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STRESZCZENIE

W trakcie czterech sezonéw rozrodczych (2007-2010) badano komunikacje gtosowa
samcow derkacza (Crex crex) podczas konfliktow terytorialnych. Celem pracy byto
kompleksowe scharakteryzowanie sygnatéw dzwiekowych derkacza w oparciu o ich
parametry akustyczne, zawarto$¢ informacyjng, funkcje i wiarygodnos$¢; bazujac
zaro6wno na mechanizmach ultymatywnych jak i proksymatywnych sygnalizacji. Wyniki
oparto w cato$ci o badania eksperymentalne, w ktérych uzyto m.in. playbacku
interaktywnego w celu imitowania naturalnych interakcji miedzy samcami,
akustycznego systemu lokalizacji do precyzyjnego namierzania osobnikéw w trakcie
eksperymentéw oraz implantéw hormonalnych do badania wptywu androgenéw na
zachowanie osobnikéw.

Derkacze wykorzystuja w interakcjach dwa skrajnie odmienne typy gloséow:
chrapliwy gtos (derkanie) o bardzo wysokiej amplitudzie oraz gardtowy gtos (pianie) o
niskiej amplitudzie. W Kkolejnych eksperymentach otrzymano nastepujace wyniki. 1)
Wewnetrzna pulsacyjna struktura sylab derkania (PPD), zawierajgca informacje o
tozsamos$ci samca, ulega niewielkim zmianom po przejeciu przez geste srodowisko i, co
wazne, zmianom mniejszym niz ponad roslinnoscig. Wynik ten wskazuje, ze struktura
PPD moze pemi¢ funkcje w indywidualnym rozpoznawaniu sie samcéw derkacza
podczas nocnej aktywnoSci terytorialnej. 2) Derkanie cechuje sie charakterystycznym
rozmieszczeniem sylab w czasie (rytmem). Wykazano, ze rytm jest sygnatem
konwencjonalnym agresywnej motywacji samca. Kod zawarty w rytmie derkania bazuje
na sktadni semantycznej o zmienno$ci przypominajgcej prosty kod Morsea. 3) Ciche
pianie stanowi odpowiednik cichych piosenek ptakow $piewajacych. Samce pieja, gdy
znajdujg sie w niewielkiej odlegloSci od siebie, informujgc o grozbie ataku. Sposob
reakcji odbiorcy na pianie i zachowanie nadawcy dowodza, Ze pianie jest sygnatem
wiarygodnym, stabilizowanym w skali ewolucyjnej koszem odwetu ze strony odbiorcy.
4) Rytm derkania, czesto$¢ piania oraz poziom agresji nie zaleza od stezenia
testosteronu w plazmie krwi. Niemniej derkacze przestajg pia¢ i s3 mniej agresywne,
jesli majg blokowane receptory androgenow. Wyniki te wskazuja na jedynie permisywne
znaczenie androgenéw dla agresji samca i produkcji sygnatéw powigzanych z agresja.
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ABSTRACT

During four reproductive seasons (2007-2010) I studied acoustic communication of
male corncrakes (Crex crex) during territorial conflicts. The research aimed at complex
description of vocal signals of corncrakes including their: acoustic parameters,
information content, function and reliability; considering both ultimate and proximate
mechanisms of signalling. The results were grounded entirely on experimental data.
Among methods used were interactive playback to imitate natural interactions between
males, Acoustic Location System for precise positioning of males during experiments,
and hormonal implants to test the influence of androgens on individuals’ behaviour.
During interactions Corncrakes use two extremely different calls: high-amplitude
cracking call and low-amplitude soft call. The results of successive experiments were as
follows. 1) The inner call structure of cracking calls (PPD), which contains individually
specific information, was not affected by transmission within dense vegetation.
Moreover, the results for sounds propagated through the vegetation compared to those
transmitted above the vegetation were even better. These results support the idea that
PPD structure may function in individual recognition during night territorial activity. 2)
Cracking call is characterised by very specific time distribution of syllables (rhythm). It is
demonstrated that rhythm is a conventional signal of aggressive motivation of the male.
The code contained in rhythm is based on Morse-like semantic syntax. 3) Soft calls are
signals equivalent to soft songs of singing passerines. The male produces soft calls when
it is close to the receiver threatening the receiver with attack. The reactions of receivers
to soft calls and the behaviour of senders subsequent to soft calling proved that soft calls
are reliable signals that are stabilised in evolutionary scale by retaliation cost. 4) Rhythm
of cracking calls, the intensity of soft calling, and aggressiveness of males were
independent of concentration of testosterone in blood plasma. Nevertheless, corncrakes
with blocked androgen receptors stopped producing soft calls and were less aggressive.
These results indicate that androgens play only a permissive role in territorial

aggression and aggressive signalling.



WSTEP OGOLNY

Komunikacja

Komunikacja zwierzat jest zjawiskiem intuicyjnie tatwym do zrozumienia, ale trudnym
do jednoznacznego zdefiniowania. Istnieje cata gama definicji komunikacji, od bardzo
szerokich do bardzo waskich (Bradbury & Vehrencamp 1998; Burghardt 1970;
Dusenbery 1992; Hailman 1977; Hauser 1996; Johnson-Laird 1990; Kimura 1993; Krebs
& Davies 1997; Markl 1985; Marler 1977; Wiley 1994; Wilson 1975). W najszerszej
perspektywie o komunikacji méwimy, kiedy dziatanie lub wskazéwka (definicja ponizej)
jednego organizmu jest odebrane i w efekcie zmienia wzorzec prawdopodobienstwa
zachowania drugiego organizmu, w sposéb korzystny dla jednej badZ obu stron (Wilson
1975). W znacznie wezszym wymiarze komunikacja jest rozumiana jako przekaz
informacji za poS$rednictwem sygnatéw miedzy nadawca i odbiorcg, przy czym
potwierdzeniem zajscia aktu komunikacji jest zmiana zachowania odbiorcy po odebraniu
sygnalu (Hailman 1977). Jeszcze wezej komunikacje definiujemy jako proces
przekazania informacji przez nadawce do odbiorcy w celu zwiekszenia
prawdopodobienstwa reakcji odbiorcy, korzystnej dla nadawcy, zaktadajac jednoczesnie,
ze odbiorca odnosi (przecietnie) korzy$¢ z wuzyskanej informacji (Bradbury &
Vehrencamp 1998).

Dla wyjasnienia roéznic miedzy powyzszymi definicjami niezbedne jest
zdefiniowanie najpierw czym jest sygnat [ang. signal] oraz wskazéwka [ang. cuel].
Sygnat jest to behawioralna, fizjologiczna lub morfologiczna cecha, uksztattowana badz
utrzymywana przez selekcje naturalng, poniewaz przekazuje informacje do innych
organizmow (Otte 1974). Sygnal jest zatem nie tylko nosSnikiem informacji miedzy
nadawcg i odbiorcg, ale takze Srodkiem do osiggniecia okre$lonej korzysci przez
nadawce. Dlatego wabienie niektorych owadow przez substancje chemiczne zawarte w
pocie ssakdw nie jest przyktadem sygnalizacji, gdyz oddzialywanie tych substancji na
owady nie jest celowe i nie przynosi zadnej korzysci nadawcy. Takie oddziatywania,
ktérych odbior przez inne zwierzeta nie jest korzystny dla ich wytwoércy okresla sie jako
wskazowki (Seleey 1989). Nalezy jednak zachowal ostrozno$¢ w stosowaniu
powyzszego nazewnictwa, poniewaz wielu autorow definiuje je odmiennie (Green &
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Marler 1979; Hauser 1996). Terminu wskazowka uzywa sie na przyktad w szerszym
znaczeniu, jako permanentny przekaz informacji (np. wzdr ubarwienia), powigzany
dtugotrwale z fenotypem osobnika, ktérego ekspresja nie jest powigzana z chwilowymi
zmianami kosztow (Hauser 1996). Termin sygnat natomiast moze by¢ rozumiany wasko,
jako potencjalnie krotkotrwaty przekaz informacji (np. gtos alarmowy), wykonywany w
odpowiedzi na chwilowe zmiany w Srodowisku i w stanie samego nadawcy, a przez co
powigzany z chwilowymi kosztami produkcji (Hauser 1996). Takie zdefiniowanie
sygnatéw i wskazowek jest jednak krytykowane (Bradbury & Vehrencamp 1998), gdyz
zaro6wno nos$niki informacji permanentnych jak i chwilowych wyewoluowaty w celu
wywarcia okre$lonego wptywu na nadawcach (co jest zgodne z wcze$niejsza definicjg
sygnatéw)(Dawkins & Krebs 1978). Natomiast wskazéwki, zgodnie z przedstawiona
wcze$niej definicjg, przenosza informacje, ktére sa efektem ubocznym zachowania
nadawcy a nie wynikiem dziatania doboru naturalnego (Hasson 2000; Maynard Smith &

Harper 2003).

Wiarygodnos¢
Wracajac do przedstawionych definicji komunikacji; réznica miedzy definicjg pierwszg i
druga polega na tym, ze w pierwszej uwzgledniono zaréwno intencjonalne jak i
przypadkowe akty przekazu informacji, natomiast w drugiej uwzgledniono tylko celowe
przekazywanie informacji do odbiorcy. Definicja trzecia z kolei, poza celowoScig
przekazu informacji (korzy$¢ dla nadawcy), uwzglednia dodatkowe kryterium -
celowos$¢ odbioru informacji (korzys$¢ dla odbiorcy). Tak zdefiniowang komunikacje
okresla sie jako prawdziwa [ang. true communication] dla odr6znienia jej od
manipulacji (korzys$¢ dla nadawcy, strata dla odbiorcy) (Wiley 1983). Powstaje jednak
pytanie, czy oba zjawiska moga w ogole istnie¢ niezaleznie, jesli przyja¢, ze rywalizacja
jest podstawg dziatania doboru naturalnego (Dawkins & Krebs 1978). OdpowiedzZ na to
pytanie jest SciSle powigzana z takimi elementami komunikacji jak wiarygodnos$c¢ i
oszustwo, a w gruncie rzeczy zalezy przede wszystkim od charakteru relacji miedzy
nadawcg i odbiorca (Searcy & Nowicki 2005).

Z technicznego punktu widzenia sygnat mozna uznac za wiarygodny jesli jest silnie

skorelowany z pewnym parametrem nadawcy albo jego srodowiska oraz jesli odbiorca
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odnosi korzy$¢ z posiadania informacji o tym parametrze (Searcy & Nowicki 2005).
Poniewaz wysokos$¢ korelacji miedzy sygnatem i parametrem zalezy nie tylko od
uczciwos$ci nadawcy, ale takze od innych czynnikéw (np. btedéw odbiorcy) (Dawkins &
Guilford 1991), korelacje te nigdy nie sg idealne. Stad tez terminu wiarygodno$¢ uzywa
sie raczej w znaczeniu statystycznym niz Scistym (Johnstone & Grafen 1993b; Kokko
1997). Przyjmuje sie, ze sygnat jest wiarygodny przecietnie jesli odbiorca istotnie
czesciej uzyskuje korzystna dla siebie informacje o nadawcy niz jej nie uzyskuje, przez co
optaca mu sie reagowac na taki sygnat. Na przyktad, u samcow Swierszcza domowego
(Acheta domesticus) liczba pulsoéw na cykniecie jest skorelowana Srednio (r = 0,4) z masa
samca, co jednak nie przeszkadza samicom preferowaé¢ samcéw o wiekszej liczbie
pulséw na cykniecie (Gray 1997). Z oszustwem mamy do czynienia, kiedy odbiorca
reaguje na sygnat w sposéb korzystny dla nadawcy i niekorzystny dla siebie, na skutek
nieprawdziwej informacji zawartej w sygnale (Searcy & Nowicki 2005). Przyktadem
oszustwa w komunikacji jest nadawanie fatszywych gtoséw alarmowych (Fitch & Hauser
2003; Maynard Smith & Harper 2003; Mgller 1990). Niektérzy wyrdzniajg takze drugi
typ oszustwa, zwigzany =z zatajaniem informacji (Hauser 1997), np. =z
niepoinformowaniem cztonkéw grupy socjalnej o znalezionym pozywieniu (Hauser
1992; Hauser & Marler 1993). Tam gdzie cele obu stron s3 zbieZne tam nie powinniSmy
spodziewac sie oszustw ale ewolucji sygnatow o optymalnej wartos$ci informacyjnej,
gdyz oszustwo odbiorcy bytoby jednoczes$nie szkodliwe dla nadawcy (Bergstrom &
Lachmann 1998; Charnov & Krebs 1975; Maynard Smith 1991; Sherman 1985). Tam
gdzie cele obu stron nie sg zbiezne powinni$my spodziewac sie ewolucyjnego wyscigu
zbrojen miedzy wyrafinowaniem oszustw nadawcéw i powsSciggliwoscia reakcji
odbiorcow (Krebs & Dawkins 1984).

Poniewaz cele nadawcy i odbiorcy rzadko sg zbiezne, nadawcy powinni mie¢
sklonno$¢ do nadinterpretacji rzeczywistosci (Dawkins & Krebs 1978). Odbiorcy
natomiast powinni bys sceptyczni i ignorowac sygnaty, ktorych przecietna wiarygodnos¢
jest niska (Clutton-Brock & Albon 1979; Hinde 1981; Krebs & Dawkins 1984).
Komunikacja w takim uktadzie moze by¢ stabilna tylko wtedy, kiedy strategie nadawcy i
odbiorcy osiggng stan rownowagi. O stanie rownowagi w komunikacji méwimy wtedy,

kiedy nadawca odnosi korzys¢ z sygnalizowania a odbiorca z reagowania na sygnat
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(Hasson 1994; Maynard Smith & Harper 1995), ale Zadna ze stron nie odnosi korzysci z
jednostronnej zmiany wtasnej strategii na inng (Bergstrom & Lachmann 1998). Sygnaty
ulegng inflacji i ewentualnemu zanikowi jeSli jedna ze stron znajdzie strategie
korzystniejsza dla siebie ale jednoczes$nie mniej korzystng dla strony przeciwnej. A
zatem, by odbiorcy w ogole reagowali na sygnaty, te powinny byC przecietnie
wiarygodne. Zeby jednak sygnaty byly wiarygodne, musi istnie¢ dodatkowy mechanizm

réwnowazacy pokuse manipulacji odbiorcéw przez nadawcow.

Koszt

Postawiono hipoteze, ze zréwnowazenie systeméw komunikacji jest wynikiem
kosztownosci sygnalizowania (Zahavi 1975; Zahavi 1977; Zahavi 1980; Zahavi 1987;
Zahavi 1993; Zehavi & Zahavi 1997). Zasada upoS$ledzenia [ang. handicap
principle], bo tak nazwano t3 hipoteze, w swojej pierwotnej formie zaktadata, ze
uposledzenie jest swoistym testem przetrwania dla osobnika (Zahavi 1975). Osobnik
ponoszacy wysoki koszt (np. noszacy duze poroze lub dtugi ogon) dowodzitby swojej
wysokiej jakoSci w sposdb, ktéry bytby letalny dla osobnika niskiej jakoSci. Idea ta
spotkata sie jednak z krytyka, wynikajaca z niezgodno$ci takich zatozen z modelami
genetycznymi (Bell 1978; Maynard Smith 1976; Maynard Smith 1985). Problem polegat
na tym, Ze dla samic, zysk z posiadania syn6w zdolnych do silnego uposledzenia sie nie
zrownowazytby strat wynikajacych z ich niskiej przezywalnosci. W kolejnych latach
uposledzenie zdefiniowano bardziej ogdlnie, jako koszt proporcjonalny do istotnosci
przekazywanej informacji (Godfray 1991; Grafen 1990; Johnstone & Grafen 1992;
Maynard Smith 1991; Nur & Hasson 1984; Zahavi 1977). Zmiana ta znalazta takze
uzasadnienie w modelach genetycznych (Anderson 1986; Iwasa et al. 1991).

Zasada uposledzenia nie jest jedyng hipoteza wyjasniajacg wiarygodnos$¢ sygnatow.
Zamiast pozytywnej zalezno$ci miedzy kosztem sygnatu i jego intensywnoscia,
wiarygodno$¢ sygnatu moze wynikac z pozytywnej zaleznosci miedzy korzyscig z jego
nadania i jego intensywnoscia, nawet jesli sygnaly o réznej intensywnosci obarczone sg
podobnymi kosztami (Johnstone 1997). Hipoteza ta bazuje na zatozeniu, ze spodziewany
zysk z reakcji odbiorcy jest rozny dla réznych nadawcéw. Nadawcy rozniagcy sie
spodziewanym zyskiem powinni wiec sygnalizowa¢ z rézng intensywnoscia. Kolejna
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hipoteza odnosi sie do sytuacji, w ktorej osobniki wchodzg ze sobg w interakcje
wielokrotnie (Silk et al. 2000). Odbiorca pamietajacy oszustwo konkretnego nadawcy
moze zignorowac jego sygnat w przysztosci, pomimo reagowania na identyczne sygnaty
od innych nadawcow. Tak wiec w grupach socjalnych sygnaly moga by¢ przecietnie
wiarygodne, poniewaz oszust ryzykowatby ostracyzmem wspottowarzyszy. Hipoteza
uposledzenia zaktadata, ze sygnaty musza by¢ kosztowne by byty wiarygodne. Okazuje
sie jednak, Ze koszty nie sg warunkiem koniecznym do utrzymania stanu réwnowagi
sygnalizacyjnej tak dtugo jak kosztowne jest sygnalizowanie poza stanem réwnowagi
(Lachmann et al. 2001). Innymi stowy, je$li znaczenie sygnatu i jego koszty sa
rozdzielone (hipoteza Zahaviego zaktada, Ze s3 one nieodtaczne) oraz jesli nadawca ptaci
koszt jedynie gdy oszukuje, to zysk nadawcy jest najwiekszy jesli sygnalizuje on
wiarygodnie. Hipoteza ta stanowi adaptacje teorii sygnatéw kosztownych na grunt
sygnatéw tanich (np. tworzacych mowe ludzka). Poza mechanizmami ré6wnowazacymi
zysk z manipulacji, postuluje sie, Ze wiarygodno$¢ niektérych sygnatéw (tzw. indeksow)
moze wynika¢ z faktu $cistej zaleznosci sygnatu od fizycznych parametréw nadawcy
(Maynard Smith & Harper 2003). Poniewaz forma indeksow jest z definicji Scisle
powigzana z przekazywang informacjg, sygnaty takie powinny by¢ zawsze wiarygodne.
Do indekséw zaliczono np. czestotliwo$¢ fundamentalng gtoséw godowych u zab i
ropuch (Davies & Halliday 1978; Ramer et al. 1983; Robertson 1986), poniewaz jest ona
fizjologicznie powigzana z masa nadawcy, a ta z kolei ma znaczenie epigamiczne. Okazuje
sie jednak, iz pewien poziom nieuczciwosci jest nie do unikniecia nawet w tym
przypadku (Wagner 1989; Wagner 1992).

Powyzsze hipotezy stawiaja odmienne ograniczenia wtasnos$ciom sygnatéw. Widac,
ze rozne mechanizmy stabilizujgce sprawdzajg sie lepiej badz gorzej w zaleznoSci od
funkcji sygnatu. Z drugiej strony widac takze, ze zapewnienie wiarygodnosci pociaga za
sobg ograniczenie funkcjonalnosci sygnatu. Ograniczenia tego typu okres$la sie ogdlnie
jako koszty sygnalizacji, i mierzy w kategoriach spadku dostosowania ze wzrostem
poziomu sygnalizowania, przy zatozeniu, Ze jako$¢ nadawcy i odbiorcy pozostajg state
(Grafen 1990). Koszt w rozumieniu zasady upoS$ledzenia stanowig zatem jednag z

kategorii kosztow sygnalizacji.
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Tak jak dla wiekszosci funkcji mozna dosy¢ precyzyjnie przewidzie¢ parametry
sygnatu, gdyz wtasnosci te czesto wynikajg wprost z fizycznych wtasciwosci sygnatu i
biologii gatunku (Bradbury & Vehrencamp 1998), tak przewidzenie cech sygnatu
niezbednych do zapewnienia mu wiarygodnoSci jest zadaniem o wiele trudniejszym.
Istnieje spora liczba cech sygnatéw mogacych postuzy¢ do opisania ich funkcji i budowy
(Hockett & Altman 1968; Marler 1961; Otte 1974). Wszystkie sygnaty mozna jednak
opisa¢ wzglednie precyzyjnie na podstawie szeSciu parametrow: zasiegu, namierzalnosci
(np. w jakim stopniu struktura sygnatu pozwala na okre$lenie potozeniu nadawcy),
aktywnosci [ang. duty cycle] (np. stosunek diugosci sygnatu do czasu
sygnalizowania), indywidualnosci (np. stosunek liczby wariantéw sygnatu do liczby
osobnikéw), potencjatu modulacji (liczba mozliwych wariantéw sygnatu wykonywanych
przez jednego osobnika) oraz powigzania formy z zawarto$cig (arbitralno$¢ lub
powigzanie funkcji sygnatu z formg) (Bradbury & Vehrencamp 1998). Liczba kombinacji
tych parametréw jest znaczna, cho¢ tylko cze$¢ z nich moze by¢ funkcjonalna w danych
warunkach.

Istnieje takze wiele kategorii kosztéw stabilizujacych wiarygodnos$¢ sygnatow
(Searcy & Nowicki 2005). Gtéwna linia podziatu biegnie miedzy kosztami niezaleznymi i
zaleznymi od odbiorcy (Guilford & Dawkins 1995; Vehrencamp 2000). Te pierwsze moga
powstawa¢ w momencie produkcji sygnatu (koszt produkcji), tj. w wyniku poniesionych
wydatkoéw energetycznych, straty czasu badZ poniesionego ryzyka (Hack 1998); moga
gromadzi¢ sie w trakcie wytwarzania struktur sygnalizacyjnych lub podczas nauki (koszt
rozwoju) (Anderson 1986; Nowicki et al. 1998; Nowicki et al. 2002); moga takze by¢
ponoszone na utrzymanie struktur nadajacych sygnat, bez wzgledu na to czy ten jest w
danym momencie wytwarzany (koszt utrzymania [ang. maintenance cost]) (Evans
& Thomas 1992). Koszty zalezne od odbiorcy nie sg bezwzglednymi atrybutami
sygnalow, ale powstaja ‘po fakcie’, na skutek reakcji odbiorcy. Dotychczas
zaproponowano dwie podkategorie takich kosztéw: powstajgce na skutek wzrostu
prawdopodobienstwa odniesienia rany w wyniku bezposredniej reakcji odbiorcy na
sygnat (koszt narazenia [ang. vulnerability cost]) (Vehrencamp 2000; Zahavi

1987) oraz na skutek odwetowej reakcji odbiorcy na sygnal (koszt odwetu [ang.
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retaliation cost]) (Enquist 1985). Réznica miedzy kosztem narazenia i odwetu
jest subtelna ale niewatpliwa. Miarg kosztu narazenia jest r6zne prawdopodobienstwo
odniesienia rany w wyniki ataku odbiorcy po odebraniu sygnatu natomiast miarg kosztu
odwetu jest rozne prawdopodobienstwo ataku odbiorcy w reakcji na sygnat.

Dopiero zastosowanie teorii gier do teorii komunikacji (Maynard Smith 1982;
Parker 1984) pozwolito na stworzenie klarownego obrazu powigzan funkcjonalnos$ci
sygnaléw z ich wiarygodnoscia. W szczegblnoSci okazato sie, Ze czym wieksza
rozbieznos¢ interes6w nadawcy i odbiorcy tym funkcjonalno$¢ sygnatu powinna bardziej

odbiegac od optymalnej (Bradbury & Vehrencamp 1998).

Sygnaty

Sygnaty mozna sklasyfikowa¢ w oparciu o zawartos¢ informacyjng, budowe i typ kosztu.
W tym miejscu niezbedne jest jednak pewne uscislenie. Przekaz informaciji jest z natury
stratny a progi reaktywnosci odbiorcéw ustawione powyzej warto$ci minimalnej
(Johnstone 1998; Wiley 1994). Dlatego nie ma sygnatéow catkowicie darmowych, gdyz
nadanie sygnatu o okreslonej intensywnosci lub jakosci bedzie zawsze kosztowne. Taki
koszt skutecznego nadania informacji okresla sie mianem kosztu efektywnosci [ang.
efficacy cost], dla odrdéznienia go od wymienionych w poprzednim akapicie
kosztow strategicznych [ang. stategic cost], ktérych funkcja jest zapewnienie
wiarygodnos$ci sygnatom (Maynard Smith & Harper 2003). W modelach ewolucyjnej
teorii gier koszty efektywnos$ci sg zwykle pomijane; zamiast tego mozna spotkac sie z
mylacym terminem sygnat darmowy [ang. cost-free signal], ktéry oznacza ni
mniej ni wiecej, ze sygnat nie posiada jedynie kosztu strategicznego.

Pierwsza kategorie sygnatéw stanowig indeksy (Maynard Smith & Harper 2003),
czyli wspomniane wczeS$niej wskazniki jakoSci osobnikéw. Druga kategorie stanowia
sygnaly minimalne, czyli sygnaty posiadajace tylko koszt efektywnosci. Choc¢ istniejq
teoretyczne przestanki by sygnaty takie wystepowaty w interakcjach antagonistycznych
(Szamadé 2003), wydaje sie, ze sg one (np. glosy alarmowe w grupach rodzinnych)
wytwarzane gtéwnie w ukladach o zbieznych interesach nadawcy i odbiorcy (Searcy &

Nowicki 2005). Trzecig grupe stanowia sygnaty o ujemnym koszcie strategicznym [ang.
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negative handicap signal] (Szamado6 2003). W interakcjach agresywnych
istniejg sygnaly nie tylko przekazujace informacje skutecznie, ale takze posiadajace
dodatkowy element taktyczny, stawiajacy nadawce albo w pozycji ulatwiajacej
wymuszenie okres$lonej reakcji na odbiorcy, albo zwiekszajacy szanse skutecznej obrony.
Sygnaty tego typu okre$lane sg jako grozby taktyczne badZ sygnaty ryzykownego
zbliZenia [ang. proximity-risk signal], i s3 to np. ruchy imitujace zamiar ataku
(Szdmado6 2008; Vehrencamp 2000). Czwartg kategorie stanowig sygnaty obarczone
kosztem strategicznym. W zaleznosci od typu kosztu (zalezne, niezalezne od odbiorcy)
sygnaly te dzieli sie na kilka podkategorii. Sygnaty stabilizowane kosztem niezaleznym
od odbiorcy okresla sie ogélnie jako sygnatly typu obcigzenia [ang. handicap signal],
przy czym dzieli sie je na dwie grupy: sygnaty typu obcigzenia jakoSciowego [ang.
quality handicap signal] i obcigZenia ogdlnego [ang. general handicap
signal] (Hasson 1997; Johnstone 1997; Vehrencamp 2000). Pierwsza grupe stanowig
sygnatly, ktérych intensywnos$¢ jest proporcjonalna do jakosci nadawcy a forma jest
wyraznie powigzana z celem nadania sygnatu. Na przyktad utrzymanie wysokiego tempa
Spiewu przez dtuzszy czas moze sygnalizowa¢ samicy kondycje samca. Kosztem jest
produkcja sygnatu, proporcjonalna do sygnalizowanej jakos$ci; forma sygnatu jest za$
ewidentnie powigzana z celem, ktérym jest zaprezentowanie swojej kondycji. Druga
grupe stanowig sygnaty, ktérych intensywnos¢ jest proporcjonalna do potrzeb nadawcy.
Zebranie o pokarm przez piskleta jest przyktadem obcigzenia ogdlnego, gdyz bardziej
glodne piskleta musza Zebra¢ z wieksza intensywnos$cig, ptacac za to wyzszy koszt
(Mondloch 1995). Sygnaty stabilizowane kosztem zaleznym od odbiorcy dzieli sie na
sygnaly typu obcigzenia zagrozeniem [ang. vulnerability handicap signal]
oraz sygnaly obarczone kosztem odwetu (Vehrencamp 2000). Sygnaly stabilizowane
kosztem narazenia majg na celu poinformowanie odbiorcy o poziomie ryzyka jakie
nadawca jest w stanie ponie$¢. Gazela podskakujaca wysoko w poblizu geparda ptaci
koszt efektywnoSci sygnatu informujac o swojej sprawnos$ci ale nie ponosi zadnego
kosztu niezaleznego od odbiorcy. Sygnal ten jest stabilizowany natomiast ryzykiem
odniesienia rany (badz Smierci) przez nadawce w wyniku reakcji odbiorcy. Zysk

nadawcy jest proporcjonalny do poniesionego ryzyka, ale ryzyko roSnie
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nieproporcjonalnie szybciej dla osobnikéw oszukujacych (ryzykujacych ponad swoja
miare) (Adams & Mesterton-Gibbons 1995). Sygnaly obarczone kosztem odwetu,
podobnie jak poprzednie, sg wzglednie tanie w produkgcji, jednakze w odréznieniu od
nich, nie wystawiajg nadawcy bezwzglednie na ryzyko. Tutaj koszt jest generowany
wzglednie, to znaczy, Ze zalezy od roznicy miedzy nadawcg i odbiorca i od efektywnosci
nadawanych przez nich sygnatéw. Interakcje agresywne sg czesto silnie zrytualizowane i
samce zamiast walczy¢ moga np. przybierac¢ specyficzne pozy (Popp 1987) lub zmienia¢
jedna piosenke na inng (Vehrencamp 2001), informujac odbiorce o wiasnej motywacji
lub zdolnosci do walki. Odwet stanowi swoiste zabezpieczeniem przed oszustami i jego
sita jest tym wyzsza im wieksze oszustwo (Enquist 1985). Dosy¢ specyficzng grupe
sygnaléw stanowia tzw. sygnaty konwencjonalne [ang. conventional signall]. Ich
nazwa wynika z arbitralnej konwencji wigzacej forme sygnatu ze znaczeniem (np. stowa
u ludzi) (Guilford & Dawkins 1995). Kategoria ta plasuje sie niejako w poprzek
powyzszej klasyfikacji, poniewaz sygnaty takie moga wystepowa¢ w uktadach, w ktoérych
cele obu stron sg zbiezne (i wtedy maja charakter sygnatow minimalnych) (Davies 1981;
Maynard Smith 1994), ale takze, kiedy sa sprzeczne (Vehrencamp 2001). W tym drugim
przypadku ich wiarygodno$¢ jest utrzymywana przez koszt odwetu (Enquist 1985; Hurd
1997; Hurd & Enquist 1998). W zwigzku z tym w niektoérych opracowaniach zaweza sie
zakres sygnatow konwencjonalnych jedynie do sygnatéw obarczonych kosztem odwetu
(Vehrencamp 2000). Nie jest to jednak wiasciwe, gdyz istniejg sygnaty stabilizowane
przez odwet ale jednocze$nie o niearbitralnym zwigzku formy ze znaczeniem, np. oznaki
statusu (plamy na upierzeniu o ro6znie intensywnym zabarwieniu) o rozmiarze
proporcjonalnym do statusu osobnika (Lemel & Walin 1993; Mgller 1987; Qvarnstrom
1997; Rohwer 1982).

Pomimo Ze komunikacja zwierzat nie jest dziedzing nauki nowg, nie jest tez
dziedzing ustabilizowang. Hipotezy zaproponowane kilkanascie lat temu zostaty do dnia
dzisiejszego w wiekszosci przypadkéw znacznie zmodyfikowane. Nie bytoby w tym nic
szczegblnego gdyby nie fakt, iz ewolucyjna teoria gier, majaca przyczyni¢ sie do
uproszczenia i SciSlejszego zrozumienia komunikacji, stata sie Zrédtem sporych

komplikacji. Latwo$¢ tworzenia logicznych (przynajmniej teoretycznie) scenariuszy
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zachowan, a jednocze$nie brak dostatecznej liczby badan empirycznych, doprowadzita
do duzego rozdzwieku miedzy teoretycznym rozumieniem komunikacji i stanem
faktycznym. Efekt tego jest taki, Ze pojawiajace sie wyniki badan empirycznych czesciej
dzisiaj podwazaja teorie, znajdujac w niej mniejsze badZz wieksze luki, niz ja
potwierdzajag. W najszerszym wymiarze celem tej pracy jest wilasnie interpretacja
przyktadowego, naturalnego systemu komunikacji w kontekscie obowigzujacej teorii

oraz proba modyfikacji teorii w oparciu o zaprezentowane dane.
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CEL BADAN

Poniewaz zwierzeta moga operowa¢ 30 a nawet 40 podstawowymi kategoriami
sygnatow (Moynihan 1970), nawet krotkie zestawienie sygnatéw jednego gatunku
wykraczatby poza ramy tej pracy. Pytania o wiarygodnoSc¢ i oszustwo w sygnalizacji maja
szczegblne znaczenie w przypadku interakcji konfliktowych a obraz komunikacji
podczas konfliktéw terytorialnych miedzy samcami chyba najpeiniej odzwierciedla
istote takich interakcji. Samce moga spiera¢ sie o partnerki, terytoria lub zasoby
przyciggajace samice jak np. gniazdo czy zr6dto pokarmu. U ptakdw wszystkie te funkcje
spetnia z powodzeniem sygnalizacja dZwiekowa (Collins 2004). Piosenki zniechecajg
rywali przed nawiedzaniem terytoriow sasiadow (Falls 1988; Krebs 1976; Nowicki et al.
1998), informuja o kondycji (Galeotti et al. 1997; Obwerger & Goller 2001), potozeniu
(Dooling 1982; Wiley & Richards 1982), motywacji (Dabelsteen & Pedersen 1990) i
przynalezno$ci gatunkowej nadawcy (Nuechterlein 1981) oraz umozliwiajg jego
indywidualne rozpoznawane (Galeotti & Pavan 1991; Jouventin et al. 1999; Mundinger
1970). Nie jest jednak moim celem wykazywanie wyzszo$ci sygnalizacji gtosowej nad
alternatywnymi ptaszczyznami sygnalizacji. W gruncie rzeczy ptaki ,same dokonaly tego
wyboru”, i to pomimo faktu, ze sygnaty wizualne odgrywajg u nich réwniez znaczaca
role. Nie da sie zaprzeczy¢, ze komunikacja za pomoca dZzwiekéw jest bardziej ptasiag
cecha niz to z czym wszyscy zwykle je kojarzymy, czyli zdolnos$¢ do latania.

Celem tej pracy jest scharakteryzowanie sygnatéw akustycznych nadawanych
przez samce derkacza podczas interakcji terytorialnych. Charakterystyka ta bedzie sie
opiera¢ na kilku logicznie powigzanych ze soba elementach: szczegétowym opisie
gtosow produkowanych przez samce, identyfikacji sygnatow oraz na analizie funkgji i
wiarygodnos$ci sygnatéw. Poza charakterystyka gtosow derkacza praca ta w catosci
opiera sie na danych z kilku eksperymentow terenowych, ktére zostang zaprezentowane
w kolejnych rozdziatach. W zwigzku z tym, sposob prezentacji wynikéw bedzie blizszy
monografii, na ktora sktadajg sie odrebne rozdzialy poswiecone kolejnym zagadnieniom,

niz catkowicie jednolitej pracy naukowe;.
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OBIEKT BADAN

Derkacz (Crex crex) jest bardzo specyficznym przedstawicielem ptakéw z rodziny
chruscieli (Rallidae), Zyjacym i rozmnazajagcym sie na podmoktych 1igkach i
turzycowiskach (Cramp & Simmons 1980). W przeciwienstwie do innych chruscieli,
ktére sg zwykle monogamiczne, derkacze s3 sekwencyjnie poligyniczne, gdyz zaréwno
samce jak i samice zmieniajg partner6w miedzy legami, i jedynie samice opiekujg sie
piskletami (Green et al. 1997). Gatunek ten prowadzi skryty tryb Zycia i jest aktywny
gléwnie noca, przez co jest trudny w obserwacji. W minionych dziesiecioleciach jego
liczebno$¢ zmniejszyta sie znacznie, szczegdélnie na obszarach intensywnie
uzytkowanych (Green et al. 1997).

Najlepiej rozpoznawalng cecha derkacza jest jego gtos. W trakcie sezonu
rozrodczego samce wydajg bardzo charakterystyczny chrapliwy glos (okreslany
zwyczajowo jako derkanie; Rycina 1). Co jest dosy¢ znamienne dla chruscieli, gtos ten
jest nie tylko tatwo rozpoznawalny, ale takze trudny do poréwnania z jakimkolwiek
innym gtosem ptakéw. Derkanie jest bardzo dono$ne (nawet > 100 dB SPL), co pozwala
styszec je nawet z odlegtosci 1,5 km (Schaffer & Koffijberg 2004) i jest wytwarzane w
dtugich seriach gtéwnie noca (nawet > 20 tys. gtoséw/noc) (Green et al. 1997). Glos ten
sktada sie z dwéch sylab: nieznacznie kroétszej sylaby pierwszej (S1) i dtuzszej sylaby
drugiej (S2), powtarzanych naprzemiennie z dwoma interwatami: krotszym (Intl) i
dtuzszym (Int 2). Derkanie nie posiada zmiennoS$ci repertuaru, tak charakterystycznej
dla ptakéow Spiewajacych (Oscines), oraz nie jest przekazywane Kkulturowo (poprzez
uczenie sie), lecz jest uwarunkowane genetycznie. Przyjmuje sie jednak, ze derkanie jest
funkcjonalnie rownowazne piosenkom ptakéw Spiewajacych z wzglednie prostymi
repertuarami a sylaby sa rownowazne typom piosenek (Cramp & Simmons 1980; Green
et al. 1997; Schaffer 1995). Wewnetrzna pulsacyjna struktura sylab (odlegtosci miedzy
kolejnymi szczytami amplitudy - pulsami, tzw. PPD [ang. pulse-to-pulse
duration]) jest bardzo zréznicowana miedzy osobnikami i stata osobniczo (May 1998;
Peake & McGregor 1999; Peake et al. 1998) (Rycina 2). Dlatego strukture PPD

wykorzystuje sie w terenie do indywidualnego rozpoznawania osobnikéw. Kolejnym
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parametrem derkania, o prawdopodobnie funkcjonalnym znaczeniu, jest rytm sylab
(Rycina 1), mierzony stosunkiem dtugosci sumy S1+Int1+S2 do dtugosci Int2 (Osiejuk et
al. 2004). Rytm cechuje sie charakterystyczng U-ksztattng zmiennoScig sezonowg i w

dtuzszej skali czasu jest skorelowany pozytywnie z masa ciata (Osiejuk et al. 2004).
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Rycina 1. Czasowa struktura derkania. W naturalnych gtosach przerywanych drugie interwaty
(Int2) sg zawsze dtuzsze niz pierwsze interwaty (Intl), podczas gdy w gtosach monotonnych
interwaty mogg by¢ nierozrdznialne. Wszystkie warto$ci rytmu przedstawione w pracy

obliczano w ten sam sposdb, usredniajgc rytm z 10 kolejnych gtosow.
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Rycina 2. Sonogram derkania. (A) Typowa sekwencja gtosow z dwoma sylabami (S1 i S2) i
dwoma interwatami (Intl i Int2). (B) Powiekszona S1 z widoczng strukturg pulséw. (C)

Obwiednia S1 ukazujgca odstepy czasu miedzy pulsami (pulse-to-pulse duration - PPD).
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Drugim glosem wytwarzanym przez samce derkacza podczas interakcji
terytorialnych jest cichy gtos (okreslany zwyczajowo jako pianie), sktadajacy sie z dwoch
czesSci: pierwszej, przypominajgcej mruczenie i drugiej, podobnej do cichego piania lub
miatczenia (Rycina 3) (Schaffer et al. 1997). Derkacze pieja podczas kontaktéw z
samicami oraz podczas agresywnych interakcji z rywalami (Cramp & Simmons 1980;
Schaffer & Koffijberg 2004). Najbardziej charakterystyczng cechg piania jest jego niska
amplituda (okoto 70 dB SPL; cho¢ wydaje sie, Ze jest to gérna granica, poniewaz
amplituda szumoéw tta (~ 60 dB) byta zwykle wyZsza od amplitudy piania, co mogto
skutecznie zawyzaC pomiary), przez co glos ten styszalny jest tylko z niewielkiej

odlegtosci (< 20 m, zwykle nie wiecej niz 15 m) i jest wytwarzany blisko odbiorcy
(Srednia £ SD = 4,5 + 4,4 m).

Czestotliwosé¢ [kHz]

0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1I.25
Rycina 3. Czasowa struktura piania ukazujgca charakterystyczng dwuczesciowa budowe

gtosu.
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[. Transmisja derkania przez srodowisko

WPROWADZENIE

Dla ptakow terytorialnych wytwarzanie sygnatéw akustycznych jest optacalne, poniewaz
pozwala na zmniejszenie kosztow obrony terytoriow. Przekaz dZwiekowy pozwala
dopasowywac reakcje do przeciwnikdw stanowigcych rézny poziom zagrozenia (Searcy
& Beecher 2009). Na przykiad pojawienie sie obcego osobnika wywotuje zwykle
silniejszg reakcje niz obecnos$¢ dobrze znanego sgsiada (Temeles 1994; Trivers 1971).
Ten tak zwany efekt dobrego sasiada jest czesto przywotywang hipoteza ttumaczaca
swoistg kooperacje (albo raczej nie wchodzenie sobie w droge) miedzy
niespokrewnionymi samcami w celu minimalizacji kosztéw agresywnych interakcji
terytorialnych (Godard 1993). By taki efekt mogt zaistnie¢ niezbedne jest, by nadawcy
potrafili wytworzy¢ specyficzne dla siebie sygnaly a odbiorcy potrafili sygnaty takie
rozroznic.

Rozpoznawanie indywidualne osobnikéw na podstawie sygnatéw dzwiekowych
jest powszechne u ptakéw (Galeotti & Pavan 1991; Jouventin et al. 1999; Mundinger
1970), cho¢ nie ma zgody co do parametréw i mechanizméw ktére to umozliwiajg
(Stoddard 1996). Jednym z takich parametréw jest zr6znicowanie repertuaréw piosenek
u ptakéw Spiewajacych (Oscines)(Stoddard et al. 1991). Parametr ten charakteryzuje sie
jednak niewielkg zmiennos$ciag w lokalnych populacjach (Lambrechts & Dhondt 1995;
Skierczynski et al. 2007; Skierczynski & Osiejuk 2010) i nie ma zastosowania do
gatunkow spoza Oscines, gdzie rozpoznawanie indywidualne jest takze powszechne.
Wykryto je zaréwno u ptakdw wroblowych (Passeriformes) spoza Oscines (Lovell & Lein
2004a; Lovell & Lein 2004b) jak i u gatunkéw spoza Passeriformes. U tych ostatnich
rozpoznawanie indywidualne jest powszechne wsrod gatunkéw kolonijnych (Aubin &
Jouventin 1998; Evans 1970; Jouventin 1982; Robisson et al. 1993; White 1971), w
szczegblnosci na linii rodzic — piskle (Lengagne et al. 2001; Seddon & VanHezik 1992).
Rozpoznawanie indywidualne wykryto takze u ptakow posiadajacych duze areaty

osobnicze i kontaktujgcych sie ze soba przez duze odlegtosci, np. séw (Delport et al.
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2002; Dragonetti 2007; Galeotti & Pavan 1991) lub bagkéw (Botaurus stellaris) (McGregor
& Byle 1992). Duzo mniej wiadomo o tym jak rozne struktury dzwiekéw kodujg réznice
osobnicze oraz jak potencjal do rozpoznawania indywidualnego zmienia sie wraz z
odlegtos$cig miedzy nadawca i odbiorca.

Pomimo Ze wewnetrzna struktura derkania (PPD) jest charakterystyczna cecha
osobnika (May 1998; Peake & McGregor 2001; Peake et al. 1998) (Rycina 2), nie
wiadomo jak informacja ta zmienia sie podczas transmisji przez Srodowisko. Pytanie to
jest szczegOlnie zasadne zwazywszy na spory zasieg derkania (Schaffer & Koffijberg
2004) i nieproporcjonalnie szybsze wytracanie wyzszych czestotliwosci przez dzwieki
(Griffin 1971) (zwr6¢ uwage na schemat PPD - Rycina 2). Pytanie to jest wazne takze
dlatego, Ze derkanie, nie liczac raczej rzadkich kontaktéw bezposrednich, jest jedynym
dtugodystansowym no$nikiem informacji miedzy samcami (Cramp & Simmons 1980).
Derkacze odzywajg sie przy gruncie, w gestej roslinnosci, co moze dodatkowo wptywacé
na wzorzec gtosu poprzez rozpraszanie energii fali dZzwiekowej (Marten & Marler 1977;
Marten et al. 1977; Wiley & Richards 1982) oraz przez zjawisko interferencji (najczesciej
negatywnej) fal biegnacych bezposrednio do odbiorcy z falami odbitymi od podioza
(Wiley & Richards 1978; Wiley & Richards 1982).

Celem tego rozdziatu jest przetestowanie jak informacja o tozsamos$ci ptaka,
zawarta w strukturze derkania, przenosi sie przez srodowisko akustyczne podmoktych
1ak. Jesli samce wykorzystuja strukture PPD do rozpoznawania sie, struktura ta powinna
podlega¢ relatywnie matym zmianom po przejSciu Sredniej odleglosci miedzy

sgsiadujgcymi osobnikami.

METODY

Teren badan

Eksperymenty z transmisja dzwiekéw przeprowadzono w zachodniej czeSci
Kampinoskiego Parku Narodowego (20°23°31”E, 52°19°26”N) 14 maja 2008 roku.
Gtos$nik i mikrofony umieszczono wzdtuz 100 m transektu, przecinajgcego jednolity

obszar porosSniety gitéwnie turzycami (60-120 cm wysokosci). Rok wcze$niej na
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obszarze tym nagrano 4 samce. W 2008 eksperymenty przeprowadzono przed

pojawieniem sie derkaczy na tym terenie.

Gfosy uzyte w eksperymencie

Nagrania wykorzystane w eksperymentach zebrano w 2007 roku w tej samej populacji.
W celu minimalizacji strat jako$ci dzwiekéw, samce (n = 7) nagrywano z odlegtosci
mniejszej niz 5 metrow oraz przy niewielkim szumie tta. Od kazdego samca wybrano
odcinki ztozone z 10 gtoséw (20 sylab). Analiza sonograméw przed eksperymentami
wykazata, Zze nagrania byty wolne od strat jakos$ci pochodzenia transmisyjnego (czyli
badanego podczas eksperymentu), jak np. rozciggniecie na koncu sygnatu lub rozmycie
w obszarach sylab o modulowanej czestotliwosci lub amplitudzie. Do nagran
wykorzystano magnetofon Edirol R-4 Pro 4-channel Portable Recorder and Wave Editor

(Hamamatsu, Japan) i mikrofony Sennheiser ME 62 z ostonami przeciwwietrznymi.

Eksperymenty z transmisjq gfosow

By oceni¢ modyfikacje sygnatéw podczas przechodzenia przez naturalne Srodowisko,
kazdg z siedmiu serii gtoséw odtwarzano i nagrywano na réznych wysokos$ciach i
odlegtosciach. Testowana sekwencja skladata sie z gloséw siedmiu samcow
rozdzielonych ciszg. Sygnaty odtwarzano z amplitudg 96 dB SPL mierzong na 1 m od
glosnika. Warto$¢ ta odpowiada naturalnej amplitudzie derkania. Warto$¢ tg zmierzono
wczesdniej decybelomierzem CHY 650 (Ningbo, China) dla kilku samcéw derkajacych ze
znanej i niewielkiej (<10 m) odlegtosci.

Wykonano dwie préby eksperymentéw. W pierwszej, glosnik i mikrofony
umieszczono 25 cm nad podtozem, co miato imitowa¢ naturalne warunki nadawania i
odbierania sygnatow przez derkacze. Trzy mikrofony umieszczono: 25 m, 50 m i 100 m
od gtosnika. W drugiej probie, mikrofony umieszczono na wysokosci 250 cm nad
podiozem, co pozwolito na transmisje gloséw ponad roslinnoscia (ta nie przekraczata
120 cm). Dodatkowo podczas obu prob czwarty mikrofon umieszczono na otwartej
przestrzeni 1,56 m od gtosnika. Sciezke z tego mikrofonu uzyto jako kontrolny gtos
nadany dla poréwnania z glosami odebranymi, zarejestrowanymi przez pozostale

mikrofony. Poniewaz gtosy kontrolne zarejestrowane na obu wysokoSciach byty
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praktycznie identyczne, do analiz wykorzystano jedynie gtosy zarejestrowane 25 cm nad
podiozem.

Pomimo Ze derkanie jest styszalne z duzych odlegtosci, samce reaguja na siebie
tylko jesli sa stosunkowo blisko. Samce bardzo rzadko podchodza do playbacku jesli
nadchodzi on z odlegtosci wiekszej niz 50 m, co sugeruje, ze amplituda ma znaczenie w
wabieniu potencjalnych partnerek. Poniewaz $rednia liczba samcéw w bezposrednim
sgsiedztwie rzadko przekracza pie¢ odzywajacych sie samcéw, w eksperymentach
wykorzystano gtosy siedmiu osobnikéw oraz rejestrowano je z odlegtosci do 100
metrow. Taki uktad odzwierciedla warunki naturalne, w ktoérych samiec, pomimo
odbierania sygnatéw jednoczesnie od kilku sgsiadéw, powinien by¢ takze w stanie
wychwyci¢ obcego samca nawiedzajacego jego terytorium.

Glosy odtwarzano z magnetofonu Marantz PMD 670 podiaczonego do gtosnika
SEKAKU WA-320 (Taichung, ROC Taiwan) z 20 W wzmacniaczem (zakres czestotliwosci
50-15000 Hz). Do nagrywania glos6w nadanych i odebranych uzyto czterech
mikrofonéw dookdélnych Sennheiser ME 62 (reakcja na czestotliwo$¢: 150-15000 Hz,
2dB), podtaczonych do magnetofonu Edirol R-4 Pro 4-channel Portable Recorder and
Wave Editor (Hamamatsu, Japan) (czestotliwo$¢ probkowania 48 kHz, 16 bit
rozdzielczo$¢, liniowa reakcja w przedziale 20-20000 Hz).

Warunki pogodowe (na wysokos$ci 1 m nad podtozem) monitorowano za pomoca
bezprzewodowej cyfrowej stacji pogodowej (Oregon Scientific WMR 928, doktadno$¢
pomiaru dla temperatury 0,1°C, dla wilgotnosci 1% RU, dla ci$nienia 100 Pa i dla
predkosci wiatru 0,2 m/s). Eksperymenty wykonano miedzy 21:45 i 22:10 czasu
lokalnego (GMT+1). W tym czasie temperatura spadta z 3,5°C do 2,7°C, wilgotnos¢

wzrosta z 81% do 84% a ciSnienia (1011 hPa) i predkos$¢ wiatru (0 m/s) nie zmienity sie.

Analiza danych

Do analizy glosow uzyto program Avisoft SASLab Pro 4.52 (Specht 2007), przy czym
nagrania zapisywano w formacie PCM 48 kHz/16 bit. Gldwnym celem analizy byto
porownania zmiennoS$ci struktury PPD gtosow nadanych i odebranych. Do uzyskania
obiektywnych pomiaréw PPD uzyto funkcji ‘Pulse Train Analysis’. Ogblne ustawienia

okna sonogramu byty nastepujace: FFT = 256, ramka % = 25, okno Hamminga, szerokos¢
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pasma czestotliwosci 975 Hz, rozdzielczos¢ w domenie czestotliwo$ci = 188 Hz i
rozdzielczo$¢ w domenie czasu = 98,43. Przy tych ustawieniach pomiary w domenie
czasu miaty doktadno$¢ do 0,0833 ms. Przed analizg wszystkie nagrania przefiltrowano
filtrem goérnoprzepustowym (500 Hz) o skonczonej odpowiedzi impulsowej (FIR Time
Domain Filter). Procedura ta pozwolita na usuniecie nieistotnych dla analizy szuméw,
mogacych wplyngé¢ na jako$¢ pomiaréw obwiedni. Do wykrywania obwiedni uzyto
metody rektyfikacja + rozktad wyktadniczy. Dodatkowo kazdy pomiar rozkitadu pulséw
sprawdzano wizualnie w celu wykrycia pulséw pominietych. Wstepne ustawienia funkcji
‘Pulse Train Analysis’ byty nastepujace: stata czasu = 1 ms, prog = 0,05 Pa, histereza = -14
dB, prég poczatek-koniec = -10 dB. W celu wykrycia pulséw w pomiarach gloséw
odebranych powyzej 25 metréw zmniejszono prog i manipulowano histereza miedzy -14

i-10dB.

Andaliza statystyczna

W celu wykrycia do jakiego poziomu pomiary PPD pozwalajg na rozréznienie miedzy
sylabami nalezacymi do réznych samcéw uzyto analizy dyskryminacyjnej z procedura
trafnosci krzyzowej. Uzyto warto$ci PPD z pierwszej i drugiej sylaby, poniewaz nie
wykryto istotnych réznic w rozktadzie PPD miedzy S1 i S2 u Zadnego z samcow. RdZnica
dotyczyta jedynie liczby pulséw, gdyz S2 byly dtuzsze niz S1. Wiadomo jednak, Ze
powtarzalno$¢ PPD dotyczy jedynie pierwszej czesci sylaby. Im blizej konca sylab tym
bardziej staja sie one zmienne osobniczo, co prawdopodobnie jest wynikiem
mechanizmu produkcji sylab (Peake et al. 1998). W celu oszacowania przydatnosci PPD
do rozrézniania osobnikéw przeprowadzono serie analiz dyskryminacyjnych z
wykorzystaniem réznych liczb PPD. Poniewaz najkrdtsze sylaby w prébie mialy 16
pulséw, w analizach uzyto maksymalnie 15 PPD. W kolejnych analizach poréwnano
zmienno$¢ PPD gltosow odebranych na roznych odlegtosciach i wysokosciach. Uzyto
wspotczynnika zmiennoSci (CV) pomiarow PPD do poréwnania potencjatu kodowania
osobniczego miedzy réznymi odlegtoSciami rozchodzenia sie dzwiekdéw i wysoko$ciami
mikrofonéw nad podtozem. Wspotczynniki zmiennosci Srednich dtugosci kazdego PPD
liczono dla kazdej kombinacji: samca, odlegtosci i wysokosci (CVi). Wspotczynniki
zmiennos$ci kazdego samca (CVyp) liczono uzywajac srednich PPD dla kazdego osobnika,
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liczonych oddzielnie dla kazdej odlegtosci i wysokosci. Nastepnie wyliczano CVy/Srednia
CVi. lloraz ten, jesli wiekszy od 1,0, wskazuje, ze pomiary PPD réznig sie bardziej miedzy
osobnikami niz dla danego osobnika, a zatem, Ze pomiary te posiadaja potencjat do
kodowania osobniczego (Aubin et al. 2004). Wszystkie powyzsze analizy wykonano
programem SPSS (PASW statistics 18). Do analizy wplywu odlegtosci od gtosnika i
wysokosci mikrofonu na PPD uzyto modelu mieszanego (Linear Mixed Model) z

numerem samca i liczbg porzadkowa PPD (1 - 15) jako czynnikami losowymi.
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Rycina 4. Procent poprawnie sklasyfikowanych sylab w procedurze krzyzowej analizy
dyskryminacyjnej. Na osi odcietych przedstawiono kolejno analizy o rosnacej liczbie

pomiaréw PPD (1 — 15).

WYNIKI

Pomiary struktury PPD badanych gloséw pozwolity na skuteczne rozroznienie miedzy
samcami. Tylko pierwszy pomiar PPD pozwolil poprawnie zaklasyfikowa¢ 43,6% sylab
do samcow w procedurze trafnosci krzyzowej analizy dyskryminacyjnej. Kolejne
pomiary PPD sukcesywnie zwiekszaty skutecznos¢ powyzszej metody (Rycina 4). Uzycie

15 pomiaréw PPD pozwolito na poprawne sklasyfikowanie 97,1% sylab. Niemniej
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jednak, poziom 90% osiggnieto juz przy uzyciu 5 pomiar6w PPD (Rycina 4). WartoSci
CVyp/$rednia CV; byty zawsze wyzsze od 1,0 i wahaly sie miedzy 1,41 i 8,16 w zaleznoSci
od liczby uzytych pomiaréw PPD, odlegtosci mikrofonu od gtos$nika i wysokosci

mikrofonu nad podtozem.
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Rycina 5. Procent poprawnie sklasyfikowanych sylab w procedurze krzyzowej analizy
dyskryminacyjnej. Oddzielne analizy przeprowadzono dla gtoséw nadanych i odebranych na

25 m, 50 m i 100 m od gtosnika, na dwdch wysokosciach nad podtozem (25 cm i 250 cm).

W analizach dyskryminacyjnych z uzyciem pierwszych 15 PPD procent poprawnie
sklasyfikowanych sylab dla odlegtosci 25, 50 i 100 metréw wahat sie miedzy 93,6% i
97,9% (Rycina 5). Procent poprawnie sklasyfikowanych sylab na 25 m i 50 m byt
nieznacznie wyzszy dla pomiaré6w wykonanych na wysokosci 250 cm niz na wysokosci
25 cm (1,4% - 2,8%; Rycina 5). Na 100 m klasyfikacja wypadta lepiej dla gtosow
nagranych na wysokosci 25 cm niz na wysokos$ci 250 cm (rdéznica 4,3%; Rycina 5).

Poréwnanie ilorazéw CVyp/Srednia CV; dla kazdego z 15 pomiaréw PPD miedzy
obiema wysoko$ciami nagrywania gloséw wykazato, ze na 25 m potencjat do kodowania
osobniczego byt istotnie wyzszy na wysokosci 250 cm niz przy gruncie (test t dla par: t =

-3,266; P = 0,006; Rycina 6). Na 50 m rdznice byty nieistotne (¢t = 0,54; P = 0,596; Rycina
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6). Na 100 m potencjat do kodowania osobniczego byt z kolei istotnie wyzZszy dla gloséw
nagrywanych przy podiozu niz na 250 cm (t = 4,68; P < 0,001; Rycina 6). Analiza
modelem mieszanym wykazata, Ze PPD nie zmienia sie istotnie ani z odlegtoscig (z =
0,58, P = 0,56) ani z wysokoscig (z = -0,30, P = 0,761) mikrofonéw. Wynik ten jasno
wskazuje, ze przynajmniej w promieniu 100 m od nadawcy czas miedzy kolejnymi
pulsami wewnatrz gtoséw pozostaje praktycznie niezmieniony, bez wzgledu na

odlegto$c¢ i pozycje mikrofonu.
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Potencjat do kodowania osobniczego
w
Iv
+
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T | I T T 1 T
Gtosy 25m/L 25m/H 50m/L 50 m/H 100 m/L 100 m/H
nadane

Dystans rozchodzenia gtosu i pozycja mikrofonu
Rycina 6. Pordwnanie potencjatéw do kodowania osobniczego (CV,/srednia CV; dla 15
pomiaréw PPD) gtoséw nadanych i odebranych na réznych odlegtosciach od gtosnika (25 m,
50 m, 100 m) i réznych wysokosciach nad podtozem (25 cm — L, 250 cm — H). Testem t dla par
poréwnano potencjaty na réznych wysokosciach dla kazdej odlegtosci z osobna (** - P < 0,01;

*** - P<0,001; ns - nie istotny). Wykres zawiera $rednie + SE.
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DYSKUSJA

PowyZsze wyniki potwierdzaja wczesSniejsze odkrycie, Ze struktura PPD zawiera
informacje o tozsamosci samca (May 1998; Peake et al. 1998). Wykazano, Ze struktura
czasowa PPD pozostaje zasadniczo nienaruszona po przejsciu 100 m przez geste
$Srodowisko. Poniewaz struktura PPD zachowuje swéj potencjat do kodowania
osobniczego w sporej odlegtosci od Zrddia, wydaje sie, Ze moze ona pemié¢ funkcje w
indywidualnym rozpoznawaniu sie samcow derkacza podczas nocnej aktywnosci
terytorialnej. Derkacze sg aktywnie wokalnie gtéwnie w nocy i nawet wtedy przebywaja
w gestej roslinnosci, co znacznie ogranicza szanse zobaczenia konkurentéw. W rezultacie
relacje miedzy samcami polegaja gtdwnie na wymianie sygnatéw akustycznych. By méc
wptywa¢ na siebie, samce musza by¢ zdolne do wzajemnego lokalizowania i
rozpoznawania sie (Naguib & Wiley 2001). Tylko wtedy samiec bedzie w stanie podjac
wilasciwa decyzje co do reakcji na sygnal. Wczesniejsze badania nad zmienno$cia w
spektrum amplitudy derkania wskazywaly, Ze ma ona na celu utatwienie lokalizacji
nadawcy (Osiejuk & Olech 2004). Wydaje sie wiec, ze struktura derkania sygnalizuje
odbiorcy zaré6wno potozenie nadawcy jak i jego tozsamo$¢. Warto zauwazy¢, Ze pomimo
silnego terytorializmu (rozmieszczenie samcéw ma charakter luznych tokowisk [ang.
exploded lek]), samce derkacza moga przemieszczac sie na wiele setek metrow w
ciggu doby i na jeszcze wieksze odlegto$ci miedzy kolejnymi legami (Cramp & Simmons
1980; Green et al. 1997; Skliba & Fuchs 2004). Stad tez mechanizmy rozpoznawania i
lokalizowania sie samcéw moga by¢ nieodzowne u tego gatunku.

Umieszczenie mikrofoné6w nad roslinnos$cia miato na celu poréwnanie struktur
PPD gloséw po przejsciu przez roslinnos$¢ do struktur tych samych gloséw po przejsciu
ponad roslinnoscia. Eksperyment dowiodt, ze struktury PPD gtos6w derkacza przenosza
sie lepiej w roslinnosci niz ponad nia. Z czysto teoretycznego punktu widzenia struktura
gtosu, rozumiana jako rozktad energii w domenie czestotliwosci, powinna ulec silnej
degradacji w trakcie rozchodzenia sie, w zaleznosci od osrodka straty te powinny by¢
jednak rozne. Poniewaz zyjace przy ziemi derkacze nie majg mozliwosci optymalizowana
produkgji i odbioru sygnatéw poprzez zmiane pozycji w pionie (Dabelsteen et al. 1993),

ich glosy powinny by¢ zaadoptowane do skutecznego przenoszenia sie przez geste
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srodowisko blisko podtoza. I rzeczywiscie struktury PPD gtoséw byty bardzo odporne na
degradacje w gestej roslinnosci, nawet bardziej niz ponad nig. R6znica ta mogta wynikac
z kilku przyczyn. Ponad roslinnoscig wiatr wieje z wiekszg predkosciag niz w roslinnosci,
co mogto wywrze¢ silniejszy efekt niz rozpraszanie i odbijanie sie fal w roslinnosci. W
trakcie eksperymentow warunki byty jednak bezwietrzne. Ro$linno$¢ mogta takze
dziatac jak filtr dla pulsacyjnego sygnatu. Gtosy po przejsciu przez filtr mialty w znacznym
stopniu usuniete fragmenty miedzy pulsami (o niZszej amplitudzie), podczas gdy
wysokoenergetyczne szczyty pulsow pozostawaly niezmienione. Ponadto, z racji
niewielkiego poglosu w s$rodowiskach otwartych (Bradbury & Vehrencamp 1998;
Brumm & Naguib 2009), odstepy czasu miedzy kolejnymi pulsami pozostaty
niezmienione. Detekcja ponad roslinnoScia mogla by¢ ostabiona przez gradient
temperatury, ktéry moze prowadzi¢ do refrakcji fal dzwiekowych i wptywac na strukture
czasowy dzwiekéw (Bradbury & Vehrencamp 1998). Efekty podtoza [ang. ground
effect] w $rodowisku bagiennym powinny natomiast by¢ nieistotne (Cosens & Falls
1984).

Interesujacy jest fakt, ze samce derkacza reaguja na playback jedynie jesli znajduja
sie stosunkowo blisko gtosnika < 50 m, pomimo Ze derkanie jest styszalne nawet 1,5 km
od nadawcy (Schaffer & Koffijberg 2004). Najprawdopodobniej wysoka amplituda ma
znaczenie w komunikowaniu sie z samicami. Wysoka amplituda jest jednak takze
kluczowa w odczytywaniu PPD na wiekszych odlegtosciach. Nie da sie zaprzeczy¢, ze
wysoka jako$¢ PPD na 100 m jest po cze$ci wynikiem wysokiej amplitudy gtoséw. Dla
samca rownie wazne co zachowanie zasiegu gtosu moze by¢ przekazanie precyzyjnej
informacji o swojej tozsamosci konkurentom znajdujagcym sie w poblizu.

Podsumowujac, derkacz ze swoim gtosem o pulsacyjnej strukturze jest idealnym
modelem do badan nad sieciami komunikacyjnymi, bazujagcymi wytacznie na przekazie
dzwiekowym. Gatunek ten jest szczegdlnie praktyczny do badan sieci komunikacyjnych,

poniewaz tozsamosc¢ i potozenie osobnikow mogg by¢ tatwo monitorowane.
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[I. Rytm derkania jako przykiad sygnalizacji

konwencjonalnej

WPROWADZENIE

Sygnaty konwencjonalne to sygnaly, ktérych znaczenie jest powigzane arbitralnie z
forma i zalezy tylko od umowy miedzy nadawcg i odbiorcg (Guilford & Dawkins 1995).
Sygnaty takie sg wiarygodne z definicji, jesli cele nadawcy i odbiorcy sg identyczne w
sensie ewolucyjnym; sg jednak wysoce podatne na oszustwo, jesli cele obu stron sg
przeciwstawne (Searcy & Nowicki 2005). W drugim przypadku wiarygodnos$¢ sygnatéw
konwencjonalnych musi sie wigza¢ z poniesieniem kosztu stabilizacyjnego przez
nadawce (Lachmann et al. 2001; Maynard Smith 1994; Vehrencamp 2000; Zahavi 1975;
Zehavi & Zahavi 1997). Niemiej, by arbitralno$¢ sygnatu zostata zachowana, koszt taki
nie powinien by¢ ptacony podczas produkcji sygnatu, ale powinien by¢ zalezny od
odbiorcy (Guilford & Dawkins 1995). Z tego wzgledu sygnaly konwencjonalne czesto
opisywano jako sygnaty darmowe, podczas gdy powinno sie je traktowac jako sygnaty
minimalne (Maynard Smith & Harper 1995; Maynard Smith & Harper 2003; Szdmadé
2003), to jest sygnaty, ktérych koszt produkcji stuzy jedynie nadaniu sygnatu, ale nie
moze by¢ uzyty do uwiarygodnienia znaczenia sygnatu. W modelach teoretycznych
zaproponowano dwa typy kosztéw zaleznych od odbiorcy: koszt odwetu (Enquist 1985)
i koszt narazenia (Adams & Mesterton-Gibbons 1995; Zahavi 1987). Tak jak rola
pierwszego z nich zostata potwierdzona empirycznie (Molles & Vehrencamp 2001), tak
wnioski co do roli drugiego z nich pozostajg sprzeczne (Laidre & Vehrencamp 2008;
Searcy et al. 2008; Szamado6 2003; Szamadé 2008; Zahavi 1987).

Najbardziej jaskrawymi przyktadami komunikacji konwencjonalnej sg taniec
pszczoty miodnej i mowa ludzka; potencjalnych przyktadow jest jednak wiecej. Wielu
naukowcow zalicza tutaj plamy na upierzeniu sygnalizujgce status nadawcy (Mgller
1987; Part & Qvarnstrom 1997; Pryke et al. 2002; Rohwer 1982). Pomimo Ze nie moga

zmienia¢ sie w krétkim czasie, sygnaty te sg tanie w produkcji i wyewoluowaly by by¢
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powigzane z motywacjg i zdolnoscia do walki. Niemniej uznanie plam za sygnaty
konwencjonalne jest problematyczne (patrz wstep ogoélny). Problem nie dotyczy tylko
braku ich arbitralnosci, ale takze faktu, Ze w naturze nie zaobserwowano zadnych prob
oszustwa z ich udziatem (Searcy & Nowicki 2005). By¢ moze nalezatoby zaliczy¢ je zatem
do indeksow, czyli do fizycznych wskaznikow jakoSci osobnika. Potencjalnie do
wizualnych sygnatéw konwencjonalnych moga zalicza¢ sie takze plamy zaoczodotowe u
jaszczurek (Anolis) (Korzan et al. 2000) i charakterystyczne prazkowanie u ryb
mieczykow (Moretz & Morris 2003; Morris & Casey 1998). Do sygnatow
konwencjonalnych mozna takze zaliczy¢ sygnaty wechowe (Poole 1989) i akustyczne.
Sygnaty akustyczne, plamy u jaszczurek i pragzkowanie u mieczykéw roznig sie od plam
statusu, poniewaz moga zmienia¢ sie szybko, pozwalajac na Kkrétkoterminowa
komunikacje. Dotychczasowe badania wykazaty, Zze dopasowywanie typdw $piewu [ang.
song-type matching] i tempo zmiany typéw Spiewu [ang. switching rate] s3
sygnatami konwencjonalnymi u strzyzyka pregobocznego (Thryothorus pleurostictus)
(Molles & Vehrencamp 2001; Vehrencamp 2001; Vehrencamp et al. 2007). Piosenki i
glosy ptakéw s3a bardzo zréznicowane, nawet u jednego gatunku. Gdyby kazde z nich
potraktowac jako samodzielng jednostke, a nastepnie uktada¢ w tancuchy o roznych
kombinacjach, mozna by uzyska¢ sporg przestrzen do kodowania informacji (Freeberg &
Lucas 2002). Taki sposéb komunikowania sie mogtby pozwoli¢ na wytworzenie
specyficznych  konwencji, bazujacych na  wykorzystywaniu  uporzadkowania
odpowiednich symboli (sylab, gtoséw, piosenek itd.) do wytworzenia sygnatéw, czyli na
sktadni. Taki system bytby ekwiwalentny do bardzo prostego kodu Morse’a.

Glos terytorialny derkacza (derkanie) sktada sie z sekwencji sylab i interwatow
(Rycina 1). Derkanie jest powtarzane w bardzo dtugich seriach i charakteryzuje sie
zmiennym rozmieszczeniem elementow w czasie. JeSli interwat miedzy gtosami (Int2)
jest podobny do interwatu miedzy sylabami (Int1) w glosie, wzdr odzywania sie staje sie
regularny i brzmi monotonnie. Kiedy interwal miedzy gtosami (Int2) wydtuza sie, gtosy
brzmia przerywanie. Zr6znicowanie to mozna opisa¢ za pomocg prostej zmiennej ‘rytm’
(Rycina 1), ktérg wyliczano jako stosunek dtugosSci interwatu miedzy gtosami do
dtugosci pozostatych elementoéw gtosu (patrz Metody). Warto$¢ rytmu waha sie miedzy

0,4 dla rytmu skrajnie monotonnego i 1,3 dla rytmu skrajnie przerywanego. Rytm
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osobnika moze zmienia¢ sie przez noc (Srednie SD dla 6 samcow nagranych 3 razy w
nocy = 0,06), w trakcie sezonu (Srednie SD dla 9 samcoéw nagranych 4-6 razy w sezonie =
0,06) i jest wyzszy na poczatku sezonu w trakcie ustanawiania terytoriéow (Osiejuk et al.
2004). Ponadto, kontrolujgc zmienno$¢ sezonowg, rytm jest pozytywnie skorelowany z
masa ciata samca (Osiejuk et al. 2004).

Biorgc pod uwage powyzsze informacje postawiono hipoteze, ze samce derkacza
derkajace rytmem przerywanym podczas interakcji wykorzystuja konwencjonalng
strategie sygnalizacyjna do sygnalizowania agresywnej motywacji (Enquist 1985;
Enquist et al. 1998; Hurd 1997; Hurd & Enquist 1998; Johnstone & Grafen 1993a;
Vehrencamp 2000). Zgodnie z t3 strategia samiec bardziej agresywny powinien derkac z
rytmem bardziej przerywanym nizZ samiec mniej agresywny, powinien atakowac¢ rywala
sygnalizujacego podobng agresywno$¢ (derkajacego z podobnym rytmem), powinien
ucieka¢ od rywala sygnalizujagcego wyzsza agresywno$¢ (derkajacego z wyzszym
rytmem) i dac¢ szanse ucieczki rywalowi sygnalizujgcemu nizsza agresywnos¢
(derkajagcemu z nizszym rytmem). Przetestowano te hipoteze w trzech seriach
sparowanych eksperymentéw z playbackiem, badajac zachowania samcéw zaréwno z
perspektywy odbiorcy jak i nadawcy (Hurd & Enquist 2001; Vehrencamp et al. 2007). W
eksperymencie pierwszym (E1) uzyto playbackéw naturalnych gloséw o rytmie
przerywanym i monotonnym. Testowano z jakim prawdopodobienistwem gtosy o rytmie
przerywanym lub monotonnym wywotujg reakcje agresywne samcoéw. W eksperymencie
drugim (E2) wydtuzono Int2 naturalnych glosé6w monotonnych i skrécono Int2
naturalnych gtoséw przerywanych. Testowano z jakim prawdopodobienistwem gtosy o
naturalnych sylabach ale zmanipulowanym rytmie wywotuja agresywne reakcje samcéw
i czy reakcje te sg analogiczne do reakcji na gtosy naturalne. W eksperymencie trzecim
(E3) uzyto catkowicie sztucznych sylab i spreparowano z nich gtosy o rytmie
przerywanym i monotonnym. Testowano czy sposéb reagowania samcoéw na glosy
roznigce sie rytmem pozostaje ten sam, nawet jesli glos nie zawiera zadnych informacji
pozwalajacych na identyfikacje osobnika. Nastepnie, biorgc pod uwage wyniki
wszystkich eksperymentéw, przeanalizowano jaki wptyw na zachowania agresywne
samcOw ma poziom rytmu samca przed interakcjg oraz stosunek rytmu samca do rytmu

playbacku. Wreszcie przedyskutowano czy rytm derkania speinia kryteria sygnatu
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konwencjonalnego. W analizach uzyto zlozonej miary reakcji samcéw na playback
(modus reakcji - MR) jako miary agresywnos$ci. Miara ta pozwala na tgczne oszacowanie
kierunku ruchu samca podczas eksperymentu i odlegtosci do gto$nika (patrz Metody).
Interpretacja MR odpowiada w przyblizeniu $redniemu odchyleniu konta kierunku
ruchu samca od najkrétszej linii miedzy ptakiem i gto$nikiem w trakcie trwania
eksperymentu. W zwigzku z tym mniejsze wartosci MR odpowiadaja blizszemu i /lub

szybszemu podejSciu samca do gtosnika, czyli wiekszej agresywnosci.

METODY

Teren badan

Badania przeprowadzono w Kampinoskim Parku Narodowym (20°23’E i 52°19°'N) w
maju i czerwcu 2007 i 2008 roku. Obszar terenu badawczego (ok. 24 km?2) stanowi
otwartg podmoktg réwnine miedzy dwoma réwnoleznikowymi pasmami wydm. Obszar
sktada sie z mozaiki bagien i podmoktych tgk, z mata domieszky rolnych niegdys$
obszaréw we wczesnym stadium sukcesji. Derkacze wystepowaty gtéwnie na terenach z
przewaga wysokich turzyc (Carex gracilis lub C. acutiformis) (60% derkajacych samcow)
i w mniejszym stopniu na podmoktych, niekoszonych tgkach (20%), w kepach trzcin
(Phragmites australis) (5% - 10%), w zaroslach zdominowanych przez pokrzywe (Urtica

dioica) (2% - 8%) oraz na tgkach i pastwiskach (2% - 4%).

Przygotowanie gtosow do odtwarzania w terenie

Do odtwarzania glos6w w terenie uzyto odtwarzacza ptyt kompaktowych Philips
Magnavox ESP25 (Suzhou, China), podtaczonego do gtosnika SEKAKU WA-320 (Taichung,
ROC Taiwan) z 20 W wzmacniaczem i zakresem czestotliwosci 50-15000 Hz. W kazdym

eksperymencie uzyto innego zestawu gtosow, nalezgcego do jednej z trzech kategorii:

35



Gtosy naturalne
Gtosy uzyskano z bazy danych, obejmujacej przeszto 700 nagran nalezacych do okoto
100 samcoéw, nagranych na obszarze badan w latach 2001 - 2004. Nagrania dobierano

na podstawie ich rytmu. Rytm zdefiniowano jako:

Int2
S1 + Intl + S2

Rytm =

(Rycina 1). Rytm obliczony dla wszystkich nagran wahat sie miedzy 0,449 i 1,271.
Wybrano 38 nagran o najwyzszym i 38 nagran o najnizszym rytmie. Spo$rod tych nagran
wybrano losowo 18 nagran o rytmie przerywanym ($redni rytm = 0,999; najnizszy rytm
=0,849) i 18 o rytmie monotonnym ($redni rytm = 0,515; najwyzszy rytm = 0,554; test t:
t = 18,01; P < 0,001). Kazde z wylosowanych nagran pochodzito od innego samca i

zostato uzyte tylko raz.

Gtosy modyfikowane

Sposréd 20 nagran o najwyzszym i 20 o najniZszym rytmie, ktérych nie uzyto jako
glosow naturalnych, wylosowano 18 nagran o rytmie przerywanym i 18 o monotonnym.
Nastepnie wycinano fragment ciszy z Int2 gloséw przerywanych i wklejono fragment
ciszy do Int2 glosow monotonnych. W rezultacie otrzymano dwa zestawy
zmodyfikowanych gltoséw: monotonnych z przerywanych ($redni rytm = 0,601;
najwyzszy rytm = 0,701) oraz przerywanych z monotonnych ($redni rytm = 1,026;
najnizszy rytm = 0,958; test t: t = 21,01; P < 0,001). Modyfikacji dokonywano dobierajac
glosy przerywane i monotonne w pary. Wydtuzano Int2 glosu monotonnego (lub
skracano jesli byt to gtos przerywany) do takiej dtugosci, by gtos ten osiggnat doktadnie
taki rytm jak gtos przerywany (lub monotonny) z pary. W rezultacie rozkiad rytmow

gtosow przed modyfikacjami i po modyfikacjach byt identyczny.

Gtosy syntetyczne
Syntetyczne gtosy wytworzono w programie Adobe Audition 1.5 w czterech krokach,

bazujac na naturalnych cechach gtoséw i ich zmiennos$ci w badanej populacji (Osiejuk &
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Olech 2004; Osiejuk et al. 2004). W pierwszym kroku wygenerowano pojedynczy puls
dtugosci 6 ms za pomoca funkcji Generate Noise (white). W drugim kroku puls
skopiowano i powielono w sekwencje pulsow o naturalnym tempie. Tak jak tempo
pulsow w sylabie utrzymywano na $rednim poziomie, odlegto$ci miedzy kolejnymi
pulsami (PPD) naprzemiennie wydtuzano i skracano, w celu wytworzenia naturalnej
zmiennos$ci (May 1998; Peake et al. 1998). Pierwsza sylabe (S1) wykonano z 16 pulséw
(180 ms) a druga (S2) z 18 pulséw (199 ms), przy czym, pierwszych 16 pulséw z S2
miato taki sam rozktad czasu jak pierwszych 16 pulséw S1. W trzecim kroku uzyto filtru
FFT by zmieni¢ wstepne ptaski rozktad energii w domenie czestotliwosci do Sredniego
spektrum, obliczonego dla 20 losowo wybranych ptakéw z terenu badan. W rezultacie
glosy syntetyczne posiadaty specyficzne dla derkacza spectrum, nie majace jednak cech
indywidualnych. W czwartym kroku skopiowano syntetyczne sylaby w sekwencje
naturalnych gltosé6w derkacza (S1+Int1+S2+Int2) w dwoch wersjach: monotonnej i
przerywanej. Dla probki monotonnej przyjeto Intl = 320 ms, Int2 = 350, co dato rytm =
0,5. Dla prébki przerywanej przyjeto Intl = 300, Int2 = 800, co dato rytm = 1,178. Obie
probki gtosow wykorzystywano wielokrotnie. Amplitude nagran ustawiono na 96 + 5 dB

(SPL na 1 m) (warto$¢ naturalna).

Eksperymenty i zabiegi

Przeprowadzono trzy serie eksperymentéw o tym samym schemacie, ale réznigce sie
zabiegami: E1 z gtosami naturalnymi (n = 18 samc6w), E2 z gtosami modyfikowanymi (n
= 18) i E3 z gtosami syntetycznymi (n = 17). Kazdego samca poddano jednemu
eksperymentowi, sktadajacemu sie z dwoch zabiegéw: z playbackami o monotonnym i
przerywanym rytmie. Zabiegi dla kazdego samca wykonywano w losowej kolejnosci w
przeciggu 48 godzin (w réznych nocach). Eksperymenty wykonano miedzy 17 i 28
majem 2007 oraz 14 majem i 9 czerwcem 2008 roku, w godzinach 22:00 - 4:00 czasu

lokalnego.

Przebieg zabiegu (protokét playbacku)
Przed kazdym zabiegiem gloSnik umieszczano <0,5 m nad podtozem, w niewielkiej

odlegtosci od odzywajacego sie samca. Wszystkie eksperymenty przeprowadzono z
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uzyciem akustycznego systemu lokalizacji, sktadajgcego sie z macierzy czterech
dookdlnych mikrofonéw (Sennheiser K6 / ME 62), podtaczonych do magnetofonu (Edirol
R-4 Pro 4-channel Portable Recorder and Wave Editor; Hamamatsu, Japan). Do
wykonywania pomiaréw potozenia badanych samcéw wewnatrz macierzy uzyto
algorytmu lokalizacji akustycznej z oprogramowania XBAT (v. 0.6.1, Cornell Lab of
Ornithology). Algorytm ten pozwala na obliczenie pozycji Zrédta dZwieku (tutaj gtosu
derkacza) w oparciu o koordynaty mikrofondw i predko$¢ dzwieku. Pomiary
wykonywano dla kazdej fazy zabiegu (patrz ponizej), przynajmniej trzykrotnie mierzac
pozycje osobnika i usredniajac wartosci wspoétrzednych kartezjanskich.

Kazdy zabieg trwat 7 minut i sktadat sie z nastepujacych faz: 1) jednominutowej
ciszy (PREPLAY) , 2) oSmiu 20 s playbackéw odgrywanych naprzemiennie z siedmioma
20 s odcinkami ciszy (PLAY) i 3) jednominutowej ciszy (POST). Faze druga rozpoczynano
tylko jesli ptak odzywatl sie podczas fazy pierwszej. Zastosowanie playbacku
naprzemiennie z cisza podczas fazy drugiej miato na calu zaréwno upodobnienie zabiegu
do naturalnej interakcji (samce czesto przerywaja derkanie podczas interakcji) jak i

ograniczenie naktadania sie gtos6w samca i playbacku w nagraniach.

Analiza danych

Rekcje samcow na playback s3 zlozone i zadna zmienna nie jest w stanie opisac ich
wyczerpujaco. Zmiana odlegtosci do gtosnika, liczba atakéw, opéZnienie do ataku lub
czas spedzony w poblizu gtosnika; wszystkie te zmienne razem wydaja sie przekazywac
znaczaca ilo$¢ informacji o intencjach samca, ale oddzielnie przykazywany przez nie
obraz jest niekompletny. Na przyktad podczas eksperymentu samiec mdégt kilkakrotnie
podchodzi¢ i odchodzi¢ od gtosnika bez zaatakowania. Dlatego zaprojektowano bardziej
ztozong miare, modus reakcji (MR), majaca wiele zalet powyzszych zmiennych, ale
jednoczes$nie duzo wiekszga zawartos$ci informacyjng niz kazda z nich z osobna. Modus

reakcji jest dane wzorem

1% dp — d,
MR = — z [arccos (—) X logy d, ]
9 P d,

38



gdzie: f - faza eksperymentu (0 - PREPLAY, 1-8 - osiem playbackoéw z fazy PLAY z
nastepujacymi po nich 20 s ciszami), dp - odlegto$¢ ptaka od gtosnika przed dang fazg, da
- odlegtos¢ ptaka od gtosnika po danej fazie i d. - rzeczywisScie pokonana odlegtos¢. MR
= 90 jest warto$cig progowq i oznacza ona, ze ptak albo pozostawat w tym samym
miejscu przez caty zabieg albo Ze poruszat sie naokoto gto$nika wzdtuz promienia (o
dtugosci réownej odlegtosci ptaka od glosnika przed zabiegiem). Wartosci MR < 90
0znaczaja, ze ptak poruszat sie w kierunku gto$nika a MR > 90, Ze oddalat sie (Rycina 7A,
7B).

Wzér na MR zawiera poprawke na odlegto$¢ (loge da) (Rycina 7A, 7C). Jest ona
istotna z powodu pewnych ograniczen jakie napotyka ptak podczas zabiegu i ograniczen
procedury eksperymentalnej. Po pierwsze, ptak, ktéry podszedt szybko do gtosnika
miatby dwie mozliwo$ci pozosta¢ w jego poblizu lub oddali¢ sie. Gdyby wzig¢ pod uwage
tylko kierunek ruchu (pierwszy czton iloczynu w nawiasie), mozna by otrzymac¢ wynik
sugerujacy, ze ptak, ktéry przebywat w poblizu glosnika (i poruszat sie w réznych
kierunkach), odchodzit od gtosnika. Po drugie, przed rozpoczeciem eksperymentu nigdy
nie posiadano precyzyjnej odlegtosci do badanego ptaka. Starano sie podchodzi¢ na
zblizong odlegto$¢, ale precyzyjng informacje otrzymywano dopiero podczas analizy.
Poprzez uzycie wspomnianej poprawki, MR samca znajdujacego sie dalej od gltos$nika i
oddalajgcego sie jeszcze rosto wolniej niz MR samca znajdujacego sie blizej gtosnika i
oddalajgcego sie o taka samg odlegtos¢. Z drugiej strony, jesli samiec byt blisko i poruszat
sie do gtosnika, to jego MR malato szybciej niz MR ptaka wykonujgcego taki sam ruch, ale
z wiekszej odlegtosci (Rycina 7A, 7C). A zatem MR pozwala nie tylko na ocene kierunku i
szybkos$ci ruch samca, ale bardziej ogélnie kwantyfikuje og6lng tendencje osobnika do
przebywania w poblizu lub z dala od Zr6dta playbacku. Podstawa logarytmu w poprawce
na odlegtos$¢ (9) oznacza prog odlegtosci powyzej i ponizej ktorej wartosci MR byty albo
zawyzane albo zanizane w stosunku do MR bez poprawki. Wybrano odlegto$¢ 9 metrow,
poniewaz przy tej wartoSci skosnos¢ rozktadu MR byta najmniejsza, co pozwolito na
zachowanie najlepszego stosunku zawyzen do zanizen MR. Dlatego tez wydaje sie (i co
potwierdzajg obserwacje i teoria - Szamado6 2008), ze przekroczenie tej odlegtosci w
kierunku do glosnika lub od gto$nika jest samo przez sie pewnym wskaznikiem

agresywnego lub ulegtego zachowania.
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Poniewaz obliczanie MR polega na znaczacym przeksztalceniu oryginalnych
danych, istnieje ryzyko, ze wzorce zachowan generowane przezen sg sztuczne, i s3g
jedynie wynikiem zastosowanej metody. Dlatego poza analizami z uzyciem MR
wykonano obliczenia poréwnawcze z uzyciem zmiennej jednoznacznie opisujacej

intencje samca, tj. liczbg atakéw na gtosnik (Tabela 2.1, 2.2).
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Rycina 7. Schematy przyktadowych przemieszczen samcéw podczas eksperymentéw z
playbackiem i odpowiadajgce przemieszczeniom wartosci zmiennej modus reakcji (MR). A)
Samiec wyraznie zainteresowany playbackiem. B) Samiec niezainteresowany playbackiem. C)
Zgodnie z definicjg MR (patrz metody), jesli dwa samce wykonujg identyczng trase (samce A i
C), ale z réznych odlegtosci poczatkowych (samiec C jest dalej przed eksperymentem), to
samiec znajdujgcy sie dalej otrzyma wyzszg wartos¢ MR (co oznacza, ze jego reakcja jest

stabsza). Strzatki oznaczajg kierunek przemieszczania sie ptaka.

Analiza statystyczna
Do analizy sparowanych eksperymentéw z playbackiem uzyto uogoélnionych réwnan
estymujacych [ang. generalized estimating equations] (GEE). Doboru

najlepszego modelu (dla kazdej zmiennej zaleznej oddzielnie) dokonano kierujac sie
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kryteriami informacyjnymi: QIC - do wyboru najlepszej roboczej macierzy korelacji [ang.
working correlation matrix] i QICC - do wyboru najlepszego zestawu
predyktoréw. Dopasowujac model do danych kierowano sie podejSciem sprecyzowanym
przez Burnhama i Andersona (Burnham & Anderson 2002). W szczegélno$ci, nie
mieszano testowania hipotez zerowych z testowaniem Kryteriami Informacyjno-
Teoretycznymi. Dopasowywanie modelé6w opierato sie o nastepujace czynniki i
wspotzmienne: eksperyment (E1-3), zabieg (P - playback przerywany, M - playback
monotonny), rytm (rytm samca przed eksperymentem), roznica (miedzy rytmem samca i
playbacku), réznica absolutna (warto$¢ absolutna réznicy rytméw samca i playbacku),
odlegto$¢ (odlegtos¢ samca od gltosnika przed eksperymentem), godzina, data, rok i
sekwencja playbackéw (P - samiec dostat wpierw playback przerywany, M - samiec
dostat wpierw playback monotonny). W sumie poréwnano kilkadziesiagt modeli dla
kazdej zmiennej zaleznej we wszystkich mozliwych kombinacjach predyktoréw az do
interakgcji 3 stopnia.

Poniewaz matematycznie wartosci MR mozna interpretowac jako ‘czas do sukcesu’,
w modelach z uzyciem tej zmiennej, dane dopasowywano rozktadem gamma. W
modelach z liczbg atakéw na glosnik jako zmienng zalezng, dane dopasowywano
rozktadem ujemnym dwumianowym. Rozktad ten jest szczeg6lnie uzyteczny dla danych
dyskretnych o nieograniczonym przedziale pozytywnym, jesli wariancja z préby (=
15,69) jest wyzsza od $redniej z proby (= 1,67) (McCullagh & Nelder 1989). We
wszystkich analizach uwzgledniono powtarzalno$¢ pomiaréw dla kazdego samca (2
zabiegi z réznymi playbackami). Dla analiz wykonanych testem t skontrolowano
normalno$¢ danych (test Shapiro-Wilk). Wszystkie wartoSci P s3 wartoSciami

dwustronnymi.

WYNIKI

Rytm i motywacja — zachowanie odbiorcy

Uzyto playbacku do przetestowania reakcji samcow (n = 53) na glosy o rytmie
monotonnym i przerywanym. Wykazano, ze reakcje samcow (mierzone w MR i liczbg
atakow) roznity sie w zaleznos$ci od zabiegu (Tabela 2.1, 2.2; Rycina 7). Roznica ta byta
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niezalezna od wersji eksperymentu (E1-3) (Rycina 8). Poniewaz samce reagowaly silniej
na playbacki z rytmem przerywanym(Tabela 2.2; Rycina 8), wynik ten stanowi
potwierdzenie zajScia reakcji odwetowej samca w odpowiedzi na sygnat.

Poniewaz struktury PPD sylab pozwalajg na indywidualne rozpoznawanie samcow
(patrz rozdziat I) i sg stabilne przez dtuzszy czas (Peake & McGregor 1999; Peake et al.
1998), ich zr6znicowanie mogtoby wptywac na przebieg interakcji, na przyktad, poprzez
wskazywanie wieku lub statusu samca. By wykluczy¢ taka mozliwo$¢ przeprowadzono
eksperyment ze syntetycznymi sylabami (E3) (patrz metody). Samce reagowaty
odmiennie na playbacki monotonne i przerywane w E3, podobnie jak w pozostatych
eksperymentach (Rycina 8). Wynik ten wskazuje, Zze wewnatrz-sylabowa zmiennos$¢ nie
jest niezbedna do sygnalizowania agresywnej motywacji samca; rytm natomiast speinia

te funkcje niezaleznie od innych parametréw gtosu derkacza.

140 ~
110 ~ -

80 -

MR

10 : . . :
1P 1M 2P 2M 3P  3M

Numer eksperymentu i typ zabiegu

Rycina 8. Réznice miedzy reakcjami samcéw (MR — modus reakcji) w trzech eksperymentach z
dwoma typami playbackéw. P — playback przerywany, M — playback monotonny. 1 — E1, 2 —
E2, 3 — E3. Wykres przestawia $rednie * SE + 95% przedziaty ufnosci. Nizsza wartos¢ MR

oznaczajg blizsze i/lub szybsze podchodzenie ptaka do gtosnika.
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Tabela 2.1. Czynniki powigzane z intensywnoscig reakcji samcow.

Zmienna zalezna MR Liczba atakow
Wald ¥ df P Wald ¥ df P
Stata 0.60 1 0.440 3.42 1 0.064
Playback 17.25 1 <0.001 10.74 1 0.001
Playback * rytm 14.39 2 0.001 10.99 2 0.004
Playback * réznica 22.76 2 <0.001 10.05 2 0.007
Qlc/Qlcc 50.41/52.74 82.70 / 88.50

Model GEE zawierajacy zabiegi eksperymentalne (P, M), rytm (mierzony
przed eksperymentem) i rdéznice (miedzy rytmem samca i playbacku).
Statystyki Walda i wartosci P wyrazajg sumaryczny wptyw kazdej zmiennej
niezaleznej na zmienng zalezng.

Tabela 2.2. Oceny parametrow powigzanych z intensywnoscig reakcji samcow.

Zmienna zalezna MR Liczba atakow
Parametr Ocena SE  Wald ) Py Ocena SE Wald 2 Pue)
Stata 169.53 48.03 12.46 <0.001 -0.83 0.23 12.96 <0.001
Playback-P -288.10 69.36 17.25 <0.001 1.18 0.36 10.74  0.001
Playback-M 0° 0°

Playback-P * rytm 173.96 53.60 10.53 0.001 -0.41 0.25 285 0.092
Playback-M * rytm -168.78 82.81 4.15 0.042 1.09 0.33 10.58 0.001

Playback-P * réznica -196.81 45.50 18.71 0.000 0.57 0.24 5.51 0.019

Playback-M * réznica 132.52 70.10 3.57 0.059 -0.79 0.30 6.94  0.008

Oceny parametréw modelu GEE (Tabela 2.1) zawierajgcego: zabiegi eksperymentalne (P, M),
rytm (mierzony przed eksperymentem) i réznice (miedzy rytmem samca i playbacku). a —
kategorie odniesienia dla zmiennych grupujgcych. Wartosci P odnoszg sie do istotnosci ocen
parametréw (nachylen w odniesieniu do wspétzmiennych lub réznic miedzy kategoriami
zmiennych grupujacych).
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Rytm i motywacja — zachowanie nadawcy

Intensywno$¢ reakcji samca na pojawienie sie rywala moze zaleze¢ nie tylko od tego jak
grozny jest przeciwnik, ale takze od jego wtasnego stanu oraz od réznicy miedzy jego
motywacja i motywacja intruza. Badano do jakiego stopnia agresywno$¢ gospodarza
(mierzona w MR i liczbg atakéw) byta powigzana z jego rytmem derkania (mierzonym
przed zabiegiem) i réznica miedzy jego rytmem i rytmem playbacku. Poniewaz
wnioskowanie co do funkcji sygnatu jedynie na podstawie reakcji samca na playback
moze by¢ niejednoznaczne (Laidre & Vehrencamp 2008; Searcy et al. 2006; Searcy et al.
2008; Searcy & Beecher 2009), analiza ta miata na celu bardziej precyzyjne opisanie
funkcji sygnatu oraz zilustrowanie zachowan samca w konteks$cie jego wcze$niejszych
sygnatéw (Hurd & Enquist 2001; Vehrencamp et al. 2007).

W badanej populacji niewielki procent samcéw derkat z rytmem wyzszym niz rytm
playbacku, kiedy playback byt przerywany (Rycina 9A) oraz wiekszo$¢ samcow, kiedy
playback byt monotonny (Rycina 9B). W rezultacie réznice rytméw (samca - playbacku)
byty istotnie nizsze podczas eksperymentéw z playbackiem przerywanym niz
monotonnym (réznica dla playbackéw przerywanych: $§rednia = -0,34; przedziat: -0.65 —
0.02; réznica dla playbackéw monotonnych: $rednia = 0,17; przedziat: -0.12 — 0.53; test t
dla par: t = -27,17; df = 52; P <0,0001). Podczas eksperymentéw z playbackiem
monotonnym agresja samcéw byta pozytywnie skorelowana z ich rytmem i negatywnie
skorelowana z réznicg rytmu (Tabela 2.2). Oznacza to, ze interakcje byly najbardziej
agresywne, kiedy samiec derkat z rytmem podobnym do rytmu playbacku i kiedy rytm
samca mieScit sie w gérnej czeSci przedziatu rytméw playbacku (Rycina 9B). Reakcje
agresywne byly mato prawdopodobne jesli samiec derkat z rytmem duzo wyzszym lub
duzo nizszym niz rytm playbacku. Podczas eksperymentdw z playbackiem przerywanym
agresja samcOw byta negatywnie skorelowana z ich rytmem i pozytywnie skorelowana z
roznicg rytmu (Tabela 2.2). Zwazywszy na rozktady rytmow samcow i playbackow
przerywanych (Rycina 9A) oraz na fakt, ze najwyzsze roznice rytmow tylko minimalnie
przekraczaly 0, wynik ten nie rézni sie od wyniku dla playbackéw monotonnych.
Intensywnos$¢ reakcji samcoéw byta negatywnie skorelowana z ich rytmem, poniewaz

jedynie samce, ktorych rytm miescit sie w dolnej czeSci przedziatu rytmow playbackow
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przerywanych miaty rytm zblizony do rytmu playbacku. Z drugiej strony, wiekszos¢

playbackéw przerywanych mogta dziata¢ odstraszajgco (patrz - De Kort et al. 2009).
PowyZsze wyniki potwierdzajg, ze reakcje samcéw w odpowiedzi na playbacki o

réznym rytmie derkania byty zgodne z konwencjonalng strategiag sygnalizowania (patrz

wprowadzenie), w ktdrej rytm sygnalizuje agresywna motywacje samca.
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Rycina 9. Rozktad rytméw derkania samcéw i rytméw playbackéw w eksperymentach z

playbackiem przerywanym (A) i monotonnym (B).

DYSKUSJA

By mdc uznac sygnat za konwencjonalny, ten musi spethic kilka kryteriéow. Sygnat taki
powinien by stabilizowany kosztem odwetu (tylko je$li dotyczy to interakcji
antagonistycznych) zamiast kosztem produkcji lub narazenia oraz charakteryzowac sie
arbitralnoscig formy (Enquist 1985; Guilford & Dawkins 1995; Vehrencamp 2000).
Biorac pod uwage jedynie koszty niezalezne od odbiorcy, sygnaty konwencjonalne

posiadaja jedynie koszt efektywnos$ci. Oznacza to, ze s3 sygnatami minimalnymi
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(Maynard Smith & Harper 1995; Maynard Smith & Harper 2003; Szamad6 2003). W
zwigzku z tym rdéznica miedzy kosztami sygnatéw alternatywnych (np. sygnalizujacych
wysoka i niskg agresje) nie powinna przekracza¢ roznicy ich kosztéw efektywnosci
(Hurd & Enquist 2005). Dlatego tak dtugo jak koszt produkcji sygnatu nie przekracza
kosztu niezbednego do przekazania informacji w sposéb jednoznaczny i wytworzenie
takiego sygnatu w stosunku do wytworzenia jego alternatywy nie stanowi obcigZzenia dla
nadawcy (w tym przypadku obcigzenia ogdlnego; patrz wstep ogélny), tak dtugo mozna
zaktada¢, ze sygnat speinia jedno z kryteriow konwencjonalnosci. Poniewaz przejscie z
rytmu przerywanego do monotonnego powoduje zwiekszenie tempa sylab w jednostce
czasu, derkanie monotonne musi by¢ kosztowniejsze energetycznie. Zmiany tempa i
wzrosty kosztéw produkcji sygnatéw sa czeste u ptazéw (Ryan 1988), cho¢ spotyka sie je
takze wsrod ptakéw Spiewajacych (Eberhardt 1994). Zasugerowano jednak, Ze jesli
tempo $piewu jest powigzane z agresywna motywacja w sposéb ciggty, wtedy system
taki z duzo wiekszym prawdopodobienstwem bedzie stabilizowany odwetem niz
kosztem produkcji (Vehrencamp 2000). Ponadto zademonstrowano, Ze sygnaty
minimalne s3 stabilne ewolucyjnie i nie moga by¢ zastgpione sygnatami typu obcigzenia,
nawet jes$li oszukiwanie jest czeste, natomiast sygnaly typu obcigzenia moga byc¢
zastepowane sygnatami minimalnymi (Szamadé 2003). Dlatego, z ewolucyjnego punktu
widzenia, jesli chwilowa zmiana tempo $piewu przekazuje przecietnie istotng ilos¢
to osobniki powinny raczej ignorowac ten koszt i sprawdza¢ sie nawzajem. Na przyktad
u kogutéw (kury domowej) koszty produkcji piania s marginalne (Chappell et al. 1995;
Horn et al. 1995), podczas gdy ich czesto$¢ jest istotnie powigzana ze statusem i
agresywnoscig samca (Leonard & Horn 1995).

Kwestia kosztow produkcji zmian tempa S$piewu/odzywania sie jest S$ciSle
zwigzana z tym, kto jest odbiorcg sygnatu. Collins (2004) zasugerowata, ze tempo Spiewu
jako sygnat jest czeSciej kierowane do samic niz do rywali. Vehrencamp (2000),
wskazata z kolei, Ze tempo Spiewu moze jednocze$nie funkcjonowac jako sygnat typu
obciagzenia skierowany dla samic i jako sygnat konwencjonalny dla samcow. Powstaje
wiec pytanie, czy krotkotrwate zmiany tempa $piewu spotykanie u ptakdw Spiewajgcych

(ale odnoszace sie ogdlnie do tempa produkcji gtoséw) powinno sie zalicza¢ do sygnatow
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typu obcigzenia czy do sygnaléw konwencjonalnych. Poniewaz podczas sezonu
rozrodczego samce derkacza odzywajga sie bardzo intensywnie, zysk z powigzania dwdéch
informacji w jednym sygnale bytby potrdjny: brak kosztu produkcji (albo znikomy koszt)
przekazania informacji do rywala, poniewaz sygnal bytby wyprodukowany i tak dla
samic, brak koniecznoSci rezygnacji (lub ograniczenia) z wabienia samic w trakcie
interakcji z rywalem oraz brak kosztéw rozwoju niezbednych do wytworzenia dwoch
niezaleznych sygnatéw. Dotychczas opisane akustyczne sygnaty konwencjonalne,
uzywane w interakcjach miedzy samcami, s3 jednocze$nie sygnatami dla samic
(Vehrencamp 2001).

Fakt, Zze derkacze odzywaja sie bardzo intensywnie moze wskazywac, ze w dtuzszej
perspektywie ptaca wysokie koszty produkcji sygnalizacji. Niemniej w odniesieniu do
intensywnoS$ci derkanie jest nastawione gtéwnie na wabienie samic, poniewaz
sparowane samce albo znaczaco zmniejszajg intensywnos$¢ derkania albo zaprzestaja go
(Tyler & Green 1996). Poniewaz glos o mniejszej intensywnosci (glos przerywany) jest
sygnatem agresywnym a o wiekszej intensywnosci (glos monotonny) sygnatem
ustepujacym, system ten nie moze by¢ stabilizowany kosztami produkc;ji. System ten nie
moze by¢ takze stabilizowany Kkosztami narazenia, poniewaz odlegto$¢ miedzy
réwnoczes$nie derkajacymi samcami rzadko jest mniejsza niz 50 m a habitat derkacza
oraz ciemno$¢ (samce odzywaja sie prawie wytacznie nocg) praktycznie uniemozliwia
widzenie sie az do bezposredniego kontaktu. Wreszcie, rytm derkania nie moze by¢
‘indeksem’ samca, poniewaz samce moga dowolnie zmienia¢ rytm (patrz wstep). Z
powyzszych wnioskéw i przedstawionych danych wynika zatem, ze koszt odwetu jest
jedynym (znanym) kosztem ptaconym przez samce derkacza odzywajace sie z rytmem
przerywanym do rywala.

Skoro stosunek dtugosci sylab do dtugosci interwatdow w jednostce czasu jest
mniejszy dla sygnatu agresywnego niz ustepujgcego, dlaczego rytm przerywany jest
sygnatem agresywnym a rytm monotonny ustepujacym? Istnieja dwa komplementarne
wyjasnienia tego zjawiska. Po pierwsze, z teorii wynika, Ze osobniki silniejsze moga
zyska¢ mniej unikajac walk niz osobniki stabe a jednoczes$nie sa bardziej czute na koszty
efektywnoSci sygnatow (Hurd 1997). W rezultacie wyzsze koszty efektywnosci sygnatu

nadanego przez stabszego samca bytyby zréwnowazone mniejszg szansg odwetu i na
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odwrét. Ponadto sumarycznie najwyzsze koszty powstawatyby podczas interakcji
miedzy samcami o podobnej jakoSci. Po drugie, derkanie monotonne moze oznaczac, ze
samiec ogtasza swoja obecno$¢ lub posiadanie terytorium bez checi wdawania sie w
interakcje agresywne (nie pozostawiajac ditugich interwatéw miedzy sylabami i
ignorujac wszelkie odpowiedzi), podczas gdy derkanie przerywane moze oznacza¢, ze
samiec nastuchuje odpowiedzi potencjalnych intruzéw (dtuzsze interwaty moga to
utatwiac), dajac im w ten sposo6b sygnat by trzymaty sie na dystans. Innymi stowy, jesli w
poblizu nie ma samic, samiec moze odnie$¢ wieksza korzy$¢ derkajgc monotonnie
(wieksze prawdopodobienstwo, Ze kto§ go ustyszy), skupiajac sie tylko na wabieniu
samic i ignorujac inne samce. Kiedy jednak samice pojawig sie w poblizu, samiec
odniostby wieksza korzys$¢ trzymajac inne samce na dystans niz inwestujac w dalsze
wabienie samic. Pierwsze wyjasnienie jest zgodne z wynikiem, ze konflikty miedzy
samcami zalezaty od réznicy miedzy ich rytmami. Drugie wyja$nienie potwierdza fakt, ze
samiec przestaje derkac¢ gdy znajduje partnerke (Tyler & Green 1996) i zgadza sie z
ogblnym pogladem, Ze derkanie stanowi sygnat jednoczesnie dla samic i samcow.

Drugi wymoég konwencjonalno$ci sygnalu to jego arbitralnos$¢. Najlepszym
dowodem na arbitralno$¢ sygnatu jest wykazanie, Ze ta sama forma sygnalu ma
odmienne znaczenia u réznych gatunkéw. Taki wymoég speinia tempo zmiany typéw
$piewu u ptakow S$piewajacych (Vehrencamp 2000). Metoda ta nie jest jednak
odpowiednia do wszystkich potencjalnie arbitralnych sygnatéw (Vehrencamp 2001). W
przypadku dopasowywania typéw S$piewu, samce sygnalizuja agresywnos$¢ $piewajac
aktualnie wykonywang piosenke sgsiada. Sygnat taki jest zatem arbitralny, poniewaz nie
ma okres$lonego zestawu piosenek sygnalizujacych agresywna motywacje. Jesli
wezmiemy pod uwage tylko koszty efektywno$ci sygnatow agresywnych
(przerywanych) i ustepujacych (monotonnych) u derkacza, a wiec spojrzymy na te
sygnaly od strony tempa produkcji sylab, to z odwrotnym sposobem kodowania mamy
do czynienia np. u kogutéw (Leonard & Horn 1995), gdzie samce agresywne piejg z
wieksza czestoScig. Niemniej sprowadzenie rytmu derkania do tempa derkania jest
duzym uproszczeniem. PrzejScie z rytmu monotonnego do przerywanego wigze sie nie
tyle ze zmiang tempa produkcji sylab, co z niedwuznaczng transformacjga rozmieszczenia

sylab (Rycina 1). Zmiana ta jest wiec przyktadem zastosowania prostej gramatyki
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syntaktycznej. Rytm derkania jest bardzo prostym kodem, poniewaz zaré6wno derkanie
agresywne jak i ustepujace wykorzystuja ten sam zestaw gloséw, a wiec te same
struktury wytwarzajace gtos. Sygnat monotonny jest najprostsza z mozliwych
wokalizacji z uzyciem jednego dzwieku (zaktadajac, ze roznice miedzy sylabami sg
nieistotne). Oba interwaly s3 w nim réwne, co w zasadzie uniemozliwia wykrycie
kolejnosci lub par sylab. Sygnaty o takim charakterze sa powszechne u wielu gatunkow
(Gerhardt et al. 2007). Z drugiej strony sygnat przerywany charakteryzuje sie bardziej
ztoZzonym rozmieszczeniem sylab i przekazuje bardziej ztoZona informacje. Dlatego
sygnal monotonny jest najprawdopodobniej sygnatem wyjSciowym, tak jak sygnatem
wyjsciowym jest brak dopasowywania typéw S$piewu u ptakéw Spiewajacych
(Vehrencamp 2000). Konsekwentnie sygnat przerywany mozna potraktowac jako jedng
z teoretycznie nieskonczonej liczby kombinacji syntaktycznych pojedynczej wokalizacji
(sylaby). By zatem wykaza¢ arbitralno$¢ rytmu derkania, nie nalezy szukaé
analogicznego zestawu sygnatéw z przeciwstawnym znaczeniem (wedtug mojej wiedzy
system ten nie ma odpowiednika). Powinno sie szuka¢ systemu, w ktérym sygnat
nieagresywny (sygnat wyjsciowy - brak zainteresowania rywalizacjg, pasywnosc)
stanowitby najprostszg kombinacje wokalizacji (albo monotonnie powtarzanego
elementu jak u derkacza albo najprostszej lub losowej kombinacji kilku elementéw w
sygnatach ztozonych) a sygnat agresywny bylby zakodowany w mniej lub bardziej
zawitej kombinacji podstawowych wokalizacji. Na przyktad, sikory karolinskie (Poecile
carolinensis) odpowiadajg inaczej na rézne kombinacje tonéw A, B, C i D (Clucas et al.
2004; Freeberg & Lucas 2002; Mahurin & Freeberg 2008). Pewne kombinacje (np. o
wyzszym stosunku tonéw D do innych) s3g powigzane z agresja nadawcy. Jednakze wsrod
blisko spokrewnionych gatunkéw sikor kontekst produkcji okreslonych tonéw bardzo
sie rozni (Freeberg & Lucas 2002). Analogiczne systemy kodowania informacji mozna
znaleZ¢ w wielu grupach zwierzat (Crockford & Boesch 2005), cho¢ informacje o nich
pochodza jedynie z obserwacji. Obserwacje te wskazuja jednak, ze liczba mozliwych
kombinacji podstawowych wokalizacji (ale nie koniecznie tylko wokalizacji) opisujacych
jedng informacje jest praktycznie nieograniczona. Poniewaz nie ma powodu by

podejrzewac, ze rytm przerywany derkania jest w jakikolwiek spos6b wymuszony
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(samce czasami robig btedy tworzgc odmienne kombinacje sylab), mozna stwierdzi¢, ze
rytm derkania spetnia wymog arbitralnosci.

Przedstawione wyniki bazujg na testach statystycznych nowej zmiennej opisujacej
reakcje samcéw (MR), dla ktorych przedstawiono wyniki por6wnawcze, majgce ocenié¢
wiarygodno$¢ zastosowanej metody (Tabela 2.1, 2.2). Uzycie macierzy mikrofonowej do
obiektywnego mierzenia pozycji i ruchu samca wzgledem gtosnika ma znaczaca
przewage nad typowymi analizami wizualnymi. Dane zebrane w ten sposéb majg jednak
te wade, Ze sg wielowymiarowe i trudne do ujecia w jednej analizie. Z drugiej strony,
uzycie takich zmiennych jak liczba atakéw pozwala na otrzymanie jednoznacznych
pomiaréw agresywnosci, ale walki nie naleza do zjawisk czestych i uzywanie ich w
obliczeniach wymaga zebrania duzych préb. Uzycie MR w analizie zachowania derkacza
miato przewage nad klasyczng analizg, nie tylko z racji otrzymania silniejszych wynikéw
(Tabela 2.1), ale takze z powodu petiejszego zobrazowania zachowania samca podczas
interakcji.

Podsumowujac, zaprezentowane dane o interakcjach miedzy samcami derkacza
wskazuja, ze sygnaly zakodowane w rytmie derkania majg charakter konwencjonalny.
Przyktad ten pokazuje, Zze nawet bardzo proste reguty, jak zmienno$¢ czasowej

organizacji sylab w glosie, moga tworzy¢ sygnaty konwencjonalne.

50



[1I. Cichy sygnat jako przykiad grozby
WPROWADZENIE

Poniewaz jedng z podstawowych funkcji piosenek ptakow jest wabienie samic,
wiekszos$¢ piosenek lub gtoséw godowych jest relatywnie gto$na (Naguib & Wiley 2001).
Co wiecej, sygnaly takie nie majg zwykle sprecyzowanego odbiorcy, ale sg kierowane do
kazdego kto znajduje sie w ich zasiegu. Z drugiej strony, poza zwyktymi piosenkami
niektére gatunki wytwarzaja ciche wokalizacje, ktore sg ciche nie dlatego, Ze nie moga
by¢ $piewane gtosno, ale dlatego, Ze z jakiego$ powodu $piewanie ich cicho jest
korzystne dla nadawcy. Wokalizacje takie wykryto podczas zalotéw i agresywnych
interakcji (niektére gatunki uzywajg ich w obu kontekstach), kiedy odlegtos¢ miedzy
nadawcg i odbiorcg byta mata (Anderson et al. 2008; Dabelsteen et al. 1990; Dabelsteen
& Pedersen 1988; Dabelsteen & Pedersen 1990; Lampe 1991; Morton 2000). Wydaje sie
wiec, Zze maja one lokalny charakter. Sygnaty takie to w wiekszosci ciche wersje
normalnych piosenek lub nisko-amplitudowe piosenki niemajace gto$nych
odpowiednikéw (Anderson et al. 2008; Ballentine et al. 2008).

Z teoretycznego punktu widzenia sygnaty powinny by¢ przecietnie wiarygodne
(Fitch & Hauser 2003; Maynard Smith & Harper 2003). Dotychczasowe badana
wykazaty, ze ciche wokalizacje sg wiarygodnymi sygnalami agresywnej motywacji u
samcow paséwki Spiewnej (Melospiza melodia) i paséwki bagiennej (Melospiza
georgiana) (Ballentine et al. 2008; Searcy et al. 2006). Paradoksalnie to wtasnie wysoka
wiarygodno$¢ sygnatéw stanowi najwieksza zachete do fatszerstw. Dlatego jesli sygnaty
sg przecietnie wiarygodne to oznacza to, ze albo oszustwo z ich udzialem jest niemozliwe
(Maynard Smith & Harper 2003) albo ze nadawcy ptacg koszt rownowazacy potencjalne
zyski z oszustwa (Enquist 1985; Grafen 1990; Zahavi 1977). W zwiazku z tym
zaproponowano kilka hipotez majgcych wyjasni¢ mechanizm ewolucyjny zapewniajacy
wiarygodno$¢ cichych wokalizacji podczas interakcji agresywnych. Wnioski sg jednak
sprzeczne (Anderson et al. 2007; Laidre & Vehrencamp 2008; Searcy et al. 2008; Searcy

& Beecher 2009; Vehrencamp 2000). Po pierwsze, zasugerowano, ze ciche wokalizacje s3
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stabilizowane kosztem odwetu. Zgodnie z regulag odwetu (Enquist 1985) staby samiec
sygnalizujacy wysoka agresywno$¢ powinien ptaci¢ wyskoki koszt sygnalizowania
(bedac zaatakowanym przez silnego samca). Silny samiec powinien sprawdzaé
wiarygodno$¢ nadawcéw, poniewaz moze straci¢ wiecej dajac sie oszukac¢ stabemu
samcowi niz walczac z jakimkolwiek samcem. Badania nad cichymi wersjami
normalnych piosenek u pasdéwek $piewnych daly nieistotne wyniki (Anderson et al.
2007), jednakze ostatnie doniesienia z badan nad cichymi piosenkami spoza repertuaru
piosenek gtosnych wskazuja na odwet jako czynnik stabilizujacy (Searcy & Beecher
2009). Po drugie, zasugerowano, Ze samce wytwarzajac ciche wokalizacje stawiaja sie
bezwzglednie w pozycji zagrozenia odniesieniem rany (Laidre & Vehrencamp 2008;
Vehrencamp 2000). Zgodnie z hipotezg narazenia sygnal jest wiarygodny, poniewaz
jedynie silny i pewny siebie samiec zaakceptuje wysokie ryzyko odniesienia rany (Zahavi
1977). Ciche wokalizacje, z racji niewielkiego zasiegu, wydaja sie spetnia¢ podstawowe
zatozenia hipotezy narazenia (Laidre & Vehrencamp 2008), jednakze trudno wyobrazi¢
sobie w jaki spos6b prawdopodobienstwo odniesienia rany miatoby wzrosna¢ tylko z
powodu obnizenia amplitudy (przy zmianie ze zwyktej piosenki na cichg). Tym bardziej,
ze normalne piosenki sg takze wykonywane podczas agresywnych interakcji, kiedy
odlegtos¢ do odbiorcy jest niewielka (Searcy et al. 2008). Po trzecie, samiec odzywajacy
sie cicho moze odnosi¢ straty wynikajgce z niemoznoSci jednoczesnego wabienia samic
(Anderson et al. 2007) lub z ryzyka wtargniecia obcego samca na jego terytorium (Searcy
& Nowicki 2006). Koszt ten powinien zaleze¢ od dtugosci czasu spedzonego na cichym
Spiewie, a czas ten jest raczej niewielki (Anderson et al. 2007).

U derkacza, poza typowymi gtosami terytorialnymi (derkaniem), samce
wytwarzajg takze ciche gardtowe gtosy, tzw. pianie (Rycina 3). Samce pieja podczas
kontaktéw z samicami oraz podczas interakcji agresywnych z samcami (w kombinacji z
derkaniem) (Cramp & Simmons 1980; Schaffer & Koffijberg 2004; Schaffer et al. 1997).
Dlatego tez sygnaty te wydaja sie by¢ ekwiwalentne do cichych piosenek ptakow
Spiewajacych. Wykrycie, ze ciche gtosy sa sygnalami wiarygodnie informujgcymi o
motywacji agresywnej samca u gatunku spoza Passeriformes, w powigzaniu z
wczesniejszymi odkryciami i powszechnym wystepowaniem cichych piosenek w

interakcjach agresywnych u Passeriformes, mogtoby wskazywa¢ na istnienie
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specyficznej, elementarnej korzysci, wynikajacej wprost ze stosowania cichych
wokalizacji.

Podstawowym celem badan zaprezentowanych w tym rozdziale byto
przetestowanie czy pianie u derkacza spetia kryteria sygnatu agresywnego oraz
ustalenie czy samce piejace ptacg koszt odwetu. By stwierdzi¢ Ze dany sygnat jest
sygnalem agresywnym, nalezy zbadal jakie jest jego znaczenie dla nadawcy (tzw.
perspektywe nadawcy) oraz jakie jest jego znaczenie dla odbiorcy (tzw. perspektywe
odbiorcy) (Searcy & Beecher 2009; Vehrencamp et al. 2007). Z punktu widzenia nadawcy
sygnat jest agresywny, jesli jego wytworzenie poprzedza jaki$ akt agresji (np. atak)
(Searcy & Beecher 2009). Z punktu widzenia odbiorcy sygnat jest istotny i zrozumiaty
dla odbiorcy, jesli prowokuje on odbiorce do reakcji (Searcy & Beecher 2009). Kryteria te
przetestowano w dwoch niezaleznych eksperymentach z playbackiem, w ktérych
imitowano wtargniecia obcych samcéw na terytoria samcéw badanych. W
eksperymencie pierwszym (E1) samce stymulowano derkaniem obcych samcow i
badano zachowanie nadawcéw. Pytano czy pianie zwieksza szanse na agresywne
zachowanie. W eksperymencie drugim (E2) samce stymulowano dwukrotnie raz
derkaniem i raz derkaniem i pianiem w celu poréwnania reakcji odbiorcéw na rézne
bodZce. E2 mial dwie funkcje: wzmocnienie dowodu o agresywnos$ci piania oraz
przetestowanie hipotezy o udziale kosztu odwetu w stabilizowaniu wiarygodnoSci
piania. Zgodnie z ta hipoteza sygnat najbardziej efektywny powinien by¢ sygnatem
najkosztowniejszym (Enquist 1985). Dlatego sygnaty skutecznie prowokujace odbiorcéw
do ataku (w odniesieniu do odbiorcéw silnych) powinny by¢ réwnie efektywne w
zmuszaniu odbiorcéw do wycofania sie (w odniesieniu do odbiorcéw stabych) (Searcy &
Nowicki 2005). Stosownie, jesli pianie jest stabilizowane kosztem odwetu, odtwarzanie
piania w niewielkiej odlegtosci od samca powinno istotnie zwiekszac

prawdopodobienstwo ataku lub ucieczki.
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METODY

Teren badan

Badania przeprowadzono na terenie Biebrzanskiego Parku Narodowego, w jego otulinie
oraz na potudnie od parku, w okolicach miejscowosci Wizna (skrajne koordynaty:
53°37'N, 53°07’N, 23°00’E, 22°21’E) od 17 maja do 2 czerwca 2009. Obszar badan
stanowity podmokie tgki i turzycowiska z glebami bagiennymi na po6tnocy i glebami
mineralnymi na potudniu. Srednia temperatura (mierzona miedzy 22:00 i 23:00 czasu

lokalnego przy gruncie) wynosita 13,9 * 2,8°C (Srednia * SD).

Eksperymenty, zabiegi i protokét playbacku

Nagrania samcow uzyte w playbackach wykonano w latach 2007 i 2008 w Kampinoskim
Parku Narodowym. Amplitude playbackéw ustawiono tak by derkanie byto styszalne z
96 + 5 dB SPL (w odlegtosci 1 m od Zrédta dzwieku) a piane z 71 + 5 dB SPL (1 m) (tj. w
naturalnym przedziale amplitudy).

Eksperymenty wykonano miedzy 22:00 i 2:15 czasu lokalnego. Do odtwarzania
playbackéw uzyto odtwarzacza Creative ZEN, podiaczonego do bezprzewodowego
glosnika (SEKAKU WA-320, Taichung, ROC Taiwan) z 20 W wzmacniaczem (rozpietos¢
czestotliwosci 50-15000 Hz). Do nagrywania uzyto jednego dookélnego mikrofonu,
podiaczonego do rejestratora (Edirol R9 Portable Recorder). Przed kazdym zabiegiem
gtos$nik umieszczano <0,5 m nad ziemia, w niewielkiej odlegtosci od derkajacego samca.
Nie podchodzono na odlegto$¢ mniejsza niz 5 m, ale jednocze$nie starano sie osiggnac
taka odlegto$¢ by samiec odebrat glos intruza jako bliski. Dlatego zblizano sie do
momentu az ptak albo przerywat derkanie albo zaczat sie oddala¢. Zabieg rozpoczeto po
wstepnym nagraniu samca (przynajmniej 30 s nagrania). Zabiegi wykonywaly dwie
osoby: jedna odpowiedzialna za nagrywanie, druga za odtwarzanie playbackow i
obserwacje zachowania samca w poblizu gtosnika. Ocena potozenia samca i jego ruchu w
trakcie zabiegu byla w miare precyzyjna, poniewaz gdy jedna osoba podchodzita do
samca na wprost, druga podchodzita do niego z prawej lub lewej strony. Podstawowa
zmienng, charakteryzujaca reakcje samcow byt ,atak”. Atak definiowano jako uderzenie
ciatem w gto$nik (ewentualnie skrzynie lub kepe traw na ktérej postawiono gtos$nik).
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Druga zmienng byta ,ucieczka”. Przyjeto, Ze samiec uciekt jeSli na zakonczenie
eksperymentu znajdowat sie dalej od gtos$nika niz na poczatku i jesli nie zblizyt sie do
gtos$nika w trakcie eksperymentu.

W sumie przetestowano 63 terytorialne samce derkacza. W celu zbadania
zachowania nadawcéw kazdego samca (n = 29) poddano jednorazowo eksperymentowi
z playbackiem (E1). Kazde z nagran (n = 29) pochodzito od innego samca i zawierato
tylko derkanie. Rycina 10 przedstawia przebieg zabiegu. By zminimalizowa¢ potencjalnie
zaktécajacy efekt rytmu derkania, do playbackéw uzyto gtoséw o zbliZonym rytmie
(Srednia = 8,3; przedziat: 8.1 - 8.7). Pomiaréw rytmu dokonywano obliczajac Sredni rytm

z 10 kolejnych gtoséw (definicja rytmu - patrz rozdziat I).
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Rycina 10. Przebieg eksperymentéw badajgcych funkcje piania. A) Zabieg eksperymentalny
(PIANIE) z E2. B) Zabieg kontrolny (KONTROLA) z E2 i wszystkie eksperymenty E1.

W eksperymencie drugim (E2), w ktéorym analizowano zachowanie odbiorcéw,
kazdego samca (n = 34) poddano eksperymentowi sktadajgcemu sie z dwoch zabiegow z

playbackiem: zabiegu eksperymentalnego (PIANIE), zawierajacego derkanie i pianie oraz
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zabiegu kontrolnego (KONTROLA), zawierajacego tylko derkanie. Oba zabiegi dla danego
samca wykonywano w losowej kolejnoSci w trakcie dwdch kolejnych nocy (Rycina 10
przedstawia przebieg obu zabiegdw). W zabiegu eksperymentalnym uzyto derkania i
piania, poniewaz samce derkajg bardzo intensywnie podczas interakcji, robigc jedynie
krétkie pauzy na pianie lub na przemieszczanie sie. Uzyto 34 playbacki typu SOFT i 34
playbacki typu KONTROLA. Kazdy playback pochodzit z nagrania innego samca.
Derkanie i pianie w obrebie danego playbacku typu SOFT pochodzito od jednego samca i
z tego samego nagrania, podczas gdy derkanie wchodzace w skiad obu playbackéw
uzytych z jednym samcem pochodzito od innych samcéw. By kontrolowa¢ efekt réznicy
rytméw derkania miedzy playbackami uzytymi w obu zabiegach dla jednego samca,
probki nagran uzyte w zabiegach kontrolnych selekcjonowano na podstawie

podobienstwa ich rytmu do rytmu z prébek eksperymentalnych.

Andaliza statystyczna

Do analizy danych z E1 uzyto testu 2 z poprawka Yatesa. Dane zestawiono w dwo6ch
tabelach wielodzielczych (2 x 2) i poréwnano: 1) liczby samcéw atakujacych i
nieatakujacych wsréd samcéw piejacych i niepiejacych, 2) liczby samcéw podchodzacych
i niepodchodzacych (wtaczajac samce uciekajace) do gtosnika wsréd samcow piejacych i
niepiejgcych. Do analizy sparowanych danych z E2 uzyto testu McNemara z poprawka
Yatesa. Dane zestawiono w dwoéch tabelach wielodzielczych i poréwnano: 1) liczbe
samcow atakujacych podczas zabiegu kontrolnego i nieatakujacych podczas zabiegu
eksperymentalnego z liczba samcow atakujacych podczas zabiegu eksperymentalnego i
nieatakujacych podczas zabiegu kontrolnego, 2) liczbe samcéw uciekajacych podczas
zabiegu kontrolnego i nieuciekajgcych podczas zabiegu eksperymentalnego z liczba
samcow uciekajacych podczas zabiegu eksperymentalnego i nieuciekajacych podczas

zabiegu kontrolnego. Wszystkie wartosci P sg prawdopodobienstwami dwustronnymi.

WYNIKI

W E1 analizowano zachowania nadawcow w konteksScie ich wcze$niejszych sygnatow.
Rycina 11 przedstawia reakcje agresywne samcow w E1. Prawdopodobienstwo ataku
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glo$nika byto duzo wyzsze wsrdd ptakéw piejacych niz niepiejacych (4?1 = 5,50; P =
0,019). Kiedy uzyto podejscia do gloSnika zamiast ataku na glo$nik jako zmiennej
opisujacej zachowanie samcéw, wplyw piania okazal sie by¢ jeszcze silniejszy (Rycina
12; 21 = 24,74; P < 0,0001), co wskazuje, ze gdyby wydtuzono eksperymenty, nawet
wiekszy procent ptakéw piejacych mogiby zaatakowac gtosnik.

W E2 analizowano reakcje odbiorcéw na playbacki zawierajace i niezawierajace
pian. Prawdopodobienistwo zaatakowania gtosnika byto istotnie wyZzsze podczas
zabiegoéw PIANIE niz zabiegéw KONTROLA (Rycina 13; test McNemara: 3?1 = 54; P =
0,023). Podobnie, prawdopodobienstwo ucieczki byto istotnie wyZsze podczas zabiegow

PIANIE niz zabiegéw KONTROLA (Rycina 14; test McNemara: »?; =7,11; P =0,0008).
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Rycina 11. Test agresywnosci piania. Agresywnos¢ sygnatu mierzono jako

prawdopodobienstwo ataku po nadaniu sygnatu. Wykres przedstawia srednie + SE.
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Rycina 12. Uzupetniajgcy test agresywnosci piania. Agresywnos$¢ sygnatu mierzono jako
prawdopodobienstwo podejscia do gtosnika po nadaniu sygnatu. Wykres przedstawia srednie

+ SE.
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Rycina 13. Test zastosowania reguty odwetu w odniesieniu do piania. Efektywnos¢ sygnatu w
wywotywaniu reakcji odbiorcy mierzono prawdopodobienstwem ataku odbiorcy. Wykres

przedstawia Srednie * SE.
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Rycina 14. Test reakcji odbiorcy na pianie. Efektywnos$é sygnatu w wywotywaniu reakgcji
odbiorcy mierzono prawdopodobienstwem ucieczki odbiorcy. Wykres przedstawia Srednie +

SE.

DYSKUSJA

Ciche gtosy derkacza posiadaja cechy pozwalajgce uznac je za sygnaty agresywne. Po
pierwsze, samce piejace atakowaly glosnik istotnie czeSciej niZ samce niepiejace, co
dowiodto agresywnej funkcji tego sygnatu; po drugie, reakcje samcéw na obecnos$¢
piania w playbacku dowiodty, Ze samce rozpoznajg ten sygnat i rozumiejg jego znaczenie.
Razem, wyniki te dostarczaja silnego uzasadnienia hipotezie, ze piania jest wiarygodnym
sygnalem agresywnej motywacji samca. Dodatkowo, wyniki potwierdzity, ze pianie jako
sygnal jest stabilizowane kosztem odwetu. Zgodnie z zasada odwetu (Enquist 1985),
osobnik staby udajacy osobnika silnego powinien ptaci¢ koszt odwetu. Koszt wynikajacy
z oszustwa powinien by¢ wiekszy dla osobnikdéw niskiej jakosci lub o niewielkich
zdolnosSciach do walki (Enquist 1985; Searcy & Nowicki 2005). Dlatego sygnat
stabilizowany kosztem odwetu powinien by¢ réwnie efektywny w odstraszaniu

odbiorcéw jak i w prowokowaniu ich do ataku (Popp 1987). Pianie byto réwnie
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efektywne w prowokowaniu odbiorcéw do ataku jak i w ich odstraszaniu, co doktadnie
potwierdza zatozZenia.

Agresywny kontekst piania moze wskazywac, ze sygnat ten petni funkcje grozby.
Wedtug Szamadé (2003), funkcja grézb jest zmiana zachowania odbiorcy przez szantaz
uzycia sity. Odbiorca moze nie zareagowac, moze wycofac sie albo zaatakowa¢, jednakze
brak reakcji powinien sprowokowa¢ nadawce do ataku. Wniosek z tego taki, Ze grozby
powinny by¢ istotnie powigzane z atakami oraz ze powinny by¢ tatwo zrozumiate dla
odbiorcéw. Ponadto, grozby powinny by¢ sygnatami o niewielkim zasiegu oraz by¢
skierowane do okreslonego odbiorcy. Wreszcie, grozby powinny sktadac sie raczej z serii
sygnatéw dyskretnych niz z pojedynczego sygnatu ciggtego (Hurd & Enquist 2001).
Zarowno ciche piosenki ptakéw $piewajacych jak i pianie derkacza prowokuja
odbiorcéw do zmiany zachowania, charakteryzujg sie krotkim zasiegiem, sg uzywane w
interakcjach typu jeden-do-jeden oraz s3 sygnatami dyskretnymi. Dlatego jest bardzo
prawdopodobne, Ze ciche wokalizacje sag wtasnie groZbami.

Pomimo Ze w badaniach zaprezentowanych w tym rozdziale testowano wyraZnie
tylko jedna hipoteze odnoszaca sie do kosztéw stabilizujacych wiarygodnos$¢ piania, nie
mozna jednoznacznie wykluczy¢ by kilka mechanizméw mogto mie¢ swo6j wktad do tego
procesu. Podobnie jak ciche piosenki, pianie jest sygnalem wykorzystywanym tylko w
wyjatkowych sytuacjach. Wtasnie z tego powodu i z powodu niskiej amplitudy,
sumarycznie, koszt produkcji piania powinien by¢ nizszy niz koszt produkcji derkania.
Ponadto, zwazywszy na niskie koszty produkcji glosow podobnych, ale o wyzszej
amplitudzie (Chappell et al. 1995; Horn et al. 1995), wydatek energetyczny jaki derkacze
przeznaczajg na pianie jest raczej marginalny. Niemniej jednak, pianie moze by¢
technicznie trudne do wykonania; mogg wchodzi¢ w gre takze koszty rozwoju,
niezbedne do wytworzenia bardzo specyficznego glosu.

Poza kosztem odwetu, konkretnie w odniesieniu do cichych wokalizacji,
postulowano jeszcze dwa typy kosztow. Pomimo ze $piewanie cicho przynosi korzys¢
nadawcy, poniewaz pomaga mu odpierac¢ intruzéw, ogranicza go jednoczesSnie, poniewaz
odrywa go od gto$nego $piewania dla samic i innych samcow. Ten tzw. koszt rozbieznych
funkcji [ang. competing functions cost] (Anderson et al. 2007; Ballentine et al.

2008; Searcy et al. 2008) mdgtby miec istotny wptyw na dostosowanie samca, np. gdyby
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poprzez nieuwage nadawcy obcy samiec kopulowat z jego partnerka. Koszt taki bytby
jednak bardzo trudny do zmierzenia. U paséwek $piewnych wykazano, Ze wtargniecia
obcych samcow byty czestsze gdy gospodarz Spiewat cicho a jego rywal gto$no niz gdy
zarowno gospodarz jak i rywal $piewali gto$no (Searcy & Nowicki 2006). U derkacza
sygnalizowanie podczas interakcji agresywnych nigdy nie ogranicza sie do cichych
wokalizacji, ale sktada sie z mieszanki derkania, dtuzszych pauz i piania (nieistotny
procent czasu). Bycie cichym jest ponadto jedynym sposobem na namierzenie
przeciwnika w gestej trawie nocg. Dlatego nawet jesli koszt ten odgrywa jakas role w
stabilizowaniu wiarygodnosci piania, to jest to rola marginalna.

Poniewaz pianie ma niewielki zasieg, zasugerowano, Ze ciche wokalizacje sa
stabilizowane kosztem narazenia (Laidre & Vehrencamp 2008; Vehrencamp 2000).
Zgodnie z hipotezg narazenia (Vehrencamp 2000), $piewanie cicho powinno
bezwzglednie stawia¢ nadawce w pozycji zagrozenia odniesieniem rany badz kontuzji w
poréwnaniu z brakiem takiego zagrozenia przy $piewaniu gto$no. Ciche wokalizacje
mozna by uznac¢ za sygnaty typu obcigzenia zagrozeniem gdyby samo ich wytworzenie
albo zmuszato nadawce do przyjecia ryzykownej pozycji, albo zmniejszato
automatycznie jego szanse podczas walki. Pomimo ze podczas interakcji agresywnych
ciche wokalizacje s3 wytwarzane $rednio bliZzej odbiorcy niz gto$ne, badania nad ptakami
Spiewajacymi (Searcy et al. 2008) oraz obserwacje derkacza wskazuja, ze rozktad
odlegtosci gtosnych wokalizacji catkowicie pokrywa rozktad odleglosci cichych
wokalizacji. Dlatego hipoteza narazenia nie jest w stanie wyjasni¢ dlaczego samiec
derkajacy zaczyna piac.

Jednym z wnioskéw z badan nad funkcja piania jest wykazanie, Ze ciche wokalizacje
sg wykorzystywane nie tylko przez ptaki Spiewajgce. Fakt wykorzystywania sygnatow o
podobnej formie i w podobnym kontekScie u ptakéw z tak odlegtych grup
systematycznych jak chrusciele (Rallidae) i ptaki Spiewajgce (Oscines) moze sugerowac,
iz wytwarzanie cichych wokalizacji jest szczegdlnie korzystne podczas interakcji
agresywnych u ptakow w ogéle. Co wiecej, korzys¢ taka moglaby dodatkowo wpltywac na
stabilizowanie wiarygodnos$ci cichych wokalizacji. McGregor i Dabelsteen (1996)
zasugerowali, ze niska amplituda moze by¢ korzystna, poniewaz pozwala na unikniecie

podstuchiwania (np. przez rywali, samice czy drapiezniki). Dotychczas wykazano, ze
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samce nie Spiewaja cicho czesciej kiedy ryzyko drapieznictwa wzrasta oraz, Ze uzycie
cichych piosenek przez samca terytorialnego w Kkonfrontacji z rywalem zwieksza
czestos¢ wtargnie¢ obcych samcoéw (Searcy & Nowicki 2006). Wyniki te zaprzeczatly
zatem hipotezie podstuchiwania. Korzy$¢ z unikniecia podstuchiwania moze by¢ jednak
innego rodzaju i, co wiecej, mie¢ bezposredni zwigzek z kosztem odwetu. Samce
derkacza czesto odwiedzajg terytoria sgsiadéw, nawet te odlegte, przewaznie milczac w
tym czasie (Schaffer 1999; Skliba & Fuchs 2004). Dlatego liczba potencjalnych odbiorcow
moze by¢ wieksza niz liczba derkajacych sasiadéw, co potwierdzaja obserwacje z
wczesniejszych eksperymentow, kiedy w poblizu gto$nika niespodziewanie pojawiaty sie
obce samce i atakowaly gltos$nik. Obserwacje te potwierdzajg, Ze liczba agresywnie
nastawionych odbiorcéw sygnatu moze by¢ wyzsza niz nadawca mogiby sie spodziewac.
Co wiecej, kazdy samiec znajdujacy sie w zasiegu sygnatu moze czul sie jego
potencjalnym odbiorca. Nadawca uzywajacy jednoznacznie agresywnego sygnatu
powinien by¢ zatem ostrozny by unikna¢ reakcji odwetowej ze strony nieoczekiwanych
odbiorcéw. Odzywajac sie cicho samce moga zminimalizowac¢ liczbe potencjalnych
odbiorcéw i czesto$¢ przypadkowych konfliktéw, a co za tym idzie ograniczy¢ koszty
zalezne od odbiorcy.

Podsumowujac, ciche gtosy, wytwarzane podczas interakcji konfliktowych przez
samca derkacza, informuja wiarygodnie o agresywnej motywacji nadawcy i pelnia
podobng funkcje co ciche piosenki ptakéw S$piewajgcych. Podobna efektywnos$¢ w
wywotywaniu agresywnych reakcji odbiorcéw i w zmuszaniu odbiorcow do ucieczki

dowodzg, ze wiarygodno$¢ piania jest stabilizowana kosztem odwetu.
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IV. Wplyw testosteronu na interakcje miedzy

samcami w okresie rozrodu

WPROWADZENIE

Sygnalizowanie podczas interakcji o charakterze agresywnym podlega znacznym
zmianom sezonowym (Wingfield et al. 1999). Zwierzeta przygotowujace sie do rozrodu
badz rodzice poszukujacy pokarmu dla potomstwa sg bardziej sktonni do agresywnych
zachowan niz osobniki nierozmnazajace sie (Nelson 2005). Sezonowa zmienno$¢
zachowan postepuje wraz ze zmianami morfologicznymi i fizjologicznymi, i ma na celu
zmaksymalizowanie dostosowania w zmieniajagcym sie $rodowisku (Wingfield et al.
1999). Wielokrotnie wykazywano, Ze poziom agresji ma zmienno$¢ sezonowg, wskazujac
jednoczes$nie na funkcjonalng role androgenéw (Nelson 2005). Ustalono, Ze testosteron
(T) moze wptywac zar6wno na rozwoéj jak i za aktywacje agresji terytorialnej (Balthazart
1983; Harding 1983; Moore & Marler 1987), np. na $piew, grozenie lub atakowanie
rywali. Jednocze$nie wykazano, Ze spora cze$¢ zmiennos$ci w sygnalizacji i poziomie
agresywnosci wynika z rdznic indywidualnych o podtozu genetycznym (np.
temperament - Miller 2007) jak i Srodowiskowym (np. wielko$¢ repertuaru - Catchpole &
Slater 1995), niemajacym zwigzku z T (Wingfield & Wada 1989). Poniewaz zaleZnosci te
moga by¢ wymuszone fizjologicznie (Catchpole 1996; Vehrencamp 2000), ich
identyfikacja moze wujawni¢ ukryte Kkoszty sygnalizacji. Zrozumienie ograniczen
mechanistycznych i rozwojowych produkcji sygnatéw ma zatem kluczowe znaczenie dla
zrozumienia funkcjonalnosci sygnatéw w skali ewolucyjne;j.

Zwigzek poziomu T z agresja nie jest az tak oczywisty jak powszechnie sie uwaza
(Adkins-Regan 2005). Badania eksperymentalne wykazaty, ze hormon ten ma wptyw na
agresje jedynie w okresie rozrodczym, kiedy jego stezenie jest wysokie i kiedy zaleznosci
socjalne s3 niestabilne (Wingfield et al. 1999). Utrzymywanie wysokiego stezenia T moze
by¢ korzystne zaré6wno w kontaktach z samicami jak i w interakcjach z rywalami, ale

moze takze by¢ zrodiem kosztow (Wingfield et al. 1999). Manipulujac poziomem T

63



wykazano, Ze koreluje on negatywnie z zachowaniami rodzicielskimi (Beletsky et al.
1995; Hegner & Wingfield 1987; Silverin 1980), zwieksza czesto$¢ kontuzji i zmniejsza
przezywalno$¢ (Beletsky et al. 1995; Duffy 1989; Nolan et al. 1992), ostabia uktad
immunologiczny (patrz nizej) oraz moze mie¢ znaczenie rakotworcze (Wingfield et al.
1999). Koszty tego typu moga mie¢ znaczenie w stabilizowaniu wiarygodnosci sygnatéw,
poniewaz juz samo osiggniecie kompromisu miedzy korzystnymi i niekorzystnymi
oddziatywaniami T moze wskazywac na jako$¢ samca i wplywac¢ na jego dostosowanie
(Wingfield et al. 1999). Sugerowano takze, Ze wiarygodno$¢ sygnalu moze by¢
utrzymywana kosztem typu obcigzenia immunokompetencji [ang. immunocompetence
handicap], poniewaz jedynie osobnik ‘wysokiej jakosci’ bedzie w stanie ponie$¢ koszt
obnizonej odpornosci immunologicznej lub zwiekszonego obcigzenia pasozytami
(Folstad & Karter 1992; Roberts et al. 2004). Dotychczasowe badania zaréwno
potwierdzaty te hipoteze (Duckworth et al. 2001; Duffy et al. 2000; Gause & March 1986;
Hillgarth et al. 1997; Mougeot et al. 2004; Peters 2000; Saino et al. 1995) jak i jej
zaprzeczaty (Hasselquist et al. 1999; Lindstrom et al. 2001; Ros et al. 1997).

Okres rozrodu to czas wzmozonej sygnalizacji, takze agresywnej; nic wiec
dziwnego, ze czesto$¢ badZ intensywnos$¢ niektorych sygnatéw koreluje z poziomem T.
Do takich sygnatéw nalezg np. plamy statusu (intensywnie zabarwione upierzenie na
piersi u wielu gatunkéw ptakéw) (Evans et al. 2000; Gonzalez et al. 2001), informujace o
zdolno$ci samca do walki (Searcy & Nowicki 2005). Stwierdzono jednak, ze
sygnalizowanie wysokiego statusu nie jest powigzane z poziomem T w trakcie pierzenia,
tj. wtedy gdy plamy powstaja (Buchanan et al. 2001), i nie prowadzi do obnizenia
wydolnosci immunologicznej samcéw (Buchanan et al. 2003). W przeciwienstwie do
plam statusu sygnaty akustyczne nadaja sie doskonale do przenoszenia chwilowych
informacji o motywacji albo o agresywnosci osobnika. U wielu gatunkéw poziom T
podczas sezonu rozrodczego wptywa na intensywno$¢ Spiewu (Chandler et al. 1994;
Enstrom et al. 1997; Hunt et al. 1997; Silverin 1980; Van Duyse et al. 2000). Wykazano
takze, Ze Spiew moze oddziatywac zwrotnie na poziom T (Nelson 2005). Na przykiad u
samcOw pasowki Spiewnej (Melospiza melodia) stezenie T wzrastato istotnie zaledwie po
10 minutach od interakcji agresywnej, przy czym efekt ten byl najsilniejszy, kiedy

gospodarz mogt zaréwno widzie¢ jak i stysze¢ intruza (Wingfield & Wada 1989). Wiele
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sygnatow akustycznych to sygnaty o charakterze agresywnym informujgce o motywacji
samca lub grozbie ataku (Anderson et al. 2007; Searcy et al. 2006; Vehrencamp 2001).
Ich niewielkie koszty efektywnosci i silne oddziatywanie sktaniajg do zaakceptowania, iz
sg one stabilizowane kosztami zaleznymi od odbiorcy (Searcy & Beecher 2009;
Vehrencamp 2000). Niewiele jednak wiadomo jaki wptyw na ich powstawanie ma T.

W poprzednich rozdziatach (II, III) opisano dwa sygnaty akustyczne,
wykorzystywane przez samce derkacza w interakcjach agresywnych. Postulowano, Ze
rytm derkania jest sygnatem konwencjonalnym agresywnej motywacji samca.
Wczesdniejsze obserwacje wykazaty, ze wieksze samce majg tendencje do derkania w
sposéb bardziej agresywny (z rytmem przerywanym), ale nie wykazano zwigzku miedzy
rytmem derkania i poziomem T (Osiejuk et al. 2004). Wykazano jednak, ze poziom T
zmienia sie istotnie w trakcie sezonu rozrodczego. Dlatego nie jest jasne czy i jaki wptyw
na krétkotrwate zmiany rytmu derkania mogg mie¢ zmiany poziomu T. Poniewaz
inwestycja w wielko$¢ ciata i w utrzymanie wysokiego poziomu T jest kosztowna,
osobnik silny musialy wczes$niej duzo zainwestowaé by méc w ogoéle postugiwac sie
sygnatem agresywnym, nawet jesli ponositby dodatkowy koszt zwigzany z odpowiedzig
rywala. Problem ten mozna rozstrzygna¢ eksperymentalnie badajac czy zwigzek miedzy
rytmem derkania i poziomem T jest przyczynowy czy tez dopuszcza manipulacje
odbiorcg przez ,blef”. Drugi z opisanych sygnatéw, ciche pianie, jest zdecydowanie
silniejszym predyktorem atakéw niz rytm derkania, co moze wskazywaé na $cislejszy
zwigzek tego sygnatu z agresja w ogéle, a wiec i z poziomem T. W dotychczasowych
badaniach nad wiarygodnoscia cichych wokalizacji nie uwzgledniano jednak roli
hormondw.

Podstawowym celem badan zaprezentowanych w tym rozdziale byto sprawdzenie
wptywu eksperymentalnej manipulacji poziomem T na rytm derkania i na intensywnos$¢
piania oraz okreslenie wptywu T na terytorialne zachowania samcow derkacza w trakcie
sezonu legowego. W sparowanych eksperymentach manipulowano naturalnym
stezeniem T oraz blokowano receptory androgendéw. Badano reakcje samca, przy
uwzglednieniu jego podstawowych parametréw biometrycznych, imitujac wtargniecie

intruza na terytorium.
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METODY

Eksperymenty z playbackiem (n = 78) przeprowadzono w Kampinoskim Parku
Narodowym (centrum obszaru badawczego: 20°23’E i 52°19°N) od 19 maja do 12

czerwca 2010 roku na probie n = 39 samcéw.

Przygotowanie gtoséow do odtwarzania w terenie i przebieg eksperymentow

W sumie uzyto 78 prébek gtoséw pochodzacych od réznych osobnikéw (nagran
dokonano w roku 2008 okoto 250 km NE). Uzyto prébek gltosé6w o ujednoliconej
amplitudzie (96 £ 5 dB SPL na 1 m, naturalna amplituda) i rytmie ($rednia + SD = 0,85 +
0,02). Do odtwarzania playbackéw uzyto odtwarzacza Creative ZEN, podtaczonego do
bezprzewodowego gtosnika (SEKAKU WA-320, Taichung, ROC Taiwan) z 20 W
wzmacniaczem (rozpieto$¢ czestotliwosci 50-15000 Hz). Do nagrywania uzyto jednego
dookoélnego mikrofonu, podtagczonego do magnetofonu (Marantz PMD 661).

Do testowania reakcji samcéw zastosowano tzw. playback interaktywny
(Dabelsteen & McGregor 1996). Istota tej metody polega na tym, Ze to sam obiekt a nie
badacz jest ,odpowiedzialny” za przebieg eksperymentu. Przed kazdym zabiegiem
gto$nik umieszczono <0,5 m nad ziemig w niewielkiej odlegtosci od derkajacego samca.
Nie podchodzono na odlegto$¢ mniejszg niz 5 m, ale jednocze$nie starano sie osiggnaé
taka odlegto$¢ by samiec odebrat glos intruza jako bliski. Eksperymenty trwaty 5 minut,
liczac od momentu rozpoczecia odtwarzania gtosu. Odtwarzanie gtosu rozpoczynano
tylko jesli badany ptak derkat i kontynuowano tak diugo jak derkat + 10 s. Jesli ptak
derkat przez caty eksperyment, gtos odtwarzano takze przez caty eksperyment. Jesli ptak
zamilkngl z chwilg rozpoczecia playbacku, odtwarzanie gtosu trwato tylko 10 s i
rozpoczynato sie ponownie z chwilg wznowienia derkania (po okoto 2 s). Playbacku nie

przerywano, jesli ptak przerwat derkanie i wznowit je w ciggu 10 s.

Eksperymenty i zabiegi
Samce przydzielono losowo do 4 grup eksperymentalnych: 1) ptakéw odtawianych i

zaopatrywanych w podskdérny implant, uwalniajacy testosteron (grupa T, n = 10); 2)
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ptakow odtawianych i zaopatrywanych w podskérny implant, uwalniajacy flutamid
(antyandrogen) (grupa F, n = 10); 3) ptakéw odlawianych i zaopatrywanych w
podskoérny pusty implant (grupa P (placebo), n = 9); 4) ptakéw nieodtawianych (grupa K
(kontrola), n = 10). Kazdego samca testowano dwukrotnie w odstepie dwo6ch dni.
Podczas pierwszej nocy wykonywano eksperyment z playbackiem (E1) i odtawiano
samca (z wyjatkiem grupy K). Podczas trzeciej nocy: powtarzano eksperyment z
playbackiem (E2Z) i ponownie odlawiano samca (z wyjatkiem grupy K). Analizowano
cztery zachowania samcéw: rytm derkania przed eksperymentem (Rycina 1), liczba pian
podczas eksperymentu (Rycina 3), liczba atakéw podczas eksperymentu i podejscie do
gtosnika w trakcie eksperymentu (0 - pozostat na miejscu lub oddalit sie, 1 - zblizyt sie).
Pomiaréw rytmu dokonywano obliczajgc $redni rytm z 10 kolejnych gtoséw (definicja
rytmu - patrz rozdziat I).

Ptaki odtawiano w sieci ornitologiczne. Podczas pierwszego odtowienia: samce
obraczkowano, pobierano im krew (100-200 pl z zyty ramieniowej, igta 0,5 + kapilara)
do probéwek z heparyng, mierzono je i warzono oraz wszczepiano im implant (w fatdzie
skérnym, réwnolegle do kosci ramieniowej; igta 1,8). Mierzono: dtugos¢ skrzydta,
dtugos¢ skoku, dtugos¢ dzioba (od czubka szczeki do piér, miedzy nozdrzami), wysokos$¢
dzioba (u nasady), dtugos¢ gtowy (od podstawy kosci potylicznej do nasady dzioba przy
nozdrzach), dtugos$¢ palca srodkowego (bez pazura, réznica dtugosci skoku z palcem i
skoku bez palca). Podczas drugiego odlowienia samcom pobierano krew. W sumie
odtowiono ponownie n = 12 ptakéw, po n = 4 dla kazdej z trzech grup zabiegowych gdzie
zaktadano odlowy. Mniejsza liczba ptakéw odtowionych ponownie wynikata ze
zdecydowanie wiekszej ostroznos$ci samcéw podczas E2. Powyzsze procedury
najprawdopodobniej byty nieszkodliwe dla ptakéw, poniewaz odtowione osobniki
odzywaty sie w krétkim czasie po wypuszczeniu. Wsrod ponownie odtowionych ptakow
nie wykryto takze $ladéw infekcji po wprowadzonych implantach. Ptaki z grup P, Ti F,
ktoérych nie udato sie ponownie odtowi¢ oraz wszystkie ptaki z grupy K identyfikowano
na podstawie struktur PPD (Rycina 2).

Implanty silikonowe (RX-50 Medical Grade Tubing, Dow Corning; dtugos¢ 15 mm;
$rednica zew. 0,7 mm; Srednica wew. 0,4 mm) napelniano krystalicznym testosteronem

(17B-Hydroxy-3-oxo0-4-androstene; Sigma-Aldrich, nr kat. T1500) lub krystalicznym
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flutamidem (2-Methyl-N-(4-nitro-3-[trifluorometyl]fenyl)propanamid; Sigma-Aldrich, nr
kat. T9397) za pomoca pompy prézniowej. Konice implantéw (takze pustych) zaklejano
medycznym klejem silikonowym (NuSil, MED-1000) na diugosci ok. 1 mm z kazdej
strony, tak Ze substancja czynna wypetniata tylko ok. 13 mm implantu. [lo$¢ substancji

czynnej na implant wynosita 3 £ 0,1 mg (Srednia = SD).

Pomiar stezenia testosteronu

W ciagu 4 godzin od pobrania krew odwirowywano, zbierano plazme i zamrazano jg w
temperaturze -20°C do czasu analizy. Poziom testosteronu analizowano uzywajac
komercyjnego testu immunoenzymatycznego (ELISA) (DRG Testosterone ELISA (EIA-
1559)). Test ten charakteryzuje sie niskim oddzialtywaniem z innymi androgenami
(dihydrotestosteron - 8%, androstenedion - 9%). Plazmy nie rozcienczano. Podczas
analizy postepowano doktadnie z wytycznymi producenta testu. Do odczytywania
poziomu absorpcji uzyto czytnika Sunrise Absorbance Reader (TECAN). Stezenie
hormonu okreslano na podstawie krzywej standardowej, wykres$lonej przy pomocy 5-
parametrowej funkcji logistycznej (dopasowanie do stezen standardowych R2 = 0.998)
(SigmaPlot 11.0). Czuto$¢ uzytego testu wahata sie miedzy 0,083 - 16 ng/ml a otrzymane
wyniki miescity sie w przedziale 1,169 - 17,166 ng/ml. Jeden pomiar z wynikiem
powyzej gérnego progu czutoSci testu ustawiono na warto$¢ maksymalng testu (16

ng/ml). Wspéiczynnik zmiennosci (CV) wewnatrz testu wynosit 4,54%.

Analiza statystyczna
RézZnice stezen testosteronu analizowano poréwnujgc Srednie brzegowe miedzy grupami
eksperymentalnymi (P, T, F) i eksperymentami (E1, E2) we wszystkich kombinacjach,
korygujac istotno$¢ wynikéw poprawka Sidaka (Zar 2010). Srednie brzegowe wyliczono
za pomocg uogolnionych réwnan estymujacych (GEE), przy uwzglednieniu sparowania
eksperymentow E1 i E2. Pomiary biometryczne miedzy grupami eksperymentalnymi
(pomiaréw dokonano raz po E1) poréwnano analizg wariancji. Normalno$¢ zmiennych
sprawdzono testem Shapiro-Wilka (a = 0,05).
Wptyw stezenia testosteronu i cech biometrycznych na zachowania samcow
przetestowano uogdlnionym modelem liniowym (GzLM) (McCullagh & Nelder 1989),
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przy zastosowaniu regresji krokowej postepujacej. Rytm derkania przyblizano
rozktadem normalnym (po transformacji logarytmicznej), czestoS¢ piania i atakow
rozktadem Poissona (z logarytmiczng funkcja wiazacg), podchodzenie do gtos$nika
rozktadem dwumianowym (z logistyczng funkcja wigzaca).

Do analizy wptywu zabiegéw eksperymentalnych na zachowania samcéw uzyto
GEE (rozszerzenie GzLM dla powtarzanych pomiaréw), obliczajac $rednie brzegowe i
poroéwnujac je we wszystkich kombinacjach (korygujac istotno$¢ wynikéw poprawka
Sidaka). W celu zbadania wplywu odtawiania samcédw na otrzymane wyniki odejmowano
warto$¢ analizowanej zmiennej zaleznej z E1 od wartosci z E2 i otrzymane r6znice w
dwdch grupach (Ki P, T, F razem) poréwnywano testem nieparametrycznym (brak
normalno$ci zmiennych).

Do analizy statystycznej wykorzystano program SPSS (PASW statistics 18).

Wszystkie warto$ci P sg prawdopodobienstwami dwustronnymi.

WYNIKI

Zroznicowanie parametrow biometrycznych i poziomu testosteronu
Wstepne pomiary nie wykazaly roéznic stezenia testosteronu miedzy grupami
eksperymentalnymi ($rednia + SE [ng/ml]; T: 7,59 + 1,28; F: 6,09 * 1,21; P: 8,83 + 1,75;
T—P: Sidak, P = 0,919; T—F: Sidak, P = 0,863; F—P: Sidak, P = 0,732). Podczas pomiarow
koncowych (3 noc) samce z grupy T miaty wyzszy poziom testosteronu niz samce z
pozostatych grup ($rednia + SE [ng/ml]; T: 8,80 + 1,31; F: 3,18 + 1,10; P: 3,15 * 2,26).
Réznica miedzy samcami T i P byta jednak nieistotna (T—P: Sidak, P = 0,243; T—F:
Sidak, P = 0,014; F—P: Sidak, P = 1,0), co prawdopodobnie wynikneto z niewielkiej liczby
ponownie odlowionych samcow. Brak roznicy miedzy samcami F i P byt spodziewany,
poniewaz flutamid nie wywotuje zaprzestania wydzielania testosteronu, ale blokuje
receptory androgendw (Alonso-Alvarez et al. 2007; Hegner & Wingfield 1987; Schwabl &
Kriner 1991; Van Roo 2004).

Wstepne pomiary nie wykazaty takze réznic miedzy grupami eksperymentalnymi
odnoénie: dtugosci skrzydta (F2, 26 = 2,56; P = 0,097), dtugosci skoku (Fz, 26 = 0,05; P =
0,952), dtugosci dzioba (Fz, 26 = 0,06; P = 0,940), wysokoSci dzioba (Fz, 26 = 2,22; P =
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0,129), dtugosci gtowy (F2, 26 = 0,35; P = 0,708), dtugosci palca (F2, 26 = 2,97; P = 0,069)

oraz wagi samcéw (Fz,26 = 1,55; P =0,231).

Reakcje samcow przed odtawianiem i po wprowadzeniu implantu

By sprawdzi¢ jaki jest zwigzek miedzy parametrami biometrycznymi oraz stezeniem
testosteronu w plazmie krwi samcoéw i ich zachowaniami podczas interakcji (tj. przed
zabiegiem wprowadzenia implantu), wykonano cztery regresje krokowe, z o$mioma
wspotzmiennymi (dtugos$¢ skrzydta, dtugos¢ skoku, dtugos¢ dzioba, wysoko$¢ dzioba,
dtugos¢ gtowy, dtugos¢ palca, waga oraz stezenie testosteronu), dla kazdej z czterech
zmiennych zaleznych (rytm derkania, liczba pian, podejscie, liczba atakéw) osobno
(Tabela 4.1). Zadna ze wsp6tzmiennych nie miata istotnego wplywu na rytm derkania
oraz na prawdopodobienistwo podejscia (Tabela 4.1). Na liczbe pian istotny wptyw
miaty: dlugo$¢ palca, waga, dtugos$¢ skoku i dtugos$¢ dzioba natomiast na liczbe atakow

istotny wplyw miaty dtugosci: gtowy, skrzydta i dzioba (Tabela 4.1).

Tabela 4.1. Wptyw parametrow biometrycznych i stezenia T w plazmie na sposdb sygnalizacji

i agresywne zachowania samcow.

Zmienna zalezna Rytm Pianie Podejscie Ataki
relacja P  relacja P relacja P relacja P

Skok / +(3) 0,035 / /

Skrzydto / / / -(2) 0,009
Dziéb-dtugosé / +(4) 0,049 / +(3) 0,013
Dziéb-wysokos¢ / / / /

Waga / +(2) 0,001 / /

Gtowa / / / +(1) <0,001
Palec / -(1) <0,001 / /
Testosteron / / / /

(+ =) — kierunek zaleznosci, (#) — kolejno$¢ wprowadzania wspétzmiennych w
modelach regresji krokowej postepujacej, / — brak istotnego wptywu.
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By sprawdzi¢ jaki wptyw na zachowanie samcoéw podczas interakcji mialy
wykonane zabiegi, poréwnano zachowania samcow sprzed i po wprowadzeniu implantu
w trzech grupach eksperymentalnych (P, F, T), uwzgledniajac jednoczes$nie
wspoétzmienne istotnie powigzane z danym zachowaniem (Tabele 4.1). Rytm nie réznit
sie istotnie ani miedzy dwoma eksperymentami dla danego samca ani miedzy grupami
eksperymentalnymi (czyli dla réznych samcéw) (wszystkie P > 0,99) (Rycina 15).
Czesto$¢ pian nie zmienita sie istotnie wsréd samcéw z grup T (Sidak, P = 0,809) i P
(Sidak, P = 0,708), natomiast zmniejszyta sie wsréd samcoéw z grupy F (Sidak, P = 0,018)
(Rycina 16). Analogicznie, prawdopodobienstwo podejsScia nie zmienito sie istotnie
wsrdéd samcow z grup T (Sidak, P = 0,986) i P (Sidak, P = 0,986), natomiast zmniejszyto
sie wéréd samcow z grupy F (Sidak, P < 0,001) (Rycina 17). Czesto$¢ atakéw spadta we
wszystkich grupach eksperymentalnych (Sidak, P = 0,001), cho¢ spadki te byty nieistotne
dla kazdej z grup z osobna (T: Sidak, P = 0,108; F: Sidak, P = 0,154; P: Sidak, P = 0,154)
(Rycina 18).
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Rycina 15. Zmiana rytmu miedzy eksperymentami (1 — E1, 2 — E2) w trzech grupach samcéw
poddanych réznym zabiegom. P — placebo, F — wszczepiony implant zawierajgcy flutamid, T —
wszczepiony implant zawierajacy testosteron. Wykres przestawia Srednie £ SE + 95%

przedziaty ufnosci.
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Rycina 16. Zmiana czestosci piania miedzy eksperymentami (1 — E1, 2 — E2) w trzech grupach
samcow poddanych réznym zabiegom. P — placebo, F — wszczepiony implant zawierajgcy
flutamid, T — wszczepiony implant zawierajgcy testosteron. Wykres przestawia Srednie * SE +

95% przedziaty ufnosci.

1.0 + _ m——
0.8 T T
E il — 1 —
.g 0.6 - \__ _ __\__
2, _
_O - -
S 0.4 -+ 1 —_— —_
0.2 - 1
0.0 T T T -I- T T

1P 2P 1F 2F 1T 2T
Numer eksperymentu i typ zabiegu

Rycina 17. Zmiana prawdopodobienstwa podejscia do gtosnika miedzy eksperymentami (1 —
E1l, 2 — E2) w trzech grupach samcéw poddanych réznym zabiegom. P — placebo, F —
wszczepiony implant zawierajgcy flutamid, T — wszczepiony implant zawierajgcy testosteron.

Wykres przestawia $rednie + SE £ 95% przedziaty ufnosci.
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Rycina 18. Zmiana czestosci atakdw miedzy eksperymentami (1 — E1, 2 — E2) w trzech
grupach samcow poddanych réinym zabiegom. P — placebo, F — wszczepiony implant
zawierajgcy flutamid, T — wszczepiony implant zawierajgcy testosteron. Wykres przestawia

$rednie + SE + 95% przedziaty ufnosci.

Wptyw odtawiania na zachowanie samcow

By przeanalizowa¢ jaki wptyw na reakcje samcéw miato ich odtawianie, poréwnano
zmiany zachowan miedzy pierwszym i drugim eksperymentem (E2 - E1) u samcéw
odtawianych (grupy T, F i P razem) i nieodtawianych (grupa K). Zmiany zachowan
miedzy E1 i E2 u samcow odtawianych nie odbiegaly istotnie od zmian zachowan
samcow odtawianych (Rytm — Test U: U = 102; P = 0,208; Pianie: U = 120,5; P = 0,518;
Ataki: U = 109; P = 0,304; Podejscie — % z poprawka Yatesa: y? 2 = 0,341; P = 0,843 (df =

2: porownano wzrosty, spadki i braki zmian czestoSci podej$¢ dla obu grup).

DYSKUSJA

Powyzsze wyniki nie wykazaly zaleznos$ci miedzy rytmem derkania i wyjSciowym
poziomem T samca. Nie wykazano takze by samce o sztucznie podwyzszonym poziomie
T i samce o blokowanych receptorach androgen6w zmieniaty rytm derkania. Wynik ten

stanowi potwierdzenie wczesSniejszych catosezonowych badan (Osiejuk et al. 2004).
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Wplyw T na zachowanie polega gtownie na przesuwaniu zasobow z funkcji
przezyciowych na funkcje rozrodcze (wlaczajac te zwigzane z rywalizacjg) (Hau 2007;
Kurvers et al. 2008). U ptakéw zmiana tego typu ma miejsce wraz z rozpoczeciem sezonu
rozrodczego i w przypadku samcow ma zwigzek np. z formowaniem sie terytoriow.
Jednym z przejawow terytorializmu derkacza jest jego donos$ny gtos. Mozna zatem
przypuszcza¢, ze wptyw T na derkanie ogranicza sie do wczesnej fazy sezonu
rozrodczego i Ze bardziej prawdopodobny jest wptyw T na intensywnos$¢ derkania niz na
rytm, podobnie jak ma to miejsce w przypadku $piewu u Oscines (Hunt et al. 1997).

We wczesniejszych badaniach wykazano, ze przy uwzglednieniu zmienno$ci
sezonowej, rytm jest skorelowany pozytywnie z wielko$cig ciata (Osiejuk et al. 2004).
Powyzsze wyniki nie wykazaty zwigzku rytmu z Zadnym z analizowanych parametréw
biometrycznym. Rytm cechuje sie charakterystyczng U-ksztattng zmiennoscig sezonows,
z najwyzszymi warto$ciami w pierwszej dekadzie maja i w drugiej dekadzie lipca i
najnizszymi na przetomie maja i czerwca (Osiejuk et al. 2004). Poniewaz powyzsze
badania przeprowadzono w trzeciej dekadzie maja i pierwszej dekadzie czerwca, jest
prawdopodobne, Ze przyczyng negatywnego wyniku byto zastosowanie innej skali czasu
do badania tego samego zjawiska.

W odniesieniu do sygnatow konwencjonalnych stabilizowanych kosztami
konfliktow z rywalami, zasadnicze znaczenie dla samooceny samca i decyzji o
sygnalizacji takiej a nie innej motywacji powinna mie¢ wielko$¢ ciata. Wielko$¢ ciata
wptywa bezposrednio lub posrednio na wynik konfliktu, gdzie osobnik wiekszy z reguty
wygrywa z osobnikiem mniejszym (Bradbury & Vehrencamp 1998). Jednoczes$nie jednak
nadawca sygnatu konwencjonalnego, z racji jego arbitralnosci, powinien mie¢ zupetna
dowolnos¢ w doborze sygnatu, biorac pod uwage jedynie ewentualne konsekwencje
swojego dziatania (Enquist 1985; Guilford & Dawkins 1995). Poniewaz rytm derkania
zalezy od wielkosci osobnika w dtuzszej skali czasu (Osiejuk et al. 2004), ale nie zalezy
od wielkos$ci osobnika w krotszej skali czasu (wyniki), mozna dojs¢ do wniosku, ze w
skali sezonu rytm odzwierciedla status samca natomiast w skali interakcji informuje o
nastawieniu osobnika do konkretnych okolicznosci. W tym sensie og6lno-sezonowy rytm
jest sygnatem wiarygodnym, poniewaz status jest wypracowywany na drodze interakcji

z konkurentami, a wielko§¢ samca powinna by¢ istotnym predyktorem statusu.
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Chwilowy rytm z kolei jest sygnatem wiarygodnym, poniewaz stanowi bodziec do reakcji
odwetowej dla konkretnego odbiorcy, w Scisle sprecyzowanych okolicznos$ciach. A zatem
rytm nie jest ograniczony przez wielko$¢ ciata, gdyz wielko$¢ ciata nie uniemozliwia
blefowania, pomimo Ze w dtuzszej skali czasu pozwala na og6lne scharakteryzowanie
osobnika. Catosezonowa zalezno$¢ miedzy rytmem i wielko$cig ptaka (Osiejuk et al.
2004) wskazuje, ze pomimo duzej zmiennoSci rytmu w trakcie sezonu, samce przecietnie
sygnalizuja motywacje, ktéra odzwierciedla ich rzeczywisty status.

W przeciwienstwie do rytmu derkania czesto$¢ pian spadata u samcow z
blokowanymi receptorami androgendéw, pomimo Ze nie zalezata ani od poziomu T przed
zabiegami ani od zmiany T miedzy zabiegami. Wynika z tego, Ze pewne steZenie
androgendéw jest niezbedne by samiec mogt piaé w ogole, cho¢ nie jest wcale pewne czy
tym androgenem jest T (np. DHEA - Hau et al. 2004; Soma & Wingfield 2001).
Indywidualne réznice nie wynikaty ze stezenia T, ale mogly wynika¢ np.: z réznic
czutoéci receptoré6w androgenéw (Nelson 2005), ze zr6znicowanej aktywnosci
aromatazy przeksztatcajacej T w estradiol (Silverin et al. 2004), stezenia prolaktyny
(Sockman et al. 2004), kortykosterydow (Guminski et al. 1997; Van Duyse et al. 2004),
wazotocyny (AVT), wazoaktywnego peptydu jelitowego (VIP) (Goodson 1999) lub
doswiadczenia (Miczek & Fish 2005). Wielokrotnie wykazano, ze konwersja T do
estradiolu w mézgu ma krytyczne znaczenie dla aktywacji agresywnego zachowania u
ptakéw (Hau et al. 2000; Schlinger & Callard 1990; Soma et al. 2000). Powszechnym
zjawiskiem jest wysoka korelacja miedzy okotorocznymi zmianami stezenia T w plazmie
i zachowaniami terytorialnymi i agresywnymi (Wingfield & Silverin 2002). Z drugiej
strony, w szczytach sezonéw reprodukcyjnych poziomy indywidualnej aktywnosci
behawioralnej sg zwykle niezwigzane ze stezeniem T w plazmie (Gwinner & Gwinner
1994; Hunt et al. 1997; McDonald et al. 2001; Saino & Mgller 1995; Schwabl et al. 2005),
co wskazuje, ze T jest dostepny w iloSciach przekraczajacych stezenia niezbedne do
aktywacji zachowan, ktorych kontrola bedzie musiata podlega¢ innym czynnikom
(Schwabl et al. 2005; Silverin et al. 2004).

Poniewaz pianie jest silnym predyktorem atakéw (patrz Rozdziat III), wsrdd
samcow z grupy F nalezatoby spodziewac sie podobnego spadku liczby atakow jak spadu

liczby pian. Otrzymane wyniki sg jednak niejasne. Bez wzgledu na typ zabiegu samce
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atakowatly zdecydowanie rzadziej podczas E2 niz E1 (Rycina 18). Wydaje sie, ze
niejednoznacznos$¢ ta wynikneta z wyraznie wiekszej ostroznosci ptakdw odtawianych
podczas E2. Przemawia za tym fakt, iZ pomimo wzmozonych wysitkow, jedynie 40%
samcow udato sie odlowi¢ ponownie. By potwierdzi¢ wptyw flutamidu na spadek agresji
u derkacza, przy jednoczesnym wyeliminowaniu nadmiernej ostroznosci ptakéw
odtawianych, zamiast liczby atakéw na gtos$nik wzieto pod uwage jedynie podejscie w
kierunku glo$nika. Wyniki wyraznie potwierdzity spadek agresywnosci u samcow z
blokowanymi receptorami androgenéw i brak wplywu suplementacji T na agresje
samcow, co pasuje doktadnie do przedstawionej wyzej zmiennosci w czestosci pian. Tak
wiec pianie jest sygnatem agresywnym, uzaleznionym od pewnego minimalnego
poziomu androgendw, ale juz niezaleznym od zmian poziomu T.

Pianie, podobnie jak liczba atakéw, zalezalo takze od niektérych parametrow
biometrycznych. Szczegélne wazny wydaje sie wptyw pozytywny wagi oraz diugosci
skoku, wskazujacy na powigzanie agresywnos$ci samca z jego wielkoScia. Negatywny
wptyw diugosci palca jest trudniejszy do interpretacji. By¢ moze rzeczywiste znaczenie
ma proporcja dtugosci skoku do dtugosci palca. Nalezy jednak pamietaé, Ze z uwagi na
duze wzajemne skorelowane parametréw biometrycznych (na wielu poziomach
interakcji), wptyw kazdego z nich moze w rzeczywisto$ci wynika¢ z powigzan z
pozostatymi parametrami.

Zgodnie z hipoteza wyzwania [ang. challenge hypothesis] (Wingfield 1988;
Wingfield et al. 1987; Wingfield et al. 1990) poziom T samcéw zalezy od czestosci
interakcji agresywnych z rywalami (patrz takze - Scriba & Goymann 2010). Samce
derkacza nie opiekujg sie potomstwem, sg poligyniczne, odbywajg gody w systemie
luznych tokowisk i sa bardzo agresywne. Ich poziom androgen6w w trakcie sezonu
rozrodczego powinien by¢ zatem wzglednie wysoki (cho¢ nie ma danych na temat
stezenia T u derkacza poza sezonem rozrodczym). U takich gatunkéw T ma z reguty
jedynie znaczenie permisywne dla agresji. Najprawdopodobniej T jest istotny jedynie
podczas wstepnej fazy okresu rozrodczego tj. w trakcie ustalania terytoriow i budowania

relacji z sgsiadami (Schwabl et al. 2005).
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PODSUMOWANIE

Ponizsze zestawienie podsumowuje najwazniejsze wyniki i wnioski z czterech

eksperymentow, ktore zaprezentowano w kolejnych rozdziatach.

Rozdziat |

1. Wewnetrzna pulsacyjna struktura sylab (czas uptywajacy miedzy kolejnymi
szczytami amplitudy - pulsami, tzw. PPD) pozwala na bardzo precyzyjne
rozroznienie miedzy samcami.

2. Uzycie pierwszych 15 PPD pozwolito na poprawne sklasyfikowanie przeszto
93% sylab, przy czym sprawno$¢ metody rosta wraz z odlegtoscig dla gtoséw
przechodzacych przez roslinno$¢ i malata wraz z odlegtoscig dla glosow
rozchodzacych sie nad roslinnoScia.

3. Potencjal PPD do kodowania osobniczego w odlegtosci 100 m od gtosnika byt
wyzszy dla gtosow nagrywanych przy podiozu niz na 250 cm, co wskazuje na
doskonate przystosowanie gtosu derkacza do przekazywania informacji o

tozsamosci osobnika w gestym $srodowisku blisko podtoza.

Rozdziat Il

1. Samce reagowaty bardziej agresywnie na playbacki z rytmem przerywanym niz
monotonnym, co potwierdzito, ze rytm derkania jako sygnat jest stabilizowany
kosztem odwetu.

2. Samce derkajgce z rytmem przerywanym byty bardziej agresywne niz samce
derkajgce z rytmem monotonnym, co dowiodto, ze rytm derkania sygnalizuje
agresywng motywacje samca.

3. Reakcje samcow na playbacki o réznym rytmie derkania byly zgodne z
konwencjonalng strategiag sygnalizowania.

4. Przekaz informacji zawartej w rytmie derkania bazuje na prostej gramatyce
syntaktycznej a znaczenie poszczegolnych sygnatdw jest arbitralnie powigzane z

ich forma.
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Rozdziat llI

1. Ciche gtosy (pianie), wytwarzane podczas interakcji konfliktowych, informujg
wiarygodnie o groZzbie ataku ze strony nadawcy. Samce piejace atakowaty
gtosnik istotnie czeSciej nizZ samce niepiejace, co dowiodto agresywnej funkcji
tego sygnatu. Reakcje samcow na obecno$¢ piania w playbacku dowiodty, Ze
samce rozpoznajg ten sygnat i rozumiejg jego znaczenie.

2. Pianie jest funkcjonalnym odpowiednikiem cichych piosenek ptakow
$piewajacych. Fakt wykorzystywania sygnatéw o podobnej formie i w
podobnym konteks$cie u ptakéw z tak odlegtych grup systematycznych jak
chrusdciele (Rallidae) i ptaki $piewajace (Oscines) moze sugerowaé, ze
wytwarzanie cichych wokalizacji jest szczegdlnie korzystne podczas interakcji
agresywnych. Zasugerowano, ze niewielka odlegtos¢ od odbiorcy i niska
amplituda sygnatu majg na celu unikniecie podstuchiwania i ograniczenie

kosztéw zaleznych od odbiorcy.

Rozdziat IV

1. Rytm derkania nie zalezat od poziomu testosteronu przed eksperymentem ani
od sztucznej suplementacji testosteronem. Na rytm nie miato wptywu takze
blokowanie receptoréw androgenéw. Wynik ten wskazuje na brak ograniczen
fizjologicznych (w odniesieniu do testosteronu) w doborze rytmu derkania
przez samce.

2. Czestos$¢ pian oraz poziom agresji samcéw spadaty u samcéw z blokowanymi
receptorami androgenéw, pomimo Ze nie zalezaty ani od poziomu testosteronu
przed zabiegami ani od zmiany poziomu testosteronu miedzy zabiegami. Wynik
ten wskazuje na jedynie permisywne znaczenie androgendéw dla agresji i

sygnalow z nig powigzanych.
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