
Geografische variatie binnen een soort in territoriale zang
of roep is een algemeen verschijnsel bij vogels en is vooral
van veel zangvogelsoorten bekend (Mundinger 1982,
Kroodsma 2004). Zangvogels leren hun zang en soms ook
hun roep van soortgenoten. Het voorkomen van geografi-
sche variatie of dialecten hangt voor een groot deel samen
met dit leerproces (Slater 1989, Ellers & Slabbekoorn 2003).
Door het kopiëren van onderdelen of kenmerken van de
zang van soortgenoten gaan dicht bij elkaar levende vogels
akoestisch steeds meer op elkaar lijken en ver uit elkaar le-
vende vogels juist verschillen. Veel niet-zangvogels leren
hun vocalisaties daarentegen niet; ze ontwikkelen het
soorteigen geluidenrepertoire onafhankelijk, in reactie op
het horen van soortgenoten (Nottebohm & Nottebohm
1971, Cosens 1981). Geografische variatie in geluiden bin-
nen een soort is dan ook veel minder bekend bij niet-zang-
vogels. Enkele voorbeelden van soorten waarvoor dit wel is
gerapporteerd zijn Bosuil Strix aluco (Appleby & Redpath
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1997), Kwartelkoning Crex crex (Peake & McGregor 1999),
Blauwe Stormvogel Halobaena caerulea (Bretagnolle &
Genevois 1997) en Noordamerikaanse Boomkwartel Colinus
virginianus (Goldstein 1978).

Territoriale zang of roepgeluiden spelen vaak een belang-
rijke rol bij de soortherkenning. Nauw verwante soorten ver-
schillen soms nauwelijks in uiterlijk of morfologie maar wel
in geluid; denk aan Fitis Phylloscopus trochilus en Tjiftjaf P.
collybita. Ook bij niet-zangvogels verschillen de sterk op el-
kaar lijkende soorten in hun zang of roep, zoals bij de
Wijntortel Streptopelia vinacea en de Kaapse tortel S. capico-
la (Slabbekoorn et al. 1999, de Kort et al. 2002). De vocale ver-
schillen tussen soorten kunnen een gedragsmatige barrière
vormen voor onderlinge voortplanting wanneer de manne-
lijke vogels slechts vrouwen van de eigen soort aantrekken.
Geografische variatie binnen een soort, zoals tussen ver-
schillende ondersoorten, zou een indicatie kunnen zijn dat
er sprake is van een ver gevorderd stadium in het proces van
soortvorming. Onder het biologische soortconcept wordt
van verschillende soorten gesproken wanneer individuen
van verschillende populaties onder natuurlijke omstandig-
heden niet meer met elkaar paren, terwijl ze nog wel steeds
met elkaar in contact kunnen komen (voortplantings-
isolatie). Voorbeelden van vocale verschillen tussen onder-
soorten zijn te vinden bij lerende soorten zoals Koolmees
Parus major (Thielcke 1968, Martens 1975, Packert et al.
2005), Rietgors Emberiza schoeniclus (Matessi et al. 2000) en
kraaiachtigen Corvus spp. (Palestrini & Rolando 1996) maar
ook, met meer moeite, bij niet-lerende soorten zoals Kwartel

Coturnix coturnix (Slabbekoorn & Collins 2004), Pontische
meeuw Larus cachinnans (Panov et al. 1991) en Australische
Zebraduif Geopelia striata (Harrison 1969).

De Waterral is een wijdverspreide polytypische soort die
behoort tot de familie van de Rallidae, een groep die zijn vo-
calisaties niet leert van soortgenoten (Cosens 1981). Er zijn
binnen het Palearctische verspreidingsgebied van deze
soort vier ondersoorten beschreven (figuur 1). Rallus aquati-
cus aquaticus komt voor in Europa inclusief de Britse
Eilanden, West-Azië en Noord-Afrika. R. a. hibernans is een
twijfelachtige ondersoort zeer gelijkend op R.a. aquaticus
(de Kroon 1991, 1993) met een verspreiding die zich beperkt
tot IJsland, Groenland, Jan Mayen en de Faeröereilanden.
R. a. korejewi komt vooral in Midden-Azië voor. R. a. indicus is
de Waterral van Oost-Azië, inclusief Sakhalin, de Kurillen en
Japan (Cramp & Simmons 1980, del Hoyo et al. 1996).

Het meest bekende en herkende geluid van de Waterral is
de zogenaamde standplaatsroep, een luide territoriale roep
die soms geassocieerd wordt met een schreeuwende big
(Glutz von Blotzheim et al. 1973, Cramp & Simmons 1980).
Het biggengeluid wordt gehoord in Europa, in de Nijldelta in
Egypte (P.L. Meininger) maar ook tot ver in Midden-Azië, in
Oost-Kazakstan (de Kroon 1995), India en Pakistan (Ali en
Ripley 1969) en Kashmir (Bates & Lowther 1952). In Japan is
dit geluidstype echter niet bekend (Kiyosu 1961, Taka-
Tsukasa 1967, Brazil 1991, Kabaya & Matsuda 1996, de Kroon
& Mommers 2005). Daarnaast zijn er echter nog andere ge-
luidstypen beschreven, aanvankelijk fonetisch, later met so-
nogram (Niethammer 1942, Feindt 1948, Percy 1951,
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Figuur 1. Het verspreidingsgebied van
R. a. aquaticus en R. a. korejewi westelijk
van de geografische barrières gevormd
door o.a. de Yablonovyy, Stanovoy, en
Himalaya bergketens, de Mongoolse
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R. a. indicus oostelijk daarvan. Distri-
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wi west of the geographical barriers for-
med by the Yablonovyy, Stanovoy and
Himalaya mountain chains, the Mongo-
lian steppes, and the Gobi desert, and the
distribution of R. a. indicus east of these.



Dementiev & Gladkov 1969, Glutz von Blotzheim et al. 1973,
Stiefel & Berg 1975, Cramp & Simmons 1980, de Kroon 1982,
Andreas 1996, Bergmann & Helb 1982, Polak 2005). Van een
korter geluid, ook wel bekend als ‘de slag’ (heftige korte stac-
cato’s) is een geluidsopname bekend uit Noord-India
(Bharatpur 1992, Paul Holt, National Sound Archive, Lon-
don). Voor Japan worden echter geluiden beschreven die af-
wijken van de Europese waterralgeluiden (Kabaya &
Matsuda 1996, de Kroon & Mommers 2005).

Een gedegen kwantitatieve analyse van akoestische varia-
tie tussen de ondersoorten van de Waterral is ons niet be-
kend. Het doel van deze studie is dan ook om aan de hand
van een set geluidsopnames van R. a. aquaticus (kortweg
‘aquaticus’) en R. a. indicus (kortweg: ‘indicus’) vast te stellen
of beide ondersoorten akoestisch van elkaar te onderschei-
den zijn. Ook willen we weten in welke kenmerken (tijdsduur
en frequenties van de afzonderlijke geluidselementen en de
tussenliggende pauzes) de geluiden verschillen.

METHODEN

Geluidsopnames
De gebruikte opnames van aquaticus zijn verzameld in
maart 2005 in Nederland, in moerasgebieden in de gemeen-
ten Zaltbommel en Lingewaal (Gld), Kedichem en Meerkerk

(ZH) en Werkendam (NB), met behulp van een Sony TCM-
5000EV cassette recorder en een Sennheiser ME67 richtmi-
crofoon. De opnames van indicus zijn gemaakt in juli 1998 in
Japan, op het eiland Shunkunitai (Nemero, Hokkaido), met
een Sony WM-D6 cassette recorder en een Sony WM-D6
richtmicrofoon (de Kroon & Mommers 2005). De opnames
zijn van spontaan roepende waterrallen, die in een enkel ge-
val in Nederland eerder waren gelokaliseerd door het afspe-
len van de standplaatsroep van aquaticus en in Japan met
het indicus-geluid (Kui-na; Kabaya & Matsuda 1996). Op het
afspelen in Japan van de aquaticus standplaatsroep reageer-
de geen enkele Waterral vocaal.

In de analyse beperkten we ons tot een akoestische verge-
lijking van de opgenomen geluiden, omdat het inzicht in
functionele verschillen maar beperkt is. Er zijn meer roepty-
pen gehoord, maar die hebben we niet op kunnen nemen.

Analyse
Alle opnames zijn gedigitaliseerd op een PC met SIGNAL
software met een speciaal daarvoor ontwikkelde voorgepro-
grammeerde routine, zodat alle grafische instellingen en de
akoestische weergave van de roepopnames gegarandeerd
hetzelfde waren. Alle kenmerken van de geluidselementen
en de pauzes daartussen zijn gemeten op een full-screen
projectie van een sonogram met een range van 0 tot 2000
milliseconden op de x-as en een range van 0 tot 8000 Hz op
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de y-as. De tijdresolutie van individuele metingen was 20.5
ms en de spectrale resolutie was 49 Hz (sample-rate 25000
Hz, FFT-size 512).

Van iedere opname van een roepserie werden twee ge-
luidselementen (of roepen) gemeten, bijvoorbeeld element
twee en zes van een serie van zeven. Wanneer roepen aan
het begin en aan het eind van een serie werden vergeleken,
bleek er geen sprake te zijn van een consistente daling of
stijging in de temporele of spectrale kenmerken. De rallen

versnelden of vertraagden hun series roepen dus niet syste-
matisch, en ook bleef de toonhoogte redelijk op hetzelfde
niveau.

Per roep werd een set van tien kenmerken gemeten: vier
temporele maten en zes spectrale maten. De vier temporele
kenmerken zijn op het computerscherm gemeten met be-
hulp van de cursor. D1 is de duur van de lage toon (grom),
D2 de duur van de hoge variabele component, Dt, de totale
duur (door overlap van D1 en D2 niet simpelweg gelijk aan
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Figuur 2. Sonografische weergave van akoestische variatie tussen en binnen de Europese - en Japanse Waterral. Drie voorbeelden (van verschillen-
de individuen) van de complexe roep van de Europese Waterral (A1-3), de simpele roep van de Europese Waterral (B1-3), en de complexe roep van
de Japanse Waterral (C1-3). Ieder sonogram geeft een stukje van ruim twee seconden weer uit een serie roepen, met op de x-as de tijd (in millise-
conden), op de y-as de toonhoogte (frequentie in kiloHertz), en in de kleurgradiënt de relatieve geluidssterkte (toenemend van lichtgrijs via donker-
grijs en lichtrood, tot rood). Sonograms representing acoustic variation between and within the Dutch and Japanese recordings of water rail advertisement
calls. Three examples (from different individuals) of the complex call of R. a. aquaticus (A1-3), the simple call of R. a. aquaticus (B1-3), and the complex call of
R. a. indicus (C1-3).
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D1 + D2) en Dp de duur van de pauze tussen opeenvolgen-
de geluidselementen. De zes spectrale maten zijn F1, de
(met de cursor gemeten) hoogte van de meest dominante
lage frequentie bij de inzet van de roep (in verband met het
gebruikelijke achtergrondlawaai in deze range was automa-
tische meting, zoals bij de andere spectrale maten, niet mo-
gelijk), en PF1 tot en met PF5, de frequenties met hoogste
amplitude (piekfrequentie, automatisch gemeten door de
computer) in vijf blokken van gelijke lengte gedurende D2

(en niet gemeten in het lage bereik).
Voor alle metingen geldt dat eerst gemiddelden zijn bere-

kend voor de twee gemeten geluidselementen uit een op-
name, en daarna, in het geval van meerdere opnames van
dezelfde vogel, gemiddelden per individu. Om de opnames
van individuen te classificeren op basis van de gemeten ge-
luidskenmerken hebben we een discriminantanalyse ge-
bruikt. Dit is een statistische techniek die uit meerdere ge-
meten kenmerken die combinatie zoekt die het beste
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onderscheid mogelijk maakt tussen groepen objecten (in dit
geval verschillende soorten geluiden) in de dataset. Daarbij
zijn de vier temporele (D1, D2, Dt, en Dp) en zes spectrale
kenmerken (F1 en PF1-PF5) gebruikt. Ook is voor elk ken-
merk afzonderlijk onderzocht of verschillen tussen beide on-
dersoorten significant waren. Daarbij is eerst getoetst of de
kenmerken normaal verdeeld waren, waarna voor de nor-
maal verdeelde kenmerken de parametrische t-test werd ge-
bruikt en voor de niet normaal verdeelde maten de nonpa-
rametrische Mann-Whitney U-test.

RESULTATEN

Beschrijvend
De geluidsopnames van aquaticus bestaan uit series niet
aaneensluitende geluiden, die soms relatief lang en gevari-
eerd zijn (‘complexe’ roep, figuur 2a), en soms relatief kort en
simpel (‘simpele’ roep, figuur 2b). De complexe roep wordt
solo uitgevoerd en soms tegelijkertijd met een naburige
soortgenoot. De geluidsopnames van indicus zijn wat struc-
tuur betreft eveneens gecompliceerd (dus ook een com-
plexe roep, figuur 2c). Wij hebben geen ethologisch onder-
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zoek gedaan naar de betekenis van de geluiden en eventue-
le koppelingen met bepaalde gedragingen.

Ondanks de verschillen in complexiteit zijn beide roepca-
tegorieën op een zelfde manier te beschrijven. De roepen
beginnen met een zeer lage toon of ‘grom’, die na korte tijd
bijval krijgt van geluid van hogere frequenties. Voor de sim-
pele roep valt de aanvangstijd van lage en hoge tonen vaak
bijna samen en beide eindigen nagenoeg tegelijkertijd. Bij
twee opnames van een simpele roep is geen lage toon te on-
derscheiden. De hogere geluiden van complexe roepen be-
ginnen vaak (maar niet altijd) met een zacht krakerig deel,
dat overgaat in een meer tonaal, vaak harmonisch deel (met
boventonen). Er zijn geleidelijke veranderingen in frequen-
tie maar ook vaak sprongen in toonhoogte te zien. Door
deze laatste kenmerken lijkt dit aquaticus-geluid soms op
het gillen van een big. Deze karakterisering is niet van toe-
passing op de indicus-geluiden.

Kwantitatieve analyse
In totaal zijn 71 opnames geanalyseerd, afkomstig van 37 in-
dividuen. Het complete materiaal bestaat uit 16 maal ‘com-
plex’ voor aquaticus (totaal 36 opnames; 1-6, gemiddeld 2.25
opnames per individu), 7 maal ‘simpel’voor aquaticus (14 op-
names; 1-3, gemiddeld 2 per individu), en 14 maal ‘complex’
voor indicus (21 opnames; 1-4, gemiddeld 1.5 per individu).

De 36 series van complexe roepen van aquaticus bevatten
vier tot minstens 17 geluidselementen (van de langste op-
name ontbrak het begin). Het gemiddelde van 21 complete
opnames was 7.3 elementen. De 14 series simpele roepen
varieerden van vier tot 41 geluidselementen (langste opna-

me zonder begin). Het gemiddelde van vijf complete series
was 33 elementen. Voor de 21 series complexe roepen van
indicus geldt dat de kortste complete serie ook vier roepen

87

86420-2-4-6

4

2

0

-2 

-4 

-6 

DF1

D
F2

‘aquaticus’ (complex)

‘aquaticus’
(simpel)

‘indicus’
(complex)
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onderscheiden in een discriminantanalyse. De eerste functie (DF1) ver-
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simpele roep van aquaticus (rondjes), en de complexe roep van indicus
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tekst): 100% van de roepen werden correct geclassificeerd. Two discri-
minant functions, DF1 explaining 95.8% of the variation, and DF2 explai-
ning 4.0%, fully separate (without overlap) the complex call of both subspe-
cies, and the simple call of aquaticus, based on four temporal and four
spectral characteristics of the calls. Spectral parameters only classified
62.2% of all calls correctly, while temporal parameters only still classified
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lang is, en dat van de langste serie van 14 ook het begin ont-
brak. Het gemiddelde van negen complete opnames was 7.2
roepen.

In een discriminantanalyse werd 100% van de 37 individu-
en correct geclassificeerd wanneer alle 10 gemeten kenmer-

ken in beschouwing werden genomen (figuur 3). Discri-
minantfunctie 1 (DF1) verklaarde 95.8% van de variatie en
functie 2 (DF2) de resterende 4%. Dit betekent dat de drie
groepen (complexe en simpele roep van aquaticus en com-
plexe roep van indicus) verschillen zonder dat daartussen
overlap is. Een discriminantanalyse gebaseerd op alleen de
spectrale kenmerken kon slechts 62.2% van de roepen cor-
rect classificeren, terwijl een analyse gebaseerd op alleen de
temporele maten nog tot 97.3% van de roepen correct kon
classificeren. Met andere woorden, in het gebruik van ver-
schillende geluidsfrequenties (toonhoogten) zijn de com-
plexe roepen van de twee ondersoorten nauwelijks te on-
derscheiden en zijn ook de twee roepvarianten van
aquaticus niet verschillend. Op basis van de tijdsstructuur
vallen ze echter duidelijk uiteen in de drie afzonderlijke
groepen.

Als we de gemiddelde waarden van de temporele ken-
merken bekijken (figuur 3) zien we duidelijk verschillen tus-
sen de twee ondersoorten. D1, D2, en Dt van aquaticus wa-
ren allemaal langer dan van indicus (D1: Mann-Whitney U
test, Z=-4.66, P<0.001; D2: t-test, t=7.02, P<0.001; Dt: t=6.65,
P<0.001). De pauzes waren niet significant verschillend (Dp:
Z=-0.60, P=0.55). In de gemiddelde waarden van de tempo-
rele kenmerken voor de beide roeptypes van aquaticus zien
we duidelijke verschillen tussen de complexe en de simpele
roep (figuur 4). D1, D2, en Dt zijn allemaal langer bij de
complexe roep (D1: Z=-3.74, P<0.001; D2: t=7.02, P<0.001;
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de hoge variabele component (D2), de totale roep (Dt), en de pauze
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complexe roep van indicus in wit. Een * geeft een significant verschil
aan tussen alle drie de groepen (P<0.001, zie tekst). Differences in tem-
poral characters of the complex (dark red) and simple call (medium) of R. a.
aquaticus and the complex call of R. a. indicus (white). D1 is the duration
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Dt: t=6.65, P<0.001). De duur van de pauzes (Dp) was weder-
om niet significant verschillend (Dp: Z=-0.64, P=-0.53).

In frequentiegebruik zijn de roeptypes van beide onder-
soorten maar beperkt van elkaar te onderscheiden (figuur
5). Wel was de F1 van indicus significant lager (Z=-2.54,
P=0.01), maar het gemiddelde van de PF’s (PFg) was niet
verschillend (t=1.22, P=0.23), noch één van de afzonderlijke
PF’s. De complexe en simpele roep van aquaticus verschilden
duidelijk in tijdsstructuur, maar de frequenties van beide
roeptypes waren echter nagenoeg hetzelfde (F1 t=-1.20,
P=0.11; PFt t=0.70, P=0.49).

DISCUSSIE

Akoestische verschillen tussen en binnen ondersoorten
De opnames van R. a. aquaticus uit Nederland en R. a. indicus
uit Japan laten duidelijke akoestische verschillen zien. Van
aquaticus zijn twee roeptypes opgenomen; een korte sim-
pele en een lange complexe roep. De geluidsopnames van
indicus vertonen een duidelijk andere structuur maar komen
het meeste overeen met de complexe roep van aquaticus.
Een gedetailleerde vergelijking van de complexe roep tus-
sen beide ondersoorten geeft aan dat er weinig verschil in
gebruik van toonhoogte is, en dat slechts de lage aanvangs-
frequentie (de grom) significant lager is bij indicus. Er zijn
echter duidelijke verschillen in de temporele structuur van
de complexe roepen: de grom is gemiddeld meer dan drie
maal zo lang bij aquaticus en de duur van de hoge variabele
component (en ook van de totale roep) is bijna twee maal zo
lang in vergelijking met indicus. De simpele roep van aquati-
cus is nog weer korter en onderscheidt zich in duur en struc-
tuur duidelijk van de complexe roep van beide ondersoor-
ten. De duur van pauzes tussen roepen verschilde niet
tussen de drie categorieën roepen.

Het gebruik van relatief lage of hoge tonen bij dieren in
het algemeen kan gecorreleerd zijn met hun lichaamsgroot-
te, zoals is aangetoond voor vogels, zowel tussen soorten als
binnen een soort (Podos & Nowicki 2004). Groot betekent
doorgaans dat je laag kunt zingen, klein is meestal gekop-
peld aan een hogere zang. Het grootste gedeelte van de
complexe roep van beide ondersoorten van de Waterral ver-
toont echter zeer vergelijkbaar toonhoogtegebruik. Alleen
voor de grom vonden we verschillen. De lagere startgrom
van indicus zou kunnen samenhangen met zijn iets grotere
lichaamsafmetingen (de Kroon 1991, 2000), waardoor hij iets
lagere klanken kan voortbrengen. De duidelijke verschillen
in roepduur zijn niet gemakkelijk te koppelen aan morfolo-
gische eigenschappen, en evolueren daardoor waarschijnlijk
gemakkelijker. Het is al vaker gevonden dat temporele ken-
merken sterker verschillen dan spectrale tussen soorten
niet-lerende vogels, zoals bij reigerachtigen (McCracken &

Sheldon 1997) en tortelduiven (Slabbekoorn et al. 1999).

Herkenning bij afspeelexperimenten
De complexe roep van beide ondersoorten is zeer variabel.
Het is daarom interessant om te weten of de verschillen in
roepduur voldoende groot zijn om een verschil in reactie op
te wekken, of dat er nog andere ondersoorteigen kenmer-
ken in de roep zitten die wij niet hebben gemeten maar die
wel van belang zijn. Twee onafhankelijke geluidstesten in
Nederland suggereren dat de geografische verschillen ook
biologisch relevant zijn (de Kroon & Mommers 2004, 2006).
De vocale reacties van aquaticus op twee verschillende
Japanse opnames van indicus waren beduidend minder
sterk dan de reacties op de standplaatsroep van de eigen
ondersoort. De Japanse roep werd blijkbaar niet herkend als
soorteigen of in ieder geval niet beschouwd als het geluid
van een potentiële concurrent. Meer afspeelexperimenten
zijn echter nodig, waarmee we misschien ook de interessan-
te vraag kunnen beantwoorden welke akoestische verschil-
len een cruciale rol spelen bij het al dan niet opwekken van
een reactie.

Soortvorming en soortstatus
Geografische variatie in de roepen zou kunnen zijn ontstaan
in een zeer lange periode van isolatie, waarbij er weinig of
geen genetische uitwisseling plaatsvond tussen de popula-
ties van Oost-Azië en Europa. Bijvoorbeeld gedurende het
Pleistoceen kan er zo’n situatie hebben bestaan door het
opdrogen van moerassen door verdamping en zeespiegel-
daling. Verschillen in geluiden kunnen zijn ontstaan door
verschillen in milieuomstandigheden, en daarmee in selec-
tiedruk, in de refugia. Vooral als de deelpopulaties klein zijn
kunnen eenmaal ontstane verschillen zich door toevalspro-
cessen (drift) snel door de populatie verspreiden. De vele ge-
bergten, steppen en woestijnen in Midden-Azië vormen mo-
gelijk nog steeds een barrière waardoor er geen genetische
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Figuur 5. Verschillen in spectrale structuur tussen de roepgeluiden van
Europese en Japanse Waterral. Staafdiagram (gemiddelde ± standaard-
deviatie) van de piekfrequentie van de lage starttoon, de grom (A), en
de gemiddelde piekfrequentie gemeten in vijf opeenvolgende tijds-
fragmenten (B) in de complexe roep van aquaticus (donkerrood) en
van indicus (wit). De * geeft een significant verschil aan tussen de twee
ondersoorten (P<0.01, zie tekst). Differences in spectral characters of the
complex call of R. a. aquaticus (dark red) and R. a. indicus (white). (A) peak
frequency of the low starting growl; (B) mean peak frequency of five se-
quential elements from start to end of the whole call. The * indicates a sig-
nificant difference between the two subspecies (P<0.01).



uitwisseling plaatsvindt tussen de verschillende populaties
(figuur 1).

Zijn de duidelijke verschillen in de complexe roep tussen
de Europese en Japanse Waterrallen nu een reden om te
suggereren dat deze ondersoorten als aparte soorten be-
schouwd moeten worden? Er is inderdaad reden om aan te
nemen dat er een gedragsmatige barrière om zich onderling
voort te planten kan bestaan, nu we verschillen in geluid
hebben gevonden, en aanwijzingen hebben dat die ver-
schillen gevolgen hebben voor de reactie van de rallen. Het
is echter van belang te weten of er in de populaties op het
Aziatische continent tussen Europa en Japan sprake is van
een geleidelijke overgang of van een discrete sprong (of
meerdere discrete sprongen) in de geluidskenmerken. Hoe
de in China voorkomende Waterrallen roepen is bijvoor-
beeld nog onbekend. Een goede verzameling geluidsopna-
mes in combinatie met een serie afspeelexperimenten in
aangrenzende en tussenliggende populaties kan meer licht
werpen op de rol van geluiden in het reproductief geschei-
den houden van populaties (cf. Irwin et al. 2001). Samen met
een genetische dataset (cf. Liebers et al. 2004) zou dit de
Waterral tot een uniek modelsysteem maken waarmee we
voorspellingen over soortvorming bij niet-lerende soorten
(Ellers & Slabbekoorn 2003) zouden kunnen toetsen.
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Water Rails are often highly vocal and the European sub-
species (R. a. aquaticus) is famous for its advertisement
call reminiscent of a squealing pig. These calls are likely
to be important in defending territories and attracting
mates in the dense vegetation of their marsh habitat.
Species-specific acoustic features are critical for these
functions, but little is known about acoustic variation
within and between different subspecies of the Water
Rail. There are four subspecies of which R. a. aquaticus in
Europe, northern Africa, and western Asia, and R. a. indi-
cus in eastern Asia are the most wide-spread (fig. 1). We
have analysed a replicated set of sound recordings of
both subspecies, obtained in the Netherlands and in
Japan. Calls of different individuals revealed consider-
able variation, while repeated recordings of the same in-
dividual showed a highly stereotypic call structure. For
aquaticus we recorded two call types: a relatively long
and complex call (the pig squeal), and a short and simple
call, both repeated in series. For indicus we only record-

ed calls of the complex type, which were clearly distinct
from those of its European counterpart (non pig-like). All
call types start with a low-pitched growl, soon followed
by a coinciding, higher-pitched component, gradually
and sometimes abruptly modulated in frequency, espe-
cially in the complex call (fig. 2). The complex call of indi-
cus has a lower-pitched growl and a distinctly shorter
duration. The simple call of aquaticus is shorter and dis-
cretely different in structure from the complex call of
both subspecies (figs 3-5). Lack of response of aquaticus
to complex calls of indicus in pilot playback experiments
suggests biological significance for these differences.
More research is needed on geographic variation in call
structure across the species’ Eurasian distribution (main-
ly the subspecies 'Korejewi' in Central Asia), and on ge-
netic differences. Furthermore we need well-replicated
playback experiments to assess whether acoustic differ-
ences between subspecies indeed reveal a lack of re-
sponse to other subspecies’ calls.
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