
RECHERCHES SUR LA SEMANTIQUE 

ET LES ELEMENTS VECTEURS D'INFORMATION 

DANS LES SIGNAUX ACOUSTIQUES DU ROUGE-GORGE 

(ERITHACUS RUBECULA L.) 

par J.C. BREMOND * 

Chargé de Recherche au C.N.R.S. 

SO M M AIR E  

INTRODUCTION 110 

Chapitre 1. - MATÉRIEL ET MÉTHODES . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 112 

Chapitre 2. - LA SIGNALISATION ACOUSTIQUE CHEZ LE ROUGE-GORGE 

1. Répertoire des signaux acoustiques . . . . . . . . . . . . . . 120 

Il. - Analyse physique des éléments du répertoire . . . . . . 120 

A. - Le chant chez ,]'adulte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 120 

B. - Le chant chez le jeune et l"immature . . . . . . . . 129 

C. - Le chant de combat . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 129 

D. - Signal en relation avec les comportements 
d'alarme accompagnés de taxies . . . . . . . . . . . . 130 

E. - Signal d'alarme . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 130 

F. - Signal d'échange de nourriture . . . . . . . . . . . . 131 

G. - Signal de bataille . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 131 

H. - Signal d"appel du jeune . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 132 

III. - Sémantique des éléments du répertoire et compor-
tements associés . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 132 

Chapitre 3. - TERRITOIRE ET COMPOHTEMENTS TEHHITOlllAUX CHEZ LE ROUGE­
GOHGE 

1. - Définition du territoire . ......... .".. . . . . . . . . . . . . . 141 

Il. - Aspect du territoire . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 142 

III. - Postes de chant . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 142 

IV. - Limites du territoire . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 143 

V. - Spécificité des comportements territoriaux . . . . . . . . 145 

VI. - Comportements déclenchant la réaction de défense 
territoriale . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 146 

VII. - Hiérarchie entre signalisation optique et acoustique 14 7 

VIII. - Reconnaissance acoustique interindividuelle . . . . . . 148 

IX. - Description des stades successifs du comportement 
de défense territoriale . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 150 

X. - Imitation intra-spécifique et désignation individuelle 153 

XI. - Variation saisonnière et nycthémérale du compor-
ment de défense territoriale . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 156 

XII. - Influence des facteurs météorologiques sur les 
comportements territoriaux . . . . . . . . . . . . . . . . .. . . . . . 157 

* Laboratoire de Physiologie Acoustique, l.N .R . A . ,  78- Jouy-en-Josas. 

- 109 -



Chapitre 4. - ETUDE DE LA VALEUR RÉACTOGÈNE DE DIFFÉRENTS PARAMÈTRES 
PHYSIQUES DU SIGNAL TERRITORIAL 

CONCLUSION 

I. - Etude de la syntaxe 
- Au niveau de la séquence . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 159 
- Au niveau du chant . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 161 
- Au niveau du motif . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 166 

II. - Etude des paramètres temporels . . . . . . . . . . . . . . . . . . 170 
III. - Etude des paramètres relatifs aux fréquences acous-

tiques . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 176 
IV. - Etude des paramètres relatifs aux niveaux acous-

tiques . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 187 
V. - Reconstitution progressive du signal par voie de 

synthèse . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 191 
VI. - Mécanismes assurant la spécificité des signaux . . . . 198 

202 

RESUME . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 205 

SUMMARY . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 207 

ZUSAMMENFASSUNG . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 212 

BIBLIOGRAPHIE . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 217 

INTRODUCTION 

Tout comportement résulte de relations rec1proques s'établis­
sant entre un individu, ses semblables et le milieu extérieur. II y 
a transmission de messages contenant des informations. Leur 
ensemble constitue les signaux qui sont véhiculés par des canaux 
dont le nombre et la nature sont fonction des possibilités senso­
rielles du récepteur. Les signalisations olfactives et surtout visuelles 
ont fait l'objet de nombreuses recherches, notamment à la suite 
des travaux de Tinbergen. L'étude de la signalisation optique dans 
les comportements territoriaux de !'Epinoche, de la valeur déclen­
chante de la tache rouge du bec des Goélands dans les compor­
tements de demande de nourriture des jeunes, constituent des 
exemples remarquables des résultats que peut apporter l'analyse 
des mécanismes de déclenchement. 

En raison du récent développement des techniques, le signal 
acoustique est devenu stockable et reproductible, par conséquence 
accessible à l'expérimentation. II devient possible d'entreprendre 
une étude qui, tout en gardant son originalité, peut s'inspirer des 
méthodes décrites par Tinbergen en d'autres domaines. Chez 
l'oiseau les recherches portant sur le signal acoustique consistent 
surtout en l'étude de son développement chez le jeune individu et 
en l'analyse des paramètres physiques des signaux. L'inventaire 
des informations transmises a pu être établi chez quelques espèces, 
mais le processus de transmission de ces informations a rarement 
été recherché. Les travaux traitant de ce problème sont très incom-
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plets et peu nombreux. De l'avis même de leurs auteurs ils ne 
constituent qu'une ébauche de ce qu'il serait possible d'entre­
prendre. Parmi ceux-ci nous devons citer : Busnel et Giban (1960), 
Falls (1962), Thielcke (1962), Tretzel (1965), Thorpe (1967). Il est 
probable que des recherches de ce type deviendront de plus en 
plus nombreuses au fur et à mesure que les éthologistes se familia­
riseront avec les techniques électro-acoustiques. 

Le Rouge-gorge (Erithacus rubecula) a été choisi pour réaliser 
le présent travail. Son éthologie était bien connue à la suite des 
travaux de Lack (1943). Cet auteur avait montré que le signal 
acoustique suffisait à lui seul, en l'absence des stimuli visuels, à 

déclencher les comportements de défense territoriale. Après avoir 
précisé quelques points de !'éthologie en relation avec les signaux 
acoustiques il est très vite apparu que le signal territorial, le chant, 
présentait toutes les qualités requises pour entreprendre le type 
d'étude qui était proposé. Le Rouge-gorge mâle a un comporte­
ment territorial très accentué qui se manifeste presque toute 
l'année. Parmi toutes ses activités, cet oiseau consacre beaucoup 
de son temps à défendre ou à proclamer vocalement la possession 
de son territoire. Outre cette information, le chant en véhicule de 
nombreuses autres. Il est très varié et a une structure physique 
complexe. Il offrait donc théoriquement la possibilité d'étudier un 
grand nombre de paramètres physiques et de rechercher les infor­
mations que supportaient leurs diverses combinaisons. Un travail 
préliminaire a consisté à analyser le signal et à mesurer la varia­
bilité de ses paramètres. Une deuxième phase, celle-ci plus vérita­
blement expérimentale, a été la recherche des informations trans­
mises et surtout la reconnaissance des paramètres responsables de 
cette transmission. Pour y parvenir, le signal naturel a été pro­
gressivement altéré ou reconstruit, chaque modification ne portant 
que sur un seul paramètre. 
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CHAPITRE 1. - MATERIEL ET METHODES 

1. MATERIEL BIOLOGIQUE. 

Nous avons choisi une espèce qui était représentée par de 
nombreux individus faciles à observer et qui accomplissait tout 
son cycle biologique dans le centre de la France, région où l'expé­
rimentation devait être réalisée. Le Rouge-gorge répondait à ces 
conditions. En considérant les divers signaux acoustiques de son 
répertoire, tant du point de vue physique que du point de vue 
sémantique, il est apparu que le chant d'affirmation de possession 
de territoire avait les conditions requises pour permettre la réali­
sation du programme de recherches proposé. Les comportements 
territoriaux qui lui sont associés sont aisément observables et 
interprétables. Ils ont lieu en toutes saisons ou presque et sont 
déclenchés et orientés par ce seul signal acoustique. Etant donné 
la fréquence de ce comportement par rapport aux autres, il a 
été supposé qu'il devait avoir une grande valeur pour l'espèce. Ce 
caractère ne pouvait qu'accroître l'intérêt des recherches dont ce 
signal allait être l'objet et devait permettre d'étendre les conclu­
sions obtenues à d'autres espèces dont la sémantique de certains 
chants est essentiellement territoriale. Chez le Rouge-gorge, le 
grand nombre d'éléments constituant le signal et la complexité de 
leurs combinaisons laissaient supposer de nombreuses possibilités, 
tant dans la nature des informations que dans leur mode de 
transmission. 

Il. - MATERIEL ELECTRO-ACOUSTIQUE. 

ENREGISTREMENT. - Les signaux furent enregistrés sur un 
magnétophone portatif Nagra III B, dont la bande passante est 
de 30 - 15 000 Hz (± 2 dB) lorsque la bande magnétique défile à 
la vitesse de 38 cm par seconde. 

REPRODUCTION. - L'expérimentation ayant lieu exclusivement 
dans la nature, il a dû être utilisé un équipement autonome ali­
menté par piles. Il consistait en un magnétophone Nagra III B, un 
amplificateur de puissance transistorisé (Bande passante 30 -
20 000 Hz (± 1 dB) ; 10 watts) et un haut-parleur Medomex (Bande 
passante 500 à 12 000 Hz ± 5 dB). 
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ANALYSE DES SIGNAUX. - Les analyses temporelles et de niveau 
furent réalisées au moyen d'un enregistreur de niveau Bruel et 
Kj aer (Type 2305). L'analyse des fréquences en fonction du temps 
fut faite au moyen du sonagraphe (Kay Electric Co). 

ALTÉRATION DES SIGNAUX ET SYNTHÈSES. - Afin de modifier les 
paramètres physiques des signaux, il a été utilisé : un magnéto­
phone à têtes tournantes Springer Telephonbau Normalzeit, Mo­
dèle 3850 (altération des fréquences ou des temps), un filtre Belin, 
Type F 620 (altération du niveau dans une bande de fréquence) et 
divers montages électroniques qui ont dû être spécialement réa­
lisés lorsqu'il n'a pas été possible de se procurer les appareillages 
ayant les caractéristiques désirées (modulateur en anneau, modu­
lateur de fréquence, modulateur de niveau). 

** 
* 

La méthode expérimentale utilisée fait appel à un ensemble 
de trois éléments qui sont en étroite interdépendance. Chacun 
d'eux étant susceptible d'une grande variabilité, il était nécessaire, 
pour pouvoir interpréter les résultats et effectuer des comparai­
sons, de définir, d'une manière précise, les conditions expérimen­
tales relatives à chacun d'entre eux. Ces trois éléments, qui sont 
d'égale importance sont : les signaux, objet de l'étude ; l'indi­
vidu récepteur dont la réaction permet une interprétation objec­
tive de la valeur du signal ; le territoire qui est en relation avec 
les comportements observés. 

1. - ETABLISSEMENT DU REPERTOIRE DES SIGNAUX 
ACOUSTIQUES. 

Il fallait tout d'abord connaître l'ensemble des signaux acous­
tiques dont disposait le Rouge-gorge ainsi que la sémantique qui 
y était associée. Dans ce but, un travail préliminaire a été réalisé 
dans la Nature, à partir d'individus sauvages en totale liberté. 
Il a consisté à enregistrer les différents signaux et à noter les 
circonstances et les comportements qui y étaient associés. Les 
conclusions relatives à la sémantique ainsi déduites de ces obser­
vations ont été vérifiées et complétées en réémettant ces signaux 
par haut-parleur et en notant la réaction des individus récepteurs. 
La collection des signaux recueillis tout au long de l'année, en des 
circonstances et chez des oiseaux d'âge et de sexe différents, cons­
titue le répertoire de l'espèce. La connaissance de ces signaux fut 
complétée au laboratoire par l'étude analytique de leurs para­
mètres physiques. C'est parmi ces paramètres que seront recher­
chés les mécanismes responsables de la valeur comportementale 
du signal. 
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II. - METHODES D'ALTERATION ET DE DIFFUSION DES 
SIGNAUX. 

La méthode a consisté à présenter durant une minute à un 
individu récepteur des signaux ne différant de la normale que 
par une altération expérimentale connue et mesurée du paramètre 
physique soumis à l'étude. La valeur réactogène de ce dernier 
était déduite des modifications de comportement observées chez 
le récepteur. L'expérimentation était conduite dans un territoire 
occupé par un oiseau sauvage en liberté. La diffusion avait lieu à 
partir d'un haut-parleur posé au sol, non dissimulé, peint de cou­
leur sombre, distant de 15 à 30 m de l'expérimentateur immobile 
et vêtu de couleur sombre. Le magnétophone servant à la lecture 
de la bande magnétique était relié au haut-parleur par un câble 
noir (de couleur claire, il perturbe la réaction du récepteur). Le 
niveau acoustique des émissions fut maintenu constant et était de 
80 - 90 dB mesurés à un mètre dans l'axe de la source. Le rapport 
signal/bruit de fond des signaux soumis à l'épreuve a toujours été 
égal ou supérieur à 25 dB. 

III. - L'INDIVIDU RECEPTEUR. 

Ce fut toujours un Rouge-gorge sauvage en totale liberté dans 
son propre territoire. Afin d'éviter l'apparition d'une accoutu­
mance vis-à-vis des signaux expérimentaux, ces derniers furent 
diffusés un maximum de 3 fois en présence du même individu 
(moyenne : 1,4 fois). L'expérimentation fut conduite toute l'année, 
mais principalement de février à juin et d'aoùt à novembre. Elle 
avait lieu au cours des 5 heures consécutives à l'aurore et des 
4 heures précédant le coucher du soleil. L'agressivité vis-à-vis 
d'un intrus est très variable selon les individus, tant en intensité 
qu'en durée. L'expérimentation devait donc être interrompue dès 
que les taxies vers le haut-parleur devenaient hésitantes lors OP. 
la diffusion du signal témoin. 

IV. - LE TERRITOIRE. 

Les émissions expérimentales ne furent réalisées que dans des 
territoires de dimensions moyennes et jamais dans deux territoires 
voisins, même si elles étaient échelonnées sur plusieurs jours. Le 
haut-parleur était disposé au sol ou près du sol, mais à proxi­
mité d'une zone broussailleuse afin que le récepteur puisse déve­
lopper certains de ses comportements qui ne peuvent avoir lieu 
que s'il est perché à proximité de l' « intrus ». 

V. - DISCUSSION DES METHODES EXPERIMENTALES. 

La méthode expérimentale adoptée doit permettre la mise en 
évidence des éléments du signal véhiculant l'information intégrée 
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par le récepteur. Comme le fait remarquer Tinbergen (1952) il est 
probable qu'il n'y ait que quelques paramètres qui bénéficient de 
cette propriété : « ... Quand un organe des sens intervient dans le 
déclenchement d'une réaction, une partie seulement des stimuli 
qu'il peut percevoir est réellement efficace. En règle générale, une 
réaction instinctive ne répond qu'à un très petit nombre de sti­
muli ... ». Il est permis de se demander ce que devient une réaction 
lorsque manque une des caractéristiques essentielles du signal. La 
réponse est également apportée par les travaux de Tinbergen 
(1952). Bien que réalisés dans des domaines perceptifs autres que 
celui de la communication acoustique, il semblait que cette règle 
puisse, a priori, être appliquée aux signaux acoustiques. « . .. Quand 
on étudie les mécanismes innés de déclenchement, on est très 
frappé par le fait que les imperfections des stimuli-signaux ont 
toujours le même effet général sur la réaction, quelle que soit la 
partie de la situation stimulante qui manque ou est incomplète. 
La forme de l'ensemble de la réaction dépend, non pas de la partie 
de la situation stimulante qui manque, mais de la quantité de ce 
qui manque ». L'expérience nous a montré que cette loi était 
également applicable vis-à-vis des signaux acoustiques du Rouge­
gorge. La méthode proposée pour cette étude était donc valable. 

Tous les territoires ne sont pas également propices à la réali­
sation de l'expérimentation. De taille trop grande, ils sont peu 
vigoureusement défendus. De petite taille, ils conviendraient par­
faitement si cet état de chose ne résultait de la pression exercée 
par de nombreux voisins. Parmi ceux-ci, un ou plusieurs d'entre 
eux ayant perçu l'émission expérimentale qui ne leur était pas 
destinée réagissent en bordure de leurs propres territoires et 
influent sur l'individu d'expérience qui doit faire face à plusieurs 
agresseurs. Son comportement vis-à-vis de l'émission est alors dif­
ficile à préciser car il serait hasardeux de vouloir faire la part de 
ce qui revient aux signaux acoustiques ou visuels. A l'aurore le 
seuil de réactivité est très bas. Même lorsque les territoires sont 
relativement étendus on assiste à de très nombreuses luttes acous­
tiques entre voisins. On se retrouve dans le cas correspondant à 
des territoires trop restreints. Cette situation défavorable n'est 
que temporaire car le seuil de réactivité se relève progressivement. 
Environ deux heures après le lever du soleil il est tel que l'expé­
rimentation peut être entreprise sans trop courir le risque d'une 
intervention des oiseaux fixés dans les territoires voisins. Le relè­
vement du seuil de réactivité conduit à interrompre l'expérimen­
tation vers la cinquième ou sixième heure consécutive au lever 
du soleil. 

Une accoutumance aux émissions expérimentales se manifeste 
plus ou moins précocement selon les individus, mais apparaît tou­
jours. Afin d'éliminer au maximum cette cause possible d'erreur, 
il n'a jamais été utilisé consécutivement deux Rouges-gorges ayant 
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des territoires contigus et très rarement le même oiseau plusieurs 
jours de suite. Il semble qu'une période d'un mois ne soit pas 
toujours suffisante pour que l'accoutumance disparaisse. Afin de 
déceler son apparition, l'émission du signal à expérimenter fut 
toujours encadrée par la diffusion du signal témoin. L'apparition 
de cette accoutumance fut le facteur principal qui a déterminé à 
n'expérimenter qu'en nature sur des Rouge-gorges sauvages en 
liberté, afin de pouvoir disposer d'un grand nombre d'individus. 
Ce même travail réalisé à partir d'oiseaux captifs aurait nécessité 
le maintien d'un grand nombre de Rouges-gorges dans des volières 
(un mâle par cage) suffisamment vastes pour que puissent se 
manifester les divers comportements, principalement celui de ter­
ritoire. Même dans ces conditions, Lack (1943) signale qu'il n'est 
pas toujours aussi développé qu'en nature. La méthode choisie 
prête cependant à quelques critiques relatives à l'hétérogénéité du 
matériel biologique et des conditions expérimentales. C'est ainsi 
qu'au même moment tous les individus ne sont pas au même stade 
psycho-physiologique de leur cycle annuel. De plus, ce stade est 
généralement inconnu lors de l'expérience. Il existe de grandes 
différences dans l'intensité de la motivation combative de chaque 
oiseau. Cette diversité qui apparaît comme étant une difficulté 
expérimentale est en fait un avantage car l'échantillon choisi au 
hasard, s'il est suffisamment étendu, est plus représentatif de 
l'ensemble de la population que ne le serait une sélection plus 
rigoureuse effectuée en laboratoire. Une autre cause d'hétérogé­
néité résulte des dissemblances entre les différents territoires. Les 
conséquences pouvant en résulter ne faisant pas l'objet de cette 
étude, il a été tenté de réduire leurs effets en n'expérimentant 
qu'avec un échantillonnage de territoires qui, tout en restant 
typique de cette espèce, est le plus homogène possible. Les limites 
des variations admissibles devaient être fixées avec précision. Elles 
ont été exposées au cours de ce chapitre. 

VI. - METHODES D'INTERPRETATION DES COMPORTE­
MENTS INDUITS. 

Les stades successifs d'un combat territorial ayant lieu entre 
deux Rouges-gorges sauvages, sans intervention expérimentale, ont 
été utilisés comme échelle de comparaison pour apprécier l'inten­
sité des comportements induits par les signaux soumis à l'étude. 
Une grande importance a été attachée aux réactions taxiques diri­
gées vers le haut-parleur. Elles ont été considérées comme nulles 
si l'oiseau ne s'est pas approché à moins de 20 m du haut-parleur 
et comme maximales s'il a séjourné dans une sphère de 2 m de 
rayon dont le haut-parleur occupe le centre. Dans ce dernier cas, 
l'oiseau peut, soit rester immobile, soit effectuer de nombreux 
déplacements sur de courtes distances. La réaction est considérée 
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comme maximale s'il change au moins 5 fois de lieu de perchage. 
Les parades, lorsqu'elles se produisent, ont lieu dans la très grande 
majorité des cas à proximité du haut-parleur. Elles correspondent 
à une agressivité supérieure à celle qui ne se manifeste que par 
des vols tout autour de la source sonore. 

Les manifestations acoustiques ont également été prises en 
considération. L'induction du chant, la modification de son rythme, 
n'ont pas été retenues comme critères de réactivité. L'augmenta­
tion de son niveau global n'a été considérée que comme un facteur 
secondaire. Par contre, un accroissement d'énergie dans les fré­
quences hautes et surtout l'émission du chant de combat sont des 
comportements traduisant l'agressivité maximale que peut pré­
senter le Rouge-gorge vis-à-vis d'un haut-parleur (ou d'un autre 
Rouge-gorge). 

Quelle qu'ait été la nature ou l'intensité du comportement 
observé, celui-ci a toujours été interprété comparativement à 
celui induit par le signal témoin, chez ce même individu. 

VII. - DISCUSSION DE LA METHODE D'INTERPRETATION. 

La qualité de la réaction induite par les signaux territoriaux 
dépend d'une part de la valeur réactogène de ces derniers, d'autre 
part de la motivation sexuelle de l'oiseau, celle-ci variant selon la 
saison et les individus. Il en résulte que les conditions optimales 
de la signalisation ne sont pas nécessairement requises pour 
obtenir le développement complet de la réaction. C'est ce qui se 
produit si la motivation est forte. Si au contraire le seuil de 
déclenchement se trouve relevé, la réaction sera incomplète. Les 
causes de ce relèvement sont essentiellement d'ordre physiolo­
gique, psychologique et très probablement météorologique. Elles 
échappent donc au contrôle de l'expérimentateur. De ce fait, beau­
coup de réactions sont incomplètes. Il faut voir là la preuve que 
la loi du tout ou rien ne peut pas s'appliquer à ce type de compor­
tement. La méthode d'interprétation ne pourra donc pas reposer 
uniquement sur un dénombrement des occurences des comporte­
ments induits. Elle devra également tenir compte de leurs inten­
sités, mais le niveau atteint dans chaque réaction n'est pas à lui 
seul un critère d'interprétation suffisant. Il n'aura de valeur que 
comparativement à celui qui est atteint lors de la diffusion du 
signal non modifié pris comme témoin (cette diffusion ayant lieu 
en présence du même oiseau). Les causes de fluctuation ont le 
même effet sur tous les comportements observés, qu'ils soient 
induits par le signal soumis à l'expérience ou par le signal témoin. 
Elles se trouvent donc éliminées par la comparaison des divers 
résultats et en définitive ne subsistent que les différences ayant 
pour cause les modifications expérimentales du signal étudié. Il 
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est toutefois possible, pour un même signal, de comparer les 
résultats fournis par les diverses séries expérimentales. On met 
ainsi en évidence les variations étrangères au signal, telles que les 
différences individuelles, l'accoutumance ou l'action de facteurs 
externes. 

Toutes les taxies observées dans les comportements de lutte 
entre deux oiseaux ont été prises en considération pour déterminer 
le pouvoir réactogène des signaux soumis à l'étude, car elles se 
manifestent de la même manière - que l'attaquant soit un oiseau 
véritable ou un haut-parleur. Par contre, certaines observations 
relatives aux comportements acoustiques ont semblé ne pas devoir 
être retenues, car elles pouvaient être induites par d'autres facteurs 
que ceux contenus dans le signal diffusé expérimentalement. C'est 
ainsi que, contrairement à la méthode préconisée par Falls (1962) 
il n'a pas été tenu compte d'une modification du rythme d'émis­
sion consécutive à la diffusion d'un signal expérimental. Agir 
autrement aurait le plus souvent donné lieu à une interprétation 
erronée, principalement lorsque le rythme du signal émis est diffé­
rent de celui du comportement acoustique naturel de l'individu 
récepteur. Il a, en effet, été observé (Busnel et Dumortier, 1955 ; 
Kneutgen, 1964 b) que le rythme de beaucoup d'activités pouvait 
être influencé par la cadence de tout phénomène périodique, même 
si ce dernier est un bruit (donc sans signification au niveau de 
l'interaction spécifique). L'induction du chant chez un oiseau préa­
lablement silencieux n'a pas non plus été retenue comme indice 
de la valeur réactogène d'un signal, car beaucoup de changements 
brusques dans la nature ou le niveau du bruit ambiant peuvent 
provoquer son apparition. Kneutgen (1964 a) a montré qu'un bruit 
blanc ou un son pur provoquait le chant chez le Shama (Copsychus 
malabaricus). Un résultat analogue a été obtenu avec le Rouge­
gorge. Même les individus rendus sourds expérimentalement par 
extirpation de l'oreille interne ont réagi par l'émission du chant, 
lors de la diffusion de fréquences basses. Ces dernières, transmises 
par les vibrations des supports ou des plumes, ne pouvaient 
qu'être perçues par les organes de Herbst. Le chant n'est jamais 
perçu par cette voie sensorielle dont le domaine de sensibilité est 
en dehors de la gamme des fréquences du signal naturel. Que la 
réaction ait pu cependant être déclenchée par ce procédé prouve 
combien il doit être pris de précautions pour interpréter les pre­
miers stades d'une chaîne de comportements. D'une façon géné­
rale, nous n'avons pas retenu les réactions de faible intensité qui 
ne se manifestaient que par des « mouvements d'intention » au 
sens défini par Heinroth (1911). Nous avons également éliminé 
les résultats fournis par quelques individus trop « complaisants », 

c'est-à-dire réagissant positivement à des signaux reconnus anté­
rieurement comme notoirement dépourvus de valeur réactogène. 
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VIII. - PRESENTATION DES RESULTATS EXPERIMENTAUX. 

Ces résultats sont regroupés dans des tableaux. Sous la 
rubrique « Nature de la réponse» nous avons mis dans la colonne 
« Bonne » les comportements atteignant un développement égal 
(ou supérieur) à celui induit par le témoin. Nous avons utilisé le 
tableau 7 (page 152) comme grille pour la cotation de ces interpré­
tations. La rubrique « Moyenne » correspond à des comportements 
incomplets mais voisins de ceux induits par le témoin ou ne se 
manifestant que tardivement. Les rubriques «Faible » et «Nulle » 
ne comportent que des expériences encadrées par celles ayant 
donné des résultats positifs. Il est bien évident qu'elles n'expriment 
pas les comportements d'individus réfractaires à toute stimulation 
acoustique. Les résultats cotés comme bons et moyens sont en fait 
assez semblables. Il était donc possible de les réunir dans une 
même classe afin d'avoir un effectif plus élevé (colonne : « Somme 
de + et ±). Cet accroissement d'effectif permet d'exprimer ces 
résultats en pourcentage par rapport au nombre total d'expériences 
constituant une même série. Ce mode de présentation rend pos­
sible les comparaisons entre plusieurs séries d'effectifs différents. 
Les valeurs indiquées sont en moyenne affectées d'une marge de 
confiance d'environ ± 5 % pour celles voisines du minimum ou du 
maximum, et de ± 15 % pour celles voisines de 50 % . 

D'après la méthode d'interprétation utilisée, la réaction du 
témoin est, par définition, considérée comme atteignant le maxi­
mum dans 100 % des cas. Cette réaction est celle induite par une 
séquence naturelle complète, non modifiée. Ce type de signal a 
toujours été utilisé comme témoin. Or, pour beaucoup de signaux 
expérimentaux, nous n'avons pas toujours construit une véritable 
séquence naturelle, mais répété plusieurs fois le même chant. Nous 
avons établi expérimentalement que cette monotonie diminuait 
le pouvoir réactogène dans 12 % des cas. Théoriquement, un tel 
signal, dans le meilleur des cas, ne pouvait donc pas dépasser 
la valeur de 88 % de bonnes réponses. Il aurait été erroné et trop 
sévère de le comparer à un témoin coté 100 7o. La colonne 
« Maximum espéré » rend compte de ces deux types de méthodes 
expérimentales. 
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CHAPITRE 2. - LA SIGNALISATION ACOUSTIQUE CHEZ 

LE ROUGE-GORGE. 

1. - REPERTOIRE DES SIGNAUX ACOUSTIQUES. 

Outre trois types de chants ayant des caractéristiques simi­
laires, le répertoire de l'individu adulte se compose de 5 signaux. 

- Deux sont en relation avec l'alarme ou les comportements 
ne se rattachant pas directement au territoire. Ils sont émis par les 
deux sexes et sont très fréquemment employés. Les autres signaux 
ne sont entendus que rarement. 

- Un signal émis par la femelle lorsqu'elle est nourrie par le 
mâle lors des comportements de cour. 

- Un signal de bataille accompagnant les coups de bec lors 
de disputes relatives à une proie ou au cours de la phase ultime 
des combats territoriaux. 

- Un signal de détresse (au sens défini par Frings et Jumber, 
1954) parfois émis lorsque l'oiseau est saisi dans la main. 

Le jeune, avant de quitter le nid, a un répertoire restreint 
comprenant : 

- Un signal de gavage émis lors du nourrissage par les 
parents. 

- Un signal de demande de nourriture. Après avoir quitté 
le nid, il l'utilisera comme signal de contact, tant avec ses frères 
qu'avec ses parents (ce signal disparaît chez l'adulte au cours du 
premier automne). 

Le répertoire du Rouge-gorge apparaît comme étant relative­
ment restreint lorsqu'il est comparé à celui d'autres espèces 
(tableau 1). Cette pauvreté contraste avec la grande variété de ses 
chants. 

II. - ANALYSE PHYSIQUE DES ELEMENTS DU REPERTOIRE. 

A. - LE CHANT DE L'ADULTE. 

II sera distingué 3 types de chants nommés selon les compor­
tements associés à leur émission. Un est propre à l'adulte parvenu 
à maturité sexuelle (les deux autres sont émis par les très jeunes 
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TABLEAU 1 

ETENDUE DU RÉPERTOIRE ACOUSTIQUE DE QUELQUES OISEAUX. 

Espèces (Adultes) 

Acrocephalus scirpaceus 
Alauda arvensis ...... . 
Alectoris graeca ...... . 
Certhia brachydactyla .. 
Certhia familiaris ..... . 
Cettia cetti ........... . 

Corvus monedula ..... . 
Empidonax difficilis .. . 

Fringilla coelebs ...... . 
Gallus domesticus ..... . 

Garrulus glandarius ... 

Granatina granatina .... 
Granatina ianthinogaster 
Hylocichla mustelina ... 

Lagonosticta senegala .. 
Lar.;us argentatus ...... . 

Melospiza melodia .... . 
Parus africapillus ..... . 
Parus major ......... . 
Pytilia melba melba .. . 
Sitta europea caesia ... . 
Sylvia communis ...... . 
Textor cucullatus ..... . 
Troglodytes troglodytes . 
Turdus merula ....... . 

Nombre de 
Nombre de 

catégories . 
de signaux 

sign�ux 

acoustiques 
acoustiques 

4 

6 

5 

6 

6 

6 

13 
9 

14 
5 
6 

9 
6 

21 
20 

6 
8 

4 

24 
17 
20 

4 

13 
25 
15 
12 

13 -15 

Auteurs 

Impekoven (1962) 
Delius (1963) 
Stokes (1961) 
Thielke (1961) 
Thielke (1961) 
Trouche (1939) 
Lorenz (1952) 
Davis, Tisler, 

Davis (1963) 
Marler (1955, 1956) 
Schj elderup-Ebbe 

(1922, 1923) 
Goodwin (1952, 

1956). 
Nicolai (1964) . 

Nicolai (1964) 
Brackbill (1943, 

1958) 
Nicolai (1964) 
Gœthe (1955) 
Nice (1937, 1943) 
Odum (1942) 
Gompertz (1961) 
Nicolai (1964) 
Lohrl (1958) 
Sauer (1954) 
Collias (1963) 
Armstrong (1955) 
Messmer (1956) 

oiseaux ou les immatures). Dans le présent travail, les termes de 
« chant » ou de « chant normal » ne seront appliqués qu'au signal 
émis par l'individu adulte pour affirmer la possession de son terri­
toire en dehors de la présence d'un intrus, ou lorsque ce dernier 
n'est pas encore parvenu à proximité de l'émetteur. 

Les chants sont séparés par des silences. Leur succession (de 
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Fig. 1. - Trois chants émis consécutivement par un même individu lors d'un 
comportement d'affirmation de possession de territoire. Dans cet exemple, les 
chants comportent respectivement 4, 4 et 7 motifs (Analyse des fréquences 

en fonction du temps). D'après BREMOND, 1967. 
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deux à une centaine) est nommée séquence de chant. Chaque chant 
est constitué par la juxtaposition de plusieurs motifs. Le motif est 
un groupe d'éléments consécutifs ayant entre eux des similitudes 
morphologiques. L'élément est le plus petit fragment acoustique 
individualisé ne comportant pas de silence en son sein (fig. 1). 

a) Composition des chants. 

1) Nombre de motifs composant les chants. - L'analyse de 
740 chants émis par 28 oiseaux laisse apparaître un nombre moyen 
de 4,79 motifs par chant (a = 7,89; variabilité 166 %). La varia­
bilité fut calculée séparément pour quelques-unes des 28 séquences 
de chant. Elle est relativement constante et très notablement infé­
rieure à 166 % (30 à 55 % ) . Il est donc possible que le nombre de 
motifs employés pour construire le chant soit, dans une certaine 
mesure, une caractéristique propre à chaque individu. 

2) Nombre d'éléments composant les motifs. - Dans le chant 
de 18 oiseaux, l'analyse de 745 motifs laisse apparaître une 
moyenne de 8,12 éléments par motifs (a= 4,70; variabilité 58 %). 

b) Paramètres temporels.

1) Des sons. - L'analyse de 571 chants (émis par 17 oiseaux) 
laisse apparaître une durée moyenne du chant qui est de 2,2 s 
(a = 10,56 ; variabilité 480 %). 

- L'analyse de 734 motifs (émis par 19 oiseaux) laisse appa­
raître une durée moyenne du motif de 0,446 s (a = 0,17, varia­
bilité 39 % ) . 

- L'analyse de 1 353 éléments (émis par 19 oiseaux) laisse 
apparaître une durée moyenne de l'élément de 0,036 s (a = 0,358 ; 
variabilité 995 %). 

2) Des silences. - Entre les chants émis par 12 oiseaux il a 
été effectué 238 mesures. La durée moyenne des silences séparant 
les chants est de 5,8 s (a = 1,45 ; variabilité 25 %). 

- Entre les motifs émis par 13 oiseaux, il a été effectué 537 
mesures. La durée moyenne des silences séparant les motifs est de 
0,114 s (a =  17,58; variabilité 154 %). 

- Entre les éléments, les silences les plus fréquents ont une 
durée de 0,01 s. Une mesure exacte ne peut cependant pas être 
toujours réalisée avec précision en raison du phénomène de « traî­
née acoustique » qui suit chaque élément (réverbération et échos 
multiples). Des périodes de silences plus longues peuvent cepen­
dant être observées après un élément couvrant une large bande 
de fréquence (plus de 4 kHz) ou ayant une grande durée (au 
moins 0,1 s). Les valeurs extrêmes mesurées dans ces conditions 
sont d'environ 0,1 s, mais elles sont peu fréquentes. 

Les résultats des analyses rapportés ci-dessus sont regroupés 
dans le tableau 2. 
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TABLEAU 2 

CARACTÉRISTIQUES PHYSIQUES DU CHANT DU ROUGE-GORGE 

Paramètre analysé Moyenne Ecart type Variabilité 

Cl) 
Motifs/chant 4,79 7,89 166 % i:... .. 

,.Q Cl) 

S"C 
0 Eléments/motif 8,12 4,70 58 % z 

Chants ... ... . . 2,2 s 10,56 480 % 
Cl) 

•Cl) 

Motifs 0,45 s 0,17 39 %i:... ........ ::l 
Cl 

Eléments ...... 0,036 s 0,358 995 % 

Cl) Chants ... ..... 5,8 s 1,45 25 % i:... 
..... 

i:: 
Cl) Motifs 0,114 s 17,58 154 % 
Cl) 

. .. ..... 
C.l 

i:: 
Eléments ...... Environ Grande Cl) 

-...... 

0,01 s r/). 

c) Paramètres fréquentiels. 

- Le chant est compris dans la gamme 1,5 - 12 kHz, il couvre 
donc 3 octaves (fig. 2). 

dB 
0 

-10 

-20 

-30 

-40 '--����--�--'---�'----'-�,__..._..._ ..................................................... ....___ 

1 2 5 10 15 20kHz 

Fig. 2. - Distribution des niveaux en fonction des fréquences 
dans le chant de l'adulte. 

- Les motifs se répartissent en deux catégories selon la 
gamme de fréquence qui les contient. Les motifs de type haut sont 
compris entre 4 et 13 kHz, ceux de type bas entre 1,5 et 5 kHz. 
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- La morphologie générale des éléments résulte de ce qu'ils 
sont constitués par des fréquences pures et que ces dernières 
changent constamment de valeur au sein d'un même élément. 
4.361 mesures ont montré que ces modulations de fréquence sont 
ascendantes dans 43 % des cas et descendantes dans 49 %. Elles 
sont donc réparties selon des proportions sensiblement équiva­
lentes. Quant aux fréquences stables elles n'entrent que pour 8 % 
dans la composition des éléments. 

La largeur moyenne de la bande de fréquence contenant les 
éléments est de 1,34 kHz (1050 mesures : a = 0,804 ; variabilité 
60 %). 

L'évolution temporelle des modulations de fréquence permet 
de reconnaître 5 types fondamentaux de formes d'éléments. Cha­
cun de ces types est susceptible de variantes (fig. 3). De plus, ils 

TYPES 

1 / 

1bis \ 

2 / 
>-----

2bis\ 

3 -

4 wl 

4bis" 

5 -
-

VARIANTES 

11/Nl'Jl!l�I.;� j� \\\\,k\lii\'-''-'�"'�" 
AVN'ANN 

;-��/\V 
'� 

"- "' ,. ._ "9 ... ,,. J .__.. .p. --

I' ,....._A
\. 

TrttiJ': \.• ��=�� .. 

Fig. 3. - Les éléments, d'après leur morphologie, ont été classés en cinq types 
principaux, chacun d'entre eux comportant des Yariantes. 

peuvent former deux à deux des combinaisons, chacune d'entre 
elles donnant également naissance à des variantes (fig. 4). Si cer­
tains de ces éléments ne se situent que dans la partie haute ou 
basse du spectre contenant le chant, nombre d'entre eux (en majo­
rité du type 1) sont rencontrés dans diverses bandes de fréquence. 
Cette possibilité appliquée à certains types morphologiques et à 
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leurs variantes fait que le répertoire de l'espèce comporte environ 
250 éléments. 

TYPES COMBINAISONS ENTRE TYPES 

1/2 [ �{� ( ; f\1fV1t'�Y /iVl/Vf1Jij,__V\
1/3 JI'!\,,_� �!lw'\ 
1/4 Î j.J J'r'/' 1 \w� 'i \l'i\) f'i � 
213 / ./'\. _.. 

2/4 �� 
1/2/3 f UN-
1/2/4 t/\.L 
1/3/4 �t.\ 

Fig. 4. ·- Les types définis figure 3 peuvent se combiner entre eux, chaque 
combinaison donnant naissance à des variantes. 

Les types morphologiques relatifs aux éléments ont des taux 
d'occurence différents, ce qu'exprime la fig. 5. Cette dernière 
résulte de l'analyse de 1 200 éléments provenant de 13 individus 
(il est à remarquer que si le pourcentage d'occurence de chaque 
type était reporté sur une ordonnée logarithmique, la courbe de 
distribution serait sensiblement une droite). Le classement des 
éléments en catégories de plusieurs types rend possible le calcul 
d'une estimation du nombre de motifs employés par cette espèce. 
D'après les données fournies par les analyses antérieures, chaque 
motif ne contient qu'un type d'élément, mais en moyenne deux 
variations de chaque type. En effectuant ]a somme des combinai­
sons partielles on obtient un total de 1 300 motifs. Chacun des 
nombres partie]s calculés étant voisin de celui rencontré dans la 
distribution naturelle des éléments, on est autorisé à conclure que 
le chiffre de 1 300 motifs représente une estimation vraisemblable 
du répertoire de l'espèce. Etant donnée son étendue, il est difficile 
de mesurer le répertoire d'un individu. Parmi les analyses effec­
tuées à partir du même oiseau, la plus longue série comportait 
environ 300 chants. 8 motifs ont été répétés au moins 2 fois. Un 
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seul (trille) fut rencontré plus de 10 fois. D'un individu à l'autre, 
il est rare de trouver des motifs communs. 

O/o 63 

22 

9 

Il Ill 

1 4 

1 

IV 

1 

2 

V 
types 

Fig. 5. - Taux d'occurrence (en ordonnées) des différents types morphologiques 
d'éléments, tels qu'ils sont rencontrés dans le chant des adultes. 

La lecture des sonagrammes et l'interprétation des simili­
tudes est évidemment subjective. Il se peut que nous ayons atta­
ché trop d'importance à des différences de détail. Même si 
quelques-unes de ces différences devaient être négligées il resterait 
encore, chez chaque individu un grand nombre de motifs dissem­
blables les uns des autres (plusieurs centaines !). Une telle diver­
sité pose le problème de la fixité du répertoire. On peut se 
demander si le Rouge-gorge ne modifie pas perpétuellement son 
signal sans toutefois trop s'éloigner d'un schéma général qui, 
seul serait commun à tous les individus. Ce processus d'invention 
existe chez le jeune de beaucoup d'espèces lors de l'élaboration 
du chant. Il semblerait que cette faculté persiste chez le Rouge­
gorge adulte. Les altérations et les reconstructions expérimen­
tales de signaux que nous avons réalisées semblent suggérer 
cette hypothèse, sans toutefois la démontrer formellement. 

d) Répartition de l'énergie.

1. - Dans le chant. -Très souvent, surtout lorsque l'oiseau 
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n'est pas en lutte avec un rival, le chant débute par des motifs 
émis à bas niveau. Se sont les motifs centraux du chant qui en 
règle générale contiennent l'énergie maximale. La dynamique du 
chant est de l'ordre de 50 à 60 dB lorsqu'elle est mesurée à 1 m 
de l'oiseau. Elle s'atténue dans les fréquences élevées au fur et à 
mesure que s'accroît la distance, probablement en raison de l'atté­
nuation due à la transmission au travers de la végétation (fig. 8). 

2. - Dans les gammes de fréquence. - La gamme inférieure
à 4 kHz contient 45 % de l'énergie totale du signal. Cette quantité 
est voisine de celle contenue dans la portion du chant qui est supé­
rieure à 4 kHz (55 % ) . 

e) Phénomènes transitoires. 

Les éléments comportent un grand nombre de transitoires ce 
qui contribue à leur donner un caractère complexe. 

Les pentes maximales des transitoires apparaissent comme 
étant de l'ordre de 10 ms pour une augmentation de niveau de 
50 dB. Ces valeurs se rencontrent très fréquemment. La dyna­
mique de telles attaques est de l'ordre de 10 à 15 dB. Les varia­
tions de niveau de plus grande amplitude ont des pentes moindres. 
Les pentes minimales sont de l'ordre de 150 ms pour 50 dB. 

Les diverses caractéristiques physiques de ce signal font que 
l'oiseau récepteur dispose de nombreuses possibilités pour loca­
liser spatialement l'oiseau émetteur. 

f) Syntaxe. 

- Proportion relative des dif.férents types de motifs. - La 
répartition relative des deux types de motifs montre une très 
nette prédominance numérique des motifs bas sur les motifs hauts 
(433 contre 173, soit respectivement 71 % et 29 %) (126 chants). 

- Syntaxe des motifs. - On ne rencontre que très exception­
nellement un motif plusieurs fois de suite dans le même chant et 
rarement un même motif au cours d'une séquence de chant. Il ne 
semble pas que le choix des motifs consécutifs soit livré au hasard. 
Dans la plupart des cas, la succession des motifs donne lieu à un 
changement de bandes de fréquences. Dans une séquence de chant 
comportant 241 n10tifs, ce phénomène se rencontre 109 fois alors 
qu'on n'a pu dénombrer dans ce même exemple que 85 successions 
de motifs situés dans la même bande de fréquence. Ce sont les 
motifs bas qui, le plus souvent, sont disposés consécutivement. Ce 
phénomène est assez rare pour les motifs hauts. Dans l'exemple 
précédent, on a rencontré 45 fois une succession de 2 à 6 motifs 
hauts. Ce sont donc surtout les motifs hauts qui accroissent la 
diversité de structure du chant. Lorsque l'oiseau change de gamme 
de fréquence, il le fait généralement plusieurs fois de suite. Cette 
règle semble souffrir peu d'exceptions. L'analyse montre égale­
ment que le dernier motif est toujours du type bas dans 90 % des 
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cas (analyse portant sur 680 chants). Comme les chants commen­
cent indifféremment par un motif haut ou bas, certains d'entre 
eux ne peuvent que se terminer par deux motifs bas consécutifs. 
L'analyse montre que 68 % des chants respectent l'association de 
ces deux règles (alternance entre les types de motifs ; motif ter­
minal de type bas). Parmi les 32 % restants, ces règles sont encore 
partiellement respectées, car leur originalité ne repose que sur la 
présence de deux motifs consécutifs (bas le plus souvent) au sein 
du chant qui peut être interprété comme la soudure de 2 chants. 

On démontre que le nombre de chants pouvant être construits 
avec un total de n motifs répartis en deux groupes est donné par 
l'expression 211• Le calcul effectué avec les chants comportant de 
3 à 7 motifs donne un total de 242 possibilités. Or, l'oiseau n'utilise 
que 55 d'entre elles, quoique à des degrés divers. Le respect rigou­
reux des règles syntaxiques énoncées antérieurement amène à 
reconnaître aux chants un certain taux de redondance s'accrois­
sant en même temps que le nombre des motifs. En fait, il apparaît 
des exceptions à ce mode de construction, et la redondance reste 
relativement constante. Elle est comprise entre 40 et 50 % pour 
les chants comportant de 4 à 7 motifs (nombre de motifs le plus 
souvent rencontré). 

B. - LE CHANT CHEZ LE JEUNE ET L
'
IMMATURE. 

a) Le chant chez le jeune. - Ce signal est une préfiguration de 
ce que sera le chant de l'adulte. Les éléments en sont plus com­
plexes et ont une durée très notablement supérieure. Ils ne sont 
pratiquement pas ordonnés en motifs. Il n'est pas rare d'y ren­
contrer des imitations imparfaites, mais reconnaissables, de chants 
étrangers à l'espèce (le Pinson, Fringilla coelebs, est très souvent 
imité). Le niveau moyen de l'émission est très faible (30 à 50 dB). 
Les caractéristiques de ce type de chant chez le Rouge-gorge sont 
assez semblables à celles décrites par Thorpe (1958) chez le jeune 
Pinson. 

b) Le chant chez l'immature. - Ce signal établit la transition 
entre le précédent et celui de l'adulte. A une trame qui évoque 
le chant juvénile viennent se surajouter des éléments, parfois 
même des motifs, qui ne sont pas sans rappeler ceux émis par 
l'adulte. Ils ne sont toutefois pas nettement répartis en deux bandes 
de fréquences et des éléments « mixtes » assurent la transition 
entre type haut et bas. Ce chant comporte encore quelques élé­
ments formés par la superposition de deux fréquences, phéno­
mène qui ne se rencontre qu'exceptionnellement chez l'adulte 
(Eléments du type V, fig. 3). 

C. - LE CHANT DE COMBAT. 

Ce signal a beaucoup de points communs avec le chant de 
l'adulte. Il a le même répertoire d'éléments et une disposition 
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générale en motifs alternés. Il en diffère cependant par quelques 
caractères qui sont : 

1°) Au cours de la lutte territoriale ce signal apparaît soudai­
nement. D'emblée, il est émis avec toutes ses caractéristiques. Par 
contre son remplacement par le chant ·normal s'effectue progres­
sivement. 

2°) Il y a une réduction du nombre des éléments composant 
les motifs. 

3°) Les éléments sont empruntés au répertoire du chant nor­
mal, mais ceux ayant une durée brève sont relativement peu 
nombreux. 

4°) Des imitations d'éléments empruntés à des chants étran­
gers à l'espèce sont parfois incluses dans ce signal. 

5°) La durée des chants est particulièrement irrégulière, la 
moyenne est accrue. 

6°) Les silences séparant les chants sont très brefs, inférieurs 
à la durée des signaux, contrairement à ce qui s'observe dans le 
chant normal. 

7°) Parmi les éléments utilisés, beaucoup d'entre eux cou­
vrent une large bande de fréquence, ce qui a pour effet d'élargir 
le spectre contenant le signal. Cet accroissement a lieu surtout 
vers les fréquences hautes. 

8°) Le chant de combat est toujours émis à un niveau faible 
(50- 60 dB mesurés à 1 m). Il est ponctué de temps à autre par 
des éléments ou des motifs brefs qui atteignent 100 dB. 

9°) Le maximum d'énergie est contenu dans la partie haute 
du spectre. (Les fréquenecs supérieures à 4 kHz contiennent 76 % 
de l'énergie totale). 

D. -- SIGNAL EN RELATION AVEC LES COMPORTEMENTS D'ALARME 
ACCOMPAGNÉS DE TAXIES. 

Ce signal est caractérisé par : sa brièveté (30 à 40 ms), un 
transitoire d'attaque dont la pente est très raide et sa fréquence 
(8-10 kHz) (fig. 6 a). Il est émis isolément ou par salves à raison 
de 2 à 4 signaux par seconde, le rythme pouvant se modifier rapi­
dement. Phonétiquement, il peut être évoqué par « tic ». 

Ces caractéristiques physiques correspondent à celle d'un 
signal permettant au récepteur une localisation spatiale de 
l'émetteur. 

E. - SIGNAL o' ALARME. 

Ce signal est caractérisé par durée (de 0,3 à 1 s.), par une 
dynamique très progressive, tant lors de son établissement que lors 
de son extinction. Sa fréquence (9 à 10 kHz) est à peine modulée 
(fig. 6 c). Il est émis isolément ou répétitivement. La cadence 
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maximum est alors d'un signal toutes les cinq secondes, mais un 
rythme plus lent n'est pas rare. 

Ses caractéristiques physiques correspondent à celles d'un 
signal ne permettant pas facilement la localisation spatiale de 
l'émetteur. 
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Fig. 6 . - Signaux autres que le chant : 

a) « tic » ; 

b) signal accompagnant les coups de bec lors d'un combat ; 

c) signal d'alarme ; 

d) signal de contact du jeune ( « zip ») ; 

o.es. 

e) signal de gavage (l'évolution temporelle de la forme des éléments est similaire 
à celle qui se retrouve dans les motifs du chant de l'adulte). 

F. - SIGNAL ACCOMPAGNANT LES ÉCHANGES DE NOURRITURE. 

Cc signal est caractérisé par une durée variable (de 0,5 à 1 s.) 
et par des modulations de fréquences nombreuses et très rapides 
s'étendant sur la totalité du spectre le contenant (6 à 16 kHz). Le 
maximum d'énergie est situé dans la bande 8 -14 kHz (fig. 6 e). 

G. - SIGNAL ACCOMPAGNANT LES COMBATS. 

Ce signal est caractérisé par une durée comprise entre 0,2 
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et 0,4 s. Les fréquences le composant vont de 8 à 12 kHz et ne 
sont modulées qu'avec une faible amplitude (fig. 6 b). 

H. - SIGNAL D'APPEL DU JEUNE. 

Ce signal est caractérisé par sa durée (0,1 s.), un transitoire 
d'attaque bref et une fréquence d'abord ascendante puis descen­
dante. Il est contenu dans la gamme 8 - 12 kHz. Phonétiquement, 
il peut être évoqué par « zip ». Il est émis isolément ou le plus 
souvent par salves (fig. 6 d). 

III. - SEMANTIQUE DES ELEMENTS DU REPERTOIRE
ET COMPORTEMENTS ASSOCIES. 

A. - CHANT NORMAL OU D'AFFIRMATION DE POSSESSION DE 
TERRITOIRE. 

Ce signal est essentiellement lié à deux catégories de compor­
tements en rapport avec la sexualité. L'une est relative au terri­
toire, l'autre aux relations avec la femelle. 

a) Sémantique se rapportant au territoire. 

L'émission du chant par un Rouge-gorge signifie, pour les 
autres individus, qu'il a adopté comme territoire le lieu de l'émis­
sion. Le signal sera donc employé tant par les oiseaux déjà établis 
que par ceux à la recherche d'un territoire. Ce dernier ne pou­
vant être détenu que par un seul mâle, les comportements de 
rivalité sont fréquents. Ils se manifestent par des combats. Prati­
quement ce stade ultime de lutte n'est que très rarement atteint. 
Une signalisation préliminaire suffit généralement à mettre en 
fuite l'oiseau nouveau venu. Pour parvenir à ce résultat, des 
signaux de natures différentes sont émis conjointement. Les uns 
sont gestuels. Les autres, faisant plus spécialement l'objet de cette 
étude, sont acoustiques. Ce sont les chants : chant normal d'abord, 
puis chant de combat si l'agression persiste. L'expérimentation a 
montré que le chant avait à lui seul une signification territoriale. 
Une analyse détaillée des comportements liés à ce signal sera 
donnée ultérieurement dans le chapitre relatif à la défense du 
territoire. 

Conjointement à cette sémantique relative à la proclamation 
de possession de territoire, d'autres informations viennent com­
pléter la signification de ce signal. Elles influent sur le compor­
tement du récepteur et sont relatives à : 

1°) Localisation spatiale de l'émetteur. - Elle est réalisée avec 
certitude, en direction tout au moins comme le prouve l'arien-
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tation des vols vers un intrus qui n'est pas visible. L'appréciation 
de la distance de l'émetteur existe peut-être, mais l'observation 
des comportements naturels ne permet pas de l'affirmer. 

2°) Idendité de l'émetteur. - La reconnaissance acoustique 
entre individus voisins a été démontrée expérimentalement (cf. 
chapitre relatif au comportement territorial). 

3°) Etat sexue'l de l'émetteur. - L'état hormonal influe sur 
les qualités du chant qui elles-mêmes déterminent le compor­
tement du récepteur. Le tableau 3 donne les résultats d'une expé­
rimentation réalisée en mai et juin. Il apparaît que seuls les 
individus au stade juvénile soient parfois tolérés dans le terri­
toire, alors qu'en sont exclus ceux qui ont atteint ou presque la 
maturité sexuelle . 

4°) Etat psychologique de l'émetteur. - Lorsque la motivation 
est forte, deux paramètres du chant sont modifiés. Son taux 
d'émission qui est normalement de 6 à 8 par minute peut atteindre 
12. L'énergie contenue dans la portion haute du spectre est accrue. 
L'expérience a montré que ce phénomène augmentait très nota­
blement la valeur réactogène du signal (cf. chapitre relatif à 

l'étude des fréquences acoustiques). 

5°) Désignation de l'adversaire. - Une imitation du chant 
émis par ce dernier permet d'obtenir ce résultat. (Un chapitre ulté­
rieur sera consacré à ce sujet). 

b) Sémantique se rapportant au.x relations avec la femelle. -
En laboratoire un mâle et une femelle furent maintenus dans des 
cages contiguës. Ils n'étaient séparés que par une toile métal­
lique. Au mois de mai ce mâle chantait beaucoup plus fréquem­
ment que les individus sauvages libres ou que les autres couples 
captifs, mais dont les deux partenaires étaient réunis dans une 
même cage. Après avoir mis la femelle dans la cage du mâle, ce 
dernier a considérablement réduit la fréquence de ses chants. 
L'expérience inverse fut réalisée dans la nature : la suppression 
de la femelle provoqua un accroissement du nombre des chants 
émis par le mâle. 

Ces deux types d'expérimentation ne prouvent ni l'un ni 
l'autre que la femelle soit effectivement attirée ou retenue par ce 
seul signal qui a cependant la possibilité de lui indiquer si un 
mâle est ou n'est pas apparié. 

B. - C HANTS DU JEUNE, DE L
'
IMMATURE ET DE L

'
INDIVIDU SOURD. 

Chez le très jeune individu, il n'a pas pu être attribué de valeur 
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sémantique à ce signal, tout au moins lorsqu'il est émis à son 
niveau naturel, c'est-à-dire très bas (30 à 50 dB). Thorpe (1967) 
ne reconnaît pas aux chants juvéniles de valeur comportementale 
autre que celle d'un exercice vocal. Il semble en être également 
ainsi chez le Rouge-gorge. La raison de ce peu de valeur tient plus 
aux conditions d'émission et à l'état physiologique des récepteurs 
qu'au signal lui-même. Bien que sa forme soit très imparfaite, il 
contient déjà des éléments réactogènes capables de déclencher des 
comportements territoriaux chez des individus réceptifs. Cette 
propriété s'observe lorsqu'il est diffusé à une saison autre que 
celle où il est naturellement émis par le jeune (1). 

Malgré ses imperfections, ce signal est reconnu par le récep­
teur. Nous avons là une preuve que la présence des détails spéci­
fiques de chaque élément n'est pas indispensable pour que le 
récepteur reconnaisse son signal. Il n'intègre que la forme géné­
rale. (Nous aurons l'occasion de refaire cette constatation au cours 
de l'expérimentation). 

Le chant de l'immature a par contre une sémantique terri­
toriale qui ne peut être mise en doute (cf. tableau 3). Ces résultats 
sont en accord avec le fait que le Rouge-gorge se fixe, et défend 
son territoire, au moyen de ce signal bien avant (et après) qu'il 
n'ait atteint la maturité sexuelle (fig. 7). 

Des oiseaux rendus sourds à l'âge de 8 jours par extirpation 
de l'oreille interne développent un chant qui conserve certains 
de ses caractères juvéniles. De plus il est de bas niveau, anorma­
lement monotone et émis beaucoup moins fréquemment. Son pou­
voir réactogène n'a pas été étudié. 

C. - CHANT DE COMBAT. 

Ce signal résulte d'une très forte motivation. Il est émis aux 
époques correspondant à celles où les comportements sexuels 
atteignent une intensité maximale (fig. 7 b). Sa sémantique est 
exclusivement territoriale. Il est toutefois suscepitble de trans­
mettre des informations complémentaires, en particulier celles 
relatives à l'intensité de la motivation ayant déclenché son émis­
sion. Comme pour le chant normal, le mécanisme de cette trans-

(1) Il est à noter qu'au cours de l'expérimentation relative à ce signal et 
rapportée dans le tableau 3, l'émission avait lieu à un niveau acoustique anor­
malement élevé (celui du chant de l'adulte, soient environ 90 dB). 
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Fig. 7. - Fréquence d'utilisation des divers signaux du répertoire tout au long 
de l'année (de juillet à juin). Comparaisons avec les comportements territoriaux 
Graphique a fluctuation saisonnière du comportement territorial. 
Graphique b : --- chant de défense du territoire ; 

Graphique c 

chant de combat ; 
chant des jeunes individus. 
c tic » ; 
c zip » ; 

- alarme. 
(Le graphique a est modifié d'après LACK, 1943). 
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TABLEAU 3 

Comparaison entre le pouvoir réactogène des chants émis par des oiseaux 
parvenus à différents stades de maturité sexuelle. 

Nature de la réponse, comparée 
Somme Maxi-

Signal soumis 
à celle induite par le témoin 

de+ et± Nombre 
lllUm 

d'épreu-à l'expérience exprimée espéré 
Bonne Moyenne Faible Nulle en % en % 

ves 

+ ± - 0 

Chant du très jeune 8 5 3 3 68 100 19 
individu (40 jours) .. 

Chant d'individu im-
mature (enregistre-
ment en octobre) . . 10 3 - - 100 100 13 

Chant normal (témoin). 100 % 
(par défi-

nition) 

Nombre 
d'oiseaux 

utilisés 

14 

9 



mission repose sur la plus ou moins grande proportion d'énergie 
contenue dans la partie haute du spectre contenant le signal. 

Le chant de combat a donc une sémantique commune avec le 
chant normal, mais elle paraît être restreinte à la défense du 
territoire. Le tableau 4 montre que dans le déclenchement de ce 
type de comportement il a un pÔuvoir réactogène bien supérieur 
à celui du chant normal (dans 70 % des cas). 

TABLEAU 4 

Valeur réactogène du chant de combat 
comparée à celle du chant normal (4-5 oiseaux). 

Intensité de la Egale réaction induite 
par le Supérieure (à celle du Moindre 

chant de combat chant normal) 

Fréquence 
d'occurrence . 39 15 2 

(70 %) (27 %) (3 %) 

D. - SIGNAL EN RELATION AVEC LES COMPORTEMENTS D'ALARME, 
ACCOMPAGNÉS DE TAXIES. 

Ce signal, qui pour la commodité de l'exposé peut être phoné­
tiquement représenté par « tic », est associé à beaucoup de com­
portements. Il est émis presque toute l'année, avec cependant un 
maximum en automne (fig. 7 c). L'oiseau qui l'émet l'accompagne 
d'un mouvement brusque de la queue et d'un déploiement partiel 
et très rapide dans un plan vertical des rémiges primaires. Entre 
chaque signal le Rouge-gorge saute ou vole sur une courte dis­
tance. Il reste rarement perché à la même place. Ces mouvements 
sont ceux d'intention de vol. Ils ont parfois lieu sans être accom­
pagnés par l'émission du signal, mais l'inverse n'a jamais été 
observé. Le mouvement a donc un seuil de déclenchement infé­
rieur à celui qui détermine l'apparition du signal acoustique. La 
cadence d'émission de ce dernier croît avec l'intensité du stimulus 
qui le provoque. Il est souvent repris en chœur par les individus 
voisins et il y a stimulation réciproque aboutissant à un accrois­
sement du rythme d'émission. 

La signification de ce signal a très probablement des relations 
avec l'alarme, car il est émis lorsqu'un intrus d'une autre espèce 
séjourne dans le territoire. Il est à rapprocher des signaux émis 
par beaucoup d'espèces pour « huer » un prédateur peu dan­
gereux. 
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Il peut, dans certains cas (qu'il n'a pas été possible de pré­
ciser), avoir une signification territoriale. Diffusé par haut-parleur, 
il induit parfois ce comportement (cf. tableau 5). Réciproquement, 
il n'est pas exclu qu'il puisse assurer cette défense, mais seulement 
dans des situations ne comportant qu'une faible motivation en 
relation avec le cycle hormonal (il est fréquemment émis en 
automne) ou avec une baisse brusque de température. Cette der­
nière observation fut faite à plusieurs reprises au cours du prin­
temps. Les taux de chants décroissaient, tandis qu'augmentaient 
ceux relatifs à l'émission de ce signal. Le phénomène s'inversait 
lors de la remontée de la température. 

TABLEAU 5 

Comportements induits par l'émission du signal « tic » 

(15 oiseaux) 

Rassem-
blement 

Comportement 
autour du Pas de 

Territorial haut-parleur 
induit (*) 

(sans manifes-
réaction nette 

tations 
agressives) 

Fréquence 
d'occurrence . 5 5 7 

(*) L'expérimentation fut réalisée en automne. 

Au début de l'automne ce signal est très souvent émis par 
des individus chez qui il provoque des rassemblements. Expéri­
mentalement ils ont pu être obtenus autour du haut-parleur dif­
fusant ce signal (cf. tableau 5). 

Ce signal est émis par les deux sexes mais plus fréquemment 
par le mâle. Cette observation ne put être faite que sur des 
oiseaux captifs ; elle est donc donnée sous toutes réserves. 

E. - SIGNAL n' ALARME. 

Ce signal est associé aux comportements en relation avec 
l'alarme. L'oiseau qui l'émet reste immobile, perché ou au sol. 
Le graphique de la figure 7 c montre qu'il apparaît brusquement 
dans le répertoire des deux parents à l'époque où naissent les 
jeunes. Il est émis lorsque l'on pénètre dans la zone entourant 
le nid. En raison de l'immobilité de l'émetteur, il est permis de 
supposer qu'il est lié à une motivation de peur supérieure à celle 
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qui induit le signal « tic ». Buffon (1790) rapporte que les indi­
vidus qui ont pu se dégager des gluaux qu'on leur avait tendus, 
l'émettent dès qu'ils ont retrouvé leur liberté. 

Diffusé expérimentalement, ce signal n'a jamais induit de 
réaction territoriale. Emis alors qu'un oiseau combat le haut­
parleur, il provoque immédiatement la cessation de ce compor­
tement (cf. tableau 6). Le récepteur s'immobilise à proximité du 
lieu où l'a surpris l'émission et répète ce signal. Il a été observé 
qu'à la suite de telles interruptions, il était difficile d'obtenir la 
reprise des comportements territoriaux avant un délai de quel­
ques minutes (5 à 10). 

TABLEAU 6 

Comportements induits par l'émission du signal d'alarme 
(13 oiseaux) 

Arrêt 
Resté 

Taxies 
Compor-

du compor-
au loin mais 

(positives 
Pas de 

tement répond par réaction 
induit 

tement 
le même 

ou 
nette 

territorial 
signal 

négatives) 

Fréquence 
d'occur-
rence . . . 11 5 0 4 

Contrairement au précédent, ce signal paraît avoir une séman­
tique exclusivement liée aux situations en relation avec l'alarme 
et entraînant une immobilité absolue. 

F. - SIGNAL ACCOMPAGNANT LES ÉCHANGES DE NOURRITURE. 

Ce signal est émis par les jeunes oiseaux lors de leur gavage 
par les parents. Ils peut également être entendu au cours des 
échanges de nourriture intervenant entre les deux partenaires du 
couple. Lors des comportements de cour beaucoup d'espèces 
reviennent à un comportement juvénile qui porte tant sur les 
signaux gestuels qu'acoustiques. 

G. - SIGNAL ACCOMPAGNANT LES COMBATS. 

Ce signal peut être émis lors de la phase ultime des combats 
territoriaux. Il accompagne des coups d'aile et de bec. En capti­
vité, il a été observé que les individus juvéniles l'émettaient lors 
de rivalités relatives à une proie. 
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H. - SIGNAL n
' APPEL nu JEUNE. 

Ce signal est émis par les jeunes alors qu'ils sont encore au 
nid si les parents tardent à les nourrir. Ultérieurement, après l'en­
vol, il gardera une sémantique de contact, tant avec les autres 
jeunes qu'avec les parents. Ils disparaît progressivement du réper­
toire au cours du premier hiver (fig. 7 c). Il est toutefois possible 
qu'il persiste chez certains sujets et serve de signal de contact entre 
les individus en cours de migration. 
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CHAPITRE 3 

TERRITOIRE ET COMPORTEMENTS TERRITORIAUX 

CHEZ LE ROUGE-GORGE 

I. - DEFINITION DU TERRITOIRE. 

De longue date, le comportement solitaire du Rouge-gorge a 
été reconnu, Burkit (1924) et plus récemment Lack (1943) ont 
démontré expérimentalement que chaque individu défendait la 
zone où il s'était établi. Le comportement du Rouge-gorge peut, 
en effet, être qualifié de territorial. Il correspond à la définition 
de Noble (1939) qui considère le territoire comme étant « une 
zone défendue ». Beaucoup de définitions ont été proposées, mais 
seule cette dernière inclut l'ensemble des comportements territo­
riaux. Toutes reposent plus sur des faits éthologiques que sur des 
aspects topographiques ou écologiques et font état des relations 
interindividuelles aboutissant à l'isolement d'un oiseau (ou d'un 
petit nombre d'oiseaux) sur une portion restreinte du biotope 
occupé par l'espèce. Selon la fonction qu'assume ce territorialisme, 
on peut, avec Meise (1930-1936) reconnaître divers types de terri­
toires : d'appariement, de nidification, de perchage, de nourri­
ture. Cette classification n'exclut pas que le territoire, puisse, 
chez certaines espèces, jouer simultanément ou consécutivement 
plusieurs de ces rôles. Il peut également subir des fluctuations 
dans le temps. 

D'après les travaux de Lack (1943), il semble que le compor­
tement territorial du Rouge-gorge ait une signification exclusi­
vement sexuelle. Aucune observation ne laisse supposer l'exis­
tence de tendances territoriales associées aux comportements de 
nourrissage. C'est ainsi qu'il est par exemple possible de capturer 
plusieurs individus dans un même piège, chacun d'entre eux ne 
se nourrissant pas exclusivement dans leurs territoires respectifs. 
Steinbacher (1953) a montré que chez le Merle (Turdus merula) 
les jeunes peuvent circuler impunément sur les territoires étran­
gers et même y être nourris par leurs parents. Les tolérances rela­
tives aux comportements alimentaires ne peuvent être qu'avan­
tageuses pour l'espèce, car dans les cas de forte densité de peuple­
ment la surface du territoire est insuffisante pour assurer la 
subsistance de toute la nichée. S'il existe un emplacement riche 
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en nourriture, il est profitable que tous les individus puissent 
circuler librement pour y avoir accès. Il apparaît donc, que pour 
ce type de comportement, tout le biotope soit une zone neutre 
au sens qu'en donne Hediger (1953). Ce qui précède montre clai­
rement que les comportements de défense territoriale ne sont 
induits de façon régulière que lorsque le Rouge-gorge, au cours 
de ses déplacements, est perçu comme intrus. Pour qu'il ait cette 
valeur, des conditions de lieu sont nécessaires. Elles sont insuf­
fisantes à elles seules, un comportement particulier doit y être 
associé. Ce dernier sera analysé au cours de ce chapitre. 

Il. - ASPECT DU TERRITOIRE. 

Au cours de la recherche de lieux propres à l'expérimentation, 
il a été remarqué qu'une végétation d'arbustes ou de buissons 
constituait un élément indispensable pour que le Rouge-gorge 
puisse établir son territoire. Les paysages de vergers, jardins, 
bosquets, taillis, lui conviennent parfaitement et il y est abon­
damment représenté surtout lorsque le sol garde toute l'année 
son humidité. Il est apparu que chaque territoire comportait tou­
jours trois éléments : 

a) Une zone de buissons caractérisée par la densité de la 
végétation. L'oiseau y séjourne souvent et la défend vigoureu­
sement. 

b) Une zone sans végétaiton ou avec un tapis de graminées. 
Elle est nécessaire de par son rôle alimentaire, mais n'est que 
faiblement défendue, ce qui permet de la considérer comme ne 
faisant pas réellement partie du territoire sexuel. 

Les conditions a) et b) caractérisent les biotopes de lisières. 
Les densités de peuplement y étant plus élevées que partout 
ailleurs, il est permis de penser que ce type de paysage réalise 
les conditions optimales de vie pour le Rouge-gorge. 

c) Postes de chant. Ce sont des lieux de perchage situés à un 
minimum de deux mètres d'altitude (valeur la plus fréquente, 
5 à 10 m). Ils sont en général bien dégagés de la végétation envi­
ronnante et répartis sur tout le territoire. Le Rouge-gorge s'y 
rend pour émettre son chant et les défend vigoureusement contre 
les intrus. 

III. - POSTES DE CHANT. 

Parmi tous les perchoirs dont il dispose à pareille altitude, 
le Rouge-gorge n'utilise que ceux d'où il est le plus visible pour 
les individus voisins. La valeur territoriale de tels postes ne sem­
ble pas devoir être mise en doute. Leur altitude assure un maxi­
mum d'efficacité tant à la signalisation optique qu'acoustique. 
Il a été vérifié expérimentalement que dans le biotope occupé 
par notre espèce les fréquences élevées étaient absorbées par la 

-142 -



végétation (fig. 8). Or, ces dernières jouent un rôle particulière­
ment important dans la signalisation acoustique du Rouge-gorge 
(cf. chapitre relatif aux fréquences). La portée efficace du chant 
ne peut donc qu'être accrue s'il est émis et se propage au-dessus 
des éléments provoquant son absorption. C'est dans ces conditions 
que sa composition spectrale est la moins modifiée. 
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Fig. 8. Propagation du son au travers de la végétation (jeune taillis). 
L'atténuation est d'autant plus sensible que la fréquence est plus élevée. 

IV. - LIMITES DU TERRITOIRE.

La signalisation acoustique étant toujours associée aux com­
portements de délimitation du territoire, il est permis de se 
demander s'il n'est pas possible de trouver une relation entre 
l'établissement d'une frontière et l'atténuation du niveau acous­
tique global du signal qui est proportionnelle au carré de la 
distance. Exprimée en décibels, cette atténuation est de 6 dB 
chaque fois que la distance est doublée. La décroissance est donc 
tout d'abord très rapide pour devenir ultérieuremnt de moins 
en moins sensible. C'est ainsi que théoriquement, si l'émission 
a un niveau de 100 dB mesurés à 1 m, elle n'aura plus que 94 dB à 
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2 m ; 88 dB à 4 m ; 82 dB à 8 m ; 76 dB à 32 m ; 70 dB à 64 m ; 
64 dB à 128 m, etc ... En pratique, les affaiblissements mesurés sont 
un peu supérieurs à ceux prévus par le calcul, mais l'allure géné­
rale du phénomène est similaire à ce que laissait prévoir la 
théorie (voir fig. 8). Si effectivement le chant perdait totalement 
sa valeur territoriale au-dessous d'un certain niveau, il serait 
difficile de fixer la distance correspondante avec exactitude, ceci, 
en raison de la forme même de la courbe d'atténuation. Si les 
limites d'un territoire (qui sont très précises) étaient établies 
selon ce mécanisme, il faudrait supposer : 

1°) Que le signal perde brusquement sa valeur réactogène 
au-dessous d'un certain niveau. Ceci est contraire à ce qui a pu 
être observé (cf. chapitre sur les niveaux acoustiques). 

2°) Que, de par et d'autre d'un seuil d'intensité, le déclen­
chement de la réaction suive une loi de « tout ou rien ». Ceci est 
également contraire à ce qui fut observé au cours de l'expéri­
mentation. 

3°) Que l'individu récepteur puisse faire une mesure précise du 
niveau du signal. Peut-être a-t-il cette possibilité ? Dans l'affir­
mative, elle ne lui serait pas d'une grande utilité pour ce type de 
comportement puisque les conditions 1 et 2 ne sont pas remplies. 

4°) Que le niveau d'émission soit constant, ce qui n'a pas 
lieu, ou tout au moins qu'il soit connu du récepteur, ce qui est 
peu probable. 

L'examen du biotope permet, sans trop de risques d'erreur, 
de présumer s'il est ou non occupé par des Rouges-gorges. Il est 
par contre difficile de prévoir a priori qu'elles sont les dimen­
sions et les limites d'un territoire. En peuplement végétal homo­
gène, elles résultent des pressions exercées par les individus 
voisins et sont plus sous la dépendance de faits comportementaux 
que topographiques. Ceci amène à dire que la taille d'un terri­
toire dépend essentiellement de la densité de la population, qui 
est elle-même contrôlée par des facteurs alimentaires. En biotope 
favorable dans le centre de la France, tel qu'une lisière de bois, 
la surface la plus souvent rencontrée fut d'environ 2 000 à 3 000 m2, 
ce qui correspond approximativement à un territoire tous les 60 m. 
Les superficies les plus faibles étaient de 1 000 m2. La taille maxi­
mum que puisse atteindre un territoire est difficile à préciser, car 
ils sont d'autant moins bien défendus qu'ils sont plus vastes. Un 
hectare paraît être un ordre de grandeur acceptable pour les 
plus grands, dans les zones peu peuplées où la compétition est 
faible (en futaie, par exemple). En Suisse, près du lac de Neu­
châtel, Sermet (1964) a dénombré à proximité d'un chemin dix 
nids sur une distance de 1 700 m, soit en moyenne un nid tous 
les 170 m ; les plus proches étant à 76 m l'un de l'autre. Dans le 
sud de l'Angleterre, Lack (1943) indique 6 000 m2 comme surface 
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moyenne du territoire, 1 600 étant un minimum et 12 000 un maxi­
mum. Cet auteur a également observé que les mêmes individus 
occupent d'année en année les mêmes territoires, dont les limites 
peuvent cependant subir quelques modifications. 

V. - SPECIFICITE DES COMPORTEMENTS TERRITORIAUX. 

Les territoires ne sont en général défendus que contre des 
individus de la même espèce. II y a cependant des exceptions et 
chez les Turdidés, Orians et vVillson (1964) signalent des combats 
interspécifiques parmi quelques espèces de traquets (Oenanthe). 
Le Rouge-gorge limite son agressivité à ses semblables. II peut 
cependant commettre des erreurs. Elles se distinguent aisément 
des véritables combats par une durée beaucoup plus brève (une 
à deux secondes) et un abandon brusque de ce comportement. 
Elles n'ont lieu que lorsque l'oiseau a son seuil de réactivité 
abaissé par une attaque en cours. C'est ainsi que le Rossignol 
(Luscina megarhynchos) est parfois poursuivi lorsqu'il vole dans 
le territoire. Sa taille, la coloration de ses ailes et de son dos, 
l'allure de son vol ne sont pas très différentes de celles d'un 
Rouge-gorge. La méprise peut également être de nature acous­
tique. Nous avons observé des individus se retournant brusque­
ment pour faire face à un Rossignol hors de vue, mais chantant. 
Dans tous les cas, le caractère accidentel et la fugacité de tels 
comportements leur enlève toute valeur et ne permettent pas de 
les considérer comme étant un acte de défense vis-à-vis d'indi­
vidus concurrents. II est hautement probable qu'il s'agisse vérita­
blement d'erreurs dont l'origine est de nature visuelle ou acous­
tique. 

Ce sont les mâles qui font l'objet des attaques, mais il arrive 
souvent à la fin de l'automne que la femelle soit expulsée du 
territoire. En cette saison, nous avons dû, dans quelques cas, 
enlever la femelle de la cage où elle était détenue en compagnie 
du mâle avec lequel elle s'était appariée. Lack (1943) signale 
également que quelques femelles détiennent et défendent un 
territoire à cette époque. Au cours de l'expérimentation, il a sou­
vent été observé durant le mois de septembre que deux oiseaux 
adultes venaient vers le haut-parleur, alors qu'au printemps il 
n'en vient jamais qu'un seul. 

Les jeunes sont tolérés jusqu'à la fin de l'automne sur le 
territoire qui les a vus naître, mais il arrive fréquemment qu'ils 
en soient expulsés temporairement lorsqu'ils s'approchent du 
haut-parleur diffusant le chant. Ce comportement qui devient 
de plus en plus fréquent à mesure que la saison s'avance est 
peut-être une anomalie due aux conditions expérimentales. Ne 
parvenant pas à voir l'intrus, le mâle reporte sur eux son compor­
tement agressif. II est du moins permis de le supposer, car Lack 
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(1943) signale que les jeunes ne sont pas chassés par les parents 
et que c'est d'eux-mêmes qu'ils se dispersent. En novembre, ils 
sont totalement indépendants et se comportent comme les adultes. 
Il n'est pas rare qu'à cette époque l'un d'entre eux cherche à 
s'emparer du territoire parental au cours de véritables combats. 

VI. - COMPORTEMENTS DECLENCHANT LA REACTION 
DE DEFENSE TERRITORIALE. 

Seul un individu ayant la valeur d'un intrus est attaqué et 
expulsé. Le simple fait d'être dans un territoire étranger n'est pas 
toujours un signal suffisant pour déclencher un combat, il doit 
y avoir adoption d'un comportement de possession de territoire. 
Occuper un poste de chant est considéré comme tel par l'oiseau 
déjà établi en ce lieu, ce qui confère au nouveau venu le carac­
tère d'un intrus. 

La nourriture est essentiellement collectée au sol et un indi­
vidu qui y circule ou volète à proximité n'est pas considéré comme 
ayant un comportement territorial puisque sa présence est très 
souvent tolérée. Il peut lui arriver d'être expulsé, mais dans ce 
cas, l'attaque n'est jamais vigoureuse et inlassablement il revien­
dra dans le territoire où il finira par ne plus être attaqué. Cette 
persistance et ce « compromis » ne s'observent pas lors des com­
portements territoriaux où finalement il y a toujours un vain­
queur et un vaincu, ce dernier étant définitivement expulsé. Si 
au cours de ses déplacements, lors de la quête de nourriture, le 
Rouge-gorge s'élève trop au-dessus du sol il déclenche l'attaque, 
le vol dans la dimension verticale ayant la valeur d'un compor­
tement territorial. 

Un intrus n'est pas caractérisé uniquement par des signaux 
gestuels. Emettre le chant est un comportement territorial qui 
est suffisant, en l'absence de tout stimulus optique pour provoquer 
un combat. La preuve en a été fournie par cette observation de 
Lack (1943) qui a été maintes fois citée dans les travaux relatifs 
au territoire : « Le 27 mai 1937 un Rouge-gorge errant sans 
territoire, se mit à chanter sur le territoire d'un mâle qui y 
résidait depuis longue date. Ce dernier, bien que situé à l'autre 
extrémité de son territoire, se mit promptement à chanter en 
réponse. Le nouveau venu (qui ne pouvait pas encore savoir qu'il 
se trouvait sur un territoire occupé) se mit à chanter. Le proprié­
taire, qui dans cet intervalle, s'était rapproché chanta de nouveau. 
Le nouveau venu rechanta, le propriétaire s'approcha de nouveau 
et répliqua plus vigoureusement. Ce processus se répéta deux fois 
encore, le propriétaire émettant finalement un chant violent à 
quinze mètres de là, mais toujours caché par un épais buisson. 
A ce stade, le nouveau venu prit son vol devant un rival qu'il 
n'avait jamais vu et ne reparut pas ». C'est cette particularité de 
comportement qui a été mise à profit pour réaliser l'étude de la 
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valeur réactogène des différents paramètres du chant, à l'aide d'un 
haut-parleur diffusant le signal et en dehors de tout stimulus 
optique. 

VII. - HIERARCHIE ENTRE SIGNALISATION OPTIQUE 
ET ACOUSTIQUE. 

Il était intéressant d'établir la hiérarchie entre les signaux 
optiques et acoustique par une expérience comportant un choix 
de la part de l'individu récepteur. Un haut-parleur diffusant le 
chant fut placé à un mètre d'un Rouge-gorge empaillé, ce dernier 
étant installé à proximité d'un poste de chant. Il a été observé 
que la réaction de défense induite dans ces conditions est plus 
vigoureuse que lors de l'emploi isolé de l'un ou l'autre mode 
d'attaque du territoire. C'est tout d'abord le haut-parleur qui est 
attaqué, puis vient le tour du leurre dès que l'émission est inter­
rompue. Si le chant est alors réémis, l'oiseau se porte alterna­
tivement vers le haut-parleur et vers le leurre, mais l'agressivité 
vis-à-vis de ce dernier est beaucoup plus forte que celle observée 
en l'absence de signal acoustique. Cette expérience montre que 
dans un premier temps le signal acoustique prévaut sur celui 
émanant d'un leurre immobile. Ultérieurement, le seuil d'agres­
sivité étant abaissé, les deux types de signaux ont une valeur 
équivalente. La légère prédominance du signal acoustique ne 
semble pas devoir être retenue en raison de la trop grande dissem­
blance dans la manière dont ces deux signaux ont été présentés 
à l'individu récepteur. Le leurre est un signal qui peut être qua­
lifié de passif, de monotone. Il demeure semblable à lui-même 
tout au long de l'expérience et est plus sujet à habituation que 
le signal acoustique qui se modifie dans le temps et a la particu­
larité d'apparaître et de disparaître brusquement. C'est donc un 
ifacteur qui de par la soudaineté de son apparition est plus 
susceptible d'induire un comportement que ne l'est un signal 
monotone. Seule la dernière phase de l'expérimentation a réelle­
ment une valeur pour l'interprétation d'un choix. Le récepteur a 
acquis une certaine accoutumance à ces deux stimuli. Il y réagit 
d'une façon équivalente et ne choisit pas l'un au détriment de 
l'autre. Il est indéniable que leurs effets respectifs s'ajoutent, ce 
qui concourt à induire un comportement d'attaque dont les diver­
ses phases se succèdent très rapidement. Une telle expérience 
ne peut être prolongée au-delà de quelques minutes (5 à 10) car 
le défenseur du territoire, bien que restant dans la zone d'expé­
rience, cesse de combattre. Elle peut cependant être répétée après 
un certain laps de repos, mais une accoutumance apparaît et les 
attaques deviennent plus brèves, moins vigoureuses, et finissent 
par ne plus se produire. En moyenne, on ne peut obtenir ce 
comportement plus de deux à trois fois consécutives. Il y a cepen­
dant une grande variabilité selon les individus, certains étant 
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plus agressifs que d'autres. Le fait de supprimer le signal optique 
accompagant celui diffusé par un haut-parleur ne modifie pas 
les qualités du comportement territorial de l'oiseau récepteur. 
La seule différence qui n'est observable que chez quelques indi­
vidus seulement consiste en une succession moins rapide des 
différentes phases de la réaction de défense. Dans son ensemble, 
elle s'effectue selon un rythme plus lent. Dans ces conditions, 
l'accoutumance est plus tardive et ne se manifeste de façon 
notoire qu'après cinq diffusions consécutives (chiffre moyen). Il 
apparaît que la réaction est d'autant plus dense dans le temps 
que la signalisation est plus complète. En contrepartie, l'accou­
tumance est plus précoce. Ce résultat montre que le Rouge-gorge 
est capable d'évaluer et de mémoriser le degré d'agressivité d'un 
adversaire et d'y adapter son propre comportement. Ceci pose 
le problème de la reconnaissance interindividuelle chez cette 
espèce. Elle peut reposer sur des informations d'origine acous­
tique ou visuelle ou sur une combinaison de ces dernières. Lack 
(1943) signale que lors de la formation du couple, la femelle est 
tout d'abord attaqué par le mâle, puis progressivement sa présence 
induit de plus en plus rarement des comportements d'attaque. 
Finalement il lui est possible d'évoluer dans tout le territoire. 
Ses mouvements étant rarement accompagnés de signaux acous­
tiques, il nous est permis de conclure que cette reconnaissance 
individuelle peut s'effectuer uniquement à partir de caractères 
morphologiques ou gestuels, bien qu'il n'y ait pas de dimorphisme 
sexuel chez cette espèce. 

VIII. - RECONNAISSANCE ACOUSTIQUE INTER­
INDIVIDUELLE CHEZ LE ROUGE-GORGE. 

Du point de vue acoustique seul, la reconnaissance entre indi­
vidus adultes a pu être établie chez quelques espèces : Corvidés 
(Lorenz, 1931-1935) et Laridés (Thorpe, 1956). Tschanz (1964) a 
démontré que depuis son plus jeune âge le poussin du Guillemot 
de Troil (Uria aalge) était capable de reconnaître le cri de 
contact émis par ses parents. Mulligan (1963) qui a particuliè­
rement étudié le chant du « Song-sparrow » (Melospiza melodia) 
suggère que le grand nombre d'éléments constituant les chants 
est un facteur facilitant l'identification des individus chez les 
espèces ayant un comportement territorial. Cette remarque pour­
rait s'appliquer au Rouge-gorge. Il est certainement avantageux 
pour l'oiseau de pouvoir identifier individuellement les individus 
établis dans les territoires limitrophes dont la concurrence poten­
tielle est moins forte que celle des nouveaux venus qui, étant 
erratiques, cherchent à s'emparer d'un territoire. Ce phénomène 
réalise une économie d'énergie non négligeable en réduisant le 
nombre des comportements de défense. L'acoustique est le canal 
le mieux adapté à la transmission de cette information puisqu'il 

-148 -



reste effectif à grande distance. Il ne nécessite pas la vue directe 
qui est souvent très limitée dans le biotope touffu occupé par le 
Rouge-gorge. Pour déterminer si cette reconnaissance individuelle 
entre mâles voisins avait lieu chez le Rouge-gorge, l'expérimen­
tation suivante a été réalisée : soient deux individus mâles A et B 
établis dans deux territoires limitrophes (fig. 9) chacun d'entre 

A 

\ 
c 

1 

\) 
~ 

2 3 

Fig. 9. - Heconnaissance acoustique interindividuelle. Cn nouveau venu C chante 
dans le territoire de l'individu A (1) ou à la limite de deux territoires (2). Malgré 

la suppression de A, il induit chez B des comportements agonistiques (3). 

eux émet son chant sans que l'autre ne montre de réaction parti­
culière ; chacun se comporte indépendamment de son voisin. 
La diffusion par haut-parleur du chant d'un individu C, étranger 
à la zone d'expérimentation modifiera ces comportements de la 
manière suivante : le chant de C diffusé dans le territoire de A 
provoque l'attaque du haut-parleur par l'individu A. De plus B 
se porte en direction du lieu où s'effectue le combat entre A et C, 
mais reste en deçà de sa frontière. Il montre les signes de l'ébau­
che d'un comportement d'attaque. Le nombre de ses chants 
s'accroît, il change fréquemment de place (fig. 91) et occupe 
successivement tous les postes de chant bordant sa frontière 
avec A (comportements agonistiques). Si la diffusion a lieu à la 
limite des territoires (fig. 92), C est attaqué alternativement par 
chacun des deux mâles. Si A est supprimé expérimentalement 
et si le chant de C est diffusé dans son territoire (fig. 98) le compor­
tement de B est identique à celui rapporté dans le cas de la 
fig. 91• Au cours de l'expérience N° 1, on peut supposer que B 
réagit en raison d'un phénomène de panurgisme comportemental 
induit par A. L'expérience N° 2 infirme cette hypothèse puisque 
A et B ne se combattent pas entre eux, mais n'attaquent que 
l'intrus. Ce dernier a donc été reconnu comme étant un nouveau 
venu. L'expérience N° 3 montre indubitablement que la réaction 
de B n'est pas un panurgisme comportemental induit par A, 
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puisque ce dernier a été supprimé. De plus l'intrus n'est même 
pas dans le territoire de B. Le comportement de ce dernier prouve 
donc bien que C a été reconnu, de par son chant, comme un 
individu étranger au voisinage. Le Rouge-gorge est donc capable 
de reconnaître et de mémoriser le chant propre à chacun de ses 
voisins. 

IX. - DESCRIPTION DE STADES SUCCESSIFS DU COMPOR­

TEMENT DE DEFENSE TERRITORIALE. 

Le territoire est défendu selon un enchaînement de compor­
tements qui sont spécifiques au Rouge-gorge et parmi lesquels il a 
été distingué cinq stades. Les échanges de signaux sont généra­
lement suffisants po'1r établir une hiérarchie entre les deux anta­
gonistes sans qu'il y ait de véritables combats. Le plus faible se 
retire. Il est de règle que ce soit l'intrus qui capitule au profit de 
celui qui est déjà établi dans le territoire. Par conséquent, un 
même individu adoptera l'un ou l'autre de ces comportements 
selon qu'il est ou n'est pas dans son territoire. Il y a cependant 
des exceptions résultant de différences individuelles dans le degré 
d'agressivité. C'est ainsi que des nouveaux venus réussissent par­
fois à s'emparer de territoires déjà occupés. Pour sa défense, le 
Rouge-gorge utilise l'association de signaux gestuels et acous­
tiques. L'attaquant fait de même et, s'il est persévérant, peut 
triompher de la défense qui lui est opposée. Pour obtenir ce 
résultat, il semble que la signalisation acoustique seule soit insuf­
fisante, tout au moins au printemps ou en automne. Expérimen­
talement, il nous a été impossible de provoquer l'abandon d'un 
territoire au moyen d'un haut-parleur diffusant des signaux d'at­
taque ou de combat. Une accoutumance finit par apparaître et 
les attaques deviennent de moins en moins vigoureuses, puis 
cessent. 

1. - Le premier stade de la chaîne des comportements de 
défense consiste, pour l'oiseau, à émettre le chant normal, immo­
bile de l'un de ses postes de chant. C'est plus un comportement 
d'affirmation de possession de territoire qu'une attitude de 
défense. Il n'est cependant pas sans valeur, car en son absence, 
le territoire est immédiatement (de 24 à 48 h) annexé par les 
individus voisins. 

2. - Le deuxième stade s'observe dès qu'un autre Rouge­
gorge pénètre et vole dans le territoire. Il le poursuit en vol et se 
perche à distance en émettant le chant normal qui, progressi­
vement, se modifie comme suit : le rythme interne est accéléré et 
quelques motifs sont imités de ceux du chant de l'adversaire. La 
dynamique devient plus irrégulière et le maximum d'énergie 
acoustique se trouve reporté dans les notes de fréquences élevées. 
Si l'intrus se retire, le défenseur revient progressivement à un 
comportement de calme, mais longtemps encore son chant gardera 
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un taux élevé (de 10 à 12 chants par minute pour finalement se 
stabiliser à 5). 

3. - Si l'attaque persiste, un troisième stade de défense appa­
raît, L'occupant se perche de plus en plus près de l'intrus, émet 
un chant très long de bas niveau avec de rares pauses. Au fur et 
à mesure que se développe ce comportement, le défenseur devient 
de moins en moins mobile et ébauche des parades. Si l'intrus 
vient à se retirer, il continue encore quelques instants son même 

b 

Fig. 10. - Comportement de parade du Rouge-gorge. Attitudes de défense 
de l'occupant d'un territoire lorsqu'un intrus est situé à la même altitude (a) 

ou en dessous de lui (b). 

type de chant, mais très rapidement l'énergie contenue dans les 
fréquences hautes diminue puis l'oiseau se perche immobile au 
poste de chant situé le plus près du lieu où se trouvait l'intrus 
avant son départ. Son chant revient progressivement à ce qu'il 
était avant l'attaque. 
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4. - En cas de persistance de l'attaquant, il apparaît un qua­
trième stade de comportement de défense. Le signal acoustique 
émis est le chant de combat. Il est accompagné de parades qui 
consistent à se percher à quelques décimètres de l'agresseur en 
lui faisant face afin de lui présenter la tache rouge bordée de 
blanc qui orne son poitrail et a valu son nom à l'espèce. Il s'efforce 
de lui en présenter la surface maximum et adapte sa posture 
à la situation spatiale de l'intrus qui peut être perché au même 
niveau que lui, en dessus ou en dessous (fig. 10). Ce comportement 
est à rapprocher de celui décrit par Tinbergen chez la Mouette 

TABLEAU 7 

Enchainement des comportements de défense territoriale 

Stades Signalisation gestuelle Signalisation acoustique 
successifs 

1"' Immobile à un poste Chant de possession du 
de chant. territoire. 

2mc Poursuite à distance, oc- Imitations du chant de 
cupe successivement l'adversaire puis chant 
plusieurs postes de plus fort, rythme plus 
chant. rapide. 

3·me Se rapproche de l'intrus. Chant de bas niveau 
avec nombreux motifs. 

4me Parades à proximité de Chant de combat. 
l'intrus. 

5'me - Idem et coups de bec. - Idem et cris de ba-
taille. 

rieuse ( Larus ridibundus) qui, au sol, menace ses adversaires en 
leur faisant face tête baissée, ce qui rend très visible son capu­
chon céphalique noir. Lack (1934) signale que les différences indi­
viduelles de comportement affectent les parades qui se déroulent 
selon deux types. Il semble que chaque individu ait adopté l'un 
à l'exclusion de l'autre. Dans un premier cas, il y a balancement 
latéral lent et rythmique de la poitrine, les tarses restant immo­
biles. Dans l'autre au contraire, les mouvements sont saccadés, 
irréguliers et accompagnés de trépignements. Ces parades peuvent 
revêtir un caractère modéré ou violent selon le comportement 
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de l'intrus et la combativité du défenseur. Au cours de l'expéri­
mentation, il a pu être observé de nombreux exemples de la 
variabilité individuelle des comportements de défense. C'est ainsi 
que selon les oiseaux il y a prédominance tantôt de la signalisation 
acoustique, tantôt de la signalisation gestuelle. 

5. - Un cinquième stade est rarement atteint. C'est celui du 
combat véritable. En plus des parades et du chant de combat 
qui prennent alors un caractère très violent, il apparaît des cris 
d'attaque accompagnés de heurts et de coups de bec. 

Le tableau 7 résume ces comportements. 

- Le mâle occupe son territoire toute l'année mais le défend 
avec une vigueur qui varie selon les saisons. Le graphique (a) 
de la figure 7 montre que ce comportement passe par deux 
maxima ; un premier en automne, lorsque s'achève la mue, puis 
un second à partir du moment où a lieu l'appariement. Lack 
(1943) indique que la femelle participe également à la défense 
du territoire tant en automne qu'au printemps. Toutefois, en 
cette saison, son agressivité est un peu moindre que celle du 
mâle. Au cours de l'expérimentation, il a été observé un compor­
tement automnal conforme aux descriptions de Lack. Par contre, 
au printemps, il n'a jamais été vu qu'un seul membre du couple 
attaquer le haut-parleur. L'autre individu s'est parfois trouvé 
fortuitement à sa proximité mais n'a jamais montré de compor­
tement agressif. Ne mettant pas en doute le bien-fondé des obser­
vations de Lack, il peut être supposé qu'au printemps le stimulus 
acoustique seul est insuffisant pour induire le comportement 
territorial chez la femelle. Qu'il puisse le déclencher en automne 
serait, comme l'apparition du chant, une conséquence de la mas­
culination que subit la femelle en cette saison. 

X. - IMITATION INTRA-SPECIFIQUE ET DESIGNATION 
INDIVIDUELLE. 

D'après nos observations, chez le Rouge-gorge, lorsqu'un nou­
veau venu (ou un haut-parleur) émet le signal territorial, il induit 
ou accroît la fréquence des chants chez tous les individus occu­
pant des territoires voisins du lieu de l'émission. En règle géné­
rale, il n'y a qu'un seul oiseau qui imite l'intrus. C'est celui dont 
le territoire est attaqué. Cette imitation, bien que n'ayant pas 
toujours lieu, est particulièrement bien perceptible pour l'ex­
périmentateur lorsque le signal diffusé est un chant ayant subi 
une altération. Un tel comportement est limité aux premiers 
stades de la réaction, lorsque les deux antagonistes sont distants 
et le plus souvent hors de vue l'un de l'autre. Ultérieurement, lors­
qu'ils se sont rapprochés, les imitations cessent et les deux oiseaux 
se faisant face adoptent la signalisation gestuelle typique de ce 
stade comportemental. On doit insister sur le fait que cette 
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imitation n'a lieu que lorsque les deux antagonistes sont distants 
l'un de l'autre et ont peu de chance de se voir. L'échange de 
signaux visuels est alors aléatoire. On peut penser qu'au moyen 
de cette imitation le défenseur a la possibilité de désigner person­
nellement l'individu qu'il combat. Ce procédé est d'autant plus 
efficace que le répertoire de l'espèce est plus étendu. Dans ce cas 
il est très peu probable que deux individus émettent un même 
chant au même lieu et au même instant. Le Rouge-gorge bénéficie 
de cette situation avantageuse en raison de la grande variabilité 
intervenant dans la composition de ses chants. L'agresseur perce­
vant une imitation de son propre chant a donc la possibilité d'être 
informé que c'est vers lui qu'est dirigé le comportement de défense. 
Jusqu'à ce jour, il n'a pas été apporté de preuve directe de l'inté­
gration de cette information par le récepteur. Il est toutefois 
permis de penser qu'elle est effectivement réalisée. Puisque la 
reconnaissance interindividuelle est possible chez le Rouge-gorge, 
sans le secours de la vue, il est probable que l'individu ait éga­
lement la possibilité d'identifier son propre chant, comme le fait 
une espèce nord-américaine, l'Oven bird (Seiurus aurocapillus) 
qui elle aussi a un comportement territorial très marqué (Stenger 
et Falls, 1959). Au cours des luttes territoriales, la désignation 
de l'adversaire ne peut qu'être avantageuse pour l'espèce, car 
elle limite le conflit à deux oiseaux et réduit la perturbation 
apportée chez les individus détenteurs des territoires voisins. 
Cet avantage est d'autant plus marqué que le phénomène de 
désignation intervient précocement dans les luttes territoriales. 
L'existence de cette désignation est certaine dans la phase termi­
nale des combats, lorsque les deux adversaires paradent face 
à face. Il n'est donc pas impensable que l'imitation, qui cesse 
lorsqu'apparaissent ces postures, soit le premier mode de dési­
gnation utilisé par le défenseur. Le Troglodyte (Troglodytes 
troglodytes), le Rossignol (Luscinia megarhynchos), le Pinson 
(Fringilla coelebs) imitent, dans les mêmes circonstances que le 
Rouge-gorge, avec probablement la même sémantique. Ce procédé 
apparaît donc être commun à plusieurs espèces. 

Quelques comportements d'imitation intraspécifique peuvent, 
chez d'autres espèces, être également envisagés sous cet angle, 
c'est-à-dire que nous leur reconnaissons le pouvoir d'établir une 
liaison directe et exclusive avec un autre individu. Le compor­
tement mis en cause peut être d'ordre territorial mais ne pas 
aboutir comme chez le Rouge-gorge à un combat. Gwinner et 
Kneutgen (1962) ont décrit ce phénomène chez le Shama (Copsy­
cus malabaricus). Ordinairement, la femelle ne chante pas ou 
peu. Quand elle le fait, elle émet un signal parfaitement recon­
naissable qui est moins diversifié que le chant du mâle. Lorsque 
son partenaire s'éloigne, elle imite son chant. Percevant son pro­
pre chant dans son territoire, le mâle répond par une réaction 
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de défense et se dirige vers le lieu d'émission (c'est-à-dire vers sa 
femelle). Son comportement d'abord agressif se modifie immé­
diatement. Il ne tarde pas à émettre le chant de cour. Le compor­
tement induit n'est pas une taxie négative, comme chez le Rouge­
gorge, mais au contraire une attraction qui a pour résultat final 
le rapprochement des deux partenaires. Thorpe (1965 et 1967), 
expérimentant sur des pies-grièches africaines du genre Laniarius, 
donne des exemples de cette liaison acoustique, limitée à deux 
individus, qu'il interprète également comme une désignation du 
partenaire. Ces oiseaux, dont le chant ne paraît pas avoir de 
sémantique territoriale, pratiquent le duo vocal. Les deux mem­
bres du couple, à la suite d'un apprentissage mutuel développent 
un répertoire qui leur est propre. Lorsque les deux oiseaux sont 
séparés, l'un commence un chant et s'interrompt. L'autre le ter­
mine. Seul le partenaire peut compléter la portion manquante. 
Il termine le chant selon le temps ou le thème propre au couple, 
ce que ne peut pas faire un étranger. Ce type de signalisation 
permet donc de maintenir une liaison entre deux individus parmi 
beaucoup d'autres - et ce, sans le secours de la vue. Dans ces 
exemples, le signal induisant le comportement de désignation 
était de nature acoustique. Gwinner (1964) a montré qu'un signal 
optique pouvait également déclencher ce comportement. Un Grand 
corbeau (Coruus corax) fut élevé isolément de ses semblables. Il 
avait reçu le nom de Goliath et admis son soigneur comme parent 
de remplacement. Les individus normaux ont un signal particulier 
qu'ils emploient au cours des comportements d'intimidation 
vis-à-vis de leurs semblables. En de telles circonstances, Goliath 
utilisait ce signal vis-à-vis des autres Corbeaux mais exclusivement 
vis-à-vis de son soigneur il émettait le mot « Goliath ». Gwinner 
pense, à juste titre croyons-nous, qu'il s'agit là d'un exemple 
typique de désignation personnelle. 

Les exemples d'imitation intraspécifique rapportés ci-dessus 
sont relatifs à des comportements aboutissant à des résultats très 
divers. Ils n'ont de commun que le fait d'établir une liaison directe 
entre deux individus qui peuvent, pour le comportement envisagé, 
être associés temporairement (cas du Rouge-gorge) ou plus dura­
blement (cas du couple). Ils utilisent une partie du vocabulaire 
de l'espèce et font appel à un phénomène de mémorisation inter­
venant dans un laps de temps court (cas du Rouge-gorge) ou long 
(cas du couple). L'utilisation d'une partie seulement du réper­
toire, le reste étant temporairement délaissé, crée un canal 
d'échange qui ne relie que ces deux oiseaux, laissant les autres en 
dehors. L'imitation est le phénomène responsable de l'orientation 
de ce canal d'un individu vers l'autre et non vers tous les autres. 
Il est donc possible, dans ce cas, de la considérer comme un 
comportement de désignation. 
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XI. - VARIATION SAISONNIERE ET NYCHTEMERALE DU 
COMPORTEMENT DE DEFENSE TERRITORIALE. 

En plus des fluctuations saisonnières, l'agressivité du mâle 
varie selon un cycle diurne. C'est ce que font ressortir les résultats 
expérimentaux ci-dessous relatifs à au moins trois taxies posi­
tives consécutives, obtenues par la diffusion du chant normal au 
moyen d'un haut-parleur placé dans le territoire (fig. 11). Au 
printemps, il a été obtenu dans ces conditions un total de 408 
taxies. Durant les cinq premières heures du jour le nombre moyen 
de taxies pour chaque tranche horaire fut compris entre cinq et 
six par oiseau. A partir de la sixième heure, il s'abaissa brusque­
ment à trois. Il fut voisin de un ou de zéro au milieu du jour et 
remonta brusquement à quatre - cinq taxies à partir de la cin­
quième heure précédant le coucher du soleil, pour cesser tota­
lement à la tombée de la nuit. Le matin, la réactivité des oiseaux 
fut donc un peu plus forte que le soir. En automne (août et 
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Fig. 11. - Fluctuations diurnes et saisonnières du comportement de défense 
territoriale lors de la diffusion du chant par haut-parleur 

-- au printemps (408 taxies) ; 
- - - - en août et septembre (373 taxies) ; 
. . . . . . en début d'octobre (84 taxies). 
(En ordonnées : nombre moyen de comportements territoriaux obtenus consécu­

tivement chez un même individu). 

septembre) il a été observé 373 taxies. Durant les cinq premières 
heures du jour, le nombre moyen de taxies fut de cinq, puis il 
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tomba à trois à partir de la sixième heure et décrut ensuite pour 
remonter brusquement à quatre ou cinq au cours de la troisième 
heure précédant le coucher du soleil. A la fin de la période 
automnale d'activité (première moitié d'octobre) durant laquelle 
84 taxies ont été obtenues, il a été constaté que le chiffre moyen 
était de 5 taxies durant les deux premières heures. Le soir, la 
reprise du comportement de défense n'eut lieu qu'une heure avant 
le coucher du soleil, avec un nombre moyen de 4 taxies par oiseau. 
A partir de la mi-octobre, les réactions matinales s'observèrent 
moins de trois fois consécutives et furent rares le soir. On voit 
donc apparaître de plus en plus précocement une accoutumance 
rapide puis une inefficacité totale de la plupart des signaux natu­
rels ayant subit une altération, bien que ces derniers aient une 
valeur réactogène lorsqu'ils sont émis au printemps ou en automne. 
Les chiffres donnés ici ne signifient pas que le territoire n'est pas 
défendu en dehors des heures extrêmes de la journée, mais que 
le seuil de réactivité des oiseaux récepteurs est trop élevé pour 
qu'il soit obtenu au moins trois réactions consécutives chez un 
même oiseau, condition nécessaire pour qu'il soit possible d'effec­
tuer le type d'expérimentation entrepris. La figure 11 montre 
qu'indépendamment de la saison, c'est au cours des heures proches 
du lever et du coucher du soleil que l'agressivité est maximale, 
son minimum se situant au milieu du jour. Elle est toujours un 
peu plus forte le matin que le soir. Après six expériences (nombre 
maximum moyen) il apparaît toujours une accoutumance qui 
oblige à interrompre l'expérimentation sur un même oiseau. Elle 
subit l'influence de la saison et apparaît d'autant plus rapide­
ment que l'on s'éloigne de l'aube ou du crépuscule ou que décline 
l'activité sexuelle. Ce sont les réactions vespérales qui sont le plus 
affectées par cette évolution. 

XII. - INFLUENCE DES FACTEURS METEOROLOGIQUES 
SUR LES COMPORTEMENTS TERRITORIAUX. 

En raison des variations individuelles, il a parfois été ren­
contré des oiseaux chez qui le comportement de défense territo­
riale était très peu accentué. Ce peu de réactivité peut également 
être dû à des facteurs physiologiques, mais il n'est que tempo­
raire et n'affecte que les individus ayant atteint ce stade parti­
culier. Le phénomène dont il est question ici est beaucoup plus 
général. Il affecte l'ensemble de la population. Certains jours il 
n'est pas possible d'induire plus qu'une ébauche de réaction terri­
toriale, même si les expériences consécutives portent sur plus de 
dix oiseaux. Il a toujours été observé que ce comportement affec­
tait tous les individus d'une région. C'est ainsi que le 3 septembre 
1963, par exemple, au cours d'une expérimentation effectuée dans 
le Jura, entre 7 et 10 heures, sur un parcours de 60 km, huit 
individus ont été soumis à l'expérience. Aucune réaction terri-
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toriale ne fut obtenue. Dans la plupart des cas, les mêmes indi­
vidus qui n'avaient pas réagi un certain jour, se montraient très 
agressifs le lendemain ou les jours suivants. La fugacité et la 
généralité de ce phénomène invitent à penser qu'il est sous la 
dépendance de facteurs externes, car eux seuls peuvent agir sur 
tous les individus, quelles que soient les particularités de l'état 
hormonal de chacun d'eux. L'examen des résultats expérimen­
taux fournis par 370 oiseaux durant les années 1961 et 1962 ne 
permet pas d'établir de corrélation entre les phases de la lune 
et les comportements induits. On est donc tenté d'attribuer ces 
fluctuations à un facteur météorologique. A l'appui de cette hypo­
thèse on peut citer les travaux de Nice (1937). Pour que le chant 
du « Song sparrow » (Melospiza melodia) soit émis, le seuil 
hormonal de déclenchement doit être d'autant plus bas que la 
température décroît. Cependant, conformément à ce que nous 
avons observé sur le Rouge-gorge, Scheer (1952) indique que la 
température n'a pas d'influence sur le chant matinal. Selon Alford 
(1925) elle n'est qu'un phénomène d'importance secondaire pour 
la Grive draine (Turdus uisciuorus) qui est surtout sensible aux 
rafales de vent. Chez le Rouge-gorge, il n'est pas possible d'éta­
blir de corrélation entre le comportement et chacun des facteurs 
météorologiques considérés isolément. L'effet observé demeure 
le plus souvent imprévisible, ce qui laisse supposer qu'il doit être 
sous la dépendance de plusieurs paramètres météorologiques. Le 
silence « inexplicable » de quelques espèces, malgré un temps 
apparemment favorable a été également signalé chez « tous les 
oiseaux », (Messmer, 1956) est chez la Mésange charbonnière, Parus 
major (Gompertz, 1961). Il a cependant été remarqué que le 
Rouge-gorge ne chantait pas spontanément (et ne réagissait que 
très faiblement à la diffusion de ce signal) lorsque la température 
subissait une chute brusque accompagnée d'un ciel couvert ou d'un 
vent froid. Une pluie intermittente ou les variations barométriques 
sont sans influence. Des observations analogues ont été faites sur 
d'autres espèces. Le froid associé à la pluie rend silencieux le 
Fringillidé Ammodramus savannarum (Smith, 1959). Le vent 
associé au froid a le même effet sur quelques Grives. S'il est 
associé à la pluie, il n'a que très peu d'action sur le Rossignol 
(Luscinia megarhynchos), et le Rouge-gorge (Alford, 1925). Chez 
l'Alouette (Alauda aruensis) un abaissement de la température, 
une pluie ou un vent fort, un ciel couvert, font cesser le chant 
de vol. Une brusque apparition du soleil, consécutive à une pluie, 
augmente, durant quinze minutes, le taux d'émission du chant 
(D eli us, 1963). 

Il apparaît donc que pour le Rouge-gorge, comme pour beau­
coup d'autres oiseaux, l'action conjuguée de plusieurs facteurs 
météorologiques, différents selon les espèces, peut avoir une 
influence sur l'état psychologique des individus récepteurs. 
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CHAPITRE 4 

ETUDE DE LA VALEUR REACTOGENE DE DIFFERENTS 

PARAMETRES PHYSIQUES DU SIGNAL TERRITORIAL 

Les résultats relatifs à l'analyse physique des différents para­
mètres du chant de territoire ont été rapportés dans un chapitre 
antérieur. Nous avons vu que certains d'entre eux avaient des 
valeurs très variables. D'autres, au contraire, étaient remarqua­
blement stables. Expérimentalement, nous avons réalisé des varia­
tions du chant qui, le plus souvent, ont été portées au-delà de 
leurs limites naturelles afin de déterminer la valeur réactogène 
du paramètre affecté. La première partie de cette expérimentation 
consista à dégrader le signal naturel. Dans la deuxième, qui 
constitue la contre-expérience de la précédente, le signal a été 
progressivement reconstitué par voie entièrement synthétique, en 
faisant exclusivement appel à des sons d'origine électronique. 

I. - ETUDE DE LA SYNTAXE. 

A. - ETUDE DE LA SYNTAXE AU NIVEAU DE LA SÉQUENCE. 

Il est rappelé ici pour mémoire que la séquence est composée 
d'une suite de chants séparés par des silences (ces derniers repré­
sentent 50 à 70 % de la durée totale). Les chants étant très diver­
sifiés, il était pensable qu'il y eut entre eux des dispositions synta­
xiques réactogènes responsables de la signification territoriale 
du signal. 

a) Modifica tians apportées au signal naturel. 

Valeur réactogène des signaux altérés. 

Expérience la : Inversion temporelle. - L'ensemble de la 
séquence a été temporellement inversée (inversion du sens de 
lecture du ruban magnétique). Dans 65 % ces cas la réaction 
induite par un tel signal s'est révélée être semblable ou identique 
à celle provoquée par le chant non inversé pris comme témoin 
(31 expériences). 

Expérience lb : Redistribution temporelle. - Les quinze 
chants composant une séquence ont été isolés les uns des autres 
et redistribués au hasard. La séquence ainsi reconstituée a un 
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pouvoir réactogène qui est le même que celui de la séquence 
témoin. 

Expérience le : Isolement d'un chant. - A partir de quatre 
séquences choisies au hasard et émises par quatre oiseaux, il a été 
prélevé quatre chants également choisis au hasard et comportant 
respectivement 5, 5, 4 et 3 motifs. Ces chants ont été diffusés sépa­
réments au cours de quatre séries expérimentales, mais chacun 
d'entre eux fut émis d'une manière répétitive afin de conserver 
une densité normale de signaux par unité de temps. Pour chacune 
des séries de signaux comportant quatre ou cinq motifs, il a été 
observé un pouvoir réactogène de 88 % de la normale (voir 
tableau 12. Expérience le). Ce chiffre est de 85 % pour le chant 
constitué par trois motifs. 

b) Discussion des résultats. 

Thielcke (1962), expérimentant sur le Grimpereau des jardins 
(Certhia brachydactyla) dont le chant est beaucoup moins varia­
ble que celui du Rouge-gorge, a montré que l'inversion tempo­
relle détruit la valeur réactogène du signal dans environ 95 % 
des cas. Chez le Rouge-gorge cet affaiblissement est beaucoup 
moindre (35 %, Expérience 13). La différence entre ces deux résul­
tats est difficile à interpréter. Elle ne peut pas, à elle seule, appor­
ter de renseignements relatifs à l'existence entre les chants d'une 
syntaxe ayant une valeur informative. En plus du facteur étudié, 
trop d'autres paramètres ont été simultanément altérés (la syn­
taxe interne de chaque chant est inversée, le sens des modulations 
de fréquence est modifié ; il en est de même de la répartition 
de la dynamique, la pente des transitoires d'attaque est modifiée, 
etc ... ). L'intérêt d'une telle expérience est surtout de montrer que 
le signal du Rouge-gorge peut supporter un grand nombre d'alté­
rations, mais que ces mêmes modifications peuvent, chez d'autres 
espèces, détruire l'information transmise par le signal. D'une 
espèce à l'autre ce ne sont donc pas obligatoirement les mêmes 
paramètres physiques qui ont une valeur réactogène. 

L'expérience li, (redistribution temporelle) démontre très clai­
rement qu'il n'y a pas de syntaxe entre les chants composant une 
séquence et que le choix d'un chant n'est pas influencé par la 
composition de celui qui le précède, ou que si un tel phénomène 
existe il n'a pas tout au moins, de valeur pour la signification 
territoriale du signal. Une restriction peut cependant être faite. 
Cette absence de syntaxe pourrait être attribuée à la présence 
dans la séquence d'au moins un chant ayant une valeur « privi­
légiée », c'est-à-dire transmettant à lui seul toute l'information, 
les autres en étant dépourvus. Si une telle hypothèse était confir­
mée, il est bien évident que tout arrangement comportant ce 
signal « privilégié » aurait une valeur pour l'individu récepteur. 
Cette hypothèse est à rejeter, car l'expérience le montre que tous 
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les chants émis isolément ont un pouvoir réactogène analogue. 
Choisis au hasard, il semble peu probable qu'il n'ait été tiré que 
des signaux privilégiés. En plus de cette expérimentation, il a été 
très souvent observé, au cours de la diffusion des chants normaux 
servant de témoin, que le Rouge-gorge réagissait dès le début de 
l'émission, quel que soit le choix du premier chant réémis dans 
la séquence. Il apparaît donc qu'il n'y a pas de chants privilégiés. 
Etant tous équivalents, ils sont interchangeables. Ceci confirme 
l'interprétation donnée pour les résultats obtenus en lb. Les résul­
tats fournis par le montrent également que toute l'information 
(ou presque : 88 %) est contenue dans chacun des chants ayant 
au moins quatre motifs. Cette légère perte de réactivité est attri­
buable à un manque de diversité entre les chants composant la 
séquence artificielle. Cette notion de diversité entre les consti­
tuants du signal, qui apparaît ici d'une façon discrète, sera retrou­
vée lors de l'étude faite au niveau des chants. 

B. - ETU DE DE LA SYNTAXE AU NIVEAU DU CHANT. 

Une première série d'expériences doit permettre de déceler 
l'existence éventuelle de motifs « privilégiés ». S'il n'en est pas 
ainsi, c'est-à-dire si les motifs sont tous équivalents, on devra 
déterminer la taille minimale de l'élément réactogène et y recher­
cher une syntaxe, puis en préciser les lois, ce qui amène à pro­
céder à une série d'expérimentations dans laquelle on a examiné 
différentes combinaisons dont la filiation est représentée par la 
figure 12. 

a) Modifications apportées au signal naturel. 

Valeur réactogène des signaux altérés. 

E.rpérience la : Ablation des trilles (tableau 8). - Neuf chants 
ont été groupés afin de constituer une séquence. Ils ont été choisis 
parce qu'ils contenaient tous des trilles. Ces derniers ont été 
ensuite enlevés et remplacés par un silence d'une durée équi­
valente. Les chants ayant subi cette ablation ont un pouvoir réac­
togène identique à celui du signal normal. 

E.rpérience le : Transposition en fréquence des motifs termi­
naux de chaque chant d'une séquence (tableau 8). - Les motifs 
finaux de neuf chants ont été transposés en fréquence et élevés 
de 2 kHz, ce qui leur a fait perdre leur caractère de motifs de 
type bas. Les chants ayant subi cette modification conservent une 
valeur réactogène identique à celle de la séquence non modifiée 
prise comme témoin. 

Expérience 11 : Ablation des motifs terminaux (tableau 8). -
Les chants déjà utilisés au cours de l'expérience le ont pu être 
amputés de leurs motifs finaux sans que leur valeur réactogène 
en soit diminuée. 
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TABLEAU 8 

RÉSULTATS EXPÉRIMENTAUX OBTENUS LORS DE L'ÉTUDE DE LA SYNTAXE AU NIVEAU DU CHANT. 

Cl) Nature de la réponse, u 

Signal 
0 i:: comparée à celle induite 
:... Cl) 

par le témoin .. Cl) ·s:: soumis à a ·Cl) 

l'expérience 
;::s o.. 
z� Bonne Moyenne Faible Nulle 

� + ± - 0 

Ablation des 
trilles ...... Id 14 4 2 -

Motif final 
<+ 2 kHz) .. I. 18 5 1 -

Motif final 
enlevé ...... I, 11 2 - -

Motifs isolés 
(M) .... . ... lg - - 1 20 

(M1 - MaM4M5) . I1i 14 8 2 -

(B1B1B1B1B1) .. 11 - - 1 12 

(H1H1H1H1H1) . li - -- 2 10 

(B1B2B1B2B1B2) h - -· 4 6 

(B1B2BaB4B5) .. 11 7 9 10 5 

(H1H2HaH4H5) . lm 9 10 9 6 

(Jf5B1lf 1Balf4) In 19 9 3 -
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Expérience lu : Isolement du motif (tableau 8). - Des motifs 
ont été isolés et diffusés d'une façon répétitive. Le chant obtenu 
était constitué par un seul motif et peut se représenter graphique­
ment par - (M) -. 5 séries d'expériences ont été ainsi réalisées, 
2 avec des motifs hauts, 3 avec des motifs bas. Dans de très rares 
cas (5 % ) il a pu être observé une ébauche fugace de réaction. 
Etant donné la brièveté et la rareté de ces comportements, il est 
permis de considérer comme nul le pouvoir réactogène d'un tel 
signal. 

Expérience Ih : Ablation, à tour de rôle, de tous les motifs 
(tableau 8). - Les 5 motifs composant un chant ont été supprimés 
à tour de rôle, un par un. Le signal obtenu se composait donc 
toujours de 4 motifs et son pouvoir réactogène est resté analogue 
à celui du témoin, quel que soit le motif enlevé. 

Expérience l; : Répétition d'un même motif (de type bas) 
(tableaux 8 et 12). - Un chant a été composé de la répétition du 
même motif de type bas, ce qui peut se symboliser graphiquement 
par - (B1 B1 B1 B1 B1) -. Son pouvoir réactogène est voisin de 
zéro. 

Expérience I; : Répétition d'un même motif (de type haut) 
(tableaux 8 et 12). - Le chant a été construit comme pour 11 mais 
avec un motif de type haut. Il sera représenté par - H1 H1 H1 H1 
H1 ) Son pouvoir réactogène est voisin de zéro. 

Signal li

Signal I1 

Signaux construits avec 
des motifs de type bas 

Signaux construits avec 
des motifs de type haut 

Fig. 12. - Relations entre divers signaux réalisés dans le but d'étudier la syntaxe 
entre les motifs constituant le chant. 
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Expérience h : Répétition de deux motifs de type bas (ta­
bleaux 8 et 12). - Deux motifs bas différents B1 et B2 ont été 
juxtaposés et ceci fut répété 3 fois afin d'obtenir un signal compor­
tant 6 motifs. Il sera représenté par - B1 B2 B1 B2 B1 B2) -. Son 
pouvoir réactogène est faible mais non nul. 

Expérience 11 : Juxtaposition de 5 motifs différents, tous de 
type bas (tableaux 8 et 12). - A partir de plusieurs chants, il a été 
extrait 5 motifs différents mais tous de type bas. Ils ont été dis­
posés au hasard. Le signal obtenu sera symbolisé par - (B1 B2 B3 
B4 B5) -. Dans 52 % des cas son pouvoir réactogène est voisin de 
la normale. D'une expérience à l'autre, les résultats sont très irré­
guliers. 

Expérience !,,, : Juxtaposition de 5 motifs différents, tous de 
type haut (tableaux 8 et 12). - La construction est analogue à celle 
réalisée en li. mais elle en diffère par l'utilisation de motifs de 
type haut au lieu de motifs de type bas. Le signal obtenu est sym­
bolisé par - (H1 H2 H3 H4 H5) - et a un pouvoir réactogène voisin 
de celui du témoin dans 56 % des cas. 

Expérience 1., : Alternance entre motifs hauts et bas (tableaux 
8 et 12). - Parmi les motifs bas utilisés lors de l'expérience li. deux 
(B1 et B3) ont été choisis au hasard. Il a été procédé de même 
pour trois motifs hauts (H1 H4 et H5) prélevés parmi ceux utilisés 
pour réaliser le signal lm. Ces motifs furent assemblés au hasard 
en respectant toutefois la règle suivante : deux motifs consécutifs 
seront toujours de type différent. Le signal ainsi obtenu se repré­
sentera par - (H5 B1 H1 B3 H4) -. Un deuxième montage a été 
réalisé selon les mêmes règles, mais en utilisant des motifs d'une 
origine différente. Ces deux signaux possèdent un pouvoir réac­
togène égal à celui du témoin. 

b) Discussion des résultats. 

S'il existe des motifs qui à eux seuls supportent l'information, 
chaque chant en comporte au moins un puisqu'un chant isolé 
induit une réaction voisine de celle obtenue avec le témoin. L'exa­
men des sonogrammes doit permettre de les déceler s'ils ne sont 
pas de types trop divers, car tout motif se retrouvant fréquemment 
est susceptible d'avoir une valeur privilégiée. Ce phénomène 
de répétition se rencontre pour les trilles contenus en grand 
nombre dans le chant de quelques individus. Le motif final de 
beaucoup de chants retient également l'attention ; bien que de 
formes multiples, il est de type bas dans 90 % des cas et les 
éléments qui le composent ont une durée souvent supérieure à la 
moyenne. L'ablation de tous les trilles contenus dans les chants 
d'une séquence (expérience lc1) n'amoindrissant nullement la valeur 
du signal, ils ne peuvent pas être considérés comme une forme 
privilégiée de motifs. Cette interprétation est confirmée par les 
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résultats de l'expérience lg : diffusés isolément ils n'ont aucune 
signification pour l'animal récepteur. La transposition de fré­
quence des motifs terminaux des chants ne modifie pas la valeur 
réactogène du signal (expérience I.). La même constatation peut 
être faite si ces motifs sont totalement supprimés (expérience It). 
Le caractère bas de ces motifs ainsi que la forme particulière des 
éléments qui les composent n'ont donc ni l'un ni l'autre de signi­
fication privilégiée. L'expérience 1110 faite à partir d'un chant ayant 
un pouvoir réactogène normal, montre que parmi tous les motifs 
constituants aucun n'a de valeur réactogène supériem·e aux autres. 

Un motif isolé est insuffisant pour déclencher la réaction de 
défense territoriale (lg). Cette inefficacité peut, pour une part, être 
attribuée à la brièveté du signal. Il a en effet été montré anté­
rieurement (10) qu'un chant doit comporter un minimum de 3 à 
4 motifs pour avoir une valeur réactogène. Afin d'obtenir une 
durée normale du signal, le motif a été répété 5 fois de suite dans 
les expériences li et li. Malgré cette précaution, le pouvoir réac­
togène reste nul. Le facteur « taille minimum » est donc une condi­
tion nécessaire (I0), mais à elle seule insuffisante (t et li). Les 
signaux li et li> qui ne comportent respectivement qu'un type de 
motifs, sont très monotones. Ce caractère est un peu atténué dans 
l'expérience Ik où le signal comporte 2 motifs qui bien qu'apparte­
nant au même type sont cependant différents. Le pouvoir réacto­
gène d'un tel chant est encore très faible, mais il est en légère 
augmentation sur les précédents. Tout en conservant le même 
mode de construction, c'est-à-dire en utilisant exclusivement des 
motifs de même type, il est possible de porter la diversité du signal 
à un maximum (expériences 11 et 101). Quel que soit le type de motif 
utilisé, haut ou bas, le pouvoir réactogène de cet assemblage est 
d'environ 55 % (88 % pour le témoin). Ayant réalisé l'expérimen­
tation antérieure, il ne reste qu'une seule possibilité pour obtenir 
une diversité encore plus grande du signal. Elle consiste à alterner 
les types de motifs consécutifs, types hauts et bas (expérience 111). 
Le signal acquiert alors une valeur réactogène maximale, analogue 
à celle du signal naturel. Ce résultat est dû à la seule disposition 
alternée des différents types de motifs et non aux motifs eux­
mêmes puisque nous avons utilisé les mêmes éléments que lors 
des expériences 11 et lm où ces derniers ne conféraient au signal 
qu'une valeur réduite. Lors de la construction des signaux, le rang 
occupé par chaque motif était différent de celui qu'ils avaient 
dans les chants naturels dont ils furent extraits par tirage au sort. 
Ce fait auquel s'ajoutent les résultats obtenus pour les deux 
signaux expérimentés en 111 ainsi qu'en li. prouvent que dans un 
même type, haut ou bas, tous les motifs sont équivalents entre 
eux. Lorsque la diversité du signal est augmentée progressivement, 
il apparaît assez brusquement des réponses d'une qualité analogue 
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à celles induites par le signal témoin (tableau 10). Parallèlement 
la proportion des résultats nuls décroît. Cette constatation n'auto-

TABLEAU lO 

REGROUPEMENT DES RÉSULTATS EXPÉRIMENTAUX 

CONTENUS DANS LE TABLEAU 8. 

Signal soumis No 
Nature de la réponse 

à l'expérience 
d'expé- Bonne et (de plus en plus 

diversifié) 
rien ce moyenne Faible Nulle 

(*) 

Motifs isolés (M) . . . . lg 0 % 5 % 95 % 

(B1B1B1B1B1) . . . . . . . li 0 % 12 % 88 % 
(H1H1H1H1H1) . . . . . . IJ 

(B1B2B1B2B1B2) . . . . . h 0 % 40 % 60 % 

(H1H2H3H4H5) . . . . . . li 54 % 29 % 17 % 
(B1B2B3B4B5) . . . . . . . lm 

(H5B1H1BaH4) . . . . . .  In 90 % 10 % 0 % 

(*) Le pouvoir réactogène maximum du chant témoin est de 88 % . 

rise cependant pas à dire que le récepteur répond par tout ou 
rien. Examinons la répartition des résultats de la colonne « faible » 

correspondant aux cas où l'oiseau récepteur n'a pas eu un compor­
tement de défense très net. En passant des signaux sans signifi­
cation (Ig, li. IJ) à ceux qui ont un pouvoir réactogène maximum 
On) on rencontre une série de valeurs intermédiaires (Ik, li. lm) qui
traduisent une insuffisance de valeur comportementale. En d'au­
tres termes, la probabilité d'induire un comportement de défense 
territoriale augmente progressivement, et non par à coups, lors­
que s'accroît la diversité des éléments constitutifs du signal. 

Les résultats acquis au niveau du chant sont à rapprocher de 
ceux obtenus lors de l'étude de la séquence. A chacun de ces 
niveaux, il y a des équivalences entre les éléments et aucun de 
ceux-ci n'a de valeur privilégiée. La règle de syntaxe commune est 
la nécessité d'une diversité maximale dans la succession des consti­
tuants du signal. Elle contribue peu à la valeur réactogène des 
séquences, mais acquiert une importance primordiale dans la dis­
position temporelle des motifs. 

C. - ETUDE DE LA SYNTAXE AU NIVEAU DU MOTIF. 

a) Modifications apportées au signal naturel. 
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Valeur réactogène des signaux altérés. 

Une première série d'expériences portera sur la recherche 
d'éléments privilégiés, c'est-à-dire supportant à eux seuls une part 
importante de l'information transmise. Une seconde série d'expé­
riences sera consacrée à l'étude de la syntaxe proprement dite. Le 
principe de diversité déjà mis en évidence antérieurement sera 
envisagé à nouveau, mais il portera ici sur le choix et la succes­
sion des éléments composant le motif. 

Expérience I0 : Isolement de l'élément. - Trois éléments ont 
été isolés et diffusés d'une manière répétive au cours de 3 séries 
d'expériences, Sur un total de 24 essais, 3 ont donné lieu à une 
ébauche de réaction. 21 ont été totalement négatifs. 

Expérience Ip : Redistribution temporelle (tableau 11). -

Quatre chants consécutifs ont été prélevés dans une séquence. Les 
éléments les constituant ont été isolés les uns des autres, puis 
rassemblés au hasard afin de reconstituer 4 chants mais dont les 
éléments n'étaient pas groupés en motifs. 12 épreuves ont donné 
un résultat totalement nul. 

Expérience Iq : Répétition d'un même élément (un type par 
motif). - Un chant a été composé avec 6 motifs tous différents, 
les types haut et bas étant régulièrement alternés. Chaque motif 
fut constitué par la répétition d'un seul élément. Cette disposition 
constituait donc le seul élément monotone du signal dont le pou­
voir réactogène s'est révélé être les 2/3 de celui du témoin (63 % 
de réponses bonnes ou moyennes). 

Expérience l, : Eléments de formes hétérogènes constituant le 
motif (tableau 11). - Comme lors de l'expérimentation antérieure, 
un chant a été construit avec 6 motifs, tous différents et réguliè­
rement alternés. Par contre, chaque motif fut constitué par des 
éléments de formes très hétérogènes. Ce mode de construction 
confère au signal une grande diversité : son pouvoir réactogène 
est voisin de celui du témoin (85 % <le réponses bonnes ou 
moyennes). 

b) Discussion des résultats. 

Au cours de la diffusion de quelques chants on avait pu 
observer une réaction immédiate de l'individu récepteur, dès l'au­
dition d'éléments situés en début de signal. Ces éléments avaient­
ils donc une signification privilégiée ? Une réponse positive à cette 
question aurait été en contradiction avec les résultats antérieurs. 
L'expérience 10 permettant de répondre à cette question a tout de 
même été effectuée, afin que nul doute ne subsiste à ce sujet. Les 
résultats obtenus montrent que de tels éléments n'existent pas. 
Ceci est encore confirmé par l'absence de valeur réactogène de 
tous les éléments diffusés lors de l'expérience IP' Un élément émis 
isolément n'a jamais de valeur territoriale. Si dans quelques rares 
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TABLEAU 11 

RÉSULTATS EXPÉRIMENTAUX OBTENUS LORS DE L'ÉTUDE DE LA SYNTAXE AU NIVEAU DU MOTIF. 

Nature de la réponse, 
comparée à celle induite 

Signal No
soumis à d'expé-

par le témoin 

l'expérience rien ce 
Bonne Moyenne Faible Nulle 

+ ± - 0 

Eléments isolés Io - - 3 21 

Eléments mé-
langés (motif 
détruit) . . . .  II' - - - 12 

Motif 
monotone . .  I,I 8 14 9 4 

Motif non 
monotone . .  t. 15 8 2 2 
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cas (3 sur 24) il a pu être observé une ébauche de réaction, cette 
dernière a tous les caractères des erreurs inter-spécifique" signa­
lées antérieurement et ne peut pas être considérée comme une 
réaction au signal de l'espèce. L'analyse montre que dans les 
chants naturels les éléments sont groupés en motifs. Cette règle 
est de grande importance pour la signification du signal, puisque 
sa non observa lion (expérience lp) lui enlève la totalité de sa 
valeur réactogène. Le motif a été défini comme un groupe d'élé­
ments ayant des similitudes morphologiques. Cette similitude est 
plus ou moins accentuée. Dans un même motif, de l'un au suivant 
on observe toujours une évolution de la forme qui, dans les cas 
extrêmes, aboutit à une très nette dissemblance entre le premier 
et le dernier élément. Les expérimentations lq et t. portent respecti­
vement sur des motifs représentant les cas de monotonie maxi­
mum et minimum. Les comportements des individus récepteurs 
montrent que plus le signal est diversifié plus il a de valeur réac­
togène. La diversité du signal Ir représente le maximum réalisable. 
Au-delà, on se trouve dans le cas lp où toute la construction est 
totalement aléatoire. La signification d'un tel signal étant nulle, il 
est permis de penser que ce résultat n'est pas attribuable à la 
diversité de sa construction, mais au non respect d'une règle 
essentielle de syntaxe qui veut que les éléments soient groupés 
en motifs. 

Ces résultats amènent à formuler une remarque relative au 
support de la sémantique dans les signaux territoriaux reflétant un 
comportement très agressif. En réponse à une attaque persistante, 
le chant normal est remplacé par le chant de combat. Expérimen­
talement il a été prouvé qu'il avait la même sémantique territoriale 
que le chant normal. Par rapport à ce dernier, il apparaît connne 
un « supersignal », sa valeur réactogène est particulièrement 
grande, il est capable d'induire une violente réaction de défense 
chez beaucoup d'individus ne réagissant que peu ou pas au chant 
normal. Par rapport à ce dernier les motifs sont beaucoup plus 
brefs, les éléments les constituant évoluent plus rapidement dans 
le temps. Certains d'entre eux ont une gamme de fréquence suffi­
samment large pour faire la transition entre deux motifs. Il appa­
raît donc que dans ce signal il y ait une variation plus rapide de 
la forme des éléments acoustiques. La conséquence est l'apparition 
d'un maximum de diversité par unité de temps. Ce phénomène 
et ses conséquences comportementales sont en accord avec les 
résultats de l'expérimentation t. et il semble que ce soit là l'expli­
cation du mécanisme conférant au chant de combat un pouvoir 
réactogène très élevé. La conclusion la plus importante qui ressort 
de ces séries expérimentales est que la signification du message 
n'est pas modifiée par un réarrangement de ses constituants. Tous 
les constituants homologues étant interchangeables, donc équiva­
lents, on ne peut pas arguer qu'en dehors des constructions réa-
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lisées, il en existe une ayant une sémantique différente de celle 
constatée lors de l'expérimentation. Les altérations apportées au 
signal lui font progressivement perdre sa valeur réactogène mais 
ne modifient jamais sa sémantique. 

En examinant plus en détail les résultats expérimentaux, il 
apparaît que des règles de syntaxe imposent au chant son caractère 
spécifique. Elles concourent à lui donner une diversité maximum. 
Si ce phénomène est analysé à différents niveaux, on s'aperçoit 
que cette diversité acquiert de plus en plus de valeur réactogène 
au fur et à mesure que décroît la taille du constituant qu'elle 
affecte. Peu importante dans la construction de la séquence, elle 
joue un rôle majeur dans l'arrangement des motifs ainsi que dans 
celui des éléments qui les constituent En raison de l'équivalence 
et de l'interchangeabilité de tous les composants homologues, le 
chant du Rouge-gorge, peut malgré sa diversité et son apparente 
complexité se ramener à une suite d'alternances entre des motifs 
appartenant à deux types. Du point de vue syntaxique, il est 
comparable au signal particulièrement simple de la Mésange 
Parus major qui n'est constitué que par la combinaison de deux 
éléments. Toutefois le chant du Rouge-gorge apparaît comme un 
mécanisme beaucoup mieux adapté à la défense territoriale que 
ne l'est celui de la Mésange charbonnière. En raison des variations 
dont il est susceptible il peut à lui seul, sans le secours d'autres 
signaux acoustiques, transmettre toutes les informations néces­
saires aux comportements territoriaux. Il semble que la même 
interprétation puisse être appliquée au Merle (Turdus merula) 
qui défend son territoire uniquement au moyen d'un chant très 
varié (Messmer, 1956). Par contre, le chant simple de Parus major 
se prête mal à la transmission de nombreuses informations. Lors 
des comportements territoriaux cet oiseau émet, en plus du chant, 
une grande variété de signaux acoustiques (Gompertz, 1961). Il 
s'agit probablement là d'un mécanisme compensant la pauvreté 
des informations transmises par le chant. D'autres exemples qui 
font encore défaut aujourd'hui mettraient peut-être en évidence 
ces deux modes évolutifs de la signalisation territoriale. 

II. - ETUDE DES PARAMETRES TEMPORELS. 

Il importe de restreindre la signification du terme « tem­
porel » car tous les paramètres acoustiques d'un signal peuvent se 
ramener à une fonction du temps. Dans ce chapitre, l'étude sera 
limitée à celle de la signification de la durée des divers consti­
tuants. 

a) Modifications apportées au signal naturel.

Valeur réactogène des signaux altérés.

Expérience lla : Expansion irrégulière des silences séparant 
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les éléments. - Un chant isolé a subi une expansion temporelle 
réalisée de la manière suivante : les silences séparant chacuns de 
ses éléments ont été augmentés de quantités diverses comprises 
entre 50 et 100 % de leurs valeurs initiales. Les taux d'accroisse­
ment de chacun de ces silences ont été choisis d'une façon aléatoire 
(fig. 13 c). Le rythme naturel a donc été totalement détruit bien 
que la durée de chaque élément soit demeurée inchangée. La 

6 
a 

kHz 

�w �" J.J 4 

2 
0 0.2 0.4 0.6 S. 

6 
b 

1 kHz 

�� 4 �· " iJ-J 
témoin

2 
0 0.2 0.4 0.6 0.8 S. 

6 
c 

kHz 

� � J-• 

J4 � • " 

2 
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 S. 

Fig. 13. - Compression et expansion temporelle du chant. 
(Seule une portion du chant a été représentée). 

a) contraction temporelle de la totalité des constituants du signal ; 
b) témoin, non modifié ; 

c) augmentations des silences séparant les éléments. 
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valeur réactogène d'un tel signal est vo1sme de celle de ce même 
chant non modifié pris comme témoin - le témoin est le signal 
utilisé lors de l'expérimentation le (tableau 12). 

Expérience lh : Contraction temporelle de la totalité des élé­
ments du signal. - Le chant naturel utilisé lors de l'expérience II,. 
a été lu sur un magnétophone à tête tournante afin d'obtenir une 
contraction temporelle. La modification portait sur la totalité du 
signal, y compris les silences séparant les éléments. La contraction 
fut de 40 % de la valeur initiale, ce qui eut pour résultat une accé­
lération de 40 % du tempo, sans changer le rythme naturel (fig. 
13 0). L'emploi d'un tel appareil permit de ne pas modifier les 
valeurs d'origine des fréquences, ce qui n'aurait pas pu être réa­
lisé avec un magnétophone ordinaire qui ne permet pas la disso­
ciation des paramètres fréquence et temps. Le signal ayant subi ce 
traitement a une valeur réactogène comparable à celle de ce même 
chant non modifié, pris comme témoin (tableau 12). 

Expérience ll0 : Contraction temporelle de la totalité des élé­
ments du signal. - La totalité d'une séquence de chant a été 
modifiée selon le même processus que dans l'expérience précé­
dente. La contraction temporelle qui fut de 20 % portait sur le 
signal et sur les silences séparant les chants. Les fréquences demeu­
rèrent inchangées. La valeur réactogène d'un tel signal est très 
comparable à celle de cette même séquence non modifiée prise 
comme témoin (tableau 12). 

Expérience Il à : Expansion temporelle de la totalité des élé­
ments du signal. - La même séquence que celle utilisée lors de 
l'expérimentation précédente a été modifiée afin d'obtenir une 
expansion temporelle de 20 7o sans modification des fréquences. 
Le signal ayant subi ce traitement perd notablement de sa valeur 
réactogène. Il n'a été observé que 84 % seulement de compor­
tements identiques ou analogues à ceux induits par cette même 
séquence non modifiée prise comme témoin (tableau 12). 

b) Discussion des résultats. 

Lors de l'expérimentation relative à la syntaxe, des chants 
naturels ont été disposés consécutivement avec entre eux un 
silence fixé à 6 secondes (expérience lb). Cette valeur corres­
pond à une moyenne calculée d'après plusieurs séquences. En 
fait, l'oiseau effectue des pauses d'une durée très variable entre 
chacun de ses chants et jam ais on ne rencontre un rythme aussi 
régulier. La séquence ainsi modifiée ne perdant rien de son 
pouvoir réactogène, on peut penser que le rythme au niveau de 
la séquence n'a que peu d'importance pour la signification du 
signal. Le rythme au sein de chaque chant est donné par les 
silences séparant les différents éléments. L'expérience II. (qui 
modifie la durée de ces silences) montre qu'ils peuvent être aug-
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RÉSULTATS OBTENUS LORS DE L'ÉTUDE DES PARAMÈTRES TEMPORELS DU CHANT. 
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mentés sans que le chant ne perde de sa valeur réactogène par 
rapport au témoin (le) qui est ce même signal non altéré. Il appa­
raît d'une manière générale que, quel que soit le niveau envisagé, 
la durée des silences n'est pas un facteur primordial. S'il existe des 
paramètres temporels qui ont une valeur informative, ce ne peut 
donc être que ceux relatifs aux éléments. Falls (1962) expérimen­
tant sur 2 passereaux américains aboutit à une conclusion simi­
laire pour Zonotrichia albicollis, mais inverse pour Seiurus auro­
capillus. L'expérience IIb correspond à une contraction de la tota­
lité du signal (silences et sons). Cette modification n'amoindris­
sant pas sa valeur réactogène, il en est conclu qu'outre les silences, 
les éléments peuvent également subir une compression tempo­
relle. Il est à remarquer que dans cette expérience le rythme reste 
inchangé, mais le temps est modifié. Techniquement, la contrac­
tion ne peut être obtenue que par l'ablation de très petits fragments 
et juxtaposition des éléments restants. Il apparaît que cette dimi­
nution du contenu du signal ne modifie pas non plus sa valeur 
informative. L'expérimentation IIe est identique à IIb dans son 
principe et sa réalisation. Elle en a été séparée parce que, portant 
sur une séquence entière, le témoin de référence ne devait pas 
être un chant isolé mais toute la séquence. Les résultats numériques 
de ces deux séries ne sont donc pas miscibles, mais sont justi­
ciables des mêmes interprétations. Le signal IId correspond à une 
expansion temporelle portant sur les sons et les silences. Il a une 
valeur réactogène notablement inférieure à celle du témoin. 
Conformément à ce qui vient d'être exposé ci-dessus (expériences 
IIa et IIb), il semble peu probable que l'augmentation de la durée 
des silences soit la cause directe de la dégradation du pouvoir 
réactogène. Cette dernière doit logiquement être recherchée au 
niveau de l'élément dont l'expansion ne peut être obtenue qu'au 
prix du redoublement de certaines portions. Bien que l'appareil­
lage utilisé effectue cette modification à une cadence et d'une 
manière telle que l'oreille humaine ne puisse pas déceler ces répé­
titions, elles existent néanmoins et rien ne prouve que le Rouge­
gorge ne soit pas capable de les percevoir. Deux hypothèses sont 
donc également valables pour expliquer la perte de pouvoir réac­
togène. Dans la première, elle serait attribuable à une répétition 
de fractions d'éléments. Dans la seconde, c'est l'allongement tem­
porel de la totalité de chaque élément qui serait responsable de 
cè phénomène. Une remarque relative aux conditions naturelles de 
propagation du signal plaide en faveur de la première hypothèse. 
Dans la Nature et dans le biotope de sous-bois où vit cette espèce, 
il y a des différences entre le signal émis par l'oiseau et ce qui est 
effectivement reçu par le récepteur. Le son subit de nombreuses 
réflexions sur les branches d'arbres. A l'onde directe s'ajoutent 
toutes les ondes réfléchies qui parviennent avec un retard propor­
tionnel au chemin parcouru. La durée de perception de chaque 
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élément s'en trouve augmentée. Ce phénomène est très visible sur 
les sonogrammes réalisés à partir de chants enregistrés dans un 
sous-bois (fig. 14). Sur ces tracés, il est difficile de préciser où 
s'arrête l'élément et de mesurer sa durée exacte. Auditivement 
cette altéra tian peut être rendue perceptible à l'oreille humaine. 

' 

3 

2 

' 

,,., / 

0 1 

; . 

2 3 4 5 

Fig. 14. - Expansion temporelle de l'élément résultant de multiples échos 
et réverbérations sur des obstacles (branches d'arbres). 

Il suffit de relire un tel enregistrement à une vitesse très réduite 
pour entendre la traînée acoustique qui suit chaque son. Ce phé­
nomène d'échos multiples est une expérience naturelle d'expan­
sion temporelle de l'élément qui ne paraît pas affecter notablement 
la valeur territoriale du chant perçu dans ces conditions. Il est 
donc permis de supposer que lors de l'expérience Ild ce n'est pas 
l'augmentation de la durée de l'élément qui est responsable de la 
diminution du pouvoir réactogène du signal. Cette perte serait 
due à une imperfection technique consistant en la multiplication 
de fragments d'éléments. 

En conclusion il apparaît que le chant peut subir des contrac­
tions et peut-être même des dilatations temporelles sans perdre 
de sa valeur réactogène. On obtient le même résultat lorsque 
l'expansion ne porte que sur les silences, ce qui implique que le 
rythme peut être modifié. 
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III. - ETUDE DES PARAMETRES RELATIFS AUX FRE­
QUENCES ACOUSTIQUES. 

Les oiseaux sont capables de transposer en fréquence, c'est-à­
dire d'émettre un même thème dans des tonalités différentes. Ils 
peuvent le faire spontanément ou lors de l'imitation d'un signal 
qui est en dehors de leur propre tessiture (Tretzel, 1965). Stadler 
(1934) signale ce phénomène chez quelques Psittacidés, ainsi que 
pour la Mésange charbonnière (Parus major), la Mésange bleue 
(Pqrus caeruleus), la Mésange boréale (Parus atricapillus), le 
Bruant jaune (Emberiza citrinella). Il nous a été donné d'entendre 
un Merle (Turdus merula) qui imitait un chant de Rouge-gorge, 
mais le transposait dans une tessiture plus grave. Chez le Rouge­
gorge, nous avons observé un individu âgé de 40 jours qui dans 
son chant juvénile imitait le Pinson (Fringilla coelebs), mais selon 
un mode plus aigu. Les sonogrammes réalisés à partir de chants 
d'individus adultes fournissent quelques exemples d'éléments, 
et parfois même de motifs, émis selon plusieurs tessitures. D'après 
les observations de Stadler notées sur une portée musicale il 
semble que, tout au moins pour les exemples qu'il cite, la trans­
position soit effectuée en respectant les rapports harmoniques 
existant entre les différents éléments du chant. Le chant de l'oiseau 
a souvent été comparé à la musique. Les phénomènes de trans­
position qui s'y rencontrent ont même été un argument en faveur 
de cette tentative de rapprochement. En musique toute transposi­
tion respecte intégralement (ou presque) les rapports harmoniques 
entre les notes. Leur altération provoque des dissonances ... et de 
vives réactions chez l'auditeur. Il était intéressant de savoir, si 
pour le Rouge-gorge, cette notion de rapport harmonique véhi­
culait une information susceptible d'influencer le comportement 
territorial du récepteur. Pour tenter de résoudre ce problème, nous 
avons utilisé deux procédés de transposition. L'un conservait ces 
rapports, l'autre les détruisait. 

Pour obtenir une altération expérimentale des fréquences 
acoustiques, la technique la plus simple consiste à relire une bande 
magnétique avec une vitesses de défilement différente de celle uti­
lisée pour l'enregistrement. Les signaux ainsi modifiés ont une 
valeur réactogène réduite, mais le résultat d'une telle expérimen­
tation se prête mal à une interprétation en raison du grand nombre 
de paramètres simultanément affectés par cette technique. Nous 
n'avons retenu que les méthodes d'altération décrites ci-dessous, 
car elles seules permettaient d'attribuer à un seul facteur physique 
les modifications de comportement observées. 

a) Modifications apportées au signal naturel. 

Valeur réactogène des signaux altérés. 

Expérience Ilia : Abaissement des fréquences de 2 kHz. - Au 
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1noyen d'un modulateur en anneau, toutes les fréquences d'une 
séquence naturelle de chants ont été diminuées d'une valeur de 
2 kHz sans qu'aucun des paramètres temporels ne soit modifié. Ce 
décalage vers le grave d'une quantité égale pour toutes les valeurs 
des fréquences modifie les rapports harmoniques et introduit des 
dissonances tant au sein de chaque élément (ce sont des bruits 
complexes) qu'entre les différents éléments. Par contre, la largeur 
de la bande de fréquence utilisée reste la même que dans le signal 
d'origine, avant transformation (fig. 15 a). 

KHl 
10 

8 

6 

2 

0 
temps 

Fig. 15. - Transposition des fréquences (seuls deux éléments ont été repn:·senlés). 
Abaissement des fréquences de 2 (a) et 1 KHz (b). Helèvement des fréquences de 

1 (c) et 2 KHz (d). Hemarquer que la largeur de la bande de fréquences contenant 
le signal n'est pas modifiée (d'après BREMOND, 1965). 

La séquence ainsi modifiée induit dans 55 % des cas des com­
portements de défense territoriale identiques ou proches de ceux 
obtenus avec cc même signal non modifié pris comme témoin 
(tableau 13). 

Expérience lllb : Aba_·ssement des fréquences de 1 kHz. - La 
même technique que celle utilisée lors de l'expérience ne a été 
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appliquée à la même séquence naturelle de chant. La transposi­
tion, également effectuée vers les fréquences basses, n'a été que de 
1 kHz (fig. 15b). 

La valeur réactogène de ce signal est de 68 % de celle du 
témoin (tableau 13). 

Expérience lll0 : Augmentation des fréquences de 1 kHz. -
A partir de la même séquence, une transposition de 1 kHz a été 
effectuée vers les fréquences hautes en utilisant la même technique 
que précédemment (fig. 15 c). 

Ce signal a une valeur réactogène qui est de 90 % de celle du 
témoin (tableau 13). 

Expérience Ilia : Augmentation des fréquences de 2 kHz. -
Une transposition de 2 kHz vers les fréquences hautes a été réalisée 
en utilisant le même matériel et les mêmes techniques que lors 
des expériences précédentes (fig. 15 d). 

La valeur réactogène du signal ainsi transposé est de 58 % 
de celle du témoin (tableau 13). 

Expérience Ille : Abaissement des fréquences de 25 % de 
leurs valeurs initiales. - Une séquence naturelle de chants a été 
lue sur un magnétophone à têtes tournantes afin d'obtenir une 
réduction de 25 % de la valeur de toutes les fréquences compo­
sant le signal. Ce qui était par exemple 4 kHz est devenu 
4 - (4 X 25/100) = 3 kHz. Les rapports harmoniques ont donc été 
conservés au détriment de la largeur de bande contenant le signal, 
les fréquences élevées étant en valeur absolue plus transformées 
que les fréquences basses. Cette transposition est à opposer à 
celles effectuées antérieurement (IIIa à IIId) où toutes les fré­
quences étaient translatées d'une même quantité (fig. 16 e). 

La valeur réactogène du signal transposé selon ce procédé 
est de 48 % de celle de cette même séquence non modifiée prîse 
comme témoin (tableau 13). 

Expérience lll1 : Augmentation des fréquences de 25 % de 
leurs valeurs initiales. - La séquence a été modifiée comme dans 
l'expérience antérieure (III.), mais au lieu d'une réduction il a été 
réalisé une augmentation (25 %) de la valeur de toutes les fré­
quences du signal. Là encore les rapports harmoniques ont été 
conservés tandis que la largeur de la bande de fréquence était 
modifiée (fig. 16 f). 

La valeur réactogène d'un tel signal est de 65 % de celle du 
témoin (tableau 13). 

Expérience III!! : Inversion des fréquences. - D'un modu­
lateur en anneau, seul le premier étage a été utilisé. Une séquence 
de chant, préalablement passée par un filtre passe-bas (8 kHz), 
y a été introduite ainsi qu'une fréquence fixe de 8 kHz. Il a été 
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Fig. 16. - Transposition des fréquences (seuls deux éléments ont été représentés). 
Abaissement des fréquences de 25 % de leurs valeurs naturelles (e). Relèvement 
des fréquences de 25 % de leurs valeurs naturelles (f). Remarquer que la largeur 
de la bande de fréquences contenant le signal est réduite (e) ou accrue (f), 

(d'après BREMOND, 1965). 

recueilli à la sortie de l'appareil un signal dont les fréquences 
étaient égales à la différence entre 8 et les diverses valeurs des 
fréquences du signal naturel. Donc, plus ces dernières étaient 
hautes, proches de 8 kHz, plus la fréquence recueillie à la sortie 
de l'appareil était basse. Le phénomène inverse avait lieu pour les 
fréquences basses. Il a donc été obtenu une inversion du spectre 
du signal naturel, un « chassé-croisé » entre motifs hauts et bas. 
Sur un sonogramme (fig. 17) cette inversion apparaît comme se 
faisant symétriquement de part et d'autre d'une ligne correspon­
dant à la fréquence 8/2 = 4 kHz. En effet, seule cette fréquence 
naturelle n'est pas affectée par la transformation (8 - 4 = 4). La 
fréquence de 8 kHz a été choisie car sa moitié 4 correspond à la 
limite entre motifs hauts et bas et constituait une valeur conve­
nable de part et d'autre de laquelle la permutation pouvait être 
effectuée. 
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TABLEAU 13. - RÉSULTATS EXPÉRIMENTAUX OBTENUS LORS DE L'ÉTUDE DES PARAMÈTRES FRÉQUENTIELS DU CHANT. 

Signal soumis 
No 

à l'expérience d'expé-
rien ce 

Transposition - 2 kHz .... III. 

Transposition - 1 kHz .... lllb 

Transposition + 1 kHz .... Ille 

Transposition + 2 kHz .... llld 

Transposition - 25 % des 
valeurs initiales ........ III. 

Transposition + 25 % des 
valeurs initiales ........ II Ir 

Inversion des fréquences .. lllg 

Diminution du niveau des 
fréquences > 1 kHz .... Ilh 

Augmentation du niveau des 
fréquences > 1 kHz .... III1 

Elimination des fréquences 
> 4 kHz ................ Illi 

Elimination des fréquences 
< 4 kHz ............... Ilh 

Abaissé de 2 kHz puis relevé 
de 33 % ................ III1 

Chant de combat. Diminu-
tion du niveau des fré-
quences > 1 kHz. . ..... II lm 

Nature de la réponse, 
comparée à celle induite 

par le témoin 

Bonne Moyenne Faible Nulle 
+ ± - 0 

5 6 9 -

6 9 4 -

5 4 1 -

10 8 9 4 

6 5 11 1 

6 5 5 1 

8 6 3 -

10 15 6 1 

31 (*) 3 1 0 

2 5 8 2 

9 3 2 2 

6 7 2 -

10 5 6 2 
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(*) Dont 15 (48 %) réponses (chez 15 oiseaux) plus fortes que celles induites par le témoin. 
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La valeur réactogène d'un tel signal est de 87 % de celle du 
signal naturel non modifié pris comme témoin (tableau 13). 
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b 
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Fig. 17. - Inversion des fréquences (seuls quelques éléments ont été représentés). 
Signal naturel (a), signal inversé (b). Les éléments hauts sont devenus bas et 

inversement (d'après BREMOND, 1967). 

Expérience III" : Diminution du niveau des fréquences hautes. 
Lors des expérimentations antérieures, la totalité du spectre 

du signal était modifiée. Dans la présente transformation, seules 
les fréquences élevées sont notablement affectées. Leurs valeurs 
d'origine sont conservées mais leur niveau acoustique est réduit. 
L'amplitude de cette réduction est d'autant plus grande que les 
fréquences sont plus hautes (Courbe A de la figure 18).

La valeur réactogène d'un tel signal est de 78 % de celle de 
la séquence naturelle non modifiée prise comme témoin (tableau 
13). 

Expérience !Ili : Augmentation du niveau des fréquences 
hautes. - L'altération est analogue à celle de l'expérience anté­
rieure, mais au lieu d'une réduction, elle consiste en un relevé du 
niveau des fréquences hautes. La courbe B de la figure 18 rend 
compte de la répartition de cette modification en fonction de la 
fréquence. 

La valeur réactogène d'un tel signal est de 97 % de celle du 
témoin (tableau 13). 

Expérience llIJ : Elimination des fréquences hautes. - La
portion supérieure du signal, au-delà de 4 kHz, est éliminée au
moyen d'un filtre passe-bas donnant une atténuation de 40 dB 
par octave. La plupart des motifs bas ne sont pas affectés par cette 
élimination. Des motifs hauts, il ne reste que la portion basse, mais 
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avec un niveau très réduit. La valeur réactogène de ce signal est 
de 41 % de celle de la séquence non modifiée prise comme témoin 
(tableau 13). 
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Fig. 18. - Courbes de réponse du correcteur utilisé afin de modifier le niveau 
des fréquences hautes du signal. Atténuation : courbe A, relèvement : courbe B. 

Expérience III,., : Elimination des fréquences basses. - La 
portion basse du signal inférieure à 4 kHz est éliminée avec un 
filtre passe-haut donnant une atténuation de 40 dB par octave. 
Inversement à ce qui avait eu lieu en IIIh ce sont les motifs hauts 
qui sont conservés alors que des motifs bas il ne subsiste que la 
portion supérieure. 
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La valeur réactogène de ce signal est de 75 % de celle du 
témoin (tableau 13). 

Expérience 1111 : Transpositions : fréquences abaissées puis 
relevées. - Le signal Hia (fig. 19 a et 15 a) qui avait été transposé 
vers le bas de 2 kHz, est lu sur un magnétophone à têtes tour­
nantes afin de relever ses fréquences. Cette dernière opération 
tend à annuler les modifications de la première sans toutefois y 
parvenir totalement. La concordance de toutes ses fréquences avec 
celles du signal naturel est, en effet, impossible puisque lors du 
passage dans le magnétophone à têtes tournantes la largeur du 
spectre s'est trouvée accrue. La concordance rigoureuse ne pouvant 
avoir lieu que pour une seule fréquence, il a été choisi 8 kHz.
Ainsi, la portion supérieure des motifs hauts s'est trouvée avoir 
de nouveau, mais approximativement, sa hauteur naturelle tandis 
que les motifs bas demeuraient dans une bande de fréquence 
anormalement basse. Ce signal est donc très différent du chant 
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Fig. 19. - Transposition des fréquences (seuls deux éléments ont été représentés). 
Les fréquences ont été abaissées de 2 KHz (a), puis relevées de 33 % de leurs 
valeurs précédentes (!). La largeur de la bande de fréquences contenant le signal 

est accrue. Comparez l avec le témoin (d'après BREMOND, 1965). 
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émis par l'oiseau. Son spectre est élargi, les rapports harmoniques 
sont modifiés (fig. 191). 

La valeur réactogène d'un tel signal est de 87 % de celle du 
témoin (tableau 13). 

Expérience Ill,.. : Diminution du niveau des fréquences hautes 
dans le chant de combat. - Une séquence de chant de combat a 
été traitée comme en II!i,, c'est-à-dire que les fréquences hautes 
ont subi une réduction de leur niveau (courbe A de la figure 18). 

La valeur réactogène du signal ainsi traité est de 65 % de celle 
du chant de combat non modifié pris comme témoin (tableau 13). 

Les résultats expérimentaux rapportés ci-dessus ont été grou­
pés dans le tableau 13. 

b) Discussion des résultats. 

La confrontation des procédés employés pour réaliser les 
transpositions III., b• r• a et IIIe, r attire l'attention sur deux facteurs. 
Le premier, le plus important, est la notion de rapport harmo­
nique. Le second est relatif à la forme des éléments. Dans chacune 
de ces six séries expérimentales, il y eut toujours altération de 
l'un et conservation de l'autre ou vice versa. Malgré cette précau­
tion, tous ces signaux se sont révélés avoir perdu une partie de 
leur pouvoir réactogène et cela indépendamment du procédé 
utilisé pour effectuer la transposition. Il est donc permis de penser 
que ni la notion de rapport harmonique, ni la conservation de la 
forme rigoureuse des éléments ne sont à elles seules des facteurs 
suffisants pour conférer au chant sa valeur réactogène normale. 
L'expérimentation ne permet cependant pas de dire si ces facteurs 
sont nécessaires pour que le signal ait un pouvoir réactogène. 
Ces résultats fournissent quelques éclaircissements sur les méca­
nismes d'intégration du signal. Le concept de rapport harmonique 
ne peut évidemment pas naître au niveau de la périphérie, mais 
seulement à un niveau supérieur du système nerveux où s'effectue 
l'intégration des paramètres fréquentiels du chant. Il semble que 
le Rouge-gorge possède tous les organes sensoriels nécessaires à 
la perception de ces rapports harmoniques. Si ce que l'on sait de 
l'audition de quelques oiseaux lui est applicable, il a la possibilité 
d'analyser les différentes fréquences qui lui parviennent simulta­
nément ou consécutivement. Il peut également mémoriser ces der­
nières, comme le prouvent les imitations du chant d'un rival dont 
il use au cours des luttes territoriales. Il apparaît donc probable 
qu'il dispose de toutes les facultés nécessaires à la perception des 
rapports harmoniques. Les résultats expérimentaux ayant montré 
que cette qualité physique n'a pas de valeur dans le compor­
tement territorial, on peut penser qu'aux niveaux supérieurs du 
système nerveux cette notion n'est pas intégrée comme étant un 
des constituants du signal. Le Rouge-gorge étant capable d'analyser 
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les fréquences, mais non leurs rapports, il ne lui reste qu'une seule 
possibilité de perception fine, c'est celle de leur valeur absolue. 
Cette conclusion est en accord avec les résultats expérimentaux 
qui ont montré que la valeur du signal décroissait d'autant plus 
que ses fréquences s'éloignaient de celles du chant naturel, quels 
que soient les modes de transposition utilisés. Si, lors de l'analyse 
des signaux spécifiques qui lui parviennent, le Rouge-gorge ne 
perçoit pas ou, ce qui en définitive a la même conséquence, n'in­
tègre pas une notion aussi précise que celle de rapport harmo­
nique, ceci n'exclut pas qu'il puisse percevoir et intégrer les modu­
lations de fréquences qui sont si nombreuses dans les éléments 
constituant son chant. N'ayant pas la notion de rapport et encore 
moins celle de la succession de ces derniers, il est peu probable 
qu'il ait celle du signe algébrique de la variation de ces rapports 
dans le temps. Ceci revient à dire qu'il affecte la même valeur à un 
son ascendant qu'à un son descendant. Les résultats obtenus au 
cours de la série expérimentale IIlg autorisent à juger cette hypo­
thèse comme exacte. La permutation qui fut réalisée a inversé le 
sens de toutes les modulations. Le signal garde cependant une 
assez bonne valeur réactogène. Etant donné que les univers per­
ceptifs de chaque espèce sont différents, selon les comportements 
auxquels ils sont associés, il n'est pas exclu que le sens de ces 
modulations puisse être intégré par le Rouge-gorge dans des cir­
constances autres que celles directement en relation avec la 
défense du territoire. 

Les expérimentations III" à Hir avaient permis d'établir que 
la conservation rigoureuse de la forme des éléments et des rapports 
harmoniques n'était pas un ensemble de conditions suffisantes 
pour qu'un signal garde sa valeur réactogène. L'expérience lllg 
vient compléter cette conclusion en montrant que ces conditions ne 
sont pas nécessaires puisqu'elles n'y sont pas respectées (rapports 
harmoniques et forme des éléments inversés). Ces deux paramètres 
n'étant ni indispensables, ni suffisants pour conférer au signal 
son pouvoir réactogène, il est donc bien établi qu'ils ne jouent pas 
un rôle primordial dans les mécanismes de transmission de l'in­
formation qui déclenche les comportements de combat. 

II a été montré que toute modification des valeurs des fré­
quences diminue la valeur réactogène du signal. On doit toutefois 
remarquer qu'à valeurs de transpositions égales la perte est moin­
dre lorsque les fréquences sont relevées que lorsqu'elles sont 
abaissées. Dans ce dernier cas, il ne subsiste que peu ou pas de 
notes dans la portion haute du spectre. Le chant ainsi modifié 
ayant un minimum de pouvoir réactogène, on est amené à penser 
que ce sont les notes les plus hautes de la bande spectrale qui sont 
responsables de la valeur réactogène du signal. Celle du signal 
11111 est sensiblement réduite par suite de la diminution du niveau 
acoustique des fréquences hautes. Si, comme semble le confirmer 
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cette dernière expenence, la portion supeneure du spectre est 
effectivement un support important de l'information, on pouvait 
penser que la valeur du signal ne serait pas diminuée en plaçant 
un maximum d'énergie acoustique dans cette bande spectrale. 
C'est ce qui fut réalisé dans la série expérimentale Illi. Le résultat 
fut l'obtention d'un signal dont le pouvoir réactogène n'était pas 
abaissé mais au contraire renforcé, en quelque sorte « supra 
normal », puisque 48 % des réponses furent plus violentes que 
celles induites par le témoin. Un tel signal, de par son pouvoir 
réactogène, se situe entre le chant d'affirmation de possession de 
territoire et le chant de combat, ce dernier constituant le summum 
de l'agressité acoustique. 

Les deux séries expérimentales !Ili et Illk ont pour but de 
savoir s'il est possible de ne diffuser qu'une partie du spectre du 
signal. Au cours de l'expérience !Ili> il a été procédé à la suppres­
sion des fréquences supérieures à 4 kHz. Le pouvoir réactogène 
du signal s'est trouvé considérablement abaissé par cette réduction, 
ce qui incite à penser que la fraction éliminée jouait un rôle abso­
lument nécessaire dans la transmission de l'information. Etant 
donnée sont importance, il était intéressant de savoir si elle pou­
vait, à elle seule, conférer au signal une valeur réactogène. En 
fait il n'en est pas ainsi, l'expérience Illk montre que la totalité 
du spectre, partie basse comprise, contribue à donner au chant 
sa valeur réactogène. 

Ces conclusions sont le résultat d'expérimentations distinctes, 
chacune n'affectant qu'un seul des paramètres étudiés. Afin de 
s'assurer du bien-fondé des interprétations envisagées, il a été 
réalisé la série expérimentale IIl1• Elle constitue une contre­
expérience en ce sens qu'elle cumule en un seul signal toutes les 
altérations possibles relatives aux fréquences, mais respecte ce 
qui est théoriquement essentiel pour ne pas diminuer la valeur 
réactogène. Les résultats expérimentaux confirment l'exactitude 
des règles énoncées puisque le pouvoir réactogène de ce signal 
est de 87 % de celui du témoin. 

Etant donné l'importance du rôle joué par les fréquences 
hautes dans la signalisation relative au territoire, il a été recherché 
si elles avaient la même valeur dans le chant de combat qui a 
également une sémantique en relation avec le territoire. Ce signal 
a de nombreuses similitudes morphologiques avec le chant nor­
mal, mais l'analyse montre que dans le chant de combat l'énergie 
acoustique est surtout localisée dans la partie haute du spectre, 
au détriment de la portion basse. L'expérience IIIm a consisté 
à inverser cette proportion. Le pouvoir réactogène s'en étant trouvé 
très diminué, il apparaît que dans ce signal, plus encore que 
dans le chant d'affirmation de possession de territoire (expé­
rience III1i), le paramètre relatif à l'énergie acoustique contenue 
dans les fréquences hautes est un facteur particulièrement impor-
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tant pour la signification de ce signal. La portion haute du spectre 
semble également jouer un rôle important dans le chant territorial 
de l' Alouette Lullula arborea (Tretzel, 1965). 

De toutes les expériences réalisées avec les fréquences acous­
tiques, il est possible de tirer ces quelques conclusions. Le pouvoir 
réactogène du chant du Rouge-gorge est peu affecté par 
1. La modificaiton des rapports harmoniques. 

2. L'altération de la forme des notes. 

Par contre, il est indispensable que : 

1. Les fréquences hautes du signal ne subissent aucune transpo­
sition et soient représentées. 

2. Les fréquences hautes doivent contenir une portion notable de 
l'énergie totale du signal. 

3. Les fréquences basses doivent être présentes dans le signal. 
Elles peuvent être légèrement transposées. 

IV.- ETUDE DES PARAMETRES RELATIFS AUX NIVEAUX 
ACOUSTIQUES. 

La valeur réactogène du niveau acoustique relatif à diverses 
portions du signal peut se déduire d'observations effectuées au 
cours de quelques-unes des expérimentations réalisées antérieu­
rement. Ces dernières seront brièvement rappelées au cours de 
la discussion. 

a) Modifications apportées au signal naturel. 

Valeur réactogène des signaux altérés. 

Seule la dynamique à l'intérieur du signal à fait l'objet d'une 
expérimentation particulière. Dans le chant naturel, il y a un écart 
de 30 à 50 dB entre les sons de fort et de faible niveaux. Expéri­
mentalement, cette différence a été ramenée à un maximum de 
15 dB. La valeur réactogène d'un tel signal s'établit comme rap­
porté dans le tableau 14. 

b) Discussion des résultats.

Au cours des émissions expérimentales, le niveau moyen du 
signal diffusé était de 80 à 90 dB, mesurés à un mètre dans l'axe 
du haut-parleur. Cette valeur est suffisante pour induire une 
réaction chez la plupart des individus lors de la saison du maxi­
mum d'agressivité. Cependant quelques oiseaux (10 %) demeu­
rent sans réaction vis-à-vis du signal diffusé. La cause de ce com­
portement inhabituel chez cette espèce n'est pas connue. Toute­
fois, le seuil réactogène de quelques-uns de ces individus peut 
être abaissé en portant le niveau de l'émission à environ 100 dB. 
Cette augmentation n'affecte que la valeur absolue de l'énergie 
continue dans le signal, le rapport signal/bruit de fond restant 
inchangé par le taux d'amplification. Le niveau de 80-90 dB cor-
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TABLEAU 14 

Résultats expérimentaux obtenus lors de l'étude des paramètres 
relatifs aux niveaux acoustiques du chant. 
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respond à celui du signal naturel. L'absence totale d'induction 
ou le caractère partiel de cette dernière deviennent d'autant plus 
fréquents que le niveau est abaissé au-dessous de cette valeur. 
Du fait de la grande variabilité individuelle, il n'est pas possible 
de prévoir, d'une manière rigoureuse, quel sera le comportement 
du récepteur en fonction du niveau. Certains individus, particu­
lièrement ceux qui détiennent de vastes territoires, sont capables 
de réagir lorsqu'ils perçoivent un signal qui est atténué par la dis­
tance les séparant du haut-parleur. Cette perte de niveau est en 
théorie de 6 dB chaque fois que la distance est doublée. En pra­
tique, les mesures ont toujours montré que cette atténuation était 
supérieure aux valeurs calculées, le phénomène étant d'autant 
plus marqué que les fréquences sont plus élevées (voir la courbe 
représentée figure 8). La règle du tout ou rien ne peut donc pas 
s'appliquer à la valeur réactogène résultant du niveau global. Ce 
dernier est cependant un paramètre important dont l'altération 
influe sur la valeur réactogène du signal. Cette conclusion expé­
rimentale est en accord avec le fait qu'au cours des luttes terri­
toriales le Rouge-gorge attaqué augmente le niveau de ses chants 
qui atteignent alors 90 à 100 dB (mesurés à 1 mètre). Chez le 
Rouge-gorge, les premiers motifs sont toujours émis à un niveau 
plus bas que les derniers. C'est là un aspect caractéristique du 
chant de cette espèce. Au cours des séries expérimentales effec­
tuées lors de l'étude de la syntaxe, il a été réalisé des permu­
tations temporelles entre plusieurs motifs. Elles eurent pour 
conséquences de modifier également la répartition naturelle des 
niveaux. Le pouvoir réactogène du signal ainsi transformé étant 
resté égal à celui du témoin, il en est conclu qu'une répartition 
des niveaux, liée à la disposition temporelle des motifs, ne sup­
porte pas une information ayant une signification territoriale. 

Dans le chant naturel, il peut être constaté que des éléments 
(hauts ou bas) sont émis à un niveau particulièrement élevé. La 
série expérimentale exposée dans ce chapitre montre qu'une alté­
ration de ce phénomène réduit d'environ 20 % la valeur réacto­
gène du signal. La dynamique interne du chant est donc une 
information susceptible d'être intégrée par le récepteur, mais ce 
paramètre n'a qu'une valeur secondaire. 

Le chant est véhiculé au travers d'un canal qui n'est pas 
exempt d'un bruit de fond dont le niveau est variable d'un jour 
et d'un instant à l'autre. Il est bien évident que la sémantique ou 
la valeur réactogène des signaux n'en est pas modifiée, mais que 
seules les possibilités de perception sont mises en cause. Il arrive 
fréquemment dans la nature, que le bruit résultant de l'action 
du vent ou de la pluie sur la végétation atteigne un niveau global 
supérieur à celui du signal parvenant au récepteur, ce qui pose 
le problème de masquage acoustique. La figure 20 représente le 
spectre du bruit de fond provoqué par un vent modéré 
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(2 mètres/sec.) dans une végétation de taillis de chênes et de 
charmes. L'expérimentation a prouvé que dans de telles condi­
tions l'oiseau récepteur réagissait cependant. Il percevait donc le 
signal. L'analyse physique du bruit de fond naturel enregistré 
dans les biotopes occupés par des Rouges-gorges a montré que 
le spectre des fréquences le composant recouvrait largement 
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Fig. 20. - Analyse spectrale (niveau en fonction de la fréquence) du bruit de fond 
naturel enregistré dans le territoire d'un Rouge-gorge. (Taillis portant encore 
ses feuilles, vent modfré). L'énergie maximale est contenue dans la partie basse 

du spectre (en dessous de 1 OO Hz). 

celui du chant de l'oiseau. Il est également apparu que si la mesure 
de niveau est effectuée dans une bande de fréquence restreinte, 
le rapport signal de Rouge-gorge/bruit de fond devient supérieur 
à 1. Il est d'autant plus grand que la bande de fréquence analysée 
est étroite. Le signal peut alors émerger du bruit et être perçu dans 
de meilleures conditions (comparer les figures 8 et 20). Pour par­
venir à ce résultat, qui est effectivement atteint par l'oiseau, il 
suffit que celui-ci ait la possibilité de différencier les fréquences. 
Il est démontré (Pimonov, 1962) que le rapport signal/bruit de 
fond s'améliore lorsque diminue la largeur de la bande passante 
du filtre employé par le récepteur. L'expérimentation antérieure 
a prouvé que le Rouge-gorge avait une faculté de séparation tonale 
d'au moins 25 '/o. Rien ne prouve qu'il ne soit pas capable de 
meilleures performances (1). Cette expérimentation a également 
permis d'établir que toute modification de la valeur des fré­
quences diminue le pouvoir réactogène du signal. Cet amoin­
drissement s'observe dans tous les cas, même lorsqu'il n'est pas 
introduit de dissonances. Ceci montre que l'oiseau, contrairement 
à l'homme, attache une grande signification à la valeur absolue 

(1) Les valeurs suivantes ont été établies pour quelques espèces dans la zone 
de sentivité optimale de l'oreille : Melopsittacus undulatus (Kneeht, 1940) 0,3 -
0,7 %, Loxia curvirostra (Knecht, 1940) 0,3 - 0,7 %, Columba livia (Wassiljew, 
1933) 6 %. 
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des fréquences. Il semble capable d'en effectuer une reconnais­
sance précise. Cette faculté ne peut que lui être bénéfique, car 
elle lui permet de percevoir son signal même lorsqu'il est accom­
pagné de bruit de fond. 

V. - RECONSTITUTION PROGRESSIVE DU SIGNAL 
PAR VOIE DE SYNTHESE. 

La méthode expérimentale utilisée jusqu'à présent reposait 
sur des modifications apportées au signal naturel. Il a été possible 
de montrer par ce procédé que, parmi tous les paramètres c:cnte­
nus dans le chant naturel, seulement un petit nombre d'entre 
eux étaient réellement intégrés au cours des comportements terri­
toriaux. Afin de confirmer ces résultats une contre-expérience 
devait être réalisée. Elle consistait à fabriquer des signaux arti­
ficiels n'ayant en commun avec le chant naturel que les seuls 
paramètres qui soient effectivement intégrés par le récepteur lors 
des comportements territoriaux. La méthode utilisée fut inverse 
de celle employée lors de la première partie de cette étude. La 
matière première ne fut pas le chant naturel, mais des sons issus 
de générateurs électroniques. Ils furent ensuite modifiés par addi­
tion progressive des paramètres réactogènes du chant naturel, à 
l'exclusion de ceux qui ont été reconnus comme ayant peu de 
valeur. Le signal obtenu ne fut donc pas une reproduction exacte 
du chant, ce qui n'aurait pas eu d'autre intérêt que celui d'avoir 
réalisé une prouesse électronique. Ce fut au contraire une imi­
tation dont les imperfections étaient connues et volontaires, mais 
ne portaient que sur des éléments qui jouaient un rôle secondaire 
dans la transmission de l'information. 

a) Description des signaux synthétisés. Valeur réactogènc de ces 
signaux.

E.rpérience a : Son continu modulé en fréquence. - Un son 
pur, donné par un générateur, a été modulé en fréquence à une 
vitesse régulière et selon un rythme de 10 à 12 par seconde. Cette 
opération fut effectuée alternativement dans la bande spectrale 
des motifs hauts, puis dans celle des motifs bas. Il a été ainsi 
obtenu six motifs consécutifs. Le signal réalisé par ce procédé 
occupe la même bande de fréquence que le chant naturel, il est 
également organisé en nrntifs, mais le son étant continu il ne 
comporte pas de transitoires de niveau (sauf au début et à la fin 
du « chant » ) . Son pouvoir réactogène est à peu près nul 
(tableau 15). 

Expérience b : Son discontinu modulé en fréquence selon ce 
même rythme. - Afin d'isoler les éléments les uns des autres, le 
signal précédent fut découpé en fragments sonores ayant une 
durée de 0,05 s et séparés par des silences de 0,025 s (fig. 24 a), ce 
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qui eut pour conséquence l'apparition de nombreux transitoires 
de niveau. 

Le pouvoir réactogène de ce signal est de 31 % de celui du 
chant naturel pris comme témoin (tableau 15). 

Les éléments obtenus précédemment, quoique non identiques 
entre eux, avaient cependant de grandes analogies morphologiques. 
Dans les trois chants synthétiques qui vont être décrits, ce carac­
tère sera conservé entre les éléments d'un même signal. 

Expérience c : Son discontinu modulé en fréquence selon un 
rythme lent. - La modulation de fréquence fut réalisée relati­
vement lentement. Les rythmes de découpage et de modulation 
du signal furent réguliers et de valeurs proches mais différentes 
(fig. 21). Ces dernières ont été choisies de façon telle qu'elles soient 
représentées par des nombres premiers entre eux. Cette précaution 
a pour conséquence que les deux phénomènes ne peuvent jamais 
être synchrones car à chaque cycle le déphasage se modifie légè­
rement et progressivement. Chaque élément a donc une portion 
commune avec ses deux voisins, mais en diffère légèrement (légè­
rement car les valeurs des rythmes de modulation et de découpage 
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Fig. 21. - Deux des motifs constituant un signal de synthèse. Les éléments 
sont composés par des fréquences pures (d'après ,BREMOND, 1967). 
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TABLEAU 15 

Résultats expérimentaux obtenus lors de la reconstitution 
progressive du signal par voie de synthèse. 
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sont proches l'une de l'autre). L'évolution de cette modification 
s'effectue progressivement dans le temps selon une loi non aléa­
toire. Elle n'affecte que les portions de l'élément contiguës à son 
établissement et à son extinction. Ainsi se trouve reproduit le 
phénomène naturel d'évolution progressive et de parenté morpho­
logique entre les éléments d'un même motif. La valeur réactogène 
de ce signal construit avec six motifs alternés hauts et bas, mais 
dont tous les éléments présentent une filiation morphologique, 
est de 25 % de celle du chant naturel pris comme témoin
(tableau 15). 

Expérience d : Son discontinu modulé en fréquence (f ré­
quences « impures » ) . - Ce signal, comportant six motifs, est 
réalisé en utilisant la méthode décrite en c. Elle en diffère seule­
ment par un rythme plus rapide de la modulation et par le contenu 
fréquentiel de chaque élément. La figure 22 montre qu'ils ne sont
pas uniquement constitués par des fréquences pures. Son pouvoir 
réactogène est de 15 % de celui du chant naturel pris comme 
témoin (tableau 15). 
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Deux des motifs constituant un signal de synthèse. Les éléments 

ne sont pas tous composés par une fréquence pure. 

Expérience e : Son discontinu modulé en fréquence selon un 
rythme aléatoire. - Ce signal (fig. 23), également composé de six 
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motifs, fut construit selon le même procédé que celui utilisé en 
c et d, mais avec une autre méthode de modulation. Le rythme et 
les variations de modulation de fréquences n'étaient pas réguliers. 
Ils furent effectués au hasard. Comme sources de phénomènes 
aléatoires nous avons pris un générateur de bruit blanc. La com­
mande de rythme fut déterminée par l'apparition d'une fréquence 
pure dans ce bruit blanc. Les variations de l'amplitude de la 
modulation de fréquence étaient également aléatoires. Elles étaient 
commandées par les fluctuations de niveau d'une fréquence 
extraite de ce bruit blanc. 
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Fig. 23. - Deux des motifs constituant un signal de synthèse. La modulation 
des fréquences et le rythme de succession des éléments suivent une loi aléatoire 

(d'après BHEMOND, 1967). 

Le pouvoir réactogène de ce signal est de 43 % de celui du 
chant naturel pris comme témoin (tableau 15). 

E.x:périence f : Motifs hauts constitués par des sons complexes 
(fréquences « impures » ) . - Ce signal n'est que partiellement 
synthétique. Les trois motifs bas qu'il comporte furent extraits 
d'un chant naturel. Ils étaient séparés par trois motifs hauts dont 
les éléments furent construits en interrompant du bruit blanc 
selon un rythme régulier (0,05 s de silence suivi de 0,05 s de signal). 
Les éléments hauts n'étaient donc pas composés par des fréquences 
pures mais par un son complexe. 

- 195 -



Le pouvoir réactogène d'un tel signal est de 10 % de celui du 
chant naturel pris comme témoin (tableau 15). 

Expérience g : Groupement en une séquence de quelques-uns 
des signaux précédents. - Les signaux précédents (b à e) ont été 
montés consécutivement selon la succession c ; d ; e ; b ; d ; c ; 
b ; e, afin de constituer une séquence. Un silence de cinq secondes 
les séparait. 

La valeur réactogène de cette séquence est de 70 % de celle 
du chant naturel pris comme témoin (tableau 15). 

b) Discussion des résultats. 

Un signal de synthèse, si sa construction est parfaite, doit à 
la limite ne pas pouvoir être discerné du signal naturel par les 
comportements qu'il est susceptible d'induire chez un individu 
récepteur. Il devra donc : 

1. Déclencher la réaction. 
2. L'entretenir et agir sur son intensité.
3. L'orienter. 

Le signal « a » déclenche deux comportements chez l'individu 
récepteur. Il y induit un chant dont le rythme et les motifs sont le 
plus souvent imités d'après le signal expérimental. Ce sont là 
deux comportements caractérisant le début de la chaîne des 
réactions territoriales. Il est cependant plus prudent, pour inter­
préter le pouvoir réactogène d'un tel signal, de ne pas attribuer 
de valeur territoriale à ces comportements. La justification de 
cette précaution réside dans le fait qu'un grand nombre de 
bruits, sans aucune similitude avec les signaux de Rouge-gorge, 
sont capables de déclencher le chant. Ce résultat peut, par 
exemple, être obtenu lors de la mise en marche des moteurs d'un 
magnétophone, l'ouverture d'un robinet d'eau, la diffusion d'un 
bruit blanc et, d'une manière générale, par toute modification 
brusque de la nature du bruit de fond (changement d'ambiance 
acoustique). Le chant peut également être déclenché par le seul 
fait de la présence de l'expérimentateur sur le territoire de 
l'oiseau. Dans ce dernier cas, il s'agit là effectivement d'une réac­
tion à caractère territorial, mais qui masque celle éventuellement 
induite par le signal à éprouver. L'adoption du rythme du signal 
expérimental ne doit pas être non plus retenue comme critère de 
la valeur territoriale. Il a été montré (Kneutgen, 1964 b) que tout 
bruit ayant un caractère répétitif pouvait, dans certaines limites, 
imposer son rythme à beaucoup de manifestations psychologiques 
ou même physiologiques. Le signal « a » ne possédant pas une 
valeur déclenchante supérieure à celle des bruits qui viennent 
d'être cités, il ne lui sera pas reconnu de pouvoir réactogène. Le 
seul argument qui puisse plaider contre cette interprétation et la 
faire considérer comme trop sévère est l'observation, dans quel-
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ques cas, d'une imitation grossière de la part de l'oiseau des 
éléments du signal synthétique. Ces derniers étant très différents 
de ceux du chant naturel, il est facile d'observer ce phénomène qui 
apparaît très nettement et doit être considéré comme un indice 
de comportement territorial car le Rouge-gorge adulte ne se livre 
pas à de telles imitations en dehors de ces circonstances. La valeur 
réactogène du signal « a » a été interprétée comme nulle ou dou­
teuse. De toute façon, elle ne peut qu'être très faible. Ce signal 
correspond à un seuil au voisinage duquel apparaît le pouvoir 
réactogène. Ses propriétés sont dues à ce que le chant naturel et 
le signal de synthèse présentent quelques similitudes. Ces der­
nières consistent en une bande de fréquence commune et une dis­
position en motifs. Ceci vient appuyer les conclusions antérieures 
relatives à l'importance des fréquences et à la syntaxe des élé­
ments. Une confirmation supplémentaire de ces résultats sera 
apportée par les séries expérimentales b, c, d, e, où la réaction 
de l'oiseau récepteur ne fait l'objet d'aucun doute, quant à sa 
signification. 

Le signal « b » est tout aussi monotone que le précédent dont 
il est issu. Il en diffère seulement par un caractère relatif à la 
forme des éléments. Au lieu d'être réunis en un son continu, ils 
sont séparés par des silences et, de ce fait, comportent des transi­
toires de niveau. Bien que ces derniers aient des pentes, donc des 
compositions spectrales, qui ne peuvent pas être rigoureusement 
identiques à celles du chant naturel, leur présence augmente très 
notablement la valeur réactogène du signal qui acquiert la faculté 
d'orienter le comportement de l'individu récepteur. La présence 
de transitoires, indépendamment des fréquences qui leur font suite, 
est donc un caractère essentiel de l'élément. 

Les signaux b. c. d. e. ont sensiblement les mêmes caractéris­
tiques. Ils ne diffèrent les uns des autres que par la forme des 
éléments qui les constituent. Le pouvoir réactogène de chacun 
d'entre eux étant du même ordre de grandeur, il se trouve 
confirmé que la forme des éléments n'est pas un paramètre d'une 
importance capitale. Bien que les différences comportementales 
attachées à chacun de ces signaux soient faibles, elles méritent 
toutefois d'être analysées. Le chant « d » est celui qui a le pouvoir 
réactogène le plus faible. Une des causes de ce résultat pourrait 
être relative à quelques-uns des éléments qui ne sont pas composés 
par des fréquences pures, mais contiennent des harmoniques de 
niveau élevé ou sont constitués par des bruits complexes. Le 
résultat de la série expérimentale « f » autorise cette interpré­
tation. Le très faible pouvoir réactogène de ce signal est dû à ce 
que les éléments hauts de ce chant ne sont pas des fréquences 
pures. Falls (1962) aboutit à des conclusions similiaires en étudiant 
le chant de Zonotrichia albicolis qui est composé de fréquences 
pures. En y adjoignant des harmoniques, le pouvoir réactogène 
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du signal disparaît. Le chant « e » ne diffère des autres signaux 
(b, c, d) précédemment cités que par la constitution de ses élé­
ments. Lors de leur construction, la modulation ne fut pas réa­
lisée selon une amplitude et un rythme réguliers, mais au hasard. 
Le pouvoir réactogène de ce signal est supérieur à celui de tous 
les autres. Cette amélioration ne semble pas devoir être attribuée 
à la forme particulière des éléments, mais à leur diversité. Il est 
très peu probable que ces particularités de forme, qui ne sont 
que le résultat d'un hasard de construction, coïncident avec celles 
que le Rouge-gorge est susceptible d'inclure dans son chant naturel. 
On trouve là une preuve supplémentaire de la non intégration par 
cet oiseau de la plupart des informations liées au détail de la 
forme des éléments. Par déduction il ne reste qu'une augmenta­
tion de la diversité des éléments constitutifs du signal comme 
cause probable de l'amélioration de son pouvoir réactogène. L'im­
portance de la diversité avait déjà été mise en évidence lors des 
altérations progressives du chant naturel (cf. chapitre relatif à la 
syntaxe). Elle réapparaît ici lors de la reconstitution de ce signal. 
La série expérimentale « g » est encore plus démonstrative de la 
valeur réactogène de ce paramètre de diversité. Chacun des chants 
constituant cette séquence, diffusés d'une manière répétitive, 
n'avait qu'un pouvoir réactogène médiocre. Ce dernier s'est trouvé 
considérablement accru lorsque ces mêmes chants furent distri­
bués au hasard afin de constituer une séquence où chacun d'entre 
eux n'apparaissait que deux fois. C'est donc bien la diminution de 
la monotonie du signal, et elle seule, qui est la cause de l'amélio­
ration du pouvoir réactogène. 

Les séries expérimentales antérieures ont permis de recon­
naître un certain nombre des paramètres physiques supportant 
l'information. L'introduction progressive de ces éléments dans le 
signal de synthèse est accompagnée d'une augmentation corréla­
tive du pouvoir réactogène. Ceci confirme l'exactitude des résul­
tats acquis antérieurement. Des connaissances nouvelles ont été 
apportées. Elles sont relatives à la pureté des fréquences compo­
sant les éléments et à la nécessité de la présence de transitoires de 

niveau dont la composition spectrale n'est pas un facteur critique. 
Ces expériences ont en outre apporté des données nouvelles rela­
tives au support physique de l'information spécifique. Ces résul­
tats sont exposés dans les pages qui suivent. 

VI. - MECANISMES SUSCEPTIBLES D'ASSURER AUX SI­
GNAUX UNE VALEUR SPECIFIQUE OU INTERSPECI­
FIQUE. 

Les expérimentations antérieures ont montré que le pouvoir 
qu'a un signal naturel d'induire un certain comportement résul­
tait d'une sommation des propriétés réactogènes de quelques-uns 
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de ses paramètres. Au cours de nos tentatives de synthèse, nous 
avons atteint très tôt un stade où le signal possédait un nombre 
suffisant de paramètres réactogènes pour induire quelques réac­
tions chez le Rouge-gorge. De tels signaux avaient une constitu­
tion très simple. De ce fait, ils pouvaient être contenus en totalité 
dans les signaux naturels d'autres espèces. Puisqu'un compor­
tement peut être déclenché par un petit nombre de paramètres 
privilégiés, il se peut que, par hasard, quelques-uns d'entre eux, 
communs à plusieurs espèces, soient précisément contenus dans 
le signal artificiel simplifié. Ce signal aura donc un pouvoir réac­
togène interspécifique. Ce phénomène correspond à une réalité. 
Elle fut effectivement rencontrée au cours de l'expérimentation. 
En voici quelques exemples. 

Chacun des signaux synthétiques élémentaires b, c, d, e, décrits 
au cours du chapitre précédent a induit, à des degrés divers, des 
comportements interspécifiques. Ce phénomène fut très fréquent 
avec le signal « b » (fig. 24 a). Chez le Merle (Turdus merula), il 
provoqua une fuite accompagnée de l'émission du signal repré­
senté fig. 24 e. Chez le Rossignol (Luscinia megarhynchos), il a 
été observé quelques séquences complètes de défense territoriale. 
Le plus souvent, ce signal n'induit cependant chez cette espèce 
que des réactions incomplètes accompagnées d'imitations. Chez le 
Troglodyte (Troglodytes troglodytes), il déclenche des taxies posi­
tives dans environ 10 % des cas. Toutefois, ces dernières ne sont 
pas toujours très franches et ont un caractère hésitant. Les atta­
ques véritables sont rares, sauf si le signal est consécutif (environ 
une minute après) à la diffusion du chant de l'espèce. Dans ce 
dernier cas, chaque émission du signal synthétique induit une 
réaction analogue à celle obtenue avec le témoin spécifique. Emis 
dans un territoire de Rouge-gorge, ce signal artificiel a une valeur 
réactogène médiocre, variable selon les individus (cf. chapitre pré­
cédent). Tous les comportements rapportés ici sont le plus souvent 
de faible intensité. Il ne s'agit cependant pas d'erreurs interspé­
cifiques, car ils se déroulent sur un laps de temps trop long pour 
que cette interprétation puisse leur être appliquée. 

Par suite d'une convergence fortuite, il se peut qu'un para­
mètre réactogène soit commun à des signaux relatifs à des compor­
tements foncièrement différents (cas du signal territorial impar­
fait du Rouge-gorge induisant un comportement d'alarme chez 
le Merle (fig. 24 a et 24 e). Une autre possibilité, plus intéressante 
sur le plan théorique, est la communauté de certains paramètres 
dans les signaux de différentes espèces, mais ayant la même fonc­
tion comportementale (cas du signal territorial imparfait du 
Rouge-gorge qui a des éléments communs avec le chant naturel 
du Troglodyte et du Rossignol). Les « accidents » comportemen­
taux interspécifiques observés lors de l'expérimentation ne se pro­
duisent pas dans la nature entre ces espèces qui ont, entre elles, 
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une complète indépendance territoriale. Cet isolement spécifique 
est dû à ce que la totalité des enchaînements relatifs à ces com­
portements ne peuvent avoir une fréquence d'occurence tendant 
vers 100 % que si le signal comporte la totalité de ses éléments 
réactogènes. La pluralité de ceux-ci et leur mode d'association 
constituent un caractère indispensable pour obtenir le déroulement 
normal du comportement et assurer également l'isolement de l'es­
pèce. Ce dernier caractère résulte du mode particulier selon lequel 
chaque oiseau réalise cette association. Parmi toutes les possibi­
lités théoriques, le fait de n'utiliser que l'une, ou un petit nombre, 
d'entre elles constitue une information supplémentaire qui assure 
la spécificité du signal. Plus grande est la complexité de la combi­
naison retenue, plus elle a de chance de n'être rencontrée que 
chez une seule espèce. Le mécanisme d'isolement est bien illustré 
par le cas du Rouge-gorge. Les signaux synthétiques cités dans ce 
chapitre ont une action interspécifique. Or, sans rien leur ajouter 
ou leur retrancher, mais simplement en les combinant selon une 
règle de syntaxe qui est propre au Rouge-gorge, leur pouvoir réac­
togène devient spécifique. Il apparaît donc que chez cette espèce 
la fonction réactogène du signal s'établit précocement dès qu'un 
petit nombre de paramètres sont présents. Une règle de syntaxe 
suffit à elle seule à le différencier des formes élémentaires mono­
tones. Le signal acquiert par ce mécanisme une diversification 
qui lui confère une valeur spécifique et permet le déroulement 
normal du comportement. Il est intéressant de remarquer que cette 
règle de syntaxe n'a pas en elle-même de valeur réactogène. Appli­
quée à des sons quelconques elle ne donne naissance qu'à des 
« signaux » dépourvus de toute signification comportementale. Par 
contre, si elle est appliquée à des éléments réactogènes, elle ren­
force leur pouvoir déclencheur. 

Il apparaît donc que l'augmentation de la complexité d'un 
signal tend à lui conférer une valeur spécifique. La réciproque de 
cette règle est-elle valable ? Il semble que l'on puisse l'affirmer. 
Marler (1957) a publié les analyses au sonagraphe des signeux 
émis par plusieurs espèces au cours de comportements d'alarme, 
ou pour « huer » un prédateur. Comme le fait remarquer cet 
auteur, tous ces signaux ont une structure simple et des analo­
gies de forme. De plus, la plupart d'entre eux ont une action inter­
spécifique parmi les espèces citées. 

Il existe cependant des signaux ayant une complexité supé­
rieure à ceux cités par Marler mais dont le pouvoir réactogène est 
interspécifique. Les meilleurs exemples de ce phénomène se ren­
contrent parmi les cris de détresse. Busnel et Giban (1963), Bre­
mond (1962) ont prouvé expérimentalement l'existence d'une telle 
interspécificité entre plusieurs Corvidés d'une part, et entre Cor­
vidés et Laridés d'autre part. Les chasseurs à la pipée ont depuis 
longtemps exploité ce phénomène chez les Passereaux. Les résul-
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Fig. 24. - Similitudes de structures responsables d'un pouvoir réactogène 
interspécifique (d'après BREMOND, 1967). 

a - Deux des motifs d'un signal synthétique formé par des éléments analogues 
à ceux contenus dans les signaux naturels d'autres espèces ; 

b - Motif extrait d'un chant de Troglodyte ; 
c - Motif extrait d'un chant de Rossignol. 
d - Motifs extraits d'un chant de Rouge-gorge ; 
e - Signal de fuite du Merle. 



tats cynégétiques obtenus montrent clairement la disproportion 
qui existe entre le petit nombre de types de signaux utilisés et le 
nombre d'espèces chez qui ils déclenchaient une même taxie. Les 
comportements induits par ces procédés ne pouvaient l'être que 
par un nombre restreint de facteurs réactogènes, condition néces­
saire pour que ceux-ci puissent se trouver inclus dans les réper­
toires d'espèces dont les signaux de détresse présentent de no­
tables différences. Cette restriction probable du nombre des fac­
teurs déclenchants se trouve donc confirmée par l'efficacité de 
l'emploi d'appeaux qui ne donnent qu'une imitation incomplète du 
signal. 

Il sera conclu que la plus ou moins grande spécificité des 
signaux dépend de l'association de deux des quatre caractéris­
tiques suivantes : 

- Au niveau de l'émetteur : les signaux simples sont aptes 
à avoir une valeur interspécifique et inversement pour les signaux 
complexes. 

- Au niveau du récepteur : le même comportement sera 
observé chez plusieurs espèces s'il peut être déclenché par un 
signal simple. L'inverse se produira s'il exige un signal complexe. 

CONCLUSION 

Etant donné la grande variété que revêt le signal de défense 
territoriale du Rouge-gorge, il était permis de supposer qu'il véhi­
culait un grand nombre d'informations. Une première étude avait 
pour but de rechercher ces informations. Une phase ultérieure 
<levait consister à relier chacune d'entre elles à un ou plusieurs 
paramètres physiques. En fait, il est très vite devenu évident que 
la quantité d'information effectivement intégrée par le récepteur 
était infiniment plus réduite que ce que l'on était en droit d'at­
tendre. La recherche des éléments vecteurs de l'information a 
consisté à altérer ou à reconstituer progressivement les signaux. 
Diffusés en présence d'individus libres, dans leur milieu naturel, 
ils induisaient des comportements de défense territoriale qui ont 
servi de base pour apprécier le pouvoir réactogène du signal. 

Le répertoire du Rouge-gorge ne comporte que 5 types de 
signaux. Parmi ceux-ci le « chant » qui est le signal territorial, 
occupe une place particulière, tant par sa fréquence d'emploi que 
par sa diversité de morphologie physique. 

Cette diversité est un caractère qui se retrouve chez beau­
coup de Turdidés, mais elle atteint des proportions considérables 
chez le Rouge-gorge. Le répertoire de l'espèce comporte plus de 
1 300 motifs, celui de l'individu, plusieurs centaines. Ce nombre 
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est très élevé pour une espèce qui n'inclut pas d'imitations dans 
son chant. Cette diversification résulte partiellement d'une recom­
binaison dans la disposition temporelle des éléments du signal. 
Cette possibilité est peu exploitée par le Rouge-gorge en compa­
raison de ce qui est observé chez les espèces ayant un répertoire 
restreint de motifs. Pour varier son chant, le Rouge-gorge fait 
surtout appel au vaste répertoire dont il dispose. Il semble qu'en 
outre il soit capable d'improviser autour du thème que lui fournit 
chaque motif. 

Ce principe de diversité se retrouve généralement dans les 
signaux acoustiques (principalement les chants) de la plupart des 
oiseaux (Hartshorne, 1956). La signification de cette diversité a été 
recherchée dans le chant territorial du Rouge-gorge. Expérimen­
talement, il a été montré qu'elle était responsable des deux pro­
priétés fondamentales et constantes du signal, sa sémantique (dé­
fense du territoire) et sa spécificité (espèce Rouge-gorge). 

Le Rouge-gorge a en outre la possibilité de nuancer des 
informations. C'est ainsi qu'une diversification poussée à l'extrême 
indiquera au récepteur que l'émetteur est particulièrement agres­
sif. Cette information est également supportée par un autre para­
mètre lié à la répartition de l'énergie dans le spectre. Une concen­
tration dans le temps a probablement la même signification. 

La nuance n'influe que sur l'intensité du comportement 
déclenché. Jam ais l'oiseau ne peut modifier la sémantique du 
chant, même par recombinaison des éléments, ce que confirme 
l'expérimentation. Toutes les recombinaisons effectuées ne don­
nent que deux types de réactions : ou bien plusieurs règles fonda­
mentales avaient été transgressées et le pouvoir réactogène détruit, 
ou bien l'altération était d'importance mineure et la réaction 
typique était induite. Tout au plus, observait-on une réduction du 
taux des réponses positives. Jam ais la sémantique territoriale n'a 
pu être modifiée. L'ensemble des combinaisons réalisables offre 
théoriquement la faculté de transmettre des informations nom­
breuses et variées. Toutefois, si le Rouge-gorge paraît bien pos­
séder le moyen et les éléments techniques de communication dont 
la richesse en possibilités est comparable à celle d'un « langage », 

la comparaison ne peut pas être poussée plus avant car quelles 
que soient les recombinaisons effectuées par l'oiseau, il transmet 
toujours la même information relative à la notion territoriale. 

Certaines des modifications expérimentales réduisent le taux 
<les réactions positives. On peut penser qu'elles ont pour effet de 
réduire l'intelligibilité du signal. L'étude de cette propriété a, de 
plus, été abordée indirectement par le calcul de la redondance. 
Contrairement aux apparences elle est très élevée dans le chant du 
Rouge-gorge. Ceci résulte d'un emploi restreint parmi toutes les 
constructions syntaxiques théoriquement possibles et surtout de 
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l'équivalence entre les motifs ou entre les éléments de même caté­
gorie. Vu sous cet angle (qui est celui du récepteur), le chant a, 
malgré sa diversité, une structure fondamentale très simple com­
parable à celle du chant de Parus major. Il demeure donc parfai­
tement intelligible pour le récepteur car son masquage nécessite­
rait un taux de bruits qui a peu de chances d'être rencontré dans 
les conditions naturelles. 

En raison de la diversité et de l'équivalence entre les éléments 
composant le signal, la reconnaissance spécifique n'est possible 
que si le récepteur n'intègre que la forme globale de ces éléments. 
Les fins détails de structure ne transmettent que des informations 
paraissant d'ordre secondaire, telles que l'identité de l'émetteur, 
son degré d'agressivité ou la désignation du récepteur, ce que 
l'expérimentation, en faisant intervenir une destruction ou une 
reconstruction progressive du signal, a effectivement montré. 

Ce mode d'identification globale conduirait à de fréquentes 
erreurs s'il ne mettait en jeu qu'un seul paramètre. Le signal 
serait peu spécifique, son intelligibilité serait précaire. En fait, 
l'expérience montre que ie récepteur appuie sa reconnaissance sur 
plusieurs paramètres. Ceci est en accord avec la difficulté ren­
contrée pour détruire totalement le pouvoir réactogène d'un signal. 
Les premières dégradations, quelles qu'elles soient, ont des effets 
très sensibles. Les altérations surajoutées ont des effets moindres. 
Le même phénomène (mais inversé) se rencontre au fur et à 

mesure de l'introduction de paramètres réactogènes dans un 
signal d'origine synthétique. Ces résultats montrent que la som­
mation des effets dus aux différents paramètres du signal ne suit 
pas une loi linéaire, ce qui a pour conséquence d'améliorer l'effi­
cacité de ce mode de transmission de l'information. 

Les trois conclusions principales qui peuvent être tirées de 
cette étude paraissent être les suivantes : 

1° - Le signal territorial du Rouge-gorge ne peut pas être 
comparé au langage en raison de l'identité des informations trans­
mises par les différents chants. 

2° - Les paramètres vecteurs de chaque type d'information 
ne sont pas uniques. Leur ensemble définit une forme globale qui 
seule est reconnue par le récepteur. Lors de certains types de 
comportements, les fluctuations autour de ce schéma peuvent être 
négligées. 

3° - L'efficacité du signal acoustique est assurée avec une 
très large marge de sécurité qui résulte de plusieurs facteurs : 

a) une redondance élevée qui le rend très intelligible ; 

b) une reconnaissance globale qui atténue l'effet des fluctuations
individuelles ; 
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c) une grande diversité de motifs qui permet une correction rapide 
en cas de confusion avec un motif émis par une autre espèce ; 

d) si la totalité des paramètres réactogènes ne parvient pas au 
récepteur, la fraction qu'il perçoit est généralement suffisante 
pour induire le comportement. 

RESUME 

Un travail préliminaire a consisté à établir le répertoire des 
signaux acoustiques chez le Rouge-gorge. La sémantique de cha­
cun d'entre eux a été recherchée, tant par l'observation sans inter­
vention expérimentale que par l'induction de comportements 
résultant de la diffusion par haut-parleur de ces différents 
signaux. Le répertoire se compose de 5 types de signaux. Parmi 
ceux-ci, le signal de défense de territoire (le chant) occupe une 
place particulière tant par la diversité des motifs le constituant 
que par son taux d'émission par le mâle établi dans un territoire. 

Les paramètres physiques des signaux ont été analysés et leur 
variabilité mesurée. Les paramètres les plus variables sont relatifs 
à la durée des chants et des éléments, ainsi qu'à celle des silences 
séparant les motifs. Par contre, les paramètres responsables de la 
forme générale du motif sont peu fluctuants (nombre d'éléments 
par motifs, durée du motif). Cette constance laissait supposer que 
le motif était un constituant particulièrement important pour la 
construction du chant. L'expérience a confirmé cette hypothèse. 

Les réactions de défense territoriale dépendent de signaux 
optiques, acoustiques et de paramètres relatifs au territoire. 

L'étude du territoire a porté sur son aspect, sa taille, les 
modes de délimitation de ses frontières, le rôle des postes de chant, 
la propagation des signaux au travers de la végétation, le masque 
dû au bruit de fond du canal. 

Les variations individuelles de réactivité ont été étudiées. Elles 
résultent de l'état hormonal du récepteur et de facteurs psychi­
ques tels que le souvenir d'une agression récente ou au contraire 
une habituation. Il existe également des fluctuations nychtémé­
rales. Des facteurs météorologiques peuvent influer sur la qualité 
des comportements. 

Le chant véhicule des informations relatives à l'identité de 
l'émetteur (en tant qu'espèce et en tant qu'individu), son état 
sexuel, son degré d'agressivité, la désignation de l'adversaire, la 
possession du territoire, la localisation spatiale. 

Ce sont surtout les chants de défense territoriale qui ont fait 
l'objet de cette étude. Leur complexité de structure et la régularité 

- 205 -

7 



des comportements qu'ils induisent furent des conditions se prê­
tant bien à la réalisation d'une expérimentation ayant pour but 
la mise en évidence des éléments physiques assurant le déclen­
chement de la réaction. 

Les signaux naturels ont été altérés selon divers processus 
dont les conséquences physiques étaient toujours connues, tant 
qualitativement que quantitativement. De plus, l'altération n'a 
jamais porté que sur un seul paramètre, chacun d'entre eux ayant 
été étudié au cours de séries expérimentales distinctes. 

Les signaux modifiés ont été diffusés par haut-parleur, dans 
la nature, en présence de Rouge-gorges sauvages en totale liberté. 
La réaction de l'individu récepteur permit une interprétation 
objective de la valeur réactogène des signaux. Cette dernière fut 
chiffrée en la comparant à celle d'un témoin (même signal, mais 
non modifié). Cette méthode eut pour résultat d'éliminer la plupart 
des causes de variation dues à l'hétérogénéité de la population 
naturelle de Rouge-gorges. 

La syntaxe est un paramètre très important quel que soit le 
niveau auquel elle est appliquée. Elle exprime le fait que le signal 
est très diversifié, c'est-à-dire constitué avec le minimum de mono­
tonie. Elle est l'un des supports les plus importants de l'informa­
tion territoriale et spécifique. 

Tous les constituants de même catégorie et de même type sont 
interchangeables, équivalents entre eux puisque toutes les combi­
naisons véhiculent les mêmes informations. Cette propriété suffit 
à elle seule pour différencier la signalisation acoustique du Rouge­
gorge d'un langage. 

Ces équivalences confèrent au signal un taux élevé de redon­
dance. Il est donc très intelligible et a de fortes probabilités d'être 
perçu par le récepteur. 

Les paramètres de durée des divers constituants sont d'impor­
tance secondaire. Le rythme peut être modifié sans grand incon­
vénient. 

Les paramètres relatifs aux fréquences acoustiques ne doivent 
pas être altérés. Dans le cas contraire, le signal perd beaucoup de 
son pouvoir réactogène. Les fréquences hautes ont une importance 
plus grande que les fréquences basses. Ce phénomène n'a pas reçu 
d'explication. 

La forme des éléments peut être modifiée dans une large 
mesure, tant en ce qui concerne leur durée que la modulation de 
fréquences leur donnant naissance. Il est toutefois impérieux qu'ils 
demeurent dans des bandes de fréquences qui sont celles du chant 
naturel. Le récepteur ne reconnaît que leur forme globale et 
n'attache qu'une importance secondaire à leurs détails de struc-
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ture (tels que, par exemple, une modulation ascendante ou des­
cendante). 

Dans le chant du très jeune individu (40 jours) la forme des 
éléments constitutifs n'est qu'une préfiguration de celle du chant 
de l'adulte. Son absence de valeur comportementale est plus due 
à des phénomènes relatifs à l'état physiologique des récepteurs 
qu'à la qualité physique de ses constituants. La preuve en a été 
apportée lors de sa diffusion à une saison autre que celle où il 
est naturellement émis. 

Une information esthétique existe dans le chant de l'oiseau. 
L'homme la perçoit mais il n'a jamais été prouvé qu'elle était 
intégrée par le récepteur. Si elle l'est effectivement, il est pro­
bable que le Rouge-gorge n'en a pas la même notion que nous. 
Lors de la construction de signaux synthétiques, l'introduction de 
dissonnances n'a pas paru affecter le comportement du récepteur. 

Le niveau global du signal est un paramètre d'ordre secon­
daire. S'il est abaissé notablement au-dessous de sa valeur natu­
relle, on assiste à une réduction du taux des réactions positives 
qu'il induit. En l'absence de stimuli visuels, c'est la recherche du 
niveau maximum qui conduit le Rouge-gorge vers le haut-parleur 
et le maintient dans l'axe de ce dernier. 

La répartition de l'énergie dans le spectre est un facteur 
important. Dans le signal naturel. elle est sensiblement répartie 
également entre les motifs de type bas et ceux de type haut. 
Lorsque cet équilibre est rompu au profit des motifs hauts, le 
récepteur est informé que l'émetteur est particulièrement agressif. 

Le chant est un signal du type aisément localisable spatia­
lement pour le récepteur. La présence de nombreux transitoires, 
sa large bande de fréquences et son caractère répétitif sont res­
ponsables de cette propriété. 

Le chant a été progressivement reconstitué par voie de syn­
thèse, à partir de générateurs électro-acoustiques. Sa valeur réac­
togène s'est accrue au fur et à mesure qu'étaient introduits les 
paramètres reconnus antérieurement comme étant réactogènes. 
Cette contre-expérience confirme les résultats obtenus au cours 
de l'expérimentation antérieure consistant en des dégradations du 
signal naturel. 

SUMMARY 

The European Robin's (Erithacus rubecula) acoustical reper­
toire has been set down. The semantics of each acoustical signal 
is studied in the field through direct observation, with no experi­
mental interference. Through pre-recorded broadcasted signals 
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one induces various behavior patterns. Five sets of signals make 
up this species' repertoire. One of these, the territorial signal (the 
song) because of its constitutive motifs and the rate at which it is 
emitted by a territorially established male, is of paramount 
importance. 

The signal's physical parameters and variability are analyzed 
and measured. The parameters varying the most are relative to 
the length of the sangs and the elements as well as the pauses 
between motifs. The number of elements and length of each 
motif constitutes an overall pattern showing little variation. It is 
experimentally established that in the song's construction this 
consistent motif is of utmost importance. 

The reactions of territorial defense depend on the bird's 
optical and acoustical signals and various characteristics of the 
territory itself : aspect, size, mode of establishment, role of the 
songposts, signal diffusion through vegetation, noisy background 
interference are all studied in turn. 

Individual variations in reactivity are studied. They are the 
result of the receiver's hormonal state and psychological factors 
such as the memory or even the habit of repeated aggressions. 
There exists circadian fluctuations and meteorological factors 
influencing the behavior as well. 

Song carries information concerning the emitter (as a species, 
as an individual, his sexual state and degree of agressivity, the 
designation of the intruder, the possession and position of the 
terri tory). 

This study concerns itself with the territorial defense sangs 
in particular. Their structural complexity and the regularity of 
the elicited behavior afford a unique opportunity to study the 
releaser's physical parameters. 

To do this the natural signals were altered according to diffe­
rent processes whose physical consequences were expected, both 
quantitavely and qualitatively. The alteration was carried out 
on one parameter and one only, each having been studied during 
distinct experimental stages. 

The modified signals were broadcasted through a loud spea­
ker in the presence of free robins in the field. The receiver's 
reaction permitted an objective interpretation of the signal's 
releaser value. This reaction was scored against a control (same 
bird, same signal non-modified). This method eliminated most 
of the individual variations in the natural robin population. 

Syntax is an important parameter whatever the level to which 
it is applied. It signifies that the signal is widely diversified : 
emitted with the minimum of monotony. It is one of the most 
important supports of territorial and specific information. 
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The pattern as a whole is just as mutually interchangeable 
as the smallest constitutive element of a same category and type 
because ail the combinations carry the same bits of information. 
This property in itself is enough to differentiate a robin's signais 
fron1 a language. 

Ali these various and synonymous exchanges within the signal 
give it a high level of redundancy. It is therefore very intelligible 
and has good chances of being perceived by the the receiver. The 
parameters concerning the length of the different components are 
of secondary importance. The rhythm may be modified with 
little inconvenience. The parameters relative to acoustical fre­
quencies should not be altered. If so, the signal looses a great 
deal of its releasing value. High frequencies have greater impor­
tance than lower ones. This phenomenon remains unexplained. 

The length and frequency modulation of the smallest consti­
tuting element may be modified. It remains crucial though, to 
maintain the frequencies within the limits of the natural range. 
The receiver only recognizes the song's overall pattern and attaches 
secondary importance to structural details (ascending or decen­
ding modulation, for instance). 

In the song of a very young individual (40 days) the overall 
pattern is only a prefiguration of an adult's. Its lack of releasing 
value is due more to the physiological state of the receiver than 
the quality of one of its physical components. The proof of this 
was shown by broadcasting it out of season. 

The volume level used when broadcasting the signal is a 
parameter of secondary importance. If it is lowered below its 
normal level, a parallel drop of the positive reactions it induces 
may be observed. In the absence of visual stimuli, it is the search 
for the highest level which leads the robin towards the loud 
speaker and maintains it in its range. 

The distribution of the energy in the spectrum is an important 
factor. In the normal signal it is equally distributed between low 
and high motifs. When this balance is lost in favor of high 
ones, the receiver is informed that the emitter is particularly 
agressive. 

The song is a signal which may be easily located in space by 
the receiver. The presence of numerous transients, a wide fre­
quency band and its repetitious character are responsible for this 
particularity. 

Artificial sangs have been reconstituted through electro-acous­
tical generators. Their reactivity value was increased progres­
sively as parameters, recognized previously as eliciting reactions, 
were introduced. These experiments confirm the results obtained 
during other experiments previously described, consisting on the 
degradation of the natural signal. 
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These experimental results throw light on the acoustical com­
munication mechanisms of birds. 

Because of its great variability, the robin's territorial signal 
carries much information. But the quantity of information inte­
grated effectively by the receiver is much more restricted than 
expected. The progressive experimental alterations of the signals 
made during the search for vector elements, when broadcasted in 
the field, induced normal territorial defense behavior. 

The diversity of the full song is proper to many Turdidae, but 
in the European Robin, this particularity reaches considerable 
proportions. The specific repertoire carries more than 1 300 mo­
tifs, and that of an individual itself, several hundred. This figure 
is quite high for a species which does not mimic the song of others. 
This diversification is the partial result of a temporal recombi­
nation of the signals's elements. However, this possibility is 
hardly exploited by the Robin when compared to species with a 
narrow repertoire of motifs. To vary his song, the robin uses the 
vast repertoire at his disposal. It seems, furthermore, that he is 
capable of improvising around each motif's theme. 

This principle of diversity is generally found in the acoustical 
signals (mainly songs) of most birds (Hartshorne, 1956). The signi­
ficance of this diversity has been sought in the territorial songs 
of the robin. Experimentally, it has been shown that this diver­
sity is responsible for two fondamental and constant properties 
of the signal : its semantics (defense of the territory) and its speci­
ficity (the specific recognition of the robin). 

The robin has, furthermore, the possibility of introducing 
« nuance » in his information. A change pushed to the extreme 
will show the receiver that the emitter is particularly agressive. 
This information is carried by another paremeter as well, linked 
to the range of the spectrum's energy. An accelerated emission 
rate has probably the same significance. 

The « nuance » influences only the intensity of the behavior 
it triggers. The bird can never modify the song's semantics, even 
by a recombination of its elements, which is confirmed by the 
previous experimentation. All the experimental recombinations 
elicited only two types of reactions : either several fondamental 
rules had been transgressed and the releasing function was lost, 
or the alteration was of minor importance and the typical reac­
tions was then induced. At the most, one observed a reduction 
in the percentage of positive reactions. vVe were never able to 
modify the territorial semantics. 

AU the possible recombinations offer, as a whole, the power 
theoretically of transmitting numerous and varied information. 
However, if the robin seems to thoroughly possess the means and 
the technical elements of communication, of which the wealth of 
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possibilities is akin to a « language », the comparison cannot be 
pushed any further because, whatever the recombinations under­
taken by the bird, he always transmits the same information rele­
vant to the territory. 

Certain experimental modifications reduce the rate of positive 
reactions. One may believe that they effectively reduce the 
signal's intelligibilty. The study of this capacity has, furthermore, 
been indirectly approached by calculating the proportion of redun­
dance. Contrary to appearances, it is quite high in a robin's song. 
Between all the possible syntactic constructions available and espe­
cially the equivalences between motifs or elements in a same cate­
gory, the use made of this wide range available is suprisinly res­
tricted. Seen from this angle (which is that of the receiver), the 
song has, in spite of its diversity, a simple fondamental structure 
comparable to the song of the Great Tit (Parus major). It 
remains, therefore, perfectly intelligible by the receiver because 
its masking would necessitate a level of noises rarely met under 
natural conditions. 

Because of the diversity and equivalence between the compo­
sing of the signal, specific recognition is possible only if the 
receiver integrates the overall pattern of these elements. The 
fine structural details transmit, seemingly, only information of 
secondary importance, such as the identity of the receiver as 
experimentally shown. 

This mode of global identification would lead to frequent 
errors if only one parameter came into play. The signal would 
have low specificity, its intelligibility would be precarious. In 
fact, experience shows that the receiver bases his recognition on 
several parameters. This is in agreement with the difficulty 
encountered in destroying totally the releasing value of the signal. 
The first degradations, whatever they may be, have very percep­
tible eff ects. The alterations added on, minor ones. One meets 
the same phenomenon (but reversed) in proportion to the intro­
duction of releasing parameters in a man made signal. As these 
results show, the sum of the eff ects due to the signal's dif­
ferent parameters do not follow a linear law, which betters, in 
consequence the effectiveness of this type of information trans­
mission. 

The three main conclusions seem to be the following 

1. - The robin's signal cannot be compared to language 
because of the fact that identical items of information can be 
transmitted through different sangs. 

2. - The vector parameters of each item of information are 
not unique. As a whole they define an overall pattern which is 
recognized as such by the receiver. In certain behavioral se­
quences, the fluctuations around this pattern may be neglected. 
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3. - The acoustical signal's effectiveness may be guaranteed 
with a wide margin of security, a result of the following factors : 

a) a high redundancy level makes it highly intelligible ; 

b) an overall recognition diminishes the effect of individual fluc­
tuations ; 

c) a large diversity of motifs allows a rapid correction in case
of confusion with another species' motif ; 

d) if the totality of the releasing parameters do not reach the 
receiver, the fraction which he still perceives is generally suffi­
cient to release the appropriate behavior pattern. 

ZUSAMMENF A SUNG 

In dieser Arbeit wird zuniichst das Lautrepertoire des Rot­
kehlchens zusammengestellt. Die Bedeutung jedes akustischen 
Signals wurde untersucht. Dies geschah einmal durch versuchs­
freie Beobachtung im Freiland und zum andern dadurch, dass die 

· Reaktionen beobachtet wurden, die über einen Lautsprecher vor­
gespielte Signale bei den Vôgeln auslôsten. Das Repertoire besteht 
aus 5 Signaltypen. Unter ihnen nimmt der Gesang - <las Signal 
der Revierverteidigung - eine Sonderstellung ein : er ist aus einer 
grossen Zahl von Motiven zusammengestellt und wird vom revier­
verteidigenden Miinnchen sehr hiiufig vorgetragen. 

Die physikalischen Eigenschaften des Gesanges und deren 
Variabilitiit sind analysiert worden. Die am stiirksten variierenden 
Parameter sind die Dauer des Gesanges und seiner Elemente, sowie 
die Dauer der die Motive trennenden Pausen. Dagegen schwan­
ken die für das allgemeine Motivmuster verantwortlichen Para­
meter nur wenig (Zahl der Elemente pro Motiv, Motivdauer). 
Diese Konstanz liess vermuten, dass <las Motiv ein besonders 
wichtiger Bestandteil des Gesanges ist. Diese Vermutung wurde 
experimentell bestiitigt. 

Die Reaktion der Revierverteidigung eines Vogels hiingt 
sowohl von den optischen und akustischen Signalen des Rivalen 
ab als auch von seiner Beziehung zum Revier. 

Aussehen, Grosse und die Art der Grenzmarkierung des Reviers 
wurde untersucht. Die Rolle der Gesangsposten für die Revier­
verteidigung wurde erforscht. Ferner wurde analysiert, wie sich 
die akustischen Signale durch die Vegetation hindurch ausbreiten 
und Geriiusche der Umwelt die Signalsausbreitung beeintriich­
tigen. 

Die individuellen Unterschiede in der Reaktion auf akustische 
Signale sind untersucht worden. Sie gehen zum Teil auf den Hor-
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monzustand des Empfiingers zurück, zum Teil auf psychische 
Faktoren (wie etwa auf die Erinnerung an eine kürzliche aggres­
sive Auseinandersetzung oder auch auf Gewôhnung). Die Reak­
tionsbereitschaft schwankt tagesperiodisch. Auch meteorologische 
Faktoren kônnen die Qualitat des Verhaltens beeinflussen. 

Der Gesang enthalt Information über <lie Identitat des Senders 
(sowohl bezüglich der Art als auch bezüglich des Individuums), 
seinen sexuellen oder aggressiven Zustand, seinen Aufenthaltsort 
und darüber, ob er ein Revier besitzt oder nicht. Er kann auch 
dazu benützt werden, einen individuellen Feind persônlich anzu­
sprechen. 

Der Revierverteidigungs-Gesang war das Hauptobjekt dieser 
Arbeit. Hauptziel war herauszufinden, welche physikalichen 
Eigenschaften seinen Ausli:isewert ausmachen. Zu einer derartigen 
Untersuchung eignete sich dieser Gesang besonders gut, da er 
ausreichend komplex ist und da die Reaktionen, die er auslüst, 
gu t gemessen werden ki:innen. 

Die natürlichen Signale sind durch verschiedene Verfahren 
verandert worden, deren physikalische Folgen qualitativ und 
quantitativ bekannt waren. Es wurde ausserdem immer so vorge­
gangen, dass ein einzelner Parameter erst dann verandert wurde, 
nachdem zuvor in einer getrennten Versuchsreihe festgestellt wor­
den war, welche Bedeutung diesem Parameter zukommt. 

Die modifizierten Signale wurden über einen Lautsprecher 
einem freilebenden Rotkehlchen vorgespielt. Anhand der Reak­
tion des Empfiingers wurde dann festgestellt, welcher Ausli:ise­
wert diesen Signalen zukommt. Die Reaktion wurde stets mit der 
Reaktion auf einen unveranderten Kontrollgesang verglichen. 
Mit Hilfe dieser Methode konnte die Variabilitat ausgeschaltet 
werden, die in einer natürlichen Rotkehlchenpopulation immer 
herrscht. 

Die Syntax ist auf jedem Niveau ein sehr wichtiger Parameter. 
Sie drückt aus, dass das Signal sehr vielfaltig, d.h., mit einem 
Minimum an Monotonie aufgebaut ist. Sie enthalt einen grossen 
Teil der territorialen und spezifischen Information. 

Alle Elemente ein und derselben Kategorie und desselben Typs 
sind untereinander auswechselbar und gleichwertig, denn alle 
Kombinationen besitzen denselben Informationsgehalt. Diese Ei­
genschaft genügt allein schon zur Unterscheidung des akustischen 
Signalsystems des Rotkehlchens von einer Sprache. 

lm ganz frühen Jugendgesang (des 40-tagigen Jungvogels) sind 
die Gesangselemente noch Vorstufen der Elemente des Altvogels. 
Der geringe Ausli:isewert des Jugendgesanges ist eher <lem physio­
logischen Zustand des Empfiingers zuzuschreiben als der physi­
kalischen Qualitat der Gesangselemente. Man kann dies dadurch 
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beweisen, dass man ihn ausserhalb der Jahreszeit vorspielt, in 
der er normalerweise zu hôren ist. 

Die Gesamtlautstarke des Signals ist ein weniger wichtiger 
Parameter. Wenn sie jedoch wesentlich unter ihrem natürlichen 
Wert liegt, reagiert der Empfiinger schlechter. Bei Abwesenheit 
optischer Reize nahert sich <las Rotkehlchen von vorne <lem 
Lautsprecher, entlang <lem akustischen Intensitatsgradienten. 

Die V erteilung der Energie im Frequenz-Spektrum ist ein 
wichtiger Faktor. lm natürlichen Signal ist sie sehr gleichmassig 
auf die niederen und die hohen Motive verteilt. vVenn dieses 
Gleichgewicht zugunsten der hohen Motive gestôrt wird, so schliesst 
der Empfiinger daraus, dass der Sender besonders aggressiv 
gestimmt ist. 

Der Gesang gehôrt zu den Signaltypen, die vom Empfiinger 
leicht lokalisiert werden kônnen. Dafür sind seine vielen Wechsel, 
sein breiter Frequenzbereich und seine zahlreichen 'Vieder­
holungen verantwortlich. 

Der Gesang wurde mit Hilfe elektro-akustischer Generatoren 
auf synthetischem 'Vege progressiv verandert. Sein Auslôsewert 
stieg in gleichem Masse an, in dem die zuvor als auslôsend 
beschriebenen Parameter eingefügt worden waren. Dieser Gegen­
versuch bestatigt die Ergebnisse der oben genannten Versuche, 
bei welchen <las natürliche Signal progressiv abgebaut worden ist. 

Diese Versuchsergebnisse erlauben einige Schlussfolgerungen 
bezüglich der Mechanismen, die die akustische Verstandigung 
sichern. 

Die grosse Mannigfaltigkeit des Rotkehlchen-Gesanges liess 
vermuten, dass er viel Information enthalt. Eine erste Unter­
suchung hatte zum Ziel, herauszufinden, welcher Art diese 
Information ist. In einer spateren Phase der Untersuchung wurde 
versucht, jede dieser Informationen mit einem oder mehreren 
physikalischen Parametern in Beziehung zu bringen. 

Es ist sehr schnell erkannt worden, dass die tatsachliche 
Informationsmenge sehr viel kleiner ist als zu erwarten war. 
Um herauszufinden, welche Parameter Information enthalten, 
wurden die Signale zunachst « negativ » verandert und dann 
nach und nach wieder aufgebaut. Wenn man diese Gesange frei­
lebenden Individuen vorspielte, lôsten sie Verteidigungsverhalten 
aus. Diese Reaktionen wurden als Mass für den Auslôsewert des 
Signals verwandt. 

Die Vielgestaltigkeit des Gesanges ist typisch für viele Tur­
diden. Beim Rotkehlchen erreicht sie beachtliche Ausmasse. Das 
Repertoire enthalt über 1300 Motive, <las eines Individuums 
mehrere hundert. Diese Zahl ist sehr hoch, wenn man bedenkt, 
dass diese Art keine Imitationen in ihren Gesang aufnimmt. Die 
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Vielfalt ergibt sich nur zum Teil aus einer Kombination in der 
zeitlichen Folge. Diese Moglichkeit wird indessen vom Rotkehl­
chen, im Vergleich zu anderen Arten mit motivarmem Repertoire, 
nur wenig ausgenützt. Zur Variation seines Gesanges macht <las 
Rotkehlchen hauptsachlich Gebrauch von <lem grossen Repertoire, 
<las ihm zur Verfügung steht. Es scheint ausserdem in der Lage 
zu sein um <las Thema eines Motivs zu improvisieren. 

Dieses Prinzip der Mannigfaltigkeit trifft man sehr allge­
mein in den akustischen Signalen (besonders in den Gesangen) der 
meisten Vogel an. Seine Bedeutung für den Reviergesang des 
Rotkehlchens wurde hier untersucht. Es ist experimentell bewiesen 
worden, dass die Mannigfaltigkeit des Signais Hir die beiden 
fundamentalen Eigenschaften und Konstanten des Signais 
verantwortlich ist : Seine Bedeutung - Revierverteidigung ; seine 
spezifische Eigentümlichkeit - die Arterkennung des Rotkehl­
chens. 

Das Rotkehlchen besitzt ausserdem die Moglichkeit, diese 
Information zu nuancieren. So zeigt zum Beispiel ein ins Extrem 
betriebener Motivreichtum <lem Empfanger an, dass der Sender 
besonders aggressiv gestimmt ist. Dies wird durch die Verschie­
bung der Energie in den oberen Bereich des Frequenz-Spektrums 
noch unterstützt. Eine zeitliche Zusammendriingung hat mogli­
cherweise dieselbe Funktion. 

Die Nuancierung des Gesanges hat nur auf die Intensitiit der 
Reaktion einen Einfluss. Die (qualitative) Bedeutung des Gesanges 
kann hingegen nicht geandert werden, auch nicht durch eine 
Neukombination der Elemente. Dies wurde durch Versuche 
bestiitigt. Auf aile Neukombinationen gab es nur zweierlei 
Antworten : entweder sind mehrere Grundregeln übertreten 
worden ; dann war der Auslosewert des Gesanges zerstürt. Oder 
aber die Veranderungen waren nur geringfügig; dann wurde die 
typische Reaktion ausgelost. lm letzten Fall war hochstens die 
Antwortrate herabgesetzt. Es ist uns niemals gelungen, die 
territoriale Bedeutung des Gesanges zu verandern. 

Die Gesamtheit aller moglichen Kombinationen bietet 
theoretisch die Moglichkeit zur Ubertragung von sehr viel 
Information. Aber obwohl das Rotkehlchen die Mittel und 
technischen Elemente für eine sprachenahnliche Kommunikation 
besitzt, so nützt es sie doch nicht aus. Denn wie auch immer man 
den Gesang aufbaut : er übertriigt nur dieselbe Information. 

Gewisse experimen telle Veriinderungen verringern die An t­
wortra te. Es ist denkbar, dass sie die Verstehbarkeit des Signais 
beeintrachtigen. 'Vir haben diese Eigenschaft ausserdem indirekt 
über die Berechnung der Redundanz untersucht. Die Redundanz 
des Rotkehlchen-Gesanges ist, entgegen aller Erwartung, sehr 
hoch. Dies ergibt sich aus <lem beschrankten Gebrauch der 
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theoretisch môglichen syntaktischen Anordnungen und vor allem 
daraus, dass die Motive oder Elemente ein und derselben Kategorie 
gleichwertig sind. Unter dem Blickwinkel des Empfangers hat 
der Gesang trotz seiner Mannigfaltigkeit also eine sehr einfache 
Grundstruktur (etwa im Vergleich mit Kohlmeisengesang). Der 
Gesang ist samit für den Empfanger immer leicht verstandlich. 
Um ihn zu maskieren, sind mehr Gerausche nôtig ais man unter 
natürlichen Bedingungen normalerweise antrifft. 

Durch die Vielfalt und die Gleichwertigkeit der das Signal 
zusammensetzenden Elemente ist das Art-Erkennen nur dann 
môglich, wenn der Empfanger allein die Gesamt-Gestalt dieser 
Elemente integriert. Die feinen Einzelheiten der Struktur über­
tragen nur zweitrangige Information, wie die Identitat des Senders, 
den Grad der Aggressivitat und die Kennzeichnung des 
Empfangers. Dies haben Versuche mit progressiv ab- und dann 
wieder aufgebauten Gesangen gezeigt. 

Diese Art globaler Identifizierung würde zu haufigen Irr­
tümern führen, wenn nur ein einzelner Parameter benützt 
würde. Das Signal ware wenig spezifisch und seine Verstand­
lichkeit unsicher. Die Versuche zeigten in der Tat, dass der 
Empfanger sein Erkennen auf mehrere Parameter stützt. Dies 
steht im Einklang mit der Schwierigkeit, den Auslôsewert eines 
Signais vôllig zu zerstôren. Die ersten Wertverminderungen, 
welcher Art sie auch sein môgen, wirken sich sehr stark aus. Die 
nachfolgenden Veranderungen sind von geringerer Bedeutung. 
Dasselbe kann man beobachten, wenn man reaktionsauslôsende 
Parameter in ein ursprünglich synthetisches Signal einführt. Diese 
Ergebnisse zeigen, dass die Summierung der verschiedenen 
Parameter des Signais nicht einer linearen Regel folgt. 

Die folgenden drei hauptsachlichen Schlussfolgerungen kann 
man aus dieser Arbeit ziehen : 

1. - Das Reviersignal des Rotkehlchens kann nicht mit einer 
Sprache verglichen werden, denn die verschiedenen Gesange 
enthalten immer dieselbe Information. 

2. - Jeder Informationstyp stützt sich auf mehr ais einen 
einzelnen Parameter. Ihre Einheit legt ein Muster fest, welches 
vom Empfanger ais Gesamtheit erkannt wird. Bei einigen 
Verhaltenstypen kônnen die Schwankungen um dieses Schema 
vernachliissigt werden. 

3) Die vVirksamkeit des akustischen Signais ist durch einen 
sehr weiten Sicherheitsspielraum geschützt, der sich aus mehreren 
Faktoren ergibt : 

a) Eine erhebliche Redundanz macht es gut verstehbar.

b) Ein globales Wiedererkennen schwacht die Wirkung der 
individuellen Schwankungen ab. 
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c) Eine grosse Verschiedenartigkeit der Motive erlaubt eine 
schnelle Korrektion für den Fall seiner Verwechslung mit einem 
von einer anderen Art ausgesandten Motiv. 

d) Wenn die auslôsenden Eigenschaften den Empfanger nicht in
ihrer Gesamtheit erreichen, so reicht das für ihn vernehmbare 
Bruchstück im allgemeinen trotzdem aus, die Reaktion aus­
zulôsen.
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