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INTRODUCTION

Depuis le XIX eme siécle, la question des émotions chez les animaux a été au cceur de
débats philosophique et biologique (Darwin, 1872). Avec le temps, une évolution des
consciences a conduit a reconnaitre des droits aux animaux avec notamment l'introduction,
dans la législation francaise, de loi permettant de condamner certains actes dit de
“maltraitance” (Burgat and Dantzer, 1997). Plus récemment, en France en 2015, un
changement législatif a conduit a considérer les animaux comme des « étres vivants doués de
sensibilité ». Aujourd’hui la capacité des animaux a ressentir des émotions est largement
acceptée (de Waal, 2011). Bien qu’il soit encore a ce jour impossible de donner une définition
consensuelle du terme émotion, nous pouvons tout de méme décrire une émotion comme
une réponse complexe (subjective, comportementale, physiologique et cognitive) a des
stimulus qui peuvent étre externes, internes ou mixtes. Le classement des émotions peut se
faire selon leur valence (positive ou négative), leur intensité (forte ou faible) et leur durée

(Kremer et al., 2020).

Le suivi des émotions passe par la mesure des trois composantes de la réponse
émotionnelle : la composante physiologique, la composante cognitive et la composante
comportementale (Dolan, 2002). Les approches physiologiques regroupent principalement
I’étude des hormones produites par le systeme hypothalamo-hypophysaire en réponse aux
émotions percues (Bayazit, 2009; Heimbiirge et al., 2019; Salas et al., 2016). Le principe de
I'approche cognitive est d’étudier les biais présents dans les capacités d’attention,
d’apprentissage ou encore de mémoire lorsque des animaux sont soumis a des émotions
(Harding et al., 2004; Mendl et al.,, 2009). Enfin, I'approche comportementale passe par
I'étude des comportements qui témoignent de différents états émotionnels et par la
comparaison de différents moyens de communication des émotions. Ces derniers, décrits par
des études scientifiques, incluent : les phéromones, les expressions faciales, la position du
corps, la position de la queue et les vocalisations (Briefer, 2012; Semin et al., 2019; Seyfarth

and Cheney, 2003; Wolf, 2015).
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Les émotions sont certainement un élément majeur pour la vie en communauté des
especes sociales et de nombreuses études rapportent qu’il semblent que ces émotions soient
communiquables d’un individu a l'autre, entre autre, au travers des vocalisations (Briefer,
2012). Ainsi, I’étude des vocalisations pourrait s’avérer intéressante lorsque I'on cherche a

évaluer I'état émotionnel d’un individu.

L’objectif de notre travail est de déterminer si les vocalisations possedent des
caractéristiques acoustiques porteuses d’informations émotionnelles (notamment en termes
de valence et d’intensité). Pour explorer cette question, nous avons réalisé une étude

expérimentale chez une espece de primate non humain : le bonobo (Pan Paniscus).

Nous débutons notre manuscrit par une étude de la bioacoustique et de la production
vocale chez les mammiféres. Nous aborderons ensuite les éléments qui illustrent en quoi
I’étude des émotions est complexe et quels sont les modes de communications des émotions
observables. Dans un troisieme temps, nous explicitons en quoi le bonobo est un bon modéle
d’étude pour la recherche d’informations a caractére émotionnel dans les vocalisations
(notamment en décrivant les modes de vie de cette espéce sociale). Enfin, nous détaillons les
résultats d’une étude expérimentale, réalisée chez trois groupes de bonobos captifs, qui
s'intéresse a rechercher les liens entre parametres acoustiques des vocalisations et état

émotionnel de I'émetteur de ces vocalisations.
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I- Labioacoustique

La bioacoustique est I'’étude des communications sonores animales et humaines. Dans
le regne animal, un certain nombre d’especes communiquent grace a des signaux acoustiques
audibles ou non par ’humain. C’est le cas des oiseaux (e.g. Bardeli et al., 2010; Salamon et al.,
2017), des mammiféres (e.g. Erbe, 2018; Laiolo, 2010), des amphibiens (e.g. Glaw and Vences,
1991; Willacy et al., 2015), de certains poissons (e.g. Desidera et al., 2019; Rountree et al.,
2006) et insectes (e.g. Baker and Chesmore, 2020).

La communication vocale est définie par une chaine de transmission de I'information.
Dans toute communication vocale, on retrouve un individu dit « émetteur » qui code
I'information a transmettre dans un signal acoustique. Ce signal est ensuite transmis et se
propage dans I'environnement. L'information portée par le signal peut étre altérée au cours
de la propagation en raison des contraintes de propagations auxquelles il est soumis. Le signal
arrive ensuite au niveau d’un individu dit « récepteur » qui va décoder I'information contenue

dans le signal (Shannon and Weaver, 1949) (Figure 1).

En principe, dans la nature, les choses sont plus complexes ; en effet, il peut y avoir
plusieurs émetteurs et/ou plusieurs récepteurs au méme moment, un émetteur peut devenir
récepteur ensuite. Mais cette théorie de la chaine de transmission de I'information reste un

schéma valide et utile dans I'étude des communications animales.

o
Contraintes a la propagation
¢ oo !

Emetteur Récepteur

Figure 1: Chaine de transmission de l'information acoustique inspirée de la théorie de

Shannon and Weaver, 1949. Crédit : Floriane Fournier
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Au contraire des autres modes de communication, la communication vocale présente
un nombre conséquent d’avantages. Ainsi, elle peut se faire sans contact visuel et est donc
plus adaptée a une communication a distance, dans des milieux sans visibilité ou de nuit. A
I'inverse de la communication tactile, elle ne nécessite pas de contact direct entre individus.
Elle ne laisse aucune trace dans I'environnement aprés sa production ce qui la rend plus
discrete que la communication chimique. De plus, d’'un point de vu métabolique et
énergétique, la production est relativement peu couteuse (Oberweger and Goller, 2001).
Toutes ces caractéristiques font des signaux acoustiques un outil majeur de communication

chez les animaux capables de produire des signaux sonores.

La bioacoustique est un sujet de recherche relativement nouveau dans le domaine de
I'éthologie. Elle est désormais considérée comme un outil majeur et fondamental pour étudier
le comportement animal. L'objectif de la bioacoustique est de comprendre le mécanisme de
production, de perception et de décodage et interprétation des vocalisations (Ploog, 1992).
Les parameétres acoustiques sont en effet des données objectives et mesurables qui peuvent
étre utilisées dans une approche comparative. La bioacoustique est également utile dans le
suivi du comportement des animaux en tant qu'outil non invasif dans la nature (Blumstein et

al., 2011; Penar et al., 2020; Teixeira et al., 2019; Xie et al., 2021).

II- Production des vocalisations

En 1970, Fant a publié le premier modéle de production vocale chez I'homme, mettant
en évidence un processus en deux étapes : la source et le filtre (Hauser, 1993; Newton-Fisher
et al., 1993; Riede and Fitch, 1999). Les contractions musculaires des poumons et du systéme
respiratoire créent un mouvement dans la colonne d'air. Les variations de contraction
influencent le rythme, la durée d’une vocalisation et l'intervalle entre la production de deux
vocalisations. L'air passe d'abord par la source, composée du larynx et des muscles
cricothyroidiens, influencant la fréquence fondamentale (FO) ; puis par le filtre, composé des

cavités nasales et orales, influencant les formants et les pics de fréquence (Tableau | ; Figure

23



2 ; Figure 4). La théorie source-filtre est aujourd'hui décrite chez de nombreuses especes de
mammiféeres (e.g. Elemans et al., 2015; McComb and Reby, 2005; Taylor and Reby, 2010). Les

définitions des parameétres acoustiques cités ici seront détaillées dans le prochain paragraphe.

20.0
17.5

Cavité nasale .
Filtre _15.0

[kHz
=
54
n

Cavité orale

10.0

Frequency

~
wn

5.0

: . e
. |
Soaas P !.l g = 25
> ~X-, —— ! = Y
0.0 0.2 0.9 0.6 0.8 1.0
Time [s]

Figure 2 : Illustration de la théorie source-filtre de la production avec I'exemple du
chimpanzé. A gauche : schéma anatomique des structures en cause dans la production
vocale. Le filtre est composé de la cavité nasale et orale et la source du larynx avec les cordes
vocales et des muscles associés. A droite : spectrogramme d’une vocalisation de bonobo. Ce
schéma permet de voir les liens entre structure anatomique et effet sur le spectrogramme.

Crédit : Floriane Fournier

llI- Parameétres acoustiques

L'enregistrement des vocalisations peut étre effectué sur le terrain ou dans un
environnement de laboratoire contr6lé a l'aide de microphones adaptés. Ensuite
I'enregistrement sonore est transformé en une représentation visuelle du son d’apres laquelle

différents parametres acoustiques peuvent étre extraits.
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1- Qu’est-ce qu’un son?

D’un point de vue physique, on définit le son (dont les vocalisations font partie) comme
une onde sonore qui est causé par la propagation de proche en proche d’une perturbation
conduisant a la mise en vibration de molécules autour de leur position de repos. Ainsi, une
onde sonore correspond a une succession de compressions et de dilatations des molécules

sans déplacement réel de celles-ci.

Une onde sonore est une onde de type longitudinal (c’est-a-dire qu’elle se transmet
parallelement au milieu de propagation) et mécanique (nécessitant un milieu pour se

déplacer).

2- Mode de représentation du son

Le traitement du signal est essentiel pour caractériser la vocalisation en considérant
trois domaines principaux : le temps, la fréquence et l'intensité. Le premier mode de
représentation du son est la représentation temporelle. L'image du son est représentée
comme |"évolution de l'intensité du signal en fonction du temps. On parle d’oscillogramme
(Figure 3A). Une seconde représentation pouvant étre utilisée, et qui découle de la premiere
grace a une transformée de Fourier, est une densité spectrale. La densité spectrale permet la
visualisation du domaine fréquentiel du son en représentant la distribution d’amplitude en
fonction de la fréquence (Figure 3B). Enfin, la derniere représentation qui est de loin la plus
utilisée en acoustique est le spectrogramme. Le spectrogramme est une représentation
tridimensionnelle d’un signal acoustique. On peut observer la répartition de I’énergie d’un
signal en fonction du temps et de la fréquence. Ainsi, dans un spectrogramme on retrouve en
abscisse le temps, en ordonnée la fréquence, et via un gradient de couleurs I'amplitude (Figure

30).
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Figure 3 : Représentation d’un oscillogramme (A), densité spectrale (B) et spectrogramme
(C) de vocalisations ultrasonores de souris rayées africaines (Rhabdomys pumilio). A :
L’oscillogramme présente le son enregistré en fonction du temps et de l'intensité du signal.
B : La densité spectrale (calculée ici sur une seule vocalisation) présente la distribution de
I'amplitude du signal en fonction de la fréquence. C : Le spectrogramme (en couleur ici)
représente le son en trois dimensions, en abscisse on trouve le temps, en ordonnée la

fréquence et le gradient de couleur représente l'intensité. Crédit audio : Léo Perrier
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3- Exemples de parameétres acoustiques utilisés dans I'étude des

vocalisations

A partir du spectrogramme, un ensemble de parametres acoustiques peuvent étre
mesurés. En bioacoustique, on étudie classiquement les parameétres suivants : la durée, le taux
de production, l'intervalle entre deux signaux la fréquence fondamentale (FO), I'amplitude
moyenne, le pic en fréquence et son moment d’apparition, la présence d’harmoniques
(multiples de la fréquence fondamentale) ainsi que la fréquence et la position de potentiels
formants. Le Tableau | présente une définition succincte de I'ensemble des indicateurs
acoustiques classiquement utilisés dans I'étude du signal sonore. Nous allons prendre
guelques lignes ici pour définir les paramétres acoustiques qui seront utilisés dans I'étude

expérimentale présentée en partie 4.

La durée d’'une vocalisation correspond au temps qui s’écoule entre le début de la
production d’une vocalisation donnée et sa fin. Plusieurs vocalisations peuvent s’enchainer
dans un signal sonore. On parle alors de séquence vocale. On peut définir a partir de ces
séquences vocales l'intervalle entre deux vocalisations, c’est-a-dire la durée du silence entre
la fin d’une vocalisation et le début d’'une seconde, et calculer des taux de production

individuelle par exemple.

On définit la période d’un signal acoustique comme le plus petit intervalle de temps au
bout de laquelle motif se reproduit de facon identique. La fréquence fondamentale, exprimée
en Hertz, d’un signal acoustique est calculée a partir de la période du signal comme étant
I'inverse de la période, exprimée en seconde. Elle correspond a la fréquence la plus basse
d’une vocalisation qui détermine la « hauteur » (plus ou moins grave ou aigue) de la

vocalisation.

Le pic en fréquence est défini comme la valeur de la fréquence du signal ou I'amplitude
est la plus élevée. Il est également possible de déterminer le moment d’apparition de ce pic

en fréquence.
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Tableau I : Liste et définitions des principaux paramétres acoustiques, I'orange faisant
référence aux paramétresrelatifs a la production et le bleu aux paramétres relatifs aux

caractéristiques physique du signal.

Paramétre Définition

acoustique

Durée Longueur totale d'une vocalisation donnée
Intervalle Durée du silence entre deux vocalisations
Fréguence Fréguence la plus basse de la vocalisation

fondamentale

(o)

Amplitude moyenne Quantité d'énergie dans la vocalisation

Pic en fréquence Valeur de fréquence avec I'amplitude la plus
élevée

Nombre Fréguences multiples de la fréquence

d’Harmoniques fondamentale

Nombre de Formants Forte concentration d'énergie autour d'une

Et fréquence des fréquence donnée

formants (résultat du « filtre » )

Intensite

Durée Intervalle
Pic en fréquence
amplitude
Temps
o % e —— * Fréquence fondamentale
N —_— E—
~ R — E—]
LY
I ——
[ _
_ [
—_— [ — Harmonigues
e — e —
J— [ —

& Formants

Figure 4 : Représentation graphique de I'oscillogramme (A), du spectre en fréquence (B) et

du spectrogramme (C) et présentation des parametres étudiés. Crédit : Floriane Fournier
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Un des parameétres acoustiques les plus étudiés et informatifs des vocalisations est la
fréquence fondamentale (Taylor and Reby, 2010; Titze, 1994). Dans la majorité des
vocalisations, la fréquence fondamentale est stable et périodique, on parle alors de
vocalisation tonale. Mais il arrive que les vibrations puissent devenir irrégulieres conduisant a
la présence de phénomeénes non linéaires (PNLs) dans les vocalisations (Figure 5) (Anikin et al.,

2021; Bergan and Titze, 2001; Wilden et al., 1998).

Il semblerait que les PNLs soient omniprésents dans la communication des
mammiféres terrestres et les mécanismes de production commencent a étre élucidés (Fitch
et al., 2002; Wilden et al., 1998). En revanche leurs fonctions adaptatives supposées restent
majoritairement incomprises en raison d’'un manque d’information sur les contextes liés a
I’'apparition de ces PNLs. Mais depuis quelques années leur étude prend de plus en plus de

place dans le monde de la bioacoustique.

Les différents PNLs qui peuvent étre trouvés dans les vocalisations des mammiferes
sont: les sauts en fréquence, la sous-harmonique, les « sidebands » (aussi appelés
biphonation) et le chaos déterministique (Wilden et al.,, 1998) (Figure 3). Des raisons
anatomiques expliquent la présence de ces PNLs dans les vocalisations. Dans ce travail, nous
allons uniquement décrire, de facon simplifiée leur aspect sur le spectrogramme. Les

modifications anatomiques et physique expliquant leurs productions ne seront pas détaillés.

Les sauts en fréquence apparaissent comme des changements soudains de la
fréqguence fondamentale de maniere abrupte et discontinue (Roubeau et al., 2009; Wilden et
al., 1998). Les sous-harmoniques sont des bandes de fréquence multiples d’une fraction de la
fréquence fondamentale qui apparaissent sur le spectrogramme. On trouve souvent des
fréquences de type FO/2 (Roubeau et al., 2009; Wilden et al., 1998). Les « sidebands » (aussi
appelés biphonation) apparaissent comme des bandes au-dessus et/ou en dessous de la
fréquence fondamentale. Au contraire des sous-harmoniques, ces bandes en fréquence sont
indépendantes de la fréquence fondamentale, car proviennent d’'une seconde source, on
parle d’une seconde fréquence notée GO (Frommolt, 1999; Goncharova et al., 2015; Volodina
et al.,, 2006; Zollinger et al., 2008). Enfin, le chaos déterministique est présenté sur le
spectrogramme par une absence de linéarité dans le signal acoustique: la fréquence
fondamentale est dans ce cas mal définit. Le chaos déterministique apporte une sonorité

rugueuse et couvre un large spectre de fréquence (Tokuda et al., 2002; Wilden et al., 1998).
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Saut en fréquence Sous-harmonique Sidebandes Chaos déterministique

Figure 5 : Schématisation des quatre principaux phénoménes non linéaires décrit dans la

littérature. Source : Owren, 2011.

IV- Conclusion intermédiaire

L’étude des communications fait partie intégrante des études comportementales pour
comprendre par exemple les relations intraspécifiques (reproduction, territorialité...) ou
encore pour évaluer les pressions de sélection qui jouent sur les communications (pressions
environnementales et sociales). La bioacoustique correspond a I'étude de la communication
sonore chez les animaux. Ce domaine de I'éthologie revét un aspect important dans I'analyse

du comportement animal.

Chez les mammiferes, les vocalisations sont produites grace a un systéme anatomique
complexe composé des poumons, de la source (avec le larynx renfermant les cordes vocales

et les muscles associés) et du filtre (cavités buccale et orale).

Leur étude passe par I'analyse d’un spectrogramme, représentant un signal acoustique
en fonction de 3 dimensions: le temps, la fréquence et lintensité. A partir de ce
spectrogramme, différents parameétres acoustiques sont analysables. Tous ces parametres

permettent la description d’un signal acoustique.
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L’étude des parametres acoustiques portés par les vocalisations permet d’accéder a
des informations sur I'’émetteur. Ainsi, a partir de vocalisations animales, il est possible
d’accéder entre autre a I'adge (Cordeiro et al., 2018; Inoue, 1988; Oller et al., 2013), au sexe
(Cordeiro et al., 2018; Lupanova and Egorova, 2015; Marler and Hobbett, 1975; Wegrzyn et
al., 2021), au lien de parenté avec des congéneres (Franklin et al., 2014; Levréro et al., 2015;
Shair, 2014), a la taille (Bowling et al., 2017; Ey et al., 2007; Inoue, 1988) ou encore aux
émotions ressenties (Briefer, 2012; Cordeiro et al., 2018; Gruber and Grandjean, 2017; Laurijs
etal., 2021). C'est sur ce dernier aspect que nous allons nous concentrer dans la suite de notre

travail.
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La question des émotions chez les animaux a fait débat depuis de nombreuses années.
Ce débat était majoritairement cantonné a la philosophie jusqu’a ce que certains biologistes,
comme Darwin (1872) s’emparent du sujet et I'abordent via une approche naturaliste. Dans
ses publications, Darwin met en évidence I'importance d’une étude comparative des émotions
et cherche a comprendre I'évolution phylogénétique de leurs expressions. Depuis Darwin,
plusieurs courants de I'étude des comportements animaux ont adopté des approches
différentes des émotions animales, souvent en niant leur existence ou en considérant qu’elles
ne pouvaient étre l'objet d’études scientifiques rigoureuses. Depuis une quarantaine
d’années, le concept d’émotion animale est revenu sur le devant de la scéne. Aujourd’hui, il

s’agit d’'un objet d’étude central pour les éthologues (e.g. de Waal, 2011).

L’existence d’émotions chez les mammiféres (autres que les étres humains), est soutenue par
de nombreux arguments, notamment physiologiques et comportementaux. Mais pour mieux
comprendre le débat autour des émotions et les causes qui ont pu justifier leur négation, il
semble indispensable de tenter de définir ce qu’est une émotion (de Vere and Kuczaj Il, 2016;
de Waal, 2011; Kremer et al., 2020; Panksepp, 2005). Dans ce travail, nous nous intéresserons
aux émotions animales et a leur expression, en excluant les humains qui utilisent une

guatrieme composante : la sémantique).

I- Définition et terminologie

L'une des principales raisons qui peut expliquer la difficulté a trancher sur la présence
ou non d’émotions chez les animaux est peut-étre la difficulté de définition du terme
« émotion » et sa distinction avec d’autres termes comme « affect », « état émotionnel » ou
encore « sentiments » (de Vere and Kuczaj Il, 2016). Dans la plupart des études, le terme
« émotion » est interchangeable avec celui d’« affect » (lzard et al., 1993; Mendl et al., 2010;
Paul et al., 2005). Dans cet écrit nous garderons cette position et nous ne ferons pas la
différence entre affect et émotion. De plus, les termes « sentiment » ou « état émotionnel »
sont fréguemment utilisés et souvent considérés comme une émotion consciente (Mendl et

al., 2010).
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Il est encore aujourd’hui impossible de définir de facon consensuelle le terme
d’émotion. Il semble tout de méme admis qu’une émotion est une réponse complexe
(subjective, comportementale, physiologique et cognitive) a des stimulus qui peuvent étre
internes, externes ou mixtes. Les émotions peuvent étre classées selon leur valence (positive

ou négative), leur intensité (faible ou forte) et leur durée (Kremer et al., 2020).

Chez les animaux, nous pouvons distinguer trois composantes principales de la
réponse émotionnelle : la composante physiologique, la composante comportementale et la
composante cognitive (Dolan, 2002). La composante physiologique d’'une émotion correspond
a I'ensemble des processus conduisant a la mobilisation des ressources corporelles afin de
répondre a une situation donnée (cette composante repose notamment sur |'activation du
systeme nerveux autonome et de |'axe hypothalamo-hypophysaire). La composante
comportementale d’'une émotion regroupe I'ensemble des actions liées a I'’émotion qui
permettent notamment la communication de celle-ci. Enfin, la composante cognitive d’une
émotion peut étre définie comme une composante subjective qui dépend de |'expérience

personnelle vécue et du ressenti de chaque individu (Figure 6).

Stimuli
externes
|par exemple,
perception
d'un danger) »

- | Reponse
internes } / (adaptée)
[par exernphe, - : ) i .

o ~y o Avantage évolutif (survie,
jeyeu] | — T '!_' reproduction)
' Composantes affectives et Fonctions sociales des
N cognitives 4 émotions

-
-

Figure 6 : Les composantes de la réponse émotionnelle. Inspiré de : Purves et al., 2019
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II- Etudes des émotions chez les mammiféres

Pour étudier les émotions chez les mammiferes, on s’appuie sur la mesure des
différentes composantes de la réponse émotionnelle. Ainsi, on utilise des indicateurs

physiologiques, des indicateurs comportementaux et des indicateurs cognitifs.

1- Indicateurs physiologiques

Les principaux indicateurs physiologiques sont ceux qui reposent sur la mesure de
I’activation du systéme nerveux sympathique et de I'axe hypothalamo-hypophysaire ; les deux

voies qui constituent I'essentiel de la « composante physiologique » d’'une émotion.

a- Les indicateurs physiologiques associés a l'action du systéeme

nerveux sympathique

Les parametres physiologiques associés a I'activation du systéme nerveux
sympathique comprennent différents indicateurs : I'laugmentation de la fréquence cardiaque
(Kovacs et al., 2014; von Borell et al., 2007; Wascher, 2021), de la pression artérielle (Dawkins,
2008; Eckstein et al., 2020; Vincent et al., 1993), de la fréquence respiratoire (Homma and
Masaoka, 2008; Idris et al., 2021; Neethirajan et al.,, 2021), et des modifications de la
température cutanée, oculaire ou rectale (Quimby et al., 2011; Travain and Valsecchi, 2021;

Uddin et al., 2023).
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b- Dosage des hormones produites par [I'axe hypothalamo-

hypophysaire

Un second indicateur physiologique couramment utilisé dans I'étude de la réponse
émotionnelle est le dosage des hormones produites par I'activation de I'axe hypothalamo-
hypophysaire et notamment le cortisol (Bayazit, 2009; Heimblirge et al., 2019). Le dosage du
cortisol peut se faire dans le sang, les excréments, I'urine, la salive, les larmes ou encore les
poils. Une augmentation du taux de cortisol est souvent associée a |'expérimentation
d’émotions de forte intensité (Botia et al., 2023; Burnard et al., 2016; Chmelikova et al., 2020;
Heimbirge et al., 2019; Novak et al., 2013).

c- Mesure de la réponse immunitaire

Le test d’activation des leucocytes est une mesure de la réponse immunitaire visant a
évaluer dans quelle mesure le sang peut produire une réponse de type neutrophilique suite a
une stimulation in vitro (Nathan, 2006). Il a pu étre montré que les primates non-humains
soumis a une émotion négative présentent une réponse leucocytaire significativement plus
faible que les animaux non exposés (P. E. Honess et al., 2005). Bien que cette conclusion soit
solide, 'utilisation de la réponse immunitaire comme indicateur de la réponse émotionnelle

doit encore étre généralisée a d’autres espéces de mammiferes.
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2- Indicateurs comportementaux

Les mesures comportementales sont essentielles pour évaluer I'état émotionnel des
animaux. La premiére étape dans |'évaluation de I'état émotionnel d’'un animal consiste a se
familiariser avec le répertoire comportemental « normal » de cette espéce dans la nature

(Davey, 2007; Elsbeth McPhee, 2004; Paul E. Honess et al., 2005).

Les observations comportementales peuvent étre réalisées avec différentes méthodes
d’enregistrement (Altmann, 1974). Lorsque I'on étudie les émotions en s’appuyant sur une
approche comportementale, I'objectif est de rechercher la présence de comportement dont
on sait gu’ils sont associés a une réponse émotionnelle. Les comportements associés aux
émotions sont le plus souvent des comportements qui permettent de communiquer I'état
émotionnel a ces congéneres. Cette communication peut étre vocale ou non-vocale et sera

détaillée plus loin dans ce manuscrit.

3- Indicateurs cognitifs

Les indicateurs physiologiques se concentrent le plus souvent sur lintensité de
I’émotion observée. Ces indicateurs ne permettent pas toujours d’avoir accées a la valence des
émotions ressenties (Paul et al., 2005). C'est pour cette raison que I'étude des indicateurs
cognitifs est devenue de plus en plus courante lorsque I'on se concentre sur les émotions

animales.

La cognition regroupe l'ensemble des processus permettant un traitement de
I'information par le cerveau. Elle comprend les capacités d’attention, d’apprentissage, de
mémoire, de choix... Des variations des capacités cognitives peuvent se manifester lors de la
réponse émotionnelle. On sait notamment que des biais cognitifs peuvent apparaitre lorsque
des émotions négatives sont vécues. La recherche de différents types de biais cognitifs peut
étre utilisée dans I'étude des émotions chez les animaux : les biais d’attention, les biais de

mémoire et les biais de jugement.
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Le temps d’attention augmente face a un nouveau stimulus : par exemple, chez la
brebis (Ovis aries), il a pu étre observé une augmentation de la vigilance dirigée dans la
direction d’un stimulus menacant (Lee et al., 2016) ; chez les vaches, il existe une corrélation
positive entre le degré de peur et le temps d’attention porté sur le stimulus a I'origine de la

peut (Welp et al., 2004).

Des biais de mémoire chez les animaux ont pu étre observés. Ainsi en injectant des
hormones de stress ou d’apaisement, il a pu étre montré une diminution des capacités
d’apprentissage, de stockage et de récupération des souvenirs chez les rats (Rattus
norvegicus) et les souris (Mus musculus) de laboratoire (Dickinson and Balleine, 1995; Packard

and White, 1990).

Des biais de jugement peuvent étre observés chez de nombreuses espéces animales
soumises a des émotions négatives. On parle de biais de jugement lorsque les capacités d’un
animal a juger de la valeur d’une situation sont altérées. C’'est le biais le plus couramment
étudié. Ainsi il a pu étre montré chez le rat, par exemple, un biais de jugement négatif aprés
une période de stress de plusieurs semaines, avec une diminution de la rapidité de réponse
chez les individus soumis a du stress (Harding et al., 2004). Il a de plus été montré chez le veau
un biais de jugement négatif lors d’une séparation entre le jeune et sa mere. Les veaux

approchent ainsi moins le dispositif aprés la séparation qu’avant (Daros et al., 2014).

lll- Modes de communication des émotions

Comme nous venons de le voir, il existe différents indicateurs des émotions. Ainsi, les
émotions peuvent étre exprimées par des comportements ce qui semblent suggérer que les
émotions puissent étre communiquées. Nous pouvons définir deux modes de communication
des émotions chez les animaux. Le premier, dont nous n’allons pas détailler les mécanismes,
englobe tout ce qui est non perceptible par I’lhumain. Nous pouvons ainsi citer les phéromones
qui sont une voie primordiale dans la communications intra-especes des émotions (Albone

and Fox, 1971; Kiyokawa, 2017). Le second est celui qui est perceptible par I'homme, il
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englobe les expressions faciales, les mouvements et positions du corps et la communication

vocale.

1- Communication des émotions par les expressions faciales

Darwin (1872) a été un des premiers a émettre I'hypothése que les animaux
communiquent leurs émotions de différentes facons et que I'une d’entre elles est la variabilité
des expressions faciales. Ces hypothéses ont été confirmées par la suite: en effet, les
expressions faciales et leurs changements semblent transmettre des informations sur les états
affectifs des animaux (Descovich et al., 2017). Ces modifications d’expressions peuvent induire
des réponses comportementales, chez les individus récepteurs, variables selon la valence et
I'intensité de I’émotion percue par l'individu émetteur (Lezama-Garcia et al., 2019). Ainsi, les
expressions faciales peuvent jouer un réle primordial dans la communication des états
émotionnels inter et intraspécifiques (Correia-Caeiro et al., 2020), des intentions (Horstmann,
2003) et peuvent étre utiles dans le désamorcage des situations de conflits (Lezama-Garcia et

al., 2019; Waller and Micheletta, 2013).

Différentes régions de la téte peuvent communiquer des informations sur I'état
émotionnel de I'animal. Il a pu étre montré (chez I'homme mais aussi chez d’autres
mammiféres) que I'augmentation de I'ouverture de la paupiéere et de la visibilité de la sclére
sont associées a des émotions négatives (Lee et al., 2013; Sandem et al., 2002). Ces
modifications permettent une adaptation rapide a une situation conduisant a une
augmentation des capacités sensorielles et une amélioration de la qualité des images pergues
(Susskind and Anderson, 2008). Par exemple, ce type d’observation a été rapporté dans des
situations d’isolement chez le mouton (Ovaris aries) (Reefmann et al., 2010, 2009), lors de la
pose d’'un cathéter intraveineux chez le chien (Canis familiaris) (Light et al., 1993) ou encore

lors de peur chez le cheval (Equus caballus) (von Borstel et al., 2009).

Concernant la région du nez et des joues : une contraction de cette partie du corps est
associée a des émotions négatives chez les animaux, dont ’lhomme (Bennett et al., 2017; Vick
et al., 2007; Waller and Micheletta, 2013). Ceci a nhotamment été observé lors de contacts
agressifs chez les souris (Mus musculus) et chez les canidés (Bloom and Friedman, 2013;

Defensor et al., 2012; Feddersen-Petersen, 2000; Langford et al., 2010) (Figure 7).
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Les mouvements de lévres sont trés utilisées chez les mammiferes pour témoigner
d’émotions négatives (Descovich et al., 2017). Le retroussement de levres permettant de
montrer les dents chez les chimpanzés (Pan troglodytes), les chevaux ou encore les canidés
témoignent d’un état émotionnel négatif et agressif (Bloom and Friedman, 2013; Casey, 2007;
Feddersen-Petersen, 2000; Leiner and Fendt, 2011; Parr et al., 2007). A l'inverse, certains
primates, eux, ont la capacité de pouvoir « sourire » lors de contexte positif ou de contexte

d’apaisement (De Waal, 2003; Preuschoft and van Hooff, 1997) (Figure 7).

Certaines especes de mammiféeres peuvent changer la position de leurs oreilles en
fonction de leur état émotionnel (Diogo et al., 2009). Ainsi, le positionnement arriére des
oreilles est observé dans des contextes négatifs chez les moutons, les chiens ou encore les
chats (Boissy et al., 2011; Feuerstein and Terkel, 2008; Gahwiler et al., 2020; Heath, 2009). Les
chimpanzés et les souris présentent des oreilles en position plate (c’est a dire paralléle au sol)
lors de I'anticipation d’'un comportement agressif (Defensor et al., 2012; Parr et al., 2005a).
De plus lors de contacts antagonistes, les canidés et les félidés, entre autres, portent leurs

oreilles en position basse (Bennett et al., 2017; Ellis, 2018; Fox, 1970).

Figure 7 : Photographies d’expressions faciales associées a des émotions négatives chez le
chien et le chat : nez plissé et lévre retroussée montrant les dents. Crédit photo : Jenny Ryon

Serrier (a gauche), Floriane Fournier (a droite)
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2- La communication des émotions par la posture du corps

Les expressions faciales ne sont pas les seuls parameétres visuels permettant aux
animaux de communiquer leur état émotionnel. En effet, une attention toute particuliere doit
étre portée a la posture prise par les animaux et en particulier la distribution du poids du corps

et la position de la queue.

Paradoxalement, le nombre d’études s’intéressant a la position et a la répartition du
poids des individus lors de différentes émotions est relativement faible et ceci alors qu’il
semble étre des indicateurs plus performants que les expressions faciales (Aviezer et al.,
2012). Des récentes études ont permis de montrer que la posture peut étre informative sur
I’état de douleur et de stress des sujets. En effet, I'inconfort et la douleur, associés le plus
souvent a des émotions négatives, induisent une contraction plus importante des muscles
dorsaux ce qui conduit a une posture atypique et a une altération des structures
musculosquelettiques (Cook, 1999; Ridgway and Harman, 1999). Ainsi les porcs (Sus
domesticus) élevés avec des congénéres présentent une posture différente de ceux élevés
isolés des autres individus (Tallet et al., 2016). De méme, les chevaux vivant dans des lieux
petits et clos de type box présentent également une posture différente de ceux vivant en pré

ou paddock (Fureix et al., 2011; Lesimple et al., 2012).

Enfin la position de la queue peut étre utile pour évaluer I’état émotionnel des animaux
(Machado and Silva, 2020). Certains animaux font des mouvements de queue avec une plus
grande amplitude lorsqu’ils sont soumis a des émotions positives. C'est le cas des vaches
(Oliveira and Keeling, 2018), mais aussi des chiens et des chiots (Flint et al., 2018; Quaranta et
al., 2007; Stellato et al., 2017). Chez le chien, il a été montré que la queue présente un biais
de direction a droite quand les individus sont dans un état émotionnel positif (a la vue de leur
propriétaire par exemple) et un biais a gauche lorsqu’ils sont dans un état émotionnel négatif
(a la vue d’un autre chien inconnu et agressif par exemple) (Quaranta et al., 2007). Enfin
plusieurs espéces de mammiferes portent la queue relevée et courbée lors d’émotions
positives : c’est le cas des moutons (Briefer et al., 2015b), des porcs (D’Eath et al., 2018), des

chiens (Ferres et al.,, 2022) ou encore des chats (Deputte et al., 2021). Alors que lors
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d’émotions négatives, la queue sera portée basse chez le chien et le chat (Deputte et al., 2021;

Ferres et al., 2022; Quaranta et al., 2007).

3- Communication des émotions par les vocalisations

Depuis les années 1960, le lien entre les émotions et les changements acoustiques
observés dans les vocalisations des mammiferes a commencé a étre étudié (Lanyon and
Tavolga, 1960; Morton, 1977). Aujourd’hui, il est évident que les émotions puissent étre

exprimées dans les vocalisation des mammiferes (Briefer, 2012, 2020; Scherer et al., 2003).

Lorsque un animal est soumis a une émotion de forte intensité (qu’elle soit positive ou
négative), une constriction des muscles impliqués dans la production vocale est observée
conduisant a une augmentation de la valeur du pic en fréquence (Taylor and Reby, 2010) et
également a un retard dans 'apparition de ce pic dans le cri (Gogoleva et al., 2010; Yamaguchi
et al., 2010; Yeon et al.,, 2011). La tension des muscles respiratoires et cricothyroidiens
augmente aussi , entrainant une augmentation de la fréquence fondamentale chez de trés
nombreuses espéces de mammiféeres (Soltis et al., 2011; Yamaguchi et al., 2010; Yeon et al.,
2011). Enfin, le systéeme parasympathique est inhibé et le systéme sympathique domine
conduisant a une diminution de la production de salive (Gholami et al., 2017). Cette baisse
d’humidité du conduit vocal est responsable d’'une augmentation de la fréquence des
formants, par exemple chez le porcs (Dipjan et al., 2008) ou encore chez les éléphants

d'Afrique (Loxodonta africana) (Soltis et al., 2011).

Pour ce qui est des paramétres temporels des vocalisations, la durée des vocalisations
est impactée par I'état émotionnel des animaux. Ainsi lorsque les émotions sont négatives, il
a été mis en évidence une diminution de la durée des vocalisations (Kuppens et al., 2013;

Schehka and Zimmermann, 2009; Yeon et al., 2011).

Enfin, les phénomeénes non linéaires ont été décrits a de multiples reprises comme
associés a I’état émotionnel de I'’émetteur. En effet, il a pu étre démontré une augmentation
des PNLs dans un contexte agressif de type compétition sexuelle (Reby and McComb, 2003),

mais également dans un contexte de détresse émotionnelle, par exemple lors de séparation
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(Marx et al., 2021) ou lorsqu’il y a un risque de prédation (Amaya et al., 2019) . Il a aussi été
montré une corrélation entre une augmentation de l'intensité et la présence de chaos dans
les vocalisations humaines et canines (Anikin, 2020; Massenet et al., 2022). Des hypotheéses
actuelles soutiennent que la présence de PNLs dans les vocalisations peut s’expliquer d’un
point de vue évolutionniste comme permettant aux émetteurs de réduire I'accoutumance des
récepteurs, rendant ces vocalisations imprévisibles et beaucoup plus difficiles a ignorer (Karp

et al., 2014; Townsend and Manser, 2010).

IV- Conclusion intermédiaire

La réponse émotionnelle est complexe et inclue notamment des composantes
physiologiques, comportementales et cognitives. L’étude des émotions chez les animaux est
fastidieuse et s’appuie sur la recherche d’indicateurs qui cherchent a mesurer ces différentes
composantes. Chaque indicateur semble avoir ses avantages et ses inconvénients. Par
exemple, les expressions faciales semblent surtout informatives sur la valence d’une émotion,
mais peu sur son intensité. A l'inverse, les indicateurs physiologiques semblent fiables pour
I’évaluation de l'intensité. Les vocalisations apparaissent comme d‘excellents indicateurs de
I'intensité des émotions. En revanche, le lien entre valence et émotion dans les vocalisations
est loin d’étre clairement démontré. Dans notre travail, nous tenterons donc d’essayer
d’identifier, dans les vocalisations de bonobos, des paramétres acoustiques qui pourrait
permettre d’identifier I'état émotionnel de I'individu émetteur, et notamment la valence de

I’émotion ressentie.
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Dans la partie précédente, nous avons pu voir I'importance de la communication des
émotions chez les mammiféres ainsi que les différents canaux utilisés pour communiquer ces

émotions.

La partie expérimentale de ce travail de these s’intéressera a l'identification des
indicateurs d’état émotionnel chez une espéce de primate non humain : le bonobo (Pan
paniscus). Plus précisément, nous avons étudié I'apport des vocalisations dans I’étude de leurs

émotions.

Avant de présenter ces résultats dans la partie 4, nous allons détailler ici les
caractéristiques qui ont motivées I'utilisation de cette espéce dans notre étude : tout
particulierement le fait qu’il s’agisse d’une espéce sociale, capable de communiquer ses

émotions.

I- Le bonobo une espéce sociale

Le bonobo est la derniere espéce de grand singe a avoir été décrite par la communauté
scientifique (Schwarz, 1929) (Figure 8). Al'image de son plus proche parent le chimpanzé (Pan
troglodytes), les bonobos forment des communautés multimales-multifemelles. lls présentent
un dynamisme social de type fission-fusion (Classen et al., 2016; Furuichi, 2009; Samuni et al.,
2022). Le terme de fusion-fission représente une flexibilité sociale qui implique que la
composition du groupe évolue au cours du temps. Les membres d’'une communauté se
séparent en formant de plus petits groupes (hommés « parties ») qui changent régulierement
de composition. Le bonobo, comme le chimpanzé, est une espéce ou les males sont
philopatriques (c’est-a-dire qu’ils restent dans le groupe ou ils sont nés) et les femelles se
dispersent vers I'age de la maturité sexuelle. Malgré ce schéma de dispersion qui fait que les
femelles d'un groupe ne sont pas liées par des liens de parenté, les femelles bonobos
développent des liens sociaux forts. Ce sont ces liens qui leur permettent d'étre dominantes
(ou co-dominantes avec les males) au sein de leur communauté (Parish, 1996; Parish et al.,
2000). Chez cette espéce, les comportements sexuels sont primordiaux dans la régulation des

relations sociales, raison pour laquelle on parle de socio-sexualité. Ces comportements
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peuvent aider a augmenter la cohésion du groupe, a gérer des conflits (Clay and Waal, 2015;
de Waal, 1990; Paoli, 2009) et a établir et renforcer la coalition des femelles (Moscovice et

al., 2019; Parish, 1994).

Comme toute espéce sociale, la communication joue un réle majeur dans la cohésion
et la structuration de la communauté chez les bonobos. Les bonobos présentent un répertoire
communicatif trés varié qui se compose de signaux tels que les expressions faciales, les gestes

ou encore les vocalisations (Ekman, 1993; Parr et al., 2005b).

Les expressions faciales sont primordiales dans leur communication (e.g. Demuru et
al., 2015; Waller et al., 2022). Il est admis que ces expressions faciales transmettent des
informations sur la motivation, les intentions et I'état émotionnel de I'individu (Ekman et al.,
1997; Flack et al., 2004; Parr and Waller, 2006). Ainsi un individu peut répondre a une situation
et ajuster son comportement en fonction, par exemple, des expressions faciales de ses
congéneres (Morimoto and Fujita, 2011). Ces capacités d’ajustement sont primordiales dans
la régulation de leurs liens sociaux (Clay et al., 2015; Flack and de Waal, 2007; Liebal et al.,

2014; Parr et al., 2005a).

De nombreuses études portent sur la flexibilité de la communication chez les bonobos,
comme nous avons pu le voir juste avant. En revanche, la flexibilité vocale des bonobos est
pour le moment encore assez peu étudiée (Liebal et al., 2014; Keenan et al., 2020). Le
répertoire vocal du bonobo comprend environ 12 types de cris, plus ou moins associés a un
contexte donné, et il est décrit comme gradé, c’est-a-dire que la distinction entre les différents
types de cris n’est pas facile (Bermejo and Omedes, 1999; Waal, 1988; Keenan et al., 2020).
Enfin, les bonobos produisent des cris en séquences. Ces successions de vocalisations
pourraient étre porteuses d’information différente des cris produits de maniére isolée (Clay

and Zuberbihler, 2011; Schamberg et al., 2016).
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Figure 8 : Photographies des groupes de bonobos étudiés lors de cette thése. Crédit photo :

Elisa Demuru.

Il- Organisation sociale du bonobo

Comme évoqué précédemment, les bonobos vivent en groupes sociaux permanents,
d’environ 20 a 100 individus. Les bonobos se caractérisent par leur caractére plutot tolérant,
souvent opposé a celui des chimpanzés, décrits comme plus agressifs (e.g. de Almeida et al.,
2015; Hare et al., 2012). Plusieurs comportements décrits témoignent de cette tolérance : par
exemple, lors de rencontre de plusieurs communautés autour d’un arbre fruitier. Ces
rencontres ont lieu de maniere pacifiques et peuvent durer plusieurs jours. Elles peuvent étre
I’occasions de mélanges inter-communautés (Fruth and Hohmann, 2018; Tan and Hare, 2013).
A la maturité sexuelle, seules les femelles quittent leur communauté. Les liens sont forts et

durables chez les bonobos, et notamment le lien meére -fils qui peuvent durer toute leur vie.
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Une femelle dominante favorise ses fils qui vont donc étre privilégiés dans la communauté

(acces ressource, protection lors de conflits etc.) (Schubert et al., 2013).

De tres nombreux types d’interactions entre individus sont décrits chez les bonobos.
Au sein d’un groupe ou communauté, des conflits peuvent éclater. Ils se manifestent par des
comportements de chasses et de fuite, de charge, des contacts avec ou sans morsures. Une
partie de la journée des bonobos est consacrée a la recherche et a la prise alimentaire (Beaune
and Douglas, 2018). En zoo, on observe une anticipation avant le nourrissage et moins de
temps consacré au fourragement lors de la journée. Les contextes affiliatifs sont nombreux et
primordiaux dans le maintien de la structure sociale du groupe. Les comportements associés
se manifestent, par exemple, par la proximité physique de deux individus en déplacement ou
non et par des contacts directs avec du toilettage réciproque ou non. Les contacts socio-
sexuels comprennent I'ensemble des comportements entre males et femelles avec
intromission mais aussi les comportements male-male ou femelle-femelle sans intromission
mais avec une importante attention portée aux régions génitales. Enfin, les comportements
de jeu sont surtout présents chez les jeunes individus. lls peuvent étre solitaires ou réalisés a
plusieurs, avec ou sans outils. L'ensemble des comportements évoqués dans ce paragraphe
sont associés a des vocalisations (Keenan et al., 2020). Ce sont les vocalisations produites dans

I’ensemble de ces contextes sociaux que nous avons étudiées dans la partie 4.

Ill- La communication des émotions chez le bonobo

Chez de nombreuses espéces sociales, la capacité a percevoir rapidement I|'état
émotionnel des autres membres du groupe afin d’anticiper leurs actions est primordiale pour
la stabilité du groupe (Hatfield et al., 1992). Cette synchronisation des comportements et des
émotions passe principalement par un mimétisme facial, qui est une réplication rapide et
automatique de I'expression faciale des congénéres (Clay et al., 2018; Palagi and Scopa, 2017;

Prochazkova and Kret, 2017; Seibt et al., 2015).

Chez le bonobo, la communication visuelle dans le partage des informations d’ordre

émotionnel est tres importante. C'est particulierement le cas en milieu ouvert, a faible
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distance et dans les interactions en face a face (Kano et al., 2015). Lors d’expérimentations au
cours desquelles des bonobos étaient exposés a des images d’autres bonobos ou de
chimpanzés, on notait qu’une attention importante était portée a la région de la téte (Kano et
al., 2015). De plus, il a été démontré un biais d’attention selon les émotions pergues par le
bonobo chez d’autres individus. En effet, les bonobos sont particulierement attirés par des
images de congénéres dans un contexte de valence émotionnelle positive : toilettage et

comportement sexuel (Kret et al., 2016).

La communication des émotions par les vocalisations est pour le moment assez peu
étudiée chez cette espece. Toutefois les scientifiques supposent que le répertoire vocal des
bonobos contient des informations relatives a I'état émotionnel. En effet, certains types de
cris semblent plus souvent associés a des contextes positifs tandis que d’autres le sont a des
contextes négatifs. Par exemple, le « scream » est souvent associé a des contextes négatifs
comme les agressions. A l'inverse, le « whistle » est généralement produit dans des contextes
positifs, comme le toilettage (Bermejo and Omedes, 1999). Mais cette distinction n’est pas
toujours aussi simple et certains cris peuvent étre produits quelle que soit la valence
émotionnelle ressentie. C'est le cas du « peep » qui est produit dans une série de contextes
qui couvrent la gamme compléte de valence (positive-neutre-négative). Ce type de
vocalisation est produit dans la plupart de leur activité quotidienne dont I'alimentation, les

déplacements, le repos, I'agression, I'alarme ou encore le toilettage (Clay et al., 2015).

Dans cette étude, nous ne décrirons pas plus en détail le répertoire vocal gradé des
bonobos. En effet, il est souvent difficile de distinguer chaque vocalisation et de catégoriser
de maniére équivoque chaque type de cris. Nous avons donc pris la décision d’étudier
I’ensemble des vocalisations des bonobos sans a priori sur la structure acoustique et donc le

type de cri produit.

IV- Conclusion intermédiaire

Les bonobos vivent en groupes sociaux organisés, avec des liens forts et durables. Au

sein de ces groupes, de nombreuses interactions peuvent avoir lieu, aussi bien positives
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(toilettage, relations sexuelles etc...) que négatives. L’expression et la capacité de décoder
(percevoir) des émotions est primordiale dans la communication et donc la bonne cohésion
et coordination des individus au sein des groupes sociaux : elle permet aux individus d’adapter
leurs comportements aux situations et aux autres individus présents. Chez les bonobos, la
communication des émotions passe notamment par les expressions faciales, comme chez de
nombreuses especes. De plus, leurs vocalisations sont aussi de bonnes candidates pour coder
I’éventail du répertoire de leurs émotions par le biais de leurs caractéristiques acoustiques.
En effet, les bonobos ont un répertoire vocal extrémement riche. Pourtant, la maniére dont
les émotions sont codées dans les vocalisations des bonobos n’a, a ce jour, que trés peu été
étudiée. C'est la raison pour laquelle nous avons tenté de rechercher, dans les vocalisations

des bonobos, des éléments permettant d’identifier I’état émotionnel des émetteurs.
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I- Introduction et objectifs de I’étude

Comme nous I'avons vu dans les parties précédentes, les émotions sont des réponses
physiologiques, comportementales et parfois sous influence cognitives exprimées par les
individus face a différents types de stimuli. Elles guident les décisions et motivent I'action. La
bonne lecture des émotions de la part des congéneéres joue un réle majeur pour la
construction et le bon fonctionnement des groupes sociaux. En effet, communiquer ses
émotions a des congénéres permet la régulation des interactions sociales (Andersen and
Guerrero, 1996; Collins, 1984; Morris and Keltner, 2000). Les bonobos sont capables de fournir
des informations sur leur état émotionnel a leurs congénéres par le biais de différents canaux,
dont le comportement. Ainsi, les expressions faciales et les gestes des bonobos peuvent
transmettre des informations sur le niveau de valence et d’intensité émotionnelle ressenti par
I'individu. L’analyse des vocalisations est pour le moment encore peu utilisée chez le bonobo
contrairement a d’autres especes de mammiféeres chez lesquelles ce type d’approche a été
trés fructueuse. C'est pour cette raison que nous avons décidé d’étudier la communication

vocale chez trois groupes de bonobos captifs (Pan paniscus).

L'objectif de notre étude est d’identifier comment les émotions des bonobos sont
codées acoustiquement, en s’intéressant plus particulierement a leur valence et a leur
intensité. Pour ce faire, nous avons tenté de rapprocher les données comportementales et les

caractéristiques acoustiques des vocalisations émises dans ces groupes.

II- Matériel et méthode

1- Sites et population d’étude

Les expériences ont été menées sur trois groupes de bonobos issus de trois zoos en
Europe (le zoo d’Apenheul (Pays Bas), le zoo de Planckendael (Belgique) et la Vallée des Singes
(zoo de Romagne, France) (Figure 9). Les groupes sont composés d’individus de différents ages

(entre 5 et 44 ans), sexes et rang sociaux (dominant ou subordonné). L’'ensemble de ces trois
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sites nous a permis d’avoir accés aux données acoustiques et comportementales de 34
individus. Dans chacun de ces zoos, les individus vivent dans de larges enclos (intérieur et
extérieur) présentant des enrichissements. Ils sont nourris 8 fois par jour a I'aide de fruit frais

et ont acces a I'’eau a volonté.

°0

'- 00 A’pewheut
Z.00 Planchendael

c—

Figure 9 : Carte de la localisation des 3 zoos dont sont issus les données exploitées dans cette

étude chez le bonobo.
2- Protocole expérimental

Entre 2013 et 2014, les bonobos ont été suivis environ pendant 6 heures par jour, sur
plusieurs périodes d’observations par Sumir Keenan (doctorante) et Florence Levréro

(éthologue). Au total, les bonobos ont été observés pendant 480 heures, avec une répartition
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de 175 heures au zoo d’Apenheul, 190 heures au zoo de Planckendael et 115 heures a la Vallée

des Singes.

Les observations comportementales ont été réalisées a I'aide de la méthode focale
(Altmann, 1974). La méthode focale est une méthode utilisée en éthologie qui consiste a
observer sans interruption et pendant une durée préalablement définie un unique animal au
sein d’un groupe. Il convient, dans cette méthode, de noter tous les comportements, le
moment et la durée de ceux-ci. Les focaux duraient 10 minutes chacun pendant lesquels les
vocalisations des individus étaient enregistrées en parallele de leur comportement
(microphone ultra-directionnel Sennheiser MKH70, enregistreur Marantz PMD670, fréquence

d’échantillonnage 44,1 kHz, résolution de 16 bits, casque Sennheiser HD 25-1 Il).

Nous nous sommes intéressés a I'ensemble des contextes comportementaux associés
aux vocalisations sans sélectionner de types de comportements et de type de vocalisations a

priori. L'ensemble des données ont été mis a disposition pour réaliser mon étude.

3- Définition des contextes

Les différents contextes dans lesquels des vocalisations ont été produites ont été
catégorisées en fonction des comportements observés afin de leur attribuer une valence et
intensité. La distinction entre valence positive et négative a été réalisée en s’appuyant sur la
littérature. Elle s’appuie sur le dosage d’hormones comme le cortisol (associé a des émotions
de valence négative) et I'ocytocine (associé a des émotions de valence positive) (Brooks et al.,
2022, 2021; Cheng et al., 2021; Hohmann et al., 2009; Moscovice et al., 2019; Wobber et al.,
2010).

Pour déterminer du niveau d’intensité des émotions pergues, nous avons pris en

compte l'intensité des comportements comme approximation.

A postériori (c’est-a-dire une fois I'ensemble des observations réalisées), nous avons

défini six catégories de contextes émotionnels :

® Les contextes associés a une émotion de valence négative et d’intensité forte ;
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® Les contextes associés a une émotion de valence négative et d’intensité faible ;

® Les contextes associés a une émotion de valence intermédiaire et d’intensité forte ;

® Les contextes associés a une émotion de valence intermédiaire et d’intensité faible ;

® Les contextes associés a une émotion de valence positive et d’intensité forte ;

® Les contextes associés a une émotion de valence positive et d’intensité faible.

Le tableau Il résume les critéres de définition de chaque contexte. Ces différents

contextes sont également illustrés dans la figure 10.

Faible intensité

p
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’g Contact avec ou
1o sans toilettage
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c
@
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>
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>
2
©
oo 0
v Agression moyenne
9 victime
E Agression moyenne
g agresseur

Forte intensité

Jeu
Comportement
sexuel

Agression victime
Agression agresseur

Figure 10 : Position de chaque contexte répertorié lors de I’étude comportementale selon le

diagramme valence-intensité. Les cases de couleur verte correspondent aux contextes dont

la valence est négative, celles de couleur violette aux contextes dont la valence est positive

et celles de couleur bleue aux contextes dont la valence est intermédiaire. Les cases

entourées en rose représentent des contextes associés a une intensité forte et celles

entourées en bleu des contextes associés a une intensité faible.
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Tableau Il : Définitions des différents contextes de I’éthogramme utilisé.

Contexte Intensité Valence Réle de I'émetteur | Définition
de la vocalisation
AGRESSION Forte Négative Victime Rencontre agonistique avec contact physique direct
(comprenant morsures, coup de pied ou encore saisies).
L'individu produisant la vocalisation est identifié¢ de facon
certaine comme celui qui est victime de cette rencontre.
Faible Négative Victime Rencontre agonistique sans contact physique direct.
L'individu produisant la vocalisation est identifié¢ de facon
certaine comme celui qui est victime de cette rencontre.
Forte Négative Agresseur Rencontre agonistique avec contact physique direct
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(comprenant morsures, coups de pied ou encore saisies).
L'individu produisant la vocalisation est identifié de fagon

certaine comme celui qui est moteur de cette rencontre.



Faible Négative Agresseur Rencontre agonistique sans contact physique direct.
L'individu produisant la vocalisation est identifié de fagon
certaine comme celui qui est moteur de cette rencontre.
ALIMENTATION | Forte Intermédiaire Comportement et vocalisations produites avant Ia
distribution de nourriture quand les soigneurs sont en train
de préparer les aliments. L'attention est alors portée sur les
soigneurs et leurs actions.
Forte Intermédiaire Distribution des aliments, I'ensemble du groupe n’a pas
encore attrapé ce qu’il souhaite manger.
Faible Intermédiaire Prise alimentaire de I'ensemble du groupe
Faible Intermédiaire Recherche de nourriture sur le sol associé ou non a une prise
alimentaire en dehors de la période de nourrissage.
AFFILIATIF Faible Positive Contact direct (contact physique) ou indirect (proximité)
entre deux ou plus individus.
Faible Positive Toilettage entre deux individus ou plus, réciproque ou non.
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SEXUEL Forte Positive Comportement sexuel entre male et femelle avec ou sans
pénétration, entre deux males ou entre deux femelles.
JEU Forte Positive Jeux sociaux (jeu de chasse, jeu de bagarre) ou solitaire

(manipulation d’objets, mouvement acrobatique).
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4- Mesure des parameétres acoustiques

L’ensemble des vocalisations (N = 2735) ont été analysées afin d’en extraire différents
parametres, a la fois concernant les parametres sur les parties tonales des vocalisations
(durée, FO moyenne, FO au début, FO au milieu, FO a la fin de la vocalisation, pic en fréquence
et moment d’apparition du pic en fréquence) mais aussi sur les parametres concernant les
PNLs (présence ou absence et type de PNLs trouvé au sein des vocalisations) (Figure 5 ; Figure

12).

Les mesures des parametres acoustiques sur la partie tonale des vocalisations ont été
réalisées en utilisant I'application Soundgen (Anikin, 2019). La durée de la vocalisation
correspond au calcul entre le début et la fin de la vocalisation. La fréquence fondamentale
moyenne est calculée a partir des fréquences fondamentales prises par pas de temps de 1 ms.
La fréquence fondamentale au début correspond a la FO quand la vocalisation commence. La
fréquence fondamentale au milieu correspond a la FO a la moitié de durée de la vocalisation.
La fréquence fondamentale a la fin correspond a la FO quand la vocalisation se termine. Le pic
en fréquence correspond a la valeur de fréquence ou I'amplitude est maximale. Enfin, pour
déterminer le moment du pic en fréquence, nous avons extrait de I'analyse le temps en
seconde depuis le début de la vocalisation ou apparait ce pic et nous I’'avons divisé par la durée

totale de chaque vocalisation.

En parallele pour une méme vocalisation nous avons extrait manuellement les
informations concernant les PNLs présent dans les vocalisations. L’analyse consistait a
déterminer s’il y avait ou non présence de PNLs, si tel était le cas, le(s) type(s) de PNLs présent

était déterminé, par observation directe du spectrogramme (Figure 11).

61



50

=
N
92}

=
2
o

Frequency [kHz]
[dpP] I2A3] punos

FO milieu

FO début

0-%% 0.5 1.0 1.5 2.0 25 3.0
Time [s]

Figure 11 : Spectrogramme d’une vocalisation « bark » tonale de bonobo avec annotations
pour illustrer certains paramétres acoustiques que nous avons mesuré et utilisé lors de cette

étude.
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Figure 12 : Exemple de spectrogrammes de vocalisations de bonobos comprenant des
phénomeénes non linéaires. A : présence de « sidebands » en début de vocalisation. B :
présence d’un saut en fréquence au début de chacune des deux vocalisations. C : présence
de chaos déterministique a la fin de la premiére vocalisation et sur 'ensemble des deux
suivantes. Les QR codes peuvent étre scanner enfin d’entendre les vocalisations illustrées.

Des liens permettant I’écoute se trouvent en annexe 3.
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5- Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées sur R studio (R version 4.3.1). Pour évaluer
I'influence des parametres contextuels (valence et intensité) sur les parametres acoustiques
des vocalisations (fréquence fondamentale, pic en fréquence, durée des vocalisations etc...),
nous avons réalisé des modeles linéaires mixtes univariés. Ces modeles incluaient les
parametres acoustiques comme variables a expliquer et les paramétres contextuels (valence
ou intensité) comme variable explicative (effet fixe). Pour prendre en compte la variabilité liée
a l'identité de I'émetteur des vocalisations, nous avons ajouté une variable « identité de
I’émetteur » comme effet aléatoire (en effet, plusieurs vocalisations ont été enregistrées sur
un méme individu). L’homoscédasticité et la normalité des résidus ont été vérifiées en
réalisant des graphiques des résidus en fonction des valeurs ajustées par les modeéles. Les
résultats sont présentés en donnant I'estimation des coefficients de corrélation, I'intervalle
de confiance a 95% de ces coefficients et la P-value. Pour la construction des modéles, nous

avons utilisé la fonction Imer de la librairie Ime4.

Pour I'étude des phénomeénes non linéaires, nous avons dans un premier temps
déterminé si la présence de PNLs tous types confondus était lié a la valence d’une part et a
I'intensité d’autre part. Dans un second temps, nous avons comparé la fréquence de présence
de chaque type de PNLs selon d’une part, la valence et, d’autre part, I'intensité. Pour ce faire,

nous avons réalisé des tests de khi-deux (fonction chisq.test)

Une valeur de P inférieure a 0,05 était considérée comme signe de significativité.
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Ill- Résultats

1- Changements des parameétres acoustiques spectraux en lien avec

les émotions

Pour I'étude de la valence émotionnelle, 1124 vocalisations indépendantes ont été
étudiées. Dans ces vocalisations, on retrouvait 257 associés a un contexte de valence positive
et 867 associés a un contexte de valence négative. Pour I'étude de I'intensité émotionnelle,
nous avions étudiés 2093 vocalisations dont 770 associés a une intensité forte et 1323 a une

intensité faible.

a- Fréquence fondamentale & valence

Pour analyser la fréquence fondamentale, nous avons pris en considération quatre
parametres : la fréquence fondamentale moyenne sur I'ensemble de la vocalisation, la

fréguence fondamentale au début de la vocalisation, au milieu et a la fin.

L'analyse a I'aide du modeéle linéaire nous a permis de montrer que la valence n’avait
pas d’effet significatif sur la fréquence fondamentale moyenne (valence positive : + 5.6 Hertz,

IC95 = [-34.8 ; 45.9], p-value = 0.787 ; Figure 13A).

La conclusion était la méme pour la fréguence fondamentale au début de la

vocalisation (valence positive : + 42 Hertz, IC95 =[-11.3 ; 95.3], p-value = 0.123; Figure 13B).

Concernant la fréquence fondamentale au milieu aucune différence significative entre
les contextes de valence négative et ceux de valence positive n’était observée (valence

positive : + 27 Hertz, IC95 = [-25.1 ; 79.2], p-value = 0.309; Figure 13C).

Enfin pour la fréquence fondamentale a la fin, il n’y avait toujours pas de différence
significative selon la valence des contextes de la vocalisation(valence positive = -18.6 Hertz,

IC95 = [-72.8 ; 35.7], p-value = 0.502; Figure 13D).
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Figure 13 : Fréquence fondamentale (moyenne, au début, au milieu et a la fin des
vocalisations) (en Hertz) selon la valence émotionnelle (négative ou positive). La couleur
verte représente une valence négative et la couleur violette une valence positive. A :
Fréquence fondamentale moyenne des vocalisations ; B : Fréquence fondamentale au début
des vocalisations ; C : Fréquence fondamentale au milieu des vocalisations et D : Fréquence

fondamentale a la fin des vocalisations.
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b- Fréquence fondamentale & intensité

Nous avons repris les mémes méthodes d’analyse afin d’étudier I'influence de
I'intensité de I'émotion sur les parameétres de la fréquence fondamentale. L’analyse nous a
permis de montrer que la valence n’avait pas d’effet significatif sur la fréquence fondamentale

moyenne (intensité faible : -25.8 Hertz, IC95 = [-25.7 ; 26.7], p-value = 0.972; Figure 14A).

Les résultats étaient sans différences significatives pour la fréquence fondamentale au
début de la vocalisation (intensité faible : + 21.2 Hertz, IC95 = [-12.2 ; 54.7], p-value = 0.213;
Figure 14B).

Concernant la fréquence fondamentale au milieu encore une fois on observait aucune
différence significative entre les contextes d’intensité forte et ceux d’intensité faible (intensité

faible : + 9.9 Hertz, IC95 = [-23.9 ; 43.7], p-value = 0.565; Figure 14C).

Enfin quand on s’intéressait a la fréquence fondamentale a la fin il n’y avait toujours
pas de différence significative selon l'intensité des contextes de la vocalisation (intensité

faible : +0.1 Hertz, IC95 = [-35.2 ; 35.3], p-value = 0.997; Figure 14D).
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Figure 14 : Fréquence fondamentale (moyenne, au début, au milieu et a la fin des
vocalisations) (en Hertz) selon l'intensité émotionnelle (forte ou faible). La couleur rose
représente une intensité forte et la couleur bleue une intensité faible. A: Fréquence
fondamentale moyenne des vocalisations; B: Fréquence fondamentale au début des
vocalisations ; C: Fréquence fondamentale au milieu des vocalisations et D : Fréquence

fondamentale a la fin des vocalisations.
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c- Pic en fréquence

Dans un second temps, nous nous sommes proposés d’étudier la relation entre

I'intensité, la valence des émotions et la valeur du pic en fréquence.

Nous avons pu conclure que les vocalisations associées a des émotions de valence
négative présentaient un pic en fréquence d’une valeur statistiquement plus élevée que celles
associées a des émotions de valence positive (valence positive : - 413.9 Hertz, IC95 = [-546.4 ;

-281.4], p-value < 0.001 ; Figure 15).

40001

3000+

20001

1000 A

Pic en fréquence des vocalisations (en Hertz)

T T
négative positive
Valence

Figure 15 : Pic en fréquence (en Hertz) des vocalisations selon la valence émotionnelle

(négative ou positive).
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De plus, les vocalisations associées a des émotions d’intensité forte présentaient en
moyenne un pic en fréquence de valeur plus élevée que celles associées a des émotions
d’intensité faible (intensité faible : -262 Hertz, IC95 = [-344.5 ; -179.5], p-value <0.001 ; Figure
16).
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Figure 16 : Pic en fréquence (en Hertz) des vocalisations selon I'intensité émotionnelle (forte

ou faible).
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d- Apparition du pic en fréquence dans le signal

Enfin, nous avons-nous intéresser a la relation entre le moment d’apparition du pic en

fréquence dans la vocalisation et le niveau émotionnel (valence et intensité).

Les vocalisations associées a des émotions de valence négative présentaient un pic en
fréquence qui arrivait plus t6t dans la vocalisation que celles associées a des émotions de

valence positive (valence positive =+ 0.6 %, IC95 = [0.1 ; 1.1], p-value = 0.007 ; Figure 17).
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Figure 17 : Moment relatif d’apparition du pic en fréquence dans les vocalisations en

fonction de la valence émotionnelle (négative ou positive).
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De plus, lors d’émotions d’intensité forte, en moyenne le pic en fréquence apparaissait
plus tét dans la vocalisation que lorsque 'intensité de I’émotion était faible (intensité faible =

+0.6 %, 1C95 =[0.2; 0.9], p-value <0.001 ; Figure 18).
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Figure 18 : Moment relatif d’apparition du pic en fréquence dans les vocalisations en
fonction de lintensité émotionnelle (forte ou faible). La couleur rose représente une

intensité forte et la couleur bleue une intensité faible.
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2- Changements des parameétres acoustiques temporels en lien avec

les émotions

La durée des vocalisations était influencée par la valence et I'intensité des émotions.
On constatait que les vocalisations associées a des émotions de valence négative avaient une
durée moyenne plus longue que celles associées a des émotions de valence positive (valence

positive = - 1.6 secondes, IC95 = [-2.3 ; -0.8], p-value < 0.001 ; Figure 19).
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Figure 19 : Durée des vocalisations (en secondes) en fonction de la valence émotionnelle
(positive ou négative). La couleur verte représente une valence négative et la couleur

violette une valence positive.
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Enfin, les vocalisations produites lors d’émotion de forte intensité étaient
significativement plus longues que celles produites lorsque I'émotion était de faible intensité

(intensité faible : -1.5 secondes, IC95 = [-1.9 ; -1], p-value <0.001 ; Figure 20).
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Figure 20 : Durée des vocalisations (en seconde) en fonction de l'intensité émotionnelle

(forte ou faible).
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3- Changements dans la production de PNLs en lien avec les émotions

Premiérement sur les quatre types de PNLs décrit théoriquement, I'ensemble de nos
vocalisations ne comportaient que trois types : les « sidebands » (Figure 12A), le saut en
fréquence (Figure 12B) et le chaos déterministique (Figure 12C). Nous n’avons trouvé aucun

cas de sous harmonique dans les vocalisations des bonobos.

L’étude des PNLs révélait significativement davantage de PNLs dans les vocalisations
associées a un contexte de valence négative (53.1% des vocalisations présentent des PNLs)
que positive (12% des vocalisations présentent des PNLs) (Test de Khi2 ; X* = 135.77 ; p-value
< 0.001; Figure 21). De plus, on observait significativement plus de chaos déterministique
dans les vocalisations associées a des valences négatives que dans celle associés a des valences
positives alors que c’était I'inverse pour les sauts en fréquence (Test de Khi2 ; X2 =97.034 ; p-

value < 0.001 ; Figure 21).
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Figure 21 : Relation entre la présence de phénoménes non linaires dans les vocalisations et
la valence émotionnelle (négative a gauche, positive a droite). En vert on trouve le
pourcentage de vocalisations présentant du chaos déterministique (dit chaos), en orange

celui présentant des sauts en fréquence et en violet celui présentant des « sidebands ».
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L'intensité émotionnelle semblait avoir une influence sur la fréquence des PNLs dans
les vocalisations. En effet, on observait significativement plus de PNLs dans les vocalisations
associées a des contextes de forte intensité (39.9%) que dans celles associées a des contextes
de faible intensité (25.1%) (Test de Khi2; X* = 30.818; p-value < 0.001 ; Figure 22). En
revanche, I'intensité de I'’émotion n’avait pas d’impact significatif sur la répartition des types

de PNLs présent dans les vocalisations (Test de Khi2 ; X* = 2.880 ; p-value = 0.237 ; Figure 22).
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Figure 22 : Relation entre la présence de phénoménes non linaires dans les vocalisations et
l'intensité émotionnelle (forte a gauche, faible a droite). En vert on trouve le pourcentage
de vocalisations présentant du chaos déterministique (dit chaos), en orange celui présentant

des sauts en fréquence et en violet celui présentant des « sidebands ».
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IV- Discussion

Ce travail nous a permis de voir que les vocalisations sont porteuses d’informations sur
I’état émotionnel chez les bonobos. Les vocalisations semblent a la fois informatives sur la
valence et I'intensité de I'émotion vécu. Lors d’émotion a valence négative, les vocalisations
présentent un pic en fréquence plus élevé et qui apparait plus tét dans la vocalisation, une
durée plus longue, et avec davantage de PNLs qui sont majoritairement du type « chaos
déterministique ». Lors d’émotion d’intensité forte, il est possible également d’observer une
augmentation du pic en fréquence avec une apparition plus tot dans la vocalisation, une durée

de la vocalisation plus longue et plus de PNLs mais sans distinction de type.

Nos conclusions sur I'effet de I'intensité des émotions sur la valeur du pic en fréquence
(Taylor and Reby, 2010), et la présence de PNLs (Amaya et al., 2019; Marx et al., 2021; Reby
and McComb, 2003) sont en accord avec ce qui a pu étre décrit chez d’autres especes de
mammiferes (voir partie 2). En revanche, chez plusieurs espéces il a pu étre mis en évidence
un retard d’apparition du pic en fréquence lors d’événement de forte intensité (Gogoleva et
al., 2010; Yamaguchi et al., 2010; Yeon et al., 2011), |a ou notre travail rapporte le contraire ;
ainsi qu’une augmentation de la fréquence fondamentale (Soltis et al., 2011; Yamaguchi et al.,
2010; Yeon et al., 2011) Ia ol nous n’avons aucune différence significatif. De plus dans I’étude
de la valence, nous avons observé une augmentation de la durée des vocalisations associées
a une valence négative la ou chez la plupart des espéces de mammiféres la durée diminue
(Kuppens et al., 2013; Schehka and Zimmermann, 2009; Yeon et al., 2011) . Il est important de
garder en téte qu’il y a, au sein des especes, différents moyens de communiquer ses émotions
et que les résultats présentés dans la partie 2 ne sont que des exemples présentés pour un
nombre limité d’especes de mammiféres terrestres, souvent issus de I'élevage (Briefer, 2012).
Ces résultats posent la question de I'universalité des modes de communication des émotions
et plus précisément des parametres acoustiques qui portent la communication de I'émotion.
En effet, parmi la classe des mammiféres, les parameétres acoustiques semblent varier
différemment en fonction de la valence et de l'intensité des émotions (Briefer, 2012). La
guestion de savoir si une espece est capable de déceler I'état émotionnel d’une autre espéce

se pose donc.
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Les limites de ce travail reposent en grande partie sur la classification des contextes
émotionnels. Nous avons bien conscience que chaque contexte est associé a son degré de
valence et d’intensité bien précis. La classification des contextes utilisés présente
certainement des imperfections de par son caractere réducteur. Néanmoins, ce type de
classification était nécessaire pour la réalisation de notre étude. Le classement en contextes
selon leur valence est basé sur des études hormonales chez le bonobo lorsque cela est possible
et sur des études de I'expression faciale si aucune étude hormonale n’a été trouvée ou
concluante. Pour ce qui est des contextes d’agression, nous avons pris la décision de les
considérer dans leur ensemble comme des contextes associés a des émotions de valence
négative. Il a pu étre montré chez le bonobo que I'hormone stéroidienne associée a des
émotions de valence négative est le cortisol, au contraire du chimpanzé pour qui c’est la

testostérone (Cheng et al., 2021; Wobber et al., 2010).

Nous avons fait le choix de classer les contextes associés a I’alimentation en valence
intermédiaire car, méme si dans la nature ce n’est pas un moment de conflit (Sommer et al.,
2011; White and Wrangham, 1988), des tensions sont visibles en captivité, associées a une

augmentation du taux de cortisol sanguin (Hohmann et al., 2009).

Pour les contextes affiliatifs, nous avons fait le choix de les classer au sein des contextes
positifs. Notre choix repose sur des études qui montrent que dans les contextes affiliatifs, il
est possible d’observer une augmentation du taux d’ocytocine sanguin chez les bonobos
(Brooks et al., 2021; Moscovice et al., 2019). Pour aller plus loin, une étude a mis en place des
protocoles induisant I'injection d’ocytocine a des bonobos femelles. Cette administration a

conduit a une augmentation du taux de toilettage (Brooks et al., 2022).

L’effet de jeu sur la production d’hormones chez le bonobo n’a, a notre connaissance,
pas été étudié. En revanche, il a pu étre soutenu que les épisodes de jeu chez le bonobo sont

associés a des expressions faciales témoignant d’une valence positive (Demuru et al., 2015).

Dans notre étude, nous avons considéré les relations socio-sexuelles comme des
évenements associés a des émotions de valence positive. Cependant, il est important de
garder a I'esprit que ces interactions sont trés complexes et qu’il n’est pas impossible qu’un

évenement soit vécu comme de valence négative bien que nous I'ayons considéré comme
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positif dans notre étude. En effet, les relations socio-sexuelles ont souvent lieu a l'issue d’un
conflit (Clay and Waal, 2015). Nous avons fait ce choix car il a pu étre démontré que les
interactions sexuelles entre femelles conduisent a une augmentation du taux d’ocytocine
(Moscovice et al., 2019). En revanche, lorsqu’on étudie le taux de cortisol dans la salive a
I'issue de contacts génitaux aprées un conflit, il n’y a pas de réduction de ce taux (Hohmann et
al., 2009). De plus les expressions faciales sont pour la plupart témoin d’émotions positives
(Kret et al., 2016). Ces études nous font donc plus considérer les relations socio-sexuelles

comme positives.

Pour ce qui est de I’étude de I'intensité émotionnelle, nous avons utilisé les expressions
faciales et l'intensité des comportements comme approximation. Un travail plus rigoureux
nécessiterait des mesures physiologiques de I'intensité émotionnelle comme par exemple le
rythme cardiaque (Briefer et al.,, 2015a; Wascher, 2021), la température corporelle
(Kosonogov et al., 2017; Merla and Romani, 2007) ou encore des mesures du taux de dilatation

des pupilles (Bradley et al., 2008; Krejtz et al., 2020).

De plus, dans ce travail nous avons pris en compte uniquement les paramétres
acoustiques découlant de la fréquence fondamentale, une étude des formants et des
harmoniques pourraient apporter de nouvelles perspectives. En effet, bien que difficile a
étudier, leur importance dans le codage des émotions (en particulier I'intensité) a pu étre mis
en évidence chez certaines especes de mammiferes (Goudbeek and Scherer, 2010; Waaramaa

et al., 2006).

Enfin, il est important de garder en téte que ce travail ne distingue pas les différents
types de cris. Il pourrait donc étre intéressant de refaire cette étude sur quelques types de cris

ubiquistes dans I'éthogramme de I'espéce.

L'identification de I'état émotionnel des animaux grace a I'utilisation de vocalisations
pourrait avoir des applications pratiques intéressantes en termes d’évaluation du bien-étre
animal d’animaux captifs. Le bien-étre animal est défini, par I’Agence nationale de sécurité
sanitaire de I'alimentation, de I'environnement et du travail (ANSES), comme un « Etat mental
et physique positif lié a la satisfaction de ses besoins physiologiques et comportements, ainsi
que de ses attentes » (ANSES, 2018). En effet, 'application des résultats de cette étude ouvre

la voie pour I'étude des animaux de zoo mais doit étre prise avec précaution pour plusieurs
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raisons. Premiérement, parce que nos conclusions ne s’appliquent qu’aux bonobos.
Deuxiemement, parce que notre étude ne permet pas de montrer qu’il est possible de prédire

de maniere fiable I’état émotionnel des bonobos.

L’évaluation et le suivi du bien-étre animal pourraient bénéficier d’une utilisation
accrue de méthodes automatisées (Matthews et al., 2016). Un domaine en particulier qui
présente des perspectives prometteuses est I'utilisation de I'analyse automatisée sur des
vocalisations produites par les animaux pour surveiller leur bien-étre. Alors que I'écologie et
la conservation semblent adopter rapidement des méthodes acoustiques avancées pour
surveiller les populations de faune sauvage (Aodha et al., 2018; Blumstein et al., 2011; Wrege
et al., 2017), I'utilisation de ces méthodes dans le domaine du bien-étre animal est beaucoup
plus lente a se mettre en place et son utilisation est bien plus limitée. Ceci est un peu
surprenant car des recherches antérieures ont déja mis en évidence les avantages de la

surveillance bioacoustique sur les animaux de rente (Manteuffel et al., 2004).

Si I'identification de I'état émotionnel des animaux est possible via des méthodes de
bioacoustique, il serait alors possible de mesurer et quantifier les émotions négatives chez les
animaux captifs et donc mettre en place des réponses pour augmenter leur niveau de bien-
étre. Un second avantage serait I'automatisation possible de ces méthodes de suivies
impliquant donc un gain de temps et d’énergie en comparaison avec les méthodes de suivies
comportementales classiques. En revanche, cette approche est pour le moment limitée. En
effet, cette étude montre bien que la prédiction de la valence et de I'intensité n’est pas fiable
uniguement sur la base des mesures acoustiques. Avec nos outils et connaissance actuelles, il
semble donc raisonnable de penser que bien gu’informatif, les données vocales pour I'étude
des émotions et du bien-étre doivent étre supporter par des données comportementales

et/ou physiologiques.

Ainsi, si 'utilisation des vocalisations semble intéressante, il semble encore difficile
actuellement de ne s’appuyer que sur ce genre d’indice. De nouvelles études sont nécessaire
pour mieux évaluer le lien entre émotions et parameétres acoustiques. Les futures recherches
pourraient combiner des observations naturalistes avec des conditions expérimentales
permettant de manipuler la valence émotionnelle tout en contrélant I'intensité émotionnelle
des animaux et inversement. Une combinaison d’indicateurs émotionnels, associée a des tests

de préférence, pourrait également aider a valider les indicateurs vocaux de la valence et de
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I'intensité émotionnelle qui sont actuellement suggérés. Dans un second temps, une approche
intra et interspécifique pourrait étre intéressante. Des expériences de playback (repasse
sonore) pourraient étre menées sur d’autres groupes de bonobos et sur d’autres espéeces
proches phylogénétiquement comme I'humain ou le chimpanzé afin de voir si les
modifications acoustiques observées sont détectables pour les récepteurs, que ceux-ci soient

de la méme espéce ou fasse partie d’'une espece différente.

V- Conclusion intermédiaire

Dans cette étude, nous avons pu étudier la relation entre valence et intensité

émotionnelle et les paramétres acoustiques des vocalisations produites chez les bonobos.

Nous avons pu voir que lorsque la valence émotionnelle était négative, la durée des
vocalisations était plus longue, le pic en fréquence avait une valeur plus élevée (et ceci bien
que la fréquence fondamentale ne soit pas modifiée), le moment d’apparition de ce pic en
fréguence était plus tot dans la vocalisation et enfin le pourcentage de PNLs dans ces
vocalisations était augmenté avec une augmentation de la proportion de chaos

déterministique.

De plus, lors de contexte a forte intensité émotionnelle, nous avons pu démontrer que
les vocalisations durent plus longtemps, avec un pic en fréquence plus haut en fréquence
(avec encore une fois aucune modification de la fréquence fondamentale) et qui apparait plus
tét dans la vocalisation. Il y a également une augmentation de la fréquence de PNLs, de

quelque nature que ce soit.

Le suivi du bien-étre animal de la faune sauvage captive est primordiale. En effet, ces
animaux ne sont pas adaptés au milieu de vie en captivité et ce mode de vie qui est en
inadéquation avec les besoins de I'espéce peut conduire a une extréme atteinte de leur bien-

étre.
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De nombreuses méthodes existent pour monitorer leur niveau de bien-étre. Ces
méthodes sont diverses, plus ou moins invasives, fiables et rapides. Un compromis doit étre
trouvé dans l'utilisation de ces méthodes afin d’avoir le meilleur équilibre entre I’aspect
financier, éthique et humain. Développer de nouvelles méthodes les moins invasives, les plus

fiables et les plus rapides possibles reste un enjeu économique majeur.

Dans cette direction I'étude du bien-étre animal par les vocalisations est un volet de la
recherche qui promet de belles perspectives d’avenir. C'est une méthode non invasive qui
tend vers I'automatisation qui est fiable et rapide. Il faut tout de méme toujours garder en
téte que chaque méthode a ses limites et qu’un bon suivi du bien-étre animal ne sera possible

gu’en combinant plusieurs méthodes d’étude.
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CONCLUSION

L'intérét général pour le domaine des émotions animales croit rapidement et fait
intervenir plusieurs disciplines scientifiques telles que la zoologie évolutive, la neuroscience,
la psychologie comparative, les sciences du bien-étre animal et la psychopharmacologie
(Mend| et al., 2010). Etant donné que nous ne pouvons pas avoir un acceés direct aux
informations concernant les expériences émotionnelles subies par les animaux, d’autres
indicateurs sont nécessaires pour déduire leurs états émotionnels (par exemple,

neurophysiologiques, comportementaux, cognitifs et/ou physiologique).

Un indicateur comportemental de plus en plus utilisé dans I’étude des émotions est la
production vocale. Les indicateurs vocaux des animaux pourraient représenter des indices non
invasifs de leur état émotionnel, ce qui serait particulierement utile pour I'évaluation et

I"amélioration du bien-étre (Briefer, 2012; Manteuffel et al., 2004; Watts and Stookey, 2000).

L'objectif de cette these était d’étudier la relation entre les parameétres acoustiques
des vocalisations et les paramétres associés aux états émotionnels des individus a I'origine de
ces vocalisations (valence et intensité) chez une espéce sociale : le bonobo. Dans ce travail,
nous avons pu mettre en évidence des modifications de la structure acoustique lors de
changement émotionnel. Ainsi, lorsque la valence émotionnelle était négative, la durée des
vocalisations était plus longue, le pic en fréquence avait une valeur plus élevée (et ceci bien
qgue la fréquence fondamentale ne soit pas modifiée), le moment d’apparition de ce pic en
fréquence était plus t6t dans la vocalisation et enfin le pourcentage de PNLs dans ces
vocalisations était augmenté avec une augmentation de la proportion de chaos
déterministique. Cette étude vient supporter les conclusions d’'un nombre faible mais

grandissant de travaux chez d’autres especes.
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L'étude des émotions et de leurs manifestations comportementales trouve une
application directe dans la gestion du bien-étre des animaux, en particulier chez les animaux
de zoo. L’évaluation du bien-étre animal est complexe. Les méthodes scientifiques permettant
de le mesurer se développent rapidement, en parallele d’un intérét sociétal grandissant

(Mormede et al., 2018).

Un challenge majeur réside dans la grande diversité biologique d’espéces détenues par
les zoos. Il est donc plus que primordial de continuer I'acquisition de connaissances sur
chacune de ces especes dans leur milieu naturel pour répondre au mieux a leur besoins
physiologiques en captivité. L'étude et la compréhension de leur bien-étre sont essentielles

dans un but de conservation et de réintroduction (Greggor et al., 2018; Swaisgood, 2007).

Le bien-étre animal est devenu un sujet majeur en France et dans de nombreux pays
industrialisés. L’automatisation de la plupart des processus de surveillance des animaux
permet d’envisager un suivi du bien-étre des especes sauvages captives mais pas seulement.
En effet, ces processus de surveillance peuvent aussi trouver une application trés prometteuse
dans le domaine de I'élevage. L'étude des vocalisations présente des avantages indéniables
qui la rende intéressante pour répondre aux questions du bien-étre. En effet, c’est une
méthode de suivi de I’état émotionnel non-invasive, objective, pouvant étre automatisée ce
qui la rend rapide. Les colits imputables a I'achat du matériel et des logiciels sont relativement
abordables. L'étude du bien-étre animal par la bioacoustique promet d’étre un outil pertinent

pour compléter les mesures physiologiques et comportementales.
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ANNEXES

Annexe 1: QR code a scanner et lien donnant acces au tableau général des données

collectées et utilisées lors des analyses.

https://me-qr.com/yg2snMPm

Annexe 2 : QR code a scanner et lien donnant accés au code réalisé sur R studio. Ce code a
permis I'analyse acoustique automatisé, la réalisation de graphique et les analyses

statistiques présentés dans cette these.

https://me-qr.com/NybMPXYM
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Annexe 3 : Lien pour écouter les enregistrements audios des vocalisations présenté en Figure

16.
Nom de la figure Lien
Figure 16A https://me-ar.com/Tr8pbelm
Figure 16B https://me-gr.com/VVHYe6XT
Figure 16C https://me-ar.com/3vidFVqE
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EST-IL POSSIBLE D’EVALUER L’'ETAT EMOTIONNEL D’UN INDIVIDU EN
S’APPUYANT SUR LES CARACTERISTIQUES ACOUSTIQUES DES VOCALISATIONS
QU’IL EMET ?

ETUDE EXPERIMENTALE CHEZ LE BONOBO ET APPLICATION AU SUIVI BIEN-
ETRE ANIMAL
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Résumé

Le bien-étre des animaux en captif est une question sociétale majeure. Des nouvelles
lois émergent fréquemment pour garantir des conditions de vie en adéquation avec les
besoins de I'espéce. Le suivit du bien-étre animal peut se faire par diverses méthodes
direct ou indirect. Une nouvelle méthode prometteuse émerge : I'étude des
vocalisations. Les avantages principaux étant une faible invasivité et une bonne
fiabilité. Dans cette thése, nous nous sommes concentrés sur I'étude du lien entre
vocalisations et émotions chez une espéce de primate non-humain : le bonobo (Pan
paniscus). Cette étude a été menée sur trois populations de bonobos captifs en
Europe. Nous avons pu démontrer que les vocalisations sont impactées par la valence
et I'intensité des émotions subies par ces primates. Ainsi, lors de valence négative, les
vocalisations ont tendance a durer plus longtemps, avec un pic en fréguence plus
élevé et qui arrive plus tard dans la vocalisation, ainsi qu’'une plus importante
proportion de phénomeénes non linéaires (NLPs). De plus, nous avons pu démontrer
que quand l'intensité de I'émotion est forte, nous observons un pic en fréquence plus
haut et qui apparait plus tard, associé a une durée de vocalisation plus longue. A partir
de cette étude, dont certaines conclusions sont soutenues par d’autres, nous pouvons
espérer ajouter I'analyse des vocalisations a la liste des indicateurs du suivi des bien-
étre des animaux captifs associé a d’autres méthodes.
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