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Résumé 
Le langage, vu comme une entité complexe, est considéré comme le 

propre de l'homme. En revanche, si l'on choisit de décomposer le 
langage en une somme de propriétés (complémentaires mais) 
distinctes, il devient possible d'établir des parallèles avec l’animal. Les 
primates non humains présentent un intérêt comparatif tout particulier 
de par leur proximité phylogénétique avec l'homme. En nous appuyant 
sur des études éthologiques récentes, nous tenterons d'évaluer dans 
quelle mesure certaines propriétés du langage (e.g. contrôle vocal 
moteur, combinaisons syntaxiques, plasticité vocale, règles conversa-
tionnelles) ne sont finalement pas le propre de l'homme. Nous 
examinerons quels sont les parallèles pouvant être établis entre homme 
et singes, et quelles sont les limites à ces comparaisons. 

 
Introduction 
La question de l’appartenance du langage à l'homme est, depuis 

l’antiquité, régulièrement sujet à controverses. Aristote considérait déjà, 
dans sa Politique (env. -340 av. J-C.), l'homme comme un « animal 
politique parlant » chez qui la voix est signifiante. La philosophie s’est 
longtemps emparée de cette question, avec, par exemple, Descartes qui 
dans son Discours de la méthode (1637) défend l’idée que les animaux 
peuvent « proférer des paroles » sans pour autant « parler… c'est-à-dire 
en témoignant qu'ils pensent ce qu'ils disent. ». Pour éviter les « que-
relles stériles et les thèses farfelues », la société de linguistique de Paris 
indique en 1865 dans son règlement ne plus souhaiter recevoir aucune 
communication concernant l'origine du langage. En parallèle, la biologie 
continue à s’intéresser à cette question de l’évolution du langage, avec 
en premier lieu, Darwin qui, dans son livre sur les origines de l'homme 
(The descent of man, and selection in relation to sex, 1871) affirme que 
« l'homme n’est pas le seul animal qui puisse user d’un langage pour 
exprimer ce qui se passe dans son esprit, et comprendre plus ou moins 
ce qui est dit par un autre ». Il cite notamment l’exemple des singes du 
Paraguay qui « murmurent un ensemble de six mots distincts quand ils 
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sont dans un état d’excitation, tout en provoquant chez leurs congénères 
des émotions similaires ». Aujourd’hui le débat est transdisciplinaire, 
opposant des courants de pensée prônant, pour les discontinuistes, une 
différence d’ordre qualitative [1–3] et, pour les continuistes, une 
différence d’ordre quantitative [4–8] entre le langage humain et la 
communication vocale animale ; certains auteurs ont récemment 
suggéré un positionnement intermédiaire, mêlant ces deux courants à 
première vue antagonistes [9]. 

 
Le langage est un comportement social [10, 11], et ce dès l'enfance 

[12] : l’acte de communication consiste en une interaction sociale entre 
un individu émetteur/locuteur et un ou plusieurs individus receveurs/ 
récepteurs par le biais d’un échange de signaux [13, 14]. Pour Dunbar 
[15], le langage est pour l'homme un instrument de cohésion sociale, au 
même titre que le toilettage chez les singes qui est bien moins lié à des 
questions d’hygiène que de cimentage de lien social. Ainsi, au cours de 
l’évolution des primates, lorsqu'il y a eu élargissement de la taille du 
groupe social, l’instrument « toilettage manuel » se serait révélé peu 
efficace, laissant place à l’échange de signaux vocaux et progressi-
vement au langage. Chez les macaques japonais, l’idée que l’échange 
vocal puisse être vu comme un « toilettage vocal, à distance » vient 
justement d’être démontrée, ces deux comportements se distribuant de 
manière identique au sein du réseau social : les femelles qui s’épouillent 
le plus lorsqu’elles sont à proximité sont également celles qui échangent 
vocalement le plus lorsqu’elles sont distantes [16]. Ainsi l'éthologie, qui 
s’intéresse à l’étude des comportements animaux et humains et 
notamment à la communication spontanée et aux interactions entre les 
membres d’un groupe chez différentes espèces animales plus ou moins 
sociales, peut apporter une contribution significative au débat. 

 
Le langage consiste en un système organisé de signaux arbitraires et 

de structures dont l'agencement est régi par des règles, utilisé à des fins 
de communication [17]. Si l'on considère le langage comme une entité 
complexe caractérisée par des propriétés telles que la générativité 
(capacité de générer un nombre infini de messages à partir d'un nombre 
fini d'éléments), la récursivité (construction syntaxique pouvant se 
répéter un nombre indéfini de fois à partir du résultat qu'elle produit), la 
fonction symbolique (évocation de situations ou d'objets en se servant 
de signes ou symboles) et les capacités de déplacement (capacité de 
référer à des évènements ou choses éloignés dans le temps et l'espace), il 
semble être le propre de l'homme [18, 19] ; un tel niveau de complexité 
n'ayant pas, à ce jour, été observé dans les productions vocales 
spontanées chez l'animal. En revanche, si l'on décompose le langage en 
une somme de propriétés (complémentaires mais) distinctes (comme la 
sémantique, la syntaxe, l’apprentissage social, la plasticité acoustique, 
les règles conversationnelles), observées dans toutes les langues du 
monde, il devient alors possible de tenter d'établir des parallèles avec 
l’animal [5, 6, 8, 9, 20]. Tandis que certains traits demeureront propres à 
l'homme, d'autres caractéristiques essentielles du langage pourront se 
révéler être partagées avec l'animal et, selon les propriétés, par des 
espèces plus ou moins éloignées phylogénétiquement de l'homme. Cette 
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approche s'interroge sur l'existence d'un réel fossé qualitatif entre 
langage humain et communication animale, et recherche les possibilités 
de le combler en identifiant des similarités, identités ou différences 
partielles selon les cas, entre l'homme et l'animal. C'est cette approche 
que nous utiliserons dans cet article. 

 
Nous passerons alors en revue un certain nombre de propriétés du 

langage et tenterons d'évaluer dans quelle mesure ces caractéristiques 
sont finalement, ou non, le propre de l'homme. Nous nous intéresserons 
ainsi aux capacités de contrôle moteur de la production vocale, aux 
composantes émotionnelle/référentielle/identitaire des messages, aux 
propriétés combinatoires des productions vocales, au développement 
vocal chez le jeune, aux capacités de plasticité vocale sous influences 
sociales chez l'adulte, ainsi qu'à l’ajustement à l’audience et aux règles 
temporelles et sociales des interactions vocales. Nous nous appuierons 
sur la littérature récente concernant la communication vocale chez les 
primates non humains qui présentent un intérêt comparatif tout 
particulier de par leur proximité phylogénétique avec l'homme. 
 

1 Contrôle moteur de la production vocale 
 Chez l'homme, le langage oral repose en premier lieu sur sa capacité 

à contrôler sa voix de manière volontaire, que ce soit en termes 
d'émission (choisir de parler ou de rester silencieux) ou en termes de 
modulation de la structure acoustique (articulation, prosodie, capacité 
d'imitation). Cette faculté s'appuie sur des prédispositions anatomiques 
(e.g. descente du larynx), cérébrales (e.g. aire de Broca) et neuronales 
favorables [21, 22]. L'homme présente notamment un circuit neuronal 
direct entre le cortex moteur et le larynx lui permettant un contrôle 
affiné de son appareil phonatoire [23]. 

 
Au sein de l'ordre des primates, les capacités de contrôle vocal 

observées chez l'homme sont inégalées, les singes n'auraient qu'un 
contrôle très limité sur leurs productions vocales [24, 25]. On a 
longtemps pensé que ces inégalités reposaient sur des différences 
fondamentales du point de vue de l'anatomie du tractus vocal [26]. Or de 
récents travaux de modélisation ont montré que les singes possèdent les 
prédispositions anatomiques de base requises pour le contrôle 
articulatoire et laryngé [27, 28]. Cela suggère que les différences inter-
spécifiques en termes de flexibilité vocale ont plus à voir avec le degré 
de contrôle neuronal dont dispose chaque espèce qu'avec des 
divergences anatomiques. 

 
Les émissions vocales des singes ont longtemps été considérées 

comme essentiellement automatiques car liées quasi-exclusivement au 
niveau d’excitation de l’émetteur, avec une production associée à des 
structures cérébrales subcorticales et notamment au système limbique 
[29–31]. Cependant, il est important de souligner que nombre de ces 
anciennes études ont, pour des raisons techniques, été menées chez des 
sujets anesthésiés ou restreints dans leurs mouvements, un contexte 
critiquable d'un point de vue biologique et social [32]. En outre, il est 
intéressant de noter que, si certaines études ont permis de provoquer la 
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production de cris via la stimulation de régions cérébrales profondes 
chez les singes, les vocalisations obtenues étaient exclusivement des cris 
d’alarme ou de détresse ([33, 34] mais voir [35] pour la seule 
exception). Aucune étude n’a permis l’expression de la totalité du 
répertoire d’une espèce. 

 
De récentes études de conditionnement opérant ont relancé le débat 

sur la capacité de contrôle vocal des primates non humains, 
vraisemblablement sous-estimée jusqu'alors. En effet, des singes se sont 
révélés capables d'interrompre brutalement leur vocalisation à la 
diffusion d'un bruit blanc [36, 37], d'apprendre à vocaliser sur 
commande en réponse à un signe de la main de l'expérimentateur 
humain [38], ou d'être conditionnés à vocaliser sur présentation d'un 
item alimentaire [39] ou d'un stimulus visuel [40]. Des expériences de 
manipulation du bruit de fond ont révélé que les singes sont également 
capables de moduler la structure acoustique de leur cri (amplitude, 
durée) de façon à optimiser les chances de diffusion de leur signal dans 
un milieu bruyant [41, 42] (remarque : pour des exemples de 
modulation dans le domaine fréquentiel, sous l’influence de facteurs 
sociaux, voir les phénomènes de convergence vocale décrits §6 et §7). 
De plus, les bases neurobiologiques de cette aptitude au contrôle vocal 
chez les primates non humains ont pu être identifiées [39, 40, 43]. Ces 
études ont mis en lumière le rôle joué par le cortex prémoteur et le 
cortex préfrontal, des aires cérébrales également impliquées dans la 
production du langage chez l'homme (i.e. homologues de l'aire de 
Broca). En outre, d'après ces mêmes études, l’activation des aires 
cérébrales n'est pas identique selon le contexte de production vocale. 
Certaines émissions vocales, notamment celles émises spontanément 
sans raison apparente, sont plutôt automatiques, alors que d’autres, 
notamment celles impliquées dans un échange vocal social, sont plutôt 
volontaires [43]. D'un point de vue neuronal, le contexte d'interaction 
sociale semble donc plus propice à la plasticité vocale. Nous verrons, au 
cours de cette revue, que les exemples de variabilité sous influences 
sociales sont effectivement nombreux. 

 
En résumé, le contrôle vocal chez les primates non humains a 

longtemps été considéré comme quasi inexistant, pour des raisons 
anatomiques d'une part, et parce que les émissions vocales des singes 
étaient vues comme de simples manifestations réflexes de l'état 
émotionnel de l'émetteur (associées à des structures cérébrales sub-
corticales) d'autre part. Or de récentes études ont révélé que les 
différences homme-singes reposeraient finalement plus sur des capacités 
inégales de contrôle neuronal que sur des divergences anatomiques, 
même si des différences qualitatives subsistent à ce niveau (e.g. mobilité 
de la langue [44]). Des études expérimentales ont permis d'observer un 
certain degré de contrôle vocal chez les singes, que ce soit en termes 
d'émission (choisir de crier ou non selon le contexte) ou en termes de 
modulation de la structure acoustique. Des bases neurobiologiques 
communes (implication du cortex prémoteur et du cortex préfrontal) au 
sein de l'ordre des primates ont même pu être identifiées, notamment 
s'agissant des vocalisations émises en contexte social. On ne peut donc 
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plus parler de réelle discontinuité à ce niveau, même si des différences 
importantes subsistent. Par exemple, en dépit de l'existence de relevés 
anecdotiques d'imitation de signaux humains voisés (e.g. le chimpanzé 
Viki, après un entraînement intensif, aurait été capable de prononcer 4 
mots [45]) ou non-voisés (e.g. plusieurs orangs-outans captifs 
produisent des sifflements par imitation de leurs soigneurs humains 
[46]) par des grand-singes, les grandes capacités d'imitation de l'homme 
demeurent inégalées. 

 
2 Composantes émotionnelle/référentielle/identitaire des 

messages 
Chez l'homme, la voix et la façon de parler sont porteuses d'infor-
mations relatives à l'état émotionnel du locuteur, encodées par la 
prosodie (i.e. vitesse d'élocution et variations de tonalité) [47–49], qui 
sont d'une grande importance pour les relations sociales, en lien 
notamment avec l'empathie. Elles sont également porteuses d'infor-
mations sur son identité. Il est intéressant de noter que la quantité 
d'indices identitaires présents dans le discours varie selon la situation, 
notamment en fonction du nombre d'auditeurs-cibles (communication 
de masse versus conversation en tête-à-tête) et de la composition de 
l'audience (étrangers versus individus familiers) : le discours sera plus 
riche en informations identitaires dans un contexte intime, mais plus 
neutre dans un contexte public [50]. Mais le cœur du langage humain est 
sa sémantique, soit l'association de signaux arbitraires pour référer à des 
éléments pourvus de sens, qui permet à l'homme de communiquer sur 
tous les sujets, qu'ils soient concrets ou abstraits (capacité d'abstraction), 
et qu'ils soient proches ou éloignés dans le temps et l'espace (capacité de 
déplacement) [19].  
 

Classiquement, les vocalisations animales ont été considérées avant 
tout comme des reflets acoustiques de changements de l'état interne 
(émotionnel) de l'émetteur [30, 51]. En effet, chez les singes comme 
chez l'homme, des variations de tonalité, de durée ou de rythme 
encodent des variations de l'état émotionnel [52]. Ainsi, chez les saï-
miris, le degré d'aversion est encodé dans la structure acoustique des 
cris (amplitude, fréquence, ratio signal sur bruit) [35]. Chez les mones 
de Campbell, lorsque le niveau de danger augmente (i.e. prédateur 
entendu à distance versus prédateur détecté visuellement à proximité, ce 
qui constitue un danger imminent), les mâles émettent leurs cris 
d'alarme plus rapidement [53], tandis que lorsque le groupe a subi une 
séparation prolongée, les cris de contact des femelles au moment des 
retrouvailles sont plus longs et plus aigus que la normale [54]. 

 
D'autres auteurs ont défendu l'idée d'un codage acoustique d'infor-

mations référentielles relatives à un stimulus extérieur tel qu’une source 
de nourriture (quantité, qualité ; e.g. macaques [55], tamarins [56], 
chimpanzés [57]) ou un risque de prédation (type de prédateur notam-
ment terrestre versus aérien, degré d’imminence du danger ; e.g. vervets 
[58], cercopithèques Diane [59], mones de Campbell [60, 61], capucins 
[62]), ou encore d'informations relatives au succès (éjaculation) ou non 
d'un acte de copulation (e.g. macaques [63]). Pour mettre en évidence ce 
codage d’informations référentielles, il est possible de conduire des 
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expériences dites « de repasse » qui consistent en l’utilisation de cris 
pré-enregistrés, déclenchés par des évènements extérieurs distincts 
identifiés (e.g. la présence d’un prédateur), pour une diffusion ultérieure 
(i.e. « repasse ») en l’absence du stimulus initial (i.e. le prédateur). De 
telles expériences permettent de confirmer que les cris seuls suffisent 
pour provoquer des réactions comportementales très spécifiques et 
identiques à celles observées dans le contexte d’origine (i.e. risque de 
prédation). Par exemple, la repasse de cris d’alarme signalant un 
prédateur induit les mêmes réactions que la présence du prédateur : 
lever la tête ou fuir vers le haut pour un prédateur terrestre, et l’opposé 
pour un prédateur aérien [64–67]. Cette composante référentielle des 
vocalisations animales s'apparente au caractère sémantique des mots 
dans le langage humain, et il a également été suggéré que les vocali-
sations puissent être associées à des représentations mentales chez les 
receveurs [65, 68] même si l'hypothèse d'un simple apprentissage 
associatif ne peut être exclue à l'heure actuelle. Il est important de 
remarquer que la composante référentielle des signaux n'a pu être mise 
en évidence que pour un nombre restreint de types de cris parmi 
l'ensemble formant le répertoire vocal des primates non humains, en 
l'occurrence les cris alimentaires, les cris d'alarme, ou encore les cris de 
copulation, mais pas les cris émis en contexte d'interaction affiliative par 
exemple. 

 
Finalement, un modèle dual réconciliant ces deux courants de pensée 

a été proposé, considérant que les cris des primates non humains 
pouvaient présenter à la fois une composante émotionnelle et une 
composante référentielle [69], comme c'est le cas chez l'homme. Mais 
les études de ces 20 dernières années ont révélé qu'une troisième 
composante, la composante identitaire, pouvait s'avérer particulièrement 
développée, notamment dans les cris dont les composantes émotionnelle 
et référentielle sont de moindre importance. Cet encodage d'infor-
mations identitaires cruciales leur confère alors une fonction de « badge 
social ». L’appartenance de l’émetteur à une espèce [70], une population 
[71], un groupe social [72, 73], une lignée génétique [74, 75], un réseau 
social [76], mais aussi son sexe, son âge, sa taille corporelle [77], son 
statut hiérarchique [78], sans oublier son identité individuelle [79, 80] 
sont autant d'informations pouvant être encodées dans les cris des 
singes. Au sein d'un groupe, ces informations vont par exemple pouvoir 
être utilisées par les receveurs pour choisir d'intervenir, ou non, dans un 
conflit opposant deux congénères dont les cris auront indiqué la lignée, 
le sexe, le rang hiérarchique, l'identité individuelle, etc. Ainsi, un mâle 
babouin ne va s'approcher d'un conflit que s'il entretient des liens 
d'amitié forts avec la femelle allaitante agressée, qu'il n'a pu apprendre à 
reconnaître vocalement qu'après sa migration au sein du groupe à l'âge 
adulte [81]. Par ailleurs, les babouins sont plus attentifs à un conflit 
suggérant un renversement de hiérarchie entre deux lignées, qu'à un 
conflit intra-lignée [7]. L'encodage d'informations identitaires dans les 
cris est important dans nombre de contextes, mais c'est le cas plus 
particulièrement pour ceux émis dans le cadre des interactions sociales 
(et qui ne sont donc pas des cris dits référentiels) où l'identité des 
acteurs est un paramètre essentiel. Cette idée a donné naissance à une 
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hypothèse selon laquelle le degré d'encodage de l'identité dans les cris 
varierait au sein du répertoire vocal, en lien avec la fonction sociale de 
chaque type de cri [82–85]. Les cris impliqués dans la médiation des 
relations intra-groupe et dirigés vers un partenaire social particulier (par 
exemple les cris affiliatifs) seraient sujets à des pressions (sociales) de 
sélection en faveur d’un degré important de variabilité. Cela permettrait 
notamment l’encodage d’informations relatives à l’identité de l’émetteur 
(variabilité inter-individuelle), à son état émotionnel ou encore à ses 
« intentions » en termes de stratégies sociales (variabilité intra-
individuelle). Au contraire, les cris émis dans un contexte moins social 
et dirigés vers l’ensemble du groupe (par exemple les cris d’alarmes) 
seraient sujets à des pressions de sélection en faveur d’une plus grande 
stéréotypie permettant d’éviter tout risque de confusion du signal. Cette 
hypothèse a été validée récemment grâce à des études évaluant le degré 
de variabilité acoustique dans tout ou partie du répertoire vocal chez 
plusieurs espèces. En effet, les cris affiliatifs sont ceux qui présentent le 
degré de variabilité des paramètres acoustiques le plus élevé et qui 
encodent l’identité de la manière la plus fiable [82, 84, 86–88]. En 
revanche, chez ces mêmes espèces, les cris agonistiques, les cris 
d’alarme, ou les cris liés à l’alimentation ont une structure compara-
tivement plus stéréotypée avec peu de variabilité intra- ou inter-
individuelle [82, 84, 86]. Un parallèle intéressant peut être fait avec ce 
que l'on observe chez l'homme dont le degré de personnalisation du 
discours varie en fonction de l'audience visée [50]. 

 
Pour illustrer l'existence simultanée de ces trois composantes 

(référentielle, émotionnelle, identitaire) dans les messages vocaux d’une 
même espèce de primate, on peut citer l'exemple des mones de 
Campbell. Chez cette espèce, les mâles produisent six types de cris forts 
qu'ils émettent en séquences dont la composition varie en fonction du 
type de danger [60, 89] : chute d'un arbre, détection d’un groupe voisin, 
détection d'un prédateur avec précision possible du type (léopard, 
aigle...). En outre, la rythmicité de ces séquences [53], ainsi que la 
structure acoustique même des cris (paramètres temporels et 
fréquentiels) [20], varient en fonction du degré d’imminence du danger 
(prédateur détecté acoustiquement versus visuellement), reflétant donc 
l'état émotionnel de l'émetteur. Enfin, des informations identitaires sont 
encodées dans la structure acoustique de certains cris (paramètres 
fréquentiels) [20] ainsi que dans l’organisation temporelle de certaines 
séquences [53]. 

 
En conclusion, tandis que des parallèles homme-singes peuvent 

aisément être établis lorsque l'on s'intéresse aux caractères émotionnel 
(avec notamment le lien prosodie-émotions) et identitaire des messages 
(avec notamment le degré de personnalisation du discours en fonction 
du public visé), c'est concernant la composante référentielle que les 
différences les plus importantes subsistent. Les signaux des animaux 
réfèrent à des éléments présents dans leur environnement à l'instant t. 
Leurs messages présentent donc un caractère sémantique, mais de par 
leur manque de détachement par rapport au contexte immédiat, ils ne 
remplissent pas de fonction symbolique et n'apportent pas la preuve 
d'une faculté de déplacement, par opposition au langage humain [19]. 
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Enfin, même s'il est difficile d'affirmer aujourd'hui que les singes 
possèdent une représentation mentale du contenu référentiel des cris 
qu'ils entendent, il semblerait qu'ils ne réagissent pas sur la base d'un 
simple processus d'apprentissage associatif. C'est donc du point de vue 
des processus cognitifs sous-tendant la sémanticité que des investi-
gations supplémentaires demeurent nécessaires avant de pouvoir établir 
la limite de l'analogie homme-singes. 

 
3 Propriétés combinatoires des productions vocales 
Une des caractéristiques essentielle du langage est le principe de 

double-articulation (ou dualité d’assemblage) qui implique une structure 
combinatoire à deux niveaux, régie par de nombreuses règles 
grammaticales : le premier niveau concerne l’assemblage d’unités sans 
valeur sémantique (les phonèmes) en éléments porteurs de sens (les 
morphèmes et mots), et le second la combinaison de ces unités 
sémantiques au sein de structures plus importantes (les phrases) dont le 
sens dépend de règles syntaxiques [19, 90]. Cette caractéristique clé du 
langage humain est à la base de notre capacité à générer une infinité de 
message à partir d’un nombre fini d’éléments. 

 
Traditionnellement, les études chez les primates non humains se sont 

focalisées sur l'identification des différents types de cris émis par une 
espèce. Or, dans l'optique d'une approche comparative avec l'homme sur 
la question de la double-articulation, plusieurs auteurs ont récemment 
souligné l'intérêt de privilégier une analyse multi-niveaux de la structure 
organisationnelle du répertoire vocal des primates non humains [91–93]. 
Aussi, des études récentes se sont intéressées à l’existence de systèmes 
combinatoires chez les singes, et ont révélé l'existence de corres-
pondances avec la structure impliquant plusieurs niveaux (phonèmes – 
morphèmes – mots – phrases) communément admise chez l'homme. 
Plusieurs espèces de primates non humains possèdent en effet des 
systèmes communicatifs impliquant à minima trois niveaux : différents 
cris (i.e. signaux ayant une structure distincte et une fonction propre, 
associés à un ou des contextes d’émission particuliers) peuvent être 
émis tels quels (« cris simples »), ou bien concaténés (avec des unités 
vocales n’étant jamais émises isolément, ou avec d’autres cris) pour 
former des « cris complexes » dont la fonction dépend des parties qui 
les composent ; enfin, les cris (« simples » ou « complexes ») peuvent 
être combinés en « séquences vocales » (i.e. série de cris émise par un 
même individu) dont la signification varie en fonction des cris qui les 
composent, l’ordre dans lequel ils sont émis et/ou leur rythme 
d’émission [93]. Le répertoire vocal des singes apparaît alors comme un 
système plus flexible, avec des combinaisons fonctionnelles 
optionnelles, mais prédictibles, de structures acoustiques. 

 
Pour faciliter la comparaison homme-singes concernant les 

propriétés combinatoires de leurs productions vocales, nous avons 
décidé d'emprunter la terminologie linguistique utilisée classiquement 
dans l'étude de la morphologie [94] pour décrire des phénomènes qui 
nous semblent comparables ; toutes précautions gardées sur les limites 
de cette analogie. Nous utiliserons ainsi le terme « d'affixation » 
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lorsqu'un « cri complexe » est formé par ajout d'un affixe à un radical ; 
un « affixe » référant à une unité acoustique n'apparaissant que comme 
sous-partie d'une vocalisation, et n'ayant pas de fonction propre prise 
indépendamment (par opposition au « radical » qui possède une 
fonction propre lorsqu'il est émis seul). Nous qualifierons de « préfixe » 
tout affixe se rattachant à l’avant d'un radical, et de « suffixe » tout 
affixe se rattachant à l’arrière de celui-ci. Enfin, nous parlerons de 
« syntaxe » lorsqu'il s'agira de décrire les règles de combinaison 
d'éléments fonctionnels en séquences plus complexes. 

 
De récentes études se sont ainsi intéressées à un premier niveau 

d'organisation des émissions vocales des primates non humains : la 
façon dont des unités vocales sont combinées afin de former des cris 
complexes. Cela a permis de mettre en évidence qu'à partir de quelques 
unités discrètes, les singes sont capables d'émettre une grande variété de 
signaux. On trouve un exemple de suffixation chez les mangabés à 
collier dont quatre types de cris simples (émis en contexte alimentaire 
ou social) peuvent être combinés à une unité ‘Uh’ (jamais émise seule 
par ailleurs). L'utilisation de ce suffixe est fonction du contexte social : 
les cris comprenant un ‘Uh’ sont émis plus souvent lors d’échanges 
vocaux impliquant de multiples partenaires que lors d’émissions vocales 
isolées [95]. Un autre exemple, remarquable, est celui de la mone de 
Campbell. Les mâles produisent des cris d’alarme spécifiques au type de 
danger détecté : les cris ‘Krak’ signalent un danger au sol (i.e. un 
léopard, ou un autre danger urgent au sol dans les régions où ce 
prédateur n'est plus présent ; voir [96] pour une analyse linguistique 
dialectale du phénomène se basant sur les implicatures scalaires), alors 
que les cris ‘Hok’ signalent la détection d'un aigle [60]. Ils peuvent 
également combiner ces cris simples à un suffixe unique ‘oo’ (cette 
unité ‘oo’ n'est jamais émise seule) pour former les cris complexes 
‘Krak-oo’ et ‘Hok-oo’. Ces derniers sont émis dans un contexte plus 
large de perturbation, moins urgente, respectivement au sol et dans la 
canopée. Ainsi, l’affixation d’une unité ‘oo’ permet d’élargir le sens du 
message porté par les cris simples ‘Krak’ et ‘Hok’, et d’en atténuer 
l’urgence [60]. La valeur sémantique des ‘Krak’ et des ‘Hok’ ainsi que 
des cris ‘Krak’ suffixés (‘Krak-oo’) a été confirmée expérimentalement. 
Lorsqu’ils entendent des repasses de cris ‘Krak’ ou ‘Hok’, les 
cercopithèques Diane qui vivent en sympatrie (i.e. co-existent dans un 
même habitat et interagissent fréquemment) avec les mones de 
Campbell se comportent comme si le prédateur (terrestre ou aérien) 
avait été détecté [65], et ils répondent plus fortement aux cris non-
suffixés ‘Krak’ (léopard) qu'aux cris suffixés ‘Krak-oo’ (danger non-
spécifié) [97]. Il a en outre été prouvé que la moindre urgence associée 
aux cris suffixés n’est pas la conséquence d’un simple ralentissement de 
la séquence lié à la contrainte d’émission de ces unités additionnelles 
[98]. De plus, des analyses structurales [98], ainsi que des expériences 
de repasses de cris artificiellement recombinés [97], ont démontré que 
les cris complexes consistent bien en la combinaison linéaire d’une 
racine et d’un suffixe. La linéarité des contextes associés aux cris 
simples et suffixés (i.e. ‘Krak-’ = sol ; ‘Hok-’ = canopée) et l’utilisation 
d’un unique suffixe pour les deux combinaisons suggèrent une possible 
règle communicative : « ‘-oo’ atténue l’urgence ». Toutefois, les capa-
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cités cognitives impliquées dans ce phénomène restent méconnues et 
d’autres études évaluant la capacité des animaux à généraliser cette 
règle sont nécessaires avant de pousser plus avant la comparaison 
homme-singes, et de conclure sur l’existence d’une « proto-
grammaire ». 

 
Plusieurs auteurs ont également décrit des productions vocales 

impliquant non plus la combinaison d’une racine avec un affixe, mais la 
combinaison de deux cris simples ensemble pour former un cri 
complexe dont la signification dépend de ses composants (e.g. 
chimpanzés [99]). C’est par exemple le cas des cercopithèques Diane, 
une espèce proche de la mone de Campbell, chez qui les femelles 
peuvent émettre quatre cris simples : ‘H’, ‘L’, ‘R’ et ‘A’. Les trois 
premiers (‘H’, ‘L’, ‘R’) sont émis en fonction de la valence 
émotionnelle du contexte social, respectivement dans un contexte 
positif, neutre et négatif. Le quatrième (‘A’) est émis dans des contextes 
variés et comporte deux sous-types dont la structure encode l’identité de 
l’émetteur plus (sous-type ‘Af’) ou moins (sous-type ‘Ab’) fortement. 
Ces cris peuvent être combinés, non-aléatoirement, en six cris 
complexes comportant une partie contextuelle (‘H’, ‘L’ ou ‘R’) et une 
partie identitaire (‘A’) [100]. Les différents cris complexes (i.e. ‘HAf’, 
‘HAb’, ‘LAf’, ‘LAb’, ‘RAf’ et ‘RAb’) sont utilisés dans des contextes 
correspondant aux sous-unités qui les composent, suggérant l’existence 
d’une addition des messages vocaux. Récemment, une expérience de 
repasse de stimuli artificiels (i.e. recombinaison pertinente de cris 
recréée à partir de cris émis indépendamment) a démontré que les 
receveurs perçoivent les différences acoustiques et adaptent leur 
réaction en fonction du type de cri complexe diffusé [101], confirmant 
ainsi la pertinence biologique des combinaisons de cris chez les 
primates non humains. Un système analogue de combinaisons de cris a 
été mis en évidence chez les femelles mones de Campbell qui 
produisent des cris complexes dont la première partie encode l’état 
émotionnel de l’émetteur (un paradigme expérimental de séparation-
réunion a mis en évidence une augmentation de la tonalité et de la durée 
consécutive à un stress social plus important [54]) et la seconde partie, 
caractérisée par une modulation de fréquence en forme d'arche, encode 
son identité (une expérience de repasse a confirmé la capacité de 
reconnaissance individuelle par les récepteurs sur la base du pattern de 
cette arche [102]). 

 
Enfin, un niveau d'organisation supérieur s'est révélé riche en 

informations contextuelles, celui des séquences de cris. Ainsi, les 
bonobos émettent leurs cris alimentaires en séquences dont la 
composition, en termes de types de cris, varie en fonction du type de 
nourriture [103], et cette information est décodée avec succès par les 
receveurs [104]. Un autre exemple remarquable, mentionné précé-
demment, est celui des séquences de cris d'alarmes (2 à 40 cris émis à la 
suite) des mâles mones de Campbell. Leur analyse a révélé un système 
de combinaisons complexe, reposant sur des associations et des 
transitions (i.e. ordre de succession des cris) non-aléatoires entre les six 
différents types de cris (‘Boom’, ‘Krak’, ‘Krak-oo’, ‘Hok’, ‘Hok-oo’ et 
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‘Wak-oo’). Ce système encode des informations aussi diverses que la 
nature et l’imminence du danger, le type de prédateur et l’activité du 
mâle [89]. Par exemple, une série de cris 'Boom' est une incitation au 
rassemblement et au déplacement du groupe, tandis qu'une série 
composée de cris ‘Krak-oo’ est émise lorsqu’un prédateur est détecté. 
Mais la combinaison des deux (soit une séquence composée de cris 
‘Boom’ suivis de cris ‘Krak-oo’) est émise dans un contexte 
radicalement différent, suite à la chute d’un arbre. Et lorsqu’un groupe 
voisin est détecté, des cris ‘Hok-oo’ sont ajoutés à l’intérieur de la 
séquence « chute d’arbre » qui porte alors encore un nouveau message, 
cette fois-ci territorial. Par ailleurs, l’ajout de cris ‘Krak’ à une séquence 
« alerte générale au prédateur » (série de ‘Krak-oo’) sert à spécifier le 
type de prédateur détecté (léopard). En outre, il est apparu que 
l’organisation de ces séquences vocales est prévisible puisque les 
informations cruciales sont données dès le début de la série de cris [89]. 
Par exemple, les cris ‘Boom’ produits dans un contexte de non-
prédation sont émis en premier. Les cris simples (‘Krak’ et ‘Hok’) 
informant sur le type de prédateur détecté sont également émis avant les 
cris suffixés (« alerte générale ») au sein d’une séquence. D'ailleurs, des 
repasses de séquences vocales enregistrées dans un contexte de 
détection d’un prédateur, auxquelles des cris ‘Boom’ avaient été 
artificiellement ajoutés, n'ont pas provoqué de réaction anti-prédatrice 
chez les individus récepteurs [66]. Enfin, le rythme d’émission des cris 
au sein de la séquence s’est également avéré être porteur d’informations. 
Le débit d’émission des cris ‘Krak’ et ‘Krak-oo’ augmente en fonction 
de l’imminence du danger (léopard détecté visuellement versus 
acoustiquement), tandis que le rythme d’émission des ‘Hok’ augmente 
lorsque le mâle s’apprête à contre-attaquer l’aigle détecté [53]. Les 
exemples indiquant que l’émission de cris en séquences permet d’affiner 
le message ou bien de créer de nouveaux messages se sont multipliés 
ces dernières années [62, 105–109]. 

 
L'analyse de la structure des productions vocales des primates non 

humains a permis de mettre en évidence plusieurs niveaux 
d'organisation révélant un système complexe de combinaisons, perçues 
et interprétées par les receveurs de manière appropriée. Des parallèles 
avec les aspects sémantiques morphologiques et syntactiques du langage 
peuvent être envisagés [91, 110]. On observe notamment des analogies 
entre cris simples référentiels et mots simples (i.e. composés d’un seul 
morphème), entre affixes associés à une modification systématique du 
message (e.g. ‘-oo’ des mâles mones de Campbell) et affixes lexicaux, 
entre combinaisons de cris/affixes et mots complexes (ou composés 
selon les items combinés), et enfin entre séquences et phrases. 
Toutefois, ces analogies restent préliminaires et d’autres études seront 
nécessaires afin de confirmer ou infirmer ces propositions. En outre, le 
niveau phonétique chez l’animal n’a pas été étudié, ce qui limite les 
comparaisons avec le principe de dualité d'assemblage caractéristique 
du langage humain [91]. Quoiqu'il en soit, les primates non humains ne 
présentent de toute évidence pas les propriétés de générativité et de 
récursivité observées dans les productions vocales chez l'homme : tous 
les types de cris ne sont pas impliqués dans des combinaisons, les 
processus combinatoires engagés sont simples comparés aux règles 
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grammaticales du langage, et la taille restreinte et le caractère fermé du 
répertoire vocal des singes limite les possibilités de combinaisons qui 
sont infinies chez l'homme. Si nous possédons déjà certaines clés quant 
aux mécanismes et capacités cognitives impliqués dans la production et 
la perception des vocalisations (contrôle volontaire de la production et 
intentionnalité, représentation mentale et inférences sur l’environ-
nement), de nombreuses questions restent en suspens afin de clarifier les 
limites des parallèles pouvant être tracées entre langage humain et 
communication animale. La question des mécanismes cognitifs sous-
tendant les combinaisons chez les singes (i.e. règles de combinaisons 
réelles, ou apprentissage de motifs complexes seulement associés à 
différents contextes) reste notamment ouverte. 

 
4 Développement vocal chez le jeune : déterminisme génétique 

versus apprentissage social 
Chez l'homme, une phase de babillage précède l'apparition des 

premiers mots chez l'enfant [6, 111]. Le développement des différents 
aspects du langage se fait sous l'influence de tuteurs sociaux 
(notamment les parents) qui vont guider l'apprentissage par l'enfant des 
aspects prosodiques [6, 112], du contenu sémantique [113], du contexte 
d'émission des vocalisations (aspects pragmatiques) [114–116], ou 
encore des règles conversationnelles [6, 117]. Les quelques cas célèbres 
« d’enfants sauvages » ont confirmé que, chez l'homme, le manque 
d’expérience auditive et sociale crée un retard de développement de la 
production vocale : l'apprentissage du langage au-delà de la période 
sensible est limité, voire impossible [118–120]. En outre, l'homme fait 
preuve de plasticité vocale tout au long de sa vie (i.e. apprentissage 
vocal ouvert) : il peut perpétuellement apprendre de nouveaux mots, une 
nouvelle langue et ses nouveaux phonèmes, ou encore imiter de 
nouvelles voix. 

 
Le développement de la communication vocale chez les singes est, 

depuis les études pionnières des années 1970-1980, considéré comme 
étant sous l'emprise d'un fort déterminisme génétique [24, 121, 122], par 
opposition au langage humain dont l'acquisition nécessite un 
apprentissage social complexe. Des expériences d’isolement social ou 
d’assourdissement à la naissance [123–125] ont montré que, même en 
l’absence de tous stimuli sociaux ou auditifs, les vocalisations des 
primates non humains apparaissaient dès la naissance comme structu-
rellement comparables à celles des adultes et variaient peu par la suite. 
Ces expériences méritent cependant d'être relativisées car le juvénile ne 
peut jamais être totalement privé d’expérience sociale (notamment au 
stade prénatal). Par ailleurs, des expériences d’hybridation et d’adoption 
croisée [126–128] ont montré que les individus hybrides produisaient 
des vocalisations dont la structure était intermédiaire entre les deux 
espèces parentes, laissant supposer un fort déterminisme génétique. 
Cependant, le fait que ces expériences aient été réalisées avec des 
espèces phylogénétiquement proches empêche de le conclure avec 
certitude [127, 128]. En effet, de larges comparaisons interspécifiques 
ont mis en évidence qu'une forte proximité phylogénétique se traduisait 
par une plus grande ressemblance vocale au sein de plusieurs taxons 
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(e.g. cercopithèques forestiers : Cercopithecus sp. [70], gibbons : 
Hylobates sp. [129]). Enfin, il est à noter que des expériences similaires 
apportent parfois des résultats contradictoires [130], possiblement 
imputables aux progrès des techniques de mesure acoustique depuis la 
fin des années 1980 [85, 122]. Des réplications récentes [131, 132] des 
expériences d’élevage en isolement social des années 1970 [124] ont 
révélé un certain degré de variabilité acoustique structurale au cours du 
développement qui serait seulement en partie expliqué par des 
changements morpho-anatomiques maturationnels. En outre, il s'est 
avéré que tous les types de cris n'apparaissaient pas sous leur forme 
adulte dès la naissance : certains présentent un degré de changement 
plus important au cours du développement [133,134]. Un cas excep-
tionnel de flexibilité vocale a été rapporté chez deux espèces de ouistitis 
[135–137] dont les juvéniles présentent un phénomène de « babillage », 
comparable à ce que l'on peut observer chez les enfants humains [10]. A 
la naissance, les jeunes ouistitis produisent de longues séquences de cris 
de structures variées. Au cours du développement, les séquences émises 
sont de plus en plus courtes, et la structure des cris des juvéniles évolue 
vers des formes adultes, notamment grâce aux feedback de leurs aînés 
[137]. Enfin, une étude récente sur les duos mère-fille chez les gibbons 
a mis en évidence un degré de flexibilité acoustique dans le chant du 
jeune qui va au-delà de simples changements maturationnels [138]. Au 
cours du développement, les femelles immatures produisent des chants 
qui sont de plus en plus ressemblants acoustiquement et de plus en plus 
synchrones avec ceux de leur mère ; cette dernière jouant un rôle de 
tuteur facilitant l'apprentissage en produisant des chants stéréotypés. 

 
Maintenant, si l’on s’intéresse à un autre aspect de la communication 

qui est, non pas la production abordée précédemment (i.e. émission de 
cris caractérisés par un ensemble de paramètres acoustiques), mais 
l’utilisation des vocalisations (i.e. fréquence et spécificité du contexte 
d’émission), il existe chez les primates non humains un certain nombre 
de preuves d’apprentissage social du contexte d’émission approprié 
[122, 139, 140]. Ainsi, au cours du développement, on observe un 
affinement progressif du contexte d’utilisation des différents types de 
cris [141–144]. Par exemple, les jeunes vervets apprennent progressi-
vement à émettre le cri d’alarme spécifique à la détection d’un aigle 
martial à bon escient : d’abord émis envers tout objet volant (y compris 
une feuille d’arbre) par les plus jeunes, puis envers toutes les espèces 
d’oiseaux par les juvéniles, il est enfin préférentiellement émis envers 
les espèces de rapaces et surtout l’aigle martial par les adultes [58, 145]. 
L'expérience et l'observation du comportement des adultes joueraient un 
rôle primordial dans cet apprentissage. En outre, les adultes participent 
parfois activement à l’apprentissage de l’utilisation des cris par les 
juvéniles [146]. Chez les tamarins, l'émission de cris alimentaires par les 
adultes associée à des transferts de nourriture (de l’adulte vers le jeune) 
permettrait au juvénile d'apprendre non seulement quels aliments sont 
convenables, mais aussi quelles vocalisations sont appropriées en 
contexte d'alimentation [147]. Par ailleurs, les preuves d'un appren-
tissage social des règles d’interaction régissant les échanges vocaux se 
multiplient : les jeunes singes apprennent au fil du temps à répondre de 
manière appropriée, avec le bon délai et au bon moment, aux voca-
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lisations de leurs congénères (e.g. mones de Campbell [148], macaques 
[6,149], ouistitis [150]). En ne répondant qu'aux vocalisations émises 
dans le respect des règles d’échange, les parents joueraient là encore un 
rôle de tuteur dans l'apprentissage des jeunes [150]. 

 
Enfin, à l'âge adulte, quelques études mettant en évidence des 

capacités d'innovation vocale sont également venues remettre en cause 
l'idée que le système d'apprentissage chez les singes était strictement 
fermé (i.e. absence de plasticité vocale tout au long de la vie). Tout 
d'abord deux exemples anecdotiques chez des chimpanzés [151] et des 
orangs-outangs [152] qui se sont mis à produire de nouveaux signaux en 
captivité, respectivement destinés à attirer l’attention des humains 
(‘extended grunt’ et ‘raspberry’) ou produits par imitation de ces 
derniers (sifflement). Chez les mones de Campbell aussi des différences 
entre populations captives et sauvages ont été rapportées. Tandis que les 
femelles sauvages produisent trois types de cris liés à des types distincts 
de danger (dangers divers autres que prédation, détection d’un aigle, 
détection d’un léopard) [61], les femelles captives ne produisent aucun 
des deux cris d’alarme liés aux prédateurs mais elles émettent le cri 
associé aux dangers divers ainsi qu’un second cri, innovant, à l'approche 
d'humains « inquiétants » (e.g. vétérinaire, personne non familière) 
[153]. La captivité constituerait ainsi une nouvelle niche écologique 
propice au développement de capacités vocales innovantes [154]. 

 
Ces études récentes sont donc venues remettre en question la 

présupposée totale fixité du répertoire vocal des primates non humains. 
Le fait que le développement du répertoire vocal des singes soit soumis 
à un fort déterminisme génétique reste indiscutable, mais au niveau 
individuel, il existe un certain degré de flexibilité dans la production 
vocale chez le juvénile qui perdure à l'âge adulte. Les preuves de l’im-
portance de l’expérience et des influences sociales sur le développement 
de l'utilisation vocale (i.e. émission d'un cri dans un contexte approprié) 
sont quant à elles nombreuses chez les singes, et présentent de 
nombreux points communs avec le développement du langage chez 
l'enfant. 

 
5 Plasticité vocale et « identité sociale » chez l'adulte 
Chez l'homme, la voix et la façon de parler encodent de nombreuses 

informations relatives à l'identité sociale et personnelle du locuteur. 
Ainsi, l'origine géographique transparaît dans le langage humain sous la 
forme d'accents ou de dialectes régionaux (i.e. variations liées à la 
distance spatiale), tandis que l'appartenance à une entité sociale est 
reflétée par l'existence de dialectes sociaux (i.e. variations liées à la 
distance sociale) et par un phénomène de convergence vocale (i.e. les 
amis ou les apparentés font correspondre leur façon de parler) [10, 155–
157]. En outre, l'identité personnelle du locuteur, soit des paramètres 
tels que son sexe, son statut ou sa classe sociale, donne lieu à des 
variations en termes de phonation, de vocabulaire ou encore de style 
[156, 158, 159]. Les influences sociales sur la plasticité vocale observée 
chez l'homme sont donc diverses et variées, et elles affectent le langage 
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à tous les niveaux, de la phonation à la syntaxe en passant par le champ 
lexical. 

 
Au cours des recherches menées ces 15 dernières années, les facteurs 

sociaux se sont révélés source, chez les primates non humains, d'un 
degré de variabilité vocale chez l'adulte jusqu’alors sous-estimé. Ainsi, 
l’appartenance de l’émetteur à une population donnée se reflète dans la 
structure acoustique de certains types de cris (i.e. « dialecte phono-
logique ») [71–73, 160–162], voire dans la composition de son 
répertoire vocal (présence/absence de types de cris ou de messages 
encodés, i.e. « dialecte sémantique ») [96,163]. Les études ont prouvé 
que les dialectes ne sont pas liés à une divergence génétique entre les 
populations [71, 161], et que les caractéristiques de l'habitat occupé ne 
suffisent pas non plus à expliquer les différences inter-groupes 
observées [72, 73, 160, 161, 164, 165]. Pour expliquer la présence, à un 
moment donné, de structures acoustiques similaires dans le répertoire de 
congénères appartenant à une même entité, l’hypothèse d’un phénomène 
d’apprentissage social semble souvent la plus plausible. Une étude 
longitudinale chez les macaques a d'ailleurs révélé que les différences 
inter-populations n’apparaissaient chez les juvéniles qu’après l’âge de 6 
ou 7 mois [71]. De plus, une étude portant sur des chimpanzés captifs a 
mis en évidence une modification de la structure des cris alimentaires 
lors d’un changement de groupe, cette convergence vocale n’appa-
raissant qu’après la mise en place de liens sociaux affiliatifs forts entre 
les individus [166]. Ces résultats soutiennent l’idée que l’expérience 
sociale joue un rôle prépondérant dans l’acquisition des dialectes. 

 
Au sein même d'un groupe social, des différences interindividuelles 

liées à l’appartenance de l'émetteur à un réseau affinitaire peut éga-
lement transparaître dans ses vocalisations. Ce phénomène de partage 
vocal a notamment été mis en évidence chez les mones de Campbell : 
les femelles ayant des liens sociaux privilégiés émettent les mêmes 
variantes de cris de contact (caractérisées par la forme de la modulation 
de fréquence) alors que les femelles isolées socialement ont des cris 
divergeant des autres individus [167, 168], et ce sans lien avec leur 
degré d'apparentement génétique [168]. De plus, le répertoire d’une 
femelle (i.e. la structure acoustique et le nombre de ses variantes) et 
l'identité de ses partenaires de partage vocal évoluent au cours du temps, 
en parallèle de la dynamique de ses affinités au sein du groupe social 
[76], et ce degré de variabilité acoustique est perçu par les congénères 
puisqu'ils répondent différemment à une variante présente, une variante 
passée et une variante inconnue [102]. D’autres cas de convergence de 
certains paramètres acoustiques entre membres d’un même groupe 
social ont été observés suite à une perturbation sociale. Ainsi, lors de la 
formation de nouveaux groupes sociaux, on a pu constater un 
ajustement des paramètres acoustiques des cris d'un individu en fonction 
de ceux de son nouveau partenaire [169–171], en parallèle d'une 
augmentation de l’activité vocale [172], et plus particulièrement une 
augmentation de la fréquence des échanges vocaux [173–175], qui 
pourrait faciliter l’ajustement vocal au nouveau partenaire ainsi que la 
mise en place des relations sociales. 
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Enfin, l'individu émetteur va également pouvoir donner des infor-
mations relatives à son rôle social au sein du groupe par l'intermédiaire 
de son activité vocale. Le statut social d'un individu est notamment 
fonction de son sexe, et des différences entre singes mâles et femelles 
d'un point de vue vocal ont pu être mises en évidence. Qu’elles soient de 
l’ordre d’une phonation particulière ou de types de cris propres à un 
sexe, ces différences ont généralement été expliquées par des diffé-
rences morphologiques et physiologiques [27, 77, 176]. Or dans le cadre 
d'une approche expérimentale, des mâles se sont révélés capables de 
produire des cris dits spécifiques aux femelles suite à une stimulation 
électrique cérébrale [177,178]. En outre, dans un contexte de pertur-
bation sociale [179, 180] ou de danger imminent [61, 181], des 
observations anecdotiques ont été faites de femelles produisant des cris 
dits spécifiques au mâle, lorsque celui-ci était absent ou bien demeurait 
anormalement silencieux. Le dimorphisme vocal observé refléterait 
donc l’utilisation préférentielle de certains types de cris par les 
individus, en fonction de leur rôle social (i.e. protection du groupe pour 
les mâles adultes versus maintien de la cohésion sociale intra-groupe 
pour les femelles adultes) [95, 178, 181, 182], plutôt que l'incapacité des 
individus d'un sexe à produire certains types de cris. Le rang 
hiérarchique est une autre information relative au statut social de 
l'individu qui peut transparaître dans la structure acoustique de ses cris 
[78], ou dans leur utilisation que ce soit en termes de fréquence 
d'émission [183] ou d'émission de types de cris particuliers [70, 184]. Il 
est intéressant de noter qu’en cas de changement de statut hiérarchique, 
on observe un ajustement des paramètres acoustiques [78] ou une 
apparition/disparation des types de cris spécifiques [70] de telle manière 
que le message contenu dans les signaux vocaux de l’individu émetteur 
demeure fiable. Il a d'ailleurs été démontré expérimentalement que cette 
flexibilité acoustique est perçue et utilisée par les congénères mâles 
pour évaluer le statut de leur adversaire et ajuster leur réponse [185]. 

 
En conclusion, chez les primates non humains comme chez l'homme, 

l'identité sociale et personnelle transparaissent dans le comportement 
vocal sous différentes formes, que ce soit en termes de phonation ou 
d'utilisation d'un vocabulaire particulier. Néanmoins, chez les singes, 
seuls certains types de cris sont affectés, et du fait de la taille restreinte 
de leur répertoire vocal, les phénomènes sont de moindre ampleur que 
ceux observés chez l'homme dont le discours dans son ensemble fait 
preuve de plasticité. 

 
6 Effet d’audience et règles d’interaction vocale 
Chez l'homme, la communication est intentionnelle et directionnelle, 

visant une audience ou un interlocuteur particulier avec la volonté de lui 
communiquer un message. Le discours est par exemple modulé en 
fonction du public visé [50]. On constate l'existence d'interlocuteurs 
préférentiels, plus familiers [186] ou plus âgés [187–189]. Les conver-
sations sont caractérisées par le respect de règles temporelles telle que le 
respect d'un délai de réponse (i.e. couper la parole est considéré comme 
impoli [189]) et l'organisation en tours de parole (i.e. on parle en 
alternance) [6, 190, 191]. On observe également des phénomènes de 
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persistance (i.e. répétition du message jusqu'à obtention d'une réponse) 
et d'élaboration (i.e. modification de la structure acoustique) du signal 
destinés augmenter les chances de succès à poursuivre la conversation 
[192–194]. Enfin, l'homme est capable d'ajuster sa distance sociale à 
l'interlocuteur au cours de la conversation grâce à un phénomène de 
convergence/divergence langagière, phénomène qualifié d'accommo-
dation vocale [195]. 

 
Outre son propre statut social, de récentes études chez les primates 

non humains ont mis en évidence qu'un individu était capable d'ajuster 
son comportement vocal en fonction de son auditoire, qu'il soit composé 
de receveurs passifs ou d’interlocuteurs vocalement actifs. Un premier 
ensemble de travaux a trait à ce qui a été qualifié d'effet audience, c'est-
à-dire que l'émission de cris va dépendre de la présence de congénères à 
proximité. Ainsi, l'identité de ces receveurs potentiels va influer sur le 
comportement vocal de l'émetteur qui va choisir de ne vocaliser que 
lorsque certains partenaires sont présents. Dans le cas des cris d'alarme, 
l’émission d’un signal vocal augmentant le risque de se faire détecter 
par le prédateur, un individu a tout intérêt à en limiter la production. 
Aussi, les mâles vervets émettent plus fréquemment des cris d’alarmes 
si une femelle est à proximité, tandis que les femelles en émettent 
préférentiellement si des juvéniles sont à proximité [64]. Chez les 
chimpanzés et les bonobos, l'émission de cris de fonctions diverses par 
les mâles (cris alimentaires, cris de cohésion lors des déplacements) et 
les femelles (cris de copulation, cris de salutation envers les mâles 
dominants) est favorisée ou inhibée par le nombre et le statut des 
congénères présents (e.g. dominants versus subordonnés, partenaires 
sociaux préférentiels), mais aussi par l'absence de certains (e.g. 
dominants) [183, 196–199]. Outre l'identité des partenaires présents, 
l'individu émetteur va également ajuster son comportement vocal en 
fonction de la distance le séparant de son audience : choisir de vocaliser 
ou non [56, 200, 201], ou bien sélectionner le type de cri acousti-
quement approprié à une communication courte- versus longue-distance 
[202]. Enfin, plusieurs études ont révélé que les primates non humains 
étaient capables d’ajuster leur comportement vocal de manière encore 
plus complexe d'un point de vue cognitif. Les chimpanzés émettent 
différents sous-types de cris de détresse en fonction de l’intensité de 
l’agression ou du statut hiérarchique de l’opposant, mais ils utilisent 
également ces sous-types de cris stratégiquement : les victimes 
d’attaques sévères exagèrent la gravité de l’agression qu’elles subissent 
(en produisant des cris de détresse plus longs et plus aigus, 
caractéristiques d’agressions extrêmement sévères) si au moins un 
congénère dans l’audience est de rang égal ou supérieur à l’agresseur 
[203]. Les cercopithèques à diadème mâles émettent plus de cris 
d’alarme lorsque les membres de leur groupe sont proches d’un 
prédateur que lorsqu’ils en sont éloignés, et ce indépendamment de leur 
propre proximité vis-à-vis du danger [204]. Chez les chimpanzés, la 
probabilité qu'un cri d'alarme soit émis est plus élevée si l'individu se 
trouve en présence de congénères qui ignorent le danger (i.e. qui n'ont 
pas repéré par eux-mêmes la source du danger, ou qui n'ont pas encore 
eu l'opportunité d'entendre un cri d'alarme) versus des congénères qui 
sont déjà en possession de cette information [205, 206]. En outre, lors 
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de la manifestation de ce comportement, l’individu adapte sa position 
spatiale de manière à signaler physiquement la position du danger (e.g. 
un serpent) et surveille visuellement ses congénères en alternant le 
regard entre le danger et ses congénères [207]. 

 
Un second ensemble de travaux a trait aux caractéristiques des 

échanges vocaux chez les primates non humains, apparentés à des 
formes simples de conversations selon plusieurs auteurs puisqu'ils sont 
caractérisés par le respect d'un certain nombre de règles d'interaction 
[208–210]. Une première règle temporelle correspond à l'évitement de 
la superposition des cris (i.e. éviter de se « couper la parole ») en res-
pectant un délai de réponse. Le délai minimum limitant les risques de 
coupure est généralement de l’ordre de la durée moyenne d’un cri [211], 
tandis que le délai maximum de réponse assurant la continuité de 
l'échange vocal est chez la plupart des espèces de primates non humains 
de l’ordre de la seconde [212]. Il est intéressant de noter que ce délai de 
réponse peut être modulé en fonction de déterminants sociaux. Par 
exemple, un individu va répondre plus rapidement à un partenaire 
auquel il est plus affilié socialement [213]. Une seconde règle 
temporelle consiste à respecter des tours de paroles, c'est-à-dire à faire 
en sorte que les deux interlocuteurs émettent leurs cris en alternance (et 
évitent de crier deux fois de suite)  [148, 149, 211, 214]. Une autre 
règle, qualitative, a trait au fait que certains interlocuteurs vont être 
préférés. Ainsi, les aînés [149, 150, 211, 215] et les « amis » [16, 209, 
213, 216] vont constituer des interlocuteurs préférentiels, recevant plus 
de réponses que les autres congénères. Enfin, il existe des règles ayant 
trait à la structure même des cris dont la modulation va permettre 
d'initier ou de prolonger un échange vocal. Les mâles chimpanzés sont 
ainsi capables de modifier la structure de leurs cris forts ‘pant-hoots’ 
(i.e. durée et nombre de certains éléments) afin de faciliter le 
développement d'un chorus avec un congénère (i.e. émission 
synchronisée, « en chœur », de cris) [217]. Un macaque est quant à lui 
capable de moduler son comportement vocal afin d’attirer l’attention 
d’un partenaire silencieux et d'augmenter la probabilité de recevoir une 
réponse en émettant de manière répétée des cris « exagérés » (i.e. 
augmentation de la modulation de fréquence, cris plus longs et plus 
aigus) [218]. Ces exemples attestent des capacités de persistance 
(répétition du message jusqu'à obtention d'une réponse) et d'élaboration 
(modification de la structure acoustique) chez les primates non humains 
[192–194]. Enfin, l'ajustement de la structure acoustique des cris peut 
aller jusqu'à copier l'interlocuteur vocalement. En effet, des études ont 
mis en évidence que dans le cadre d’un d’échange vocal, un individu est 
capable de sélectionner dans son répertoire le cri le plus proche 
structurellement de celui utilisé par son partenaire ; phénomène qui a été 
qualifié de « call matching » [219–221]. Chez les cercopithèques Diane, 
un phénomène de convergence/divergence acoustique inter-individuelle 
a même été décrit : les femelles émettent des cris très stéréotypés et 
individualisables lorsqu’elles se déplacent dans un habitat visuellement 
dense (besoin de cohésion spatiale) alors qu’elles convergent 
acoustiquement au cours d’un échange vocal (besoin de cohésion 
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sociale) [219]. Ce phénomène est analogue au processus d'accommo-
dation vocale chez l'homme [195]. 

 
La mise en évidence, chez les primates non humains, d'une certaine 

flexibilité dans l’utilisation des signaux vocaux en fonction du contexte 
social (modulation en fonction de l'audience ou de l'interlocuteur) a 
apporté la preuve du caractère intentionnel et directionnel de la 
communication vocale chez les primates non humains [206], des 
propriétés jusqu'il y a peu considérées comme étant l'apanage du lan-
gage humain. En outre, ces phénomènes apportent également des 
preuves supplémentaires, en contexte naturel, des capacités de contrôle 
moteur des vocalisations chez les singes. On retrouve chez les primates 
non humains des équivalents de nombreuses propriétés caractérisant la 
prise en compte de l'auditoire lors d'un discours et les conversations 
chez l'homme. Les différences homme-singes seraient donc, concernant 
cet aspect du langage, clairement plus quantitatives que qualitatives. 
Tous ces parallèles sont particulièrement intéressants du fait du rôle clé 
qu'occupent les conversations dans le maintien et le renforcement des 
relations sociales chez l'homme [15], comme chez les singes [16]. 

 
7 Conclusion et réflexions évolutives 
L'objectif de ce travail était de recenser un certain nombre de 

caractéristiques du langage humain dans une démarche comparative 
visant à déterminer les parallèles pouvant être tracés entre langage 
humain et communication vocale des primates non humains, ainsi que 
les limites devant être posées à ces comparaisons. Les capacités de 
contrôle de la production vocale chez l’homme sont nettement supé-
rieures à celles des autres primates. Toutefois, l’analyse des structures 
anatomiques et neuronales sous-tendant cette aptitude a révélé des 
homologies structurales entre homme et singes, suggérant l’existence de 
différences quantitatives plus que qualitatives. Les singes sont capables 
de contrôler l'expression et de moduler leur signal vocal dans des 
paradigmes expérimentaux mais aussi en situation naturelle sociale (e.g. 
effet audience, règles conversationnelles), ce qui atteste d'un certain 
degré de contrôle moteur vocal, en plus d'apporter la preuve du 
caractère intentionnel et directionnel d'au moins certaines de leurs 
vocalisations. 

D’autre part, si les parallèles homme-singes sur le plan de l’encodage 
d'informations émotionnelles et identitaires dans les vocalisations sont 
parmi les plus aisés à tracer, la limite à l’analogie reste difficile à fixer 
lorsque l’on aborde la question de la sémanticité. En effet, si les 
primates non humains possèdent des signaux référentiels avec un 
caractère sémantique avéré, on ne retrouve pas chez les singes la faculté 
de déplacement caractéristique du langage humain. En lien avec ceci, 
les capacités combinatoires complexes (e.g. variations systématiques du 
message par affixation ou combinaison d'éléments) récemment mises en 
évidence chez les primates non humains suggèrent des analogies plus 
poussées entre homme et animal que celles considérées auparavant, 
mais le degré de complexité des mécanismes cognitifs sous-tendant ces 
combinaisons chez les singes reste inconnu. La limite de l’analogie 
concernant la référentialité et les propriétés combinatoires semble donc 
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ne pas se situer sur le plan de la production, mais plutôt sur le plan de la 
représentation et de l’intégration de ces signaux au niveau cognitif. Des 
études supplémentaires sont nécessaires avant de pouvoir déterminer 
avec certitude où se situe la limite à l'analogie. 

Enfin, l’étude de la communication vocale chez les singes à travers 
le prisme de la vie sociale, qu’il s’agisse du développement vocal chez 
les jeunes ou de la flexibilité vocale chez l’adulte (encodage de l'identité 
sociale, ajustement à l'audience, règles conversationnelles), suggère de 
nombreuses similitudes entre homme et animal. L’influence des 
partenaires sociaux est essentielle au développement et joue fortement 
sur l’utilisation des vocalisations tout au long de la vie des individus, 
chez l’homme comme chez les singes. Ici encore, les différences entre 
homme et animal semblent prendre une dimension essentiellement 
quantitative, sur le plan de la production d’une part (capacité 
phonatoires) et en termes de capacités cognitives (notamment d’appren-
tissage) d’autre part.  

De manière globale, les divers travaux considérés dans cette revue 
corroborent l’idée d’une similarité entre langage et communication 
vocale des primates non humains, impliquant à la fois des analogies 
importantes (notamment sur le plan qualitatif) mais aussi des 
différences. Les différences décrites sont surtout d’ordre quantitatif (e.g. 
en termes de flexibilité de production et d’utilisation), mais aussi 
d’ordre qualitatif notamment sur le plan de la cognition (e.g. capacités 
d’abstraction, de représentation mentale, de générativité et de 
récursivité). Toutefois, des études de plus en plus nombreuses proposant 
des paradigmes expérimentaux de plus en plus pertinents pour les 
animaux révèlent des capacités cognitives jusqu’alors insoupçonnées. 
Par exemple, des expériences ont démontré que l'homme et les singes 
possèdent un système similaire de dénombrement d’unités perçues dans 
différentes modalités sensorielles [222], d’ordination [223] et d'addition 
de valeurs numériques [224]. 

 
S'il est difficile d'atteindre un consensus quant aux identités (sous-

entendant une homologie d'un point de vue évolutif, soit une continuité 
évolutive : propriété présente chez deux taxons apparentés qui l’ont 
héritée d’un ancêtre commun) et aux différences partielles (analogies 
résultant d'une évolution convergente : apparition indépendante d’une 
même propriété dans deux taxons éloignés) ou majeures (résultant d'une 
évolution divergente : deux taxons éloignés présentent des propriétés 
distinctes) entre homme et animal, un consensus existe quant à 
l’existence d’une continuité dans la lignée évolutive ayant conduit 
jusqu’à l’homme actuel qui partage, de fait, un ancêtre commun avec les 
primates non humains. Le langage est un phénomène complexe qui ne 
peut être apparu de novo mais qui a au contraire, sans aucun doute, une 
longue histoire évolutive. Son évolution est probablement le fruit de 
pressions sélectives qui se sont exercées, et s’exercent aujourd’hui 
encore, sur la communication d’autres espèces. Les primates constituent 
un ordre extrêmement diversifié sur les plans morphologique, 
écologique, social, et communicatif notamment. Des études compa-
ratives entre plusieurs espèces de primates non humains ont permis 
d’identifier plusieurs pressions de sélection majeures et les adaptations 
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qu’elles ont engendrées. Les adaptations, sur le plan communicatif, 
peuvent avoir pour objet le système de communication (e.g. type et 
nombre de cris du répertoire, modalité(s) sensorielle(s) impliquée(s)) ou 
bien la structure même des signaux (e.g. tonalité, durée, intensité, degré 
de variabilité des signaux).  

L’habitat d’une espèce constitue une première force de sélection 
majeure qui favorise l'utilisation de certaines modalités sensorielles et 
conditionne la structure même des signaux (discrets versus gradués). 
Ainsi, les singes vivant en forêt tropicale, où les feuillages denses 
limitent la visibilité, utilisent plus la modalité acoustique que des 
espèces vivant en savane chez lesquelles on trouve des éléments de 
communication gestuelle par exemple [225–227]. De manière similaire, 
les espèces vivant dans des milieux dans lesquels la communication est 
malaisée (e.g. fort bruit de fond, dégradation du son, manque de 
visibilité) possèdent des signaux très distincts les uns des autres (i.e. 
répertoire discret) évitant la confusion de signaux proches structu-
rellement [228]. 

La prédation constitue une seconde pression de sélection majeure sur 
l’évolution de la communication et de la cognition chez les primates non 
humains [229, 230]. Les animaux subissant des attaques de divers 
prédateurs, exigeant des réactions comportementales adaptées 
différentes, ont développé des cris référentiels pour signaler la nature du 
danger sous forme de cris simples, complexes ou de séquences [59, 60, 
89, 231, 232]. De plus, la structure fine des signaux varie également en 
fonction des stratégies anti-prédatrices : les espèces cryptiques (i.e. 
discrètes) présentent des cris moins détectables (e.g. de faible intensité, 
de basse tonalité) et vocalisent moins souvent [233, 234]. 

Enfin, la vie sociale constitue un moteur clé de l’évolution de la 
communication chez l’animal. C’est particulièrement vrai chez les 
primates pour lesquels la communication joue un rôle essentiel dans la 
constitution et le maintien de liens sociaux forts entre les membres d’un 
groupe [15, 235]. La théorie d’une coévolution entre vie sociale et 
communication fait le postulat que le degré de complexité du système 
social d’une espèce est en lien avec la complexification de ses capacités 
communicatives [86, 236]. Plusieurs études sont venues corroborer cette 
théorie en démontrant que la taille du groupe social, sa composition, et 
la force du lien social entre les congénères influencent le degré de 
complexité du répertoire vocal (e.g. nombre de types de cris, existence 
de combinaisons, variabilité structurale des signaux) [86, 235–237], 
ainsi que le degré de sensibilité auditive des animaux [238]. En outre, 
plusieurs études portant sur d’autres modalités ont révélé une influence 
de la complexité sociale sur la complexité de la communication 
gestuelle (e.g. taille du répertoire de geste, complexité de la dynamique 
de communication) [239], faciale (e.g. taille du répertoire de 
mouvements faciaux) [240] et olfactive (e.g. complexité chimique des 
sécrétions glandulaires) [241], suggérant un lien fort et plus général 
entre socialité et communication. 

 
Le fait que des pressions de sélection comparables s'appliquent à 

diverses modalités communicatives nous incite à étendre la comparaison 
homme-animal à la recherche de parallèles supplémentaires avec le 
langage humain. De nombreuses investigations se sont notamment 
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portées sur la communication gestuelle des primates non humains, et ont 
démontré l’existence de caractéristiques similaires à celles du langage 
(voir [5] pour une revue) telles que la référentialité [242, 243], la 
sensibilité à l’audience et à son état attentionnel [5, 244, 245], 
l’intentionnalité [246, 247], une utilisation flexible [248,249] pouvant 
être liée à un apprentissage [250], ainsi que des analogies neuronales et 
anatomiques entre homme et primates non humains quant à la 
production de gestes communicatifs [251, 252]. Ainsi, de plus en plus 
de spécialistes proposent d’adopter une approche multimodale de la 
communication afin d’évaluer de manière plus exhaustive les différents 
facteurs et mécanismes impliqués dans son évolution [253–256]. 
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