Funkcje ,,cichego Spiewu” w agresywnych interakcjach miedzy

samcami ortolana (Emberiza hortulana)

Aleksandra Jakubowska

Rozprawa Doktorska

Wydziat Biologii
Uniwersytet im. Adama Mickiewicza
2017, Poznan



Rozprawa doktorska zostata wykonana

w Zaktadzie Ekologii Behawioralnej BEDﬁ%\r;i]gﬁlngL

© ZEB 2017 ECOLOGY

www.behaecol.amu.edu.pl

Praca powstata w wyniku realizacji projektu

badawczego nr 2013/09/B/NZ8/03275 ‘ g aatcloded Al
ENTRUM
(Opus-5) finansowanego ze srodkow ANNAUKI

Narodowego Centrum Nauki

Promotor:
prof. dr hab. Tomasz Stanistaw Osiejuk
Zaktad Ekologii Behawioralnej, Instytut Biologii Srodowiska, Wydzial Biologii,

Uniwersytet im. Adama Mickiewicza w Poznaniu

Recenzenci:

dr hab. Marta Borowiec, prof. nadzw. UWr
Zaklad Ekologii Ptakow, Instytut Zoologiczny, Wydziat Nauk Biologicznych,

Uniwersytet Wroctawski

dr hab. Artur Gotawski, prof. nadzw. UPH
Katedra Zoologii, Wydziat Przyrodniczy, Uniwersytet Przyrodniczo-Humanistyczny w
Siedlcach



Spis tresci

SITESZCZENIC ...t 1
ADSTIACT ... s 4
VA 1S o070 ) 1 2RO U PR RUPRPR 7
KOmMUNIKAC]A ZWICTZAL. ... .eiiiiiiiiiiiie ittt sttt 7
WOKAlIZACTE PLAKOW ...vviiiiii ittt 8
Ciche sygnaly — wystepowanie 1 funKCje ........cccuviiiiiiiiiiiiiiiie e 10
Paradoks uzywania cichych $piewow w kontek§cie agresywnym...........cccoevvernnene 11

Przeglad dotychczasowych hipotez na temat roli cichych $piewoéw w kontekscie

agresywnym i kosztow wynikajacych z ich produkcji..........ccoovvviiiiiiiiniinicniicn, 13
ODIEKE DAAAN ..ot ee e 18
TEIEN DAAN ....ccuviiieiiiie ettt e e e e 21
CRIB TOZPIAWY ...ttt bttt bbbttt 21

Rozdzial I: Znaczenie cichego $§piewu u ortolana w unikaniu wykrycia przez drapieznika.... 24

...................................................................................................................... 28
Probki dzwigkowe Spiewu ortolana .................ccccoooveviiiiiiicninnnn. 28
Probki dzwigkowe glosow pustutki wykorzystanych w
eKSPErymMeNnCIe EL ......cooiiiiiiee e 29
Probki dzwigkowe glosow alarmowych ortolana i kontrolnych
glosow zieby w eksperymencie E2 ...........ccccocovevioiiiiiiiciieennen, 30
Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E1 ...............cccccou...... 32
Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E2...............ccccoeeuni... 33
Procedury przeprowadzania eksperymentow ..............cccocuvevveeniininennns 33

EKSPeryment EL ........ccoiiiiiieeeee e 33



EKSPEryment E2 ........coooveiiiiecicce e 35

Procedury pomiaru amplitudy spiewu ortolana ................cccccoccenvuencvnnnnnnn, 36
Zachowania ortolana obserwowane w trakcie eksperymentow................... 37
ANANIZA SALYSTYCZNA ... 37
VVWNEKT Lttt et et be et e st et e e nbe e enneenre et nnes 39
Ogolna odpowiedz na playback .................ccccocvociiiiiiiiiiiiiiiiiiiiii e 39
Odpowiedz zwigzana z produkcjq cichych SPiewow ..........cccccoveeieiiiieennnn 42
DY SKUSTA ..ttt bbbttt b bbb 44

Rozdzial 1I: Znaczenie cichego $§piewu u ortolana jako agresywnego sygnatu eskalacji

(0] 011 11 (1 USRS 50
AT o TP PP PPR PR 51
100 YA SRS 55

...................................................................................................................... 55
Probki dzwigkowe Spiewu ortolana .................cccoooveviiiiiiiicnnnnnn. 55

Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E3 i E4 ...................... 56
Procedury przeprowadzania eksperymentow ..............ccccocuveiieciiiiiinennns 57
EKSPeryment E3 ........c.ooviiiic e 57
EKSPEryment E4 ........c.covoiiiiiieeeccceee e 58
Zachowania ortolana obserwowane w trakcie eksperymentow................... 60
ANAliza StatyStYCZNA ........ccveiviiieiieece et 61
VVWNIKI Lottt et et e et e be e e s aeeste et e e teesaeebeeneenreenneenes 62
EKSPErYMENT E3 ... 62
Ogolna odpowiedz na playback.................ccccovcciiiciiiiiiniiiiiiinnnn 62
Odpowiedz zwigzana z produkcjg cichych Spiewow...................... 65
EKSPErYMENt E4 .....ooeiiie s 66
Ogolna odpowiedz na playback................ccccovceiiviiiiiiiiiiiniiinnnn 66

Odpowiedz zwigzana z produkcjg cichych Spiewow...................... 72



DY U - SRS 73

Rozdziat I1I: Znaczenie cichego $piewu u ortolana jako narzgdzia do lokalizowania rywala. 78

Y S D, e 79

IMIBLOTY ...ttt sttt bttt et se et e et e s et e et e e ne e re e e nnes 82
Procedury przegotowania probek dzwigkowych do eksperymentu ES ........ 82

Probki dzwigkowe Spiewu ortoland ................cccccoeveeiiiiencnnnnnnne, 82

Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E5..........ccccceeeiienenn. 83

Procedury przeprowadzania eksperymentu E5 ........cccoccevvevieiiiiiiniciiennn, 83

Zachowania ortolana obserwowane w trakcie eksperymentu..................... 84

ANAliza STAtYSEYCZNA ........eieeiieiecieecie et 85

VVWNIKI Lttt e st e e e s aeeste e st e e teente et e eneenreenrennes 86

Ogolna odpowiedz na Playback ... 86

Odpowiedz zwigzana z produkcjq cichych SPiewow ...........ccccoceveiciiieennnn 89

DY (U - OSSR 91
POUSUMOWANIE ...ttt et e st e e s e s reenteaneesreeeeeneenseeneeaneenneeneennes 99
POAZIGKOWANIA ... e 101

L i O AEUI A ..ttt 102



STRESZCZENIE

Ciche sygnaty sg wydawane przez zwierzeta z bardzo roznych taksondéw. Pomimo
powszechnos$ci ich znaczenie w strategiach komunikacji jest jednak wcigz niedostatecznie
poznane. Po cze¢$ci stan ten wynika wlasnie z powodu ich niskiej amplitudy, ktora utrudnia
ich rejestracje w warunkach naturalnych. Dotychczasowe badania na temat cichych
wokalizacji wskazujg na to, ze sygnatly te peilnig m. in. funkcje w krétkodystansowych
interakcjach migedzy samcem a samicg oraz w agonistycznych interakcjach migdzy rywalami.
Ten drugi z kontekstow wystepowania cichych wokalizacji jest do$¢ zaskakujacy, poniewaz,
zgodnie z teorig komunikacji 1 wynikami wielu dotychczasowych badan, podczas
agresywnych interakcji samce o lepszej jakosci powinny, i rzeczywiscie najczesciej Spiewaja
glosno. Glosne wokalizacje sa bardziej kosztowne energetycznie od cichych, przez co
bezposrednio wskazujg na dobra jako$¢ badz wyzsza motywacje nadawcy sygnatu. Im jakos¢
samca wyzsza, tym prawdopodobienstwo wygrania w agresywnej interakcji wigksze.
Jednakze w pewnych przypadkach to wiasnie ciche wokalizacje okazuja si¢ by¢ wiarygodnym
wskaznikiem 1 najlepszym predyktorem motywacji samca do ataku. To paradoksalne
zachowanie przyciagnelo ostatnio uwage wielu badaczy i trwa intensywna dyskusja na temat
funkcji 1 kosztow zwigzanych z produkcjg cichych sygnatow. Mimo zwickszajacej si¢ liczby
publikacji na ten temat, sygnaty takie byly badane wciaz u niewielkiej liczby gatunkow, w

przypadku ptakéw wigkszos¢ badan dotyczy zaledwie trzech gatunkow.

Celem moich badah bylo sprawdzenie czy i1 jaka role peilnig ciche $piewy w
agonistycznych interakcjach migdzy terytorialnymi samcami ortolana (Emberiza hortulana), u
ktorego takie sygnaly byty obserwowane podczas eksperymentow 1 naturalnych interakcji. W
szczegolnosci zamierzatam przetestowac wszystkie zaprezentowane do tej pory w literaturze
hipotezy pretendujace do wyjasnienia fenomenu cichego $piewu. Istotne jest, by zrozumie¢,
ze hipotezy te nie zawsze wykluczajg si¢ wzajemnie. Czesto dotycza bowiem roznych
aspektow tego zjawiska, jedne odnosza si¢ do funkcji, inne do kosztéw czy wreszcie do
mechanizmow powstawania. W literaturze naukowej pojawily si¢ dotychczas nastgpujace

proby wyjasnienia zjawiska cichych $piewoéw w konteks$cie agresywnym:

1) Eavesdropping avoidance hypothesis (H1) mowiaca o tym, ze ciche $piewy shuza
unikni¢ciu podstuchania nadawcy sygnatu przez drapiezniki badz rywali, z ktoérymi

nie chcg si¢ angazowacé w konflikt;



2) Vulnerability handicap hypothesis (H2) sugerujaca, ze koszty cichych sygnalow
wynikaja ze wzrostu prawdopodobienstwa odniesienia rany w rezultacie bezposredniej
reakcji odbiorcy (ktéry musi by¢ blisko jesli styszy cichy sygnal); koszty generowane
sg tu poprzez zmienne prawdopodobienstwo uszkodzenia ciata (czy wrgcz $mierci) w
wyniku nadania sygnatu;

3) Receiver-retaliation rule hypothesis (H3) wskazujaca na koszty zwigzane z odwetowa
reakcja odbiorcy na sygnal, gdzie koszty wynikaja ze zrdznicowanego
prawdopodobienstwa ataku odbiorcy w odpowiedzi na sygnat;

4) Competing functions cost hypothesis (H4) sugerujaca, ze zmiany w sygnale
wynikajace z maksymalizowania skutecznosci jakiej$ jego funkcji powoduja spadek
funkcjonalno$ci innej cechy, stad kosztem obnizonej amplitudy moze by¢ np.
zmniejszenie aktywnego zasiegu,

5) Readiness hypothesis (HS), zgodnie z ktorg amplituda cichych $piewow jest jedynie
efektem ubocznym przygotowywania si¢ osobnika do ataku.

W ramach rozprawy doktorskiej przeprowadzitam w sumie pi¢¢ eksperymentow, w
ktérych testowatam wymienione hipotezy. Cze$¢ z nich (H4 1 HS5) zostata przetestowana
jedynie posrednio 1 zostala odrzucona ze wzgledu na wyniki otrzymane podczas
wezesniejszych eksperymentow. Uzyskane wyniki doprowadzily do sformutowania przeze
mnie nowej hipotezy (akustycznego lokalizowania rywala), ktéra sprawdzitam w ostatnim

eksperymencie.

Podczas pierwszego eksperymentu prezentowatam wypchanego drapieznika (pustutke
Falco tinnunculus) oraz odtwarzatam jego glosy i sprawdzatam wplyw tej prezentacji na
nastepujaca pozniej symulowang interakcje z rywalem. Z kolei podczas eksperymentu
drugiego odtwarzatam glosy alarmowe ortolana w celu symulacji zagrozenia drapieznikiem.
Wyniki obu eksperymentow nie wykazaty, by ciche $piewy wykorzystywane byly przez
samce ortolana do uniknig¢cia podstuchania przez drapieznika. Sygnaly te wystgpowaly
niezaleznie od obecnos$ci badz braku drapieznika i zawsze razem ze $piewem glo$nym.
Jednak ze wzgledu na to, ze pojawialy si¢ podczas symulowanych agresywnych interakcji,
zatozytam, Ze petnig one jakas$ funkcje¢ w komunikacji z rywalem. Dwa kolejne eksperymenty
mialy na celu przetestowanie, czy, jak podaje literatura, funkcja ta zwigzana jest z eskalacja
konfliktu oraz, czy wiarygodno$¢ tego sygnatu jest stabilizowana kosztami wynikajacymi z
reakcji odbiorcy sygnalu. Otrzymane wyniki wykazaly, Zze ciche §piewy nie sa zwigzane z

poziomem agresji czy motywacji do ataku i sg u ortolana mniej agresywnym sygnatem niz



Spiew glosny. Ze wzgledu na to, ze pojawiaty si¢ one przede wszystkim pod koniec
symulowanej interakcji z rywalem oraz w momencie, gdy symulowany intruz przestawat
spiewaé (byl trudniejszy do zlokalizowania), zaproponowatam nowa hipoteze wyjasniajaca
funkcjonalnos$¢ cichych wokalizacji. Zgodnie z nig ciche $piewy, ze wzgledu na ograniczony
zasieg, stuza do wykrycia lokalizacji rywala, ktory wtargnal w terytorium. Mechanizm ich
dziatania polegatlby na wymuszeniu odpowiedzi na sygnal skierowany wylgcznie do
konkretnego rywala poprzez ograniczenie aktywnego zasiggu sygnalu. Wyniki ostatniego
eksperymentu potwierdzily takie wyjasnienie. Podczas do$wiadczenia z symulacja
przemieszczajacego si¢ (trudnego do zlokalizowania) rywala, ptaki produkowaty istotnie
wiecej cichych §piewdw w pordéwnaniu z kontrolg, gdzie symulacja $piewu rywala odbywata
si¢ z jednego miejsca. Zgodnie z przewidywaniami, mi¢dzy zabiegiem i kontrolg nie
stwierdzono réznic w ogolnej sile odpowiedzi na playback. Zdecydowanie wigksza liczba
cichych $piewdéw w ostatnim eksperymencie w pordwnaniu z poprzednimi potwierdza, ze na
produkcje cichego $piewu u ortolana ma wplyw przede wszystkim to, czy lokalizacja rywala

jest znana, czy nie.



ABSTRACT

Animals from different taxa produce so called soft signals characterized by lowered
amplitude in comparison to typical broadcast songs or calls used for mate attraction or rival
deterrence. Despite such signals seem to be common, they remain poorly known due to
difficulties in recording them in natural condition. Earlier studies on soft signals revealed that
they are important, among others, in close range interactions between male and female and in
agonistic interactions between rivals. The second context is quite unexpected as acoustic soft
signals are less costly in terms of energy expenditure. According to signalling theory and
results of many studies, high quality males should and do sing loudly during aggressive
interactions with rivals. However, in some bird species soft signals were found to be the best
and reliable predictor of physical attack of the sender. Recently this phenomenon attracted
attention of many researchers and led to intensive debate on functions and costs maintaining
reliability of soft signals. Nonetheless, until now studies on this issue concerned only a few

species (mostly three species in birds) and we are far from generalization of these findings.

The aim of my study was to test if soft songs play any role during agonistic
interactions between territorial males of the ortolan bunting (Emberiza hortulana). Soft songs
were earlier observed in this species during playback experiments and natural territorial
conflicts, but never were studied in details. My original research plan was designed to test all
earlier suggested hypotheses trying to explain the soft song phenomenon. It is important to
mention that at least some of those hypotheses are not mutually exclusive because they were
formulated from different perspectives (e.g. function, mechanism, cost). Below | briefly

present each of them:

1. Eavesdropping avoidance hypothesis (H1) assumes that soft songs are produced to
avoid eavesdropping of the signal by predators or conspecifics.

2. Vulnerability handicap hypothesis (H2) assumes that soft song costs are related to the
higher risk of injury for sender signalling softly close to receiver.

3. Receiver-retaliation rule hypothesis (H3) assumes that cost of singing softly results
from increased probability of retaliation of signal receiver. Consequently, cheaters
signalling higher aggressiveness would pay high retaliation cost from truly stronger

receiver.



4. Competing cost hypothesis (H4) suggests that cost of soft signals may be a result of
difficulties in maintaining efficacy of all signal functions at the same time. Thus the
decrease of signal amplitude could be good for avoiding conflict with distant males
while less efficient for attracting females.

5. Readiness to fight hypothesis (H5) assumes that the low amplitude of soft songs is
only a by-product of sender’s preparation to fight.

I have conducted five experiments in which | verified all the mentioned hypotheses. In
the experiment E1, the presence of predator was simulated by presenting taxi-dermic common
kestrel (Falco tinnunculus) and playback of its calls. After predator presentation, | simulated
intrusion of rival male into subject bird territory. In control, 1 only simulated intrusion,
without predator presentation. Ortolan bunting males did use soft calls, but rarely and clearly
not as a result of predator presentation. Hence, | did not found any support for the H1
hypothesis. In the second experiment, | simulated the presence of predator by playback of
conspecific alarm calls before simulated intrusion into focal male territory. In control, I used
(neutral) contact calls of the common chaffinch (Fringilla coelebs). The experiment E2 did
not confirm the H1 hypothesis, too. Results of both experiments show that males of the
ortolan bunting did not use soft songs as a strategy to avoid eavesdropping by predators.
However, in both experiments birds sung soft songs during agonistic interaction with
simulated rivals, which means that soft songs are used in aggressive context in the ortolan
bunting. The main question addressed in the next two experiments (E3-E4) was if soft songs
are signal of increased aggressive motivation in the study species. In practice they were
design to verify predictions of H2-H4 hypotheses. In these experiments, | simulated rival
intrusion into focal male territory with playback of loud and soft songs. Firstly, | tested if
males who were attracted to short distance to the loudspeaker respond stronger or weaker to
songs of different amplitude. Secondly, | simulated a potential increase of aggressiveness by
switch from loud to soft songs playback. | found that males responded stronger to loud than to
soft songs, and | found no support that switch from loud to soft singing indicates conflict
escalation. However, | again observed that focal males used soft songs in their response,
especially during playback and just after it was stopped. The conclusions are that soft songs
occur in the study species during interactions with rivals, but do not elicit stronger response of
signal receiver. Results of these experiment did not support the H2 and the H3 hypotheses.
During these experiments | also monitored the number of interactions between focal males
and their neighbours and behaviour during soft song production. | found no clear pattern of

soft song used supporting H4 hypothesis. The video recordings during these experiments did
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not indicate also that softly singing males were directly preparing to fight (lack of support for
the H5 hypothesis). The results obtained revealed that soft songs occur in a specific context
during aggressive interactions, at a time were | stopped playback especially, suggesting that
soft songs are used to elicit response from a rival within short distance. Therefore, | proposed
a new hypothesis to explain functions and costs of soft song in birds — the acoustic localizing
of rivals. | suggested, that ortolan bunting males use soft songs when during interactions with
rivals are not able to localise their positions and try to elicit response from a particular rival.
In the last experiment E5 | tested this new hypothesis with double-speaker playback
experimental approach, in which I simulated an intruder who changed position of singing (i.e.
was harder to localize). | found that males responded with significantly more soft songs
during such simulation and just after it, in comparison to control, where all songs were played
back from single place. In conclusion, ortolan bunting males use soft songs during territorial
interactions but such songs do not signalize increased aggressive motivation and seem to by a

tool use to evoke response from close but invisible intruder.



WSTEP OGOLNY

Komunikacja zwierzat

Komunikacja zwierzat, ze wzgledu na swoja ztozonos¢, jest zjawiskiem trudnym do
zdefiniowania. W literaturze mozna znalez¢é dwa nieco odmienne podejscia do tego
zagadnienia. W swojej ksiazce pt. ,,Animal Signals” John Maynard Smith i David Harper
(2003) definiuja komunikacj¢ z adaptacyjnego punktu widzenia. Zgodnie z nim komunikacja
to ,,wszelkie dziatania lub struktury zmieniajace zachowanie innych organizmoéw, ktore
wyewoluowaty z powodu tego efektu i sg skuteczne, poniewaz z ich powodu wyewoluowata
réwniez odpowiedz odbiorcy” (Maynard Smith & Harper 2003). Drugim podej$ciem do
zdefiniowania zjawiska komunikacji jest podejscie informacyjne. Zgodnie z nim komunikacja
jest ,,zachowaniem, ktore umozliwia dzielenie si¢ informacja miedzy wzajemnie
oddziatujacymi na siebie osobnikami” (Smith 1977), ,,przekazywaniem informacji za pomocg
sygnalow przesylanych w kanale komunikacyjnym mi¢dzy nadawca a odbiorca (Hailman
1977) 1 ,,zachowaniami, dzigki ktorym jeden osobnik danego gatunku przekazuje informacje
drugiemu osobnikowi tego gatunku” (Kimura 1993). Bez wzgledu na filozofi¢ wyjasniania
tego zjawiska, komunikacja dotyczy interakcji miedzy osobnikami opartej na przekazywaniu i
odbieraniu informacji zawartej w danym zachowaniu badz strukturze ciata. W przyrodzie
obserwuje si¢ wiele r6znorodnych kanatéw komunikacyjnych: chemiczny (Bossert & Wilson
1963, Wyatt 2008), wizualny (de Waal 2003, Osorio & Vorobyev 2008, Kleisner & Maran
2014), dotykowy (Weber 1973, Hill 2008), elektromagnetyczny (Shashar et al. 1996,
Sweeney et al. 2002) 1 dzwigkowy (Catchpole 1979, Kroodsma et al. 1982, Forrest et al. 1993,
Owings & Morton 1998, Sales 2012), ktore charakteryzujg si¢ odmiennymi wtasciwosciami,
takimi jak zasieg dziatania, rodza; medium przez ktory przekazywany jest sygnat, mozliwosci

modulacji sygnatu w czasie itd.

Niniejsza rozprawa jest $ciSle zwigzana z ostatnim z wymienionych kanatow
komunikacyjnych. Komunikacja dzwigkowa u zwierzat moze dotyczy¢ produkcji wibracji w
wyniku drgania danych struktur ciata (np. pecherza ptawnego u niektorych ryb (Tavolga
1971, Demski & Popper 1973, Hawkins 1986, Bass 1990, Ladich 1997), u zab (Dudley &
Rand 1992, Narins 1992)), wibracji powstalych poprzez pocieranie o siebie czgsci ciata
zwierzecia (stridulacja u owadoéw (Masters 1980), pajakéw (Stratton & Uetz 1983, Jocqué
2005, Hruskova-MartiSova et al. 2008), ryb (Ladich 1997) czy wezy (Pringle 1944)).



Kolejnymi przykladami sygnatow dzwigkowych sg drgania powstale w wyniku uderzania
czescig ciata w cialo state, czyli tzw. komunikacja perkusyjna (np. bebnienie odnézami o
podtoze u niektorych pajakéow (Elias et al. 2003) czy ptazéw (Narins 1990), a takze bebnienie
dzieciota — rytmiczne uderzanie dziobem w drzewo (Kilham 1958, 1959)). Do komunikacji
dzwigkowej zalicza si¢ tez komunikacje wokalng ptakow, ktora jest mozliwa dzigki dobrze
rozwini¢tym strukturom zwigzanym z uktadem oddechowym odpowiedzialnym za produkcje

wokalizacji.

Wokalizacje ptakow

Wokalizacje ptakéw to podstawowa strategia komunikacji w tej grupie zwierzat.
Sktadaja si¢ na nig sygnaty opisywane najczgsciej jako glosy i $piew. Glosy charakteryzuja
si¢ tym, ze zwykle sg krotsze, prostsze w strukturze od $piewu, i produkowane przez obie
plcie przez calty rok. Ponadto, w przeciwienstwie do $piewu, sg produkowane najczescie] w
dos¢ tatwym do okreslenia kontek$cie, zwigzanym z ich funkcjami (np. gltosy kontaktowe,
alarmowe, zebrzace itp.; Catchpole & Slater 2008). Spiew z kolei ma bardziej ztozona
strukture, jest zwykle dtuzszy od glosow, produkowany zazwyczaj przez samce w sezonie
legowym, a jego funkcja jest $cisle zwigzana z rywalizacjg o terytorium 1 partnera do rozrodu
(Catchpole & Slater 2008). Od tego wzorca typowego dla gatunkow umiarkowanych i
okotobiegunowych stref klimatycznych, odbiegaja niektore gatunki tropikow 1 strefy
podzwrotnikowej, gdzie czgsciej $piewaja rOwniez samice, badZ samce z samicami w duetach
(Thorpe et al. 1972, Farabaugh 1982, Beletsky 1983, Ritchison 1983, Sonnenschein & Reyer
1983, Hobson & Sealy 1990, Kriner & Schwabl 1991, Baptista et al. 1993, Cooney &
Cockburn 1995, Langmore et al. 1996, Levin 1996, Langmore & Davies 1997, Logue &
Gammon 2004). Spiew sktada si¢ z piosenek (nazywanych tez strofami) czyli sekwencji
elementow o takiej samej lub podobnej strukturze, oddzielonych od siebie w czasie pauzami.
Piosenki z kolei sktadajg si¢ z sylab, czyli powtarzajacych si¢ podstawowych i krotkich
elementow ,,styszalnych” dla cztowieka jako oddzielne dzwigki (chociaz moga by¢ tu pewne
odstepstwa, np. $piew kulczyka — Serinus serinus). Spiew shuizy do przekazywania
roznorodnych, nierzadko kluczowych do funkcjonowania osobnika informacji (Bhattacharya
et al. 2007). Ptaki mogg informowa¢ o swoim stanie zdrowia (Bischoff et a. 2009), wieku
(Galeotti et al. 2001), czy poziomie agresywnej motywacji (Hof & Hazlett 2010). Spiew stuzy

tez przekazywaniu informacji miedzy ptciami (Nolan & Hill 2004) i wzmacnianiu wigzi



miedzy partnerskich (Hall 2000). Ponadto niesie ze sobg informacje o tozsamosci nadawcy
sygnalu (Emlen 1972, Brooks & Falls 1975, Godard 1991, Stoddard et al. 1991, Skierczynski
et al. 2007).

Na strukture $piewu wplywaja takze czynniki zewnetrzne, takie jak struktura
srodowiska czy stopien zanieczyszczenia hatasem. W utrudniajgcym transmisj¢ dzwigku
srodowisku lesnym, sprzyjajacym pojawianiu si¢ poglosu, ptaki produkujg $piew o nizszej
czestotliwoscei, skladajacy sie czesto ze stabo modulowanych gwizdow (Morton 1975).
Dzwigki takie s3 w §rodowisku pelnym pni, galezi, lisci i tym podobnych przeszkod mniej
degradowane, a tym samym majg szans¢ dotrze¢ do potencjalnego odbiorcy znajdujacego si¢
w duzej odleglosci od nadawcy. Z kolei w $rodowisku miejskim, o wysokim poziomie
zanieczyszczenia hatasem, ptaki podnosza amplitude swojego $piewu, by byl on mniej

zagluszany przez dzwigki miejskie (Brumm 2004).

Spiew odgrywa kluczowa role w zajmowaniu terytoriéw i ich obronie (Sorjonen &
Merild 2000). Bardzo roznorodne migdzygatunkowo strategie $piewu pozwalaja na
rozwigzywanie konfliktow terytorialnych niskim naktadem kosztow, poniewaz w wiekszosci
koncza si¢ jedynie wymiang sygnatow, a nie bezposrednig walka. Do strategii tych naleza:
dopasowywanie wlasnego $piewu do $piewu rywala (Peake et al. 2005, Vehrencamp et al.
2007), przefaczanie roéznych typoOw Spiewu na inne zawarte w repertuarze danego samca
(Peake et al. 2005, Vehrencamp et al. 2007) oraz pokrywanie, czyli §piewanie w tym samym
momencie, co rywal, tak by zagluszy¢ jego $piew (Osiejuk et al. 2004, 2007, Vehrencamp et
al. 2007). Pokrywanie $piewu jest najmniej oczywistg strategia wokalng sposrod wyzej
wymienionych, poniewaz czgsto jego znaczenie jako sygnatu nie jest jednoznaczne (Searcy &
Beecher 2009).

Poza wyzej wymienionymi strategiami wokalnymi, ptaki w tym samym celu
modyfikuja réwniez inne parametry $piewu. I tak, poprzez modyfikacje czgstotliwosci
(DuBois et al. 2009), dlugosci (Sorjonen & Merild 2000), tempa $piewu 1 liczby piosenek
(Nolan & Hill 2004), zmiany w czasie trwania piosenek (zmiany w liczbie sylab $piewanej
piosenki) oraz modyfikacje amplitudy (Hof & Hazlett 2010, Nelson & Poesel 2011) ptaki
informuja siebie nawzajem o motywacji do ataku lub obrony. Modyfikacje w strukturze
$piewu, a takze wielko$ci repertuaru, czyli liczbie réznych rodzajow piosenek, ktore dany
ptak jest w stanie zaspiewac, wskazujg jednoczesnie na jako$¢ nadawcy sygnatu (Catchpole &
Slater 2008).



Ciche sygnaty — wystepowanie i funkcje

Réznice w amplitudzie sygnatéw dzwigkowych pozwalaja na rozrdznienie sygnatow o
wysokiej 1 o niskiej amplitudzie. Te pierwsze, ze wzgledu na to, ze s3 glosne, charakteryzuja
si¢ duzymi mozliwosciami transmisyjnymi. W zwigzku z tym moga dociera¢ do odbiorcow
znajdujacych si¢ daleko od zrodia dzwigku (Bradbury & Vehrencamp 2011). Pojawiajg si¢
zwykle w kontek$cie agresywnym oraz zwigzanym z wabieniem partnerki i zalotami
(Bradbury & Vehrencamp 2011). Z kolei sygnaty o niskiej amplitudzie, tzw. ciche sygnaty,
pojawiaja si¢ w wielu réznych kontekstach behawioralnych i, ze wzgledu na to zZe sg ciche,
majg ograniczone wlasciwosci transmisyjne. W zwigzku z tym moga dotrze¢ tylko do
odbiorcy sygnatu znajdujgcego si¢ blisko zrodia dzwigcku. Sg wigc wykorzystywane w
komunikacji krotkodystansowej. Ze wzgledu na swoj charakter, wymagaja podczas
nagrywania bliskiego podejscia do nadawcy sygnatu, co czesto jest duzym utrudnieniem w

prowadzeniu badan terenowych.

Mimo trudnos$ci w badaniu cichych sygnaldéw, ich wystepowanie potwierdzono do tej
pory u wielu grup zwierzat, co wskazuje na powszechne wystepowanie tej strategii
komunikacji. Sygnaly te wykryto u zab (np. Leptopelis viridis (Grafe et al. 2000) i
Eleutherodactylus varleyi (Diaz et al. 2003), owadoéw z rodziny szaranczowatych Acrididae
(np. skoczek zielony Omocestus viridulus (Michelsen & Elsner 1999), pluskwiakow z rodziny
cykadowatych Cicadidae (np. z rodzaju Tibicina (Sueur & Aubin 2004), ryb (np. ciche glosy
samic skrzeczyka pregowanego Trichopsis vittata (Ladich 2007), u waleni (np. ciche glosy
socjalne u orki Orcinus orca (Saulitis et al. 2005) i innych gatunkow ssakow, takich jak
szczekuszka amerykanska Ochotona princeps (Conner 1985), tupaja poéinocna Tupaia
belangeri (Binz & Zimmermann 1989, lemur katta Lemur catta (Macedonia 1993), sustow z
rodzaju Sphermophilus (Matrosova et al. 2012), jelenia iberyjskiego Cervus elaphus
hispanicus (Passilongo et al. 2013), ryjowki domowej Suncus murinus (Schneiderova 2014)
czy ariranii amazonskiej Pteronura brasiliensis (Leuchtenberger et al. 2014). Ciche sygnaly
wystepuja powszechnie rowniez wsrod ptakdéw, stwierdzono je u przedstawicieli 22 rzedow
tej gromady (Reichard & Welklin 2014). Sposrod nich ciche $piewy zostaly do tej pory
zaobserwowane wsrdd przedstawicieli 8 rzedow, natomiast w pozostatych 14 odnotowano

ciche glosy. Mimo, ze ciche sygnaly obserwowane sa u gatunkow z tak wielu grup
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taksonomicznych, jedynie w niewielu przypadkach byly dotad zbadane pod katem

funkcjonalno$ci badz charakteru ewolucyjnych kosztéw gwarantujacych ich rzetelnosé.

W pracy przegladowej z 2014 roku Reichard i Welklin zebrali informacje na temat
wystepowania i funkcji cichych sygnalow wsérod gatunkow ptakéw z Ameryki Poéinocne;.
Oprocz tego, ze podzielili je pod wzgledem struktury na glosy i $piewy, to dodatkowo
przypisali je do czterech réznych kategorii kontekstow behawioralnych, w ktorych byty
obserwowane. Sygnaty, ktore pojawiatly si¢ w trakcie agresywnych interakcji miedzy
osobnikami tej samej pici okreslano jako wystepujace w kontekscie terytorialnym. Te, ktore
obserwowane byly w sytuacji zagrozenia ze strony drapieznika przypisane zostaly do
kontekstu alarmowego. Sygnaly wystepujace podczas interakcji migdzy osobnikami z pary
lub grupy socjalnej w trakcie przemieszczania si¢ osobnikoOw i zerowania przypisano do
kontekstu kontaktowego. Ostatnia grupa, to sygnaly pojawiajace si¢ w kontekscie zwigzanym
z zalotami, czyli dotyczacym interakcji migdzy osobnikami obu pici 1 wystepujacym podczas
kopulacji lub formowania si¢ par. Ciche glosy wystgpowaly we wszystkich wymienionych
kontekstach, najczgséciej w kontekscie kontaktowym i w trakcie zalotow. Z kolei ciche $piewy
przypisane zostaly przede wszystkim do kontekstu zwigzanego z zalotami, a w drugiej
kolejnosci do kontekstu terytorialnego. Podobny podziat pod wzgledem funkcjonalnosci
zastosowali Gustison 1 Townsend (2015) w swojej pracy przegladowej dotyczacej
wystepowania cichych gloséw wsrdd ssakow. Stwierdzili wystepowanie cichych glosow w
kontekscie agonistycznym, alarmowym, kontaktowym, zwigzanym z zalotami, socjalnym
oraz nieznanym, czyli trudnym do zweryfikowania. Z kolei wsérdd ptazéw 1 owadow ciche
sygnaly obserwowane byly do tej pory w kontek$cie agonistycznym (ciche glosy u
Eleutherodactylus coqui (Stewart & Rand 1991) czy u Leptopelis viridis (Grafe et al. 2000)
oraz u pasikonika Sphingonotus rubescens (Bland 1985)) i zwigzanym z zalotami (ciche glosy
u Rana blythi (Emerson 1992), R. tigerina (Roy & Elepfandt 1993), Colostethus
caeruleodactylus (Lima et al. 2002) czy u pluskwiaka z rodziny Tibicina (Sueur & Aubin
2004)).

Paradoks uzywania cichych spiewéw w kontekscie agresywnym

Za sygnal agresywny uznaje si¢ taki, ktérego intensywno$¢ wzrasta wraz z
agresywnym kontekstem zachowania, ktory przewiduje eskalacje agresji oraz, ktory pojawia

si¢ w odpowiedzi na bodziec agresywny, a nie wystepuje przy braku tego bodzca (Searcy &
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Beecher 2009). Wystepowanie cichych $piewdéw w kontek$cie agresywnym jest zjawiskiem
intrygujacym. W kontek$cie tym produkowane sa sygnaty, ktore niosa informacje o
potencjale do posiadania i utrzymywania zasoboéw (Riede & Fitch 1999, Bee et al. 2000, Reby
& McComb 2003) lub o agresywnych intencjach (Wagner 1989, Waas 1991a, Hurd 2004,
Laidre 2005, Searcy et al. 2006). Na ich produkcje wptywaja réznego rodzaju koszty, dzieki
ktorym sygnaly te sa wiarygodnym wskaznikiem jako$ci nadawcy (Pomiankowski 1987,
Grafen 1990a, Maynard Smith & Harper 2003). Istnieja trzy alternatywne wyjasnienia dla
zjawiska wiarygodnosci sygnatow: wyjasnienie oparte na zasadzie uposledzenia (ang.
handicap), wspélnych interesach odbiorcy i nadawcy oraz wskaznika jako$ci nadawcy
sygnalu. Zahavi w swojej pracy z 1975 roku przedstawit model zasady upo$ledzenia,
méwiacy o tym, ze sygnatl jest wiarygodny, poniewaz jest kosztowny w produkcji, ale jest
tylko na tyle kosztowny, na ile jest to konieczne do przekazania niezbednej informacji dla
odbiorcy. Zasada upo$ledzenia zwigzana jest z kosztami mogacymi wynika¢ z réznych
przyczyn. Po pierwsze, sygnat moze by¢ kosztowny ze wzgledu na swoja strukture, ktora jest
wymagajaca pod wzgledem zuzycia zasobow niezbednych do jego produkcji. Sygnal moze
by¢ kosztowny tez dlatego, ze jego wytworzenie naraza nadawce na wigksze ryzyko wykrycia
przez drapieznika lub utrudnia ucieczke przed nim (Zahavi 1975), ale tez moze powodowac
wieksza podatnos¢ na zranienie w wyniku ataku oponenta (Enquist et al. 1985). Dodatkowo
sygnat moze by¢ wiarygodnym wskaznikiem jakosci nadawcy, poniewaz nadawca nie moze
oszukiwac, by nie narazi¢ si¢ na zranienie (Maynard Smith & Parker 1976). Analizujac ciche
Spiewy w kontek$cie agresywnym pod katem kosztow nakladanych na ich nadawce, nalezy
odrzuci¢ wptyw kosztow energetycznych zwigzanych z procesem produkcji takich sygnatdow.
Zgodnie z dotychczasowg wiedzg ciche sygnaly wymagaja mniejszych nakladow
energetycznych niz sygnaty o wysokiej amplitudzie (Oberweger & Goller 2001). W zwiazku
z tym to sygnaly o wysokiej amplitudzie powinny wskazywac¢ na wysoka jako$¢ nadawcy. Za
wnioskiem takim przemawiaja rowniez badania nad preferencjami samic w doborze partnera,
w ktorych autorzy udowadniajg, ze samice preferujg samce $§piewajace glosniejsze piosenki
(Searcy 1996, Ritschard et al. 2010) oraz badania nad znaczeniem glo$nych sygnatéw w
agresywnych interakcjach migdzy rywalami, w ktorych samce reaguja intensywniej na gtosny
$piew rywala (Brumm 2004, Brumm & Todt 2004, Ritschard et al. 2012, Luther et al. 2016).
Spiewanie cicho w kontekécie agresywnym musi wiec nie$é ze soba koszty wynikajace z
innych czynnikow, aby ciche $piewy, mimo mniejszych wymagan energetycznych byly
specyficzne dla osobnikow o wysokiej jakosci, mogacych stanowi¢ realne zagrozenie dla

odbiorcy sygnatu. Skutkiem tego potencjalnych kosztow nalezy szuka¢ w relacji miedzy
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nadawcg a odbiorcg sygnalu. O kosztach zwigzanych z odbiorcg sygnatu pisal Enquist juz w
1985 roku. Koszty takie sa zalezne od tego, czy i jak odbiorca odpowie na nadany sygnat
(Guilford & Dawkins 1995). O tym, ze koszty zwigzane z odpowiedzia odbiorcy sygnatu
wpltywaja na wiarygodno$¢ tego sygnatu pisali z teoretycznego punktu widzenia Enquist
(1985) 1 Maynard Smith & Harper (1988). Model takiej zaleznosci potwierdzity z kolei liczne
badania empiryczne na: pasowce czarnogardtej Zonotrichia querula (Rohwer 1977), czyzu
ztotawym Carduelis tristis (Popp 1987), pregostrzyzyku czarnoplamym Thryophilus
pleurostictus (Molles & Vehrencamp 2001), pasowce $piewnej  Melospiza melodia
(Vehrencamp 2001, Anderson et al. 2012), ortolanie Emberiza hortulana (Osiejuk et al. 2007)
czy gatunku ptaka nie nalezacego do podrzedu $piewajacych — derkaczu Crex crex (Rek &
Osiejuk 2011).

Przeglad dotychczasowych hipotez na temat roli cichych spiewéw w kontekscie

agresywnym i kosztow wynikajacych z ich produkgcji

W literaturze znalez¢ mozna kilka hipotez pretendujacych do wyjasnienia fenomenu
cichego $piewu z punktu widzenia jego funkcji 1 kosztow. Pierwsza, ktora si¢ pojawita byta
hipoteza unikania podstuchania (eavesdropping avoidance hypothesis). Podstuchiwanie to
zachowanie, w ktorym jaki§ osobnik odbiera informacj¢ zawarta w sygnale przekazywanym
miedzy dwoma innymi osobnikami (Dabelsteen & McGregor 1996). Hipoteza ta, postawiona
przez Dabelsteen et al. (1998), wyjasniala funkcje cichego S$piewu w interakcjach
agresywnych migdzy rywalami oraz w trakcie zalotow i kopulacji. Dabelsteen et al. (1998)
zebrali informacje dotyczace siedmiu gatunkéw wzglednie dobrze poznanych pod katem
wystepowania cichych $piewow. Nalezaty do nich kos Turdus merula, drozdzik Turdus
iliacus, kwiczot Turdus pilaris, rudzik Erithacus rubecula, pokrzywnica Prunella modularis,
plochacz halny P. collaris i bogatka Parus major. U wszystkich tych gatunkow obserwowane
byty ciche $piewy, u wigkszosci zarowno w konteks$cie agonistycznym, jak 1 podczas zalotow
czy kopulacji. Autorzy zasugerowali, ze kontekst, w jakim wystepuje taka komunikacja jest
Sci$le zwigzany z potrzebg pewnej prywatnosci — wedtug nich ciche $piewy sg dlatego ciche,
by ograniczy¢ zasieg ich transmisji, a tym samym liczbe odbiorcow sygnatu. Zalozenie takie
potwierdzili badaniami nad pokrzywnicg i ptochaczem halnym, ktore wykazaty, ze proby
kopulacji sg czesto zaktocane przez samce rywalizujace o dostep do samicy (Davies 1992,

Davies et al. 1995). Kolejnym, poza potrzebg prywatnosci, argumentem za funkcja cichego
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$piewu w unikaniu podstuchania przez rywala jest wystgpowanie tego sygnatu w sezonie
lggowym — $ci§le zwigzanym z konkurencja o partnerke do rozrodu. Zasadno$¢ hipotezy
unikania podstuchania potwierdzaja badania stwierdzajace powszechno$¢ podstuchiwania
miedzy rywalami. I tak, r6zni badacze zaobserwowali, ze bogatka (Peake et al. 2001, Peake et
al. 2002), stowik rdzawy Luscinia megarhynchos (Naguib et al. 1999) czy pasowka $piewna
(Akcay et al. 2010) kieruja si¢ podstluchanymi interakcjami migdzy samcami w decyzji 0
ataku 1 strategii tego ataku. Poza kosztem wynikajagcym z podstuchania przez rywala, samce
moga réwniez ponosi¢ koszty zwigzane z podshuchaniem przez samice, czyli hipotetyczng
partnerke. Taki koszt wynika¢ moze z selektywnego wyboru przez samice tych samcow, ktore
wygrywaly w interakcjach z rywalami, o czym samice moga dowiadywac si¢ podstuchujac
interakcje samcow (samice bogatki (Otter et al. 1999), sikory jasnoskrzydiej Poecile

atricapilla (Mennill et al. 2002) czy kanarka Serinus canaria (Garcia-Fernandez et al. 2010)).

Hipoteza unikania podstuchania jest rdwniez rozpatrywana w konteks$cie interakcji
drapieznik-ofiara (Akcay & Beecher 2012). Zwigzek migdzy produkowaniem wokalizacji a
wykryciem przez drapieznika jest obserwowany u wielu gatunkéw ptakow i jednoznacznie
wskazuje na wigksza wykrywalno$¢ przez drapiezniki osobnikoéw wokalizujacych glosniej
(Mougeot & Bretagnolle 2000, Krams 2001, Hale 2004, Lima 2009, Schmidt & Belinsky
2013). Za Akcay et al. (2015), sygnaly o wysokiej amplitudzie moga by¢ wyjatkowo
ryzykowne w tym kontekscie podczas agresywnych interakcji migdzy rywalami, poniewaz
uwaga nadawcy sygnatu jest wtedy skupiona przede wszystkim na zamierzonym odbiorcy,

nie za$ na odbiorcach niezamierzonych.

W zwigzku z powszechnymi obserwacjami cichych $piewdéw w konteksScie
agresywnym (Reichard & Anderson 2015, Reichard & Welklin 2014), w literaturze pojawity
si¢ kolejne hipotezy skupiajace si¢ na kwestii kosztow, jakie ponosi nadawca sygnatu ze
strony odbiorcy, czyli rywala. Sg to: hipoteza wptywu odwetu odbiorcy sygnatu (receiver-
retaliation rule hypothesis) (Laidre & Vehrencamp 2008) oraz $cisle z nig zwigzana hipoteza
podatnosci na zranienie (vulnerability handicap hypothesis) (Vehrencamp 2000, Laidre &
Vehrencamp 2008). Obie te hipotezy probuja wyjasni¢, dlaczego sygnat agresywny jest cichy,
skoro to sygnaty glosne wskazujg na lepszg kondycje nadawcy, a zatem teoretycznie, wigksza
motywacje do ataku. Autorzy tych hipotez sugeruja, ze ciche $piewy s3a wiarygodnym
wskaznikiem agresywnych intencji, poniewaz ich nadawcy $piewajac cicho narazaja si¢ na
odwet odbiorcy sygnatu lub po prostu uposledzaja swoje zdolnosci obronienia si¢ przed

oponentem. Pojawienie si¢ hipotezy o funkcji cichego $piewu w agresywnych interakcjach
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miedzy rywalami ma swoje zrodta w badaniach przeprowadzonych przez Searcy & Nowicki
w 2006 roku. Byty to pierwsze badania dotyczace funkcji §piewu jako sygnatu agresywnych
intencji, w ktorych, oprocz playbacku z nagraniami $piewu rywala, uzyto rowniez modelu
ptaka. Dzigki temu uzupelione zostato brakujgce ogniwo w badaniu zachowan podczas
agonistycznej interakcji. Dotychczas brak modelu rywala uniemozliwial badanie zachowan
zwigzanych z atakiem fizycznym, bo w eksperymentach nie bylo obiektu, ktory mogh zostaé
zaatakowany. Interakcje takie opieraty si¢ w zwigzku z tym na komunikacji wokalnej na
dystans. W badaniach Searcy & Nowicki (2006) po raz pierwszy byla mozliwos¢
obserwowania, jak odnosza si¢ dane zachowania ptakéw do rzeczywistego zagrozenia
atakiem — czy sg wiarygodnym jego wskaznikiem, czy tez nie. Naukowcy przeprowadzali
swoje badania na paséwce $piewnej i brali w nich pod uwagg strategie wokalne znane do tej
pory ze swojego znaczenia w interakcjach miedzy rywalami. Nalezaty do nich:
dopasowywanie typoéw piosenek do tych wykorzystywanych w playbacku, §piewanie cichych
piosenek, catkowita liczba piosenek, przetaczanie typoéw piosenek, liczba typow piosenek, na
ktore przelaczat si¢ dany ptak oraz — charakterystyczne dla tego gatunku zachowanie w
agresywnym kontekscie — trzepotanie skrzydtami. Sposréd wszystkich wzietych do analizy
zachowan tylko ciche §piewy okazaly si¢ wiarygodnie wskazywa¢ na zblizajacy si¢ atak
fizyczny. W swojej publikacji z 2009 roku Searcy & Beecher podsumowali powyzsze wyniki
przedstawiajagc prawdopodobny rozktad poszczegdlnych zachowan w trakcie konfliktu
zgodnie z jego eskalacja. Schemat takiej agresywnej interakcji wyglada¢ mial nastepujaco:
$piewanie odpowiednich dla repertuaru danego samca typow $piewu —> dopasowywanie
typow $piewu do Spiewu rywala —> zblizenie si¢ i wydawanie cichych $piewow -
pozostawanie w bliskim dystansie i wydawanie cichych $piewow —> atak fizyczny. W
zwigzku z tymi wynikami Laidre & Vehrencamp (2008) zalozyli, ze ciche $piewy niosa ze
sobg istotne koszty dla nadawcy powodujace, ze sygnal jest wiarygodnym wskaznikiem
motywacji do ataku, poniewaz jesli na t¢ strategi¢ zdecyduje si¢ samiec o niskiej jakosci
(malo zmotywowany do ataku), to moze narazi¢ si¢ na atak ze strony odbiorcy sygnatu. Cichy
$piew powinien by¢ zatem produkowany tylko przez osobniki w dobrej kondycji, ktore sa
zmotywowane do ataku fizycznego. Niebezpieczenstwo odwetu nie dotyczy jednak tylko
samcow stabych, ale wszystkich, ktore decyduja sie na wejscie w konflikt (Enquist 1985,
Hurd 1997). Roznica polega na tym, ze jesli w bezposrednig interakcje agonistyczng (atak
fizyczny) wejdzie osobnik staby, to ma on mniejsze szanse na wygrang, a wigksze na
odniesienie ran, niz osobnik silny, poniewaz silnie agresywny sygnal warunkuje silnie

agresywng odpowiedz (Molles & Vehrencamp 2001, Laidre & Vehrencamp 2008).
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Miedzy hipoteza wptywu odwetu odbiorcy a hipoteza podatnosci na zranienie istnieje
roéznica dotyczaca zrodta kosztéw jakie ponosi nadawca sygnatu. W przypadku pierwszej z
hipotez, koszty poniesione przez nadawce cichego sygnatu zaleza od tego, jak na sygnat
odpowie jego odbiorca (Vehrencamp 2000, Laidre & Vehrencamp 2008). W zwigzku z tym,
oszukiwanie odbiorcy sygnatu odnosnie rzeczywistych intencji nadawcy moze by¢
zdecydowanie nieoptacalne dla nadawcy, poniewaz nadajac sygnat cichy — silnie agresywny —
naraza si¢ on na silnie agresywna odpowiedz, ktdra moze okazac si¢ tragiczna w skutkach
(Enquist 1985, Vehrencamp 2000, Akcay et al. 2015). W przypadku drugiej hipotezy, koszty
wynikajg bezposrednio z pewnych cech sygnatu lub behawioru z nim zwigzanego. Do cech
sygnalu cichego, ktére moga powodowac koszty w agresywnej interakcji nalezy podstawowa
cecha odrézniajaca je od innych sygnatow wokalnych — niska amplituda. Ze wzgledu na to, ze
ciche sygnaly maja ograniczong propagacj¢, moga by¢ wykryte tylko z relatywnie malego
dystansu, w ktorym odwet jest bardziej prawdopodobny (Laidre & Vehrencamp 2008).
Ponadto nadawanie cichego sygnatu moze wigzaé si¢ z przyjmowaniem postury i pozycji
utatwiajacej zaatakowanie przez znajdujacego si¢ blisko oponenta (Adams & Mesterton-
Gibbons 1995, Vehrencamp 2000). Znaczenie cichego $piewu jako wiarygodnego wskaznika
motywacji nadawcy sygnalu do ataku potwierdzaja badania przeprowadzone na pasdowce
$piewnej, ktorej samce zachowuja si¢ ostrozniej w interakcji z rywalem $piewajacym cicho,

niz $piewajacym glosno (Anderson et al. 2007).

W roku 2007 pojawita sie kolejna hipoteza, ktorej celem byto wyjasnienie kosztow,
jakie ponosi osobnik nadajacy cichy sygnal. Byta to hipoteza kosztoéw konkurencyjnych
funkcji (competing functions cost hypothesis), ktora sugeruje, ze zmiany w sygnale
wynikajace z maksymalizowania skutecznosci jakiej$ jego funkcji moga powodowac spadek
jego funkcjonalnosci w kwestii innej, konkurujgcej cechy (Anderson et al. 2007, Searcy et al.
2008). Koszty tego typu moga pojawic si¢ w sytuacji, gdy dany sygnal, niesie ze sobg wiele
informacji pelnigc tym samym kilka réznych funkcji. Takim sygnatem jest §piew ptakow, a
modulacje w jego amplitudzie niosg informacje zarowno dla potencjalnych partnerek (Searcy
1996, Ritschard et al. 2010), jak i rywali (Reichard & Welklin 2014). Niska amplituda
cichego $piewu powoduje, ze moze on zosta¢ ustyszany przez ograniczong liczb¢ odbiorcow.
Informacja w nim zawarta dociera tylko do osobnikéw znajdujacych si¢ w bliskiej odlegtosci
od nadawcy. Jednocze$nie odbiorca takiego sygnatu moze mie¢ pewnos¢, ze jest to
komunikat skierowany tylko do niego. Wynikiem tego jest ograniczenie funkcjonalnosci tego

sygnatu do okreslonego komunikatu przeznaczonego dla okreslonego odbiorcy. Hipoteza
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kosztow konkurencyjnych funkcji pojawita si¢ w odpowiedzi na wyniki otrzymane przez
Searcy & Nowicki (2006) w badaniach nad wystepowaniem cichych $§piewow w agresywnym
kontekscie u pasowki $piewnej. Otrzymane przez badaczy rezultaty wykazaty, ze samce
$piewajace cicho musialy zmierzy¢ si¢ z wigkszg liczbg intruzow w swoim terytorium, niz
samce $piewajace gltosno. Efekt taki wystgpowal prawdopodobnie dlatego, ze samce spoza
terytorium nie byty w stanie ustysze¢ cicho $piewajacych wiascicieli terytoriow, wiec nie
mogly stwierdzi¢ ich obecno$ci w terytorium (Searcy & Nowicki 2006). Zgodnie z tym,
wiasciciel terytorium, ktory produkuje ciche sygnaty w celu odparcia jednego intruza ponosi
koszty wynikajace z wkroczenia na jego terytorium innych intruzow, ktérzy nie sg w stanie
ustysze¢ jego cichego $piewu (Searcy et al. 2008). Mimo badan zdajacych si¢ wskazywac na
taki koszt $piewania cicho, jest kilka kwestii, ktore przecza takiemu wyjasnieniu fenomenu
wiarygodno$ci cichego sygnalu. Ciche $piewy wystepuja wspdlnie z glo$nymi, tzn.
przeplataja si¢ z nimi (Searcy & Nowicki 2006, Anderson et al. 2007). W zwiazku z tym
mozliwe, ze tych kilka glo$nych piosenek wystarcza do utrzymania wigkszej liczby intruzéw
z daleka od terytorium, a jednoczes$nie piosenki te moga dociera¢ do potencjalnych partnerek
(Anderson et al. 2008, Akcay et al. 2011). Ponadto, czas spedzony na §piewaniu cicho jest na
tyle krotki, ze moze mie¢ niewielkie skutki negatywne dla jakosci komunikacji z wigksza

liczbg intruzow i samicami (Akgay et al. 2015).

W pracy Akgay et al. (2011) zostata zaproponowana jeszcze jedna hipoteza, w
odpowiedzi na brak jednoznacznego potwierdzenia wszystkich pozostatych hipotez w
przeprowadzonych przez tych badaczy badaniach nad cichym $piewem w agresywnym
kontekscie u pasowki $piewnej. Mowa o hipotezie gotowosci (readiness hypothesis), ktora
probuje wyjasni¢ zjawisko cichych sygnatéow z punktu widzenia nie ich kosztownosci, ale
mechanizmu powstawania. Zgodnie z tg hipotezg ciche $piewy sa produktem ubocznym
szykowania si¢ nadawcy do ataku (Akcay et al. 2011). Oznacza to, ze ich produkcja jest
uzalezniona od wszelkich czynno$ci, ktére nadawca podejmuje, by $ledzi¢ oponenta,
zaatakowa¢ go lub uniknaé ataku. Spiewanie piosenek glosnych wigze si¢ z odchylaniem
glowy do tylu 1 zaangazowaniem calego ciala, w zwigzku z czym obnizajg si¢ zdolnoS$ci
nadawcy sygnatu do obserwacji odbiorcy, a takze do uniknigcia zranienia. Z tego punktu
widzenia lepiej jest §piewa¢ z zamknietym dziobem, trzymaé glowg w takiej pozycji, by moc
patrze¢ przed siebie i utrzymywac¢ ciato w gotowosci do ataku czy odparcia ataku (Akcay et

al. 2011). Piosenki $piewane z bardziej zamknietym dziobem charakteryzuja si¢ nizsza
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amplitudg (Hoese et al. 2000, Williams 2001, Goller et al. 2004), co moze tlumaczy¢

mechanizm powstawania cichych wokalizacji (Akgay et al. 2011).

Obiekt badan

W niniejszej pracy badatam ortolana (Emberiza hortulana) (Ryc. 1). Ptak ten postuzyt
jako modelowy gatunek ptaka $piewajacego, ktorego strategie obrony terytorium sg dobrze
poznane (Osiejuk et al. 2007a, Osiejuk et al. 2007b, Skierczynski et al. 2007, Skierczynski &
Osiejuk 2010) 1 u ktorego bylo wczes$niej obserwowane uzywanie cichych $piewow w
kontekscie obrony terytorialnej. Ortolan to drobny ptak wréblowy z rodziny Trznadlowych
Emberizidae, ktory gniazduje na znacznych obszarach Eurazji, na zime¢ za$ migruje do
subsaharyjskiej Afryki (Cramp & Perrins 1994, Glutz von Blotzheim & Bauer 1997, Fry et al.
2004, Bairlein et al. 2009). Do Polski przylatuje na przetomie kwietnia i maja i pozostaje na

sezon legowy do wrzesnia.

Ryc. 1. Samiec ortolana sfotografowany na terenie badan

(fot. Tomasz S. Osiejuk).

Zasiedla tereny otwarte, w Polsce gltownie $rodowiska zwigzane z krajobrazem
rolniczym. Rywalizacja samcoéw o terytoria zaczyna si¢ wkrotce po przylocie ptakow z
zimowisk (zazwyczaj po 1-2 dniach) i trwa przez okoto dwa tygodnie. W tym czasie samce
intensywnie $piewaja — kazdy zwykle z kilku preferowanych w obrebie terytorium miejsc.
Miejsca $piewu to zazwyczaj wysokie drzewa badZ inne wyzsze stanowiska, na przyktad linie

telefoniczne. Charakterystyczne jest to, ze w przeciwienstwie do blisko spokrewnionego
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trznadla (Emberiza citrinella), mimo $piewu z eksponowanych miejsc, pozycja Spiewu czesto
nie jest taka aby maksymalizowa¢ widocznos¢ ptaka. Ostateczne terytorium obejmuje 1-3 ha
powierzchni lub nawet mniej (Cramp & Perrins 1994).Z aktywnos$cia terytorialng samcow
SciSle zwigzana jest aktywno$¢ wokalna. Ptaki $piewajg najintensywniej w okresie
poprzedzajagcym dobieranie si¢ w pary, czyli — w warunkach Polski - w pierwszych dwoch
dekadach maja. Samce $piewajg w tempie 4-8 strof na minutg, najintensywniej przez pierwsze
4 godziny od $witu. Po sparowaniu aktywno$¢ wokalna samcow znacznie spada, czasem

zupelnie przestajg §piewac, natomiast wydajg wigcej gtosow.

Ortolan jest dobrym gatunkiem modelowym w badaniach bioakustycznych ze wzgledu
na prosta i powtarzalng strukture strof sktadajacych si¢ na jego $piew, co ulatwia ich
klasyfikacje do typow. Kazdy $piewajacy samiec uzywa zazwyczaj 2-3 typow strof, ktore w
wigkszo$ci sg wspotdzielone przez pozostale samce z danej populacji (Cramp & Perrins
1994). Wszystkie typy strof uzywane przez danego samca sktadaja si¢ na tzw. repertuar
Spiewu. Strofy $§piewu ortolana trwaja ok 1,5 sekundy i przy typowym $piewie rozdzielone sa
10-15-sekundowymi pauzami. Zazwyczaj spiewanych jest kilka strof tego samego typu, po
czym ptak przelacza si¢ na inny typ ze swojego repertuaru (ang. eventual variety). Kazda
strofa $piewu ortolana sktada si¢ najczesciej z dwoch fraz zbudowanych z powtarzajacych sie
sylab w obrgbie kazdej frazy. Obie frazy (inicjalne i terminalne) sktadaja si¢ z odmiennych
zestawOw sylab o roznej czgstotliwosci 1 zmiennym czasie trwania. Rowniez ten sam typ
sylab moze r6zni¢ si¢ czgstotliwoscig miedzy samcami (Osiejuk et al. 2005b), co umozliwia
ptakom odréznianie sgsiadow od obcych osobnikow z tej samej populacji (Osiejuk 2014). U
wszystkich osobnikéw z badanej populacji fraza terminalna $piewu skladata si¢ z sylab
jednego, tego samego typu, poza wyjatkowymi osobnikami z innych populacji, ktore
pojawiajg si¢ sporadycznie i zwykle sg obserwowane krotko w sezonie legowym (Losak
2007, Jakubowska et al. 2015). Spiewy réznych osobnikéw rdznia sie wiec gtownie fraza
inicjalng. Liczba fraz inicjalnych w wigkszo$ci populacji ogranicza si¢ do kilkunastu wersji w
przeliczeniu na 100 nagranych osobnikéw (Losak 2007, T. Osiejuk dane niepublikowane).
Frazy strof mogg si¢ r6zni¢ migdzy sobg rowniez czasem trwania zaleznym od liczby sylab
(w kazdej z nich) §piewanych przez ptaki (Jakubowska & Osiejuk 2017). Z kolei amplituda
$piewu terytorialnego charakteryzuje si¢ niewielkga zmienno$cig i wynosi $rednio 86 dB SPL
w odlegtosci 1 m. Poza $piewem terytorialnym obserwowane byty do tej pory wokalizacje o
niskiej amplitudzie (mniejszej niz 70 dB SPL przy pomiarze z odlegtosci 1 m) i czesto

krotszym czasie trwania, pojawiajace si¢ zazwyczaj podczas bezposrednich agresywnych
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interakcji migdzy rywalami (Ryc. 2). Ze wzgledu na swoje parametry, adekwatne do cech
cichych sygnatéw u innych gatunkéw ptakow, wokalizacje te mozna uznaé za ciche $piewy

(Anderson et al. 2008, Nelson & Poesel 2011, 2012).
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Ryc. 2. Dwa przyktady spiewu gtosnego i cichego ortolana nagranych z tej samej odlegtosci od samca. Zaréwno na

spektrogramie jak i oscylogramie wyraznie wida¢ obnizong amplitude piosenek cichych.

Poza nieskomplikowanym $piewem 1 tatwoscia wykrywania w terenie dzigki
intensywnej aktywnosci wokalnej, kolejng cecha sprawiajaca, ze ortolan to dobry gatunek
modelowy jest tatwa do obserwacji i analizy reakcja na rywala. Na t¢ reakcj¢ sktadaja sie
takie zachowania, jak zblizanie si¢ do rywala oraz przetaczanie si¢ z trybu §piewania na tryb
wydawania gltosow (Osiejuk et al. 2007a, 2007b). Nastepstwem tych zachowan moze by¢ atak
fizyczny, ktory pojawia si¢ najczesciej w okresie kilku dni od przylotu na teren legowy,
zwlaszcza w odpowiedzi na obcego samca (Skierczynski et al. 2007, Skierczynski & Osiejuk

2010).
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Teren badan

Badania byly prowadzone na terenach otwartych o charakterze rolniczym, potozonych
okoto 15 km na potudnie od miasta Poznania — na obszarze Wielkopolskiego Parku
Narodowego 1 jego okolic. Catkowity teren badan wynosit okoto 2550 ha (skrajne punkty
powierzchni to 52,32° 1 52,23° szerokos$ci geograficznej N, oraz 16,74° 1 16,98° dlugosci
geograficznej E). Obszar ten posiada cechy preferowane przez ortolana: jest bogaty w pola
uprawne poprzecinane alejami $rodpolnymi z czgsto starymi drzewami, a tereny otwarte
sgsiaduja z lasami z domieszka debow Quercus sp. Populacja ortolana jest monitorowana na
tym terenie od 1997 roku. W ramach badan behawioralnych co roku nagrywane sa Spiewajace

samce, w zwigzku z czym repertuar $piewu tej populacji zostat dobrze poznany.

Cele rozprawy

Podstawowy celem niniejszej rozprawy byto sprawdzenie, jakie sa funkcje cichego
$piewu ortolana, wydawanego w kontek$cie obrony terytorium. Poczatkowy plan badawczy
zaktadal przetestowanie wszystkich wymienionych wcze$niej hipotez pretendujacych do
wyjasnienia mechanizméw powstawania, funkcji 1 kosztow cichego $piewu. W tym
kontekscie mialyby wigc to by¢ pierwsze badania, ktére w tak kompleksowy sposob, u
jednego gatunku, probuja wyjasni¢ to zjawisko. Pierwotny plan badan zakladat
przeprowadzenie odrebnych eksperymentéw z playbackiem dla przetestowania kolejno kazde;j
z wymienionych hipotez. Jednak wyniki uzyskiwane podczas kolejnych sezonéw pozwolity
na odrzucenie czgsci hipotez juz wczesniej, przez co ostateczny zestaw 1 plan eksperymentéw
rézni si¢ od planowanego. W szczeg6lno$ci nalezy tu wspomnie¢, ze obserwacje zachowania
ptakow podczas eksperymentéw pozwolily na sformutowanie nowej hipotezy, ktora zostata

przetestowana w ostatnim roku badan.

Niniejsza rozprawa sklada si¢ z trzech cze$ci, w ktorych zostaty przedstawione wyniki
badan eksperymentalnych. W pierwszym rozdziale przedstawione sg badania przeprowadzone
w celu weryfikacji hipotezy unikania podstuchania (H1). Testowano w nich funkcje cichego
$piewu w kontekscie unikania podstuchania przez drapieznika. Zalozono, ze jesli ciche
$piewy pelnig u ortolana funkcj¢ w unikaniu podstuchania sygnatu przez niepozadanego

odbiorce, to badane samce bgda $piewaé wigcej cichych piosenek w sytuacji ryzyka
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spowodowanego obecnoscig drapieznika. Jesli natomiast strategia taka nie wystepuje u
badanego gatunku, wtedy wystepowanie cichych §piewoéw nie bedzie zalezalo od wystgpienia
zagrozenia. Hipoteza unikania podstuchania testowana byta w ramach dwoch eksperymentéw
przeprowadzanych w trakcie dwoch sezondow legowych. Eksperyment pierwszy opieral si¢ na
prezentacji modelu drapieznika, jako bezposredniego wskaznika zagrozenia drapieznictwem.
Z kolei eksperyment drugi testowat t¢ hipoteze¢ przy zastosowaniu posredniego wskaznika

zagrozenia drapieznictwem, to jest gloséw alarmowych ortolana.

Drugi rozdziat poswigcony jest prezentacji wynikow dwoch eksperymentow
przeprowadzonych w drugim roku badan. Ich celem byla weryfikacja hipotezy wplywu
odwetu odbiorcy sygnatu (H2) i hipotezy podatno$ci na zranienie (H3). Obie hipotezy dotycza
kosztoéw, jakie ponosi nadawca cichego sygnalu w trakcie agonistycznej interakcji z rywalem.
Istotg testow, bylo wiec w zasadzie sprawdzenie tego, czy cichy $piew jest rzeczywiscie
agresywnym sygnatem, czy tez jest wydawany w kontek$cie agresywnej interakcji, ale moze
np. sygnalizowaé ulegto$¢ badz pemli¢ inng funkcje. Oba przeprowadzone eksperymenty
opieraly si¢ na playbacku z nagraniami $piewu rywala jako agresywnego bodzca majacego
wplyna¢ na zachowanie badanych samcow. Eksperyment drugi roznit si¢ od pierwszego
poziomem agresji symulowanego rywala. Miato to na celu przetestowanie znaczenia cichego
Spiewu w eskalacji konfliktu migdzy samcami ortolana. Przewidywano, zZe jezeli ciche $piewy
sa sygnatem agresywnych intencji, to reakcja na nie bgdzie bardziej dwubiegunowa, tzn.
samce beda na nie odpowiada¢ albo bardzo agresywnie, albo bardzo ust¢pujaco, zwlaszcza w
drugim z eksperymentéw. Taka dwubiegunowos¢ reakcji miataby wskazywaé na silnie
agresywng informacj¢ zawartag w cichym sygnale, ktéra powoduje bardziej agresywna reakcje

u samcow o wysokim poziomie dominacji oraz bardziej defensywng u samcow stabych.

W  rozdziale trzecim prezentowana jest nowa hipoteza, bedaca rezultatem
eksperymentow przeprowadzonych w celu przetestowania hipotez H1, H2 i H3 — hipoteza
akustycznego lokalizowania rywala. Zaktada ona, ze ciche $§piewy, ze wzgledu na to, ze maja
ograniczony zasi¢g transmisji, sa dobrym narzedziem do swego rodzaju penetrowania
srodowiska w poszukiwaniu specyficznego odbiorcy sygnatu, ktory znajduje si¢ w poblizu
nadawcy. Odbiorca moze odpowiedzie¢ na komunikat zawarty w takim sygnale tylko, jezeli
znajduje si¢ odpowiednio blisko nadawcy sygnatu. Dzigki temu nadawca sygnalu moze z
duza doktadnos$cia zlokalizowa¢ odbiorce w przestrzeni. W ramach eksperymentu testujacego
nowa hipoteze zatozono, ze jezeli ciche $piewy shuza do lokalizowania rywala, to beda

produkowane przede wszystkim w sytuacji, w ktorej odbiorce sygnatu trudno zlokalizowac, w
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przeciwienstwie do sytuacji, w ktorej lokalizacja odbiorcy jest znana. Jezeli jednak ciche
sygnaly nie pehityby funkcji w namierzaniu odbiorcy, wtedy beda $§piewane niezaleznie od

tego, czy lokalizacja odbiorcy sygnatu jest znana nadawcy czy nie.
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Rozdziat I

Znaczenie cichego Spiewu u ortolana w unikaniu wykrycia przez drapieznika
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Wstep

Zwierzeta wyksztatcilty roznorodne strategie zachowan, by uniknaé drapieznictwa
(Robinson 1980, Arnold & Bennett 1984, Giles & Huntingford 1984, Hogstad 1988,
Fitzgibbon 1990, Magurran et al. 1993, Caro 1994, Caro et al. 1995, Stanford 1995, Laurila et
al. 1997, Zuberbiihler et al. 1997, Abrahams & Sutterlin 1999, Laurila 2000, Johnsson et al.
2001, Webb et al. 2001, Fichtel & Kappeler 2002, Lingle & Pellis 2002, Sih et al. 2003,
Vanhooydonck & Damme 2003, Jacobsen & Stabell 2004, Rastogi et al. 2006, Bongi et al.
2008). U ptakéw obrona przed drapieznikiem i jego unikanie moze takze przybiera¢ rdzne
formy. W wielu typach $rodowisk, rozumianych nawet bardzo szeroko, jak strefa klimatu
borealnego czy tez s$rodowiska otwarte, krajobraz rolniczy czy S$rodowiska miejskie,
stwierdzono ze drobne ptaki unikajag w sezonie legowym terendow stanowigcych terytoria
legowe drapieznikéw (Lima 2009). Z kolei bardzo wyspecjalizowanym w tym wzgledzie
gatunkiem jest kwiczot Turdus pilaris, ktorego osobniki bronig swoich gniazd przed
drapieznikami obrzucajac je odchodami (Hogstad 2004). Ponadto ptaki mogg modyfikowac
swoje zachowanie w zaleznosci od warunkow $rodowiskowych: zwigkszaé czestosé
obserwacji terytorium w celu wykrycia drapieznika, cze$ciej zmienia¢ miejsce przebywania
czy tez wybiera¢ bardziej ostonigte miejsca zerowania w sytuacji wigkszego zagrozenia
drapieznictwem, jak na przyktad czarnoglowka Poecile montanus i czubatka Lophophanes
cristatus (Suhonen 1993), czy kowalik Sitta europaea i sosnowka Periparus ater (Mozetich
& Carrascal 1995).

Strategie unikania i obrony przed drapieznikiem opieraja si¢ u ptakow w duzej mierze
na odpowiedniej komunikacji wokalnej. Istotne znaczenie maja tu sygnaly alarmowe, ktore
wykorzystywane sa przez ptaki podczas tzw. mobbingu drapieznikéw i informowaniu o ich
obecnosci (Forsman & Mdnkkonen 2001, Desrochers et al. 2002, Leavesley & Magrath 2005,
Templeton et al. 2005, Griesser 2008, 2009, Soard & Ritchison 2009). Informacje te moga
by¢ dekodowane przez inne gatunki ofiar (Hurd 1996, Goodale & Kotagama 2008, Fallow &
Magrath 2010), ale tez przez drapiezniki (Mougeot & Bretagnolle 2000, Schmidt & Belinsky
2013) 1 moga pochodzi¢ nie tylko z podstuchiwania gloséw alarmowych, ale 1 wokalizacji
wykorzystywanych w okresie zalotow (Krams 2001, Peake 2005). Moze to prowadzi¢ do
czestszych atakoéw na osobniki czesciej si¢ odzywajace, niz na ofiary nie wydajace gtosow lub
wydajace ich mniej (Krams 2001). Moller et al. (2007) zaobserwowali, ze $piewajace ptaki
trzymaja si¢ w wiekszym oddaleniu od drapieznika w porownaniu do ptakow

nieSpiewajacych. Oznacza to, ze ryzyko podstuchania przez drapieznika jest istotnym
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kosztem dotyczacym sygnalizacji 1 behawioru z nig zwigzanego (Searcy & Nowicki 2005,
Catchpole & Slater 2008). W zwigzku z tym ptaki powinny dazy¢ do uniknigcia bycia
podstuchanym.

Do strategii zachowan majacych na celu uniknigcie wykrycia przez drapieznika odnosi
si¢ hipoteza unikania podstuchania (eavesdropping avoidance hypothesis) postawiona przez
Dabelsteen et al. w 1998 roku oraz rozwinigta w 2011 roku przez Akcay & Beecher (2011).
Mowi ona o tym, ze w celu unikni¢cia podstuchania nadawca obniza amplitud¢ sygnatu,
dzigki czemu jest trudniejszy do zlokalizowania przez niepozadanego odbiorce sygnatu.
Hipoteza ta ma w swoim zatozeniu wyjasnia¢ zmiany w amplitudzie sygnatu podczas
agonistycznych interakcji migdzy rywalami. Logika takiego wyjasnienia opiera si¢ na tym, ze
samce w trakcie konfliktu bezposredniego znajduja si¢ na tyle blisko siebie, ze s3 w stanie
ustysze¢ nawet bardzo ciche sygnaly wokalne. Jednocze$nie sygnaty takie zmniejszaja szanse
na wykrycie przez drapieznika (Mougeot & Bretagnolle 2000, Schmidt & Belinsky 2013) lub
rywala, do ktérego informacja zawarta w sygnale nie byta adresowana (Akgay et al. 2015).
Mimo, ze przeprowadzono stosunkowo duzo badan na temat znaczenia podstuchiwania,
zaréwno migdzy osobnikami tego samego gatunku, jak i migdzy gatunkami (McGregor 2005),

wcigz niewiele wiadomo o wystepowaniu w tym kontekscie cichych sygnatow.

Ryzyko drapieznictwa wsrod gatunkow matych ptakow wroblowych jest czgsto dosé
wysokie, jednak nie wiadomo jak na razie, czy i jak wptywa to na produkcje cichych
sygnatow w trakcie agresywnych interakcji miedzy rywalami. Jedynym zbadanym pod tym
katem gatunkiem jest jak do tej pory pasoéwka $piewna. Ten niewielki gatunek z rzedu
wroblowych (Passeriformes) zamieszkujacy zarosla i obrzeza zadrzewien Ameryki Potnocne;j
zostal dobrze poznany pod katem komunikacji wokalnej 1 jest jednym z najczestszych
gatunkow modelowych w badaniach nad cichym $piewem u ptakow (Searcy & Nowicki 2006,
Searcy et al. 2006, Anderson et al. 2007, 2008, 2012, Akgay et al. 2011, 2015, Maddison et al.
2012, Templeton et al. 2012). Liczne publikacje wykazaty, ze ciche $§piewy pojawiajg si¢ u
tego gatunku w konteks$cie agresywnym, jednak tylko w dwoéch przypadkach zjawisko to byto
badane pod katem weryfikacji hipotezy unikania podstuchania (Searcy & Nowicki 2006,
Akcgay et al. 2015). Searcy & Nowicki (2006) symulowali zwigkszone ryzyko drapieznictwa
wykorzystujac posredni wskaznik zagrozenia drapieznikiem. Zastosowali playback z gtosami
alarmowymi paséwki $piewnej 1 sprawdzali czy taka stymulacja wptywa na liczbe cichych
$piewow produkowanych w odpowiedzi przez samce paséwki $piewnej. Wyniki ich badan nie

potwierdzity hipotezy unikania podstuchania. Mato tego, podczas przeprowadzonych przez
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nich eksperymentow pasowki $piewne $piewaly mniej cichych piosenek w odpowiedzi na
posredni wskaznik zagrozenia drapieznictwem, niz gdy zagrozenie drapieznictwem nie
wystepowato. Z kolei Akcay et al. (2015) w swoich badaniach eksperymentalnie zwigkszali
ryzyko drapieznictwa wykorzystujac do tego celu bezposredni wskaznik zagrozenia.
Odtwarzali glosy drapieznika podczas symulowanej interakcji z rywalem 1 porownywali
reakcje samcow pasoOwki $piewnej na t¢ stymulacje z reakcja na kontrolne glosy gatunku
ptaka nie bedacego drapieznikiem pasowki. Badania te wykazaly, ze samce pasoéwki
odroznialy drapieznika od gatunku neutralnego, ale ich reakcja nie byta zwigzana z produkcja
cichych $piewow. Tak wiec réwniez te badania nie daty wsparcia dla hipotezy unikania
podstuchania. Oba przedstawione eksperymenty byly przeprowadzone w przekonujacy
sposob, jednak ze wzgledu na to, ze dotyczyly tylko jednego gatunku, nie sposob ich

wynikéw generalizowa¢ na wszystkie gatunki ptakow wydajacych ciche $piewy lub glosy.

Celem niniejszych badan bylo eksperymentalne sprawdzenie czy produkowanie
cichych $piewow podczas agresywnych interakcji migdzy samcami ortolana jest zwigzane z
wystgpieniem zwigkszonego ryzyka drapieznictwa. W ramach eksperymentéw symulowano
zwigkszone ryzyko drapieznictwa na dwa sposoby. Eksperyment pierwszy opieral si¢ na
bezposrednim wskazniku zagrozenia drapieznictwem. W ramach niego prezentowano
potencjalnego drapieznika ortolana i odtwarzano jego glosy samcom terytorialnym na krotko
przed symulacja wtargnigcia obcego intruza na terytorium. W eksperymencie drugim
symulowano wyzsze zagrozenie drapieznictwem w sposOb posredni, poprzez odtwarzanie
playbacku z glosami alarmowymi ortolana, po ktérym nastepowata symulacja wtargnigcia
obcego samca na terytorium. Zgodnie z hipoteza unikania podstuchania przewidywano, ze
ciche $piewy w obu eksperymentach powinny by¢ produkowane przede wszystkim podczas
symulacji zwigkszonego zagrozenia drapieznictwem w porownaniu z kontrolami, ktére nie
prezentowaly zadnego zagrozenia. Ptaki powinny tez w sytuacji zagrozenia catkowicie
przetaczy¢ si¢ na uzywanie cichych sygnatoéw. Dodatkowo przewidywano, ze podczas
zabiegdw z symulacja zwigkszonego zagrozenia drapieznictwem ogdlna odpowiedZ samcow
ortolana bedzie stabsza w porownaniu z kontrolami, poniewaz ptaki powinny stara si¢

zachowywac bardziej ostroznie, by unikng¢ wykrycia przez drapieznika.
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Metody

Procedury przygotowania probek dzwiekowych do eksperymentdéw E1 j E2

Probki dZzwiekowe spiewu ortolana

Na potrzeby przedstawionych w tym rozdziale badan przed przeprowadzeniem
eksperymentdw nagrano i przeanalizowano repertuar §piewu 47 samcow, z czego nagrania 27
samcoOw wykorzystano podczas pierwszego eksperymentu, a pozostate 20 nagran podczas
drugiego. Pelne repertuary kazdego z samcoOw nagrywano przy uzyciu mikrofonow
Senneheiser MKH 70 z ostong przeciwwiatrowa MZH-60 osadzong na koszu MZW 60-1
(Sennheiser Electronic GmBH & Co. KG, Wademark, Germany), oraz Telinga Pro 8 (Telinga
Microphones, Botarbo, Tobo, Sweden) i magnetofonéow Marantz PMD 661 (D&M
Professional). Nagrania te byly pdzniej uzyte do przygotowania probek dzwigkow do
playbackow wykorzystywanych w eksperymentach. Wszystkie piosenki, ktore postuzyty do
przygotowania playbackow, charakteryzowaly si¢ dobra jako$cia, zostaly nagrane z
niewielkiej odlegtosci podczas bezwietrznych porankéw i pozbawione byty szumoéw badz
innych zaktécen (np. glosow innych zwierzat) w zakresie czestotliwosci piosenek. Réznice w
amplitudzie migdzy piosenkami wykorzystywanymi do tworzenia playbackéw byty
niewielkie 1 nie wplywaly na struktur¢ odtwarzanych piosenek. Pozycja kazdego
nagrywanego samca zostala okreslona przy uzyciu odbiornikéw GPS GPSMAP 76CSx
(Garmin Ltd.). Nagrania zostaly pozyskane pod koniec kwietnia i na poczatku maja 2014 r.,
kiedy niesparowane samce rywalizowaty o terytoria o niestabilnych jeszcze granicach. Teren
badan byl w tym czasie kontrolowany codziennie, niezaleznie przez dwie osoby, aby
wychwyci¢ wszystkie pojawiajace si¢ samce 1 dobrze oznaczy¢ granice tworzacych sie
terytoriow.

Piosenki wykorzystane w playbackach byly modyfikowane w biezacej wersji
programu bioakustycznego Avisoft SASLab Pro 5.x (Specht 2014). Z nagran usuwano szumy
za pomocg filtra gorno-przepustowego FIR (ang. Finite Impulse Response time domain filter)
na poziomie 500 Hz. Amplituda probek $piewu zostala ujednolicona przy uzyciu funkcji
Change volume do poziomu 86 dB SPL mierzonej w odleglosci 1 m (korekcja czgstotliwosci
A, szybkos$¢ reakcji miernika FAST = 200 ms; pomiar wykonany miernikiem CHY 650
Sound Level Meter (Firemate Co., Ningbo, China). Dobrane warto$ci odzwierciedlaty
naturalng, przeci¢tng amplitude $piewu terytorialnego samcoOw ortolana zmierzong w terenie

(Skierczynski et al. 2007). Kazdy playback $piewu ortolana skladal si¢ z 12 piosenek o tej
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samej amplitudzie, najpierw odtwarzano sze$¢ piosenek pierwszego losowo wybranego typu
$piewu, a nastepnie sze$¢ kolejnych drugiego typu. Repertuary wszystkich nagranych samcow
sktadaty si¢ z przynajmniej dwoch typow $piewu, jesli byto ich wigcej to do przygotowania
playbackow uzyto dwdch najczesciej wystepujacych typdw z repertuaru samca. Zastosowany
w playbackach sposob prezentacji typow S$piewu w czasie jest typowy dla samcow

$piewajacych w terytoriach (Cramp & Perrins 1994).

Probki dzwiekowe gtosow pustutki wykorzystanych w eksperymencie E1

Glosy pustutek wykorzystane w eksperymencie pochodzily z nagran dostepnych
komercyjnie, z ktérych wybrano dobre jako$ciowo fragmenty i1 przygotowano 15-to
minutowy playback symulujacy naturalng aktywno$¢ ptakow (Ryc. 3). Playback sktadat si¢ z
okresu odtwarzania glosow przedzielonych odstepami ciszy. Podstawowy powtarzany
fragment trwat ok. 185 s i sktadat si¢ z sekwencji: 30 s glosow, 39 s ciszy, 24 s glosow, 40 s
ciszy, 16 s gltosow i ciszy 36 s. Fragment ten w ciggu 15 minut zostat powtorzony 6-0 Krotnie,
z tym ze w ostatnim powtdrzeniu pominig¢to ostatni, 36-0 sekundowy fragment (co daje
sumarycznie 6 x 185 — 36 ~ 900 s = 15 minut; dla uproszczenia pominigto dziesi¢tne czesci
powtarzanych fragmentow). Amplituda odtwarzanych glosow utrzymana byta na naturalnym
poziomie (88 — 91 dB SPL w odlegtosci 1 m).

W eksperymencie E1 do odtworzenia glosow pustutki (Falco tinnunculus) uzyto
odtwarzacza Apple iPod Nano 5th generation player (Shenzhen, China) i gtosnika UE BOOM

(Logitech International).
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Ryc. 3. Spektrogram gtoséw pustutki uzytych do playbacku gtoséw drapieznika w eksperymencie E1.
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Probki dZzwiekowe gtosow alarmowych ortolana i kontrolnych gtosow zieby w eksperymencie

E2

Do playbackow glosow alarmowych ortolana uzyto gloséw nagranych podczas
wcezesniejszych eksperymentow na tym gatunku. W pierwszym rzedzie dokonano selekcji
nagran koncentrujgc si¢ na znalezieniu jak najlepszeych jakosciowo probek glosow. W tym
celu przeszukano 56 nagran wlasnych z wczesniejszych eksperymentoéw, zawierajacych od
kilkunastu do ponad 200 gloséw. Glosy ortolana s, podobnie jak w wypadku wielu innych
gatunkoéw ptakow Spiewajagcych, bardzo stereotypowe. Poniewaz jednak nie zostat do tej pory
formalnie opisany poziom indywidualnosci cech takich gloséw, to w eksperymentach
zdecydowano si¢ uzy¢ pozbawionych cech indywidualnych glosow syntetycznych, ktére
utworzono na bazie probek naturalnych. Na bazie 26 glosow naturalnych Tseep Tju
pochodzacych od 26 samcow utworzono jeden plik o naturalnych odstgpach miedzy glosami
(Ryc. 4). Nastepnie utworzono sonogram w programie Avisoft SASLab Pro, przeskanowano
go uzywajac funkcji Scan of frequency contour and amplitude envelope, oraz zapisano wynik
w postaci pliku dzwigkowego PCM WAV (probkowanie 48 kHz, jakos¢ 16 bit). W funkcji
skanowania sonogramu zastosowano automatyczng, trzypoziomowa funkcje wyrdzniania
oddzielnych elementéw sygnatu i odpowiedni poziom wyrozniania dzwigkow w stosunku do
maksymalnej amplitudy. Bazujac na wczesniejszych doswiadczeniach w przygotowywaniu
takich probek, ustalono pewne parametry poczatkowe, ktére nastgpnie optymalizowano tak,
aby uzyskane glosy syntetyczne zar6wno w brzmieniu, jak i na sonogramie nie wyrozniaty si¢
od naturalnych i aby w pliku nie pojawialy si¢ zadne artefakty akustyczne. Uzyskane glosy
zardOwno w probach testowych z ptakami, jak 1 w pozniejszych eksperymentach wywotywaty
reakcje ortolanow. W czasie pierwszej minuty zabiegu w eksperymencie E2 odtwarzano 26
gltosow Tseep i 26 glosow Tju w kolejnosci naprzemiennej Tseep — Tju, tak jak najczgsciej
wystepuja one w naturalnym kontekscie. Amplituda odtwarzanych glosow oscylowata w
granicach naturalnych i byta w naturalny sposob zmienna w obrg¢bie minuty (78 — 88 dB SPL

w odlegtosci 1 m).
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Ryc. 4. Spektrogram gtosdéw Tseep-Tjut ortolana uzytych do playbacku z gtosami alarmowymi w eksperymencie E2.

Glosy kontaktowe zigby Weet do kontroli poszczegdlnych eksperymentéw
przygotowano w analogiczny sposob (Ryc. 5). Bazujac na licznych wilasnych nagraniach
gatunku (Deoniziak & Osiejuk 2016) utworzono baze dobrych jakosciowo gltosow typu Weet,
ktore nastgpnie postuzyly do syntezy gtoséw. Odtwarzano 59 gloséw zigby w czasie 1 minuty
kontroli w eksperymencie E2 nasladujac naturalne tempo ich wydawania oraz amplitude (82 —
86 dB SPL w odleglosci 1 m). Glosy kontaktowe zigby zostaty wykorzystane jako kontrola,
poniewaz praktycznie w kazdym terytorium badanych ortolanow gatunek ten wystepowat i od
czasu do czasu wydawat glosy. Jednoczesnie glosy te nie niosa, wedlug moje; wiedzy,
informacji o Zadnym potencjalnym zagrozeniu drapieznictwem badZz konkurencja dla
ortolana. Uzyte glosy syntetyczne niejednokrotnie wywolywaly odpowiedZ zigb, zaréwno
glosowg jak 1 ruchowg (zblizanie si¢ do gtosnika), nalezy wiec zatozy¢, ze dobrze imitowaty
naturalne.

W eksperymencie E2, do odtwarzania playbackéw z piosenkami i gtosami ortolana
oraz glosami zigby uzyto dyktafonéw Olympus LS-12 (Olympus, Tokyo) i gltosnikéw UE
BOOM (Logitech International).
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Ryc. 5. Spektrogram gtoséw Weet zieby uzytych do playbacku z gtosami kontaktowymi w eksperymencie E2.

Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E1

Podczas eksperymentu E1 nagrywano reakcje wokalng samcoéw ortolana przy zastosowaniu
macierzy mikrofonowej sktadajacej si¢ z magnetofonu Edirol R-4 Pro 4-channel Portable
Recorder and Wave Editor (Roland Co., Hamamatsu, Japan) i czterech mikrofonow o
dookdlnej charakterystyce (Sennheiser ME 62 z zasilaczami K6, osadzonych wewnatrz
ostony przeciwwiatrowej MZW20-1 na ttumigcym drgania uchwycie MZS20-1; Sennheiser
Electronic GmBH & Co. KG, Wademark, Germany). Mikrofony potaczone bylty z
nadajnikami Sennheiser SKP 3000, ktore przekazywaly sygnat do dystrybutora sygnatu
Sennheiser QP 3041 z zasilaczem NT 3-XLR 4, z ktorego sygnal przekazywany byt do
czterokanatowego magnetofonu Edirol R4-Pro poprzez odbiorniki Sennheiser EK 3241.
Odpowiedni poziom sygnalu zapewniata antena kierunkowa Sennheiser A 2003 UHF z
dwoma wzmacniaczami antenowymi Senneheiser AB 3 o mocy 10 dB. Dzigki temu macierz
dzialala w ukladzie nie wymagajacym zastosowania kabli, co ulatwialo 1 przyspieszalo jej
rozstawienie w terenie. Mikrofony byty rozmieszczone na tyczkach, na planie czworoboku, w
jego katach. Kazdy mikrofon w macierzy byt oddalony od pozostatych o kilka-kilkanascie
metrow. Odleglosci migdzy nimi mierzono po kazdym eksperymencie przy uzyciu dalmierza
laserowego Yardage Pro Sport 450 (Bushnell Outdoor Products, USA) z doktadnosciag 1 m.
Pomiary te byty niezbedne dla przeprowadzenia pdzniejszej analizy miejsc z ktorych $piewaty
reagujace ptaki, oraz amplitudy ich $§piewu. Do namierzania pozycji ptakéw w przestrzeni
uzywano programu XBAT v. 0.6.1.1 (Cornell Lab Ornithology) pracujacego w srodowisku
MatLab (Mathworks Co). Niezaleznie od nagrywania macierzag mikrofonows, jeden z

obserwatoroOw nagrywal ptaka przy pomocy magnetofonu Marantz PMD 661 (D&M

32



Professional) i mikrofonu Telinga Pro 8 (Telinga Microphones). Ze wzgledu na wysoka
kierunkowo$¢ uzytego mikrofonu, takie nagrania szczegdlnie dobrze nadawaty si¢ do

zliczania wszelkich cichszych sygnatow i weryfikacji nagran z macierzy mikrofonowe;.

Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E2

Podczas drugiego eksperymentu reakcje wokalng samcéw na playback nagrywano
przy uzyciu magnetofonu Marantz PMD 661 (D&M Professional) i mikrofonu Telinga Pro 8
(Telinga Microphones). Dodatkowo rozmieszczano macierz mikrofonowa ztozong z trzech
dyktafonow Olympus LS-12 (mikrofony z dedykowanymi przeciwwietrznymi ostonami
mikrofonowymi Rycote) rozmieszczonych na statywach na planie trojkata, gdzie dyktafony
stanowily jego wierzchotki. Nagrania z dyktafondw byly synchronizowane akustycznie przed
ich rozstawieniem, i postuzyly, podobnie jak w eksperymencie E1l, do wspomagania
okreslania przemieszczen reagujacego ptaka i amplitudy jego piosenek.

Niezaleznie od nagran mikrofonem kierunkowym 1 macierza, jeden z
eksperymentatorow dyktowat na rejestrator Olympus Ls-11 zachowanie ptaka poprzez
zewnetrzny mikrofon podpiety w odlegtosci 10 cm od ust. Umozliwitlo to $ledzenie

zachowania ptakow z uzyciem lornetki przez caty eksperyment.

Procedury przeprowadzania eksperymentow

Eksperyment E1

Eksperyment E1 byt przeprowadzany w dniach 30 kwietnia — 12 maja 2014 roku w godzinach
5:00 — 10:00 w Wielkopolskim Parku Narodowym i okolicach (koordynaty s$rodka
powierzchni badawczej 52° 17° N i 16° 56’ E).

Kazdy samiec zostal poddany procedurze zabiegu 1 kontroli, ktore wykonywane byty
w losowej kolejnosci. Kazdy zabieg i1 kontrola sktadat si¢ z czterech etapoéw (Tabela 1). W
pierwszym etapie w trakcie zabiegu (PREDATOR PRESENTATION), przez 15 minut
prezentowano w terytorium ortolana wypchang pustutke 1 odtwarzano jej glosy (patrz opis
probek do playbacku powyzej). Ptak byt przymocowany do tyczki na wysokosci okoto 2 m w

pozycji siedzacej, pod nim zamocowany byl gtosnik UE BOOM w neutralnym kolorze, z
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ktorego odtwarzano glosy. Glosy odtwarzano cyklicznie, w sposOb imitujacy naturalng
wokalizacje, zgodnie z zaprezentowanym wczesniej schematem. W czasie mocowania tyczki
do ziemi pustutka byta zakryta czarnym workiem, dopiero tuz przed rozpoczeciem playbacku
worek zdejmowano i drapieznik mogl by¢ zaobserwowany przez ortolana. Drapieznika
montowano tak, aby znajdowat si¢ okoto 30 m od $piewajacego ortolana i mogt by¢ przez
niego zauwazony. Po 15 minutach prezentacji ptaka zakrywano, a playback wylaczat si¢
automatycznie. Prezentacja drapieznika miata za zadanie wywotanie wrazenia podniesionego
poziomu zagrozenia drapieznictwem, poprzez symulacje obecnosci potencjalnego
drapieznika, cho¢ nie chodzilo o to, aby drastycznie wystraszy¢ samca i sprowokowac¢ go do
ucieczki. Nastgpnie przystepowano do kolejnych faz eksperymentu. W trakcie kontroli, w
analogicznej fazie eksperymentu E1, z glo$nika nie odtwarzano dzwigkow i nie prezentowano

wypchanego drapieznika.

Tabela 1. Schemat planu eksperymentu E1.

Eksperyment Wle|,kOSC Doswiadczenie Faza eksperymentu
préby
PREDATOR- PRE-
PRESENTATION PLAYBACK PLAYBACK POST-PLAYBACK
E1l N =27 Prezentacja
(macierz 4 Prezentacja wypchanego samca Prezentacja
mikrofondw) Zabieg wypchanej pustutki - ortolana + 12 wypchanego
i jej gtosow gtosnych piosenek z2 samca ortolana
typdw
Prezentacja
wypchanego samca Prezentacja
Kontrola - - ortolana + 12 wypchanego
gtosnych piosenek z2 samca ortolana
typow

W fazie drugiej (PRE-PLAYBACK), trwajacej 2 minuty, nagrywano $piewajacego
ortolana, aby uzyska¢ informacje o jego naturalnej aktywnosci wokalnej. W fazie trzeciej
(PLAYBACK) prezentowano wypchanego samca ortolana (okaz udostepniony z kolekcji
Muzeum i Instytutu Zoologii PAN w Warszawie) na tyczce i odtwarzano przez 2 minuty 12
piosenek nalezacych do 2 roéznych typow S$piewu (patrz opisany wyzej sposob
przygotowywania probek do playbacku). Podobnie jak w przypadku prezentacji drapieznika,
wypchany ortolan zastoniety byt workiem i prezentowany dopiero tuz przed rozpoczeciem
playbacku $§piewu. Ortolan byt prezentowany w innym miejscu niz pustutka i w takiej

odleglosci od $piewajacego samca, aby dobrze symulowa¢ wkroczenie w jego terytorium (20-
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40 m, w zaleznosci od konfiguracji terenu). Po zakonczeniu playbacku $piewu ortolana,
samca ponownie zakrywano 1 rozpoczynal si¢ czwarty etap eksperymentu (POST-
PLAYBACK), kiedy to przez kolejne 2 minuty nagrywano samca i rejestrowano jego
zachowanie.

Podsumowujac, kontrola w eksperymencie wygladata identycznie jak zabieg, z tg r6znica, ze
w fazie pierwszej nie prezentowano wypchanego drapieznika i nie odtwarzano jego glosow.
Rozstawiano jedynie sprzet do eksperymentu i odczekiwano taki sam czas bez ingerencji.
Kolejnos¢ doswiadczen przeprowadzanych z kolejnymi samcami byla losowa dla

wykluczenia jej wptywu na zachowanie ptakow.

Eksperyment E2

Eksperyment E2 byt przeprowadzany w dniach 3-19 maja 2016 roku w godzinach porannych
migdzy 5:00 a 10:00 na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego i okolic — tym samym

obszarze, na ktorym przeprowadzano eksperyment E1.

Tabela 2. Schemat planu eksperymentu E2.

Eksperyment Wielkos¢ Doswiadczenie Faza eksperymentu
préby
PRE- CALLS- GAP PLAYBACK POST-
PLAYBACK PLAYBACK PLAYBACK
E2 N =20 Zabieg - Syntetyczne - Gtosne
(macierzz3 gtosy piosenki (12
mikrofonéw) alarmowe piosenek z 2
typow)
Kontrola - Syntetyczne - Gtosne
glosy piosenki (12
kontaktowe piosenek z 2
zieby typow)

Kazdy eksperyment sktadal si¢ z dwoch doswiadczen przeprowadzanych na tych
samych osobnikach: zabiegu i kontroli. Te z kolei sktadaty si¢ z pieciu etapéw (Tabela 2): 2
minut przed playbackiem (PRE-PLAYBACK), 1 minuty playbacku z glosami alarmowymi
(ALARM-ORTOLAN lub odpowiednio CONTROL-CHAFFINCH), 30 sekund przerwy w
odtwarzaniu nagran (GAP), 2 minut playbacku ze $piewem ortolana (PLAYBACK) i dwdch
minut obserwacji po playbacku (POST-PLAYBACK). Do przeprowadzenia eksperymentu
uzyto opisanej wczesniej macierzy mikrofonowej sktadajacej si¢ z trzech mikrofonow

ustawionych w terytorium danego samca oraz standardowych mikrofonéw 1 rekorderow.
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Playbacki odtwarzano przy zastosowaniu glosnika UE BOOM (Logitech International)
umiejscowionego w granicach terytorium. Eksperyment przeprowadzano tylko wtedy, jesli
dany samiec $piewal w obrgbie wlasnego terytorium.

Kazdy z 20 samcow byt testowany dwukrotnie (podczas kontroli i podczas zabiegu) w
odstgpach jedno- dwudniowych. Do eksperymentu na kazdym samcu uzyto innych nagran (tj.
od innych samcéw) i dodatkowo nagrania te byly réwniez inne od tych wykorzystanych do
eksperymentu E1.

Kontrola w eksperymencie E2 roznita si¢ od zabiegu jedynie tym, iz w fazie pierwszej
zamiast glosOw alarmowych ortolana odtwarzano glosy kontaktowe zigby. Do obserwacji i

nagrania reakcji samcow uzyto sprzetu wykorzystanego w eksperymencie E1.

Procedury pomiaru amplitudy spiewu ortolana

Zliczanie i kategoryzacja piosenek zaspiewanych przez samce jako glo$ne badz ciche
byta wykonywana z duza rozwagg. Wczesniejsze cksperymenty na ortolanie (wiasne
obserwacje niepublikowane) i na wroblu $piewnym (Searcy & Nowicki 2006) pokazaly, ze
gdy ptaki $piewaja ze statego dystansu do obserwatora i zmieniaja natg¢zenie sygnatu, jest to
tatwe do wychwycenia przez doswiadczonego obserwatora. Porownanie glo$nych 1 cichych
piosenek pokazato réwniez, iz w przypadku ortolana réznice w amplitudzie wynosza co
najmniej 12-15 dB). W celu obiektywnej kategoryzacji poczatkowo zastosowano dwuetapowg
procedure. Po pierwsze, w kazdym eksperymencie obie nagrywajace osoby dyktowaty do
rekorderow, gdy wedlug nich dana piosenka zaspiewata byla ciszej niz standardowa glosna
piosenka. Cho¢ gléwny cig¢zar spoczywal tutaj na notowaniu tego przez osobg, ktora
zajmowala si¢ rejestracja zachowania ptakow, poniewaz w sensie technicznym byto to dla
niej tatwiejsze (lepsza obserwacja sceny eksperymentu, brak stuchawek na uszach itp.). Po
drugie, nagrania z macierzy mikrofonowych zostaly wykorzystane do okreslenia pozycji
nadawcy $piewu z pomocg algorytmow lokalizacyjnych programu XBAT (v. 0.6.1, Cornell
Lab of Ornithology), podobnie jak we wczesniejszych badaniach nad derkaczem Crex crex
(Rek & Osiejuk 2010). Zlokalizowane w przestrzeni piosenki postuzyty do pomiaréw
wzglednej amplitudy, ktora byta wyskalowana na podstawie specjalnie przygotowanych
nagran. Nagrania do kalibracji sktadaty si¢ z 64 piosenek ortolana o réznej amplitudzie,
ktérych rzeczywista amplituda zostata zmierzona bezposrednio decybelomierzem CHY650

sound level meter. Nastepnie nagranie to byto odtwarzane w terenie na réznych odleglosciach
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1 dla uzyskanych w ten sposob nagran zmierzono amplitude wzgledng za pomocg funkcji
Inband Power (dB) w programie Raven Pro 1.4 (Cornell Lab of Ornithology). Stwierdzono, iz
korelacja miedzy rzeczywista amplitudg i pomiarem w programie Raven Pro jest bardzo
wysoka (r = 0,92, P < 0,001). W oparciu o te pomiary poréwnywano amplitud¢ wzgledng
piosenek odnotowanych jako ciche z wynikiem pomiaru w Raven Pro skorygowanym do
standardowego dystansu pomiarowego bazujac na zasadzie 6 dB spadku natg¢zenia wraz z
podwojeniem odleglosci miedzy nadawca a miejscem pomiaru. Zatozono, iz ciche piosenki to
takie, ktorych amplituda jest < 12 dB w porownaniu do przeci¢tnej amplitudy 86 dB w
odlegtosci 1 m. Bazujac na tych pomiarach, stwierdzono iz okreslanie nat¢zenia Spiewu przez
obserwatora jest zgodne z pomiarami i w 95% przypadkow kategoryzacja piosenek jako ciche
badz glosne byta taka sama. Dlatego tez w nastgpnych eksperymentach metody pomiarowe;j
uzywano wytaczne w przypadku piosenek, co do ktorych byly watpliwosci co do klasyfikacji

przez obserwatora.

Zachowania ortolana obserwowane w trakcie eksperymentow

W analizach uwzgledniono nast¢pujace typy zachowan obserwowanych podczas
przeprowadzania eksperymentu: opo6znienie do pierwszego przelotu (s), opdznienie do
przybycia na odlegto$¢ <5 m do glosnika, z ktérego odtwarzano playback (s), opdznienie do
pierwszego przelotu mierzone od rozpoczgcia odtwarzania nagran glosow (s), opdznienie do
pierwszego przelotu po rozpoczeciu odtwarzania nagran $piewu ortolana (s), najmniejszy
dystans do glos$nika (m), sumaryczny czas spedzony w odlegltosci <5 m od glosnika (s), liczba
lotow, piosenek glosnych (typowych), piosenek cichych i gtosow podczas wszystkich pigciu

etapow eksperymentu.

Analiza statystyczna

W eksperymencie E1 przeanalizowano wyniki dla 27 samcow, a w eksperymencie E2
dla 20 samcow, w obu przypadkach kazdy ptak byt testowany dwukrotnie. Do analizy
sparowanych doswiadczen z wypchanym ptakiem i/lub playbackiem zastosowano uogoélnione
modele liniowe mieszane (GLMM), w ktorych czynnikiem losowym byly osobniki, na

ktorych wykonywano eksperymenty. Dla kazdego eksperymentu przeprowadzono dwa typy

37



analiz. W pierwszej analizie starano si¢ oceni¢ ogolne réznice w odpowiedzi na zabieg i
kontrole. W tym celu w pierwszej kolejnosci wykonano analiz¢ sktadowych gléwnych (PCA)
na bazie zmiennych oryginalnych. Nastepnie odpowiednimi modelami przeanalizowano
oceng roznic w odpowiedzi mierzonej sktadowymi gtownymi, przy uwzglednieniu tozsamosci
samcow.

Drugi typ analiz koncentrowal si¢ natomiast na badaniu wplywu zmiennych
niezaleznych na pojawianie si¢ i liczbg cichych piosenek w poszczegodlnych eksperymentach
(zabieg / kontrola) i etapach tych eksperymentow. Podejscie takie zastosowano, poniewaz
pojawianie si¢ cichych $piewdw bylo zjawiskiem stosunkowo rzadkim, ktorego analiza
jedynie wraz z szeregiem innych zmiennych nie oddawataby dobrze jego specyficznej
charakterystyki. W tych analizach zastosowano réwniez analogiczne modele GLMM, z tym
ze oparte o procedure ‘mepoisson’ lub ‘menbreg’ (multilevel mixed-effects models) w
programie STATA, ktére umozliwia analiz¢ danych o rozkladzie Poisson’a i ujemnym
dwumianowym.

Procedura wyboru najlepszego modelu GLMM polegata na, w pierwszej kolejnosci,
sprawdzeniu wptywu czynnika podstawowego: typu doswiadczenia — zabieg lub kontrola, na
poszczegblne zmienne zalezne, a nastgpnie dodawaniu kolejnych czynnikéw 1
wspotzmiennych oraz interpretowaniu wynikow z uzyskanych modeli. Wybor najlepiej
dopasowanego badz dopasowanych modeli byt podejmowany na podstawie wartosci
kryteriow informacyjnych AIC w wersji skorygowanej dla niewielkiej wielko$ci proby, tj.
AlCc. Nizsze wartosci AICc wskazuja na lepsze dopasowanie modelu do danych w
analizowanej probie (Kukier et al. 2009). Dla porownania, o ile najlepiej dopasowany model
jest lepszy od pozostatych obliczatam roznice (A AIC) migdzy AlICc najlepszego modelu i
AlCc kazdego kolejnego uwzglednionego w analizacj (Symonds & Moussalli 2011). Réznica
ta byla wykorzystana do obliczania dwdch miar stuzacych ocenie wzglednej mocy kazdego z
testowanych modeli: ER oraz w;. ER to miara informujaca o tym, o ile lepiej dopasowany jest
najlepszy model w pordwnaniu z kazdym kolejnym — im mniejsza warto§¢ ER, tym dany
model jest lepszy. Natomiast w; to tak zwana waga Akaikego (Symonds & Moussalli 2011).
Miara ta przyjmuje wartosci od 0 do 1 i jest analogiczna do prawdopodobienstwa, ze dany
model jest modelem najlepszym — im jej wartos¢ jest wicksza, tym dany model jest lepiej
dopasowany (Symonds & Moussalli 2011). W pracy skupiam si¢ giownie na modelach
najlepiej dopasowanych o A AIC¢ < 2 (Arnold 2010, Burnham & Anderson 2002, Burnham et
al. 2011, Symonds & Moussalli 2011). Analizy statystyczne byly przeprowadzana w
programie IBM SPSS Statistics v. 22 i v. 23 oraz STATA 14.2.
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Wyniki
Ogdlna odpowiedzZ na playback

Wyniki obu eksperymentow wykazaty, ze samce reagowaty na playback obcego
rywala zblizajac si¢ do glosnika i1 przelaczajac si¢ z trybu $piewania na wydawanie gltosow.
Samce, typowo dla gatunku, po zakonczeniu playbacku stopniowo zaczynaly z powrotem
$piewaé. Oba zachowania zostaly opisane za pomocg skltadowych gléwnych (Tabela 3): PC1
odzwierciedlala zblizanie si¢ do gtos$nika, natomiast PC2 — odpowiedz wokalng. Sktadowa
PC1 wyjasniala 40,10% wariancji catkowitej zmiennych oryginalnych, a sktadowa PC2 —
28,51%. Obie sktadowe wyjasnialty w sumie 68,61% wariancji catkowitej. Test sferycznosci
Bartletta’a wynosit y* = 306,196, df = 21, P < 0,001, miara Kaiser-Meier-Olkin’a

adekwatnosci doboru proby wyniosta 0,776.

Tabela 3. Wartosci wiasne, % wyjasnionej wariancji catkowitej i wagi zmiennych oryginalnych
pierwszych dwéch sktadowych gtéwnych wyodrebnionych z siedmiu zmiennych oryginalnych
charakteryzujacych odpowiedz na playback podczas obu eksperymentéw. Miary decydujace

o przyporzadkowaniu do odpowiedniej sktadowej zaznaczono pogrubiong czcionka.

Sktadowa gtéwna

Statystyki i zmienne oryginalne PC1 dystans zgf)owiedz'
wokalna

Ogdtem 3,614 1,189
% wariancji 51,622 16,991
% skumulowany 51,622 68,612
Opdznienie do przelotu 0,73 -0,04
Opdznienie do przylotu na odlegtosé < 5m 0,78 0,37
Czas spedzony w odlegtosci < 5m -0,64 -0,52
Najmniejszy dystans 0,79 0,32
Przeloty -0,73 -0,08
Piosenki -0,01 0,91
Gtosy -0,31 -0,81
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Eksperyment E1 nie wykazal istotnych statystycznie réznic w ogdlnej odpowiedzi
samcOw ortolana na playback ze $piewem rywala. Ptaki reagowaly podczas playbacku
podobnie, bez wzgledu na to, czy wczesniej prezentowano im wypchanego drapieznika i jego
glosy (w zabiegu), czy tez nie (w kontroli) (Ryc. 5-6). Mimo podlatywania bardzo blisko do
prezentowanego wypchanego samca ortolana nie zaobserwowano ani razu bezposredniego
ataku na model. Przeprowadzone analizy GLMM dla obu sktadowych gléwnych wykazaty, ze
najlepszymi przetestowanymi modelami byly modele zerowe, dla ktorych kryterium
informacyjne Akaikego osiggnelo najnizsze wartosci. Poza tym, zaden z testowanych
czynnikéw (wilaczajgc rodzaj zabiegu) nie wptywal istotnie na odpowiedz zwigzang ze
zblizaniem si¢ do glos$nika i reakcjg wokalng. W przypadku wptywu rodzaju doswiadczenia,
istotnos¢ tego czynnika w modelach z PC1-dystans jako zmienng zalezng wynosita P > 0,91,

a w modelach z PC2-odpowiedz wokalna — P > 0,07.

Wyniki eksperymentu E2 pozwolily na stwierdzenie istotnych rdéznic w reakcji
samcOw zwigzanej ze zblizaniem si¢ do glo$nika (PC1-dystans) podczas zabiegu (z gtosami
alarmowymi wlasnego gatunku) i kontroli (z glosami kontaktowymi zigby) (Ryc. 6).
Najlepszy model zawieral cztery czynniki: rodzaj zabiegu, kolejnos¢ przeprowadzania
eksperymentu, dystans do glo$nika przed rozpoczeciem eksperymentu i liczbe piosenek
Spiewanych przed playbackiem (wzgledna sita modelu mierzona wagami Akaikego: w; =
0,87). Samce przylatywaly do glosnika zdecydowanie szybciej, lataly wigcej 1 pozostawaty
dhuzej blisko glosnika w odpowiedzi na playback z glosami kontaktowymi zigby w
poréwnaniu z playbackiem z glosami alarmowymi wlasnego gatunku (efekt rodzaju zabiegu:

B + SE 0,88 + 0,215, P < 0,001).

Stwierdzono takze istotny wplyw kolejnosci przeprowadzania eksperymentu: samce
mniej zblizaty si¢ do glosnika, jesli byly poddawane najpierw zabiegowi, a w drugiej
kolejnosci kontroli (efekt kolejnosci: B £ SE 0,63 + 0,270, P = 0,019). Dodatkowo,
stwierdzono istotne, cho¢ w sensie wielkoSci wplywu niezbyt duze, wpltywy dystansu
poczatkowego 1 liczby piosenek $piewanych przed playbackiem na reakcje ptakow. Samce
reagowaly silniej, jesli ich dystans poczatkowy do glo$nika byt mniejszy (B + SE 0,01 +
0,005, P = 0,007) 1 jesli $piewaty przed playbackiem wiecej piosenek ( + SE -0,05 + 0,018,
P =0,004).
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Ryc. 6. Poréwnanie odpowiedzi zwigzanej z dystansem do gtosnika w trakcie
kontroli i zabiegu w eksperymentach E1 i E2. Wykres skrzynkowy pokazujgcy

mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.

Wszystkie pozostate modele wykazaty istotny wplyw rodzaju zabiegu na zachowanie
samcow, ale ich A AICc > 2. W eksperymencie drugim nie stwierdzono istotnego wplywu
rodzaju zabiegu na odpowiedZz wokalng samcow (PC2-odpowiedz wokalna) (Ryc. 7).
Wyrézniono dwa najlepiej dopasowane modele z A AICc < 2. Pierwszy z nich, najlepiej
dopasowany, zawieral w sobie takie czynniki, jak rodzaj zabiegu, kolejnos$¢ przeprowadzania
eksperymentu 1 poczatkowy dystans do gtosnika (wzgledna sita modelu mierzona wagami
Akaikego: w; = 0,43). Z kolei drugi najlepiej dopasowany model zawieral w sobie dwa
czynniki: rodzaj zabiegu i kolejno$¢ przeprowadzania eksperymentu (wzgledna sita modelu
mierzona wagami Akaikego: w; = 0,32). Modele te wykazaly, ze tylko kolejno$é
przeprowadzania eksperymentu i1 dystans poczatkowy mialy istotny statystycznie wptyw na
zachowanie samcow. Ptaki reagowaly intensywniej, jesli najpierw byly poddawane kontroli
(B + SE 1,05 + 0,348, P = 0,003), a w drugiej kolejnosci zabiegowi. Odpowiedz wokalna byta
réwniez negatywnie zwigzana z dystansem poczatkowym do glos$nika, ale efekt ten byt

niewielki (B + SE 0,01 + 0,006, P = 0,037).
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PC2 - Odpowiedz wokalna (stabsza)

(smocniejsza)
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Ryc. 7. Poréwnanie odpowiedzi wokalnej w trakcie kontroli i zabiegu w
eksperymentach E1 i E2. Wykres skrzynkowy pokazujgcy mediane, dolny i

gbrny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.

OdpowiedZ zwigzana z produkcjg cichych spiewdw

W eksperymencie pierwszym stwierdzono wystepowanie cichych $piewow w trakcie
11 zabiegdw (41%) 1 12 kontroli (44%) podczas doswiadczen przeprowadzanych na 27
samcach testowanych dwukrotnie (Ryc. 8-9). W przewazajacej wigkszosci eksperymentow
obserwowano wystepowanie tylko jednego cichego sygnatu w trakcie catego do§wiadczenia
(zabiegu lub kontroli). Samce produkowaty $rednio 0,7 = 0,20 cichych §piewow w trakcie
kontroli i 0,6 £ 0,24 w trakcie zabiegu. Liczba cichych piosenek byta znacznie nizsza niz

piosenek gtosnych produkowanych w trakcie zabiegu i kontroli (odpowiednio: 11,2 + 1,85 i

9,4 + 1,64).

Zaden z przetestowanych modeli mieszanych, zawierajacych wszystkie potencjalne
czynniki mogace wptywa¢ na reakcje samcow, nie wykazal istotnego wptywu rodzaju
zabiegu. Ponadto najlepszym modelem okazal si¢ model zerowy, dla ktorego wartosci
kryterium informacyjnego Akaikego byly najmniejsze. Nie stwierdzono rdwniez, by
poszczegbdlne samce wykazywaty indywidualne preferencje do produkowania cichego $piewu

podczas zabiegu i kontroli (doktadny test Fishera: P = 1,0).

42



Eksperyment E1 Eksperyment E2
60+

N
o
I

>
2
Q0
o
n
o
L
2
(O]
20" L
‘ 0.
te—
| R &N .
’ Se o
0o{e®*8e $s
T T T T T T T T
0 5 10 15 0 5 10 15
Ciche $piewy

Ryc. 8. Poréwnanie zaleznosci miedzy produkcjg gtosnych i cichych
Spiewow w eksperymentach E1 i E2 (proste regresji i 95% przedziaty

ufnosci).

W eksperymencie drugim samce produkowaty ciche $piewy podczas 16 zabiegdéw
(80%) 1 9 kontroli (45%). Samce $piewaly od 0 o 12 cichych piosenek w trakcie
przeprowadzanych doswiadczen — srednio 3,1 + 0,69 w trakcie zabiegu i 1,1 + 0,44 w trakcie
kontroli. Wartosci te byly niewielkie w poréwnaniu z liczbg Spiewanych glosnych piosenek
(12,2 £ 2,57 w trakcie zabiegu i 14.0 £+ 3,31 w trakcie kontroli; Ryc. 8 i 9). Nie stwierdzono,
zeby poszczegdlne samce wykazywaty indywidualne predyspozycje do wydawania cichych
$piewow w doswiadczeniach (doktadny test Fishera: P = 0,569). Najlepszy uogélniony model
mieszany (jedyny z A AICc < 2; w; = 0,61) zawieral w sobie tylko jeden czynnik: rodzaj
zabiegu. Wykazal istotny wplyw rodzaju zabiegu na produkcje cichych S$piewow (w
konteks$cie wystepowania lub nie wystgpowania cichych sygnatow, a nie ich liczby). Samce

czegsciej produkowaty ciche $piewy w ramach zabiegu w poréwnaniu z kontrolg (B = SE -2,19

+ 1,05, P = 0,037) (Ryc. 9).
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Ryc. 9. Poréwnanie liczby cichych i gtosnych piosenek Spiewanych przez
samce podczas zabiegéw i kontroli w eksperymentach E1 i E2. Wykres
skrzynkowy pokazujagcy mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres

nieodstajacy.

Dyskusja

Wyniki otrzymane w obu przeprowadzonych eksperymentach wykazaly, ze samce
ortolana reagowaly na symulowanego obcego intruza w terytorium poprzez zblizanie si¢ do
niego 1 wydawanie glosOw zamiast §piewu. Nie stwierdzono zadnych istotnych r6znic miedzy
zabiegami w odpowiedzi samcoOw testowanych w ramach eksperymentu pierwszego, co
wskazuje na to, ze prezentacja wypchanego drapieznika i1 odtwarzanie jego gloséw nie
wplywato na zachowanie badanych ptakéw. Samce testowane w ramach tego eksperymentu
Spiewaty ogodlnie niewiele cichych piosenek. Nie stwierdzono tez istotnych roznic w
produkcji tych sygnatéw migdzy zabiegiem a kontrolag. Tym samym wyniki te nie poparty
hipotezy unikania podstuchania przez drapieznika. W przypadku eksperymentu drugiego
stwierdzono istotne réznice w odpowiedzi samcow na zabieg 1 na kontrole. Samce reagowaty
silniej (szybciej 1 blizej podlatywaty do glosnika) podczas kontroli niz podczas zabiegu.
Wyniki te sugeruja, ze ich odpowiedZz po playbacku z glosami kontaktowymi zigby byta
bardziej bezposrednia niz po playbacku z glosami alarmowymi ortolana. Ponadto, badane
samce produkowaty wigcej cichych $piewdw podczas zabiegu w poréwnaniu z kontrolg. Tak
wiec glosy alarmowe odtwarzane przed symulowanym wtargnigciem rywala na terytorium

mialy dwojaki wplyw na zachowanie samcow: po pierwsze, opdznialy przylot blisko
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glosnika, z ktorego odtwarzano playback, a po drugie powodowatly zwigkszenie produkcji

cichych §piewow.

Zagadnienie potencjalnej funkcji cichego $piewu w kontekscie unikania podstuchania
przez drapieznika w trakcie agonistycznej interakcji z rywalem zostalo do tej pory zbadane
jedynie u pasoéwki $piewnej (Melospiza melodia) (Searcy & Nowicki 2006, Akgay et al. 2015)
w ramach dwoéch niezaleznych eksperymentow o nieco odmiennej metodyce. Searcy &
Nowicki (2006) testowali te kwestie wykorzystujac playback z glosami alarmowymi pasowki
$piewnej. Glosy alarmowe stanowily tu posredni wskaznik obecnosci drapieznika. Z kolei
Akcgay et al. (2015) wykorzystali playback z gtosami drapieznika, jako bezposredni wskaznik
obecnosci drapieznika. Wyniki obu tych badan wykazaty, ze ciche $piewy nie pelnia roli w
unikaniu podstuchania przez drapieznika w trakcie agresywnej interakcji z rywalem. W
przypadku badania pierwszego, Searcy & Nowicki (2006) zaobserwowali zalezno$¢ odwrotng
od oczekiwanej. W odpowiedzi na glosy alarmowe pasowki $§piewnej, samce tego gatunku
wydawaty mniej cichych $piewow, niz w odpowiedzi na, stanowigcy kontrole, $§piew lasowki
ztotawej (Dendroica petechia) wspoéldzielacej z pasdwka srodowisko. Natomiast Akgay et al.
(2015) nie zaobserwowali istotnej roznicy miedzy produkcja cichych §piewow przez paséwke
w odpowiedzi na playback z glosami alarmowymi drapieznika i gtosami gatunku kontrolnego
— dzigciota rozowoszyjego (Colaptes auratus). Jednak w tym przypadku badacze odnotowali,
ze pasowki produkowaly mniej piosenek w odpowiedzi na playback obcego gatunku, czy to
drapieznika, czy dzigciola. Mimo to odrozniaty drapieznika od gatunku kontrolnego:
pozostate zachowania samcoéw pasoéwki §piewnej (machanie skrzydtami, wydawanie gtosow
alarmowych) pojawiaty si¢ istotnie cze$ciej] w odpowiedzi na drapieznika niz na dzigciola.
Oba przedstawione badania nie wsparty hipotezy unikania podstuchania przez drapieznika.
Samce pasowki $piewnej nie zmieniaty $piewu z glosnego na cichy w odpowiedzi na

zagrozenie drapieznictwem, mimo ze drapieznik byl przez nie postrzegany jako zagrozenie.

Wyniki otrzymane w przeprowadzonym przeze mnie eksperymencie pierwszym
wykazaly, ze samce ortolana nie zmienialy swojego zachowania w sytuacji zagrozenia
potencjalnym drapieznikiem prezentowanym jako wypchany ptak wraz z odtwarzanymi
glosami. Mozliwe, ze pomimo staran w wyborze odpowiedniego modelu drapieznika, wybor
ten byl niewtasciwy. Obserwacje behawioralne badanej populacji ortolana sg prowadzone juz
od dwudziestu lat i podczas tego okresu nie obserwowano ani jednego ataku drapieznika na
dorostego samca ortolana. W zwigzku z tym trudno jest oceni¢, jaki gatunek jest

drapieznikiem ortolana i na ile jest grozny dla dorostego osobnika. Rowniez w literaturze nie
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ma zadnych informacji na ten temat, poza obserwacjami tendencji do zasiedlania przez
ortolana terendw bardziej oddalonych od gniazd pustutki (Suhonen et al. 1994). W zwiazku z
tym, wybor drapieznika do prezentowanych tu badan opierat si¢ na selekcji pod katem
gatunkéw wspotwystepujacych z ortolanem w $rodowisku o danej charakterystyce,
obserwowanych na terenie badan i1 preferujgcych ofiary podobne do ortolana pod wzgledem
rozmiaru i pokrewienstwa gatunkowego. Kolejnym wyjasnieniem braku reakcji ortolana na
wypchanego drapieznika moze by¢ to, ze samce ortolana mogty nie traktowaé nieruchomego,
siedzacego 1 wydajacego gltosy modelu jako zagrozenie. W zwigzku z powyzszym, nalezy
bardzo ostroznie podchodzi¢ do interpretacji wynikéw otrzymanych w eksperymencie
pierwszym i nie traktowac ich jako potwierdzenie lub negacje hipotezy unikania podstuchania

przez drapieznika.

Wyniki eksperymentu drugiego na pierwszy rzut oka zdaja si¢ potwierdza¢ hipoteze
unikania podsluchiwania: nagrywane samce stabiej reagowaly na wtargnigcie rywala do
terytorium 1 uzywaty cichych $piewéw w odpowiedzi na glosy alarmowe swojego gatunku.
Jednak taka interpretacja wynikow moze by¢ mylaca. Zblizanie si¢ do glosnika (rywala) jest
stosunkowo tatwe w interpretacji. Jest to tez typowa reakcja samcoOw ortolana badanych
eksperymentalnie w réznych kontekstach. Samce podlatuja do glosnika wczesniej, jesli
odpowiadaja na silniejszy bodziec, np. na wtargni¢cie obcego samca w poroOwnaniu z
wtargnigciem sgsiada (Skierczynski et al. 2007, Skierczynski & Osiejuk 2010), na znane typy
Spiewu rywala w poréwnaniu z typami obcymi, z innego dialektu (Osiejuk et al. 2007a,
Osiejuk et al. 2012), czy wydluzone piosenki w porownaniu ze strofami przecietnej dtugosci
oraz na piosenki przecig¢tnej dlugo$ci w poréwnaniu z krotkimi (Osiejuk & Jakubowska
2017). Sita odpowiedzi u tego gatunku jest rowniez zalezna od wieku — mtode,
niedo$§wiadczone samce w drugim roku kalendarzowym sg bardziej ostrozne w zblizaniu si¢
do silnie grozacego bodzca, w porownaniu z samcami starszymi (Osiejuk et al. 2007b). Ze
wzgledu na to, ze w prezentowanych badaniach do symulowania wtargni¢cia intruza na
terytorium wykorzystano playbacki z nagraniami obcego $piewu z lokalnej populacji
(zarowno w zabiegu, jak 1 w kontroli), wolniejsze zblizanie si¢ do bodZca w trakcie zabiegu
moze by¢ interpretowane jako bardziej ostrozna odpowiedz wynikajaca z ustyszanych
wczesniej glosow alarmowych. Kluczowym pytaniem w przypadku takiej interpretacji jest to,
czy uzyte do stymulacji samcow glosy alarmowe byly glosami petlnigcymi funkcje w
kontekscie zwigzanym z zagrozeniem drapieznictwem. Uzyte do playbacku glosy alarmowe

(Tseep-Tju) sa najczesciej wykorzystywanymi w  kontekScie alarmowym glosami
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wydawanymi prze obie picie u ortolana (Andrew 1957a, Andrew 1957b, Cramp & Perrins
1994). Moga by¢ jednak wykorzystywane tez w innych kontekstach (Conrads 1971). Podczas
wieloletnich obserwacji tego gatunku byly obserwowane réwniez w sytuacji wtargnigcia
cztowieka na terytorium, zwilaszcza gdy cztowiek podchodzit blisko do gniazda (tez Cramp &

Perrins 1994). oraz podczas agresywnych interakcji miedzy samcami (m.in. Skierczynski et

al. 2007, Osiejuk & Jakubowska 2017).

Zgodnie z hipotezg unikania podstuchania przez drapieznika przewidywano, ze samce
beda $piewac ciche piosenki czg$ciej w sytuacji duzego ryzyka drapieznictwem, niz gdy tego
ryzyka nie bedzie. Rzeczywiscie, stwierdzono uzywanie przez samce wiekszej liczby cichych
$piewoOw podczas zabiegu w pordwnaniu z kontrola w trakcie eksperymentu drugiego. Jednak,
jezeli ciche $piewy maja shuzy¢ unikni¢ciu podstuchania przez drapieznika, to w sytuacji
zagrozenia drapieznictwem ptaki powinny catkowicie przelaczaé si¢ z trybu $piewania gltosno
na $piewanie cicho, poniewaz nawet kilka glto$nych piosenek moze grozi¢ wykryciem przez
drapieznika. W przedstawionych badaniach nie stwierdzono takiego efektu. Samce ortolana
produkowatly wiecej cichych $piewdéw w trakcie zabiegu w poroéwnaniu z kontrolg, ale ich
liczba byta mimo wszystko mniejsza niz produkowanych piosenek gtosnych. Ponadto, mimo
istotnych réznic w eksperymencie drugim miedzy produkcja cichych §piewow w zabiegu i w
kontroli, u 45% badanych samcow obserwowano ciche $piewy rowniez w trakcie kontroli. Z
kolei w eksperymencie pierwszym, w ktorym stymulacja drapieznikiem nie powiodla sig,
obserwowano ciche $piewy u 40% badanych samcéw podczas zabiegu. Wyniki takie
kontrastujg tez z przetaczaniem si¢ mocno reagujacych samcow z trybu §piewu na glosy, taka
sytuacja zdarza si¢ podczas eksperymentow bardzo czesto (praktycznie zawsze). Ptaki
podczas reagowania na rywala z jakich$ wzgledow rezygnuja z wydawania glo$nych $piewow
1 wydaja glosy, podczas gdy bardzo rzadko przelaczaja si¢ caltkowicie na uzywanie cichych
piosenek.

W zwiazku z powyzszym, ciche $§piewy wydajg si¢ pelni¢ u ortolana jakas$ funkcje w
kontekscie alarmowym. Jednak wydaje si¢ malo prawdopodobne, zeby byly one strategia
unikania podstuchania przez drapieznika. Niska regularno$¢ wystgpowania w kontekscie
zwigzanym z drapieznikiem, a duza w trakcie interakcji z intruzem w terytorium sugeruje, ze
ciche $piewy sg wykorzystywane raczej w kontekscie agresywnym, w ktorym pojawiajg si¢
razem z piosenkami glosnymi i innymi rodzajami gloséw. Z kolei wyniki informujace o braku
indywidualnych predyspozycji do produkowania cichego $piewu w ogole wskazuja, ze ich

produkowanie jest zalezne raczej od specyficznego kontekstu (np. konfiguracji terenu czy
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mozliwosci obserwowania rywala) niz od osobowosci poszczegolnych osobnikow. Wyniki te
s sprzeczne z otrzymanymi przez Searcy i Nowickiego (2006), w ktorych badacze wykazali,
ze roéznice w produkcji cichych $piewdéw byly zwigzane przede wszystkim z tym, ktory
samiec je $piewal, a nie z rodzajem stymulacji, ktorej osobniki zostaly poddane w ramach
eksperymentu (korelacja wydawania cichych $piewow dla samcow miedzy zabiegami byla na

poziomie r > 0,8).

Kontekst unikania podstuchania przez drapieznika jest tylko jednym z kilku, ktérych
dotycza hipotezy pretendujace do wyjasnienia funkcji cichego $piewu (Akgay et al. 2015 —
praca przegladowa). Wyniki moich badan, mimo ze nie potwierdzaja hipotezy unikania
podstuchania, dostarczaja pewnych wskazoéwek dla innego hipotetycznego wyjasnienia ich
fenomenu. Prezentowane przeze mnie badania nie potwierdzaja réwniez hipotezy unikania
podstuchania przez rywali (Dabelsteen et al. 1998). Hipoteza unikania podstuchania przez
rywala zaktada, ze ptaki produkuja ciche $piewy, by unikna¢ podstuchania przez rywali danej
interakcji, w ktorej biorg udzial. Gdyby tak bylo u ortolana, wyniki powinny wykazaé, ze
samce catkowicie zastepuja glosny $piew $piewem cichym, czego nie obserwowatam.
Alternatywnie mozna zatozy¢, ze ptaki uzywaja cichego $piewu ,,punktowo”, by ograniczy¢
W pewnym momencie zasieg sygnalu, a tym samym uzyska¢ odpowiedz tylko od jednego
odbiorcy, znajdujacego si¢ w niewielkiej odleglosci. Takie wyjasnienie bardziej pasuje do
prezentowanych tu wynikow. Zaktada ono, ze ptaki $piewaja cicho nie po to, by uniemozliwic¢
podstuchanie przez rywala, ale po to, by ich sygnat dotart tylko do konkretnego odbiorcy.
Samce ortolana charakteryzujg si¢ specyficznymi zachowaniami zwigzanymi ze $piewem.
Miejsca ich $piewu nie zawsze sa odslonigte, jak na przyklad wierzchotki drzew czy linie
telekomunikacyjne. Ptaki te czesto $piewaja z korony drzewa, przez co s3 trudne do
zlokalizowania. Podczas naturalnej interakcji na matym dystansie samce czesto Scigaja si¢
wzajemnie 1 szybko zmieniajg miejsca $piewu. Czesto mozna tez zaobserwowac sytuacje, w
ktérych samce laduja na ziemi bardzo blisko siebie, ale nie moga si¢ nawzajem zobaczy¢ ze
wzgledu na gesta roslinnos¢. W takich momentach wyprostowuja sylwetke, wyciagaja szyje
do gory i1 podskakujg, by pozna¢ lokalizacje rywala. Wtedy tez wydaja glosy i ciche §piewy.
Takie zachowanie wydaje si¢ popiera¢ w jakim$ stopniu hipotez¢ produktu ubocznego
szykowania si¢ do ataku (Akcay and Beecher 2012, Akcay et al. 2011). Przeprowadzone
przez mnie badania nie wykluczaja takiego wyjasnienia fenomenu cichego $piewu.
Wykorzystanie odpowiednich narzedzi metodycznych oraz uzyskane z ich pomoca

obserwacje mogg by¢ utrudnione przede wszystkim ze wzgledu na ekologie i behawior
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ortolana. Samce tego gatunku czgsto Spiewajg z ukrycia, np. z korony drzewa, a czasem nawet
z pola uprawnego (T. Osiejuk, A. Jakubowska — obserwacje wlasne), co momentami bardzo

utrudnia ich obserwacje.

Pozostate trzy hipotezy — hipoteza kosztow konkurencyjnych funkcji, hipoteza roli
odwetu odbiorcy i hipoteza podatnosci na zranienie — dotyczg wyjasnienia wystepowania
cichych $piewdéw w kontek$cie agonistycznym z punktu widzenia kosztownosci takiego
sygnalu. Zgodnie z nimi koszty te wynika¢ moga albo z odpowiedzi odbiorcy sygnatu albo z
kompromisu migdzy utrzymaniem wiarygodno$ci sygnalu a jego skuteczno$cia w
komunikacji z rywalem lub partnerkg. Wyniki otrzymane z prezentowanych badan czesciowo
potwierdzaja te hipotezy. To, Zze samce ortolana nie przelgczaja si¢ calkowicie z trybu
$piewania piosenek glto$nych na piosenki ciche moze stwarza¢ warunki wykorzystywania obu
typow Spiewu w rozwigzywaniu konfliktu z rywalem (Akgay et al. 2015). Nalezy podkreslic,
ze, przytoczone hipotezy dotycza roéznych aspektow cichego S$piewu (mechanizmow
powstawania, funkcji, kosztow), przez co nie wykluczajg si¢ wzajemnie (Akgay et al. 2015).
Oznacza to, ze funkcje wyjasniane przez hipoteze unikania podstuchania moga wspotistnie¢ z

kosztami i mechanizmami powstawania thumaczonymi przez ktoras z pozostatych hipotez.

Podsumowujgc, nie stwierdzono w przypadku ortolana klarownego wsparcia dla
hipotezy unikania podstuchania przez drapieznika. Przedstawione w niniejszym rozdziale
wyniki wskazuja, ze samce ortolana wykorzystuja ciche $piewy w kontekscie zwigzanym z
wtargnigciem rywala w terytorium oraz, ze produkuja je zwlaszcza po ustyszeniu gloséw
alarmowych swojego gatunku. Jednak nigdy nie $piewaja wylacznie cichych $piewow —
zawsze przeplatajg si¢ one ze Spiewem gltosnym. Najbardziej prawdopodobnym wyjasnieniem
wystepowania cichych $piewdw jest to, ze sa one kierowane do konkretnego odbiorcy
znajdujacego si¢ w bliskiej odleglosci lub, alternatywnie, wynikaja z szykowania si¢ do ataku

fizycznego.
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Rozdziat 11

Znaczenie cichego $piewu u ortolana

jako agresywnego sygnatu w eskalacji konfliktu
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Wstep

Eksperymentalne dowody na to, ze $§piew petni kluczowa role w obronie terytorium
pojawily sie¢ juz w roku 1972 w pracy Peek’a. Wykazal on, ze samce epoletnika
krasnoskrzydtego (Agelaius phoenicus), nie bedace w stanie S$piewaé¢ (manipulacja
eksperymentalna polegajaca na unieczynnieniu jednego z nerwdéw krtani), spotykaty sie z
czestszymi probami przejecia ich terytoriow przez rywali, niz samce, ktore §piewaty. Kolejne
badania eksperymentalne potwierdzity t¢ zalezno$¢ u bogatki (Krebs 1976, Krebs 1977),
pasOéwki bialogardtej (Zonotrichia albicollis) (Falls 1988) czy pasowki $piewnej (Nowicki et
al. 1998b). Przyczyna ogromnej roli $piewu w agresywnych interakcjach migdzy samcami jest
to, ze moze on zawiera¢ w sobie informacje na temat roznych aspektow jakosci nadawcy
sygnatu (Cardoso 2010, Nemeth et al. 2012), agresywnej motywacji nadawcy (Vehrencamp
2001, Ripmeester et al. 2007, Hof & Hazlett 2010, Linhart et al. 2013), lub na temat tego, co
nadawca zamierza zrobi¢, na przyklad, czy zamierza atakowa¢ (Hauser & Nelson 1991,
Laidre 2005). Wskazuja na to liczne badania potwierdzajace, ze osobniki roznych gatunkow
ptakow $piewajace w nizszych czgstotliwosciach, dysponujace wigkszym repertuarem $piewu
czy bardziej ztozonymi piosenkami sg mniej chetnie niepokojone przez rywali i majg wigksze
szanse na zwyciestwo w pojedynku (Krebs et al. 1978, Yasukawa 1981, Ryan & Brenowitz
1985, Mountjoy & Lemon 1991, Ballintijn & ten Cate 1997, Eens 1997). Taki pojedynek
miedzy rywalami u ptakéw moze si¢ sktada¢ z kilku swego rodzaju etapow o wzrastajacym
poziomie agresji 1 ostatecznie moze prowadzi¢ do ataku fizycznego (Searcy & Beecher 2009).
Do tej pory rozni badacze stwierdzili wystepowanie w trakcie konfliktu migdzy rywalami
takich strategii wokalnych, jak $piewanie tego samego typu piosenek, co rywal (ang. song
type matching), $piewanie typu piosenki z repertuaru rywala, ktorego ten akurat nie
wykorzystuje (ang. repertoire matching), albo typu spoza repertuaru rywala (McGregor et al.
1992, Burt et al. 2001, Vehrencamp 2001, Mennill & Ratcliffe 2004b, Fitzsimmons et al.
2008, Akgay et al. 2013), pokrywanie swoim $piewem $piewu rywala w czasie (ang. song
overlapping) (Dabelsteen & McGregor 1996, McGregor & Peake 2000, Todt & Naguib 2000,
Naguib & Kipper 2006, Mennill & Otter 2007) lub, przeciwnie, $piewanie tak, by piosenki
nie naktadaly si¢ na siebie (ang. alternating singing); zmienianie typu $piewu — ,,przetaczenie
si¢” z jednego na inny (Kramer et al. 1985, Peake et al. 2005), wydtuzanie dtugo$ci piosenek
(Lampe 1991) oraz produkowanie sygnatéw o niskiej amplitudzie (Searcy et al. 2006,

Ballentine et al. 2008). Badania Searcy et al. (2006) i1 Ballentine et al. (2008) wykazaty, ze
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wystepowanie sygnatow o niskiej amplitudzie jest zwigzane z wysokim poziomem
agresywnosci interakcji i stanowi koncowy etap eskalacji konfliktu, po ktorym nastepuje juz

tylko ucieczka albo atak.

Sygnaly moga ro6zni¢ si¢ miedzy soba stopniem wiarygodno$ci przekazywanych
informacji, zaleznie od presji ewolucyjnej, jaka wptywata na ich powstanie. Im warto$¢
bronionych zasoboéw wigksza, tym presja ta jest silniejsza. W zwiazku z tym, ze rozne zasoby
maja r6zng wartos¢, ewolucja sygnatoéw moze przebiega¢ w réznych kierunkach (Vehrencamp
2000, Gil & Gahr 2002, Maynard Smith & Harper 2003). Z jednej strony, jezeli ze zdobycia
lub utrzymania zasobow wynikaja duze korzysci, wtedy nadawca sygnalu powinien miec
duza motywacje¢ do walki o te zasoby. Sygnaty wykorzystywane w takich sytuacjach powinny
by¢ wiarygodnym wskaznikiem jako$ci i motywacji nadawcy ze wzgledu na to, ze ich
wiarygodno$¢ niesie duzo korzysci osobnikom biorgcym udzial w interakcji, natomiast
oszukiwanie moze doprowadzi¢ do duzych strat (Searcy & Nowicki 2005, Fitch & Hauser
2003). Z drugiej strony, w konteks$cie, w ktorym oczekiwane korzysci sg niewielkie, sygnaly
powinny by¢ tanie w produkcji (Tibbetts 2008). W zwiazku z tym, ze osobniki biorgce udziat
w takiej interakcji maja niewiele do zyskania, ale i do stracenia, sygnaty takie poddane sa
mniejszej presji selekcyjnej 1 moga by¢ mniej wiarygodne. Aby jednak sygnaty w takich
kontekstach niosty ze sobag jaka$ istotng dla nadawcy informacje¢, oszukiwanie moze by¢ tu
utrzymywane na niskim poziomie poprzez okazjonalne sprawdzanie wiarygodnosci sygnatu
przez jego odbiorcg (Rohwer 1975, Bywater & Wilson 2012). Burt et al. (2001) i Vehrencamp
(2001) w swoich badaniach nad agresywna komunikacja wokalng paséwki Spiewnej 1 Molles
& Vehrencamp (2001) 1 Vehrencamp et al. (2007) w badaniach nad komunikacja
pregostrzyzyka czarnoplamego (Thryothorus pleurostictus) potwierdzili, ze w kontekscie
agresywnym istotnym czynnikiem generujagcym koszty dla nadawcy jest reakcja odbiorcy
sygnatu. Jest tak dlatego, ze sygnaly agresywne niosg ze sobg konsekwencje dla nadawcy w
postaci agresywnej odpowiedzi odbiorcy sygnatu (Zahavi 1977, Enquist 1985, Popp 1987,
Waas 1991a, Laidre 2007). Wiarygodno$¢ sygnaléw informujacych o intencjach nadawcy w
kontekscie agresywnym jest bardzo problematyczna. Jak wykazal Rek (2014) w swoich
badaniach nad komunikacja agresywng u derkacza, w kontekscie agresywnym wigksza role
pelnia sygnaly tansze w produkcji, ale podatne na koszty zwigzane z oszustwem, niz sygnaty

kosztowne 1 przez to w petni wiarygodne.

Ciche $piewy byly do tej pory badane przede wszystkim pod katem wystepowania i

funkcji podczas konfliktu migdzy rywalami. Na to, ze ich produkcja wzrasta wraz ze
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wzrostem agresywnosci interakcji wskazywaly anegdotyczne doniesienia juz z potowy XX
wieku, dotyczace m.in. paséwki $piewnej (Nice 1943), kosa (Turdus merula) (Snow 1958),
drozdzika (Lampe & Espmark 1987) i réznych gatunkéw z rodzaju Phylloscopus (Morton
2000). Poézniejsze badania empiryczne potwierdzily te zalezno$¢. Eksperymenty z
wykorzystaniem playbacku przeprowadzone na pasdéwce $piewnej (Searcy et al. 2006,
Anderson et al. 2007, 2008, 2012, Akgay et al. 2011, Templeton et al. 2012), pasowce
bagiennej (Melospiza georgiana) (Ballentine et al. 2008), lasowce granatowej (Dendroica
caerulescens) (Hof & Hazlett 2010), wierzbowniku ptowym (Cettia fortipes) (Xia et al.
2013), junko zwyczajnym (Junco hyemalis) (Reichard et al. 2011), strzyzyku $piewnym
(Troglodytes Aedon) (Krieg & Burnett 2017), zigbie (Fringilla coelebs) (Brumm & Ritschards
2011) oraz nie nalezagcym do podrzgdu $piewajacych, produkujacym ciche glosy derkaczu
(Crex crex) (Rek & Osiejuk 2011) wykazaty, ze ptaki produkuja ciche wokalizacje w
kontek$cie agresywnym 1 sygnaty te sg $cisle zwigzane z eskalacja konfliktu, tj. ptaki wydaja
ciche sygnaty bezposrednio przed atakiem fizycznym. Sygnaty te s3 zatem wiarygodnym
predyktorem ataku fizycznego. Zgodnie z dotychczasowa wiedza, sygnaty o niskiej
amplitudzie sg mato kosztowne pod wzglgdem energetycznym (Oberweger & Goller 2001), w
zwigzku z czym nadawaé je, przynajmniej teoretycznie, moze kazdy osobnik, nawet
chrakteryzujacy sie¢ stabg jakoscia. Dlatego tez sg one idealnym narzedziem do ewentualnego
oszukiwania, czyli sygnalizowania cech osobnika niezgodnych ze stanem faktycznym. Jednak
z drugiej strony, pozostawanie w agresywnej interakcji az do momentu grozacego realnym
atakiem fizycznym nie jest oczywiscie dla slabych osobnikéw oplacalne, poniewaz sa one
bardziej narazone na przegrang, ktora moze wigza¢ si¢ z uszkodzeniem ciata (Molles &
Vehrencamp 2001). Wystepowanie cichych wokalizacji w silnie agresywnym kontekscie
powinno by¢ zatem podyktowane jakimi$§ innymi kosztami, na przyktad kosztami zwigzanymi

z odpowiedzig odbiorcy.

Koszty wynikajace z reakcji odbiorcy na cichy sygnat probuja wyjasni¢ dwie hipotezy
postawione przez Laidre & Vehrencamp w 2008 roku: hipoteza wptywu odwetu odbiorcy
sygnatu (ang. receiver-retaliation rule hypothesis) i hipoteza podatno$ci na zranienie (ang.
vulnerability handicap hypothesis). Zatozenia obu opierajg si¢ na tym, ze oszukiwanie jest
nieoptacalne ze wzgledu na koszty, jakie moze ponie$¢ nadawca sygnatu, ktory sygnalizuje
nierzetelnie swa motywacje czy zdolno$¢ do walki. Koszty oszukiwania moga by¢
szczegblnie wysokie ze wzgledu na to, ze ciche sygnaly kierowane sg do odbiorcy

znajdujacego si¢ w bliskiej odlegtosci od nadawcy, a wigc zwiekszajg prawdopodobienstwo
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reakcji ze strony konkretnego rywala (Molles & Vehrencamp 2001). Pierwsza z hipotez méwi
o tym, ze poniewaz ciche §piewy wystepuja w interakcjach krétkodystansowych i w zatozeniu
sg silnie agresywnym komunikatem, to moga spotkac si¢ z odwetem silnie zmotywowanego
odbiorcy sygnatu. Druga z kolei opiera si¢ gtownie na znaczeniu krotkiego dystansu miedzy
nadawcg a odbiorcg sygnatu. Laidre & Vehrencamp (2008) zalozyli w ramach niej, ze zmiany
pozycji ciala zwigzane ze $§piewem uposledzajag mozliwosci obrony przed atakiem zwtaszcza
na krotkim dystansie. Reakcje odbiorcy sygnatu cichego na jego nadawce testowali Anderson
et al. (2012) i Templeton et al. (2012) u pasowki $§piewnej, Xia et al. (2013) u wierzbownika
ptowego, Krieg et al. (2017) u samic strzyzyka $piewnego oraz Rgk & Osiejuk (2011) u
derkacza. Badania te wykazaly, ze ciche sygnaly wywoluja bardziej agresywna reakcje
odbiorcy, a wiec zwigkszaja koszty zwigzane z odwetem. Jednak nie wszystkie
dotychczasowe badania na ten temat potwierdzaja hipotezy zwigzane z kosztem zaleznym od
odbiorcy sygnatu. Dabelsteen & Pedersen (1990) zaobserwowali zalezno§¢ odwrotna. Badane
przez nich samce kosa reagowaty bardziej agresywnie na piosenki gltosne niz na ciche.
Podobng zaleznos¢ stwierdzili Anderson et al. (2007) w przypadku reakcji odbiorcy na jeden
z dwoch typdéw cichych $piewdw pasowki $piewnej. Przypadek pasowki $piewnej wskazuje
na to, ze nie wszystkie rodzaje cichych wokalizacji maja znaczenie w eskalacji konfliktu
(Anderson et al. 2007, Anderson et al. 2012). Te niejednoznaczne wyniki dotychczasowych

badan sktaniajg do przetestowania obu hipotez na kolejnych gatunkach ptakow.

Przedstawione w tym rozdziale badania miaty dwa cele. Pierwszym bylo
eksperymentalne sprawdzenie czy ciche S$piewy wystepuja u ortolana w kontekscie
agresywnym i czy wywotuja bardziej agresywna reakcje odbiorcy sygnatu niz $piew glosny.
W tym celu przeprowadzono eksperyment (E3), w ramach ktérego symulowano wtargnigcie
obcego intruza na terytorium, odtwarzajac nagrania cichego (w zabiegu) lub glosnego (w
kontroli) $piewu rywala. Drugim celem byto sprawdzenie czy ciche $piewy sygnalizuja
zwigkszenie poziomu agresji, a wigc czy sa wiarygodnym predyktorem fizycznego ataku. W
tym przypadku przeprowadzono eksperyment (E4), w ktérym symulowano interakcje o, w
zalozeniu, wzrastajagcym poziomie agresywnosci. W ramach tego eksperymentu odtwarzano
nagrania gltosnego Spiewu rywala, a nastgpnie Spiewu cichego 1 pordwnywano reakcj¢ na taka
stymulacj¢ z reakcja na odtwarzany w ramach kontroli playback z nagraniami wylacznie
glosnego $piewu. W przypadku eksperymentu pierwszego przewidywano, ze, zgodnie z
hipotezami wpltywu odwetu odbiorcy 1 podatno$ci na zranienie, ciche S$piewy beda

wywotywaty bardziej agresywng reakcje u odbiorcy. Oznaczaloby to, ze $piewanie cicho
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wigze si¢ ze wzrostem zagrozenia odwetem odbiorcy. W przypadku eksperymentu drugiego,
spodziewano si¢ przede wszystkim zroznicowania reakcji migdzy zabiegiem a kontrola w
czasie kiedy symulowano (badz nie) przelaczenie si¢ z uzywania glosnych na ciche $piewy.
Jesli ciche $piewy sygnalizujg podwyzszong agresje 1 sugeruja zblizajacy si¢ atak, nalezaloby
w zabiegu obserwowac zrdznicowanie odpowiedzi, odpowiednio wigcej odpowiedzi bardziej
1 mniej agresywnych, ktore zalezatyby od tego, jak eksperymentalny osobnik ocenia wtasne

mozliwos$ci obrony terytorium (de Kort 2009, Rek & Osiejuk 2011).

Metody
Procedury przygotowania probek dzwiekowych do eksperymentdw E3 i E4

Probki dZzwiekowe spiewu ortolana

Na potrzeby przedstawionych eksperymentow nagrano i przeanalizowano repertuar
$piewu 47 samcoOw ortolana, z czego nagrania 21 samcow wykorzystano podczas trzeciego
eksperymentu, a pozostate 26 nagran podczas eksperymentu czwartego. Pelne repertuary
kazdego samca nagrywano przy uzyciu mikrofonéw Senneheiser MKH 70 z oslong
przeciwwiatrowg MZH-60 osadzong na koszu MZW 60-1 (Sennheiser Electronic GmBH &
Co. KG, Wademark, Germany), oraz Telinga Pro 8 (Telinga Microphones, Botarbo, Tobo,
Sweden) i magnetofonow Marantz PMD 661 (D&M Professional). Nagrania zostaty pdzniej
wykorzystane do przygotowania probek dzwigkow do playbackéw wykorzystanych w
eksperymentach. Wszystkie piosenki wykorzystane do przygotowania playbackoéw zostaly
nagrane z matej odlegtosci podczas bezwietrznych porankéw 1 pozbawione byty szumow w
zakresie czestotliwosci piosenek, a wigc charakteryzowaty si¢ dobra jakoscig. Réznice w
amplitudzie migedzy piosenkami glosSnymi oraz cichymi wykorzystywanymi do tworzenia
playbackow byty niewielkie i nie wptywaly na strukture odtwarzanych piosenek. Lokalizacja
kazdego samca zostata okreslona przy uzyciu odbiornikéw GPS GPSMAP 76CSx (Garmin
Ltd.). Nagrania te przeprowadzono pod koniec kwietnia i na poczatku maja 2015 r., kiedy
niesparowane samce rywalizowaly o terytoria o niestabilnych jeszcze granicach. Teren badan
byl w tym czasie kontrolowany codziennie niezaleznie przez dwie osoby, aby wykry¢

wszystkie pojawiajace si¢ samce 1 dobrze oznaczy¢ granice tworzacych si¢ terytoriow.

Piosenki wykorzystane w playbackach byly modyfikowane w biezacej wersji

programu Avisoft SASLab Pro. Z nagran usuwano szumy przy uzyciu filtra goérno-

55



przepustowego FIR (ang. Finite Impulse Response time domain filter) na poziomie 500 Hz.
Amplituda probek $piewu zostata ujednolicona za pomoca funkcji Change volume do
poziomu 86 dB (w przypadku piosenck wykorzystanych w playbacku ze $§piewem glosSnym) i
74 dB (w przypadku piosenek wykorzystanych w playbacku ze $piewem cichym) SPL
mierzonej w odlegtosci 1 m (korekcja czestotliwosci A, szybkos¢ reakcji miernika FAST =
200 ms; pomiar wykonany miernikiem CHY 650 Sound Level Meter (Firemate Co., Ningbo,
China). Dobrane wartosci odzwierciedlaty naturalng, przecigtng amplitude $piewu
terytorialnego, badz cichego, samcow ortolana zmierzong w terenie (Skierczynski et al. 2007;
dane wtasne niepublikowane). Playback $piewu ortolana wykorzystany w eksperymencie
trzecim sktadat si¢ z 12 piosenek w granicach tej samej amplitudy w przypadku playbackow
ze $piewem glosnym i ze $piewem cichym. Z kolei w eksperymencie czwartym zastosowano
dwa playbacki odtwarzane jeden po drugim: pierwszy sktadat si¢ z 18 piosenek glosnych o
zblizonej amplitudzie, a drugi z 6 piosenek glosnych lub cichych. Najpierw odtwarzano szes¢
piosenek pierwszego losowo wybranego typu $piewu, a nastgpnie sze$¢ kolejnych drugiego
typu itd. Repertuary wszystkich nagranych samcow sktadatly si¢ z przynajmniej dwoch typow
$piewu, jesli bylo ich wigcej to do przygotowania playbackéw uzyto dwoch najczesciej
wystepujacych typow z repertuaru samca. Zastosowany w playbackach sposdb prezentacji
typow Spiewu w czasie byt typowy (eventual variety) dla samcow $piewajacych w terytoriach
(m. in. Skierczynski et al. 2007, Skierczynski & Osiejuk 2010).

Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E3 i E4

Playbacki ze $piewem ortolana odtwarzano bezprzewodowo z iPhone’a 6 (Apple) 1
glosnika UE BOOM (Logitech International) poprzez kanat Bluetooth. Podczas obu
eksperymentow jeden z eksperymentatorow nagrywat reakcje wokalng samcoOw przy
zastosowaniu magnetofonu Marantz PMD 661 (D&M Professional) i mikrofonu Telinga Pro
8 (Telinga Microphones, Botarbo, Tobo, Sweden). Ze wzgledu na wysoka kierunkowo$¢
uzytego mikrofonu takie nagrania szczegélnie dobrze nadawatly si¢ do zliczania wszelkich
cichszych sygnatow. Drugi z eksperymentatorow rejestrowal zachowanie ptakow kamerg
Canon Legria HF G30 (Canon) dyktujac jednoczesnie do jej mikrofonu obserwowane

zachowania (przeloty itd.).
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Procedury przeprowadzania eksperymentow

Eksperyment E3

Eksperyment E3 byt przeprowadzany w dniach 3-10 maja 2015 roku w godzinach
porannych 5:00-10:00 na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego i okolic (koordynaty
srodka powierzchni badawczej 52° 17° N1 16° 56’ E).

Kazdy samiec zostal poddany procedurze zabiegu i1 kontroli, ktore wykonywane byty
w losowej kolejnosci. Kazdy zabieg i kontrola sktadal si¢ z czterech etapéw (Tabela 4). W
pierwszej fazie (PRE-PLAYBACK), trwajacej 2 minuty, nagrywano $piewajacego ortolana,
aby uzyska¢ informacje¢ o jego naturalnej aktywnosci wokalnej. W fazie drugiej (LURING)
wabiono samca przy pomocy odtwarzania piosenek rywala w terytorium do momentu, az
wabiony ptak przyleciat na odlegtos¢ <10 metrow od glosnika. Czas trwania tej fazy byt
zalezny od tego, jak szybko dany samiec przylatywat na wyznaczong odlegto$¢ i ograniczat
si¢ do odtworzenia kilku glto$nych piosenek ortolana. Podczas fazy trzeciej (PLAYBACK)
odtwarzano przez 2 minuty 12 piosenek z réznych typow $piewu (patrz opisany wyzej sposob
przygotowywania probek do playbacku) i o amplitudzie wysokiej (podczas kontroli) lub
niskiej (podczas zabiegu). Po zakonczeniu playbacku $piewu ortolana rozpoczynal sig
czwarty etap eksperymentu (POST-PLAYBACK), podczas ktorego przez kolejne 2 minuty
nagrywano samca 1 rejestrowano jego zachowania. Szczegolnie istotna w tym eksperymencie
byta faza wstgpnego wabienia samca na standardowa odleglos¢ do glos$nika, zapewniajaca iz
niezaleznie od tego czy nastepnie z playbacku styszal ciche czy glosne piosenki, na pewno
byty one dla niego styszalne. Taki uktad eksperymentalny spowodowat rowniez nieco inne
podejécie do analiz danych, w ktorych nie uwzgledniano szybkosci reakcji samcow na

wstepne wabienie, a jedynie zachowanie ktore nastgpowato pdznie;.

Playback odtwarzano z glosnika UE BOOM (Logitech International)
umiejscowionego przed rozpoczeciem eksperymentu na drzewie lub krzewie w terytorium
danego samca, w poblizu drzew lub krzewow — w takim miejscu, by nadlatujacy ptak miat
mozliwo$¢ usig$é¢ w bezposrednim sasiedztwie glosnika. Eksperyment przeprowadzano tylko

wtedy, jesli dany samiec Spiewat w obrgbie wlasnego terytorium.

Podsumowujac, kontrola roznita si¢ od zabiegu jedynie rodzajem playbacku $piewu

ortolana. Podczas zabiegu byt to playback $piewu cichego, natomiast podczas kontroli —
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Spiewu glosnego. Kolejnos¢ doswiadczen przeprowadzanych z kolejnymi samcami byta

losowa dla wykluczenia jej wptywu na zachowanie ptakow.

Tabela 4. Schemat planu eksperymentu E3.

Wielkosé o .
Eksperyment proby Doswiadczenie Faza eksperymentu
POST-
PRE-PLAYBACK LURING PLAYBACK PLAYBACK
E3 o N=21 K!Ika gtosnych Ciche
(nagrania wideo) piosenek dla . .
. L pioseneki (12
Zabieg - zwabienia samca .
L piosenek z 2
na odlegtos¢ 10 m typow)
od gtosnika P
K!Ika gtosnych Gloéne
piosenek dla . .
L piosenki (12
Kontrola - zwabienia samca .
L piosenek z 2
na odlegtos¢ 10 m typow)
od gtosnika P
Eksperyment E4

Eksperyment E4 przeprowadzono w dniach 11-16 maja 2015 roku w godzinach
porannych 5:00-10:00 na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego i okolic — tym samym

terenie, w ktorym przeprowadzano eksperyment E3.

Kazdy eksperyment sktadat si¢ z dwoch doswiadczen wykonywanych na tych samych
osobnikach: zabiegu i kontroli. Te z kolei ztozone byly z czterech etapow (Tabela 5): 2 minut
obserwacji i nagrywania przed playbackiem (PRE-PLAYBACK), 3 minut playbacku
piosenek glosnych (PLAYBACK3), 1 minuty playbacku piosenek gltosnych, w ramach
kontroli, lub cichych, w ramach zabiegu (PLAYBACK1), oraz dwuminutowego etapu
nagrywania i obserwacji po playbacku (POST-PLAYBACK).

Podczas wszystkich etapow zachowanie badanych ptakow bylto rejestrowane na
zasadzie opisu zachowania nagrywanego ptaka na dyktafon (obserwator dyktowat to, co ptak
robi, obserwujac go przez lornetke), a reakcja wokalna byta nagrywana przy uzyciu
magnetofonu Marantz PMD 661 (D&M Professional) i mikrofonu Telinga Pro 8 (Telinga
Microphones, Botarbo, Tobo, Sweden). Ostatni etap eksperymentu byt relatywnie krotki, aby

unikng¢ zarejestrowania reakcji nie wynikajacych z wczesniejszej stymulacji.
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Tabela 5. Schemat planu eksperymentu E4.

Wielkosé

Eksperyment proby Doswiadczenie Faza eksperymentu
PRE- POST-
PLAYBACK PLAYBACK3 PLAYBACK1 BLAYBACK
E4 N =26 . Glosne piosenki | biosenki (6
Zabieg - (18 piosenek 2 2 iosenek z 1 typu)
typow) P P
Giosn.e piosenki Gtosne piosenki (6
Kontrola - (18 piosenek 22 iosenek z 1 typu)
typow) P P

Kontrola charakteryzowata si¢ tym, ze w trakcie trzeciego etapu doswiadczenia —
PLAYBACK1 - odtwarzano piosenki glo$ne o amplitudzie odpowiadajacej amplitudzie
spontanicznego $piewu ortolana (86 dB SPL w odlegtosci 1 m). W zabiegu natomiast w
trakcie etapu PLAYBACKI odtwarzano playback z cichym $piewem ortolana o amplitudzie
ok. 74 dB SPL w odleglosci 1 m.

Zastosowana procedura miata na celu symulacj¢ bardzo intensywnego wkroczenie w
terytorium rywala, 3 minuty glo$nego $piewu, co praktycznie zawsze wywoluje silng
odpowiedz terytorialnego osobnika, po ktorej nastepowato badz nie nastepowato przelaczenie
si¢ rywala (symulowanego S$piewem z glo$nika) na tryb cichego S$piewu. W trakcie
naturalnych interakcji migdzy rywalami tego gatunku samce zwykle zaczynaja od $piewania
glo$no 1 dopiero po chwili przetaczaja si¢ na glosy i/lub cichy $piew (T. Osiejuk 1 A.
Jakubowska — obserwacje wtasne). Eksperyment miat wigc za zadanie mozliwie dobrze
zasymulowac¢ takag sytuacje, a wynikiem najbardziej interesujacym w tym podejsciu byta
roznica w odpowiedzi, jaka mogtaby wystagpi¢ miedzy zabiegiem 1 kontrolg w etapie
PLAYBACKI. Jesli ciche $piewy sa sygnalem stricte agresywnym nalezy si¢ spodziewac, iz
ptaki w zabiegu beda w fazie PLAYBACKI1 (a by¢ moze réwniez w POST-PLAYBACK,
jesli efekt bedzie trwat dluzej) wykazywaé zachowania bardziej agresywne, tj. wydawac
wiece] glosow, wykonywa¢ wiecej przelotow 1 cichych $piewdw (jesli sg one sygnalem
agresywnym). Dlatego tez w analizie statystycznej skupiono si¢ gltéwnie na poréwnaniu
zachowania w ostatniej minucie fazy PLAYBACK3 z minuta fazy PLAYBACKI.

Dodatkowo przeanalizowano oddzielnie zachowania w fazie POST-PLAYBACK.
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Playback byt odtwarzany z glosnika UE BOOM (Logitech International)
zawieszonego na drzewie lub krzewie w terytorium danego samca na wysokosci 1,5-2,0 m
nad ziemia. Gtosnik ten umiejscowiony byt za kazdym razem tak, by nadlatujacy ptak miat
mozliwos¢ usig§¢ w jego bezposrednim sasiedztwie na jakim$ naturalnym elemencie
srodowiska. Do obserwacji i nagrania reakcji samcow uzyto sprzetu wykorzystanego w

eksperymencie E3.

Zachowania ortolana obserwowane w trakcie eksperymentow

Wokalizacje ptakow nagrane podczas eksperymentu byly analizowanego w programie
Raven Pro 1.4. Zliczano w nim wszystkie piosenki i glosy wydawane przez danego samca
podczas przeprowadzania eksperymentu. W tym samym programie analizowano réwniez
nagrywane na dyktafon obserwacje zachowania samcow (informacje o przelotach, dystansie
od gtosnika itd.), ktore synchronizowano z informacja o odpowiedzi wokalnej. Dzwick
nagrany z kamery rowniez przekonwertowano do formatu WAV i bazujac na dyktowanych
obserwacjach zachowania okreslono czas przemieszczen, dystans do glo$nika i inne zmienne
dotyczace przemieszczen. Nagrania wideo postuzyty gtdéwnie do pdzniejszej analizy postawy
odpowiadajacych samcoOw w celu sprawdzenia czy wydawanie cichych Spiewdw wigze si¢ z
jakimi§ innymi specyficznymi zachowaniami. Jednak ze wzgledu na bardzo dynamiczny
charakter odpowiedzi samcow, nie bylo mozliwosci uzyskania dobrego zapisu wideo dla
wszystkich eksperymentow 1 materiat filmowy traktowany byt glownie jako ewentualna

wskazdéwka do dalszych badan.

W ramach eksperymentu E3 przeanalizowano 5 typoéw reakcji samcow na stymulacje:
najkrotszy dystans do glosnika, z ktorego odtwarzany byt playback (m), liczbe lotow,
piosenek 1 glosow w kolejnych fazach eksperymentu oraz liczbg cichych $piewow w trakcie
catego eksperymentu. Ze wzgledu na zastosowane wstepne wabienie zrezygnowano z analizy
szybkosci reakcji czy liczby przelotéw obejmujacych t¢ faze. Z kolei w ramach eksperymentu
E4 przeanalizowano 8 typow reakcji samcOw na stymulacje: najkrotszy dystans do glosnika, z
ktérego odtwarzany byl playback (m), czas spedzony w odlegtosci <5 m od glosnika (s),
liczbe piosenek glosnych, gtosow oraz lotow podczas poszczegolnych etapow eksperymentu,
liczbe cichych $piewow podczas fazy PLAYBACK i POST-PLAYBACK. Dodatkowo
uwzgledniono w analizach obecnos$¢ samicy w terytorium danego samca i obecno$¢ w poblizu

rywali. Poniewaz te bazowe informacje o reakcji byly w r6znym stopniu ze sobg skorelowane,
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w dalszej analizie dokonano redukcji zmiennych za pomocg analizy sktadowych gtownych.
Roéznice w analizowanych zmiennych wynikaty gtownie z progresu w sezonie, i koniecznos$ci
uwzgledniania faktu, iz w eksperymencie E4 cze$¢ samcoOw byla juz sparowana (cho¢ wcigz

na etapie intensywnego $piewu i interakcji z innymi samcami).

Oba doswiadczenia przeprowadzano na kazdym samcu w odstepach jedno- lub
dwudniowych (pojedyncze przypadki zwigzane z warunkami pogodowymi). Eksperymenty
rozpoczynano jedynie w sytuacji, gdy dany samiec przed rozpoczgciem playbacku regularnie
$piewal z wlasnego terytorium. Do kazdego playbacku uzyto innego zestawu piosenek tak, ze
nie zdarzylo sie, zeby wigcej niz jeden samiec byl stymulowany takim samym zestawem

piosenek.

Analiza statystyczna

Wielkos¢ prob wykorzystanych w analizie wynosita 21 dla eksperymentu E3 i 26 dla
eksperymentu E4. Do analizy sparowanych eksperymentéw zastosowano ogoélne mieszane
modele liniowe (GLMM). W analizach dotyczacych reakcji zwigzanej z produkcja cichych
SpiewOw zastosowano réwniez analogiczne modele GLMM, z tym Ze oparte o procedure
‘mepoisson’ lub ‘menbreg’ (multilevel mixed-effects models) w programie STATA, ktore
umozliwia analiz¢ danych o rozkladzie Poisson’a i ujemnym dwumianowym. Dla
eksperymentu E3 przeprowadzono dwa rodzaje analizy. Pierwszy opieral si¢ na analizie
sktadowych gtownych (PCA) w celu zredukowania liczby zmiennych. W tej analizie
skladowe glowne byly traktowane jako zmienne zalezne. Istotg tej analizy bylo skupienie si¢
na uzyskaniu odpowiedzi na to czy samce odpowiadajg istotnie silniej na zabieg badz
kontrolg. Drugi rodzaj analizy skupiat si¢ na analizie czynnikdw wplywajacych na liczbe
cichych §piewdéw w catym eksperymencie. Analizy w eksperymencie E3 byly wigc zblizone

do tych z eksperymentow E1 1 E2.

W eksperymencie E4 skupitam si¢ na poréwnaniu zachowan ptakéw w momencie
potencjalnej eskalacji konfliktu, tj. przej$cia z odtwarzania gltosnych na ciche $piewy w
zabiegu oraz tym co si¢ dzieje po zakonczeniu playbacku. W tym celu poréwnatam
zachowania takie jak minimalny dystans do glo$nika, przeloty, Spiewy glosne 1 glosy, ktore
weszly w sktad analizy skladowych gléwnych, oraz niezaleznie ciche $piewy. Poroéwnanie

zawsze dotyczylo minuty przed faza przetaczania playbacku na ciche $piewy i minuty gdy
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przetaczenie nastgpito (w zabiegu) badz nie w kontroli. Jesli przelaczenie si¢ na ciche Spiewy
sygnalizuje eskalacj¢ konfliktu, spodziewal si¢ nalezalo, ze reagujace samce beda
odpowiadaty silniej w zabiegu niz w kontroli, co powinno uwidacznia¢ si¢ w wigkszej liczbie
gloséw, przelotow, cichych $piewow 1 mniejszym minimalnym dystansie do glosnika.
Analogicznie postgpitam ze zmiennymi z okresu POST-PLAYBACK, ale wykonana zostaly
dla nich oddzielna analiza sktadowych gléwnych. Wybodr najlepiej dopasowanego badz
dopasowanych modeli byl podejmowany na podstawie wartosci kryteriow informacyjnych
AIC 1 skorygowany dla wielkosci proby AICc, ktérych nizsze wartosci wskazujg na lepszy
model. W pracy skupiam si¢ gléwnie na modelach najlepiej dopasowanych o A AIC¢c < 2
(Arnold 2010, Burnham & Anderson 2002, Burnham et al. 2011, Symonds & Moussalli
2011). Analizy statystyczne byly przeprowadzana w programie IBM SPSS Statistics v. 22 i v.
23 oraz STATA 14.2.

Wyniki
Eksperyment E3

Ogodlna odpowied? na playback

Playbacki w eksperymencie E3 wywotaly u badanych samcéw ortolana reakcje
typowe dla tego gatunku dla kontekstu agresywnego. Ptaki w odpowiedzi na playback ze
$piewem obcego rywala zblizaty si¢ do glosnika, z ktérego dochodzit $piew, przetaczaty si¢ z
trybu $piewania na wydawanie glosoOw oraz wiecej si¢ przemieszczaty. Zachowania zwigzane
ze zblizaniem si¢ do glosnika 1 wokalizacjami opisano przy pomocy sktadowych gléwnych: w
przypadku eksperymentu E3 byta to jedna sktadowa (PC1l-sita odpowiedzi). PC1 wyjasniata
70%  wariancji  calkowitej zmiennych oryginalnych. Dla analizy czynnikowej
przeprowadzonej dla eksperymentu E3 test sferycznosci Bartletta’a wynosit XZ = 91,33, df =
6, p < 0,001, miara Kaiser-Meier-Olkin’a adekwatnosci doboru proby wyniosta 0,680.
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Tabela 6. Wartosci wtasne, % wyjasnionej wariancji catkowitej i wagi zmiennych
oryginalnych sktadowej gtdwnej wyodrebnionej z czterech zmiennych oryginalnych

charakteryzujacych odpowiedz na playback podczas eksperymentu E3.

Sktadowa
Statystyki i zmienne oryginalne PC1 - sita odpowiedzi
Ogdtem 2,80
% wariancji 70,00
Najmniejszy dystans -0,70
Liczba przelotéw po rozpoczeciu playbacku 0,88
Liczba piosenek po rozpoczeciu playbacku -0,81
Liczba gtoséw po rozpoczeciu playbacku 0,94

Eksperyment E3 wykazat istotne statystycznie roznice w sile odpowiedzi samcoOw na
playback miedzy zabiegiem i kontrolg. Ptaki podlatywaty blizej gltosnika, wigcej lataty, mnie;j
$piewaly 1 wydawaly wigcej gtoséw w odpowiedzi na obcego intruza §piewajacego piosenki
glosne (w ramach kontroli) niz $§piewajacego piosenki ciche (w zabiegu). Rodzaj zabiegu
pozostawatl istotnym czynnikiem dla reakcji samcow we wszystkich przetestowanych
modelach GLMM, z tym ze jedynie dwa modele miaty wartosci A AICc < 2 (Tabela 9).
Najlepiej dopasowany model zawierat zabieg, kolejno$¢ przeprowadzania zabiegu 1 kontroli,
oraz liczbe piosenek zaspiewanych przez samca przed rozpoczeciem playbacku. Wzgledna
sita najlepszego modelu mierzona wagami Akaikego wynosita w; = 0,58. W modelu tym
istotny dla reakcji ptakow byl rodzaj zabiegu (efekt rodzaju zabiegu: B + SE 0,89 £ 0,213, P <
0,001; Ryc. 10) oraz kolejnos¢ przeprowadzania eksperymentu (efekt kolejnosci:  + SE -0,59
+ 0,253, P = 0,020). Ptaki reagowaty silniej, jesli byty poddawane najpierw zabiegowi, a w
drugiej kolejnosci kontroli. Ptaki reagowaty rowniez slabiej jesli przed eksperymentem

$piewaly z wiekszym tempem (efekt kolejnosci: p + SE -0,06 + 0,020, P = 0,020).
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Tabela 9. Zestawienie modeli GLMM o A AIC. < 2 dla sktadowych gtéwnych z eksperymentéw E3 i jako zmiennych zaleznych.
Czcionka pochytq zaznaczono model z A AIC. nieznacznie przekraczajgcym 2. Objasnienia skrotéw: T — zabieg, O — kolejnos¢

zabiegu i kontroli, SP — liczba piosenek zaspiewanych przez samca w fazie przed playbackiem.

Model AlC, A AIC, w; ER

Eksperyment E3

PC1 sita odpowiedzi
T+0+SP 98,73 0,00 0,58
T+0 100,73 2,00 0,21 2,72

Eksperyment E3

Ciche $piewy
T 89,83 0,00 0,68
T+0 91,87 2,04 0,24 2,77

2 P <0.001

(silniejsza odpowiedz)

PC1
o
]

(stabsza odpowiedz)

2

Zabieg Kontrola

Ryc. 10. Poréwnanie odpowiedzi opisanej sktadowg PCl-sita odpowiedzi w
trakcie kontroli i zabiegu eksperymentu E3. Wykres skrzynkowy pokazujgcy

mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.
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Ciche $piewy
N
1

Zabieg Kontrola

Ryc. 11. Liczba cichych $piewdw wydawanych przez samce w trakcie kontroli i
zabiegu eksperymentu E3. Wykres skrzynkowy pokazujgcy mediane, dolny i

gorny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.

Odpowied? zwigzana z produkcjg cichych spiewow

W eksperymencie E3 stwierdzono wystepowanie cichych $piewow w trakcie 2
zabiegdw (10%) 1 9 kontroli (45%) podczas doswiadczen przeprowadzonych na 20 samcach
testowanych dwukrotnie. Samce $piewaly w przewazajacej wigkszosci od 1 do 4 cichych
$piewow podczas catego doswiadczenia (kontroli lub zabiegu). W jednym przypadku
odnotowano az 14 cichych $piewdw — podczas kontroli. Samce $piewaty $rednio 1,9 + 3,31
cichych piosenek w trakcie kontroli i §rednio 0,1 + 0,31 w trakcie zabiegu. Liczby te byly
zdecydowanie mniejsze niz piosenek glosnych, ktoérych samce produkowatly srednio 17,3 +

14,25 podczas kontroli i 26,4 + 12,03 podczas zabiegu.

Jesli chodzi o ciche $piewy wydawane przez ptaki w trakcie eksperymentu E3, to
istotnie wigcej wydawaly je ptaki poddane kontroli niz zabiegowi, co wigcej ciche $piewy
byty stwierdzone niemal wytgcznie w kontroli (efekt zabiegu: p + SE 2,94 + 0,725, P < 0,001;
Ryc. 11). Jedyny najlepiej dopasowany model z A AIC¢ < 2 zawieral wylacznie zabieg jako
predyktor (Tabela 9).
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Eksperyment E4

Ogolna odpowiedz na playback

Playbacki w eksperymencie E4 wywolaly u badanych samcow ortolana reakcje
typowe dla tego gatunku dla kontekstu agresywnego, tj. zblizanie si¢ 1 przetaczenie z trybu
$piewu na wydawanie glosow. W zwigzku ze specyfika planu eksperymentu E4
przeprowadzitam dwie oddzielne analizy skladowych glownych, ktore odpowiednio
koncentrowaly si¢ na momencie kiedy w zabiegu przetaczano si¢ z glosnych na ciche §piewy

(analiza 1), oraz na zachowaniu samcow po zakonczeniu playbacku (analiza 2).

Sktadowe wyodrgbnione w pierwszej analizie PCA do eksperymentu E4 dotyczyly
odpowiednio odpowiedzi wokalnej i odpowiedzi odzwierciedlajacej zblizanie si¢ do glo$nika
(odpowiedz dystansowa). Uwzglednione zostaly zmienne oryginalne jedynie dla ostatniej
minuty fazy PLAYBACK3 i dla minuty fazy PLAYBACKI, co umozliwito nastgpnie
bezposrednie poroOwnania zachowania ptaka przed przetaczeniem si¢ na cichy $Spiew w
zabiegu, z tym jak zachowywat si¢ w ciggu minuty po przetaczeniu. Procedura taka miata na
celu umozliwi¢ wychwycenie ewentualnej eskalacji konfliktu w zabiegu w wyniku przejscia z
glosnych na ciche $piewy. W analizie sktadowych gtownych udato si¢ wyodrebni¢ dwie
sktadowe glowne, z ktérych PC1 dotyczyta reakcji wokalnej, wyzsze warto$ci oznaczaly
bardziej agresywna odpowiedz. Sktadowa PC2 zwigzana byla z przelotami 1 najblizszym
dystansem do glosnika, w tym przypadku rowniez wyzsze wartosci oznaczaly silniejsza
odpowiedz samcow. W przypadku analizy sktadowych gtownych dla eksperymentu E4 test
sferycznosci Bartletta’a wynosit )(2 = 57,431, df = 6, p < 0,001, miara Kaiser-Meier-Olkin’a
adekwatnosci doboru proby wyniosta 0,501 (Tabela 7).

Druga analiza skladowych gtéwnych w eksperymencie E4 zostata przeprowadzona dla
zmiennych oryginalnych z fazy POST-PLAYBACK (Tabela 8). Uzyskane zmienne mozna
byto bezposrednio poréwnywacé dla tej fazy i analogicznie, w przypadku silniejszej
odpowiedzi na zabieg po zaprzestaniu playbacku, nalezatoby taki wynik interpretowaé w ten
sposob iz ciche $piewy rzeczywiscie sg sygnatem eskalacji agresji w poréwnaniu ze §piewem
glo$nym. Poniewaz w tej fazie ptaki zwykle zachowujg si¢ w taki sposob jakby oczekiwaly na
ewentualne dalsze S$piewy rywala, ktory przed chwilg si¢ jeszcze odzywal, i s3 w
poczatkowym momencie bardzo blisko glosnika, to w analizie uzyto jedynie zmiennych
dotyczacych liczby piosenek, glosow oraz przelotow. Przy czym najwazniejsza informacja

zawarta jest w odpowiedzi wokalnej, jesli ptaki duzo §piewaja to znaczy ze uznaly ryzyko za
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niewielkie 1 wrocity do normalnej sygnalizacji zajg¢tosci terytorium. Jesli w fazie po
playbacku uzywaja duzo gloséw, to znaczy ze nadal sa powaznie zaniepokojone
wtargnigciem. Liczba przelotow moze ma znaczenie drugorz¢dne, poniewaz ptaki zwykle
przelatuja po ustyszanej piosence rywala a w fazie POST-PLAYBACK playbacku juz nie ma.
Przeloty w tej fazie mogg wigc by¢ zwigzane zarowno z proba lokalizacji rywala jak tez z
oddalaniem si¢ od glosnika, trudno je wiec je interpretowac jednoznacznie jako zachowania

agresywne (Tabela 8).

Tabela 7. Wartosci wiasne, % wyjasnionej wariancji catkowitej i wagi zmiennych oryginalnych
pierwszych dwdch sktadowych gtéwnych wyodrebnionych z czterech zmiennych
oryginalnych charakteryzujacych odpowiedZz na playback podczas ostatniej minuty fazy
PLAYBACKS3 i fazy PLAYBACK1 eksperymentu E4. Miary decydujace o przyporzadkowaniu do

odpowiedniej sktadowej zaznaczono pogrubiong czcionka.

Sktadowa

PC1 PC2
Statystyki i zmienne oryginalne odpowiedz odpowiedz

wokalna zblizeniowa
Ogodtem 1,651 1,286
% wariancji 41,28 32,15
% skumulowany 41,28 73,43
Najmniejszy dystans 0,15 -0,79
Przeloty 0,11 0,81
Piosenki -0,89 0,05
Gtosy 0,90 0,01

W przypadku analizy 1 dla eksperymentu E4 test sferycznosci Bartletta’a wynosit )(2 =
31,39, df = 3, p < 0,001, miara Kaiser-Meier-Olkin’a adekwatno$ci doboru proby wyniosta

0,511 (Tabela 8).

Wyniki eksperymentu E4 w czesci gdzie porownywatam roznice w odpowiedzi
samcOw w momencie przetaczenia playbacku na cichy $piew (zabieg) badz nie (kontrola),
wykazaly, ze Zaden z branych do analizy czynnikow nie wptywat istotnie na sit¢ reakcji
samcOw na S$piew obcego rywala. Ptaki zachowywaty si¢ do$¢ podobnie zaré6wno w
odpowiedzi na obcego intruza $§piewajacego tylko glosno, jak i na intruza, ktoéry ,,eskalowal”

swoja agresj¢ Spiewajac najpierw glosno, a potem cicho (Ryc. 121 13).
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Tabela 8. Wartosci wtasne, % wyjasnionej wariancji catkowitej i wagi zmiennych
oryginalnych sktadowej gtéwnej wyodrebnionej z czterech zmiennych oryginalnych

charakteryzujacych odpowiedz na playback podczas eksperymentu E4.

Sktadowa
Statystyki i zmienne oryginalne PC1 —sita odpowiedzi
Ogotem 1,76
% wariancji 59,55
Liczba przelotéw po zakoriczeniu playbacku 0,48
Liczba piosenek po zakonczeniu playbacku -0,85
Liczba gtoséw po zakoriczeniu playbacku 0,91
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Ryc. 12. Poréwnanie odpowiedzi opisanej sktadowg PC1 (odpowiedz wokalna)
w trakcie kontroli i zabiegu eksperymentu E4. Wykres zawiera pordwnanie
zachowania samcéw na minute przed przetaczeniem playbacku na cichy $piew
w zabiegu (3 min), oraz w trakcie przetgczenia (4 min). Wykres skrzynkowy

pokazujacy mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.
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3 min 4 min 3 min 4 min
Kontrola Zabieg

PC2 - odpowiedz zblizeniowa (silniejsza)

(stabsza)

Ryc. 13. Poréwnanie odpowiedzi opisanej sktadowg PC2 (odpowiedzZ zblizeniowa)
w trakcie kontroli i zabiegu eksperymentu E4. Wykres zawiera pordwnanie
zachowania samcéw na minute przed przetaczeniem playbacku na cichy $piew w
zabiegu (3 min), oraz w trakcie przetaczenia (4 min). Wykres skrzynkowy

pokazujacy mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajgcy.

Przeprowadzone analizy GLMM dla obu sktadowych gtownych jako zmiennych
zaleznych wykazaty, Ze najlepszym modelem w przypadku skladowej PCl-odpowiedz
wokalna, jest model z pojedynczym czynnikiem w postaci rodzaju zabiegu, natomiast model
ten byl nieistotny (P = 0,092) a odpowiedZ wokalna samcow jedynie nieco wyzsza
(nieistotnie) w kontroli w porownaniu do zabiegu (B £ SE -0,35 £+ 0,210, P = 0,092; Tabela 9;
Ryc. 12). W przypadku zmiennej PC2-odpowiedz zblizeniowa, najlepszy okazal si¢ model
zerowy, a we wszystkich testowanych modelach wptyw zabiegu byta nieistotny na poziomie

P>0,174 (Ryc. 13; Tabela 9).

Podsumowujac, porownujac ogélng odpowiedz samcoéw w momencie przetaczenia si¢
na ciche $piewy w playbacku, nie udalo si¢ wykaza¢ zadnych istotnych roznic migdzy
zabiegiem a kontrolg, jedynie w przypadku odpowiedzi wokalnej marginalnie istotnie mocniej

ptaki odpowiadaly na kontrole.
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Tabela 9. Zestawienie modeli GLMM o A AIC. < 2 dla sktadowych gtéwnych analizy 1 z eksperymentu E4 jako zmiennych
zaleznych. Analiza dotyczy wptywu zabiegu na odpowiedz samcéw w minucie w ktérej nastgpito (zabieg) badz nie (kontrola)
przetgczenie sie na ciche $piewy w playbacku. T — zabieg, O — kolejnos¢ zabiegu i kontroli, SP — liczba piosenek zaspiewanych

przez samca w fazie przed playbackiem.

Model AlC, A AIC, w; ER

Eksperyment E4 — analiza 1

poréwanie reakcji w 4 min (PLAYBACK1)

PC1-reakcja wokalna

T 127,29 0,00 0,39
T+0 127,70 0,41 0,315 1,22
Model zerowy 127,80 0,50 0,30 1,29

Eksperyment E4 — analiza 1

poréwanie reakcji w 4 min (PLAYBACK1)

PC2-reakcja zblizeniowa
Model zerowy 143,03 0 0,46
T 143,42 0,40 0,38 1,22

Eksperyment E4 —analiza 2

poréwnanie reakcji w fazie POST-PLAYBACK

PC1- sita odpowiedzi
T 137,89 0 0,73
T+0 139,85 1,96 0,27 2,66

Warto natomiast zwrdci¢ uwage, iz analiza sktadowych gléwnych dla analiz 1 1 2
miata stosunkowo niskg miar¢ adekwatnosci proby KMO. W zwigzku z powyzszym znaczna
cz¢$¢ informacji zawartych w zmiennych oryginalnych byla utracona. Poniewaz
poréwnywano bardzo krotkie przedzialy czasowe odpowiedzi samco6w — cho¢ adekwatne do
tego, jak takie interakcje przebiegaja w naturze — t0 najlepsza zmienng oryginalng
odzwierciedlajaca poziom agresji powinna by¢ liczba wydanych gltosow. Ptaki potrafig wydac
nawet > 100 gtoséw w ciagu minuty, podczas gdy liczba przelotéw czy piosenek zwykle nie
przekracza wartosci < 10. Dlatego tez dodatkowo poréwnano bezposrednio liczbe gloséw
jakie ptaki wydawaty na minute przed i w trakcie minuty gdy przetaczono si¢ w zabiegu z
odtwarzania glto$nych na ciche piosenki. Samce wydawaty w trakcie 4 minuty playbacku
wiecej glosow w kontroli (Srednio 34,9 + 4,74, 95% CI 25,3 — 44,4) w poroéwnaniu z
zabiegiem ($rednio 20,7 £ 4,12, 95% CI 12,4 — 29,4). Roznice te byty istotne statystycznie
(GLMM, B + SE -14,21 + 5,61, P = 0,011; Ryc. 14).
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Ryc. 15. Poréwnanie sity odpowiedzi po playbacku w E4. Wykres skrzynkowy

pokazujacy mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.

Druga analiza sktadowych zostata przeprowadzona dla kolejnej fazy eksperymentu,
ktorag mozna bylo porownac oczekujac efektu zrdéznicowanej odpowiedzi w efekcie zabiegu,
dotyczyta fazy POST-PLAYBACK. Poréwnano modele GLMM ze zmienng PCl-sita
odpowiedzi i uzyskano dwa modele z A AICc < 2 (Tabela 9). W obu jedynym istotnym
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czynnikiem byl zabieg i1 stwierdzono, iz w fazie po playbacku samce odpowiadaty silniej na

kontrole niz na zabieg (p £ SE -0,65 + 0,269, P = 0,015; Ryc. 15).

Odpowied? zwigzana z produkcjg cichych spiewow

W eksperymencie E4 odnotowano ciche $piewy w trakcie odtwarzania playbacku
podczas 10 zabiegow (41,7%) 1 11 kontroli (45,8%). Ciche S$piewy po zakonczeniu
odtwarzania playbacku odnotowano podczas 7 zabiegéw (29,2%) 1 7 kontroli (29,2%). Samce
produkowaty od 0 do 13 cichych $piewdéw w trakcie przeprowadzanych do$§wiadczen —
$rednio 2,5 + 3,40 podczas zabiegu i 2,2 £ 3,15 podczas kontroli. Liczby te byty niewielkie w
porownaniu z liczbg produkowanych glo$nych $piewow (23,8 + 22,04 podczas zabiegu i 27,3
+ 19,94 dla kontroli). Jesli skupi¢ si¢ na najbardziej interesujacej nas fazie PLAYBACKI, to
w ciagu tej minuty gdy z playbacku odtwarzano ciche (zabieg) badz glosne $piewy (kontrola)
reagujace samce wydawaly zaledwie od 0 do 5 cichych $piewdw, srednio 0,79 + 0,282 w
kontroli i 0.46 £ 0,225 w zabiegu. Sposrod wszystkich przeanalizowanych modeli najlepiej
dopasowany byl model zerowy, kolejny model z A AICc < 2 zawieral zabieg, jednak jego

efekt byt oczywiscie nieistotny ( + SE -0,54 + 0,379, P = 0,149; Tabela 10).

Tabela 10. Zestawienie modeli GLMM o A AIC < 2 dla liczby cichych Spiewdéw produkowanych podczas eksperymentéw E3 i

E4 jako zmiennych zaleznych. Objasnienie skrétow: T — zabieg.

Model AIC, A AIC, w; ER

Eksperyment E3

Catkowita liczba cichych piosenek

T 89,83 0,00 0,59

Eksperyment E4

Liczba cichych piosenek w fazie PLAYBACK1

Zerowy 108,70 0 0,40 0

T 108,72 0,02 0,396 1,01
Liczba cichych piosenek po playbacku

Zerowy 134,9492 0 0,75

Analogiczna sytuacja zostata stwierdzona dla liczby cichych §piewow wykonywanych

przez samce w fazie POST-PLAYBACK. Liczby zaspiewanych cichych piosenek byty bardzo
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niskie zarowno w zabiegu ($redni 0,75 £ 0,391) jak i kontroli ($rednio 0,79 + 0,361) najlepszy

okazal si¢ model zerowy (Tabela 10).

Dyskusja

Wyniki obu przeprowadzonych eksperymentéw (E3, E4) zgodne byly z obserwacjami
z eksperymentdw przedstawionych w rozdziale 1 oraz wcze$niejszymi badaniami nad
behawiorem ortolana (m. in. Skierczynski et al. 2007, Skierczynski & Osiejuk 2010).
Wykazaly, ze samce ortolana reagowaty na symulowanego obcego samca w terytorium
przede wszystkim poprzez wydawanie glosow w miejsce piosenek. Sposrod wszystkich
czynnikow, ktorych wplyw na reakcje samcoéw analizowano, jedynie intensywno$¢
wydawania glosow réznita si¢ migdzy zabiegiem (z cichym $piewem) a kontrolg (ze $piewem
glosnym). Roznice te zaobserwowano w obu eksperymentach. Nagrywane samce
produkowaly wiecej glosow w odpowiedzi na rywala $piewajacego tylko glosno, niz na
rywala $piewajacego cicho, lub przetaczajacego si¢ z trybu $piewania glto$no na $piewanie
cicho. Ze wzgledu na to, ze intensywno$¢ wydawania glosOw wzrasta u ortolana wraz ze
wzrostem poziomu agresji osobnika, otrzymane wyniki nie popieraja zatozenia, ze ciche
Spiewy zwigzane s3 z eskalacja konfliktu i wskazuja na wysoki poziom agresywnosci
nadawcy sygnatlu. Otrzymane w eksperymencie E4 wyniki wskazaly na wrecz odwrotng
zaleznos¢. Ze wzgledu na to, ze samce wydawaty istotnie wigcej gtosow w odpowiedzi na
rywala $piewajacego glosno niz cicho mozna przypuszczaé, ze u tego gatunku to $piew o
wigkszej amplitudzie jest sygnatem bardziej agresywnym. Intensywnos$¢ $piewania cichych
piosenek przez badane samce potwierdzita te wnioski. To, czy samce §piewaty cicho, nie byto
istotnie zalezne od poziomu amplitudy $piewu obcego intruza w przypadku eksperymentu E4,
w ktorym symulowano eskalujacy poziom agresji obcego intruza. Z kolei w przypadku
eksperymentu E3, w ktorym symulowany intruz nie eskalowal w swojej agresywnosci, ale
Spiewat albo ciche (zabieg) albo glosne (kontrola) piosenki, catkowita liczba cichych
piosenek $piewanych podczas catego eksperymentu przeprowadzanego na poszczegdlnych
samcach wskazata na to, Ze ciche $piewy pojawialy si¢ przede wszystkim w odpowiedzi na
obcego intruza $piewajacego piosenki glosne, w przeciwienstwie do reakcji na piosenki o

niskiej amplitudzie.

Dotychczasowe badania nad cichymi wokalizacjami u ptakéw w kontek$cie

agresywnym dotyczyly sygnatow o roznych cechach strukturalnych, ktére taczyta niska
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amplituda. Anderson et al. w 2007 roku przeprowadzili badania eksperymentalne z uzyciem
playbacku, w ktorych poréwnali reakcje samcoéw pasowki §piewnej na trzy rodzaje $piewu:
$piew glosny, produkowany przez samce spontanicznie podczas sezonu legowego, §piew
cichy, tzw. ,.crystallized soft song”, rdznigcy si¢ od glosnego tylko amplitudg oraz drugi
rodzaj cichego $piewu, tzw. ,warbled soft song”, charakteryzujacy sie¢ niskg amplitudg oraz
zupetnie inng strukturg niz $piew glosny. Wyniki otrzymane z przeprowadzonych przez
badaczy eksperymentéow wykazaty, ze tylko ciche $piewy o odmiennej strukturze niz $piew
glosny wywotywaty silniejszg, bardziej agresywng reakcje, natomiast ciche §piewy roznigce
si¢ od gtosnych tylko amplituda powodowaty reakcje o podobnym poziomie agresji, jak Spiew
gloény. Badanie to, po pierwsze, potwierdzito hipoteze o znaczeniu odwetu odbiorcy dla
kosztoéw, jakie ponosi nadawca sygnalu, poniewaz $piewanie cicho wigzalo si¢ z bardziej
agresywng reakcja odbiorcy sygnatu. Po drugie, wykazalo, ze rozne typy cichego $piewu
mogg petni¢ rozne funkcje. Pozniejsze badania Anderson et al. (2012) potwierdzily istotne
znaczenie cichych $§piewdw o odmiennej strukturze niz $§piew glosny w eskalacji konfliktu u
paséwki $piewnej. Z kolei badania Templeton et al. (2012) na tym gatunku wykazaty na
pierwszy rzut oka, ze oba typy cichego $piewu pelnig role w eskalacji agresji oraz obarczone
sa kosztami wynikajacymi z reakcji odbiorcy. W przypadku tego eksperymentu badacze
odtwarzali nagrania cichego $§piewu w taki sposob, ze oba jego typy wystepowaly wspolnie,
adekwatnie do naturalnych interakcji miedzy rywalami. Reakcja na taki playback
porownywana byla z reakcja na $piew glosny. W zwigzku z zastosowana przez badaczy
metodyka nie mozna byto jednak stwierdzi¢, ktory typ cichego $piewu wywotywat agresywna
reakcje, a niewykluczone, ze byt to wlasnie cichy $piew roznigcy si¢ strukturg od $piewu

glosnego (Templeton et al. 2012).

Wyniki innych badan nad cichym $piewem przeprowadzonych duzo wczesniej, bo w
latach 90. XX wieku zaprezentowali Dabelsteen & Pederson (1990). W tym przypadku
testowana byla reakcja kosa na rywala $piewajacego cicho albo glosno. Spiew glosny,
produkowany przez samce kosa spontanicznie podczas sezonu lggowego sktada si¢ z dwoch
czesci: pierwszej, glosnej 1 o niskiej czestotliwosci oraz koncowego §wiergotu o nizszej
amplitudzie 1 wyzszej czestotliwosci (Dabelsteen 1984). Samce kosa $piewajg takze krotkie
piosenki zlozone tylko z drugiej frazy piosenek gltosnych (Snow 1958). Charakteryzuja sig
one niskg amplituda i wysoka czgstotliwoscia 1 sa okreslane jako cichy $piew. Ten cichy
Spiew jest Spiewany przez samce kosa podczas agresywnych interakcji oraz w trakcie zalotow

(Dabelsteen et al. 1998). Eksperyment z playbackiem, przeprowadzony na tym gatunku nie
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wykazat jednak istotnych roéznic w reakcji na ciche 1 glosne piosenki w konteksScie
agresywnym — ptaki reagowaly podobnie na piosenki glosne i ciche (Dabelsteen & Pederson
1990).

Pozostate badania eksperymentalne nad wystgpowaniem i funkcjg cichych $§piewow w
trakcie agonistycznych interakcji z rywalem dotyczyly tylko gatunkéw, u ktorych cichy $piew
(lub ciche glosy), poza réznicami w amplitudzie, réznit si¢ od Spiewu glosnego takze
strukturg sygnalu (Rek & Osiejuk 2011, Xia et al. 2013). U jednego z badanych do tej pory
gatunkow, strzyzyka $piewnego, odnotowano wrgez inny rodzaj wokalizacji — samice tego
gatunku produkujg w trakcie agresywnych interakcji ciche glosy zamiast $piewu (Krieg et al.
2017). Cho¢ oczywiscie klasyfikacja sygnatéw jako $piew badz glos moze zaleze¢ od
przyjetych zalozen metodycznych. Wyniki tych badan, w ktérych poréwnywano sygnaly o
odmiennej strukturze wykazaly jednoznacznie, ze takie odmienne od glo$nych $piewy ciche
sa sygnatem agresywnym pojawiajacym si¢ wraz z eskalacjg agresji i obarczonym kosztem

zwigzanym z odwetem odbiorcy (Regk & Osiejuk 2011, Xia et al. 2013, Krieg et al. 2017).

Roéznice w reakcji na ciche wokalizacje o strukturze podobnej lub réznigcej sie od
glosnego $piewu mogg stanowi¢ wytlumaczenie dla reakcji samcoéw ortolana na cichy $piew
obcego intruza. Cichy $piew ortolana jest bardzo podobny pod wzgledem struktury do Spiewu
glosnego. Roézni si¢ jedynie amplitudg oraz niekiedy czasem trwania, natomiast pod
wzgledem strukturalnym jest identyczny: te same rodzaje sylab moga tworzy¢ zaré6wno
piosenki glosne, jak i ciche. Spiew ten jest zatem zblizony charakterem do jednego z
rodzajow cichego $piewu pasowki Spiewnej. | wokalizacje takie zarowno u samcow ortolana
(niniejsze eksperymenty) jak 1 u samcow pasowki $Spiewnej (Anderson et al. 2007) nie
wywotywaty silniejszej reakcji niz $piew glosny. Malo tego, samce ortolana reagowaty na
cichy $piew slabiej niz na $piew gltosny (wydawatly mniej gloséw), co moze s§wiadczy¢ nawet
o tym, ze sygnal ten niesie w przypadku tego gatunku mniej agresywng informacje niz §piew
glo$ny, a tym samym na jego wiarygodnos$¢ nie wptywa to, jak na nadawce takiego sygnatlu
zareaguje jego odbiorca. Dodatkowo, piosenki o krotszym czasie trwania s3 u ortolana
sygnalem nizszego poziomu agresji niz piosenki o dlugim czasie trwania (Osiejuk &
Jakubowska 2017). Jedna z cech cichego $piewu u tego gatunku jest wlasnie krotszy czas
trwania, co moze wplywac na to, ze sygnal ten jest nosnikiem mniej agresywnej informacji.
To, ze samce ortolana nie reagowaly silniej na ciche $§piewy w pordwnaniu z glo$nymi nie
znaczy jednak, ze wokalizacje o niskiej amplitudzie nie pehnig jakiej$ funkcji u tego gatunku

w kontek$cie agonistycznym.
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Ciche $piewy byty obserwowane w trakcie symulowanych interakcji zar6wno podczas
playbacku ze $piewem glosnym, jak i cichym, wystepujac wraz ze $piewem o wysokiej
amplitudzie. Ich liczba byla najwigcksza podczas playbacku, natomiast praktycznie nie
wystepowaty przed rozpoczg¢ciem symulowania wtargni¢cia obcego intruza w terytorium,
niezaleznie od tego, czy intruz ten $piewat glosno czy cicho. Oznacza to, ze ciche Spiewy
majg znaczenie w kontekscie agresywnym 1 z jakich§ powoddéw sg uzywane prawie wylacznie
w momencie wkroczenia rywala w terytorium. Wyniki wskazuja, ze u ortolana ciche §piewy
nie sa zwiazane z eskalacja konfliktu. Swiadczy o tym brak istotnych réznic w produkcji
cichego $piewu miedzy kontrolg a zabiegiem w eksperymencie z symulowang eskalacja
poziomu agresji. Zastanawiajace jest to, ze podczas eksperymentu E3, w ramach ktérego nie
symulowano eskalacji konfliktu, a jedynie monitorowano reakcje na Spiew cichy (zabieg) lub
glos$ny (kontrola), samce wydawaly istotnie wigcej cichych $piewdéw w odpowiedzi na intruza

Spiewajacego gto$no niz Spiewajacego cicho.

Dla wyjasnienia tych obserwacji nalezy zwrdci¢ uwage na metodyke zastosowang w
eksperymentach. W celu symulacji wtargni¢cia intruza odtwarzano jego $piew, glo$ny lub
cichy, z glosnika. Stwarzalo to sytuacje, w ktorych badane samce nie mogly znalez¢
symulowanego rywala, bo zastepowat go glo$nik. Problem, przed jakim stawaly nagrywane
ptaki byt zwigzany z trudnosciami w zlokalizowaniu rywala. Sytuacja ta pojawiala si¢
réwniez podczas eksperymentu E4, jednak w tym przypadku zar6wno podczas kontroli, jak 1
zabiegu odtwarzano $piew glosny, z tg tylko rdznica, ze w zabiegu w ostatniej minucie
playbacku zastgpowano go $piewem cichym. Zasadnicza wigkszo$¢ czasu, w ktorym
symulowany obcy intruz §piewat, produkowat on piosenki glosne. W trakcie obu do§wiadczen
w eksperymencie E4 badane samce $piewaly cicho, przede wszystkim podczas playbacku.
Zgodnie z tym tokiem rozumowania, ciche §piewy pojawiaty si¢ wigec w trakcie agresywnej
interakcji z rywalem, ktorego nie sposob byto zlokalizowac. Z kolei niewielka liczba cichych
Spiewow (oraz glosow) produkowanych w odpowiedzi na intruza $piewajacego caly czas
cicho potwierdza tylko, ze wokalizacje te prawdopodobnie nie niosg ze sobg silnie agresywnej
informacji. Uzyskane wyniki z obu eksperymentow tej czesci pracy tj. E3 1 E4, wskazuja
zatem, ze wystepowanie cichych $piewoéw u ortolana nie jest stabilizowane przez koszty
zwigzane z agresywna odpowiedzia odbiorcy sygnatu. W zwiazku z tym, Ze nie
zaobserwowano u ortolana, by $piew taki zwigzany byt z silnie agresywna reakcja, otrzymane
wyniki nie wskazuja takze na to, by niska amplituda sygnatu wynikata z szykowania si¢

nadawcy do ataku, jak probuje wyjasni¢ wystepowanie cichych sygnatow hipoteza produktu
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ubocznego (ang. readiness hypothesis) (Akcay et al. 2011, Akcay & Beecher 2012).

Wskazuja na to rowniez nagrania wideo uzyskane dla niektérych samcow w eksperymencie

E3.

Podsumowujac, eksperymenty przeprowadzone na ortolanie nie potwierdzaja hipotezy
wpltywu odwetu odbiorcy sygnatu i hipotezy podatnosci na zranienie, zaproponowanych przez
Laidre & Vehrencamp (2008). Wyniki otrzymane z dwoch przedstawionych eksperymentow
wskazuja, ze ciche Spiewy pojawiaja si¢ w kontekscie agresywnym, jednak nie sg zwigzane z
agresywniejszg reakcja odbiorcy sygnatu, a wigec nie shuza do eskalacji konfliktu.
Zastosowana metodyka pozwala na zinterpretowanie Spiewu o niskiej amplitudzie u ortolana
jako narzedzia do lokalizowania rywala poprzez dynamiczng zmian¢ aktywnego zasiggu
wydawanych sygnatow. Istotne jest jednak, by pamigtaé, ze cichy $piew moze przyjmowaé u
niektorych gatunkow rozne formy i kazda z nich moze petni¢ rézne funkcje i wystepowaé w
r6znych kontekstach. Brak potwierdzenia dla hipotez wyjasniajacych fenomen tego sygnatu z
punktu widzenia roli odbiorcy sygnatu na przyktadzie cichego $piewu ortolana rdéznigcego sie
od $piewu glosnego tylko amplitudg i czasem trwania nie wyklucza, ze hipotezy te moga
zosta¢ poparte badaniami przeprowadzonymi na innych gatunkach o réznych formach

cichego $piewu.
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Rozdziat 111

Znaczenie cichego Spiewu u ortolana jako narz¢dzia do lokalizowania rywala
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Wstep

Do komunikacji wokalnej dochodzi, gdy sygnat akustyczny nadawany przez nadawce
dociera do odbiorcy. Wokalizacje, ktore sg efektywnie transmitowane przez §rodowisko, czyli
przekazuja odbiorcy zamierzony komunikat, sg faworyzowane przez selekcje naturalng. Mowi
0 tym hipoteza adaptacji akustycznej (ang. acoustic adaptation hypothesis) (Morton 1975,
Wiley & Richards 1978, Richards & Wiley 1980, Ryan & Brenowitz 1985). Przekazanie
sygnalu do odbiorcy jest utatwione, jesli nadawca zna jego lokalizacje. Wiedza na temat
miejsca przebywania odbiorcy sygnatu pozwala na nadanie sygnatu w odpowiednim kierunku
1 o odpowiednich wlasciwosciach transmisyjnych, dzigki ktorym sygnal moze dotrze¢ do
odbiorcy znajdujacego si¢ w okre$lonej odleglosci. Dla przykitadu, malachicik ciemny
(Lampornis clemenciae) modyfikuje amplitude $piewu w zaleznosci od poziomu hatasu
srodowiska tak, by sygnat dotart do odbiorcy (Pytte et al. 2003). Modyfikowanie parametréw
Spiewu w zalezno$ci od stopnia degradacji dzwicku w $rodowisku zostalo zaobserwowane
rébwniez m.in. u epoletnika krasnoskrzydtego (Hanna et al. 2011) czy szlarnika
rdzawobocznego (Zosterops lateralis) (Potvin & Mulder 2013). Jednoczes$nie dzigki
stopniowi degradacji sygnalu w $rodowisku odbiorca moze okresli¢ swoja odlegto$¢ od
nadawcy (Wiley & Richards 1982). Pewne zwierzeta, ktore majg ograniczone zdolnosci
wizualnej lokalizacji odbiorcy sygnatu lub potencjalnej ofiary, czy to ze wzglgdu na swoje
cechy anatomiczne, fizjologiczne czy ze wzgledu na utrudnienia stawiane przez srodowisko,
zdobywaja informacje o lokalizacji wykorzystujac do tego zdolnos¢ echolokacji (Lawrence &
Simmons 1982, Simmons et al. 1993, Bel’kovich et al. 1970, Renaud & Popper 1975).
Echolokacja dziata jak swego rodzaju sonar: sygnat produkowany przez nadawce, po
osiggnigciu jakich§ przeszkéd w Srodowisku, odbija si¢ od nich 1 w réznym stopniu
zdegradowany wraca do nadawcy. Taki sygnal sonarowy charakteryzuje si¢ szerokim

pasmem czgstotliwosci, krotkim czasem trwania i duzg kierunkowoscia (Au 2004).

Kierunkowos¢ sygnatu pojawia si¢ wtedy, gdy jego natezenie nie jest takie samo we
wszystkich kierunkach rozchodzenia si¢ dzwieku. Sygnatl taki kierowany jest zwykle do
konkretnego odbiorcy (Brumm & Todt 2003, Patricelli et al. 2008), ktorego lokalizacja jest
znana nadawcy. W przypadku, gdy lokalizacja odbiorcy sygnalu nie jest znana, wtedy
nadawca wydaje sygnaly malo ukierunkowane, ktorych amplituda jest podobna we
wszystkich kierunkach rozchodzenia si¢ dzwieku (Brumm & Todt 2003). Badania nad
kierunkowoscig sygnatu wsrdd wielu grup zwierzat wykazaly, ze sygnaty wokalne nietoperzy

1 waleni sg silnie kierunkowe (Hartley & Suthers 1987, Dantzker et al. 1999, Madsen 2005),
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ptakoéw 1 pséw Srednio ukierunkowane (Witkin 1977, Hunter et al. 1986, Larsen & Dabelsteen
1990, Brumm 2002, Frommolt & Gebler 2004, Nelson et al. 2005, Patricelli et al. 2007),
ptazéw wielokierunkowe (Gerhardt 1975), a owadow zaréwno kierunkowe, jak i nie (Forrest
1991, Michelsen & Elsner 1999, Michelsen & Fonseca 2000, Sueur et al. 2005). Badania
Brumm & Todt (2003) na stowiku rdzawym (Luscinia megarhynchos) wykazaly, ze ptaki te
produkuja glos$ne piosenki w interakcjach z rywalami. Jesli lokalizacja odbiorcy sygnatu jest
im znana, wtedy podczas $piewu pozostaja zwroécone w jego kierunku, zwiekszajac tym
kierunkowos¢ sygnatu. Jesli natomiast nie znajg lokalizacji rywala, wtedy czesto odwracaja
glowe w rézne kierunki, by tym samym sprawié, ze ich $piew bedzie w dtuzszej sekwencji
mniej ukierunkowany. Podobne wyniki otrzymali Patricelli et al. (2008). Zaobserwowali oni,
ze samce epoletnika krasnoskrzydtego (Agelaius phoeniceus) zmieniaty kierunek, w jakim
siedzialy, by zmniejszy¢ kierunkowo$¢ nadawanego sygnatu, a §piewaty piosenki o wysokiej
amplitudzie, by t¢ kierunkowos¢ zwigkszy¢. Badania Patricelli et al. (2007) wskazuja na to, ze

zaleznie od kontekstu produkowane sygnaty moga by¢ bardziej lub mniej kierunkowe.

Ciche wokalizacje, pojawiajace si¢ w kontekscie agresywnym (Searcy et al. 2006,
Ballentine et al. 2008, Hof & Hazlett 2010, Brumm & Ritschards 2011, Reichard et al. 2011,
Rek & Osiejuk 2011, Templeton et al. 2012, Xia et al. 2013, Krieg & Burnett 2017) maja
cechy sygnatu wielokierunkowego. Ich niska amplituda sprawia, Ze sg sygnatem trudnym do
ustyszenia z duzej odlegtosci od nadawcy, co sprawia, ze ich zasigg jest silnie ograniczony.
Wyniki przeprowadzonych przeze mnie badan przedstawionych w rozdziale I 1 I wskazuja
dodatkowo na to, ze ciche wokalizacje sg zwigzane z konkretng sytuacja podczas agresywnej
interakcji z rywalem. Przeprowadzone wczesniej eksperymenty z zastosowaniem playbacku
przebiegaly zasadniczo zgodnie ze schematem: 2 minuty nagrywania samca przed
odtwarzaniem nagran ze S$piewem rywala — zalezna od eksperymentu dlugo$¢ czasu
odtwarzania nagran ze $piewem rywala — 2 minuty nagrywania samca po zakonczeniu
odtwarzania nagran. Podczas takich eksperymentéw nagrywane samce $piewaty ciche $piewy
zwykle na przetomie etapu odtwarzania nagran i etapu po odtwarzaniu playbacku, a wigc w
momencie, gdy symulowany intruz przestawal $piewac. Jest to moment w interakcji, w
ktorym odbiorca sygnatu traci mozliwo$¢ lokalizowania nadawcy poprzez miejsce, z ktorego
dochodzg jego wokalizacje. By unikna¢ sytuacji, w ktorej nie bedzie wiedziat gdzie znajduje
si¢ intruz (czy znajduje si¢ blisko niego i1 grozi atakiem fizycznym, czy przebywa jeszcze w
ogole w jego terytorium) samiec powinien tak zmodyfikowaé swoje zachowanie, by by¢ w

stanie zlokalizowac¢ rywala.
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Ze wzgledu na moment w trakcie agresywnej interakcji miedzy samcami ortolana, w
ktoérym pojawiaja si¢ ciche $piewy i ze wzgledu na to, Ze ich niska amplituda sprawia, ze sg to
sygnaly o niewielkim zasiggu transmisji, zaproponowatam nowa hipotezg pretendujaca do
wyjasnienia funkcji cichego $piewu w konteks$cie agresywnym. Postawiona przez mnie
hipoteza akustycznego lokalizowania rywala opiera si¢ na znaczeniu cichego $piewu jako
swego rodzaju ,,sonaru” do wykrywania obecnos$ci rywala na danym obszarze. Ze wzglgdu na
to, ze cichy sygnat moze by¢ ustyszany tylko z niewielkiej odleglosci, stwarza to mozliwo$¢
do doktadnej penetracji ograniczonego terenu w celu wykrycia miejsca przebywania rywala.
Oczywiscie zamiast informacji zawartej w odbitym dzwigku, zaktadam ze funkcjonalnos¢
tego zachowania ma wynika¢ z uzyskania wokalnej badz ruchowej odpowiedzi rywala, ale

wylacznie tego ktory znajduje si¢ w niewielkiej odlegtosci.

Celem badan przedstawionych w niniejszym rozdziale byto przetestowanie hipotezy
akustycznego lokalizowania rywala. W tym celu przeprowadzono eksperyment, w ktérym
symulowano przemieszczanie si¢ intruza po terytorium gospodarza. Zatozono, ze jest to
sytuacja, w ktorej trudniej jest wykry¢ miejsce przebywania rywala ze wzgledu na ciagle
zmiany jego lokalizacji. Symulacji przemieszczenia dokonano poprzez naprzemienne
odtwarzanie $piewu intruza z dwoch oddalonych od siebie o kilka metréw glosnikow. Reakcje
na przemieszczajacego si¢ rywala porownano z reakcja na rywala statycznego, czyli takiego,
ktorego symulowano przy uzyciu tylko jednego glosnika o stalej lokalizacji. Taki plan
eksperymentu dobrze oddaje to co obserwuje si¢ podczas naturalnych interakcji samcow na
bliskich dystansach, tj. czgste przemieszczanie si¢ 1 wydawanie $piewOw o rdzZnej
amplitudzie. Zgodnie z hipoteza akustycznego lokalizowania rywala przewidywano, ze
nagrywane samce ortolana beda produkowa¢ wigcej cichych $piewow w odpowiedzi na
nagrania z symulowanymi przemieszczeniami niz bez przemieszczen w fazie eksperymentu,
gdy te przemieszczenia sg symulowane 1 by¢ moze takze tuz po. Zalozylam tez, zgodnie z
wynikami eksperymentow E3 i E4, Ze ogo6lna odpowiedZ samcéw na zabieg i kontrole
powinna by¢ silna i nie r6zni¢ si¢ istotnie mi¢dzy zabiegiem a kontrolg. W analizie wynikéw
eksperymentu ES5 skupilam si¢ $ci§le na sprawdzeniu wymienionych przewidywan

wynikajgcych z hipotezy akustycznego lokalizowania rywala.
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Metody

Procedury przegotowania probek dzwiekowych do eksperymentu E5

Probki dzwiekowe spiewu ortolana

Na potrzeby eksperymentu nagrano i przeanalizowano repertuar 17 samcow ortolana.
Pelne repertuary kazdego samca nagrywano magnetofonem Senneheiser MKH 70 z ostong
przeciwwiatrowa MZH-60 osadzong na koszu MZW 60-1 (Sennheiser Electronic GmBH &
Co. KG, Wademark, Germany), oraz Telinga Pro 8 (Telinga Microphones, Botarbo, Tobo,
Sweden) i mikrofonem Marantz PMD 661 (D&M Professional). Nagrania te zostaty
wykorzystane pdzniej do przygotowania probek dzwigkow do playbackéw uzytych nastgpnie
w eksperymentach. Wszystkie piosenki wykorzystane do przygotowania playbackdéw zostaty
nagrane pod koniec kwietnia i na poczatku maja 2016 r., kiedy niesparowane samce
rywalizowaly o terytoria o niestabilnych jeszcze granicach. Piosenki byly nagrywane z matej
odleglo$ci podczas bezwietrznych porankéw i1 pozbawione byly szumoéw w zakresie
czestotliwosci $piewu ortolana, a wiec charakteryzowaty si¢ dobra jakoscig. Rdéznice w
amplitudzie miedzy piosenkami wykorzystywanymi do playbackow byly niewielkie i nie
wptywaty na strukture piosenek. Kazdy samiec zostat zlokalizowany przy uzyciu urzadzenia
GPSMAP 76CSx (Garmin Ltd.). Teren badan byl w czasie przeprowadzania nagran
kontrolowany codziennie niezaleznie przez dwie osoby, aby wykry¢ wszystkie pojawiajace
si¢ samce 1 prawidlowo oznaczy¢ granice tworzacych si¢ terytoriow.

Piosenki wykorzystane w playbackach zostaly przygotowane w aktualnej wersji
programu Avisoft SasLab Pro. Z nagran usuni¢to szumy za pomocg filtra gorno-
przepustowego FIR (ang. Finite Impulse Response time domain filter) na poziomie 500 Hz.
Amplitude probek $piewu ujednolicono przy uzyciu funkcji Change volume do poziomu 86
dB SPL mierzonej w odlegtosci 1 m (korekcja czestotliwosci A, szybkos¢ reakcji miernika
FAST = 200 ms; pomiar wykonany miernikiem CHY 650 Sound Level Meter (Firemate Co.,
Ningbo, China). Warto$¢ ta odzwierciedlala naturalng, przecietng amplitude $piewu
terytorialnego samcoéw ortolana zmierzong w terenie (Skierczynski et al. 2007). Playbacki
$piewu ortolana wykorzystane w eksperymencie sktadaty si¢ z 12 glosnych piosenek o tej
samej amplitudzie. Repertuary wszystkich nagranych samcow sktadaty si¢ z przynajmniej
dwoch typow $piewu, jesli byto ich wiecej to do przygotowania playbackéw uzyto dwéch

najczesciej wystepujacych typow z repertuaru samca. Zastosowany w playbackach sposob
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prezentacji typow $piewu w czasie jest typowy dla samcoéw $piewajacych w terytoriach (m.

in. Skierczynski et al. 2007, Skierczynski & Osiejuk 2010).

Sprzet wykorzystywany do rejestracji eksperymentu E5

Playbacki $piewu ortolana odtwarzano bezprzewodowo z iPhone’a 6 (Apple) i
glosnikow UE BOOM (Logitech International) poprzez Bluetooth. Podczas eksperymentu
jeden z eksperymentatorow nagrywal reakcje wokalng samcow przy zastosowaniu
magnetofonu Marantz PMD 661 (D&M Professional) i mikrofonu Telinga Pro 8 (Telinga
Microphones, Botarbo, Tobo, Sweden). Ze wzglegdu na wysoka kierunkowos$¢ uzytego
mikrofonu takie nagrania szczegdlnie dobrze nadawaly si¢ do zliczania wszelkich cichszych
wokalizacji. Drugi eksperymentator rejestrowat zachowanie ptakéw dyktujac do dyktafonu

Olympus Ls-11 obserwowane zachowania (przeloty itp.).

Procedury przeprowadzania eksperymentu E5

Przedstawiony eksperyment byt przeprowadzany w dniach 6-19 maja 2016 w
godzinach porannych 5:00-10:00 na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego i okolic

(koordynaty srodka powierzchni badawczej 52° 17° N1 16° 56’ E).

Kazdy samiec zostat poddany procedurze zabiegu i1 kontroli, ktére wykonywane byty
w losowej kolejnosci. Kazdy zabieg 1 kontrola sktadal si¢ z czterech etapow (Tabela 11).
Podczas pierwszej fazy (PRE-PLAYBACK), trwajacej 2 minuty, nagrywano $piewajgcego
samca ortolana, aby uzyska¢ informacj¢ o jego naturalnej aktywno$ci wokalnej. W czasie
drugiej fazy (PLAYBACK) przez dwie minuty odtwarzano 12 piosenek z rdznych typow
Spiewu (patrz opisany wyzej sposob przygotowywania probek do playbacku). Nastepnie, w
fazie trzeciej (MOVEMENTS-PLAYBACK), rowniez przez 2 minuty odtwarzano 12
piosenek roznych typoéw $piewu i dodatkowo podczas zabiegu symulowano przemieszczenia
rywala. Symulacj¢ przemieszczen osiggni¢to poprzez odtwarzanie piosenek z dwodch
glos$nikéw oddalonych od siebie o 6-10 metrow — raz z jednego, raz z drugiego. Po
zakonczeniu playbacku $piewu ortolana rozpoczynal si¢ czwarty, ostatni etap eksperymentu
(POST-PLAYBACK), podczas ktorego przez kolejne 2 minuty nagrywano samca i

rejestrowano jego zachowania.

83



Tabela 11. Schemat planu eksperymentu E5.

Wielkos¢

Eksperyment proby Doswiadczenie Faza eksperymentu
PRE- MOVEMENTS- POST-
PLAYBACK PLAYBACK PLAYBACK PLAYBACK
ES N=17 , . . Gtosne piosenki (12
. Gtosne piosenki . .,
(macierz 3 . . piosenek z 2 typdw) z
. A Zabieg - (12 piosenek z 2 . . -
mikrofondw) , symulacjg 6 10-ciom
typow)

przelotow

Gtosne piosenki ,
. P Gtosne piosenki (12
Kontrola - (12 piosenek z 2 . , -
, piosenek z 2 typow)
typow)

Playback odtwarzano z glosnika lub dwoch glosnikow UE BOOM (Logitech
International) umiejscowionych przed rozpoczgciem eksperymentu na drzewie lub krzewie w
terytorium danego samca na wysokosci okoto 1,5 metra, w takim miejscu, by nadlatujacy ptak
miat mozliwo$¢ usigé¢ w bezposrednim jego sasiedztwie. Dystans w jakim znajdowaly si¢
glosniki w zabiegu zalezal od konfiguracji terenu w danym miejscu, gtownie struktury
ros$linnosci. Glosniki rozmieszczano w takich miejscach w jakich typowo moga $piewac
ortolany, starajac si¢ aby miedzy glosnikami wystgpowata roslinnosé, ktéra moglaby
utrudnia¢ zauwazenie przelatujacego (symulowanego) samca osobnikowi z ktoérym byt
wykonywany eksperyment. Eksperyment przeprowadzano tylko wtedy, jesli dany samiec
Spiewat w obrebie wlasnego terytorium.

Podsumowujac, kontrola rdznita si¢ od zabiegu jedynie tym, ze podczas niej w fazie
trzeciej eksperymentu odtwarzano nagrania $piewu ortolana tylko z jednego glosnika — bez
symulacji przemieszczen. Podczas zabiegu w fazie tej odtwarzano nagrania z dwoch
glosnikow naprzemiennie, co miato symulowaé przemieszczanie si¢ rywala. Kolejnos¢
do$wiadczen przeprowadzanych z kolejnymi samcami byta losowa dla wykluczenia jej

wplywu na zachowanie ptakow.

Zachowania ortolana obserwowane w trakcie eksperymentu

Wokalizacje nagrane podczas eksperymentu byly analizowanego w programie Raven
Pro 1.4. Zliczano w nim wszystkie piosenki 1 gtosy wydawane przez danego samca podczas
przeprowadzania eksperymentu. W tym samym programie analizowano rowniez nagrywane
na dyktafon obserwacje zachowania samcéw (informacje o przelotach, dystansie do gtosnika

itd.), ktore synchronizowano z informacja o odpowiedzi wokalne;.
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W ramach eksperymentu przeanalizowano 9 typow reakcji samcow na symulacje:
najmniejszy dystans do glosnika (m), czas spedzony w odleglosci <5 metrow od
(przynajmniej jednego) glosnika (s), liczba lotdw, piosenek glosnych, piosenek cichych i
glosow podczas wszystkich czterech etapéw eksperymentu oraz obecno$¢ $piewajacych
sgsiadow, interakcje miedzy nimi a danym samcem w czasie trwania eksperymentu i
obecnos$¢ samicy w terytorium danego samca. Poniewaz te bazowe informacje o reakcji byty
w roznym stopniu ze sobg skorelowane, w dalszej analizie dokonano redukcji zmiennych za

pomoca analizy sktadowych gtéwnych.

Doswiadczenia przeprowadzano na kazdym samcu w odstepach jedno- dwudniowych
(pojedyncze przypadki zwigzane z warunkami pogodowymi). Eksperymenty rozpoczynano
jedynie w sytuacji, gdy dany samiec przed rozpoczgciem playbacku regularnie $piewat z
wlasnego terytorium. Do kazdego playbacku uzyto innego zestawu piosenek tak, ze nie
zdarzyto si¢, zeby wiecej niz jeden samiec byt stymulowany takim samym zestawem

piosenek.

Analiza statystyczna

Wielko$¢ proby wzigtej do analizy wynosita 17 samcoéw. Do analizy sparowanych
dos$wiadczen wykorzystano uogo6lne mieszane modele liniowe (GLMM). Dla kazdego
eksperymentu przeprowadzono dwa typy analiz. Jeden z nich opieral si¢ na analizie
sktadowych gléwnych w celu zredukowania liczby zmiennych. W tym przypadku sktadowe
gléwne byty traktowane jako zmienne zalezne. Drugi natomiast bazowatl na analizie wptywu
poszczegolnych czynnikéw na liczbe cichych piosenek w poszczegdlnych etapach
eksperymentu. W tych analizach zastosowano rowniez analogiczne modele GLMM, z tym Ze
oparte o procedure ‘mepoisson’ lub ‘menbreg’ (multilevel mixed-effects models) w programie

STATA, ktére umozliwia analize danych o rozktadzie Poisson’a i uyjemnym dwumianowym.

Procedura wyboru najlepszego modelu GLMM polegata na w pierwszej kolejnosci
sprawdzeniu wptywu rodzaju doswiadczenia na poszczegdlne zmienne zalezne, a nastgpnie
dodawaniu kolejnych czynnikow i wspotzmiennych i interpretowaniu wynikow z uzyskanych
modeli. Wybdr najlepiej dopasowanego badz dopasowanych modeli byl podejmowany na
podstawie warto$ci kryteriow informacyjnych AIC 1 skorygowanych dla wielko$ci proby

AlCc, ktérych nizsze warto$ci wskazuja na lepszy model. W pracy skupiam si¢ glownie na
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modelach najlepiej dopasowanych o A AICc < 2 (Arnold 2010, Burnham & Anderson 2002,
Burnham et al. 2011, Symonds & Moussalli 2011). Analizy statystyczne byty
przeprowadzana w programie IBM SPSS Statistics v. 22 i v. 23 oraz STATA 14.2.

Wyniki
Ogdlna odpowiedZ na playback

Zgodnie z wynikami przeprowadzonego eksperymentu, ptaki reagowaty na playback z
glosnym $piewem obcego rywala jak na sygnal agresywny: przemieszczaly si¢ w kierunku
glosnika (glosnikéw) 1 wydawaty glosy w miejsce $piewu. W celu weryfikacji jednej z
hipotez, méwiacej o tym, iz nie powinnam zaobserwowaé roézni¢ w ogolnej odpowiedzi
samcOw na playback z oraz bez symulowanych przemieszczen, wykonalam analizg
sktadowych gtownych dla wszystkich zmiennych oryginalnych zachowania samcow
rejestrowanych podczas eksperymentu od momentu rozpoczecia playbacku. Dane oryginalne
dobrze spetniaty warunki analizy sktadowych gtownych, test sferycznos$ci Bartletta’a wynosit
)(2 = 120,770, df = 21, P < 0,001, miara Kaiser-Meier-Olkin’a adekwatnosci doboru proby
wyniosta 0,702. Uzyskatam dwie sktadowe glowne, z ktorych PC1 odzwierciedlata najlepiej
opoznienie do pierwszego przelotu, najmniejszy dystans na jaki podchodzit ptak do glosnika i
liczbe zaspiewanych piosenek. Komponent PC2 najbardziej zwigzany byt z takimi zmiennymi
oryginalnymi jak opdznienie do podejscia na dystans < 5 m i czas spedzony tak blisko
glosnika oraz liczbg glosoOw. Analiza PCA dala do$¢ nietypowy rozklad zmiennych
oryginalnych dla komponentow, ale wynikalo to zapewne 2z nietypowego planu
eksperymentalnego wymuszajacego wigcej przelotow ptakow w czasie reakcji oraz
zastosowania dwoch badz jednego gtosnika w zabiegu i kontroli. Komponent PC1 im wyzsze
osiggal wartosci, tym stabsza byla reakcja samca, ptaki po prostu reagowaty z wigkszym
opoznieniem. Komponent PC2 natomiast im wyzsze warto$ci osiggat, tym szybciej 1 dtuzej

ptaki znajdowaty si¢ bardzo blisko gtosnikow 1 wydawaty wigcej gtosow.
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Tabela 11. Wartosci wtasne, % wyjasnionej wariancji catkowitej i wagi zmiennych oryginalnych

pierwszych dwodch sktadowych gtéwnych wyodrebnionych

z

pieciu

zmiennych oryginalnych

charakteryzujacych odpowiedZz na playback podczas eksperymentu E5. Miary decydujgce o

przyporzadkowaniu do odpowiedniej sktadowej zaznaczono pogrubiong czcionka.

Statystyki i zmienne oryginalne

Sktadowa

PC1

opoznienie reakcji

PC2
przebywanie
blisko gtosnika i

i Spiew glosy
Ogotem 2,717 2,379
% wariancji 38,81 33,98
% skumulowany 38,81 72,79
Opdznienie do 1-go przelotu 0,81 -0,20
Opéznienie do przelotuna<5m 0,38 -0,77
Najmniejszy dystans 0,81 -0,43
Przeloty -0,64 0,48
Piosenki -0,84 -0,26
Gtosy 0,23 0,81

Przeprowadzony eksperyment nie wykazat istotnych statystycznie réznic w reakcji
samcOwW na przemieszczajacego si¢ rywala (zabieg) w porownaniu do rywala §piewajacego
caly czas z tego samego miejsca (kontrola). Dystans do glosnika, z ktérego odtwarzano
nagrania $piewu rywala oraz intensywno$¢ przemieszczania si¢ i wokalizowania nie byla
zalezna od tego, czy rywal zmienial lokalizacje, czy nie. Wsérod przetestowanych modeli dla
PC1l-opo6znienie reakcji i §piew jako zmiennej zaleznej, stwierdzono trzy modele z A AIC¢ <
2, zawierajace zabieg, kolejno$¢ zabiegow 1 dystans przed eksperymentem (Tabela 12).We
wszystkich tych modelach nie stwierdzono istotnego wplywu zabiegu na PCIl-opdzZnienie

reakcji 1 §piew, w najlepszym modelu efekt rodzaju zabiegu wynosit: £ SE -0,59 + 0,33, P =

0,084, w pozostatych nieistotny na poziomie P > 0.076.
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(stabsza)

PC1
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(silniejsza)
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e
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Zabieg Kontrola

Ryc. 16. Poréwnanie ogdlnej odpowiedzi samcéw na zabieg i kontrole
wyrazony sktadowag PC1, zwigzang z opozinieniem reakcji oraz liczbg
wydawanych $piewdw. Wykres skrzynkowy pokazujacy mediane, dolny i

gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.

-

Zabieg Control

(stabsza) PC2 (silniejsza)
<

Ryc. 17. Poréwnanie ogdlnej odpowiedzi samcéw na zabieg i kontrole
wyrazony sktadowg PC2, zwigzang z liczbg wydawanych gtoséw oraz czasem
pozostawania w poblizu gtosnikdw. Wykres skrzynkowy pokazujacy mediane,

dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.
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Analizy GLMM dla PC2-przebywanie blisko glo$nika i glosy jako zmiennej zaleznej
nie wykazaly zadnych istotnych réznic w zachowaniu samcoéw miedzy kontrola a zabiegiem
(Tabela 12). Zar6wno w zabiegu jak i w kontroli ptaki wydawaty podobne liczby gltosow i
przebywaly w poblizu glto$nikéw podobny czas od momentu rozpoczecia playbackoéw. W
najlepszym modelu, zawierajgcym rodzaj zabiegu i kolejno$¢ zabiegu efekt rodzaju zabiegu w

modelu byt nieistotny: 3 £ SE 0,09 + 0,559, P = 0,866.

Tabela 12. Zestawienie modeli GLMM o A AIC. < 2 dla sktadowych gtéwnych z eksperymentu E5 jako zmiennych zaleznych.

Opis skrétow: T — zabieg, O — kolejnos¢ zabiegu i kontroli, D — dystans poczatkowy samca do gtosnika przed playbackiem.

Model AIC. AAIC, w; ER

PC1 — opodznienie reakcji i Spiew

T 94,81 0 0,41
T+0 94,93 0,12 0,39 1,06
T+0+D 95,73 0,92 0,26 1,59

PC2 — przebywanie blisko gtosnika | gtosy
T+0 99,18 0 0,41
T 99,76 0,59 0,39 1,34

OdpowiedZ zwigzana z produkcjq cichych spiewdw

W ramach przeprowadzonego eksperymentu samce produkowaly ciche $piewy
podczas 13 zabiegow (76%) 1 13 kontroli (76%) podczas doswiadczen przeprowadzanych na
17 samcach testowanych dwukrotnie. Samce $piewaty od 0 do 29 cichych piosenek w trakcie
przeprowadzanych doswiadczen — $rednio 9,8 + 10,97 podczas zabiegu i 5,7 + 9,03 podczas
kontroli. Liczba cichych piosenek $piewanych przez ptaki byla znacznie mniejsza niz
piosenek glosnych produkowanych w trakcie zabiegu i kontroli (Srednio 36,7 + 21,66 podczas
zabiegu i 34,5 + 20,26 podczas kontroli). Natomiast najwazniejsze réznice w kontekscie
testowanej hipotezy ujawnity si¢ podczas sprawdzania ile cichych $piewow bylo
wykonywane w zabiegu i kontroli podczas poszczegdlnych faz eksperymentu. Ptaki nie
wydawaty w ogole cichych §piewdéw przed rozpoczgciem playbacku, natomiast po jego
rozpoczeciu pojawiaty si¢ one z r6zng intensywnoscig. Nie stwierdzitam istotnych rdéznic w
fazie PLAYBACK, dla ktorej najlepszym modelem okazat si¢ model zerowy (Tabela 13). W
fazie symulowanych przemieszczen PLAYBACK-MOVEMENTS ortolany istotnie wigcej
cichych $piewow wydawaly w zabiegu niz w kontroli (B = SE -1,66 + 0,33, P < 0,001) i
znaleziono tylko jeden model z A AlIC¢ < 2 (Tabela 13). Niemal identyczne wyniki uzyskano

dla fazy POST-PLAYBACK, gdzie rowniez ptaki wydawaly wigcej cichych piosenek w
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zabiegu niz w kontroli (f + SE -1,41 + 0,336, P < 0,001). Uzyskane rezultaty jednoznacznie
pokazuja, iz symulowanie przemieszczen oraz krotki okres po symulacji przemieszczen
powoduja istotnie wicksza produkcje cichych $piewow przez odpowiadajace na playback

samce ortolandow.

Analizy GLMM dla poszczegdlnych etapow przeprowadzonych doswiadczen
wykazaty, ze istotna réznica w produkcji cichego $piewu wystepowata tylko podczas etapu
odtwarzania playbacku z przemieszczeniami (w zabiegu) lub bez (w kontroli) oraz po

zakonczeniu odtwarzania tego playbacku.

Tabela 13. Zestawienie modeli GLMM o A AlIC, < 2 dla liczby cichych $piewdw produkowanych podczas eksperymentu E5
jako zmiennych zaleznych. Poniewaz w fazie PRE-PLAYBACK ciche $piewy nie wystepowaty to faza ta zostata pominieta.

Objasnienia skrétéw: T — zabieg, O — kolejnos¢ zabiegu i kontroli.

Model AlC, A AIC, w; ER

Ciche piosenki podczas fazy PLAYBACK

Zerowy 96,43 0,00 0,65

T 98,53 2,11 0,23 2,87
Ciche piosenki podczas etapu
MOVEMENTS-PLAYBACK

T 107,99 0,00 0,76

T+0 110,32 2,33 0,23 3,21
Ciche piosenki podczas etapu
POST-PLAYBACK

T 107,50 0,00 0,76

T+0 109,80 2,30 0,24 3,16
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Ryc. 18. Poréwnanie liczby wydawanych cichych Spiewédw w trakcie fazy i
PLAYBACK-MOVEMENTS i POST-PLAYBACK. Wykres skrzynkowy pokazujacy

mediane, dolny i gérny kwartyl oraz zakres nieodstajacy.

Dyskusja

Wyniki przedstawionego w tym rozdziale eksperymentu wskazuja, ze samce ortolana
nie reagowaty wigkszym zaniepokojeniem na symulowanego intruza przemieszczajacego sig,
w porownaniu do intruza §piewajgcego z jednego miejsca. Ptaki przejawiaty tendencje do
wigkszej ruchliwosci podczas zabiegu, jednak nie zaobserwowano np. intensywniejszego
wydawania glosow, ktore sa bardzo wyraznym sygnatem podwyzszonej agresji w interakcji z
rywalem (m. in. Osiejuk et al. 2007a, 2007b, Skierczynski & Osiejuk 2010, Osiejuk 2014).
Symulowane zmienianie lokalizacji miejsca Spiewu przez intruza sprawiato jednak, ze badane
samce S$piewaly istotnie wigcej cichych piosenek w poréwnaniu z reakcja na rywala
statycznego. Roznice byty najwigksze w czasie symulacji przemieszczen, ale utrzymywaly si¢
rowniez w kolejnej fazie eksperymentu. Wyniki te sg zgodne z przewidywaniami postawionej
przeze mnie hipotezy akustycznej lokalizacji rywala, mowigcej o tym , ze ciche $piewy sa
produkowane w celu uzyskania odpowiedzi od konkretnego odbiorcy, jednoczesnie petnigc

istotng role w jego lokalizowaniu.
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Wystepowanie cichego §piewu w kontekscie agresywnym byto do tej pory thumaczone
kilkoma hipotezami. Laidre & Vehrencamp (2008) sugerowali w postawionej hipotezie
wplywu odwetu odbiorcy, ze sygnal taki jest stabilizowany kosztami wynikajacymi z tego,
jak zareaguje na niego odbiorca sygnalu. W sytuacji, gdy odbiorca odpowie na cichy sygnat w
sposob silnie agresywny — atakiem — nadawca takiego sygnatu jest narazony na uszkodzenie
ciala, jesli jego kondycja nie pozwoli mu na odparcie ataku. W ten sposob, pozornie mniej
kosztowny sygnatl utrzymuje swoja wiarygodno$¢ ze wzgledu na wysokie koszty zwigzane z
odwetem odbiorcy (Laidre & Vehrencamp 2008). Kosztowno$¢ zwigzana z duzym
prawdopodobienstwem uszkodzenia ciata wynika tez, zgodnie z hipoteza podatnosci na
zranienie, z niewielkiej odleglosci, jaka dzieli nadawce od odbiorcy w sytuacji gdy cichy
sygnal zostanie odebrany (Vehrencamp 2000, Laidre & Vehrencamp 2008). Hipotezy
thumaczace fenomen cichego $piewu z punktu widzenia kosztownosci zwigzanej z interakcja z
rywalem zostaly poparte sporg czes¢ badan nad wystepowaniem tego rodzaju komunikacji u
ptakow w kontekscie agonistycznym. Znaczenia cichego $piewu jako sygnatu agresywnego
wywolujacego adekwatng reakcj¢ u odbiorcy dowiedziono u paséwki $piewnej (Anderson et
al. 2008, 2012, Templeton 2012), pasowki bagiennej (Ballentine et al. 2008), laséwki
granatowe] (Hof & Hazlett 2010), zigby (Brumm & Reitschards 2011), junko zwyczajnego
(Reichard et al. 2011), derkacza (Rgk & Osiejuk 2011), wierzbownika ptowego (Xia et al.
2013) oraz strzyzyka $piewnego (Krieg & Burnett 2017). Gatunki te reaguja cichym §piewem
na mocno agresywnego rywala. Ponadto osobniki, ktore $piewaja cicho spotykaja si¢ z
bardziej agresywna odpowiedzia odbiorcy sygnatu. Ciche wokalizacje s3 wigc u nich

obarczone kosztem zwigzanym z odwetem odbiorcy.

W przypadku kilku gatunkow ptakéw, ktore byly rowniez badane pod tym katem, nie
stwierdzono jednak takiej zalezno$ci. Mowa tutaj o kosie (Dabelsteen & Pederson 1990) 1
jednych z badan prowadzonych na paséwce Spiewnej (Anderson et al. 2007). Paséwka
Spiewna to gatunek, u ktorego wystgpuja dwa rodzaje cichego $piewu — kazdy o innej funkcji.
Jeden z tych typéw wystepuje w kontekScie agresywnym 1 petni w nim role zwigzang z
eskalacja konfliktu, natomiast drugi, mimo wyst¢powania w agresywnym kontekscie, nie jest
zwigzany z poziomem agresji nadawcy czy tez interakcji z rywalem (Anderson et al. 2007,
2012, Templeton et al. 2012). W przypadku ortolana, eksperymenty przedstawione w
rozdziale II wykazaly, ze cichy $piew tego gatunku nie jest zalezny od poziomu agresji
nadawcy i1 nie wywoluje bardziej agresywnej reakcji odbiorcy. Tym samym nie stwierdzono,

by cichy sygnat w przypadku ortolana utrzymywal swoja wiarygodno$¢ w wyniku kosztow
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natozonych na nadawce przez odbiorce komunikatu. Eksperyment z przemieszczeniami
rywala réwniez nie wskazat na to, by ciche wokalizacje miaty tu jakie$§ istotne znaczenie w
eskalacji konfliktu. Zgodnie z dotychczasowymi badaniami nad ortolanem, agresywna reakcja
samcOw tego gatunku skierowana na rywala, dotyczy dwoch zachowan: zblizania si¢ do
intruza oraz zwigkszonej produkcji gloséw (m. ni. Skierczynski et al. 2007, Skierczynski &
Osiejuk 2010, Osiejuk 2014). Wyniki jednego z eksperymentow przedstawionych w rozdziale
IT wykazatly, ze samce ortolana wydawaty wiecej gtosow, ale nie przemieszczaty si¢ wiecej w
odpowiedzi na $piew bardziej agresywnego rywala (czyli w przypadku tego gatunku takiego,
ktory Spiewal glo$niejsze piosenki). Oznacza to, ze intensywno$¢ wydawania glosow jest u
ortolana $cisle zwigzana z poziomem agresji nadawcy sygnatu. Z kolei wyniki eksperymentu
przedstawionego w niniejszym rozdziale nie wykazatly istotnej roznicy w produkcji glosow
migdzy zabiegiem i kontrolg. Moze to wskazywaé na to, ze rdznice miedzy playbackiem
zastosowanym w zabiegu 1 kontroli nie wplynely znaczaco na percepcje poziomu agresji
sygnalizowanego przez symulowanego intruza wkraczajacego w terytorium. W zwiazku z
powyzszym, nie ma przestanek do wnioskowania iz ciche $piewy shuza do eskalacji, badz
deeskalacji konfliktu. Otrzymane wyniki wskazuja na to, ze czynnikiem wplywajacym na
badane zachowanie byto gtéwnie to czy intruz si¢ przemieszczal, czy nie, a nie poziom agresji
interakcji. Za wnioskiem takim przemawiaja takze wyniki pozostalych eksperymentow
przeprowadzonych wczesniej (E1, E2, E3 1 E4). Mimo, Ze ciche $§piewy pojawiaty si¢ we
wszystkich pigciu eksperymentach przeprowadzonych w ramach rozprawy doktorskiej 1
wystepowaty zarowno w trakcie kontroli, jak i zabiegow, to w eksperymencie E5 (jedynym z
przemieszczeniami) ich liczba byta zdecydowanie najwigksza (Ryc. 9, 12, 19). Ze wzgledu na
to, ze roznice w produkcji cichego $piewu nie byly zwigzane z poziomem agresji,
wystepowania tej strategii komunikacyjnej nie nalezy w tym przypadku ttumaczy¢ hipoteza

wptywu odwetu odbiorcy czy hipoteza podatnosci na zranienie.

Wazna cechg wystepowania cichych $piewdw u ortolana jest to, ze pojawiajg si¢ one
zawsze razem ze $piewem glo§nym, tzn. podczas interakcji z rywalem nie byto sytuacji, by
dany samiec S$piewal wylacznie cicho. Dodatkowo, ogodlna liczba cichych $piewow dla
poszczegbdlnych samcoOw byla znacznie mniejsza niz liczba glosnych piosenek. Obserwacje te
dotyczyly zarowno zabiegu, jak i kontroli przedstawianego w tym rozdziale eksperymentu,
ale 1 wszystkich eksperymentéw na ortolanie przedstawionych w rozdziatach wcze$niejszych.
Wspotwystepowanie tych dwoch rodzajow $piewu sprawia, ze trudno jest rozpatrywac ten

sygnat jako produkt uboczny szykowania si¢ danego ptaka do ataku. Takie wyjasnienie dla
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niskiej amplitudy cichych wokalizacji zaproponowali Akcay et al. w 2011 roku. Podejscie to
spotkato si¢ z krytyka (Osiejuk 2011, Akcay & Beecher 2012), jednak zaproponowana
hipoteza nie zostata do tej pory eksperymentalnie przetestowana. Zaprezentowane w tym
rozdziale badania na ortolanie posrednio zaprzeczyly istnieniu takiego mechanizmu
powstawania cichych $piewdw. Po pierwsze, gdyby ciche $piewy pojawialy sie w wyniku
szykowania si¢ nadawcy sygnatu do ataku, atak ten powinien po nich nastgpowaé
przynajmniej czesciej niz po $piewie gtosnym. Tymczasem, w przeprowadzonym przeze mnie
eksperymencie nie zaobserwowano zadnego przypadku ataku na symulowanego rywala
zarowno w przypadku eksperymentow, w ktorych pojawienie si¢ rywala symulowano tylko
wokalizacjami odtwarzanymi z glos$nika, jak i w eksperymencie, w ktorych uzyto dodatkowo
wypchanego modelu intruza (eksperyment E1). Obserwacje te mozna by uznaé¢ za wynik
zastosowanej metodyki (glosnik zamiast rzeczywistego rywala i nieruchomy model rywala,
nie wykazujacy zadnych naturalnych dla gatunku zachowan). Jednakze inne badania z
zastosowaniem playbacku bez uzycia modelu rywala wskazuja na to, ze to czy rywal
rzeczywiscie wystepuje czy nie, nie musi uniemozliwia¢ ataku fizycznego na rywala. Takie
ataki mialy miejsce u derkacza i1 ukierunkowane byly po prostu na glosnik z ktorego
odtwarzano glosy (Rek & Osiejuk 2011). Dodatkowo, dotychczasowe badania
eksperymentalne z wykorzystaniem modelu rywala nie wskazuja jednoznacznie, by reakcja
ptaka, ktéremu prezentuje si¢ model byla intensywniejsza od reakcji osobnikoéw, ktoérym
takiego modelu si¢ nie prezentuje (van der Veen 2002, Orrock 2004, Lind et al. 2005,
Schmidt et al. 2008). Eksperyment przeprowadzony przeze mnie w pierwszym sezonie badan,
dotyczacy wplywu obecno$ci drapieznika na produkcje cichych S$piewdéw w  trakcie
agresywnej interakcji z rywalem ktadzie troche $wiatla na znaczenie wykorzystania modelu
rywala w eksperymentach na tym gatunku. Poréwnanie eksperymentu, w ktéorym stosowano
wypchany model ortolana i odtwarzano jego $piew z eksperymentem, w ktorym odtwarzano
jedynie $§piew, bez prezentowania modelu rywala, wykazato, ze reakcja samcoéw ortolana w
niewielkim stopniu byta zalezna od tego, czy ptaki widzg swojego rywala czy nie. Obserwacje
takie wydaja si¢ odpowiada¢ biologii tego gatunku. Samce ortolana $piewaja czesto z miejsc
calkowicie oslonigetych, takich jak korony drzew, a czasem takze z ziemi ws$rdd wysokiej
roslinnosci na polach uprawnych. W zwigzku z tym podczas naturalnych interakcji rywale sa
dla siebie czasem zupetnie niewidoczni. Nie przeszkadza im to jednak we wchodzeniu w
interakcje o charakterze agonistycznym. W warunkach naturalnych interakcja miedzy
samcami ortolana wyglada czesto tak, ze z poczatku sa one oddalone od siebie i niewidoczne

dla siebie nawzajem, jednak wraz ze wzrostem eskalacji konfliktu zmniejszaja dystans
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miedzy sobg. Czesto dochodzi wtedy do wzajemnych gonitw — interakcja na tym etapie ma
dynamiczny charakter. W zwiazku z powyzszym nalezy z duza ostrozno$cig podchodzi¢ do

interpretacji wynikow pod katem znaczenia zastosowanej metodyki.

Druga kwestig przemawiajaca przeciwko hipotezie cichego $piewu jako produktu
ubocznego jest to, ze gdyby ciche §piewy pojawialy si¢ w wyniku szykowania si¢ do ataku, to
przed atakiem powinny by¢ jedynym rodzajem wokalizacji produkowanej przez atakujgcego
ptaka. Zatozenia hipotezy produktu ubocznego sg takie, ze w wyniku szykowania si¢ do ataku
dany ptak zmienia swoja posturg, a czesto tez $piewa z bardziej zamknigtym dziobem.
Spiewanie z bardziej zamknigtym dziobem powoduje z kolei, ze produkowany $piew ma
nizsza amplitud¢ (Hoese et al. 2000, Williams 2001, Goller et al. 2004) W takiej sytuacji
produkowanie glosnego $piewu, wymagajacego szeroko otwartego dzioba byloby znacznie
utrudnione. Ze wzgledu na to, ze ciche $piewy nie wystepowatly samodzielnie, bez innych
typow wokalizacji, trudno jest zatozy¢, by byty one wynikiem szykowania si¢ do ataku. W
eksperymencie E5 bylo tez wyraznie wida¢, iz ptaki zwigkszaja produkcje $piewu Scisle w
kontekscie poszukiwania rywala, ktory przemieszcza si¢, badz tez jeszcze niedawno $piewat

ale zaprzestat wokalizacji.

Wystepowanie cichych wokalizacji wraz z gloSnymi stwarza trudno$ci w
interpretowaniu  otrzymanych wynikéw pod katem kolejnej hipotezy wyjasniajacej
kosztowno$¢ cichego $piewu. Postawiona przez Anderson et al. (2007) i Searcy et al. (2008)
hipoteza kosztéw konkurencyjnych funkcji moéwi o tym, ze zwigkszenie funkcjonalnos$ci
jakiej$ cechy sygnalu niesie ze sobg ograniczenia w funkcjonalno$ci innej cechy. W
przypadku cichego $piewu dwoma takimi ograniczeniami jest spadek atrakcyjnosci dla samic
oraz trudnos$ci w przekazaniu komunikatu wigkszej liczbie rywali. Dotychczasowe badania na
réznych gatunkach ptakéw wskazuja, ze samice preferuja samcow, ktore Spiewaja glosniejsze
piosenki (Searcy 1996, Ritschard et al. 2010). Z kolei piosenki glo$ne, ze wzgledu na wigkszy
zasigg transmisji, moga dotrze¢ do wigkszej liczby odbiorcow. Jednak w sytuacji, gdy cichy
Spiew wystepuje wraz ze S$piewem glo$nym, ograniczenia te s3a prawdopodobnie
minimalizowane, zwlaszcza, ze tych glosnych wokalizacji w przypadku badanych samcow
ortolana jest wigcej niz cichych. Wydaje si¢ catkiem prawdopodobne, ze w takim przypadku
wicksza liczba piosenek glosnych niz cichych wystarczy, by zainteresowa¢ samice lub

dotrze¢ do wigkszej liczby odbiorcow tej samej plci.
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Otrzymane przeze mnie wyniki mozna probowac interpretowac takze positkujac sie
hipoteza unikania podstuchania postawiong przez Dabelsteen et al. (1998) i rozszerzona o
aspekt podstuchiwania przez rywala przez Akcay & Beecher (2012). Zgodnie z nig niska
amplituda $piewu pelni funkcj¢ strategii utrudniajacej podstuchanie przez rywala.
Dotychczasowe badania wskazujg na to, ze osobniki podstuchujace moga uzyska¢ informacje
o tozsamosci czy jakos$ci osobnikdéw, poprzez podstuchiwanie ich wezesniejszych interakcji z
innymi osobnikami (Peake et al. 2001, 2002, Mennill & Ratcliffe 2004, Naguib et al. 2004).
Informacje te wptywaja na decyzje o zaatakowaniu lub nie podstuchanego osobnika (Peake et
al. 2001, 2002, Mennill & Ratcliffe 2004). Na podstawie otrzymanych z prezentowanego
eksperymentu wynikéw nie mozna wykluczy¢ stusznosci tej hipotezy, jednak nie mozna jej
tez potwierdzi¢. To czy samce unikaty podstuchania przez niepozadanych rywali, czy nie, nie
wyjasnia roznic w reakcji na intruza przemieszczajacego si¢ i nie zmieniajacego lokalizacji.
Checi uniknigcia bycia podstluchanym zdaje si¢ tez przeczy¢ liczba glosnych $piewow
produkowanych przez badane ptaki, a $cislej, brak istotnej réznicy w ich produkcji migdzy
zabiegiem a kontrola w eksperymencie E5. Skoro ptaki $piewaly glosno z podobnag
intensywnos$cig podczas interakcji z rywalem przemieszczajagcym si¢, co z rywalem nie
zmieniajacym lokalizacji, trudno przyjac, by ciche $piewy wystepujace w wigkszej liczbie
podczas interakcji z intruzem zmieniajagcym lokalizacje mialy na celu uniknigcie podstuchania
przez niepozadanych odbiorcow tego samego gatunku. W takiej sytuacji nalezatoby zalozy¢,
ze ptaki ograniczalyby drastycznie liczbg produkowanych glosnych wokalizacji, by utrudnié

podstuchanie.

Mimo, ze nie potwierdzono jednoznacznie funkcji cichych $piewoéw w unikaniu
podstuchania przez rywali, nie mozna zaprzeczy¢, ze niska amplituda tego sygnatu powoduje,
ze jego zdolnosci transmisyjne sg silnie ograniczone w porownaniu z sygnatem gltosnym. Ta
cecha oraz obserwacje poczynione podczas przeprowadzonych przez mnie wczesniej badan,
przedstawionych w rozdziale I i II pozwolily zaproponowaé nowa hipotez¢ wyjasniajaca
znaczenie cichego $piewu w kontekScie agresywnym. W zwigzku z tym, ze nie
zaobserwowano, zeby ciche $piewy u ortolana mialy znaczenie w eskalacji konfliktu,
poszukiwano innej funkcji w interakcjach o takim charakterze, ktéra mogtaby by¢
charakterystyczna dla tego typu wokalizacji 0 ograniczonym zasiggu transmisji.
Zaproponowana przeze mnie hipoteza akustycznego lokalizowania rywala skfonita do
spojrzenia na wystepowanie cichych $piewoéw niejako z przeciwnej strony niz hipoteza

unikania podstuchania. W hipotezie unikania podstuchania zaktada si¢, ze ptaki $piewaja
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cicho, by ich sygnat nie dotarl do niepozadanych odbiorcéw. Z kolei hipoteza akustycznej
lokalizacji rywala méwi o tym, ze ptaki §piewaja cicho nie tyle po to, by ograniczy¢ liczbe
niepozadanych odbiorcow, co po to, by ich sygnal dotart do konkretnego odbiorcy, ktory
znajduje si¢ blisko ale jest niewidoczny. Jesli taki konkretny odbiorca odpowie na kierowany
do niego komunikat, to tym samym nadawca sygnatu dowiaduje si¢ o jego lokalizacji.
Zaprezentowany w tym rozdziale eksperyment byt zaplanowany tak, by przetestowac t¢ nowa
hipoteze. Otrzymane wyniki zdaja si¢ jednoznacznie wskazywacé na to, ze ciche $piewy w
przypadku ortolana pelnig funkcje w lokalizowaniu rywala. Za wnioskiem takim przemawia
to, ze wystepowatly one przede wszystkim w sytuacji, gdy odbiorca sygnatu zmienial swoja
lokalizacje, przez co jego miejsce przebywania nie bylo caty czas znane. W przypadku
takiego wyjasnienia funkcji cichego $piewu to, ze wystepuje on razem ze $piewem glosnym
nie sprawia, ze sygnal ten nie moze peti¢ funkcji w lokalizowaniu rywala. Wrecz
przeciwnie, roznice w amplitudzie powoduja, ze produkowane sygnaty docieraja na roézne
odleglosci od nadawcy i dzigki temu pozwalaja na bardziej kompleksowa penetracj¢ terenu w
celu wykrycia rywala. Niewykluczone, ze ciche Spiewy sa ponadto sygnalem mnigj
kierunkowym niz $piew glos$ny, dzigki czemu mogg by¢ transmitowane z prawie identycznym
skutkiem we wszystkich kierunkach woko6tl produkujacego taki sygnat ptaka. Badania
Jakobsen & Surlykke (2010) na dwoch gatunkach nietoperzy: nocku rudym (Myotis
daubentonii) i mroczku p6znym (Eptesicus serotinus) wykazaty, ze zwierzeta te w zaleznoS$ci
od tego, jak blisko swej ofiary si¢ znajduja, wydaja ultradzwieki o rdznej czgstotliwosci i
kierunkowosci. Gdy ich ofiara jest daleko, produkuja dZwigki kierunkowe o dalekim zasiggu
transmisyjnym, co umozliwia im wykrycie kierunku, w jakim przebywa ofiara. Jednak gdy
znajdujg si¢ juz blisko niej, wtedy zaczynaja wydawa¢ dzwigki wielokierunkowe o
niewielkim zasiggu, dzieki czemu moga zlokalizowa¢ ofiar¢ w bezposrednim sasiedztwie i
jednoczes$nie ofiara taka nie ma drogi niespodziewanej ucieczki. Mozliwe, ze samce ortolana,
podczas krotkodystansowych interakcji z intruzem, symulowanych podczas prezentowanego
w tym rozdziale eksperymentu, stosuja analogiczna strategic. Spiewaja ciche piosenki o
ograniczonym zasi¢gu, by niezawodnie wykry¢ lokalizacj¢ znajdujacego si¢ blisko rywala.
Klarowniejszym wyjasnienie dla wystgpowania 1 funkcji cichego $piewu u ortolana jest
mozliwe poprzez odwotanie si¢ do prac dotyczacych transmisji wokalizacji przez srodowisko
1 cech sygnatow zaleznych od odlegtosci ich nadawcy do odbiorcy. Badania nad zeberka
przeprowadzone przez Brumm & Slater (2006) wykazaty, ze samce zeberek produkuja
wokalizacje o nizszej amplitudzie, gdy samice, do ktorych kieruja sygnat znajduja si¢ blisko

nich, w poréwnaniu z samcami, od ktérych samice sg bardziej oddalone. Adekwatne zjawisko
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wystepuje u ludzi: ludzie rowniez mowig glosniej, gdy komunikujg si¢ na duzej odleglosci
(Markel et al. 1972, Healey et al. 1997, Traunmiiller & Erikson 2000). Te rdéznice w
amplitudzie zalezne od dystansu dzielagcego nadawce sygnatu od jego odbiorcy wynikaja z
wlasciwosci cichego sygnatu: jego niewielkiej, w porownaniu z sygnatem glto$nym, aktywne;j
przestrzeni (ang. active space), czyli obszaru, w ktorym stopien degradacji sygnatu nie
uniemozliwia jego efektywnego dotarcia do odbiorcy (Brenowitz 1982, Brown 1989, Janik
2000, Lohr et al. 2003, Rek 2013). Zgodnie z tym, otrzymane przeze mnie wyniki zdaja si¢
popiera¢ wyjasnienie, ze samce S$piewajg cicho podczas interakcji z niezlokalizowanym
rywalem, by ograniczy¢ zasieg sygnatu i tym samym wykry¢ rywala znajdujgcego si¢ w
bliskiej odlegtosci.

Podsumowujac, przeprowadzony eksperyment wykazat, ze ciche $piewy wystepuja u
ortolana w kontekScie agresywnym 1 sg produkowane w sytuacji, gdy lokalizacja
$piewajacego intruza nie jest znana. Samce ortolana $piewaja wigc cicho po to, by ich sygnat
dotart do konkretnego odbiorcy. Takie podejscie do funkcji cichego $piewu jest pokrewne z
thumaczonym hipoteza unikania podstuchania, zgodnie z ktéra ptaki $piewajg cicho, by
ograniczy¢ liczbe niepozadanych odbiorcéw sygnatu. Nalezy jednak pamigtac o tym, ze ciche
Spiewy roznia si¢ miedzy sobg strukturg i funkcja (Anderson et al. 2007), w zwigzku z czym
nie powinno si¢ generalizowa¢ wynikoOw otrzymanych w przypadku ortolana o cichym
Spiewie zblizonym struktura do $piewu glo$nego na pozostale gatunki, u ktoérych podczas
agresywnych interakcji wystepuje cichy S$piew. Niezbedne sa kolejne badania i ich
rozszerzenie na inne gatunki o odmiennych strategiach komunikacji. Na obecny etapie wiedzy
stwierdzi¢ mozna natomiast, iz zjawisko wystgpowania cichych sygnatéw w kontekscie
agresywnym jest najprawdopodobniej migdzygatunkowo zréznicowane, zardbwno ze wzgledu
na mechanizmy wywotujace odpowiedz odbiorcy jak 1 petnione funkcje 1 zwigzane z nimi

koszty.
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PODSUMOWANIE

Ponizsze zestawienie podsumowuje najistotniejsze wyniki, wnioski 1 koncowsa

konkluzje z eksperymentow, ktore przeprowadzitam.

1. Ciche $piewy u samcow ortolana pojawiajg si¢ w konteks$cie agresywnych interakcji z
rywalami 1 byly obserwowane we wszystkich eksperymentach, w ktorych
symulowano wkroczenie obcego intruza wlasnego gatunku w ich terytorium. Sygnaty
takie maja zasadniczo takg sama strukture jak piosenki gltosne, cho¢ moga by¢ tez
nieznacznie krotsze.

2. Ciche $piewy sa wydawane z nizsza intensywnoS$cig niz $piewy glosne i nie s3
produkowane jako wytaczny rodzaj $piewu podczas interakcji, tj. nie zaobserwowano
w zadnym eksperymencie catkowitego przetaczania si¢ odpowiadajacych samcoéw ze
$piewu glosnego na cichy.

3. Nie stwierdzono istotnych réznic w intensywnosci wydawania cichych $piewow w
kontek$cie symulowanej zwigkszonej presji drapieznicze;.

4. Analiza ogodlnej sity odpowiedzi na wkroczenie intruza, oraz intensywnosci
wydawania cichych $§piewdw po playbacku gloséw alarmowych ortolana wskazuje, ze
ciche $piewy moga pelni¢ jaka$ funkcje w kontek$cie agresywnych interakcji
wewnatrzgatunkowych z rywalami.

5. Samce ortolana odpowiadaja bardziej agresywnie na playback $piewu glo$nego niz
cichego, 1 nie eskalujg konfliktu podczas przelaczenia playbacku z piosenek glosnych
na ciche. Nie ma wigc poparcia dla tezy, iz ciche $§piewy u tego gatunku sg sygnatem
podwyzszonej agresywnej motywacji nadawcy. Wynik ten jest zgodny z badaniami na
innych gatunkach, gdzie agresywny charakter cichych sygnalow wystepuje wtedy, gdy
charakteryzujg si¢ one inng strukturg niz sygnaly glosne.

6. Ciche $piewy u ortolana obserwowane sg gléwnie pod koniec fazy playbacku oraz po
playbacku symulujagcym wkroczenie rywala. Obserwacje zachowania ptakow
wskazuja, 1z wydawanie cichych $piewoéw jest zwigzane z proba uzyskania
odpowiedzi wokalnej od intruza, ktorego nie mozna zlokalizowa¢ wizualnie.

7. Samce ortolana wydawaly istotnie wigcej cichych $piewow podczas symulacji
wkroczenia przemieszczajacego si¢ rywala w terytorium. Tego typu zabieg skutkowat
produkcja najwickszej liczby cichych $piewow w porownaniu z kontrolg oraz

wszystkimi pozostalymi eksperymentami. Dodatkowo, samce odpowiadajace na
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przemieszczajacego si¢ i1 nieruchomego rywala reagowaty ze zblizonym poziomem
agresji.

. Uzyskane w przeprowadzonych eksperymentach wyniki wskazuja, iz ciche $piewy u
ortolana: (a) wystepujag w kontekscie interakcji agresywnych z rywalami wiasnego
gatunku, (b) nie sa zwigzane z unikaniem presji drapiezniczej badz szykowaniem si¢
do ataku, (c) nie sg sygnatem podwyzszonej agresji, w zwigzku z czym ich
wiarygodno$¢ raczej nie jest stabilizowana kosztami ponoszonymi w zwigzku z
odpowiedzig rywala, (d) ich funkcjonalnos¢ jest zwigzana z ograniczaniem aktywnego
zasiggu sygnalu w celu wywotania odpowiedzi od konkretnego odbiorcy znajdujacego

si¢ w poblizu.
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