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1 | INTRODUCTION

1 | Introduction

1.1 | La bioacoustique comme outil de quantification de la faune

1.1.1 | Informations présentes dans les signaux acoustiques

La communication est un élément vital dans la vie de nombreuses espèces animales car elle
permet aux individus de maintenir et réguler leurs interactions (Bradbury et Vehrencamp,
1998). Au sens biologique, la communication peut être définie comme l’action qu’exerce un
organisme sur un autre organisme en influençant ou modifiant le comportement de celui-
ci. Les signaux acoustiques sont utilisés par les animaux pour échanger des informations
dans différents contextes. Le schéma classique de la chaîne de transmission de l’information
implique un émetteur, un récepteur et un canal de transmission (Shannnon et Weaver, 1949 ;
Bradbury and Vehrencamp, 2011). L’émetteur code des informations dans un signal, qui va
se propager dans le milieu pour arriver jusqu’au récepteur. Le récepteur va décoder le signal
pour en tirer des informations et réagir en fonction. Les fonctions et contextes des échanges
acoustiques ont modelé les signaux via différentes contraintes et pressions de sélections, pour
donner lieu à plusieurs niveaux d’informations contenus dans les signaux acoustiques.

Les contraintes liées aux capacités physiologiques de l’émetteur ou récepteur ainsi que les con-
traintes de propagation du signal dans son environnement auront des répercussions directes
sur le processus de communication et la structure du signal.

On retrouve des signaux acoustiques dans la plupart des comportements fondamentaux tels
que l’appartenance spécifique, la recherche du partenaire sexuel, la recherche du jeune ou
du parent, la recherche de nourriture, les soins au jeune la localisation des individus mais
également l’indication de l’état émotionnel. Le signal est donc souvent caractéristique de
l’espèce et porte donc l’information spécifique (Catchpole et Slater, 2008). Des variations
sont observées au sein de populations et groupes d’une même espèce. Ces variations sont
le résultat de divergences génétiques et comportementales entre les différentes populations
(Benedict et Bowie, 2009). Les signaux acoustiques peuvent être également différents entre
individus, notamment lorsque le comportement d’émission acoustique est impliqué lors de
comportements sociaux (Charrier et al., 2003 ; Janik et Sayigh, 2013) mais est particulière-
ment présent lors de la sélection sexuelle. La vie sociale au sein d’un groupe intra spécifique
exige bien souvent que les individus se reconnaissent pour adapter leurs réponses comporte-
mentales. En effet, l’identification d’un protagoniste permet d’adopter un comportement
adéquat : sexuel face à un partenaire, agressif vis-à-vis d’un étranger ou parental envers
sa descendance. La reconnaissance individuelle a donc pour fonction principale d’établir
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1 | INTRODUCTION

puis de maintenir un lien privilégié entre deux individus et de diminuer le risque d’erreurs
d’identification ainsi qu’une bonne modulation du comportement, pour éviter de mauvaises
prises de décisions. Le signal intervenant dans ces contextes va être exacerbé et pourra per-
mettre de distinguer chaque individu, en étant représentatif de ses limites physiologiques,
génétiques, d’apprentissage (Kroodsma, 1982 ; Tibbetts et Dale, 2007 ; Catchpole et Slater,
2008 ; Taylor et Reby, 2010 ; Nowicki and Searcy, 2014 ; Tamura et al., 2018). Ce signal va
donc contenir des informations permettant de différencier un individu d’un autre. Enfin, les
sons émis par un individu ne sont pas forcément constants et peuvent varier en fonction de
son état émotionnel et physiologique (Perez et al., 2012).

Ainsi, les signaux acoustiques présentent différents niveaux et quantités d’informations. Les
informations spécifiques, populationnelles et individuelles seront donc utilisables pour re-
censer la faune et obtenir différents niveaux de détails, de la présence/absence d’espèces au
dénombrement d’individus.

1.1.2 | Progrès technologiques et techniques de la bioacoustique

La potentialité d’utilisation de la bioacoustique comme outil de recensement de la faune a
explosé ces dernières années grâce aux avancées technologiques et techniques récentes. Les en-
registreurs automatiques (Gibb et al., 2019) sont devenus accessibles, léger et très résistants
aux éléments météorologiques tout en ayant une bonne qualité d’enregistrement. Ils sont po-
tentiellement déployable dans de nombreux milieux aquatiques et terrestres. Le paramétrage
fin des horaires d’enregistrements couplée aux avancements des technologies de stockages
de données permet d’enregistrer de grandes quantités de données acoustiques sur de larges
échelles temporelles.

La quantité de données générée par ces études est donc importante. Les premières études
ont analysé les enregistrements manuellement (Wimmer et al., 2013a), le temps d’analyse est
très long et les différences de capacités de reconnaissances des opérateurs ont engendrer de la
variabilité non désirée (Fritsch et Bruckner, 2014). Ainsi au cours des dernières décennies de
nombreuses extensions dédiées à l’analyse des signaux animaux ont vu le jour de nombreux
grands langages de programmation (package seewave pour R, Sueur et al., 2008 ; Biosound
pour python, Theunissen, 2018). L’efficacité des techniques de big data et deep learning
appliquées aux données acoustiques sont de plus en plus efficaces dans la reconnaissance
d’espèces (Dugan et al., 2010a, 2010b) et rendent possible l’analyse automatique de larges
quantités de données. Ainsi, toutes les avancées techniques et informatiques permettent la
récolte de larges quantités de données en bioacoustique dont les informations sont extraites
grâce à des outils d’analyses performants. Le niveau de précision des résultats récoltées est
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1 | INTRODUCTION

à l’image des informations présentes dans les signaux acoustiques : à plusieurs niveaux de
détails.

1.1.3 | Les différents niveaux d’informations accessibles par les techniques de
bioacoustique

1.1.3.1 | Évaluation de la diversité acoustique globale des milieux

L’écoacoustique est l’étude et la mesure de grands ensembles écologiques (paysages, commu-
nautés, populations) via l’utilisation de la bioacoustique et notamment du paysage acoustique
(ou soundscape en anglais, Krause, 1987 ; Pijanowski et al., 2011). Ce paysage acoustique
est composé des sons provenant de source biologiques (anthropophonie quand émit par des
activité humaines, biophonie pour des sources non-humaines) et non biologiques (géophonie).
L’étude de la biophonie, permettra donc de mesurer la biodiversité acoustique. Plus le nom-
bre d’espèces présent dans un milieu sera important, plus le nombre de signaux acoustiques
différents seront présents. De même, plus le milieu contiendra de membres de la même espèce,
plus les occurrences de celle-ci seront nombreuses et différentes les unes des autres, chaque
individu produisant des sons légèrement différents. La complexité de la biophonie d’un milieu
est ainsi directement lié à sa biodiversité. Des indices acoustiques permettant de mesurer
cette complexité ont été développé pour mesurer les différents indices de biodiversité. Les
indices acoustiques � sont des proxys de la biodiversité � et permettent de mesurer la diversité
acoustique au sein d’un même lieu au court du temps. Les indices � sont des proxys de la
biodiversité � et se focalisent sur la comparaison de la diversité spectrale entre deux espaces
distincts. Ses indices permettent donc d’étudier les communautés animales et la diversité
spécifiques de milieux (Sueur et al., 2014 ; Rodriguez et al., 2014 ; Sueur, 2018) mais surtout
de pouvoir comparer les niveaux de biodiversité à l’intérieur et entre écosystèmes (Joo et al.,
2011 ; Depraetere et al., 2012 ; Lelouch et al., 2014 ; Tucker et al., 2014 ; Desjonquères et
al., 2015 ; Krause and Farina, 2016 ; Ulloa et al., 2018).

1.1.3.2 | Recensement des espèces

Les études de suivis acoustiques des espèces sont des extensions des protocoles déjà appliqués
avec des observateurs humains, les enregistreurs acoustiques autonomes remplaçant les ob-
servateurs humains. Les recensements utilisant des transects sont ceux qui bénéficient le
moins de la bioacoustique puisque ce sont les compteurs qui enregistrent eux-mêmes avec
un microphone à main les sons émis le long du transect, l’enregistrement permettant de
vérifier qu’il n’y ait pas d’oubli par le compteur après le comptage. Les chercheurs peuvent
également placer des enregistreurs automatiques sur plusieurs points du transect (Cerqueira,
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1 | INTRODUCTION

2016). Ce sont en effet les échantillonnages ponctuels qui vont profiter au mieux de l’approche
bioacoustique.

Le principe du point d’écoute consiste à dénombrer les espèces présentes dans une aire d’étude
en plaçant des observateurs en différent points. L’inventaire final se fait en combinant et con-
frontant les observations de l’ensemble des observateurs (Lancia et al., 2005). Si le principe
reste commun, il existe une diversité de protocoles qui se distinguent par la manière d’espacer
les points dans la zone d’écoute et la durée et le nombre d’observations. C’est ainsi essen-
tiellement l’échantillonnage spatio-temporel qui diffère entre les études afin de s’adapter aux
particularités environnementales des différents milieux d’étude (Pieretti et al., 2015 ; Van
Parijs, 2009 ; Wimmer et al., 2013b). Il est alors facile de remplacer des observateurs hu-
mains par des enregistreurs acoustiques, ce qui permet de se dispenser de la limitation dû au
nombre d’observateurs disponibles. On peut donc augmenter la densité de points ou étendre
la zone d’étude et jouer ainsi sur la précision de l’échantillonnage spatio-temporelle.

La différenciation des espèces dans les enregistrements se fait via une grande diversité de
techniques, que ce soient des experts en écoutant directement les enregistrements (Fraser,
2018) ou via des algorithmes de reconnaissances automatiques (Mielke et Zuberbühler, 2013).
La richesse spécifique peut être ainsi chiffrée et apporter des informations sur la biodiversité
du milieu d’étude (Gotelli et Colwell, 2001 ; Wimmer, 2013b). Des informations supplé-
mentaires sont accessibles en étudiant le nombre d’occurrences acoustique de chaque espèce.
En effet, plus le nombre d’individus présents est grand, plus la probabilité d’émission de
signaux acoustiques sera grande. Le nombre de sons répertoriés par espèce est donc un bon
indicateur de la taille des populations des espèces présentes (Marques et al., 2013 ; Pellet,
Helfer et Yannic, 2007). De plus, le nombre d’individus est facilement estimable à partir
du nombre d’occurrences acoustiques de l’espèce si le taux moyen de production vocale d’un
individu est connu ou estimable (Stevenson, 2015). Mais il ne s’agit que d’indicateurs et il
est souvent préférables de rechercher l’information individuelle pour connaître précisément le
nombre d’individus.

1.1.3.3 | Dénombrement des individus d’une population

Le déploiement d’enregistreurs acoustiques pour dénombrer des individus est similaire à celui
permettant le recensement d’espèces. La différence se fait lors du traitement des données. On
peut distinguer deux grandes manières de séparer les individus via les sons qu’ils émettent
: par leur position en séparant les sources ou par les informations contenues dans les sons
émis.
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1.1.3.3a | Localisation de l’animal émetteur

Toutes vocalisations ou productions sonores vient normalement d’un point source qui est
par définition localisable dans l’espace. L’emplacement d’un animal peut donc être établi
grâce aux sons qu’il émet. Beaucoup d’études sur le dénombrement de mammifères marins
ont développé des techniques pour calculer cette position. L’amplitude du signal capté est
comparée à un modèle théorique d’atténuation du son dans le milieu et permet ainsi d’estimer
sa distance (Royle, 2018). Une étude a calculé la distance entre des dauphins à long bec
(Stenella longirostris) et une balise acoustique en utilisant la différence de temps d’arrivée
entre chaque cri et ses différentes réverbérations sur l’enregistrement (Aubauer et al., 2000).

Cependant, il est plus courant d’utiliser la triangulation acoustique avec plusieurs micro-
phones et enregistreurs synchronisés et placés en différents points d’une zone. La localisation
de la source, et donc l’emplacement de l’animal, se fait en calculant et comparant les dif-
férences de temps d’arrivées entre les différents enregistreurs (Stevenson, 2015 ; Bruno et al.,
2012). Ces approches permettent donc d’obtenir le positionnement de tous les sons produits
par l’espèce ciblée.

Le nombre d’individu peut être ensuite estimé en couplant les localisations avec les connais-
sances du comportement de l’espèce. C’est le cas de nombreuses espèces d’oiseaux territori-
aux, où les individus vont rester chanter au sein de leur territoire, formant des groupes de
points homogènes (Mennill et Vehrencamp, 2008). Le nombre d’individus sera alors analogue
au nombre de groupes de points. De plus, les trajectoires d’un individu en mouvement peu-
vent être calculées et peuvent permettre d’estimer le nombre d’individus de passages. Ces
techniques sont notamment utilisées pour déterminer le nombre de baleines passant près
d’hydrophones lors des migrations saisonnières. En effet, certains sons produits par les cé-
tacés sont des séries de cliques (Morrissey et al., 2006 ; Stimpert, 2011). Ces cliques sont
courts et de forte amplitude. Ils sont parfaits pour localiser les individus. Chaque clique de
la série permet d’obtenir une localisation. La série de localisation permet de reconstruire la
trajectoire de l’individu et de le distinguer de ses congénères (Glottin et al., 2014).

Ces techniques de localisations peuvent donc servir à répertorier les individus en fonction de
leurs distances par rapport aux enregistreurs. Le nombre d’individus détectés en fonction de
la distance aux enregistreurs peut être calculé pour donner les probabilités de détection des
individus en fonction de leurs distances aux enregistreurs. Ces probabilités sont à la base du
distance sampling, permettant l’estimation des densités de populations via l’extrapolation de
cette probabilité (Stevenson et al., 2015).

Les techniques basées sur la détermination des individus via leur localisation sont néanmoins
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désavantagées lorsque les individus sont spatialement proches, par exemple lorsqu’ils vivent
en groupes compacts, présentent des mouvements rapides ou émettent trop peu de sons pour
établir des trajectoires correctes. Il faut alors s’intéresser à l’information individuelle portée
par les signaux pour distinguer les individus.

1.1.3.3b | Identification de l’émetteur

L’élaboration de techniques de comptages utilisant l’information individuelle nécessitent deux
étapes. Premièrement, les variations des caractéristiques acoustiques doivent permettre de
discriminer chaque individu. Deuxièmement, ses variations doivent être suffisamment fiables
afin de généraliser et d’adapter cette discrimination lors des protocoles de suivi tout en tenant
compte de l’habitat et du comportement de l’espèce.

La discrimination acoustique revient à identifier les caractéristiques acoustiques des signaux
qui favorisent la différenciation des individus. La diversité des types de sons produits de-
mande de traiter chaque espèce séparément et d’analyser les signaux en tenant compte de
leurs particularités. L’étude de la signature individuelle est classique en bioacoustique et a
été effectuée chez de nombreuses espèces (Shapiro, 2010). On pourrait argumenter que la
précision de cette approche est dépendante de la complexité du signal étudié. En effet, plus
un signal est complexe, plus il peut y avoir de variations potentielles et donc faciliter la dis-
crimination des individus. Des chercheurs ont cependant réussi à différencier des individus
grâce à des signaux simples, non vocaux chez la gélinotte huppée (Bonasa umbellus, Garcia
et al., 2012). Ainsi, la discrimination acoustique individuelle peut potentiellement être ap-
pliquée sur une gamme étendue de signaux, mais il faut garder à l’esprit que les modalités et
complexités de codage de l’information individuelle vont directement impacter les méthodes
d’identification de l’émetteur.

L’analyse d’un signal acoustique peut se faire suivant trois dimensions : le temps, l’amplitude
et la fréquence. La modification fine de certaines caractéristiques temporelles fréquentiels ou
d’amplitude permet à l’animal de créer une véritable signature acoustique. La première
étape consiste à mesurer différents paramètres acoustiques sur des signaux enregistrés dont
l’identité de l’émetteur est connue. Les paramètres temporels vont retranscrire la durée du
signal, les silences entre les différents éléments du signal ainsi que de potentielles accélérations,
décélérations au sein du signal et les variations de l’amplitude du signal en fonction du
temps. Les paramètres fréquentiels vont étudier les propriétés spectrales du signal, ce qui
revient à étudier la répartition de l’énergie au sein du spectre fréquentiel. Ces paramètres
fréquentiels sont ainsi des indicateurs de la tonalité et du timbre des signaux étudiés. Une
fois les différents paramètres récupérés, les paramètres pertinents sont gardés en étudiant
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leurs capacités à discriminer les individus (Charrier, 2001) pour ensuite être utilisés dans des
analyses multi-dimensionnelles pour séparer statistiquement les individus (Hartwig, 2004).

Une fois la discrimination acoustique des individus démontrée, il faut généraliser la méth-
ode pour l’appliquer en conditions de comptages acoustiques réelles. Si quelques études y
parviennent par cette technique et montrent l’efficacité de cette méthodologie par rapport
aux comptages traditionnels (Peake et MacGregor, 2003 ; Peri, 2018a, 2018b), beaucoup
d’études restent aux stades de la démonstration de la potentialité et n’appliquent pas encore
leurs résultats à des cas concrets. En effet, les défis pratiques sont nombreux : détermination
et choix des sites d’études, horaires et méthodes d’enregistrements. Si l’étude se base sur des
enregistreurs acoustiques autonomes et que le milieu d’étude est complexe et empêche une
bonne réception du signal, alors le positionnement des balises doit être pensé à l’avance pour
obtenir une bonne représentativité des données obtenues. En effet, tous ces éléments ont un
impact important sur la représentativité et le type de données. Le défi théorique reste de
passer de bases de données d’enregistrements restreintes à des bases de données plus grandes
où les individus sont inconnus. De plus ces nouveaux jeux donnés analysés peuvent inclure une
variabilité acoustique différente induite par des contraintes des problèmes d’échantillonnage
et de non-généralisation du jeu de données de référence ou par des contraintes biologiques
comme les variabilités individuelles ou des variabilités entre populations.

Les résultats potentiellement obtenables par la séparation des individus sont extrêmement
enthousiasmants : suivi des déplacements, capture-marquage-recaptures acoustiques. Cepen-
dant, l’application de cette méthode demande encore de nombreux développements et la
recherche de l’information individuelle particulière à chaque espèce.

1.1.4 | Avantages et inconvénients de la bioacoustique par rapport aux méthodes
de recensement traditionnelles

La méthode bioacoustique permet ainsi d’obtenir des informations pertinentes à plusieurs
échelles sur les populations, allant jusqu’au nombre d’individus, et peut potentiellement
être appliquée à plus larges échelles temporelles et spatiales tout en mobilisant moins de
personnels que les comptages classiques (Abrahams, 2018). C’est donc un outil idéal pour
recenser la faune de milieux extrêmes ou difficilement accessibles (Rogers et al., 2013 ;Gibb,
2019). Le faible dérangement engendré par les techniques d’acoustiques passives permet de
réduire les risques de fuite d’individus ou de modification de comportements causées par la
présence humaine sur le terrain. Les individus sont enregistrés durant leurs comportements
naturels, ce qui permet d’avoir des renseignements plus représentatifs que lors de comptages
traditionnels.
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Cependant, la bioacoustique a des limites induites par la combinaison du canal de trans-
mission acoustique et la probabilité de capture acoustique des individus. Il y a donc forte
dépendance de la météorologie et de la propagation du son dans les milieux d’étude. De
plus, elle capturera uniquement les individus émettant des signaux acoustiques et ne pourra
pas prendre en compte ceux qui restent silencieux. Enfin, elle demande des experts en anal-
yse des signaux animaux pour en tirer un maximum d’informations. La méthode compense
ces défauts par la quantité d’informations exploitables en une courte période de temps et
qui s’étendent de la biodiversité globale jusqu’au nombre d’individus. C’est notamment in-
téressant pour des espèces qui sont discrètes, vocalisent peu et difficilement accessibles, sur
des terrains peu connus en détails. Beaucoup d’espèces extrêmement exposées au change-
ment climatiques sont dans cette situation et la bioacoustique représente un bon moyen de
les surveiller, notamment en étudiant les espèces sentinelles, indices de l’état du milieu dans
lequel elles vivent. Le milieu montagnard est l’un des milieux les plus exposé aux changements
rapides du climat. La difficulté d’accès de ce type de milieu, son relief et son climat com-
pliquent les recensements de la biodiversité et pourrait profiter de l’approche bioacoustique.
Le lagopède alpin (Lagopus muta), espèce sentinelle du milieu montagnard, est actuellement
recensé par point d’écoute. L’approche bioacoustique, pourrait donc lui profiter grandement.

1.2 | Le lagopède alpin, espèce sentinelle de la haute montagne
française

1.2.1 | Une espèce adaptée aux milieux froids

Le lagopède alpin (Lagopus muta) est une espèce de l’ordre des Galliformes de la famille des
Tétraonidés qui vit dans les milieux froids : toundras, arcs alpins et sous-alpins (Potapov
et Sale, 2003). Son aire de répartition se situe dans l’hémisphère nord, sur les parties nord
d’Eurasie et d’Amérique. C’est un des galliformes avec l’aire de répartition la plus étendue
puisqu’elle va du Groenland jusqu’à des populations présentes en hautes montagnes, résidus
de la dernière ère glaciaire (Pléistocène, Mourer-Chauvire, 1975) au sud, dont la plus mérid-
ionale se situe dans les alpes japonaises.

Les contraintes de ce milieu de vie extrême ont influé le développement des Tétraonidés
(Potapov et Sale, 2013). Les milieux froids sont contraignants en termes de température
et certaines adaptations physio-morphologiques et comportementales ont permis d’optimiser
la thermorégulation en limitant les pertes énergétiques. De manière générale, le plumage
est très dense, avec des plumes très duveteuses et assurant donc une très bonne protection
contre le froid. Des petites plumes au duvet développé sont particulièrement présentes chez
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les Tétraonidés sur des zones qui ne sont pas recouvertes de plumes (apterias) chez les autres
espèces de galliformes.

Toutes les espèces de la famille ont des plumes qui recouvrent les narines, remplaçant
l’opperculum habituel et permettant de réchauffer l’air entrant tout en empêchant les
déperditions de chaleur. Les pattes sont également en partie recouvertes, le plumage allant
jusqu’aux tarses et recouvre en partie les doigts. Chez le genre Lagopus, cette particularité
est extrêmement développée puisque la couverture des pattes est totale et vient remplacer
les pectinations présentent habituellement sur les doigts des galliformes. L’ensemble du
tarse et des doigts sont recouverts. Les différences structurelles des plumes le long des pattes
assurent une protection thermique contre le froid et maximisent la portance dans la neige.
La portance est également augmentée par l’angle important entre les doigts des pattes, qui
augmente la surface de contact. Cet angle est provoqué par le positionnement en arc des
condyles des doigts, qui est une particularité squelettique des Tétraonidés.

Une autre adaptation du plumage, similaire à toutes les espèces animales vivant dans des
milieux froids est une mue du plumage. Dans le cas du lagopède alpin, l’espèce montre une
triple mue, s’adaptant au rythme des saisons, permettant à l’animal de rester très cryptique
tout au long de l’année, que ce soit sur la neige en hiver ou dans les rochers ou patch herbeux
en été. Le plumage d’hiver est majoritairement blanc pour les deux sexes, il permet à la
fois d’être cryptique et de faciliter la thermorégulation. La couleur blanche des plumes imite
la couleur de la neige mais permet également de réfléchir fortement la lumière. Ainsi, les
rayons du soleil seront réfléchis indéfiniment entre deux plumes de la même manière qu’entre
deux miroirs, ce qui va créer de la chaleur localement. Au printemps, les mâles revêtent un
plumage de printemps, brun noir sur le dos et le cou et reste blanc sur le poitrail. Les femelles
commencent à revêtir leur plumage d’été et ont donc des patchs de plumes blanches (surtout
présents sur le ventre) et d’autres bruns clairs apparaissant sur le dos. En été, le plumage
est foncé, entièrement composé de nuances de noir, gris et brun avec des motifs en rayures.
Les femelles sont plus foncées que les mâles. En automne, les deux sexes ont un plumage
intermédiaire, comprenant des restes de plumes d’été, de plumes d’automne, plus claires et
ainsi que des patchs de plumes blanches hivernales commençant à apparaître. Les mâles ont
donc quatre plumages différents et les femelles trois au cours de l’année. Cette différence
provoque un déséquilibre entre les deux sexes, les mâles sont plus visibles au printemps,
notamment en cas de couverture neigeuse tardive, et sont donc plus exposés aux prédateurs
aériens durant le printemps. Le maintien de cette différence malgré la pression de prédation
serait expliqué par la sélection sexuelle, le plumage faisant partie de l’attractivité du mâle
(Montgomerie et al., 2001).
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En plus du plumage, les tétraonidés se protègent du froid en se constituant une loge (sorte
d’igloo) dans la neige poudreuse, de manière active en creusant, ou passivement, en se lais-
sant ensevelir dans la poudreuse. La neige agit comme isolant et permet de maintenir des
températures aux alentours de 0°C à -1,5°C avec l’aide de la chaleur produite par l’oiseau
(par respiration et les excréments).

Toutes ces adaptations permettent au lagopède de minimiser les changements météorologiques
brusques et températures extrêmement faibles qui peuvent arriver en hautes montagnes et
toundra arctiques.

Une autre conséquence de la variabilité climatique des environnements extrêmes froids est la
disparité de l’accès à des ressources alimentaires (Martin, 2001). La couverture neigeuse peut
rendre certaines sources de nourriture indisponibles pendant de longues périodes de temps.
L’oiseau peut également être immobilisé par l’intensité de périodes climatiques violents et
devoir rester immobile pendant plusieurs jours. Ainsi, le lagopède alpin présente un régime
alimentaire très diversifié, lui permettant d’avoir des sources de nourritures disponibles in-
dépendamment de la météorologie : buissons tendres, feuilles, bourgeons, mousses, lichens,
brindilles, baies et insectes (Bernard-Laurent, 1987 ; Potapov et Sale, 2013). Durant l’hiver,
le régime alimentaire est très sec, le lagopède alpin ingurgite donc de grandes quantités de
neige pour compenser cette déshydratation.

En plus de cette diversité du régime alimentaire, le système digestif des Tétraonidés montre
un développement important du caeca, surtout chez les espèces du genre Lagopus et plus
particulièrement chez le lagopède alpin (Potapov et Sale, 2013). Cette structure permet
de maximiser l’extraction des nutriments ainsi que de digérer la cellulose et des aliments
qui seraient toxiques autrement. L’alimentation du lagopède allié à son système digestif lui
permet donc d’avoir un bon apport nutritionnel tout au long de la saison.

Ainsi, les contraintes environnementales du milieu de vie du lagopède alpin ont permis
l’émergence d’adaptations en adéquation avec la rudesse d’environnements extrêmes froids.
L’espèce minimise également ses déplacements durant l’hiver, afin de réduire sa consomma-
tion énergétique au strict minimum, à tel point que les oiseaux ne stockent généralement
pas ou peu de graisse avant l’hiver (moins de 4% de leur poids, Thomas et Popko, 1981). Il
n’y a que dans les milieux les plus extrêmes que les oiseaux stockent d’importantes quantité
de graisse, par exemple ceci représente jusqu’à 35 % de leur masse au Svalbard (Stokkan,
1992). Les espèces vivant dans des milieux de vie extrêmes montrent des adaptations fon-
damentales et particulières à leur habitat. Elles sont donc moins à même de faire face à
des changements rapides (Chevin et Hoffmann, 2017). De plus, les espèces en milieux alpins
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et arctiques ont des durées de générations longues (10 ans pour le lagopède alpins, Jenkins
et Watson, 1970 ; Weeden et Theberge, 1972) avec une fécondité faible (Sandercock et al.,
2005) et des stratégies d’histoires de vie plus lentes (Bears et al., 2009). Les changements
génétiques sont donc très lents et leurs capacités adaptatives potentiellement faible (Kre-
mentz et Handford, 1984 ; Martin, 2001). Ces espèces sont donc sensibles et représentent de
bonnes sentinelles écologiques de l’état du milieu dans lequel elles vivent (Carignan et Villard,
2002). Le lagopède alpin a notamment été classé comme espèce sentinelle par le programme
de monitoring environnemental du Svalbard et Jan Mayen (Hop et al. 1998, Environmental
Monitoring Programme for Svalbard and Jan Mayen (MOSJ) – http://www.mosj.no/en/).

1.2.2 | Le lagopède alpin en hautes montagnes européennes, une espèce fragilisée

La présente étude s’intéresse aux populations de lagopèdes présentent en Europe de l’ouest et
Europe centrale, faisant partie de la sous-espèce Lagopus muta helvetica (Thienemann, 1829)
qui sera plus tard subdivisée en Lagopus muta helvetica, vivant dans les Alpes et Lagopus
muta pyreneus pour les populations pyrénéennes en 1921 par Hartert. Les populations sont
cantonnées au étages alpins et subalpins des Alpes et des Pyrénées (altitudes supérieures à
1800 m). On sait que ces populations sont peux denses mais c’est surtout le faible taux de
renouvellement des populations (la proportion de poussins par adulte) qui est faible pour les
deux populations (Ellison et Léonard, 1996). De nombreuses observations ont montré que
les populations tendaient à diminuer dans les parties marginales de leur aire de distribution
(source Observatoire des Galliformes de Montagne (OGM)). De plus il a été montré que
l’impact combiné de l’activité humaine et du changement climatique pouvait même se traduire
par des extinctions locales (Imperio, 2013 ; Furrer, 2016 ; Martinoli et al, 2017).

L’activité humaine en haute montagne se traduit d’abord par une urbanisation croissante des
massifs montagneux et qui monte de plus en plus haut en altitude. Les domaines skiables
empiètent notamment sur l’aire de répartition des lagopèdes alpins, or, les stations ont un
impact négatif sur les espèces d’oiseaux de hautes montagnes (Rolando et al., 2007 ; Caprio
et al., 2011) et sur les écosystèmes alpins en général (Casagrande Bacchiochi et al., 2019).
Dans le cas du lagopède alpin les activités de sports d’hiver impactent les populations directe-
ment, les oiseaux pouvant se prendre des câbles de remontées mécanique lors de vols (Bech
et al., 2012 ; Buffet et Dumont-Dayot, 2013), ou indirectement par le dérangement et les
modifications du milieu qu’elles induisent. Le dérangement occasionné par l’augmentation
de la fréquentation des usagers et également par les déclenchements préventifs d’avalanche de
plus en plus importants. Des études sont en cours pour évaluer le déplacement des individus
en hiver à la suite de ce type de déclenchement (comm. perso. Sèbe). Tous ces facteurs de
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dérangements vont forcer les oiseaux à modifier leur aire d’hivernage et fortement augmenter
le nombre de déplacements, ce qui peut avoir des répercussions importantes sur la balance
entre apports nutritifs et dépenses énergétiques (Blanc, 2006).

L’urbanisation des milieux montagnards va également faciliter la montée d’espèces en partie
commensales de l’humain, dont des prédateurs généralistes (Jerzark, 2001). Ces espèces peu-
vent augmenter la pression de prédation sur les nids et femelles des espèces de Tétraonidés
(Parker, 1984) et vont donc impacter directement le succès reproducteur du lagopède alpin
(Marzluff, 2001 ; Chace et Walsh, 2006). D’autres espèces vont pouvoir fréquenter les aires
de présence de lagopèdes alpins par la transhumance de troupeaux dans ces territoires. Les
femelles font un nid extrêmement simple, qui est généralement un trou dans un champs her-
beux ou massif rocailleux (MacDonald, 1970 ; Potapov et Sale, 2013), ce qui est typiquement
un endroit idéal au pastoralisme et peut faire craindre à des risques de destruction des nids
et de dérangement par les bêtes domestiques (Maillard et al., 2012). Les risque de transferts
de parasites entre troupeaux et populations sauvages vont également augmenter (Morgan
et al., 2006). L’intervention de l’Homme sur la faune sauvage peut être plus indirecte. Les
programmes de protections des grands rapaces (aigle royal (Aquila chrysaetos) par exemple),
prédateurs du lagopède ont permis aux populations d’augmenter, augmentant les risques de
prédation supplémentaire sur les populations. Enfin, les populations ont été traditionnelle-
ment chassées et le sont encore, impactant la dynamique des populations au cours du temps
(Novoa et al., 2014). En France, les prélèvements sont indexés sur les estimations des popula-
tions et les taux de prélèvements sont faibles (source OGM). L’intervention de l’homme sur
le lagopède alpin et les écosystèmes de hautes montagnes a fragilisé et fragilise donc encore
ses populations.

En plus de la pression dû à l’occupation des milieux montagnards par les humains, on sait
que les changements climatiques influencent négativement les espèces holarctiques (Scridel
et al., 2018) dont les espèces de galliformes (Moss et al, 2001 ; Ludwig et al., 2006). De tels
décroissances de populations n’ont pas été observées à courts termes chez le lagopède (Novoa
et al., 2016). En revanche, il a été montré que les chutes de neiges tardives et précipitations
avaient un fort impact négatif sur la survie des poussins (Novoa et al., 2008) et impactent donc
le renouvellement générationnel des populations (García-González et al., 2016). De même, il
a été montré que la reproduction des espèces de lagopèdes vivant en milieu alpin était très
affectée par des évènements climatiques court et rudes en comparaison des espèces vivant en
plaines arctiques (Martin et Wiebe, 2004). Sur le long terme, de tels évènements climatiques
vont désynchroniser la disponibilité des ressources avec la phénologie de la reproduction,
avec un impact fort sur les populations comme démontré chez le lagopède à queue blanche
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(Lagopus leucura, Wann, 2019). Le changement climatique semble donc avoir des effets sur
l’espèce à très long terme qu’il faut prendre en compte dans les plans de gestions de l’espèce.

Ainsi, la combinaison de l’impact humain et de l’impact des changements météorologiques
globaux va fragiliser les environnements montagnards. Les populations de L. m. helvetica
et L. m. pyrenecus sont des populations emblématiques de nos écosystèmes montagnards
directement soumises à cette combinaison d’impact. La gestion de l’espèce est donc au
centre de plusieurs défis socio-environnementaux, qui doivent s’appuyer sur des estimations
des populations les plus précises et consistantes possibles, afin d’avoir une idée au plus juste
des populations, pour prendre rapidement des mesures de gestions adaptées.

1.2.3 | Estimation des populations de lagopèdes alpins

Les estimations des populations de lagopèdes alpins en Europe sont faites en deux temps
: estimation de la reproduction par dénombrement des femelles et nids en été et des mâles
vocalisant au printemps.

Les estimations du nombre de femelles ainsi que le nombre œufs et poussins par nid sont éval-
ués par comptage au chien d’arrêt en août, au moment de la fin de la saison de reproduction.
Les compteurs définissent une aire spécifique (un hectare) et dénichent les nids et femelles à
l’aide d’un chien d’arrêt. Les compteurs reportent alors le nombre de poussins par femelle,
ce qui comptera pour le taux de reproduction de l’année (Novoa et al., 2014). Ce taux sert
ensuite à l’établissement des quotas de chasses.

Un indicateur complémentaire de l’état des populations est le nombre de mâles au printemps
(mai-juin) qui sert d’indices à l’établissement de tendances des tailles de populations. C’est
durant cette période que les mâles paradent visuellement et vocalement. Les mâles paradent
de manière démonstrative, les caroncules (sourcilles rouges) gonflées et en ayant une posture
typique des galliformes, cou et queue dressés. Cette posture s’accompagne des vocalisation
rauques des mâle (MacDonald, 1970) qui peuvent s’entendre sur très longues distances. Les
mâles sont donc extrêmement détectables par les prédateurs, acoustiquement et visuellement,
d’autant plus que leur plumage de printemps est en grande partie noir. Ils compensent cette
détectabilité en étant actifs majoritairement à l’aube et au coucher de soleil ou dans le
brouillard, lorsque la visibilité est moindre (obs. perso., comm. perso. Sèbe).

C’est durant ces heures que les estimations sont effectuées lors d’un protocole par point
d’écoute (Lancia, 2005), définit par Léonard (1995) qui a été inspiré par les travaux de
Bossert en 1977 et de Desmet en 1988. Le protocole a lieu lors des périodes journalière
maximale de vocalisation des mâles, à l’aube. Il se déroule de la façon suivante. Plusieurs
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points de comptage sont définis dans un périmètre de comptage. Lors d’un jour de comptage,
chaque compteur va sur le point qui lui est attribué et compte le nombre et le moment
de chaque vocalisation entendue pendant une heure et trente minutes. Directement sur le
terrain chaque compteur, chaque compteur estime la provenance de ces vocalisations dans
l’aire d’étude, afin d’essayer de séparer les vocalisations en groupes homogènes sur leur fiche
de comptage (Annexe 1 article 1 : exemple de fiche de comptage). Une fois la période de
comptage terminée, tous les compteurs croisent et confrontent leurs résultats pour arriver à
définir un nombre de groupes de vocalisations émis et qui représentent ainsi l’estimation du
nombre de mâles sur la zone d’intérêt.

Le protocole repose donc sur la capacité des compteurs à bien localiser et identifier les vo-
calisations qu’ils entendent, d’autant que la visibilité est mauvaise à cause de l’horaire. En
revanche, les milieux montagneux impliquent un relief complexe susceptible d’altérer la prop-
agation du son. Les conditions météorologiques en montagne sont également extrêmement
variables, incluant de la pluie, de la neige et du vent. Tous ces paramètres peuvent influencer
la bonne perception du son par les compteurs (Simons et al., 2009), et plus particulière-
ment le vent, en saturant les oreilles et en masquant les vocalises de mâles. Chaque jour de
comptage et chaque compteur est donc exposé à des conditions de comptage très différentes,
provoquant une variabilité journalière importante, remettant ainsi en cause la fiabilité de ce
comptage. De plus, la perception des sons peut être variable entre deux observateurs hu-
mains (Emlen and Dejong. 1992). Ses problèmes de perception sonores des observateurs sont
également accentués par les réponses comportementales des mâles et plus particulièrement
la forte mobilité des mâles réalisés lors des vols en “cloche” (MacDonald, 1970). En effet au
printemps les coqs occupent leurs territoires de reproduction qu’ils défendent par des chants
effectués parfois en vol de parade. Ces vols peuvent être très long, plus de 100 mètres. Un
compteur peut donc entendre deux chants à deux endroits très différents en un temps très
court et donc avoir l’impression d’écouter deux mâles voisins, ce qui augmente le risque de
double-comptage. La combinaison de tous ces facteurs met donc en doute la consistance des
résultats du point d’écoute.

En plus de ces incertitudes dû à la nature du protocole, les difficultés inerrantes au milieu
montagnard et les problèmes d’organisations logistiques du protocole sont importantes, les
compteurs devant être présents non loin de la zone de comptage pour aller sur les points de
comptage rapidement. Il y a donc peu de zones de comptage permettant l’établissement des
estimations officielles des populations en France : 14 pour les Alpes et 8 pour les Pyrénées
(Novoa et al., 2014). Les comptages sont effectués sur un ou deux jours durant la saison, la
répétition permettant d’éviter de tenir compte de jours où les conditions étaient mauvaises
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mais également pour éviter les jours où les mâles ne chantaient pas. Il y a donc un échantil-
lonnage temporel faible. L’arrivée sur zone de certains mâles et couples peut être tardive, à
cause de couverture neigeuse masquant encore certains territoires et zone de nourriture. La
démographie des mâles peut donc changer rapidement durant la saison. Un échantillonnage
temporel trop réduit est donc incapable d’intégrer ces changements potentiels de démogra-
phie. De plus, des détails du protocole (nombre de points, aire de la zone) peuvent varier
d’une zone à l’autre (obs. perso. ; comm. perso. F. Sèbe, C. Novoa).

Les estimations de ces comptages semblent donc non seulement être très variables mais égale-
ment trop peu nombreuses pour couvrir la diversité de paysages et situations démographiques
des populations des massifs montagneux de France. Des méthodes complémentaires à ce pro-
tocole semblent être nécessaire pour en compenser les inconsistances. Comme nous l’avons vu
en première partie de cette introduction, la bioacoustique semble être une solution potentielle
pour l’estimation des effectifs des mâles de lagopèdes alpins en France. En effet, si la discrimi-
nation acoustique des individus est possible, alors, le déploiement d’enregistreurs acoustiques
autonome assurerait une couverture temporelle et spatiale à grande échelle, diminuant les
incertitudes du comptage traditionnel. Si cette perspective est enthousiasmante, plusieurs
défis intrinsèques à l’espèce et son milieu de vie sont à relever.

1.3 | La bioacoustique appliquée au lagopède alpin : hypothèses de
travail, défis et méthodes

1.3.1 | Problématique général de la thèse

Le lagopède alpin est donc une espèce sentinelle du milieu montagnard et le cœur de défis
socio-environnementaux importants. Les chiffres des estimations de populations de mâles
semblent insuffisamment précis, et nos connaissances des effectifs restent encore incomplètes,
notamment en raison de la difficulté de limiter les doubles comptages et de la difficulté de
réaliser des inventaires exhaustifs prenant en compte la variabilité spatio-temporelle de la
détectabilité. En effet, les méthodes de comptage actuelles n’empêchent pas de compter
doublement un individu qui se serait déplacé. Le récent rapport sur la Directive Oiseaux
a montré les larges incertitudes concernant l’estimation des populations de Lagopèdes en
France (Comolet-Tirman et al., 2015). De plus, la question des dénombrements printaniers
de Lagopèdes alpins fait régulièrement débat au sein de l’OGM et demande des techniques
complémentaires qui peuvent être apportés par certaines technologies.

La bioacoustique permet de quantifier les populations sauvages à larges échelles spatio-
temporelle. Elle permet également d’identifier les individus grâce aux sons qu’ils produisent
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et permet donc de se débarrasser des risques de doubles comptages. La bioacoustique semble
donc être un candidat idéal. Aubry (2015) a notamment montré en quoi l’apport de la bioa-
coustique pouvait permettre d’améliorer les estimations ponctuelles d’abondance de cette
espèce. La problématique générale de cette thèse est donc d’étudier la potentialité des tech-
niques bioacoustiques et leurs applicabilités au recensement printanier des mâles lagopèdes
alpins. Le plan de la thèse a donc été pensé comme un problème (imprécisions du comptage)
dont il faut mesurer les erreurs de localisations (Article 1) puis vérifier la possibilité d’une
solution alternative par l’application de la bioacoustique (Article 2) pour enfin essayer de la
déployer à large échelle pour en améliorer l’échantillonnage temporelle (Article 3).

1.3.2 | Mesure des erreurs de localisations durant le protocole de point d’écoute

Pour mesurer les biais du comptage actuel, nous avons cherché à quantifier les erreurs de
localisation dû au protocole de point d’écoute sur plusieurs niveaux (Article 1). Nous avons
fait deux sessions de comptage au sein de la station de ski de Flaine (Alpes françaises,
Haute-Savoie, 45°59�32.8�N 6°43�44.2�E; altitude: 1600–2500 m), en 2017 et 2018, avec trois
jours de comptage par année. Pour comprendre les difficultés de localisation des vocalises
de lagopèdes, nous avons doublé les points d’écoutes. Il y avait deux compteurs par point
d’écoute : un compteur déjà expérimenté (ayant déjà compté et connaissant la zone) et un
compteur naïf (sans aucune expérience). Pour commencer, nous avons étudié les résultats
finaux des comptages par jour et par groupe pour observer la variabilité journalière de ces
résultats. La première hypothèse de cette partie est que les résultats journaliers du comptage
seront extrêmement variables au vu des conditions de comptage : faible visibilité, relief et
climat montagnard. Nous avons ensuite étudié le nombre de vocalisations détectées par
compteur pour savoir si la variabilité des résultats était liée à des différences de détection.

Nous avons ensuite comparé les différences de localisation entre les différents points d’écoute
et au sein de chaque point d’écoute pour une même vocalisation. Si le relief joue sur la
perception du son par les compteurs, alors on peut supposer que les localisations de deux
compteurs seront plus homogènes s’ils sont sur le même point que s’ils sont sur un point
différent.

La principale difficulté de cette partie était d’avoir un référentiel de la position des mâles
vocalisant pour le comparer avec les positions estimées par les compteurs. Grâce aux avancées
technologiques des tags GPS, nous avons pu équiper des mâles présents dans la zone pour
avoir leurs positions et ainsi s’en servir pour calculer les erreurs réelles de positionnement par
les compteurs, permettant de mettre en évidence les différents facteurs influençant ces erreurs.
Enfin, pour tester la difficulté propre à chaque individu à localiser les vocalisations, nous avons
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mis en place une expérience de psychoacoustique. La psychoacoustique est un domaine de
l’acoustique qui étudie la perception des sons chez l’humain. Durant sa propagation, un son
est modifié par la forme des oreilles, de la tête et du corps. En plaçant des microphones
dans les oreilles d’une personne, on peut mesurer ces modifications, les HRTF (Head Related
Transfer Function). Chaque son peut ensuite être spatialisé en y appliquant ces HRTF. J’ai
donc appliqué ces HRTF pour construire une base de données de sons de lagopèdes venant de
différents angles. Des sujets non expérimentés dans l’écoute du lagopède ont dû localiser et
orienter ces vocalisations avec différentes amplitudes, simulant des distances différentes entre
l’oiseau et le sujet. On peut s’attendre à ce que les vocalisations moins fortes soient les plus
dures à localiser.

1.3.3 | Utilisation de la bioacoustique pour dénombrer les mâles lagopèdes alpins

Le but de cette partie est de vérifier s’il existe suffisamment de variabilité acoustique dans
les vocalises des mâles pour les séparer acoustiquement et de comparer ces résultats au comp-
tage traditionnel (Article 2). Le lagopède alpin ne fait pas partie de la famille des oscines
(Kroodsma et al., 1982 ; Slater, 1989) et n’apprend donc pas son chant. Les différences acous-
tiques entre mâles sont dues principalement à des différences morphologiques et génétiques.
Ainsi, les mâles vont montrer une variabilité acoustique réduite comparée à des oscines car
les différences induites par l’apprentissage du chant sont absentes. De plus, ces vocalisa-
tions sont pulsatiles et stéréotypées (Fig. 1), provoquées par les vibrations de la trachée et
de l’œsophage du mâle, qui sert de résonateur (MacDonald, 1970), on peut supposer que
l’information de l’identité individuelle contenue sera moindre que pour des espèces oscines
mais néanmoins présente car ces vocalisations sont effectuées lors des confrontations entre
mâles. On peut donc émettre l’hypothèse que, pour les oiseaux territoriaux, le contenu
informatif du signal répond aux contraintes d’ordre comportemental, tel que la discrimina-
tion du voisin, imposées par la territorialité et que cette information peut être utilisée pour
dénombrer le nombre d’oiseaux.

Le milieu montagnard constitue un environnement d’enregistrement compliqué, notamment
par la présence constante de vent, qui pourra donc corrompre les enregistrements des vo-
calisations et impacter leurs analyses. Afin de réduire ce problème, je me suis servi d’une
méthode de débruitage à base de transformé continue en ondelettes (voir le matériel sup-
plémentaire 1 de l’article 2) pour séparer les pulses du bruit. La transformée continue en
ondelette est similaire à une transformée de fourrier à court terme (ou Short-Time Fourier
Transform (STFT) en anglais) classique. La différence est que la fenêtre convoluée lors de la
STFT est remplacée par une famille d’ondelettes ‘filles’. Celles-ci sont construites en dilatant
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une ondelette ‘mère’, qui représente une petite oscillation. Chaque ondelette ‘fille’ a donc une
taille différente, contrairement à une fenêtre de STFT. La précision temporelle de la transfor-
mée continue en ondelette est donc très bonne comparée à la STFT et est particulièrement
adapté pour analyser les signaux brefs ou ayant des changements de fréquences rapides, ce
qui est typiquement le cas d’un pulse. Ce type de transformée est donc tout indiqué pour
aider à distinguer les pulses du bruit. Une fois débruités, les sons ont pu être analysés et
traités statistiquement. Tous les sons ont été débruités et analysés via un script R (R core de-
velopment team, 2019) utilisant les packages seewave (Sueur, 2008) et WaveletComp (Roesch
et Schmidbauer, 2018).

Une étude préliminaire a été conduite et a montré que les mâles pouvaient être séparés acous-
tiquement en utilisant une analyse factorielle discriminante (Mahamoud Issa et al., 2015).
Elle met en avant le fait que le nombre de vocalises par mâle est faible et inférieur au
nombre de variables acoustiques mesurées, ce qui peut poser problème lors d’une analyse
factorielle discriminante (AFD). Nous avons donc réduit le nombre de paramètres mesurés
à treize, en conservant des paramètres fréquentiels et temporels (voir Matériel et Méthodes
de l’article 2) et ai dû chercher une alternative à l’AFD, qui prenait en compte ces con-
traintes (peu d’échantillons par individus par rapport au nombre variable étudiées). Nous
avons trouvé une solution avec la PPLSDA (Powered Partial Least Squares Discriminant
Analysis, Liland et Indahl, 2009), analyse discriminante s’appuyant sur une régression des
moindres carrés, utilisée en routine en génétique et écologie chimique, où le nombre de vari-
ables mesurées est extrêmement grand comparé au nombre d’échantillons par individus. Nous
avons donc appliqué ce type d’analyse à un jeu de données d’enregistrement au microphone
canon (Sennheiser MKH70, connecté à un enregistreur Marantz PMD 660) datant de 2018 où
l’émetteur de chaque chant était connu grâce aux tags GPS, qui nous permettait de connaître
l’identité et la position de chaque oiseau en permanence. L’application de la PPLSDA sur ce
jeu de données a permis d’établir un espace acoustique, qui maximise la séparation des mâles
en fonction de leurs caractéristiques acoustiques. Nous nous sommes servis des tags GPS
pour repérer chaque mâle équipé et être sûr de son identité. En utilisant ce nouvel espace
acoustique, nous avons démontré que nous pouvions obtenir le nombre de mâles en utilisant
un algorithme de partitionnement de données (clustering) sur les dimensions de ce nouvel
espace. L’hypothèse de travail ici est que chaque groupe (cluster) cohérent de vocalisations
doit représenter un mâle. En effet, si les mâles sont différenciables par leurs vocalises, alors
leurs vocalises forment des nuages de points cohérents et séparés les uns des autres dans
l’espace acoustique. La robustesse de la méthode a été testée pour en vérifier l’incertitude.

Chaque dimension de l’espace acoustique est une combinaison linéaire des variables acous-
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tiques. Ainsi, n’importe quelle nouvelle vocalisation peut être projetés sur cette espace. J’ai
donc ensuite injecté les enregistrements faits sur un jeu de données contenant des vocalisations
dont l’émetteur était connu ou inconnu, ainsi que les enregistrements mixtes de deux autres
années (2016, 2017). Pour chaque année, j’ai projeté les vocalisations sur l’espace acoustique
définit précédemment et ai appliqué le clustering pour obtenir le nombre de mâles trouvés
par la méthode acoustique. Ces résultats ont été ensuite comparés avec les résultats des
comptages effectués durant ces trois années afin de discuter la fiabilité de cette information
dans le dénombrement des mâles chanteurs.

Figure 1 : Spectrogramme et oscillographe des deux grands types de vocalisations de lagopède
alpins mâles. Le chant court (A) et le chant long (B) diffèrent par le nombre de groupes
de pulses. Le chant court en possède trois et peut être suivi de petits groupes de pulses
modulés (les trois derniers sur la figure). Le chant long possède quatre groupes de pulses.
Caractéristiques des spectrogrammes : fenêtre de type hanning, de taille 1024, avec un overlap
de 99%.
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1.3.4 | Dynamique du chant et enregistrements longues durées

Cette partie finale (Article 3) teste le déploiement du suivi bioacoustique à large échelle
temporelle de populations de lagopèdes. L’une des principales problématiques de cette partie
est que l’espèce est relativement discrète et vit dans un milieu acoustiquement complexe à
cause du relief et du climat très changeant, donc peu propice à l’enregistrement. De plus, le
nombre de mâles dans une zone est susceptible d’évoluer au cours de la saison. L’hypothèse de
travail est que la précision des résultats du suivi bioacoustique des populations de lagopèdes
alpins dépend de l’échantillonnage temporel du suivi. Autrement dit, plus la durée du suivi
est longue, plus les résultats seront précis.

Des enregistreurs acoustiques automatiques ont été placés dans les Pyrénées françaises, sur
les pentes du Canigou (Latitude : 42°31’03“N, Longitude: 2°27’43”E). Toutes les balises
enregistraient quotidiennement deux heures durant le pic d’activité vocal des mâles durant
deux mois. L’opération a été répétée sur trois années (2016, 2017, 2018). Une analyse
manuelle de ce jeu de données étant impossible, nous avons réalisé un script d’extraction
automatique des vocalisations de lagopèdes (voir Matériel supplémentaire de l’article).

Le climat montagnard étant encore une fois très variable, j’ai dû focaliser mes efforts sur
le débruitage global des enregistrements acoustiques puisque le vent allait jusqu’à saturer
complètement les microphones. J’ai utilisé la transformée en ondelette non décimée. Cette
technique utilise des ondelettes, mais cette fois comme des filtres pour séparer le signal selon
des bandes de fréquences. Chaque bande de fréquence est ensuite analysée indépendamment
pour détecter la présence du signal d’intérêt et le débruiter. En cas d’absence, cette partie
du signal sera supprimée. Le signal filtré est reconstruit à partir des bandes de fréquences
débruitées. Un algorithme de reconnaissance automatique (random forest) est ensuite ap-
pliqué pour extraire uniquement les vocalises. Nous avons ensuite vérifié manuellement la
nature de chaque son extrait pour mesurer les erreurs de reconnaissances de l’algorithme ainsi
que l’influence de différents paramètres météorologiques sur ces taux d’extraction.

Les paramètres acoustiques ont été mesurés sur les vocalisations de meilleure qualité de
l’année 2018. Les deux grands types de vocalisations des mâles ont été étudiés. Les chants
courts ont été analysés selon les mêmes méthodes que l’article 2. Les chants longs ont été
analysés avec les mêmes paramètres en considérant que l’ensemble formé par le deuxième, le
troisième et le quatrième groupe de pulses ressemble à un chant court. La durée du silence
entre le premier et le deuxième groupe de pulses a été ajoutée. En utilisant la même technique
que pour l’article 2, nous avons comparé le nombre de mâles trouvés mais en utilisant deux
stratégies d’échantillonnages temporelles différentes : en se focalisant sur les vocalisations
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enregistrées lors des quatre jours avec le nombre de vocalisations maximale ou sur toute
l’année. L’hypothèse est que l’augmentation de l’échantillonnage temporel va permettre
d’obtenir des informations plus précises.
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Résumé

Quels sont les biais du protocole de comptage des populations de 
lagopèdes alpins par point d’écoute ?

Protocole de comptage :
- 2 années de comptages
- 3 jours par an
- 3 points d’écoutes
- 2 compteurs par point

(Expérimenté VS Naïf)
=> Nombre de mâles sur zone
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Les erreurs de localisation dépendent fortement du poste, de la position de l’oiseau

Trois cas ont été envisagés pour évaluer les différences de localisations, tous sont aux échelles 
temporel (date de comptage) et spatial (postes de comptage)
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La combinaison des contraintes du milieu montagnard et du biais observateur 
vont mettre en lumière les biais inhérents au protocole de point de comptage.

=> Variabilité des résultats => solution complémentaire à trouver

En quoi le milieu montagnard influence-t-il la bonne perception des  
vocalises par les compteurs ?
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Abstract

Censusing bird populations based on acoustic cues raises several biases such as the variability
of weather, variability of the vocal activity of birds, location of counters and the observer
bias. We studied those biases in an alpine bird species which lives at high altitudes, the
rock ptarmigan (Lagopus muta). The monitoring of rock ptarmigan populations is tradition-
ally conducted using a point-count protocol, with human observers counting singing males
from a set of different posts. We demonstrated that the estimation of rock ptarmigan by
a point count protocol showed great daily variations and that it partly due to the variable
harsh weather. We could not link those variations with the variations of the number of
detected vocalizations. We compared localizations of a vocalizations perceived by two differ-
ent counters and showed that the differences in perception almost doubled when counters
were on different posts compared to when they were on the same posts. We measured the
differences between the counters’ localizations and the position of vocalizing male equipped
with GPS tags. We showed that the localization errors by counters highly depended on the
date of count, the location of their counting post and distances with the bird. Finally, a
psychoacoustic experiment was conducted to mimic the point count protocol in consistent
conditions and confirmed that the localization of rock ptarmigan was heavily influenced by
the simulated distance of the bird but also that rock ptarmigan vocalizations were inherently
hard to localize. All in all, these findings show that the harsh weather and complexity of the
mountainous environment combined with the targeted species behavior highlights the point
count biases and suggests that novel approaches have to be found to compensate for those
biases.
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Introduction

Numerous population estimation protocols are based on detection of animals by acoustic
perception. One of the most critical case is the point count protocol, where counters are
placed in particular posts in the study area and census species occurrences or individual
abundances depending on the sound they could hear (Brewster and Simons, 2009). As
such, they rely on the probability that an individual emits sounds and on the probability of
detection for a counter to detect the sound emitted by an animal. The main hypothesis of
such protocols is the consistency of those probabilities over time and locations so that the
proportion of animals detected stay constant (Burnham, 1981).

However, several factors have been identified and are known to affect this consistency (Simons
et al., 2009) and impair the validity of point counts. The probability of detection can be
influenced by parameters such as weather (Mayfield 1981; Robbins 1981b) and the probability
of emission is also highly variable as individuals can present great differences in their daily
vocal activity (Scott et al., 2005). The combination of those factors will create a variability
in counting conditions and on the proportion of detected animals that few days of counts
cannot compensate. The importance of other factors will be higher when the counters need to
localize individuals only by acoustic cues. Discrepancies in terrain and landscape (Diehl 1981;
McShea and Rappole 1997; Brewster and Simons, 2009) might modify sound propagation and
sound perception and thus the probability of detection. In real point count conditions, each
observer is on a different location in the field and thus might be exposed to very different
weather and landscape conditions that interact with the observer bias. The observer bias is
the fact that the counts rely on a variable inner capacity of counters to detect sounds, adding
unnecessary variability in the counting results (Emlen and Dejong. 1992). As different species
show differences in detection rate (Best, 1981; Wang and Finch, 2002), the hardest species to
detect and localize need acute skills from counters and will highlight the observer bias. Thus,
these biases can directly affect the results of the counts. It is thus important to consider and
measure the impact on those factors on the population estimation results.

Multiple studies investigated the errors provoked by the influence of different parameters on
the count errors by counters but without precise knowledge of the positions of the individ-
uals and species during the counts. They usually studied create artificial counts with bird
songs played back with speakers hidden in the counting areas, going up to mimic different
orientation of singing birds (Simons et al., 2007). Even though it is a good proxy, it still
does not account for the movements of the animals. When the targeted species are birds,
they are more likely to be mobile during the counting period. Thus, one bird can be at dif-
ferent locations and thus be counted as two different birds, raising the risks of double counts.
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This kind of test might then underestimate the errors. An ideal experiment would thus be
performed in real conditions and with the actual birds’ localizations to compare with the
counter’s estimations. GPS devices have been successfully equipped on multiple wild species
to pinpoint individuals and to measure their displacements (Hulbert and French, 2001;. Re-
cio et al., 2011). Thus, such techniques could be used to access the precise location of birds
during a point count and compare them with the counter estimations to measure their errors.

The experiments were also mainly performed on environments ranging from close forests
to open fields and relatively flat terrain. The sounds are greatly attenuated in forests and
counters are only able to perceive birds in a range of couples hundred meters (Brewster and
Simons, 2009). Thus, the perception of sounds is specific for each point. The differences of
probabilities of detection mostly rely on the hearing capacities of counters in this case. In
contrary, the sound propagation is greater in open fields (Nichols, et al. 2009), decreasing
the effects of differences in hearing abilities of each counters. The same birds might thus be
perceived by several counters at the same time and increase the risks of double counts. To
our knowledge, there have been no previous study on the effect of terrain on point counts
in fields encompassing both problems. One environment that is well suited in this case is
the mountainous area. The heterogeneous terrain greatly alters the sound propagation (Hole
and Hauge, 2003). A bird singing at the top of a summit can cover a great surface whereas a
bird behind any relief would be almost inaudible. In addition, the weather is greatly variable
even in short time frames and areas are difficult to access. The conditions are thus one of
the worst to count birds but the most interesting to test the factors affecting them.

One of the sentinel species of mountainous areas is the rock ptarmigan (Lagopus muta), living
in the Alps and Pyrenees (alt. > 1800 m; Potapov and Sale, 2013) in France. The males’
vocalizations are used during the mating season to determine their densities by acoustic cues
during point count protocols (Bossert, 1977; Léonard, 1995), where counters estimate the
number of males by reporting the precise localizations of the calls they can hear at different
points in the area of interest. Those loud low-frequency calls can be heard at great distances
(more than 800m, Marty and Mossoll-Torres, 2011) and cover several counting points, thus
raising the risk of double counts. Rock ptarmigan males also display a peculiar ‘singing in
flight’ behavior where they sing during flights and after landing (Potapov and Sale, 2013).
Those flights can be hundred meters long. Thus, males could be at two different positions in
a very brief time and considered as two separated males, reinforcing risks of double counts.
Moreover, the counting period takes place during the peak of the bird singing activity -
around sunset - where the visibility is low and the weather harsh. Geographical landmarks
are difficult to see, and a good representation of the area is difficult. Counters would thus
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have great difficulty to correctly estimate the distances and angles at which birds vocalize
as they mostly cannot see them. In consequence, the census protocol of this bird magnifies
the possible problems of count points. Thus, this article aims to evaluate the different biases
rock ptarmigan censusing protocol at different levels.

In this article, we studied the biases of the point count protocol of rock ptarmigan males
in spring. (1) We reported the results of two years of counts with two counters per post
and studied the variability of those results in regard to the number of detected vocalizations
by counters. We then (2) estimated the different errors of localization between counters in
accordance of their relative locations. (3) Some males in the area were previously equipped
with GPS collars and thus their real positions were known during the counting period. We
measured the differences between the counters’ localizations and the GPS points of the vocal-
izing male. Finally, (4) we measured the inherent difficulty of localizing ptarmigan’s calls by
performing a psychoacoustics experiment in laboratory to measure the errors of localization
of ptarmigan calls in laboratory conditions.
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Material and methods

We performed this study in 2017 and 2018, at the ski resort of Flaine (French Alps, Haute-
Savoie, 45°59�32.8�N 6°43�44.2�E; altitude: 1600–2500 m).

Point counting protocol

The counting area was delimited empirically to cover roughly 100 ha (Fig. 1). Previous
field observations and literature reviews had suggested that male ptarmigans could be heard
at distances of 500–1000 m (Watson, 1965; Bossert, 1977; Marty and Mossoll-Torres, 2012).
According to those data, we selected three counting posts, approximately 500 m apart from
one another (Fig. 1). We followed the counting procedure proposed by Léonard (1995),
which was based on the work of Bossert (1977). Three experienced observers (Group 1, G1),
with previous knowledge of the field and with counting experience (TMC, FS, BMJ), each
accompanied by one naive volunteer (Group 2, G2), were placed at each of the three posts.
On a particular post, the counters were 2-3 meters apart to prevent them from influencing
each other. The observation periods started at 4.30 a.m. and ended at 6 a.m. Throughout
the observation period, each observer noted on an observation form (with a drawn map of
the area, see Supplementary Material) the observation time, the number and the estimated
locations of the vocalizing ptarmigans. All the counters had a chronometer synchronized at
the start of the census, which provides an accurate timing of each vocalizations, compared to
standard watches used in the standard procedure that use classic watches. We used boards
lighted by small LED lamps with low levels of luminosity, to minimize the disturbance of
birds caused by our presence in the field.

At the end of the observation period, the experienced member of each group collected all
observers’ forms. To estimate the total number of males in the area, we considered each group
of neighboring vocalizations indicated on the maps as emitted by 1 male (each group had to
be clearly separated from the others -see Supplementary Material). Each male was confirmed
by cross-checking the observers’ data. To avoid double-counting by two different observers,
vocalizations localized nearby and heard at approximately the same time (interval < 20 sec),
were considered identical. We considered the total number of singing males unambiguously
localized as the minimum total number of males. We defined a maximum total number of
birds by adding ambiguous males to the minimum (e.g. when one bird was only located by
one observer and not confirmed by another one). We thus defined an estimated interval
(min–max) of the total number of males. The results of G1 and G2 were analyzed separately.
This procedure was repeated on several consecutive days, namely: June 6th, 7th, 8th in 2017;
June 8th, 9th, 10th in 2018.
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Comparison between vocalization detection by experienced and naïve counters

To quantify the differences in the number of detected vocalizations by counters, we analyzed
the number of detected vocalizations of each counter per group, per post, per day, per year.
We statistically tested the effect of these parameters with a linear model preceded by a boxcox
transformation (MASS package, Venables and Ripley, 2002, in R 3.5.0, R core team, 2019).

To measure the differences in the detection of vocalizations by two counters at the same post,
we determined the number of common vocalizations they both had detected at the same time
(interval < 20 s). From this, we defined a similarity index (SI):

𝑆𝐼 = 𝑁𝑐𝑜𝑚𝑚𝑜𝑛
𝑁1 + 𝑁2 − 𝑁𝑐𝑜𝑚𝑚𝑜𝑛

Ncommon is the number of vocalizations detected commonly by the two counters. N1 and
N2 are the number of vocalizations detected respectively by the experienced (G1) and the
naive (G2) counter. The index ranges from zero when counters did not share any detected
vocalizations, to one when all vocalizations were detected by both counters.

Comparison between localization between experienced and naïve counters

To quantify the error of localization between counters, we measured the distance between the
estimated location points of a vocalization detected by two different counters. To measure
these distances, we scanned the maps from the counting form and reported the coordinate of
different localization points on a GIS software (QGIS 3.4.3, QGIS Development Team, 2019).
Then, we calculated the Euclidean distances separating these points.

We defined two types of distances: intra-post and inter-post. The intra-post distance (Fig.1A)
is the distance calculated between the estimated location points of two observers at the same
post. The inter-post distance (Fig.1B) is the distance calculated between the estimated
location points of observers belonging to the same group (G1 or G2) but in two different
posts.

We tested the statistical effect of the post and the date of count on the intra-post distance
using a linear model preceded by a boxcox transformation. For the inter-post distances, we
tested the effect of post, the group of counters and the date using a linear model preceded
by a boxcox transformation of the inter-post distance.
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Figure 1: Schematic representation of the different ways used to measure differences of local-
izations. Each counting post is represented by a numbered black square. (A) The intra-post
distance is the distance between the location points of the experienced (red dot) and naïve
(blue dot) counter for the same vocalization. (B) The inter-post distance is measured be-
tween location points of two members of the same group but on different counting post. In
this example, the counters are members of the experienced group (G1) on the first post (red
dot) and on the second (orange dot). (C) The angular error (�) and distance error (Δd) are
calculated between the GPS location of the bird (white dot) and the estimated location by
the counter (black dot).

Measure of distance and angular error of localization with GPS references

Part of the males (5 in 2017 and 4 in 2018) were equipped with GPS solar tags (weight:
10g, e-obs GmbH, Grünwald, Germany), which allowed to get their spatial position every
minute during the counting hours. We took advantage of this information to get an accurate
assessment of the localization errors made by human counters.

We focused on vocalizations heard by multiple counters at the same time and that had
a timing close (< 30 sec) to the time at which the closest GPS point was recorded. We
then selected the vocalizations for which at least one counter’s localization was at less than
100 meters from the GPS point (i.e. inside the territory of a male). After this selection,
we compared all estimated locations point by the counters with their corresponding GPS
reference point and calculated the absolute distance error (Fig.1C):

Distance error = Δ𝑑 = |𝑑𝑐𝑜𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟−𝑒𝑠𝑡𝑖𝑚𝑎𝑡𝑒 − 𝑑𝑐𝑜𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟−𝐺𝑃𝑆|
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and the absolute angular error in degree based on the cosinus law:

Angular error = 𝜃 = |180
𝜋 × arccos (𝑑2

𝑐𝑜𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟−𝑒𝑠𝑡𝑖𝑚𝑎𝑡𝑒 + 𝑑2
𝑐𝑜𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟−𝐺𝑃𝑆 − 𝑑2

𝑒𝑠𝑡𝑖𝑚𝑎𝑡𝑒−𝐺𝑃𝑆
2 × 𝑑𝑐𝑜𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟−𝑒𝑠𝑡𝑖𝑚𝑎𝑡𝑒 × 𝑑𝑐𝑜𝑢𝑛𝑡𝑒𝑟−𝐺𝑃𝑆

)|

with dcounter-estimate, the distance between the post of the counter and the estimated location of
the vocalization by the counter, dcounter-GPS is the distance between the post of the counter
and the GPS location of the male and destimate-GPS the distance between the estimation
localization of the vocalization by the counter and the GPS location of the male.

The statistical effects of the date, the post, group and distance between the counter and the
male were tested on each type of error using linear models preceded by boxcox transforma-
tions.

Rock ptarmigan calls localization in a controlled acoustic environment

In this experimental part of the study we conducted a psychoacoustic experiment in controlled
conditions, to quantify the error of localization of sounds solely due to misperception by
counters. To measure the perception of the angle of arrival of vocalizations by different
human listeners, we spatialized ptarmigan vocalizations using head-related transfer functions
(HRTFs) to create the illusion of sounds coming from different angles (Morimoto and Ando,
1980). During its propagation, a sound is modified by the shape of the ears, the head and the
body, inducing several cues used by humans to locate a sound source in space. By placing
microphones in the ears of a subject listening to a sound coming from a specific position, it
is possible to characterize these cues, the HRTFs. Then, any signal can be spatialized in 2D
or 3D by applying HRTFs to the signal. In this study, the HRTFs convolved to ptarmigan
vocalizations were measured on a standardized mannequin (Kemar small pinnae subject from
Algazi, 2001) and allowed us to spatialize sounds in the azimuthal plan from -110° to 110°
with a 10° step. Negative angles represented sounds coming from the right side of the head
and positive angles from the left.

We chose four vocalizations, of four different ptarmigan males to avoid pseudo-replication.
We determined three sound levels to mimic three different distances between the birds and
the counter. The highest sound level was 80 dBA SPL, corresponding a male vocalizing
around 50 meters away. We decreased the sound level by steps of 12 dB SPL: 68 and 56 dB
SPL to mimic respectively an intermediate distance (around 200 meters) and a long distance
(around 800 meters). Any combination of vocalization and sound level was then spatialized
from -110° to 110° using the HRTFs.

37 subjects (25 females and 12 males) from age 20 to 64 had to spatialize those sounds during
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the following procedure. Each subject was placed in an isolated acoustic chamber (Silence-
Box, TipTopWood.com, Saint-Etienne, France) with a computer (NEC, Minato-ku, Japan)
linked to headphones (HD 250 Linear II, Sennheiser, Wedemark, Germany), calibrated at 80
dB SPL with a pure tone of 1000 Hz frequency and a sound level meter (NL-52, RION, Tokyo,
Japan). During the experiment, the subjects had to indicate the orientation of the sounds
they hear in the headphones by clicking on an interface on the computer made with PRAAT
software (Boersma and Weenink, 2019), see Supplementary Material). The possible responses
were angles from -110° to 110° with a 10° step. Each subject listened to 138 sounds composed
of two repetitions of the same 69 sounds sequences with the order of arrival randomized. The
sequences were constructed by randomly selecting sounds so that the four males had to be
represented equally and secondly, each combination of sound level and angle of arrival had
to be represented.

The angular error of localization was calculated using the angle of incidence of the sound
played back (�emitted) and the angle perceived by the subject (�_response) as:

Angular error = 180 − |180 − |𝜃𝑒𝑚𝑖𝑡𝑡𝑒𝑑 − 𝜃𝑟𝑒𝑠𝑝𝑜𝑛𝑠𝑒||

The statistical effect of the angle of arrival and the sound level of the stimuli was then tested
with a linear mixed model (nlme package, Pinheiro et al., 2019) with subject as random
variable and preceded a box cox transformation of the angular error (boxcoxmix package,
Almohaimeed and Einbeck, 2018).
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Results

The counts results are highly variable between groups of counter and date of count

The results of the point counts were highly variable between groups for the first two days of
each year (estimation ranged between 5 and 11 in 2017 and between 4 and 8, Fig. 2). There
were also differences in-between the intervals of the estimation, there could be differences of
3 males between the minimum and the maximum of the estimations (e.g. D1 in 2017 for G2
and D1 in 2018 for G1, Fig.2). For each year, there were differences between groups in the
first two days, but the results matched in the last day.
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Figure 2: Daily estimations of male ptarmigans’ number. The estimated number of male
ptarmigans (minimum-maximum intervals) are given separately for the experimented (G1,
red) and the naive (G2, cyan) groups of human counters, for each day (D1, D2, D3) and
year (2017, 2018). N is the total number of detected vocalizations (N) used to estimate the
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number of males.

The number of detected vocalizations still depends on the date and counter’s location but is
uncorrelated with the results of counts

There is an important variability of the number of vocalizations detected by the counters
each day (between 49 and 128 for 2017; between 39 and 86 for 2018, Fig.2). The number of
detected vocalizations greatly varies according to combinations of the year (Fig.2), point and
days (Tab.1-Fig.3A, linear model: F(9,26) = 10.53, p « 0.001). The group (experienced versus
naive) did not appear to have a significant effect as the number of detected vocalizations
did not vary much between groups each day. There were no evident relationships between
the estimates of the number of males, e.g. 2017 the number of males was low even when the
number of vocalizations was great for the first day of 2017 for G2 and the minimum estimation
of the number of males was found for high numbers of vocalization perceived. In 2018, the
number of males seemed almost independent of the number of perceived vocalizations (Fig.2).

Variable F p

Year 11.48 0.0054
Post 12.40 0.0042
Day 6.98 0.0097
Group 1.029 0.33

Year : Post 3.42 0.089
Year : Day 12.50 0.0012
Post : Day 5.34 0.022
Year : Group 0.0019 0.97
Post : Group 0.034 0.86
Day : Group 0.21 0.81

Year : Post : Day 2.79 0.10
Year : Post : Group 1.48 0.25
Year : Post : Group 0.040 0.96
Post : Day : Group 0.089 0.91

Year : Post : Day : Group 0.15 0.86

Table 1: Effect of the years, days of count, group and post of the counter on the number of
detected vocalizations. The statistical significances have been established using wald tests
on a linear model. Significant variables are in bold.
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The inter-group differences in the counting results are more likely due to differences in per-
ception between counters and the daily weather conditions

The similarity index gives a good indication of the difference of perception between counters
in a same post. The mean similarity was 0.54 ± 0.21 (Fig.3B), meaning that counters on the
same post usually had only perceived half of their vocalizations in common. Furthermore, the
similarity varied greatly depending on the date and the post. The great variations observed
between days might be explained by the weather conditions that affect the concentration and
sound perception of the counters. In our case, the temperature and wind speed do seem to
be variable each day whereas the humidity stayed relatively constant (Tab.2).
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Figure 3: Detection of vocalizations by counters. (A) Barplot of the evolution of the number
of detected vocalizations by the experimented (G1, red) and naive group (G2 cyan) per days
(D1, D2, D3) per post (P1, P2, P3) per year. (B) Barplot of the evolution of the similarity
index per days (D1, D2, D3) per post (P1, P2, P3) per year. This index ranges from 0 to
1 and indicates the proportion of vocalizations perceived commonly by two counters at the
same post.

Thus, the observed differences of the estimated number of males between the groups might
be the result of differences in localization of vocalizations between counters and reinforced
by the weather. We then took a conservative approach and focused the rest of our analysis
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only on the vocalizations perceived commonly by at least two counters. This insured that
those vocalizations came from the same male and that differences in localizations came only
from differences of perception.

Year Day Temperature (°C) Wind speed (km/h) Humidity (%)

2017 06/06/2017 2.5 15 88
2017 07/06/2017 - 1.5 11 94.3
2017 08/06/2017 5.4 7 93
2018 08/06/2018 NA NA NA
2018 09/06/2018 2 4 NA
2018 10/06/2018 7 19 94

Table 2: Daily variation of the temperature, wind speed and humidity in the counting area.
NAs indicate a missing measure due to a malfunction of the weather station.

Inter-counters variability of source location depends on counting post and daily conditions

The distances between two counter localizations of a common vocalization were lower
(Wilcoxon test: W = 83372, p < 2.2e-16) when counters were on the same post (intra-post
distances mean ± SD: 207.71 ± 143.95) than on different posts (inter-post distances mean
± SD: 378.73 ± 218.60; Fig.4).
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Figure 4: Violin and boxplot representing the distribution of the distances calculated between
two estimated location points for the same vocalization given the position of the counters:
if the counters are on the same post (intra-post distances) or in different posts (inter-post
distances). The greater the violin is dilated, the greater a particular value is represented.

The linear model of the intra-post distances was significant (F(15,292) = 5.79, p = 1.90e-10)
with a significant interaction between the post and the date (Fig.5, F(8,292) = 5.06, p = 6.67e-
06). The first post (P1) showed the greatest variations along the dates. Thus, the intra-post
distance seems to be affected by the combination of the geographical position of the posts
and the daily conditions.
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Figure 5: Distribution of the intra-post distances of the different post for each date. Two
dates are missing for P1 and correspond to cases where there were no vocalizations in common
or when the location from the counters’ form could not be scanned.

The linear model of the inter-post distances was also significant (F(29,332) = 4.09, p = 1.29e-
10). Interestingly, the date alone was not significant but its interactions with the other
variables were significant. The interaction between the association of the posts from which
the vocalizations were heard and the group was not significant. However, there was a signif-
icant relationship with an interaction between the association of the posts from which the
vocalizations had been heard, the group and the date (F(5,332) = 3.77, p = 0.0025; Table 4).

Variable F p

Posts 20.49 4.08e-09
Group 7.34 0.0071
Date 1.21 0.30

Posts : Group 1.88 0.15
Posts : Date 3.34 0.00063
Group : Date 2.34 0.042

Posts : Group : Date 3.77 0.0025
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Table 4: Effect of the date of count, group and the association of the two posts from where the
vocalizations were detected (Posts) on the inter-post distance. The statistical significances
have been established using Wald tests on a linear model. Significant variables are in bold.

The real localization errors are sensitive to the counting day and counting posts in combination
with the distance with the bird

The distance and angular errors were both important and showed overdispersion (mean ±
SD, distance errors: 157.46 ± 185.11 and angular errors: 31.56 ± 32.75; Figure 6) and both
errors had extremely large maximum values, more than 1000 m and 150°.

Figure 6: Violin and boxplot representing the distribution of the distance (A) and angular (B)
errors calculated between an estimated location point and the GPS position of the vocalizing
male. The greater the violin is dilated, the greater a particular value is represented.

Both models calculated on distance error (F(57, 209) = 18.88, p < 2.2e-16) and on angular error
(F(57, 209) = 1.83, p = 0.0011) were significant (Tab. 3). The interaction between all variables
was significant for the distance error. For the angular error, the interactions without the
group were significant. Interestingly, the distance between the bird and the counter played
a great role in both errors. The errors increased when the distance between the vocalizing
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bird and the counter increased, mostly for the distance errors (Fig.6-7).

Distance error Angular error

Variables F p F p
Date 9.12 7.31e-08 2.30 0.047
Post 160.94 < 2.2e-16 0.30 0.74
Group 3.92 0.049 0.027 0.87
Distance 403.85 < 2.20e-16 0.17 0.68

Date : Post 7.14 1.18e-09 2.85 0.0024
Date : Group 3.11 0.0098 2.04 0.074
Post : Group 2.20 0.11 2.32 0.10

Date : Distance 9.34 4.82e-08 2.87 0.016
Post : Distance 12.61 6.75e-06 0.0012 1.00
Group : Distance 0.15 0.70 0.43 0.51

Date : Post : Group 4.80 0.00036 0.69 0.63
Date : Post : Distance 4.03 0.00018 3.13 0.0023
Date : Group : Distance 2.11 0.066 0.52 0.76
Post : Group : Distance 28.76 9.23e-12 1.15 0.32

Date : Post : Group : Distance 4.37 0.0052 0.20 0.89

Table 3: Table summarizing the effects of the post of the counter (Post), date of count, group
of the counter (experienced (G1) versus naives (G2)) and distance between the bird and the
counter (Distance) on the distance errors (left column) and angular errors (right). The
statistical significances have been established using wald tests on a linear model. Significant
variables are in bold.
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Figure 7: The distance between the counter and the bird impacts its good localization by
the counter. (A) Linear relationship between the distance estimation error and the distance
between the bird and the counter. (B) Linear relationship between the error estimation
error and the distance between the bird and the counter. The fits are there for graphical
purposes.

The capacity of humans to correctly localized ptarmigan calls decreases when the call sound
level decreases

The angular error was significantly explained by an interaction of the stimulus type and the
angle of the stimulus (Fig. 7, F(44, 5001) = 8.129, p < 0.0001). Indeed, the angular errors
increased with the decrease of the sound level, moreover for the lowest sound level. For the
first two types of sound level, the median angular errors were in the range of the mean angular
error found in the field, i.e. mainly equal or larger to 30°. Moreover, the errors were small
for sounds coming at angles of 0°, 90° and 90° but they were large for other angles. Thus,
people seemed to correctly orientate sounds coming in front of them or directly to their left
and right but have trouble orientate sounds coming from intermediate angles.
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Figure 8: Differences in localization of rock ptarmigan calls by subjects at 80 dB SPL (A),
68 dB SPL (B), 56 dB SPL (C) according to their orientation. The black lines show the
median error per angle. The first (q25) and third (q75) quartiles are calculated by angles
and form the lower and upper parts of the blue areas respectively.
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Discussion

The point count protocol is essentially an inventory of a population based on one day of
observation. As such, the precision of its results is closely linked with the counting conditions
of the day. In this article, we demonstrated that the estimation of rock ptarmigan by a point
count protocol showed great daily variations. We could not link those variations with those
of the number of detected vocalizations. However, we showed that the localization errors
of vocalizations by counters highly depended on the date of count, the location of their
counting post and distances with the bird. Our psychoacoustic experiment confirmed that
the localization of rock ptarmigan was heavily influenced by the simulated distance between
the bird and the counter but also that rock ptarmigan vocalizations were inherently hard
to localize. The point count protocol biases are thus exacerbated by the high mountain
environment and the targeted species.

The mountainous environment and the bird’s vocal behavior impede the good detection and
localization of sounds by counters

An interesting trend in our study is the significant effect of the date of count all along our
study. Thus, each day of count seems extremely different or even unique from the other. It is
best reflected in the number of detected vocalizations, with great differences across temporal
(dates of count) and spatial scales (the different counting posts). The effect of the interaction
of the spatial and temporal scales might be explained by several factors: the differences in
the daily meteorological conditions, the acoustic availability of the males and the differences
of location of the counters.

The effect of the meteorological conditions is easy to explain as the wind speed and tempera-
ture were variable between days. The effect of both parameters on sound detection are easily
explainable. The greater the wind speed is, the more the counters hears will be saturated
by this noise. It is well known that noise alters the good perception and localization of
sounds (Pacifici et al., 2008), especially when counting birds (Simons et al., 2007). The daily
temperatures were very low during the counts which is known to affect attention (Hancock
et al., 2007; Pilcher et al., 2002) and might then affect the capacity to correctly detect and
localize ptarmigan’s vocalizations. The conjunction of all the weather parameters might thus
modulate partly the capacity of counters to localize vocalizations but can also interact with
differences of acoustic availability of the males.

The point count protocol depends on the acoustic availability of the birds and assumes that
each bird present in the area vocalizes during each counting day at an equivalent level. We
showed that the number of detected vocalizations did not seem to influence the estimates of
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the number of males. As such, the global vocal activity might not be important compared to
the vocal activity of each male. From our field experience (Marin-Cudraz et al., 2019), the
vocal activity is relatively low, greatly varies between days and great differences in calling
rates exist between rock ptarmigan males. The same observations were reported for both
the rock and willow ptarmigan (Lagopus lagopus) by Hörnell and Willebrand (1998). The
vocal activity might be modulated by several factors, like the social context. Several studies
showed that the pairing status (Krebs et al. 1980; Johnson 1983; Cuthill and Hindmarsh,
1985; Gibbs and Wenny, 1993) and the arrival of new males in the area (Eason and Hannon,
1992) had an effect on vocal activity of individuals and as such their detectability by human
listeners. Aside from social context, the weather is known to modulate the daily vocal activity
of birds (Mayfield 1981; Robbins 1981).

Thus, the probability for a male to vocalize is highly variable between days as its vocal
activity may vary during the counting period. Even if a male vocalizes, the weather will
interfere with the good detection of this male by counters. The combination of the harsh
weather and the bird’s vocal behavior highlights thus the difficulty to detect a particular bird.
However, even if a bird is detected, the counters still need to localize it so that it can be
separated from its neighbors.

We found that inter-posts distances were almost twice the inter-posts distance. Thus, local-
ization differences between counters increases when counters are on different posts. These
findings are confirmed by the high rates of errors calculated between the real location of a
bird and the localization of a counter: the mean angular errors greater than 30° and the
mean distance error was greater than 150 m. Both errors were extremely sensitives to in-
teractions of the date of the count, the location of the post where the counters were placed.
The position of a counter clearly influenced its capacity to localize a sound, showing that
the complexity of the mountainous environment will impede the good localization of birds.
In the same manner, Pacifici et al. (2008) showed that the perception of birds by counters
decreased with the complexity of the forest they were counting. Thus, the combination of
the location of the posts with the daily counting conditions affect both the detection and
localization of rock ptarmigan vocalizations.

However, each post is represented by different counters. Thus, the statistical effects of the
counting posts not only highlight the effect of the location of the counter but also the effect of
differences in hearing skills between counters that might be accentuated by the inner difficulty
to localize correctly ptarmigan vocalizations.

Ptarmigan’s localization by human listener is inherently difficult to localize in counting con-

47



2 | ARTICLE 1

ditions

The intra-post distances were still quite high, underlying the fact that counters show differ-
ences in sound localization, even when positioned at the same post (Simons et al., 2009). Most
of the time, the counters had to localize noisy vocalizations due to the weather conditions.
Lorenzi et al. (1999) showed that sound of low frequency such as ptarmigan’s vocalizations
(between 900 Hz and 3600 Hz, Marin-Cudraz et al., 2019) are particularly difficult to localize
when corrupted by noise. The difficulty of the task demands acute localization skills. Both
the angular and distance errors showed overdispersion: their standard deviation were greater
than their mean. This high variability of the data underlines the differences in hearing skills
between counters. The localization skill of a counter is the combination of the sensibility of
its hears, its capacity to correctly localize sounds (Emlen and Dejong 1992; Sauer et al. 1994;
Kendall et al., 1996; Downes, 2004) with its experience of counting birds (Kepler and Scott,
1981). Both errors increased with the distance between the male and the counter, which
represents the general difficulty to localize sound coming from afar and with a low sound
level (Dejong and Emlen, 1985), which in turn, is directly linked with our hearing sensibility.

The distance errors were also influenced by the group (experienced vs naive) of the counter.
In this case, their advanced knowledge of the area can increase their mental representation of
the area during the count. Thus, they might have relied on this image to localize more easily
the vocalizations on the map. They also had the chance to hear ptarmigans’ vocalization
multiple times at different distances and with better visual conditions - in daylight - before
the counts and could thus be better at assigning a sound level with a distance. Considering
these facts, the experienced counters had a clear edge over the naive counters to estimate
distances. However, knowledge of the area and experience of counting ptarmigans had no
effect on the angular errors. The difficulty to correctly estimate the angle of incidence seems
thus the same for all human listeners.

The psychoacoustic experiment gave us insights on those difficulties. The errors in orientation
were sensible to the interaction of the sound levels of the vocalizations and the orientation
of the stimuli. Similar to our findings in the field, those results show that even in good
conditions, rock ptarmigan vocalizations are still hard to localize, with errors of localization
depending on the sound level perceived by counters and thus linked with the general position
of the bird in the field, which also affects the angle of arrival of the sound. We found that
the median angular errors decreased drastically (0° or 10°) when the angles of incidence
of the sounds were clear: precisely on the right, left or in front of the subject (-90°, 90°, 0°
respectively). Nevertheless, the angular errors for intermediate angles were on the same range
as those in the field (around 30°). A recent study compared the capacity of localizing sounds
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in different mammalians and found that humans were precise at 1° (Heffner and Heffner,
2016). Thus, why are there such differences with our results?

The main difference between our experiment and classical sound localization tasks with hu-
mans is the total lack of clear visual cues. In such experiments, subjects are trained and are
not wearing headphones but sit in front of an area of speakers with each one broadcasting a
sound at a particular angle of incidence. Thus, the subject can associate the angle of a sound
with the speaker position, facilitating its localization during the experiment. In fact, it has
been shown that visual cues can enhance sound localization (Morrongello, 1987; Akeroyd,
2014) but also in variety of mammals (Heffner and Heffner, 1992). In our case, the visual
cues were non-existent, and untrained subjects had to make the mental image effort of trans-
lating sounds coming in a 3D space into a 2D space (the computer screen). This is analog
to the point counts conditions: counters had to localize vocalizations they perceived in their
environment into a two-dimensional space (the map). Additionally, they had very few visual
cues during the counts as the visibility is low (the counts started before sun rise) and the
birds are cryptic and difficult to see. Consequently, our experiment successfully transcribed
the counting conditions and the difficulty to localize sounds in these conditions.

All in all, the accumulation of the aforementioned factors shows that each date of count is
clearly unique. As a result, the final count estimates are very different each day. However,
most point counts of male rock ptarmigan are performed only one or two times a year. It
is then difficult to rely only on these estimations to get a good view of the population of
ptarmigan males. Consequently, the counting protocol needs modifications to compensate
for the variability of its results.

Future of male rock ptarmigan populations censusing

In this study, we demonstrated that the mountainous environment and the rock ptarmigan
behavior exacerbates the variability of the point count results. The variability of the weather
and the males’ vocal activity induced high variability in vocalization detection. The localiza-
tion of males using acoustic cues differed greatly between counting posts and counters due
to the inherent difficulty to localize rock ptarmigan vocalizations during the point counts.
We think that those biases can be compensated by several adjustments using different ap-
proaches.

We took a conservative approach and gave the results of the counts as an interval, but it
is usually a single number, with no indications of the uncertainty of the measure. Several
studies recommend using more complex indices, that encompass the inherent variability of
a count (Yoccoz, 2001; Rosenstock, 2002; Buckland et al., 2008, Nichols et al., 2009). For
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example, the total number of vocalization or the number of vocalizations representing each
estimated male could be considered to construct an index that gives more precisions than
the raw results. The advantage of such indexes is that they can be calculated on past years
without difficulties, given that the necessary data have been conserved. Another approach
would be to design a complete novel protocol.

As the point count protocol is already based on detection of birds by acoustics cues, bioacous-
tics seems a good solution. Moreover, autonomous acoustic recorders have seen a growth in
development in recent years and are now easy to handle (Shonfield and Bayne, 2017). Long-
term acoustic studies have been used to gain precise insights into the life of several discrete
species living in difficult environments (Sueur and Farina, 2015) over extended periods of
time. In our case, it would compensate for the difficulty of obtaining long-term monitoring
data from human operators all along the mating season.

The long-term approach would compensate for the variability induced by the mountainous
weather and the variability of the birds’ vocal activity. Autonomous recording units are
still sensible to weather-induced noises. Recording at great temporal scales compensate this
disadvantage and ensures that all the males of the area are present in the recordings and
that they have been recorded in good conditions. A recent study showed that rock ptarmigan
males could be separated acoustically based on their vocalizations (Marin-Cudraz et al., 2019).
Thus, aside from obtaining a more accurate estimate of the number of males, precise data
could be gathered, such as the dynamic of the population, e.g. the arrival of new males in
the area.

The long-term approach would thus not only compensate for the daily variability of the
traditional protocol but would also compensate both the importance of post location and
observer bias. We showed that the point at which were located the counters influenced
their perception of the ptarmigan’s vocalizations and that it was reinforced because of the
differences of counter perception. Autonomous recorders units are less sensitive than human
ears (Hutto and Stutzman, 2009). In contrary to humans, their sensitivity is homogenous
between units and thus allow point counts protocol based on autonomous recorders to get
rid of the observer bias. Furthermore, a sound propagation model of the vocalizations in the
study area might give interesting insights on where to position recording units to optimize
the coverage and detection of vocalizations (Grison et al., 2015). This could be also used to
relocate human observer in already existing point counts. However, this needs expertise in
the acoustic field and this model might not be doable with enough precision at the moment.

The applications of those approaches in the case of the rock ptarmigan would allow managers
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to gain precise information on the evolution of population dynamics during a mating season
and also between years. We hypotheses that in the future, those new techniques may replace
or coexist with the point count protocol for male rock ptarmigan estimation in spring.
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Scan of the map of the experienced counter on the third post (Third day of count in 2018).
Each counting post is determined by a black square with a white number. The dashed
lines are ski slopes. The contour lines indicate the steepness of the terrain. Each circled
number in red indicates a localization of a vocalization. For each localization, the counter
also marked the time of occurrence and the initials of the counter that also perceived the
vocalization after cross-validation. The counter circled groups of vocalizations that were
considered as representing one male. The meteorological data of the day are also indicated.

Supplementary material 2:

Screenshot of the psychoacoustics experiment in Praat. The subjects had to imagine that
they were inside the circle and had to guess the angle at which the sound arrived.
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Résumé

Est-ce que les vocalisations de lagogèpe contiennent
assez d'information pour séparer les mâles ?

Les résultats obtenus par l'acoustique
sont comparables au résultats du point d'écoute

Quels résultats obtient-on par la méthode acoustique
par rapport au protocol par point d'écoute ?

Analyse acoustique
Projection sur un

espace acoustique
Clustering

9 clusters trouvés pour un jeu de données
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Les deux méthodes ont été comparées
sur trois années avec le nombre de mâles observés
sur zone :
- les résultats du point d'écoute sont variables
d'un jour sur l'autre
- les médianes du dénombrement acoustique
sont identiques au nombre de mâles observés 
sauf pour 2015 

Les mâles peuvent être séparés acoustiquement

Un rééchantillonnage du jeu de données de référence
montre une sensibilité à la taille du jeu de données

Le clustering permet de distinguer
les mâles

Malgré des différences acoustiques faibles, les vocalises des mâles contiennent
assez d'information pour les séparer et la généralisation de la méthode donne

des résultats proches de la réalité. => est-ce généralisable à plus grande échelle ?
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A B S T R A C T

The cost-effectiveness and reduced human effort employed in setting up acoustic monitoring in the field makes
bioacoustics an appealing option for wildlife monitoring. This is especially true for secretive vocal species living
in remote places. However, acoustic monitoring still raises questions regarding its reliability when compared to
other, human-driven methods. In this study we compare different approaches to count rock ptarmigan males, an
alpine bird species which lives at high altitudes. The monitoring of rock ptarmigan populations is traditionally
conducted using a point-count protocol, with human observers counting singing males from a set of different
points. We assessed the (1) feasibility and (2) reliability of an alternative counting method based on acoustic
recordings followed by signal analysis and a dedicated statistical approach to estimate the abundance of males.
We then (3) compared the results obtained with this bioacoustics monitoring method with those obtained
through the point-count protocol approach over three consecutive years. Acoustic analysis demonstrated that
rock ptarmigan vocalizations exhibit an individual stereotypy that can be used to estimate the abundance of
males. Simulations, using subsets of our recording dataset, demonstrated that the clustering methods used to
discriminate between males based on their vocalizations are sensitive to both the number of recorded signals, as
well as the number of individuals to be discriminated. Despite these limitations, we highlight the reliability of
the bioacoustics approach, showing that it avoids both observer bias and double counting, contrary to the point-
count protocol where this may occur and impair the data reliability. Overall, our study suggests that bioacoustics
monitoring should be used in addition to traditional counting methods to obtain a more accurate estimate of rock
ptarmigan abundance within Alpine environments.

1. Introduction

Acoustic monitoring is becoming an effective mean to assess wildlife

diversity, resulting in minimal impact to the environment (Towsey
et al., 2014; Sueur and Farina, 2015). Importantly, it enables to focus on
species used as bioindicators as well as of patrimonial or economic
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concern. The use of acoustic monitoring is usually motivated by the
difficulty in observing the species because of its secretive behavior or
the difficulty in accessing its habitat (Hoodless et al., 2008; Vögeli et al.,
2008; Marques et al., 2009; Buxton and Jones, 2012; Dugan et al.,
2013; Marques et al., 2013; Andreassen et al., 2014; Ulloa et al., 2016).
Levels of investigation range from the simple assessment of species’
presence/absence to more complex studies that aim at determining the
number of individuals present on an area. Depending on the species,
these approaches may require the discrimination of individuals (Terry
et al., 2005; Pollard et al., 2010), which is only possible when vocali-
zations contain individual vocal signatures based on morpho-physical,
genetics and/or learning abilities (Kroodsma, 1982; Tibbetts and Dale,
2007; Catchpole et al., 2008; Taylor and Reby, 2010; Nowicki and
Searcy, 2014; Tamura et al., 2018).

Although acoustic monitoring is promising, it still raises several
potential issues: high cost of monitoring material, design of monitoring
protocols, analysis of long-duration recorded signals, weather condi-
tions impacting the quality of the data, needs of bioacoustics experts for
data analysis, and sensitivity to the density of the species (Budka et al.,
2015; Linhart and Šálek, 2017). To the best of our knowledge, acoustic
monitoring has not yet replaced other protocols. Point-counts protocols
(Lancia et al., 2005) are still largely used to provide estimates of the
number of individuals. However, these conventional, human-operated
methods are exposed to biases due to inter-individual differences be-
tween observers, unpredictability of field conditions, and biological
parameters such as species abundance (Tyre et al., 2003; Bart et al.,
2004; Lotz and Allen, 2007; Elphick, 2008; Fitzpatrick et al., 2009).
Moreover, individuals of species emitting long-range signals can be
counted by several observers simultaneously, leading to double
counting and abundance overestimation. Besides, human presence can
disturb birds’ behavior making them stop singing and leading to po-
pulation underestimation.

While previous works have explored the technical feasibility of
acoustic monitoring based on vocal individual signature (Terry and
McGregor, 2002; Hartwig, 2005; Grava et al., 2008; Policht et al., 2009;
Adi et al., 2010; Feng et al., 2014; Budka et al., 2015, 2018; Peri,
2018a) most field applications were based on sounds recorded from
already known individuals (O’Farrell and Gannon, 1999; Peake and
McGregor, 2001; Vögeli et al., 2008; Digby et al., 2013; Peri, 2018b).
To the best of our knowledge, there is no published study investigating
the generalization and reliability of an acoustic monitoring approach
based on individual vocal signatures aimed at estimating the number of
individuals in real field conditions. Focusing on the rock ptarmigan
Lagopus muta in France, the present paper reports a multi-year study
aimed at assessing the potential interests, as well as the caveats, of
acoustic monitoring by comparing performances of this approach with
a traditional point-count methodology.

The rock ptarmigan is a bird species that inhabits the northern parts
of Eurasia and North America. In France, its range is restricted to sub-
alpine and alpine habitats (altitude > 1800m) of the Pyrenees and the
Alps Mountain ranges (Sale and Potapov, 2013). This species is secre-
tive and difficult to access. It is highly adapted to its environment, has
mimetic plumage and vocalizes at dawn and dusk (MacDonald, 1970).
Population abundances are decreasing in both the Alps (Imperio et al.,
2013; Furrer et al., 2016; Martinoli et al., 2017) and the Pyrenees,
where they are threatened by both climate change and habitat trans-
formation (Revermann et al., 2012; Bech et al., 2013). Due to these
extreme environmental and selective pressures, rock ptarmigan is often
considered as a bioindicator of the ecosystem health, a sentinel and
umbrella species for biodiversity conservation of the alpine environ-
ments (Sandercock et al., 2005; Hanser and Knick, 2011; Henden et al.,
2017).

During the mating season (May-June), males display courtship ri-
tuals, which often includes simple, pulsatile vocalizations as well as a
peculiar “singing in flight” behavior before dawn (MacDonald, 1970).
The flight is hyperbolic, and vocalization starts when the bird reaches

the point of highest altitude. Point-count protocols rely on this acoustic
behavior to evaluate the number of males after they have established
their breeding territories (Bossert, 1977). Although vocalizations are
loud and easily heard by an observer, low visibility, birds’ mobility,
frequent harsh weather conditions and other constraints associated
with the alpine environment are likely to increase the possibility of
double counting and overestimation of the monitored population.
Conversely, this may also impair song perception by observers
(Andreev, 1971). The use of an acoustic monitoring technique could
provide a feasible alternative as a response to these difficulties and
potential biases. Despite these constraints, rock ptarmigan presents
several advantages in terms of monitoring. Vocalizations are easily re-
cognizable, population densities are generally low (around 5 males/
km2), and males are mostly located in stable territories which facilitates
their localization and recording.

The present study proposes (1) to assess the individual vocal sig-
nature embedded in rock ptarmigan males’ calls, (2) to test the feasi-
bility and reliability of a bioacoustic monitoring approach over several
years, and (3) to compare the results obtained using this approach to
those obtained with a traditional point-count protocol and long-term
field observations.

2. Material and methods

We performed this study in 2015, 2016 and 2017, at the ski resort of
Flaine (French Alps, Haute-Savoie, 45°59′32.8″N 6°43′44.2″E; altitude:
1600–2500m).

2.1. Counting of singing males

We used three different methods to evaluate males’ abundance: a
point-count protocol, long-term observations and acoustic monitoring.
The latter was followed by signal processing and statistical analysis.

2.1.1. Point-count protocol
The counting area was delimited empirically to cover roughly

100 ha (Fig. 1). Previous field observations and literature reviews had
suggested that male ptarmigans could be heard at distances of
500–1000m (Watson, 1965; Bossert, 1977; Marty and Mossoll-Torres,
2012). We selected three counting points, approximately 500m apart
from one another to maximize the listening area (Fig. 1). These
counting points were located at precisely the same positions over the
three-year period of study. The counting procedure followed that pro-
posed by Léonard (1995), which was based on the work of Bossert
(1977). Three experienced observers, with previous knowledge of the
field (TMC, FS, BMJ; 1 per counting point), accompanied by volunteers,
were placed at each point. As ptarmigan males mainly display their
acoustic signal early in the morning, the observation periods started at
4.30 a.m. and ended at 5.30 a.m. The observers were positioned 15min
before the beginning of the observation period. Throughout the ob-
servation period, each observer noted on an observation form (with a
drawn map of the area) the timing, the number and the approximate
estimated locations of the vocalizing ptarmigans. At the end of the
observation period, BMJ collected all observers’ forms.

To estimate the total number of males in the area, we counted 1
male for each group of neighboring vocalizations indicated on the maps
(each group had to be clearly separated from the others; see Fig. 1).
Each male was confirmed by cross-checking the observers’ data. To
avoid double-counting by two different observers, vocalizations loca-
lized nearby and heard at approximately the same time (interval<
20 s), were considered identical. We considered the total number of
males unambiguously localized as the minimum total number of males.
To take into account ambiguous localizations (e.g. when one observer
noted two birds on the same location while another observer noted a
single one) we defined a maximum total number of birds by adding
these ambiguous males to the minimum total number. We thus defined
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an estimated interval (min–max) of the total number of males. This
procedure was repeated on several consecutive days namely: June 3rd
and 4th in 2015 and 2016; June 6th, 7th, 9th in 2017.

2.1.2. Long-term observations and acoustic recordings
After the point-counting days, two bioacousticians (TMC and FS)

remained in the field for a period of one month to observe and record
all the birds present in the area (recording material: Sennheiser MKH70
shotgun microphones connected to Marantz PMD 660 recorders; sam-
pling rate: 48,000 Hz). This was an important long-term observation
effort aimed at ensuring a thorough knowledge and identification of
each bird present within the area, which may have been acoustically
recorded during the point-count protocol. The resulting number of
males spotted by this technique therefore represented the expected
maximum value that could be deduced using the other methods.

Despite this effort however, we were only able to record birds
during 7, 9, and 15 days in 2015, 2016 and 2017 respectively, primarily
due to the harsh weather conditions. We used two different strategies in
order to build up our bank of recordings:

1) Recording of non-identified birds before sunrise (4.30 a.m. − 6
a.m.), i.e. during the time slot corresponding to the spontaneous
singing activity peak. Due to the low ambient luminosity, the re-
corded males could not be visually observed and identified. The
recording data sets were thus named: “unknown datasets”. Each
day, both bioacousticians recorded from different locations within
the study area to sample a maximum number of males.

2) Recording of identified birds (6 a.m. – around 10 a.m.). In 2017, we
equipped 5 males present on the area with GPS solar tags (e-obs
GmbH, Grünwald, Germany), and used these tags to pinpoint the
males with their individual UHF (Ultra High Frequency) radio-
frequencies. One male had already been equipped with a VHF (Very
High Frequency) radio-emitter collar since 2015. Two additional
males were identified using visual cues only. Both had mated with
females and remained within stable and well-defined territories. The

combination of direct observations and GPS localizations greatly
minimized the risk of mis-identifying or confounding males during
recordings. A ninth male had its territory on a neighboring summit
(3 km away). As this male was alone on this site and easy to identify,
it was thus added to the recording database (total= 9 birds in
2017).

The recording strategy was as follows: after sunrise, when the peak
of males’ vocal activity ended, we played back calls from an individual
recorded in another area to elicit the focus male’s territorial response.
This allowed us to record each focus male while double-checking for its
individual identity.

In the preceding years (2015 and 2016), we used the same approach
although the results of the field effort were weaker:

- June 2016: 5 males recorded. Two of the males were equipped with
GPS tags and 3 other males were identified using visual observations
only.

- June 2015: 7 males recorded. One male was equipped with a VHF
radiotransmitter necklace; 6 males were identified using visual ob-
servations only.

The 2015, 2016 and 2017 recording data sets obtained with this
method were named “known datasets”.

2.2. Acoustic analysis of recorded signals

2.2.1. Data bank of calls
Rock ptarmigan vocalizations are sequences of pulse trains, with

energy spread over a frequency spectrum ranging from 900 to 3700 Hz.
There are two major types of calls, namely short and long calls. These
differ by the number of successive pulse trains, namely 3 and 4 re-
spectively (MacDonald, 1970; Watson, 1965). For the present study, we
focused on the short calls, which are the most frequently recorded
(Fig. 2). Our annual data bank of calls consisted of the following:

N

0 250 500  m

Counting points

Estimated point count covered area
Point count protocol estimations

Day 1
Day 2
Day 3

Territories of the recorded males
Estimated from GPS points

Legend

Theorical for VHF and visual cues

Scale :

Fig. 1. Study area in 2017. The black stars with a
white dot correspond to the three counting points
(position of the observers). The bold black contour
shows the estimated area covered by the point-count
protocol (this boundary is not circular due to the
topography). The green dots indicate birds’ locations
as estimated by the observers during the three con-
secutive counting days (each shade of green corre-
sponds to a different day). Two methods were further
used to check and record male’s individual identity:
GPS localizations (red minimum convex polygons
calculated from the GPS points obtained during the 3
counting days), VHF and visual checks (yellow 250m
diameter circles, the center is the position where
males were recorded and located). Grey lines indicate
altitude contours (30m separate two contours lines).
The red arrow shows the direction of one male out-
side the study area for which the vocalizations were
included in the recording data bank (called the
“isolated” male).
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- 2015: 183 short calls, of which 100 were of sufficient quality (in
terms of signal-to-noise ratio) to be analyzed (“unknown” dataset:
75 calls; “known” dataset: 25 calls, 3.6 ± 2.4 calls/male, min= 1
call, max= 8 calls).

- 2016: 249 short calls, with 98 of sufficient quality (“unknown”
dataset: 66; “known” dataset: 32 calls, 6.4 ± 2.3 calls/male,
min=4 calls, max= 10 calls).

- 2017: 180 short calls, with 133 of sufficient quality (“unknown”
dataset: 52 calls; “known” dataset: 81 calls, 7.1 ± 3.9 calls/male,
min=3 calls, max= 24 calls).

2.2.2. Automatic detection of group of pulses
Due to harsh weather conditions (wind and rain), recorded signals

were frequently corrupted by noise. Before performing the automatic
detection of pulses, we first filtered the signals with a 950–2700 Hz
bandpass filter, and then processed a wavelet continuous transform
(WaveleComp R package, Roesch and Schmidbauer, 2018) to optimize
the signal-to-noise ratio (see Supplementary Material for details).

After denoising, amplitude pulses were detected using a customized
script (Seewave R package, Sueur et al., 2008). The absolute amplitude
of the signal was first smoothed using a Daniell kernel (length=100).
The time position of the pulses was then identified using an amplitude
threshold fixed at 3% of the maximum amplitude of the considered
signal.

Pulses were gathered in “groups” (G1, G2, G3, see Fig. 2) by auto-
matically measuring intervals between pulses (Fig. 2c) and computing
the ratios between two successive intervals (Fig. 2d). Ratios superior to
1.7 characterized boundaries between groups of pulses (Sil1 and Sil2;
see Fig. 2b).

2.2.3. Measurement of acoustic parameters
We measured 12 acoustic parameters from groups of pulses G1 and

G2 (see list in Table 1). We chose to ignore the G3 group, as the signal-
to-noise ratio of this part of the call was usually very weak (this was
mostly due to males flying away from the recorder while singing).

The mean acceleration (Acc.G1) was calculated as follows:
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where n is number of pulses in G1; Pr is the pulse rate and t is the time
of occurrence of the pulse’s maximum amplitude.

The normalized Pairwise Variability Index (nPVI) is an index com-
monly used in phonetic studies (Grabe and Low, 2002) to illustrate the
variability between consecutive pairs of intervals:
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We used continuous wavelet transformation to calculate the peak
frequency parameters (Fq1.G1 and Fq2.G1). Since pulse locations in the
signal had already been calculated, each pulse was isolated from the
original sound, filtered with an 800−3000 Hz passband filter. For each
pulse, wavelet power spectrum was then calculated. The two scales
with the maximum power were then selected. The scales were further
multiplied by the Fourier factor 6/(2π) to obtain the classical Fourier
periods (Aguiar-Conraria and Soares, 2011) with the corresponding
frequencies. The median of each peak frequency was then calculated
across the entire pulse train. Overall, medians were preferred to means
since they are more conservative and less influenced by possible out-
liers resulting from analytical errors (e.g. due to rain drops occurring
within a pulse group).

2.3. Acoustic space and individual vocal signatures

In order to build a functional tool allowing the acoustic dis-
crimination between rock ptarmigan males, we proceeded as follows: 1)
we built a 4-D acoustic space with a dedicated discriminant analysis
which optimized separation between males using the 2017 “known”
dataset (reference dataset); 2) we used this acoustic space to perform an
unsupervised clustering analysis using the reference dataset for tuning
the clustering hyperparameters; 3) we applied the workflow (centering,
projection in the acoustic space and then tuned clustering) on the 2015,
2016 and 2017 complete data sets to further estimate the number of
males present each year.
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Fig. 2. Acoustic analysis of the Rock ptarmigan short call. (a) Frequency spectrum; (b) Spectrogram (windows length= 1024, overlap= 99%) and oscillograph; (c)
Detail of two successive pulses showing measurement of inter-pulses duration (used to calculate pulse rate); (d) Oscillogram illustrating variation in inter-pulses
duration. The call has been filtered with a 300–3500 Hz bandpass filter to reduce background noise.
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2.3.1. Acoustic space definition
We analyzed the differences between calls from the individuals of

the 2017 “known” dataset (9 identified males) using powered partial
least squares discriminant analysis (PPLS-DA, Liland and Indahl, 2009;
“pls” R package, Mevik et al., 2016). PPLS-DA enables more accurate
analysis of a small sample size with a high number of acoustic para-
meters, better than the linear discriminant analysis signatures (Hervé
et al., 2018), commonly used in studies on animal vocalizations. PPLS-
DA calculates new variables as combinations of all centered acoustic
variables, leading to a new acoustic space optimizing the discrimination
between individuals. The number of dimensions was chosen by model
cross validation (Szymańska et al., 2012). The mean classification error
rate was established after 100 model cross validations for each number
of dimensions (varying between 2 and 11, Fig. 3). We followed an
analog method of the elbow method (Cattell, 1966) to assess the op-
timal number of dimensions and we considered the first four PPLS-DA
variables, which define a 4-D acoustic space and explained 36.52% of
the variability (see Results and Fig. 4).

We tested the statistical significance of our PPLS-DA model with a
procedure implemented in the RVAideMemoire package (Westerhuis

et al., 2008; Hervé, 2018). The PPLS-DA significance validation is
composed of two steps. Firstly, a set of discriminant functions is ob-
tained from a training data set and secondly, these functions are used to
test the classification on a validation set. The measure of standard error
is obtained by analyzing the correct assignment percentage of 999
random selections of the original data set, which have been divided into
a fitting and testing set.

2.3.2. Clustering analysis and bootstrap reliability testing
We used an unsupervised classification method (high dimensional

data clustering, HDDC, Bouveyron et al., 2007) to estimate the number
of individual males present within the datasets. HDDC has already been
applied on acoustic data with some success (Ulloa et al., 2018). HDDC is
known to be consistent and reliable with unbalanced datasets because it
is based on gaussian mixture models (Fraley and Raftery, 2002). It is
more parsimonious and flexible than gaussian mixture modelling by
adding a noise term within the model covariance parametrization. The
mixture model aims at identifying the meaningful variables for each
cluster and is fitted with the E-M algorithm. The number of mixture
components of the model maximizing the Bayesian information Cri-
terion (BIC, Shwarz, 1978) is set as the number of clusters. The E-M
algorithm is sensible to the selected random points during its

Table 1
Acoustic parameters describing the acoustic structure of the male ptarmigan call.

Category Acoustic parameter Mean ± sd Min Max

Pulse number Number of pulses in G1 Pln.G1 15.88 ± 3.51 8.0 25.0
Number of pulses in G2 Pln.G2 2.47 ± 0.55 2.0 4.0

Temporal G1 duration (sec) Dur.G1 0.31 ± 0.06 0.18 0.47
G2 duration (sec) Dur.G2 0.031 ± 0.009 0.016 0.054
Duration between G1 and G2 (sec) Sil1 0.38 ± 0.03 0.33 0.48
Duration between G2 and G3 (sec) Sil2 0.09 ± 0.02 0.048 0.14

Pulse rate Pulse rate Median in G1 (sec) Plr.G1 0.021 ± 0.0031 0.0145 0.028
Pulse rate median in G2 (sec) Plr.G2 0.022 ± 0.0034 0.0147 0.031
Mean acceleration in G1 Acc.G1 22.51 ± 24.32 −31.22 130.59
nPVI in G1 nPVI.G1 5.42 ± 3.98 1.56 28.76
nPVI in G2 nPVI.G2 4.16 ± 6.34 0 20.84

Frequency Median of the first peak frequency in G1 (Hz) Fq1.G1 1.12 ± 0.06 0.97 1.30
Median of the second peak frequency G1 (Hz) Fq2.G1 2.25 ± 0.11 1.93 2.50
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Fig. 3. Variation of the mean classification error rate according to the dimen-
sions number of the acoustic space established by the PPLS-DA. The mean error
rate is calculated after 100 model cross-validations for each dimension in the
new space. The red dot shows the selected number of dimensions for the new
acoustic space (following “elbow method”, Cattell, 1966).
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initialization. Thus, we ran the clustering algorithm several times in
order to obtain a reliable value for the number of clusters.

The 2017 ‘known’ reference dataset was used for tuning the HDDC
hyperparameters (K=9 clusters in 2017; the covariance model M; the
threshold t used to parametrize the dimension of each cluster; see R
package HDclassif, Bergé et al., 2012 for details). Each call was re-
presented by its 4 acoustic dimensions previously calculated through
PPLS-DA. We tested 10 values of t namely: 0.000001, 0.00001, 0.0001,
0.01, 0.03, 0.05, 0.07, 0.1, 0.15, 0.2 (adapted from Ulloa et al., 2018)
and the 14 possible models of covariance parametrization. Each asso-
ciation of t and M value were tested.

The clustering algorithm was run 100 times for each association. For
each run, we measured the similarity between the clustering output and
the clustering membership with the adjusted Rand Index (ARI, Hubert
and Arabie, 1985; package mclust, Scrucca et al., 2016). The ARI ranges
from −1 to 1 and is an indicator of the concordance of two classifi-
cations for the same dataset: when ARI=−1, the classifications are
totally opposed, or different. When ARI=0, the classifications are
considered random; when ARI= 1, they are identical. The mean ARI
was then calculated for the 100 values and the tuning parameters as-
sociated with the highest mean were selected. The maximum mean
adjusted Rand Index (ARI= 0.91) was found for the simplest covar-
iance model (“abqd”) and a threshold value of 0.1 was assigned. We
thus used these tuning parameters.

Once M and t fitted with our data, the reliability of the clustering
process was further tested using sub-sets of the 2017 reference ‘known’
dataset. Subsets were built by randomly sampling several various males
(random sampling of 1 to 9 males; 900 subsets; 100 trials/subset) or a
various total number of calls (random sampling of 20 to 81 calls; 6200
subsets; 100 trials/subset). We tested models with K values ranging
from 1 to 20.

2.4. Comparison between counting methods

To assess the number of males through the acoustic analysis of calls,
we performed the clustering analysis on each year separately, using the
entire datasets obtained by pooling “known” and “unknown” calls (100
trials/year). The male of 2017 that was geographically isolated was
however excluded because it was located outside the point-counting
area. We calculated the 4 dimensions of each call using the PPLS-DA
functions previously defined with the 2017 “known” dataset for each
year separately. Each acoustic dataset was centered before its projec-
tion in the 2017 acoustic space by subtracting the means of each
acoustic variable calculated on the 2017 “known” dataset.

The number of males (i.e. the number of acoustic clusters) estimated
for each year through the clustering analysis was then compared with
the number of males estimated through the two other counting
methods, 1) the point-count protocol and 2) the long-term observation.

All the acoustic and statistical analyses were performed on R version
3.5.0 (R core team, 2018).

3. Results

3.1. Acoustic discrimination between males and definition of the acoustic
space

The PPLS-DA identified significant acoustic differences between
ptarmigan males, with 4 significant functions that allowed maximizing
individual separation (Fig. 4, mean classification rate= 79%; min–max
classification rate per individual= 0–100%; p=0.001). Table 2 shows
the correlation between each of the 4 components, the acoustic vari-
ables and shows that all parameter types (pulse number, pulse rate,
durations, frequency parameters) contribute towards separating the
males.

3.2. Reliability of high dimensional data clustering

To test the reliability of HDDC, we compared the median number of
males obtained through resampled HDDC with the actual number of
males of each sub-data set. As displayed in Fig. 5, HDDC gives a reliable
estimate of the number of recorded males if this number does not ex-
ceed 5 individuals. HDDC underestimates the number of recorded males
when 6 or more individuals were included in the sub-dataset. It also
underestimates the number of recorded males, when the number of
vocalizations in the sub-datasets are sampled, and consistently predicts
7 clusters (i.e. 7 individuals) for sub-datasets composed of a minimum
of 33 vocalizations (i.e. 41% of the total number of calls) (Fig. 5b).

3.3. Comparison of counting methods’ reliability

In 2017 and 2016, the most congruent results were given by the
acoustic monitoring and long-term observation. In both years, the
point-count protocol resulted in a lower estimation than the two other
counting methods. Still, the long-term results were reached by the
point-count intervals for at least one day per year. Estimation through
the point-count protocol appears to be highly dependent on the day of
observation (this is particularly obvious in 2017, with an estimate of
5–8 males on the first day versus 4–5 males on the second day).

The 2015 results differed significantly from those of 2016 and 2017,
with an apparent under-estimation of the number of males through the
acoustic monitoring method compared to long-term observations.
However, the distribution is widespread and looks bimodal, with the
second mode (6 clusters) being close to the actual number of males (7
individuals). This can be clearly seen in Fig. 6 which displays the
number of males estimated by each counting method (point-count
protocol, long-term observation, acoustic monitoring).

4. Discussion

4.1. Does the acoustic space built from recordings encompass the vocal
variability of rock ptarmigan males?

The relative inconsistency of individual males’ vocal signature
might limit the bioacoustics approach. Although the mean PPLS-DA
classification rate of recorded calls was around 80%, individual rates
differed greatly among males (from 0% to 100%). Moreover, the dis-
criminant functions used to build the acoustic space explained only
36% of the total acoustic variability of calls. A significant proportion of
the variability remains out of reach, suggesting that individual identity
is not the only factor driving the calls’ structure. Rock ptarmigan vo-
calizations are sequences of stereotyped pulses with few frequency
modulations. The acoustic variation between individuals may thus be
reduced when compared to other bird species with more complex sig-
nals. Ptarmigan are non-oscine birds (Kroodsma et al., 1982; Slater,

Table 2
Correlation between acoustic variable and PPLS-DA components.

Acoustic variables Comp 1 Comp 2 Comp 3 Comp 4

Pln.G1 0.86 0.16 0.30 0.061
Pln.G2 0.69 0.24 0.40 0.051
Dur.G1 0.80 0.44 0.15 0.11
Dur.G2 0.58 0.17 0.18 0.013
Sil1 −0.45 0.42 0.53 0.22
Sil2 0.22 0.36 0.71 0.25
Plr.G1 0.48 0.29 0.63 0.22
Plr.G2 0.53 0.26 0.43 0.097
nPVI.G1 0.058 0.48 0.023 0.030
nPVI.G2 0.46 0.26 −0.19 0.49
Acc.G1 0.079 0.13 0.35 −0.45
Fq1.G1 0.34 0.69 0.47 0.020
Fq2. G1 0.76 −0.43 0.049 0.21
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1989), and their vocalizations thus lack then the individual variability
that could have been induced by song learning. Inter-individual dif-
ferences in ptarmigan acoustic signals mostly result from differences in
their genetic background and their physiological conditions. It is known
that ptarmigan males are highly philopatric and closely related ge-
netically in the Alps at large scale (Caizergues et al., 2003). In addition
to this, a genetic study of a closely related species, the red grouse
(Lagopus lagopus scoticus), showed that males were highly related at
local scales (Piertney et al., 1998). The genetic variability between rock
ptarmigan males is thus rather low. Moreover, the highly variable al-
pine weather conditions should promote great annual variations in food

availability, especially due to snow cover and the timing of snow melt
(Körner, 2003; Edwards et al., 2007; Jonas, 2008). Thus, males’ phy-
siological state might be different both between individuals (e.g. de-
pending on the individual food intake in each territory) and from year
to year within individuals (depending on the availability of resources).
The variability from year to year is of special concern as vocalizations
from the same male could be very different each year, thus impairing
recapturing males over consecutive years using acoustics only. For this
reason, we considered each year independently within the present
study.

Our analysis demonstrates that, despite these potential limitations

Fig. 5. Test of HDDC reliability. (A) Variation of the number of estimated clusters (i.e. estimated number of males) according to the actual number of males randomly
sampled (red dots= actual number of males; boxplots give the distribution of 10,000 resampled HDDCs, i.e. 100 trials with 100 different samples). (B) Variation of
the number of estimated clusters (i.e. estimated number of males) according to the actual number of vocalizations randomly sampled (red line= actual number of
males, i.e. 9 individuals; boxplots give the distribution of 10,000 resampled HDDCs, i.e. 100 trials with 100 different samples). All iterations were made on sub-
datasets randomly drawn from the 2017 ‘known’ dataset (9 males, 81 vocalizations).
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Fig. 6. Comparison between the numbers of males
estimated by the different counting methods. Light
blue violin plots represent the distributions of calls’
clusters (individual males) obtained with acoustic
monitoring data. The greater the violin is dilated, the
greater the number of clusters is represented. Green
bars show the intervals of number of males (between
minimum and maximum) estimated through the
point-count protocol method (one bar per counting
day). Red dots show the number of males estimated
after long-term observations in the field.
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and thanks to their low densities in France (few males present on the
same area), it is possible to rely on individual vocal signatures to
identify local rock ptarmigan males (Linhart and Šálek, 2017) and, ul-
timately, to count them. The first requirement is to include only high-
quality recordings in the analysis step (recordings are regularly cor-
rupted by background noise, mostly induced by wind). Besides, analysis
should be mainly performed on the temporal acoustics parameters,
since these are less influenced by noise than the frequency cues. These
conservative choices and the fact that, by design, PPLS-DA optimizes
the separation between males and not the explained variability, can
partly explain the low percentage found. Nevertheless, we were still
able to separate the males well enough for our purpose.

4.2. High dimensional data clustering

A second potential limitation of the bioacoustics method may arise
in cases where some males are represented by only a few recordings,
resulting in unbalanced recording datasets. HDDC is a model-based
clustering, fitted by maximizing log-likelihood estimation (MLE), itself
based on the probabilities of clusters membership. The likelihood will
tend to favour clusters forming large and homogenous groups of points
(Fraley and Raftery, 2002). When the recording dataset is strongly
unbalanced between males, individuals with few vocalizations can be
confounded (i.e. included in the same cluster) with other males that
show close vocalization characteristics. One of the males was over-
represented in the 2017 “known” dataset and its calls formed a cluster
that incorporated vocalizations from some other males. This resulted in
an underestimated total number of individuals. After removing this
male from the dataset (for comparing between methods), the number of
estimated clusters was higher and more reliable. Unbalanced situations
are more likely to arise when the recording effort is mitigated, as was
the case in 2015. This caused HDDC to under-perform, resulting in an
underestimation of the number of males present in the observation
area. Such a difference can be explained when looking at the call’s
clusters obtained through the HDDC method for each year, using both
‘known’ and ‘unknown’ data sets (Fig. 7). In 2015, the vocalizations
were mostly from unknown emitters. As a result, clusters strongly
overlapped each other. Conversely, 2016 and 2017 vocalizations are
more clearly separated into homogenous groups. The recording sam-
pling effort must then be homogeneous over the whole study area and
cautiously planned to optimize the representativity of recording banks
(Heupel et al., 2006).

4.3. Sampling effort and balance

An adequate acoustic dataset needs a major field effort, due to
frequent harsh weather conditions and difficulties associated with ap-
proaching males’ territories. Despite these constraints, comparable re-
sults were found between bioacoustics and long-term methods. Long-
term observations seem the most reliable approach, although not fea-
sible on a regular schedule given the required workforce. However,
most of the vocalizations were obtained using playbacks and males
were recorded directly within their territories (“known” datasets).
Marginal males were included (Fig. 1) as we assumed that they could be
heard and could fly inside the study area. The area of interest was
therefore slightly larger than the area covered by the point-count pro-
tocol. This increased the probability of male detection during the
acoustic monitoring compared to the point-count protocol. Conversely,
point-count monitoring appears to be less accurate, with a greater
variability of males’ abundance estimations between counting days.

The reduced reliability of the point-count census is not surprising,
given that observers focus generally on only one observation day. We
extended the counting period for a few days to show the variability of
this method in this study. Weather conditions (e.g. wind speed) and
variation in males’ motivation to vocalize may impair the detectability
of males. Moreover, the number of males present in the area fluctuates
through the season and between observation days. In contrary to
northern latitudes (Unander and Steen, 1985; Cotter, 1999), ptarmigan
males differ in their arrival dates depending on their mating status.
Mated males return to their territory in late summer / autumn, while
single males arrive only in spring of the subsequent year. Snow cover
plays an important role in the availability of territories and re-
productive success of the species (Novoa et al., 2008) by delaying the
males’ arrival (one of the 2015 males equipped with VHF was not
present in 2016 – a year during which snow covered its territory- but
arrived in late June in 2017, when the snow cover of its territory started
to dissipate).

Point-count census is a “one-shot” process: it estimates the number
of males at a given day whereas bioacoustics and long-term observation
estimations are obtained over larger time periods. The point-count
protocol is therefore not able to capture changes throughout the mating
season. In practice, only long-term monitoring using direct observations
or acoustic recordings could overcome this variability.

In addition, our study was able to test the reliability of the census
method based on the number of individuals and the number of signals
taken into consideration. We showed that a minimum number of
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sampled vocalizations were necessary (approximately 33 vocalizations
for 9 individuals, Fig. 5B) to ensure a consistent assessment of males’
number. Although the efficiency of the clustering method is density
dependent, this is on a smaller scale than those of classical counting
methods (Budka et al., 2015; Linhart and Šálek, 2017). To apply our
analysis methodology across populations in different locations, we
would probably need to consider a range of higher signal diversities.
The generalization of our study would thus need to train our statistical
model (PPLS-DA) with recordings from identified males, from other
rock ptarmigan populations, to encompass greater signal variability and
to avoid staying at local scale variability.

4.4. Is bioacoustics monitoring a good solution for rock ptarmigan
population monitoring?

The choice of a monitoring method is the result of a balance be-
tween the scale of the study and the expected results. At a fixed cost, the
same number of automatic recorders allow to gather precise informa-
tion regarding males’ abundance and locations within a restricted area
or could provide simple presence/absence survey of a wider region.
Besides, the bioacoustics approach could enable the censusing of more
areas without requiring an increase of the number of observers and/or
days of observation. This may be particularly advantageous in large and
remote mountain massifs where rock ptarmigan habitats can be situated
in remote areas.
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Supplementary methods 

Optimization of signal-to-noise ratio with wavelet continuous transform 

Wavelet continuous transform in the time-frequency domain is a signal analysis technique 

based on a “mother” wavelet ѱ (Morlet wavelet, Morlet et al., 1982; Goupillaud et al., 1984). 

Wavelets can be seen as filters with a particular shape. A family of daughter wavelets ѱs is 

formed based on the contraction or dilatation of the mother wavelet in the scale domain (s). 

The signal is then convoluted by each daughter wavelet along the signal. Each time the 

wavelet encounters a signal similar to its shape it returns a high coefficient. The greater the 

amplitude of the signal, the higher is the coefficient. The analysis returns the coefficient 

evolution through time and scale. The multi-scale aspect enables detection of aperiodic 

features occurring in the signal and is therefore suited to pulse detection. The analysis was 

focused on periods ranging from 6 to 18 samples, corresponding to 2667 Hz and 8000 Hz 

frequencies. A division of the periods by the Fourier factor (6 / (2π)) was then performed to 

obtain the corresponding scales (Aguiar-Conraria and Soares, 2011). The scale resolution 

was 1/20, meaning that 20 sub-scales between each scale value was taken. The wavelet 

power spectrum was then calculated. Analog to its Fourier counterpart, it measures scales 

that are significant features in the signal. It is calculated as follows: 

𝑃(𝑡, 𝑠) =
1

𝑠
|𝑥(𝑡) ∗  ѱ𝑠|² 

Where, P(t, s) is the wavelet power at a given time (t) and scale (s); x is the signal; * denotes 

the convolution by the wavelet dilated by s (ѱs), so x(t) * ѱs is the wavelet coefficient at t and 

s. This power spectrum is then compared to another power spectrum resulting from the 

wavelet continuous decomposition of a white noise of the same duration. White noise is 

generated as a gaussian random process, using a Monte Carlo approach (100 different 

noises are generated and compared to the signal). For each scale of the sound, the p-values 

are calculated as the number of times their power is lower than the noise simulated, divided 

by 100. Only meaningful parts of the signal with scales of p-value lower than 0.05 are 

retained. An inverse wavelet transform is used to obtain a new filtered sound with a high 

signal-to-noise ratio. 
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Résumé

En quoi l'échantillonnage temporel est-il important
pour des études de suivis acoustiques à long terme ?

Les enregistrements ont été réalisés sur les pentes du Canigou pendant 3 ans,     
durant la saison d'appariement. 3 à 4 enregistreurs acoustiques autonomes

enregistraient 2 heures par jour durant le pic d'activité vocal.
Les vocalisations ont ensuite été extraites et ont permis de déterminer le nombre de mâles sur zone :

Protocole du suivi et extraction des vocalises

Malgré les difficultés inhérentes à l'enregistrement acoustique en haute montagne,
des données précises sont obtenables sur les populations de lagopèdes.

La précision de ces données est relative à l'échantillonnage temporel de l'étude

Quelle précision d'information peut-on attendre d'un suivi acoustique
à long terme des populations de lagopèdes alpins ?

La haute montagne induit une variabilité quotidienne
des conditions d'enregistrement
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La météorologie changeante (notamment le vent) va fortement influencer
la probabilité de détection des vocalises.

La précision des données dépend de l'échantillonnage temporel
Le nombre de mâles a été calculé sur deux types d'échantillonnage temporel en 2018.

4J : quatres jours avec le plus grand nombre de vocalisations extraites.
Année : sur toutes les vocalisations extraites durant l'année.

4J : 2 à 4 mâles
Année : 10 mâles

Le nombre de jours où chaque cluster est présent indique
des différences de statut reproducteur des mâles

 

Les mâles les plus présents ont de fortes chances d'être sur un territoire avec une femelle.
Les mâles moins présents ont de fortes chances d'être célibataires et périphériques.
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Abstract

1 - The rock ptarmigan (Lagopus muta) is a bird living in high altitudes in France and
considered as a sentinel species of the alpine environment. The species’ monitoring is based on
localizations of males during the mating season by acoustic cues during point count protocol.
The consistency of the protocol is challenged due to sound localizations problems in alpine
environments. Thus, long-term acoustic monitoring appears as an appealing solution to these
problems.

2 - We put several autonomous acoustic recorders in the Pyrenees during the display season
for three years and extracted the sounds using an in-house algorithm.

3 - The ptarmigan calls were the least present in the extracted sounds (13.5%). Most of the
extracted sounds were noises due to the environment (39.2%) and other bird species (47.3%).

4 - Despite these difficulties, we could distinguish males based on the differences in their
vocalizations. In 2018, 10 males were present on the area. We could link the presence of each
male in the area with its behavior: 5 to 7 males were regularly present and are likely to be
mated males whereas 3 to 5 males where only punctually present in the area and might be
single males.

5 - Policies implications. Overall our study demonstrates that a long-term acoustic moni-
toring brings new and relevant information about the population dynamics of this secretive
species and outweighs the main problems induced by the constraints of recording in extreme
environments.
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Introduction

Wildlife long-term monitoring is required to assess the impacts of global changes on biodi-
versity (Shonfield and Bayne, 2017). An adapted temporal resolution is necessary to obtain
valuable trends and study the modifications of the number of individuals over time in popu-
lations. Indeed, if the time interval between two samples is too long, surveys might not be
efficient (Williams et al., 2017) as they might not encompass enough data points to catch
small trends of changes in species populations. As such, temporal sampling is critical in ecol-
ogy (Cochran, 2007) and must be carefully considered in the design of monitoring protocols.

A theorical solution would be to design long-term surveys of communities that could give
precise information over extended periods of time. Nonetheless, it requires a permanent or
frequent presence in the field, which is not realistic for human observers but is possible due
to recent advances in technology. For example, an acoustic approach based on the analysis
of sound recordings performed by automatic recorders permanently set up in the field rep-
resents a promising solution. Automatic recorders can record over very long periods (up to
several months or years), providing large amount of acoustic data (Gibb, 2019). Besides,
acoustic monitoring can focus on species of special interest, e.g. used as bioindicators (um-
brella species). One goal is to assess the number of individuals present on an area and its
variation over long periods of time.

Many studies use the individual signatures frequently contained in animal vocalizations to
test the feasibility of estimating the number of individuals through acoustic monitoring (Terry
and McGregor, 2002; Hartwig, 2005; Grava et al., 2008; Policht et al., 2009; Adi et al., 2010;
Feng et al., 2014; Budka et al., 2015, 2018). Such approaches have been tested in real field
conditions, i.e. using sounds recorded in natural conditions and from previously unknown
individuals. (Peake and McGregor, 2001; Peri, 2018a, 2018b; Marin-Cudraz et al., 2019).
Researchers demonstrated that the individual stereotypy exhibited by male vocalizations can
be used to estimate the abundance of individuals. These studies provided exciting perspec-
tives for the bioacoustics survey of population abundances.

However, field acoustic monitoring of wildlife presents two main drawbacks. Firstly, bad
weather often corrupts recordings, masking calls and thus reducing the opportunity of species
and individuals’ identification (Linhart, and Šálek, 2017). Although some algorithms have
been implemented to cope with noisy recordings (Towsey, 2014), they are difficult to imple-
ment and have been scarcely used in concrete applications (Alonso et al., 2017). Secondly,
the reliability of species and individuals’ identification relies strongly on the availability of
recorded sound signals: species and individuals are obviously difficult to identify if they do
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not vocalize enough (Linhart, and Šálek, 2017; Gibb, 2019). The combination of these two
issues results in a low probability to acoustically capture a species with a low calling rate
and which lives in an environment with highly variable weather conditions.

In such situation, recording over extended periods appears as an obvious solution to increase
the reliability of monitoring results. However, the immediate consequence of long-term record-
ings is that they result in a huge amount of raw data which required time and energy to be
processed. Temporal sampling –the selection of specific periods of time on which sound pro-
cessing is focused- thus appears as a possible strategy. However, this strategy is a gambling
game, especially when the species of interest tends to be acoustically discrete and or with a
short time of presence in the field: some individuals might be missing in the chosen recordings
if the sampling period is too small. In the present paper, we focus on the rock ptarmigan,
a grouse species living in mountains at high altitude where the weather is rough and unpre-
dictable with rain, snow and strong winds interfering with acoustic recordings. We aimed at
identifying reliable temporal sampling strategies allowing to assess the species abundance in
a dedicated area.

In France, the rock ptarmigan lives in the Alps and the Pyrenees at sub-alpine and alpine
heights (> 1800 m). Spring densities of populations have been traditionally estimated through
a point count protocol (Bossert, 1977), where human observers directly estimate the number
of singing males on a single –or very few- counting days. The low calling rate of this bird added
to the constraints due to the mountainous environment (difficulty to access the counting areas,
low visibility in early morning when males sing, unpredictable weather, etc.) may cause
errors and inconsistencies in population assessment. Here we present a specific processing
method and temporal sampling strategy to monitor individual ptarmigan males from their
calls using a dataset based on three consecutive years of several months of recordings. We
test the reliability of our approach despite environmental constraints.
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Material and methods

Spatio-temporal sampling of field recordings

Our study took place during three consecutive years in the French Pyrenees, more precisely
in the Canigou massif (Latitude: 42°31’03“N, Longitude: 2°27’43”E). The Canigou is the
southernmost zone of the geographic distribution of rock ptarmigan in France. We placed
several automatic acoustic recording units (Song Meter SM2, Wildlife Acoustics, Maynard,
USA) inside the breeding territories of male rock ptarmigans. Recorders were positioned at
an approximate distance of 100 m each other, along an altitudinal gradient starting at the
upper limit of trees (minimal altitude = 2330m, maximal altitude = 2478m, Fig.2A). Three
recorders were deployed in 2016 and four in 2017 and 2018. Each year, the recording period
started the 24th of March and ended the 15th of June, which corresponds to the ptarmigan’s
display season. The Song Meters were set up to record from 1h30 min before sunrise to 30
min after sunrise (2 hours of daily continuous recordings). This daily period was chosen to
match the peak of male rock ptarmigan’s vocal activity (MacDonald, 1970).

A Meteo France weather station placed downhill (Latitude: 42°32’12’‘N, Longitude:
2°27’54”E) recorded wind speed (m/s) and snow height (cm) hourly between 4 and 7 a.m
each day. A nearby station (Taurinya, Latitude: 42°34’49” N, Longitude: 2°24’38” Est)
gave us the rain quantity (mm) in the same fashion.

Analysis of recordings and identification of ptarmigan’s vocalizations

We obtained 1,848 hours of recordings over the three years. In order to extract automati-
cally the ptarmigans’ signals from the raw recordings, we developed a customized algorithm
(Fig.1A; algorithm chart illustrated on Figure 1; full analysis script available as supplemen-
tary material 2), using Python 3.7. Recordings were firstly band-pass filtered between 950
and 3300 Hz to get rid of noise outside the ptarmigan’s vocal bandwidth. To eliminate the
noise inside the bandwidth, these signals were further filtered using wavelet decomposition
(Fig.1B; Supplementary Material 1 and supplementary 2). After the wavelet filtering step,
we calculated the amplitude envelope of the denoised signal. We then isolated the sound
elements possibly corresponding to ptarmigan’s vocalizations by selecting all elements of the
signal with an amplitude superior to 3 percent of the maximal signal amplitude so that even
the weakest vocalizations could be recognized. Moreover, we considered successive elements
separated by less than one second as a sequence. As prior observations suggested that ptarmi-
gan’s vocalizations are organized in sequences lasting a few seconds, we kept only sequences
lasting between 1 and 8 sec.

For each sequence, we measured the number of elements, their median durations and the
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median duration of the silences between elements. Besides, we quantified the spectral proper-
ties of the sequence, separately for three successive frequency bands: 0 - 1750 Hz; 1750-2750
Hz; 2750-3300 Hz, by measuring the following parameters (Supplementary material 1): the
threshold frequency, i.e. the lowest frequency with a non-null amplitude, the mode (maximal
frequency) of the frequency spectrum, the first quartile of energy (Q25), i.e. the frequency
value corresponding to 25% of the total energy spectrum within the considered frequency
band, the median frequency, i.e. the frequency value corresponding to 50% of the total en-
ergy spectrum within the considered frequency band, the third quartile of energy (Q75),
i.e. the frequency value corresponding to 75% of the total energy spectrum within the con-
sidered frequency band, and the interquartile range (IQR), i.e. the difference between Q75
and Q25.

To test if the isolated sequences were indeed potential ptarmigan vocalizations, we used a
random forest classification algorithm based on the acoustic parameters describe above (for
details see the script in supplementary material). The training set was composed of 112
noise sequences and 112 rock ptarmigan vocalizations manually identified from the 2,016
recordings.

An important issue was the incomplete sequences identified as ptarmigan’s vocalizations by
the random forest classification. The first elements of the calling sequence which are usually
of very low amplitude had been eliminated during the initial sound processing. To deal with
this problem, we went back to the original recordings to get the noisy version of each sequence,
adding buffers of 0.30 sec before and after the sequence to ensure that any low amplitude
vocalizations would now be considered. These, noisy, original full sequences were further
processed through the wavelet filtering to get final, denoised, signals identified as potential
ptarmigan’s vocalizations by the random forest classification.
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Figure 1: Schematic representation of the extraction algorithm. (A) General view of the
denoising and extraction algorithm with an example of a ptarmigan call distorted by noise.
(B) Details of the wavelet filtering algorithm.
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Reliability of signal identification

In a first step, we manually identified the number of false positives among all extracted
sequences identified as potential ptarmigan vocalizations by the random forest classification.
Among these false positives, sound sequences produced by other animal species were classified
as biotic noise whereas weather-induced sound sequences (wind or rain) and sequences from
unknown origin were classified as abiotic noise. To assess the potential impact of weather
conditions on the number of extracted ptarmigan sounds, we performed zero-inflated negative-
binomial regression models (Zeileis, 2008; pscl R package, Jackman, 2017) using the type of
sound (ptarmigan, biotic or abiotic noise) and the meteorological variables (daily means of
wind speed in m/s, rain quantity in mm, and snow height in cm) as fixed factors. The
meteorological variables were also used to model the excess of zeros. The most parsimonious
model was selected using likelihood ratio test of nested models (lmtest R package, Zeileis,
2002).

To further assess the reliability of the processing procedure, we checked if the potential errors
of the classification procedure could affect differentially the ptarmigan vocalizations depend-
ing on their nature. We manually assessed the number of false positives (noise sequences
identified as calls sequences) and false negatives (calls present in the recordings but not in-
cluded in the study) on a data subset. We constructed this subset by sampling 1 day every
14 days, representing 7 days per year in which we considered recorded sequences from the
three recorders active in 2016, 2017 and 2018. The data subset represented a total of 21 days
and 84 recordings for a total of 3,232 extracted sequences and 493 false positives). Moreover,
male rock ptarmigan vocalizations are series of low frequency pulses that can include from
1 single pulse to four series of consecutive pulses (MacDonald, 1970; Marin-Cudraz, 2019;
Fig.2A). Among the sequences of the data subset, we manually classified short vocalizations
(SV; 3 pulse groups), long vocalizations (LV; 4 pulse groups) and other vocalizations (OV;
mainly composed of a single pulse) (Fig.2A). Besides, we also identified female calls (Hen)
whose acoustic structure differs from male’s vocalizations by being frequency modulated. To
asses if the signal-to-noise ratio of the sequence could impact the classification procedure, we
tested the interaction between the sound level (root-mean square of the envelope) and the
noise quantity (median of the absolute mean deviation: 𝑁𝑜𝑖𝑠𝑒 = 𝑚𝑒𝑑𝑖𝑎𝑛(|𝑥 − ¯𝑥|), inspired
by Sari, 2012) using a non-parametric ANCOVA (R package fANCOVA, Wang and Wang,
2010).

Every graphical output and statistical analysis have been performed on R 3.5 (R core team,
2018).
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Vocal activity of the rock ptarmigan

To assess the annual variations of the ptarmigan vocal activity and their possible related
causes, we firstly compared the density of vocalizations among the recording period between
years (Kruskall-Wallis test followed by pairwise Wilcoxon tests; analysis performed on the
complete data set of extracted ptarmigan sequences). In a second step, we used negative-
binomial zero-inflated model (with excess of zero modelized as a combination of the weather
parameters) to test the potential influence of the year, the date, the wind speed, the rain
height and the snow height on the daily production of vocalizations.

Temporal acoustic sampling and individual monitoring of rock ptarmigan males

We tested the influence of the vocalization type and sampling period on the number of rock
ptarmigan identified.

We chose to analyze SVs and LVs vocalizations for two temporal sampling periods to obtain
four datasets. We selected the four best days with the maximum number of good quality
vocalizations to pass the analyze; secondly, we analyzed calls obtained from the entire year.
Each dataset was analyzed separately using the following analysis pipeline.

We ported and modified the algorithm of Marin-Cudraz et al. (2019) on Python
(https://www.python.org/). The calls were filtered with a 10th order Butterworth
passband filter between 900 and 2800 Hz. The peak frequency of the two subbands: 0 - 1600
Hz and 1600 Hz - 2800 Hz were determined. The signal is then filtered around the peak
frequency of the second subband using a second order IIR peak filter (quality factor of 5).
A 100-point sliding mean smoothed the signal. As the recorders are fixed in the ground and
the birds could sing in movement, the amplitude of some vocalizations was greatly variable.
Pulses are then detected on the envelope of the smoothed signal using total variation (see
Supplementary Material). We then measured 13 acoustic variables on SVs corresponding to
the previous paper (Marin-Cudraz et al. 2019) but replaced the two median frequencies by
the two peak frequencies measured during the filtration phase. LVs have a different number
of pulse groups. Thus, we had to modify the acoustic analysis of those calls. We considered
the second, third and fourth pulse group as an SV and thus took the same measurements.
We added a 14th parameter for LVs: the duration between the first and second pulse group.

The number of males based on the acoustic variables was then determined in R accordingly
to Marin-Cudraz et al (2019). First, we established the acoustic space of each vocalization
type. Reference datasets of SVs and LVs came respectively from 5 and 6 males that have been
previously manually recorded in the area in 2013 and 2014. For each type of vocalization, we
used a powered partial least squares discriminant analysis (Liland and Indahl, 2009; Pls R
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package, Mevik, 2016) on the centered acoustic variables and took the first four dimensions
of the new space. In a second time, each acoustic dataset was centered before its projection in
the reference acoustic space of its corresponding vocalization type by subtracting the means
of each acoustic variable calculated on the reference dataset. Then, we projected them in their
respective acoustic space. Thirdly, we performed High Dimensional Data Clustering (HDDC,
Bouveyron et al. 2007, Hddc R package, Bergé et al., 2012) on the coordinates of the four
datasets separately. 100 iterations of the clustering were performed for each dataset. In this
paper, we optimized the slope heuristic (Hddc R package) to determine the according number
of clusters. The slope heuristic selects models based on their complexity in relationship with
their likelihood. This data-driven technique allows for a conservative approach and ensure to
find the number of clusters that is more suited to the data. The distribution of the number
of clusters obtained after 100 iterations of HDDC on each of the four acoustic datasets were
compared with a Kruskal-Wallis test followed by pairwise Wilcoxon tests. We also took the
point count result of 2018 in the area as a baseline to compare the number of individuals
found by acoustics. The point count protocol approximates the number of males in an area
using localizations of male vocalizations by acoustic cues by human counters (for more details,
see Bossert, 1977; Marin-Cudraz et al., 2019).
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Results

Sound extraction performance related to environmental conditions

The 5,478 rock ptarmigan vocalizations represented (only) 13,5% of the total of 40,680 ex-
tracted sounds on the whole study (Fig.2B), the rest being composed of 15,946 abiotic noises
(39.2%) and 19,256 biotic noises (47.3%).

Concerning the potential errors of the classification procedure we obtained 57% of false
negatives on the subset of the data took on the 21 days (84 recordings). There was no
difference in the proportions of ptarmigan vocalization types between false negatives and
extracted calls (Fig.2B, �²(9)=12, p = 0.21). However, there were proportionally more SVs
and LVs extracted whereas more OVs and Hen calls were in the false negatives, which is
coherent as the algorithm was adapted to detect large series of pulses.

The relationship between the noise quantity and sound level (Fig.2D) was different across the
4 different categories of sounds (T = 5138, p = 0.0050): Abiotic and biotic noises, extracted
ptarmigan calls and non-extracted ptarmigan calls (false negatives). The pairwise compar-
isons were mostly all significant (see Supplementary data 1), only the difference between false
negatives and abiotic noises (T = 1163, p = 0.060) and the difference between false negatives
and extracted ptarmigan calls (T = 371, p = 0.080) were slightly above significance. The
quantity of noise is strongly influenced by the sound level for abiotic noises and false positives
whereas it is clearly less dependent or almost independent for biotic noises and extracted rock
ptarmigan sounds.

Only the wind and snow height explained significantly the quantity of days with no extracted
sounds. The variations of the number of sounds extracted were explained significantly by
an interaction between the type of sound and the different weather parameters (Fig.2E and
Supplementary data). Interestingly, all the weather parameters had a positive relationship
on the amount of abiotic noise whereas the relationships with sound emitted from biological
sources (rock ptarmigan vocalizations and biotic noises) were close to zero or negative.
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Figure 2: A: Spectrographs and oscillographs of different rock ptarmigan vocalizations type
filtered between 450 and 5000 Hz. B: Count of the different types of sound extracted from
all recordings. C: Differences in proportions of the different rock ptarmigan vocalizations
types between extracted and non-extracted sounds during the study of false negatives. D:
Relationships between noise quantity and sound level for each categories of sounds for the
subset of the data. The polynomial fitted curves are associated with their 95% confidence
intervals. E: Relationships between the weather parameters and the number of sounds in
each category on the entire study. We took the logarithm for graphical purposes only to
condensate the scale. The fitted curves are linear and with their 95% confidence interval.

Rock ptarmigan vocal activity

The number of rock ptarmigan vocalizations extracted was clearly unbalanced between
recorders each year (e.g. 2018, Fig.3A). The type of vocalization extracted in the whole
study was also unbalanced, with larger numbers of LVs and SVs compared to OVs and hen
vocalizations (Fig.3B).

The distribution of the vocalization timing was significantly different across years (�²(2) =
168.15, p « 0.001) and all pairwise Wilcoxon tests were significant (Fig.3C).

There was no influence of the day nor of the year in the main part of the model, thus they
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were deleted from the most parsimonious model. Only the wind (z = 4.97, p « 0.001) and
the snow height (z = 3.48, p « 0.001) explained significantly the number of days with no
vocalizations. The wind (z = -9.70, p « 0.001) and snow (z = -3.45, p « 0.001) but not the
rain (z = -1.09, p = 0.28) explained significantly the number of vocalizations in the main
part of the model (Fig.3D-Fig.4).
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72

Type

Abiotic noise

Biotic noise

Ptarmigan extracted
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Figure 3: A: Disparity of extracted sound categories across the different recorders in 2018.
The distance is measured according to the beginning of the slope. Each histogram is at the
exact altitude of the recorder with the extracted ptarmigan vocalizations number above.
The dashed line is the biological tree limit. The red line is the minimal altitude at which
counters are located during the point count protocol (red line). B: Count of the different
type of ptarmigan vocalizations for the 3 years. C: Density of the vocalization time of
occurrence according to sunrise. The start and end time of the point count protocol are
added as references (vertical black lines). D: Influence of time, wind speed and snow cover
on the vocal activity of ptarmigans across years.

Temporal sampling of rock ptarmigan males

The number of vocalizations (Table 1) used to evaluate the number of clusters were drastically
lower compared to the number of available vocalizations but were still greater than the
number of vocalizations detected during the point count (15). The number of males found
after 100 iterations of the clustering algorithm was different given the method employed (�²(3)

= 208.04, p < 2.2e-16, Table 1). The mean number of clusters found was close using LVs
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and SVs for the whole study period but was lower when using only four days.

Method Number of calls Valid calls Number of males Statistical differences

Point count 15 15 5 N.A.
4 days of maximum 63 32 6.87 +/- 0.48 a

vocalization rate (SV)
4 days of maximum 94 75 1.96 +/- 0.20 b

vocalization rate (LV)
Whole study period (SV) 551 286 9.77 +/- 0.68 c
Whole study period (LV) 740 352 9.9 +/- 0.44 d

Table 1: Mean number of clusters found depending on the acoustic datasets used with the
results of the point count as reference. The valid calls were the calls actually used in the
analysis. The differences are the results of pairwise Wilcoxon tests.

Following these results, we fixed the number of clusters to be found to ten and applied the
clustering on SVs and LVs datasets for the whole study period. We then had access to the
repartition of vocalizations in each cluster. Knowing the day when each vocalization was
recorded, the number of days of presence was established for each cluster (Table 1). Based
on this result, we established a presence index for each cluster k (PIk) corresponding to:

PI𝑘 = Nvoc𝑘 × Nd𝑘
Nvoctot × Ndtot

Nvock and Ndk being respectively the number of vocalizations and days of presence of the
cluster k. Nvoctot is the total number of valid calls of same call type as the cluster. Ndtot is
the total number of days of the study during when valid calls were emitted. Several degrees
of presence could then be distinguished based on this index: 1 SV and 2 LV clusters were
regularly present (PI � 0.1); 6 SV and 3 LV clusters were moderately present (0.1 > PI >
0.01); 3 SV and 5 LV clusters were mostly absent (0.01 > PI). The sums of extremely and
moderately present males were homogenous with the numbers of clusters found for the 4 days
datasets for SVs but not for LVs (SV: 7, LV: 5) and the point count results (Table 2) and
confirmed that 5 to 7 males were regularly present in the area during most of the season.

The evolution of the number of males during the 2018 season shows also coherent results as
the maximum number of clusters per day was 7 and never reach the total number of clusters
(Fig.4). The daily number of clusters was quite irregular for both SVs and LVs. The best
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example can be shown for the dates of the 4 days of maximum vocalization rate (Table 3-4),
where only few males were present during the 4 days, suggesting an irregular acoustic presence
of each clusters through time. However, it is still coherent with the degree of presence of the
males. During the first third of the season, the daily number of males were similar to the
number of males considered as regularly present by the presence index. It seemed also that
higher values of the daily number of males were attained more regularly in the last third of
the season, suggesting that more males were regularly present near the microphones.

april may june

april may june

april may june

april may june

Figure 4: First three lines: temporal evolution of the number of rock ptarmigan vocalization
with the speed of wind in the background. Last line: temporal evolution of the number of
clusters based on SVs and LVs according to the wind speed. The red dots correspond to the
point count day. The blue dots are the four best days with the maximum number of good
quality vocalizations to be used to calculate the number of males.

Vocalization
Type Cluster

Number of
vocalizations

Days of
presence

Presence
index

SV1 21 14 0.019
SV2 5 5 0.0016
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Vocalization
Type Cluster

Number of
vocalizations

Days of
presence

Presence
index

SV3 38 23 0.056
SV4 48 25 0.076

SV SV5 6 6 0.0023
SV6 68 32 0.14
SV7 38 21 0.051
SV8 2 1 0.00013
SV9 33 20 0.042
SV10 27 17 0.029

LVA 67 28 0.10
LVB 48 23 0.058
LVC 48 26 0.066
LVD 11 8 0.0046

LV LVE 56 28 0.082
LVF 12 9 0.0057
LVG 4 4 0.00084
LVH 7 1 0.00037
LVI 89 37 0.17
LVJ 10 8 0.0042

Table 2: Number of vocalizations, days of presence and presence index for each cluster. The
clusters based on SVs and LVs have been separated.

2018-04-08 2018-04-26 2018-05-20 2018-05-30

SV1 1
SV2 1
SV3 2 1
SV4 2
SV5 1
SV6 2 3
SV7 1 1 1 2
SV8 2
SV9 3 2 4
SV10 2
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2018-04-08 2018-04-26 2018-05-20 2018-05-30

Table 3: Number of vocalizations per day and per clusters using SVs during the four days of
maximum vocalization rate.

2018-04-08 2018-04-26 2018-05-20 2018-05-30

LVA 2 8 6 4
LVB 8 2
LVC 1 2
LVD 1 2
LVE 1 4 2
LVF 1
LVG
LVH
LVI 2 1 5 1
LVJ 1 5 1

Table 4: Number of vocalizations per day and per clusters using LVs during the four days of
maximum vocalization rate.
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Discussion

Recording ptarmigan vocal activity in noisy environments

The number of non-ptarmigan sounds recorded in the study suggests that it is still quite
difficult to solely extract ptarmigan calls.

The presence of numerous abiotic noises is explainable by the weather, with the significant
positive impact of wind, rain and snow in the models. The effect of the wind is clear as it can
saturate the microphones of our recorders with high noise quantities and high amplitudes.
These corrupted signals are not exploitable and extremely hard to analyze. In contrary, the
sound of the impacts of raindrops on the recorders create small pulsatile sounds. Rain falls
could easily create sequences of pulses and be confounded with OVs, responsible for the
abiotic noise group with lower sound level and noise level. The effect of the snow height is
more difficult to explain as it might be a general indicator of the weather, particularly harsh
in late winter and early spring.

The presence of biotic noises is a result of the simplicity of the recognition part of our
algorithm. We used random forest as it is efficient for the recognition of songbird signals (Elie
et al, 2010; Perez et al., 2015). However, we fed the random forests with simple parameters
as our signals are simple. New and more precise parameters need to be added to make our
model more efficient.

Finally, ptarmigan vocalizations were the less present category in our dataset. Knowing that
the birds demonstrate a peculiar singing in flight behavior (MacDonald, 1970), we had high
chances to get calls with very low amplitude emitted at long distances. These very weak calls
are difficult to distinguish from the background noise and could easily be ignored. Therefore,
there was a high number of false negatives in the study which had an intermediate noise level,
between the extracted ptarmigan vocalizations and abiotic noise.

On the subset of the data used to count the false negative, there were 57% of the rock
ptarmigan vocalization that were not extracted. Given that we extracted 5,478 vocalizations
on the entire study, we could extrapolate and estimate that around 11,000 vocalizations were
actually recorded. Our study represents 1,848 hours of recordings thus we can estimate that
the global vocal activity is around 6 vocalizations per hour in this area. This result confirms
that the rock ptarmigan is clearly a secretive species. A long-term approach is thus necessary
to gather enough vocalizations for an acoustic census.

Despite these difficulties, the extraction of ptarmigan calls was efficient, especially the de-
noising part. Indeed, the extracted ptarmigan vocalizations noise level remained low even
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for high sound levels.

Rock ptarmigan vocal activity

The main proportion of the rock ptarmigan vocalizations was composed of males’ vocaliza-
tions and showed spatial-temporal heterogeneity.

Spatial differences between the recorders indicates preferences for the highest altitudes, which
is adequate with the species biology (Potapov and Sale, 2013).

The year nor day had impact on the vocal activity in the most parsimonious model as the
birds seemed to vocalize all period round. Surprisingly, the distribution of the timing of
vocalization was different between years even though it seemed similar, centered before the
sunrise. The birds might adjust the timing of their vocal activity according to the global
changes of weather.
Indeed, part of the temporal heterogeneity is clearly due to the weather. The snow level
and wind speed had significant effects on both the main and the zero-inflated parts of our
models. These models differentiate between structural zeros and sampling zeros (Zeileis et
al., 2008). Structural zeros corresponded to cases when our recorders could technically not
record vocalizations e.g. when the wind distorted the recordings. Sampling zeros are cases
where birds did not vocalize despite ideal recording conditions. These situations have been
observed multiple times in this study (Fig.3) and during our field work. The physiological
costs due to periods of harsh weather and the scarcity of food (Vernon and Popko, 1981)
might force individuals to focus on foraging and to avoid other behaviors like displaying.

Temporal sampling of rock ptarmigan males

Only 49% of the calls were good enough to pass the acoustic analysis. Numerous vocalizations
were incomplete due to low amplitude or had raindrops present in the middle of groups of
pulses. Thus, our study show that maximization of the recording period is necessary for
discrete species living in difficult environments, especially to obtain precise information such
as the number of males in a given area.

Indeed, the number of clusters was different when sampling punctual days compared to the
whole study period. Several males were not highly present in those selected days. Thus, the
clustering algorithm could not recognize them as entirely separate males.

The number of males found did not differ between the different types of vocalization when
studying the whole study period, suggesting that both vocalizations convey enough informa-
tion to distinguish between individuals and can be used to estimate rock ptarmigan males’
number.
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Some males were highly present (resident males) and other only punctually (occasional males).
Males in couple establish their territory early in the season (Cotter, 1999). However, snow
might cover some territories and delay the settlement of certain couple (Marin-Cudraz et
al., 2019). Unpaired males, especially juveniles, males may be sporadically present during
the season and can result in a rearrangement of established males’ territories. Our presence
index could separate the males in three categories according to their presence in the area.
The males with high index values might be resident males nearby the recorders. Males
with a medium index value might be resident males but with territories further away from
the recorders. Thus, they might not always vocalize near the recorders. They could also
be resident males that established their territory more recently and thus, might not be as
present in the recordings as resident males that settled earlier. Finally, the males with a
very low index are likely occasional, unpaired males that might gravitate around the resident
males and thus might only be present very punctually. Thus, the number of males during the
season seems to be dynamic and cannot be reflected by a punctual sampling methodology
like the traditional point count, performed only 1 or 2 days per year during a fixed period,
Especially for occasional males. Even if the point count covers more area than the recorders,
the larger temporal sampling of the acoustic censusing allows for more robust data.

We defend the idea that the long-term bioacoustics approach will become a favorite method
to monitor the species’ populations at large temporal and spatial scales. Field recorders are
now easy to handle and to set up in the field. Furthermore, the permanent presence on the
field compensates for the difficulty to access and record the species over large temporal scale.
However, human ears are far more sensitive and less prone to noise than automatic recorders,
giving us a larger area of perception. Thus, many recorders are necessary to cover the same
area as human observers. Moreover, the analysis of long-term acoustic monitoring is very
time consuming and needs dedicated experts. These efforts are largely counterbalanced by
the precision of the gathered information on the abundance of rock ptarmigan populations
as shown by our study.
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Supplementary data 1

Abiotic noise Biotic noise False negative Ptarmigan extracted

Abiotic noise NA T = 4418 T = 1163 T = 6816
p = 0.015 p = 0.060 p = 0.0050
Biotic noise T = 4418 NA T = 258 T = 52
p = 0.015 p = 0.005 p = 0.005

False negative T = 1163 T = 258 NA T = 371
p = 0.060 p = 0.0050 p = 0.085

Ptarmigan extracted T = 6816 T = 52 T = 371 NA
p = 0.0050 p = 0.0050 p = 0.08

Pairwise comparison of the relationship between the noise quantity and sound level for two
sound types. For each pair of type of sound, a non-parametric ANCOVA was performed
(Noise quantity ~ Sound level * Sound type)
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Supplementary data 2

Model Main part Excess of zeros

Number of vocalization ~ Type * (Wind + Rain + Snow) | Wind + Snow
— — — — —

Zero - inflation
Parameter Coefficient estimate Standard Error z p

Wind 0.80 0.11 4.24 « 0.001
Snow 0.0092 0.0016 3.22 0.0013
— — — — —

Main part
Parameter Coefficient estimate Standard Error z p
Biotic Noise 0.88 0.23 3.90 « 0.001

Table presenting the effects of weather and type of sounds on the number of sounds and the
effect of wind and rain on the excess of zero.
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Supplementary material 1

1 | Undecimated wavelet decomposition

The Undecimated wavelet decomposition transform (UDWT), also called stationary wavelet
transform or “algorithme à trous” uses high-pass and low-pass filters derived from a wavelet
(Percival and Walden (2000)) using the PyWavelets library (Gregory R. Lee (2019)). The
sequential convolution of those filters on the signal generates subbands that can be treated
independently (Fig.1). In our case, each subband is filtered independently and according to
the algorithm detailed in the main manuscript. The final filtered signal is obtained by convo-
lution of the denoised subbands by filters derived from the ones used in the decomposition.
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Figure 1: Schematic representation of the use of UDWT to denoise signals using 4 level of
decomposition. The forward UDWT is used to decompose the signal into subband. Each
subband is then filtered individually. The global signal is then retrieved using the inverse
UDWT. LPk and HPk represent the low-pass and high-pass filters use to obtain the approx-
imate coefficients (Cak) and the detailed coefficient (Cdk). LP-1

k and HP-1
k are derived

from LPk and HPk to reconstruct the filtered signal. Between each level, LPk and HPk are
upsampled by 2 to get LPk+1 and HPk+1.
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2 | Spectral properties used for the recognition task

IQR

Figure 2: Calculation of the different spectral properties used for the recognition task. The
frequency spectrum has been calculated on a ptarmigan short vocalization for the example.
The spectrum is separated into three different frequency bands delimited by the vertical bars
(950-1750 Hz, 1750-2750 Hz, 2750-3300 Hz). The spectral properties are only shown here on
the first frequency band for the example. The statistics calculated are the first frequency
with non-null energy (green dot), the mode (red dot), the first quartile, the median (yellow
dot), the third quartile (black dot) and the inter-quartile range.

B



Supplementary material 1

3 | Pulse detection using total variation

The optimization by total variation is a very well known technique used to filter and smooth
signals of 1 or 2 dimensions. It is particularly efficient for signals with important edges, one
dimensional signals with high jumps.

For a 1D signal y, the aim is to find a denoised signal x that optimize the following formula
by finding the minimal value of:

1
2||𝑥 − 𝑦||22 + 𝜆 ∑

𝑖
|𝑥𝑖 − 𝑥𝑖−1|

𝜆 is set by the user and determine the strength of the filtering. The first term represent the
𝑙2 norm, that is :

||𝑥 − 𝑦||2 =
𝑛

∑
𝑖=1

|𝑥𝑖 − 𝑦𝑖|2

In our case, we used total variation filtering to create an adaptive threshold that could cope
with the high variability of the amplitude of the rock ptarmigan vocalizations. The envelope
of the vocalizations was calculated and then filtered using a 100 point moving average. The
proxTV python library (Barbero and Sra (2011), Barbero and Sra (2018)) was then used
with a large value of lambda (𝜆 = 700000) to filter the envelope. We created an adaptive
threshold by increasing the result of the total variation filtering by 1.5 to avoid small jumps
of the amplitude due to noise. The part of the envelope above the threshold were then
considered as pulses (see Fig.2).
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Figure 3: Use of the total variation as an adaptive threshold to detect pulses. The envelope
filtered by moving average (blue) that is above the threshold defined by total variation
increased by 1.5 (orange) is considered as pulses. We also indicated the original result from
the total variation in red.
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Supplementary material 2: Analysis
script

 

Main script  

# Import libraries

import numpy as np

import scipy as scp

import scipy.io.wavfile as wav

import scipy.signal as signal

import pywt

import matplotlib.pyplot as plt

import sklearn.ensemble as ens

from sklearn.externals import joblib

import pandas as pd

import os

import time

# Working directory containing addtionnal scripts, the folders with the 

recordings inside and

# the folder where extracted sounds will be saved.

# Complete to your own configuration.

wd = ""

# If the import of lagoW and lagoReco don't work, run the following lines

import sys

sys.path.append(wd)

import lagoW

import lagoReco

# Directory of the folder containing the audio files

# It needs to be inside the working directory

# Complete to your own setup

audio_in = ""

sounddir = os.listdir(audio_in)

# List of the sounds to be analyzed

soundlist = os.listdir(sounddir)

# Name of the folder inside the working directory

# where extracted sounds will be saved

# Complete according to your own setup

extract_folder = ""

# Frequencies for the bandpass filter

F1 = 950

F2 = 3300

# Wavelet filtering variables

method = "udwt"

wname = "db8"

maxlevel = 4

af://n11
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win = 1776

# Timer function parameters

dt_min = 0.001

threshold = 3

fen = 150

# Extraction parameters

t = 1

buffer = 0.30

FS = 22050

buffer_s = int(buffer * FS)

# Loading the random forest model

# previously trained on a past subset

clf = joblib.load(wd + 'randomforestclassif.pkl')

# The script will be performed on all the audio files in the targeted folder

for sound in soundlist:

    # Print the name of the file currently analyzed 

    print("Fichier {} à l'analyse".format(sound))

    # Load the audio file

    fs, lago = wav.read(target + "/" + sound)

    # Testing that the sampling frequency is right

    if fs != FS:

        print("Beware !!!! The sampling frequency don't match for file " + 

sound)

    # Converting in 64 bits (may speed up the analysis)

    lago = lago.astype(np.float64)

    # Bandpass filtration

    lago = lagoW.passband(lago, (F1, F2), fs)

    # Wavelet denoising 

    lago_w = lagoW.splitAndFilter(lago, method, win, wname, maxlevel)

    # Calculation of the envelope of the filtered signal

    lago_env = np.abs(signal.hilbert(lago_w))

    # Timer function to find the location of all elements of interest

    lago_timer = lagoReco.timer(lago_env, fs, fen, threshold, dt_min)

    # Starting the extraction loop on the element list

    start = 0

    d = lago_timer[0][start]

    end = 0

    f = lago_timer[1][end]

    for s in range(len(lago_timer[3])):

        # A sequence correspond the elements seperated by less than t seconds

        if lago_timer[3][s] > t*fs:

            end = s

            f = lago_timer[1][end]

            # Sequences between 1 and 8 secondes are kept

            if f - d >= 1*fs and f - d < 8*fs and lago_w[d : f].any():

                # Isolation of the sequence

                sample = lago_w[d : f]

                # Spectral statistic calculation (see Supp. met. 3)

                spec = lagoReco.localspecprop(sample, fs = FS, Flim = [F1, 1750, 

2750, F2])

                # Conversion in an array

                spec = np.array([e for k in spec for e in k])

                # Adding the median of the duration of silences

                # between elements of the sequence 



                inter_p_med = np.percentile(lago_timer[3][start:end], 50)

                spec = np.insert(spec, 0, inter_p_med)

                # Adding the median of the duration of

                # elements of the sequence 

                p_med = np.percentile(lago_timer[2][start:end], 50)

                spec = np.insert(spec, 0, p_med)

                # Adding the number of elements inside the sequence

                spec = np.insert(spec, 0, len(lago_timer[2][start:end]))

                # Adding the total duration of the sequence

                spec = np.insert(spec, 0, (f-d) / fs)

                # Prediction of the nature of the sequence

                # with our trained model:

                # Rock ptarmigan vocalisation (= "lago") or noise.

                if str(clf.predict(spec[:-3].reshape(1, -1))[0]) == "lago":

                    # if lago, come back to the orignal recording,

                    # isolate the sound 

                    # and add a buffer of buffer_s seconds before and after

                    if d - buffer_s < 0:

                        sample = lago[d :f + buffer_s]

                    elif f + buffer_s > len(lago):

                        sample = lago[d : f]

                    else:

                        sample = lago[d - buffer_s:f + buffer_s]

                    # The targeted sequence is now globally filtered

                    # Add zeros to have a length of the array allowing

                    # global wavelet filtering

                    if len(sample) % 2**maxlevel != 0:

                        sample = np.append(sample,

                                           np.zeros(2**maxlevel 

                                                    - len(sample) % 

2**maxlevel))

                    # Wavelet decomposition, filtering and reconstruction

                    sample_w = lagoW.UDWT(sample, wname, maxlevel)

                    sample_w = [pywt.threshold(sample_w[k][:], 

lagoW.soft_thresh(sample), mode='soft', substitute=0) for k in range(maxlevel)]

                    sample_w = [(np.zeros(len(sample_w[k])), sample_w[k])

                        for k in range(len(sample_w))]

                    sample_wrec = pywt.iswt(sample_w, wname)

                    # Construction of the name file:

                    # 

Nameoftherecording_beginingtimeinseconds_endingtimeinsseconds

                    name = sound + "_" + str(int((d - buffer_s)/fs)) + "_" + 

str(int((f + buffer_s)/fs))

                    # The sound is saved

                    wav.write(wd + extract_folder + "/" + name + ".wav", fs,

                             sample_wrec.astype(np.int16))

                    print("File {} has been saved".format(name))

            start = s + 1

            d = lago_timer[0][start]



lagoW extension content  

"""

Extension containing all the necessary functions to perform bandpass filtering,

wavelet decomposition, denoising and reconstruction.

The following article has been used as the base for the wavelet denoising : 

Gur, B. M., & Niezrecki, C. (2007). Autocorrelation based denoising of manatee 

vocalizations using the undecimated discrete wavelet transform. The Journal of 

the Acoustical Society of America, 122(1), 188-199.

"""

# Import librairies

import math

from scipy.signal import butter, lfilter

import numpy as np

from scipy.signal import fftconvolve

import pywt

import scipy as scp

# Threshold value for each level of wavelet decomposition.

w_threshold = {0:0.14, 1:0.06, 2:0.05, 3:0.04}

def passband(sound, flim, f_ech):

    """

    8th order butterworth bandpass filter

    sound : signal, 1D array

    flim : tuple or list with the two frequences of the bandpass

    f_ech : sampling frequency

    """

    f_nyquist = f_ech/2

    b, a = butter(8, [flim[0]/f_nyquist, flim[1]/f_nyquist],

                             btype='band')

    sound_ff = lfilter(b, a, sound)

    return(sound_ff)

def splitAndFilter(big_chunk, method, win, wname, maxlevel):

    """"

    Main function of the wavelet decomposition and denoising.

    The sound (big_chunk) is cut in win samples.

    Then the wavelet denoising is performed in each samples.

    """

    wfilt_arr = np.frompyfunc(lambda x: UDWTFilter(x, wname, maxlevel), 1, 1)

    slices = range(win, len(big_chunk), win)

    little_chunk = np.split(big_chunk, slices)

    if len(big_chunk) % win == 0:

        chunk_filt = wfilt_arr(little_chunk)

        filt_w = np.concatenate(chunk_filt)

    else:

        chunk_filt = wfilt_arr(little_chunk[:-1])

        final_chunk = big_chunk[len(big_chunk)-win:]

        w_final_chunk = wfilt(final_chunk, wname, maxlevel)

        filt_w = np.append(chunk_filt, w_final_chunk[int(win-

len(big_chunk)%win):])

    return(filt_w)

def UDWTFilter(data, wname, maxlevel):
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    '''

    Wavelet denoising, all subfunctions are indicated after this one.

    '''

    data_w = UDWT(data, wname, maxlevel)

    def transfo(coefs):

        coefs_reco = recopulses(coefs, 0.15)

        coefs_cor = biased_autocorr(coefs_reco)

        cor_norm = multinorm(coefs_cor)

        cor_filt = ma_filter(cor_norm, 20, "gaussian")

        cor_rms = rms(cor_filt)

        return(cor_rms)

    data_rms = np.apply_along_axis(transfo, 1, data_w)

    # The rms of the autocorrelation is then compared

    # with predefined thresholds values (w_threshold, one threshold per 

decomposition level)

    # If rms < threshold, then replace by zero.

    # If rms > threshold, then apply soft thresholding. 

    for k in range(maxlevel):

        if data_rms[k] < w_threshold[k]:

            data_w[k][:] = 0

        else:

            data_w[k][:] = pywt.threshold(data_w[k][:], soft_thresh(data), 

mode='soft', substitute=0)

    # Reconstruction from the denoised coefficients

    data_w = [(np.zeros(len(data_w[k])), data_w[k]) for k in range(len(data_w))]

    data_wrec = pywt.iswt(data_w, wname)

    return(data_wrec)

def biased_autocorr(e):

    """

    Calculation of the biased autocorrelation (the mean of the signal is 

substracted before calculation)

    e : array

    """

    biased_e = e - np.mean(e)

    autocorr = np.correlate(biased_e, biased_e, mode="same")

    autocorr = autocorr / len(autocorr)

    autocorr = autocorr[len(autocorr) // 2:]

    return(autocorr)

def multinorm(non_norm):

    """

    Normalisation by dividing the maximum value

    Exclusion of the 8 first value (see Gur & Niezrecki, 2007).

    non_norm : 1D array

    """

    norm = non_norm / max(non_norm)

    norm = norm[8:]

    return(norm)

def ma_filter(u, N, win):

    """

    Filtration by sliding mean with a square or gaussian window

    u : 1D array

    N : taille de la fenêtre de la moyenne glissante

    win : window type, wether 'square' or "gaussian"

    """

    if win == "square":



        w = np.ones(N)/N

    elif win == "gaussian":

        if N%2 == 0:

            x = range(-int(N/2),int(N/2))

        else:

            x = range(-int(N/2),int(N/2)+1)

        w = [np.exp(-z**2 / 2) / np.sqrt(2 * np.pi) for z in x]

    ma = fftconvolve(u, w, mode = 'same')

    return(np.array(ma))

def rms(v):

    """

    Calculation of the rms (root mean square) of an array.

    v : 1D array.

    """

    v = np.array(v)

    square = v**2

    ssquare = np.sum(square)

    mean_sq = ssquare / len(square)

    root_mean_sq = np.sqrt(mean_sq)

    return(root_mean_sq)

def soft_thresh(x):

    """

    Universal threshold calculation to perform a soft thresholding.

    See: Donoho, D. L., & Johnstone, I. M. (1995). Adapting to unknown 

smoothness via wavelet           shrinkage. Journal of the american statistical 

association, 90(432), 1200-1224.

    x : 1D array

    """

    # MAD: Median Absolute Deviation

    MAD = np.median(np.abs(x - np.median(x)))

    univ_thresh = MAD * math.sqrt(2 * math.log(len(x)))

    return(univ_thresh)

def UDWT(data, wlt_name, lvl):

    """

    Stationary wavelet transform and approximate coefficients deletion

    """

    data_w = pywt.swt(data, wlt_name, lvl)

    data_w = [data_w[k][1] for k in range(len(data_w))]

    return(data_w)

def recopulses(data, alpha):

    """

    Test of the normality of each level of decoposition to detect pulses.

    See : Alyt, O. A., Omar, A. S., & Elsherbeni, A. Z. (2006). Detection and 

localization of RF        radar pulses in noise environments using wavelet 

packet transform and higher order statistics.      Progress In Electromagnetics 

Research, 58, 301-317.

    data : 1D array

    alpha : alpha risk

    """

    data = np.array(data)

    norm = data - np.mean(data)

    Kurt = scp.stats.kurtosis(norm)

    threshold = np.sqrt(24/len(data))/np.sqrt(alpha)

    if np.abs(Kurt) < threshold:



        return(np.array([0]*len(data)))

    else:

        return (data)



lagoReco extension content  

"""

Contains functions to detect elements of interest inside a denoised recording 

and

then to get the spectral parameters used for the recognition task.

"""

# Import librairies

import numpy as np

import pywt

import scipy as scp

import lagoW

def timer(env, fs, win, thresh, dt):

    '''

    Similar to the timer funtion of the R package seewave,

    this function detects sequences of signal of interest in a sound and

    returns the position of the begining and the end of each sequence

    Signal of interest are defined by an amplitude above a certain threshold. 

    env: envelope of the signal

    fs: sampling frequency

    win: length of the window used to smooth the envelope

    thresh: threshold value for signal detection (in %). 

    dt: maximal duration that separates two elements of the same sequence.

    If the duration between two elements is greater than this value, it defines 

the begining of a new     sequence.

    '''

    # Smoothing the envelope by sliding mean

    env_ma = lagoW.ma_filter(env, win, "gaussienne")

    # Defining the amplitude value corresponding to the threshold

    perc_thresh = thresh * np.max(env) / 100

    # The position of all value superior to the threshold are kept

    env_ma_thresh = np.where(env_ma > perc_thresh, env_ma, 0)

    zc = np.nonzero(env_ma_thresh)[0].tolist()

    # If zc is not empty, then the function continues and separates the 

sequences

    # otherwise it return an empty list

    if zc:

        debut_ech = [zc[0]]

        fin_ech = []

        for k in range(len(zc)):

            if zc[k]-zc[k-1] > int(dt*fs):

                fin_ech.append(zc[k-1])

                debut_ech.append(zc[k])

        fin_ech.append(zc[len(zc)-1])

        signal_ech = [fin_ech[i] - debut_ech[i] for i in range(len(fin_ech))]

        silence_ech = [debut_ech[i+1]-fin_ech[i]

                            for i in range((len(fin_ech)-1))]

        return([debut_ech, fin_ech, signal_ech, silence_ech])

    else:

        return([])

def localspecprop(wave, fs = 1, wl = 512, ovlp = 99, Flim = [0, 1750, 2750, 

3300]):

    '''

    Spectral property of a signal
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    wave: signal of interest

    fs : sampling frequency

    wl: window length of the fourrier transform

    ovlp: overlap between two windows (in %)

    Flim: defines the different parts of the spectrum limits that will be 

analyzed separately.

    By default Flim = [0, 1750, 2750, 3300], the properties will then be 

calculated in three part of     the spectrum: between 0 and 1750 Hz; between 

1750 Hz and 2750 Hz; between 2750 and 3300 Hz.

    '''

    # Mean frequency spectrum

    freq, t, Amp = scp.signal.stft(wave, fs, nperseg = wl, noverlap = int(wl * 

ovlp / 100))

    mean_pw = np.array([np.mean(np.abs(x)) for x in Amp])

    f = (freq >= Flim[0]) & (freq < Flim[-1])

    freq = freq[f]

    mean_pw = mean_pw[f]

    

    def qf(f, p):

        """

        Calculation of the q25, q50, q75 and IQR of a spectrum

        f: array contenant les fréquences du spectre

        p: array contenant l'amplitude ou puissance relative de chaque fréquence

        """

        # Cumulative distribution of the spectrum

        cumsum = np.cumsum(p/np.sum(p))

        # Statistical properties

        fmin = min(f[p > 0])

        if len(fmin) > 1:

            fmin = np.min(fmin)

        fmax = f[p == max(p)]

        if len(fmax) > 1:

            fmax = np.max(fmax)

        q25 = max(f[cumsum <= 0.25])

        med = max(f[cumsum <= 0.5])

        q75 = max(f[cumsum <= 0.75])

        IQR = q75 - q25

        return(fmin, fmax, q25, med, q75, IQR)

    # Split the spectrum according to flim

    Flim2 = Flim[1:]

    Flim2.append(max(freq))

    lim = zip(Flim, Flim2)

    

    # Looping on the different part of the spectrum

    # to calculate local properties

    Fmin, Fmax, Fq25, Fmed, Fq75, F_IQR = [], [], [], [], [], []

    for imin, imax in lim:

        i = (freq >= imin) & (freq < imax)

        cutfreq = freq[i]

        cutPw = mean_pw[i]

        fmin, fmax, fq25, fmed, fq75, fIQR = qf(cutfreq, cutPw)

        Fmin.append(fmin)

        Fmax.append(fmax)

        Fq25.append(fq25)

        Fmed.append(fmed)

        Fq75.append(fq75)



 

        F_IQR.append(fIQR)

    Fmin = [float(k) for k in Fmin]

    Fmax = [float(k) for k in Fmax]

    return(Fmin, Fmax, Fq25, Fmed, Fq75, F_IQR)
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5.1 | Imprécisions des résultats obtenus par le protocole classique
de point d’écoute

5.1.1 | Biais des protocoles basés sur la perception auditive d’observateurs hu-
mains

Dans l’article 1, nous avons montré que le protocole de point d’écoute présentait plusieurs
biais affectant directement la localisation, la discrimination, et donc le dénombrement des
oiseaux durant le comptage : mauvaise assignation des individus, mauvaise localisation an-
gulaire, mauvaise estimation des distances. Ces biais sont relatifs à la complexité du milieu
montagnard et à la difficulté de localisation des vocalisations de lagopèdes que ce soit en
condition de comptage ou en laboratoire. Certains de ces biais ne sont pas spécifiques au
comptage de lagopèdes alpins mais sont communs à tous les protocoles se basant sur la dé-
tection de la faune par écoute humaine (Simons et al., 2009) et sont ici intensifiés par les
condition climatique, topographique du milieu montagnard et les caractéristiques comporte-
mentales du lagopède. De nombreux facteurs sont à l’origine de ces biais qui peuvent être
classé en deux familles (Marsh and Sinclair 1989 ; Pollock et al. 2004, 2006), les facteurs
qui influencent la probabilité d’émission (probabilité qu’un individu émette un son) et les
facteurs qui influencent la probabilité de détection (probabilité qu’un compteur perçoive un
son).

Les facteurs influençant la probabilité d’émission affectent plus généralement les comporte-
ments vocaux des espèces et sont séparables en facteurs abiotiques, interspécifiques et in-
traspécifiques. Les facteurs non-biologiques contiennent la météorologie (Mayfield 1981 ;
Robbins 1981a) et la période horaire (Sheilds 1977 ; Robbins 1981b ; Skirvin 1981).

Les facteurs interspécifiques dépendent des interactions biotiques entre les espèces présentent.
Par exemple, si deux espèces ont un rapport de proie/prédateur, alors la proie peut masquer
sa présence et de ne plus émettre de sons en présence de prédateur lors de confrontations
(Schmidt et Belinsky, 2013). Le même comportement peut être envisagé par rapport au
dérangement provoqué par les humains pendant les comptages : lors de leur installation
sur des postes d’écoutes ou en parcourant des transects, les humains dérangent les espèces
présentes et peuvent diminuer l’activité vocale des espèces présentes sur le site (Abrahams,
2019). S’il y a un rapport de compétition entre espèces, des conflits peuvent provoquer
ponctuellement des augmentations du taux de sons émis.

Les facteurs intraspécifiques regroupent tous les facteurs liés à la démographie de l’espèce ainsi
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qu’au contexte d’émission. Plus la démographie est complexe, plus le nombre d’individus est
important, plus les interactions sociales seront nombreuses. Ainsi, la période, l’occurrence de
l’activité vocale, les types de sons émis et l’intensité des émissions vocales vont directement
dépendre du contexte d’émission (Teixeira et al., 2019). Par exemple, pour des espèces
sociales, vivant en groupe toute l’année sur un territoire, l’activité vocale peut être constante
au cours du temps. Au contraire, la période de l’activité vocale peut être extrêmement
courte si les espèces sont uniquement de passage (par exemple lors de migration) sur la
zone (Lynch, 1995). De même, le contexte social des émissions acoustiques va moduler
les taux d’émissions ainsi que le type de vocalises au cours du temps, comme le statut
d’appariement (Krebs et al. 1980 ; Johnson 1983 ; Cuthill and Hindmarsh 1985 ; Gibbs and
Wenny, 1993). Pour le lagopède, les mâles vont émettre leurs vocalisations lors de parades au
moment de l’établissement des territoires. Au moment de l’éclosion, les femelles et poussins
échangeront des cris de contacts. L’avancement de la ponte influe plus généralement sur le
taux d’émission de nombreuses espèces (Wilson et Bart, 1985). Le type de vocalisations émis
est donc dynamique au cours du temps.

En plus de ces facteurs biotiques, les conditions météorologiques peuvent également modifier
le taux d’émission des individus (Keast, 1994).

Ainsi, la probabilité d’émission est modulable par de nombreux facteurs et reste très variable
chez le lagopède. De plus, même si un son est émis, il doit encore être détecté par un
observateur pour être pris en compte lors du comptage.

En effet, nous avons montré que la précision et la justesse des observations des compteurs
vont dépendre de leurs capacités à identifier les espèces et à localiser les individus (Kepler
et Scott, 1981) mais également de leurs capacités d’écoutes (Emlen et Dejong, 1981, 1992 ;
Sauer et al. 1994 ; Kendall et al. 1996 ; Downes, 2004). De plus, nous avons montré que les
vocalisations de lagopèdes sont difficiles à localiser, même en conditions de laboratoire. La
nature des sons émis influence donc bien la détection et localisation des individus, surtout
dans un environnement très bruité (Schieck, 1997). Nous avons également montré que la
distance des individus par rapport à l’observateur influence la précision de la localisation.
L’orientation d’un oiseau a également un rôle majeur sur l’amplitude du son perçu et donc
altère la perception du compteur (Alldredge et al., 2007a). C’est donc la position globale
de l’oiseau par rapport au compteur qui infère sa bonne localisation. Les mâles font des
vols en « cloches » durant les parades (MacDonald, 1970). Ces vols sont longs (plus d’une
centaine de mètres) et les mâles chantent au point de plus haute altitude et à l’atterrissage.
Un compteur pourra percevoir deux vocalisations dans un intervalle de temps court mais à
des positions différentes. Si les deux vocalisations sont perçues comme trop éloignées, alors
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il pourra considérer qu’il y a deux mâles au lieu d’un.

La complexité de l’environnement acoustique va également compliquer la bonne perception
des compteurs. La complexité du paysage va moduler la propagation du son et modifier
les sons perçus par les compteurs. Dans l’article 1, nous avons montré que chaque poste
d’écoute était différent et influait sur la bonne localisation des individus. La complexité du
relief et de la végétation (Diehl 1981 ; McShea and Rappole, 1997 ; Simons et al., 2006 ;
Pacifici et al., 2008) va modifier la propagation du son dans l’environnement et peut fausser
la bonne perception auditive des compteurs. Pour le lagopède alpin, il a déjà été montré
que leurs espaces actifs et leurs espaces de détection sont affectés par le relief et par le vent
rendant ces espaces non circulaires (Grison et al., 2015). En plus de l’importance des postes
d’écoutes, nous avons montré que le climat montagnard semblait influer sur la variabilité des
résultats de comptage. Les variations du climat montagnard sont importantes et mettent
en avant l’importance des paramètres météorologiques lors des comptages (Mayfield, 1981 ;
Robbins, 1981a). Le vent peut saturer la perception auditive et augmenter le bruit ambiant
perçu par les compteurs, influençant ainsi la discrimination et la reconnaissance des sons
(Simons et al., 2007). Dans la première étude nous avons montré que plus le rapport signal
sur bruit était faible, plus la localisation des chants de lagopède était imprécise, démontrant
ainsi l’importance de l’impact de la géophonie sur les capacités perceptives des compteurs. La
température et l’humidité vont également influencer la concentration des compteurs (Hancock
et al., 2007 ; Pilcher et al., 2002). De plus la biophonie peut également impacter les capacités
perceptives des compteurs. En effet, plus le taux de production vocale d’un individu est
élevé, plus il sera facile de le localiser (Best, 1981 ; Ralph, 1981 ; Skirvin, 1981). S’il
y a de nombreuses espèces et individus qui chantent en même temps lors du comptage,
alors l’environnement acoustique sera trop complexe pour qu’un compteur puisse identifier
correctement chaque individu de chaque espèce (Simons et al., 2007). Ainsi, la probabilité
de détection des espèces et individus par un observateur humain est extrêmement sensible à
une grande quantité de facteurs.

L’article 1 montre donc que les protocoles de recensement de la faune sauvage basés sur la
détection et la localisation acoustique des espèces par des compteurs humains présentent de
nombreux biais et sont sensibles à une grande quantité de facteurs. La prise en compte et la
compensation des biais observés dans les protocoles est donc nécessaire pour que les données
mesurées représentent au mieux l’état des populations et qu’elles soient comparables entre
plusieurs sites et plusieurs années.
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5.1.2 | Compensation possibles des biais du protocole traditionnel de points
d’écoute

Plusieurs mesures peuvent être prises pour compenser les biais du protocole de point d’écoute
classique, que ce soit en modifiant l’indice du comptage ou en améliorant le protocole.

5.1.2.1 | Indices prenant en compte la variabilité des résultats de comptage

La zone d’étude de Flaine est une zone expérimentale, non référencé par l’OGM (Obser-
vatoire des Galliformes de Montagne), dont les résultats ne sont pas pris en compte lors
du calcul officiel des populations. Nous avons donc pu développer et détailler les résultats
obtenus lors des comptages afin de mieux montrer leur variabilité. Les comptages officiels
ne donnent qu’un seul chiffre comme estimation du nombre de mâles, sans autres indications
de la variabilité associée à cette mesure. Lors des comptages effectués à Flaine (articles 1
et 2) nous avons donc préconisés le calcul d’intervalles permettant de donner une idée de
l’incertitude de la mesure, avec un chiffre minimum et un chiffre maximum pour l’estimation
du nombre de mâles. De nombreuses études préconisent d’établir des indices qui prennent en
compte les différents biais des comptages (Yoccoz, 2001 ; Rosenstock, 2002 ; Buckland et al.,
2008 ; Nichols et al., 2009) plutôt que de se baser sur des estimations brutes. Dans le cas du
lagopède alpin, nous pourrions réévaluer les estimations du nombre de mâles obtenues par
rapport à plusieurs données : le nombre de vocalisations détectées durant le comptage, le
nombre de vocalisations attribuées à chaque mâle, les conditions météorologiques ou l’air cou-
verte par les compteurs. L’avantage d’un tel indice est qu’il prendrait en compte plusieurs
paramètres influençant la probabilité d’émission et de détection. De plus, il pourrait être
facilement généralisé à d’anciennes données de comptage. À l’inverse, des modifications en
profondeur du comptage traditionnel pourront compenser plus de biais mais rendront in-
valides les comptages précédents.

5.1.2.2 | Compensation de l’effet de la distance compteur - oiseau par distance
sampling

Plusieurs variations du protocole de points d’écoute ont été formalisées pour compenser les
différents biais observés. Ces différentes variations peuvent être sources d’inspirations pour
déterminer des modifications du protocole de suivi printanier des populations de lagopèdes
alpins.

Nous avons démontré que la distance de l’oiseau par rapport au compteur influençait sur sa
localisation. Il est donc important de la prendre en compte dans les résultats. Une première
idée pourrait être d’exclure les vocalisations les plus lointaines des compteurs en déterminant
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une distance maximale d’écoute et d’exclure du comptage toute localisation dont la distance
est supérieure à ce seuil. C’est une approche dite par rayon fixe, ou « plot sampling », qui
suppose que tous les mâles situés dans le « plot » sont détectés (Nopp-Mayr et Zohmann,
2008 ; Marty et Mossoll-Torres, 2012). Marty et Mossol-Torres (2012) ont établi une distance
de 250 m comme seuil pour compter les mâles dans les Pyrénées, puisque 70% des individus
identifiés par les compteurs étaient à une distance inférieure ou égale à 250 m. Ces données
viennent en contradiction avec nos observations car une grande partie des mâles observés
se trouvait à des distances comprises entre 250 et 550 mètres (le troisième quartile (q75)
est égal à 543,83 mètres, Fig 5.1). De plus, la distance maximale trouvée dans notre étude
(1253,81 m) dépasse largement les 850 m trouvée par Marty et Mossol-Torres. Les différences
majeures entre les deux études sont le relief et la densité de compteurs sur zones : la distance
maximale entre deux compteurs était de 500 m pour Marty et Mossol-Torres, alors que nos
compteurs étaient séparés de 500 m au minimum. Nos données sont plus en accord avec
celles de Nopp-Mayr et Zohmann (2008) qui séparaient leurs postes de 150 à 1500 mètres.
La probabilité de détection variera donc énormément en fonction du lieu de comptage et de
la densité de compteurs sur zone. Cette comparaison montre que des différences peuvent
exister entre deux zones de comptage en France et que la moindre variation du protocole
de comptage impactera les données récupérées, empêchant une comparaison entre sites et
donc une généralisation des résultats. Ainsi, réduire la zone d’écoute des compteurs en fixant
en amont une distance de détection maximale n’est pas idéal car possiblement non adapté
à la zone d’étude. Mais, la principale problématique soulevée par cette comparaison est la
variabilité de la probabilité de détection en fonction du lieu de comptage et de la densité
de compteurs sur zone. Afin d’intégrer la diminution de probabilité de détection avec la
distance, divers méthodes comme le distance sampling ont été proposées. Bien que plus
complexe, le distance sampling par point d’écoute a été appliqué au lagopède dans plusieurs
études (Pedersen et al., 2012 ; Nelli et al., 2013 ; Franceschi et al., 2014). De plus, il a été
montré que les estimations de populations de lagopèdes alpins étaient moins bonnes pour une
simulation de protocole à base de rayons fixes que pour une simulation de distance sampling
et que le distance sampling donnerait de meilleurs résultats que le plot sampling en termes
de précision et d’exactitude (Franceschi et al 2014).
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Fig 5.1 : Fonction de répartition cumulée des distances entre un compteur et un oiseau
(chapitre 1). La fonction de répartition cumulée correspond aux fréquences cumulées de
chaque valeur de distance.

Le distance sampling (Buckland et al., 2001) estime que la probabilité de détection est dépen-
dante de la distance entre l’oiseau et le compteur. Cette relation est basée sur les observations
des compteurs. Le problème du comptage de lagopèdes dans les Alpes et Pyrénées est la com-
plexité du milieu montagnard. Nous avons montré que l’effet du poste était important sur la
détection et la localisation des compteurs, chaque poste d’écoute étant différent des autres.
Ainsi, la probabilité de détection va grandement varier d’un poste à l’autre. Il faudrait donc
calculer l’évolution de la probabilité de détection pour chaque point d’écoute. Une solution
alternative serait de modéliser la probabilité de détection en prenant en compte la réalité
de propagation des vocalisations de lagopèdes alpins (Grison et al., 2015). En effet la mod-
élisation de la surface d’écoute intégrant l’ensemble des caractéristiques topographiques et
environnementales (météorologique et couvert végétale) permettrait de déterminer précisé-
ment la probabilité de détection pour chaque poste d’écoute mais également maximiser l’air
de détection en identifiant les postes d’écoutes idéaux. Ainsi, la probabilité de détection de
ces points serait optimale mais surtout mesurable et comparable. Ces modèles de propaga-
tion permettraient de faire du distance sampling tout en s’affranchissant de l’effet du relief.
De plus, la modélisation des espaces d’écoute lors des comptages permettrait également de
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limiter ou du moins de quantifier la probabilité de doubles comptages, en mettant en évidence
les zones de recouvrement des surfaces d’écoute (Grison et al., 2015). Ces travaux demandent
cependant de grosses connaissances en acoustique physique et n’ont été initiés que récemment
et vont faire l’objet d’une thèse démarrant en fin d’année (comm. perso. Sèbe). Même si
cette technique permettra de diminuer l’effet du poste, l’effet du biais observateur pour le
comptage classique restera présent.

5.1.2.3 | Compensation du biais observateur par la méthode des observateurs
multiples

Lors des comptages officiels, les compteurs sont seuls sur leur point d’écoute. Dans notre
étude, nous avons appliqué la méthode des observateurs multiples en plaçant deux observa-
teurs par poste (Nichols et al., 2000 ; Alldredge et al., 2007b) pour mesurer les différences
de capacités de localisations entre compteurs. Nous avons observé des différences du nom-
bre de vocalisations détectées entre compteurs même s’ils étaient placés sur le même poste :
l’indice de similarité moyen trouvé dans l’article 1 est de 0.54 ± 0.21, montrant que la moitié
uniquement des vocalisations était partagée. Si le doublement des postes d’observations est
préservé pour les protocoles futurs, il faudrait donc se concentrer uniquement sur les vo-
calisations simultanément perçues par les compteurs du même poste. Ceci permettrait de
limiter l’effet observateur en évitant les localisations aberrantes et les doubles comptages
dû à une mauvaise perception auditive d’un seul compteur. Cependant, si les capacités de
localisation et l’expérience des compteurs sont trop différentes, les résultats des compteurs
vont être très hétérogènes et directement limité par le compteur le moins pertinent. Pour
limiter cette hétérogénéité, il faudrait sélectionner des compteurs ayant des expériences et
des capacités de localisation relativement homogènes. Un test au casque similaire à notre
test de psychoacoustique (article 1) pourrait être fait en amont pour ne sélectionner que les
meilleurs compteurs. Le test peut également être fait en aval, pour mesurer les différences
entre compteurs et éventuellement compenser les observations de chaque compteur. Bien que
séduisante sur le papier, cette solution reste difficilement applicable et envisageable par sa
logistique. En effet, multiplier le nombre de compteurs sur chaque point, augmente le nombre
de personnes à amener sur zone. Les contraintes logistiques (difficultés d’accès, horaire de
comptage) ainsi que le dérangement induit par l’augmentation des observateurs à un même
poste ne favorisent donc pas l’application de cette solution à grande échelle.
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5.1.2.4 | Compensation de la variabilité journalière des résultats en répétant les
comptages

Les mêmes problèmes logistiques vont apparaître pour des approches répétant le nombre
de comptage. Nous avons observé une grande variabilité des résultats entre les jours de
comptage, démontrant qu’il est difficile de se baser uniquement sur une journée de comptage.
L’augmentation de l’échantillonnage temporel en répétant le nombre de comptage au cours
du temps permettrait d’augmenter la quantité des données et améliorer la probabilité de
détection afin d’augmenter la précision du dénombrement des populations (Royle and Nichols,
2003 ; Kery et al. 2005). Cependant, cette technique mobilise un nombre d’agents plus
importants que le nombre disponible et pose de gros problèmes logistiques. Les comptages
ne sont donc généralement répétés qu’une à deux fois par saison, ce qui est loin d’être suffisant.

Les différentes variantes des protocoles de point d’écoute permettent donc d’entrevoir des
solutions d’améliorations. Cependant, des variations trop drastiques du protocole risque de
perturber la reproductibilité et fidélité des résultats avec les résultats des années précédentes.
Nous ne recommandons donc pas l’arrêt, ni de modifications trop drastiques du protocole mais
la construction d’un indice calculable sur les données des années passées et l’acquisition de
nouvelles données qui prendrait plus en compte les biais du comptage. Ces modifications ne
vont compenser qu’en partie les différents biais du protocole. La faible visibilité et la grande
mobilité des mâles resteront des problèmes inhérents au protocole de comptage printanier
de lagopèdes. Le protocole de point d’écoute basé sur des observateurs humains n’est donc
pas une solution idéale pour cette espèce et nécessite donc le développement de méthodes
alternatives et complémentaires.

5.1.3 | La bioacoustique, une méthode complémentaire au protocole traditionnel.

Le chapitre 2 a montré que les vocalisations de lagopèdes alpins mâles contenaient assez
d’informations pour les discriminer et que les résultats obtenus par la méthode bioacoustique
était plus précis que les résultats du protocole traditionnel (autre biblio pour d’autres espèces).
Ces résultats valident l’utilisation de la bioacoustique comme outil de suivi des populations
de lagopèdes et assurent des perspectives prometteuses de suivis acoustiques longue durée,
qui compenseraient la variabilité journalière des comptages traditionnels. Cependant, comme
évoqué précédemment nous ne recommandons pas l’arrêt des protocoles classiques basé sur
des observateurs humains car il reste très complémentaire à cette approche acoustique. En
effet, l’oreille humaine est plus sensible qu’un microphone. Le comptage à l’oreille humaine
apporte donc des informations complémentaires à la bioacoustique et peut détecter plus
d’espèces et d’individus trop éloignés pour être enregistrés grâce à la vue, dépassant les
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résultats obtenables avec l’acoustique quand les deux méthodes sont utilisées sur la même
période de temps (Klingbeil et Willing, 2015 ; Leach et al., 2016). Le comptage traditionnel
permet d’avoir les résultats après deux jours passés sur le terrain et peut être effectué en
théorie par n’importe qui après une courte formation alors que l’approche bioacoustique
nécessite encore beaucoup de temps d’analyse et une forte expertise. Si le protocole est
réalisé dans de bonnes conditions, il peut donner des résultats intéressants et comparables
aux années passées. Il peut également servir de repère pour comparer les observations faites
par la bioacoustique. En revanche, les enregistrements acoustiques obtenus peuvent être
consultés de nombreuses fois et peuvent permettre de revenir sur des observations passées,
notamment pour des espèces discrètes (Zwart et al., 2014) ou des espèces présentant de
grandes variations temporelles d’émissions acoustiques (Abrahams, 2019), tout en évitant
le dérangement des espèces par les humains, empêchant leurs représentations durant les
points d’écoutes (Darras et al., 2018). Les différents types de vocalisations enregistrés par
l’acoustique permettent d’obtenir plusieurs informations plus fines qu’un simple inventaire
(Teixera et al., 2019). Points d’écoutes et méthodes acoustiques sont donc deux méthodes
complémentaires avec des niveaux d’informations différentes qui gagnent à être employées
conjointement (Darras et al., 2018). Le grand avantage de l’acoustique est la possibilité
d’étendre à des protocoles de suivis long-terme à larges échelles spatio-temporelle. Couplé à
différents niveaux d’analyse, différents niveaux d’informations sont obtenables. Ces différents
niveaux permettent d’apporter des informations importantes sur les populations de lagopèdes
alpins.

5.2 | La méthode bioacoustique permet d’obtenir des informations
sur les populations de lagopèdes alpins à plusieurs niveaux

5.2.1 | La qualité des milieux de vie du lagopède est potentiellement mesurable

Nous avons accumulé de grosses quantités de données acoustiques durant cette thèse avec les
trois années de suivis acoustique à long terme des Pyrénées. Nous avions également placé
de 7 à 8 enregistreurs autonomes durant une dizaine de jours en 2016, 2017 et 2018 à Flaine
pour tester la triangulation acoustique. Une telle quantité de données acoustique en milieu
montagnard est rare en France. En mesurant des indices acoustiques sur ces enregistrements,
(Sueur, 2018), nous pourrions estimer la biodiversité globale de ces milieux et quantifier sa
dynamique temporelle.

En déployant cette approche à grande échelle, nous pourrions faire correspondre la qualité
du paysage sonore observée avec la présence / absence du lagopède. Une telle comparaison
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permettrait d’explorer la place du lagopède dans la biodiversité et le fonctionnement global
des écosystèmes d’altitude et ainsi montrer son statut d’espèce sentinelle.

5.2.2 | La présence / absence du lagopède est détectable

L’article 3 a montré que notre algorithme d’extraction pouvait extraire des vocalisations
de lagopèdes alpins malgré les hauts taux de faux positifs et faux négatifs. La présence de
lagopède peut donc être obtenue facilement puisqu’elle est établie dès qu’une vocalisation
est extraite. L’absence totale de lagopède sera un peu plus difficile à établir en se basant
uniquement sur les sons extraits. C’est un problème classique des études de présence / ab-
sence (MacKenzie, 2005). En effet, on peut toujours penser que les vocalises de lagopèdes
sont absentes parce qu’elles n’ont pas été détectées car trop faibles ou trop bruitées. D’après
nos travaux (article 3), les individus présents sur zone sont souvent représentés par des
vocalisations extraites d’assez bonnes qualités et avec un rapport signal sur bruit assez bon.
Si les vocalises sont faibles, elles représentent des individus présents mais trop loin pour
être enregistrés. Des individus peuvent être également ignorés si leur temps de présence
est extrêmement court et coïncide avec une météorologie défavorable. Ces cas restent donc
des indices clairs de l’absence locale d’individus restant sur la zone de manière permanente.
L’absence totale de vocalises de lagopèdes extraites durant une étude basée sur des enreg-
istrement à long terme reste donc un bon indice de la non-fréquentation ou fréquentation
faible d’une zone, à condition d’avoir un échantillonnage spatio-temporelle cohérent.

La simplicité de l’information de présence/absence permet de réduire le nombre
d’enregistreurs acoustiques autonomes présent sur les zones d’études. En effet, un
seul enregistreur suffit s’il est placé de manière à maximiser son aire de détection. De plus,
les étapes de traitement des données sont réduites et plus rapides. Ainsi, l’information peut
être obtenue sur une large échelle spatiale, même avec un nombre d’enregistreurs réduit
(Heupel et al., 2006) et a déjà servi à établir les zones de présences de plusieurs espèces
(Klimley et al., 1988 ; Nelson, 1990 ; Vaughan et al., 1997 ; Voegeli et al., 2001 ; Lowe, et
al., 2003 ; Lacroix et al. 2004 ; Heupel et Simpfendorfer, 2005 ; Redfern et al., 2006 ; Meyer
et al., 2010 ; Rattray, 2013).

La quantification à larges échelles spatiales et temporelles de la présence/absence d’espèces
est une information intéressante, surtout pour étudier les disparitions ou recolonisation po-
tentielles dans les zones marginales des aires de distributions des espèces. Ce sont des zones
très peu étudiées mais très importantes pour une espèce (Laiolo et Tella, 2006). En effet,
l’avancée ou la régression de ces zones sont indicatrices de l’état de santé de l’espèce (Laiolo,
2010) et de la modification de l’habitat favorable à sa survie. L’environnement montagnard
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est un milieu fragmenté et complexe, les populations de lagopèdes peuvent varier fortement
d’un massif à l’autre (Novoa at al., 2011). Les populations marginales sont souvent petites,
plus ou moins isolées ou sans grand lien avec le reste des populations et pour lesquels ces
zones marginales peuvent servir de zones de passage. Les effectifs dans ces zones sont plus
compliqués à établir car les individus y sont plus rares et de manière plus épisodiques et
donc plus difficilement observables, ce qui complique leur détection par des techniques de
comptage classiques. Les enregistrements longue durée permettraient de compenser ces dif-
ficultés d’observation et d’analyser précisément l’évolution de ces zones en limite d’aire de
répartition.

De plus, contrairement aux méthodes de suivis classiques, la pose d’enregistreurs au-
tonomes demandera moins de temps et moins de personnel et l’amélioration de l’effort
d’échantillonnage pourrait fournir des informations de meilleure qualité. La quantification
de l’évolution de ses zones marginales pour le lagopède alpin permettrait de cibler les zones
à risque, de créer des zones protégées et de quantifier l’influence des changements climatique
sur les milieux de haute montagne.

5.2.3 | L’activité vocale est mesurable et peut être utilisée comme proxy du
nombre de mâles chanteurs dans les populations

Le chapitre 3 montre que malgré les difficultés inhérentes dû à l’enregistrement acoustique
en haute montagne le suivi à long terme permet d’assurer le suivi de l’activité vocale du
lagopède alpin.

Le nombre de vocalisations extraites peut être vu comme le nombre d’occurrences de l’espèce.
On peut considérer que le nombre de vocalisations est un proxy du nombre d’individus et
donc de la densité des populations. Pour une espèce, le nombre de vocalisations permet
de comparer facilement les densités de populations entre plusieurs unités spatio-temporelles
(Thomisch et al., 2016). Dans l’article 3, nous avons montré que nous pouvions obtenir de
tels informations pour le lagopède. Nos résultats montrent notamment que l’activité vocale
totale est relativement stable entre 2016 et 2018 mais présente un pic pour l’année 2017
(1562, 2390 et 1526 vocalisations extraites respectivement pour 2016, 2017 et 2018). Il y a
donc vraisemblablement eu plus d’individus en 2017 qu’en 2016 et 2018. En comparant le
nombre de vocalises extraites pour chaque enregistreur autonome en 2018, on s’aperçoit qu’il
y a un gradient altitudinal et que les oiseaux semblent rester en hauteur de pente (chapitre
2, Fig.2). La généralisation de tels informations à large échelle permettrait donc d’obtenir
de précieuses informations sur la répartition spatio-temporel du lagopède.

Des informations plus précises peuvent être obtenues en étudiant l’évolution de l’activité vo-
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cale journalière. Il a déjà été évoqué dans la première partie de cette discussion que plusieurs
facteurs jouaient sur la probabilité d’émission acoustique des individus. Les informations
les plus intéressantes à obtenir du point de vue du suivi des populations est le nombre de
mâles et leur statut d’appariement. Nous avons trouvé que la phénologie de l’activité vocale
au cours de la saison est ainsi changée entre les années. Les mâles semblent ainsi vocaliser
tout au long de la saison avec une tendance à l’augmentation après début mai. Ces observa-
tions indiquent que des mâles sont déjà présents avant le début de la saison d’enregistrement
et sont vraisemblablement déjà apparié ou en recherche de territoire. L’augmentation de
l’activité vocale en mai doit être dû à l’arrivée de nouveaux mâles sur la zone, engendrant
une augmentation des conflits territoriaux et donc d’émissions acoustiques.

Le nombre de vocalises peut donc fournir des informations intéressantes sur la dynamique
des populations de lagopèdes. En revanche, le nombre de vocalises extraites est influencé par
la probabilité de détection des enregistreurs. Nous avons montré que le climat montagnard
influençait fortement la qualité des enregistrements. Le caractère fluctuant et hétérogène
des conditions météorologiques complexifiera la comparaison du nombre d’occurrences acous-
tiques de lagopèdes entre massifs. De plus, utiliser le taux de production acoustique comme
proxy de la taille des populations reviens à émettre l’hypothèse que le taux de production
vocal des individus est homogène, ce qui n’est pas vrai pour le lagopède (obs.perso., Hörnell
et Willebran, 1998). Le taux de production acoustique doit donc rester une estimation de
la taille des populations. C’est la variabilité individuelle qui permettra d’établir l’estimation
du nombre d’individus la plus précise.

5.2.4 | La variabilité acoustique permet de dénombrer les mâles annuellement
malgré plusieurs difficultés

L’article 2 a montré que les caractéristiques acoustiques des chants courts pouvaient être
utilisées pour discriminer les lagopèdes alpins mâles. L’article 3 a montré que les chants
courts et les chants longs permettaient d’estimer le même nombre de mâles. Ainsi pour
les deux types de vocalisations, les variabilités acoustiques des paramètres fréquentiels et
temporels entre les individus sont suffisantes pour les discriminer les individus. Ces deux
types de vocalisations présentes donc une stéréotypie individuelle et contiendraient assez
d’information pour coder l’identité de l’émetteur.

Les vocalisations des mâles sont produites par inflation de l’œsophage et d’une poche mem-
braneuse gonflable située juste en dessous du larynx. La trachée gonfle aussi et sert de
résonnateur pour amplifier le son (MacDonald, 1970). Tout comme chez l’émeu (Dromaius
novaehollandiae), les anneaux trachéens autour de la poche membraneuse ne sont pas com-
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plets, les côtés ventraux et dorsaux étant reliés par une fine membrane (McLelland, 1989),
permettant à la trachée de gonfler latéralement, pour bien amplifier le son émis. Ainsi, même
si les vocalisations des mâles ne sont théoriquement pas apprises, la production vocale est
soumise à des contraintes physiologiques et anatomique fortes. Les différences acoustiques
individuelles observées sont donc le reflet de différences morpho-anatomiques et génétiques
entre les individus. Dans l’article 2, l’étude du pourcentage de classification correcte a
montré un taux global de classification correct élevé (79%) mais était extrêmement variable
selon les mâles (de 0% à 100%).

La comparaison des résultats de comptage entre la méthode bioacoustique et la méthode
traditionnelle (article 2) ont montré des différences importantes sur les trois années de test
surtout pour l’année 2015. Grâce à la pose de tags GPS, nous avons pu suivre deux mâles
capturés et équipés en 2016 qui sont revenus sur zone en 2017. Nous avons calculé le taux de
classification correcte par cross-validation des vocalises de 2016 par la PPLSDA établie avec
les vocalisations de 2017 pour chaque mâle. Les taux étaient très différents entre les deux
mâles (14,3 % et 80 %, données non publiées), ce qui montre que les vocalises d’un mâle peu-
vent être très différentes d’une année sur l’autre. Même si les adaptations du lagopède alpin
lui permettent d’amortir les contraintes du milieu montagnard, les différences de rudesse du
climat d’une année sur l’autre peuvent jouer sur l’état physiologique des oiseaux. On pourrait
penser que la taille et la mobilité du tractus vocal pourrait être affecter par les conditions
physiologiques de l’oiseau. En effet, certains paramètres fréquentiels comme les formants
sont directement liés au caractère physiologique et morpho-anatomiques du tractus (Nowicki,
1987). Les paramètres temporels sont des marqueurs de la capacité respiratoire de l’individu :
les mâles produisent leurs vocalises par expiration de l’air, la durée des groupes de pulses
est donc directement limitée par les capacités respiratoires de l’émetteur. Les paramètres
temporels des vocalises pourraient donc être corrélés à ses capacités respiratoires. Les capac-
ités respiratoires risquent moins de varier d’une année sur l’autre. L’efficacité des muscles
contrôlant la respiration pourrait cependant être affectée en cas de mauvaises conditions
physiologiques de l’individu. Ainsi, les paramètres fréquentiels et temporels impliqués dans
le codage de l’information individuelle pourraient évoluer différemment en fonction de l’état
physiologique du mâle. Les vocalises pourraient donc varier au cours du temps, différemment
selon les individus, ce qui expliquerait les différences de taux de classification correct des deux
mâles. Ainsi, les résultats obtenus sur plusieurs années seraient difficilement comparables,
empêchant la mise en place de modèles de capture-marquage-recapture acoustique.

Malgré ses difficultés, la variabilité acoustique appliquée sur des enregistrements à long terme
permet d’obtenir des données suffisantes pour distinguer les différents individus présents sur
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une zone, l’évolution du nombre d’individus au cours du temps et de déduire leur statut repro-
ducteur (apparié versus célibataire) à partir de leur temps de présence sur zone. Ces données
montrent tout le potentiel de la méthode bioacoustique appliquée au suivi du lagopède alpin.
Il reste cependant des améliorations à apporter aux méthodes développées dans cette thèse
pour que l’application à grande échelle soit possible.

5.3 | Développements à apporter à la méthode

5.3.1 | Amélioration de la détection et extraction des vocalisations des mâles.

Les résultats du chapitre 3 montrent qu’il y a encore trop de faux positifs extraits lors du
suivi acoustique des Pyrénées. Ces faux positifs incluent des bruits biotiques et abiotiques.
Les bruits biotiques sont générés par de petits passereaux comme les rougequeues (Phoeni-
curus ochruros) qui se perchent sur les sur les enregistreurs, voir sur les microphones et
vont saturer les enregistrements en chantant. Les bruits abiotiques sont composés des bruits
générés par le vent et la pluie. Le vent de forte intensité sature les enregistreurs et faisait
vibrer certaines des protections plastiques des enregistreurs, générant des séries de cliquetis
similaire à des trains de pulses. L’impact des gouttes de pluie tombant sur les enregistreurs
génèrent également des bruits pulsatiles pouvant générer des trains de pulses similaires à des
vocalisations de lagopèdes dû aux nombreuses gouttes qui tombent.

La réduction de ce taux de faux positifs nécessite de réduire la sensibilité au vent des enreg-
istreurs et d’améliorer l’algorithme de reconnaissance. Des microphones originaux (Turnbull
et Zimmerman, 2004) permettent des études de recensement bioacoustiques dans des envi-
ronnements urbain très bruyants (Taylor et Brown, 2008) et pourrait être utilisé dans notre
cas comme réducteur de bruit. Une autre solution serait de rajouter des bonnettes anti-vents
plus efficaces, mais ceci pourrait atténuer la sensibilité du microphone et réduire son aire
d’écoute, empêchant l’enregistrement de mâles lointain.

La phase de reconnaissance de l’algorithme d’extraction est basée sur des paramètres
temporels et fréquentiels simples afin de maximiser la reconnaissance des vocalisations de
lagopèdes aussi bien de faible intensité que dans un environnement bruité. Des vocalisations
de mauvaise qualité et très bruitées ont été incorporées durant la phase d’apprentissage
du random forest, rendant la phase de reconnaissance extrêmement tolérante aux bruits.
Les performances de reconnaissance automatique peuvent être améliorées en n’utilisant
uniquement des vocalisations de très bonnes qualités durant la phase d’apprentissage.
De plus, le signal à reconnaître n’étant pas tres complexe, les paramètres acoustiques
utilisés pour la reconnaissance étaient relativement simples et peu nombreux. La prise en
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compte d’un plus grand nombre de paramètres permettrait améliorer les performances de
reconnaissances. Les vocalisations sont organisées en séquences de pulses, extrêmement
dynamique temporellement. En utilisant des techniques d’analyses acoustiques des signaux
pulsatiles de radars (Mahafza, 2017), nous pourrions repérer plus finement les pulses les plus
faibles et limiterions le nombre de faux négatifs. Des descriptions du spectre acoustique
plus complètes (Alonzo et al., 2017) qu’utilisé actuellement dans la phase de reconnaissance
pourrait faciliter la reconnaissance de lagopèdes et limiterait le nombre de faux positifs.

En réalisant ces améliorations, le nombre, la qualité et la quantité des jeux de données
augmenteraient. Or la méthode de dénombrement acoustique des mâles établi se base sur
des petits de données pour construire l’espace acoustique, ce qui peut poser des problèmes
lors de la généralisation future à de gros jeux de données.

5.3.2 | Prise en compte de la variabilité inhérente aux jeux de données issus de
suivis à large échelle.

Si la méthode développée durant cette thèse est utilisée pour effectuer un suivi à large échelle
spatio-temporel, les enregistrements contiendront un nombre large d’individus venant de
populations différentes, augmentant ainsi la variabilité acoustique des jeux de données. Cette
variabilité Il faut donc anticiper cette plus grande variabilité.

5.3.2.1 | Augmentation du jeu de données de référence

La PPLSDA est une technique d’analyse supervisée, sa construction a besoin d’un jeu de
données de référence où l’attribution des individus est connue. Dans les articles 2 et 3, les
espaces acoustiques ont été construits sur des jeux de données réduits (moins de 10 mâles et
avec moins de 10 vocalisations par mâle) due à la complexité d’enregistrement des oiseaux sur
le terrain mais surtout à la difficulté d’attribuer les vocalisations un individu. La variabilité
présente dans ces jeux de données d’entraînement est réduite, les espaces acoustiques générés
ne sont donc pas construits pour envisager une grande variabilité des données, que ce soit en
termes de nombre d’individus ou de variabilité intra-individuelle. Pour généraliser nos résul-
tats à des jeux de données importants, il faudrait augmenter la taille des jeux de données de
références. Heureusement, cette thèse a permis l’établissement d’une grosse base de données
acoustiques sur le lagopède alpin. Nous avons réussi à séparer des clusters dans l’article
3 et visuellement vérifié que chaque cluster correspondait à un groupe de vocalisations de
forme identique. Notre méthode sépare donc bien des formes de vocalisations différentes.
Nous ne connaissons pas l’identité de l’émetteur dans cette étude donc nous ne savons pas si
ces différentes formes correspondent bien à un mâle ou à plusieurs individus acoustiquement

102



5 | DISCUSSION

proches ou si plusieurs formes de vocalisations correspondent à un seul mâle très variable.
Les résultats de l’article 2 montre qu’il y a de fortes chances que chaque forme corresponde
à un individu mais que le risque d’englober plusieurs individus dans un même cluster n’est
cependant pas nul. En ce cas, les individus restent très proche acoustiquement et ne pour-
ront pas de toute façon pas être distingués. Ceci représente un biais inhérent à la méthode
acoustique et il ne peut pas être évité. L’attribution des clusters reste donc assez robuste.
Nous pourrions donc créer un nouvel espace acoustique en utilisant le jeu de données du suivi
des Pyrénées de 2018 et en utilisant le nom de cluster comme identifiant de l’individu. Cette
approche permettrait d’augmenter la taille du jeu de donnée d’entraînement et permettrait
d’envisager plus de variabilité.

5.3.2.2 | Regroupement des types de vocalisations pour augmenter la représen-
tation des mâles

Nous avons également trouvé que les deux types de vocalisations permettait de distinguer
le même nombre de mâles. Chaque type de vocalisation porte donc la même quantité
d’information. Des méthodes mathématiques permettent de regrouper plusieurs espaces
multidimensionnels de même nature (Xiao et al., 2018). En regroupant les deux espaces
acoustiques, l’interprétation des données serait plus simple et renforcerait la séparation de
chaque mâle. De plus, ce regroupement permettrait de multiplier au moins par deux la
quantité de données extraites et analysées. Cet espace combiné produira une nouvelle forme
dans la répartition des données dans le nouvel espace acoustique. La représentation des dif-
férents mâles sera certainement modifiée. Il faudra donc réadapter le clustering pour mieux
distinguer ces nouvelles formes.

5.3.2.3 | Réadaptation du clustering

La séparation en cluster devra être donc affinée. Nous avons montré que la taille du jeu de
données influait sur les résultats du clustering. De plus, la méthode de clustering a été choisi
dans l’article2 pour des jeux de données réduits. La taille importante des jeux de données
obtenables par du suivi à long terme demande donc de revérifier la validité et possiblement
de changer la méthode de clustering.

5.3.2.4 | Anticipation de la variabilité acoustique induite par les dialectes

Si le suivi acoustique du lagopède est généralisé, des populations non étudiées dans cette thèse
seront suivies. Une étude préliminaire a montré que les populations de lagopèdes différaient
acoustiquement, et présentaient des dialectes (Mahamoud-Issa et al., 2015). Les vocalisations
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portent donc une information populationnelle. On peut donc penser que les variations des
paramètres acoustiques qui identifient les individus seront différents en fonction de la popu-
lation. Ainsi, projeter des vocalisations sur un espace acoustique établi sur une population
différente ne permettra pas forcément une bonne différenciation des individus. Deux solutions
sont possibles pour éviter que l’information populationnelle interfère avec l’information indi-
viduelle. Premièrement, des enregistrements manuels préliminaires peuvent être effectués en
amont de la pose d’enregistreurs sur une nouvelle zone. Ces enregistrements serviront ensuite
à établir un nouvel espace acoustique, qui servira à étudier les vocalisations des enregistreurs
autonomes. Deuxièmement, des techniques statistiques et de machine learning permettent
d’étendre des modèles déjà établis en les renforçant avec des données artificiellement créées
à partir des données d’entraînement et dont la variabilité a été étendue (Wong et al., 2016).
En modélisant différentes populations artificiellement, l’espace acoustique généré pourrait
prendre en compte plus de variabilité, minimisant ainsi l’effet des dialectes et améliorant la
généralisation de la méthode.

En apportant ces modifications, le suivi acoustique des mâles deviendrait donc généralisable
à grande échelle. Les données pourraient être complétées avec un suivi possible des femelles
pour avoir des données plus complètes sur les populations de lagopèdes.

5.3.3 | Possibilités du suivi des femelles

Le nombre de mâles résidents obtenus acoustiquement dans l’article 3 sert de proxy au
nombre de couples présents sur zone, mais reste une approximation du nombre de femelles sur
zone. Nous avons récupéré des vocalisations de femelles dans les enregistrements pyrénéens.
L’étude acoustique des femelles n’a pourtant jamais été réalisée, les études se focalisant
plus sur l’importance comportements acoustiques et reproducteur des mâles (Bart et Earnst,
1999 ; Cotter, 1999). Nous avons pourtant fait des observations de femelles vocalisant et
participant à des affrontements territoriaux en début de saison de reproduction dans les
Alpes et Pyrénées. Ces mêmes observations ont été faites chez les femelles de lagopède à
queue blanche (Lagopus leucura) et de lagopède des saules (Lagopus lagopus, Martin et al.,
1990). On peut donc supposer que des informations individuelles sont présentes dans les
vocalises des femelles. Si des tests montrent que les femelles peuvent être distinguer par leurs
vocalises, alors le suivi acoustique des populations permettrait d’estimer avec précision le
nombre d’individus chez les deux sexes. L’estimation du nombre de femelles est une donnée
importante car le nombre de femelles est aussi un indicateur de la viabilité de la population.
En France, le ratio poule/poussin des populations est très faible (inférieur à 1, Novoa et
al., 2011). Le renouvellement des générations est donc critique pour l’espèce. Nos résultats
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dans l’article 3 suggèrent que les mâles ne sont pas tous appariés sur une zone. Le sex-
ratio des populations est biaisé en faveur des mâles. Le nombre de femelles est donc une
donnée importante pour estimer le taux de reproduction et avoir des données plus précises
apporterait davantage de renseignements sur la dynamique des populations.

5.4 | Vers un suivi à large échelle ?

5.4.1 | Vulgarisation de la méthode

Le design d’un suivi à très grandes échelles spatio-temporelles fait intervenir de nombreux
acteurs, avec une faible expertise en bioacoustique. Tous ces intervenants dépendraient donc
d’experts, peu nombreux. Il faut donc rendre la méthode accessible au plus grand nombre
pour faciliter et accélérer l’analyse des données à l’échelle locale.

Le workflow actuellement développé dans cette thèse consiste en un suivi semi-automatique,
alternant des tâches automatiques et des tâches effectuées par un opérateur humain (Fig.
5.2).
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Figure 5.2 : Étapes du suivi semi-automatique des populations de lagopèdes alpins mâles.
Les étapes en orange sont réalisées par des opérateurs humains et les étapes en bleu sont
effectuées automatiquement.

Les étapes allant de l’extraction à l’obtention du nombre de mâles sont actuellement réparties
en divers bout de codes sur plusieurs langages de programmation (R et Python). Il faudrait
donc développer une solution logicielle simple, unique et facile d’accès afin de la diffuser au
plus grand nombre de gestionnaires de l’espèce. Cette solution, accompagnée d’une formation
complémentaire des différents personnels, permettrait d’être sûr que chaque étape est faite
correctement, assurant une consistance des résultats.

5.4.2 | Contraintes d’un suivi acoustique à grande échelle en haute montagne

Un suivi acoustique de la totalité des massifs montagneux où réside le lagopède alpin
représente un effort d’échantillonnage et des coûts importants. Mettre en place un protocole
de suivi acoustique demande de considérer plusieurs choses (Heupel et al., 2006 ; Gibb et al.,
2019) : la durée de l’étude, la surface de l’étude, la densité d’enregistreurs acoustiques et les
coûts liés au personnel et matériel.

5.4.2.1 | Coûts engendrés par le matériel

Les résultats obtenus dans cette thèse ont montré qu’un échantillonnage temporel étendu
était nécessaire afin de compenser les difficultés d’enregistrement en haute montagne et
d’augmenter la précision des données. Il pourra donc difficilement être réduit.

La couverture spatiale des balises étant limitée, les suivis acoustiques à large échelle spatiale
demandent un nombre conséquent d’appareil, qui peuvent engendrer des coûts importants. La
densité de d’enregistreurs autonomes va énormément jouer sur la précision et la véracité des
données. Les barrières créées par le relief montagnard vont fortement réduire la propagation
du son. Il faut donc une grande densité d’enregistreurs pour s’assurer de la bonne couverture
spatiale d’une zone et de la bonne détection de tous les individus présents. Une tendance
récente s’est développée en réponse à ce phénomène. Elle consiste à l’élaboration d’appareils
et de microphones plus rudimentaires mais à faibles coûts (Hill et al., 2018 ; Darras et al.,
2018b ; Sethi et al., 2018). L’achat et le déploiement en grands nombres de ces appareils sont
donc facilités et permettent des études à large échelle spatiales. La résistance de ses appareils
aux contraintes du milieu montagnard doit cependant être testée avant une utilisation à large
échelle.

107



5 | DISCUSSION

5.4.2.2 | Coûts engendrés par le personnel

Les objectifs du personnel sur un suivi de ce type sont doubles : (1) la manutention des
enregistreurs (pose, changement de piles et cartes mémoires) et la récupération des enreg-
istrements et (2) l’analyse des enregistrements. La manutention des enregistreurs dépendra
directement du plan d’échantillonnage. Aux vues des difficultés d’accès des zones de haute
montagne, le temps passé et l’effort à fournir seront importants pour la pose et manutention
régulière des enregistreurs. Ceci représente un investissement en personnel non négligeable
mais reste rentable comparé à la quantité de données récupérées. La tâche d’analyse des don-
nées (tâche 2, Fig 5.2) n’est actuellement pas totalement automatique, donc des opérateurs
humains sont encore nécessaires pour cette tâche. La durée d’enregistrement quotidienne et
le nombre d’enregistreurs total influenceront sur le nombre d’heures d’enregistrement du jeu
de données, ce qui augmente le temps et les efforts d’analyse, ralentissant l’obtention des
résultats finaux.

Aux vues de ces contraintes, le suivi acoustique des populations de lagopèdes va induire des
coûts importants. Il faut donc trouver un protocole qui permet d’optimiser le coût investi
tout en maximisant l’échantillonnage spatio-temporel du suivi.

5.4.3 | Proposition d’un protocole de suivi acoustique des populations de
lagopèdes alpins

Ainsi, un compromis est à trouver pour couvrir de larges surfaces. Il serait intéressant d’avoir
une double approche en étudiant différemment les zones marginales et les zones centrales de
l’air de répartition de l’espèce.

Pour les zones marginales, il faudrait définir une grande quantité de zones d’études et placer
seulement un ou deux enregistreurs sur chaque point et se concentrer sur l’obtention de la
présence / absence de l’espèce. Il faudrait privilégier les endroits où les informations man-
quent ou sont anciennes et ainsi apporter des informations complémentaires aux observations
visuelles, bilans de prélèvements et autres sources de données préexistantes. Ainsi, l’air de
répartition de l’espèce pourrait être affinée et son évolution mesurable, pour permettre de
quantifier l’évolution de l’habitat favorable de cette espèce.

Dans les zones centrales, où la présence de lagopèdes est connue, il faudrait définir moins
de zones d’études mais y placer de grandes densités de balises pour maximiser la couverture
spatiale et y estimer le nombre de mâles présents. Il faudrait réaliser ces études dans les zones
de référence de l’OGM afin de pouvoir croiser la complémentarité de l’approche acoustique
avec le point d’écoute. Des zones d’études connues mais entre les zones de références pourrait
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compléter l’aire d’étude de l’espèce. Des estimations sur plusieurs années permettraient donc
de déterminer l’évolution des populations au cœur des massifs montagneux.

Cette double approche d’échantillonnage acoustique permettrait donc de maximiser la qualité
des informations disponibles, d’identifier les populations critiques et les zones à risque. Ces
informations permettraient de prendre des mesures adaptées à la protection de l’espèce. Cette
thèse ouvre donc des perspectives futures intéressantes pour le suivi des populations de
lagopèdes alpins.
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Résumé / Summary
Title : Bioacoustics potential as a tool for counting difficult-to-access species:
The case of the rock ptarmigan (Lagopus muta).

Population censuses of male rock ptarmigans (Lagopus muta) are conducted by point count
protocol in spring (late May - early June). Several observers are placed at given points within
the area and spend an hour listening to singing males to try to deduce an estimate of their
number. The counting conditions are difficult and cast doubt on the good representativeness
of this protocol. The first objective of this thesis was to quantify the counting biases. The
thesis then focused on finding ways to develop new counting methods to compensate for the
biases of traditional counting. The acoustic signals emitted by animals carry several levels
of information, such as the identity of the transmitter. The second part of my thesis showed
that bioacoustic techniques based on acoustic differences in vocalizations were suitable to
ptarmigan and that it was possible to determine the number of males in an area using the
sounds they produce. The third part of the thesis is a generalization of the method on long-
term recordings under real field conditions. It was not only possible to obtain the number
of males but also the time of presence of each male and to assess his reproductive status. In
conclusion, I showed the interest of the bioacoustic tool to monitor ptarmigan’s populations.
My thesis opens up perspectives for futur large scale temporal and spatial monitoring of
ptarmigan’s populations.

Titre : Potentialité de la bioacoustique comme outils de dénombrement d’espèces
difficiles d’accès : Cas du Lagopède alpin (Lagopus muta).

Les recensements de populations de lagopèdes alpin (Lagopus muta) mâles se font par points
d’écoute au printemps (fin mai – début juin). Plusieurs observateurs se placent à des points
donnés au sein de la zone à recenser et passent une heure à écouter les mâles chanteurs pour
essayer d’en déduire une estimation. Les conditions de comptages sont difficiles et font douter
de la bonne représentativité de ce protocole. Le premier objectif de la thèse a été de quantifier
les biais du comptage. La thèse s’est donc ensuite attachée à trouver des pistes pour dévelop-
per de nouvelles méthodes de comptages pour compenser les biais du comptage traditionnel.
Les signaux acoustiques émis par les animaux portent plusieurs niveaux d’informations, tel
que l’identité de l’émetteur. La deuxième partie de ma thèse a montré que les techniques
de bioacoustique basées sur les différences acoustiques des vocalisations étaient applicables
au lagopède et qu’il était ainsi possible de déterminer le nombre de mâles dans une zone à
l’aide des sons qu’ils produisent. La troisième partie de la thèse est une généralisation de
la méthode sur des enregistrements à long terme en conditions de terrains réelles. Il a été
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non seulement possible d’obtenir le nombre de mâles mais également le temps de présence
de chaque mâle et d’y relier son statut reproducteur. En conclusion, j’ai montré l’intérêt de
l’outil bioacoustique comme outils de suivi des populations de lagopèdes alpins. Ma thèse
ouvre des perspectives futures pour un suivi à larges échelles temporelles et spatiales des
populations de lagopèdes.

Discipline : écologie, suivi des populations, bio-acoustique

Mots clés : suivi acoustique des populations, point d’écoute, signature individuelle,
Lagopède alpin, Lagopus muta.

Laboratoire : NeuroPSI-ENES, UMR 9197, Université de Lyon/UJM Saint-Etienne. 42023
Saint-Etienne.
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