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CHAPITRE 1 — Introduction

CHAPITRE 1 - Introduction

Comprendre comment un comportement se met en place au cours de la vie d’un individu
est 'une des questions centrales de I'éthologie. Par ailleurs, I'étude de la variabilité
phénotypique au cours du développement est essentielle a la compréhension des processus
évolutifs. Dans les années 1950, Konrad Lorenz et Nikolaas Tinbergen furent les premiers a
s'intéresser au développement des comportements. Leurs travaux ont animé le débat sur
I'inné et l'acquis (Griffiths, 2004) et amené a revisiter le modele de développement
comportemental. Alors que Konrad Lorenz défend I'existence d’un prédéterminisme
génétique, Théodore Schneirla et Daniel Lehrman mettent en avant les interactions
réciproques entre la maturation et I'expérience (Schneirla, 1965). Dans les années 1990,
Gilbert Gottlieb proposa le modele de I'épigenése probabiliste (Figure 1) basé sur I'interaction
bidirectionnelle entre les facteurs génétiques, de maturation et d’expérience (Gottlieb, 1991).
Ce modele a, depuis, été amplement approuvé par la communauté scientifique et permet de
définir 'ontogenése comme un processus complexe et dynamique qui résulte des interactions
mutuelles entre le patrimoine génétique, les processus de maturation et les facteurs
environnementaux. La maturation désigne les contributions apportées au développement par
la croissance et la différenciation tissulaire, ainsi que les conséquences organiques
(structurelles) et fonctionnelles héritées des stades antérieurs de développement
(Guyomarc’h, 1995). L’expérience, quant a elle, peut étre définie comme la contribution au
développement du comportement de toutes les stimulations internes et externes depuis les

périodes les plus précoces du développement (Schneirla, 1965).

Parmi les facteurs environnementaux susceptibles d’influencer le développement
comportemental d’un individu, peuvent étre distingués les parametres abiotiques et
biotiques. Ces facteurs sont présents tout au long de la vie de I'individu mais jouent un réle
majeur aux stades précoces. En effet, des le stade prénatal, I’embryon est soumis a différentes
stimulations susceptibles d’orienter sa trajectoire développementale mais aussi ses
caractéristiques phénotypiques a long terme. Apres I'éclosion ou la naissance, |'individu
poursuit sa construction comportementale dans un environnement tres stimulant,

notamment de par la richesse des interactions sociales auxquelles il est exposé.
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CHAPITRE 1 — Introduction

L’environnement social dans lequel se développe un individu constitue un facteur clé de
son développement. Selon le systéme socio-sexuel de |'espéce, le jeune peut étre exposé a de
multiples influences sociales. Chez les oiseaux et les mammiféeres, la présence des adultes et
la possibilité d’interagir avec eux constitue, notamment, une composante majeure dans
I'ontogenese de nombreux comportements tels que la recherche alimentaire, les
comportements anti-prédateurs, la communication interindividuelle ou encore les

interactions sociales.

Dans cette introduction, nous donnerons un apercu des influences sociales sur le
développement des jeunes chez les vertébrés. Nous verrons dans un premier temps le role
particulier de la meére sur le développement des jeunes via ses influences aux stades prénatal
et postnatal. Nous décrirons par la suite I'importance de la communication vocale dans les
interactions mere-jeune. Puis nous résumerons les connaissances concernant les influences
sociales sur le développement de la production vocale. Dans cette derniére partie, nous

illustrerons les influences des adultes parents et non-parents.

T NN
-
AN

Activité génétique

Développement de I'individu

Figure 1. Représentation schématique du modéle développemental de I'épigenése
probabiliste : influences bidirectionnelles entre les facteurs génétiques, de
maturation et d’expérience (d’apres Gottlieb, 1991).
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CHAPITRE 1 — Introduction

I. INFLUENCES MATERNELLES SUR LE DEVELOPPEMENT COMPORTEMENTAL DU JEUNE

Au cours de son développement, le jeune est amené a interagir avec de nombreux
partenaires sociaux. Dés la période précoce, les parents ont une place centrale dans
I’environnement social du jeune et jouent un réle majeur dans son développement. On parle
d’effets parentaux pour désigner l'influence du phénotype des parents ou de leurs
environnements sur le phénotype de leurs descendants, impliquant des facteurs autres que
I’'hérédité d’origine génétique (Mousseau & Fox, 1998 ; Bonduriansky et al., 2012). Pour un
bon nombre d’espéces, la mere constitue souvent le partenaire principal lors de la période
précoce ; elle va donc avoir une influence particuliere sur le développement physiologique et
comportemental de ses jeunes. On parle alors d’influences maternelles (Mousseau & Fox,
1998). Nous verrons que ces influences peuvent survenir dés le stade prénatal ou aprés la

naissance.

A. Influences au stade prénatal

L'ontogenése des comportements commence des le stade prénatal. Chez la majorité des
mammiferes, 'embryon se développe au sein de I'organisme maternel et va étre influencé par
diverses stimulations provenant de I’'environnement externe ou liées a I'état interne de la
mere. Chez les oiseaux, I'embryon se développe dans un ceuf, produit par la mere, et va étre
principalement influencé par les caractéristiques internes de celui-ci, ainsi que par les

stimulations du milieu extérieur durant I'incubation.

1. Stimulations sensorielles

La mise en place des systémes sensoriels débute au cours du développement
embryonnaire. Ainsi, durant son développement, I'embryon pergoit diverses stimulations

susceptibles d’influencer son comportement avant et/ou pendant la période postnatale.
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CHAPITRE 1 — Introduction

a. Stimulations lumineuses

Si les stimulations visuelles durant la période prénatale peuvent orienter le
développement embryonnaire et comportemental (e.g. la latéralisation : Rogers, 2012), les
stimulations visuelles d’origine maternelle sont peu présentes durant la gestation et la ponte.
Néanmoins, I'embryon peut étre influencé par les conditions lumineuses externes de facon

indirecte chez les mammiféeres et directe chez les oiseaux.

Mammiféres - Chez I’"humain, I’"horloge interne du foetus se synchronise sur le rythme
circadien de la mere, lui-méme influencé par les conditions photopériodiques de son
environnement. Cette synchronisation pourrait préparer le jeune aux conditions de vies
postnatales et a la transition rythmique qu’elle impose (Reppert & Schwartz, 1983). Une telle
synchronisation entre I'activité de la mere et du foetus a également été observée en fin de
gestation chez le hamster doré (Mesocricetus auratus : Davis & Gorski, 1988), ou encore la
souris (Mus booduga : Viswanathan, 1990). Chez les mammiferes, cette synchronisation

dépend de la sécrétion de mélatonine maternelle, transmise au foetus par voie placentaire.

Oiseaux - Chez les oiseaux, plusieurs études expérimentales ont mis en évidence les
influences de stimulations lumineuses sur la latéralisation de certains comportements
(Rogers, 1990 ; Rogers & Deng, 1999 ; Chiandetti & Vallortigara, 2019). Ainsi, des embryons
de colin de Virginie (Colinus virginianus) exposés a la lumiere en fin d’incubation sont
majoritairement latéralisés a gauche, contrairement a des embryons maintenus dans
I'obscurité (Casey & Lickliter, 1998). Les stimulations lumineuses au cours de l'incubation
peuvent également influencer les comportements sociaux. En effet, des poussins (Gallus
gallus domesticus) exposés a la lumiéere durant I'incubation expriment davantage de picorages
non-agressifs envers les congéneéres, un comportement associé a l'exploration sociale
(Riedstra & Groothuis, 2004). Chez cette espece, les poussins exposés a la lumiére montrent

également une hiérarchie plus stable (Rogers & Workman, 1989).

b. Stimulations olfacto-gustatives

L’environnement olfacto-gustatif de I'embryon peut également avoir une influence sur

certains aspects de son comportement. En effet, les substances ingérées par la mére durant
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la période de gestation ou de ponte peuvent étre percues par I'embryon dés la période
prénatale. Chez les mammiféres, les aromes et molécules odorantes des substances ingérées
par la mére parviennent a I’embryon via le liquide amniotique. Chez les oiseaux, I'embryon
peut étre exposé avant et aprés la ponte, les odeurs pouvant traverser la coquille de I'ceuf.
L’alimentation de la meére, notamment, peut influencer les préférences alimentaires

postnatales de ses jeunes.

Mammiféres - Une expérience réalisée chez le mouton (Ovis aries) a mis en évidence
gu’une exposition prénatale a de I'huile essentielle d’origan induisait une préférence
alimentaire pour cette saveur (Simitzis et al., 2008). De telles préférences olfacto-gustatives
ont également été rapportées chez le lapin de garenne (Oryctolagus cuniculus : Coureaud et
al., 2002), le porc domestique (Sus scrofa domesticus : Figueroa et al.,, 2013), le chien
domestique (Canis familiaris : Wells & Hepper, 2006), mais aussi chez I’humain (Schaal et al.,
2001). Un régime alimentaire maternel inadapté peut aussi avoir un fort impact sur
I’expression comportementale des jeunes aprées la naissance. Par exemple, les nouveau-nés
dont la mere a consommé une alimentation riche en graisse peuvent avoir des capacités
cognitives altérées (rat : Rodriguez et al., 2012), ou présenter une émotivité accrue (rat : Bilbo
& Tsang, 2010 ; macaque japonais, Macaca fuscata : Sullivan et al., 2010). Par ailleurs, une
sous-nutrition durant la période de gestation entraine des modifications comportementales
au jeune age, telles qu’une diminution des capacités d’apprentissage (Morgane et al., 1993)
ou encore une réactivité émotionnelle plus importante (souris rayée d’Afrique, Rhabdomys

dilectus chakae : Pillay et al., 2016 ; lapin de garenne : Simitzis et al., 2013).

Oiseaux - Le comportement alimentaire des oisillons est lui aussi influencé par
I'alimentation de la mére. Chez la poule domestique, les poussins dont les méres ont été
nourries avec une alimentation enrichie avec une huile de poisson durant la ponte, s’orientent
vers et consomment préférentiellement un aliment contenant cet aréme (Aigueperse et al.,
2013). Une autre étude réalisée chez cette espéce a également mis en évidence une
préférence pour des odeurs percues a travers la coquille. Ainsi, des embryons exposés a un
arome de fraise présent dans I'air ou déposé sur la coquille de I'ceuf montrent des préférences
olfactives (copeaux parfumés) et gustatives (consommation d’une eau parfumée) pour cette

odeur deux a quatre jours aprés I’éclosion (Sneddon et al., 1998).
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Par ailleurs, que ce soit chez les mammiféres ou les oiseaux, des substances nocives
présentes dans I’environnement peuvent étre ingérées ou respirées involontairement par la
mere et avoir des conséquences néfastes sur le développement embryonnaire et sur les
comportements apres la naissance ou I’éclosion (polluants : Ottinger et al., 2009 ; Perera et

al., 2013 ; pesticides : Eroschenko et al., 2002).

c. Stimulations tactiles et vestibulaires

Mammiféres - Chez les mammiferes, I'influence des stimulations vestibulaires sur le
développement des jeunes a recu peu d’attention, en raison de leur développement intra-
utérin. Néanmoins, des travaux réalisés chez I’humain ont montré que le foetus est sensible
aux mouvements de sa mére. Des changements de rythme cardiague peuvent étre observés

suite au déplacement passif de celle-ci (Lecanuet & Jacquet, 2002).

Oiseaux - A linverse, chez les oiseaux, 'embryon est exposé a des stimulations
vestibulaires maternelles qui peuvent influencer son ontogenese. En effet, pendant la période
de couvaison, la mere retourne régulierement ses ceufs empéchant ainsi I'adhésion des
membranes embryonnaires (Figure 2). Les stimulations vestibulaires et tactiles qui découlent
de ce comportement peuvent moduler les rythmes d’activités des jeunes apreés I’éclosion. Par
exemple, chez la poule domestique, un retournement expérimental des ceufs toutes les 20
minutes induit un rythme ultradien d’activité locomotrice de 21 minutes, alors qu’il est de 29

minutes chez des jeunes qui n’ont pas été exposés au retournement (Guyomarc’h et al., 1973).

Figure 2. Comportement de retournement des

ceufs chez la Grébe huppé.
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CHAPITRE 1 — Introduction

d. Stimulations auditives

Les sons produits par la mere sont une source de stimulation auditive pour I'embryon.
Chez les mammiféres, le jeune en développement est exposé aux différents sons provenant
du corps maternel, liés a des processus physiologiques associés par exemple a I'alimentation
ou a la respiration. Néanmoins, le développement comportemental des jeunes va étre
principalement influencé par les vocalisations maternelles émises pendant la gestation ou

I'incubation. Ce point sera développé dans la partie .

2. Conditions de vie stressantes de la femelle gestante ou pondeuse

L’environnement dans lequel évoluent les femelles est une source de stimulations, parfois
stressantes. En effet, des perturbations du milieu de vie mais également de I'environnement
social sont autant de sources de stress pour un individu. Les influences maternelles prénatales
engendrées par un stress ont fait I'objet de nombreuses études mettant en évidence leurs

conséquences majeures sur une large gamme de comportements.

Mammiféres - La pression de prédation dans le milieu de vie de la femelle peut étre une
source de stress importante. Ainsi, des rattes gestantes exposées a la présence répétée d’'un
chat donneront naissance a des males plus émotifs et moins agressifs (rat de laboratoire :
Patin et al., 2005). Chez les marmottes a ventre jaune (Marmota flaviventris), la croissance et
le comportement de dispersion des jeunes varient avec le risque de prédation (Monclus et al.,
2011). U'instabilité du milieu social ou I'exposition a un isolement social peuvent également
engendrer un stress prénatal. Des brebis isolées régulierement durant les derniéres semaines
de gestation donnent naissance a des jeunes qui expriment davantage de comportements
d’explorations et de locomotions (Roussel et al., 2004). Chez le cochon d’Inde (Cavia
porcellus), les jeunes exposés a un stress social durant la période prénatale montrent des
comportements sexuels altérés (Sachser & Kaiser, 1996 ; Kaiser & Sachser, 2005). Les femelles
sont masculinisées et expriment des comportements de parade typique des males (Kaiser et
al., 2003), tandis que les males sont infantilisés (Kaiser & Sachser, 2001). Des modifications
des comportements émotifs et sociaux des descendants ont également été observées chez les

primates non-humains (macaques rhésus, Macaca mulatta) dont les meres ont été exposées
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a des situations anxiogenes, telles que des bruits ou des déplacements. Ainsi, les jeunes
macaques issus de mere stressée durant la période de gestation expriment davantage de
comportements stéréotypés et moins de comportements exploratoires (Coe et al., 2003),
mais également des comportements sociaux anormaux tel que des accrochements mutuels
(Clarke & Schneider, 1993 ; Clarke et al., 1996). Des déficits d’apprentissage et de mémoire
sont également observés chez les ratons dont les méres ont été stressées durant la gestation

(Modir et al., 2014).

Oiseaux - L'exposition a des conditions de vies stressantes durant la période de ponte a
également été bien étudiée chez les oiseaux. Comme chez les mammiféres, le risque de
prédation est une source importante de stress qui peut avoir des conséquences sur le
développement des jeunes. Chez le goéland leucophée (Larus michahellis), par exemple, les
jeunes issus de mere exposée a un prédateur durant la phase de ponte s’accroupissent plus
rapidement a I’écoute du cri d’alarme et reste plus longtemps en immobilité tonique (Morales
et al., 2018). Chez la poule domestique, les méres soumises a une restriction alimentaire
auront des jeunes plus émotifs et moins compétiteurs lors de la recherche alimentaire
(Janczak et al., 2007). L’environnement social peut également étre une source de stress. Ainsi,
des cailleteaux (Coturnix coturnix japonica) issus de méres exposées a une instabilité sociale
durant la ponte montrent une réactivité émotionnelle plus élevée en réponse a la nouveauté
et a la séparation sociale (Guibert et al., 2010). Chez cette espece, des modifications
comportementales similaires peuvent également étre observées suite a un stress physique

(bruits, mouvements : Guibert et al., 2011).

Certaines modifications comportementales observées suite a un stress prénatal peuvent
s’expliquer par des variations hormonales. En effet, |'exposition a une situation stressante
s’accompagne d’une augmentation de la production de glucocorticoides (hormones de stress)
suite a l'activation de I'axe hypothalamo-hypophyso-surrénalien (HPA) (Barbazanges et al.,
1996 ; Welberg & Seckl, 2001 ; Zagron & Weinstock, 2006 ; Weinstock, 2008). Chez la femelle
gestante ou pondeuse, cette hormone induit des modifications structurelles et fonctionnelles
du cerveau, et peut altérer le développement de I'axe HPA (Weinstock, 1997 ; Weinstock,
2001 ; Roussel et al., 2004 ; Janczak et al., 2007 ; Brunton, 2013), du systéme ocytocinergique
(associé aux comportements sociaux) et la neurogenése hippocampique (associée aux

capacités d’apprentissage) des embryons. Les effets d’un stress prénatal peuvent également
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étre médiés par les androgenes (Kaiser & Sachser, 2005), dont la production est contrdolée par
I’axe hypothalamo-hypophyso-gonadique (HPG). Des études expérimentales manipulant les
concentrations de ces hormones ont permis de mettre en évidence leurs implications sur de
nombreux traits phénotypiques aprés la naissance (Welberg & Seckl, 2001) ou |’éclosion
(Groothuis et al., 2005 ; Janczak et al., 2006 ; Rodricks et al., 2006), a court comme a long

terme.

3. Hormones maternelles

Comme nous venons de le mentionner, la trajectoire développementale du jeune peut
étre modulée par son environnement hormonal prénatal. Depuis les travaux de Schwabl
(1993), qui fut le premier a décrire des variations de concentration en hormones
stéroidiennes dans le vitellus, ce sujet a suscité un intérét croissant (Groothuis et al., 2005 ;
Groothuis et al., 2019). Depuis, plusieurs études ont mis en évidence le réle de ces hormones

comme médiateurs des influences maternelles prénatales.

Mammiféres - Chez la hyene tachetée (Crocuta crocuta), le niveau d’androgenes circulant
en fin de gestation est corrélé positivement au rang hiérarchique de la femelle. Les jeunes nés
de meéres dominantes, exposés a de fortes concentrations d’androgéenes, montrent un
développement plus rapide et expriment des comportements plus agressifs que les jeunes nés

de meres subordonnées (East & Hofer, 2002 ; Dloniak et al., 2006).

Oiseaux - Chez les oiseaux, les androgénes d’origine maternelle sont susceptibles
d’affecter de nombreux traits comportementaux, a la fois a court et a long terme. Les
variations d’androgénes maternels dans I'ceuf peuvent influencer la vitesse de croissance
(mouette rieuse, Larus ridibundus : Eising et al., 2001 ; étourneau sansonnet, Sturnus vulgaris :
Pilz et al., 2004 ; serin des Canaries, Serinus canaria : Schwabl, 1996), les comportements de
guémandes alimentaires (serin des Canaries : Schwabl, 1993 ; Schwabl, 1996 ; mouette rieuse :
Eising & Groothuis, 2003), I'émotivité (caille japonaise : Okuliarova et al., 2007 ; Guibert et al.,
2012), la socialité (poule domestique : Bertin et al., 2019) ou encore les comportements
agressifs et la compétitivité (mouette tridactyle, Rissa tridactyla : Miiller et al., 2012 ; poule
domestique : Lay & Wilson, 2002) des jeunes oisillons. Néanmoins, de tels effets ne se

retrouvent pas chez toutes les espéces (Gil, 2008 ; Groothuis et al., 2019). Par exemple,
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contrairement a la mouette rieuse ou au serein des Canaris, une injection d’androgenes dans
les ceufs d’étourneau européen n’a pas d’influence sur le comportement de quémande des
jeunes (Pilz et al., 2004). A plus long terme, des effets ont été observés sur les comportements
agressifs et la compétitivité (moineau domestique, Passer domesticus : Partecke & Schwabl,
2008) mais aussi sur la production vocale des jeunes adultes (diamant mandarin, Taeniopygia

guttata : Ward et al., 2001).

D’autres hormones ou substances d’origine maternelle, telles que les hormones
thyroidiennes (Hsu et al., 2017 ; Ruuskanen & Hsu, 2018) ou les caroténoides (Giraudeau et
al., 2017), sont susceptibles d’impacter le développement phénotypique du jeune, mais peu

d’études ont exploré leur influence au niveau comportemental.

% %k %k

Ainsi, que ce soit chez les mammiféres ou les oiseaux, les expériences précoces ont un
impact majeur sur les caractéristiques phénotypiques d’un individu. Les influences
maternelles prénatales pourraient favoriser I’établissement d’une continuité transnatale et
préparer I'embryon a son futur environnement. Par exemple, I'exposition aux composés
alimentaires consommeés par la mére permettrait aux jeunes de s’orienter vers des sources
alimentaires sOres (Schaal & Orgeur, 1992). L'environnement olfactif et auditif pourrait
également participer a I'ontogenése des relations sociales et notamment a I'établissement
d’'un lien meére-jeune (Schaal et al., 1995). De méme, l'augmentation de la réactivité
émotionnelle chez les jeunes issus de meres stressées pourrait favoriser leur survie (Guibert

et al., 2010).

B. Influences au stade postnatal

Apres la naissance ou |’éclosion, le jeune dépend de la mére chez de nombreuses espéeces
de mammiféres et d’oiseaux. Dans cette deuxiéme partie, nous verrons que la construction
comportementale du jeune peut étre influencée par la présence de la mére a un age précoce.

Ces influences vont étre variables selon I'espéce, et dépendent principalement de I'état de
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maturation du jeune a la naissance, de la durée du maternage et de I'intensité des interactions

entre la mere et ses jeunes.

1. Privation maternelle

La présence de la meére au jeune age joue un rble majeur sur le développement

comportemental des jeunes.

Mammiféres - Les célebres travaux d’Harry Harlow dans les années 1970 ont mis en
évidence d’'importantes séquelles comportementales, parfois irréversibles, chez de jeunes
primates isolés de leur mere (Harlow & Suomi, 1971 ; Harlow & Suomi, 1974 ; Figure 3). Les
jeunes macaques rhésus élevés en isolement expriment des comportements sociaux
inadaptés, une réactivité émotionnelle accrue, ou encore des déficits d’apprentissage et de
discrimination cognitive (Seay et al., 1964 ; Seay & Harlow, 1965 ; Suomi et al., 1971). Ces
travaux ont également souligné les effets durables d’'une privation maternelle avec
I’expression de comportements sexuels anormaux, et pour les femelles un comportement
maternel appauvri et inadapté a I'dage adulte, se traduisant par une indifférence envers les
sollicitations du jeune et I'expression de comportements abusifs (maltraitance, infanticide)

(Seay et al., 1964 ; Arling & Harlow, 1967 ; Harlow & Suomi, 1971).

Depuis les travaux de Harlow, un grand nombre d’études ont exploré les effets de
séparations breves ou définitives entre la mere et ses jeunes. Chez les rongeurs, par exemple,
une privation maternelle compléte pendant la période
post-partum diminue les soins maternels a I’age adulte
(Suomi, 1997 ; Gonzalez et al.,, 2001 ; Gonzalez &
Fleming, 2002 ; Novakov & Fleming, 2005 ; Melo et al.,
2006) et des séparations répétées réduisent les
comportements exploratoires et créent des déficiences

cognitives a I’age adulte (Aisa et al., 2007).

Un sevrage précoce de la mere peut également

. /e . ra H '
avoir des répercussions sur le développement Figure 3. Comportement d’inconfort

) d’un jeune macaque rhésus élevé en
comportemental du jeune. Par exemple, les porcelets . ) .
isolement social. ©psych.neocities.

montrent une augmentation de l|'agressivité et des org.
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interactions sociales moins importantes (Fraser, 1978). Des niveaux d'effarouchement
supérieurs sont également observés chez les rats et les souris de laboratoire (Kikusui et al.,
2004 ; Kanari et al., 2005 ; Kikusui et al., 2005). Chez le cheval (Equus caballus), des poulains
séparés de leur mére immédiatement apres la naissance, et manipulés par I’humain pendant
une heure avant de retourner aupres de leur mere, montrent par la suite une forte

dépendance a celle-ci et des compétences sociales altérées (Henry et al., 2009).

En revanche, des séparations bréves entre la mére et sa progéniture durant la période de
maternage peuvent avoir des effets bénéfiques pour le jeune, tels qu’une diminution des
comportements d’anxiété (rat : Levine et al., 1967 ; Nufnez et al., 1996 ; Pryce et al., 2001), ou
une augmentation de I’attention sélective (rat : Weiner et al., 1985 ; Lehmann et al., 2000) et

des compétences cognitives (rat : Meaney et al., 1991 ; Pham et al., 1997).

Oiseaux - A l'instar des mammiféres, plusieurs études ont souligné les effets d’une
privation maternelle totale sur I'ontogenése des comportements chez les oiseaux. Chez les
espéces nidifuges, les jeunes non maternés apres I'éclosion montrent une émotivité accrue
(poule domestique : Roden & Wechsler, 1998 ; Perré et al., 2002 ; caille japonaise : Pittet et
al., 2013b), des capacités exploratoires amoindries (caille japonaise : de Margerie et al., 2013)
et des comportements sociaux altérés se traduisant par une faible motivation sociale et des
niveaux d’agressivité plus élevés (poule domestique : Falt, 1978 ; caille japonaise : Bertin &

Richard-Yris, 2005).

En I'absence de la mére, les jeunes vont également présenter des rythmes biologiques
altérés. Chez la poule domestique et la caille japonaise, les séquences d’activités des jeunes
non maternés ne suivent pas de rythme ultradien comme cela peut étre observé chez les
jeunes maternés (Wauters et al., 2002 ; Formanek et al., 2009). Cette transmission du rythme
maternel serait liée a une synchronisation des activités entre la mére et les jeunes (Roden &
Wechsler, 1998). A I'dge adulte, les femelles non maternées montrent des comportements

maternels appauvris (Pittet et al., 2013b).

Ainsi, la présence de la mere durant la période précoce du développement est

indispensable a la mise en place de nombreux comportements.
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2. Comportement maternel

De nombreux travaux ont démontré les effets du comportement maternel sur la
construction phénotypique des jeunes. On désigne par comportement maternel I'ensemble
des expressions comportementales d’'une femelle envers son jeune (Rosenblatt et al., 1985).
Ce comportement présentant une forte variabilité interindividuelle, des styles de maternage
ont été mis en évidence chez plusieurs espéces de mammiféres (en particulier primate non-
humain : Hinde & Spencer-Booth, 1971 ; rongeur : Champagne et al., 2007 ; ongulé : Dwyer &

Lawrence, 2000) et plus récemment chez I'ociseau (caille japonaise : Pittet et al., 2014b).

Les variations du comportement maternel peuvent avoir des conséquences sur la
réactivité émotionnelle des jeunes. Ainsi, chez les primates non-humains, les jeunes élevés
par des meres restrictives sont plus prudents et plus néophobes que des jeunes élevés par des
méres plus permissives (Fairbanks & McGuire, 1988 ; Fairbanks & McGuire, 1993 ; Schino et
al., 2001 ; Bardi & Huffman, 2002). Chez les rongeurs, les jeunes issus de méres exprimant
davantage de comportements de Iéchage/toilettage présentent moins de réponses émotives
face a la nouveauté (Calatayud & Belzung, 2001). Une réactivité émotionnelle plus importante
est également observée chez des cailleteaux maternés par des femelles plus agressives (Pittet

et al., 2014a).

La mere va également influencer le développement social de ses jeunes. En effet, elle
peut soit favoriser, soit limiter les contacts sociaux avec les congéneéres. Ainsi, chez le macaque
rhésus, une mere tres restrictive, en maintenant un contact étroit avec son jeune, limite ses
compétences sociales, a l'inverse d’'une mere plus permissive qui aura tendance a rejeter
progressivement son jeune (Fairbanks, 1996 ; Schino et al., 2001). La motivation sociale des
jeunes est également associée au niveau de rejet de la mere chez la caille japonaise (Pittet et

al., 2014a).

Le niveau et la qualité des soins prodigués par la mere peuvent aussi affecter les capacités
cognitives de sa progéniture. En effet, de jeunes rats ayant recu davantage de soins maternels
se montrent plus performants lors de taches d’apprentissage spatial (Liu et al., 2000 ; Bredy
et al., 2003). Ainsi, lorsque la mere est présente, la quantité et la qualité de soins regus sont

es facteurs déterminants dans I'ontogenese des comportements.
des fact dét ts dans l'ont d t t
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Par ailleurs, les comportements exprimés par la mére peuvent étre influencés par des
facteurs internes tels que son age ou son expérience de maternage et avoir, par conséquent,
des effets sur le développement phénotypique du jeune. Quelques études ont ainsi mis en
évidence des compétences maternelles améliorées chez des femelles plus &agées
(mammiféres : Cameron et al., 2000 ; Hoffman et al., 2010 ; Lopatina et al., 2011 ; oiseaux :
Thornhill, 1989 ; Pittet et al.,, 2012) et plus expérimentées (mammiferes: Dwyer, 2008 ;

oiseaux : Pittet et al., 2013a).

3. Comportement hon maternel

Les caractéristiques comportementales de la mere peuvent étre transmises a sa

progéniture et orienter son développement.

Par exemple, les rythmes biologiques maternels sont essentiels a I'établissement des
rythmes chez le jeune. En effet, dés le plus jeune age, les petits synchronisent leur rythme
d’activité a celui de leur mere. Bien souvent, cette synchronisation coincide avec des
comportements maternels, tels que les cycles de visite au nid (souris: Viswanathan &
Chandrashekaran, 1985) et de nourrissage (lapin : lJilge, 1995 ; hamster doré: Pratt &
Goldman, 1986 ; souris: Viswanathan & Chandrashekaran, 1985). L’influence du
comportement de la mére sur les rythmes d’activité a également été mise en évidence chez
des oiseaux nidifuges. Ainsi, des cailleteaux dont les méres présentent un rythme circadien
d’activité alimentaire expriment une organisation temporelle des comportements similaire,

contrairement a des jeunes issus de méres arythmiques (Formanek et al., 2009).

D’autres études ont également mis en évidence une transmission non-génomique de la
réactivité émotionnelle de la mére a ses jeunes. Chez la caille japonaise, des jeunes adoptés
par des femelles issues d’une lignée tres émotive montrent une réactivité émotionnelle plus
importante que des jeunes élevés par des meres adoptives peu émotives (Richard-Yris et al.,

2005).

Les compétences sociales du jeune peuvent aussi refléter les caractéristiques sociales de
la mere, comme cela a été mis en évidence chez la caille japonaise: les cailleteaux qui
présentent la plus forte motivation sociale sont ceux élevés par les meres les plus motivées
socialement (Formanek et al., 2008).
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Par ailleurs, la mére peut servir de modele d’apprentissage lors de la recherche de
nourriture et influencer les préférences alimentaires de ses jeunes. Chez les ovins, les jeunes
apprennent quels aliments consommer ou éviter en observant le comportement de leur mere
(Thorhallsdottir et al., 1990). Chez quelques espéces de mammiferes, la mere peut également
transmettre a ses jeunes des techniques alimentaires (Figure 3, primate non-humain:
Lonsdorf, 2006 ; Figure 4, orque, Orcinus orca : Rendell & Whitehead, 2001). La mére peut
aussi orienter les choix alimentaires de sa progéniture par des comportements d’offrandes
alimentaires (manipulation d’items alimentaires). Chez le roselin du Mexique (Carpodacus
mexicanus), une aversion alimentaire induite expérimentalement chez les parents peut étre
transmise a la descendance (Avery, 1996). Le comportement alimentaire des jeunes peut
également étre orienté par les arbmes provenant du régime alimentaire de leur mére. Ainsi,
de jeunes rats dont les méres ont été nourries avec un aliment enrichi en eucalyptus sont

particulierement attirés par I'odeur de I'eucalyptus (Terry & Johanson, 1996).

Enfin, la mere, de par ses caractéristiques spécifiques, peut orienter les comportements
sexuels de ses jeunes. Des expériences d’adoptions croisées, réalisées chez des ongulés et des
rongeurs, ont révélé I'établissement de préférences sexuelles pour I'espece a laquelle
appartenait la mére adoptive (Kendrick et al., 2001). Chez I'ciseau, ce phénomene, qualifié

d’empreinte sexuelle, est bien documenté (Immelmann, 1972 ; Bolhuis, 1991).

% %k %

Ainsi, la construction comportementale d’un individu dépend des influences maternelles
survenant avant et apres I’éclosion ou la naissance. Bien que la plupart des études explorent
séparément les influences maternelles prénatales et postnatales, en conditions naturelles
elles interagissent et modulent ensemble la construction phénotypique des individus. Il
apparait désormais important d’explorer les interactions entre ces deux types d’influences. Si
des travaux se développent dans ce sens chez les mammiféres, ce domaine reste néanmoins

peu exploré chez les oiseaux.
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Figure 3. Les chimpanzés utilisent des outils Figure 4. La technique d’échouage est utilisée
lors de la recherche alimentaire. Ici, un jeune par les orques pour capturer des lions de mer
observe la technique utilisée par sa mere pour sur le rivage. Cette technique de chasse est
attraper des termites. © The Jane Goodall transmise aux jeunes et nécessite plusieurs
Institute. mois de pratique.

ll. IMPORTANCE DE LA COMMUNICATION VOCALE DANS LES INTERACTIONS MERE-JEUNE

A. La communication vocale : définition et généralités

La communication correspond a un échange d’information qui implique au moins deux
individus, un émetteur et un receveur. L'information est codée sous la forme d’un signal,
produit par I'émetteur et transmis dans l'environnement jusqu’au récepteur. L'animal
receveur peut alors décoder le signal et en extraire I'information. Il pourra y répondre en

émettant a son tour un nouveau signal (Bradbury & Vehrencamp, 1998 ; Figure 5).

Les animaux peuvent utiliser différents canaux de communication, les signaux pouvant
étre de nature visuelle, chimique, tactile, électrique ou encore acoustique, selon I'écologie de
I'espece et le milieu de propagation. En effet, chaque canal de communication présente des

caractéristiques particulieres.

Les signaux acoustiques, par exemple, ne nécessitent pas de contact physique ou visuel
entre les individus, et peuvent se propager rapidement dans I'environnement, permettant une
communication efficace aussi bien a courte qu’a longue distance (Catchpole & Slater, 2008).

Néanmoins, ils peuvent étre altérés par les propriétés de I'environnement, par des
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phénomeénes d’absorption ou de réverbération (Wiley & Richards, 1982 ; Bradbury &
Vehrencamp, 1998).

La communication acoustique est particulierement répandue dans le regne animal, aussi
bien chez les invertébrés que chez les vertébrés. Elle repose sur la production d’ondes sonores
dont les propriétés peuvent étre définies dans les domaines du temps, de la fréquence et de
I’'amplitude. Les variations de ces parametres les uns par rapport aux autres permettent

d’encoder de nombreuses informations.

Les signaux acoustiques peuvent transmettre des informations sur I'émetteur telles que
son espece, son sexe (Rendall et al., 2004 ; Aubin et al., 2007), son identité (Derégnaucourt et
al., 2009 ; Hahn et al., 2013), mais aussi son état émotionnel (Briefer, 2012 ; Perez et al., 2012)
ou encore son état physiologique (e.g. réceptivité sexuelle: Elliott & Kelley, 2007). lls
permettent également de communiquer des informations a propos de I'environnement,
comme la découverte de nourriture (Clay et al., 2012), ou la détection d’un prédateur

(Zuberbuhler, 2009).

La communication vocale joue un role particulierement important dans la communication
intra-spécifique et intervient dans la plupart des comportements fondamentaux, tels que
I'attraction du partenaire sexuel (Derégnaucourt & Guyomarc’h, 2003), ou encore les soins

parentaux (Boucaud et al., 2017).

Contraintes
environnementales

s

Emetteur ™= Message = Récepteur

Encodage Canal Décodage

n

Rétroaction

Figure 5. Chaine de transmission de I'information (d’aprés Shannon & Weaver,
1974). Un individu émetteur produit un signal dans lequel est encodé
Iinformation. Ce signal se propage dans I’environnement par un canal de
transmission. Il est alors soumis a des contraintes environnementales qui peuvent
entrainer une perte d’information. Le récepteur décode le signal recu et y répond.
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B. Mise en place de la communication vocale mere-jeune

La communication vocale est un mode d’échanges privilégié dans le cadre des interactions
parent-jeune. Elle est donc particulierement importante chez les espéces prodiguant des soins
parentaux. Dans le regne animal, il existe une grande diversité dans le partage des soins entre
le male et la femelle, I'investissement des deux parents variant d’une espece a I'autre (Webb
et al., 2010). Comprendre I'importance de la communication vocale dans les interactions
parent-jeune, sa mise en place et son implication dans le développement et la survie des
petits, est une question qui suscite beaucoup d’intérét et a fait I'objet de nombreuses
investigations. Ici, nous nous attarderons plus particulierement sur les échanges vocaux mere-

jeune.

1. Développement sensori-moteur

La communication vocale entre la mére et son jeune est inhérente a I'existence d’un

systéeme sensoriel fonctionnel.

Chez les vertébrés, la maturation des différents systéemes sensoriels débute des la phase
embryonnaire et se déroule selon un ordre invariant et séquentiel. Le systeme tactile se
développe en premier, suivi des systémes vestibulaire, chimique, auditif et enfin visuel
(Gottlieb, 1976 ; Carlsen & Lickliter, 1999 ; Lickliter, 2011). Néanmoins, I'organisation
temporelle du développement sensoriel est propre a chaque espece et se différencie selon le
spectre nidifuge-nidicole (Figure 6). Chez les espéces nidifuges, tous les systémes sensoriels
se développent durant la période prénatale et les jeunes sont relativement matures, mobiles
et autonomes au moment de la naissance ou de I'éclosion. En revanche, chez la plupart des
especes nidicoles, les systémes auditifs et visuels sont peu développés a la naissance (Scheiber
et al., 2017). Par conséquent, leurs capacités de perception et de réponse sont limitées et la
maturation de ces systemes se poursuit au cours de la période postnatale (Brittan-Powell &

Dooling, 2000 ; Képp! & Nickel, 2007).
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Figure 6. Oisillons d’une espéce nidicole (0 gauche) et d’une espéce nidifuge (a droite).

2. Premiéres interactions vocales mére-jeune

Chez les espéces dont le systéme auditif est formé et fonctionnel avant la naissance, la
mere est une source de stimulations auditives dés la période prénatale. Les jeunes
mammiferes, qui se développent in utero, peuvent percevoir les vocalisations maternelles
transmises a la fois par vibrations internes et conduction aérienne (Querleu et al., 1988). Chez
les oiseaux, les embryons sont également capables de percevoir, a travers la coquille de I'ceuf,
les vocalisations maternelles émises lors des phases de maintenance du nid, ou lors de

comportements autocentrés (Rivera et al., 2018).

La perception des stimulations auditives maternelles peut se traduire par I'expression de
réponses neuronales, physiologiques ou encore comportementales. Chez les mammiferes,
les capacités de perception ont été bien étudiées chez I’humain. Le fonctionnement du
systéme auditif de 'embryon commencerait entre la 26°™¢ et la 28°™¢ semaine in utero
(Ruben, 1992 ; Chelli & Chanoufi, 2008). A ce stade, 'exposition a des stimulations sonores
peut induire une activation cérébrale (Moore et al., 2001) ou des mouvements réflexes
(Ruben, 1992). Des réponses spécifiques aux vocalisations maternelles sont observées
guelgues semaines plus tard. Ainsi, a 38 semaines d’age, I’'embryon humain répond a la voix
maternelle par une accélération de son rythme cardiaque (Kisilevsky et al., 2003). Il est
également capable de discriminer la voix de sa mere d’une voix étrangere (Kisilevsky et al.,

2003).
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Chez les oiseaux, les embryons sont également capables de percevoir les vocalisations
maternelles durant les derniers jours d’incubation. Chez le canard de pékin (Anas
platyrhynchos domesticus), par exemple, les premiers potentiels auditifs évoqués
apparaissent entre le 19°™¢ et le 20°™¢ jour d’incubation (Konishi, 1973). Les premiéres
réponses aux cris maternels peuvent é&tre observées dés le 22 jour d’incubation et se
traduisent par une augmentation des mouvements et des claquements de bec (Rumpf &
Tzschentke, 2014). Ce comportement a également été mis en évidence chez d’autres espéces
telles que la poule domestique (Gottlieb, 1965), le canard domestique (Anas platyrhynchos
domesticus : Gottlieb, 1965 ; Gottlieb, 1979) ou encore le colin de Virginie (Heaton & Galleher,
1981). Chez le mérion superbe (Malurus cyaneus), la diffusion du cri maternel induit une
augmentation du rythme cardiaque des embryons (Colombelli-Négrel et al., 2014). Héchel et
al., (2002) ont également rapporté des changements de fréquence cardiaque (huit jours avant

I’éclosion) en réponse aux cris maternels chez le canard musqué (Cairina moschata).

Chez les oiseaux, et en particulier les espéces nidifuges, les embryons peuvent émettre
des vocalisations dans I'ceuf. Chez le canard domestique, les embryons commencent a
vocaliser quatre jours avant I’éclosion (Gottlieb, 1979). Cette production vocale prénatale a
également été rapportée chez la poule domestique (Kuo, 1932 ; Collias, 1952), la mouette
atricille (Leucophaeus atricilla : Impekoven, 1973b), la caille japonaise (Freeman & Vince,
1974), la perdrix rouge (Alectoris rufa : Goodwin, 1953), le guillemot (Uria aalge : Tschanz,
1968) ou encore le canard de Pékin (Gottlieb, 1965). L’émission de vocalisations au cours des
derniers jours d’incubation pourrait participer a la mise en place des premiéres interactions
vocales entre le jeune et sa meére. Chez le canard colvert (Anas platyrhynchos), Gottlieb (1965)
a montré une augmentation des vocalisations en réponse au cri maternel de I'espece. Un
résultat similaire a été rapporté chez la mouette rieuse par Impekoven & Gold (1973). Par
ailleurs, pour un certain nombre d’especes, il a été observé une augmentation de la
production vocale de la meére au cours des derniers jours d’incubation (Orcutt & Orcutt, 1976
; Tuculescu & Griswold, 1983), en corrélation avec les réponses motrices (Impekoven 1973b ;
Tuculescu & Griswold, 1983) ou vocales des embryons (Hess, 1972). Ces échanges ont un réle
important sur la suite du développement et peuvent avoir des conséquences a plus long

terme.
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3. Fonctions des interactions vocales prénatales

Les vocalisations émises au stade embryonnaire peuvent influencer le comportement de

la meére au cours de la période d’incubation.

La capacité des embryons a vocaliser a la fin de l'incubation joue un réle important dans
le maintien d’une température adéquate (Budgen & Evans, 1991 ; Evans et al., 1994 ; Brua et
al.,, 1996 ; Berlin & Clark, 1998 ; Abraham & Evans, 1999). En effet, la production de
vocalisations en réponse a un état d’hypothermie ou d’hyperthermie peut modifier le
comportement du parent incubateur. Chez le grébe a cou noir (Podiceps nigricollis : Brua et
al., 1996) ou encore le pélican d’Amérique (Pelecanus erythrorhynchos : Evans, 1990 ; Evans,
1992), les embryons vocalisent lorsqu’ils sont exposés a un refroidissement, induisant le

comportement de couvaison de la mere.

En plus d’influencer son comportement d’incubation, I’émission de vocalisations par les
embryons stimule la meére a soulever et retourner les ceufs (guillemot : Tschanz, 1968). Ce
comportement est indispensable en fin d’incubation, la poche d’air a l'intérieur de I'ceuf
devant étre orientée vers le haut afin d’éviter que I'embryon ne suffoque (Freeman & Vince,

1974).

4. Influences postnatales des expériences vocales prénatales

L’expérience auditive prénatale peut également affecter le développement sensoriel et

comportemental de I'individu au cours des premiers jours de vie.

Elle pourrait notamment influencer les préférences auditives postnatales. Chez le
nouveau-né, DeCasper & Fifer (1980) ont mis en évidence une augmentation des taux de
succions non-nutritives lors de la diffusion de la voix maternelle par rapport a une voix
féminine inconnue. De plus, le nouveau-né manifeste des préférences pour certaines
caractéristiques du langage percues au cours de la période prénatale. Ainsi, le nouveau-né
discrimine un discours prononcé dans sa langue maternelle d’un discours prononcé dans une
langue étrangere et montre une préférence pour sa langue maternelle (Mehler et al., 1988).

Il manifeste également une préférence pour une histoire entendue in utero (DeCasper &
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Spence, 1986). Les jeunes nourrissons sont donc capables de discriminer et de manifester des

préférences selon les stimulations percues durant la période prénatale.

L'expérience auditive prénatale peut également influencer les préférences auditives
postnatales chez les oiseaux, aussi bien au niveau individuel que spécifique. Tschanz (1968)
fut le premier a mettre en évidence les effets des interactions entre le parent et les embryons
sur les préférences auditives a I’éclosion, chez une espéce nidifuge : le guillemot de Troil. Cet
effet a également été rapporté chez le poussin domestique (Félt, 1981) ou encore chez le colin
de Virginie (Carlsen & Lickliter, 1999). Chez cette derniére espéce, les expériences prénatale
et périnatale peuvent également modifier les préférences pour le cri maternel spécifique. En
effet, I'exposition au cri maternel hétérospécifique de la caille japonaise, 36 heures avant
I’éclosion, induit une perte des préférences spécifiques. Lorsque 'exposition prénatale est
associée a une exposition postnatale, les jeunes montrent une préférence pour le cri non

spécifique (Harshaw & Lickliter, 2011).

Ainsi, les vocalisations émises pendant Iincubation peuvent participer a la
reconnaissance de la mére par ses jeunes, et a I'établissement du lien mere-jeune apres
I’éclosion (Gottlieb, 1991 ; Bolhuis & Van Kampen, 1992). La reconnaissance du cri maternel
apres I'éclosion a été mise en évidence chez plusieurs espéces, telles que le colin de Virginie
(Lickliter & Hellewell, 1992 ; Bertin et al., 2009b) ou encore le canard (Gottlieb, 1988). Chez
certaines especes d’oiseaux susceptibles d’étre parasitées, la reconnaissance vocale des
jeunes permettrait également un rejet sélectif d’especes parasites comme le coucou de

Horsfield (Chalcites Basalis : Colombelli-Négrel et al., 2012).

Une récente étude (Mariette & Buchanan, 2016) a montré que les interactions vocales
prénatales pouvaient aussi orienter la trajectoire développementale des descendants. Chez
le diamant mandarin, les parents produisent un cri d’incubation lorsque les températures
dépassent les 26°C. Les jeunes exposés a ces cris in ovo présentent une trajectoire
développementale altérée avec une croissance plus faible et montrent des préférences pour
des nids plus chauds a I'dge adulte (Mariette & Buchanan, 2016). Ainsi, les parents, en
signalant les conditions environnementales aux embryons, permettent aux jeunes un

développement adapté aux contraintes écologiques.
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C. Fonctions de la communication mére-jeune pendant la période de maternage

Apres la naissance ou I'éclosion, les jeunes échangent des signaux vocaux avec leur mere

dans de nombreux contextes.

1. Maintenir ou rétablir le contact

La communication vocale est particulierement importante pour maintenir un contact

étroit entre la meére et ses jeunes mais aussi pour faciliter leur réunion apres une séparation.

L’existence de cris d’isolement ou de cris de détresse a été démontrée chez un grand
nombre d’oiseaux (Collias, 1952 ; Andrew, 1964 ; Montevecchi et al., 1973 ; Evans, 1975) et
de mammiféres (mammiféeres marins : Charrier et al., 2002 ; Vergara et al., 2010 ; Ames et al.,
2017 ; mammiferes terrestres : Matsumura, 1979 ; Esser & Schmidt, 1989 ; Maestripieri & Call,
1996). Ces cris sont émis par le jeune lors d’un isolement, en vue de rétablir le contact avec la
mére, et induisent généralement I'approche de cette derniére (McBride et al., 1969 ; Brown,

1976 ; Maestripieri & Call, 1996 ; voir Lingle et al., 2012 pour une revue de littérature).

De la méme manieére, la mére utilise des signaux acoustiques pour maintenir la proximité
avec ses jeunes ou les rappeler prés d’elle (Collias, 1952 ; Tembrock, 1963 ; Orcutt & Orcutt,

1976 ; Vergara et al., 2010).

Chez un certain nombre d’espéces, la réunion entre la mere et ses jeunes peut étre
facilitée par I'existence de signatures individuelles (manchot : Aubin & Jouventin, 2002 ;
pinnipédes : Insley, 2001 ; Insley et al., 2003b ; chiropteres : Matsumura, 1979 ; Esser &
Schmidt, 1989 ; certains primates : Scheumann et al., 2017 ; ongulés : Vankova & Malek, 1997
; Torriani et al.,, 2006). Ces signatures permettent également |'établissement d’une

reconnaissance vocale entre la mere et ses jeunes.

2. Lareconnaissance mére-jeune

La reconnaissance meére-jeune est un sujet qui a été abordé chez un grand nombre

d’oiseaux et de mammiferes. Sa complexité semble corrélée aux conditions écologiques de
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chaque espece, en particulier a leur degré de colonialité (Lefevre et al., 1998 ; Jouventin &
Aubin, 2002). En effet, le processus de reconnaissance est d’autant plus développé que le
risque de confusion est élevé. Ainsi, chez I'hirondelle a front blanc (Petrochelidon pyrrhonota)
et I’hirondelle de rivage (Riparia riparia), deux especes coloniales, les jeunes produisent des
vocalisations individuelles reconnaissables par la mére. En revanche, chez I’hirondelle rustique
(Hirundo rustica) et I’hirondelle a ailes hérissées (Stelgidopteryx ruficollis), deux especes non-
coloniales, les parents ne semblent pas reconnaitre les jeunes individuellement (Beecher,

1982 ; Medvin & Beecher, 1986).

La reconnaissance vocale des jeunes par la mére permet une exclusivité des soins et
favoriserait I'investissement maternel. Parallelement, la reconnaissance vocale de la meére
par les jeunes permettrait de solliciter les soins maternels et d’éviter les interactions

agressives avec d’autres femelles.

Pour la plupart des oiseaux et des mammiféres la reconnaissance meére-jeune est
mutuelle, comme chez le guillemot de Briinnich (Uria lomvia : Lefevre et al., 1998), le geai des
pinnédes (Gymnorhinus cyanocephalus : McArthur, 1982), le hibou grand-duc (Bubo bubo :
Lengagne, 2001), I'otarie a fourrure du Nord (Callorhinus ursinus : Insley, 2001), le lion de mer
australien (Neophoca cinerea : Charrier & Harcourt, 2006 ; Charrier et al., 2010 ; Pitcher et al.,
2012) ou encore certaines chauve-souris (Matsumura, 1981). Mais dans certains cas, elle peut
étre unidirectionnelle. Chez certaines espéces, seuls les jeunes reconnaissent les cris de leurs
parents. Par exemple, les jeunes daims (Dama dama) identifient leur mére d’apres la structure
de ses cris de contact (Torriani et al., 2006). Tandis que pour d’autres espéces, seule la mere
peut reconnaitre le cri de ses jeunes. C’est le cas de la plupart des chauves-souris (Bohn et al.,
2007 ; Knornschild & von Helversen, 2008 ; Knornschild et al., 2013). Par exemple, chez la
chauve-souris Tadarida brasiliensis, la méere donne naissance a un seul petit qui est élevé dans
une créche pouvant contenir 4000 jeunes par metre carré. Lorsque la femelle revient nourrir
son jeune elle se dirige directement vers celui-ci, guidée par les signaux auditifs (McCracken,

1993).

La reconnaissance vocale mére-jeune peut s’établir a différents moments au cours du
développement. Bien souvent, elle devient effective lorsque le risque de confusion est le plus
élevé. Chez les espéces nidicoles, le moment de I'envol s’"accompagne d’'une augmentation de

la mobilité chez le jeune et donc d’un risque accru de confusion avec des jeunes non
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apparentés (Lefevre et al., 1998 ; Insley et al., 2003a). Chez le geai des pinedes, une
reconnaissance vocale mutuelle se met en place juste avant I'envol, a I'age de 21 jours
(McArthur, 1982). Chez le guillemot de Briinnich, les jeunes discriminent les vocalisations de
leurs parents des I’dge de trois jours. En revanche, ces derniers ne reconnaissent leurs jeunes
qu’au 14°™¢ jour, soit peu de temps avant ’envol (Lefevre et al., 1998). Ainsi, pour ces deux
espéces, la reconnaissance vocale s’établit juste avant le départ de la colonie et permettrait

de maintenir une cohésion lors des déplacements.

Pour d’autres especes, la reconnaissance vocale se met en place de maniére beaucoup
plus précoce. Chez I'otarie a fourrure subantarctique (Arctocephalus tropicalis), les jeunes
répondent spécifiquement aux cris de leur mére deux a cing jours apres la naissance (Charrier
et al., 2001). Chez cette espéce, la mere s’absente régulierement au cours de la période de
lactation et le jeune se retrouve seul pendant de longues périodes. Il est donc indispensable
gue la reconnaissance mere-jeune soit établie avant le premier voyage alimentaire de la mere.
Chez les moutons, la reconnaissance mere-jeune s’établit tres rapidement apreés la naissance.
Les jeunes agneaux sont capables de reconnaitre les bélements de leur mére 48 heures aprés
la naissance et la mere reconnaft les vocalisations de son jeune dés 24 heures (Sebe et al.,

2007).

L’établissement d’une reconnaissance individuelle précoce pourrait participer a
I’établissement d’un lien plus ou moins exclusif entre la mére et son jeune. Reconnaitre la voix
maternelle permettrait une orientation postnatale spontanée vers celle-ci, ce qui initierait la

formation du lien meére-jeune (DeCasper & Fifer, 1980).

3. Emergence et régulation des soins maternels

En plus de renforcer la relation entre les jeunes et leur mere, la communication vocale
mere-jeune pourrait réguler les soins maternels (Ehret & Bernecker, 1986 ; Maestripieri & Call,

1996 ; Okabe et al., 2012).
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a. Réchauffement

Au jeune age, les petits peuvent dépendre de leur mere pour réguler leur température
corporelle et peuvent solliciter les comportements de réchauffement par des émissions
vocales. Ainsi, chez la poule domestique, I’émission de cris de sollicitation par les jeunes induit
un arrét des comportements exploratoires et un accroupissement de la mere, permettant aux
jeunes de se blottir sous ses ailes (Guyomarc’h, 1974). Chez I'hirondelle bicolore (Tachycineta
bicolor), les oisillons modulent la production de leurs cris de quémande (augmentation de la
fréquence maximale) pour signaler leur hypothermie aux parents (Leonard & Horn, 2001). De
méme, I"’émission de cris par des ratons qui se retrouvent a I'écart de la portée et qui subissent

un refroidissement accélere le retour au nid de la mére (Cohen-Salmon et al., 1985).

b. Recherche alimentaire

Le jeune peut émettre des signaux vocaux pour induire d’autres soins qu’un apport de
chaleur. Il peut notamment solliciter I’approvisionnement en nourriture par une combinaison
de mouvements et de vocalisations. Chez les oiseaux, la régulation du comportement de
nourrissage suite a I'émission de cris de quémande a été mise en évidence chez plusieurs
especes telles que le carouge a épaulettes (Agelaius phoeniceus : Burford et al., 1998), le
goéland a aile grise (Larus glaucescens : Henderson, 1975) ou encore le pigeon de biset
(Colombia livia : Mondloch, 1995). L’émission de vocalisations par le jeune pour induire le
nourrissage est également observée chez la plupart des mammiféeres. Chez le mouton, la
production de cris par I'agneau est corrélée a I'allaitement et apparait primordiale pour
déclencher une réponse maternelle (Sebe et al., 2008). Chez I'éléphant de mer du nord
(Mirounga angustirostri), la mere répond aux sollicitations vocales de son petit en adoptant

une position d’allaitement (Schusterman, 2008).

Dans un contexte d’approvisionnement alimentaire, la meéere peut aussi émettre des
vocalisations spécifiques, souvent désignées sous le terme de cris d’offrande alimentaire, pour
indiquer la présence de nourriture a ses jeunes (Figure 7). Ce comportement a été
particulierement étudié chez les Galliformes. Lors des périodes d’alimentation, la production

du cri d’offrande alimentaire par la mére varie selon que le jeune est présent ou non (Sherry,
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1977 ; Wauters & Richard-Yris, 2002). Ces vocalisations permettraient d’attirer la couvée et
de réduire les distances mére-jeunes. En effet, la femelle émet plus de vocalisations quand les
poussins sont a distance mais a portée auditive, que lorsqu’ils sont a proximité (Wauters et
al., 1999). Par ailleurs, elle ajuste sa production vocale au comportement de ses petits. La
mere produit plus de cris d’offrande lorsque ses jeunes ne sont pas en activité de nourrissage
(Wauters & Richard-Yris, 2002) ou lorsqu’ils picorent des items alimentaires de faible qualité

ou potentiellement dangereux (Nicol & Pope, 1996).

Lors de ces interactions, la femelle servirait de modéle d’apprentissage. La réponse
(approche et picorage) des jeunes a ces stimulations vocales nécessite plusieurs heures
d'expérience active avec la mere, pendant lesquelles le jeune apprend a associer le cri
d’offrande maternel au renforcement alimentaire (Guyomarc’h, 1974 ; Moffatt & Hogan,
1992). Si les jeunes sont soustraits a la mére apres I’éclosion, la diminution de la latence de
réponse (donc l'apprentissage) est retardée (Guyomarc’h, 1974). Ainsi, I'expérience sociale
avec la meére joue un réle important dans I'acquisition de la valeur sémantique du cri
d’offrande. Chez le tamarin a créte blanche (Saguinus oedipus), les parents serviraient
également de modele d’apprentissage en associant I'émission de cris alimentaires au

comportement de nourrissage des jeunes (Roush & Snowdon, 2001).

De plus, lors de ces échanges vocauy, la
mere peut influencer les préférences
alimentaires de ses jeunes. Chez la poule
domestique, ou encore le lagopede a queue
blanche (Lagopus leucura), la production

vocale de la mere varie selon ses

préférences alimentaires, qu’elle transmet

Figure 7. Comportement d’offrande alimentaire

ainsi a ses jeunes (Wauters & Richard-Yris, . o,
chez la poule. La mére émet le cri d’offrande

2003 ; Clarke, 2010). alimentaire tout en pointant I'item alimentaire.

c. Défense contre les prédateurs

Pour un bon nombre d’especes, la présence de prédateurs induit I'émission de

vocalisations spécifiques, appelées cris d’alarme (Gill & Bierema, 2013). Chez les parents, ce
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comportement peut étre modifié en présence de jeunes. Par exemple, chez le mérion
superbe, la présence des jeunes entraine une émission accrue de cris d'alarme en présence
d’un prédateur (Colombelli-Négrel et al., 2010). La femelle peut également moduler son
comportement vocal en fonction du risque spécifique encouru par les petits. Ainsi, chez la
poule, la mére ajuste I'émission des cris d’alarme tout au long du développement des jeunes.
Elle diminue leur production a la vue de petits faucons au fur et a mesure que les jeunes
grandissent, mais elle continue a émettre des cris a la vue de faucons de taille moyenne qui

constituent toujours une menace (Palleroni et al., 2005).

L’émission de signaux d’alarme par la mére modifie le comportement de ses jeunes.
Plusieurs études rapportent notamment une inhibition du comportement vocal suite a la
perception des cris maternels. Cela a été mis en évidence a la fois chez des espeéces nidicoles
(séricorne a sourcils blancs, Sericornis frontalis : Magrath et al., 2006 ; hirondelle bicolore :
Mcintyre et al., 2014) et nidifuges (canard colvert : Blaich et al., 1989 ; bécasseau d'Alaska,
Calidris mauri : Johnson et al., 2008). Par ailleurs, la réponse au cri d’alarme de la mére peut
varier avec I'age du jeune. Par exemple, chez le séricorne a sourcils blancs, le cri d’alarme
aérien des parents inhibe la production vocale des juvéniles seulement apres I'envol (Magrath

et al., 2006).

Outre l'inhibition de la production vocale, I’'émission de signaux d’alarme par les adultes
peut également déclencher des réponses d’évitements adaptées a la stratégie de chasse du
prédateur. En effet, I'identité de ce dernier peut étre codée de maniere efficace dans les
vocalisations d’alarme (Colombelli-Négrel et al., 2010 ; Suzuki, 2011). Chez la mésange
charbonniére (Parus major), les parents peuvent émettre deux cris d’alarme, le « jar » et le
« chicka », émis respectivement en présence d’un serpent ou d’un corbeau (Suzuki, 2011). Les
jeunes encore au nid répondent différemment a I'émission de ces deux vocalisations. lls
sautent en dehors du nid en réponse au « jar », alors qu’ils s’accroupissent a I'intérieur quand
ils pergoivent le « chicka ». Cette communication référentielle entre les parents et leurs jeunes

est donc particulierement importante pour la survie de ces derniers.

Ainsi, les jeunes sont capables de discriminer les cris d’alarme des parents et d’y répondre
de maniere appropriée, et cela dés le stade précoce. Chez certaines especes, les jeunes
mettent néanmoins un certain temps a développer ces réponses. C’est le cas par exemple du

spermophile de Belding (Urocitellus beldingi). L’absence de la meére a la sortie du terrier,
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lorsque les jeunes se retrouvent confrontés a ces stimuli, diminue nettement leurs capacités
de discrimination. La mere aurait donc une influence facilitatrice dans la compréhension des

signaux d’alarme (Mateo & Holmes, 1997).

Les singes vervets (Chlorocebus aethiops) émettent des cris d’alarme différents a
I'approche d’un serpent, d’'un léopard ou d’un aigle et les adultes expriment une réponse
spécifique a chacun de ces cris. En revanche, les jeunes vervets agés de trois mois répondent
aux différents cris d’alarme en courant se réfugier auprés de leur mere ou en exprimant
d’autres comportements inappropriés. Plusieurs mois d’expérience sont nécessaires avant
gu’ils n’expriment des réponses adaptées (Seyfarth et al., 1980 ; Seyfarth & Cheney, 1986).
Les interactions avec les adultes, dont la meére, joueraient également un réle dans 'utilisation

de ces vocalisations par les jeunes.

%k %k %

Ainsi, pour conclure, les échanges vocaux interviennent dans de nombreux aspects des
interactions mére-jeune et ce dés les stades précoces. Ces interactions sont primordiales pour
la survie du jeune et participent a son développement comportemental. Une problématique
particulierement intéressante est de comprendre comment ces interactions pourraient

influencer le développement vocal des jeunes.

Il. INFLUENCES SOCIALES SUR LE DEVELOPPEMENT VOCAL DU JEUNE

A. Historique des travaux sur le développement vocal chez les oiseaux

1. Travaux pionniers et concepts clés

Le comportement vocal des oiseaux a toujours suscité la curiosité et l'intérét des
naturalistes. Les premiéres observations scientifiques ont été rapportées dés le XVIlI*™esiécle,
par le baron Von Pernau (Stresemann, 1947) et le naturaliste Barrington (1773). Néanmoins,
a cette époque, la technologie ne permettait pas de représenter le son et par conséquent de
réaliser des mesures acoustiques. Ce n’est que dans les années 1950, avec I"apparition du
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sonagraphe, que la représentation du son sous la forme de sonagramme est devenue
possible. Ce développement technologique a ouvert la voie a de nombreux travaux sur
I'ontogenese des vocalisations, problématique qui connut un essor considérable et continue

de nos jours a susciter un vif intérét.

Thorpe (1958) et Nottebohm (1968) furent les premiers a étudier le développement vocal
chez le pinson des arbres (Fringilla coelebs). Leurs travaux ont démontré l'importance
d’entendre un modeéle adulte pour développer un chant normal. En effet, de jeunes pinsons
prélevés au nid et privés de contact auditif avec un adulte développent par la suite un chant
rudimentaire, ne présentant pas les éléments sonores typiques du chant de I'espece (Figure
8). En revanche, I'exposition (repasse) a des chants adultes au cours de la premiére année de
vie permet un développement normal. Des expériences plus drastiques ont également mis en
évidence la nécessité d’un rétrocontrole auditif (écoute de ses propres vocalisations). Ainsi,

un pinson assourdi au jeune age développe un chant totalement déstructuré.

Wild chaffinch song
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Figure 8. Sonagrammes du chant du pinson des arbres sauvage et d’un pinson
élevé en isolement (Catchpole & Slater, 2008).

Dans les années 1970, Peter Marler reproduit ces travaux chez le bruant a couronne
blanche (Zonotrichia leucophrys) et obtient les mémes conclusions. De ses travaux vont
également émerger deux concepts clés : a) les oiseaux doivent étre exposés a un chant adulte
pendant une période sensible pour apprendre a chanter et b) ils n"apprennent que les chants

correspondant a un modele auditif inné (ou template).
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Les études menées par Marler, mais aussi d’autres chercheurs (Konishi, 1964 ; Konishi,
1965 ; Konishi & Nottebohm, 1969), ont conduit a développer un modele général du
développement du chant (auditory template model). Selon ce modéle, le développement se
réalise en deux étapes. Une phase de mémorisation, au cours de laquelle le jeune mémorise
les chants d’adultes qu’il entend, et une phase d’apprentissage moteur pendant laquelle il
produit des sons tout en essayant de les faire correspondre au modéle mémorisé. Cette
deuxieme phase débute par la production de vocalisations immatures, qui se structurent
progressivement au cours du développement, avant de se stabiliser et d’aboutir au chant

mature ou « cristallisé ».

2. Découverte des influences sociales sur le développement vocal

La plupart des expériences sur lesquelles s’est construit le modele théorique du
développement du chant ont utilisé des paradigmes d’isolement social et d’exposition
auditive via des haut-parleurs. Trés rapidement, il est apparu que ces paradigmes
expérimentaux avaient amené a négliger l'importance des interactions sociales sur

I’ontogenese des vocalisations.

Les travaux de Baptista et ses collaborateurs, notamment, ont grandement contribué a la
découverte des influences sociales sur le développement vocal. Ces chercheurs ont montré
gu’en présence d’un adulte le développement vocal de jeunes bruants a couronne blanche
pouvait se poursuivre au-dela de la période sensible (environ 50 jours) décrite dans les
expériences de repasse (Baptista & Petrinovich, 1984 ; Baptista & Petrinovich, 1986). Ils ont
également mis en évidence que les jeunes pouvaient développer des chants hétérospécifiques

en présence d’un adulte d’une autre espece.

Chez certaines espéces, le contact social avec un adulte est indispensable au
développement du chant (e.g. le grimpereau des jardins, Certhia brachydactyla : Thielcke,
1970 ; Thielcke, 1984 ; le troglodyte a bec court, Cistothorus platensis : Kroodsma & Verner,
1978 ; diamant mandarin : Derégnaucourt et al., 2013). Pour d’autres, au contraire, les
interactions sociales ne sont pas nécessaires et une simple exposition auditive permet un
développement normal (e.g. canari: Marler & Waser, 1977 ; passerin indigo, Passerina
cyanea : Payne, 1981).
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Ainsi, la part de I'expérience auditive et de I'expérience sociale sur I'ontogenése des

vocalisations semble étre propre a chaque espéce.

3. L’apparition de la dichotomie apprenant vs. hon-apprenant

Les études comparatives sur I'ontogenése des vocalisations ont amené a penser que, si,
comme nous venons de le voir, 'environnement auditif et social pouvait influencer le

développement vocal de certains oiseaux, pour d’autres espéeces I’histoire était tout autre.

En effet, chez la poule domestique, de jeunes poussins élevés en isolement développent
des vocalisations normales (Schjelderup-Ebbe, 1923), suggérant que les interactions auditives
et sociales avec des adultes ne sont pas nécessaires a la production du répertoire vocal de
I'espéce. Chez cette espéce, le développement vocal ne semble pas non plus altéré par un
assourdissement a I’éclosion (Konishi, 1963 ; Konishi & Nottebohm, 1969). Un développement
normal suite a un assourdissement a également été observé chez la tourterelle domestique

(Streptopelia risoria : Nottebohm & Nottebohm, 1971).

Par ailleurs, des expériences d’adoption croisée (Lade & Thorpe, 1964 ; Baker & Bailey,
1987) et d’hybridation interspécifique (Lade & Thorpe, 1964 ; Derégnaucourt et al., 2001)
n‘ont pas révélé d’influence de I'expérience acoustique sociale sur le développement vocal.
Ainsi, des individus issus d’'une hybridation de deux espéeces de colombes produisent des
vocalisations de structure intermédiaire, ou différentes des deux formes parentales (Lade &
Thorpe, 1964). Des résultats similaires ont été obtenus chez la caille japonaise (Derégnaucourt
et al., 2001). De ces études est apparu que dans la plupart des ordres d'oiseaux, I'ontogenése
vocale n’integre probablement que peu les influences environnementales, de sorte que les

facteurs génétiques prédominent.

Dés lors, les especes ont été classifiées selon un modeéle dichotomique opposant celles
qui présentent un développement vocal plastique, sensible a I’'expérience acoustique sociale
(qualifiées d’apprenantes) et celles dont le développement est inflexible et présente un fort

déterminisme génétique (qualifiées de non-apprenantes).

En 1972, Nottebohm écrivait : « L'ontogenese vocale n'est pas un trait qui s'inscrit dans

un continuum évident. |l est difficile de visualiser le passage d'une ontogénie vocale
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indépendante de I’environnement auditif a une ontogénie vocale dépendante de I'auditif. La
nature de |'ontogenése vocale indépendante de |'auditif est vraisemblablement déterminée
par des caractéristiques génétiques spécifiant le développement d'un ensemble particulier de

modeles efférents ».

Par la suite, des chercheurs se sont intéressés aux bases neurobiologiques de Ia
production vocale. A I'aide de techniques anatomiques et comportementales, ils vont mettre
en évidence I'existence de noyaux cérébraux impliqués dans la production et I'apprentissage
du chant chez les oiseaux chanteurs (e.g. Nottebohm et al., 1976 ; McCasland, 1987). Ce
systéme neuronal, composé de quatre noyaux postérieurs (voie motrice) et de trois noyaux
antérieurs (voie de I'apprentissage), semble spécifique aux oiseaux qualifiés d’apprenants. En
effet, des études réalisées chez des oiseaux non-chanteurs ont révélé un systéme neuronal
simplifié, impliqué dans la production de vocalisations qui présentent un fort déterminisme

génétique (Bolhuis & Gahr, 2006 ; Jarvis, 2006).

Ces découvertes vont étre interprétées comme un argument supplémentaire justifiant la

classification des oiseaux en deux catégories distinctes.

B. L’ontogenése vocale sous influences sociales

1. Influences sociales sur le développement vocal des espéces apprenantes

Depuis ces travaux pionniers, de nombreuses études se sont attachées a explorer le réle

de I'expérience sociale et auditive sur le développement vocal des jeunes.

L’engouement croissant pour cette problématique s’est accompagné d’un
développement technologique considérable qui permet désormais d’étudier le
développement vocal en continu (Derégnaucourt et al., 2005b ; Lipkind et al., 2013), et méme
au fil des générations (Fehér et al., 2009), mais aussi d’enregistrer des interactions vocales a

I'aide de microphones portatifs miniaturisés (Anisimov et al., 2014 ; Gill et al., 2016).

L'ontogenese des signaux acoustiques a été particulierement étudiée chez les oiseaux et
le role prépondérant de I'environnement social et auditif a depuis été démontré dans trois

ordres : les passeriformes (oscines: Beecher, 2010 ; Beecher, 2017), les psittaciformes
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(perroquets : Pepperberg, 1994 ; Pepperberg, 2010) et les trochiliformes (colibris : Baptista &
Schuchmann, 1990).

En revanche, seules quelques études ont été rapportées chez les mammiferes non-
humains. En effet, on a longtemps considéré que les vocalisations des mammiferes étaient
déterminées génétiguement, ne présentant qu’une flexibilité anatomique limitée. Il existe
maintenant des preuves croissantes que I'environnement auditif et social peut orienter la
production vocale de certaines espéces (pinnipedes : Schusterman, 2008 ; Reichmuth & Casey,
2014 ; chiropteres : Knérnschild, 2014 ; cétacés : Janik, 2014 ; éléphants : Poole et al., 2005 ;
Stoeger & Manger, 2014 ; pour une revue de littérature voir Janik & Slater, 1997). Néanmoins,
les influences sociales au cours de I'ontogenése restent peu explorées chez les mammiferes

non-humains en comparaison aux oiseaux (Boughman & Moss, 2003).

Quel que soit son groupe phylogénétique, un individu est soumis a de multiples
influences sociales au cours de son développement. Les parents, les congéneéres, ou encore la
fratrie, sont autant de partenaires sociaux susceptibles d’orienter le développement vocal du
jeune (Baptista & Gaunt, 1997). Par ailleurs, différentes expériences sociales, incluant des
interactions vocales directes ou indirectes, mais aussi des interactions non vocales, peuvent
orienter le développement d’un individu. Ces expériences sociales peuvent influencer trois
aspects du développement vocal : la production, I'usage et la compréhension (Janik & Slater,

2000).

Dans cette partie, nous faisons un état des lieux de la bibliographie concernant I'influence
des adultes (parents et non-parents) sur le développement vocal des jeunes. Nous focalisons
notre analyse sur la production vocale, qui peut étre définie comme la capacité a acquérir de
nouveaux sons ou a modifier des signaux existants selon les expériences auditives et sociales
(Janik & Slater, 1997 ; Boughman & Moss, 2003). Nous aborderons également le role des

adultes sur I'apprentissage des regles d’interactions vocales (Pika et al., 2018).
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a. Les oiseaux

Chez les oiseaux, les vocalisations sont classifiées selon deux catégories : les chants et les
cris (Catchpole & Slater, 2008). Les chants sont des sons de longue durée, tres structurés,
composés de différentes unités sonores et leur fonction premiere est I'attraction d’un
partenaire sexuel. Quant aux cris, ils sont généralement de courte durée, de structure
simplifiée et sont émis dans des contextes spécifiques tels que la menace, la quémande

alimentaire, ou encore |’envol.

Les influences sociales sur le développement du chant ont été particulierement étudiées
chez les oiseaux chanteurs. Pour la plupart d’entre eux, la possibilité d’entendre ou d’interagir

avec un adulte est indispensable a I'ontogenése du chant.

Chez plusieurs espéces, les jeunes males tendent a copier préférentiellement le chant de
leur pére, probablement guidés par les nombreuses interactions au cours des premieres
étapes de I'apprentissage (Mann & Slater, 1995). Chez le bouvreuil pivoine (Pyrrhula pyrrhula),
par exemple, les jeunes élevés par des canaris développent le chant du pére adoptif (Nicolai,
1959). Chez plusieurs espéces de pinsons, le pere semble également étre le tuteur principal
(Grant, 1984 ; Millington & Price, 1985 ; Gibbs, 1990). L'influence du pére a aussi été montrée
chez les psittaciformes. Chez le perroquet de Meyer (Poicephalus meyeri), les jeunes copient

davantage le chant de leur pere que celui d’adultes non apparentés (Masin et al., 2004).

Le réle des males adultes, autres que le pere, sur le développement du chant a largement
été décrit dans la littérature. Par exemple, Bell et al., (1998) ont montré que les jeunes males
de bruant a couronne blanche (Zonotrichia leucophrys nuttalli) imitaient davantage le chant
de voisins territoriaux que le chant paternel. Chez le troglodyte de Bewick (Thyromanes
bewickii), les jeunes produisent des chants similaires a celui de leur pere au moment d’établir
leur territoire, puis modifient leur répertoire pour inclure les chants de leurs voisins
(Kroodsma, 1974). Ainsi, selon les espéces, les jeunes peuvent apprendre le chant d’'un ou de

plusieurs tuteurs au cours de leur développement.

Jusqu’a présent, le role de la mére ou des femelles adultes sur le développement vocal a
été peu exploré. Néanmoins, quelques études relatent de telles influences. Le vacher a téte

brine (Molothrus ater ater) est une espece parasite, les jeunes n’ont donc pas acces aux
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chants adultes de leur espéce lors de la phase précoce. West & King (1988) ont mis en évidence
gue les femelles adultes influencaient a la fois la rapidité avec laquelle les jeunes apprenaient
leur chant mais également sa qualité. Chez cette espéce, les femelles ne chantent pas mais
guident activement |'apprentissage des jeunes males par des comportements non-vocaux. En
effet, elles répondent sélectivement aux éléments du chant les plus matures par des signaux
visuels d’'un mouvement latéral rapide de [l'aile. Les jeunes males incorporent
préférentiellement dans leur chant final les éléments qui provoquent une réponse de la
femelle. Par ailleurs, en présence de femelles conspécifiques, les males montrent davantage
d’improvisation dans leur production vocale (King & West, 1989). De plus, dans une étude
d’adoption croisée, les auteurs ont démontré l'influence des femelles sur la vitesse de
développement du chant (Smith et al., 2000). Chez le diamant mandarin, le développement
du chant peut également étre modifié par les femelles. Comme chez le vacher a téte brune,
les femelles expriment un comportement non-vocal, appelé le « fluff-up » (la femelle secoue
ses plumes), en réponse aux chants matures des males. Dans une récente étude, Carouso-
Peck & Goldstein (2019) ont diffusé des vidéos de femelle exprimant ce comportement de
maniere contingente aux chants immatures des males et ont démontré que ce retour visuel
guidait le développement vers la forme vocale mature entendue précocement. Chez cette
espeéce, il a aussi été rapporté qu’en présence de femelles assourdies les males chantent plus
fréguemment et développent des chants plus atypiques que ceux élevés par des femelles non-
assourdies (Williams, 2004). Par ailleurs, des males rendus aveugles développent des chants

plus précis lorsqu’ils sont élevés par des congéneres femelles (Adret, 2004).

Pendant longtemps les études sur le développement vocal des oiseaux se sont focalisées
sur les chants. Depuis, il a été démontré que la structure des cris pouvait également étre
modifiée par I'expérience sociale (Villain et al., 2015 ; voir Sewall et al., 2016 pour une revue
de littérature). Par exemple, une expérience d’adoption croisée, réalisée chez le bec-croisé
des sapins (Loxia curvirostra), a montré que les jeunes développaient des cris de contact de
structure similaire a ceux de leurs parents adoptifs (Sewall, 2011). D’aprés Brittan-Powell et
al.,, (1997), les jeunes perruches ondulées (Melopsittacus undulatus) imitent les cris de contact
de leurs parents. Chez le troglodyte rayé (Campylorhynchus nuchalis), ou encore le mainate
religieux (Gracula religiosa), les jeunes oiseaux apprennent uniqguement les cris des adultes du

méme sexe (Price, 1998).
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Des recherches sur le développement vocal du mérion superbe suggérent que la mere
pourrait influencer la structure des cris de ses jeunes dés la période prénatale. Comme nous
I’avons déja évoqué, les femelles produisent des vocalisations au cours des derniers jours
d’incubation. A I’éclosion, les jeunes mérions produisent des cris de quémande contenant des
particularités acoustiques inhérentes au cri d’incubation de la mére (Colombelli-Négrel et al.,
2012). Chez le mérion a dos rouge (Malurus melanocephalus), les jeunes integrent des
éléments du cri d’incubation maternel dans leur cri de quémande (Colombelli-Négrel et al.,
2016), ainsi que dans leur chant (Dowling et al., 2016). Une influence prénatale a aussi été
observée chez le diamant mandarin. En effet, les jeunes exposés au cri d’incubation maternel
intégrent davantage de syllabes non-paternelles dans leur chant (Katsis et al., 2018). Ainsi,

I’expérience auditive précoce pourrait influencer le choix du tuteur au jeune age.

La communication implique un certain nombre de régles d’échanges (Hausberger et al.,
2008). Par exemple, lors d’interactions vocales, les individus répondent dans un intervalle de
temps plus ou moins long selon les especes. Ces latences de réponses permettent,
notamment, d’éviter les chevauchements entre les vocalisations des différents individus
impliqués dans l'interaction (e.g. bruant a couronne blanche : Wasserman, 1977 ; le troglodyte
a ventre noir, Pheugopedius fasciatoventris : Logue et al., 2008 ; le troglodyte a queue plate,
Pheugopedius euophrys : Fortune et al., 2011 ; étourneau européen : Henry et al., 2015). Chez
certaines especes d’oiseaux, les régles d’échanges sont apprises au jeune age et les parents
participent a cette acquisition. Chez I'étourneau européen, par exemple, les jeunes ont
tendance a vocaliser en méme temps et a superposer leurs vocalisations. L’évitement des
chevauchements et l'alternance des vocalisations n’apparaissent que plus tard dans le
développement (Hausberger et al., 2008). Par ailleurs, des jeunes privés d’interactions avec
des adultes continuent a superposer leurs vocalisations a I'age adulte. Des observations
similaires ont été faites chez des jeunes élevés en paires mais exposés aux vocalisations
d’adultes (Poirier et al., 2004). Chez le troglodyte des roseaux (Cantorchilus zeledoni), les
jeunes acquierent les regles de communication durant leur développement. Les interactions
vocales avec les adultes leurs permettent d’acquérir le code des duos, mais également
d’améliorer la précision temporelle de leurs vocalisations et ainsi la coordination des échanges

(Rivera-Caceres et al., 2018).
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b. Les mammiféres

Les chiropteres - Chez les chauves-souris, plusieurs études ont démontré le role des

influences sociales sur 'ontogenése des signaux acoustiques. La mére pourrait notamment
orienter le développement de vocalisations impliquées dans la reconnaissance mere-jeune.
En effet, chez le grand rhinolophe (Rhinolophus ferrumequinum), les jeunes produisent des
cris d’écholocation de méme fréquence que ceux de leur méere. Cette fréquence diminue avec
I'age des femelles, de sorte que les jeunes nés de femelles plus agées émettent des cris plus
graves en comparaison aux juvéniles élevés par des femelles plus jeunes (Jones & Ransome,
1993). Llinfluence de la meére sur le développement d’une autre vocalisation, le cri
d’isolement, a été observée chez le phyllostome coloré (Phyllostomus discolor). Au cours de
son développement, le jeune change progressivement la structure acoustique de son cri en
fonction des caractéristiques du cri d’appel maternel (Esser & Schmidt, 1989). Chez cette
espece, une signature individuelle est codée dans la modulation de fréquence du cri d’appel
de la mere, et servirait de modele. Le role des interactions auditives avec d’autres femelles a
également été rapporté chez la roussette d'Egypte (Rousettus aegyptiacus : Prat et al., 2015).
Chez cette espece, les jeunes élevés en isolement acoustique produisent des vocalisations
sous-développées. Les males adultes pourraient également étre une source d’influence
sociale chez certaines espéces. Par exemple, les petits de la chauve-souris Saccopteryx
bilineata apprennent leur chant territorial en imitant les males adultes (Knornschild et al.,
2010). Des précurseurs de ce chant sont observés dés les deux premiéres semaines de vie,
puis, par convergence vocale, le jeune complexifie son chant jusqu’a sa forme adulte a I'age
de dix semaines. Les auteurs soulignent que |'expérience auditive avec les adultes fagonne

seule I'acquisition du chant au cours de I'ontogenese.

Les pinnipédes - Chez les éléphants de mer, les jeunes possédent des vocalisations

plastiques qui se structurent progressivement avec I'age (Sanvito & Galimberti, 2000). Sanvito
et ses collaborateurs (2007) ont montré que les changements de structures observés durant
le développement vocal des jeunes males étaient influencés par les males adultes présents
dans la colonie. En effet, leur étude longitudinale a révélé que les males imitaient les
caractéristiques temporelles du cri territorial du male dominant présent durant la période

subadulte.
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Les cétacés - Chez les grands dauphins (Tursiops truncatus), les jeunes développent une
vocalisation sifflée au cours des premieres semaines de vie, le « signature whistle » (Caldwell
& Caldwell, 1965 ; Janik & Sayigh, 2013). Plusieurs études ont révélé l'influence de
I’environnement social précoce sur la structure de cette vocalisation. Fripp et al., (2005) ont
montré que les delphineaux modulaient leur « signature whistle » en fonction de ceux
produits par les membres de la communauté avec lesquels ils interagissaient le moins. Des
résultats similaires ont été rapportés par Sayigh et al., (1992), les femelles non apparentées
servant de modele. Alors que ces études soulignent les influences sociales non-parentales sur
le développement du « signature whistle » du jeune, d’autres recherches ont rapporté une
influence de la mere. En comparant le développement vocal de jeunes males et de jeunes
femelles, Sayigh et ses collaborateurs (1995) ont mis en évidence que les males étaient plus
susceptibles de produire des sifflements similaires a ceux de leur mere que les jeunes femelles.
L'organisation sociale chez cette espéce pourrait expliquer cette différence. En effet, les
grands dauphins vivent généralement en groupes formés des femelles et des jeunes, alors que
les males forment des associations aussi appelées « alliances » (Smolker & Pepper, 1999 ;
Watwood, 2003). Il serait donc plus important pour les jeunes femelles de développer une
signature distincte des dauphins présents dans le groupe natal. En captivité, lorsque le jeune
est élevé seul avec sa mere ou une mere adoptive, il développe un sifflement similaire a celui
de la mére quel que soit son sexe (Caldwell & Caldwell, 1979 ; Tyack & Sayigh, 1997). D’autres
études ont également mis en évidence l'influence d’interactions auditives avec des adultes
hétérospécifiques sur le développement vocal du jeune (Caldwell & Caldwell, 1979 ; Tyack &
Sayigh, 1997). Une étude réalisée chez le béluga (Delphinapterus leucas) suggere que le
développement vocal des jeunes pourrait aussi étre influencé par les parents (Vergara &
Barrett-Lennard, 2008). En effet, les auteurs ont observé qu’un jeune beluga développait
progressivement un cri de contact similaire a celui de sa mere et qu’il ne commengait a
produire le cri principal du pere qu’aprés avoir été en contact avec celui-ci, vers I'dge de 18
mois. Chez les orques, Bowles et al., (1988) suggérent que les jeunes acquiérent le répertoire
vocal par convergence avec le répertoire maternel. Mais lorsque la mere donne naissance a
un nouveau petit, le jeune commence a interagir avec les males adultes et adopte

progressivement certaines caractéristiques de leurs cris.
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2. Remise en cause de la dichotomie apprenant vs. non-apprenant

a. Les primates non-humains

Les nombreuses recherches sur le développement vocal des primates non-humains ont
longtemps suggéré que la structure de leurs vocalisations se développait dans un cadre
génétique relativement fermé (Hammerschmidt & Fischer, 2008). Par exemple,
I'assourdissement a la naissance ne produit que des modifications mineures du
développement vocal chez le singe écureuil (Saimiri sciureus : Talmage-Riggs et al., 1972 ;
Winter et al., 1973 ; Newman & Symmes, 1974 ; Hammerschmidt et al., 2001). De plus, les
primates non-humains élevés en isolement social (macaque rhésus : Hammerschmidt et al.,
2000) ou avec une mere adoptive d'une espéce différente (macaques rhésus et macaque
japonais : Owren et al., 1992 ; Owren et al., 1993) émettent des vocalisations caractéristiques

de leur espece.

Néanmoins, plusieurs études ont rapporté des modifications du répertoire vocal ou de la
structure des vocalisations durant le développement de certaines espéces. Chez le ouistiti
commun (Callithrix jacchus), Pistorio et al., (2006) ont décrit un phénomene de babillage qui
se traduit par la production de longues séquences de cris de structures variées. Des
changements vocaux a la fois quantitatifs et qualitatifs sont également observés tout au long
du développement : les séquences de cris se raccourcissent, et la fréquence des cris proches
ou identiques a ceux des adultes augmente. La plasticité vocale décrite chez le ouistiti
commun a également été observée chez un groupe phylogénétiquement proche, le ouistiti

pygmeée (Cebuella pygmaea : Snowdon & Elowson, 2001).

Par ailleurs, de récentes études ont révélé I'importance des influences sociales sur
I'ontogenese vocale des primates non-humains. Chez le ouistiti commun, les interactions
sociales avec les parents semblent essentielles au développement vocal de la progéniture. En
effet, les jeunes élevés avec peu d’interactions parentales produisent des cris de structure
différente en comparaison aux cris émis par des jeunes élevés normalement (Gultekin & Hage,
2017 ; Gultekin & Hage, 2018). De plus, les jeunes ouistitis ayant un contact parental limité
continuent a produire des vocalisations immatures au stade subadulte (Gultekin & Hage, 2017

; Gultekin & Hage, 2018). Par ailleurs, les jeunes qui regoivent davantage de feedback vocal
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des parents en contingence avec leurs cris développent des cris matures plus rapidement
(Takahashi et al., 2017). Ces résultats suggérent que les interactions parentales sont

essentielles pour le comportement vocal de la progéniture (Gultekin & Hage, 2017).

Enfin, les interactions vocales parents-jeunes peuvent également orienter le
développement vocal au stade subadulte. Par exemple, chez le gibbon agile (Hylobates agilis
agilis), les duos vocaux entre la mere et la fille jouent un rble important dans le
développement vocal des jeunes femelles. Ces interactions favoriseraient la pratique vocale
et faciliteraient ainsi le développement des vocalisations par un phénomeéne de convergence
acoustique (Koda et al., 2013). Dans cette étude, les auteurs ont également montré que les
meres modifient la structure de leurs vocalisations en présence des jeunes, laissant supposer
gue la mere pourrait servir de modele (Koda et al., 2013). Des influences sociales sur la
production vocale ont également été mises en évidence a I'age adulte, chez des especes
comme le ouistiti pygmée (Snowdon & Hausberger, 1997) ou encore la mone de Campell

(Cercopithecus campbelli : Lemasson et al., 2011b).

Les échanges vocaux peuvent étre régis par des régles de communication (Hausberger et
al., 2008), telles que I'alternance des émissions vocales (ou tours de parole). Cet aspect du
développement vocal, qui se distingue de I'apprentissage sensori-moteur impliquant une
modification de la structure des cris, pourrait également étre influencé par les interactions
sociales. Les tours de parole organisent les échanges vocaux de maniére a minimiser les
chevauchements entre deux interlocuteurs et a maintenir des intervalles inter-séquences de
courtes durées. L'établissement d’'une telle dynamique dans les échanges permettrait de
renforcer les liens sociaux, mais faciliterait aussi le développement de vocalisations matures
chez les jeunes. Le ouistiti commun, par exemple, posséde un systéme de communication
complexe a I'age adulte. En effet, les individus respectent des latences de réponses afin
d’éviter les chevauchements, ils vocalisent en alternance et synchronisent le rythme de leurs
échanges (Takahashi et al., 2013). Chez cette espece, il a également été mis en évidence un
intervalle de réponse au-dela duquel I'individu cesse les interactions vocales (Miller et al.,
2009). De récents travaux ont révélé que la capacité d’interagir en suivant de telles regles
pouvait étre acquise au cours du développement et pourrait étre guidée par le comportement
des parents. En effet, la probabilité de chevauchement diminue avec I’age des jeunes (Chow

et al., 2015 ; Takahashi et al., 2016) et le taux d’interruptions vocales varie selon que les
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parents sont présents ou non (Chow et al., 2015). Chow et ses collaborateurs (2015) suggerent
gue le feedback contingent fourni par les parents permettrait aux jeunes d’apprendre
comment interagir durant les échanges vocaux. En effet, les parents répondent différemment
aux cris des jeunes lorsque ceux-ci sont chevauchants ou non, les cris non-chevauchants
induisant davantage de réponses parentales. Les vocalisations des parents serviraient de
renforcement lorsque les jeunes produisent des cris non chevauchants. Par ailleurs, les
parents interrompent davantage les jeunes lorsqu’ils produisent des cris non appropriés
(Chow et al., 2015). Néanmoins, Takahashi et ses collaborateurs (2016) n’ont pas mis en
évidence de relation entre le taux de réponses contingentes des parents et la vitesse
d’établissement du tour de parole. Chez une autre espéce de primate non-humain, la mone
de Campbell, les regles d’échange vocal se mettent également en place au cours du
développement. En effet, les interruptions vocales sont douze fois plus fréquentes chez les
jeunes que chez les adultes (Lemasson et al., 2011a). Par ailleurs, la regle des tours de parole
ne semble étre pertinente que pour les adultes, qui répondent différemment a la diffusion de
repasse simulant des échanges respectant ou non I'alternance des vocalisations. A I'inverse,
les juvéniles montrent des réponses comportementales similaires dans les deux situations,
suggérant que les jeunes acquierent les régles d’échanges au cours de leur développement
(Lemasson et al., 2011a). Chez le gibbon agile, les interactions avec la mere permettraient aux
jeunes femelles d’apprendre les patterns temporels caractéristiques des duos (Koda et al.,

2013).

Ces recherches remettent en question l'idée que les vocalisations des primates non-
humains sont innées et stéréotypées, et révelent des influences sociales sur leur

développement vocal (voir Ghazanfar et al., 2019 pour une revue de littérature).

b. Les oiseaux dits non-apprenants

A V'instar des primates, les vocalisations des oiseaux qualifiés de non-apprenants, tels que
les Galliformes ou les Colombiformes, ont longtemps été considérées comme stéréotypées et
présentant un fort déterminisme génétique. Néanmoins, des chercheurs se sont intéressés au
développement de ces oiseaux et ont démontré I'existence d’une plasticité vocale. Leurs

travaux ont révélé des changements d’amplitude, de fréquence ou encore de durée au cours
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de l'ontogenése (e.g. Charadriiformes : Riska, 1986 ; Adret, 2012 ; Gruiformes : Budde, 2001 ;
Klenova et al, 2007 ; Colombiformes: Ballintiin & Ten Cate, 1997 ; Galliformes:
Derégnaucourt et al., 2009). Ces modifications sont probablement liées a la maturation du

tractus vocal et pourraient également impliquer des changements neuronaux.

Des changements de structures acoustiques ont aussi été observés a I’dge adulte. Chez le
plongeon huard (Gavia immer), les males modifient la structure spectrale et temporelle de
leur cri territorial (« le yodel ») suite a un changement de territoire (Walcott et al., 2006). Les
perdrix grises (Perdrix perdrix) montrent quant a elles des variations temporelles et

fréquentielles du « kee-uck call » entre les saisons (Rotella & Ratti, 1988).

Chez plusieurs espéces, la structure des cris peut étre modifiée expérimentalement suite
a 'administration de testostérone (perdrix grise : Fusani et al., 1994 ; Beani et al., 1995 ; caille
japonaise : Beani et al., 2000 ; poule domestique : Gyger & Marler, 1988 ; mouette rieuse :
Groothuis & Meeuwissen, 1992). Par ailleurs, des chercheurs ont induit artificiellement (par
I’'administration de testostérone) la production du « crow », une vocalisation émise apres la
maturité sexuelle, chez des jeunes tout juste éclos (poule domestique : Hamilton, 1938 ;
Makler et al., 1962 ; caille japonaise : Schleidt & Shalter, 1973). Cette vocalisation a fonction
analogue aux chants des oscines n’apparait normalement que chez les males adultes

sexuellement matures (Makler et al., 1962).

Enfin, une étude chez le cog domestique a également montré des variations spectrales
suite a un assourdissement (Grassi et al., 1990), suggérant que le rétrocontrdle auditif pourrait

jouer un role dans le développement vocal des individus.

Ainsi, le développement vocal des espéces classées comme non-apprenantes présente
une plasticité qui a longtemps été négligée. Certains chercheurs soulignent que le réle de
I’environnement social sur le développement vocal de ces especes pourrait avoir été sous-

estimé (Janik & Slater, 2000).
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IV. PRESENTATION DE LA THESE

A. Problématique de recherche

Comme nous venons de le voir, le développement comportemental d’un individu peut
étre modulé par son environnement social. Chez les oiseaux et les mammiféres, notamment,
les jeunes sont particulierement sensibles aux interactions avec les adultes. La présence, mais
aussi le comportement de ces derniers, participent a la mise en place de nombreux

comportements, dont la capacité a communiquer.

Si les influences sociales sur le développement vocal ont été particulierement étudiées
chez les oscines, des études comparatives chez des espéces non-apprenantes sont
nécessaires. En effet, le role des influences sociales sur I'ontogenése des vocalisations chez
ces oiseaux a recu peu d’attention jusqu’a ce jour. Les recherches réalisées se sont
principalement attachées a décrire leur répertoire vocal (Guyomarc’h, 1974), sans explorer les

effets de I’environnement auditif et social.

Néanmoins, la découverte des influences sociales sur le développement vocal de primates
non-humains, considérés jusqu’a récemment comme insensibles aux effets de I'expérience,
et les preuves d’une certaine plasticité chez plusieurs espéces d’oiseaux classées comme non-
apprenantes, suggerent que les influences sociales pourraient avoir été sous-estimées chez

ces espéces.

Ainsi, au cours de ce projet de thése nous avons cherché a savoir si le développement
vocal d’'une espéce d’oiseau considérée comme non-apprenante, pouvait étre influencé par
son environnement social. Pour cela, nous avons exploré le réle des influences sociales, et plus
particulierement le role de la mére, sur le développement vocal des jeunes chez un Galliforme,

la caille japonaise.

B. Choix du modéle biologique

Afin d’étudier les influences maternelles sur le développement vocal d’'un oiseau non-

apprenant, nous avons choisi pour modele d’étude un petit Galliforme, |a caille japonaise. Sa
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facilité d’élevage et de maintenance en font un modeéle privilégié dans de nombreux domaines
de recherches, de la génétique a la neurobiologie en passant par I'éthologie (Padgett & Ivey,
1959 ; Mills et al., 1997). Dans le cadre de ce travail, la rapidité de son développement (17
jours d’incubation et 11 jours de maternage) est particulierement appropriée a des études
longitudinales. Par ailleurs, il s’agit d’'un oiseau nidifuge, les jeunes sont donc relativement
matures a I'éclosion et peuvent étre facilement élevés en I'absence de mére. |l est également
possible de réaliser des expériences d’adoption afin de se soustraire aux influences
génétiques. En effet, le comportement maternel peut étre induit expérimentalement grace a
une procédure bien établie (Richard-Yris, 1994). De plus, le comportement de la caille
japonaise est bien documenté (Baer et al., 2015) et I'influence de la mére a déja été mise en
évidence sur de nombreux comportements (e.g. Bertin & Richard-Yris, 2005 ; Guibert et al.,
2010; Pittet et al., 2013b). Enfin, une description fine du répertoire vocal de la caille japonaise,
riche de 24 vocalisations (Guyomarc’h & Guyomarc’h, 1996) constituait une base solide pour

notre travail.

C. Objectifs de I’étude

Le projet de these s’est articulé autour des trois axes suivants :

Dans un premier temps, nous avons voulu explorer I'influence d’une privation maternelle
sur le développement vocal des jeunes. En effet, des études antérieures ont montré qu’une
privation maternelle au stade précoce pouvait affecter le phénotype comportemental des
jeunes chez la caille japonaise. Ainsi, nous avons étudié I'influence d’une privation maternelle
au cours des premiers jours de vie sur le développement vocal des jeunes (voir chapitre 3,

expérience POST).

Par ailleurs, plusieurs études ayant rapporté une émission accrue des vocalisations émises
par la femelle au cours des derniers jours d’incubation, nous nous sommes intéressés par la
suite aux influences maternelles prénatales. Puisque qu’en conditions naturelles, les
influences maternelles prénatales et postnatales modulent ensemble le comportement de
I'individu, nous avons décidé de prendre en compte leur interaction afin de déterminer la part
de leurs influences respectives sur le développement vocal des jeunes (voir chapitre 4,
expérience PRE-POST).
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Enfin, pour pouvoir communiquer de maniére efficace, les individus doivent étre capables
d’utiliser leurs vocalisations dans un contexte approprié et méme, pour certaines especes, de
respecter un certain nombre de regles ou de principes dans les échanges vocaux. Les
interactions sociales pouvant grandement contribuer a I’acquisition de ces compétences, nous
nous sommes demandé si de telles regles de communication pouvaient exister chez un oiseau
non-apprenant. Pour cela, nous avons cherché a caractériser les interactions vocales mére-

jeune au cours de la période de maternage (voir chapitre 5, expérience MERE-JEUNE).
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CHAPITRE 2 — Méthodologie générale

I. LE MODELE BIOLOGIQUE : LA CAILLE JAPONAISE

A. Biologie et écologie

1. Statut phylogénétique

La caille japonaise appartient a I'ordre des Galliformes (300 espéces) et a la famille des
Phasianidés (184 espéeces) ou I'on retrouve notamment les poules, les paons (sous-famille des
Phasianinés), les perdrix et les cailles (sous-famille des Perdicinés). Au sein de cette famille, la
caille japonaise appartient au genre Coturnix, qui regroupe sept especes ou sous-especes,
dont la caille des blés Coturnix coturnix coturnix et la caille japonaise Coturnix coturnix
japonica. La nomenclature Coturnix coturnix japonica désigne la caille japonaise comme une
sous-espece de la caille des blés (Reese et al., 1962). En effet, I'hybridation de ces deux
especes produit une descendance viable et fertile en captivité (Guyomarc’h et al., 1998 ;
Derégnaucourt, 2000). Toutefois, leur relation phylogénétique est confuse et certains auteurs
utilisent la nomenclature Coturnix japonica, considérant la caille japonaise comme une espéce

distincte de la caille des blés (Mills et al., 1997).

2. Description morphologique

La caille japonaise est un petit oiseau terrestre
mesurant environ 17 c¢cm de long. A Iéclosion, les
cailleteaux pésent entre 6 et 8 g et sont recouverts d’un
duvet marron clair (Figure 12) (Baer et al., 2015). Trois a

guatre semaines apres I’éclosion, un dimorphisme sexuel

apparait au niveau du plumage. Les femelles présentent

un plastron beige tacheté de noir, tandis que les males

Figure 9. Dimorphisme sexuel de la

arborent un plastron uni de couleur rousse (Figure 9). Le g . . .
caille japonaise, le mdle est a

dimorphisme s’observe également au niveau de la  gauche et la femelle a droite.
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corpulence, la femelle étant légerement plus lourde que le méle (en milieu naturel : 100 g et
90 g, pour les femelles et les males respectivement, Cheng et al., 2010 ; Baer et al., 2015).
Cette espece présente une maturation rapide, les individus pouvant atteindre la maturité

sexuelle entre 6 et 8 semaines de vie (Baer et al., 2015).

3. Répartition géographique et milieu de vie

L’habitat naturel de cet oiseau diurne est constitué de prairies, de terres cultivées et de
steppes herbeuses (Baer et al., 2015). Quant a son régime alimentaire, il est essentiellement
composé de graines, de baies et de jeunes pousses, mais également de petits invertébrés

terrestres (Wetherbee, 1961).

La caille japonaise est originaire de I'est de I’Asie. Son aire de répartition s’étend de I'est
de la Russie au nord de la Thailande. Elle niche principalement au sud-est de la Russie, au nord
de la Mongolie et de la Chine, ainsi qu’au Japon, et hiverne dans le sud de la Chine, jusqu’au
nord du Laos (Baer et al.,, 2015 ; UICN 2019). L'espece est également présente a Hawai
(Wetherbee, 1961 ; Baer et al.,, 2015) et en Italie ou elle a été introduite par I'lhomme au
XXeme siecle (Schwartz & Schwartz, 1949). Néanmoins, son aire de répartition est difficile a
estimer et il n'existe pas d’estimation fiable de la population. D’apres I'UICN (I’'Union
Internationale pour la Conservation de la Nature), I'espéce est classée comme « quasi
menacée » (UICN 2019) et subirait un déclin démographique, conséquence de la chasse

(Okuyama, 2004) et des modifications des pratiques agricoles (UICN 2019).

B. Domestication

A I'origine, la caille japonaise aurait été domestiquée en Chine (Chang et al., 2005), puis
amenée au Japon au XII¥Me siécle o elle a été élevée pour son chant dans un premier temps
(Yamashima 1961 ; Mills et al., 1997), puis plus récemment pour sa chair et ses ceufs (XX&me
siecle). La plupart des lignées de chant et alimentaires ont disparu avec la Seconde Guerre
mondiale. Les lignées domestiques actuelles proviendraient des populations restantes de
I'apres-guerre, de quelques lignées domestiques de Corée, de Chine et de Taiwan, ainsi que

d’individus de souche sauvage (Yamashima 1961 ; Cheng et al., 2010).
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La domestication de la caille japonaise s’est accompagnée de modifications a la fois
physiologiques et comportementales (Chang et al., 2009). Les cailles domestiques présentent
un poids plus élevé, a I’éclosion mais aussi a I’age adulte, que les cailles sauvages. De plus, les
individus issus de souches domestiques ont une capacité de ponte supérieure, les femelles
pouvant pondre tout au long de I'année sans interruption (Wetherbee, 1961 ; Chang et al.,
2009). La domestication a également altéré certains comportements, tels que les aptitudes
migratoires (Derégnaucourt et al., 2005a) ou encore les comportements de construction du
nid et de couvaison. Néanmoins, I'altération de ces comportements est peu significative et n’a
pas empéché I'implantation des populations férales a Hawai. Les comportements de soins aux
jeunes, quant-a-eux, ne semblent pas impactés, et le comportement maternel peut étre induit

expérimentalement (Richard-Yris, 1994).

Depuis les années 1950, la caille japonaise est devenue un modele biologique privilégié
pour la recherche scientifique (Padgett & lvey, 1959) dans des domaines variés tels que la

physiologie, la génétique ou encore I'éthologie.

C. Comportement reproducteur

1. Comportement sexuel

Systéeme de reproduction - Le systeme socio-sexuel de la caille en milieu naturel a été peu

documenté, ces oiseaux étant difficiles a observer dans leur habitat naturel. Néanmoins,
guelgues observations suggéerent que son systeme de reproduction serait basé sur des
monogamies successives avec des accouplements extra-paires opportunistes (Wetherbee,

1961 ; Kovach, 1974 ; Cheng et al., 2010).

Formation du couple - Les males sont les premiers a arriver sur les zones de reproduction

et y établissent des territoires de chants (Kovach, 1974). Les femelles, qui arrivent sur ces
zones, répondent aux cris sexuels (crows) des males par des cris d’appel (rally calls). A la vue
de la femelle, le male initie alors des comportements de parades sexuelles, tournant autour
d’elle en gonflant les plumes son plastron. La femelle exprime également des comportements

spécifiques, bien que plus discrets tels que le passage sous la poitrine du male accompagné
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de légers coups de bec (Wetherbee, 1961 ; Farris, 1967 ; Guyomarc’h, 1974 ; Kovach, 1974).
Des vocalisations (par exemple le grondement de parade, le cri d’offrande alimentaire ou
encore le cri de copulation) peuvent étre associées aux différentes postures et
comportements sexuels du male et de la femelle (Guyomarc’h, 1974). Une fois le couple
formé, le male parade exclusivement devant la femelle avec laquelle il s’est apparié et cette
derniére répond exclusivement aux sollicitations vocales de son partenaire (Orcutt & Orcutt,
1976). Les deux membres du couple restent a proximité I'un de I’autre durant toute la période

de reproduction et jusqu’a I'éclosion des jeunes.

2. Comportement parental

Construction du nid - La femelle s’occupe seule de la construction du nid (Orcutt & Orcutt,

1976). Il est constitué d’herbes séchées, de feuilles et de tiges placées autour d'une dépression
peu profonde dans le sol (Figure 10). Sa construction se fait progressivement par ajout
d’éléments végétaux tout au long de la phase de ponte (Stevens, 1961 ; Orcutt & Orcutt, 1976
; Mills et al., 1997).

Figure 10. Nid de caille japonaise. Figure 11. Couple de caille japonaise a
proximité du nid.

Ponte et incubation - La couvée est généralement constituée de 8 a 12 ceufs (Figure 10 ;

Stevens, 1961 ; Orcutt & Orcutt, 1976) qui présentent un pattern de couleur et de taches tres
similaires (Kilner, 2006 ; Pike, 2011). L'incubation débute a la fin de la ponte et est entiérement

effectuée par la femelle (Orcutt & Orcutt, 1976). Durant cette période, le male reste a
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proximité, inactif (Figure 11), et se joint a elle lors des périodes d’alimentation et d’entretien.
Les derniers jours d’incubation, la femelle devient de plus en plus active sur le nid, elle pique
les ceufs, les retourne et vocalise jusqu’a I’éclosion des jeunes le 17¢™¢ jour (Orcutt & Orcutt,
1976). C'est également a cette période que la femelle devient de moins en moins tolérante

envers le male, qu’elle finira par chasser deés les premieres éclosions (Orcutt & Orcutt, 1976).

Interaction mére-jeune - Les jeunes quittent le nid quelques heures seulement apres

I’éclosion. En effet, la caille est une espéce nidifuge, les jeunes sont donc capables de se
déplacer et de s’alimenter tout seuls deés les premiéres heures de vie. En revanche, le
mécanisme de thermorégulation n’est pas complétement développé a I'éclosion, c’est la
femelle qui apporte la chaleur nécessaire a leur survie. Pour cela, elle adopte une posture
caractéristique recouvrant les jeunes sous ses plumes des ailes et du plastron. Ce
comportement de réchauffement constitue la principale composante du soin maternel (Pittet
et al., 2012). Il peut étre initié a la fois par le jeune, a I'aide de coups de bec dirigés vers le
plastron et les ailes de la mére, mais aussi par cette derniére en adoptant une posture

accroupie accompagnée de roucoulements.

Durant les quatre premiers jours du maternage, mére et jeunes sont en relation étroite
(Orcutt & Orcutt, 1976). Durant toute la période du maternage, la mére communique avec ses
jeunes, pour maintenir la cohésion de la couvée, alerter ses jeunes d’un danger ou leur
présenter différents items alimentaires. Les jeunes s’"émancipent ensuite progressivement et
se dispersent a partir du 11 jour de vie (Orcutt & Orcutt, 1976). La femelle pourrait faciliter
cette dispersion en exprimant des comportements de rejet (Pittet et al., 2012 ; Aigueperse et

al., 2019).

Figure 12. Cailleteau dgé de 4 jours.
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D. Origine des oiseaux

Les femelles adultes et les ceufs fécondés utilisés dans ce travail sont issus d’une souche
de chair et ont été fournis par un élevage industriel breton (Les cailles de Chanteloup, Corps-
Nuds, llle-et-Villaine). Lors de leur arrivée au laboratoire a I’age de trois semaines, les femelles

étaient immédiatement identifiées a I'aide d’'une bague alaire numérotée.

Il. CONDITIONS D’HEBERGEMENT DES OISEAUX

En dehors des expérimentations - Que ce soit a leur arrivée au laboratoire ou a la fin des

expériences, les femelles ont été logées dans des box (2 x 2 x 2.9 m) par groupes d’une dizaine
d’individus. Les males, quant a eux, ont été maintenus dans des logettes individuelles en

batteries (25 x 35 x 18 cm).

Pendant les expérimentations - Lors des expérimentations, nous avons utilisé une salle

expérimentale, la salle de maternage (7.5 x 2.8 x 2.9 m), constituée de 44 cages métalliques
(52 x 40 x 35 cm) alignées sur trois étages. Les cages étaient constituées d’un sol et d’'une
porte grillagés, et de parois latérales opaques empéchant tout contact visuel ou tactile entre
les individus de cages voisines. Des vitres sans tain coulissantes étaient positionnées devant
les cages et permettaient d’observer les oiseaux. Toutes les cages étaient équipées d’une

mangeoire et d’'un abreuvoir a pipette.

Alimentation - Les cailles ont été nourries avec un aliment industriel (aliment complet
destiné a des perdrix, faisans et dindons) sous forme de granulés pour les adultes et de
semoule (aliment complet pour cailles) pour les cailleteaux. L'eau et I'alimentation étaient

fournies ad libitum.

Photopériode et température - L'éclairage était artificiel et reproduisait des conditions

photopériodiques de 10 heures de jour et 14 heures d’obscurité (LD 10:14). La température

était maintenue a 18 + 1°C pour les adultes seuls et a 24 + 1°C en présence des jeunes.
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IIl. PROTOCOLE EXPERIMENTAL

A. Production des jeunes

Incubation - Les ceufs fécondés ont été incubés artificiellement au laboratoire (Couveuse
Ova-Easy Advance 380, Brinsea ©). Les 14 premiers jours d’incubation, la température était
maintenue a 37.5°C, I'humidité a 45 % et les ceufs étaient soumis a une rotation de 45° toutes
les heures. Puis, les ceufs ont été transférés dans des paniers a éclosion pour les trois derniers
jours d’incubation. La rotation a alors été stoppée afin de permettre aux embryons de
s’orienter vers la poche d’air, ’humidité augmentée a 60 % et la température légerement
diminuée a 37.2°C. Lors du passage en éclosoir, chaque ceuf a été miré afin de vérifier

I’avancée du développement embryonnaire.

Stimulation auditive prénatale - Durant la phase d’incubation, les embryons pouvaient

percevoir les vocalisations provenant des ceufs a proximité. Ces stimulations auditives durant
les derniers jours d’incubation favorisent la synchronisation des éclosions (Freeman & Vince,
1974). Seuls les embryons de I'expérience PRE-POST ont été exposés a des roucoulements

maternels durant les derniers jours d’incubation (voir chapitre 4).

Eclosion - Le jour de I'éclosion, les cailleteaux ont été identifiés a I'aide de bagues colorées
positionnées autour de chaque patte immédiatement apres leur sortie de |'éclosoir
(Figure 13). Les cailleteaux étaient ensuite placés dans la salle d’éclosion (2 x 2 x 2.8 m) ou ils
étaient maintenus par groupes de 20-30 individus dans des cages en plastique (94 x 46 x 30
cm) munies d’une mangeoire, d'un abreuvoir et de deux chaufferettes (37 + 1°C) (Figure 14).
L'hébergement en salle d’éclosion ne durait que quelques heures, les cailleteaux étant
déplacés dans la salle de maternage le soir de leur éclosion (voir partie « Induction du

comportement maternel »).

A chaque expérience, le nombre d’ceufs non fécondés (ceufs clairs) et le nombre d’ceufs

éclos ont été relevés afin de calculer :

nombre d’ceufs fécondés x 100

e Le pourcentage de fécondation = - -
nombre d’ceufs en incubation

nombre d’ceufs éclos x 100
nombre d’ceufs fécondés

e Le pourcentage d’éclosion =
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Figure 13. Cailleteaux dans le panier a Figure 14. Cage de maintenance des

éclosion. cailleteaux apreés I’éclosion.

B. Induction du comportement maternel

L'expression du comportement maternel a été induite expérimentalement suivant une
procédure décrite a I'origine chez la poule domestique (Richard-Yris, 1987), puis appliquée

avec succes chez la caille japonaise (Richard-Yris, 1994).

Les femelles adultes ont été placées dans les cages de la salle de maternage trois semaines
avant l'arrivée des cailleteaux, leur permettant ainsi de se familiariser avec leur nouvel
environnement. La derniére semaine d’habituation, une restriction alimentaire a été
appliquée afin d’interrompre le comportement de ponte et de placer les futures meéres dans
un état physiologique proche d’une femelle en fin de couvaison. Les femelles ont été limitées
a des prises alimentaires de 10 minutes pendant les cing jours précédents I'induction (5, 4, 3,
2 et 2 fois par jour) et I'acces a I'eau a été restreint les deux jours précédant I'induction (10
minutes deux fois par jour). Le jour de I'induction, la nourriture et I’'eau ont été fournies ad

libitum.

Le soir de I’éclosion (a 18h00), les femelles ont été enfermées individuellement dans une
boite d’induction (19 x 19 x 19 cm) préalablement placée a I'intérieur de leur cage. Une heure
apres I'extinction des lumiéres, deux cailleteaux ont été délicatement introduits dans chaque
boite. Les stimulations tactiles et vocales avec les jeunes durant la nuit favorisent I’'émergence

du comportement maternel (Richard-Yris, 1994).

72



CHAPITRE 2 — Méthodologie générale

Le lendemain matin, les boites d’induction ont été réouvertes dans |'obscurité. Le
comportement des femelles a ensuite été observé durant toute la matinée. Nous avons vérifié
gue les meres exprimaient des réponses maternelles appropriées, notamment si elles
réchauffaient les jeunes, comportement indispensable a leur survie. Les femelles qui
exprimaient des comportements inadaptés (postures de réchauffement non couvrantes) ou
de rejets (agressions, piétinements) étaient exclues des expériences et les cailleteaux ramenés

dans la salle d’éclosion.

La mére et les deux jeunes ont été maintenus ensemble jusqu’au 11°™® jour post-éclosion
(Figure 15), puis les meres ont été retirées des cages et placées en box. Les jeunes sont restés

par paire jusqu’a la fin de chaque expérience.

Dans le cadre de nos expérimentations, nous avons été amenés a élever des jeunes sans
mere (cailleteaux non maternés). Dans ce cas, une procédure similaire a été appliquée. Le soir
de I'éclosion, les jeunes ont été placés par paire dans une boite d’induction préalablement
placée sous une lampe chauffante (37 £ 1°C). Les boites n’ont été réouvertes que le lendemain
matin et le comportement des jeunes a été observé afin de détecter d’éventuels signes
d’hypothermie. Les lampes chauffantes ont été retirées des cages le 11°™¢ jour de vie, en

méme temps que les meres des cailleteaux maternés.

Figure 15. Deux cailleteaux et leur mére adoptive.
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C. Suivi des interactions meére-jeunes

Bien que la caractérisation du développement vocal des jeunes soit au centre de notre
travail, des observations comportementales ont également été réalisées durant la période de

maternage, notamment afin de décrire les relations mere-jeunes.

1. Méthodes d’observation

Le comportement des oiseaux a été relevé suivant deux méthodes

classiques d’observation (Altmann, 1974) :

L’instantaneous scan sampling (scan) : cette méthode consiste a noter le comportement

ou la position de l'individu a un instant t et permet d’établir un budget-temps des activités ou
des distances interindividuelles. Chaque jour d’observation (J3, 15, J7, J9 et J11), le
comportement de la mére et des jeunes a été observé lors de deux sessions de 20 scans (le

matin et le soir), avec un pas de temps de sept minutes.

Le focal animal sampling (focus): cette méthode consiste a relever la séquence

comportementale d’un individu sur une période donnée. Elle permet notamment d’observer
des comportements ponctuels (e.g. rupture de contact). Lors de ces observations (J2, J4, J6,
18, J10), le comportement de la mére a été observé en continu pendant deux minutes, deux

fois par jour (le matin et le soir).

2. Répertoire comportemental de la caille japonaise

Lors des observations, différents comportements ont été relevés tels que ceux associés a
la locomotion, I'exploration, I'observation, la maintenance ou encore la peur, et exprimés
aussi bien par les jeunes que par les meres. Les comportements impliqués dans les interactions
mere-jeunes ont également été relevés et les distances interindividuelles ont été estimées

(voir Tableau 1).
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Tableau 1. Description des comportements relevés lors des observations.

Comportements communs aux jeunes et a la mére

Marche Au moins trois pas consécutifs
Locomotion Course Déplacement rapide

Saut Accompagné ou non de battements d’ailes
Exploration Picorage Picore le sol, les parois

Basse Téte penchée vers I'avant, cou paralléle au sol
Observation Moyenne Posture normale d’observation

Haute Dressée sur les tarses, cou tendu

Alimentation Mange, boit

Maintenance

Bain de poussiere

Gratte et s’ébroue sur le sol

Repos En posture basse ou couché, immobile, yeux fermés ou ouverts
Toilettage Se lisse les plumes, s’étire, s’ébroue
Freezing Immobile, plumes gonflées
Peur Vigilance Dressé sur les tarses en posture figée
Pacing Allers-retours stéréotypés le long d’une paroi

Comportements impliqués dans |

es interactions mére-jeune et jeune-jeune

Postures couvrantes

Couchée, basse ou moyenne

Réchauffement Postures non-couvrantes Couchée latérale, haute
Réchauffement mutuel Cailleteaux blottis I'un contre I'autre
. Attaque Coup de bec en direction du jeune
Agression . . .
Poursuite Court aprés le jeune
Négligence Piétinement Marche ou prend appui sur le jeune
Contact Contact physique
Proche Inférieure a un cailleteau .
o , . . . Réchauffement
Distance interindividuelle Rapproché Comprise entre un cailleteau et une demi cage tuel
N mutue
Eloigné A plus d’'une demi cage
Loin A 'opposé de la cage
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D. Caractérisation du développement des jeunes

1. Comportement vocal

a. Répertoire vocal de la caille japonaise

Le répertoire vocal de la caille japonaise est composé de 24 vocalisations utilisées lors des
interactions sexuelles, sociales ou parentales (Guyomarc’h, 1974 ; Guyomarc’h & Guyomarc’h,
1996). L'ontogenése vocale est tres rapide, les premieres vocalisations sont émises quelques
heures avant I'éclosion et I'intégralité du répertoire est exprimé entre la 6™ et la 7°me

semaine de vie (Guyomarc’h, 1974).

Le répertoire vocal ayant été décrit en détail par Guyomarc’h (Guyomarc’h, 1974 ;
Guyomarc’h & Guyomarc’h, 1996) nous présentons ici les deux principaux cris que nous avons

étudié : le cri d’appel et le cri de contact.

e Le cri d’appel est émis des I'ouverture de la coquille. Sa forme précoce, aussi désignée
sous le terme de «cri juvénile d’isolement », se présente sous la forme d’un cri sifflé de
hauteur uniforme (Figure 16A). Au cours de I'ontogeneése, le cri se segmente en doublet,
parfois méme en triolet, et une modulation de fréquence apparait. Le cri atteint sa forme
définitive entre la 5™ et la 6™ semaine de vie. Il est alors émis sous la forme d’un doublet
trillé (Figure 16A). Le cri d’appel est souvent produit en série rythmique d’intensité croissante
dans une posture érigée. Son émission est liée a la perte d’informations visuelles familieres
provenant soit de I'environnement abiotique, soit d’'un partenaire social (Guyomarc’h &
Guyomarc’h, 1996). Au jeune age, il se manifeste en réponse a un isolement social ou a un
refroidissement. A I'age adulte, le cri d’appel est émis principalement par les femelles, pour
appeler leur partenaire sexuel pendant la reproduction et les jeunes durant la période de

maternage.
e Le cri de contact est émis des les premiers jours de vie des cailleteaux. Il peut étre
décrit comme un gazouillis aigu et présente une structure en forme de chevron (Figure 16B).

Au cours des premiéres semaines de vie, le cri de contact se segmente en deux syllabes (a et
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b). Une troisieme syllabe (c) apparait peu de temps apres. Cette troisieme syllabe se présente
tout d’abord comme une émission isolée, pour ensuite s’associer avec les deux premiéeres. La
forme définitive (abc) n’apparait qu’aprés la mue vocale (Guyomarc’h, 1974). Le cri de contact

est émis principalement lorsque les individus sont en contact visuel ou auditif (Guyomarc’h &

Guyomarc’h, 1996), aussi bien par les adultes que les jeunes.
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Figure 16. Forme juvénile (a gauche) et adulte (a

droite), A) du cri d’appel et B) du cri de contact (voir

Annexe 1).

b. Procédure d’enregistrement des vocalisations

Protocole - Des enregistrements quotidiens ont été réalisés durant la période de
maternage et aprés I’émancipation. Chaque jour d’enregistrement, les oiseaux étaient retirés
calmement de leur cage de vie et transportés jusqu’a la salle d’enregistrement (190 x 93 x 243
cm) avant d’étre placés individuellement dans une cage en bois insonorisée (82 x 61 x 36 cm).

Les cailleteaux ont été enregistrés dans cing contextes expérimentaux différents selon les

expérimentations (voir Figure 17).
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Lors du chapitre 4, nous avons été amenés a changer la procédure d’enregistrement afin
de nous soustraire aux effets des interactions sociales (difficultés d’identification des
individus, chevauchements) constatés dans le chapitre 3. Ainsi, nous avons choisi d’exposer
les cailleteaux a un miroir, plutét qu’au cailleteau pair, le reflet du miroir étant per¢u comme

un congénére chez plusieurs espéces d’oiseaux (Henry et al., 2008).

Le calendrier et la durée des enregistrements, propres a chaque expérimentation, sont

détaillés dans les différents chapitres.

Isolement social (Chapitre 3, 4, 5)

e Le jeune est placé seul dans la cage d’enregistrement

Réunion partielle avec le cailleteau pair (Chapitre 3)

e Les deux cailleteaux d’'une méme paire sont placés de part et d’'autre
de la cage, séparés par un grillage qui empéche les contacts tactiles
Exposition a un miroir (Chapitre 4)

e Un miroir est positionné sur un des cotés de la cage

Contact direct avec la meére (Chapitre 5)

e La mére et le jeune sont placés ensemble dans la cage

Contact auditif avec la mére (Chapitre 5)

e La mere et le jeune sont séparés par une paroi opaque, seules les
interactions vocales sont possibles

Figure 17. Présentation des différents contextes expérimentaux dans lesquels ont été
enregistrés les cailleteaux.

Matériel - Les vocalisations des cailles ont été enregistrées a I'aide de microphones
omnidirectionnels (AKG C417PP ; réponse fréquentielle 30 Hz a 20 kHz £ 5 dB) connectés a
une interface AudioBox PreSonus 1818VSL (fréquence d'échantillonnage : 44.1 kHz).
L'ensemble des enregistrements ont été réalisés avec le logiciel Sound Analysis Pro (SAP)

(Tchernichovski et al., 2004).
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c. Analyses acoustiques

Sélection et identification des cris - Les vocalisations ont été échantillonnées

manuellement en sélectionnant le début et la fin de chaque cri a I'aide du logiciel SAP
(Tchernichovski et al., 2004). Les cris ont été classifiés sur la base du répertoire vocal établi

par Guyomarc’h (1974), aprés leur écoute et inspection visuelle des sonagrammes.

Structure acoustique des cris - Aprés identification des cris échantillonnés, nous avons

ocalisé nos analyses sur deux vocalisations, les cris d’appel et les cris de contact.
focal ly d lisat I d’ letl d tact

Pour les cris d’appel, le logiciel SAP nous a permis d’extraire automatiquement plusieurs

parameétres acoustiques (Tchernichovski et al., 2000) :

La durée (ms) : différence entre le moment de fin et de début du cri;

La modulation de fréquence : changement de fréquence au cours du temps ;

La fréequence moyenne (Hz) : fréquence moyenne du son ;

L’entropie de Wiener : estimation de la pureté tonale dans le son, mesurée sur

une échelle logarithmique de zéro (bruit blanc) a moins l'infini (son pur).

Pour les cris de contact, en plus de la durée obtenue avec SAP, trois paramétres ont été

mesurés manuellement sur les sonagrammes :

e |afréquence maximale (Hz) : fréquence la plus élevée dans le cri;
e |afréquence minimale (Hz) : fréquence la plus basse dans le cri ;
e La gamme de fréquence (Hz) : différence entre la fréquence maximale et la

frégquence minimale.

Similarité acoustigue des cris de contact - Des indices de similarité intra- et inter-

individuels ont été calculés a I'aide du logiciel ANA (Richard, 1991). Ces indices ont été utilisés
avec succes chez d'autres espéces (oiseaux : Adret-Hausberger, 1983 ; cétacés : Miller & Bain,

2000 ; primates : Lemasson et al., 2003).

Pour chaque comparaison, le programme compare les sonagrammes de deux cris et
recherche automatiquement le meilleur chevauchement basé a la fois sur la fréquence et sur

I'amplitude.
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Pour une meilleure comparaison, les sonagrammes peuvent étre décalés le long de I'axe
des temps, de sorte que les points les plus similaires entre les deux vocalisations se trouvent

dans la méme position. Un score de similarité est ensuite obtenu (Figure 18).

Découpe du sonagramme

Freqtience CRI1 Freqﬂence CRI 2
-l \ -d
o f":’ . - -
R o =
Temps Temps
Distribution du signal
1:11:2 1:2:2
1 2 1: i1: 1
21 22
Score max = 14 Score max = 16

Comparaison des 2 cris et calcul de I'indice de similarité

Score max moyen =15

E Indice similarité =11 / 15
! =0.73

2.1

Score total = 11

Figure 18. Calcul de lindice de similarité acoustique. Afin de comparer les cris 1 et 2 (qui
correspondent ici a des cris de contact), un quadrillage est tout d’abord superposé sur les
sonagrammes. Pour chaque case, va étre attribué un score selon la distribution et l'intensité du
signal : 2 si le signal occupe plus de 50 % de la case, 1 si le signal occupe moins de 50 % de la case et
@ en I'absence de signal. La distribution des deux sonagrammes est ensuite comparée case par case :
une valeur de 2 est attribuée lorsque deux cases homologues présentent un méme score, une valeur
de 1 lorsque les deux scores sont différents et @ en I'absence de recouvrement. Le score total
correspond a la somme des points obtenus. Enfin, I'indice de similarité est calculé en divisant le score
total par la moyenne des scores maximaux (le scoremax correspond a une comparaison du cri a lui-
méme, c’est-a-dire au nombre de cases pour lesquelles un signal a été détecté multiplié par 2). Cette
normalisation permet de prendre en compte la durée des cris.
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2. Caractérisation des profils émotionnels

Au cours de ce travail, nous avons été amenés a caractériser le profil comportemental des
jeunes, et plus particulierement leur réactivité émotionnelle, afin de tester I’existence d’une
relation entre le degré d’émotivité d’un individu et la structure acoustique de ses cris. La
réactivité émotionnelle peut étre définie comme la prédisposition des individus a manifester
des réponses de peur (Jones, 1996) et peut étre évaluée a l'aide de plusieurs tests
comportementaux. Les tests que nous avons réalisés ont été validés dans de nombreuses
études (Forkman et al., 2007) et sont couramment utilisés chez la caille japonaise (e.g. Le Bot

et al., 2014 ; Aigueperse et al., 2018).

Immobilité tonigue - L'immobilité tonique est un comportement anti-prédateur qui se

caractérise par une posture catatonique (Gallup, 1977 ; Jones, 1986) dont la durée est
positivement corrélée a I'émotivité de l'individu (Jones, 1986 ; Mills & Faure, 1991). Ce
comportement peut étre induit en condition expérimentale en maintenant I'oiseau sur le dos
dans un support en V, téte penchée vers le sol (Figure 19). L’oiseau était maintenu dans cette
position pendant 10 secondes dans une semi-obscurité (Jones, 1986 ; Mills & Faure, 1991).
L'induction était réussie si I'oiseau maintenait la position pendant au minimum 10 secondes
avant de se relever. Dans le cas contraire, la procédure était réitérée, le nombre maximal de
tentatives d’induction étant fixé a cing. Pour chaque oiseau, ont été relevés le nombre
d’inductions pour obtenir une immobilité tonique supérieure a 10 secondes et la durée totale

de I'immobilité tonique, avec un score maximal de 300 secondes.

Figure 19. Caille en immobilité tonique.
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Emergence - Le test d’émergence permet d’évaluer la capacité d’un individu a quitter un
environnement restreint et sombre pour rejoindre un environnement plus vaste, lumineux et
inconnu. La latence d’émergence est un bon indicateur de la réactivité émotionnelle, les
individus les plus peureux ou les plus « timides » ayant des latences plus élevées (Archer,
1973). Ce test implique également une séparation sociale avec les congénéres, les

comportements exprimés peuvent donc refléter une dimension sociale et/ou émotive.

Le dispositif était constitué d’une petite boite opaque (19 x 19 x 19 cm) positionnée a
I’entrée d’une grande cage en bois (82 x 61 x 36 cm) possédant une paroi vitrée (permettant
les observations) et dont le sol avait été recouvert de copeaux de bois. La cage était éclairée

par deux spots lumineux, le reste de la piece était plongée dans I'obscurité.

L'oiseau a d’abord été placé dans la petite boite pendant une minute, au cours de laquelle
la latence du premier cri d’appel ainsi que le nombre total de cris d’appel ont été relevés. La
boite a ensuite été ouverte délicatement et I'individu a alors été libre de rejoindre la grande
cage (Figure 20). Les latences d’émergences de la téte et du corps entier ont été relevées, avec
une latence maximale de trois minutes a I'issue de laquelle la boite était refermée et un score

de 180 secondes attribué.

Figure 20. Représentation schématique du dispositif utilisé

pour le test de I'émergence. La caille émerge de la boite de
transport pour rejoindre une cage plus vaste. Son
comportement peut étre observé a travers la paroi vitrée.
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Openfield - Le test de I'openfield a d’abord été mis en place pour évaluer la réactivité
émotionnelle chez les rongeurs (Archer, 1973 ; Walsh & Cummins, 1976) avant d’étre adapté
aux oiseaux (Jones, 1977 ; Jones et al., 1982). Il consiste a retirer I'individu de son milieu
familier et a I'exposer de maniere soudaine a un environnement non familier ouvert. Tout
comme le test d’émergence, |'expression des comportements peut refléter une dimension

sociale ou émotive (Gallup & Suarez, 1980).

Dans notre étude, I'openfield était une aréene octogonale délimitée par des parois
blanches (100 cm de diameétre, 60 cm de hauteur, Figure 21). L’oiseau était placé au centre de
I’'aréne maintenue dans I'obscurité. La lumiere était ensuite allumée et I'oiseau observé
durant cinqg minutes. L'ensemble des comportements de locomotion, exploration,
maintenance, observation et peur ont été relevés (voir Tableau 1). Les individus avec de faibles
niveaux d’activité sont considérés comme les plus émotifs (Faure & Morozeau, 1975 ; Jones,

1977 ; Jones et al., 1982 ; Jones, 1983).

Figure 21. Dispositif de I'openfield (vu du dessus).
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3. Suivi morpho-physiologique

Suivi de croissance - Le poids des oiseaux a été mesuré régulierement tout au long des

expérimentations (balance Precia Molen, d = 0.1 g). Les jeunes ont été pesés dés leur sortie

de I'ceuf puis de maniere réguliere jusqu’a I’'age de 1 mois.
Sex-ratio - Le sexe des jeunes ne pouvant étre déterminé a I'éclosion, les paires de

cailleteaux ont été constituées aléatoirement. Le sex-ratio a été calculé aux alentours de la

4¢me semaine de vie aprés apparition du dimorphisme sexuel au niveau du plumage.

IV. PARADIGME EXPERIMENTAL

Au cours de ce projet nous avons réalisé trois expérimentations :

° Chapitre 3 - Influence de I'expérience sociale précoce avec la meére:
comparaison du développement vocal de jeunes maternés et non maternés durant les

premiers jours de vie.

° Chapitre 4 - Influences maternelles périnatales : comparaison du
développement vocal de jeunes exposés ou non au roucoulement maternel durant les
derniers jours d’incubation, et élevés en présence ou non d’une mere adoptive durant les

premiers jours de vie.

° Chapitre 5 - Interactions vocales meére-jeune : caractérisation des échanges
vocaux mere-jeune durant la période du maternage, en présence d'une mere

expérimentée ou non-expérimentée.

Chaque expérience a suivi trois étapes clés : 1) I'incubation et I'éclosion des jeunes, 2)
I'induction du comportement maternel et 3) I'étude du développement vocal. Des
observations comportementales, des tests éthologiques et des mesures physiologiques ont
également été réalisés selon les expériences. Les lots, l