36, 43, 51, 52, 54, 57, 59, 63, 64

L inclinées 3 21, 60, 61

M fines 6 34, 45, 46, 48, 56, 69

N irrégulières 5 23, 50, 55, 70, 78

O courtes 3 72, 73, 77

P associées 3 13-12, 27-3, 28-3, 31-3, 50-3 

Total répétées 9 32

Total non-répétées 7 34

Total 16 66

Catégories générales de forme Types de Syllabes

 

Tableau 3.3. Types de  syllabes « répétées » et « non-répétées », classifications en 

« catégories générales de forme », et numéros assignés. Classification réalisée sur la base de 

22197 chants de 59 mâles suivis dans la zone d’étude entre 2008 et 2011.  

 

 

3.1.4. Les répertoires au niveau individuel 

 

Pendant la saison de reproduction, le répertoire individuel de chants de 10 mâles en 

2008 et en 2009, de 30 mâles en 2010 et de 9 mâles en 2011 a été exploré à l‟aide 

d‟enregistrements ciblés effectués sur chaque mâle lorsqu‟il chantait dans son territoire à ses 

différents postes de chant. Le tableau 3.1 indique le nombre d‟enregistrements ciblés effectués 

sur chaque territoire pendant les 4 saisons de reproduction des années 2008 à 2011. 

Les différents types de chant ont été identifiés sur la base de leur composition 

syllabique (identité des syllabes présentes) et de l‟ordre d‟enchainement temporel des 

différentes syllabes dans la séquence (syntaxe) (figure 3.4). La plus grande variabilité entre 
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chants quant à l‟identité des syllabes et leur syntaxe est observée dans les syllabes du début 

des chants. De plus, les chants les plus communs, les « chants courts » d‟une durée inférieure 

à 4.9 secondes, contiennent entre 10 et 15 syllabes différentes dans leur séquence. Nous avons 

donc utilisé la séquence initiale de 10 syllabes différentes (sans tenir compte des répétitions) 

pour différencier les types de chant. Deux types de chant sont considérés différents s‟ils 

diffèrent de 2 syllabes ou plus sur les 10 comptabilisées. 

 

3.1.4.1. Estimation du répertoire individuel de types de chant 

  

 Un mâle troglodyte peut chanter plusieurs types de chant différents. De façon à 

quantifier les répertoires individuels de types de chant, le nombre cumulé de nouveaux types 

de chants trouvés en fonction du nombre cumulé de chants analysés a été établi (figure 3.5a). 

Nous avons considéré que la taille du répertoire de types de chants était atteinte lorsque la 

courbe était arrivée à un plateau.  

Pendant la saison de reproduction 2009, un total de 5397 chants a été enregistré, à 

partir de 10 individus situés dans 3 groupes de voisins. Au total, 17 types de chant différents 

ont été identifiés. Ces types de chant sont composés de 17 à 27 syllabes différentes (Moy±SD 

= 23,08 ± 5,34, N=368), avec des séquences de syllabes répétées alternées avec des syllabes 

non-répétées (figure 3.4). 

 La taille du répertoire individuel de types de chants varie entre 5 et 9 types de chants, 

avec une moyenne de 6±1.5 (Moy±SD, N=10). Le nombre de chants à analyser pour obtenir 

une estimation globale correcte de la taille du répertoire individuel de types de chant a été 

estimé à 300 chants (figure 3.5a). La même analyse a été réalisée chaque année  sur tous les 

individus étudiés avec des résultats similaires (L‟ANNEXE C.2 contient les courbes 

moyennes de répertoire de types de chant par groupe pour 2008 et 2010). 
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a)  

b)  

 

Figure 3.5. Nombre cumulé de a) nouveaux types de chants ; b) nouvelles syllabes trouvées 

en fonction du nombre de chants enregistrés pour chaque individu étudié en 2009 (N=10). La 

ligne verticale marque le nombre de chants analysés nécessaires pour obtenir une estimation 

correcte du répertoire. 
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3.1.4.2. Estimation du répertoire individuel de syllabes 

 

En 2009, un total de 62 syllabes différentes a été trouvé pour les 10 individus dans les 

3 groupes étudiés. La même analyse graphique utilisée précédemment a été réalisée pour 

déterminer la taille du répertoire individuel de syllabes : le nombre cumulé de nouvelles 

syllabes trouvées en fonction du nombre cumulé de chants analysés a été établi. Nous avons 

considéré que la taille du répertoire de types de chants était atteinte lorsque la courbe était 

arrivée à un plateau.  

La taille du répertoire individuel de syllabes varie entre 33 et 42 types de syllabes 

différentes, avec une moyenne de 36.4±2.5 syllabes/individu (Moy±SD, N=10) (figure 3.5b). 

Quant au nombre de chants à analyser pour obtenir une estimation correcte de la taille du 

répertoire individuel de syllabes, celui-ci a été estimé à 300 chants par individu. 

 

3.1.4.3. Contenu syllabique des types de chants 

 

 Chaque type de chant d‟un même mâle contient dans sa séquence 45.46 ± 4.94% 

(Moy±SD, N=10) de son répertoire individuel de syllabes. La figure 3.6 représente le nombre 

de  nouvelles syllabes rencontrées chaque fois qu‟un nouveau type de chant du répertoire est 

analysé pour les 10 individus étudiés en 2009. Le nombre d‟apparitions de nouvelles syllabes 

diminue drastiquement après l‟analyse du premier type de chant. Après le quatrième type de 

chant analysé, le nombre de nouvelles syllabes devient inférieur à 3% du total du répertoire de 

syllabes d‟un individu (figure 3.6). 

 

 

  

Le troglodyte, en moyenne, a un répertoire individuel de 6 types de chants, composés sur 

une base de 36 syllabes.  

 

Il existe une redondance importante au niveau du contenu syllabique entre les différents  

types de chants. 
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Figure 3.6. Nombre moyen (Moy±SD) de nouvelles syllabes trouvées lors de l’analyse de 

chaque nouveau type de chant du répertoire individuel. Analyse effectuée sur le répertoire des 

10 mâles étudiés en 2009. 

 

 

3.1.5. Syntaxe des types de chant 

 

 Chaque type de chant du répertoire d‟un individu contient de 40 à 50% des syllabes 

disponibles dans son répertoire individuel. A quel point les types de chant du répertoire d‟un 

même mâle sont-ils similaires entre eux quant à la présence et à l‟organisation de ces 

syllabes? La situation est-elle la même entre types de chants selon qu‟il s‟agisse d‟une version 

courte ou longue?  

Pour répondre à ces questions, nous avons exploré les différents types de chants qui 

composent le répertoire d‟un même mâle quant à l‟enchaînement des syllabes qui les 

composent de façon à savoir si les syllabes sont associées entre elles de manière plus ou 

moins stéréotypée et dans des séquences de tailles différentes (de 2 à 10 syllabes enchaînées).  

 

3.1.5.1. Syntaxe des chants courts et des chants longs : version courte et version longue 

des types de chant 
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La figure 3.7 est un exemple d‟un même type de chant chanté en version courte et 

longue par un même mâle. La version longue est une prolongation de la version courte : de 

nouvelles syllabes sont ajoutées à la fin du chant sans qu‟il y ait de changement dans 

l‟organisation syntaxique de la première partie. 

 

 

 

Figure 3.7. Spectrogrammes du chant Yj chanté par le même mâle en version courte et en 

version longue. La version longue se construit par l’ajout d’une nouvelle séquence de 

syllabes à la fin de la version courte. 

 

La figure 3.8 représente le répertoire de types de chant de 3 mâles enregistrés dans 3 

localités distinctes. Pour chaque type de chant, la séquence de syllabes (étiquetées selon 

l‟alphabet) a été spécifiée. La version courte (3-4.5 secondes) et la version longue (>5s) 

rencontrées le plus fréquemment ont été identifiées. La version courte de chaque type de chant 

contient de 4 à 5 séquences de syllabes répétées, alternées avec des syllabes non-répétées et 

une nouvelle séquence est ajoutée à la suite de la version courte pour former la version 

longue. 

Un motif (surligné en orange, figure 3.8) est présent dans tous les types de chant de la 

zone d‟étude : celui-ci contient les syllabes 5 (répétée) et 27 (non répétée). Ces 2 syllabes sont 

présentes dans la version courte de tous les chants analysés. D‟autres motifs communs à 

plusieurs types de chants présents dans le répertoire d‟un même mâle ont été identifiés (et 

coloriés de la même couleur sur la figure 3.8). La plus grande variabilité entre types de chants 

d‟un même individu se trouve dans la séquence initiale de 10 syllabes sur la base de laquelle 

les types de chants sont distingués, en particulier dans les 6 à 8 premières syllabes. 
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Répertoire mâle C11 

POSITION 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33

TYPE Ca 14 72 77 11 12 70 8 49 73 5 27 1 72 11 13 12 73 3 48 47 rep 72 11 13 12 73 3 48 47 27 3 25

Cb 6 73 4 70 60 49 73 5 27 1 72 11 13 12 73 3 48 47 72 5 27 3 25 39 3 77 21 30 2 72 50 11

Cc 9 77 12 73 4 48 7 60 3 5 27 60 3 77 8 11 70 73 4 30 42 72 5 27 1 11 13 12 73 4 49 73

Cd 15 27 3 54 73 77 3 48 16 72 5 27 1 11 13 12 73 4 49 73 50 11 12 50 60 39 73 5 27 1 72 11

Ce 1 11 13 12 73 4 49 72 50 11 50 8 49 73 5 27 1 72 11 13 12 73 3 48 47 72 5 27 3 25 39 3  

 

Répertoire mâle B29 

POSITION 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33

TYPE Ba 8 50 26 73 18 72 11 5 27 21 77 20 72 11 23 60 23 26 73 72 14 18 72 11 5 27 21 77 20 72 11 23

Be 8 50 12 77 3 14 18 72 11 5 27 21 77 20 72 11 23 60 23 26 73 72 14 18 73 72 49 73 49 19 70 26

Bb 32 70 20 72 11 5 27 3 53 70 26 77 21 30 72 11 23 60 23 26 73 72 14

Bc 4 30 29 72 11 5 27 3 53 70 26 77 21 30 72 11 23 60 23 26 73 72 14 72 11 5 27 21 77 20 72 11

Bd 19 70 26 77 21 14 72 11 5 27 21 77 20 72 11 23 60 23 26 73 72 14  

 

Répertoire mâle Y6 

POSITION 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33

TYPE Ya 10 72 77 11 12 49 8 39 73 5 27 1 72 11 13 12 73 3 48 47 60 3 5 27 60 3 70

Yj 6 73 3 50 8 50 73 5 27 1 72 11 13 12 77 3 48 47 60 3 5 27 60 3 70 21 11 10 72 77 3 48

Yc 25 70 12 72 4 48 7 60 3 5 27 60 3 70 21 11 10 72 77 11 12 49 8 39 73 5 27 1 72

Yd 9 77 12 73 4 48 47 60 3 5 27 60 3 70 1 72 13 3 48 47 73 77 11 12 49 8 39 73 5 27 1 72

Yk 6 73 4 49 8 39 73 5 27 1 72 31 3 48 7 73 77 11 12 49 8 39 73 5 27 1 72 11 13 12 77 3  

Figure 3.8. Séquences de syllabes - étiquetées à l’aide de l’alphabet - qui composent les types 

de chant du répertoire de 3 mâles (C11, B29 et Y6) enregistrés dans 3 localités différentes. 

Chaque type de chant est représenté sur une ligne et nommé par un code (deuxième colonne). 

Les syllabes répétées sont notées une seule fois (sans tenir compte du nombre de répétitions). 

Les 10 premières syllabes sont utilisées pour identifier les types de chant. Un carré noir 

montre la fin de la version courte de chaque type de chant (de 3 à 4.5 secondes environ) 

rencontrée le plus souvent. Au-delà du carré noir, des motifs (séquences de syllabes 

retrouvées ensemble et dans le même ordre) sont ajoutés à la version courte pour construire 

des chants longs. Les séries en couleur représentent des « motifs communs » présents dans au 

moins 2 types de chant du répertoire individuel. 
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3.1.5.2. Syntaxe des types de chant : redondance du répertoire individuel 

 

Le contenu des types de chants en motifs de différent nombre de syllabes a été analysé 

de manière à pouvoir ainsi caractériser le répertoire de motifs des individus. Les séquences de 

2 à 10 (ou 13) syllabes enchaînées présentes dans chaque type de chant ont été identifiées. 

Ceci a permis d‟établir dans quelle proportion chaque séquence est retrouvée parmi les 

différents types de chants que chaque mâle est capable de chanter. Les séquences retrouvées 

dans plusieurs types de chant ont été considérées comme des « motifs communs » et leur 

proportion d‟occurrence donne une mesure de la redondance (stéréotypie) dans la manière 

d‟organiser les chants par un même individu. 

L‟analyse à été réalisée pour 3 mâles possédant chacun un répertoire de 6 types de 

chant (figure 3.9). Une première analyse a porté uniquement sur les types de chant en version 

courte et une seconde analyse a été réalisée sur les mêmes types de chants mais en version 

longue.  

 

 

a)  b)  

Figure 3.9. Proportion de « motifs communs » (retrouvés au moins deux fois dans le 

répertoire d’un même mâle) par rapport au total de séquences différentes possibles, en 

fonction du nombre de syllabes qui les composent (1 correspond aux syllabes sans 

enchaînement) : a) pour les types de chant en version courte et b) pour les types de chant en 

version longue. L’analyse a été réalisée pour 3 mâles avec un répertoire typique de 6 types de 

chants. 
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La proportion de « motifs communs » de toutes les tailles est supérieure entre les types 

de chants en version longue (figure 3.9). La proportion de « motifs communs » différents 

trouvés dans le répertoire de chaque mâle diminue progressivement avec l‟augmentation de la 

taille des séquences analysées. Ceci se fait plus rapidement pour les types de chants en 

version courte que pour les versions longues, suggérant une plus grande similitude entre ces 

dernières. De plus, concernant les chants longs, la proportion de « motifs communs » de 6 

syllabes ou plus reste constante entre 0.4 et 0.5. Les chants longs étant une prolongation des 

chants courts, les différences observées dans la proportion de « motifs communs » entre les 

deux versions montrent qu‟il existe une plus forte redondance dans la partie ajoutée derrière 

les chants courts que dans la partie iniciale des chants. Ainsi, les types de chants qui 

composent le répertoire d‟un même individu sont plus similaires entre eux lorsqu‟ils sont 

chantés en version longue que lorsqu‟il sont chantés en version courte. 

 

 

 

 

Il existe non seulement une redondance dans l’identité des syllabes des différents types 

de chants, mais en plus, ces syllabes se trouvent souvent associées entre elles de façon 

stéréotypée sous la forme de courtes séquences de quelques syllabes (motifs).  

 

Les différents types de chants d’un répertoire individuel contiennent plus de motifs en 

commun en version longue qu’en version courte. 
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3.2. CHAPITRE 2 : Qui appartient au réseau ? 
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3.2. CHAPITRE 2 : Qui appartient au réseau ? 

 

3.2.1. Propagation des chants dans le milieu : espace actif du signal échangé 

 

Pour communiquer, il ne suffit pas que l‟information soit encodée de manière précise 

dans la structure acoustique du signal mais elle doit l‟être de façon suffisamment robuste pour 

pouvoir être détectée et décodée sans erreur à l‟autre bout de la chaîne de transmission par le 

ou les récepteurs potentiels. Or, les caractéristiques physiques du milieu provoquent des 

modifications du signal à mesure que celui-ci se propage. Le type et l‟étendue des 

modifications subies dépendent donc du milieu mais aussi des caractéristiques intrinsèques du 

signal (Mathevon, 1996). Les individus impliqués dans la communication acoustique doivent 

alors impérativement être situés à portée des signaux pour que la communication puisse avoir 

lieu, et cette distance entre individus varie suivant le type de milieu. De plus, lorsque le canal 

de transmission n‟est pas fixe dans le temps, ses caractéristiques peuvent changer et poser de 

nouvelles contraintes sur le signal. Par exemple, dans les régions tempérées, l‟apparition de 

feuilles sur les arbres est susceptible de modifier les signaux véhiculés dans un milieu 

forestier. Il est donc essentiel de déterminer les effets du canal de transmission sur les signaux 

échangés, afin de comprendre la distance à laquelle des informations codées par les différents 

paramètres acoustiques peuvent être décodées (espace actif du signal) ce qui permet de 

déterminer également les limites du réseau de communication formé par les membres d‟un 

groupe de voisins. 

 Le Troglodyte vit principalement dans des milieux forestiers fermés. La taille du 

territoire de chaque mâle est de 50 à 100m de diamètre. Afin que les chants soient perçus et 

décodés par les voisins adjacents, ceux-ci doivent être transmis efficacement au moins sur une 

distance comprise entre 50 et 100 mètres. Les postes de chant du troglodyte se situent 

rarement à plus de 5 mètres de hauteur et la plupart du temps, les interactions acoustiques se 

font à moins de 2 mètres de hauteur, les chants devant se propager à travers la strate la plus 

dense de la forêt, le sous-bois. Par ailleurs, la densité de feuilles recouvrant les sous-bois n‟est 

pas constante tout le long de l‟année, ce qui signifie que les contraintes imposées aux signaux 

par le canal de transmission ne sont pas stables. Ainsi, au début de la saison de reproduction 

(début février à début avril), les sous bois sont presque totalement dépourvus de feuilles, 

tandis que dans les mois qui suivent (fin avril à fin juillet) la couverture de feuilles augmente 

très rapidement et rend très dense le milieu. Nous pouvons donc penser que la densification 
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du milieu fermé aura pour effet d‟augmenter les modifications subies par les signaux. Si c‟est 

le cas, soit les signaux devront être adaptés pour traverser le milieu le plus dense auquel ils 

sont exposés dans la saison, soit de nouvelles stratégies tendant à améliorer la transmission ou 

la réception devront se mettre en place pour faire face aux nouvelles contraintes du milieu. 

Ainsi, nous nous sommes posé les questions suivantes : 

- Quelle est la nature des dégradations subies par le signal ? 

- Quel est l‟effet de l‟augmentation de la couverture végétale sur la dégradation du 

signal ? 

- Quel est l‟espace actif du signal ? 

 

Pour répondre à ces questions, des expériences de propagation du chant à différentes 

distances (1m, 4m, 8m, 16m, 64m et 128m) ont été menées dans une forêt abritant un groupe 

de troglodytes, à deux périodes de la saison de reproduction : en début, avant l‟apparition des 

feuilles (06 avril), et à la fin (30 juin), lorsque la couverture de feuilles était complète. En 

effet, dans un milieu forestier fermé, la couverture de feuilles varie drastiquement entre le 

début et la fin de la saison de reproduction ce qui peut avoir des conséquences importantes 

pour la transmission des signaux. La figure 3.10 présente les spectrogrammes, les 

oscillogrammes et les spectres normalisés du chant diffusé, tel qu‟il a été enregistré à 

différentes distances. 
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Figure 3.10. Spectrogrammes (FFT 1024, fenêtre Hamming, overlap 87.5%) du chant diffusé 

avant propagation (ré-enregistré à 1m) et à différentes distances de propagation : 8m, 16m, 

32m et 64m. Les spectrogrammes de gauche correspondent à l’expérience de diffusion sans 

feuilles (F-), au début de la saison (avril). Les spectrogrammes de droite correspondent à 

l’expérience de diffusion avec feuilles (F+), à la fin de la saison (juin). Les enveloppes et les 

spectres sont normalisés pour qu’ils restent visibles même après la diminution de l’intensité 

du signal. L’analyse a été faite pour le chant entier et pour une syllabe répétée typique 

(délimitée par un rectangle sur le chant non-propagé). 
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3.2.1.1. Intensité du signal: émerger du bruit 

 

 Selon la loi du carré inverse, un signal qui se propage dans un milieu sphérique idéal 

dans l‟atmosphère à 20°C perd 6dBSPL à chaque doublement de distance. Une diminution au-

delà de ce seuil constitue un « excès d‟atténuation ».  

 La figure 3.11 représente la variation de l‟intensité du signal diffusé en fonction de la 

distance de propagation et de la couverture de feuilles. Elle présente également les valeurs du 

bruit de fond de la forêt (à l‟endroit où les tests ont été réalisés), sans feuilles (Bruit F- = 35-

40dB) et avec feuilles (Bruit F+ = 30-35dB). En début de saison avant l‟apparition des feuilles 

(F-), l‟intensité du signal suit la loi théorique jusqu‟à une distance de 8m. Au delà, 

l‟atténuation est de 10-11dB à chaque doublement de distance, soit près du double de la 

valeur théorique. La densification du milieu, suite à l‟apparition des feuilles (F+), produit une 

différence d‟intensité de 10-13dB par rapport aux valeurs obtenues en début de saison (F-), 

comparable à l‟effet produit par deux doublements de distance. 

 Il est reconnu que pour être perçu, le signal acoustique doit émerger d‟un minimum de 

3dB du bruit de fond (Mathevon, 1996). L‟intensité du signal diffusé en l‟absence de feuilles 

(F-) arrive à un plateau bas à partir de 64m, indiquant qu‟il commence à ne plus émerger du  

bruit de fond et à devenir non-détectable par les appareils de mesure. En présence de feuilles 

(F+), le même plateau est atteint à la moitié de la distance, soit 32m. 
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Figure 3.11. Variation de l’intensité du signal diffusé en fonction de la distance et de la 

couverture de feuilles (F- : sans feuilles ; F+ : avec feuilles). Les lignes en pointillé montrent 

le bruit de fond présent pendant chaque expérience de diffusion, mesuré à 1m du haut-

parleur. L’intensité théorique pour chaque doublement de la distance de propagation est 

montrée en ligne discontinue. 

 

 

3.2.1.2. Dégradation du chant entier 

 

La figure 3.12 met en évidence l‟effet de dégradation du signal diffusé en fonction de  

la distance de propagation dans  deux situations : en absence de feuilles (F-) et en présence de 

feuilles (F+). Des valeurs de corrélation avec le signal non-diffusé supérieures à 0.7 indiquent 

que le paramètre est bien conservé à une distance donnée. Pour chaque paramètre, les valeurs 

se maintiennent plus ou moins stables jusqu‟à une distance seuil à partir de laquelle la 

corrélation diminue brusquement, ce qui permet de mettre en évidence l‟espace actif du signal 

diffusé. 

 Avant l‟apparition des feuilles, l‟ensemble des caractéristiques du signal diffusé se 

conserve jusqu‟à une distance entre 64m et 128m. Après l‟apparition des feuilles, cette 

distance seuil diminue de moitié : entre 32m et 64m. 
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Les caractéristiques d‟évolution temporelle de l‟amplitude du signal sont les moins 

conservées avec la distance. Ceci est clairement mis en évidence par la courbe de corrélation 

de l‟enveloppe (figure 3.12). La corrélation décroît en dessous de 0.7 à 32m dans les deux 

situations (F- et F+) avec une dégradation plus marquée et rapide en présence de feuilles (F+) 

au delà de cette distance. 

 Les caractéristiques fréquentielles du signal se maintiennent à une plus grande 

distance que les autres paramètres dans les deux situations (F- et F+), comme le montre la 

courbe de corrélation du spectre. Avant l‟apparition des feuilles (F-), les corrélations se 

maintiennent proches de 0.9 jusqu‟à 64m, et le spectre reste encore fortement corrélé (0.77) à 

128m. En présence de feuilles (F+), la corrélation diminue en dessous de 0.7 à partir de 64m. 

 La courbe de corrélation du spectrogramme montre la dégradation des  modulations de 

fréquence dans le temps (« forme des syllabes »). La courbe de décroissance des corrélations 

est intermédiaire de celles représentant les corrélations des deux autres mesures.  Avant 

l‟apparition des feuilles (F-), les valeurs de corrélation se maintiennent proches à 0.9 jusqu‟à 

32m, et le spectrogramme reste encore fortement corrélé (0.77) jusqu‟à 64m pour décroître 

brusquement au delà. Après l‟apparition des feuilles (F+), la distance diminue à la moitié : les 

valeurs de corrélation sont supérieures à 0.7 jusqu‟à 32m. 
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Figure 3.12. Effet du milieu sur la dégradation du signal lors de sa propagation à différentes 

distances dans un milieu fermé : a) avant l’apparition des feuilles (F-) ; b) après l’apparition 

des feuilles (F+). 



70 

 

3.2.1.3. Dégradation d’une syllabe répétée  typique 

 

 Les chants de troglodyte sont composés de plusieurs séquences de syllabes répétées  

alternées avec des syllabes non-répétées. Une syllabe répétée typique rencontrée dans la 

plupart des chants de la zone d‟étude a été sélectionnée pour faire cette analyse (encadrée 

dans la figure 3.10). Cette syllabe à modulation de fréquence descendante très rapide est 

située dans la partie moyenne (3500Hz-6500Hz) de la bande de fréquence utilisée par le 

troglodyte. 

 Les modulations d‟amplitude du signal sont mieux conservées avec la distance pour 

cette syllabe répétée que pour l‟ensemble des syllabes du chant testé en propagation. La 

courbe d‟évolution des corrélations des enveloppes met en évidence des valeurs inférieures à  

0.7 entre 64m et 128m, soit le double des distances constatées pour le chant entier.  

 Les caractéristiques spectrales du signal se maintiennent à une plus grande distance 

que les autres paramètres, comme le montre la courbe d‟évolution des corrélations des 

spectres. Ces corrélations se maintiennent à des valeurs supérieures à 0.8 jusqu‟à 128m pour 

la syllabe répétée. 

Comme pour le chant en entier, la courbe des corrélations des spectrogrammes indique 

une tendance similaire mais intermédiaire à celle des deux autres mesures pour la « syllabe 

répétée ». Les valeurs de corrélation se maintiennent supérieures à 0.8 jusqu‟à 128m, le 

double de la distance que pour le chant en entier. 
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Figure 3.13. Effet du milieu sur la dégradation des paramètres acoustiques d’une  syllabe 

répétée  lors de sa propagation à différentes distances dans un milieu fermé avant 

l’apparition des feuilles (F-). 

 

 

 

 

L’espace actif du chant de troglodyte est de 64m - 128m en début de saison avant 

l’apparition des feuilles et de 32m-64m en milieu de saison, dès l’apparition des feuilles.  

 

Les caractéristiques spectrales du chant se conservent bien avec la distance alors que les 

modulations de fréquence et surtout les modulations d’amplitude se dégradent 

rapidement avec la distance.  

 

Certaines syllabes fréquemment utilisées par le troglodyte résistent mieux que d’autres 

aux modifications induites par l’environnement forestier. 
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3.2.2.  « Architecture » du réseau de communication : le groupe de territoires voisins 

 

L‟espace actif des chants de troglodyte est de 64m à 128m en début de saison avant 

l‟apparition des feuilles et de 32m à 64m après l‟apparition des feuilles, plus tard dans la 

saison. Afin de déterminer si tous les individus installés dans une même localité peuvent 

potentiellement percevoir et décoder les signaux émis et ainsi calculer les limites du réseau de 

communication dans une localité, plusieurs groupes de territoires adjacents ont été étudiés. La 

figure 3.14 montre la zone d‟étude et la position des 8 différentes localités et des territoires 

étudiés. 

 

 

 

Figure 3.14.  Disposition des territoires (limites en rouge) groupés en localités (cercles 

blancs) dans la zone d’étude (en 2010).  

 

 

Les limites de chaque territoire étudié ont été déterminées par des observations 

détaillées des mouvements et des postes de chant du mâle résident et de ses voisins. Les 

territoires se trouvent groupés en « voisinages » de 3 à 5 territoires contigus. (figure 3.14). La 

taille des territoires varie selon la localité, allant de territoires de plus de 100m de diamètre 

sur la localité C à des territoires de 50m de diamètre pour les localités YO1 et YO2.  Des 

« catégories de voisinage » entre territoires ont été établies en fonction de la disposition des 

groupes dans la zone d‟étude :  
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I) voisins : territoires adjacents qui partagent une frontière dans un milieu continu. 

II) non-voisins : appartenant à des localités proches mais séparées par plusieurs autres 

territoires occupés (non-étudiés). 

IV) étrangers : appartenant à des localités différentes éloignées d‟au moins 2km et séparées 

par des discontinuités du milieu. 

La distance entre chaque paire de mâles étudiés en 2010 a été estimée depuis le centre 

des territoires (tableau 3.4).   

 

 

Voisins      41 131±82

Non-voisins 181 413±151

Etrangers  184 3917±183

« Catégories de voisinage » N (paires) Moyenne±SD

 

Tableau 3.4. Distance entre paires de mâles voisins, non-voisins et étrangers calculée depuis 

les centres des territoires des mâles étudiés en 2010. 

 

 

 Telle est donc la situation au début de la saison, en absence de feuilles, lorsque les 

mâles établissent les limites de leur territoire :  

- Des mâles occupant des territoires adjacents sont dans la limite théorique de la portée 

des signaux qu‟ils échangent (Moy±SD = 131±82 m), et peuvent potentiellement 

décoder les informations codées par les paramètres temporels et fréquentiels de leurs 

chants. 

- Des mâles occupant des territoires proches mais non-adjacents (« non-voisins ») 

semblent être hors de la portée théorique des signaux (Moy±SD = 413±152 m), ce qui 

n‟exclut pas qu‟ils puissent encore s‟entendre à certains endroits. Cependant, les 

signaux reçus seront fortement dégradés dans leurs paramètres temporels et 

fréquentiels fins (forme des syllabes). 

- Des mâles situés au-delà (étrangers) sont définitivement hors de la portée de leurs 

signaux (Moy±SD = 3917±183 m). 

 

Lorsque la couverture de feuilles augmente au cours de la saison, l‟espace actif des 

signaux diminue de la moitié. Dans cette situation, seuls les mâles occupant des territoires 

adjacents seraient à portée des signaux qu‟ils échangent. 
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Nous pouvons alors considérer que les groupes de voisins occupant des territoires 

adjacents constituent des réseaux de communication limités par la distance et séparés 

acoustiquement d’autres groupes, même proches dans un milieu continu. 
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3.3. CHAPITRE 3 : Que partagent les membres du réseau ? 
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3.3. CHAPITRE 3 : Que partagent les membres du réseau? 

 

Les voisins adjacents au sein d‟un groupe partagent un « espace sonore » limité par la 

distance de propagation des signaux qu‟ils échangent, donc isolé acoustiquement d‟autres 

groupes. Chaque mâle partage au moins une partie de la frontière de son territoire avec un ou 

plusieurs voisins avec lesquels il peut interagir acoustiquement, formant un réseau de 

communication au sein du groupe. Est-ce que les chants échangés par les voisins au sein d‟un 

groupe sont plus similaires entre eux que les chants chantés dans des groupes différents quant 

aux unités sonores qui les composent et aux règles d‟organisation syntaxique ? Est-ce que 

chaque individu partage une partie de son répertoire de chant avec ses voisins ? 

Afin de déterminer le degré de partage de types de chant entre voisins, non-voisins et 

étrangers, nous avons examiné la similarité des répertoires entre paires d‟individus 

appartenant au même groupe et à des groupes différents situés à des distances variables depuis 

des groupes contigus jusqu‟à des groupes séparés de plus de 5 km. 

 Le calcul du coefficient de similarité de répertoire (RS) a été utilisé comme une 

mesure du partage de syllabes et de types de chant entre paires d‟individus appartenant au 

même groupe (voisins) et à des groupes différents (non-voisins et étrangers), ceci afin 

d‟identifier une possible signature de groupe. Ce calcul a été réalisé sur 10 individus 

appartenant à 3 groupes en 2009 et 29 individus appartenant à 8 groupes en 2010. 

 

3.3.1. Répertoires au niveau du groupe et micro dialectes: 

 

Le tableau 3.5 représente les répertoires de types de chants de chaque mâle étudié 

entre 2008 et 2011, par année et par groupe. Les types de chants de chaque groupe peuvent 

être partagés par tous les mâles, partagés par quelques mâles ou non-partagés. Le coefficient 

de similarité de répertoires (RS) a été calculé pour chaque paire de voisins, non-voisins et 

étrangers, étudiés en 2009 et 2010. 
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Groupe B Groupe L

TYPE B15 B16 B17 B18 B29 B27 B25 B22 B29 B31 B24 M1 TYPE L1 L2 L2W L3

Ba X X X X X X X X X X La X X X X

Be X X X X X X X X X X X X Lb X X X X

Bb X X X X X X X X X X X Lc X X X X

Bc X X X X X X X X X X X X Ld X X X X

Bd X X X X X X X X X X X X Lf X

Bg X

Groupe P

Groupe C TYPE P1 P2 P3

TYPE C1 C2 C3 C11 C12 C13 C14 C21 C22 C23 C25 C14 Pa X X X

Ca X X X X X X X X X X X Pb X X X

Cb X X X X X X - X X X X X Pc X X X

Cc X X X X X X X X X X X X Pd X X X

Cd X X X X X X X X X X X X Pe X X X

Ce X X X X X X X X X X X

fin2009 Ch X Groupe V

Cf X X X TYPE V1 V2 V3

Cg X X X Va X X X

Vb X X X

Groupe Vc X X X

D TYPE D1 D2 D3 D1 D4 D2 D5 Vd X X X

Da X X X Ve X X X

Db X X X X X X X

Dc X X X X X X X

Dd X X X

De X X X X X X X

Dg X X X X X

Dh X X X X X

Dj X

Groupe YO1

TYPE Y1 Y2B Y2H Y3 Y3W Y1 Y2B Y2H Y3 Y3W

Ya X X X X X X X X X X

Yb X X X X X X X X X

Yk X X X X X X X X

Yj X X X X X X X X

Yc X X X X X X X X

Yd X X X X X X X X

Yi X X X X X X X

Yp X X

Groupe YO2

TYPE Y5 Y6 Y7 Y7W Y6 Y7 Y7W

Ya X X X X X X X

Yj X X X X X X

Yc X X X X X X X

Yd X X X X X X X

Yk X X X X X X X

Yo X X

Ye X X

début2010 Yf X X

Yg X

Yn X X

fin 2011 Ym X

Yp X

Yq X

2010

2011

2010

2010

2009 2010

2010 2011

2009 2010

2010

2008

2008

2009 20102008

 

Tableau 3.5. Répertoire de types de chant des mâles voisins pour chaque groupe étudié entre 

2008 et 2011. Les mâles bagués et retrouvés d’une année sur l’autre sont marqués en rouge. 

Les X indiquent les types de chants émis par chaque mâle et les cases vides indiquent les 

types de chant non-chantés par chaque mâle. 
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3.3.1.1 Similarité de Répertoire (RS) intra groupe vs inter groupe 

 

A. Partage de types de chants 

 

 Au sein de chaque groupe, les voisins partagent entre 90 et 100% de leur répertoire de 

types de chants.  

Pour 2009, les valeurs de RS (Moy±SD) entre voisins adjacents (RS intra groupe) sont 

0.901±0.117  (N=12) (figure 3.15 a). Le partage des types de chants est significativement 

inférieur entre mâles provenant de groupes différents  (RS intergroupe = 0.137±0.232, 

N=33) (figure 3.15 a), par rapport aux valeurs de RS entre voisins (Test de permutation, 

N=45, p<0.01). 

Le même calcul de RS a été réalisé en 2010 sur 29 mâles appartenant à 8 groupes de 

voisins distincts avec des résultats similaires. A nouveau, le partage des types de chants est 

significativement supérieur entre voisins adjacents (RS intra groupe : 0.912±0.014 ; Moy±SD, 

N=41) qu‟entre mâles provenant de groupes différents (RS inter groupe : 0.224±0.276 ; 

Moy±SD, N=365) (Test de permutation, N=406, p<0.00001). 

 

B. Partage de syllabes 

 

  Les voisins au sein de chaque groupe partagent également entre 90 et 100% de leur 

répertoire de syllabes.  

Pour 2009, les valeurs (Moy±SD) de RS intra-groupe sont 0.934±0.039, N=12) (figure 

3.15 b). Le partage est significativement inférieur entre mâles provenant de groupes différents 

(RS inter-groupe = 0.650±0.095, N=33), par rapport aux valeurs de RS entre voisins (figure 

3.15 b) (Test de permutation, N=45, p<0.01). 

Le même calcul de RS a été réalisé en 2010 sur 29 mâles appartenant à 8 groupes de 

voisins distincts avec des résultats similaires. Le partage des types de chants est à nouveau 

significativement supérieur entre voisins adjacents (RS intra-groupe sont 0.983±0.004 ; 

Moy±SD, N=41) qu‟entre mâles provenant de groupes différents (RS inter-groupe = 

0.715±0.144 ; Moy±SD, N=365) (Test de permutation test, N=406, p<0.00001). 
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Figure 3.15. Coefficient de Similarité de Répertoires (RS) calculé pour toutes les paires de 

mâles étudiés en 2009 (10 individus de 3 groupes différents). Comparaison intra groupe vs. 

inter- groupe pour : a) types de chants ; b) syllabes. Comparaison entre différentes catégories 

de distance pour : c) types de chants ; d) syllabes. 

 

 

3.3.1.2. Partage des types de chants et des syllabes selon la distance 

 

La figure 3.15 c et d indique les valeurs moyennes de RS pour trois catégories de 

distance entre individus : intra-groupe (<500m), inter groupe proche (1km), et inter groupe 

lointain (2km), et ce à partir des trois groupes étudiés en 2009. La similarité des répertoires de 

types de chant et de syllabes diminue avec la distance entre les individus (Figure 3.15 c et d). 

Les valeurs de RS sont significativement différentes entre les 3 catégories de distance (Tests 

de permutation, p<0.05), avec une diminution plus rapide du partage de types de chants que 

du partage de syllabes. Ainsi, à 2km : les valeurs de RS sont 0±0 (Moy±SD ; N=9) pour les 
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types de chant tandis que pour les syllabes les valeurs de RS sont 0.504±0.093 (Moy±SD ; 

N=9). 

En 2010, nous avons suivi des groupes à des distances plus variées afin de déceler de 

possibles structures de groupe dans le partage de syllabes ou de types de chant. La figure 3.16 

indique les résultats obtenus pour 2010, similaires à ceux obtenus en 2009. Les voisins d‟un 

même groupe partagent entre 90% et 100% de leur répertoire de types de chants et de 

syllabes. Le partage de types de chants (sur la base des 10 premières syllabes) et de syllabes 

individuelles, diminue avec la distance entre individus. Le de types de chants partage entre 

individus de groupes différents séparés de moins de 1km se maintient à plus de 40% pour 

disparaître complètement au-delà de 1km. A cette distance, le partage de syllabes est encore 

supérieur à 50%. Ainsi, le partage de syllabes entre individus diminue de façon plus graduelle 

avec la distance entre groupes. Le coefficient de corrélation de Pearson pour les RS vs la 

distance entre paires d‟individus mesurée depuis le centre de chaque territoire, est r = -0.783 

(p>0.0001) pour les types de chant et r = -0.909 (p>0.0001) pour les syllabes (Figure 3.16). 

 

 

 

Figure 3.16. Corrélation du coefficient de similarité des répertoires (RS) de types de chants 

(« RS stypes », points bleus) et de syllabes (« RS syll », points rouges) avec la distance entre 

mâles (mesurée depuis le centre des territoires). 
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Il existe des variations à courte échelle géographique dans le répertoire de types de 

chant et de syllabes, confirmant l’existence de micro-dialectes chez le troglodyte. 

 

Les syllabes tendent à se conserver à une plus grande échelle géographique, mais elles 

sont réarrangées en types de chants différents à plus courte échelle. 

 

 

 

 

3.3.2. Evolution du partage des chants le long de la saison 

 

Le partage du répertoire peut représenter des bénéfices en termes de cohésion du 

groupe. En ce sens, le partage de types de chants entre voisins au sein du groupe pourrait 

constituer une « signature de groupe ». Dans ce cas, une augmentation du partage des types de 

chants pourrait être observée entre le début (durant l‟installation des territoires) et la fin de la 

saison (après l‟installation des territoires) quand le groupe devient plus stable. Afin de savoir 

si le partage du répertoire entre voisins change durant la saison de reproduction, les types de 

chant de trois groupes de voisins (B en 2009 ; YO1 et YO2 en 2011)  ont été examinés à deux 

périodes de la saison : au « début » (février-avril) et à la « fin » (mai-juin). 

La figure 3.17 indique le répertoire de types de chants chantés par chaque mâle en 

début et en fin de saison. Les chants partagés par tous les voisins du groupe sont retrouvés 

aussi bien en début qu‟en fin de saison. Les chants moins partagés (partagés par 2 voisins ou 

uniques) montrent une tendance à disparaître au cours de la saison. Un seul nouveau type de 

chant est apparu à la fin de la saison dans un des groupes. La figure 3.18 a montre la 

proportion de types de chants partagés par tous les membres du groupe. Il y a une tendance 

(non-significative) à augmenter la proportion de partage, due à la disparition des types non-

partagés et non à une augmentation du nombre de types partagés par tous. Quant à la 

proportion d‟utilisation des types partagés par tous (figure 3.18 b), elle ne présente pas de 

tendance particulière, les chants partagés par tous n‟étant pas systématiquement plus chantés 

vers la fin de la saison. 
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Individus \ chants Ba Bb Bc Bd Be

B29 (n=3884)

B25 (n=3077)

B27 (n=2543)

Individus \ chants Ya Yb Yc Yi Yj Yp

Y12 (n=568)

Y12W (n=503)

Y13 (n=490)

Y13W (n=572)

Individus \ chants Ya Yb Yc Ye Yf Yi Yj Ym Yp Yq

Y16H (n=467)

Y17 (n=734)

Y17W (n=539)  

Figure 3.17. Types de chants émis par les troglodytes des localités B, YO1 et YO2, au début 

et à la fin de la saison de reproduction. Les cases en jaune représentent les chants émis par 

les oiseaux seulement au début. La case en rouge représente un chant émis seulement à la 

fin. Les cases en orange correspondent aux chants émis toute la saison. Enfin, les cases vides 

signifient que le chant n’a pas été émis par l’oiseau (n représente le nombre de chants 

enregistrés pour chaque individu au cours de la saison). 
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Figure 3.18. Partage de répertoire le long de la saison dans 3 groupes de voisins (B, YO1, 

YO2) : a) Proportion dans le répertoire du groupe des types de chants partagés par tous les 

voisins et b) Fréquence d’utilisation de types partagés par tous les voisins du groupe. Les 

différences ne sont pas significatives (tests χ2, p>0.05). 

 

 

 

 

Les types de chant partagés par tous les voisins du groupe se maintiennent durant toute 

la saison. 

 

Les types de chant non- ou peu partagés ont tendance à disparaître du répertoire du 

groupe en fin de saison. 

 

Il a une tendance à une homogénéisation du répertoire du groupe par la disparition des 

types non-partagés au cours de la saison. 
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3.3.3. Syntaxe des chants partagés 

 

La figure 3.19 représente les séquences de syllabes qui composent les différents types 

de chants en version courte et en version longue. Au sein d‟un groupe, les types de chants en 

version courte partagent moins de motifs que les types de chants en version longue. La partie 

suffixe est composée quasi exclusivement de motifs partagés entre types de chants d‟un même 

groupe. Les types de chants partagés par plusieurs ou tous les voisins, possèdent des versions 

plus longues (avec plus de motifs partagés enchaînés dans le même ordre). Les chants non-

partagés sont rares et n‟ont jamais été enregistrés en version longue. 

 

 

 

 

Une grande proportion des motifs partagés se trouvent dans la partie suffixe des chants, 

ce qui augmente la similarité entre les différents types de chants d’un même individu et 

au sein d’un même groupe.  

 

La partie suffixe est plus courte ou inexistante dans les chants non partagés par les 

individus du groupe. 
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Figure 3.19. (page précédente). Séquence en syllabes (voir alphabet de syllabes dans 

l’Annexe B) des différents types de chant chantés par les mâles de chaque groupe étudié en 

2010. Dans la deuxième colonne (« Type »), les types de chant partagés par tous les mâles du 

groupe sont marqués en rouge, les types non partagés (chantés par un seul mâle du groupe) 

sont marqués en vert et les types partagés par quelques mâles du groupe sont marqués en 

noir. La syllabe encadrée correspond à la dernière syllabe de la version courte de chaque 

type de chant. Tous les chants possèdent au moins un motif contenant la « syllabe répétée 5 » 

(motifs surlignés en orange), située généralement à la fin de la version courte des types de 

chant. Ce motif a été pris comme référence pour aligner les séquences des types de chant et 

établir la position relative de chaque syllabe dans la séquence. Les motifs similaires ont été 

surlignés de la même couleur. Ces motifs ont été alignés pour mettre en évidence le partage 

de motifs et l’organisation syntaxique entre types de chants. Les espaces vides sont causés 

par cet alignement et ne correspondent pas à des discontinuités dans les chants chantés. Pour 

chaque type de chant de chaque groupe, le chant le plus long enregistré a été utilisé pour 

établir sa séquence de syllabes. 

 

 

 

3.3.4. Discrimination voisin/étranger : Expériences de Diffusion 

 

Nous avons montré que les mâles appartenant à un même groupe partagent 

significativement plus de syllabes et de types de chants que des individus appartenant à des 

groupes différents, et que le partage diminue avec la distance à différents degrés selon la taille 

des unités considérées.  Afin de tester la capacité des mâles à discriminer entre le chant d‟un 

individu voisin et celui d‟un individu « étranger », des expériences de diffusion de chants 

simulant une intrusion territoriale de la part d‟un voisin ou d‟un étranger (appartenant à un 

groupe éloigné de plus de 2km) ont été réalisées en 2010 et 2011.  

Au cours de la saison de reproduction, les contraintes sociales et physiologiques 

changent et pourraient moduler la réponse territoriale des mâles aux différents signaux 

diffusés (voir section 2.3). Aussi, la même expérience a été reproduite à chacune des trois 

périodes de la saison de reproduction (début, milieu et fin).  

Les types de chants partagés entre les voisins sont chantés en deux versions distinctes, 

une version courte et une version longue (comportant une partie ajoutée à la suite de la 

version courte). De plus, au sein d‟un groupe la version courte des types de chants contient 
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moins de motifs partagés que la version longue des types de chants et les chants non-partagés 

ne sont pas chantés en version longue. Tout au long de la saison, les versions courtes et 

longues sont chantées, mais en proportions différentes selon la période de la saison (Figure 

3.2). Afin de tester la fonction des versions courte et longue des chants, les expériences de 

diffusion ont été réalisées avec des versions courtes et des versions longues de chants voisins 

et étrangers. 

 

3.3.4.1. Mesure de la réponse territoriale 

 

 La réponse d‟un mâle troglodyte à une intrusion territoriale comporte des mouvements 

d‟approche vers la source, des postures agressives, des chants et des cris. Nous avons 

conservé pour les analyses, 4 paramètres quantifiés durant la période de 60 secondes suivant 

l‟émission d‟un signal et qui décrivent le mieux la réponse comportementale des sujets 

testés à une intrusion territoriale : la latence du premier chant (Lat1ch, en secondes) émis par 

le sujet testé en réponse à la diffusion, le nombre de chants émis (Nch), le nombre de 

changements de postes de chant (nP) et le temps passé à moins de 10 mètres du haut-parleur 

dans les premières 30 secondes du test (T<10m, en secondes). Plus le sujet testé chante, 

s‟approche rapidement du haut-parleur et passe du temps à proximité de celui-ci, plus la 

réponse comportementale peut être considérée comme intense. 

Les analyses ont été réalisées pour chaque paramètre séparément dans un premier 

temps. Ensuite, une analyse en composantes principales (ACP) a été réalisée de façon à 

obtenir un descripteur unique de l‟intensité de la réponse territoriale prenant en compte tous 

les paramètres mesurés et permettant une comparaison plus simple et claire entre les 

différentes situations expérimentales. 

 

3.3.4.2. Discrimination voisin/étranger : Versions courtes 

 

A. Début de la saison de reproduction : février-mars   

 

Une première expérience de diffusion de chants simulant une intrusion territoriale a 

été réalisée en début de saison, entre février et mars. A cette période, les frontières des 
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territoires s‟établissent et les couples se forment. Il y a donc une forte compétition entre les 

mâles. 

Au début de la saison, 23 mâles ont été testés. La réponse au chant voisin est 

significativement plus forte que la réponse au chant étranger (Figure 3.20 a), avec un temps 

de latence inférieur et un nombre supérieur de chants émis et de changements de poste. La 

différence est significative entre les deux traitements (Test de Wilcoxon, p<0.05, N=23) pour 

3 des paramètres analysés : latence de chant (Lat1ch), temps passé près du haut-parleur 

(T<10m) et nombre de changements de poste (nP). Le nombre de chants émis n‟est pas 

significativement différent entre les deux traitements. 

 

B. Evolution le long de la saison de reproduction : Milieu (avril-mai) et Fin (juin-juillet) 

 

En milieu et en fin de la saison, 21 mâles ont été testés  pour chaque période. La 

réponse au chant voisin en version courte n‟est plus significativement différente de la réponse 

au chant étranger en version courte, ceci pour aucune des 4 variables considérées ni au milieu 

de la saison (Figure 3.20 b) (Test de Wilcoxon, p>0.05; N=21), ni à la fin (Figure 3.20 c) 

(Test de Wilcoxon, p>0.05; N=21). 

 

 

 

 

 

Pour les chants en version courte : 

 

Au début de la saison de reproduction (février-mars), les réponses territoriales des 

mâles troglodytes sont plus intenses pour le chant d’un voisin que pour le chant d’un 

étranger.  

 

Plus tard dans la saison, la réponse devient plus intense, et le chant étranger devient 

aussi réactogène que le chant voisin. 
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Figure 3.20. Réponse des mâles testés à la diffusion de chants de voisins (Vc) et d’étrangers 

(Ec) en version courte aux trois périodes de la saison : a) Début (février-mars) ; b) Milieu 

(avril-mai) ; c) Fin (juin-juillet). Variables mesurées (Moyenne±SE) : Lat1ch = Latence du 

1er chant ; T<10m = Temps passé à moins de 10m du haut-parleur ; Nch = nombre de 

chants ; nP = nombre de changements de poste. Test de Wilcoxon pour échantillons 

appariés : * p<0.05 ; **p<0.01 ; ns p>0.05. 
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3.3.4.3. Discrimination voisin/étranger : Versions longues 

 

A. Début de la saison de reproduction : février-mars   

 

Au début de la saison, 18 mâles ont été testés. La réponse au chant voisin en version 

longue n‟est pas significativement différente de la réponse au chant étranger en version en 

longue, ceci pour aucune des 4 variables considérées (Tests de Wilcoxon, p>0.05, N=18 ; 

figure 3.21 a). 

 

B. Evolution le long de la saison de reproduction : Milieu (avril-mai) et Fin (juin-juillet) 

 

Au milieu et à la fin de la saison, 20 et 16 mâles ont été testés, respectivement. A ces 2 

périodes,  la réponse aux chants voisins en version longue devient significativement plus forte 

que la réponse aux chants étrangers en version longue. Au milieu de la saison, la réponse au 

chant voisin en version longue est significativement différente de la réponse au chant étranger 

en version longue, pour 2 des 4 variables considérées (Figure 3 .21 b) : la latence au premier 

chant (Lat1ch) et le nombre de changements de poste (nP). (Tests de Wilcoxon, p>0.05; 

N=20). A la fin de la saison, la réponse au chant voisin en version longue est 

significativement différente de la réponse au chant étranger en version longue, pour 2 des 4 

variables considérées (Figure 3.21 c) : le temps passé à moins de 10 mètres du haut-parleur 

(T<10m) et le nombre de changements de poste (nP). (Tests de Wilcoxon, p>0.05; N=16).  

 

 

 

Pour les chants en version longue : 

Au début de la saison de reproduction (février-mars), les mâles troglodytes ne répondent 

pas différemment à la diffusion d’un chant voisin ou étranger. Tous les chants en 

version longue ont un bas pouvoir réactogène. 

 

Plus tard dans la saison, au milieu (avril-mai) et à la fin (juin-juillet), les mâles 

répondent plus fortement à la diffusion d’un chant voisin qu’à celle d’un chant étranger. 
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Figure 3.21. Réponse des mâles testés à la diffusion de chants de voisins (VL) et d’étrangers 

(EL) en version longue aux trois périodes de la saison : a) Début (février-mars) ; b) Milieu 

(avril-mai) ; c) Fin (juin-juillet). Variables mesurées (moyenne±SE) : Lat1ch = Latence du 

1er chant ; T<10m = Temps passé à moins de 10m du haut-parleur ; Nch = nombre de 

chants ; nP = nombre de postes. Test de Wilcoxon pour échantillons appariés : * p<0.05 ; 

**p<0.01 ; ns p>0.05. 
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3.3.4.4. Analyse en Composantes Principales (ACP): Scores des réponses  

 

Pour simplifier la comparaison entre les différentes réponses et entre les périodes de la 

saison, un descripteur unique de l‟intensité de chaque réponse prenant en compte les 4 

variables a été obtenu à l‟aide d‟une analyse en composantes principales (ACP), réalisée sur 

l‟ensemble des données de réponse correspondant aux 4 signaux et aux 3 périodes (Début, 

Milieu et Fin). 

Le premier facteur de l‟ACP explique 65.87% de la variabilité des données (Tableau 

3.6). La corrélation de chaque variable au premier facteur est élévée, entre 0.70 et 0.87 

(Tableau 3.7). Le premier facteur a donc été considéré suffisant pour décrire les réponses aux 

différents signaux et le score composite obtenu sur ce facteur 1 a été retenu comme 

descripteur unique de l‟intensité de chaque réponse. Les signes de la correlation indiquent la 

direction du facteur 1 : des valeurs de latence plus petites et des valeurs plus grandes de temps 

passé à <10m du haut-parleur, un nombre plus grand de chants et de changement de postes 

propre de réponses plus intenses, correspondent à des valeurs plus positives sur le facteur 1.  

 

Eigenvalue % Total Cumulative Cumulative

2.634812 65.87029 2.634812 65.8703

0.767975 19.19937 3.402787 85.0697

0.404901 10.12253 3.807688 95.1922

0.192312 4.80780 4.000000 100.0000  

Tableau 3.6. Eigenvalues et variance expliquée par chacun des facteurs de la ACP pour toute 

la saison. 

 

Factor 1 Factor 2 Factor 3

Lat1ch -0.850493 0.423006 0.075821

Nch 0.874196 -0.350686 -0.115991

nP 0.810651 0.287066 0.510306

T<10m 0.700070 0.619397 -0.353958  

Tableau 3.7. Correlation de chaque variable aux 3 premiers facteurs de l’ ACP pour toute la 

saison. 
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A. Evolution le long de la saison : Réactivité 

 

La figure 3.22 montre les scores de réponse (Moyenne±SE) aux 4 signaux diffusés 

pour chaque période de la saison, début, milieu et fin. Le tableau 3.8 résume les différences 

entre traitements (Tests de Wilcoxon pour échantillons appariés) à chaque période considérée 

ainsi que l‟évolution de ces différences le long de la saison. D‟une manière générale, les 

mâles augmentent leur réactivité à tous les signaux entre le début et le milieu de la saison. Au 

milieu de la saison, les mâles répondent intensément à toute intrusion territoriale. Cette 

réactivité décroît à nouveau vers la fin de la saison. 

 

B. Evolution le long de la saison : Discrimination voisin/étranger 

 

D‟une manière générale, les individus répondent plus fortement aux chants voisins 

qu‟aux chants étrangers. Au début de la saison, la différence est significative pour les versions 

courtes, tandis que pendant le reste de la saison, la différence est significative pour les 

versions longues.  

 

C. Evolution le long de la saison : Versions courtes et versions longues 

 

La réponse aux chants voisins diffusés est significativement plus forte pour les chants 

en version courte en début de saison uniquement mais cette différence s‟estompe au long de la 

saison : l‟intensité de la réponse aux chants de voisins en version longue augmente 

progressivement tandis qu‟elle décroît pour les chants de voisins en version courte, entre le 

début et le milieu de la saison lorsque la proportion de chants longs augmente (avec 

l‟apparition d‟une courbe de distribution bimodale de la durée des chants ; voir section 3.1.2.). 

Quelle que soit la saison, la réponse aux chants d‟étrangers en version longue est plus faible 

que pour les 3 autres signaux diffusés. La réponse aux chants étrangers en version courte 

augmente le long de la saison jusqu‟à l‟apparition de différences significatives dans la 

réponse entre les deux versions de chants étrangers, en fin de saison. 
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Figure 3.22. Scores de réponse (moyenne±SE) pour les différents signaux diffusés à chaque 

période de la saison : Début, Milieu, Fin, et pour la saison entière (scores obtenus à partir du 

facteur 1 de la ACP). La flèche sur l’ordonée  indique la direction de l’intensité de la 

réponse : des valeurs positives plus grandes sont associées à une réponse plus intense 

comportant des temps de latence plus faibles, plus de chants émis, plus de changements de 

poste et plus de temps passé près du haut-parleur. Test de Wilcoxon pour échantillons 

appariés : * p<0.05 ; **p<0.01 ; ns p>0.05. 



95 

 

 

 

 

 

Comparaison Signaux Début Milieu Fin Début Milieu Fin

Versions courtes Vc/Ec xx - - 23 21 21

Version longues VL/EL - x xx 18 20 16

Période NWilcoxon Matched Pairs Test

 

Tableau 3.8. Comparaisons deux à deux des réponses (scores du facteur1) à chaque 

traitement diffusé et à chaque période de la saison, début, milieu et fin. Le test de Wilcoxon 

pour échantillons appariés a été utilisé. En rouge sont marquées les différences 

significatives : x p<0.05 ; xx p<0.01. 

 

 

 

 

Globalement, les troglodytes mâles répondent plus intensément aux chants d’un voisin 

qu’à ceux d’un individu étranger mais  les chants en version courte et en version longue 

n’ont pas la même valeur réactogène et cette valeur varie selon la période de la saison.  
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3.4. CHAPITRE 4 : Comment s’identifier au sein du réseau ? 
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3.4. CHAPITRE 4 : Comment s’identifier au sein du réseau ? 

 

Tous les mâles voisins d‟un groupe partagent plus de 90% de leurs répertoires tant au 

niveau des types de chants que des syllabes. Les types de chants partagés sont chantés avec la 

même syntaxe par tous les voisins au sein d‟un groupe et la « partie suffixe » de tous les types 

de chants en version longue est composée dans sa quasi totalité de motifs communs à tous les 

chants du groupe, organisés selon le même ordre. Ce phénomène de partage des types de 

chants et des suffixes, en plus de l‟absence d‟un type de chant non partagé propre à chaque 

individu du groupe, exclut la possibilité d‟une reconnaissance individuelle par la syntaxe des 

chants. Comment se reconnaissent donc individuellement les membres d‟un groupe qui 

partagent entre 90 et 100% de leurs répertoires ? 

 

3.4.1. Utilisation différentielle des types de chants par individu (« chants préférés ») 

 

Les mâles voisins d‟un même groupe pourraient se reconnaître grâce à une utilisation 

différentielle des types de chants de leur répertoire. Les six périodes de 3 heures 

d‟enregistrement continu réalisées en 2009 sur le groupe B, ont servi de base de données pour 

étudier la fréquence d‟utilisation des différents types de chant du répertoire de chaque 

membre du groupe. Dans ce groupe, les 3 voisins adjacents possèdent le même répertoire de 5 

types de chants qu‟ils partagent avec tous les membres du groupe. Nous avons exploré la 

fréquence d‟utilisation de chacun des 5 types de chants du répertoire pour chaque période 

d‟enregistrement et par individu. Le tableau 3.9 indique la valeur moyenne (n=6 périodes) par 

individu du nombre de chants ainsi que le pourcentage d‟utilisation de chaque type de chant. 

Il n‟y a pas de différences significatives entre individus dans la proportion d‟utilisation des 

différents types de chant pour chaque jour ni entre jours différents (Tests χ
2

, df=14, p<1). 

 

 

 

Tous les types de chant du répertoire sont utilisés de façon équivalente par chaque mâle 

du groupe. Il n’y a pas d’indices d’un « type de chant préféré » permettant à chaque 

mâle de s’individualiser et ainsi de se différentier de ses voisins.  

 



98 

 

 

 

 

 

type

Mâle de chant N chants % occurrence

B25 a 373 13.37%

b 564 20.22%

c 696 24.96%

d 576 20.65%

e 580 20.80%

Total B25 2789 100.00%

B27 a 502 21.13%

b 557 23.44%

c 502 21.13%

d 582 24.49%

e 233 9.81%

Total B27 2376 100.00%

B29 a 741 20.14%

b 760 20.65%

c 763 20.73%

d 635 17.26%

e 781 21.22%

Total B29 3680 100.00%

Groupe a 1616 18.27%

b 1881 21.27%

c 1961 22.17%

d 1793 20.27%

e 1594 18.02%

Total Groupe 8845 100.00%  

Tableau 3.9. Utilisation (en nombre et % d’occurrence moyens, N=6 jours) des différents 

types de chant du répertoire de chaque mâle du groupe et du groupe B entier. L’analyse a été 

réalisée sur 6 périodes d’enregistrements continus (3 heures/jour, 6 jours). Il n’y a pas de 

différences significatives dans la fréquence d’utilisation des types de chant ni entre les 

individus ni entre les jours d’enregistrement (Tests de χ2, p >0,05). 
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3.4.2. Individualité dans la structure acoustique globale des types de chant 

 

 Afin d‟examiner l‟existence d‟un possible codage individuel dans la structure générale 

des paramètres acoustiques des types de chants émis par les voisins au sein d‟un même 

groupe, le Potentiel de Codage Individuel (PIC) a été calculé pour des paramètres temporels 

(rythme, tempo et durée du chant) et fréquentiels (fréquence au maximum d‟énergie (peakF) 

et quartiles (Q25, Q50 et Q75))   de 368 chants de 10 individus (tableau 3.10) appartenant à 3 

groupes de voisins. Pour cette analyse, les 11 types de chant utilisés étaient des types de 

chants partagés par tous les mâles voisins de chacun des 3 groupes étudiés en 2009. 

Les valeurs de PIC >2 indiquent que la variation inter individuelle du paramètre 

correspondant est au moins 2 fois supérieure à sa variation intra-individuelle et le paramètre 

pourrait potentiellement être utilisé comme marqueur acoustique individuel. Les valeurs 

moyennes de PIC pour chaque groupe se situent dans l‟ensemble entre 0.847 et 1.288, 

suggérant un faible potentiel de codage individuel pour les paramètres temporels et 

fréquentiels mesurés au sein de chaque groupe. 

Néanmoins, dans chaque groupe peuvent être trouvés 1 à 2 types de chants ayant des 

valeurs de PIC supérieures à 2 pour certains paramètres (en gras dans le tableau 3.10). Ceci 

pourrait suggérer l‟existence d‟une possibilité de codage individuel dans la structure 

acoustique de certaines séquences ou syllabes particulières à l‟intérieur de seulement certains 

types de chants. Remarquons que le caractère individuel repose chaque fois sur des 

paramètres acoustiques différents pour les différents types de chants potentiellement 

individualisables. 

 

 

 

D’une manière générale, il ne semble pas y avoir de potentiel de codage individuel  dans 

les paramètres acoustiques globaux des types de chants. 
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type chants

de chant peak freq Q25 Q50 Q75 durée tempo rythme analysés (n) mâles (n)

Ba 0.372 0.907 1.009 0.572 0.895 0.418 0.723 40 4

Bb 0.361 1.259 1.44 0.676 0.82 1.111 0.544 40 4

Bc 0.653 1.333 1.558 1.153 0.997 1.477 0.955 40 4

Bd 1.456 0.985 2.256 1.51 1.923 0.871 0.305 40 4

Ca 0.179 0.596 0.334 0.505 0.556 1.105 0.187 30 3

Cb 2.623 1.474 1.505 0.819 0.475 0.547 1.147 29 3

Cc 0.558 2.088 2.164 0.765 1.204 0.297 0.586 30 3

Cd 0.715 1.492 0.425 0.926 0.34 0.542 0.734 29 3

Da 1.037 1.567 1.504 2.357 0.746 1.561 0.463 30 3

Dc 0.079 0.757 1.013 1.808 0.782 0.783 1.644 30 3

Dc 1.467 1.522 0.961 1.506 0.579 1.814 0.817 30 3

Moyenne 0.864 1.271 1.288 1.145 0.847 0.847 0.847

SD 0.747 0.43 0.617 0.585 0.433 0.433 0.433

PIC

 

Tableau 3.10. Valeurs du Potentiel de Codage Individuel (PIC) des paramètres fréquentiels 

(peak freq, quartiles Q25, Q50, Q75) et temporels (durée, tempo et rythme) mesurés sur les 

chants entiers de 10 individus appartenant à 3 groupes de voisins. Seuls des chants partagés 

par tous les males voisins dans chaque groupe ont été pris en compte pour cette analyse. Les 

valeurs de PIC >2 (en gras) indiquent que le paramètre correspondant peut potentiellement 

être utilisé comme marqueur acoustique individuel. 

 

 

3.4.3. Individualité dans la structure acoustique des syllabes répétées 

 

Les résultats indiquent l‟absence d‟une signature individuelle au niveau des 

paramètres acoustiques globaux des types de chant, concernant le rythme et la répartition de 

l‟énergie dans tout le chant, mais n‟exclut pas la possibilité d‟un codage plus fin au niveau 

des syllabes. Les mêmes paramètres que ceux utilisés pour les chants entiers ont été mesurés 

au niveau de séquences de  « syllabes répétées ». Trois  syllabes répétées  différentes quant à 

leur structure acoustique ont été analysées indépendamment (figure 3.23). Ces 3 syllabes 

peuvent exister dans un même type de chant comme dans l‟exemple de la figure 3.23.  
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Figure 3.23. Exemple du type de chant Cf  du groupe C contenant les 3 « syllabes répétées » 

analysées : syllabe 5, syllabe 3, et syllabe 1.  

 

 

La syllabe 5, descendante à modulation de fréquence très rapide, occupant une bande 

de fréquence large entre 3-8 kHz et avec un rythme de répétition très élevé (figure 3.23), se 

trouve dans tous les chants de tous les groupes suivis dans la zone d‟étude. Si cette syllabe 

contient suffisamment d‟information pour permettre la différentiation individuelle au sein des 

groupes, cette information individuelle serait présente dans tous les chants chantés par les 

mâles, et donc disponible à tout moment pour leurs voisins. 

Deux autres « syllabes répétées », la syllabe 1 et la syllabe 3, ont été analysées. Celles-

ci ne sont pas présentes dans tous les groupes étudiés mais ce sont des syllabes partagées, 

donc chantées par tous les voisins de 3 groupes: les groupes C, YO1 et YO2. Pour ces trois 

groupes, 100% des types de chants contiennent la syllabe 5 plus une des deux autres syllabes 

(3 ou 1) et dans 75-86% des types de chant les 3 syllabes sont retrouvées ensemble. 

La syllabe 3 est une syllabe à fréquence descendante  occupant une bande de 

fréquence étroite entre 4 et 6 kHz. (figure 3.23). 

La syllabe 1 est une syllabe composée avec une partie à fréquence montante et une 

partie à fréquence descendante, occupant une bande de fréquence large entre 3-9 kHz (figure 

3.23). 

Les différents paramètres acoustiques ont été mesurés sur des séquences de 5 

répétitions de chaque syllabe et l‟analyse a porté sur les chants de 15 mâles appartenant à 4 

groupes de voisins (groupe B : 3 mâles ; groupe C : 3-4 mâles ; groupe YO1 : 4-5 mâles ; 

groupe YO2 : 4 mâles). Pour chaque syllabe, seuls les mâles pour lesquels suffisamment 

d‟échantillons (minimum 7) avec un bon rapport signal/bruit étaient disponibles, ont été 

inclus dans l‟analyse. Ainsi, pour la syllabe 5, les 15 mâles des 4 groupes ont pu être utilisés, 
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mais pour les deux autres syllabes non présentes dans le groupe B, uniquement 12 mâles 

appartenant à 3 groupes ont été pris en compte. 

 

3.4.3.1. Syllabe 5 : Codage individuel dans une syllabe répétée présente dans tous les 

chants  

 

 Trois modes de calcul ont été utilisés pour rechercher les éventuels paramètres 

individualisés de la syllabe 5. 

 

A. Potentiel de codage individuel (PIC) 

 

Un total de 158 séquences de syllabes 5 (chaque séquence contenant 5 répétitions de la 

syllabe 5) produits par 15 individus de 4 groupes différents (Groupes C, B, YO1, YO2) a été 

analysé (10 séquences par individu en moyenne). 

Le tableau 3.11 représente les valeurs de PIC pour les paramètres fréquentiels et 

temporels mesurés, calculés pour les 15 individus tous groupes confondus (« TOUS »), et 

pour chaque groupe (« Groupe C, B, YO1, YO2 »). Lorsque tous les individus sont considérés 

pour le calcul de PIC, les valeurs sont supérieures à 1 pour tous les paramètres. Des valeurs de 

PIC >2 sont retrouvées pour 3 paramètres fréquentiels : Q25, Q50, Q75. Dans le domaine 

temporel, le Rythme (ratio son/silence) a une valeur de PIC >2 alors qu‟un deuxième 

paramètre, le Tempo a une valeur de PIC très proche de 2 (=1.9). 

 Cependant, le calcul de PIC par groupe ne révèle pas les mêmes tendances. D‟une 

part les valeurs de PIC sont <2 pour tous les paramètres sauf pour le rythme, et <1 pour la 

majorité des paramètres. D‟autre part, les valeurs de PIC pour chaque paramètre sont très 

variables d‟un groupe à un autre, suggérant qu‟aucun paramètre à lui seul ne possède un degré 

de différentiation individuelle suffisant qui permette de discriminer clairement les différents 

voisins dans chaque groupe (et valable pour tous les groupes). 
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Syllabe 5 Paramètre TOUS Groupe C Groupe B Groupe YO1 Groupe YO2

Fréquentiels peak freq 1.464 1.035 0.702 1.158 0.966

Q25 2.070 0.931 0.823 0.995 1.798

Q50 2.141 1.008 0.651 0.523 1.758

Q75 2.066 0.980 0.441 0.754 1.913

Temporels tempo 1.909 1.621 0.983 1.361 1.686

rythme 2.226 0.585 2.262 6.969 1.334

durée 1.239 1.342 0.671 0.288 1.308

N individus 15 4 3 4 4

PIC

 

Tableau 3.11. Valeurs de PIC pour les différents paramètres acoustiques mesurés sur les 

séquences de 5 répétitions de la  Syllabe 5, tirées des chants de 15 mâles appartenant à 4 

groupes différents (Groupes C, B, YO1, YO2). Le calcul a été effectué  une première fois pour 

les 15 mâles tous groupes confondus, sans tenir compte de leur groupe d’appartenance 

(colonne « TOUS ») ; un deuxième calcul de PIC a été réalisé par groupe en tenant compte 

uniquement des 3-4 mâles venant de chaque groupe de voisins. 

 

 

 

 

Pour la syllabe 5, présente dans tous les chants de la zone d’étude : 

 

Au niveau de la zone d’étude, il existe un potentiel de codage individuel  dans la 

répartition de l’énergie et dans l’organisation temporelle  des séquences. 

 

Cependant, au sein des groupes, les valeurs de PIC entre mâles voisins deviennent 

faibles pour tous les paramètres. 

 

 

 

 

B. Inter-corrélations 

 

Les modulations de fréquence des syllabes répétées 5 des mâles appartenant à deux 

groupes (groupes C et B) ont été analysées par inter-corrélations (figure 3.24). Au sein d‟un 

même groupe, il n‟y a pas de différences significatives entre les séquences chantées par un 

même individu (intra individuel) et les séquences chantées par des individus différents (inter 
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individuel). Les valeurs de corrélations entre les séquences de syllabes d‟individus différents 

appartenant au même groupe (inter individuel) ou à des groupes différents (inter groupe) ne 

sont  pas non plus significativement différentes. 

 

 

Figure 3.24. Valeurs moyennes (moy±SE) de corrélation entre paires de spectrogrammes 

chantés par le même individu (« intraind ») et par des individus différents (« interind ») au 

sein des groupes C (3 mâles) et B (3 mâles). Les différences ne sont pas significatives (tests de 

permutation, p> 0.05). 

 

 

C. Analyse en facteurs discriminants (DFA) 

 

Les 7 paramètres mesurés sur les séquences des 15 mâles ont été utilisés dans une 

analyse par facteurs discriminants (DFA) afin de réaliser une recherche préliminaire de la 

meilleure combinaison de paramètres, produisant le minimum d‟erreurs de classification. Le 

meilleur set de variables inclut à nouveau les 5 paramètres pour lesquels des valeurs de PIC 

supérieures à 2 (ou très proches, pour le Tempo : 1.909) avaient été obtenues. Ces paramètres 

sont : Q25, Q50, Q75, Rythme et Tempo. C‟est donc sur ces 5 paramètres qu‟une DFA a été 

effectuée. 

Discrimination individuelle : Les deux premiers facteurs discriminants contiennent 

77% de la variabilité entre individus, avec les 3 quartiles fortement corrélés au premier 
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facteur. Le pourcentage de classification correcte par mâle des chants des 15 mâles, obtenu 

avec la DFA, est de 72.85%. 

Discrimination par groupe : Comme les 15 individus appartiennent à 4 groupes de 

voisins distincts, une DFA par groupe à été réalisée. Le pourcentage de classification 

correcte des chants est de 73.51%, indiquant une variabilité inter groupe non-négligeable dans 

les paramètres acoustiques de la syllabe 5 pouvant biaiser la recherche de codage individuel 

dans ces paramètres. Ceci suggère également une possibilité de codage de groupe dans les 

paramètres fréquentiels et temporels de la syllabe 5. 

Discrimination individuelle entre voisins : Afin d‟éviter l‟effet de la variabilité inter 

groupe dans l‟analyse, une nouvelle DFA a été réalisée pour chacun des 4 groupes 

séparément. Au sein de chaque groupe, le pourcentage de classification correcte des mâles 

voisins est de 91.16% ± 3.79 (moyenne ± SD, N=4) (tableau 3.12). Le premier facteur 

contient 57-94% de la variabilité entre mâles voisins. Les deux premiers facteurs contiennent 

91-100% de la variabilité entre mâles voisins. 

Cross-correlation : Afin de valider les résultats obtenus, la moitié (choisie de façon 

aléatoire) des échantillons analysés pour chaque mâle a servi de base pour la classification de 

l‟autre moitié. Le pourcentage de classification correcte diminue, mais reste supérieur à 78%  

pour l‟analyse incluant les 15 mâles et à 87.07 ± 4.26 pour les analyses par groupe (tableau 

3.12). 

Analyse canonique : Les coordonnées des chants sur les deux premiers facteurs  

montrent une nette différence individuelle. La figure 3.25 indique l‟emplacement relatif des 

séquences de syllabe 5 analysées pour les mâles de chaque groupe dans l‟espace formé par les 

deux premières racines canoniques obtenues à partir des 5 paramètres analysés (Q25, Q50, 

Q75, Rythme et Tempo) dans la DFA. 

 

 

 

 

Au niveau de la syllabe 5, le codage individuel semble reposer sur un ensemble de 

paramètres acoustiques et non sur un seul paramètre en particulier. 
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Syllabe 5 sans cross-correl avec cross-correl

C11 71.43 71.43

C12 100.00 100.00

C13 50.00 50.00

C14 100.00 100.00

Groupe C 83.33 83.33

B21 85.71 85.71

B25 100.00 100.00

B27 87.50 75.00

Groupe B 91.30 86.96

Y1 66.67 66.67

Y2B 92.31 92.31

Y2H 100.00 57.14

Y3 100.00 100.00

Groupe YO1 90.00 78.00

Y5 100.00 100.00

Y7 100.00 100.00

Y7W 100.00 100.00

Y6 100.00 100.00

Groupe YO2 100.00 100.00

Moyenne ± SD 91.16 ± 3.79 87.07 ± 4.26

% de classification correcte

 

Tableau 3.12. Pourcentage de classification correcte de la syllabe 5 entre mâles voisins 

obtenu à partir de l’analyse de facteurs discriminants (DFA) dans 4 groupes de voisins 

(Groupes C, B, YO1, YO2). Les % sont montrés par mâle et par groupe.  
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Figure 3.25. Emplacement de chaque séquence de 5 répétitions de la syllabe 5 selon ses 

coordonnées sur les racines canoniques 1 et 2 obtenues à partir des 5 paramètres (Q25, Q50, 

Q75, Rythme et Tempo). L’analyse a été réalisée au sein de chaque groupe (Groupes C, B, 

YO1, YO2) et le % de classification correcte est marqué en haut à gauche de chaque 

graphique. Chaque point correspond à une séquence de syllabe 5 analysée. 
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3.4.3.2. Syllabes 3 et 1 : Codage individuel dans deux syllabes répétées à distribution 

plus restreinte 

 

Des analyses de PIC et des DFA ont été réalisées sur 2 autres « syllabes répétées » 

(syllabes 3 et 1) présentes dans 3 groupes de la zone d‟étude uniquement. Les mêmes 

paramètres acoustiques que pour la syllabe 5 ont été utilisés afin de pouvoir comparer les 

résultats entre syllabes différentes. 

 

A. Potentiel de codage individuel (PIC) 

 

Un set de 116 séquences de la syllabe 3 et 111 séquences de la syllabe 1 chantées par 

12 mâles de 3 groupes distincts (Groupes C, YO1, YO2) a été analysé. Le tableau 3.13 

contient les valeurs de Potentiel de Codage Individuel (PIC) pour chaque paramètre analysé 

sur la syllabe 3 et sur la syllabe 1. 

 

Syllabe 3 : Lorsque le PIC est calculé pour tous les mâles tous groupes confondus, les valeurs 

de PIC sont <2 pour tous les paramètres mesurés. Les valeurs sont >1 pour les quartiles (Q25, 

Q50, Q75), et pour le Tempo. Lorsque le calcul se fait par groupe, les valeurs de PIC sont 

toutes <2, sauf pour le Tempo dans le groupe C (tableau 3.13).  

 

Syllabe 1 : Lorsque le PIC est calculé pour tous les mâles tous groupes confondus, les valeurs 

de PIC sont <2 pour tous les paramètres mesurés. Les valeurs sont supérieures >1 pour les 

quartiles Q50 et Q75 uniquement. Lorsque le calcul se fait par groupe, les valeurs de PIC sont 

toutes <2 (tableau 3.13).  

 

 

 

 

Dans les syllabes 3 et 1, il n’y a pas de Potentiel de Codage Individuel (PIC) fort pour 

aucun des paramètres mesurés. 
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Syllabe 3 Paramètre TOUS Groupe C Groupe YO1 Groupe YO2

Fréquentiels peak freq 0.769 0.278 0.654 0.311

Q25 1.063 0.883 1.185 0.166

Q50 1.112 0.384 1.252 0.254

Q75 1.033 0.171 1.265 0.318

Temporels tempo 1.767 2.201 1.447 1.121

rythme 0.746 1.231 0.393 0.455

durée 0.980 0.848 0.995 0.956

N individus 13 4 5 4

Syllabe 1 Paramètre TOUS Groupe C Groupe YO1 Groupe YO2

Fréquentiels peak freq 0.832 0.871 0.592 0.596

Q25 0.980 0.775 0.761 0.714

Q50 1.151 0.994 0.678 1.051

Q75 1.351 1.165 0.753 1.075

Temporels tempo 0.616 0.307 0.714 0.969

rythme 0.610 0.390 0.772 0.568

durée 0.681 0.102 0.933 0.916

N individus 12 3 5 4

PIC

PIC

 

Tableau 3.13. Valeurs de PIC pour les différents paramètres acoustiques mesurés sur les 

séquences de 5 répétitions de la  syllabe 3 et de la syllabe 1, tirées des chants de 13 et 12 

mâles respectivement, appartenant à 3 groupes (Groupes C, YO1, YO2). Le calcul a été 

effectué une première fois pour les 15 mâles tous groupes confondus, sans tenir compte de 

leur groupe d’appartenance (colonne « TOUS ») ; un deuxième calcul de PIC a été réalisé 

par groupe en tenant compte uniquement des 3-5 mâles venant de chaque groupe de voisins. 

 

 

B. Analyse en facteurs discriminants (DFA) 

 

Les mêmes 5 paramètres fréquentiels (Q25, Q50, Q75) et temporels (Rythme, Tempo) 

ont été utilisés dans les DFA pour la syllabe 3 et pour la syllabe 1 (12 mâles, 3 groupes). 

Discrimination individuelle : les deux premiers facteurs de la DFA par individu (12 

mâles, tous groupes confondus), contiennent 61.3% (syllabe 3) et 83% (syllabe 1) de la 

variabilité entre individus. Le pourcentage de classification correcte par mâle, obtenu avec la 

DFA est de 65% (et augmente à 78% avec la cross-corrélation) pour la syllabe 3. Pour la 
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syllabe 1, le pourcentage de classification correcte par mâle, est de 55.3% (et 54.4% avec la 

cross-corrélation). 

Discrimination par groupe : comme les 12 individus appartiennent à 3 groupes de 

voisins distincts, une DFA par groupe à été réalisée. Le pourcentage de classification 

correcte des chants est de 71.70% pour la syllabe 3 et de 64% pour la syllabe 1, indiquant à 

nouveau une variabilité inter groupe non-négligeable dans les paramètres acoustiques des 

syllabes. Ceci suggère à nouveau une possibilité de codage de groupe dans les paramètres 

fréquentiels et temporels des syllabes 3 et 1. 

Discrimination individuelle entre voisins : afin d‟éviter l‟effet de la variabilité inter 

groupe dans l‟analyse, une nouvelle DFA a été réalisée pour chacun des 3 groupes 

séparément. Au sein de chaque groupe, le pourcentage de classification correcte des mâles 

voisins (moyenne ± SD, N=3) est de 86.54% ± 5.70 pour la syllabe 3 et de 83.43% ± 12.76 

pour la syllabe 1 (tableau 3.14). Le premier facteur contient 56-91% de la variabilité entre 

mâles voisins pour la syllabe 3 et 60-69% pour la syllabe 1. Les deux premiers facteurs 

contiennent 84-100% de la variabilité entre mâles voisins pour la syllabe 3 et 87-100% pour 

la syllabe 1.  

Cross-validation : Afin de valider les résultats obtenus, la moitié (choisie de façon 

aléatoire) des échantillons analysés pour chaque mâle a servi de base pour la classification de 

l‟autre moitié. Le pourcentage de classification correcte diminue mais reste important : 78.46 

± 9.80 pour la syllabe 3 et 76.64 ± 12.56 pour la syllabe 1 (tableau 3.14). 

 

 

 

 

Les syllabes 3 et 1, plus restreintes dans leur distribution, ont un degré plus bas 

d’individualisation que la syllabe 5, omniprésente dans les chants de l’espèce. 

 

Le codage individuel semble reposer sur un ensemble de paramètres acoustiques et non 

sur un paramètre en particulier. 
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Syllabe 3 sans cross-correl avec cross-correl Syllabe 1 sans cross-correl avec cross-correl

C11 100.00 80.00 C11 70.00 90.00

C12 88.89 88.89 C12 100.00 90.00

C13 90.00 100.00 C13 100.00 88.89

Groupe C 93.10 89.66 Groupe C 89.66 89.66

Y1 70.00 50.00 Y1 66.67 77.78

Y2B 100.00 90.00 Y2B 70.00 40.00

Y2H 60.00 30.00 Y2H 40.00 50.00

Y3 100.00 100.00 Y3 70.00 60.00

Y3W 90.00 90.00 Y3W 100.00 100.00

Groupe YO1 83.67 71.43 Groupe YO1 68.75 64.58

Y5 55.56 33.33 Y5 80.00 90.00

Y7 88.89 100.00 Y7 88.89 55.56

Y7W 88.89 66.67 Y7W 100.00 80.00

Y6 100.00 100.00 Y6 100.00 75.00

Groupe YO2 82.86 74.29 Groupe YO2 91.89 75.68

Moyenne ± SD 86.54 ± 5.70 78.46 ± 9.80 Moyenne ± SD 83.43 ± 12.76 76.64 ± 12.56

% de classification correcte % de classification correcte

 

Tableau 3.14. Pourcentage de classification correcte de la syllabe 3 et de la syllabe 1 par 

individu, au sein de 3 groupes (Groupes C, YO1, YO2). Les % sont obtenus avec l’analyse de 

facteurs discriminants (DFA), incluant 3 paramètres fréquentiels (Q25, Q50 et Q75) et 2 

paramètres temporels (Tempo, Rythme). Les valeurs sont présentées par mâle et par groupe 

pour chaque syllabe. 

 

 

3.4.3.3. Effet de l’addition des caractéristiques individuelles de répartition d’énérgie de 

plusieurs syllabes 

 

 Certaines syllabes permettent de discriminer effectivement les différents mâles du 

groupe. Cependant, en raison des phénomènes de dégradation des signaux acoustiques dus à 

la propagation, des « indices » individuels présents sur certaines syllabes pourraient 

disparaître.  Est-ce que, lorsque l‟information de plusieurs syllabes est combinée, la 

répartition  de l‟énergie dans certaines syllabes du chant suffit pour discriminer 

individuellement les chants? 

Une analyse discriminante tenant compte uniquement de ces 3 variables fréquentielles 

Q25, Q50 et Q75 a été réalisée afin de savoir si l‟addition des mêmes paramètres d‟une ou de 

deux nouvelles syllabes, renforce la capacité de discrimination individuelle du modèle. 

Seulement les 11 individus pour lesquels les séquences des 3 syllabes (syllabes 5, 3 et 1) 



112 

 

avaient été analysées ont fait partie de cette analyse discriminante, pour un set de 96 

séquences de chaque syllabe. 

 

Le tableau 3.15 illustre les résultats de la DFA en termes du pourcentage de 

classifications correctes obtenues, lors de l‟analyse de chacune des trois syllabes séparément 

et lors de l‟analyse de chaque syllabe en association avec une ou les deux autres syllabes. La 

répartition de l‟énergie (Q25, Q50, Q75) d‟une seule syllabe du chant permet de différencier 

les chants des 11 mâles avec 40-60% de classifications correctes. Si la répartition de l‟énergie 

de deux syllabes est considérée pour l‟analyse, le pourcentage augmente à 77-86% de 

classifications correctes selon les syllabes impliquées. Si la répartition de l‟énergie des trois 

« syllabes répétées » est prise en compte dans l‟analyse, le pourcentage de classifications 

correctes monte à 94.79%.  

 

 

Q25,Q50,Q75 1 Syllabe 2 Syllabes 3 Sylabes

Syllabe 5 59.38 86.46 94.79

Syllabe 3 61.46 85.42 94.79

Syllabe 1 40.63 77.08 94.79

Q25,Q50,Q75,Tempo,Rythme 1 Syllabe 2 Syllabes 3 Sylabes

Syllabe 5 81.25 92.71 97.92

Syllabe 3 72.92 90.63 97.92

Syllabe 1 53.13 87.50 97.92

% de classification correcte (DFA)

% de classification correcte (DFA)

 

Tableau 3.15. Pourcentage de classification correcte obtenu avec l’analyse de facteurs 

discriminants (DFA) pour chacune des 3 syllabes analysées, les syllabes 5, 3 et 1. La 

première colonne (« 1 Syllabe »)  indique le pourcentage de classifications correctes lorsque 

l’analyse portait sur les données de la syllabe seule. La deuxième colonne (« 2 Syllabes »)  

indique la moyenne du pourcentage de classification correcte lorsque l’analyse portait sur les 

données de la syllabe (par exemple, syllabe 5) et de chacune des deux autres syllabes (par 

exemple, syllabes 5 et 3, ou syllabes 5 et 1). La troisième colonne (« 3 Syllabes »)  indique le 

pourcentage de classification correcte lorsque l’analyse portait sur les données des 3 syllabes 

en même temps. 

 

 

Analyse canonique : Les coordonnées canoniques des chants sur les deux premiers 

facteurs montrent une nette différence entre les individus au sein de chaque groupe de voisins 

adjacents (figure 3.26) lorsque la répartition de l‟énergie des 3 « syllabes répétées » est 

considérée. A l‟intérieur de chaque groupe, les individus sont clairement différenciés, sans 

superposition (tests de distances de Mahalanobis, p<0.01). Trois mâles sont superposés, mais 
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chacun appartient à un groupe différent, suggérant une limite dans la variabilité possible de 

codage avec ces 3 paramètres.  

 

 

 

 

 

Figure 3.26. Individualité dans la répartition de l’énergie de 3 syllabes combinées dans les 

chants de 11 mâles appartenant à 3 groupes de voisins (groupes C, YO1, YO2). Les variables 

prises en compte pour l’analyse en facteurs discriminants (DFA) sont Q25, Q50 et Q75 pour 

chacune des 3 syllabes (syllabes 5, 3 et 1). Chaque point correspond aux coordonnées d’un 

chant sur les deux premiers facteurs canoniques combinant les paramètres acoustiques des 3 

syllabes. Un pourcentage de classification correcte de 94.75% est obtenu. Les points les plus 

externes de chaque individu sont reliés par une ligne, avec le code de chaque mâle au centre. 

Les individus sont réunis par groupe (lignes pointillées). 
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Aucun des paramètres mesurés sur les différentes syllabes ne présente de potentiel de 

codage individuel suffisant. Cependant, si les paramètres de répartition de l’énergie 

(Q25, Q50 et Q75) de 3 syllabes sont analysés ensemble, un haut degré de discrimination 

entre individus est atteint. 

 

Des expériences de diffusion de chants devront être réalisées afin de tester si les mâles 

sont effectivement capables de discriminer des individus sur la base des différences 

individuelles de répartition d’énergie mises en évidence sur certaines syllabes. 
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3.5. CHAPITRE 5 : Quelle est la dynamique des interactions au 

sein du réseau ? 
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3.5.  CHAPITRE 5 : Quelle est la dynamique des interactions au sein du réseau? 

 

Comment les mâles voisins interagissent-ils entre eux ? Existe-t-il un leader 

acoustique ou des relations privilégiées entre certains voisins ? Comment le répertoire de 

chants est-il utilisé durant les interactions acoustiques ? 

Six périodes d‟enregistrements continus de 3 heures sur 6 jours distincts menées en 

mai et juin 2009 au sein du groupe B, ont été utilisées pour décrire la dynamique des 

interactions entre mâles voisins. Le groupe B comprend 3 voisins adjacents (B25, B27 et B29) 

enregistrés simultanément. Chaque chant enregistré a été identifié et étiqueté (voir matériels et 

méthodes, section 2.7.2.). Les chants ont également été analysés selon leur contexte 

d‟émission. Deux modalités d‟émission clairement identifiables ont été prises en compte dans 

les analyses : 1) le chant en solitaire (« solo »), lorsqu‟un seul mâle chante et tous les autres 

sont silencieux. 2) le chant en interaction, lorsque plusieurs individus chantent en alternant 

leurs chants. 

 

3.5.1. Dynamique générale d’émission des chants 

 

 Les mesures du temps de début et de fin de chaque chant ont été utilisées pour définir 

la durée de chaque chant et la durée de chaque intervalle inter-chants (ISI) entre chants 

consécutifs, c‟est-à-dire le temps entre la fin d‟un chant et le début du chant suivant. 

La figure 3.27a présente la distribution des intervalles inter-chants (ISI) entre tous les 

chants consécutifs du groupe, obtenus avec l‟analyse des 6 périodes d‟enregistrement en 

continu. La courbe de distribution présente 2 pics. Le pic principal, entre 0 et 1 seconde, 

correspond à des intervalles entre chants consécutifs de mâles différents et indique une forte 

tendance des mâles à chanter immédiatement après la fin du chant de leurs interlocuteurs. La 

partie négative de la courbe (hachurée //// dans la figure 3.27a) indique les évènements 

d‟« overlap » (superposition de chants), lorsqu‟un chant commence avant la fin du chant 

précédent). Ces évènements ont lieu dans 38,58% des échanges acoustiques entre voisins. Le 

pic secondaire, entre 4 et 6 secondes correspond exactement à la distribution des intervalles 

entre chants consécutifs d‟un même individu chantant en solitaire (« solo», figure 3.27c).  

La distribution des intervalles entre chants consécutifs d‟un même mâle lorsqu‟il 

chante en interaction avec ses voisins (« interaction », figure 3.27c), présente un pic unique 

entre 6 et 7 secondes. La durée des intervalles entre les chants d‟un même individu est 
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significativement supérieure en situation d‟interaction (moy±SD= 9.21±5.65, N= 5466) qu‟en 

situation de « solo » (moy±SD= 6.77±3.84, N= 1924) (Kolmogorov-Smirnov, p<0.001). 

 La figure 3 .27b présente la courbe de distribution de la durée des chants, pour tous les 

chants émis par le groupe durant les 6 périodes d‟enregistrement en continu. La figure 3.27d 

présente la distribution de la durée des chants émis dans chaque situation, « solo » et 

« interaction ». La durée des chants montre une distribution équivalente dans les deux 

situations, avec un pic unique entre 4 et 6 secondes. La durée des chants en « solo » 

(moy±SD= 4.34±1.50, N= 1924) et en interaction (moy±SD= 4.55±1.59, N= 5466) n‟est pas 

significativement différente (Kolmogorov-Smirnov, p>0.05). 

 

 

 

Environ 90% des chants du groupe sont émis en contexte d’interaction. 

 

Le rythme individuel de chant change significativement selon le contexte : lors des 

interactions acoustiques, les mâles diminuent leur rythme de chant en augmentant la 

durée des intervalles inter-chant (ISI), sans varier significativement la durée des chants. 

 

Les mâles ont une forte tendance à alterner leurs chants durant les interactions, mais les 

évènements d’ « overlap » ont néanmoins lieu dans 38% des échanges acoustiques entre 

voisins. 
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Figure 3.27. a) Distribution de la durée des intervalles inter-chant (ISI), entre tous les chants 

consécutifs produits par le groupe B, durant les 6 périodes d’enregistrement en continu (3 

heures/période). La partie hachurée correspond aux évènements d’ « overlap » entre chants 

d’individus différents. b) Distribution de la durée de tous les chants produits par le groupe B, 

durant les 6 périodes d’enregistrement en continu (3 heures/période). c) Distribution de la 

durée des intervalles inter-chant (ISI) individuels, calculée entre tous les chants consécutifs 

émis par un même individu, dans deux situations de chant : en « solo » et en « interaction » 

(les données pour les 3 mâles du groupe B sont compilées). d) Distribution de la durée des 

chants émis par les 3 mâles du groupe B dans deux situations de chant : en « solo » et en 

« interaction ». 

a) b) 

c) d) 
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3.5.2. Production de chants selon la situation (« solo » vs interaction) 

 

Au total, 9036 chants produits par les 3 mâles du groupe ont été identifiés et analysés. 

La figure 3.28 indique le nombre de chants produits par chaque individu en « solo » et en 

interaction, durant chaque jour d‟enregistrement. Plus du 90% des chants sont produits en 

contexte d‟interaction acoustique chaque jour. 

 

 

 

Figure 3.28. Pourcentage de chants chantés dans chacun des 2 contextes de chant, en 

« solo » (barres grises) et en interaction (barres blanches) par chaque mâle du groupe B. Les 

résultats sont classés par jour. Une période de 3 heures d’enregistrement continu a été menée 

chaque jour. 
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3.5.3. Stratégies de chant en interaction 

 

3.5.3.1. Existe-t-il un leader acoustique ? 

 

Existe-t-il un membre du groupe plus actif acoustiquement que ses voisins au sein du 

groupe ? Si l‟on s‟intéresse au nombre de chants produits, il n‟y a pas de différences 

significatives entre mâles (ANOVA Kruskal-Wallis, df=2, p>0.05), quel que soit le jour 

considéré (ANOVA Kruskal-Wallis, df=18, p>0.05), que ce soit en situation d‟interaction ou 

en « solo » (Tableau 3.16). Il existe une variabilité considérable dans le nombre de chants 

émis par chaque mâle chaque jour, et il n‟y a pas un mâle en particulier dans le groupe qui 

chante systématiquement plus que ses voisins. Ceci suggère une absence de « leader » 

acoustique au niveau de la quantité de chants émis. 

 

 

Jour Total/jour Male interaction solo total

 15 Mai n=751 B25 153 356 509

B27 103 0 103

B29 134 5 139

18 Mai n=1478 B25 382 166 548

B27 429 97 526

B29 325 79 404

19 Mai n=1742 B25 516 94 610

B27 448 72 520

B29 525 87 612

24 Juin n=1521 B25 230 9 240

B27 401 51 453

B29 450 374 828

25 Juin n=1749 B25 441 37 481

B27 391 25 417

B29 647 193 851

29 Juin n=1795 B25 407 19 426

B27 415 7 426

B29 640 296 943

situation

 

Tableau 3.16. Nombre de chants émis par chaque mâle du groupe B (B25, B27 et B29), en 

interaction, en « solo » et en total. Chaque jour correspond à une période d’enregistrement 

en continu de 3 heures. 
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 Afin d‟explorer plus en détail de possibles différences dans le rôle de chaque mâle 

durant les interactions acoustiques au sein du groupe, l‟ordre d‟émission des chants des 

différents mâles en situation d‟interaction a été étudié. En situation de compétition acoustique 

(Sueur et Aubin 2002), un leader acoustique peut être celui qui initie les interactions (« first 

word effect »), ou bien celui qui les termine (« last word effect »).  

 A partir des enregistrements continus sur le groupe B, 1285 périodes d‟interaction 

acoustique comportant un minimum de 3 chants échangés avec des intervalles inter-chants 

(ISI) inférieurs à 3 secondes, ont été extraits pour l‟analyse. 

 Le tableau 3.17 résume le nombre de périodes en interaction acoustique que chaque 

mâle a initié et terminé. La figure 3.29 présente la différence entre le nombre observé de 

périodes d‟interaction initiées et terminées par chaque mâle et le nombre espéré par la chance 

(probabilités égales entre les 3 mâles). Il y a des différences entre les mâles quant au nombre 

de périodes d‟interaction acoustique que chacun initie ou termine (N=1285).  Un des 3 mâles 

du groupe (B29) initie significativement plus de périodes d‟interaction que ses deux voisins 

(χ2 = 52 .694 ; df=2 ; p<0001). Le même mâle termine également significativement plus de 

périodes d‟interactions que les deux autres membres du groupe (χ2 = 83.423 ; df=2 ; p<0001). 

Ce mâle, ayant ce que l‟on appelle en situation de compétition acoustique le « premier-mot » 

et le « dernier mot » apparaît donc comme un leader acoustique de son groupe. 

 

 

  

N Interactions

Initie B25 B27 B29 Total

B25 110 97 160 367

B27 100 66 201 367

B29 172 161 218 551

Total 382 324 579 1285

Termine

 

Tableau 3.17. Nombre de périodes en interaction acoustique initiées et terminées par chacun 

des mâles au sein du groupe B. 1285 périodes d’interaction acoustique (période 

d’interaction : au moins 3 chants échangés avec ISI < 3s) extraites des 6 périodes 

d’enregistrement continu sur le groupe B. 
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Figure 3.29. Propension de chaque mâle à commencer et terminer les périodes d’interactions 

(différence entre le nombre observé et espéré de périodes d’interaction). 1285 périodes 

d’interactions acoustiques (période d’interaction : au moins 3 chants échangés avec ISI < 3s) 

extraites des 6 périodes d’enregistrements continus sur le groupe B. Les valeurs négatives 

indiquent que le mâle commence ou termine des séries en interaction moins souvent que 

l’espéré par la chance, et les valeurs positives que le mâle commence ou termine des séries en 

interaction plus souvent que l’espéré par la chance. Il  y a des différences significatives entre 

les mâles (tests χ2, p<0.0001). 

 

 

 

 

Aucun mâle du groupe ne chante systématiquement plus de chants que les autres ni en 

« solo » ni en interaction.  

 

Par contre, un des mâles initie et termine les périodes d’interaction acoustique plus 

souvent que ses voisins. 
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3.5.3.2. Utilisation du répertoire de types de chant : « song matching » 

  

 Au sein du groupe B, tous les types de chant du répertoire sont partagés par tous les 

voisins. Les différents types de chants sont-ils utilisés différemment selon les individus et/ou 

la situation («solo » vs interaction) ? En réponse au chant d‟un voisin, un mâle répond-il par 

un type de chant aléatoire, par le même type de chant (stratégie du songtype-matching), par un 

autre type de chant (stratégie du non-matching) ? 

 Le tableau 3.18 indique les valeurs moyennes (n=6 périodes) par individu du nombre 

de chants ainsi que du pourcentage d‟utilisation de chaque type de chant, lorsqu‟ils sont émis 

en « solo » et en interaction. Il n‟y a pas de différences significatives entre individus dans la 

proportion d‟utilisation des différents types de chant pour chaque jour (Tests χ
2
, df=14, p<1) 

ni entre jours différents (Tests χ
2
, df=14, p<1), quelle que soit la situation (« solo » ou 

interaction) (figure 3.30). Donc, tous les types de chants sont utilisés de façon équivalente par 

chaque mâle, aussi bien en situation d‟interaction qu‟en solo. 

 

 

Figure 3.30. Pourcentage moyen (N=6) d’utilisation des différents types de chant du 

répertoire des mâles du groupe B. L’analyse a été réalisée sur 6 périodes d’enregistrements 

continus (3 heures/jour, 6 jours). La ligne discontinue indique les valeurs théoriques (20%) si 

tous les chants sont utilisés de façon égale. Il n’y a pas de différences significatives dans la 

fréquence d’utilisation des types de chant ni entre les individus ni entre les jours 

d’enregistrement (Tests de χ2, p >0,05). 
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solo interaction toute situation

Male type de chant N % occurrence N % occurrence N % occurrence

B25 a 91 13.48% 282 13.34% 373 13.37%

b 158 23.41% 406 19.21% 564 20.22%

c 183 27.11% 513 24.27% 696 24.96%

d 108 16.00% 468 22.14% 576 20.65%

e 135 20.00% 445 21.05% 580 20.80%

Total B25 675 100.00% 2114 100.00% 2789 100.00%

B27 a 47 19.11% 455 21.36% 502 21.13%

b 68 27.64% 489 22.96% 557 23.44%

c 47 19.11% 455 21.36% 502 21.13%

d 45 18.29% 537 25.21% 582 24.49%

e 39 15.85% 194 9.11% 233 9.81%

Total B27 246 100.00% 2130 100.00% 2376 100.00%

B29 a 246 20.13% 495 20.14% 741 20.14%

b 308 25.20% 452 18.39% 760 20.65%

c 208 17.02% 555 22.58% 763 20.73%

d 198 16.20% 437 17.78% 635 17.26%

e 262 21.44% 519 21.11% 781 21.22%

Total B29 1222 100.00% 2458 100.00% 3680 100.00%

Groupe a 384 17.92% 1232 18.38% 1616 18.27%

b 534 24.92% 1347 20.10% 1881 21.27%

c 438 20.44% 1523 22.72% 1961 22.17%

d 351 16.38% 1442 21.52% 1793 20.27%

e 436 20.35% 1158 17.28% 1594 18.02%

Total Groupe 2143 100.00% 6702 100.00% 8845 100.00% 

Tableau 3.18.  Utilisation des 5 types de chant du répertoire du groupe B (en nombre de 

chants  et % d’occurrence moyens, n=6 périodes), émis en situation de « solo » et en 

interaction, par chaque mâle du groupe et par le groupe en entier. 

 

 

 

 Un total de 4684 enchaînements de 2 chants consécutifs en interaction, chantés par des 

mâles différents avec des intervalles inter-chants (ISI) ≤ 2 secondes, ont été extraits des 

enregistrements continus sur le groupe B. Les mâles du groupe B partagent la totalité de leur 

répertoire de 5 types de chants qu‟ils utilisent en proportions égales. Si les types de chants 

étaient chantés au hasard durant les interactions, la proportion de « matching » devrait être de 

20% face à 80% de « non-matching » pour chaque type de chant (100/5 = 20%). Les mâles du 

groupe répondent à leur interlocuteur en copiant le même type de chant dans uniquement 14% 

des cas, significativement plus bas que les valeurs espérées (Chi-Square = 134,2617 df = 9 ; 

p<0,00001). Les mâles semblent donc ne pas utiliser la stratégie du matching et surtout éviter 

d‟utiliser le même type de chant que leur interlocuteur pendant les interactions acoustiques.  
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 Nous avons analysé les enchaînements de chants en incluant aussi bien des 

évènements de superposition de chants (« overlap ») que des chants émis en immédiate 

alternance. Mais, existe-t-il une relation entre l‟organisation temporelle des interactions et les 

types de chants échangés durant les interactions ? Afin de savoir si les mâles changent de 

stratégie selon qu‟ils superposent leurs chants ou pas, la même analyse à été réalisée en 

considérant différentes valeurs d‟intervalles inter-chants (ISI), négatifs ou positifs. La figure 

3.31 présente les valeurs (en différence entre le nombre observé et le nombre espéré 

d‟évènements de « matching ») trouvées pour les différentes catégories de ISI établies, et le 

tableau 3.19 indique les résultats des tests de χ
2

 réalisés. Les mâles utilisent significativement 

moins souvent des chants du même type pour répondre à leurs interlocuteurs, mais 

uniquement lorsque les valeurs d‟intervalle inter-chants (ISI) sont comprises entre -1s et 2s, 

ce qui correspond au pic principal de la distribution des ISI (figure 3.27a). Au-delà, les types 

de chants échangés semblent être utilisés de façon aléatoire. 

 

 

 

 

 

Tous les types de chants du répertoire sont utilisés en proportions similaires par tous les 

mâles du groupe durant les interactions, mais ils ne sont pas utilisés de manière 

aléatoire : les mâles ont tendance à répondre immédiatement à leurs voisins avec un type 

de chant différent, en évitant donc le « matching ». 
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Figure 3.31. Occurrence (différence entre le nombre observé et espéré) de chants consécutifs 

du même type produits par deux mâles différents en interaction (« matching »), pour 

différentes catégories d’intervalles inter-chants (ISI). Ont été analysés N=3878 

enchaînements de chants extraits des 6 périodes d’enregistrements continus sur le groupe B. 

Les valeurs négatives indiquent que les mâles répondent à leurs interlocuteurs par un type de 

chant identique  moins souvent que l’espéré par la chance. (Tests de χ2, df=9 ;  ns : p>0.05 ; 

*** p<0.0001). 

 

 

ISI Matching (Obs vs Exp) N total N %

 -2<x<-1s Chi-Square = 15,97884 df = 9 p > 0,05 754 112 14.9%

 -1s<x<0s Chi-Square = 35,64294 df = 9 p < ,0001 826 102 12.3%

0s<x<1s Chi-Square = 63,52180 df = 9 p < ,0001 1129 125 11.1%

1s<x<2s Chi-Square = 32,86101 df = 9 p < ,0001 722 92 12.7%

2s<x<3s Chi-Square = 12,56160 df = 9 p > 0,05 447 67 15.0%

Matching

 

Tableau 3.19. Nombre et proportion d’évènements de « matching », et tests de χ2 réalisés par 

catégorie d’intervalles inter-chants (ISI). 
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3.5.3.3. Expériences de diffusions interactives 

 

 Les mâles ont une forte tendance à alterner leurs chants durant les interactions. 

Cependant, des évènements d‟ « overlap » ont lieu dans 38% des échanges acoustiques entre 

voisins. Afin d‟explorer plus en détail la réaction des mâles à l‟alternance et à l‟ « overlap » 

des chants durant les interactions acoustiques, des expériences de diffusion interactive ont été 

menées pendant les mois d‟avril à juin 2010 et 2011 (voir section 2.9.1. pour les détails). 

Durant ces expériences, deux séries de chant ont été diffusées sur  32 mâles (16 par série):  

 - Série  « Alternée » : un chant court (4 secondes) était diffusé immédiatement après 

la fin de chaque chant émis par le sujet, jusqu‟à échanger un maximum de 30 chants ou 

jusqu‟à ce que le sujet ne réponde plus à la diffusion. 

 - Série « Overlapping » : un chant court (4 secondes) était diffusé immédiatement 

après le début de chaque chant émis par le sujet, jusqu‟à échanger un maximum de 30 chants 

ou jusqu‟à ce que le sujet ne réponde plus à la diffusion.  

 Pre- et post- diffusion: avant et après chaque expérience de diffusion, une série de 

minimum 5 chants successifs émis par le sujet a été enregistrée, lorsque cela était possible. 

 

 La figure 3.32 présente un schéma des deux traitements diffusés aux sujets. Chaque 

série de diffusion interactive comportait entre 15 et 30 chants diffusés en interaction 

acoustique avec le sujet. L‟expérience commençait avec un chant du sujet, dont le temps de 

début a été pris comme référence (t0). Le temps écoulé jusqu‟au début de chaque nouveau 

chant émis par le sujet en interaction avec la diffusion à été mesuré (t1, t2, t3, etc...). Une 

régression linéaire simple a été appliquée à la série de mesures ainsi obtenue pour chaque 

sujet testé, afin d‟en extraire la valeur de la pente. Pour les périodes de chant sans interaction 

avant et après la série de diffusions, la même procédure a été utilisée. La pente moyenne (m) 

basée sur les 16 individus testés par traitement a été calculée afin de comparer les 2 

traitements entre eux et les comparer aux périodes pré- et post-diffusion. Des valeurs de m 

plus grandes signifient que les sujets chantent à une cadence plus lente, car le temps écoulé 

entre deux chants successifs est plus long.  
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Alternée Sujet

Diffusion

t0 t1 t2 t3

Overlap. Sujet

Diffusion

t0 t1 t2 t3 ...
Temps cumulé (s)  

Figure 3.32. Traitements de diffusion interactive présentés aux sujets (N=16 mâles par 

traitement) : Séries  « Alternée » et « Overlap ». Le temps cumulé à partir du début du 

premier chant du sujet (t0 = 0 secondes), a été mesuré au début de chaque chant émis par le 

sujet (t1, t2, t3, etc…). Entre 15 et 30 chants ont été diffusés à chaque sujet.  

 

 

 

 Le tableau 3.20 présente les valeurs de pente moyenne (m) calculées pour chaque 

traitement et les périodes pré- et post-diffusion. La figure 3.33 représente les « droites 

consensus » reconstruites avec les valeurs de pente moyenne obtenues pour chaque traitement 

(y = mx). Une analyse de variance réalisée pour l‟ensemble des données, révèle des 

différences entre traitements (ANOVA F=5.056; df=4 ; p<0.0001). Le test post-hoc de 

Bonferroni a été utilisé pour comparer entre traitements et périodes pré- et post-diffusion.  

 

 

m = y/x Traitement N Moyenne SD SE

Pre-diffusion PRE- 16 14.193 2.986 0.746

ALT 16 13.084 4.039 1.010

OV 16 9.897 1.505 0.376

POST-ALT 7 11.350 3.106 1.174

POST-OV 16 13.046 2.526 0.631

Diffusion

Post-diffusion

 

Tableau 3.20. Valeurs de pente moyenne (m = y/x) des régressions linéaires réalisées sur les 

temps cumulés de début des chants émis par les sujets avant (PRE), durant et après (POST-

ALT ; POST-OV) chaque traitement de diffusions interactives : OV= « série Overlapping » ; 

ALT= « série Alternée » ; (ANOVA F=5.056; df=4; p<0.0001). 
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 La pente moyenne (m) des séries de chant des sujets avant la diffusion (pré-diffusion) 

est de 14.193±2.986 (Moy±SD ; N=16).  

 Lorsque les chants des sujets testés sont systématiquement alternés avec les chants 

diffusés (traitement « Alternés »), la cadence de chant des sujets (m=13.084±4.039, 

Moy±SD ; N=16) ne change pas significativement par rapport à la période de pré-diffusion 

(Bonferroni, p>0.05) (figure 3.33a,c). La cadence de chant après la fin de la diffusion (« post-

Alt ») augmente légèrement mais n‟est pas significativement différente ni au traitement ni à la 

période de pré-diffusion (Bonferroni, p>0.05) (figure 3.33c). 

 Lorsque leurs chants sont systématiquement « overlappés » par les diffusions 

(« série Overlapping »), les sujets testés augmentent significativement leur cadence de chant 

par rapport à la période de pré-diffusion (Bonferroni, p<0.001), mais aussi par rapport au 

traitement « série Alternée » (Bonferroni, p<0.05) (figure 3.33a) : la pente moyenne (m) 

diminue (m=9.897±1.505, Moy±SD ; N=16). Une fois terminée la diffusion (« post-Ov »), la 

cadence de chant des sujets redevient plus lente. Ainsi, la valeur de m, redevient similaire à la 

période de pré-diffusion (Bonferroni, p>0.05) et significativement plus grande que pendant la 

diffusion (Bonferroni, p<0.05) (figure 3.33b). Ceci indique que le traitement d‟ « overlap » 

systématique a un effet transitoire sur la cadence de chant du récepteur et que les mâles 

reviennent à leur cadence propre (avant diffusion) une fois l‟interaction terminée.  

Donc, les mâles tiennent activement compte de leur interlocuteur pendant les interactions 

acoustiques et régulent leur cadence de chant de façon dynamique. 

 

 

Les mâles changent leur cadence de chant selon le traitement interactif diffusé : lorsque 

leurs chants sont systématiquement « overlappés » par la diffusion, les mâles ont une 

cadence de chant plus rapide que lorsque leurs chants sont systématiquement alternés. 

 

Le traitement d’ « overlap » systématique a un effet sur la cadence de chant du 

récepteur, mais cet effet est transitoire et les mâles reviennent à leur cadence propre une 

fois l’interaction terminée.  

 

Donc, les mâles tiennent activement compte de leur interlocuteur pendant les 

interactions acoustiques et adaptent leur cadence de chant à la cadence de chant de ce 

dernier de façon dynamique. 
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Figure 3.33. a) Effet de chaque traitement de diffusion interactive (« overlap » et « alterné ») 

sur la cadence de chant des sujets testés. b et c) Effet de chaque traitement de diffusion 

interactive sur la cadence de chant des sujets testés par rapport aux périodes pré- et post-

diffusion. b) « Overlap » et c) « Alternés ». Les droites (y=mx) ont été construites à partir de 

la pente moyenne (m) des regressions linéaires des réponses des mâles testés (N=16 par 

traitement), une valeur de m plus grande indique des temps plus longs entre les chants 

consécutifs et donc une cadence de chant plus lente du sujet. Les flèches indiquent les 

différences significatives (Tests de Bonferroni, * p<0.05 ; ** p<0.01 ; aucun signe = 

p>0.05). 

 

b) c) 

a) 
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3.5.4. Localisation des chants et dynamique des interactions 

 

3.5.4.1. Localisation des chants 

  

 Nous avons réalisé des essais d‟enregistrements automatiques à l‟aide d‟un réseau de 6 

microphones (voir matériels et méthodes, section 2.14). Dans chaque groupe, 4 périodes 

d‟enregistrement de 2h30 chacune ont été effectuées, sur 4 jours différents en mai et juin 

2010. Dans ces enregistrements, les chants ont été identifiés automatiquement et localisés 

dans l‟espace.  

 La figure 3.34 présente tous les chants détectés et localisés pour chaque jour et pour 

les 4 jours d‟enregistrements sur un des groupes (groupe YO2), superposés au plan avec les 

frontières des territoires du groupe telles qu‟elles ont été identifiées en 2010. De manière 

générale, les chants semblent se localiser le long des frontières, ce qui est cohérent avec les 

observations des postes de chant sur le terrain qui ont servi à déterminer les frontières des 

territoires et les localisations correspondent bien à l‟emplacement réel des mâles, observés sur 

le terrain.  

 Certaines zones, semblent être plus utilisées par les mâles pour chanter, et sur ces 

zones les chants se trouvent répartis des deux côtés d‟une frontière partagée, ce qui suggère 

l‟existence d‟interactions privilégiées entre certains voisins. Cependant, ces zones à haute 

densité de chants ne sont pas fixes d‟un jour à l‟autre : les chants ne se trouvent pas toujours 

groupés sur les mêmes zones, mais se « déplacent » à l‟intérieur des territoires vers différentes 

zones selon les jours. Le groupe de voisins semble donc être une entité sociale dynamique au 

sein de laquelle des interactions privilégiées entre les différents voisins du groupe s‟installent 

et évoluent dans le temps. En plus, les résultats semblent indiquer que les troglodytes 

privilégient des zones de chant, mais n‟utilisent pas de postes de chants fixes, ce qui a 

également été observé sur le terrain. 

  

 

 

Les chants ne sont pas répartis aléatoirement dans l’espace mais groupés près des 

frontières des territoires. Donc les mâles semblent privilégier certaines zones plus que 

d’autres pour chanter, sans néanmoins utiliser des postes de chants fixes dans le temps.  
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a)  

b)  

Figure 3.34. Chants localisés à partir des enregistrements continus (2h30) sur un groupe de 

voisins (groupe YO2). Chaque point correspond à un chant. a) Chants localisés pour les 4 

jours d’enregistrement continus (2h30/jour), chaque couleur correspond à un jour ; b) 

Chants localisés chaque jour. 
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3.5.4.2. Dynamique des échanges acoustiques 

 

Comme les chants étaient détectés par reconnaissance automatique d‟une séquence de 

3 répétitions d‟une syllabe présente dans tous les chants du groupe mais qui se situe à 

l‟intérieur des chants, les temps de début et de fin de chaque chant n‟étaient pas disponibles. 

Les intervalles inter-chants n‟ont donc pas pu être calculés afin de distinguer les chants en 

solo et en interaction. C‟est pourquoi, afin de distinguer les chants en interaction 

(correspondant aux chants avec un ISI<3 secondes), la distribution des intervalles entre 

séquences détectées a été explorée.  

 

 

 

Figure 3.35. Distribution des intervales entre détections pour les 4 périodes d’enregistrement 

en continu du groupe YO2 (2h30/période). Les séquences utilisées pour détecter les chants 

avant la localisation, sont dans tous les chants du groupe. Le rectangle rouge indique les 

intervalles entre détections de chants produits en situation d’interaction, sans « overlap », et 

le rectangle vert indique des chants classés en « non-interaction ». 

 

 

La figure 3.35 montre la courbe de distribution de ces intervalles entre détections. Un 

pic important apparaît entre 5 et 6 secondes. Un autre pic se trouve entre 11 et 17 secondes. 

 Lorsque les chants détectés sont masqués par d‟autres chants (« overlap »), le système 
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produit des fausses localisations dues au fait que deux sources différentes sont présentes au 

même instant. Nous avons donc dû éliminer de l‟analyse toutes les détections correspondant à 

des évènements d‟ « overlap » qui masquaient la séquence détectée, ce qui correspond à 

environ 40% des chants et explique pourquoi aucun intervalle entre séquences inférieur à 4 

secondes n‟est retrouvé (figure 3.35). Une fois ces chants éliminés, une partie des intervalles 

entre détections ne correspond plus à des valeurs réelles, car elles ne sont plus mesurées entre 

chants consécutifs. La seule façon de distinguer les intervalles entre les chants en « solo »,  et 

les fausses mesures, serait de pouvoir distinguer l‟identité de l‟émetteur de chaque séquence 

détectée. Ceci nous amène au deuxième grand problème de notre système de localisation : 

l‟identité individuelle dans les chants du troglodyte n‟étant pas codée par un seul paramètre 

acoustique particulier fortement individualisé, le programme est incapable de distinguer 

automatiquement entre les individus. Ainsi, l‟identification individuelle de chaque chant ne 

peut être réalisée que manuellement, sur le terrain, ce qui a effectivement été fait. Cependant, 

la mise en relation des données automatiques avec les données manuelles s‟est avérée trop 

coûteuse en termes de temps et n‟a donc pas été réalisée ici. 

En dépit de toutes ces difficultés, nous avons tout de même retenu et exploré les 

données de localisation spatiale des chants correspondant à ces deux pics de distribution 

temporelle (figure 3.35), que nous avons nommé « en interaction » et en « non-interaction ». 

Nous avons considéré le premier pic comme dénotant les chants en « interaction » et 

considéré l‟autre pic comme des chants en « non-interaction ». Quant à ce dernier pic (entre 

11 et 17 secondes), il est très probable qu‟il contienne deux sortes d‟intervalles entre 

séquences : d‟une part, les chants émis par un même individu chantant en situation de 

« solo », mais également des chants dont la réponse a été omise par le système de détection. 

 

3.5.4.3. Distance d’interaction 

 

 Les mâles qui interagissent ont-ils tendance à se rapprocher ? Pour répondre à cette 

question, la distance entre les sources des chants consécutifs détectés a été calculée à partir 

des coordonnées de localisation des chants (théorème de Pythagore). La figure 3.36 présente 

la distance moyenne entre les chants consécutifs localisés, classés en « interaction » versus 

« non-interaction ». La distance moyenne entre chants en interaction est de 35.878±22.502 

(Moy±SD ; N=173), significativement supérieure à la distance entre chants en « non-

interaction » (Moy±SD= 23.378±20.877 ; N=560) (ANOVA ; F= 62.6527, df= 1, p<0.0001).  
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Figure 3.36. Relation entre les intervalles entre détections et la distance entre leurs sources.  

Distance moyenne entre les chants localisés (des 4 périodes d’enregistrements continus sur le 

groupe YO2) En rouge, les chants classés en « interaction » (N=173) et en vert les chants 

classés en « non-interaction » (N=560). (ANOVA ; F= 62.6527, df= 1, p<0.0001). 

 

 

 Les résultats obtenus semblent confirmer le biais décrit plus haut (section 3.5.4.2.) : 

les chants en classés en « interaction » correspondent vraisemblablement à des chants émis 

par des individus différents tandis que les chants classés en «non-interaction » correspondent 

plutôt à des chants émis par un même individu à l‟intérieur de son territoire, soit chantant 

vraiment en « solo », soit à cause de chants « overlappés » éliminés de l‟analyse). 

 

 

 

 

Donc, l’état actuel de notre système de localisation automatique ne permet pas d’établir 

s’il existe une distance entre les individus préférentiellement utilisée durant les 

interactions acoustiques. 
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3.6. CHAPITRE 6 :  

Le réseau est-il stable d’une année sur l’autre ? 
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3.6. CHAPITRE 6 : Le réseau est-il stable d’une année sur l’autre ? 

 

 Nous avons étudié jusqu‟à présent les différents aspects de l‟organisation des groupes 

de voisins adjacents (en tant que réseaux de communication acoustique) au cours de la saison 

de reproduction. Mais ces réseaux, restent-ils stables sur plusieurs années ? 

D‟une saison de reproduction à la suivante : 

-Les mêmes mâles occupent-ils les mêmes territoires ? 

-Les mêmes types de chant sont-ils retrouvés dans les groupes ? 

-Les types de chant partagés une année restent-ils partagés l‟année suivante ? 

-Les répertoires sont-ils utilisés de la même manière par les mêmes mâles ? 

 

 Pour répondre à ces questions, nous avons considéré l‟évolution dans le temps de 5 

groupes que nous avons suivi de 2 à 4 années consécutives (tableau 3.21). 

 

 

Année 2008 2009 2010 2011

Groupe B *
Groupe C *
Groupe D

Groupe YO1

Groupe YO2

Année

 

Tableau 3.21. Suivi sur plusieurs années consécutives de 5 groupes sur la zone d’étude. Les 

cases colorées correspondent aux années pendant lesquelles chaque groupe a été étudié : les 

frontières du territoire et le répertoire de chaque membre du groupe ont été identifiés, sauf 

les groupes marqués d’un * pour lesquels des contraintes de temps n’ont pas permis 

d’analyser les enregistrements et identifier les répertoires de 2011. 
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3.6.1. Suivi des mâles 

 

 Chaque année, une campagne de capture (sur deux groupes par année) a été réalisée à 

la fin de la saison, afin de baguer le mâle résident de chaque territoire ainsi que ses jeunes 

pour pouvoir les identifier l‟année suivante avec précision. Même si certains individus n‟ont 

jamais pu être capturés, 26 individus (21 adultes et 5 juvéniles) ont été bagués sur 21 

territoires dans 5 groupes entre 2008 et 2010. Ceci correspond à la quasi-totalité des mâles 

résidents (3-6) de chacun des groupes visités par année. 

 Sur ces 21 mâles adultes bagués, uniquement 4 d‟entre eux (19%, D1, B29, C14 et 

Y10) ont été retrouvés et sont restés présents durant toute la saison de reproduction suivante 

(un autre, Y7, a disparu en février) et uniquement 2 d‟entre eux (9,5%, D1 et C14) ont été 

retrouvés au début d‟une 3eme saison. Les 4 mâles bagués retrouvés l‟année suivante, 

occupaient tous les mêmes territoires que l‟année précédente en début de saison, mais 2 ont 

disparu en cours de saison (en mars-avril) et ont été remplacés par des mâles non-bagués. Le 

reste des individus bagués, jeunes ou adultes, n‟ont été retrouvés ni dans les groupes étudiés 

ni dans les autres groupes autour de la zone d‟étude. 

 

3.6.2. Suivi des territoires 

 

 La figure 3.37 présente la disposition des territoires des mâles voisins de chacun des 5  

groupes suivis sur plusieurs années consécutives (2 à 4 années). Le nom des individus bagués 

retrouvés est indiqué à l‟intérieur de leur territoire. En général au sein de chaque groupe, la 

taille des territoires reste stable. De même, le nombre de territoires au sein de chaque groupe 

semble rester stable sur au moins 2 voire 3 années consécutives. Les mâles bagués et 

retrouvés l‟année suivante, ont tous réoccupé les mêmes territoires qu‟ils occupaient l‟année 

précédente (figure 3.37). Le seul cas d‟élargissement de territoire a été observé chez l‟un des 

mâles bagués retrouvés (B29) : celui-ci a triplé la surface de son territoire en occupant les 

territoires de ses 2 voisins adjacents disparus, pendant toute la saison 2010. Bien que la 

plupart des autres mâles bagués du groupe aient disparu et aient été remplacés par de 

nouveaux individus, une tendance générale à maintenir l‟emplacement relatif des territoires 

sur 2 à 3 années consécutives a été observée. 
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a)  

2008 2009 2010 2011  

 

b)  

2008 2009 2010 2011  
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c)  

2008 2009 2010  

 

d)    e)  

2010 2011             2010 2011  

Figure 3.37. Disposition des territoires au sein des 5 groupes suivis pendant plusieurs 

années : a) groupe B 2008-2011 ; b) groupe C 2008-2011 ; c) groupe D 2008-2010 ; d) 

groupe YO1 2010-2011 ; e) groupe YO2 2010-2011. Les lignes indiquent les frontières de 

chaque territoire. Les territoires d’une même année ont des contours de même couleur (Vert : 

2008 ; Bleu : 2009 ; Rouge : 2010 ; Jaune : 2011). Les individus bagués et retrouvés d’une 

année sur l’autre sont indiqués par leur code à l’intérieur de leur territoire (C14, B29, D1, 

Y1 ; ainsi que Y7 qui a disparu en février avant d’avoir pu être enregistré). 
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3.6.3. Suivi des répertoires de types de chant 

 

3.6.3.1. Stabilité du répertoire des groupes 

 

 Afin d‟établir à quel degré le répertoire de chant au niveau du groupe se maintient sur 

plusieurs années, nous avons étudié l‟évolution du répertoire de types de chants du groupe 

dans sa totalité, tous mâles voisins confondus. Le tableau 3.22 présente le répertoire de types 

de chants sur plusieurs années de chacun des 5 groupes suivis au minimum 2 années 

consécutives (pour plus de détails sur les répertoires de chaque mâle, voir tableau 3.5, 

chapitre 3.3). 

 

 

Groupe B Groupe YO1

TYPE 2008 2009 2010 TYPE 2010 2011

Ba X X X Ya X X

Be X X X Yb X X

Bb X X X Yk X X

Bc X X X Yj X X

Bd X X X Yc X X

Bg U Yd X X

Yi X X

Groupe C Yp X

TYPE 2008 2009 2010

Ca X X X Groupe YO2

Cb X X X TYPE 2010 2011

Cc X X X Ya X X

Cd X X X Yj X X

Ce X X X Yc X X

Ch U Yd X X

Cf X U Yk X X

Cg U X Yo X X

Ye X X

Groupe D Yf X X

TYPE 2008 2009 2010 Yg X

Da U X Yn X X

Db X X X Ym X

Dc X X X Yp X

Dd U U U Yq X

De X X X

Dg U X X

Dh X U X

Dj U

ANNEE

ANNEE

ANNEE

ANNEE

ANNEE

 

Tableau 3.22. Répertoire de types de chants du groupe, tous mâles voisins confondus, établi 

pour chacun des 5 groupes suivis au moins 2 années consécutives. Les X rouges représentent 

les types de chants partagés par tous les mâles du groupe durant l‟année en question. Les X 

noires représentent les types de chants partagés par au moins 2 mâles du groupe et finalement 

les U noires représentent les types de chants uniques, non-partagés. 



142 

 

 Le coefficient de Similarité de Répertoires (RS) a été calculé pour comparer le 

répertoire de types de chants d‟un même groupe sur deux années différentes, consécutives ou 

non-consécutives. Les valeurs de RS (Moy±SD) entre années consécutives sont 0.896±0.053 

(N=5 groupes). Pour 3 groupes (groupes B, C et D), il a été possible de calculer le RS entre 

deux années non-consécutives (avec une année entre les deux). La similarité du répertoire est 

légèrement plus faible que pour des années consécutives mais reste importante : les valeurs de 

RS (Moy±SD) sont 0.870±0.089 (N=3) (figure 3.38). 

Donc, même si l‟identité des mâles voisins qui composent les groupes peut varier 

fortement entre 2 années consécutives, le répertoire de types de chants d‟un groupe semble 

assez constant et transmis d‟une année sur l‟autre. 

 

 

 

Figure 3.38. Coefficient de Similarité de Répertoires (RS) (moyenne±SD) calculé pour 

chaque groupe entre années différentes consécutives et non-consécutives (1ère vs. 3ème 

année). 
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3.6.3.2. Stabilité du répertoire individuel 

 

 Pour déterminer le degré de stabilité du répertoire d‟une année sur l‟autre au niveau 

individuel, seuls 2 mâles ont pu être utilisés, car ce sont les seuls bagués ayant été retrouvés 

sur 2 années consécutives pour lesquels nous disposions d‟un  nombre suffisant de chants. 

Ces mâles sont : B29 (2009 et 2010) et D1 (2008 et 2009). 

 Le coefficient de Similarité de Répertoire (RS) entre les deux années consécutives a 

été calculé pour chacun des mâles. Les valeurs de RS obtenues sont similaires aux valeurs 

obtenues pour les répertoires de groupe : RS=1 pour B29 et RS=0.909 pour D1. 

 La figure 3.39a présente le répertoire des 2 individus suivis et de leur groupe. Aucune 

acquisition de nouveaux types de chants n‟a été mise en évidence pour les deux mâles bagués.  

Un type de chant a été perdu dans le répertoire de D1, mais ceci est peut-être dû à un biais 

d‟échantillonnage, car ce type de chant était déjà très peu chanté la 1
ère

 année. 

 

3.6.3.3.  Stabilité du partage de types de chants 

 

 La figure 3.39 indique les types de chants présents ou absents dans le répertoire des 5 

groupes pendant 2 années consécutives et leur degré de partage (partagés par tous les mâles 

du groupe ou non-partagés par tous). La première année correspond à celle où tous les mâles 

du groupe ont été bagués. L‟année suivante, uniquement 1 voire aucun des mâles bagués n‟a 

été retrouvé. Nous avons donc la certitude qu‟entre ces deux années consécutives il y a eu un 

renouvellement de la quasi-totalité des mâles du groupe. Cependant, les types de chants 

partagés par tous les mâles du groupe durant une année ont tendance à se maintenir dans le 

répertoire du groupe l‟année suivante. Le partage semble donc se maintenir d‟une année sur 

l‟autre dans le groupe, même si les mâles du groupe se renouvellent. Les types de chants qui 

apparaissent ou disparaissent du répertoire du groupe, entre deux années consécutives, sont  

prioritairement des types de chants non-partagés par tous (voir aussi tableau 3.22 pour plus de 

détails). 
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a)

Années Types de chants Da Db Dc Dd De Dg Dh Dj

2008-2009 Groupe D P P P P2 P1

Individu D1

Années Types de chants Ba Be Bb Bc Bd Bg

2009-2010 Groupe B P1 P P P P

Individu B29

Années Types de chants Ca Cb Cc Cd Ce Cf Cg

2009-2010 Groupe C P P P P P

Années Types de chants Ya Yb Yc Yd Yi Yj Yk Yp

2010-2011 Groupe YO1 P P1 P2 P2 P1

Années Types de chants Ya Yc Yd Ye Yf Yj Yk Yn Yo Yg Ym Yp Yq

2010-2011 Groupe YO2 P P P P1 P

 

b)

Années Types de chants Da Db Dc Dd De Dg Dh Dj

2008-2009 Groupe D P P P P2 P1

Individu D1

Années Types de chants Ba Be Bb Bc Bd Bg

2009-2010 Groupe B P1 P P P P

Individu B29

Années Types de chants Ca Cb Cc Cd Ce Cf Cg

2009-2010 Groupe C P P P P P

Années Types de chants Ya Yb Yc Yd Yi Yj Yk Yp

2010-2011 Groupe YO1 P P1 P2 P2 P1

Années Types de chants Ya Yc Yd Ye Yf Yj Yk Yn Yo Yg Ym Yp Yq

2010-2011 Groupe YO2 P P P P1 P

 

Figure 3.39 a,b. Types de chants émis par tous les mâles confondus dans les groupes B, C, D, 

YO1 et YO2 au cours de deux années consécutives. La première année indiquée, les mâles du 

groupe ont été bagués en fin de saison. Les types de chants émis par les 2 seuls individus 

(B29 et D1) retrouvés l’année suivante défendant leur territoire durant toute la nouvelle 

saison, sont également montrés (partie a) Pour chaque groupe, chaque type de chant est 

nommé par son code (première ligne). Les types de chants présents durant la première année 

sont marqués par une case  jaune, les types de chants présents durant la deuxième année sont 

marqués en bleu et les types de chants présents durant les deux années consécutives sont 

marqués en vert. Les cases vides indiquent que le chant n’a pas été émis par l’individu en 

question (B29 ou D1). Enfin, les chants partagés par l’ensemble des individus d’une localité 

sur les deux années sont indiqués par la lettre majuscule P, ceux qui sont partagés durant la 

première année uniquement sont indiqués par P1 et ceux partagés durant la deuxième année 

uniquement sont indiqués par P2. 
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3.6.3.4. Utilisation des types de chants 

 

 Le répertoire individuel de types de chants des 2 mâles bagués retrouvés (B29 et D1) 

reste stable entre les deux années consécutives, même lorsque la plupart de leurs voisins ont 

changé. Afin de savoir si les types de chants sont aussi utilisés dans la même proportion 

durant ces 2 années consécutives, nous avons déterminé le pourcentage d‟occurrence de 

chaque type de chant émis chaque année par ces 2 mâles bagués. La figure 3.40 et le tableau 

3.23 présentent le pourcentage d‟utilisation par chacun des mâles de chaque type de chant 

dans leur répertoire pendant deux saisons consécutives. Les proportions d‟utilisation des types 

de chants du répertoire sont significativement différentes entre les deux années consécutives 

considérées (B29 : χ
2
= 16.88809, df=4, p<0,01 ; D1 : χ

2
= 110.4962, df=5, p<0,001). 
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Année Mâle Ba Bb Bc Bd Be

2009 B29 20,1 21,3 20,2 17,9 20,4

2010 B29 13,7 25,0 10,4 19,2 31,7

Année Mâle Da Db Dc Dd De Dh

2008 D1 25.2 6.3 32.6 18.5 17 0.4

2009 D1 6.6 17.6 56.3 4.7 14.8 0

Types de chants

Types de chants

 

Figure 3.40 et Tableau 3.23. Fréquence d’utilisation (en %) des différents types de chants 

des mâles B29 et D1 au cours de deux années consécutives. La première année indiquée, les 

mâles des groupes B et D ont été bagués en fin de saison. Seuls ces 2 individus (B29 et D1) 

ont été retrouvés l’année suivante défendant leur territoire durant toute la nouvelle saison. 

Les fréquences d’utilisation des types de chants sont significativement différentes entre les 

deux années consécutives (tests de χ2, p<0,01). 
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Il semble y avoir un fort «turnover » (renouvellement) des mâles d’une année sur 

l’autre. Peu de mâles bagués ont été retrouvés (19%). 

 

Au sein du groupe : 

Il existe une tendance à conserver la taille, le nombre et la disposition relative des 

territoires d’une année sur l’autre et pendant plusieurs années. 

 

Le répertoire de types de chants du groupe se maintient d’une année sur l’autre et 

pendant au moins trois ans, même si les mâles voisins se renouvellent. 

 

D’une année sur l’autre, les types de chants partagés par tous les membres du groupe se 

maintiennent dans le répertoire du groupe en tant que types partagés, même après un 

renouvellement quasi-total des mâles. 

 

Les types de chants qui apparaissent ou disparaissent sont prioritairement des chants 

non-partagés par tous. 

 

 

Les mâles bagués et retrouvés l’année suivante conservent leur territoire de l’année 

précédente. 

Leur répertoire individuel de types de chants se maintient constant, mais la proportion 

d’utilisation des types de chants du répertoire varie. 
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4. DISCUSSION 

 

Que chantent les mâles troglodytes? 

 Chez le troglodyte, un pic important d‟activité vocale a lieu au début de la journée, 

entre 1 heure avant et 2 heures après le lever du soleil. L‟activité acoustique se maintient 

élevée pendant le reste des heures du matin. Cette espèce suit donc la « loi » du chœur 

matinal, constatée chez un grand nombre d‟espèces d‟oiseaux (Catchpole & Slater, 2008 ; 

Collins, 2004). Toutefois, cette fonction du cœur matinal chez les oiseaux chanteurs n‟a pas 

encore été clairement élucidée. Selon l‟« hypothèse de fonction sociale » du cœur matinal, la 

période précédant le lever du soleil, lorsque la visibilité est très faible, serait une période de 

prospection pour des mâles non-résidents cherchant à établir un territoire (Amrhein et al., 

2004, 2007 ; Burt & Vehrencamp, 2005). Ce serait donc une période de forte compétition 

entre les mâles pendant laquelle les interactions acoustiques entre voisins sont 

particulièrement importantes car elles servent à réaffirmer les frontières des territoires et à 

renforcer les relations entre les individus déjà établis (Burt & Vehrencamp, 2005 ; Naguib et 

al, 2004 ; Foote et al., 2008 ; Fitzsimmons et al., 2008). Chez le troglodyte, en accord avec 

cette hypothèse de fonction sociale, il a été montré que la diffusion de chants de l‟espèce 

simulant des intrusions territoriales provoque chez les mâles résidents une augmentation de 

leur activité vocale avant le lever du soleil, durant le chœur matinal suivant, le lendemain de 

l‟intrusion (Amrhein & Erne, 2005 ; Erne & Amrhein, 2008). 

 Les mâles troglodytes concentrent donc leur énergie durant une période déterminée 

d‟activité vocale intense, l‟aube, et conservent une activité vocale élevée durant les heures du 

matin. Les femelles à la recherche de partenaire sexuel pourraient alors utiliser cette période 

d‟intenses interactions pour évaluer la qualité relative des mâles du groupe (Mennill et al. 

2002 ; Liu, 2004). De leur côté, les jeunes peuvent également tirer de cette période matinale 

des informations importantes. Il a en effet été montré que les jeunes de plusieurs espèces 

apprennent préférentiellement leurs chants à partir des chants entendus durant les interactions 

acoustiques au sein du groupe (Beecher et al., 2007 ; Nordby et al., 1999 ; Templeton et al., 

2010 ; Beecher & Burt, 2004). 

 

 Les chants du troglodyte ont une durée moyenne de 4.3 secondes et se composent de 

séquences de plusieurs répétitions d‟une même syllabe, alternées avec des séquences de 

syllabes non-répétées. Sur les 22 000 chants enregistrés et analysés émis par 59 mâles dans 8 

groupes pendant les 4 années de cette étude, seuls 66 types de syllabes différentes ont été 
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identifiés. Il semble donc y avoir des contraintes neuronales ou anatomo-physiologiques qui 

limitent les possibilités de production des différentes syllabes et déterminent la structure 

acoustique de ces dernières comme il a été proposé pour d‟autres espèces d‟oiseaux chanteurs 

(Lambrechts, 1996 ; Baptista, 1996 ; Beecher & Brenowitz, 2005). Les 66 syllabes produites, 

en tant qu‟unités de construction des chants, pourraient être combinées entre elles de façon à 

générer un nombre très élevé de séquences différentes et de taille variable. Néanmoins, elles 

se trouvent organisées en un nombre limité de séquences fortement stéréotypées en syntaxe et 

en durée et ne génèrent qu‟un faible nombre de types de chants. Ainsi, au niveau individuel, 

les mâles troglodytes ont des répertoires moyens de 6 types de chants, composés sur une 

base de 36 syllabes. 

 

 Le troglodyte appartient donc à la catégorie des oiseaux chanteurs à chants discrets 

tout comme les fauvettes, pouillots, bruants et mésanges, par opposition aux oiseaux 

chanteurs à chant continu (alouettes, rossignols, étourneaux). Chaque type de chant chanté par 

un mâle troglodyte donné, contient près de la moitié des syllabes de son répertoire. De plus, 

les syllabes se trouvent organisées de façon stéréotypée en motifs fréquemment retrouvés 

dans plusieurs types de chants d‟un même mâle. Il existe ainsi une redondance dans la 

nature des syllabes composant les différents types de chants d’un même mâle, mais 

également dans les motifs créés par l’enchainement stéréotypé de ces syllabes. D'ailleurs, 

ces motifs suivent souvent eux aussi des règles d‟enchaînement stéréotypées à l‟intérieur des 

types de chant. Ces résultats sont en accord avec d‟autres études sur cette espèce en Europe 

(Kreutzer, 1974a), en Asie (Kroodsma & Momose, 1991) et en Amérique du Nord 

(Kroodsma, 1980). Chez le troglodyte d‟Amérique du Nord, Van Horne (1995) a en 

particulier montré que les syllabes ne sont pas organisées de façon aléatoire à l‟intérieur des 

chants et a mis en évidence des règles d‟enchaînement entre certaines syllabes. 

 D‟autre part, les types de chants peuvent être émis suivant deux versions 

correspondant à deux catégories de durée distinctes : une version courte d‟une durée 

moyenne de 3.8 secondes et une version longue de durée moyenne 5.5 secondes. La version 

longue est une prolongation de la version courte : une nouvelle séquence de syllabes est 

ajoutée à la fin du chant à la manière d‟un suffixe sans qu‟il y ait de changement dans 

l‟organisation syntaxique de la première partie. Les types de chants d‟un même mâle, très 

différents en version courte, contiennent plus de motifs en commun lorsqu‟ils sont chantés en 

version longue, indiquant que les séquences suffixes ajoutées à la fin de tous les types de 

chants d‟un mâle sont semblables. Ceci indique une redondance du message transmis par les 
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différents types de chants du répertoire d‟un individu. Donc, la différence entre chants courts 

et chants longs ne repose pas uniquement sur la durée mais aussi sur la syntaxe et la similarité 

entre les types de chants d‟un même mâle. Ainsi, plusieurs niveaux de codage syntaxique 

coexistent à l‟intérieur d‟un même type de chant. Chez le troglodyte, un nombre limité de 

blocs de construction, les syllabes, sont organisées en motifs fortement stéréotypés, suivant 

à leur tour des règles fixes d’enchaînement pour donner lieu à un nombre restreint de 

séquences discrètes, les types de chants. 

 Les chants du troglodyte sont donc le produit de règles fixes de construction et 

d‟organisation syntaxique probablement déterminées, d‟une part, par les capacités de 

production des signaux (contraintes neuro-motrices) et, d‟autre part, par les capacités 

cognitives d‟acquisition (apprentissage et mémorisation) et de perception des signaux 

(Hultsch, 1993 ; Geberzahn & Hultsch, 2003).  

 Donc, pour caractériser le répertoire de chant des mâles troglodytes quant à sa 

composition, sa versatilité et ses capacités de codage, il est indispensable d‟étudier ce 

répertoire au niveau des différentes unités discrètes de chant, les syllabes et les types de 

chants, comme c‟est le cas pour d‟autres espèces d‟Oscines possédant des répertoires discrets 

(Lehongre et al, 2008 ; Searcy et al, 1999). Par ailleur, il semble qu‟il y ait également des 

unités intermédiaires importantes, les motifs. Ces séquences de syllabes, courtes et 

stéréotypées sont retrouvées dans la plupart des types de chants, suggérant une construction 

« modulaire » des types de chant qui pourrait refléter le processus d‟acquisition et de 

mémorisation des chants. Cette construction en « modules » est spécialement évidente dans 

les versions longues des types de chants dont la fonction reste encore non-élucidée. 

 

 Qui appartient au réseau ? 

 Le milieu de propagation des signaux acoustiques est considéré comme un facteur 

déterminant pour façonner la structure des signaux durant l‟évolution (Handford & Lougheed, 

1991 ; Mathevon & Aubin, 1997 ; Wiley & Richards, 1982). La répétition séquentielle de 

syllabes et la redondance de certains motifs ou syllabes dans les chants des individus 

pourraient être la résultante d‟adaptations favorisant la propagation des signaux dans le milieu 

forestier fermé que constitue l‟habitat du troglodyte. En effet, ce milieu  semble exercer une 

forte pression sur la structure des signaux acoustiques : les expériences de propagation des 

chants dans le milieu forestier typique du troglodyte ont montré que « l‟espace actif » du 

chant est de 64m à 128m avant l‟apparition des feuilles, et que cette distance diminue de 

moitié avec l‟apparition des feuilles dans le sous-bois, démontrant un effet très significatif des 



152 

 

feuilles sur les signaux de cette espèce. Des résultats similaires ont été mentionnés pour 

l‟espèce au Danemark (Holland et al. 1998). L‟information temporelle se dégrade plus 

rapidement que l‟information fréquentielle dans le milieu forestier, probablement du fait du 

grand nombre d‟obstacles réfléchissants (troncs, feuilles, sol), encombrant le canal de 

transmission. Ainsi, les caractéristiques spectrales du chant se conservent bien avec la 

distance (64-128mètres) alors que les modulations de fréquence et surtout les modulations 

d‟amplitude se dégradent rapidement (32-64mètres). Donc, l‟information encodée 

principalement par des paramètres temporels pourrait être décodée seulement lors de 

communications de courte distance, tandis que l‟information encodée uniquement par des 

paramètres fréquentiels pourrait être décodée à une plus longue distance. 

 Le diamètre des territoires des troglodytes est d‟environ 100 mètres (Brewer & 

Makay, 2001). Comme pour d‟autres espèces d‟oiseaux chanteurs territoriaux, les territoires 

sont disposés en groupes de territoires adjacents. La distance moyenne entre mâles voisins 

possédant des territoires adjacents est de 131 mètres, ce qui correspond à l‟espace actif des 

chants. Au-delà de cette distance, la plus grande partie de l‟information encodée par les 

paramètres acoustiques des chants devrait se dégrader et les individus ne seraient capables 

d‟extraire que peu ou pas d‟information fiable de la structure acoustique et syntaxique des 

chants, notamment lorsque la couverture de feuilles augmente. Donc, les groupes de voisins 

occupant des territoires adjacents peuvent être considérés comme des réseaux de 

communication limités par la distance, séparés acoustiquement d‟autres groupes situés à 

proximité dans un milieu continu.  

 Les chants contiennent généralement des informations sur l‟émetteur à divers 

niveaux (espèce, zone, groupe, individu, condition, motivation). Le codage de ces différents 

niveaux d‟information se fait à partir de différents paramètres plus ou moins résistants à la 

propagation dans le milieu (Wiley & Richards, 1982). Ainsi, il a été montré que le codage 

d‟ « informations publiques », comme l‟identité spécifique, repose sur des paramètres très 

résistants tandis que le codage d‟ « informations privées » réservées aux voisins ou aux 

individus proches, comme l‟identité individuelle, repose sur des paramètres plus sensibles à la 

dégradation par le milieu (Aubin et al., 2004 ; Mathevon et al., 2008). Chez le troglodyte, 

l‟information spécifique est encodée par un mélange de paramètres temporels et fréquentiels : 

la forme des syllabes (modulation de fréquence en fonction du temps) ainsi que leur 

organisation à l‟intérieur des chants (syntaxe) semblent importants pour la reconnaissance 

spécifique (Brémond, 1968 ; Kreutzer & Brémond, 1986 ; Holland et al, 2000). Cependant, la 

forme des syllabes et la syntaxe des chants pourraient également participer à l‟encodage de 
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l‟information « régionale » à échelle macro et micro-géographique, cette information pouvant 

par exemple indiquer l‟appartenance à une zone ou à un groupe de voisins. Ce type de codage 

dans le chant du troglodyte limite la distance maximum de décodage des chants et renforce 

l‟idée que les groupes de voisins adjacents agissent comme des réseaux de communication 

isolés acoustiquement les uns des autres. 

 Certaines syllabes fréquemment utilisées par le troglodyte et présentes dans la plupart 

des chants de chaque mâle résistent mieux que d‟autres aux modifications induites par 

l‟environnement forestier. Holland et collaborateurs (1998) ont en effet également montré que 

des syllabes différant en durée et en fréquence moyenne ne se dégradent pas au même degré 

avec la distance de propagation et la composition du canal de transmission en type et quantité 

d‟obstacles. Les séquences de syllabes répétées, la variété de structure des syllabes présentes 

dans chaque type de chant et la redondance de certains motifs et syllabes dans tous les chants 

pourraient donc être des adaptations destinées à optimiser la propagation des signaux dans le 

milieu forestier hétérogène que constitue l‟habitat du troglodyte. D‟autre part, des adaptations 

comportementales tendant à compenser la dégradation des signaux en augmentant les 

probabilités de réception, ou bien en utilisant la dégradation des signaux pour estimer la 

distance de l‟émetteur, sont probablement utilisées par cette espèce. Ainsi, les mâles 

troglodytes réagissent à la diffusion de chants dégradés en choisissant des postes d‟écoute 

plus hauts que ceux utilisés en réponse à la diffusion de chants non-dégradés (Mathevon & 

Aubin, 1997). 

 

Que partagent les membres du réseau ? 

 Les mâles occupant des territoires adjacents au sein du groupe de voisins partagent 

au moins 90% de leur répertoire de types de chants et de syllabes et le partage diminue 

significativement quand la distance entre individus augmente, ce qui confirme l‟existence de 

micro-dialectes chez le troglodyte comme cela a été suggéré par Catchpole & Rowell (1993). 

Cette diminution dans le nombre d‟unités partagées, plus graduelle pour les syllabes, est très 

rapide pour les types de chant : au delà de 1km de distance les mâles ne partagent déjà plus 

aucun type de chant alors que le partage de syllabes reste important. Les syllabes tendent 

donc à se conserver à grande échelle géographique mais elles sont drastiquement 

réarrangées pour créer de nouveaux types de chants à très courte échelle. Chez le 

troglodyte, comme chez la plupart des oiseaux chanteurs, le chant est utilisé pour la défense 

territoriale et l‟attraction de partenaires sexuels (Collins, 2004 ; Byers and Kroodsma, 2009). 

Les syllabes pourraient refléter des contraintes de production au niveau de l‟espèce et donc 
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constituer des signaux honnêtes de qualité des mâles vis-à-vis des femelles. Le choix de la 

part des femelles pourrait se faire sur la base de certaines syllabes « difficiles » à produire 

comme il a été démontré pour d‟autres espèces (De Kort et al, 2009 ; Vallet et al, 1998 ; Gil & 

Gahr, 2002). D‟autre part, l‟organisation syntaxique des syllabes pourrait participer au codage 

de groupe, les types de chants seraient alors utilisés pour la communication mâle-mâle au sein 

d‟un même groupe (Griessmann & Naguib, 2002 ; Collins, 2004). 

 Le partage de chants entre les membres d‟un même groupe peut être utile pour 

discriminer entre individus résidents du groupe et individus étrangers potentiellement à la 

recherche d‟un territoire ou d‟un partenaire sexuel. Distinguer rapidement entre un voisin et 

un étranger permet aux mâles d‟estimer le danger relatif que représente chaque intrus et 

d‟adapter leurs comportements de défense territoriale en conséquence. Chez l‟alouette des 

champs qui possède des chants longs, continus et très versatiles, il existe une signature de 

groupe sous la forme de courtes séquences partagées insérées régulièrement dans les chants 

des voisins (Briefer et al., 2008a,b). Une telle signature n‟a pas été retrouvée chez des espèces 

possédant des types de chants courts et discrets comme le troglodyte. Pour cette espèce, il 

semblerait que le partage de plusieurs types de chants par la totalité des membres du 

groupe constitue en soi une signature de groupe. De plus, les types de chants partagés par 

tous les voisins du groupe se maintiennent durant toute la saison alors que des types de chants 

non ou peu partagés ont tendance à disparaître du répertoire au cours de la saison, entraînant 

une homogénéisation du répertoire du groupe. 

 Une autre possibilité de codage de groupe réside dans le partage de ces courtes 

séquences de syllabes formant des motifs retrouvés dans la plupart des chants de chaque mâle. 

Une grande proportion de ces motifs se trouve dans la partie finale des chants en version 

longue et s‟organisent généralement de la même manière entre eux, ce qui augmente la 

similarité entre les différents types de chants d‟un même groupe chantés en version longue. Il 

est intéressant de constater que seuls les types de chants partagés par plusieurs mâles du 

groupe sont chantés en version longue (en plus de la version courte). Les types de chant non-

partagés sont chantés uniquement en version courte et de ce fait partagent moins de motifs 

avec les autres types de chants du groupe. Ce sont précisément ces types non-partagés et sans 

version longue qui disparaissent du répertoire du groupe. 

 Chez de nombreuses espèces, la signature de groupe a pour effet de diminuer la 

réponse agressive des mâles à une intrusion territoriale de la part d‟un voisin par rapport à 

celle provoquée par un étranger (effet de « cher ennemi », Temeles, 1994 ; Briefer et al 

2008a,b). Les résultats obtenus avec les expériences de diffusion de chants voisins et 
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étrangers montrent clairement que chez le troglodyte l’effet du « cher ennemi » ne s’applique 

pas. Globalement, les troglodytes mâles répondent plus intensément aux chants d‟un voisin 

qu‟à ceux d‟un individu étranger.  

 Mais pourquoi les mâles troglodytes répondent-ils plus agressivement aux voisins 

qu‟aux étrangers ? Il a été proposé que la nature des ressources défendues dans les territoires, 

la fonction et la stabilité des territoires ainsi que le niveau de familiarité entre les voisins, 

déterminent, pour une espèce donnée, le niveau de menace que représente une intrusion 

territoriale de la part d‟un voisin ou d‟un étranger. Ce niveau de menace perçu influence donc 

la stratégie de réponse des individus résidents (Temeles, 1994). Du fait que les troglodytes 

sont sédentaires dans la zone d‟étude et qu‟ils conservent leur territoire tout au long de 

l‟année, le groupe de voisins peut être considéré comme un groupe social stable. Si l‟on 

considère que les membres du groupe de voisins se connaissent déjà lorsque débute la saison 

de reproduction, on peut penser que les interactions entre mâles ont pour effet de réaffirmer 

les relations de voisinage et les frontières, ainsi que le partage de types de chants ou de motifs 

de syllabes à l‟intérieur des chants. Dans un groupe social stable, une rupture des règles 

communes de la part d‟un membre du groupe (une intrusion territoriale, par exemple) pourrait 

entrainer des réactions exagérées, à la manière de « représailles » (Molles & Vehrencamp, 

2001 ; Akçay et al., 2009) supérieures en agressivité à celles provoquées par des individus 

inconnus. Il a en effet été montré que les mâles élèvent leur niveau d‟agressivité envers un 

voisin dont le chant avait déjà été diffusé une première fois à l‟intérieur de son territoire. Ceci 

a été observé aussi bien chez des espèces qui présentent un niveau d‟agressivité réduit envers 

les voisins (« effet du cher ennemi ») (Goddard, 1993 ; Akçay et al., 2009 ; Hyman, 2002), 

que chez une espèce répondant, comme le troglodyte, de façon plus agressive  aux voisins 

qu‟aux étrangers (Olendorf et al., 2004). Pour le troglodyte, en début de saison, l‟intrusion 

territoriale de la part d‟un mâle voisin qui chante des chants partagés, pourrait être perçue 

comme une rupture des règles territoriales déjà bien établies et entraîner des réactions plus 

agressives que l‟intrusion de la part d‟un mâle inconnu, étranger à la dynamique du groupe. 

Cependant, ceci n‟explique pas le fait que, plus tard dans la saison, la réponse aux étrangers 

augmente et devient similaire en intensité à la réponse aux voisins. 

 Et qu‟en est-il des femelles ? Il a été montré que les femelles du bruant chanteur 

Melospiza melodia ont une préférence plus marquée pour des mâles produisant des chants 

plus semblables aux chants de leur partenaire (chantant des chants de la zone) que pour des 

mâles étrangers (chantant des chants complètement différents) (O‟Loghlen & Beecher, 1999). 

De nombreuses études ont montré que les femelles de plusieurs d‟espèces d‟oiseaux chanteurs 
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territoriaux, et socialement monogames, recherchent pendant le chœur matinal des 

copulations hors-couple présumées augmenter leur succès reproducteur et les possibilités de 

survie de leur progéniture. De plus, le résultat des interactions acoustiques entre leur 

partenaire et les mâles voisins ont un effet sur le choix d‟« extra-partenaire » des femelles 

(Roth et al., 2009 ; Mennill et al, 2002 ; Poesel et al., 2006 ; Suter et al., 2009 ; Foote et al., 

2008b). Un voisin représente donc une menace plus grande qu‟un étranger du fait que la 

femelle pourrait être plus attirée par un individu résident du groupe. Dès lors, le mâle résident 

pourrait réagir de façon plus intense lorsque sa femelle est présente dans l‟audience, 

spécialement au début de la saison de reproduction avant la construction du nid, quand le 

mâle et la femelle se déplacent ensemble dans le territoire. Plus tard dans la saison, après la 

construction du nid, il est possible que la nature des ressources défendues par les mâles 

change : la défense territoriale n‟assure plus l‟accès à la femelle (qui couve dans le nid), mais 

la protection du nid et l‟alimentation des jeunes. 

 

Comment s’identifier au sein du réseau ? 

 Un plus grand partage du répertoire de chant entre les membres d‟un groupe de voisins 

peut avoir des avantages pour la défense territoriale en favorisant la cohésion du groupe et a 

pour conséquence l‟homogénéisation des chants échangés au sein de celui-ci. Cependant, 

l‟évaluation des interactions acoustiques entre tous les membres (via l‟interaction directe ou 

par captage indirect d‟information) est considérée comme un facteur essentiel pour 

l‟établissement de relations stables au sein d‟un groupe social (McGreggor & Peake, 2000 ; 

McGreggor, 2005). Une telle évaluation nécessite d‟une part, des capacités cognitives 

permettant aux individus de discriminer entre les différents membres du groupe et de 

mémoriser les évènements passés (résultats des interactions acoustiques, par exemple) et, 

d‟autre part, un degré d‟individualisation suffisamment marqué dans le comportement 

acoustique des mâles ou dans la structure acoustique des signaux, pour qu‟il puisse être 

détecté. 

 Chez le troglodyte, le partage des types de chants est presque total, ce qui élimine la 

possibilité d‟une reconnaissance individuelle par un type de chant unique, propre à chaque 

mâle, ou par une organisation unique de syllabes comme chez le canari (Lehongre et al., 

2008). De plus, tous les types de chant du répertoire sont utilisés de façon équivalente par 

chaque mâle du groupe. Il n‟y a donc pas un type de chant « préféré » permettant à chaque 

mâle de se différencier de ses voisins. Néanmoins, des variations interindividuelles à niveau 

phénotypique dans le système sensori-moteur de la production des chants peuvent conduire à 
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des variations de la structure acoustique des chants produits, au niveau temporel ou dans la 

répartition relative des fréquences (tessiture) (Lambrechts, 1996 ; Sober et al., 2008). Une 

reconnaissance individuelle par la « voix », même avec des degrés de différenciation inter-

individuelle très faibles a été décrite chez d‟autres espèces (Wiley, 2005 ; Weary & Krebs, 

1992 ; Blumenrath et al., 2007 ; Wilson & Mennill, 2010 ; Lehongre et al., 2008 ; Aubin et 

al., 2004). L‟activité vocale à une période déterminée peut également montrer une variabilité 

inter-individuelle consistante (trait de personnalité) comme il a été trouvé chez la mésange 

charbonnière Parus major (Naguib et al., 2010). 

 Chez le troglodyte, il ne semble pas y avoir de potentiel de codage individuel dans les 

paramètres acoustiques globaux des types de chants, mais différents degrés 

d’individualisation ont été trouvés pour différents types de syllabes répétées. Aucun des 

paramètres fréquentiels et temporels mesurés ne présente, à lui seul, de potentiel de codage 

individuel marqué. Par contre, une discrimination individuelle entre voisins  est obtenue par 

une analyse basée sur plusieurs paramètres fréquentiels et temporels (Q25, Q50 et Q75, 

Tempo, Rythme) appartenant à certaines catégories de syllabes. De plus, les résultats de 

l‟analyse multiparamétrique, basée sur les paramètres de répartition de l‟énergie (Q25, Q50 et 

Q75) des syllabes, montrent que si l‟on tient compte simultanément de la tessiture de 3 

syllabes d‟un même chant, un très haut degré de discrimination entre individus, proche de 

100%, est atteint au sein de chaque groupe. Une des syllabes en particulier, omniprésente 

dans les chants de l‟espèce, présente le plus grand degré d‟individualisation au niveau des 

paramètres temporels et fréquentiels. Ceci suggère que l‟information individuelle est 

disponible et potentiellement détectable dans tous les chants de l‟espèce. Cette syllabe, émise 

par tous les individus, pourrait refleter des différences phénotypiques entre les mâles et ainsi 

être utilisée par les autres mâles, ainsi que par les femelles, comme un signal honnête de 

qualité des mâles. Les autres syllabes, moins souvent produites semblent avoir un degré plus 

bas d‟individualisation. Comme différents types de syllabes se dégradent à différents degrés 

avec la distance de propagation dans le milieu, le fait que l‟individualité soit contenue dans 

plusieurs de ces syllabes répétées pourrait être interprété comme une adaptation aux 

contraintes imposées par le milieu pour assurer la transmition de l‟information individuelle. 

Une fois de plus, la redondance de l‟information semble être une des stratégies prédominantes 

de communication chez cette espèce forestière.  

 Puisqu‟ un groupe de voisins défendant chacun son territoire forme un réseau social 

fixe dans l‟espace, la position relative des individus pourrait venir renforcer l‟information 

acoustique individuelle contenue dans certaines syllabes (Briefer et al., 2009). Des 
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expériences de diffusion de chants devraient être réalisées afin de tester si les mâles sont 

effectivement capables de discriminer entre différents voisins sur la base des fines différences 

individuelles mises en évidence par l‟analyse et/ou sur la base de la position des individus 

dans l‟espace. 

 

Comment échanger en réseau ? 

 Pendant les premières heures du matin (chœur matinal), le contexte de chant 

prédominant au sein du groupe est l‟interaction acoustique (environ 90% des chants du 

groupe sont émis en contexte d‟interaction), alors que les chants en « solo » sont rares. 

 Il a été montré que la hiérarchie sociale entre les membres d‟un groupe se trouve 

reflétée dans les interactions acoustiques (Foote et al., 2010). L‟analyse des enregistrements 

continus montre qu‟il n‟y a pas de différences entre voisins en termes de production « brute » 

de chants : aucun mâle du groupe ne chante systématiquement plus de chants que les autres, 

ni en « solo », ni en interaction. Cependant, il y a une asymétrie entre les voisins dans la 

dynamique des périodes d‟activité vocale : un mâle du groupe initie et termine les périodes 

d‟interaction acoustique plus souvent que ses voisins, suggérant l’existence d’un leader 

acoustique capable de moduler les interactions au sein du groupe. Il ne faut cependant pas 

oublier que ces résultats, qui concernent la dynamique des interactions, ont été obtenus par 

l‟analyse d‟un seul groupe et uniquement sur 6 jours. Il est donc possible que les relations 

entre voisins évoluent dans le temps au sein d‟un même groupe et que les relations soient plus 

complexes au sein de groupes comprenant plus de voisins. Il est donc indispensable de 

confirmer ces résultats avec le suivi de groupes plus nombreux et de tailles différentes. Afin 

d‟identifier les facteurs déterminants dans l‟établissement des relations de hiérarchie dans ces 

groupes de voisins, il serait intéressant d„explorer plus en détail si les « leaders » et 

« followers » acoustiques diffèrent, par exemple, au niveau de leurs conditions physiques ou 

de  leurs succès reproducteurs. 

Tous les types de chants du répertoire sont utilisés en proportions similaires par tous 

les mâles du groupe quelle que soit la situation (interaction ou « solo »), suggérant une 

équivalence de fonction entre tous les types de chant du répertoire. Cependant, les types de 

chants ne sont pas utilisés de manière aléatoire durant les interactions : les mâles ont 

tendance à répondre à leurs voisins avec un type de chant différent, en évitant le 

« matching ». Une situation similaire a été retrouvée chez  Melospiza melodia (Beecher et al. 

2000). Il a par ailleurs été montré chez plusieurs espèces que répondre en copiant le type de 

chant de son interlocuteur est un signal agressif pour escalader le conflit (revu dans Searcy & 
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Beecher, 2009). Cependant lorsque tous les chants échangés sont partagés dans un groupe, la 

stratégie de « non-matching » pourrait permettre aux mâles en interaction de se différencier 

individuellement de façon temporaire (pendant la durée de l‟interaction) et ainsi de signaler 

clairement à une audience, le nombre de mâles impliqués et les rôles de chacun dans 

l‟interaction. Dans ce sens, chanter avec le même type de chant que son interlocuteur pourrait 

avoir pour effet de « brouiller » les rôles. Il serait donc intéressant d‟étudier si cette stratégie 

de « non-matching » se maintient lorsque la composition de l‟audience varie (plus de femelles 

réceptives, jeunes, mâles voisins) ou après une intrusion territoriale de la part d‟un mâle 

inconnu. 

 

 Concernant l‟organisation temporelle des interactions chez le troglodyte, le rythme 

individuel de chant change significativement selon le contexte : lors des interactions 

acoustiques, les mâles diminuent leur rythme de chant en augmentant la durée des intervalles 

inter-chant, sans varier significativement la durée des chants. Les mâles en interaction 

acoustique ont une forte tendance à alterner leurs chants, chacun commençant à chanter 

immédiatement et jusqu’à 2 secondes après la fin du chant de leur interlocuteur. Il est 

possible que le fait de chanter juste après un voisin permette aux mâles de s‟adresser à cet 

individu en particulier et/ou participe au maintien de l‟interaction acoustique. La 

superposition des émissions (« overlap ») pourrait avoir pour effet de masquer une partie du 

chant de l‟interlocuteur et pourrait être utilisé par les mâles pour diminuer la quantité 

d‟information transmise par un rival. Chez plusieurs espèces il a en effet été montré que 

l‟ « overlap » constitue un signal agressif dénotant l‟intention d‟escalader le conflit (revu dans 

Naguib & Mennill, 2010). Chez le troglodyte, des évènements d’ « overlap » (superposition 

de chants), dans lesquels 1 à 2 secondes du chant sont masquées, ont lieu dans une 

proportion non négligeable (environ 40%) au cours des échanges acoustiques entre voisins, 

ces « overlap » semblent se produire prioritairement pendant des interactions à courte distance 

(observation personnelle).  

 Les résultats des expériences de diffusion interactive montrent que les mâles chantent 

à une cadence significativement plus élevée lorsque leurs chants sont systématiquement 

masqués (« overlappés ») par les diffusions que lorsqu‟ils sont en situation d‟alternance. Cette 

augmentation dans la cadence de l‟activité vocale des mâles testés est transitoire, en effet ces 

derniers reviennent à leur cadence propre une fois l‟interaction terminée, montrant bien que 

les individus tiennent activement compte de leur interlocuteur pour réguler leur activité 

vocale durant les interactions. 
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 Concernant l‟organisation spatiale des interactions, les chants ne sont pas répartis 

aléatoirement dans l‟espace mais groupés près des frontières des territoires. Les mâles 

semblent donc utiliser en priorité les zones frontalières pour interagir acoustiquement avec 

leurs voisins. Un mâle peut s‟approcher d‟un voisin pour s‟adresser à lui spécifiquement ou 

bien pour simplement s‟assurer une proximité géographique qui permettra à l‟un et l‟autre de 

capter suffisamment d‟information à partir de leurs chants respectifs. Ces zones à haute 

densité de chants ne sont pas fixes, mais au contraire changent d‟un jour à l‟autre, indiquant 

que les troglodytes, contrairement à certaines espèces, n‟utilisent pas des postes de chant 

fixes. En fait, les mâles établissent des relations dynamiques avec leurs différents voisins, à 

travers des interactions acoustiques avec l‟un ou l‟autre de leurs voisins, suite à des 

évènements environnementaux comme, par exemple, la détection visuelle de la femelle ou la 

détection acoustique et/ou visuelle du mâle voisin à proximité de la frontière commune. Il a 

en effet été démontré par des expériences de playback que les troglodytes peuvent apprécier la 

distance à laquelle se trouve un émetteur sur la base des dégradations subies par son chant 

(Mathevon & Aubin, 1997). Il a également été démontré chez cette espèce que la diffusion de 

chants simulant une intrusion territoriale d‟un individu en mouvement provoque des réponses 

territoriales plus fortes que l‟intrusion d‟un mâle statique (Amrhein & Lerch, 2010), ce qui 

indique bien que les individus sont capables d‟estimer la position et les changements de 

position des autres mâles sur la base de leurs chants. Il est donc possible de penser que la 

distance émetteur-récepteur joue un rôle important dans les interactions acoustiques entre 

voisins, bien que les données de triangulation ne nous aient pas permis d‟établir une relation 

nette entre la distance émetteur-récepteur et la mise en place d‟interactions acoustiques 

privilégiées entre individus. 

 

Des réseaux dynamiques (évolution au cours de la saison). 

 Le milieu physique et le milieu social semblent être des facteurs clés dans 

l‟organisation des groupes de voisins en tant que réseaux de communication acoustique. Ils en 

déterminent la structure, le partage et les règles d‟échange des signaux, or, au cours d‟une 

même saison de reproduction, les facteurs physiques du milieu peuvent changer, ainsi que les 

conditions physiologiques des mâles et leur statut de reproduction. De plus, il semble 

probable que les relations sociales entre les membres du groupe se stabilisent peu à peu au 

cours de la saison avec l‟augmentation de la familiarité entre les mâles voisins. Quelles 

influences vont alors avoir ces changements sur les réseaux ? 
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 Au niveau des facteurs physiques, les modifications de la végétation vont influer sur la 

propagation des signaux et donc sur la nature de l‟information véhiculée par ces signaux. 

Ainsi, l’augmentation de la couverture de feuilles dans le sous-bois modifie fortement 

l’espace actif des chants échangés au sein du groupe : compris entre 64m et 128m en début 

de saison avant l‟apparition des feuilles, il diminue de moitié en milieu de saison, avec 

l‟apparition des feuilles. Les groupes de voisins adjacents deviennent ainsi au cours de la 

saison, des réseaux de communication acoustiques plus restreints et encore plus isolés 

acoustiquement d‟autres groupes proches. 

 Une autre différence importante observée concerne la durée des chants et la proportion 

de chants courts et longs émis au cours de la saison. Les versions longues des types de chants 

partagés sont formées par l‟ajout d‟un même enchaînement de motifs à la fin des versions 

courtes. Au début de la saison de reproduction, les chants émis sont essentiellement des 

chants courts, la proportion de chants longs est alors très basse. L‟apparition des chants en 

version longue concerne essentiellement les types de chant partagés par plusieurs individus 

qui commencent à être chantés en deux versions distinctes, alors que les types non-partagés 

ont tendance à disparaître du répertoire des mâles et ne sont pas chantés en version longue. 

Parallèlement, en début de saison, les mâles répondent plus intensément aux chants voisins en 

version courte qu‟aux chants en version longue. Plus tard dans la saison, la proportion de 

chants longs devient de plus en plus importante, en même temps qu‟augmente leur valeur 

réactogène. Ainsi, au milieu et à la fin de la saison de reproduction, les mâles répondent plus 

fortement à la diffusion d‟un chant voisin en version longue qu‟à un chant voisin en version 

courte ce qui suggère des changements de fonction pour ces deux catégories de vocalisation. 

Ce système d’élongation des chants par l’ajout de motifs organisés de façon très stéréotypée 

n’avait pas jusqu’à présent été mis en évidence chez le troglodyte ni chez aucune autre 

espèce. Il reste néanmoins à comprendre le rôle des deux versions des types de chants 

partagés. Il a en effet été montré  que chez certaines espèces d‟Oscines, les chants deviennent 

plus longs avec la maturation des noyaux du chant chez les mâles. Ce rallongement des chants 

est dû soit à une augmentation du nombre de répétitions des syllabes (Nelson & Poesel, 2011 ; 

McGreggor, 1988) soit à l‟ajout de parties structurellement distinctes (Collins, 2004) et pour 

lesquelles des rôles différents (compétition mâle-mâle, attraction des femelles) ont été 

proposés. Sachant que le comportement de chant des mâles peut changer selon leur état (en 

couple ou célibataire) chez plusieurs espèces (Kunc, et al., 2007 ; Hennin et al., 2009 ; 

Amrhein et al., 2002) on peut penser que la réaction à différentes catégories de signaux varie 

également avec l‟état des mâles.  
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Le réseau est-il stable d’une année sur l’autre ? 

 Armstrong (1955) a rapporté une durée de vie de 3 ans pour le troglodyte. Au niveau 

de nos individus bagués, il semble y avoir un fort «turnover » (renouvellement) des mâles 

d‟une année sur l‟autre, la proportion de mâles bagués retrouvés étant très faible (19%). 

L‟espérance de vie semble donc plus limitée que celle mentionnée par Armstrong (même s‟il 

ne peut pas être exclu que le processus de capture et baguage raccourcit l‟espérance de vie des 

individus). Pourtant, malgré ce fort taux de renouvellement, les réseaux de voisins ont 

tendance à être stables sur plusieurs aspects.  

 D‟une part, les troglodytes conservent la taille, le nombre et la disposition relative de 

leurs territoires d’une année sur l’autre et pendant plusieurs années au sein des groupes.  

Lorsqu‟ils survivent, les individus conservent en effet leur territoire d‟une année sur l‟autre 

(tous les mâles bagués et retrouvés y sont parvenus). Par ailleurs, il semble qu‟un territoire 

inoccupé soit immédiatement repris par un nouvel individu qui ne laisserait pas aux autres 

mâles l‟opportunité d‟élargir leur territoire. 

 

 D‟autre part, le répertoire de types de chants de chaque groupe de voisins se 

maintient pratiquement inchangé d’une année sur l’autre et ce pendant au moins trois ans. 

En fait, ce sont les types de chants partagés par tous les membres du groupe qui se 

maintiennent, alors que les types de chants moins partagés apparaissent ou disparaissent du 

répertoire de groupe d‟une année sur l‟autre. Malgré le renouvellement des mâles, une 

tradition vocale se maintient et se transmet donc au sein des groupes de voisins sur 

plusieurs années consécutives, suggérant que les nouveaux mâles possèdent déjà dans leur 

répertoire les types de chants du groupe au moment de leur installation. Le maintien des 

traditions vocales au sein de groupes de voisins a été peu étudié jusqu‟à présent en conditions 

naturelles (Payne, 1996 ; Bell et al., 1998), en cela, les résultats obtenus dans notre étude sont 

originaux. 

 

 Comment expliquer la stabilité des répertoires de groupes ? Est-ce que les jeunes 

apprennent les chants de leur père au début de leur vie puis restent proches du groupe avant de 

s‟installer dans des territoires vacants ? Si tel était le cas, les troglodytes appartiendraient 

vraisemblablement à la catégorie des « close-ended learners », acquérant le répertoire du 

groupe pendant la période plastique de leur première année. A moins qu‟ils ne dispersent vers 

d‟autres groupes et acquièrent le répertoire de leurs nouveaux voisins ? Dans ce cas, les 
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troglodytes appartiendraient incontestablement à la catégorie des « open-ended learners », 

capables d‟apprendre tout au long de leur vie. Mais cette dernière hypothèse semble moins 

plausible car les individus que nous avons suivis sur plusieurs années conservent le même 

répertoire de chant. Pour trancher, il serait intéressant de déterminer si les voisins d‟un même 

groupe sont plus proches génétiquement que des individus appartenant à des groupes 

différents. 

 

Néanmoins, les processus d‟apprentissage des chants chez le troglodyte  peuvent être 

discutés à la lumière des études réalisées sur d‟autres espèces d‟Oscines. Il a en effet été 

montré chez plusieurs espèces que les jeunes tendent à incorporer dans leur répertoire 

prioritairement les types de chants partagés par le groupe (Beecher et al., 1994 ; Nordby et al., 

2000 ; Sprau & Mundry, 2010 ) et qu‟ils apprennent de préférence les types de chants 

entendus lors d‟interactions acoustiques entre d‟autres mâles (Beecher et al., 1995 ; Nordby et 

al., 2000). Un répertoire contenant un plus grand nombre de types de chants partagés avec les 

voisins, confère aux mâles un avantage pour leur installation au sein d‟un groupe de voisins et 

pour le maintien d‟un territoire (Beecher et al., 2000b). Il est généralement accepté que chez 

les Oscines, les jeunes mâles apprennent leurs chants par imitation d‟un ou plusieurs tuteurs 

(adultes et/ou jeunes en apprentissage) au début de leur vie. Chez certaines espèces 

l‟apprentissage peut se poursuivre au moins jusqu‟à leur deuxième année, au moment où ils 

établissent leur propre territoire au sein d‟un groupe de voisins (Lui & Kroodsma, 1999 ; 

Nordby et al., 2001). Les jeunes mâles peuvent posséder un certain nombre de types de chants 

dans leur répertoire pendant la période plastique d‟apprentissage du chant, mais au  moment 

de la cristallisation du chant, ils en abandonnent une partie, généralement ceux non-partagés 

avec d‟autres membres du groupe (Nordby et al. 2007 ; Hultsch & Todt, 1989). D‟autre part, 

les jeunes adultes peuvent improviser de nouveaux types de chants en recombinant des 

fragments de types de chants entendus pendant la période sensible d‟acquisition du chant 

(Todt & Hultsch, 1996 ; Geberzahn et al., 2002 ; Geberzahn & Hultsch, 2003 ; Lachlan & 

Slater, 2003).  

Chez le bruant chanteur, les jeunes apprennent au début de leur vie leur répertoire de 

types de chants à partir de tuteurs adultes ou d‟autres jeunes en apprentissage. Une fois 

dispersés vers d‟autres groupes dans une même zone dialectale, les jeunes adultes sont 

capables de réarranger leurs syllabes en de nouveaux types de chants qui ressemblent 

davantage aux types de chants de leurs futurs voisins, avant de cristalliser leur répertoire 

définitif. Un processus similaire d‟apprentissage en deux étapes pourrait avoir lieu chez le 



164 

 

troglodyte, étant donné que le répertoire de syllabes se maintient sur de grandes distances et 

que des réarrangements des mêmes syllabes en types de chants très différents sont observés 

d‟un groupe à l‟autre. De plus, les types de chants non-partagés ou peu partagés entre les 

mâles du groupe sont présents au début de la saison de reproduction et ont tendance à 

disparaître plus tard dans la saison. Ceci suggère que les troglodytes peuvent abandonner  

certains types de chants de leur répertoire au profit des chants partagés du groupe (selon les 

types de chants chantés dans le groupe).  

 

 En conclusion, que nous apprennent les troglodytes sur le fonctionnement des 

réseaux de communications acoustiques chez des Oscines à répertoire de chants discrets ? 

 Les groupes de voisins forment des communautés d‟individus pérennes, fixes dans 

l‟espace, isolées acoustiquement d‟autres groupes et conservant des traditions vocales, même 

avec un fort taux de renouvellement des mâles d‟une année sur l‟autre. La permanence des 

membres du groupe tout au long de l‟année promeut des relations sociales durables avec des 

règles bien définies : des frontières territoriales fixes, des répertoires homogènes avec un 

partage quasi-total de syllabes, de motifs et de types de chant.  

Les chants sont fixes et fortement stéréotypés avec plusieurs niveaux syntaxiques 

identifiés : un nombre limité de syllabes arrangées en un nombre très limité de motifs, eux-

mêmes arrangés en un ordre strict pour former un nombre encore plus limité de types de 

chants discrets. Un certain degré de nouveauté acoustique est introduit par les mâles nouveaux 

venus, mais rapidement au cours d‟une même saison, le répertoire de chant s‟homogénéise 

par abandon des chants non-partagés et stabilisation des chants partagés. A cela s‟ajoute la 

possibilité de chanter ces signaux partagés en version longue, dont la séquence finale est 

composée de motifs partagés et organisés suivant un même ordre. En dépit de cette 

homogénéité, les chants de différents mâles possèdent une individualité, même ténue, au 

niveau de la structure acoustique fine de certaines syllabes répétées.  

Enfin, l‟environnement physique et social exerce une pression très importante sur les 

signaux et leurs modalités d‟échange. Ainsi, l‟augmentation de la couverture végétale dégrade 

fortement les signaux avec la distance et isole les groupes de voisins entre eux. Face à ces 

contraintes imposées par le milieu, les mâles ont recours à une stratégie de redondance à 

l‟intérieur des types de chants basée sur la répétition de syllabes et de motifs. Le fait d‟être ou 

non en interaction acoustique avec les voisins modifie par ailleurs la structure et la nature des 

échanges vocaux. Lorsqu‟ils chantent en « solo », les mâles possèdent un rythme de chant 

individuel stable et utilisent tous les types de chants de leur répertoire de façon équivalente. 
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Lorsqu‟ils s‟engagent dans des interactions acoustiques, les mâles calent temporellement leur 

cadence de chant sur celle de leur interlocuteur et tiennent compte de la nature du chant de ce 

dernier en évitant le « matching » de types de chants. Des stratégies de chant en interaction 

comme l‟ « overlap » et le « matching/non-matching », connues chez d‟autres espèces pour 

abaisser ou escalader le conflit, sont par conséquent également présentes chez le troglodyte.  

 

Cette étude sur plusieurs années consécutives des groupes de voisins en liberté dans 

la nature, chez une espèce d’oiseau chanteur à chants discrets, a permis de mieux 

comprendre le fonctionnement des échanges acoustiques au sein d’un réseau en situation 

réelle de compétition sexuelle et territoriale. 
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ANNEXE A : Article : Song sharing and singing strategies in the 

winter wren Troglodytes troglodytes. 
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The  winter  wren  is  a common  forest  bird  living  in  groups  of  few  adjacent  neighbours  during  the breeding
season.  Inside  each  group,  males  vocally  interact  in the  context  of  both  territorial  holding  and  sexual
competition,  forming  a complex  communication  network.  To  study  this  network,  we first  analysed  song
type  and  syllable  repertoires  within  and  between  distinct  groups.  We  found  a limited  number  of  song
types  highly  stereotyped  in  length,  syntax  and  syllable  composition,  frequently  shared  among  neighbours.
coustic
irdsong
ommunication network
epertoire
ong sharing

Between  groups,  song  type  and  syllable  repertoires  sharing  decreased  with increasing  distance  at  a  higher
rate  for  song  types  than  for syllables.  Then,  with  continuous  recordings,  we  focused  on  the  dynamics  of
acoustic  interactions  between  neighbours.  We  showed  that  male  winter  wrens  can  differentially  use
their song  type  repertoire  (non-matching  strategy),  overlap  their  neighbours  and  modulate  their singing
rhythm  producing  longer  inter-song  intervals  with  no  change  in song  length  during  acoustic  interactions.
. Introduction

In most Oscine species, male birds sing territorial songs to
ttract females and defend a territory against other males. In regard
o these functions, birdsong is thought to have evolved mainly
hrough sexual selection (Byers and Kroodsma, 2009; Collins, 2004;

artens, 1996). Depending on the species, a great variety in reper-
oire size and singing behaviours can be found: from short and
iscrete song types to long and continuous ones, from one sylla-
le produced repeatedly to hundreds of syllables produced with
uge variety (Catchpole and Slater, 2008; Kroodsma, 1982, 2004;
odt and Hultsch, 1996).

Territorial songs are learned by imitation from template songs
f at least one adult tutor bird and are thus culturally transmitted
Beecher and Brenowitz, 2005). As a consequence, bird songs of a
pecies are susceptible to regionally and locally derive between dis-
inct populations, leading to dialects and microdialects respectively
reviewed in Baptista, 1996). Thus, closer birds (such as neighbour-
ng males) share more song elements, and even entire songs, than

ore distant ones (Briefer et al., 2010; Kroodsma, 1982; Mundinger,
982). Moreover, there is evidence that shared sequences of sylla-
les can convey a group signature allowing birds to discriminate
etween neighbours and non-neighbours (Briefer et al., 2008a;

entner and Hulse, 2000).

While singing, male birds can convey their species, group and
ndividual identities as well as other individual information such

∗ Corresponding author. Tel.: +33 169154969; fax: +33 169157726.
E-mail address: helene.courvoisier@u-psud.fr (H. Courvoisier).
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as age, breeding status, territory settlement, motivation, physical
or emotional state (Collins, 2004; Podos and Nowicki, 2004). The
encoding of these different levels of information can be assigned to
fine variations in the song structure itself (frequency modulation,
energy repartition, rhythm and tempo of syllable emission.) and/or
to the differential use of song type or syllable type repertoires.

In this context, shared songs, as a common part of the repertoire
between neighbours, can be selectively used during counter-
singing sessions (Brown and Farabaugh, 1997; Nelson, 1992;
Payne and Payne, 1997). For example, a bird can selectively reply
either with a shared song of the exact same type as the pre-
ceding song sung by a neighbour (song matching) or, on the
contrary, reply with a non-matching song. Depending on the
species, matching/non-matching strategies have been shown to
be aggressively directed signals towards an opponent neighbour
(Mennill and Ratcliffe, 2004; Searcy and Beecher, 2009; Stoddard
et al., 1992; Vehrencamp, 2001) but also a way of strengthening
spatial and social relationships between males of a neighbourhood
against non-resident males seeking territories (Baker et al., 1981;
Naguib, 2005).

Temporal organization of song production is also known to be
a highly important feature in territorial encounters (Hultsch and
Todt, 1982; Otter and Ratcliffe, 1993; Weary et al., 1988). While
counter-singing, neighbours can carefully alternate their songs or
start to sing before the end of its neighbour’s song, a strategy
known as overlapping, which mask part of an opponent’s sig-

nal and impair mutual listening. Overlap, alternate, changes in
cadences or song rate, drifts within songs were shown to have
different aggressive/submissive values in escalating or deesca-
lating territorial contests therefore influencing mate choice by

dx.doi.org/10.1016/j.beproc.2011.05.003
http://www.sciencedirect.com/science/journal/03766357
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emales and territorial behaviour of males (Dabelsteen et al., 1996,
997; Lambrechts, 1996; McGregor and Peake, 2000; Mennill and
atcliffe, 2004; Naguib, 1999; Todt and Naguib, 2000). However,
here exist different views on how to interpret song overlapping
nd further studies are needed to better understand the dynamics
f vocal exchanges between territory holders (Naguib and Mennill,
010; Searcy and Beecher, 2009).

Most studies on singing strategies focus on acoustic interactions
etween two individuals (either between two natural neighbours
r in playback experiments), leaving the dynamics of behavioural
nteractions within a group of several birds largely unexplored.
ndeed, during the breeding season, most Oscine species live in
roups of adjacent neighbours forming spatially fixed commu-
ication networks composed by several signallers and receivers
Beecher and Brenowitz, 2005; McGregor, 2005). Interestingly, in
uch acoustic networks, each member is able to extract informa-
ion not only from interactions in which it is actively involved but
lso from interactions between other members of the group (eaves-
ropping) (Peake, 2005). Such networks involve adult males and
emales, as well as juveniles whose song learning may  be influ-
nced by acoustic interactions between adult males (Templeton
t al., 2010).

In order to better understand how the structure of songs, the
iming and the selective use of song types can be modulated at
oth inter- and intra-group levels, we have studied groups of winter
rens, Troglodytes troglodytes.  This small, sedentary and common

orest bird has the advantage of living in stable groups with a rel-
tively small number (2–7) of adjacent neighbours (Armstrong,
955). Although one can hear sporadically wrens singing all year

ong, male winter wrens sing mostly during the breeding season
from February to July). It is a songbird with a discrete repertoire,
ach individual having a moderately complex repertoire of 4–7
istinct song types. Song sharing and microgeographic variations

n singing behaviour have been documented for both European
nd North American populations of winter wrens (Catchpole and
owell, 1993; Kreutzer, 1974a,b; Kroodsma, 1980) but the role of
ong types repertoires remains unclear. Moreover, their singing
ehaviour, especially the timing of vocal interactions between
ales inside groups, is unknown.
In the present study, we analysed the composition of individ-

al song type and syllable repertoires in 3 small groups of adjacent
eighbours. We  examined repertoire sharing between and within
roups of neighbours. Finally, using continuous recordings, we
nvestigated singing strategies between neighbours of one rep-
esentative group, focusing on temporal organisation of acoustic
nteractions and selective use of song types in natural counter-
inging situations.

. Materials and methods

.1. Study area, subjects and recordings

This study was conducted from February to June, during the
008 and 2009 breeding seasons. Three groups (3–4 territory holder
ales) of neighbours were followed in 3 distinct forest areas sur-

ounding the University of Paris 11, Orsay, France. Two  groups
A and C) were 1 km far from each other while the third group
Group B) was more than 2 km away. Individual territories of about
0–100 m of diameter were assessed by careful observations of
ovements and vocal activity (song posts) of the resident males.
PS coordinates were taken to map  and locate the individual terri-

ory boundaries in each group.

Song recordings were made in the morning (from 30 min  before

unrise to 10 am). Recordings of focal male songs were made with
 Marantz PMD  690 digital recorder (sampling rate 44.1 kHz) con-
ected to a Sehnheiser ME67 directional shotgun microphone.
ral Processes 87 (2011) 260– 267 261

Continuous 3 h recordings (beginning 30 min before sunrise) of
all individuals in the group simultaneously, were conducted for
one of the 3 groups (Group B), on May  15, 16 and 19 and June
25, 26 and 29 2009. We  used Roland Edirol R09 digital recorders
(sampling rate 44.1 kHz) connected to CS-15 Roland Edirol uni-
directional microphones. The identity of each singing male was
dictated by the experimenter immediately after the end of each
song and was, thus directly included in the recordings.

2.2. Song analysis

The Avisoft SASLab Pro (Specht, 2004) software was used for
acoustic analyses. Song measurements were realised on spectro-
grams (FFT-Length: 1024, Hamming window, overlap: 87%) and
the different song types and syllables were visually identified then
labelled. To ensure the reliability of labelling, two experimenters
established independently the syllable and song type repertoires
and confronted the two  versions. The labelling of all recorded songs
was  then done according to the consensus repertoires.

A syllable was defined as a continuous trace or a group of 2–3
continuous traces never found either separately or in another con-
figuration (Fig. 1). A song type was defined as a fixed specific
syntactic organisation of distinct syllables (Fig. 1). This definition
did not take into account syllable repetition, which means that two
signals belonging to the same song type could have a different num-
ber of repeated syllables. Song types were identified and labelled
according to an alphanumeric code indicating group (capital letters
A, B, C), individual (number) and song type (lower-case letters a–j).

In continuous recordings, all songs from all males were iden-
tified in spectrograms and tagged. The songs were categorised in
two  distinct singing situations: (a) one individual in the group was
singing and all the others remained silent (solo situation); (b) two
or more males were singing together, either alternating or over-
lapping their songs (interaction situation). The absolute time of
beginning and end of each song was  noted to calculate song dura-
tion and inter-song interval (ISI), i.e. the period of time between the
end of one song and the beginning of the next one. Group ISI was
calculated using all consecutive songs exchanged by the 3 individu-
als during the periods of continuous recording. Individual ISI values
were calculated using only songs produced by the same individual:
(1) when singing in solo situation (soloISI), and (2) when engaged
in singing interaction with another male (interactionISI).

A repertoire similarity coefficient (RS) was  calculated to com-
pare song type repertoires as well as syllable type repertoires
between pairs of individuals. This coefficient was defined as the
proportion of elements (song types or syllables) of the entire reper-
toire of a pair of individuals that was shared by the pair (Hultsch
and Todt, 1989):

RS = 2(R1 ∩ R2)
R1 ∪ R2

where R1, R2 = repertoire of individuals 1, 2 respectively. RS values
range from 0 for entirely different repertoires, to 1 for identical
repertoires.

For acoustic analyses we  used a sample set of 368 songs. Ten
songs of each shared song type for each individual were chosen
when possible. We used only songs of good signal to noise ratio.
Songs were filtered to eliminate background noise and songs of
other species (FFT Band-pass filter 2.70–9.00 kHz) and acoustical
measures were extracted from the mean spectrum of the entire sig-
nal: peak frequency, and 25%, 50% and 75% energy quartiles (quart
25, quart 50, quart 75). Two  measures of internal temporal organ-

isation of songs, tempo (number of syllables per unit of time) and
rhythm (sound to silence ratio) were calculated from duration of
syllables and inter-syllable silences inside songs. Only song types
shared by all group members were analysed here for each group.
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3.1.2. Individual temporal and frequency characteristics of song
To examine individuality in the structure of songs inside groups,

the potential for individual coding (PIC) of the spectral and tempo-
ral measurements from a set of 368 songs was estimated (Table 2).

Table 1
Number of recorded songs, song types and syllable types per individual and per
group (Groups A, B, C).

Male code N songs N song types N syllable types

A1 344 6 38
A2  248 5 33
A3 152 5 34
Group A 744 8 39
B21 188 5 35
B25 897 5 36
B27 955 5 34
B29 787 5 36
Group B 2827 5 36
ig. 1. Example of two different winter wren song types sung by the bird B29. Bold
re  marked by rectangles.

The Coefficient of Variation of each spectral and temporal
arameter was calculated for songs produced by a same individual
CVw) and songs from different individuals (CVb) using the equation
Scherrer, 1984; Sokal and Rohlf, 1995):

V = 100
(

1 + 1
4n

)
∗
(

SD
Xmean

)

here n = sample size, SD = standard deviation of the sample and
mean = mean of the sample.

Potential for Individual Coding (PIC) of each parameter was  cal-
ulated as the ratio (Scherrer, 1984; Sokal and Rohlf, 1995):

IC = CVb

MeanCVw

here MeanCVw = mean of CVw values of all the individuals con-
idered.

For a given parameter, a PIC value superior to 2 means that
his parameter may  potentially be used for individual discrimina-
ion since its intra-individual variation is twice less important than
nter-individual variability (Robisson et al., 1993).

In order to evaluate matching/non-matching strategies during
nteractions (iISI <2 s) in group B, we quantified which song type

as sung in response to each particular song type. It was  either the
xact same one (match) or any of the 4 possible remaining ones
non-match).

.3. Statistical analysis

As data were not normally distributed we used non paramet-
ic statistics. All statistical analyses except permutation tests were
arried out using Statistica v.6 (StatSoft, 2001).

Permutation test was carried out using StatXact v.3.1 (Cytel Soft-
are Corp, 1997) and was used to compare RS values for song types

nd syllable types between neighbours (intra-group similarity) and
on-neighbours (inter-group similarity).

Kruskal–Wallis ANOVA was used to compare song output
etween males and between different days on continuous record-
ngs. Kolmogorov–Smirnov test was used to compare distributions
f song and ISI duration in solo- vs. counter-singing situations. �2

est was used to compare the occurrence of different song types
etween singing situations or between individuals.
 show sequences of repeated syllables. Two  sequences shared between song types

3. Results

3.1. What do wrens sing? Repertoires at the individual level

3.1.1. Song type and syllable repertoires
5397 songs were recorded from 10 individuals in 3 distinct

groups (Table 1). 17 different song types were identified on the basis
of syllable composition (types of syllables used and their order in
the sequence, Fig. 1) and a total of 62 different syllable types were
found. Song types were composed of series of 17–27 different sylla-
bles (Mean ± SD: 23.08 ± 5.34, N = 368) with alternated sequences
of repeated and non-repeated syllables (Fig. 1).

Cumulative curves showed that the individual’s song type and
syllable repertoire size was  reached with 300 songs analysed (data
not shown). For only one individual, 2 rare song types were found
after 600 and 800 recorded songs and only once. Individual song
type repertoires ranged from 5 to 9 song types with a mean song
type repertoire size of 6 ± 1.5 (Mean ± SD, N = 10) song types per
individual. Individual syllable repertoire size ranged from 33 to
41 syllable types with a mean of 36.4 ± 2.5 syllables (Mean ± SD,
N = 10). Each song type contained 45.46 ± 4.94% (Mean ± SD, N = 10)
of the entire syllable repertoire of each male.
C11 392 7 37
C12 978 9 41
C13 456 8 40
Group C 1826 9 41
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Table 2
Potential for individual coding (PIC) values for frequency (peak frequency and quartiles 25, 50, 75) and temporal (song duration, tempo and rhythm) parameters. Only song
types  shared by all males of one group are taken into account. PIC values >2 are in bold and indicate that the corresponding parameter could potentially represent an individual
acoustic marker.

Song type PIC

Peak freq. Quart 25 Quart 50 Quart 75 Song duration Tempo Rhythm Analysed songs (n) Males (n)

Aa 1.037 1.567 1.504 2.357 0.746 1.561 0.463 30 3
Ac  0.079 0.757 1.013 1.808 0.782 0.783 1.644 30 3
Ad 1.467 1.522 0.961 1.506 0.579 1.814 0.817 30 3
Ba  0.372 0.907 1.009 0.572 0.895 0.418 0.723 40 4
Bb  0.361 1.259 1.44 0.676 0.82 1.111 0.544 40 4
Bc  0.653 1.333 1.558 1.153 0.997 1.477 0.955 40 4
Bd 1.456 0.985 2.256 1.51 1.923 0.871 0.305 40 4
Ca 0.179 0.596 0.334 0.505 0.556 1.105 0.187 30 3
Cb  2.623 1.474 1.505 0.819 0.475 0.547 1.147 29 3
Cc  0.558 2.088 2.164 0.765 1.204 0.297 0.586 30 3
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Mean 0.864 1.271 1.288 1.145 

SD  0.747 0.43 0.617 0.585 

ll 11 distinct song types analysed for each group were shared by
ll the males in the group.

A PIC value of 2 means than the intra-individual variation is
wice less important than inter-individuality variability (Robisson
t al., 1993). In this study, overall mean PIC values ranged from
.847 to 1.288, showing no strong potential for individual coding

n the measured frequency and temporal parameters in any group.
owever, in each group, there were 1–2 song types with PIC values
reater than 2 for some spectral parameters (in bold in Table 2),
uggesting a possible PIC only for these specific song types.

.2. What do wrens share? Repertoires at the group level

Neighbours shared 90% of their song type repertoires
RS = 0.901 ± 0.117, N = 12). We  examined song type repertoire sim-
larity in relation to distance between individuals (neighbours:
500 m;  close non-neighbours: 1 km;  far non-neighbours >2 km)
nd found significant differences between the 3 categories of dis-
ances (Fig. 2a) (Permutation tests, p < 0.01). Song type repertoire
imilarity decreased with the inverse of distance between individ-
als, with close non-neighbours 1 km apart sharing only 50% of
heir song type repertoires (RS = 0.504 ± 0.093, N = 9) and far non-
eighbours separated by more than 2 km sharing no song types at
ll (RS = 0.000 ± 0.000, N = 24).

When looking at the level of syllables (Fig. 2b), similar results
ere obtained, although higher coefficients of similarity were
ound at this level. Neighbours shared 93% of their syllable
epertoires (RS = 0.934 ± 0.039, N = 12) and there was  again a signif-
cant decrease in repertoire similarity (Permutation tests, p < 0.05)

hen the distance between individuals increases: close non-

Fig. 2. Repertoire similarity index (RS) between pairs of individuals related to inter
0.542 0.734 29 3
 0.847 0.847
 0.433 0.433

neighbours 1 km apart shared 70% of syllables in their repertoires
(RS = 0.796 ± 0.042, N = 9) and far non-neighbours at 2 km from each
other shared 50% of their syllable repertoires (RS = 0.595 ± 0.021,
N = 24).

3.3. How do wrens sing? Dynamics of acoustic interactions

3.3.1. Song output
During the 6 continuous recording periods, a total of 9036

songs from the 3 males of Group B were analysed (Fig. 3). More
than 90% of songs were found in counter-singing situation while
only 10% of total songs took place in solo situation. No signif-
icant differences were found in total song production between
males (Kruskal–Wallis test, df = 2, N = 18, p > 0.2) or between days
(Kruskal–Wallis test, df = 5, N = 18, p > 0.05). Analysis per singing sit-
uation (songs in solo or in interaction situation) showed again no
significant differences either between individuals (Kruskal–Wallis
test, df = 2, N = 18, p > 0.2) nor between days (Kruskal–Wallis test,
df = 5, N = 18, p > 0.05). Thus, there was no male producing more
songs than its neighbours or singing more in solo or interaction
situation in the group.

3.3.2. Temporal organisation of songs
The distribution of all inter-song intervals ISI values obtained for

the group followed a bimodal curve (groupISI in Fig. 4) with a main

peak between 0 s and1 s (corresponding to ISI between songs of
different males in interaction) and a secondary peak between 4 and
6 s (corresponding to ISI between consecutive songs of a given male
in solo situation). The negative part of the curve (dashed area in

-individual distance for (a) song type repertoires and (b) syllable repertoires.



264 S. Camacho-Schlenker et al. / Behavioural Processes 87 (2011) 260– 267

F n situ
B

F
w

i
9
M
p
i
w
s
t

3

c
w
(
e
s
m
m

F
i
i
b
s
t
t

ig. 3. Percentage of songs per situation (solo situation in black bars and interactio
29);  n = total number of songs for each day.

ig. 4) corresponded to overlapping events in interaction situation,
hich occurred in 38.58% of song exchanges.

ISI between songs of an individual were significantly longer
n interaction situation (interactionISI in Fig. 4, Mean ± SD =
.21 ± 5.65, N = 5466) than in solo situation (soloISI in Fig. 4,
ean ± SD = 6.77 ± 3.84, N = 1924) (Kolmogorov–Smirnov test,

 < 0.001). On the contrary, song duration values were not signif-
cantly different between the two singing situations: interaction

ith another male (Mean ± SD = 4.55 ± 1.59, N = 5466) and solo
inging (Mean ± SD = 4.34 ± 1.50, N = 1924) (Kolmogorov–Smirnov
est, p > 0.05).

.3.3. Use of song type repertoires
In Group B, neighbours shared their entire song type repertoire

omposed of 5 song types. We  found (Table 3) that all song types
ere used in similar proportions by all neighbours in the group

Chi-square df = 14, p < 1) and that the proportion of each song type
mitted by each individual was similar in solo and counter singing

ituations (Chi-Square df = 9, p < 0.99). However, when we  looked in
ore details to matching/non-matching strategies, we  found that
ale wrens replied less often with the same song type as previ-

ig. 4. Distribution of inter-song intervals (ISIs) for group B from continuous record-
ngs (6 periods of 3 h beginning 30 ± 10 min  before sunrise); group ISI refers to
ntervals between contiguous songs from all individuals in the group. Two  distri-
ution curves for “individual ISI” describe intervals between pairs of consecutive
ongs from one individual when singing in solo situation (soloISI) and in interac-
ion with another male (interaction ISI). Negative values of ISI (dashed area) refer
o  overlapping events in counter-singing situations.
ation in white bars) for each continuous 3 h recording period, per male (B25, B27,

ously sung by the neighbour than expected by chance (14% vs. 20%,
N = 4694; Chi-square (df = 1) = 11.25, p = 0.0008).

4. Discussion

4.1. What do wrens sing?

At the individual level, each male possessed a moderately
complex syllable repertoire with a mean of 36 distinct syllables
organised in an average of 6 different song types. These results are in
agreement with other studies on winter wrens in Europe (Kreutzer,
1974a), Japan (Kroodsma and Momose, 1991) and Eastern North
America (Kroodsma, 1980). From more than 5000 songs analysed
for the 10 male wrens we found a limited set of 62 distinct syllables.
Although these syllables could potentially be used as construction
bricks to generate a high number of sequences with different com-
binations varying in length, we  found them combined in a very
limited set of 17 distinct song types, i.e. discrete sequences highly
stereotyped in syntax and length. Thus, song types are the prod-
uct of a construction following fixed structural and syntactic rules
probably dictated by neural and/or motor constraints of the vocal
apparatus of the species and by specific learning and perceptual
processes. On the other hand, the repetition of particular syllables
inside song types and the existence of some syllables included in all
the wren song types found in this study could be related to a strat-
egy for enhancing transmission of the signal in the forest habitat of
the species, since habitat constraints are thought to be determinant
in the shaping of acoustic signals in birds (Handford and Lougheed,
1991; Mathevon and Aubin, 1997; Wiley and Richards, 1982).

In conclusion, the syllable content in addition with the syntactic
organisation of songs showed to be crucial for repertoire definition
and song variability assessment in winter wren as it is also the case
in other species with discrete song type repertoires (Lehongre et al.,
2008; Searcy et al., 1999).

4.2. What do wrens share?

Inside each group, adjacent neighbours shared more than 90%
of their song type and syllable repertoires. Our results also showed
that repertoire sharing decreased when distance between groups
increased, confirming the existence of micro-dialectal variations in

Eurasian winter wren songs as previously suggested by Catchpole
and Rowell (1993).

High levels of repertoire sharing between neighbours inside a
group can be useful to discriminate between familiar group mem-
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Table 3
Number of song types (and % of occurrence) sung by each individual belonging to group B and by the whole group in solo and counter-singing situations. Observations are
based  on 6 continuous recording periods of 3 h. There is no significant difference in the percentage of occurrence between individuals, days and singing situations (Chi-squared
tests,  p > 0.05 in all cases).

Male Song type Solo N % Occurrence Interaction N % Occurrence Any situation N % Occurrence

B25 a 91 0.1348 282 0.1334 373 0.1337
b  158 0.2341 406 0.1921 564 0.2022
c  183 0.2711 513 0.2427 696 0.2496
d  108 0.1600 468 0.2214 576 0.2065
e  135 0.2000 445 0.2105 580 0.2080

Total  B25 675 1 2114 1 2789 1
B27 a 47 0.1911 455 0.2136 502 0.2113

b 68  0.2764 489 0.2296 557 0.2344
c  47 0.1911 455 0.2136 502 0.2113
d  45 0.1829 537 0.2521 582 0.2449
e  39 0.1585 194 0.0911 233 0.0981

Total  B27 246 1 2130 1 2376 1
B29 a 246 0.2013 495 0.2014 741 0.2014

b 308  0.2520 452 0.1839 760 0.2065
c  208 0.1702 555 0.2258 763 0.2073
d 198 0.1620 437 0.1778 635 0.1726
e  262 0.2144 519 0.2111 781 0.2122

Total  B29 1222 1 2458 1 3680 1
Group  a 384 0.1792 1232 0.1838 1616 0.1827

b  534 0.2492 1347 0.2010 1881 0.2127
c  438 0.2044 1523 0.2272 1961 0.2217
d  351 0.1638 1442 0.2152 1793 0.2027
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Total  Group 2143 1 

ers and unfamiliar individuals potentially searching for a new
erritory or a mate. Such discrimination would allow the receiv-
ng wren to assess the relative threat and respond adequately to it.
n skylarks, group signature used by birds for neighbour–stranger
iscrimination is encoded by the shared sequences found in the
ongs of neighbouring birds (Briefer et al., 2008a,b).

Interestingly, repertoire similarity values (RS) decreased with
istance at a higher rate for song type repertoires than for syllable
ype repertoires, meaning that syllables tend to be conserved over
istances but are re-arranged differently between groups, lead-

ng to different song types. In winter wren, as in most songbird
pecies, songs have both territorial and sexual functions. It can be
roposed that the syntax of song types would serve for group cohe-
ion between territory owners, whereas sexual selection was  made
ostly on the basis of the structure of some syllables or trills as

onest signals of male quality (De Kort et al., 2009; Griessmann
nd Naguib, 2002; Vallet et al., 1998).

In neighbourhoods as communication networks, the evaluation
f acoustic interactions between all neighbours – by direct inter-
ction or eavesdropping – is thought to be an essential cue for the
stablishment of stable relationships inside the group (McGregor
nd Peake, 2000; McGregor, 2005). In order to achieve this process
fficiently, some cognitive abilities (to discriminate between dis-
inct group members and memorize previous events), as well as
etectable individual variations in acoustic signals are required. In
his study, adjacent neighbours shared almost all their song types
egarding syllable shape and syntax, which excludes the possibility
f individual differentiation by means of a unique non-shared song
ype typical of each male. Continuous recordings revealed that song
ypes are equally sung by all birds, thus excluding the possibility of
ndividual recognition by means of a distinct “preferred” song type
ung more frequently by each male in the group. Nevertheless, phe-
otypic inter-individual differences in the sensory-motor system of
ong production can lead to individual differentiation in voice char-
cteristics even when singing the same songs (Lambrechts, 1996).

lthough this had been demonstrated in great tits (Blumenrath
t al., 2007; Weary and Krebs, 1992) and song sparrow (Nordby
t al., 2007), the low values of potential for individual coding (PIC) of
hared song types in this study suggest that there is no such individ-
0.1728 1594 0.1802
 1 8845 1

ual identity encoded in songs of the winter wren. However, it does
not rule out the possibility of individual discrimination between
adjacent neighbours. First, we cannot exclude a role of fine differ-
ences at the level of some individual syllables not detected in our
analysis. Second, since territories are well-defined and stable, the
resulting communication network is fixed in space and the relative
position of interacting individuals could constitute a major indi-
cation for group members to identify the emitter (Briefer et al.,
2009).

4.3. How do wrens sing in a group?

Adjacent male winter wren neighbours shared several song
types which they sing without detectable individual characteris-
tics and in equal proportion in the two  different situations (solo vs.
interaction situation), suggesting equivalence in the intrinsic func-
tion of all song types in the repertoire. However, the different song
types are not randomly sung since we showed that neighbours tend
to avoid singing the same song type as the one previously sung by
its neighbours (non-matching), as previously shown in the song
sparrow (Beecher et al., 2000).

Concerning the temporal organisation of the songs exchanged
inside a group, we showed that inter-song intervals of a male’s
consecutive songs were significantly longer in counter-singing situ-
ation than in solo situation, without changing its song length. When
engaged in acoustic interactions, neighbours showed a high ten-
dency to alternate songs with each other, each individual starting
a song almost immediately (0–1 s) after its neighbour has fin-
ished its own  song. It seems thus possible that singing shortly or
immediately after a neighbour can be used to address one partic-
ular neighbour and/or to maintain the singing interaction. Signal
overlapping can be used by individuals to limit the information
transmitted by a rival. Overlap is found to have an aggressive
value denoting readiness to escalate the contest in some species
(reviewed in Naguib and Mennill, 2010). In our study, weak over-

lapping events (in which only 1–2 s of the song type sequence is
masked) occurred in a high proportion (around 40%) and has been
observed especially in close distance encounters (personal obser-
vation).
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Thus, male winter wrens can use both temporal and repertoire-
ased strategies to interact and further studies involving interactive
laybacks are required to determine the potential aggressive value
f the non-matching and overlapping strategies as well as their
otentially combined use in this species.

Hierarchical interactions between neighbours have been shown
o be important in networks (Foote et al., 2010). From our analysis
f the continuous recordings, there was no male singing system-
tically more. Moreover, there was no preferential interactions
etween one particular pair of neighbours at least in the amount of
ongs exchanged. These symmetric relationships between neigh-
ours may  be in part explained by the symmetrical triangular
isposition of territories of the 3 adjacent neighbours studied,
ith each territory sharing a frontier with the other 2 territo-

ies. In the winter wren, more detailed behavioural analyses are
eeded, including geographical positions, individual singing strate-
ies (overlapping, matching, initiating/terminating song bouts.  . .)
nd different time scales as interactions between neighbours could
ary along season, being potentially affected by the timing of arrival
f the different group members at the beginning of the reproduc-
ive season, by the reproductive stage of the birds and by the degree
f familiarity between neighbours (Briefer et al., 2008b),  as well as
y longterm memory of past interaction events (Amrhein and Erne,
006).

Recent technological development like effective acoustic local-
sation systems enabling continuous and simultaneous automatic
ecordings of several interacting individuals (including information
bout the respective position of group members) may  allow explor-
ng more precisely the roles of song types, timing and space in the
omplex regulation of acoustic interactions between neighbouring
irds (Foote et al., 2010).
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ANNEXE B : Alphabet de syllabes 
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I. Syllabes répétées 

 

A. Syllabes fines en S pointu 

 

 

B. Syllabes descendantes droites 

 

 

C. Syllabes rapides 

 

 

D. Syllabes en arc 
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E. Syllabes en S arrondi 

 

 

 

F. Syllabes en triangle 

 

 

G. Syllabes montantes courtes 
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H. Syllabes composées 

 

 

 

I. Syllabes courbées, peu répétées (forment des motifs entre elles) 
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II. Syllabes non répétées 

 

J. Syllabes en ^ 

 

 

K. Syllabes doubles (à l’introduction des chants) 

 

 

L. Syllabes inclinées 

 

 

M. Syllabes fines 
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N. Syllabes irrégulières 

 

 

 

O. Syllabes courtes 
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P. Syllabes associées 
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ANNEXE C1 : Tableau de répertoires individuels 

par groupe et par année 
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Groupe B Groupe L

TYPE B15 B16 B17 B18 B29 B27 B25 B22 B29 B31 B24 M1 TYPE L1 L2 L2W L3

Ba X X X X X X X X X X La X X X X

Be X X X X X X X X X X X X Lb X X X X

Bb X X X X X X X X X X X Lc X X X X

Bc X X X X X X X X X X X X Ld X X X X

Bd X X X X X X X X X X X X Lf X

Bg X

Groupe P

Groupe C TYPE P1 P2 P3

TYPE C1 C2 C3 C11 C12 C13 C14 C21 C22 C23 C25 C14 Pa X X X

Ca X X X X X X X X X X X Pb X X X

Cb X X X X X X - X X X X X Pc X X X

Cc X X X X X X X X X X X X Pd X X X

Cd X X X X X X X X X X X X Pe X X X

Ce X X X X X X X X X X X

fin2009 Ch X Groupe V

Cf X X X TYPE V1 V2 V3

Cg X X X Va X X X

Vb X X X

Groupe Vc X X X

D TYPE D1 D2 D3 D1 D4 D2 D5 Vd X X X

Da X X X Ve X X X

Db X X X X X X X

Dc X X X X X X X

Dd X X X

De X X X X X X X

Dg X X X X X

Dh X X X X X

Dj X

Groupe YO1

TYPE Y1 Y2B Y2H Y3 Y3W Y1 Y2B Y2H Y3 Y3W

Ya X X X X X X X X X X

Yb X X X X X X X X X

Yk X X X X X X X X

Yj X X X X X X X X

Yc X X X X X X X X

Yd X X X X X X X X

Yi X X X X X X X

Yp X X

Groupe YO2

TYPE Y5 Y6 Y7 Y7W Y6 Y7 Y7W

Ya X X X X X X X

Yj X X X X X X

Yc X X X X X X X

Yd X X X X X X X

Yk X X X X X X X

Yo X X

Ye X X

début2010 Yf X X

Yg X

Yn X X

fin 2011 Ym X

Yp X

Yq X

2010

2011

2010

2010

2009 2010

2010 2011

2009 2010

2010

2008

2008

2009 20102008
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ANNEXE C2 : Courbes d'estimation du répertoire 

 

(moyenne par groupe 2008 et 2010) 
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a)      

b)  

Courbes moyennes d‟estimation du répertoire de types de chants pour chacun des groupes 

étudiés en a) 2008 et b) 2010. La ligne verticale marque le nombre de chants analysés 

nécessaires pour obtenir une estimation correcte du répertoire. 
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ANNEXE C3 : Répertoires BCD 2008 
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Groupe B 2008 

 

Type Ba 

 

 

 

 

 

 

 

 

Type Bb 

 

 

 

 

 

 

 

 

Type Bc 

 

 

 

 

 

 

 

 

Type Bd 

 

 

 

 

 

 

 

 

Type Be 
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Groupe C 2008 
 

Type Ca : 

 
 

Type Cb : 

   
 

Type Cc : 

 
 

Type Cd : 

 
 

Type Ce : 
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Type Cf : 

 
 

 

 

Type Cg : 
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Groupe D 2008 
 

Type Da : 

 
 

Type Db : 

 
 

Type Dc : 

 
 

Type Dd : 

 
 

Type De : 

 
 

 

 

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5

5

10

15

20

kHz

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5

5

10

15

20

kHz

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0 5.5 6.0

5

10

15

20

kHz

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5

5

10

15

20

kHz
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Type Df : 

 
 

Type Dh : 

 
 

Type Dj : 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0

5

10

15

20

kHz

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0

5

10

15

20

kHz

0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 3.5 4.0 4.5 5.0 5.5 6.0

5

10

15

20

kHz
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ANNEXE C4 : Répertoires BCD 2009 
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Groupe B 2009 

 

Type Ba : 

 

 

Type Bb : 

 

 

Type Bc : 

 

 

Type Bd : 
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Type Be : 
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Groupe C 2009 

 

Type Ca : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Cb : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Cc : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Cd : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20

kHz

1V  
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Type Ce : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Ch : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Cf : 

 

 

 

Type Cg : 
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Groupe D 2009 

 

 

Type Da : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Db : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Dc : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Dd : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20

kHz

1V  
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Type De : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  
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ANNEXE C5 : Répertoires CDVPYO1YO2BL 2010 
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Groupe C 2010 

 

Type Ca : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Cb : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Cc : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20

kHz

1V

  

Type Cd : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Ce : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  
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Type Ch : 

1 2 3 4 5 6 7 8s

5

10

15

20

kHz

1V  
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Localité D 2010  

 

Type Da : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Db : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Dc : 

1 2 3 4 5 6 7s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Dd : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type De : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

 

 



208 

 

Type Dg : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Dh : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V

D2h
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Groupe V 2010 

 

Type Va : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Vb : 

1 2 3 4 5 6s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Vc : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Vd : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Ve : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  
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Groupe P 2010  

 

Type Pa : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Pb : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Pc : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Pd : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Pe : 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 s

5

10

15

20

kHz

1V

park 1e
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Groupe YO1 2010 

 

Type Ya : 

 

 

Type Yb : 

 

 

Type Yc : 

 

 

Type Yd : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20
kHz

1V  

 

Type Yi : 
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Type Yj : 
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Localité YO2 2010 

 

Type Ya : 

 

 

Type Yb : 

 

 

Type Yc : 

 

 

Type Ye :  

 

 

Type Yf : 

 



214 

 

Type Yg : 

 

 

Type Yi : 

 

 

Type Yj : 

 

 

Type Yn : 
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Groupe B 2010 

 

Type Ma : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20
kHz

1V  

 

Type Mb : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Mc : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Md : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20

kHz

1V  
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Groupe L 2010 

 

Type La : 

1 2 3 4 5 6 7 s

5

10

15

20
kHz

1V  

 

Type Lb : 

1 2 3 4 5 6 s

5

10

15

20
kHz

1V  

 

Type Lc : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20

kHz

1V  

 

Type Ld : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20
kHz

1V  

 

 

 

 

 

 



217 

 

Type Lf : 

1 2 3 4 s

5

10

15

20
kHz

1V

Loz1f
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ANNEXE C6 : Répertoires YO1YO2 2011 
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Groupe YO1 2011 
 

Type Ya : 

 
 

Type Yb : 

 
 

Type Yc : 

 
 

Type Yd : 

1 2 3 4 5 s

5

10

15

20
kHz

1V  
 

Type Yi : 
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Type Yj : 

 
 

Type Yp : 
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Groupe YO2 2011 
 

Type Ya : 

 
 

Type Yb : 

 
 

Type Yc : 

 
 

Type Ye :  

 
 

Type Yf : 
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Type Yg : 

 
 

Type Yi : 

 
 

Type Yj : 

 
 

Type Yn : 

 
 

Type Ym : 
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Type Yp : 

 

Type Yq : 
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