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pense que l efort de tous les participants en valait la peine. J espère que le résultat sera utile 
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méritent d être mentionnés ici. Je suis extrêmement reconnaissant à Arjan Boonman pour le 
chapitre  Écholocalisation , Grace Smarsh pour le chapitre  Introduction à la communication 
acoustique chez les chauves-souris , Philip Briμμs, Arjan Boonman, Martijn Boonman, Jeremy 
Froidevaux et Kate Barlow pour le chapitre  Matériel technique , Kate Barlow et Philip Briμμs 
pour le chapitre  Analyse des cris  et Yves Bas, Charlote Roemer, Arjan Boonman, Alex Leλevre 
et Marc Van De Sijpe pour le chapitre  Guide des cris d écholocalisation . Les iches espèces 
du chapitre  ont été rédiμées par Francisco Amorim, Leonardo Ancilloto, Maμμie Andrews, 
Peter Andrews, Arjan Boonman, Erika Dahlberμ, Johan Eklöλ, Péter Estók, Gaetano Fichera, 
Joanna Furmankiewicz, Panaμiotis Georμiakakis, Clara Gonzalez Hernandez, Julia Haλner, 
Daniela Hamidović, Amelia Hodnet, Pedro Horta, Artemis Kakaletou-Diez, Andreas Kieλer, 
Erik Korsten, Alex Leλevre, Mauro Mucedda, Stephanie Murphy, Jorμe M. Palmeirim, Eleni 
Papadatou, Ricardo Pérez-Rodríμuez, Ermanno Pidinchedda, Ana Rainho, Helena Raposeira, 
Orly Razμour, Huμo Rebelo, Dina Rnjak, Danilo Russo, Jens Rydell, Horst Schauer-Weisshahn, 
Claude Steck, Sérμio Teixeira, Marc Van De Sijpe, Carola van den Tempel et moi-même.
Je tiens à remercier une nouvelle λois  Marc Van De Sijpe et Alex Leλevre. Non seulement ils 
ont contribué larμement aux iches espèces, ainsi qu à la rédaction du μuide d écholocalisation, 
mais ils m ont éμalement λourni sans hésitation et μénéreusement des centaines de cris 
d écholocalisation et de cris sociaux, qui ont μrandement enrichi le livre. Ils étaient toujours 
disponibles pour m aider lorsque j avais des diicultés avec une espèce particulière, et s ils 
n avaient pas de cris eux-mêmes, ils trouvaient quelqu un qui en avait. Leur connaissance 
des espèces de chauves-souris européennes a été miraculeuse pour moi, et le livre n aurait 
pas été aussi riche sans leur contribution. Arjan Boonman m a énormément aidé dès le début 
avec ses μrandes connaissances techniques  et il m a mis en contact avec Grace Smarsh, qui a 
siμniicativement amélioré le chapitre sur la communication acoustique dans British Bat Calls. 
De nombreuses personnes ont eu la μentillesse de λournir des cris d écholocalisation et des cris 
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Les loμiciels Batsound v .  Petersson Elektronik AB, Uppsala, Suède  et Avisoλt SASLab v .  ont 
été utilisés pour construire les sonaμrammes, oscilloμrammes et spectres de puissance présentés 
dans cet ouvraμe.

Oreillard roux Plecotus auritus photographié par René Janssen.

1 Introduction

Jon Russ

En , Lazzaro Spallanzani, un bioloμiste, physioloμiste et prêtre catholique italien, a 
démontré que les chauves-souris étaient capables d éviter les obstacles sans l aide de la 
vision. Il a tendu des ils ins auxquels étaient atachées de petites cloches à travers une pièce 
complètement obscure et a observé que les chauves-souris étaient capables de naviμuer 
aisément entre elles sans que les cloches sonnent. Le λait d aveuμler les chauves-souris n a 
pas non plus altéré leur capacité à les éviter. 
Dans le même temps, un zooloμiste suisse, Charles Jurine, a révélé que le λait de boucher 
l une des oreilles d une chauve-souris nuisait à sa capacité à naviμuer, une découverte que 
Spallanzani a ensuite poursuivie. Une série d expériences consistant à boucher leurs oreilles 
ou leur museau a conduit Spallanzani à conclure que si les chauves-souris n avaient pas 
besoin de leurs yeux, toute interλérence afectant leur audition était désastreuse, les λaisant 
entrer en collision avec des objets qu elles pouvaient normalement éviter et les empêchant de 
chasser leurs proies. Il a conclu que « l oreille de la chauve-souris sert plus eicacement [que 
l œil] à voir, ou du moins à mesurer la distance ». À l époque, les conclusions de Spallanzani 
ont été accueillies par ses pairs avec dérision et scepticisme, car les chauves-souris étaient 
considérées comme incapables de produire le moindre son et ces résultats déiaient donc 
toute loμique.
Dans les années , près de cent cinquante ans après les travaux de Spallanzani, Donald 
R. Griin, alors étudiant à l université de Harvard, s intéressa au « problème des chauves-
souris ». Les nouvelles avancées technoloμiques lui permirent d utiliser un « récepteur 
sonique », conçu et λabriqué par Georμe Washinμton Pierce, proλesseur de physique à Harvard. 
Cet appareil capturait les sons à haute λréquence qui se trouvaient au-delà de la portée de 
l audition humaine et réduisait leur hauteur à un niveau audible. Pour la première λois, il 
λut montré que les chauves-souris émetent de courts et λorts clics ultrasoniques. 
Avec un autre étudiant, Robert Galambos, qui était un expert en physioloμie auditive, Griin 
conçut une série d expériences supplémentaires qui montrèrent que les chauves-souris 
évitaient les obstacles en entendant les échos de leurs cris ultrasoniques. D autres expériences 
révélèrent que les chauves-souris étaient capables d adapter la structure de leurs cris pour 
rechercher et capturer des proies et éviter les collisions. Griin baptisa ce comportement 
d orientation acoustique « écholocalisation ».
Le système d écholocalisation des chauves-souris est très sophistiqué. En émetant de courtes 
impulsions sonores à haute λréquence par leur bouche ou leur nez, les chauves-souris peuvent 
utiliser les inλormations contenues dans les échos renvoyés par un objet solide pour construire 
une « imaμe sonore » de leur environnement. Non seulement elles sont capables d identiier 
la taille, la position et la vitesse des objets dans un espace tridimensionnel, mais elles sont 
éμalement capables de diférencier les λormes et les textures de surλace. Et, comme il n existe 
pas de λorme de cri unique qui soit optimale pour tous les usaμes, les chauves-souris ont 
développé un μrand nombre de types de cris. Cete diversité de cris d écholocalisation relète 
probablement des adaptations à la μrande variété de niches écoloμiques occupées par les 
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diférentes espèces de chauves-souris. Par exemple, en Europe, la Noctule commune Nyctalus 
noctula, qui chasse principalement en altitude dans les parcs, les pâturaμes et les λorêts en 
milieu déμaμé, a tendance à produire des cris extrêmement puissants, à basse λréquence, 
d une durée relativement lonμue, avec une λaible larμeur de bande et une λaible récurrence. À 
l inverse, le Murin de Bechstein Myotis bechsteinii, qui chasse souvent très près de la véμétation 
λorestière ou à l intérieur de celle-ci en milieu très encombré, produit habituellement des cris 
relativement peu puissants, à très larμe bande, de courte durée et avec une récurrence élevée. 
Ainsi, les cris des diférentes espèces de chauves-souris sont λaçonnés par les habitats dans 
lesquels elles chassent habituellement, et les diférents types de cris qui en résultent peuvent 
souvent être utilisés pour identiier les espèces sur le terrain. Cependant, la λorme des cris 
d écholocalisation n est pas ixe pour une espèce et montre un certain deμré de plasticité en 
λonction de l habitat dans lequel un individu se trouve. De plus, bien que l habitat soit un 
λacteur important déterminant la « λorme » des cris d écholocalisation des chauves-souris, 
ils peuvent éμalement varier en λonction du sexe, de l âμe et de la taille du corps, de la 
localisation μéoμraphique et de la présence de conμénères. Enin, les espèces qui occupent 
des niches similaires peuvent utiliser des types de cris d écholocalisation similaires, et il 
existe souvent un chevauchement important des cris entre les espèces. Une compréhension 
de ces diférents niveaux de variation, à la λois au sein et entre les individus et les espèces, est 
essentielle à l utilisation réussie des cris d écholocalisation pour l identiication des espèces 
de chauves-souris.
Les cris sociaux produits par les chauves-souris sont souvent plus complexes sur le plan 
structurel que les cris d écholocalisation utilisés pour l orientation. Les cris sociaux sont 
utilisés pour communiquer avec d autres chauves-souris y compris d autres espèces . Pour 
de nombreuses espèces, ils consistent en une μrande variété de trilles et d harmoniques, 
comparables à bien des éμards au chant des oiseaux. Les cris sociaux peuvent avoir plusieurs 
λonctions. Certains sont utilisés pour déλendre des nuaμes d insectes contre d autres chauves-
souris ou pour maintenir des limites territoriales. D autres servent à atirer un partenaire ou, 
dans le cas des cris de détresse, à déclencher une réaction de harcèlement. Les cris d isolement 
émis par les jeunes chauves-souris, qui permetent à leur mère de les identiier, sont peut-être 
les plus étonnants. Par exemple, à Bracken Cave, au Texas, des millions de Molosse du Brésil 
Tadarida brasiliensis se reμroupent dans une μrande colonie de mise bas. Après que les mères 
ont donné naissance aux petits, les murs de la μrote se couvrent de jeunes chauves-souris 
serrées les unes contre les autres. Chacune de ces jeunes chauves-souris a un cri individuel 
qui difère d une certaine manière de celui de toutes les autres jeunes chauves-souris. Ces 
variations permetent à la mère de retour à la μrote de retrouver sa proμéniture.
Depuis la découverte de Griin, plusieurs techniques ont été développées pour nous 
permetre d écouter les vocalisations ultrasoniques des chauves-souris. Ces techniques vont 
des détecteurs hétérodynes relativement bon marché, qui convertissent une μamme étroite 
de λréquences en un siμnal audible sur le terrain, à l enreμistrement « en temps réel de tout 
le spectre », qui est devenu possible μrâce au développement de convertisseurs analoμiques-
numériques à μrande vitesse intéμrés ou connectés à des ordinateurs ou à des enreμistreurs 
à carte mémoire. Ces appareils de haute technoloμie utilisent un taux d échantillonnaμe 
suisamment élevé pour permetre la capture numérique des ultrasons et le traitement et 
l analyse ultérieurs des enreμistrements. Depuis  environ, les amateurs de chauves-
souris et les chercheurs proitent des λonctionnalités des smartphones. Ces appareils peuvent 
être utilisés comme dispositiλs d enreμistrement lorsqu ils sont connectés à un détecteur de 
chauves-souris qui convertit les ultrasons dans la μamme audible, et avec le développement 
de petits microphones ultrasoniques USB peu coûteux, l enreμistrement des ultrasons en 
« temps réel » est maintenant possible. Les applications des smartphones peuvent même 
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intéμrer des alμorithmes de classiication qui atribuent les cris aux espèces, ce qui permet 
une identiication instantanée avec des limites  des chauves-souris sur le terrain.
Donald Griin a qualiié sa découverte de l écholocalisation de « puits maμique », duquel les 
scientiiques continuent d extraire des connaissances. L écholocalisation ouvre une λenêtre 
sur la vie des chauves-souris, nous donnant accès à un monde jusqu alors inconnu. Elle est 
utilisée, par exemple, pour identiier les individus d une espèce, localiser les μîtes, trouver les 
itinéraires de miμration et les zones de chasse, étudier le comportement de chasse, établir la 
répartition des espèces et surveiller les variations annuelles des populations de chauves-souris. 
En outre, l étude des cris sociaux des chauves-souris nous a permis d étudier le vocabulaire 
de la communication des chauves-souris. Non seulement ces cris peuvent être utilisés pour 
identiier les espèces de chauves-souris et les individus, mais certains cris peuvent éμale-
ment être utilisés pour évaluer la territorialité des mâles et la sélection des partenaires par 
les λemelles, ainsi que pour λournir une mesure du succès reproductiλ des mâles, tandis que 
d autres peuvent nous donner un aperçu des interactions entre les λemelles et leurs jeunes, 
de la concurrence alimentaire sur les sites de chasse et des niveaux de détresse. Cependant, 
bien que l on ait déjà beaucoup appris sur les vocalisations des chauves-souris, il reste encore 
beaucoup à découvrir.
L importance du son pour les chauves-souris ne doit pas être sous-estimée. Elles s appuient 
sur le son pour localiser leur nourriture, se repérer dans l obscurité, rechercher d autres 
chauves-souris et communiquer avec elles. En utilisant des détecteurs d ultrasons pour les 
écouter, nous pouvons étudier leur comportement sur le terrain sans déranμer ni metre en 
danμer ces remarquables mammiλères. Dans ce livre, nous λournissons un μuide pour écouter, 
enreμistrer et analyser l écholocalisation et les cris sociaux des chauves-souris présentes en 
Europe ain d identiier les espèces. Bien qu il ne soit pas toujours possible de le λaire de 
manière iable, nous avons essayé de donner le plus d inλormations possible sur la manière 
d identiier les chauves-souris à partir de leurs cris, à l aide des diférents types de détecteurs.



2  Les bases du son : 
propriétés, acquisition, 
représentation et description

Jon Russ

2.1 Propriétés du son
Le son est une forme d’énergie qui se propage dans un milieu tel qu’un solide, un liquide 
ou un gaz. Il est produit lorsque le milieu est perturbé d’une manière ou d’une autre par 
une surface en mouvement, comme le cône d’un haut-parleur. Lorsque le cône avance, l’air 
situé immédiatement devant est comprimé, ce qui entraîne une légère augmentation de la 
pression de l’air. En se déplaçant ensuite vers l’arrière, en deçà de sa position de repos, le 
cône provoque une réduction de la pression de l’air (raréfaction). Le processus se poursuit 
de sorte qu’une onde de hautes et de basses pressions alternées rayonne à partir du cône du 
haut-parleur à la vitesse du son dans l’air (340 m/s) (Figure 2.1a). Ce processus peut également 
être considéré comme une onde se déplaçant dans l’air (Figure 2.1b).
La vitesse de déplacement des ondes dépend du milieu, et dans l’air elle dépend largement 
de la température de l air, allant de  m/s à  °C à  m/s à  °C. La lonμueur d onde  
est la longueur d’un cycle de l’onde (par exemple, d’un pic de basse pression au pic de basse 
pression suivant) et l’amplitude est la hauteur de l’onde, qui est liée à la quantité d’énergie 
que l’onde contient. Si la vitesse du son dans un milieu est rapide, la distance qu’une onde 
parcourt en s’éloignant du haut-parleur en une seconde est supérieure à celle couverte par 
une onde de même fréquence dans un milieu lent : ainsi, sa longueur d’onde est plus longue 
dans un milieu rapide que dans un milieu lent.

Figure 2.1 (a) Son se déplaçant dans l’air produit par la vibration d’un haut-parleur. Les bandes plus  
      sombres représentent les zones de haute pression et les bandes claires les zones de basse  
      pression. (b) Le même son représenté par une onde.
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2.1.1 Amplitude
L amplitude est la mesure de l intensité, de la puissance, de la λorce ou du volume d un siμnal. 
Elle est le plus souvent exprimée en niveau de pression acoustique SPL , qui est mesuré 
en unités de décibels dB . Le décibel est une unité loμarithmique utilisée dans plusieurs 
disciplines scientiiques. En acoustique, il permet le plus souvent de comparer la pression 
acoustique, dans l air, à la pression de réλérence de  micropascals Pa  Fiμure . .

Figure 2.2 Diagramme de la gamme de décibels.

Une source, telle qu une chauve-souris ou un haut-parleur, a une puissance, qui est une 
mesure de la quantité d énerμie produite par seconde joules/seconde = wats . Nous pouvons 
mesurer le son lorsqu il se propaμe dans l air en tant qu intensité joules/seconde/m² . Si l on 
additionne l intensité sur une λenêtre temporelle par exemple, sur un cri entier de chauve-
souris , on obtient l énerμie totale joules . L intensité contient à la λois la vitesse des particules 
vitesse des particules d air due aux variations locales de pression  et la pression newton/

m² = pascal . La plupart des microphones ne mesurent que les variations de pression, qui 
sont ensuite converties en variations de tension.
L amplitude de l onde est liée à la quantité d énerμie contenue dans l onde Fiμure . . En 
d autres termes, l énerμie de l onde est proportionnelle à l amplitude A  au carré c est-à-
dire A² . En ce qui concerne la voix humaine, c est la diférence entre une voix λorte λorte 
amplitude  et une voix λaible λaible amplitude . Pour produire une onde de plus μrande 
amplitude, le cône du haut-parleur doit s éloiμner davantaμe du point de repos dans les 
deux directions ce qui nécessite donc plus d énerμie pour déplacer le cône .
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a)

b)

haut-parleur

3x

 x

Figure 2.3 En supposant que la durée des ondes soit la même dans les deux cas, l’onde (a) a une amplitude  
       3 fois supérieure à celle de (b) et contient 9 fois plus d’énergie.

2.1.2 Fréquence
Si, au lieu de modiier la distance parcourue par le cône, nous auμmentons la vitesse à 
laquelle il se déplace d avant en arrière, diminuant ainsi la lonμueur d onde, la λréquence 
de l onde auμmentera  en d autres termes, le nombre d ondes ou de zones de haute et de 
basse pression  produites par unité de temps auμmentera Fiμure . .

a)

b)

haut-parleur

1 mètre

1 mètre

Figure 2.4 Deux ondes de fréquences diférentes. La longueur d’onde de (a) est de 0,33 m (1/3 m)  
       et la longueur d’onde de (b) est de 0,01 m (1/10 m). Par conséquent, (a) a une fréquence  
       de 1 030 Hz (340/0,33) et (b) a une fréquence de 3 400 Hz (340/0,1).

Deux ondes de mêmes durée et amplitude mais de λréquences diférentes contiendront la même 
quantité de pression Fiμure . . Cependant, étant donné que la pression est rétablie plus 
λréquemment par unité de temps pour les hautes λréquences que pour les basses λréquences, 
les particules ateiμnent localement des vitesses plus élevées et un travail plus important est 
efectué sur le milieu. Par conséquent, les pertes, par exemple de chaleur, ont tendance à être 
plus élevées aux hautes λréquences qu aux basses λréquences.
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Figure 2.5 Les zones grisées de chaque onde représentent la pression contenue dans chaque onde :  
       (a) contient la même quantité de pression que (b).

2.1.3 Atténuation
En réalité, au λur et à mesure que l on s éloiμne du haut-parleur, l amplitude d une onde 
diminue car l énerμie se dissipe Fiμure .   un processus appelé aténuation. L auμmentation 
de l amplitude d un son siμniie que le son les diférences de pression  peut être détecté à 
de plus μrandes distances. C est la diférence entre une voix basse et une voix λorte. C est 
pourquoi nous devons auμmenter le volume de notre voix pour permetre à quelqu un de 
nous entendre à l autre bout d une μrande pièce. Les deux principaux mécanismes à l oriμine 
de la perte d énerμie sonore sont la propaμation sphérique et l absorption.

Figure 2.6 Atténuation. Plus la distance au haut-parleur est grande, plus l’amplitude (et donc l’énergie)  
       de l’onde est faible.

La baisse d intensité du son à mesure que celui-ci se propaμe à partir de sa source est due à la 
propaμation sphérique. Si l on imaμine que le son se propaμe à partir d une source sous la λorme 
d une sphère qui s élarμit au λur et à mesure qu elle s éloiμne de cete source sonore, on peut voir 
qu à mesure que la sphère s élarμit, sa surλace doit auμmenter. Par conséquent, le nombre de 
molécules sur lesquelles la quantité ixe de puissance doit se propaμer auμmente. Cela siμniie 
que la quantité d énerμie transλérée à une seule molécule diminue à mesure que la sphère 
s étend. La quantité de puissance par unité de surλace diminue avec le carré de la distance de la 
source sonore. L aténuation est μénéralement proportionnelle au carré de la λréquence du son. 
Les pertes sont éμalement dues à l absorption. Le son compresse et décompresse les molécules 
d air dans des cycles répétitiλs. L air, comme tout autre milieu, est visqueux, ce qui siμniie 
que si vous essayez de le comprimer, ses molécules se déplaceront plus rapidement, et sa 
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température auμmentera conλormément à la loi des μaz idéaux . Le problème est que certaines 
des molécules rapides peuvent s échapper vers des réμions plus λroides et ne contribuent 
alors plus à la décompression consécutive. Plus important encore, les molécules d air ne 
rebondissent pas avec la même λorce que celle avec laquelle elles ont été comprimées pertes 
par cisaillement/viscosité . Les deux types de « λuite de pression » entraînent des pertes 
linéairement croissantes en dB  avec le carré de la λréquence sonore, et sont additionnés. 
En plus de cet efet principal, les molécules d oxyμène et d azote de l air peuvent éμalement 
être mises en vibration de courte durée en raison de la λréquence sonore utilisée processus 
de relaxation . Ces vibrations entraînent des modiications des « pertes linéaires » décrites 
ci-dessus. Dans la μamme de  à  kHz, ce sont principalement les molécules d oxyμène 
qui modiient léμèrement la relation avec l aténuation. La vapeur d eau a un efet important 
sur la λaçon dont les molécules d oxyμène vibrent, ce qui auμmente l aténuation du son. 
L aténuation est λortement réduite lorsque le taux d humidité tombe en dessous de  %, 
ce qui peut arriver dans les climats désertiques plusieurs jours par an.

2.1.4 L’efet Doppler
Supposons que vous soyez λace à un haut-parleur produisant une onde sonore de  herz 
c est-à-dire  ondes par seconde . Les « pics » de l onde vous ateindront à un rythme de 

 par seconde. Imaμinez maintenant que vous vous déplacez à μrande vitesse vers le haut-
parleur. La vitesse à laquelle les ondes vous ateiμnent auμmente. Bien que le haut-parleur 
produise toujours des ondes de  Hz, elles vous parviendront plus nombreuses par seconde, 
de sorte que, de votre point de vue, la λréquence semblera plus élevée. L inverse est vrai si 
vous commencez à vous éloiμner du haut-parleur. Les ondes vous parviendront à un rythme 
plus lent, de sorte que la λréquence semblera être plus λaible. Cela ressemble à l efet produit 
par la sirène d une ambulance qui passe devant vous, alors que c est l ambulance qui se 
déplace tandis que vous êtes immobile. Lorsqu elle se rapproche de vous, la λréquence que 
vous entendez est plus élevée car les ondes semblent « écrasées ». Lorsqu elle est au même 
niveau que vous, vous entendez la véritable λréquence produite par la sirène. Puis, au λur et 
à mesure qu elle s éloiμne, les ondes semblent plus espacées et la λréquence perçue diminue. 
Pour les chauves-souris, une Pipistrelle commune utilisant un siμnal pur de  kHz et volant 
à une vitesse moyenne de ,  m/s entraînerait un efet Doppler de ,  kHz volant vers 
un observateur ,  kHz, s éloiμnant d un observateur ,  kHz , tandis qu une Noctule 
de Leisler utilisant une λréquence pure de  kHz et volant à ,  m/s entraînerait un efet 
Doppler de ,  kHz volant vers un observateur ,  kHz, s éloiμnant d un observateur 

,  kHz . L efet dépend de la vitesse de la chauve-souris et de la λréquence qu elle émet, 
et peut être calculé par les équations suivantes 

fd = [ c + v /c]f pour une chauve-souris volant vers un observateur
fd = [ c – v /c]f pour une chauve-souris s éloiμnant d un observateur

où fd est le chanμement de λréquence Doppler Hz , c la vitesse du son dans l air  
m/s , v la vitesse de la chauve-souris m/s  et f la λréquence d écholocalisation Hz . 

Des exemples de cete variation pour les Pipistrelles communes et les Noctules de Leisler 
sont présentés dans la iμure . .
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Figure 2.7 Variation de la fréquence enregistrée par rapport à la fréquence émise (originale) pour  
      (a) une Pipistrelle commune et (b) une Noctule de Leisler volant à une vitesse moyenne  
      de 4,4 m/s et 5,8 m/s respectivement. La ligne centrale représente une chauve-souris immobile,  
      la ligne supérieure représente une chauve-souris volant vers un observateur à sa vitesse  
      moyenne, et la ligne inférieure représente une chauve-souris s’éloignant de l’observateur  
      à sa vitesse moyenne.

2.2 Acquisition du signal

Pour analyser n importe quel type de son, le siμnal doit être converti d un siμnal analoμique 
un siμnal continu variant dans le temps  en un siμnal numérique qui représente le son 

sous la λorme de valeurs d amplitude discrètes à des moments réμulièrement espacés 
dans le temps . Ce siμnal numérique peut ensuite être manipulé et analysé à l aide d un 
proμramme inλormatique. Touteλois, il existe deux paramètres importants lors de la 
numérisation du son qui peuvent afecter le siμnal « enreμistré » pour cete conversion.  
Il s aμit de la λréquence d échantillonnaμe et de la taille d échantillonnaμe.

2.2.1 Taux d’échantillonnage

Le taux d échantillonnaμe est le nombre de λois qu un siμnal est « échantillonné » ou qu une 
donnée est enreμistrée  sur une période. La iμure .  illustre les données échantillonnées 
à partir d une onde. Le taux d échantillonnaμe doit être suλλisamment élevé pour qu une 
imaμe précise du son d oriμine soit enreμistrée. Les iμures suivantes illustrent comment un 
taux d échantillonnaμe inadéquat aλλecte la représentation du siμnal oriμinal. La λiμure .  
montre le même siμnal échantillonné à un taux inλérieur à celui de la iμure . , mais toujours 
suisamment élevé pour donner une représentation précise de l oriμinal. Si nous reμardons 
maintenant la iμure .  qui contient une superposition du son oriμinal , nous pouvons 
voir que si le taux d échantillonnaμe est trop λaible, l onde réelle est mal échantillonnée car 
les points pourraient correspondre à une onde diférente avec une autre lonμueur d onde, 
et donc à une autre λréquence.
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dt

temps

amplitude

Figure 2.8 Échantillonnage pour créer une représentation numérique d’un signal en son pur. Chaque point  
       représente un seul échantillon pris à des intervalles de temps régulièrement espacés,   
       dt (lignes verticales).

temps

amplitude

Figure 2.9 Le même signal original que dans la igure 2.8, mais avec un taux d’échantillonnage plus faible.  
       Les données fournissent toujours une représentation précise du signal original.

temps

amplitude

Figure 2.10 Le même signal original que celui de la igure 2.8, mais avec une réduction supplémentaire  
         du taux d’échantillonnage, montrant la « surmodulation » résultant d’un taux d’échantillonnage  
         inadéquat. La ligne ine représente le signal original et la ligne épaisse représente le signal  
         « perçu » en raison de la surmodulation.

Cete erreur d échantillonnaμe est connue sous le nom de surmodulation. Pour éviter ce 
problème, nous utilisons la rèμle simple selon laquelle le taux d échantillonnaμe doit être 
plus de deux λois supérieur à la λréquence la plus élevée du siμnal oriμinal. Ainsi, lors de 
l enreμistrement des Petits rhinolophes, dont la λréquence maximale est d environ  kHz, 
l expansion de temps du détecteur de chauves-souris divise cete λréquence par un λacteur 
de  selon le type de détecteur , ce qui donne un siμnal dont la λréquence maximale est de 

 kHz   Hz . Pour obtenir un siμnal précis, il λaut utiliser un taux d échantillonnaμe deux 
λois plus élevé, c est-à-dire   Hz. En λait, de nombreuses cartes son dans les ordinateurs 
sont ixées à des λréquences d échantillonnaμe spéciiques c est-à-dire   Hz,   Hz 
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et   Hz . Dans ce cas, nous utiliserons le taux d échantillonnaμe de   Hz, voire de 
  Hz, pour plus de sécurité. La plupart des cartes son ont des iltres antisurmodulation 

intéμrés c est-à-dire des iltres qui coupent à la moitié de la λréquence d échantillonnaμe . 
La qualité de ces iltres varie, mais ils sont μénéralement assez bons pour éviter les efets 
μraves de la surmodulation.

2.2.2 Fréquence d’échantillonnage
La λréquence d échantillonnaμe est le nombre réel de points d amplitude auxquels le siμnal 
oriμinal peut être ajusté, et elle dépend éμalement du type de carte son. Nous mesurons 
μénéralement cete taille en « bits ». Si une carte son est de  bits, elle peut mesurer  ou 

 points d amplitude discrets, tandis qu une carte de  bits peut mesurer  ou   
points. Cependant, plus la λréquence d échantillonnaμe est élevée, plus la mémoire nécessaire 
pour enreμistrer le siμnal est importante. La iμure .  illustre une erreur causée par une 
λréquence d échantillonnaμe λaible. Seuls quatre niveaux d amplitude discrets peuvent être 
mesurés. L amplitude de l onde oriμinale doit donc être « λorcée » dans l un de ces niveaux.

temps

amplitude

Figure 2.11 Erreur de numérisation produite par une fréquence d’échantillonnage trop faible. Une taille  
         d’échantillonnage de 2 bits ne représente que quatre niveaux d’amplitude discrets auxquels  
          le signal original doit être ajusté.

2.3 Représentation et description du son
2.3.1 Conversion des données numériques en un sonagramme
Tout siμnal acoustique peut être représenté sous l une des deux λormes suivantes  un 
μraphique dans le domaine des λréquences, qui montre la part d un siμnal située dans chaque 
bande de λréquence donnée sur une plaμe de λréquences, et un μraphique dans le domaine 
temporel, qui montre comment un siμnal évolue dans le temps. Dans la iμure . a, un son 
pur de  kHz est représenté dans le domaine λréquentiel, et dans la iμure . b, le même 
siμnal est représenté dans le domaine temporel.

temps

amplitude

a)

b)

amplitude

fréquence20 kHz

Figure 2.12 Le même signal en (a) représentation de fréquence et (b) représentation d’amplitude.
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Pour combiner ces diaμrammes et représenter les siμnaux acoustiques sous la λorme d une 
représentation de la λréquence, du temps et de l amplitude ou sonaμramme, éμalement 
appelé spectroμramme , nous utilisons une méthode mathématique appelée transλormée 
de Fourier rapide FFT en anμlais  pour calculer la représentation du domaine λréquentiel à 
partir de celle du domaine temporel. En termes simples, il s aμit d une λormule mathématique 
qui convertit les données en données de λréquence. Si nous reμardons à nouveau les points 
d échantillonnaμe de la iμure . , qui sont basés sur des mesures de temps et d amplitude, 
ce sont les points de données réels utilisés pour calculer les valeurs de λréquence. Si nous 
avons un son pur d une seule λréquence comme celui-ci, nous pouvons simplement utiliser 
une seule analyse FFT pour calculer la λréquence de l onde. Cependant, comme le contenu 
en λréquence des sons de chauve-souris varie dans le temps, nous devons calculer plusieurs 
FFT pour voir cete variation.

2.3.1.1 Analyse de Fourier à court terme : « fenêtres »
Tous les sons de chauves-souris comprennent plus d une λréquence, nous utilisons donc une 
transλormée de Fourier à court terme STFT . Il s aμit en λait d une série de « λenêtres » sur 
la λorme d onde dans lesquelles les données de λréquence et d amplitude  sont calculées. 
En assemblant ces λenêtres, on obtient une représentation complète du siμnal. La iμure .  
montre l une de ces λenêtres. La lonμueur de la λenêtre contient un certain nombre de points 
de données ou échantillons , qui est μénéralement une puissance de   = ,  = , , 

, , , , , etc. .

temps
dt

a

fenêtre contenant 512 données
amplitude

0

Figure 2.13 Exemple de « fenêtre » contenant un certain nombre de points de données. L’assemblage de 
         ces fenêtres permet d’obtenir une représentation complète du signal.

2.3.1.2 Fonctions des fenêtres
Pour calculer une FFT précise pour chaque λenêtre, l amplitude du premier et du dernier 
point de données doit être éμale à zéro. Si ce n est pas le cas, comme indiqué par a  dans la 
Fiμure . , le résultat est une série de λréquences de lobes secondaires montrées comme un 
élarμissement de la λréquence oriμinale Fiμure . . Ces λréquences résultent de la troncature 
de la λorme d onde, ce qui donne des « sauts » de pression instantanée. Ces sauts impliquent 
des chanμements extrêmement rapides de la pression, ce qui entraîne des λréquences élevées, 
qui ne sont présentes que pendant un temps unique et ininiment court.
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fréquence

fréquences des lobes secondaires

fréquence (kHz)

originale

Figure 2.14 Fréquences des « lobes secondaires ».

Pour résoudre ce problème, nous utilisons une λonction de λenêtre. Il s aμit d une λorme 
d onde qui est multipliée par la λorme d onde oriμinale dans chaque λenêtre FFT. Comme 
vous pouvez le voir sur la iμure . , l onde résultante dans la λenêtre de Fourier  se réduit 
à zéro à chaque extrémité de la λenêtre, ce qui réduit considérablement les lobes secondaires 
Fiμure . . Il existe de nombreuses λonctions de λenêtres diférentes par exemple, Hanninμ, 

Hamminμ, Blackman, Bartlet , qui donnent toutes des résultats léμèrement diférents. Le 
point important est qu elles produisent toutes une λorme d onde de λenêtre résultante qui 
va en diminuant jusqu à zéro. L exception est la λonction de λenêtre rectanμulaire, qui donne 
en λait le même résultat que si elle n existait pas du tout.

onde originalea)

b)

c)

fonction de pondération

onde résultante

Figure 2.15 Résultat de la multiplication de l’onde originale à l’intérieur d’une « fenêtre » par une  
         « fonction fenêtre ». L’onde résultante se réduit à zéro à chaque extrémité de la fenêtre.

amplitude

fréquence

Figure 2.16 Onde sans présence de lobes secondaires.

Une λenêtre donne donc une représentation de l onde en termes de temps et de λréquence, 
qui est reportée sur l axe comme dans la section de la iμure . a. Notez le déμradé de 
couleurs, qui représente l amplitude de l onde. Lorsque toutes les λenêtres FFT séparées 
sont placées ensemble, elles nous donnent une représentation du son μénéral en termes de 
λréquence, de temps et, dans une certaine mesure, d amplitude Fiμure . b . Pour « lisser » 
le sonaμramme, nous utilisons μénéralement une sorte de chevauchement entre ces sections 
distinctes, ou λenêtres, ce qui produit un diaμramme plus « rainé » iμure . c .
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a) b) c)fréquence

temps

t

f}

}

Figure 2.17 Addition de fenêtres FFT produisant un sonagramme, où (a) montre la représentation  
          temporelle et fréquentielle d’une seule fenêtre, (b) montre la représentation temporelle  
          et fréquentielle de plusieurs fenêtres ensemble et (c) montre les résultats du « lissage »  
         du sonagramme par chevauchement des fenêtres.

2.3.1.3 Le compromis entre résolution temporelle et résolution fréquentielle
Idéalement, nous aimerions avoir à la λois une très bonne résolution temporelle et une très 
bonne résolution λréquentielle, mais ces deux éléments sont liés. Pour comprendre cela, il 
est utile de considérer le sonaμramme de deux λaçons.
La première consiste à considérer l imaμe comme une série de « tranches » de λréquence. Cela 
revient à diviser le cri en une série de courts intervalles de temps successiλs ou « trames ». 
Chaque trame communique des inλormations sur le spectre du siμnal à un moment donné. 
Pour aicher l ensemble du spectre, toutes ces tranches ou trames sont représentées côte 
à côte, la λréquence étant disposée verticalement et l amplitude étant représentée par des 
déμradés ou des couleurs diférentes Fiμure . . La précision des données de λréquence 
dans ce cadre est liée au nombre de points d échantillonnaμe points d amplitude  dans la 
λenêtre d échantillonnaμe par exemple, , , etc. . Ce modèle est connu sous le nom 
de « modèle de tranche spectrale ».

temps (msec)

fréquence

(kHz)

120

100

80

60

40

20

0

20 60400 100 14012080 180 200160

Figure 2.18 Modèle d’analyse par tranche spectrale. 

Une autre solution consiste à considérer le spectre comme une banque de « iltres passe-
bande » superposés qui iltrent toutes les λréquences à l exception d une petite plaμe 
Fiμure . .
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Figure 2.19 Modèle d’analyse du iltre passe-bande.

Si l on rapproche ces deux points de vue, il apparaît que la lonμueur de la λenêtre et la lar-
μeur de bande du iltre sont inversement proportionnelles l une à l autre. Par conséquent, 
notre sonaμramme idéal, avec une résolution ine à la λois en temps et en λréquence, est mal-
heureusement impossible à ateindre. Bien qu une lonμueur de λenêtre courte par exemple, 

 points  permete d obtenir un sonaμramme avec une résolution temporelle plus ine, elle 
entraîne éμalement des iltres à larμe bande et donc une mauvaise résolution λréquentielle.

2.3.2 Oscillogrammes, spectres de puissance et sonagrammes
Pour analyser les cris des chauves-souris, nous utilisons μénéralement trois représenta-
tions μraphiques principales d une onde sonore  un oscilloμramme, qui aiche la pression 
acoustique amplitude  en λonction du temps Fiμure . a , un spectre de puissance, qui 
aiche la pression acoustique amplitude  en λonction de la λréquence Fiμure . b , et un 
sonaμramme éμalement appelé spectroμramme , qui aiche la λréquence en λonction du 
temps, la pression acoustique amplitude  étant représentée par l intensité de la couleur 
Fiμure . c .

Figure 2.20 Cri d’écholocalisation unique représenté par (A) un oscillogramme, (B) un spectre de puissance  
          et (C) un sonagramme.
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2.3.3 Forme du cri
Comme nous l avons vu dans la section . , les ondes sonores peuvent varier en amplitude 
et en λréquence  elles peuvent éμalement varier en durée. Il est utile de considérer ces trois 
types de variation séparément, à la λois sous λorme d oscilloμrammes et de sonaμrammes. Par 
exemple, des impulsions sonores discrètes peuvent être de très μrande ou de λaible amplitude, 
ou leur amplitude peut varier dans le temps Fiμure . . De même, elles peuvent varier en 
durée Fiμure .  ou en λréquence Fiμure . .

Figure 2.21 Signal de durée et de fréquence similaires mais d’amplitude variable, représenté sous la forme  
         d’un oscillogramme (en haut) et d’un sonagramme (en bas) dans lequel les changements  
         d’amplitude sont codés en couleur.

Figure 2.22 Signal d’amplitude et de fréquence similaires mais de durée variable.
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Figure 2.23 Signal de durée et d’amplitude similaires mais variant en fréquence.

Cependant, les chauves-souris combinent cete variation dans leurs cris d écholocalisation 
pour créer diférentes « λormes de cris » Fiμure . .

Figure 2.24 Exemple d’impulsions sonores discrètes, dont l’amplitude, la fréquence et la durée varient,  
         aichées sous forme d’oscillogramme (en haut) et de sonagramme (en bas).
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Ces λormes de cris peuvent être décrites en λonction du deμré de modulation de λréquence FM , 
de λréquence constante FC  et de composantes de λréquence quasi-constante QFC  qu elles 
contiennent Fiμure . . La λréquence quasi-constante est déinie comme une larμeur de 
bande inλérieure à  kHz.

Figure 2.25 Vue stylisée des caractéristiques de l’écholocalisation qui constituent la « forme du cri ».

3 Écho localisation

Arjan Boonman et Jon Russ

3.1 L’évolution de l’écholocalisation chez les chauves-souris 
L écholocalisation a été identiiée chez les chauves-souris, les baleines à dents,  espèces de 
martinets, le μuacharo oiseau des cavernes , les tenrecs, les rats, le loir pyμmée de Chine et 
peut-être les musaraiμnes Thomas et Jalili , Brinkløv et al. , Panyutina et al. . 
Trois espèces de chauves-souris λruμivores possèdent une capacité d écholocalisation μrossière 
Boonman et al. . L écholocalisation μrossière étant relativement simple à apprendre, 

même par les humains Thaler et al. , on suppose que cete λorme d écholocalisation a 
évolué et a été perdue de nombreuses λois chez de nombreuses espèces de chauves-souris 
λruμivores, et peut-être chez d autres mammiλères.

Portée
Les chauves-souris écholocalisent en produisant et en projetant des sons ultrasoniques à 
partir de leur bouche ou de leur nez, puis en détectant les échos qui reviennent de tout 
objet solide à leur portée. Les chauves-souris produisent ces cris en succession rapide 
ain de recevoir une imaμe réμulièrement mise à jour de leur environnement. En d autres 
termes, un seul cri λournit à la chauve-souris un instantané unique de son environnement, 
tandis qu une série de cris λournit une série d instantanés, de la même manière qu une 
lumière stroboscopique nous λournit une série d imaμes décalées. Lorsque la λréquence 
du stroboscope ou λréquence d impulsion  auμmente, les imaμes séparées commencent à 
être perçues comme une imaμe continue. Comme le son se déplace à une vitesse constante 
dans l air, les chauves-souris peuvent mesurer la distance à laquelle se trouve un objet 
en déterminant la diférence entre le moment où le cri a été émis et le moment où l écho 
revient. Si un objet est éloiμné, les ondes sonores metront plus de temps à revenir vers 
la chauve-souris que pour un objet plus proche. Par exemple, dans la Fiμure, a  metra 
 m/  m/s = .  seconde, alors que b  metra  m/  m/s = .  seconde.
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L écholocalisation des oiseaux cavernicoles est beaucoup plus marquante et intentionnelle que 
les claquements d ailes rudimentaires des chauves-souris λruμivores ou que les claquements 
de dents des mammiλères terrestres, ce qui rend plus probable sa présence plus constante au 
cours de l évolution des oiseaux cavernicoles. Bien qu il ait été démontré que les martinets 
écholocalisateurs sont capables d éviter des tiμes d un diamètre de ,  mm Griin et 
Thompson , leurs capacités exactes restent inconnues. Cependant, le principal handicap 
des oiseaux est qu ils sont incapables d entendre les ultrasons, ce qui n a pu être obtenu que 
par une reλonte évolutive radicale de leur système auditiλ Necker , Manley . Par 
conséquent, les oiseaux sont toujours limités à l utilisation de l écholocalisation auditive au 
lieu de l écholocalisation ultrasonique. Cette dernière est limitée par la mauvaise ou l absence 
de λocalisation du λaisceau sonore, la mauvaise rélectivité sur les petits objets et la mauvaise 
inλormation sur la structure des cibles, et l écholocalisation aviaire peut donc éμalement être 
classée comme « μrossière ».
Les inλormations visuelles sont beaucoup plus denses que les inλormations acoustiques, et 
les enμoulevents, les hiboux et les écureuils volants se débrouillent très bien sans utiliser 
l écholocalisation. On peut donc se demander pourquoi les chauves-souris ont développé 
un sonar, d autant plus que de nombreuses espèces de chauves-souris vivent dans les arbres 
ou dans les entrées de μrotes et non dans les μrotes proλondes.
Des mesures et des simulations de l acuité visuelle et de l écholocalisation ont montré que 
l écholocalisation peut λournir des capacités de détection et de suivi des insectes supérieures 
à celles oλλertes par la vision Fenton et al. , Altrinμham et Fenton , Boonman et al. 

. Les enμoulevents et les μueules de μrenouilles sont des oiseaux insectivores nocturnes, 
mais des études ont révélé que leur chasse est limitée aux nuits crépusculaires ou au clair 
de lune et à un réμime alimentaire composé principalement d insectes de taille moyenne à 
μrande Jez et al. , Taylor et Jackson , des restrictions qui ne s appliquent pas aux 
chauves-souris. L accès sans restriction aux insectes nocturnes volants a ouvert une niche 
aux chauves-souris de l équateur vers le nord jusqu au cercle arctique, et vers le sud jusqu à 

°S dans une μrande variété d habitats et d altitudes. La biomasse des insectes nocturnes 
volants est considérable Jackson et Fisher , Gray , Kinμ et Wrubleski , Lynch 
et al. . Les plus anciens λossiles connus de chauves-souris écholocalisatrices révèlent 
éμalement que toutes étaient des manμeuses d insectes Simmons et Geisler . Une 
μamme d autres réμimes alimentaires, y compris les λruits, ne sont apparus que plus tard chez 
les chauves-souris qui possédaient déjà un système avancé d écholocalisation des insectes.
 
Aucun de ces λaits n exclut la possibilité que les μrotes sombres aient joué un rôle dans 
l évolution de l écholocalisation. Les  espèces d oiseaux sur les   que compte la 
planète  qui pratiquent l écholocalisation vivent toutes dans des μrottes. Lécholocalisation 
chez les oiseaux n est cependant présente que dans deux μenres, dont les autres membres 
sans écholocalisation ne difèrent pas sensiblement des écholocateurs. Aucun des oiseaux 
écholocateurs se nourrissant d insectes n utilise l écholocalisation pour détecter ses proies.  
Il est clair que l écholocalisation dans les μrottes  chez les oiseaux n a pas provoqué un boom 
de la spéciation comme ce λut le cas chez les chauves-souris. C est pourquoi on suppose que, 
étant donné la λacilité avec laquelle les mammiλères contrairement aux oiseaux  peuvent 
émetre et détecter les ultrasons une capacité qu ils possédaient depuis des millions d années 
avant l évolution des chauves-souris , le boom de la spéciation chez les chauves-souris est 
lié à leur capacité supérieure à détecter et à suivre les insectes par ultrasons par rapport à 
la vision au crépuscule et dans l obscurité Boonman et al. . Des études μénétiques ont 
montré que l écholocalisation par ultrasons par opposition à l écholocalisation μrossière   
a évolué indépendamment chez les chauves-souris au moins deux λois Jones et Teelinμ .
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3.2 Types d’écholocalisation existants
L écholocalisation dont il est question dans la suite de cet ouvraμe est une « écholocalisation 
avancée » , c est-à-dire une écholocalisation qui a évolué initialement pour détecter les insectes 
et que nous appellerons simplement « écholocalisation » . Les chauves-souris λruμivores du 
genre Rousetus λont exception à cete rèμle  elles ont une écholocalisation précise utilisant 
des clics de  microsecondes bien contrôlés, mais leur écholocalisation n a probablement 
jamais évolué pour détecter les insectes. Toutes les autres écholocalisations aériennes sont 
des écholocalisations tonales  ce ne sont pas des clics mais des siμnaux d une durée de  

 microsecondes s  à  millisecondes ms  et donc constitués de nombreuses périodes 
dont le rythme ne chanμe que proμressivement dans le temps. Un reμroupement utile des 
types d écholocalisation de chauves-souris dans le monde comprend  les chauves-souris 
FC-Doppler deuxième harmonique ,  les chauves-souris FM à harmonique unique et les 
chauves-souris FM-QFC à harmonique unique, et  les chauves-souris FM à harmoniques 
multiples et les chauves-souris QFC du deuxième harmonique. Des exemples d espèces qui 
utilisent ces types d écholocalisation sont présentés dans le tableau . .
Il devient immédiatement évident que ces types d écholocalisation n ont pas évolué de manière 
uniλorme sur la planète, ni même de manière uniλorme par rapport à l équateur. Alors que 
l Amérique du Sud peut s enorμueillir de ses nombreuses chauves-souris FM à harmoniques 
multiples, les junμles de l Asie du Sud-Est abritent une énorme diversité de chauves-souris 
FC-Doppler. La λaune européenne des chauves-souris présente presque exclusivement des 
chauves-souris FM à harmonique unique et FM-QFC, les espèces de Plecotus présentant des 

Tableau 3.2 Types de biosonars trouvés chez les chauves-souris européennes.

FC-Doppler

Rhinolophus – tous
*Asellia tridens

*Hipposideros tephrus

Harmonique unique

FM Myotis

FM-QFC

Tadarida teniotis

Eptesicus spp.
Nyctalus spp.
Pipistrellus spp.
Vespertilio murinus

Miniopterus schreibersii

Hypsugo savii

Harmoniques multiples

FM
Plecotus spp.
Barbastella barbastellus

QFC (deuxième harmonique) *Rhinopoma cystops

Clics non tonaux Rousettus aegyptiacus

* rare
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caractéristiques d écholocalisation à FM multiples et les espèces de Rhinolophus étant des 
chauves-souris FC-Doppler.
Le tableau .  λournit des inλormations intéressantes sur les types d écholocalisation qui ont 
évolué. Sur les   chauves-souris écholocalisatrices à l exclusion de toutes les chauves-souris 
λruμivores ,  % utilisent principalement le deuxième harmonique pour écholocaliser, et comme 
cete caractéristique est présente dans au moins six μroupes diférents de chauves-souris, ce 
type d écholocalisation, qui repose sur un iltraμe spécialisé des λormants acoustiques , a donc 
probablement évolué indépendamment six λois. L écholocalisation utilisant des cris FM à larμe 
bande a λortement évolué chez Myotis, Kerivoula et Murina chez les Vespertilionidae, ce qui 
peut être dû à leur ascendance commune. Cependant, les Furipteridae d Amérique du Sud 
ont éμalement développé un système d écholocalisation par cri de manière indépendante. Les 
cris FM à larμe bande et à harmoniques multiples semblent avoir évolué au moins quatre λois 
indépendamment dans des μroupes de chauves-souris très diférents. Ce type d écholocalisa-
tion est très dominant dans les λorêts tropicales d Amérique du Sud, mais il est rare dans les 
λorêts tropicales de l Ancien Monde, où les chauves-souris adaptées aux milieux encombrés 
utilisent principalement les cris FM ou l écholocalisation Doppler. Dans un λouillis extrême, 
nous trouvons les petits Hipposideridae à haute λréquence qui occupent cete niche dans 
l Ancien Monde.
Les types d écholocalisation en milieu semi-ouvert à ouvert représentent au moins  % de tous 
les écholocateurs. Cependant, étant donné que toutes les espèces de Myotis sont reμroupées 
comme FM et que tous les Myotis ne sont pas éμalement adaptés aux espaces encombrés , 
le μroupe FM est quelque peu μonlé, tout comme le μroupe FM à harmoniques multiples, 
où certains Phyllostomidae sont plus adaptés aux milieux semi-ouverts. En breλ, les milieux 
ouverts et les milieux encombrés semblent avoir donné lieu à une diversiication similaire. 
Jones et Teelinμ  sont arrivés indépendamment à un reμroupement similaire à celui 
présenté dans le tableau . , et sont éμalement parvenus aux mêmes conclusions sur l évolution 
indépendante de nombreux types diférents de systèmes d écholocalisation.
Les λréquences constantes les plus élevées peuvent être trouvées chez les Hipposideridae, suivis 
par les Rhinolophidae, et parmi les chauves-souris QFC, Miniopterus pusillus a des composantes 
QFC allant jusqu à  kHz Rhynchonycteris naso, 2e harmonique principal à  kHz , mais la 
majeure partie des composantes QFC sont dans la μamme -  kHz, avec Otomops martiensseni 
balayant jusqu à  kHz. La λréquence d écholocalisation la plus élevée produite par les chauves-
souris avec le larynx est de  kHz Kerivoula hardwickii  au début d une FM descendante rapide 
vers le bas. Les taux de balayaμe FM les plus élevés peuvent être trouvés chez les chauves-souris 
Murina. La μrande majorité des impulsions sonar λonctionnelles des chauves-souris semblent 
être des FM descendantes et non des FM ascendantes.
En Europe et en Asie du Nord, le système d écholocalisation à harmoniques multiples est 
beaucoup plus rare qu aux latitudes plus méridionales Tableau . , et il en va de même en 
Amérique du Nord. Le μenre Myotis contient plusieurs espèces à larμe bande qui λont déλaut en 
Asie du Sud-Est, où Kerivoula semble remplir la niche à larμe bande. La λréquence la plus élevée 
émise en Europe est la λréquence de départ de Myotis emarginatus à  kHz, et la λréquence 
constante la plus élevée est de  kHz chez Rhinolophus hipposideros sans tenir compte des 
Hipposideridae . La QFC la plus élevée est de -  kHz, émise par Miniopterus schreibersii et 
Pipistrellus pygmaeus, et la QFC la plus basse est émise par Tadarida teniotis, balayant jusqu à  kHz.

3.3 Types d’écholocalisation des chauves-souris européennes  

et leur fonction
Bien que nous ne sachions pas exactement quels paramètres les écholocateurs rudimentaires, 
tels que les chauves-souris λruμivores qui batent des ailes ou les tenrecs ou même les marti-
nets , mesurent, tous les écholocateurs avancés mesurent le délai de propaμation du son de la 



24  Les chauves-souris par le son

tête de la chauve-souris à la cible et vice-versa. Ce délai dépend de la distance de la cible, ce 
qui est précisément ce qu une chauve-souris veut mesurer. La température peut inluencer la 
vitesse du son par exemple,  m/s à  °C,  m/s à  °C, ,  m/s à  °C,  m/s à  °C  
et donc le délai perçu par les chauves-souris, pour lequel elles peuvent vraisemblablement se 
recalibrer dans une certaine mesure. Dans le monde réel, les cibles relètent beaucoup plus 
qu un écho, et lorsqu une chauve-souris veut se poser à l entrée de son μîte, l émission d un cri 
μénère une lonμue série d échos qui se chevauchent pêle-mêle d échos ou « echo-jumble » en 
anμlais . Les chercheurs ne s accordent pas sur la nature des « imaμes » que les chauves-souris 
peuvent extraire de ces pêle-mêle d échos, mais il est certain que les chauves-souris entendent 
plus λréquemment des pêle-mêle d échos que des échos uniques.
Les chauves-souris FC-Doppler Rhinolophidae/Hipposideridae  mesurent éμalement le retard 
par rapport aux cibles avec la petite composante FM inale de leurs cris. La composante à 
λréquence constante de leurs lonμs cris est utilisée pour détecter le mouvement des insectes. Les 
cris des rhinolophes contiennent des composantes à λréquence constante de très lonμue durée 
et leurs oreilles sont équipées d un iltre réμlé précisément sur cete λréquence particulière. La 
λréquence du cri varie selon les espèces. Lorsque la chauve-souris écholocalisatrice se diriμe 
vers l écho renvoyé par une proie ou un obstacle, la λréquence qu elle entendra sera de plus 
en plus élevée. Ceci est le résultat du décalaμe Doppler. Cependant, si la λréquence de l écho 
de retour est trop élevée, la chauve-souris risque de ne pas pouvoir l entendre car ses oreilles 
sont réμlées sur une λréquence spéciique  et va donc contrecarrer ce problème en chanμeant 
continuellement la λréquence de ses cris. Un objet immobile, tel qu un arbre, ne produit aucun 
chanμement dans le cri oriμinal et l écho revient sous la λorme d un son pur. Les insectes volant 
rapidement ou les batements d ailes des insectes provoquent des modulations de λréquence 
systématiques dans l écho par ailleurs bruyant, ce qui atire immédiatement l atention de la 
chauve-souris. Ce système permet aux chauves-souris Doppler de chasser dans des milieux 
très denses « encombrés » . Le système de détection FC λonctionne même bien en vol, car la 
chauve-souris peut baisser sa λréquence d émission lorsque la vitesse de vol auμmente. De cete 
λaçon, le décalaμe Doppler auquel ces chauves-souris sont conλrontées est compensé, et les 
échos tombent toujours dans la bande de λréquence étroite à laquelle elles sont très sensibles.
Les chauves-souris qui chassent haut dans le ciel à la recherche d insectes ne proiteraient pas 
d un système FC-Doppler, car dans le ciel il n y a pas d objets parasites et les hautes λréquences 
nécessaires au système Doppler limiteraient leur portée de détection. C est pourquoi certaines 
espèces de chauves-souris ont développé des cris FC avec des λréquences beaucoup plus basses. 
La raison de l utilisation de lonμs cris est expliquée dans la section suivante. La raison pour 
laquelle la plupart des chauves-souris chassant en milieu aérien utilisent des cris quasi-FC 
QFC  et non de véritables cris FC est que l ajout d une certaine larμeur de bande auμmente 

la probabilité de détecter des insectes lorsque plusieurs insectes sont réléchis vers la chauve-
souris Boonman et al. .
Si les chauves-souris veulent chasser à plus basse altitude, par exemple dans des milieux 
semi-ouverts, des λréquences très basses et de lonμs cris rendraient la chose impossible, elles 
ont donc tendance à utiliser des λréquences léμèrement plus élevées et des cris plus courts 
contenant une plus μrande larμeur de bande. Il existe deux λaçons de μénérer une μrande 
larμeur de bande. La première consiste à balayer de nombreuses λréquences en un seul cri cri 
FM . L autre λaçon consiste à émetre un cri court qui ne balaye que peu de λréquences, mais 
à utiliser des cavités de résonance dans la tête pour ampliier sélectivement les harmoniques 
supérieures. Tous ces harmoniques réunis constituent alors une larμe bande. Ce système est 
appelé FM à harmoniques multiples, et il est employé en Europe par Plecotus.
Tout cela est loμique, mais la question demeure de savoir pourquoi les chauves-souris 
FC-Doppler et les chauves-souris à larμe bande se rencontrent dans un habitat aussi dense. 
Si les chauves-souris FC sont supérieures dans les environnements denses, pourquoi n y  
supplantent-elles pas les chauves-souris à larμe bande ? En examinant simplement les 
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inλormations dont disposent théoriquement les Rhinolophus avec leur larμeur de bande limitée, 
nous pouvons conclure qu ils ne sont probablement pas aussi aptes à évaluer la λorme et la 
structure des objets par exemple, la véμétation  que Myotis natereri, par exemple, avec sa μrande 
larμeur de bande. Une espèce de Rhinolophus, avec sa λréquence ixe, aura éμalement une portée 
de détection optimale ixe. Myotis natereri peut théoriquement détecter des cibles plus petites 
et détecte μénéralement des cibles d une plus larμe μamme de tailles à partir d une μamme 
variable de distances de détection. Rhinolophus, cependant, pourrait détecter plus rapidement 
un papillon de nuit volant juste devant la véμétation, qui ne serait qu un pêle-mêle d échos 
pour un Myotis. Un Myotis ne détectera ce papillon sous le bon anμle que lorsqu il sera lui-
même proche de la véμétation, mais son imaμerie peut lui permetre de μlaner ce papillon dans 
la véμétation après son aterrissaμe, alors que pour le Rhinolophus, il serait alors « invisible ».  
Il n est donc pas surprenant que les petits Hipposideridae chassant près de la véμétation comme 
certains Myotis et Kerivoula  utilisent éμalement des λréquences élevées, une larμe bande et 
des cris courts, ce qui rend le contenu inλormationnel de leurs siμnaux plus similaire à celui 
des chauves-souris à larμe bande. Ces adaptations peuvent expliquer pourquoi il est tellement 
plus diicile d atraper les Hipposideridae que les Rhinolophidae dans les ilets japonais. 
L essentiel, cependant, est que dans le même habitat, les chauves-souris ayant des types de 
sonar diférents perçoivent diféremment les proies et chassent donc diféremment. La section 
suivante λournit plus d inλormations sur la physique derrière les diférents paramètres des cris.

3.4 La fonction de la durée du cri
Les chauves-souris n entendent pas μrand-chose pendant l émission d un cri très puissant, car 
les muscles de l oreille moyenne se contractent pour amortir l audition de la chauve-souris 
ain de la protéμer contre les dommaμes causés par l émission λorte. Par conséquent, lorsque 
le début du son s éloiμne de la chauve-souris, celle-ci est sourde à toute rélexion qui pourrait 
être créée par un insecte sur son chemin Fiμure . . Ce n est que lorsque la totalité du cri a 
été émise que le système auditiλ est à nouveau prêt à recevoir d éventuels échos. La durée du 
cri d une chauve-souris déinit donc une « zone aveuμle » devant la chauve-souris. La zone 
aveuμle d une pipistrelle utilisant des cris de  ms correspond à un rayon de  cm à partir 
de la bouche, alors qu un cri de  ms d une noctule conduit à une zone aveuμle de ,  m.
Une zone aveuμle similaire existe lorsque la cible d intérêt par exemple, un insecte  vole 
à proximité de la véμétation située derrière elle Fiμure . . Si l insecte se trouve à  cm 
devant une haie, après une milliseconde de détection de son λaible écho, l écho extrêmement 
sonore de la haie noiera complètement l écho de l insecte. Pour détecter l insecte sans diiculté,  
la chauve-souris doit soit raccourcir la durée de son cri à  ms, soit, si le cri est encore de  ms, 
atendre que l insecte soit à  cm du λond.
Les lonμues durées de cris créent donc de larμes zones aveuμles et une zone de détection 
restreinte, mais les lonμs cris siμniient que davantaμe d énerμie a été émise, ce qui donne de 
meilleures chances de détecter les échos λaibles. Chez les chauves-souris QFC, les cris de lonμue 
durée >  ms  sont μénéralement de basse λréquence. Comme les pertes de propaμation des 
basses λréquences sont très λaibles, les échos renvoyés de n importe quel arbre ou haie sont 
λorts et noieront tout écho d insecte. C est pour cete raison que les chauves-souris à basse 
λréquence et à lonμue durée de cris ont tendance à chasser dans des milieux complètement 
ouverts, à une hauteur élevée au-dessus du sol, où les échos de la véμétation deviennent moins 
problématiques. Les chauves-souris QFC qui chassent plus près des obstacles ont tendance à 
avoir des λréquences un peu plus élevées et des durées de cris plus courtes, ce qui leur permet  
de chasser les insectes avec succès. Néanmoins, lorsqu elles chassent des insectes volants, ces 
chauves-souris tentent de diriμer leur λaisceau sonar loin de la véμétation, dans des zones 
relativement ouvertes. Pour les rhinolophes, la situation est très diférente, car ils écoutent 
les échos lors de chaque émission, en utilisant des cris très lonμs  ms , mais pour toutes les 
chauves-souris non-FC-Doppler, le principe reste le même.
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Figure 3.1 Une chauve-souris opérant avec les durées de cris représentées sur l’axe des ordonnées serait  
       confrontée à une zone aveugle dépendant de la durée du cri devant elle, ainsi que devant  
       les obstacles. La zone blanche intermédiaire est la zone dans laquelle les chauves-souris  
       peuvent détecter leurs proies sans problème (d’après Denzinger et Schnitzler, 2013).

Pour les cris qui ont une larμe bande cris FM , la zone aveuμle devant la véμétation peut être
moins problématique que pour une chauve-souris QFC. Dans les cris FM, la durée du siμnal 
joue un rôle important dans les perλormances de discrimination de la chauve-souris.

3.5 Pourquoi des fréquences d’écholocalisation spéciiques ?
Les μens demandent souvent  « Puis-je identiier une espèce de chauve-souris par sa λréquence 
d écholocalisation ? » La réponse courte est qu en efet, de nombreuses chauves-souris utilisent 
des composantes QFC ou FC qui sont spéciiques à l espèce, et même chez les chauves-souris 
qui n utilisent que des balayaμes à larμe bande, les λréquences contenues dans ce balayaμe 
sont considérées comme typiques d une espèce. La raison pour laquelle une chauve-souris 
utilise un siμnal de larμeur de bande restreinte QFC ou même FC  est que cela améliore 
le rapport siμnal/bruit, ce qui permet à la chauve-souris de détecter plus λacilement l écho 
le plus λaible d un insecte. Mais cela n explique toujours pas pourquoi cete λréquence est 
typiquement de  kHz chez l espèce A, alors qu elle est de  kHz chez l espèce B.
Nous avons airmé précédemment que la principale raison de l évolution de l écholocalisation 
était la capacité de détecter les insectes. En suivant cete loμique, nous pouvons calculer la 
puissance de l écho d insectes modèles par exemple, des sphères et des disques , prendre 
en compte l aténuation atmosphérique, et combiner toutes les équations disponibles pour 
calculer les distances maximales de détection d objets d une certaine taille, en λonction de la 

Écho localisation  27

λréquence de la chauve-souris. Ces calculs révèlent que la λréquence importe davantaμe pour 
les cibles de taille moyenne à μrande diamètre >  mm . En outre, la λréquence exacte utilisée 
par la chauve-souris commence à λaire une diférence en dessous de  kHz. Ainsi, lorsqu une 
chauve-souris cherche à trouver des papillons de nuit sur de μrandes distances en utilisant 
de basses λréquences, sa distance de détection pour ce papillon dépendra essentiellement 
de la λréquence. Plus le papillon est μros, plus la λréquence doit être basse pour optimiser 
la détection. Cependant, la chauve-souris peut vouloir ne pas se concentrer uniquement 
sur les proies d une certaine taille, il n y a donc toujours aucune raison de supposer qu une 
chauve-souris à basse λréquence doit utiliser exactement une λréquence ixe.
Pour les chauves-souris utilisant des λréquences supérieures à -  kHz et manμeant des 
proies plus petites un énorme coléoptère peut même ne pas entrer dans sa bouche , la 
λréquence exacte utilisée n a qu un efet marμinal sur la portée de détection de ces insectes, 
à moins que la chauve-souris ne « chuchote » vraiment  mais, comme nous le savons, la 
plupart des chauves-souris écholocalisent extrêmement λort >  dB SPL . Au vu de ces 
éléments, devons-nous rejeter l idée que la λréquence d écholocalisation est liée à la détec-
tion des proies ? Non. Les chauves-souris qui souhaitent détecter de μrandes proies sur de 
lonμues distances utilisent des λréquences même inλérieures à  kHz, en λonction de la taille 
des insectes cibles. Les chauves-souris qui ne peuvent de toute λaçon pas manμer des proies 
aussi μrosses s en tiennent à des λréquences plus élevées, où la λréquence exacte utilisée 
importe moins mais donne des échos plus λorts de proies plus petites, tant que ces proies 
doivent être détectées à courte distance <  m .
Cependant, si la λréquence exacte qu une chauve-souris utilise n est pas liée à la taille de la 
proie, alors pourquoi une pipistrelle utiliserait-elle  kHz avec une variation de peut-être 
-  kHz au maximum ? Une sérotine QFC est restreinte aux λréquences de -  kHz, donc 

si ce n est pas par le réμime alimentaire, comment pouvons-nous expliquer la spéciicité de 
λréquence que nous trouvons chez les chauves-souris QFC ? L explication la plus probable 
est un certain deμré d accord du système auditiλ sur la λréquence QFC qui a évolué chez 
cete espèce. Chez Eptesicus fuscus, une auμmentation de l accord en λréquence a été trouvée 
à partir de la cochlée, du noyau cochléaire jusqu aux neurones du colliculus inλérieur Poon 
et al. , Pinheiro et al. , Haplea et al. , Macias et al. . La QFC d espèces de 
chauves-souris telles que les pipistrelles est plus accordé que celui des Molossidae, de sorte 
que le deμré d accord neuronal et peut-être cochléaire  du système auditiλ peut dépendre 
de l espèce de chauve-souris.
Les chauves-souris ont éμalement développé une ouverture buccale, ce qui crée une larμeur 
de λaisceau dépendant de la λréquence Fiμures .  et . . Tout comme l adaptation de la 
λréquence pour détecter les insectes, cela limitera la μamme de λréquences qu une chauve-
souris peut utiliser tout en étant capable de transmetre eicacement l écholocalisation. Là 
encore, les restrictions de λréquence seront de l ordre de quelques dizaines de kHz plutôt 
que de quelques kHz. Les chauves-souris peuvent produire des sons très puissants à une 
larμe μamme de λréquences, de sorte que les propriétés de résonance de la boîte vocale de la 
chauve-souris ne sont pas liées à la restriction de l accord de λréquence de la chauve-souris. 
En résumé, la taille de la tête et la détection des proies réμissent le choix d une λréquence 
QFC préλérée. Les espèces ont tendance à adhérer à cete λréquence plus précisément que 
prévu, car dans une larμe mesure, leur système auditiλ est ixe.
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Figure 3.2 Résultat d’une tomographie de Vespertilio murinus. Gris transparent : extérieur/surface.  
       Rouge : trajet de l’air des poumons aux narines et à la bouche. C’est un exemple d’appareil vocal  
       non spécialisé qui ne possède pas de chambres de résonance. L’intérieur des fosses nasales  
       (renlement rouge au-dessus de l’ouverture buccale) est un réseau extrêmement in de tissus  
        turbinaux et est donc utilisé pour sentir et non pour écholocaliser. L’air est pompé hors des  
                   poumons par le tube trachéal et les chambres trachéales, et est comprimé dans le larynx,  
       où les plis vocaux produisent un son extrêmement puissant (130 dB SPL) qui est émis par  
        la bouche. La forme du faisceau peut être régulée par la chauve-souris en faisant varier la largeur  
       de son ouverture, ou bien sûr en modiiant la fréquence de son émission. La reconstitution  
       de la tête et du conduit d’air provient du même individu, et leurs tailles relatives  
       et leur emplacement sont idèles à la réalité.
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Figure 3.3 Lobes haute fréquence (HF) et basse fréquence (BF) : (a) vue latérale ; (b) vue aérienne.  
       D’après Kuc (1994).

Nous avons expliqué l étalement et la spéciicité des λréquences QFC depuis leur plus basse 
λréquence de  kHz jusqu à la plus haute de  kHz en Europe . Cependant, nous n avons pas 
expliqué pourquoi les chauves-souris FC-Doppler utilisent des λréquences allant jusqu à  kHz 
en Europe jusqu à  kHz, Petit rhinolophe . Les chauves-souris FC-Doppler dépendent 

de la détection des décalaμes Doppler. Un cri d une λréquence de  kHz peut détecter des 
diférences de vitesse quatre λois plus petites qu un cri de  kHz d une durée identique. Les 
hautes λréquences et les lonμues durées sont les mieux adaptées à la détection de minuscules 
décalaμes de λréquence, ce qui explique très probablement pourquoi les chauves-souris utilisent 
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exactement ces cris. Les chauves-souris n évitent pas le chevauchement avec les échos de 
retour, mais les utilisent activement pour compenser le décalaμe Doppler Schuller , 
ce qui est une autre raison pour laquelle elles utilisent couramment des durées de cris aussi 
lonμues >  ms . Les hautes λréquences utilisées par les rhinolophes leur donnent une bonne 
capacité à détecter les petits insectes, tels que les moustiques, mais cela détériore leur capacité 
à détecter les insectes à lonμue distance. Plus la λréquence FC est élevée, plus les échos de λond 
provenant de la véμétation, par exemple  sont λaibles, et plus cete écholocalisation est adaptée 

aux environnements denses, puisque les échos de λond deviennent moins λorts. Certaines 
espèces de petits Hipposideridae utilisent des λréquences aussi élevées que  kHz et volent 
même dans une véμétation très dense. Les chauves-souris FC-Doppler s étant limitées à une 
recherche de nourriture à courte distance, la λréquence exacte utilisée par une espèce n a que 
peu d importance. Deuxièmement, lorsqu on utilise des λréquences ultrasonores très élevées, 
un décalaμe de  kHz modiie à peine la lonμueur d onde, contrairement à un décalaμe de 

 à  kHz, qui divise la lonμueur d onde par plus de deux le moteur réel de tous les efets 
physiques . Ces deux λacteurs peuvent expliquer pourquoi, chez les chauves-souris FC-Doppler, 
nous observons un phénomène unique, avec des individus d une espèce donnée ayant des 
λréquences ixes très spéciiques, mais avec de λortes variations de cete λréquence ixe sur 
l aire μéoμraphique de l espèce A. Lin et al.  et même entre les colonies Chen et al. .
La plupart des études sur la variation μéoμraphique des cris de toute espèce de Vespertilionidae 
QFC n ont pas été concluantes ou ont eu un résultat néμatiλ O Farrell et al. , Murray et 

al.   Volker Runkel, communication personnelle . Seules les espèces de Vespadelus en 
Australie ont été siμnalées comme présentant une variation de λréquence μéoμraphique, et 
Pipistrellus pipistrellus en Europe peut présenter une λorte variation individuelle qui n est pas 
encore comprise. Dans la μrande majorité des chauves-souris QFC, cependant, aucune indica-
tion de variations de λréquence QFC n a jamais été détectée, même à travers des populations 
insulaires et de vastes étendues μéoμraphiques.
En breλ, les rhinolophes utilisent des λréquences élevées parce qu elles permetent d efectuer 
des « tâches Doppler ». Tout comme les chauves-souris QFC, les chauves-souris FC ont une 
« λréquence neuronale ixe » , qui est encore plus précise chez les chauves-souris FC que chez 
les chauves-souris QFC. Chez une espèce donnée, cependant, cete λréquence ixe peut diférer 
selon les réμions. Cela est probablement dû au λait que les répercussions en termes de taille 
de la bouche et de larμeur du λaisceau n existent pas pour les chauves-souris FC-Doppler 
elles utilisent l émission nasale , et que les diférences de λréquence réμionales sont éμalement 

néμliμeables en termes de détection des insectes.

3.6 La fonction des cris FM
Contrairement aux dauphins, qui obtiennent une larμe bande en utilisant des clics ultracourts,  
les chauves-souris FM abaissent proμressivement la λréquence de manière contrôlée. Ce système 
de modulation de λréquence FM  ou cris sonar permet aux chauves-souris de résoudre entendre 
séparément  des cibles dont les échos se chevauchent λortement les uns avec les autres.
L intérêt potentiel de l utilisation d une λréquence contrôlée est que même les cris lonμs à haute 
énerμie  peuvent être utilisés pour mesurer la distance avec une μrande précision. Cela siμniie 
que même sur plusieurs mètres, il est possible de mesurer de manière iable la distance à des 
objets, ce qui pourrait échouer avec un λaible clic. La larμeur de bande peut éμalement servir 
à caractériser la structure des objets. La plus petite distance résoluble entre les rélecteurs est 
inversement proportionnelle à la larμeur de bande. Les chauves-souris qui utilisent une μrande 
larμeur de bande sont donc les plus aptes à résoudre les structures, et donc à « voir » les motiλs. 
Deux échos peuvent toujours être résolus, même s ils sont plus rapprochés que la limite de 
résolution, en raison des encoches spectrales/temporelles uniques qu ils créent. Cependant, 
avec plus de deux échos, cete tâche devient ambiμuë. Des méthodes ont été inventées pour 


