
Cahiers d'Ethologie, 1997, 17 (1) : 1-48 

ARTICLE ORIGINAL 

Vocalisations du grèbe huppé 
(Podiceps cristatus L.) 

Contexte comportemental et variabilité1 

par 

Christine NOEL2 et Chri st ine KEULEN 1 

SUMMARY • Vocal communication in the Great Crested Grebe beha
vioural context and variability 

Vocali sa ti o ns play a m aj o r role in Passe rin es soc ia l life , but for 
no n-Passerines, the ir foncti o ns are reduced, especiall y in spec ies present ing 
ritu ali sed di spl ays , although voca l recognition is important in marine birds. 
Recent studies focused on variability in the song of the Corncrake (Crex crex), 
the Bitte rn (Botaurus stellaris), the Bl ack-throa ted diver (Gavia artica), the 
Capercaillie (Tetrao urogal/us) and the Black Grouse (Tetrao te trix). These 
variations could be used for individual and popul at io n recognition systems in 
the same way as the variations of the Passerines song. lt was the n very inte res
ting to in vestigate the voca li satio ns o f the Great Crested Grebe (Podiceps cri
status) , a spec ies well known for its behav iour often associated to voca l signais . 

An o ld eut-off of the ri ver Meuse, o n the Bel g ian-Dutc h bo rder , was 
chosen as the main study site , but other meanders or grave! pils a. lo ng the river, 
fro m Vi sé in Belgium to Thorn in the Netherlands , were also in vestigated . The 
birds vocali sations were recorded during the 1996 breeding season. 

We described the species vocal repertoire together with its behav ioural 
context, by sonagrams and video seque nces analysis. 

1 Ce travai l réa li sé sous la direction de C hri stine KEULEN a va lu à C hri stine NOEL l' a ttri 
buti on du Prix Biennal d ' Honneur « Comte Léon LI PPENS » - période 1995- 1996. li a é té 
réa lisé sous l" égide du Service d ' Etho logie et de Psychologie anima le de l' Uni versité de 
Liège (Prof. J. -C. RuwET, 22 qu ai Yan Beneden, 4020 Liège). 

2 Adresse: 16 rue du Pont, 49 10 Theu x, Belg ique. 
3 Adresse : 22 quai Yan Beneden, 4020 Li ège. 
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One of these vocalisations, the crowing or « dubble trumpet », presents 
an inter-individual variation based on frequency modulation. This allows a 
potential for discriminations between and among populations and individual s as 
well. They are produced by birds when visual signais are not efficient. Grebes 
living in the city of Visé use more shrill calls. 

This study shows that vocal variability can be found within a bird spe
cies also able to display complex visual signais. 

RESUME 

Chez les non-passereaux et en particulier chez les espèces possédant des 
parades visuelles très élaborées, le rôle des vocalisations a longtemps été consi
déré comme mineur dans la plupart des interactions sociales, si l'on excepte du 
moins les travaux relatifs à la reconnaissance du jeune ou du partenaire chez les 
oiseaux marins coloniaux. Néanmoins, de fines variations portant sur le rythme 
d ' émission , l'amplitude ou plus rarement sur la fréquence des notes ont été 
mises en évidence chez des espèces telles le râle des genêts (Crex crex), le 
butor étoilé (Botaurus stellaris), le plongeon arctique (Gavia artica), le grand et 
le petit tétras (Tetrao urogallus et Tetrao tetrix) ... 

Tout comme chez les oscines, passereaux chanteurs, ces variations 
entraîneraient une reconnaissance individuelle et par-delà populationnelle. li 
nous est dès lors apparu intéressant d'étudier les vocalisations du grèbe huppé 
(Podiceps cristatus), espèce chez qui des comportements hautement ritualisés 
s ' accompagnent d'émissions sonores assez nombreuses. Nous avons choisi, 
pour site principal d'étude, une noue de la Meuse située à Lanaye (sur la fron
tière belgo-néerlandaise) et, pour sites secondaires, d ' autres plans d ' eau éche
lonnés au long du fleuve depuis l 'amont de Visé jusqu 'à Thorn aux Pays-Bas. 
Les oiseaux y ont été enregistrés durant une grande partie de la saison de repro
duction 1996. L ' analyse sonographique de ces enregistrements nous a permis 
de dresser l'inventaire des vocalisations de l 'espèce, de les décrire et d'en 
caractériser le contexte comportemental. L'une de ces vocalisations , le croasse
ment, encore appelé dubble trumpet par HUXLEY , présente des variations inter
individuelles importantes basées sur la durée et sur la modulation de fréquences 
de l'émission sonore. Ces variations permettraient une reconnaissance indivi
duelle des oiseaux et sous-tendrait aussi une reconnaissance sexuelle. Il est 
intéressant de noter que ces variations sont émises entre des oiseaux assez éloi
gnés les uns des autres et dans des contextes où les stimuli visuels sont moins 
apparents. Par ailleurs, des oiseaux habitant en milieu urbain , donc plus 
bruyants, présentent des croassements occupant des gammes de fréquences plus 
élevées que celles observées sur les autres sites d ' étude. 

Quoiqu ' il soit présomptueux de conclure à des variations géographiques , 
ces résultats montrent néanmoins la variabilité existant au sein du répertoire 
vocal d'une espèce autrefois réputée pour la stéréotypie de ses émissions 
sonores. 
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Introduction 

Dans le monde aviaire, chaque espèce développe son propre système de 
communication , mélangeant souve nt stimuli auditifs et vis uels (LEROY, 1979). 
Ceux-ci interviennent dans les comportements de défense, de reproduction, de 
cohésion soc ia le. L ' importance relative donnée à chaque type de signal dépen
drait du mili e u dans leque l évolue l ' espèce, les s ignaux vocaux ayant plus 
d ' impo rtance lorsque la visibilité est réduite (WILEY, 1971 ; EVA NS, 1982 ; 
GAILLY, 1984). 

L'appareil phonato ire des oiseaux , la syri nx, est situé au point d ' intersec
tion des bronches et de la trachée. La complex ité de sa muscu lature détermine 
les potentialités de modulation des fréquences ; cette complexité n 'a pas atteint 
le même ni veau chez toutes les espèces d'oiseaux. D es modèles tente nt 
d'ailleurs de relier la complexité de la production sonore à celle des structures 
anatomiques de la syrinx (LOCKNER et YO UNGREN, 1976). 

Chez les oscines, passereau x chanteurs, la complexité de la syrinx per
met l ' élaboration de systèm es de vocalisations très complexes, présentan t de 
larges possibilités de variations au niveau individue l e t, par là au niveau popu
latio nnel. Ces vari at ions peuvent porter à la fois sur des modulations de fré
quence , sur l'amplitude et le rythme. De nombreuses études ont été consacrées 
à ce phénomène [voir à ce propos notamment les sy nthèses de CATCHPOLE 
(1979, 1993), LEROY (1979) , G AILLY (1982)]. 

Par contre, les non-passereaux possèdent seulement deux o u trois paires 
de musc les opérationnels sur la sy rinx et ont généra lement de petits répertoires 
de cris répétés. Les vocalisations de ces espèces o nt été peu é tudiées, si l'on 
excepte du moins les travaux re latifs aux problèmes de reconnaissance du par
tenaire et du jeune, no tam ment ceux réali sés sur les oiseaux marins coloniaux 
(TCHANZ, 1968 ; JOUYENT IN, 1972 ; JO UYENTIN e t Roux, 1979 ; JOUVENTI N, 
G UILLOTIN et CORNET, 1979). Des variations indi viduelles ou géographiques ont 
aussi été mises en év idence chez des non chanteurs tels le puffin -Puffinus puf
finus- (BROOKE, 1978) , les cailles japonai ses -Coturnix coturnix japonica
(GUYOMARC' H et G uYOMARC'H, 1985), le râle des genets -Crex crex- (PEAKE, 
Mc GR EGOR et SMITH , 1993; RYELANDT e t VASSEN, 1995), le plongeon arctique 
-Gavia artica- et le butor étoilé -Botaurus stellaris- (GILBERT, McGREGOR e t 
TYLER, 1994), les tétraonidés (SAMUEL, 1974; KERMOTT et ÜR ING, 1975) ... Les 
variations chez ces espèces portent généralement non pas sur des modulations 
de fréquences mais sur des variations d ' intensité , de rythme ou de durée des 
ém iss ions sonores. Citons néanmoin s le cas du grand tétras (Te trao urogallus) 
et du tétras lyre (Tetrao tetrix) dont certaines vocalisations présentent des varia
tions basées sur des modulations de fréquences (KEULEN et a l., 1995). 
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Dès lors il nous est apparu intéressant d'étudier les vocalisations d ' une 
autre espèce à syrinx peu développée et réputée auprès des éthologistes pour 
ses comportements de parade ritualisés, à savoir : le grèbe huppé (Podiceps cri
status). Ces comportements spectaculaires et complexes, permettant la synchro
nisation des partenaires , ont fait l 'objet de nombreuses études parmi lesquelles 
celles de HUXLEY ( 1914), HANZAK (1952) , SIM MONS (1955) , CRAMP et StMMONS 
(1977), PIETTE et R UWET (1990) (fig. 1). 

Certains auteurs comme SIMMONS ( 1955) affirment que la complexité 
des voca li sations du grèbe huppé est inversément proportionnelle à celle de ses 
parades visuelles. Par contre, RuwET (1984) suggère qu'il pourrait être possible 
de distinguer les sexes sur base de certaines vocalisations. 

La seule description complète et déta illée des vocalisations du grèbe 
huppé et de leur contexte d ' utilisation est celle réalisée par S!MMONS en 1970 
(in CRAMP et SIMMONS, 1977). Néanmoins ses travaux se basent sur une des
cription « à l'ouïe » et non sur une analyse sonographique précise. S IMMONS 
établit, pour les adultes, un répertoire de dix cris distincts utilisés tant par les 
mâles que par les femelles ainsi que trois cris propres aux jeunes. Néanmoins, 
le rôle des vocalisations dans la consolidation des I ie ns parents-jeunes n'a 
jamais été étudié chez les grèbes huppés alors qu ' il a été démontré chez 
d'autres espèces de grèbes, comme par exemple le grèbe à cou noir -Podiceps 
nigricollis- (BUITRON et NUECHTERLEIN, 1993). 

Au cours de la présente étude, nous nous sommes donc attachées à dres
ser l' inventaire du répertoire vocal du grèbe huppé en replaçant les différentes 
émissions sonores dans leur contexte comportemental. Ens uite , nous nou s 
sommes intéressées à l'étude de la variabilité de ces vocalisations. 

Ce travail s ' inscrit également dans le cadre d ' un programme d'étude du 
comportement et de la dynamique des populations du grèbe huppé mené sur le 
site de Lanaye par le service d'Ethologie de l'Université de Liège depuis 1986 
(PIETTE et R uwET, 1990; MARÉCHAL, 1993; KEULEN et al., 1994 et 1996). 

·-, 

- ~/ ,,,-/,////2_--_ -· 
. - - . [-------

Fig. 1. Grèbe huppé (Podiceps cristatus) lors de la parade nuptial e : ici « attitude du chat » 
(dess in Ch . NOEL) . 
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Matériel et méthodes 

Choix des sites d'étude 

Le site principal 

Les enreg istrements ont été réa li sés , pour la plupart, sur le si te de la 
« Vieille Meuse » à Petit Lanaye, à la fro nti ère be lgo-néerlandaise entre Vi sé et 
Maastricht. Cette frayère est un ancien méandre de la M euse, fortement rema
nié et iso lé du cours du fl euve lors de grands travaux hydrauliques survenus 
dans les années 1960 ; il reste néanmoins en communication avec la Meuse par 
un étroit chenal c re usé en aval (fig. 2 et 3). Ce plan d 'eau s'étend sur environ 
4 hectares 40 ares e t développe 1422 mètres de berges colonisées princ ipale
ment par des saul es (Sa lix sp . ) et des aulnes (Alnus sp.) dont les branches 
re tombantes e t les troncs immergés servent de supports aux nids des g rèbes 
(KEULE et a l. , 1994). 

Pour diverses raisons, le site de Lanaye s'est révélé être l'endroit idéal 
pour réali ser le suivi régulier et les enregistrements nécessaires à notre é tude . 
En effet, il s'agit d ' un si te important de reproduction du grèbe huppé. En 1993, 
60 à 80 individus s'y répartissaient sur une trentaine d ' endroits propices à la 
nidifi cation (K EU LEN et a l., 1994). Cette promiscuité re lat ive e ngendre des 
interactions fréquentes entre les différents indi vidus et, partant, la production de 
nombreuses vocalisations. De plus, les berges sont a iséme nt access ibles et les 
o iseaux re lative ment proches de l'observateur. Enfin , un balisage mis en place 
lo rs des études précédentes ( PI ETTE et RuwET 1990 ; MARÉCHAL, 1993 ; 
KE LEN et al. , 1994) favorise le repérage et l ' ide ntifi cat ion des individus 
(fig. 4). C ' est pourquoi la« Vie ille Meuse » a é té choisie comme site d 'enregis
trement principal lors de la détermination de l'étendue du répertoire vocal du 
grèbe huppé, lors de la recherche des paramètres spécifiques ainsi que lors de 
l' appréhension de variations individuell es ou saisonniè res dans l 'émi ss io n des 
vocalisations. Les oiseaux de ce site ( 14 couples en 1996) ont donc été suivis 
tout au lo ng de la sa ison de reproduction a lors que nos visites sur les s ites 
secondaires o nt été plus po nctuelles. 

Les sites secondaires 

Afin de mettre en év idence d 'éventuelles variations géographiques ex is
tant dans les vocali sations chez le grèbe huppé, nous avons visité une sé ri e de 
sites seconda ires où les grèbes nichent généralement. Huit d 'entre eux o nt é té 
visités avec succès et se trouvent en M euse belge ou néerl andaise (fig. 2 et 3) 
tandis que d'autres sites ont été visités infructueuseme nt (la réserve naturelle 
« De Maten » à Genk, la réserve nature lle « Het Zwin » à Knokke et les étangs 
« Me llaerts » à Bruxelles). 
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Neerharen 

Fig. 2. 

Maastricht 

Eijder Beemden 

Lanaye 

Eijsden 
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Fig. 2 et 3. Loca li sation du site p1;ncipal e t des sites 
secondaires d ' étude où des enregistrements de vocali sations 
de grèbes huppés (Podiceps cristatus) 
ont pu être obtenus durant la saison 
de reproduction 1996 (redessiné et 
modifié d 'après ARK, 1983). On Maasplassen 
distinguera ainsi sur la Meuse, de 
l' amont vers l' aval : 

Fig.3. 

0 

0 I' « Ile de Franche Garenne » située à Hennalle
sous-Argenteau : trois couples ont été observés à cet 

endroit, éloigné de Lanaye d'une dizaine de kilomètres ; 
lors des prises de sons, deux couples élevaient de grands 

jeunes tandis qu'un troisième paradait. 
f9 la paitie du canal située le long du « Quai du Halage » à 

Visé : cet endroit est éloigné de notre site principal d'environ 
6,5 km ; il est situé en pleine viJle et est pratiquement dépourvu 
de végétation. Cependant, dix couples y ont niché en 1996 ; 
lors de la récolte des enregistrements, quelques couples 

élevaient des jeunes, d' autres couvaient tandis que les plus 
tardifs paradaient encore ; 

@} le port de plaisance de Eijsden : son embouchure se trouve à 
1500 m de celle de l'ancienne frayère, en rive droite du fleuve. Cinq 

couples s'y sont établis en 1996 ; lors de nos séquences d'enregistrements 
quatre couples couvaient alors que le dernier paradait encore ; 

0 la Meuse à hauteur de Lanaye : un couple y a fait son nid dai1s une crique, 
à près de trois kilomètres de l'embouchure de l'ancienne frayère; les 
enregistn:ment5 y ont été réal isés à l'époque de la couvaison. 
0 la « nouveUe gravière » de Lanaye : située à quelques centaines de 

mètres en amont de l' ancienne frayère, elle rencontre, par rapport à la 
précédente, peu de succès auprès des oiseaux aquatiques. Ce phénomène est à 

mettre en relation avec la jeunesse de la colonisation arbustive du site 
(KEULEN et al., 1994 et 1996). En 1996, seuls deux couples y ont niché, 

dont un avec succès ; 
©la « Vieille Meuse » à Lanaye, site principal d'étude (voir description page 5) ; 

@ les étangs de la zone de « Eijsder Beemden » à Oostmaarland : 
situés en rive droite de la Meuse, juste en face de l'ancienne frayère, ils 
abritaient dix-huit couples lors de nos p1ises de sons, certains avaient 
déjà réussi à mener à bien une nichée, d'autres entamaient à peine leur 
cycle de reproduction ; 

fi} la zone naturelle de « Hochter Bampd » à Neerharen (Maastricht) : six 
couples sont répaJtis sur un très grand plan d'eau, à une quinzaine de kilomètres 
en aval de l'ancienne frayère; lors de nos visites, quatre des six couples présents 

étaient en train de couver alors que les deux autres paradaient ; 
© la réserve naturelle de « Konùzgsteen » à Thom : elle abritait quatre 
couples sur un petit étang situé près de la Meuse, à une cinquantaine de 
kilomètres de Lanaye ; le 12 juin, lors de nos séquences d'enregistrement, 
deux des couples élevaient leurs jeunes alors que les deux autres étaient 
toujours en train de couver. 
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Fig. 4. Loca li sat io n des nid s de grèbes huppés ( Podiceps c ris ta tu s) sur le s ite de la 
«Vieill e M e use » de Lanaye : sy nth èse des observa ti o ns de 199 1 à 19 94. Le 
quadrill age ill ustre le ba lisage mi s e n pl ace sur le site. 
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Matériel 

Matériel d'enregistrement 

Les enregistrements audio ont été réalisés sur des cassettes de marque 
SONY type 11/IEC II (à l'oxyde de chrome) à l ' aide d ' un WALKMAN PROFESSIO
NAL WM-O6C de marque SoNY (courbe de réponse : 40-15 000 Hz +/- 3 db) 
relié à un micro canon SENNHElSER de type MESS (courbe de fréquences : 
5-15 000 Hz+/- 5db) équipé d'une coque anti-vent . 

Des prises de vues ont également été réalisées à l'ancienne frayère de 
Lanaye grâce à une caméra Hi 8 CANON type EX I équipée d ' un téléobjectif 
200 m 8-120 mm . 

Matériel d'analyse 

Les sonogrammes ont été réalisés grâce au programme informatique 
AVIS0FT-S0N0GRAPH Pro de Windows pour PC IBM compatibles, remis à jour 
en janvier 1995 (R . SPECHT, Berlin). Tous les enregistrements ont été analysés 
visuellement à l'écran et nous avons sélectionné parmi ceux-ci près de deux 
mille sonogrammes qui ont ainsi pu être imprimés, observés et classés. Par 
ailleurs , le programme « Avisoft-sonagraph » réalise simu ltanément des oscil
logrammes ; ceux-ci ont été examinés à titre anecdotique, les vocalisations des 
grèbes se situant trop bas dans l'échelle des fréquences pour permettre un fil
trage correct du bruit de fond . 

Méthodes 

Méthode d'enregistrement 

Sur le site principal 
Du 11 au 15 mars 1996, 34 heures d ' observation nous ont permis de réaliser 
deux heures d ' enregistrement vidéo des parades. Durant toute la période de 
reproduction considérée (c'est-à-dire du 6 mars au 30 juin 1996), les prises de 
son ont été réalisées , dans la mesure du possible , à raison de 40 heures par 
semaine, celles-ci étant réparties sur une période minimale de cinq jours . Si la 
pluie empêchait les enregistrements plusieurs jours de suite, le site était quand 
même visité afin de réduire les risques d ' identification dus à des changements 
de couples sur un territoire donné. Au total, 18 heures d'enregistrements ont été 
récoltées durant 427 heures d'observation sur le site principal d'étude (fig. 5). 
Chaque voca li sation enregistrée était directement suivie d'un commentaire pré
cisant la date et l ' heure , l'identité de l ' individu émetteur et le contexte compor
temental d ' émission . 

• Sur les sites secondaires 
Les différents sites secondaires ont été visités de une à quatre fois suivant les 
cas (voir fig. 5). Les enregistrements des vocalisations ont été réalisés selon la 
méthode décrite précédemment. Au total , 106 heures d ' observations ont permis 
de réaliser 4 heures d'enregistrements sur les sites secondaires. 
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VOCALI SATIO NS DU GREBE H UPPE 

Méthodes d'analyses 

Etablissement du contexte comportemental 

U ne première approche permet de classer les vocali satio ns en un certain 
no mbre de types di stincts, reconnaissabl es à l' o re i li e . C haque catégorie de 
vocali sations a ensuite été m ise e n rel ati on avec le contex te comportemental 
dans lequel elle surv ient par analyse des enregistre ments vidéo et audio. Les 
différents types de vocali sations sont e nsuite décrits par leurs caractéri stiques 
mesurables sur les sonogrammes. Les moyennes et écarts types sont calculés 
sur base d ' un m ax imum de vocali sations du type considé ré , provenant du plus 
grand nombre poss ible d ' indi vidus . Ne sont toutefois pris en compte que les 
sonogrammes o ù le brui t de fo nd ne c amo ufl e pas la limite in féri e ure des 
gammes de fréque nces occupées. 

Recherche de variabilité 

• Méthodes de comparaison 
No us avons cho is i, po ur comparer les sonogrammes, des mé thodes objec ti ves 
comme la mesure de d ifférents paramètres tels la long ueur des no tes, les fré 
quences moyennes, le no mbre et l ' ordre des di fférents é lé me nts, ... ( R A ITT et 
H AR DY, 1970) a insi que la mesure d ' un indice de diffé rence permettant de tenir 
compte de paramètres supplém entaires comme par exemple la modul ation de 
fréquences (c.f les mé thodes mises au point par B ERTRAM, 1970 ; H AUSBERGER, 

1979; MILLER , 1979; KEULEN, 1982). 
Le principe de base de la méthode utili sée est la compara ison d ' un sono

gramme à une trace modèle reproduite sur un tra nsparent millimétré. Le degré 
de d ivergence entre la trace et le sonogramme es t dé terminé en comptant le 
nombre de carrés où les deux sons ne coïnc ide nt pas et en ca lcul ant, à partir de 
ceux-c i, un indice de différence. 

Description de la méthode de l'indice de différence utilisée 
1 ° Choix de la trace modèle 

Pour chaque type de cri , contra ireme nt à B ERTRAM (1 970), MILLER (1 979) e t 
KEULEN (1982) et à l'instar d ' H A US BERGER ( 1979), nous avons cho isi de com
parer les sonogrammes à l'un d ' entre e ux, cho isi comme référence et no n, à une 
grill e standard réali sée en c umulant les données obtenues pour tous les sono
grammes de la voca li satio n cons idé rée. En effet, chez les grèbes, étant do nné 
l' étendue de la vari abilité au se in d ' un même type de cri, il nous a semblé diffi 
c il e et aléato ire de réa li ser une tell e g rille modèle . Le sonogramme de référence 
est donc cho is i parmi ceux qui se rapprochent le plus d ' une forme moyenne. 

Les contours de la trace choisie sont redessinés sur un transpare nt qua
drill é en 2 x 2 mm qui sera posé sur les différents sonogrammes afin de réa li ser 
les comptages nécessaires. Lorsqu ' un cri comporte des harmo niques bien mar
quées, il suffit de considérer l ' une d' entre elles . En effet, co mme le fo nt re mar
que r H A US BERGER ( 1979) et K EULEN ( 1982) , celles-c i sont le refl e t du fo nda
mental. Cependant, chez les grèbes , les fréquences utili sées ne se réparti ssent 
pas toujo urs en bandes bien distinctes et nous devrons considérer l' ensemble du 
c ri lors de nos analyses, tout comme le fai sa it B ERTR AM ( 1970) . Quand un cri 
est consti tué de deux parties séparées par un sil ence, celles-c i sont comparées 
séparément. 
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C. NOEL 

2° Positionnement de la trace modèle 
Le positionnement des deux traces l'u ne par rapport à l'autre doit s'effectue r 
selon l'échelle des fréquences et se lon ce ll e des temps. Le point de référence 
temporel est difficile à choisir. C'est pourquoi , tout comme KEuLEN (1982), 
nous positionnerons les sonogrammes se lon l ' échelle des temps de façon à ce 
que le recouvrement soit le plus exact possib le. 

Le positionnement se lon l ' échelle des fréquences peut s'effectuer de 
deux manières. HA USBERGER, MILLER et KEULEN (op. cit.) décident de maintenir 
l'éche lle donnée par le sonagraphe car l' impo rtance des variations de hauteur 
dans le cadre d'une étude sur les dialectes a été mise en év idence par d'autres 
auteurs (EMLEN , 1972) . Cependant, une telle rig idi té pourrait nuire à la 
recherche d ' éventuelles relations structurales entre les diverses formes alors 
que la méthode de B ERTRAM, qui effectue une translation le long de l'axe des 
fréquences pour obtenir un meilleur recouvrement des deux traces, les mettrait 
en évidence . C'est pourquoi nous avons choisi de comparer les indices de diffé
rence obten us à partir des deux méthodes ; cette comparaison nous permettra de 
vo ir s i la gamme de fréquences occupée peut intervenir dans les processus de 
reconnaissance indi viduell e o u régionale. 

3° Calcul de l'indice de différence (ID) 
L ' indice de différence traduit le degré de divergence du sonogramme ana lysé 
par rapport à celui choisi comme modèle. Il est déterminé en comptant le 
nombre de carrés où les deux formes ne se recouvrent pas (voir fig. 6). Il se cal
cule comme suit : 

ID = (nombre de carrés du sonogramme hors de la trace modèle/nombre 
total de carrés couverts par le sonogramme) + (nombre de carrés blancs 
dans trace/nombre total de carrés de la trace). 
Lors des comptages, ne sont pris en considération que les carrés couverts 
à plus de 50 %. 

.. 
• m 

1 

B 

Fig. 6. Méthode de comparaison des sonogrammes : A. trace choisie comme modèle. 
B. comparaison d 'un so nogramme à la trace modèle. 
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VOCALISATIONS DU GREBE HUPPE 

4° Critiques de la méthode 
La méthode utilisée permet de tenir compte de beaucoup de paramètres en 
même temps, tout en donnant une mesure facile à interpréter du degré de 
différence entre les sonogrammes. Elle permet aussi de mettre en évidence 
une éventuelle gradation entre eux. Cependant , elle présente quelques 
désavantages : 

- comme le fait remarquer HA US BERGER ( 1979), la méthode n'indique pas 
la nature exacte de la divergence entre deux vocalisations. Ainsi, deux 
cris présentant un même indice de différence par rapport au modèle ne 
sont pas pour autant semblables. Cependant, contrairement aux études 
préalablement réalisées, le fait d'avoir comparé ici deux ajustements dif
férents nous permet de préciser si les éventuelles variations notées por
tent plutôt sur la modulation ou plutôt sur la hauteur des cris. De même, 
la mesure de la durée des notes apporte des informations complémen
taires sur la nature de la différence. 

Recherche de variations individuelles 

Pour un même type de vocalisation, la variabilité intra-individuelle est compa
rée à la variabilité interindividuelle. Pour cela, un sonogramme du thème consi
déré est pris au hasard pour chaque individu puis, comparé à tous les sono
grammes du même thème de cet individu d ' une part, à un exemplaire du même 
thème de chacun des autres individus d ' un même site, d ' autre part. 

• Recherche de variations géographiques 

La recherche de variations dialectales s ' est effectuée selon le même principe 
que celle des variations individuelles : un exemple du thème est pris au hasard 
pour chaque individu puis, comparé à tous les sonogrammes du même thème de 
cet individu d ' une part, et à un sonogramme de la même vocalisation chez cha
cun des individus choisis pour représenter les diverses régions. Les différences 
obtenues seront ensuite comparées à celles trouvées lors de la recherche de 
variations interindividuelles. 

• Traitement statistique des données 

1 ° Afin de voir si des différences se marquent quant à la stéréotypie des 
croassements, une analyse de variance a été effectuée. Elle a été réalisée 
de manière paramétrique (ANOVA) et de manière non paramétrique (test 
de KRUSKAL W ALLIS) . 

2° Des dendrogrammes ont aussi été réalisés afin de comparer les indices 
de différence des individus et de mettre en évidence d'éventuelles simili
tudes au sein de groupes particuliers (couples, individus du même sexe 
ou de la même région, ... ). 
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Fig. 7. Répartition des sites de nidification du grèbe huppé (Podiceps crista1us) en 1996, 
sur le site de la « Vieille Meuse» de Lanaye. 
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VOCALISATIONS DU GREBE HUPPE 

Résultats 

Bref bilan de la saison de reproduction 1996 sur le site de 
l'ancienne frayère de Lanaye et ses environs 

Suite à la rigueur et à la ténacité de l'hiver et contrairement à ce qui se 
passait durant les années antérieures, le plan d'eau était totalement déserté par 
les grèbes huppés à la fin de la période hivernale. Le retour des premiers 
oiseaux est ainsi observé le 4 mars. Dès ce moment, les différentes parades ont 
lieu entre les membres des couples, probablement formés avant même leur 
arrivée sur le site. Les grèbes non appariés lancent quant à eux des appels 
fréquents ou foncent , cou tendu au ras de l'eau , vers les couples qui les 
approchent. 

Le 11 mars, plusieurs couples et quelques individus isolés semblent 
avoir choisi leur territoire et le défendent contre les intrus . Certains couples 
commencent déjà la construction de leur nid. 

Le 13 mars , les premiers accouplements sont observés. Au cours des 
jours suivants , de nouveaux couples arrivent. Au total, 14 couples ont niché en 
1996 sur l' ancienne frayère de Lanaye (fig. 7), ce qui représente moins de la 
moitié du nombre observé en 1993. 

A cela, deux explications possibles : 
- la rigueur de l'hiver a causé une forte mortalité chez les grèbes; 
- le froid les a poussés loin de leur site de reproduction et à proximité 

de nouveaux endroits où ils ont trouvé des conditions favorables à la 
nidification. 

Durant cette première période du cycle de reproduction, nous avons pu 
observer toutes les phases de parades décrites dans la littérature et ce, à de nom
breuses reprises. La « danse du pingouin ' », pourtant signalée comme très rare 
par de nombreux auteurs , a notamment été observée 23 fois. Nous avons 
d' ai Heurs pu observer, à Hermalle-sous-Argenteau, une variante très particu
lière de cette « danse des pingouins ». Après une série de secouements de tête, 
le mâle a plongé et est remonté avec une touffe de matériaux dans le bec tandis 
que la femelle restait à côté du nid. Celle-ci a alors pris une branche sur le nid 
et s'est dirigée vers son partenaire pour effectuer la fin de la parade normale
ment. D'autres variations par rapport au déroulement habituel de la cour peu
vent se présenter. Nous avons notamment observé des échanges fréquents de 

1 « pingouin » traduit ici l ' anglai s « penguin » qui désigne familièrement les guille mots, 
oiseaux dont les comportements de parade complexes comprennent des séances de 
glissades sur l' eau suivies de confrontations faciales. 

15 



C. NOEL 

partenaires entre deux couples : le mâle d ' une des paires et la femelle de l' autre 
se rejoignant réguli èrement e n pleine eau pour parader. Nous avons a uss i 
observé un m âle bigame, partageant son temps entre deux femelles et deux 
nids. Il fut ainsi le père de deux nichées mais abandonna l' une d ' entre elles , qui 
échoua peu de temps après. 

Le 26 avril et les jours sui vants , les premiers oeufs sont pondus et la cou
vai son commence. Dès la ponte, les interactions entre partena ires et les affron
tements en tre coup les diminuent fortement. Très peu de voca li sations peuvent 
encore être entendues. 

Le 24 mai, le plumage gonflé de certains grèbes et des pépiements tra
hissent la na issance des premiers jeunes. Les éc los ions se succèdent jusqu'au 
début du mois de juin. Les s ites sont progress ivement abandonnés par les 
couples qui partent élever leurs jeunes en pleine eau. Par contre , ceux dont la 
nichée a échoué commencent un nouveau cycle de reproduction . 

Sur les autres sites mosans, nous retrouvo ns g lobalement les mêmes 
sc hém as d 'occupa tion des li e ux mais , comme à Lanaye, il co nvi ent de 
souligner des diffé rences importantes dans 1' état de nidification des couples en 
présence. 

Photo 1. Sur le site de la « Vieille Me use » , Le feuillage retombant des osiers a insi que 
leurs branches imme rgées fo urni ssent aux grèbes huppés des conditions idéa les po ur 
in sta ller leur nid (photo M . BocKJAU). 
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VOCALI SATIONS DU GREB E H UPPE 

Etude des vocalisations 

Etendue du répertoire vocal du grèbe huppé et contexte d'émission 

Nos observations et 1' analyse de to us les enregistrem ents audio e t vidéo 
réali sés , à la fo is sur le s ite principa l d ' étude e t sur les sites secondaires, nous 
ont permi s de di stinguer les diverses voca li sations é mises par les grèbes huppés 
et d 'appréhender leur contex te d 'émi ss ion. Pour les nommer no us nous sommes 
réfé rés, dans la mesure du poss ible , à la class ification établie à « 1 'ouïe » par 
SIM MONS ( 1955). Nous avons ainsi pu di stinguer : 
• chez les adultes : les croassements, les gloussements , les grognements, les 

cliquetis , les tic-tac, les nasillements , les meuglements , les caquetages ; 
• chez les j eunes : les couinements, les câlineries et les pépiements. 

Toutes les vocali sations précéde mme nt citées ont do nc éga le ment é té 
reconnues par SIMMONS mais celui -c i fait auss i mention d 'autres types de voca
li satio ns impliquées dans des interactio ns agonistiques . Il les no mme gronde
ments (growling) et aboiements (ba rking). Cependant, les descriptions qu'il en 
donne sont insuffi santes pour a ttribuer ces termes à des types d ' é mi ss ions parti 
culi ers. Po ur notre part , nous avo ns di sting ué, par l ' ana lyse sonographique, no n 
pas deux, mais quatre vocali satio ns impliquées dans les comportements ago ni s
tiques . En outre, ces émi ss io ns voca les semblent présenter toute une séri e de 
formes inte rmédiaires. En nous basant sur l ' onomato pée coura mment utili sée 
pour les décrire , nous avons no mmé les voca li sations intervenant dans les inter
actio ns agoni stiques : rha 1, rha 2, rha 3 et rha 4. En plus de ces différentes 
voca li sations, nous avons encore re levé un type de c ri dont SIMMONS ne semble 
pas parl e r. Il inte rvient dans les interactio ns parents-j eunes e t po urrait ê tre qua
lifié de cri de contact. 

Le tableau I page 3 1 résume les caracté ri stiques de to utes les vocalisa
ti o ns déte rminées tandi s que leur contex te d 'émi ss ion est éno ncé c i-contre en 
regard des sonogrammes concernés. 

Vocalisations propres aux adultes 

Les croassements (c roaking o r c rowing in SI M M ONS) , auss i appelés 
dubble trumpet par H UX LEY ( 19 14 ), sont presque toujo urs é mis par un oiseau 
so lita ire. Cette émiss ion a lieu en ple ine eau , avant et après la fo rmation des 
couples, o u à proximité du nid , lors d ' une absence momentanée du partenaire. 
Cependant, un des couples observés utili sa it régulièrement ce cri alo rs que mâle 
et feme lle se trouvaient réuni s, au mo ment où le couple s ' é loignait du nid . 

Le grèbe qui émet une te ll e voca li sation est a isément reconnai ssable à 
l' attitude typique qu ' il adopte en dressant le cou (fig. 8). Contrairement à ce 
que pensait SIMMONS ( 1955), nos observatio ns montrent que ce c ri n 'est pas 
émi s uniquement par la feme ll e mai s bien par les individus des deux sexes. 
SIMMONS pressenta it que des va ri at io ns cons idé rabl es d a ns l 'émi ss io n des 
« do uble trompette » pourraient permettre une identificatio n indi viduelle des 
grèbes e t c ' est en effet ce qui semble ressortir de nos travaux (vo ir à ce propos 
les pages 33-35). 
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Fig. 8. Sonogramme d ' un c roassement émi s par un g rèbe huppé sur l'anc ienne frayè re de 
Lanaye (fig. Sa) et positi o n de l ' indi vidu é mette ur (Sb) (dess in C h. NOEL) . 

Photo 2. Les grogne me nts sont é mi s a u ni d o u à p roximité immédi a te de celui -c i, e n 
présence d ' un prédate ur potentie l ou lors d ' une situation d ' insécurité (photo M . B OCK IAU) . 
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VOCALISATIONS DU GREBE HUPPE 

• Les grognements (smarling) sont utilisés lors de rencontres avec des 
prédateurs potentiels. Le grèbe qui les émet a le bec légèrement ouvert et dirigé 
vers l'intrus, qu ' il s ' agisse d ' un foulque, d'un héron ou même d'un homme. A 
chaque fois que nous avons relevé ce cri, il était produit par un grèbe sur, ou à 
proximité de son nid (fig. 9). 

kHz 

a) 

3 

2 

1 

1 2 5 

b) 

I 

,., - , .. / l 
.. ,..,,.-,· 

Fig. 9. Sonogramme d ' un grognement de grèbe huppé (fig. 9a) et position typique de 
l'oiseau lors de l' émission (9b) (dessin Ch. NOEL). 
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Fig. 10. Sonogrammes de cliquetis, nas illements et gloussements (fig. 10a). Ces vocali sations sont émi ses dans deux attitudes différentes : soit par 
un individu en position de nage normale (à gauche sur la figure 10b), soit par un indi vidu (tournant sur lui-même) cou tendu au ras de 
l'eau et collerette aplat ie (à droite sur la figure IOb). Dans les deux cas, le bec de l'oiseau reste fe rmé (dess ins Ch. NO EL et A.M. M ASS IN). 
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VOCALISATIONS DU GREBE HUPPE 

• Les cliquetis (clicking) sont utilisés de manière répétée dans des situa
tions très variées. Ils peuvent être émis par des individus seuls ou en couple, à 
proximité ou à distance du nid , au début d'une invitation à l 'accouplement, à la 
fin d ' un accouplement ou encore lors de rencontres agonistiques. Dans ce der
nier cas, les c liquetis sont plus rapides lorsque les antagonistes sont proches. 
Bien que SIMMONS ( 1955) ait opéré une distinction entre les tic-tac et les clique
tis, la différence se situe à un niveau comportemental et non structural. La 
représentation sonographique des notes est en effet semblable et la différence 
perçue à l'oreille provient du fait que les tic-tac sont émis alternativement par 
les deux membres du couple alors que les cliquetis sont émis par un individu à 
la fois (fig. 10). 

• Les nasillements (twanging) sont utilisés durant les interactions agonis
tiques par un oiseau qui ne montre pas de tendance à attaquer ou comme cri de 
contact régulier quand le couple est réuni, qu'il soit près du nid ou en déplace
ment. Les nasillements sont aussi utilisés comme cri de nourrissage des jeunes. 
Tout comme les gloussements, ils sont émis le bec fermé et il est donc souvent 
impossible de savoir lequel des membres du couple les a lancés (fig. 10). 

• Les gloussements (clucking) sont lancés de manière répétée pendant les 
déplacements du couple autour du territoire et principalement lors du retour au 
nid. Ils sont alors généralement suivis de nasillements. Ces vocalisations sont 
émises sans que le bec de l 'oiseau ne soit ouvert et il est très difficile de les 
attribuer à un individu en particulier lorsqu'il se trouve à proximité de son par
tenaire. Ces vocal isations peuvent aussi être dirigées vers un intrus, par un 
oiseau qui ne montre pas de tendance à attaquer. Il nage alors en tournant sur 
place, cou tendu au ras de l'eau, les ornements de la tête aplatis. Dans ce cas, la 
série de gloussements est souvent su ivie de grondements. 

Nous avons aussi observé une femelle à proximité de son nid , lançant 
des gloussements dans la même attitude que ce ll e décrite plus haut, alors que 
son mâle s'était éloigné pour échanger une série de secouements de tête avec 
une autre feme lle (fig. 10). 

Photo 3. Attitude du grèbe huppé é mettant des g lo ussements, cou tendu au ras de l'eau et 
ornements de la tête apla ti s (photo M. LONEUX). 
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C. NOEL 

Photo 4. Lors du retour au nid , des glousseme nts sont ém is, bec fermé, ce qui compliq ue 
l ' identifi cati on de l' indi vidu é metteur (photo M. BOCKIAU). 
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Fig. 11. Sonogramme de « ti c-tac » é mi s par deux indi vid us face à face. 
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VOCA LI SATIONS DU GREBE HUPPE 

~ 

Fig. 12. Attitudes des indi vid us é mette urs lo rs de la producti o n des « tic- tac » . Ceux-ci 
accom pagnent les hoche ments de tête de grande intensité (dess in Ch . NOEL). 

• Les tic-tac (t icking) sont répé tés continue llement pendant les seco ue
ments de tête de haute inte nsité qui ont li eu après une séparation ou un affronte
ment. S ' il s sont séparés, le mâle e t la femelle se dirigent tout d ' abord l' un vers 
l'autre, ornements de la tête déployés , parfo is dans une versio n de la pos itio n de 
menace et en lançant des rha. Lorsqu ' il s s'approchent l ' un de l'autre, il s re lè
vent progressivement la tête, bec dirigé vers le bas . Pendant les de rniers stades 
de l'approche et au début de la cérémonie qui la suit , les grèbes poussent, bec 
ouvert, le « ti c-tac » caractéri stique qui a lterne deux sons sur deux notes, un son 
sur une note haute et un, de ux o u trois tons plus bas. Si les deux o iseaux sont 
déj à proches, il s commencent immédiate ment les ti c -tac . Il est à no ter que, lo rs 
de la cérémonie de la découverte, lors de la « danse des pingouins », ou après 
un accouplement voire e ncore pendant la couvai son, les secouements de tête 
o nt lie u en sil ence (fig. 11 et 12). 
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Fig. 13 . Sonog rammes des d iffé rents types de « rha » é m is par les g rèbes huppés sur le 

s ite de Lanaye « Vie ille Me use ». 
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VOCALISATIONS DU G REB E HUPPE 

Les rha sont utilisés comme manifestation de menace ou, plus rarement, 
lo rs des re trouvailles de deux partena ires . li s sont, dans ce cas, suivi s d ' une 
série de secouements de tête. Un rha 3 est aussi parfois é mi s avant une série de 
croassements, pendant que l'oi seau dresse le cou. Durant les affro ntements ter
ritori aux , les individus qui émettent des rha ont le cou tendu au ras de l'eau, le 
bec ouvert, la crête séparée en deux huppes, la collerette éta lée et avancent sur 
l' eau. Cependant, généralement, tous les g rèbes impliqués dans une rencontre 
agonistique émettent des vocalisations et il est presque toujours impossible 
d ' attribuer ces derniers aux individus qui les ont produits. Les différents types 
de rha peuvent être émis par un mê me grèbe dans des situations apparemment 
semblables. Cependant, il se mbl e, au vu de nos observations, que le rha 4 
n ' intervienne que lorsque les antagoni stes sont vraiment très proches (fig. 13 
et 14). 

Fig. 14. Attitude de l' individu émetteur lors de la production d ' un « rha » (dessin Ch. NoEL). 

Photo S. Sur le s ite de la « Vieille Meuse» de Lanaye, la proximité des s ites de nid ifica
tion rend les interactions entre indi vidus très nombreuses . Les vocalisations y sont donc 
entendues fréq uemment (photo M. LONEUX). 
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• Les meuglements (mooing) sont poussés en de longs crescendos juste 
avant la copu lat ion . Ils sont ém is par un individu couché sur le nid, en position 
d'invitation à l'accouplement (généralement la femelle). Celui-ci rabat crête et 
collerette, étend le cou sur le nid et balance la tête latéralement. Durant les 
meuglements, le bec de l'oiseau reste fermé. Le plus souvent, le partenaire se 
trouve alors juste à côté du nid . Une série de meuglements est parfois entrecou
pée de secouements du corps de l 'o iseau (fig. 15 et photo 6). 
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Fig. 15. Sonogramme d'un meuglement (15a) et position de l ' individu émetteur (fig. 15b 
et photo 6) (dessin Ch. NOEL). 
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VOCALI SATIONS DU GREBE HUPPE 

• Le caquetage (ra ttling) est émis lors de la copul ation. Suite à une série 
de me ug le ments, le grèbe qui se trouvait sur l' eau (générale ment le mâ le) saute 
brusquement sur le dos de son partena ire. Pendant l'accouplement, il po usse, 
bec ouvert, les vocalisations appelées caquetages. A ce moment, sa co llerette 
es t é ta lée et sa huppe dressée. A la fi n de l' accoupl e me nt, le caquetage se 
change progress ive ment en c liq ueti s (fig. 16). 
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Fig. 16. Sonogramme d ' un caquetage (16a) émis lors de l 'accouplement et pos ition des 
indi v idus émetteurs (fig. 16b et photo 7) (dessin C h. NOEL). 
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• Les cris de contact sont émis par les parents , lors du retour au nid après 
une absence ou lorsque le poussin tente de remonter sur le nid ou sur le dos 
d ' un adulte. Ils n ' ont jamais été obse rvés lors du nourrissage des jeunes. Ils 
sont difficilement e nregistrab les puisque les g rèbes s'en vont élever leurs 
jeunes en pleine eau (fig. 17 et photo 8). 

Photo 8. 
(M . LONEUX) . 

1 2 3 s 

Fig. 17. Sonogramme d ' un cri de contact et contexte d 'émi ss ion. 

Cris propres aux jeunes 

• les couinements (sq ueaking) sont lancés dans les moments de stress, 
lorsque les parents se sont é loignés ou ont plongé, lorsque le jeune tombe dans 
l'eau ou ne parvient pas à remonter sur le dos d'un adulte (fig. 18a e t photo 9) . 

• les pépiements (peeping) sont émis presque continuellement par les 
jeunes, lors des pé riodes de repos, sur le nid ou sur le dos d ' un parent, ainsi 
qu 'après des apports de nourriture réalisés par les parents (fig. 18b). 

• les câlineries ( wheedling) sont émises avec insistance en présence des 
parents et semblent fournir à ces derniers les stimuli incitant au nourrissage 
(fig. 18c et photo 10). 
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C. NOEL 

Tableau I. Caractéri s tiques des vocal isat ions propres aux ad ultes de grèbes huppés. 

Type de 
vocalisat ions 

C lic1uet is 

Croassement 
(l e partie) 

Contexte 

Déplacement~ 
sur le te rrit oire 

Activ ité à 
proximité du nid 

Rencontres 
agonis tiques 

Indi vidu 
i~olé 

Croassement Individu 
(2c partie ) i~ol é 

G rognement Approche 
t1· un prédmi.:::ur 

potentiel 

Rha 1 Rencontres 
agonis tiq ui.:~ 

Rha 2 Rencontre~ 
agonistiqucs 

Rha J Rencontre~ 
agonistiqui.:~ 

ou avan t 
grognement 

Rha 4 Rencontres 
agonistiques de 
haute intensit é 

Nas illement Cri de contact 
Rencontres 

agonistiques 
Nourrissage 
des jeunes 

Tk-t;H' Secouements de 

Meuglement 

tête de haute 
intensité 

Invitation à 
1 • accouplement 

Posilion 

Norma le 

Cou drc,sé 

Cou dressé 

Cou 
dressé . 

bec ouvert 

Cou tendu 
;w ras de 

l'eau 

Cou te ndu 
au ras de 

l' eau 

Cou lcn<lu 
au ra, de 

l' eau 

Cou te ndu 
au ras de 

1·i.:au 

Norrnale 
Cou ti.:ndu 
au ras de 

reau 

Cou 
dressé. bec 

dirigé 
vers le bas 

Couché 
,.,ur le nid 

Caqucta~c Accoup lement A u-cle~sus 
pendant 

1 · accouplement 

G loussement Pe ndant le~ Normale 

C ri de contac t 

déplacement Cou tendu 
~ur le territoire au ras de 

Lor~ dïntc ral'.tio n~ 1· cau 
agonis tiquc~ 

En présence 
de~ jeune~ 

normale 

Ou.-éc des 
notes 

(en secondes) 

( * ) 

Cl..18-1 
± 0.079 
Il= 109 

0.-1-1-1 
± 0.195 
Il= 79 

0.788 
± 0 .290 
n = 10 

0.781 
± 0.198 
11 = 21 6 

0.349 
± 0.098 

Il :::: 28 

0.526 
± 0.07-1 
Il = 13 

0.6-19 
± 0.11-1 
Il = 6-f 

0.1 J2 
± 0.028 
Il= J72 

(*I 

0.690 
± 0.266 
n = 110 

0.603 
± 0.278 
Il= 22 

0.178 
± 0.078 
n = 250 

0.188 
± 0.030 
Il= 15 

Durée des 
intervalles 

(en second es) 

0.253 
± 0.120 
Il= 360 

1.h.:pcnd de 
la prJ~cnœ 

ou l' ah:-t.:nœ de 
la deuxième 

partie 

idem 

0.788 
± 0.290 

11 = 10 

0.697 
± 0.192 
11 = 180 

0.318 
± 0. 122 
n = 17 

0.-187 
± 0.230 
Il= -t 

0.586 
± 0.1-15 
Il::: 17 

0.170 
± 0.0-17 
Il= 18-1 

que lque~ 
dixième~ 

de ~ccondc., 
( **) 

1.365 
± 0.225 
Il = 11() 

0 .34 3 
± 11.192 
Il = 20 

0.275 
± 0.1 25 
Il = 220 

0.378 
± 0.111 
n = 15 

Fréquences 
minimales 
(en kHz) 

0.5 
(** *) 

0.632 
± 0.03-1 

0.592 
± 0.026 
Il= 79 

0.52-1 
± 0.202 
Il = 10 

0.621 
± 0.03-1 
Il = 216 

0.572 
± 0.13-1 

11 = 18 

0.5 
(***) 

0.648 
± 0.0-19 
n = 6-1 

0.18 
± 0.01 

11 = 372 

0.5 
(*** ) 

0.083 
±(l.25 

Il = 11(1 

0.198 
± 11.11-1-1 
Il = ]2 

0.2 10 
± 0.010 
Il= 250 

2.719 
± 0.225 
n = 15 

(*) voca lisati ons dont la d urée es t trop courte pour être mesurée. 

Fréq uences 
maximales 
(en kHz) 

3.5 
(***) 

de 1.511 ➔ 
selon 

les indiv idu!'\ 

,clon 
lc!-1 indi\'ic.lm, 

2.9J 
± 1.05 
11 = Ill 

3.5 
(***) 

3.5 
(*** ) 

-1 
(*** ) 

3 
(***) 

4 
("** ) 

3.5 
(** * ) 

2.866 
± 0.75 8 

Il= 0.758 

3.660 
± 0.139 
Il= J2 

-1 
( ** *) 

1.719 
± 0.2 25 
n = 15 

Nombres 
de notes 

par phrase 

Longues 
phrases 
pouvant 

durer 
plusieurs 
minutes 

1 à -1 

idem 

1 i, 3 
(*****) 

l [1 12 
(***** ) 

l i1 10 
(**** ) 

1 ou 1 
( **** ) 

1 ù -1 
(****) 

2. 199 
± 0.571 
Il = 371 

( *** ) 

3 ù 25 
(***) 

ck I ù 20 
(**** ) 

(**) in tervalle en tre les voca lisa ti ons d iffi c ilement déterminab le car e lles sont émi ses 
simultanément par les deux membres du coup le. 

(***) limite de la gamme de fréquences donnée à litre indicat if lorsqu ' e lle dépend fortement 
des conditi ons d"cnrcg is1rcmcn1 . 

C, .... .,) le nombre de no tes é mi ses dépend fo rtement du contexte. 
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VOCALISATIONS DU GREBE H UPPE 

Recherche de variabilité au sein des vocalisations 

Variations saisonnières 

De larges va riati ons quant à l ' importance d ' utili sation des diffé re ntes 
vocal isations ont été observées au cours de la saison de reproduction. La plu
part d ' entre e lles ne sont ém ises que durant les parades (glo usseme nts, rha, 
tic-tac , croassements , meuglements et caquetage) , D 'autres continuent à ê tre 
émises ma is plus rare ment durant la couvaison e t l'élevage des jeunes (nas ille
ments et c liquetis). Les cris de contac t ne sont produits qu'en présence des 
jeunes et les grognements, lo rsqu ' un prédateur s'approche du nid . 

Choix des vocalisations analysées 

Parmi les vocalisati ons répertoriées , il nous fallait écarter celles qui ne 
pourraient présenter des variations individuelles ou géographiques décelables . 
En effet, diverses caractéristiques des vocalisations rendent très difficile la 
recherche de variabilité. Nous avons ainsi écarté d ' emblée plusieurs types de 
vocalisations sur base des critères suivants : 
- vocali sations de durée trop courte pour être mesurée ; 
- vocal isations dont les limites des spectres de fréquences ne peuvent ê tre 

déterminées avec précision ; 
- vocalisations présen tant une trop grande variabi lité in tra-individuelle; 
- voca li sations émi ses dans des contextes qui pe rmettent rarement de déte rmi-

ner avec certitude l'identité de l'émetteur, que ce soit parce que les vocal isa
tions sont produites si multanément par plusieurs individus ou parce qu 'elles 
sont é mi ses , bec fermé, en présence d ' autre(s) g rèbe(s); 

- vocal isati ons pour lesq ue lles nous possédons un échan tillonnage trop faib le. 

Le tableau II résume les raisons qui nous o nt pou ssé à écarte r bon 
nombre des vocal isat ions du grèbe huppé lors de notre recherche d'éventuelles 
variations individuelles ou géographiques. 

Tableau II. Inventaire des raisons qui nous ont poussé à écarter différentes vocali satio ns 
de la recherche de variabilité. 

Durées Limites Variabilité Identité de Trop peu 
trop courtes du spectre individuelle l'émetteur de 

de fréquences trop inconnue données 
imprécises importante 

Gloussements X X 

Croassements 
Grognements X X 

Cliquetis X X X 

Rha X X X 

Nasillements X 

Tic-tac X X X 

Meuglements X 

Caquetages X 

Contact X X 

31 



C. NOEL 

1 

kHz 
4 

kHz 

3 3 

2 ., \ . 
2 

.. . ~ 1 1 • ' \ ·. ' ; . 1 • : · . ' • ~-

1 2 3 1 2 

2 
kHz 

5 
kHz 

3 

2 

1 

3 .1 
; 1 

i 
, , 

. . t,,111~ ':: -
2 

.. 
,1 ... ~ 1., 

.~ •h . , ..-: ,~~ 1 1 
• \ , .~- • • 1 i ,,. '! . , . 1 

1 2 3 1 2 

3 
kHz 

3 

"'· 
2 

1 

: > / .-., 

1 2 3 

Fig. 19. Sonogrammes de c roasseme nts de g rèbes huppés provenant de diffé re ntes 
local ités. Les individus de Visé se di sting uent des autres par des fréquences plus 
é levées . 
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VOCALISATIONS DU GREBE HUPPE 

On remarque donc que les croassements sont les vocalisations du grèbe 
huppé qui se prêtent le mieux à une étude de variabi lité. 

Recherche de variabilité au sein des croassements 

• Variabilité intra-individuelle 

Les tableaux repris en annexes I et II illustrent la variabilité intra-indi
viduelle de la première et de la deuxième partie du croassement pour différents 
individus sur différents sites concernés tandis que les tableaux repri s en 
annexes III et IV donnent la durée de la première et de la deuxième partie res
pectivement des croassements des mêmes individus. 

L'analyse de la variance des indices de différence obtenus pour les diffé
rentes vocali sations de chaque individu est hautement significative, qu'elle so it 
réalisée par des méthodes paramétriques (p < 0,001) ou par le test de KRUSKAL 

WALLIS (p < 0,0006). En clair, cela signifie que les croassements sont significa
tivement plus stéréotypés chez certains individus que chez d'autres. 

La variabil ité constatée ne provient pas de différences dans les gammes 
de fréquences occupées par les vocalisations d ' un même individu. En effet, lo rs 
de la recherche des indices de différence, le meilleur recouvrement, obtenu 
pour les sonogrammes des différents croassements d'un même grèbe, co1Tes
pondait toujours à celui réalisé en ajustant les fréquences se lon la référence 
donnée par le sonagraphe. Par contre, le calcu l des écarts types de durée des 
notes montre des différences importantes entre les indi vidus. 

• Variabilité interindividuelle 

La méthode des indices de différences nous montre qu'au se in de chaque 
site où des enregistrements ont été réali sés sur une quantité suffisante d ' indivi
dus , la moyenne des d iffé rences intra-individuelles est inférieure à ce lle des dif
férences interindi viduel les . 

Tableau III. Comparaison des i ndi ces de différence intra- et interindividue ls 
respectivement sur les sites de l ' ancienne frayère et d'Oostmaarland. 

Moyenne intra- Moyenne inter-
Sites individuelle des ID individuelle des ID 

Ancienne Frayère 0,317 ± 0,245 0,816 ± 0,299 
Oostmaarland 0,133 ± 0,049 0,626 ± 0,246 

Cependant, ces résultats sont à considérer avec une certaine réserve , e n 
gardant à l'esprit que le nombre d'enregistrements pris en cons idération varie 
d'un grèbe à l' autre et que des différences de variabilité existent entre les 
individus. 
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Fig. 20. Comparaison de la première partie du croasseme nt chez les différents indi vidus 
(ajuste ment des fréq uences selon la référence du sonagraphe). 
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Fig. 21. Comparaison de la pre mière partie du croassement chez les différents indi vid us 
(ajuste ment des fréquences selon le meilleur recouvrement). 
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Variabilité régionale 

Les tableaux figurant en annexes V, VI, VII et VIII nous donnent les 
ID obtenus en comparant la première et la deuxième partie du croassement pour 
les différents sites étudiés que l'ajustement des sonogrammes ait été fait ou non 
suivant l'échelle des fréquences. 

Lorsque l'on compare les ID interindividue ls pour un même site et les ID 
de divers sites , on ne remarque pas de différence significative entre les enregis
trements réalisés sur l 'ancienne frayère , sur la nouvelle gravière ainsi qu ' à 
Oostmaar/and. Par contre, les moyennes des ID sont plus élevées lorsque l ' on 
compare les sonograrnmes réalisés sur l'un de ces sites à ceux obtenus à Visé. 
Cependant, lorsque l'on calcule les ID en ajustant les fréquences de manière à 
obtenir le meilleur recouvrement possible de la trace et du sonogramme, les dif
férences s'estompent. Les variations constatées proviendraient donc d ' un chan
gement (vers le haut) des gammes de fréquences occupées par les croassements 
des grèbes de Visé (fig. 19). 

Tableau IV. Comparaison des indices d e différence interindividuel s obtenus su r les 
différents sites d'enreg istrement. 

Ancienne Nouvelle Oostmaarland Visé 
frayère gravière 

Ancienne frayère 0,816 ± 0,299 0,665 ± 0,416 0,686 ± 0,292 1,036 ± 0,4 78 

0.619±0.226 
Nouvelle gravière * 0.629 ± 0, 111 0,973 ± 0,491 

0.512±0.161 
0ostmaarl and 0,626 ± 0,246 0.950 ± 0,389 

0.544±0.165 
Visé * 

* Nombre d ' individus insuffi sant que pour calcu ler une moyenne interindividue lle . 

Analyse des dendrogrammes 

1 ° Comparaison des premières parties des croassements 
- En maintenant les fréquences (fig. 20) 

• Aucune différence géograph ique ne semble se détacher. 
• Les individu s dont les vocalisations sont proches sont toujours du 

même sexe. 
- En ajustant les fréquences (fig. 21) 

• Les différences entre certains individus sont réduites. La différencia
tion individuelle fait donc intervenir des variations de fréquences. 

• Les relations e ntre individus du même sexe s'estompent. Les deux 
sexes utiliseraient donc des gammes de fréquences sensiblement diffé
rentes (l 'ajustement des fréque nces se faisait toujours vers le haut pour 
les femelles). 
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Fig. 22. Comparai son de la deuxième parti e du croassement chez les différents indi vidus 
(ajustement des fréquences selon la référence du sonagraphe) . 
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Fig. 23. Comparai son de la deuxième partie du croassement chez les différents individus 
(ajustement des fréquences se lon le meilleur recouvrement) . 
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2° Comparaison de la deuxième partie des croassements (fig. 22 et 23) 
- Cette deuxième partie n' est pas émjse par tous les grèbes. La présence 

o u l' absence de celle-ci intervient donc dans la différenciation indivi
duelle et constitue un critère stable perceptible à l' ore ille. 

- Cette partie est de moindre intensité que la première et il arr ive que, bien 
qu'audible, elle soit complètement camouflée par le bruit de fond sur le 
sonogramme. 

- Les différences interindividuelles, de même que ce lles li ées au sexe, sont 
moins marquées que pour la première partie de la vocali sation. La diffé
renciation individuelle se fait donc plutôt sur base de cette dernière. 

Il ressort donc de l 'analyse des dendrogrammes que la variabilité obser
vée permet une discrimination sex ue lle et une distinction interindividuelle 
basées sur la gamme de fréquences occupée par la vocalisation . Par contre, la 
variabilité géographique mise en év ide nce par le calcul des indices de diffé
rence n' apparaît pas clairement ici. 

Discussion 

L'analyse sonographique des vocali sations du grèbe huppé no us a per
mis de dresser l' inventaire du répertoire de l' espèce et de décrire de manière 
fiable les caractéristiques des types d ' émiss ion ainsi que le contexte comporte
mental dans lequel ils surviennent. 

La li ste des vocalisations dressée sur base de nos sonogrammes concorde 
assez bien avec celle établie « à l'ouïe » par SIM MONS ( 1955). Nous avons néan
moins décelé quatre types de vocali sations intervenant dans les interactions 
agonistiques alors que SIMMONS ( 1955) n'en relevait que deux que nous avons 
nommées par onomatopées Rha 1, Rha 2, Rha 3, Rha 4 . Nous avons égale
ment mis en évidence un type de voca li sation non décrit par SIMMONS, à savoir 
le cri de contact ém is par les ad ultes en présence des jeunes. En ce qui 
concerne les croassements et contrairement à ce que pensaient H UX LEY (1914) 
et SIMMONS ( 1955), nous avons pu montrer que ceux-ci sont bien émis par les 
deux membres du couple et non par la seu le femelle. 

Nos observations montrent que les vocalisations chez le grèbe huppé 
sont difficilement dissociables des signaux visuels exécutés simultanément et 
ce, dans la plupart des interactions sociales, comme la formation et le maintien 
des couples, la synchroni sat io n des partenaires ou la défense du territoire ... 
Néanmoins, la plupart de ces interactions ont lieu en pleine eau, c'est-à-dire là 
où la visibilité est excellente. Le milieu de vie de l'espèce permet aux individus 
de se voir quasi en permanence. Les vocalisations ne joueraient donc, chez le 
grèbe, qu ' un rô le secondaire par rapport aux signaux visuels, contrairement à ce 
qui se passe pour des espèces évoluant dans des milieux plus fermés (W!LEY, 
197 1 ; EVANS, 1982; GAILLY, 1984). Elles pourraient cependant prendre le pas 
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sur les s ignaux visuels lorsque les individus interag issant sont fort éloignés l' un 
de l'autre, comme c'est le cas parfois lors de l'émi ss ion des croassements. 

Les vocalisations présentant des caracté ri st iques mesurables, suscep
tibles d ' intervenir dans une reconnaissance individue ll e, sont peu nombreuses 
car la plupart des thèmes spéc ifiques sont é mi s avec une grande variabilité 
intra-individuelle. Cependant, une analyse ùe la variance des indices de diffé
rence a montré que les vocalisations de ce rta ins g rèbes pouvaient être plus sté
réotypées que d'autres. Cette va riation semble porter s ur la durée des émissions 
et pourrait éventue llement être I iée à r âge des indi vidus. Cette hypothèse reste 
néanmo ins à vérifier. 

La technique de l' indice de différence a confirmé ce qui se dégageait 
d ' un exa men rapide des que lque deux mille sonogrammes réalisés, à savo ir que 
les croassements, malgré une rel ative variabilité intra- individue lle, permettaient 
une reconnaissance bi en marquée entre individus. En effet, il est presque to u
jours poss ible d'attribuer, au vu de la représentation sonographique, un c roasse
ment donné, au grèbe qui l'a é mis. Les gammes de fréquences utilisées sont très 
stables pour chaque individu. 

Les mesures e ffectuées o nt permis de montrer que les variatio ns obser
vées portent non seulement sur la durée des notes, com me c 'est d ' ailleurs le cas 
chez d'autres oiseaux « primitifs » (BROOK E, 1978 ; G UY OMAR C' H et 
G UYOMARC' H, 1985 ; PEAKE et al., 1993 ; GILB ERT et al. , 1994 ; RYELANDT e t 
V ASSEN, 1995, ... ), mais aussi, sur des modul ations de fréquences comme c'est 
le cas chez le tétras- lyre ou le gra nd tétras (KEULEN, 1995). La distribution des 
intensités, quant à elle, n 'a pu être dé te rminée, les voca li sat ions se situant dans 
des gammes de fréquences trop basses pour po uvo ir ê tre filtrées ; néanmoins 
aucun résultat probant n 'apparaît dans les oscillogrammes réa lisés. 

Pour démontrer que le croassement permet effectivement une reconnais
sance interindi vidue ll e chez les g rèbes huppés , il sera it nécessaire d ' effec tuer 
des ex pé ri ences de red iffusion, comme cela a été effectué chez d'autres espèces 
moins évoluées (BEER, 1969; BROOKE, 1978 ; JOUYENTIN et a l. , 1979; BAKER, 
1982, ... ) o u chez les osc ines (LEROY, 1979). 

Il es t inté ressant de constater que la reconna issa nce inte rindividue ll e 
reposera it s ur les croassements c'est-à-dire sur les seul es vocalisations qui 
so ient é mi ses lorsque les individus ne peuvent échanger de signaux visuels , les 
s ig na u x aco us tiqu es é ta nt alors leur unique moy e n de différenciation 
indi viduel le. 

L'hypothèse se lo n laque ll e la reconnai ssance vocale ne serait présente 
que pour pallier un e impossibilité de reconnaissance vis ue lle , est encore 
appuyée par le fait qu ' aucun croasseme nt n 'a été entendu dans la réserve de 
« Koningsteen » à Thorn , bi en que des interactions et des vocalisations nom
breuses aient pu y ê tre observées. La ra ison pourrait en être que les individu s 
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regro upés, sur ce très petit pl an d'eau bien dégagé, se voien t en permanence e t 
n 'ont donc pas besoin de s ignaux acoustiques pour se reconnaître ind ivid ue lle
ment. Cette hypothèse reste néanmo ins à confi rmer vu le caractère re lat ivement 
po nc tue l de nos pri ses de son, sur ce s ite. 

La gradation des vari ati ons mi se en évidence par la méthode des ind ices 
de d ifférence permet également de montre r une vari abilité moindre e ntre ind ivi
dus du mê me sexe qu 'entre ind ividus de sexe o pposé. Comme le pressentait 
R uwET ( 1984) , une reconnaissance des sexes s ur base des vocali sat ions serait 
donc poss ible et pe rmettra it peut-être de pallie r l'absence de dimorphi sme. Si 
de tell es vari ati ons ex istent et sont mesurables , e ll es n 'en sont pas po ur autant 
pe rceptibles pa r l'oreille huma ine. 

Les trava ux d e J OUVENT I N ( 1972) a in s i que ce ux de GU I LLOT I N et 
JouvENTJ N ( 1980) ava ient déjà m is en év idence une reconnaissance du sexe é ta
blie sur base des voca li sations chez des espèces où le d imorphi sme est absent. 
Le croasseme nt du g rèbe pourra it joue r le mê me rôl e,_ lo rs de la fo rmati o n des 
couples . lei e ncore, des ex pé ri ences de rediffusion sera ient nécessa ires po ur 
appuyer cette hypothèse. 

La réductio n des effectifs de g rèbes et le petit no mbre d ' enregistre me nts 
obtenus sur les s ites é lo ignés de Lanaye (princ ipale ment sur les plans d 'eau de 
Bruxe lles) ne nous permettent pas d 'affirmer ou d ' infirmer l'ex istence de vari a
ti o ns g é og ra phi q ues d a ns l ' é mi ss io n du croasse m e n t d u g rè be hu p pé. 
Cependant les résultats obtenus à Vi sé, b ien q ue trop peu nombre ux pour no us 
do nner une certitude, semble nt no us mo ntre r une transpos itio n des voca li sa
tions vers des gam mes de fréquences plus é levées po ur ce s ite. Il po urra it s'agir 
là d ' une variati on géographique sous-tendue par une press io n environne me n
ta le, à savo ir, le bruit de fo nd très important à cet endro it. Les ex périe nces de 
propagatio n du son montrent en effet, rappe lons- le, que des o iseaux fréquentant 
des mili eux bruya nts produisent des chants occupant des gammes de fréq ue nces 
re lati ve me nt plus é levées par rapport à des individus de la même espèce habi 
tant des endro its plus sil encieux ( M A RTEN et M ARLER, 1977). 

D ' une part , cette vari at io n géographique pressenti e po urrait ê tre à l' o ri 
g ine d ' un phéno mène de dia lecte mais cette hypothèse implique ra it une fi déli té 
des g rèbes à leur s ite de reproduc tion . A notre connaissance, aucune étude dans 
ce domaine n'a encore été réa li sée et no us avons même émis plus haut l' hypo
thèse inverse po ur justifier les fluctuati o ns d 'effecti fs observées, cette année, 
sur les diffé re nts plans d 'eau ; o n ne pourrait dès lors, en aucun cas, qua lifier de 
« di a lectes » les variati ons géographiques observées dans l 'émi ssion des voca li 
satio ns du grèbe. 

D 'autre part , cette tra nspos ition vers des gammes de fréquences plus é le
vées pourra it résu lter d'une adapta ti on à produire mo mentané ment des voca li 
sations susceptibles d 'être pe rçues dans des environnements bruyan ts co mme 
ce la a déj à été constaté chez I 'éto urneau sansonne t (K.EULE , 1984) et ne serait 
en aucun cas inte rprétée comme un phéno mène di a lec tal. 
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Photo J 1. L'étude réa li sée ré vè le une certa ine co mpl ex ité des vocalisations du g rèbe 
huppé et démontre , une fois de plu s, que des espèces à syrinx peu déve loppée peuvent 
éga le me nt réa li se r un sys tè me de communicati o n aco ustiqu e efficace, à l'in star des 
oscines. Néanmoins, da ns les parades, les signaux optiques sembl ent pre ndre le pas sur les 
signaux acoustiques (photo M. Lo EU X). 

Photo J 2. Des travaux devront ê tre me nés ultéri e ure me nt po ur déte rminer le rô le des 
voca li sations da ns les re la ti ons parents-jeunes. Les vocali sations des je unes semblent en 
effet fort complexes et évoluent rapidement suivant l'âge (photo M. LONEUX) . 
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Conclusions 

L ' analyse sonographique des vocalisations du g rèbe huppé nous a pe r
mis de dresser l 'i nventai re du répertoire de l' espèce et de caractéri ser de 
manière précise les différents types de vocalisations a ins i que le contexte dans 
leque l e ll es sont é mises. Nous avons également pu mettre en év idence l 'exis
tence de variations dans 1 ' émi ssion des croassements ; celles-ci pourraient per
mettre la reconna issance des sexes et la reconnaissance individuelle chez une 
espèce autrefois réputée pour la stéréotypie de ses vocalisations. 

Ce travail , loin de répondre à toutes les questions que nous nous posons 
à propos des vocalisations du grèbe huppé, ne fait que soulever un coin du voile 
qui couvre cet aspect moins connu d ' une espèce tant étudiée par les étholo
gistes . Il ouvre ainsi la voie à une série de pistes de recherches qui pourraient 
être envisagées par la suite, notamment en ce qui concerne la mise en évidence 
de variations géographiques, l 'existence de phénomène dialectaux, l 'établisse
ment d ' une reconnaissance parents-jeunes, l'évolution des cris des jeunes en 
fonction de l 'âge ... pour ne citer que quelques-uns des points à préciser. 

Photo 13. Grèbe huppé adulte , au plumage gonfl é , 
abri tan t sous les ai les sa nichée (photo M. LON EUX) . 
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Tableau 1. Vari atio ns intra-individue lles de la pre mi ère partie du croasseme nt ca lculées se lon la mé thode des indices de différence. ► z 
ô 13 'i' 10 ô 10 'i' 13 ô 8 'i' 8 ô 17 ô 23 'i' 20 'i' R ô 16 Oost A Oost B Oost C Oost D Oost E Visé A Visé B NG 

1~ 0.224 0.349 0,096 0,579 0,264 0,403 0.605 0.552 0.176 0.569 0,146 0. 131 0,101 0,152 0,087 0. 125 0.273 0.263 0.227 
0,214 0,247 0,6 0,387 0,259 0,333 0,443 0,101 0.194 0.566 0, 135 0,033 0,127 0.095 0. 145 0.161 0.186 
0,055 0,786 0,543 0,339 0,272 0,238 0.11 0.162 1,032 0,105 0,305 0.106 0.097 0.113 0.343 
0,161 0,289 0,6 11 0, 133 0.344 0.139 1,455 0,154 0, 149 
0,087 0,256 0,128 0,113 0,632 0.145 0, 146 0, 11 9 
0,186 0,359 0,242 0.123 0,207 0,121 
0,185 0,389 0. 117 0.049 0. 138 0,168 
0.098 0,5 0,29 1 0.046 0, 135 
0,126 0,267 
0.221 0,282 

0,205 
0,2 
0,282 

0,158 0,298 0,494 0,349 0,320 0,238 0.429 0.348 0.129 0.906 0,146 0,146 0,135 0,093 0,128 0.259 0.225 
± 0,061 ± 0,072 ± 0,357 ± 0,125 ± 0,179 ± 0,108 ± 0.184 ± 0.245 ± 0.055 ± 0.427 ± 0,031 ± 0,142 ± 0,020 ± 0,005 ± 0.016 ± 0.092 ± 0,054 

.j:,. 

.j:,. Tableau II. Durée de la deuxième partie du croasseme nt chez les différents individus (en secondes) . 

ô 13 'i' 10 ô IO 'i' 13 ô 8 'i' 8 ô 17 ô 23 'i' 20 'i' R ô 16 Oost A Oost B OostC Oost D Oost E Visé A Visé B NG 

0,46 0,41 8 0,416 0,552 0.356 0,431 0.378 0.326 0.331 0,352 0,497 0,3 1 0,3 17 0,413 0,237 0.412 0.375 0,345 0,403 
0,273 0,395 0,321 0,455 0,397 0,442 0.283 0.432 0,421 0.295 0,51 3 0,217 0,397 0,324 0,248 0.388 0,312 0.387 
0,376 0,426 0,397 0,587 0,395 0.503 0.582 0.503 0.329 0.314 0,309 0,398 0,387 0.265 0.48 0.35 1 0.42 1 
0,446 0.417 0,398 0,333 0,3 14 0.287 0.503 0.335 0.369 0,316 0,346 0,398 0.29 0.268 
0.444 0,375 0,322 0.392 0.5 0.351 0.326 0,242 0,327 
0,375 0,506 0,324 0.356 0.451 0.348 0,253 0,289 
0,385 0,408 0,415 0.39 0.347 0.278 0.4 12 
0,45 0,592 0,322 0.318 0,3 12 0,365 
0,499 0,425 0,425 0.345 0,326 
0,561 0,5 
0,419 0,444 

0,482 
0.427 
0,49 

0,426 0,4 13 0.388 0,474 0.354 0.400 0.383 0.434 0,347 0.331 0,505 0,280 0,365 0,360 0,260 0,380 0.336 0,404 
± 0,075 ± 0.016 ± 0.045 ± 0,068 ± 0,034 ± 0.061 ± 0.140 ± 0.068 ± 0.03 ± 0.003 ± 0,011 ± 0,038 ± 0,04 ± 0,045 ± 0.023 ± 0.087 ± 0.021 ± 0,017 



Tableau III. Variations intra-individuelles de la seconde partie du croassement calc ulées selon la méthode des indices de différence. Les individus 
étudiés qui n'émettent pas la deuxième parti e de la vocalisation ou dont celle-ci n'apparaît pas sur le sonogramme, ne figurent pas dans ce tableau. 

ô 13 9 10 ô lO 9 13 ô 8 9 8 ô 17 ô 23 9 R ô 16 Oost A OostC 

0,344 0,091 0,286 0.1 33 0.333 0,111 0,057 0,7 0.586 0.387 0.089 0,123 
0,134 0,3 0.071 0.347 0.393 0,169 0,394 0,5 0,364 
0. 193 0,167 0.385 0.347 0.1 8 0.176 0,732 0,141 
0,231 0,2 0,35 0,182 0.096 0,863 0,21 
0.226 0,316 0,316 0,605 0.195 
0,094 0,327 0.607 
0,151 0.64 
0, 11 3 
0,194 
0,226 
0,095 

0,1 82 0,238 0,264 0.3 11 0.228 0, 125 0,547 0,648 0.207 
± 0.075 ± 0,065 ± 0,129 ± 0,076 ± 0.147 ± 0.058 ± 0.2 16 ± 0,118 ± 0.095 

+'- Tableau IV. Durée de la deux ième partie du croassement chez les différents indi vidus (en secondes). 
u, 

ô 13 9 10 ô 10 9 13 ô 8 9 8 ô 17 ô 23 9 R ô 16 Oost A OostC 

0,845 0,456 0.221 0.3 12 0.241 0.257 0,921 0.389 0.3 12 0.622 0,223 0,367 
0,7 12 0.444 0,36 0.361 0.543 0.261 0,784 0.421 0.305 0.255 0.1 89 0,321 
0,525 0,317 0,308 0,328 0.249 0,81 3 0,389 0,287 0,2 17 0,319 
0,372 0.456 0.583 0.492 0,822 0,418 0,128 0.22 0.374 
0.414 0,424 0.29 0,423 0,132 0.196 
0,66 0.42 1 0.265 0.201 
0,892 0.426 0,247 0.228 
0,568 0.375 0.476 0,2 13 
0,831 0.496 
0,741 0.536 
0.741 0,694 
0.785 0,451 

0,499 
)> 0,432 z 

0,668 0.450 0,299 0,442 0,445 0.3 17 0.835 0,408 0,233 0,439 0,22 1 0,345 z 
m 

± 0,177 ± 0.008 ± 0.071 ± 0,098 ± 0,151 ± 0,!04 ± 0,060 ± 0,017 ± 0,094 ± 0,260 ± 0,0 14 ± 0,029 X 
m 
Vl 



.,. 
°' 

Tableau V. Indices de différence calculés en comparant la première partie d u croassement c hez les d ifférents individus considérés (sur base d'un 
sonogramme pris au hasard pour chacun d' entre eux) . 
Aj ustement des fréquences réa li sé d ' après la ré férence donnée par le so nagraphe. 

ô 13 9 10 ô lO 9 13 ô S 9 8 ô 17 ô 23 9 20 9 R ô 16 Oost A Oost B Oost C Oost D Oost E Visé A Visé B NG 

ô 13 0 0.466 0.92 0,66 1 0.899 0.908 0.562 0.853 1.005 0.962 0,806 0,299 0,506 0.595 0.756 0.422 0.647 1.288 0.182 
9 10 0 1,038 0,231 0.896 0.6 15 0.796 1.385 1.081 1. 129 0,6 1 0,799 1.35 1 0.879 0.799 1.161 1.015 1,844 1.186 
ô 10 0 1.3 0.56 0.389 0.618 0.828 0.807 1,073 0,71 0,56 0.542 0.578 0.57 0.651 0.767 1,282 0,3 
9 13 0 1.015 0,743 0.804 1,538 1,258 1,077 0.72 1,255 1.533 1.091 0.854 1.015 0.961 1,82 1 1.556 
ô 8 0 0.5 19 0,5 14 0,778 0,51 0,95 0.337 0.677 0,652 0.58 0.624 0.889 0.738 1.507 0,696 
9 8 0 0,62 1 1.048 0,842 0,967 0.56 0.563 0.971 0.468 0.548 0,476 0,65 1.549 0.435 
ô 17 0 0.662 0.53 1.045 0.343 0.221 0,804 0.058 0,548 0,382 0.47 1 1.1 43 0.385 
ô 23 0 0.466 1.085 0.493 0.497 0,938 0,525 0,75 1 0.464 0.519 1.139 0.47 
9 20 0 1.652 1,11 0.398 0,9 12 0,377 0.522 0.302 0.557 0.557 0.619 
9 R 0 0.58 1,0 17 1,033 0,919 0.524 1.154 0.482 1.741 0.981 
ô 16 0 0.496 0.72 0.543 0.361 0.598 0.498 1.596 0.511 
Oost A 0 0.736 0.194 0.722 0.284 0.568 1.085 0,619 
Oost B 0 0.565 0.677 0.911 0,917 1,523 0,778 
Oost C 0 0.999 0,428 0,724 1,051 0,7 
Oost D 0 0,74 1 0,301 1.37 0.516 
Oost E 0 0,631 0.834 0.533 
Visé A 0 1.446 0,625 
Visé B 0 1.32 
NG 0 

n 
z 
0 
m 
r 
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Tableau VI. Indices de différence ca lcu lés e n comparant la premiè re parti e du croassement chez les différents individus considérés 
(sur base d ' un sonogramme pri s au hasard pour c hacun d 'entre eux) . 
Ajustement des fréquences réalisé pour obtenir le meilleur recouvreme nt possible. 

ô 13 ? 10 ô 10 ? 13 ô 8 ? 8 ô 17 ô 23 ? 20 ? R ô 16 Oost A Oost B Oost C Oost D Oost E Visé A Visé B NG 

ô 13 0 0.466 0.748 0.661 0.532 0,908 0,53 0,853 0,525 0,962 0,806 0.299 0.506 0.595 0,756 0,275 0,647 0,532 0,182 
? 10 0 0.531 0.231 0,63 1 0.615 0,796 1 0,496 1,129 0.6 1 0.799 0.644 0.879 0.799 0.543 1,015 0,753 0,516 
ô 10 0 0.483 0.56 0.243 0,618 0,828 0,602 0,966 0,632 0.56 0.542 0.578 0.57 0,65 1 0,767 0,358 0,3 
? 13 0 0.756 0,743 0.804 0,938 0,665 1,077 0,72 1,255 0,8 1.091 0.854 0.807 0,961 0,628 0,889 
ô 8 0 0,265 0,514 0,496 0,381 0,8 15 0,337 0,677 0,652 0,58 0,624 0,889 0,738 0,565 0,696 
? 8 0 0,39 1 0,932 0,323 0,967 0,56 0,276 0.5 14 0.468 0.548 0,476 0,65 0.446 0,435 
ô 17 0 0,334 0,101 0,894 0,343 0,22 1 0,804 0,058 0.36 0.382 0.425 0,449 0,385 
ô 23 0 0,403 0,757 0,493 0,377 0,938 0,256 0,397 0.464 0.35 0,59 1 0,47 
? 20 0 1,143 1,11 0,131 0,516 0.101 0,333 0.302 0,557 0,387 0,35 1 
? R 0 0,248 1,017 1,033 0,919 0,524 1,154 0,387 1,224 0.981 
ô 16 0 0,496 0,72 0,543 0,361 0,598 0,498 0.667 0,51 1 
Oost A 0 0,736 0,194 0,722 0.284 0.568 0,563 0.619 
OostB 0 0,565 0,677 0,9 11 0,25 0.568 0,778 
Oost C 0 0,665 0,428 0,558 0.433 0.7 
Oost D 0 0,595 0,301 0,591 0,516 
Oost E 0 0,631 0,834 0,533 
Visé A 0 0.683 0,625 
Visé B 0 0,398 
NG 0 

)> 
z 
z 
m 
X 
m 
V, 
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Tableau Vil. Ind ices de différe nce calculés en comparant la deuxième part ie du croassement chez les différents indi vidus considérés (sur base d ' un 
sonogramme pri s au hasard pour chacun d' entre eux). Ajustement des fréquences réalisé d ' après la référence donnée par le sonagraphe. 

ô 13 9 10 ô IO 9 13 ô 8 9 8 ô 17 ô 23 9R ô 16 Oost A Oost B Oost C 

ô 13 0 0.377 0.811 1.329 0,66 0,66 0,0 19 1,048 0.774 0,416 0.406 0.094 0,623 
9 10 0 0.95 0,35 0,628 0,425 0,615 0.805 0.4 0.355 0.49 1 0.654 0,474 
ô 10 0 1,115 0,556 0,375 0,808 0,836 0.567 0,677 0.706 0,792 1,348 
9 13 0 0,41 0,606 1, 135 0.974 0.7 18 0.58 1 0.618 1.2 18 0,928 
ô 8 0 0,583 0,654 0,993 0,75 0,419 0,47 1 0,625 1,399 
9 8 0 0,856 0,817 0.833 0,484 0.529 1, 167 0,886 
ô 17 0 0,611 1.1 79 0,816 0,784 0,5 18 1,009 
ô 23 0 0.803 0,492 0,672 0.474 0,739 
9 R 0 0.728 0,382 1,27 1 0.864 
ô 16 0 0.273 0.725 0.499 
Oost A 0 0,392 0,985 
Oost B 0 0,824 
Oost C 0 

Tableau VIII. Indices de différence calcu lés en comparant la deuxième partie du croassement chez les différents individus considérés (sur base 
d ' un sonogramme pris au hasard pour chacun d'eux). Aj ustement des fréquences réalisé pour obtenir le meill eur recouvrement poss ible. 

ô 13 9 10 ô 10 9 13 ô 8 9 8 ô 17 ô 23 9 R ô 16 Oost A Oost B Oost C 

ô 13 0 0,377 0,811 0.755 0.66 0,66 0.0 19 1.048 0,774 0,4 16 0,406 0.094 0.623 
9 IO 0 0.95 0.35 0.628 0.425 0,6 15 0,805 0,4 0,355 0,49 1 0,654 0.474 
ô IO 0 1.11 5 0,556 0,375 0,808 0,836 0.567 0,677 0,706 0.792 1,348 
9 13 0 0,4 1 0,606 0,75 0.974 0.718 0,581 0,618 0.729 0,928 
ô 8 0 0,583 0,654 0,993 0.75 0.419 0.47 1 0.625 1,399 
9 8 0 0,856 0,8 17 0.833 0.484 0,529 0.667 0,886 
ô 17 0 0.6 11 1.1 79 0,816 0,784 0.518 1,009 
ô 23 0 0.803 0.492 0.672 0.474 0,739 
9 R 0 0.728 0.382 0.854 0,864 
ô 16 0 0.273 0.725 0,499 
Oost A 0 0.392 0,567 
Oost B 0 0,824 
OostC 0 

n 
z 
0 
m 
r 




