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., Wreszcie odezwat sie Cutangle, wolno i z naciskiem.
- Ja widze to w ten sposob - rzekl. - Zanim go wystuchatem, bytem czlowiekiem jak inni.

Wiesz, o co mi chodzi? Bylem zagubiony, niepewny wszystkich szczegotow zycia. Ale teraz... -
rozjasnit sie. - Teraz nadal jestem zagubiony i niepewny, ale na poziomie o wiele wyzszym. Wiem

przynajmniej, zZe nie mam pojecia o rzeczywiscie fundamentalnych, kluczowych kwestiach

wszechswiata.

Treatle pokiwat glowq.
- Nie przyszto mi to do glowy - wyznal. - Ale masz absolutng racje, mistrzu. On istotnie

odsunqt granice naszej ignorancji. Tak wielu rzeczy o wszechswiecie jeszcze nie wiemy...

Obaj sycili sie Swiadomosciq, Ze nie wiedzq o wiele wiecej od normalnych ludzi, ktorzy nie

mieli pojecia jedynie o sprawach zwyczajnych.”

Terry Pratchett — ,, Rownoumagicznienie”
Przektad Piotra Cholewy



Spis tresci

Streszczenie

Abstract (in English)

Wstep ogdlny

Cel badan

Ortolan jako gatunek modelowy
Charakterystyka norweskiej populacji ortolana
Charakterystyka spiewu ortolana z norweskiej populacji

Opis terenu badan

Rozdziat I: Wspotdzielenia sylab i typow piosenek migdzy samcami ortolana
Wstep
Material i metody
Material badawczy
Analiza statystyczna
Wyniki
Wspoldzielenie sylab i typow piosenek
Stabilnos¢ podobienstwa sylab i typow piosenek miedzy samcami
Wplyw wspoldzielenie sylab i typow piosenek na status samcow

Dyskusja

Rozdziat II: Rozréznianie sasiada od obcego u terytorialnych samcow ortolana
Wstep
Material i metody
Przygotowanie eksperymentow typu playback
Analiza statystyczna
Wyniki
Dyskusja

13
14
14
15
18

20
21
23
23
24
26
26
36
37
38

41
42
43
43
46
46
48



Rozdziat I1I: Sie¢ komunikacyjna terytorialnych samcéw ortolana
Wstep
Material i metody
Nagrywanie w macierzy mikrofonowej
Analiza nagran macierzowych
Analiza statystyczna
Wyniki
Rozmieszczenie samcow ortolana w uktadzie sieci komunikacyjnej
Zmiany wielkosci terytoriow
Przemieszczenia samcow
Tempo przelotow
Tempo przelotow w zaleznosci od odlegtosci do sqsiada
Tempo Spiewu
Tempo spiewu w zaleznosci od odleglosci do sqsiada
Zwiqzek tempa Spiewu ze zmianami wielkosci terytoriow
Tempo przetqczen miedzy typami piosenek
Tempo przelqczen miedzy typami piosenek w zaleznosci od odleglosci do sqsiada
Pokrywanie piosenek rywala
Pokrywanie piosenek rywala w zaleznosci od odleglosci do sqsiada

Dyskusja
Podsumowanie
Podzickowania

Literatura

Appendix

50
51
54
54
56
59
60
60
62
64
65
67
69
71
72
73
75
77
78
78

&3

85

86

102



Streszczenie

Zachowania terytorialne wystgpuja powszechnie u ptakéw $piewajacych, wsrod
ktérych konflikty terytorialne rozstrzygane sa gldwnie na drodze komunikacji dzwigkowe;.
Gatunki ptakow $piewajacych, bedace dobrym modelem w badaniach nad terytorializmem,
wypracowaly na drodze doboru ptciowego ewolucyjnie stabilne strategie Spiewu. Jednakze
w uktadach sieci komunikacyjnych, gdzie wiele osobnikéw komunikuje si¢ jednocze$nie
ze soba, strategie te moga ulega¢ dynamicznym modyfikacjom. W przypadku ortolana,
gatunku nalezacego do ptakéw S$piewajacych, nie poznano dotychczas funkcji réznych
zachowan wokalnych w odniesieniu do struktur socjalnych tworzonych przez grupy
samcoOw sasiadujacych ze soba.

Niniejsza praca pokazuje wpltyw zjawisk zachodzacych w pofragmentowanej
11zolowanej norweskiej populacji ortolana na funkcje $piewu w obronie terytorialnej
badanych samcéw. W pracy scharakteryzowano zmienno$¢ w czasie elementow (sylab
1 typow piosenek) sktadajacych si¢ na repertuary poszczegolnych osobnikow w powiazaniu
ze spadkiem liczebno$ci badanej populacji. Wykazano m.in., ze: 1) wielko$¢ ptatow
srodowiskowych, wyrazana przez liczbg zasiedlajacych je osobnikdw, istotnie wptywa na
stabilno$¢ wspotdzielenia repertuarow migdzy samcami, 2) osobniki o podobnych
repertuarach tworzace grupy socjalne w obrgbie duzych ptatow maja wigksze szanse na
przystapienie do rozrodu, 3) samce ortolana sa w stanie na podstawie jednej piosenki
rozrdzni¢, czy maja do czynienia z sasiadem, czy z intruzem (obcym osobnikiem), ktory
wkroczyl w ich terytorium.

Dane uzyskane poprzez zastosowanie macierzy mikrofonowej z akustycznym
systemem lokalizacji ujawnily interesujace schematy zachowan terytorialnych u badanego
gatunku. Stwierdzono, ze samce ortolana najintensywniej wymieniaja si¢ informacjami
w pierwszych godzinach po wschodzie stonica, niezaleznie od momentu w sezonie
legowym. Zachowania wokalne stuzace obronie terytorialnej, takie jak tempo $piewu,
przetaczanie typow piosenek oraz pokrywanie piosenek rywala najczgsciej obserwowane
byly na poczatku sezonu lggowego. Wykazano réwniez, ze terytoria samcoéw ortolana nie
byly stale, lecz ich rozmiar, ksztalt, a nawet polozenie zmieniaty si¢ znaczaco w trakcie
sezonu lggowego, gldwnie pod wplywem interakcji zachodzacych migdzy samcami

ortolana tworzacymi grupg socjalna.



Abstract

Songbirds usually resolve territorial conflicts through acoustic communication.
Therefore, many species that belong to this group of animals, provide a suitable models
for research on territoriality. Also, they have developed evolutionary stable singing
strategies through intra- and inter-sexual selection. However, in communication networks,
where many individuals communicate simultaneously, such strategies might be subjected
to dynamic changes.

This dissertation is one of few studies that address functions of different
vocalizations in the context of social structures created by neighbouring males and the first
one that describes such aspects in ortolan bunting. In particular, it describes the influence
of ecological patterns observed in fragmented and isolated Norwegian population of
ortolan bunting on role of singing in territorial defence. During research I examined the
relationship between the population decline and the number of elements (syllables and
song types) creating the repertoires of individual males. Results show that the area of
habitat patches, expressed by the number of breeding individuals, significantly influences
the stability of repertoires’ sharing among males. Moreover, individuals with similar
repertoires that form social groups within large habitat patches are more likely to mate.
Provided results on Neighbour-Stranger discrimination experiment show clearly that males
are able to recognize whether they deal with neighbour or stranger on the basis of single
song.

The data, acquired through application of microphone array with acoustic location
system, revealed interesting behavioural schemes related to territorial defence. It was
evidenced that males exchange information most intensively during first hours after dawn
(creating dawn choruses), regardless of the breeding season stage. Vocal behaviours
related to territorial defence, such as singing rate, song type switching rate and song
overlapping, were most frequently observed in the beginning of the breeding season. It is
worth notifying that male territories were not stable, but their size, shape and even location
changed significantly during the breeding season due to interactions between males within

social group.



Wstep ogolny

Zachowania terytorialne powszechnie wystgpuja w Swiecie zwierzat i zwiazane sa
z obrona réznego typu zasobow niezbednych do przezycia badz rozrodu (Krebs & Davies,
1993). Terytorium definiuje si¢ jako pewien obszar (lub przestrzen), ktory jest broniony
dluzszy czas przez pojedynczego osobnika lub niekiedy grupg osobnikow (Davies
& Houston, 1984). W przypadku ptakéw $piewajacych (podrzad Oscines), ptcia broniaca
terytorium jest przewaznie samiec, cho¢ w strefie tropikalnej aktywny udzial w obronie
moze bra¢ udziat réwniez samica, w tym $piewajac z ze swoim samcem w duecie (Hall,
2004; Hall & Peters, 2007; Logue et al., 2005). Zasoby, o ktére ptaki konkuruja w ramach
zachowan terytorialnych, to najczg$ciej dostgp do pozywienia, odpowiednich miejsc
legowych czy schronien przed drapieznikami (Zahavi, 1971; Davies & Houston, 1984).
Innym niezmiernie istotnym czynnikiem lezacym u podstaw zachowan terytorialnych
samcow jest dostgpnos¢ samic, ktore w sensie ewolucyjnym nalezy traktowaé réwniez jako
pewnego rodzaju zasob. U ptakéw w znakomitej wigkszosci przypadkdw samice inwestuja
w potomstwo wigcej niz samce, stad tez to samce sa picia konkurujaca o ich wzgledy
(Trivers, 1972).

Samce ptakow $piewajacych przy rozstrzyganiu konfliktow terytorialnych uzywaja
komunikacji dzwigkowej jako swego rodzaju pierwszej linii obrony. Spiew jest no$nikiem
informacji skierowanej do potencjalnych konkurentéw oraz partnerek do rozrodu
(Catchpole & Slater, 1995; Collins, 2004). Powszechno$¢ tego rodzaju zachowan oraz ich
duze zrdznicowanie, zwigzane zardwno z uwarunkowaniami ewolucyjnymi (filogenia
gatunkow), jak i zmienno$cia warunkéw ekologicznych w jakich obecnie funkcjonuja,
sprawia, iz $piew stanowi od dziesiatek lat jeden z lepszych modeli do testowania hipotez
zwiazanych z doborem ptciowym (Catchpole, 1987; Kroodsma & Byers, 1991; Catchpole
& Slater, 1995; Searcy & Nowicki, 2005).

Jedna z pierwszych publikacji prezentujacych eksperymentalne dowody na to,
ze ptaki $piewajace rzeczywiscie uzywaja $piewu w obronie terytorialnej, byla praca
Peek’a (1972). W pracy tej wykazano, ze samce epoletnika krasnoskrzydiego Agelaius
phoenicus, ktore nie $piewaty (eksperymentalnie uszkadzano im unerwienie krtani dolnej),
byly czg$ciej narazone na probg przejgcia ich terytoriow przez rywali, niz samce ktore
mogly $piewac (przeszly jedynie zabieg narkozy, bez nacinania nerwu szyjnego, ang.
hypoglossal nerve). Pdzniejsze prace eksperymentalne potwierdzity ten schemat zachowan
u innych gatunkow ptakoéw $piewajacych (bogatka Parus major: Krebs, 1976; Krebs,
1977; paséwka biatogardta Zonotrichia albicollis: Falls, 1988; pasowka $piewna Melospiza
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melodia: Nowicki et al., 1998b). Powyzsze przyktady ukazaly, ze $piew jest traktowany
jako sygnal ,trzymaj si¢ z dala” (ang. keep-out signal) 1 kierowany jest do rywali, petniac
w ten sposob funkcj¢ obrony terytorialnej. Znajduje si¢ wigc pod ewidentng presja selekcji
wewnatrzptciowej. Podobne eksperymenty zastosowano przy scharakteryzowaniu funkcji
$piewu w kontek$cie komunikacji migdzyptciowej (samiec-samica). Skuteczno$¢
przywabiania samic przez samca posiadajacego terytorium okazata si¢ by¢ zwiazana
z czgstoscia Spiewu samca (Eriksson & Wallin, 1986; Mountjoy & Lemon, 1991; Johnson
& Searcy, 1996; Mountjoy & Lemon, 1996; Martin-Vivaldi et al., 2000).

Z powyzszych przykladow wynika, ze $piew u ptakow pelni czgsto podwdjna
funkcje, a sygnat w nim zawarty adresowany jest zarowno do potencjalnych partnerek, jak
1 do rywali. Samice dekodujac informacj¢ zawarta w $piewie samca sa w stanie oceni¢
jakos$¢ potencjalnego partnera lub zasobno$¢ jego terytorium. Samce natomiast, po Spiewie
rywala sa w stanie oceni¢ jego sil¢ i agresywna motywacje jako potencjalnego konkurenta.
W efekcie moga podejmowac ,,ekonomicznie” racjonalne decyzje nie narazajac si¢ od razu
na bezposredni kontakt fizyczny badz ograniczajac koszty takiej decyzji.

Powyzszy opis jedynie ogoélnie wskazuje na funkcje $piewu u réoznych gatunkow
ptakow, nalezy jednak zdawaé sobie sprawe, iz funkcje te moga by¢ (i sa) realizowane za
pomoca bardzo rdéznorodnych mechanizméw, u ktorych ewolucja doprowadzita do
obserwowanego dzi$§ bogactwa zmiennosci $§piewu na kazdym poziomie jego organizacji
(np. tempa, wielkos$ci repertuaru, czgstotliwosci, amplitudy itd.). Dla przyktadu, samice
wielu gatunkow preferuja partneré6w z bogatszym repertuarem typoéw $piewu np. u bogatki
(McGregor et al., 1981; Lambrechts & Dhondt, 1986) lub bardziej ztozona piosenka
w przypadku gatunkow z rodzaju Acrocephalus (Catchpole, 1980; trzciniak
A. arundinaceus: Catchpole, 1986; wodniczka 4. paludicola: Catchpole & Leisler, 1996;
rokitniczka 4. schoenobaenus: Buchanan & Catchpole, 1997), czy muchotowki Zalobnej
Ficedula hypoleuca (Lampe & Espmark, 1994). Natomiast u innych gatunkéw samice
moga preferowa¢ samce, ktore $piewaja dtuzej i/lub czesciej (piecuszek Phylloscopus
trochilus: Radesater et al., 1987; muchotéwka Zatobna: Alatalo et al., 1990; szpak Sturnus
vulgaris: Eens et al., 1991; pasowka biatogardia: Wasserman & Cigliano, 1991). Powyzsze
cechy (wielko$¢ repertuaru i tempo) $piewu samcow odzwierciedlaja wiek osobnikow lub
inne cechy zwiazane z ich dostosowaniem (Cosens & Sealy, 1986; Hiebert et al., 1989;
Alatalo et al., 1990; Lampe & Espmark, 1994; Hasselquist et al., 1996; Gil et al., 2001).
Starsze samce w przypadku ptakow sa bardziej atrakcyjnymi partnerami z réznych
wzgledow, m.in.: wyzsza przezywalno$¢ jest odzwierciedleniem wyzszej jakosci

genetycznej, ktora odziedzicza piskleta, wigksze doswiadczenie starszych samcow moze



réwniez bezposrednio przetozy¢é si¢ na ich przezywalno$¢, wreszcie starsze samce
0 wigkszym repertuarze moga by¢ mniej zapasozycone (Satre et al., 1995; Buchanan et al.,
1999). Zatem uwazne samice na podstawie pewnych cech $piewu sa w stanie wybrac
samca zdrowego 1 w lepszej kondycji niz konkurenci.

Pewne badania pokazaty rowniez, jakie sa potencjalne mechanizmy zapewniajace
wiarygodno$¢ zwiazkoéw miedzy cechami $piewu a jakoscia jego nadawcy. Przynajmniej
niektore umiejetnosci wokalne dorostych samcoéw sa zwigzane z warunkami, w jakich
rozwijaly si¢ osobniki we wczesnym okresie zycia. Przyktadowo, do$wiadczanie stresu
zywieniowego we wczesnych etapach zycia wptywato u samcow roéznych gatunkéw na
stabsze uczenie si¢ nowych piosenek od innych osobnikéw, a co za tym idzie, ich
repertuary byly znacznie mniejsze niz u osobnikow, ktore nie podlegaly stresowi (Nowicki
et al., 1998a; Nowicki et al., 2002a, 2002b; Spencer et al., 2003, 2004; Gil et al., 2006).

Samice niektorych gatunkow wykazuja zainteresowanie samcami, ktére w swoim
$piewie posiadaja specyficzne struktury zwane trylami. Im szybciej sa powtarzane sylaby
w obrgbie tryli 1 im szersze jest pasmo ich czgstotliwosci, tym atrakcyjniejszy jest Spiew
dla samic (kanarek Serinus canaria, : Vallet & Kreutzer, 1995; Vallet et al., 1998;
Leboucher & Pallot, 2004; pasowka bagienna Melospiza georgiana, : Ballentine et al.,
2004). Produkcja tryli wydaje si¢ by¢ fizycznie kosztowna i wymagajaca niezwykle
sprawnych, dobrze rozwinigtych narzadoéw 1 drog gtosowych, w tym uktadu oddechowego
(Westneat et al., 1993; Podos 1996, 1997; Hoese et al., 2000). Wybdr samca, ktory czgsto
$piewa tryle trudne do wykonania, bgdzie wigc réwniez ewolucyjnie uzasadniony,
poniewaz na bazie sygnalu samice wybieraja po prostu lepsze jakoSciowo
(najprawdopodobniej i1 genetycznie, i kondycyjnie) samce.

Cechy odzwierciedlajace sil¢ fizyczna, takie jak: rozmiar ciala, cigzar, t¢zyzna
fizyczna czy zasoby energetyczne (ottuszczenie), stuzy¢ moga rowniez jako informacja
wazna dla rywali. Wiele gatunkow okresla rozmiary swojego ciata wydajac dzwigki
o niskich czgstotliwosciach (Ryan & Brenowitz, 1985, Ballintijn & ten Cate, 1997). Dziala
tutaj do$¢ prosta zalezno$¢: niski dzwigk oznacza dtuzsza falg dzwigkowa, a taka moze by¢
wyprodukowana jedynie w krtani o odpowiednim (wigkszym) rozmiarze, proporcjonalnym
do reszty ciata (Bradbury & Vehrencamp, 1998).

Podobnie wyglada sytuacja, jesli chodzi o znaczenie wielkosci repertuaru oraz
ztozono$ci piosenki dla komunikacji migdzy rywalizujacymi samcami. Przyktadowo
samce bogatek oraz epoletnika krasnoskrzydtego wykazuja mniejsze zainteresowanie
naruszaniem granic terytoriow nalezacych do samcow z wigkszymi repertuarami

(Krebs et al., 1978; Yasukawa, 1981). Rowniez u szpaka samce posiadajace wigksze



repertuary efektywniej utrzymuja intruzéw z dala od wilasnych skrzynek lgegowych
(Mountjoy & Lemon, 1991) oraz maja wigksze szanse na zwycigski pojedynek (Eens,
1997). Natomiast trzciniak, w przeciwienstwie do powyzszych gatunkéw, w kontakcie
z rywalami wytwarza krotsze i mniej skomplikowane piosenki w poréwnaniu do piosenek
prezentowanych samicom (Catchpole, 1983).

Ogo6lne cechy zwiazane z charakterem $§piewu wptywaja na strategie przyjete przez
samce w trakcie interakcji wokalnych z rywalami, przez co odgrywaja istotna rolg
w formowaniu zachowan socjalnych (Naguib, 2005). Osobniki wchodzace ze soba
w interakcje staraja si¢ zademonstrowa¢ w specyficzny sobie spos6b wiasna motywacje,
status socjalny i/lub zdolnosci konkurencyjne, przy czym w komunikacji pelnia zarowno
role nadawcy, jak i odbiorcy sygnalow dzwigkowych. W takich wewnatrzptciowych
interakcjach samce korzystaja z dynamicznej strategii $piewu, mianowicie zmieniaja czas
wydawania sygnalu w zaleznosci od zachowania wokalnego oponenta (McGregor
& Dabelsteen, 1996; McGregor & Peake, 2000; Todt & Naguib, 2000). Samce ptakow
$piewajacych podczas ustalania terytoridow prowadza co§ w rodzaju dysput na ich granicy,
co pozwala im oszcz¢dza¢ czas i energig, ktore bylyby zuzywane przy bardziej
bezposrednim kontakcie, np. podczas przeganiania rywala czy walki (Godard, 1993).
Sprowokowany przez rywala, dany osobnik jest w stanie odpowiedzie¢ na kilka
specyficznych sposobdw, np. tym samym typem $piewu (ang. song type matching), lub
poprzez wybranie z repertuaru rywala piosenki innego typu, ktérego nie wykorzystuje on
w danym momencie (ang. repertoire matching), czy tez poprzez uzycie typu $piewu spoza
repertuaru rywala (Krebs et al., 1981; McGregor et al., 1992; Burt et al.,, 2001;
Vehrencamp, 2001; Mennill & Ratcliffe, 2004b; Fitzsimmons et al, 2008). Aby dopasowac
odpowiedz do oponenta, samiec musi wczesniej wiedzie¢, jakimi typami §piewu dysponuje
konkurent, w zwiazku z czym w takie interakcje wchodza przewaznie samce bedace
sasiadami od dluzszego czasu (Beecher, 1996). Przykladowo w niektorych populacjach
pasowki $piewnej stwierdzono, 1z samce wspotdziela repertuar z sasiadami nawet w 90%
(Beecher et al., 2000). Zaobserwowano réwniez, ze samce, ktore nie potrafity dopasowac
swojego repertuaru do sasiada, narazone byly zdecydowanie czg$ciej na jego agresjg
(Wilson et al., 2000; Wilson & Vehrencamp, 2001). Zachowanie takie sugeruje,
1z umiejetno$¢ dopasowania wilasnych typow $piewu do sasiadow jest czynnikiem
stabilizujacym uktady sasiad-sasiad u tego gatunku. Dopasowywanie typoéw Spiewu wydaje
si¢ wigc by¢ pierwsza linia obrony terytorium, umozliwiajaca identyfikacj¢ intruza,
a co wigcej, pozwalajaca na gradacj¢ reakcji oraz minimalizacje kosztow obrony

(Krebs et al., 1981; Falls et al., 1982; Kramer et al., 1985; Falls et al., 1988; Shackleton
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& Ratcliffe, 1994; Nielsen & Vehrencamp, 1995; Vehrencamp 2001). Wyrazem
ewolucyjnego dostosowania do tej strategii jest fakt, iz samce moga dopasowywac nie
tylko sam typ $piewu, lecz réwniez inne jego cechy, np. czgstotliwos¢ (Morton & Young,
1986; Shackleton & Ratcliffe, 1994; Otter et al. 2002) lub specyficzne komponenty
piosenki (Burt et al. 2002).

Bazujac na informacji zwiazanej z czasem trwania piosenek oraz odstgpami miedzy
nimi, samce sa Ww stanie pokrywa¢ w czasie piosenki sasiada swoimi
(ang. song overlapping; McGregor & Dabelsteen, 1996; McGregor & Peake, 2000; Todt
& Naguib, 2000; Naguib & Kipper, 2006; Mennill & Otter, 2007). Spiewanie w sposob
pokrywajacy piosenki rywala badz tez je ,,omijajacy” (ang. alternating singing — $piew
w przerwach migdzy piosenkami rywala), jest wigc kolejnym mechanizmem, za pomoca
ktérego samce wchodzace ze soba w interakcje moga przekaza¢ sygnal sasiadowi,
intruzowi czy tez potencjalnej partnerce (Ficken et al., 1974; Popp et al., 1985; Popp,
1989; Dabelsteen et al., 1996; Todt & Naguib, 2000). Naktadanie wtasnej piosenki na
piosenkg rywala zachodzi woéwczas, gdy dany osobnik rozpoczyna swodj S$piew
w momencie, w ktorym oponent prawie konczy wlasna piosenkg. Zachowanie takie jest
zjawiskiem zachodzacym w relacji samiec-samiec na bardzo bliskich z reguty dystansach,
przy czym osobniki sprowokowane w ten sposob cechuja si¢ zdecydowana odpowiedzia
1 wysokim stopniem pobudzenia (Brindley, 1991; Collins, 2004; Naguib, 2005). Badania
z uzyciem playbacku wykazaty rowniez, ze samce, na ktorych piosenke zostata natozona
piosenka rywala, sa w stanie bardzo szybko zblizy¢ si¢ do rywala (Dabelsteen et al., 1997;
Osiejuk et al., 2004) badz tez zaczynaja $piewaé w sposob bardzo nieregularny pokazujac
wigksze zroznicowanie w dtugosci piosenek 1 czasie ich trwania (Dabelsteen et al., 1996;
Langemann et al., 2000; Mennill & Ratcliffe, 2004b), a takze sa w stanie zmieni¢ swoj styl
$piewu z przerywanego na catkowicie ciaglty (Dabelsteen et al., 1997), lub przeciwnie -
zaprzesta¢ Spiewu (Naguib & Kipper, 2006).

Podsumowujac, opis poszczegolnych komponentow piosenki oraz jej budowa byly
poczatkowo gléwnie wykorzystywane przy testowaniu hipotez dotyczacych uczciwosci
w sygnalizowaniu jakos$ci przez samce w konteks$cie doboru plciowego. Tempo $piewu
samcoOw jest w stanie wyrazi¢ ich kondycjg, przez co staje sig istotnym czynnikiem
wptywajacym na dobor piciowy (Radesater et al., 1987; Eens et al., 1991; Wasserman
& Cigliano, 1991). Ponadto samce dysponujace dodatkowym Zrédlem pokarmu sa w stanie
$piewac diuzej (Alatalo et al., 1990), jak réwniez wczesniej pozyska¢ partnerkg do rozrodu
(Tobias, 1997). Wskazuje to, iz dostepnos¢ do odpowiednich zasobdéw pokarmowych

(t.j. jakos¢ terytorium) rowniez moze by¢ komunikowana poprzez $§piew 1 w konsekwencji
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wpltywaé pozytywnie na postrzeganie samca przez potencjalne partnerki (Gottlander,
1987).

Z powyzszych przykladow badan odnoszacych si¢ do rywalizacji migdzy samcami,
zauwazy¢ mozna, ze skupiaty si¢ one glownie na krotkoterminowych cechach dotyczacych
charakterystyki sygnatu oraz strategii $piewu ptakow jako przejawu ich agresywnej
motywacji. Mozna przypuszczaé, ze samce uzywajac piosenek podczas interakcji kieruja
si¢ nie tylko poziomem zagrozenia zwiazanym z sygnatlem przekazywanym przez
oponenta, lecz rowniez jego jakoscia czy statusem socjalnym. Wzrost tempa $piewu
w trakcie interakcji samiec-samiec jest czgsto zwigzany ze wzrostem pobudzenia
1 poziomem agresywnej motywacji (Kramer et al., 1985; Weary et al., 1988), jednakze
wydaje sig, ze nie jest to jedyny czynnik wplywajacy na takie zachowania. Unikalng
metoda, ktora wydaje si¢ by¢ obecnie najbardziej odpowiednia w rozwiazywaniu
podobnych dylematéw, jest badanie zjawisk zwiazanych z interakcjami migdzy samcami
na poziomie sieci komunikacyjnych (McGregor, 2005). Jednakze badania takie, bedace
same w sobie pewnego rodzaju wyzwaniem naukowym, nie s3 tatwe. ZaleznoS$ci
zachodzace migdzy $piewajacymi samcami w sieciach komunikacyjnych posiadaja
charakter wielowymiarowy, tzn. ze w stosunkowo krétkim czasie osobniki sa w stanie
wymienia¢ miedzy soba szereg informacji o zroznicowanych funkcjach komunikacyjnych,
przy jednoczesnej zmianie zachowania. Dotychczasowe metody stosowane przy analizie
tak ztozonych zachowan sa zdecydowanym ograniczeniem w ich prawidtowe;j interpretacji.
Rozwiazaniem okazaly si¢ do$¢ wyrafinowane metody nagrywania z zastosowaniem
wielokanatowych macierzy mikrofonowych, w potaczeniu z eksperymentalnym
interaktywnym playbackiem stosowanym w celu uzyskania informacji o strukturze
komunikacji wokalnej w grupie jednocze$nie odzywajacych si¢ i sasiadujacych ze soba
osobnikow (Burt & Vehrencamp, 2005; Mennill et al., 2006). Prace nad badaniem
zachowan wokalnych w oparciu o macierze mikrofonowe sa unikalne, dzigki czemu
wnioslty duzo waznych informacji dotyczacych roli $piewu w uktadach sieci
komunikacyjnych ptakow $piewajacych (Fitzsimmons et al., 2008; Foote et al., 2008;
Mennill & Otter, 2007; Mennill & Vehrencamp, 2005, 2008; Mennill et al., 2002, 2004a,
2004b; Skierczynski et al., 2007, 2008), jednakze nadal pozostaje wiele hipotez
czekajacych na weryfikacje.
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Cel badan

Zachowania terytorialne inicjujace obrong terytorium u ptakow $piewajacych
zwiazane sa gtownie ze sposobem sygnalizowania agresywnej motywacji, a konkretnie
odzwierciedlaja one gotowos$¢ do eskalacji konfliktu. Sygnalizowany poziom agresji
w stosunku do potencjalnego konkurenta jest uzalezniony od wielu czynnikoéw, ktore
ulegaja zmianom zar6wno w czasie, jak i w przestrzeni. Takimi czynnikami potencjalnie
moga by¢: (1) wielko$¢ repertuaréw oraz stopien ich wspoéldzielenia z sasiadujacymi
osobnikami, najblizsza grupa socjalna lub cata lokalna populacja (Beecher et al., 2000a,
2000b; Leiser, 2003), (2) tempo $piewu, ktore ulega modyfikacji na skutek obecnos$ci
konkurentow (Hyman, 2003; Poesel & Dabelsteen, 2005) i jednocze$nie jest silnie
uzaleznione od pory dnia i okresu sezonu lggowego (Amrhein & Erne, 2006, Foote et al.,
2008) oraz (3) odpowiedz na $piew rywala zwiazana ze zmiang wiasnej strategii §piewu
(Naguib, 1999; Burt et al., 2001, 2002; Mennill & Ratcliff, 2004b; Ballentine et al., 2008;
Vehrencamp et al., 2007).

Celem mojej pracy jest okreslenie roli $piewu jako czynnika odpowiedzialnego za
obrong terytorialna u ortolana. Aby zrealizowa¢ postawiony cel, prace podzielitem na trzy
powiazane ze soba etapy. Pierwszym z nich bylo uzyskanie informacji dotyczacej stopnia
wspotdzielenia sylab i typow piosenek migdzy samcami badanego gatunku na poziomie
zardwno grup socjalnych, jak i lokalnych populacji (Rozdziat I). Kolejnym etapem byto
opisanie istotnego z punktu widzenia obrony terytorialnej mechanizmu rozrdézniania
sasiadow od obcych osobnikéw w badanej populacji (Rozdzial II). Ostatnim etapem byta
analiza dtugoterminowych nagran macierzowych w grupie samcow sasiadujacych ze soba
w trakcie trwania catego sezonu lggowego. Nagrania te, zawierajace zapis rzeczywistych
interakcji wokalnych u badanego gatunku, przeanalizowane zostaty pod katem uzyskania
informacji dotyczacych sposobu kodowania agresywnej motywacji oraz akustycznego
»~rozwiazywania konfliktow” u badanego gatunku (Rozdziat III). Potencjalne mozliwos$ci
takiego kodowania u ortolana to: zwigkszanie tempa $piewu, skracanie piosenek,
przetaczanie migdzy typami piosenek (ang. song type switching), dopasowywanie
repertuaru do rywala (ang. song type matching i repertoire matching) lub pokrywanie

piosenki rywala (ang. song overlapping).
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Ortolan jako gatunek modelowy

Charakterystyka norweskiej populacji ortolana

Ortolan jest gatunkiem palearktycznym nalezacym do rzg¢du ptakéw wroblowych
Passeriformes, podrzedu $piewajacych Oscines i rodziny trznadlowych Emberizidae. Na
wigkszo$ci obszaru wystgpowania zamieszkuje otwarte tereny rolnicze charakteryzujace
si¢ mozaikowatoscia $rodowisk, z platowym uktadem terenow lesnych graniczacych
z ros§linno$cia uprawna, gldwnie z réoznymi typami zbdz i roslin okopowych (Cramp
& Perrins, 1994). Od pigédziesigeiu lat odnotowuje si¢ gwattowny spadek liczebno$ci
ortolana w Europie Zachodniej tacznie z Norwegia, gdzie niektére populacje lokalne juz
wygingly (Cramp & Perrins, 1994; Hagelmejer & Blair, 1997). Najliczniejsza populacja
tego gatunku wystepujaca na pétnocy Europy, znajduje si¢ obecnie w Finlandii, jednakze
1 tutaj nastgpuje od kilkunastu lat spadek liczebnosci (Vepséldinen et al., 2005). Polska
populacja ortolana, bedaca w europejskim centrum zasiggu tego gatunku, wydaje si¢ by¢
stabilna w poréwnaniu z innymi populacjami europejskimi, chociaz i tutaj odnotowuje si¢
lokalne spadki liczebnosci (Kuzniak et al., 1997). Wydaje si¢ wigc, iz procesy, jakie zaszty
w ostatnim potwieczu w Norwegii, wlasnie przenosza si¢ na populacje z nia sasiadujace.
W Norwegii ostatnia populacja ortolana jest izolowana - znajduje si¢ na poéinocnej granicy
zasiggu tego gatunku, ok. 250 kilometrow od najblizej populacji w Szwecji, do ktorej jest
czesciowo zblizona pod katem wymagan siedliskowych (Berg, 2008; Ottvall et al., 2008).
Badana populacja jest w duzym stopniu pofragmentowana, ptaki zasiedlaja do 50 ptatow
srodowiskowych rozproszonych na powierzchni okoto 500 km?. Do lat 50-tych XX wieku
ortolan byt pospolitym gatunkiem obszarow rolniczych w potudniowo — wschodniej
Norwegii. Obecnie jego populacja jest ograniczona do hrabstwa Hedmark
(Reinsborg et al., 2008), 1 w ciagu zaledwie kilku lat zmniejszyla si¢ o okoto 1/3
$piewajacych samcow (od okoto 150 w 2001 roku do 100 w roku 2006; Steifetten & Dale,
20006). Jest wiele hipotez dotyczacych przyczyn spadku liczebnos$ci tego gatunku zarowno
w Norwegii jak 1 Europie Zachodniej, wazniejsze z nich to: (1) zmiany w $rodowiskach
odpowiednich dla ortolana zwiazane z intensyfikacja rolnictwa oraz (2) komercyjno-
nielegalne, tzw. ,,tradycyjne” jesienne polowania w potudniowo-zachodniej Francji, gdzie
corocznie ginie okoto 50 000 migrujacych ortolanow (Dale, 1997).

Norweska populacja, w przeciwienstwie do innych zbadanych, charakteryzuje sig
wysoka dysproporcja plci. Duza liczebno$¢ samcow 1 niewielka ilo§¢ samic powoduje,

ze jedynie 45-75 % osobnikow taczy si¢ w pary (Dale, 2001a, 2001b; Steifetten & Dale,
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2006). Typowym zjawiskiem w tej populacji jest to, ze samce sa w stanie przemieszczac
si¢ na duze odleglosci, nawet do kilkudziesigciu kilometrow. Migracje takie nie sa
jednorazowe, lecz odbywaja si¢ wielokrotnie w ciagu sezonu lggowego, co jest zjawiskiem
rzadko spotykanym w innych populacjach ortolana, a nawet u innych gatunkéw ptakow
$piewajacych. Przypuszcza sig, ze czgsto$C 1 zasigg tego typu przemieszczen sa w duzej
mierze uwarunkowane nieustannie malejaca liczba ptakow oraz poglebiajacym sig
procesem ubywania samic. Niska powracalno$¢ samic na tereny lggowe swoich rodzicow
jest wprawdzie generalng tendencja u ptakoéw, ale w przypadku populacji ze skrajow
zasiggu moze mie¢ katastrofalne skutki (Dale, 2001a, 2001b; Dale et al., 2006). Ogdlnie,
w badanej populacji notowana jest nizsza przezywalnos¢ ptakow miodych (ponizej 35%)
w przeciwienstwie do osobnikow starych (powyzej 60%), jak rowniez brak odpowiedniej
liczby samic, przez co cata populacja charakteryzuje si¢ staba produktywnoscia (Steifetten

& Dale, 2000).

Charakterystyka spiewu ortolana z norweskiej populacji

Samce ortolana zaczynaja $piewaé wkrotce po przylocie na tereny legowe,
rozpoczynajac aktywno$¢ wokalna w okolicach §witu i stopniowo ja ograniczajac az do
godzin potudniowych. Poczatkowe przecigtne tempo $piewu wynosi ok. 4 - 8 piosenek na
minute, po czym gwaltownie spada w momencie, gdy samiec uzyskuje dostep do samicy,
natomiast osobniki niesparowane $piewaja czgsto nawet przez caly sezon lggowy (Cramp
& Perrins, 1994). Taki efekt obserwowany byt réwniez w badanej populacji. Samce
ortolana $piewaja z reguty z miejsc wyeksponowanych jak drzewa, zakrzewienia, sthupy
telegraficzne lub inne wyniesienia terenu, jednakze zawsze unikajac ekspozycji
wierzchotkowej (w przypadku drzew i1 krzewdw). Kazdy osobnik w swoim terytorium
posiada z reguly kilka stalych miejsc $piewu (Cramp & Perrins, 1994).

Spiew ortolana jest nieciagly, sktadajacy si¢ z piosenek (wzglgdnie prostej
budowie) zbudowanych z dwoch fraz (inicjalnej i terminalnej), jednakze zmiennosci
$piewu w obrebie poszczegdlnych osobnikow jest spora. Zmienno$¢ ta zwiazana jest
z wystepowaniem réznych wariantéw tej samej piosenki, ktore sa zbudowane z identyczne;j
sekwencji sylab a ich liczba w seriach jest zr6znicowana (Osiejuk et al., 2003a). Wptywa
to na zmienno$¢ typoéw piosenek, ktéry w populacji norweskiej wynosi $rednio 4.19
(= 0.22) typow piosenek na samca (Losak, 2007), co jest wartoscia wyzsza od opisywanej
w innych populacji europejskich tego gatunku (2 - 3 typow, Cramp & Perrins, 1994;

Conrads, 1969, 1976). Kolejna miara zmienno$ci $piewu jest zréznicowana liczba fraz

15



terminalnych (dialektowych), ktérych $rednia warto$¢ w populacji norweskiej wynosi 2.32
(£ 0.11) 1 jest zdecydowanie wyzsza niz u ptakow w populacji polskiej 1.09 (= 0.36)
(Losak, 2007). Na zmienno$¢ $piewu wplywa posiadanie przez samce tych samych typow
piosenek (typow homologicznych) zlozony z  identycznych sylab, ktére migdzy
poszczegolnymi osobnikami réznia si¢ po wzgledem czgstotliwosci zroznicowanych pod
katem czgstotliwosci (Osiejuk et al., 2005b). Piosenka ortolana zbudowana jest z dwoch
fraz zréznicowanych pod katem czgstotliwosci 1 pasma oraz wchodzacych w ich sktad

sylab (Rycina 1; Cramp & Perrins, 1994; Osiejuk et al., 2003a).

Rycina 1. Przyktadowy opis struktury piosenki ortolana z populacji norweskiej (piosenka dwusylabowa,

typ $piewu ab; a — sylaba frazy inicjalnej, b — sylaba frazy terminalnej).
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Fraza inicjalna z uwagi na wigksza liczbe réznych sylab, ktére moga ja tworzyc,
cechuje si¢ wyzsza zmiennos$cia w porownaniu z fraza terminalna, generalnie mato
zmienng w formie i czgstotliwos$ci w obrebie lokalnego dialektu, ktorego jest wyrdznikiem
(Conrads & Conrads, 1971; Cramp & Perrins, 1994). Pojedynczy dialekt stwierdzany
u ortolana zazwyczaj pokrywa obszar kilkuset kilometrow kwadratowych 1 wydaje si¢ by¢
stabilny przez wiele lat (Conrads & Conrads, 1971; Conrads, 1976, 1992; Helb, 1997).
Jednakze badania nad izolowana populacja norweska nie wykazaly wystgpowania tam
typowego dialektu z uwagi na brak pojedynczej frazy terminalnej wspotdzielonej przez
wigkszo$¢ samcoéw przy jednoczesnej bardzo wysokiej liczbie typow piosenek (do 24)
(Osiejuk et al., 2003a, 2005a, 2007a). Ponadto eksperymentalne badania wykazaty,
ze samce w tej populacji mimo braku dialektu typowego dla pozostatej czesci Europy,
odpowiadaty wyraznie mocniej na typowe norweskie piosenki, natomiast nie odpowiadaty
zaré6wno na piosenki z populacji polskiej, jak 1 na hybrydy, gdzie poczatkowa lub koncowa
fraza norweskiej piosenki byla zamieniana z fraza polska (Osiejuk et al., 2007a), co czyni
ta populacj¢ nadzwyczaj interesujaca pod katem badan bioakustycznych.

Ortolan, czgsto zaliczany jest do gatunkow ptakow $piewajacych o tak zwanym
ograniczonym czasie nauki §piewu (ang. age-limited learners), co oznacza, ze samce tego

gatunku ucza si¢ piosenek jedynie w pierwszym roku zycia, a repertuar typow piosenek
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danego osobnika pozostaje niezmienny w ciagu jego zycia (Conrads, 1986). Poglady te
nalezy jednak zweryfikowaé, szczegolnie w §wietle badan nad norweska populacja, gdzie
Osiejuk et al. (2008) stwierdzit, iz ortolany w ciagu catego swojego zycia potrafity
przebudowywac¢ repertuary na drodze modyfikacji istniejacych juz typdéw $piewu poprzez
usuwanie lub dodawanie nowych sylab. Wydaje sig, ze taka sytuacja dotyczy¢ moze
populacji wyspowych lub izolowanych, a takie wnioski wspiera chociazby praca dotyczaca
zmian W repertuarze pasowki bialobrewej Zonotrichia leucophrys nutalli (Slabbekoorn,
2003).

Ortolan byl dotychczas obiektem badan, ktore skupialy si¢ gtownie na
charakterystyce sylab i1 typow $piewu, klasyfikacji ich do dialektéw 1 prostej analizie
przestrzennej ich rozmieszczenia (Conrads, 1969, 1986, 1992; Conrads & Conrads, 1971;
Helb, 1997, Osiejuk et al., 2003a). Prace te przedstawily opis zmiennosci $§piewu w kilku
populacjach europejskich, jednakze wydaja si¢ dzi$ bardzo niepelne i wymagaja rewizji,
zwlaszcza w $§wietle procesu wymierania gatunku w Europie Zachodniej 1 wplywu zmian
w ekologii gatunku na jego zachowanie (Spiew). Obecnie wigcej uwagi poswigea sig
mechanizmom zwiazanym z indywidualnym rozpoznawaniem osobnikéw w roéznych
populacjach ortolana oraz probom wytlumaczenia proceséw zwiazanych z nauka $piewu
utego gatunku (Osiejuk et al., 2005b, 2007a, 2007b, 2008, Skierczynski et al., 2007,
Tao et al., 2008).

Ortolan, bedac gatunkiem o nieskomplikowanym $piewie, dos¢ Ilatwo
wykrywalnym w terenie, a jednoczes$nie dobrze scharakteryzowanym pod katem ekologii
populacji i zmiennosci $piewu w obregbie europejskiego zasiggu wystepowania, jest
odpowiednim gatunkiem modelowym w badaniach bioakustycznych. Dodatkowa zaleta,
przemawiajaca za wyborem tego gatunku, jest fatwo$¢ przeprowadzania eksperymentow
terenowych - samce z reguly nie sa skryte i wyjatkowo dobrze ,,wspolpracuja”
z badaczami. Wieloletnie badania nad ekologia i demografia populacji norweskiej ortolana
w potaczeniu z ogromnym materiatem bioakustycznym zgromadzonym w trakcie tych
badan daja niebywala mozliwo$¢ odpowiedzi na fundamentalne pytania dotyczace roli
$piewu w obrebie izolowanej populacji oraz mechanizmow zwiazanych z jego nauka

u badanego gatunku.
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Opis terenu badan

Badania byly prowadzone nad izolowana norweska populacja ortolana, ktorej trzon
zlokalizowany jest w centralnej cze$ci Hrabstwa Hedmark (60.29-60.53°N, 11.40-12.18°E)
1 rozciaga si¢ na przestrzeni 40 kilometrow w kierunkach péinoc-potudnie oraz wschod-
zachod. Obecnie jest to najwigkszy obszar wystgpowania tego gatunku w Norwegii
(Reinsborg et al., 2008), ktorego liczebnos¢ spadta od 150 samcow w roku 2001 do okoto
100 w roku 2006 (Dale, 2001a, 2001b; Steifetten & Dale, 2006). Inna reliktowa populacja
(ponizej 10 samcow) zlokalizowana byta okoto 50-80 km na potudnie 1 poludniowy
wschod w Hrabstwie Akershus.; jednakze najprawdopodobniej wymarla ona w roku 2005
(Dale et al., 2006). Badana norweska populacja ortolana sktada si¢ w sumie z okolo 24

subpopulacji lokalnych rozmieszczonych na obszarze okoto 500 km® (Rycina 2).

Rycina 2. Rozmieszczenie platow s$rodowiskowych okupowanych przez samce ortolana w Hrabstwie

Hedmark.
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Liczba ptakow w poszczegodlnych subpopulacjach wahata si¢ od 1 do ponad 20
samcow, przy czym osobniki byly w stanie swobodnie przemieszczaé si¢ pomigdzy tymi
subopoulacjami zarowno w trakcie, jak i miedzy sezonami (Dale et al., 2005). Obecnie
populacja norweska jest oddzielona od najblizszej populacji ortolana znajdujacej sig
w Szwecji dystansem okoto 250 km. Wystgpowanie ortolana w Norwegii zwigzane jest

glownie z obecno$cia Srodowisk takich jak: torfowiska (zaréwno uzytkowane, jak
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i nieuzytkowane), ubogie bory z sosnowe rosnace na piaskach, lesne obszary porgbowe,
a takze pozarzyska z odnowieniem sosny zwyczajnej (Rycina 3; Dale & Hagen, 1997,
Dale, 2001a; Dale et al., 2006). Srodowiska takie byty zasiedlane przez ortolany jedynie,
gdy graniczyly one z polami uprawnymi, na ktérych ptaki zdobywaly pozywienie (Dale,
2000; Dale & Olsen, 2002). Wigkszo$¢ samcoéw (55-85%, mediana 78%) zostata
wyznakowana kolorowymi obraczkami w latach 1999-2005 (Dale et al., 2006; Rycina 4).

Rycina 3. Srodowiska zasiedlane przez ortolana w Norwegii (Foto. M. Skierczyfiski & T.S. Osiejuk).

Torfowika z sosng zwyczajng Pinus sylvestris Ubogie bory sosnowe na piaskach

Uzytkowane torfowiska Poreby lesne

Rycina 4. Wyznakowany kolorowymi obraczkami samiec ortolana o kodzie identyfikacyjnym xRo = BIRo
w wieku K3, sfotografowany na powierzchni Lunde w roku 2004 (Foto. A. Lambrechts).
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Wspoltdzielenie sylab 1 typow piosenek miedzy samcami ortolana
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Wstep

Ptaki $piewajace (Oscines) wykazuja ogromna zmienno$¢ S$piewu, ktéra jest
zwiazana z ich rozmieszczeniem w przestrzeni oraz zasiggiem geograficznym (Podos
& Warren, 2007). Pierwsze doniesienia dotyczace wystgpowania w $piewie dialektow
zwiazanych z rozmieszczeniem osobnikow danego gatunku przedstawione zostaly na
przykladzie pasoéwki biatobrewej Zonotrichia leucophrys (Marler & Tamura, 1962).
Ci sami autorzy zasugerowali réwniez hipotez¢ thumaczaca wystepowanie dialektow na
podstawie transmisji kulturowej Spiewu (Marler & Tamura, 1964). Hipoteze ta nastgpnie
sprawdzato wielu badaczy, dzigki czemu opisano dwa zjawiska potencjalnie wptywajace
na zmienno$¢ Spiewu i ewolucje dialektéw. Pierwsze z nich to kulturowy przekaz piosenek
migdzy pokoleniami osobnikéw w procesie nauki $piewu. Zjawisko drugie to dyspersja
osobnikow, ktora poprzez swa specyfike i1 réznego typu ograniczenia, np. zwiazane
z dostgpnoscia odpowiednich $rodowisk lggowych, wplywa na ostateczny wzorzec
»~rozmieszczenia piosenek” w przestrzeni (Kroodsma et al., 1985). Innym czynnikiem,
wciaz stabo zbadanym, sa preferencje samic w stosunku do okre$lonych dialektow.
Potencjalnie czynnik tez moze bardzo mocno wptywac na decyzje samcoéw zwiazane
z osiedlaniem si¢ w konkretnym miejscu, a tym samym generowal rozne wzorce
zmienno$ci przestrzennej §piewu.

Zmienno$¢ geograficzna $piewu ptakow mozna podzieli¢ na dwie kategorie,
zaleznie od rozpatrywanej skali przestrzennej: (1) makrogeograficzna - opisujaca
zmienno$¢ migdzy odlegltymi populacjami, gdzie osobniki pochodzace z roznych populacji
maja bardzo male lub wrgez zerowe szanse na spotkanie w trakcie trwania swojego zycia
(np. pasowka plowa Melospiza lincolnii, Cicero & Benowitz-Fredericks, 2000; lub
pasoéwka $piewna Melospiza melodia, Peters et al., 2000), oraz (2) mikrogeograficzna -
opisujaca zmienno$¢ na poziomie lokalnych populacji, gdzie poszczegdlne osobniki
z duzym prawdopodobienstwem stykaja si¢ ze soba i wchodza w réznego typu interakcje
(np. Mundinger, 1982; Nelson, 1998).

Piosenki wielu gatunkéw ptakéw zbudowane sa z grup elementow trwajacych
w czasie. Najmniejsza mozliwa jednostka budujaca piosenke sa elementy, ktore
wystgpujac w statej kombinacji tworza sylaby. Uklad sylab tworzy strofy, ktére czgsto
uktadaja si¢ w specyficzne grupy formujac np. tryle (powtarzane wielokrotnie te same
sylaby) lub motywy (specyficzne powtarzane uklady roéznych sylab). Uklad strof
zazwyczaj tworzy typy piosenek, a ich liczba okresla repertuary. Kazdy osobnik posiada

typy piosenek ktoére w roznym stopniu wspoétdzieli z innymi osobnikami w populacji.

21



Jednakze zréznicowanie tych typdéw piosenek pod katem amplitudy, czgstotliwosci 1 czasu
trwania pelni¢ moze funkcje zwiazane z rozpoznawaniem poszczegoélnych osobnikdéw
(np. cierlik Emberiza cirlus, Kreutzer, 1991), lub tworzy¢ uktad elementow sktadajacych
si¢ na sygnatur¢ informujaca o przynaleznosci do okreslonej grupy sasiadéw
(np. skowronek Alauda arvensis, Briefer et al. 2008). Istnieje wiele prac dotyczacych
zmiennos$ci $piewu u ptakow w kontekscie zmian rozmieszczenia badanych gatunkéw lub
fragmentacji srodowiska (np. Laiolo & Tella, 2005, 2006, 2007). Coraz lepiej poznane sa
tez mechanizmy zwiazane z rozréznianiem - zarOwno przez samce jak i samice - czy dana
piosenka pochodzi z ich lokalnej lub odleglej geograficznie populacji (np. Baker et al.,
2001; MacDougall-Shackleton & MacDougall-Shackleton, 2001; Wright & Dorin, 2001;
Nelson & Soha, 2004). Nawiazujac do badan nad modraszka Cyanistes caeruleus,
pierwiosnkiem  Phylloscopus  collybita oraz  mysikrolikiem  Regulus  regulus
zaobserwowano, iz mechanizm takiej odpowiedzi byl zdecydowanie bardziej
zroznicowany w strefie skraju zasiggu gatunku w poréwnaniu do jego centralnej czesci
(Becker, 1982). Zatem osobniki Zyjace na skraju zasiggu populacji lub w populacjach
izolowanych cechowa¢ si¢ moga wigkszym uproszczeniem struktury S$piewu przy
jednoczesnym wzroscie réznic migdzyosobniczych, niz osobniki w centrum zasiggu
(np. Astrom & Stolt, 1993; Hamao & Ueda, 2000; Baker et al., 2001). Taka zmienno$¢
utrzymujaca si¢ w czasie oraz dodatkowo wzmagana barierami np. natury geograficznej
moze doprowadzi¢ do sytuacji, w ktorej lokalne populacje bgda na tyle rozne od populacji
w centrach zasiggow, ze dojdzie do izolacji genetycznej. Sytuacje takie moga tworzy¢ sig
w skali mikrogeograficznej, np. dwa podgatunki pierwiosnka Phylloscopus collybita
collybita 1 Phylloscopus collybita brehmii w Pirenejach (Salomon, 1989), oraz
makrogeograficznej, jak w przypadku ptakéw nalezacych do gatunkow pierscieniowych
(ang. ring species), np. grupa sze$ciu podgatunkdéw wojcika Phylloscopus trochiloides
zasiegiem obejmujacego cala Syberie i cze$é Azji Srodkowej (Irwin et al., 2001,
Irwin et al., 2008). Z drugiej strony zmiany w wielko$ci repertuarow ptakow §piewajacych
w lokalnych populacjach moga tez by¢ powiazane ze spadkiem liczebno$ci osobnikow,
a nawet by¢ wyznacznikiem ztej kondycji takiej populacji (Laiolo et al., 2008).

Nawiazujac do ostatniej tezy, sytuacja taka powinna wystgpowaé¢ w izolowanej
norweskiej populacji ortolana, gdzie od kilkudziesigciu lat notowany jest spadek
liczebnos$ci zwiazany z niska powracalnoscia samic na tereny lggowe oraz nizsza
przezywalno$cia ptakéw mlodych w przeciwienstwie do osobnikéw starych (Dale
& Hagen, 1997, Dale, 2001b; Dale et al., 2005; Dale et al., 2006; Steifetten & Dale, 2006).
Ostatnie badania nad populacja skandynawska wykazaly, ze w przypadku tego gatunku
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osobniki zyjace na skraju =zasiggu nie przejawiaja cech typowego dialektu
w przeciwienstwie do populacji $srodkowoeuropejskich (Astrom & Stolt, 1993; Osiejuk et
al., 2003a, 2003b, 2004b). Doktadnie ujmujac, nie stwierdzono, by samce zasiedlajace
Norwegi¢ wspotdzielity pojedyncza frazg terminalng $wiadczaca o lokalnym dialekcie.
Dodatkowo wigkszo§¢ samcow w norweskiej populacji posiada wyjatkowo duze
repertuary (zakres 1-24 typow piosenek), a takze duza cz¢s¢ samcow cechuje sig¢ wysokim
zrdznicowaniem fraz inicjalnych 1 terminalnych (Osiejuk et al., 2003a, 2005; Losak, 2007).

Celem tej czgsci badan byto scharakteryzowanie zmienno$ci wspoldzielenia sylab
1 typoéw piosenek migdzy samcami ortolana na przestrzeni szesSciu lat w odniesieniu do
fragmentacji srodowiska oraz rozmieszczenia samcOw w przestrzeni, a w szczegdlnosci
odpowiedZ na nastgpujace pytania: (1) Czy liczba sylab oraz typow $piewu stwierdzonych
w izolowanej populacji ortolana zmienia si¢ w czasie oraz wraz z wiekiem badanych
ptakow?, (2) Czy podobienstwo sylab i typoéw piosenek miedzy poszczegdlnymi
osobnikami ortolana ulega zmianom w zalezno$ci od odleglosci migdzy nimi w obregbie
catej populacji oraz w obrgbie lokalnych subpopulacji na przestrzeni lat?, (3) Czy
stabilno$¢ podobienstwa sylab oraz typow $piewu migdzy samcami ortolana jest zalezna
od rozmiaréw lokalnej populacji oraz grupy socjalnej (np. samce sasiadujace ze soba
w odleglosci do 250 m - czyli realny dystans, w obrgbie ktorego zachodzi¢ moga interakcje
wokalne, patrz Rozdzial II1)? oraz (4) Czy liczba i podobienstwo sylab oraz typoéw
piosenek, a takze liczba sasiadow w obrgbie grupy socjalnej samcow ortolana wptywa na

ich status, czyli sparowanie samca?

Material i metody

Materiat badawczy

Materiat dzwigkowy pochodzil od samcéw ortolana nagranych w norweskiej
populacji w latach 2001-2006, gdzie poszczegolne osobniki nagrywane byly w godzinach
od 4:00 do 11:00, od poczatku maja do poczatku czerwca. Ptaki byly nagrywane za
pomoca magnetofondw cyfrowych: Sony TCD-D8, HHB PDR 1000 Professional DAT
Recorder, Aiwa HS-200 DAT, Marantz PMD 670 i mikrofonow: paraboliczny Telinga Pro
V DAT Science Microphone oraz typu shotgun Sennheiser ME 67. Pozycje wszystkich
nagrywanych samcow byly namierzane przy pomocy urzadzenia GPS Garmin 12CX oraz
zaznaczane na mapach sporzadzanych na podstawie zdje¢ lotniczych. Obszary o wysokiej

liczebnos$ci samcéw byly odwiedzane rownocze$nie przez dwoch lub trzech badaczy
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zaopatrzonych dodatkowo w lunet¢, pomocna w indywidualnym rozpoznawaniu
oznakowanych kolorowo osobnikéw. Osoba nagrywajaca ptaki uzywata aktualnych
danych zebranych w poprzednich 1-2 dniach przez pozostale osoby z zespotu i znata
potozenie poszczegdlnych samcow, ich status (sparowany, nie sparowany) oraz wszystkie
szczegodlne zachowania, ktore mogly utatwic¢ rozpoznanie lub nagrywanie (np. preferowane
miejsca $piewu, cechy charakterystyczne wokalizacji etc.).

Dla kazdego samca starano si¢ pozyska¢ co najmniej 10-minutowy material
dzwigkowy, czgsto jednak ptaki przerywaly $piew i nie bylo to mozliwe. Przerwy
w $piewie jedynie sporadycznie byly powodowane przez obserwatora, poniewaz nagrania
prowadzono z odpowiedniego dystansu, a wigkszo$¢ samcow ortolana na badanych
terenach nie wykazuje w sezonie lggowym zbytniej ptochliwos$ci w stosunku do cztowieka.
W trakcie nagran zwracano takze uwage na zachowania $piewajacego samca i innych
osobnikow. W szczegdlnosci zwracano uwage na to, czy dany samiec §piewa w momencie
nagrania sam, czy tez jest w stanie interakcji $piewem z innym samcami (ang. counter-
singing). Kazde nagranie danego osobnika w bazie danych posiadato niepowtarzalny
indeks 1 nastepujaca notatke: czas, zachowanie osobnika ($piew, glosy etc.), status
kontekstowy ($piew réwnoczesny, §piew solo), charakterystyka miejsca $piewu (wysokos¢
tego miejsca, odleglos¢ od terenu otwartego), oraz kod kolorowych obraczek, jesli ptak byt
znakowany. Jesli samiec nie byt znakowany, jego tozsamos$¢ byta oznaczana na podstawie
umiejscowienia jego terytorium, potozenia miejsca $piewu wewnatrz terytorium oraz,

w miarg potrzeb, analizg repertuaru.
Analiza statystyczna

Dane ze wzgledu na zbiezno$¢ lub rozbieznos¢ z rozktadem normalnym testowane
byly odpowiednio dobranymi testami statystycznymi. Jako, ze uzyskanie odpowiedzi na
stawiane pytania wymagalo zréznicowanego podejscia do zebranych danych, wykonane
analizy zostaly opisane ponizej w odniesieniu do poszczegdlnych testowanych hipotez.
Stopien podobienstwa sylab i1 typéw piosenek przedstawiony w pracy zostal obliczony
w oparciu o indeks Jaccarda (J), ktory wydaje si¢ by¢ najodpowiedniejszym przy ocenie
zmiennos$ci repertuarOw u ptakow $piewajacych (Wiliams & Slater, 1990). Indeks ten
opisany jest ponizsza formuta:

A

Jo " RAR-S.
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gdzie: Jy, jest indeksem podobiefistwa migdzy dwoma osobnikami (x,y), Sy, jest liczba
sylab lub typow piosenek wspotdzielonych migdzy tymi osobnikami, R, oraz R, jest
catkowita liczba sylab lub typoéw piosenek, ktorymi dysponuja oba osobniki (x,y).

Aby okresli¢ zalezno$ci przestrzenne migdzy podobienstwem sylab oraz typow
piosenek samcoéw ortolana a dystansem migdzy nimi, zostaty skonstruowane zwierciadlane
macierze zawierajace powigzane wyzej wspomniane informacje. Macierze podobienstwa
Spiewu wyrazone indeksem Jaccarda zostaly opracowane w pakiecie statystycznym
SYSTAT 12, a macierze zawierajace dystans migdzy poszczegdlnymi samcami zostaly
wykonane w §rodowisku ArcView 3.2a w oparciu o rozszerzenie Distance and Azimuth
Matrix, v. 2.1 (Jenness, 2005).

Przy okre$laniu prostych zalezno$ci zwiazanych z wplywem pojedynczego
czynnika (np. kolejne lata badan lub dystans) na liczbg oraz podobienstwo sylab i typow
piosenek w badanej populacji, skorzystano z nieparametrycznej korelacji rang Spearman’a
oraz analizy wariancji Kruskal-Wallis’a. Analizy zwiazane z klasyfikacja lokalnych
populacji ortolana pod katem podobienstwa sylab i1 typow piosenek w oparciu o dystans
Jaccarda zostaly wykonane w pakiecie statystycznym SYSTAT 12. W statystykach
bardziej zaawansowanych, gdzie testowano wplyw kilku czynnikoéw przy jednoczesnym
poréwnywaniu zmiennych zaleznych od siebie oraz w pomiarach powtarzanych,
skorzystano z modelu uogoélnionych rownan estymujacych (GEE, ang. Generalized
Estimating Equations). Model ten pozwala na analizowanie danych, ktore powiazane sa
powtarzanymi pomiarami o zagniezdzonej strukturze, a jednocze$nie moga posiada¢ rozne
rozktady. Istotna zaleta GEE jest warto$¢ quasi-wiarygodnos$ci w niezaleznym kryterium
modelu (QIC, ang. Quasi Likelihood Criterion), oceniajaca poprawnos$¢ dopasowania
wprowadzanych danych do modelu, gdzie nizsze wartosci QIC $wiadcza o ich lepszym
dopasowaniu, a tym samym poprawnosci testowanego modelu. Odpowiedz modelu zostata
okre§lona w oparciu o rozktad prawdopodobienstwa normalny lub Poisson’a przy
jednoczesnym niezaleznym uktadzie macierzy korelacji testowanych zmiennych. Analiza
danych w modelu GEE =zostala wykonana w pakiecie statystycznym SPSS 16.
We wszystkich rozdziatach wykresy stupkow btedu opisane sa przez wartos¢ $rednig oraz

95% przedziaty utnosci.
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Wyniki

Wspoldzielenie sylab i typow piosenek

Liczba sylab tworzacych repertuary samcow w badanej populacji ortolana wahata
si¢ w granicach od 1 do 15 (Tabela 1), przy czym $rednia liczba sylab nie zmieniala si¢
miedzy latami (N = 478; Kruskal-Wallis: y* = 4.900, p = 0.428; korelacji rang Spearman’a:
R =0.052, p = 0.261). Natomiast liczba typdéw piosenek w repertuarze samcoOw wahata si¢
w granicach od 1 do 24 (Tabela 1), a srednia warto$¢ zmieniata si¢ istotnie migdzy latami
wykazujac tendencje wzrostowa (N = 478; Kruskal-Wallis: y* = 15.394, p = 0.009;
korelacji rang Spearman’a: R = 0.139, p = 0.002).

Tabela 1. Liczba sylab i typdw $piewu stwierdzonych w norweskiej populacji ortolana w latach 2001 — 2006.
Nsyr — liczba sylab, Ntyp — liczba typow $piewu, SE — blad $rednie;j.

Sylaby Typy piosenek

Rok Ngyt Min. Max.  Srednia+ SE Nryp Min.  Max.  Srednia+ SE
2001 20 1 8 3.89+0.22 63 1 12 3.79+0.29
2002 31 1 15 4.32+0.20 92 1 24 429 +0.32
2003 25 2 7 3.90 £0.20 74 1 15 3.80 +0.33
2004 39 2 4.16+0.15 145 1 12 4.13+0.23
2005 32 2 8 4.11+0.17 124 1 17 4.84 +0.34
2006 28 1 10 437+0.20 139 1 24 5.52+0.50

Rozpatrujac zmiany liczby sylab oraz typdéw piosenek nie stwierdzono, by ulegaty
one kierunkowym zmianom wraz z wiekiem samcow ortolana (Model GEE; sylaby: Wald

¥ =3.139, df = 1, p = 0.076; typy piosenck: Wald »* = 1.824, df = 1, p = 0.177; Rycina 5).

Rycina 5. Zmiany liczby sylab (A) i typow piosenek (B) wybranych samcow z izolowanej populacji ortolana

w zaleznosci od ich wieku. N = 24 testowane osobniki posiadajacych petny zestaw danych.
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Rozpatrujac zmiany wskaznika podobienstwa sylab oraz typow piosenek nie
stwierdzono, by ulegal on istotnym zmianom pomigdzy wiekiem samcow ortolana (Model
GEE; sylaby: Wald y* = 2.574, df = 1, p = 0.109; typy piosenek: Wald y* = 0.972, df = 1,
p = 0.324; Rycina 6). Jednakze $rednia warto$¢ dla sylab charakteryzowala si¢ mniejszym

rozrzutem wokot $redniej niz w przypadku typow piosenek.

Rycina 6. Zmiany wskaznika podobienstwa sylab (A) i typdw piosenek (B) wybranych samcow z izolowane;j

populacji ortolana migdzy ich wiekiem. N = 21 testowanych osobnikéw posiadajacych petny zestaw danych.
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Wspétdzielenie sylab migdzy samcami ortolana na przestrzeni lat charakteryzowato
si¢ przebiegiem liniowym, gdzie stopien wspotdzielenia w potowie przypadkow (rok 2002,
2004 1 2006) malat wraz z odlegloscia miedzy badanymi samcami (Tabela 2). Natomiast
w roku 2003 stwierdzono sytuacj¢ przeciwna (stopien wspoéldzielenia wzrastal wraz
z odlegtoscia), a w latach 2001 i 2005 nie stwierdzono zadnej z powyzszych zalezno$ci
(Tabela 2). Wspotdzielenie typow piosenck migdzy samcami ortolana podobnie jak
w przypadku sylab réznito si¢ migdzy latami, gdzie w trzech nastepujacych po sobie latach
badan (rok 2002, 2003 i 2004), stopien wspotdzielenia malat wraz z dystansem migdzy

samcami, podczas gdy w pozostatych latach nie stwierdzono Zzadnej zaleznosci (Tabela 2).

Tabela 2. Zwiazek wspotdzielenia sylab i typow $piewu stwierdzonych w norweskiej populacji ortolana
w latach 2001 - 2006 z dystansem migdzy poszczegdlnymi osobnikami. Ng - liczba samcéw, Npor -

catkowita liczba poréwnan migdzy samcami. R — wspdtczynnik korelacji rang Spearman’a.

Podobienstwo sylab Podobienstwo typdw piosenek

Rok Ns Nror R p Ns Nror R p
2001 57 1596 0.017 0.419 57 1596 0.004 0.078
2002 85 3570 -0.075 <0.001 85 3570 -0.039 0.018
2003 59 1711 0.071 0.003 59 1711 -0.081 0.001
2004 128 8128 -0.032 0.004 128 8128 -0.028 0.011
2005 86 3655 0.010 0.548 86 3655 -0.008 0.647
2006 63 1953 -0.072 0.001 63 1953 0.031 0.174
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Biorac po uwageg, iz badana populacja charakteryzuje si¢ rozmieszczeniem
ptatowym, a poszczegoélne lokalne populacje sa od siebie oddalone (w niektorych
przypadkach nawet o kilkadziesiat kilometrow), zostaly przeprowadzone analizy
poréwnawcze migdzy lokalnymi populacjami. Poza jednym przypadkiem (rok 2002) nie
stwierdzono zadnych istotnych zaleznosci w stopniu wspoétdzielenia sylab oraz typow
spiewu migdzy badanymi lokalnymi populacjami ortolana a dzielacym je dystansem

(Tabela 3).

Tabela 3. Zwiazek podobienstwa sylab i typow $piewu stwierdzonych w norweskiej populacji ortolana
w latach 2001-2006 z dystansem migdzy poszczegdlnymi populacjami. Np - liczba populacji lokalnych,

Npor - catkowita liczba poréwnan migdzy populacjami. R - wspotczynnik korelacji rang Spearman’a.

Podobienstwo sylab Podobienstwo typow piosenek
Rok Np Nror R p Np Nror R p
2001 11 56 0.029 0.830 11 56 0.208 0.127
2002 16 120 0.191 0.039 16 120 0.174 0.057
2003 16 120 0.163 0.078 16 120 0.075 0.409
2004 21 210 0.027 0.695 21 210 0.038 0.587
2005 18 153 0.110 0.171 18 153 0.106 0.193
2006 15 105 0.032 0.739 15 105 0.160 0.105

Podobienstwo sylab i typéw $piewu migdzy badanymi populacjami lokalnymi,
wyrazone dystansem Jaccarda, cechuje si¢ duzym zréznicowaniem w poszczegdlnych
latach oraz opisuje w pelni zmienno$¢ wyrazona dyspersja osobnikow obserwowana
w badanej populacji (Rycina 7, A-L). W roku 2001 wyr6zniono trzy grupy o wysokim
podobienstwie sylab. W najobszerniejszej grupie (5 powierzchni), dystans dzielacy
je wyniost $rednio 15.97 km £+ 2.68 SE (Rycina 7A). W pozostaltych dwoch grupach
(po 2 powierzchnie) dystans je dzielacy wyniost odpowiednio 18.89 km (Sandmoen
1 Lunde) oraz 2.55 km (Gjesmyra 1 Kjellasen) (Rycina 7A). W przypadku typoéw piosenek
nie stwierdzono zadnego podobienstwa mi¢dzy badanymi powierzchniami (Rycina 7B).
W roku 2002 wyrdzniono réwniez trzy grupy o wysokim podobienstwie sylab, przy czym
uktad tworzacych je powierzchni byt odmienny w poréwnaniu do poprzedniego roku.
W najobszerniejszej grupie (4 powierzchnie) dystans dzielacy je wyniost $rednio 20.14 km
+ 3.27 SE (Rycina 7C). W pozostalych dwoch grupach (po 2 powierzchnie) dystans
je dzielacy wyniost odpowiednio 21.71 km (Glesmyra i Reinmyra) oraz 1.04 km (Grorund
1 Kjolstad) (Rycina 7C). W przypadku typdéw piosenek nie stwierdzono zadnego
podobienstwa migdzy badanymi powierzchniami (Rycina 7D). W roku 2003 ponownie
wyrozniono trzy grupy o wysokim podobienstwie sylab, przy czym uktad tworzacych

je powierzchni byl odmienny w poréwnaniu do poprzedniego roku. W najobszerniejszej
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grupie (6 powierzchni) dystans dzielacy je wynidst srednio 19.67 km + 1.99 SE (Rycina
7E). W pozostatych dwoch grupach (3 1 2 powierzchnie) dystans je dzielacy wyniost
odpowiednio 15.87 km + 2.51 SE (Jevne, Gjesmyra i Sandstad) oraz 30.04 km (Osmyra
1 Stornes) (Rycina 7E). W przypadku typow piosenek wyodrgbniono réwniez trzy grupy,
gdzie dystans je dzielacy wyniost odpowiednio: 16.95 km + 4.57 SE (Jevne, Lunde
1 Sandstad), 21.71 km (Glesmyra i Reinmyra) oraz 30.04 km (Osmyra i Stornes) (Rycina
7F). W roku 2004 wyrdzniono trzy grupy o wysokim podobiefistwie sylab, przy czym
uktad tworzacych je powierzchni byt réwniez odmienny w poréwnaniu do roku
poprzedniego. W najobszerniejszej grupie (12 powierzchni) dystans dzielacy je wyniost
srednio 23.24 km =+ 1.04 SE (Rycina 7G). W pozostatych dwoch grupach
(po 3 powierzchnie) dystans je dzielacy wyniost odpowiednio 16.57 + 3.61 km (Gralund,
Stretkvern 1 Stornes) oraz 22.20 km + 3.71 SE (Osmyra, Aeng i Reinmyra) (Rycina 7G).
W przypadku typéw piosenek wyodrgbniono cztery grupy, gdzie dystans dzielacy
je wyniost odpowiednio: 10.47 km £ 2.20 SE (Granlund, Nyvoll i Nyholt), 7.60 km + 1.29
SE (Kjolstad, Ringnes i Gjesmyra), 19.32 km (Stornes i Stretkvern) oraz 17.97 km
(Sandstad 1 Stormoen) (Rycina 7H). W roku 2005 wyrdzniono trzy grupy o wysokim
podobienstwie sylab, przy czym uktad tworzacych je powierzchni byl rowniez odmienny
w porownaniu do roku poprzedniego. W najobszerniejszej grupie (4 powierzchnie) dystans
dzielacy je wyniost §rednio 25.83 £ 4.19 km (Rycina 7). W pozostatych dwoch grupach
(po 3 powierzchnie) dystans je dzielacy wynidst odpowiednio 16.33 + 4.18 km (Reinmyra,
Glesmyra i Nyvoll) oraz 20.13 km £ 1.45 SE (Granlund, Stormoen i Stornes) (Rycina 71).
W przypadku typoéw piosenek wyodrebniono jedna grupg, gdzie dystans je dzielacy
wyniost 17.53 km (Rycina 7J). W roku 2006 wyrozniono dwie grupy o wysokim
podobienstwie sylab, przy czym uktad tworzacych je powierzchni byt réwniez odmienny
w poréwnaniu do roku poprzedniego. W obu grupach (po 2 powierzchnie) dystans dzielacy
je wynidst odpowiednio: 21.71 km oraz 21.27 km (Rycina 7K). W przypadku typow
piosenek nie stwierdzono zadnego podobienstwa migdzy badanymi powierzchniami
(Rycina 7L).

Wyjatkowo rzadko stwierdzane byly agregacje powierzchni o wysokim stopniu
podobienstwa sylab lub typdéw piosenek, jednakze w przypadku tych pierwszych zdarzaty
si¢ one czesciej. Glownymi centrami takich agregacji byly powierzchnie o duzych
1 $rednich rozmiarach (Glesmyra-Konterud, Lunde-Kjolstad), wokot ktorych zgrupowane
bytly mniejsze powierzchnie. Wyjatkowo rzadko zachodzily sytuacje, gdzie wysokie
podobienstwo sylab uzyskiwalo swoje odbicie w wysokim podobienstwie typow piosenek.

Sytuacja taka miata miejsce w roku 2003 (Osmyra i1 Stornes, oraz Glesmyra i1 Reinmyra),
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2004 (Gjesmyra, Kjolstad 1 Ringnes, oraz Stretkvern i Stornes) oraz w 2005 (Starmoen
1 Stornes), przy czym istotne jest to, ze wymienione powierzchnie byty od siebie znacznie

oddalone.

Rycina 7. Podobienstwo sylab (A) i typow $piewu (B) migedzy lokalnymi populacjami ortolana w roku 2001.
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Rycina 7.

Podobienstwo sylab (C) i typow $piewu (D) migedzy lokalnymi populacjami ortolana w roku 2002.
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Rycina 7.

Podobienstwo sylab (E) i typow $piewu (F) migdzy lokalnymi populacjami ortolana w roku 2003.
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Rycina 7.

Podobienstwo sylab (G) i typoéw $piewu (H) migdzy lokalnymi populacjami ortolana w roku 2004.
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Rycina 7.

Podobienstwo sylab (I) i typoéw $piewu (J) miedzy lokalnymi populacjami ortolana w roku 2005.
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Rycina 7. Podobienstwo sylab (K) i typow $piewu (L) migdzy lokalnymi populacjami ortolana w roku 2006.
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Stabilnos¢ podobienstwa sylab i typow piosenek miedzy samcami

Przy tak ogromnej zmienno$ci wspoétdzielenia sylab oraz typdéw piosenek migdzy
samcami ortolana w izolowanej populacji istotne staje si¢ nastgpujace pytanie: Czy
wielko$¢ powierzchni oraz liczebno$¢ osobnikdéw wptywa na niska zmiennos¢ (stabilnos¢)
wspotdzielenia sylab i typéw piosenek miedzy osobnikami? W przypadku wspotdzielenia
sylab istotnym czynnikiem wptywajacym na jego stabilnos¢ w czasie rozpatrywanym na
poziomie calej badanej populacji byly mate i duze powierzchnie (Tabela 4). Zaden
z czynnikow rozpatrywanych na poziomie grupy socjalnej nie byt w tym przypadku istotny
(Tabela 4). Biorac pod uwage wspotdzielenie typow $piewu, stwierdzono ze byly one
bardziej stabilne na poziomie grup socjalnych, aczkolwiek zdecydowanie stabilniejsze, gdy

grupy te byly zlokalizowane w obrgbie duzych powierzchni (Tabela 4).

Tabela 4. Wptyw wielko$ci ptatow Srodowiskowych na stabilno$¢ podobienstwa sylab i typéw piosenek
migdzy samcami ortolana w czasie. Pogrubieniem zaznaczono uktad czynnikow (model) stabilizujacy
podobienstwo. Npor — catkowita liczba porownan par samcow. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna -

zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GEE.

Zmienna Poziom Nror Czynnik Wald ;(2 df p
2021 Rok 20.584 5 0.001
Cala 190 Male ptaty*Rok 3319 5 0.651
populacja 296 Srednie ptaty*Rok  174.854 4  <0.001
Podobiefistwo 1535 Duze platy*Rok 5481 2 0.065
sylab 537 Rok 13.954 5 0.016
Grupa 125 Mate platy*Rok 11.793 5 0.038
socjalna 151 Srednie ptaty*Rok ~ 734.409 4  <0.001
261 Duze platy*Rok 12301 2 0.002
2021 Rok 16.181 5 0.006
Cala 190 Mate ptaty*Rok 11.891 5 0.036
populacja 296 Srednie ptaty*Rok 15915 4 0.003
Podobiefistwo 1535 Duze platy*Rok 74.423 2 <0.001
typow piosenek 537 Rok 10329 5 0.066
Grupa 125 Mate ptaty*Rok 32.168 5 <0.001
socjalna 151 Srednie platy*Rok ~ 101.872 4  <0.001
261 Duze platy*Rok 3.162 2 0.206
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Wplyw wspoltdzielenia sylab i typow piosenek na status samcow

Poréwnujac liczbg i podobienstwo sylab i typow piosenek oraz liczbeg sasiadow
w grupie socjalnej stwierdzono, ze wszystkie wymienione elementy nie zmienialy sig
istotnie w kolejnych sezonach lggowych. Rozpatrujac wymienione elementy niezaleznie od
siebie zauwazy¢ mozna, ze jedynie liczba sasiadow w grupie socjalnej miata istotny wptyw
na status badanych samcow (Tabela 5), gdzie osobniki sasiadujace z wigksza liczba

potencjalnych konkurentéw miaty wigksze szanse na sparowanie sig.

Tabela 5. Zmiennos$¢ liczby 1 podobienstwa sylab i typéw piosenek oraz liczby sasiadéw w obrebie grup
socjalnych wybranych samcow ortolana w trzech kolejnych sezonach lgegowych w powiazaniu z ich statusem.
N = 14 testowanych osobnikéw z kompletnym zestawem danych. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna

- zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GEE.

Zmienna Czynnik Wald *  df p
1. 2 42
Liczba sylab Sezon 705 0.426
Status 0.117 1 0.732
Liczba typow Sezon 5.906 2 0.052
piosenek Status 0782 1 0376
Podobienstwo Sezon 0.049 2 0.976
sylab Status 2.511 1 0.113
Podobiefstwo Sezon 0424 2 0.809
typow piosenek  Status 0.693 1  0.405
. L Sezon 2.128 2 0.345
Liczba sgsiadow
Status 5407 1 0.020

Skoro liczba sasiadow jest istotnym czynnikiem powiazanym ze statusem samca,
przetestowano jej wplyw na sparowanie si¢ samcOw w kolejnych sezonach w powiazaniu
z liczba 1 podobienstwem sylab oraz typoéw piosenek. Uzyskane wyniki wykazaly,
ze liczba sylab i typow piosenek, czyli wielko$¢ repertuar6w samcow, nie mialy istotnego
wpltywu na sukces parowania si¢ (Tabela 6). Zdecydowanie inaczej wyglada sytuacja
w przypadku podobienstwa sylab i typéw $piewu migdzy testowanymi samcami a ich
grupa socjalna, gdzie obie zmienne w powiazaniu z liczba sasiadow mialy istotny wpltyw
na status samcow ortolana (Tabela 6). Zatem stwierdzi¢ mozna, ze samce wspotdzielace
duza cze$¢ swoich repertuaréw z wigksza liczba sasiadow w grupie socjalnej maja

zdecydowanie wigksze szanse na przyciagnigcie potencjalnej partnerki do rozrodu.
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Tabela 6. Wptyw liczby sasiadow w grupie socjalnej na status samca w zalezno$ci od liczby i podobienstwa
sylab oraz typow S$piewu w trzech kolejnych sezonach lggowych. N = 14 testowanych osobnikow
z kompletnym zestawem danych. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Model analizy statystycznej - GEE.

Zmienna Czynnik Wald *  df p
Liczba sylab Status . . 0256 1 0.613
Status*Liczba sasiadow 2.005 2 0.367
Liczba typow Status 0251 1 0.616
piosenek Status*Liczba sasiadow 1.896 2 0.388
Podobienstwo Status 21.134 1 <0.001
sylab Status*Liczba sasiadow 28.861 2 <0.001
Podobienstwo Status 10.594 1 0.001
typow piosenek  Status*Liczba sasiadow 56296 2 <0.001

Dyskusja

Norweska populacja ortolana, z uwagi na izolacjg geograficzna oraz fragmentacje
srodowiska wptywajaca na wysoki stopien ptatowosci wystgpowania osobnikow, cechuje
si¢ ogromng (jak na badany gatunek) zmienno$cia sylab oraz typdéw piosenek. Niemniej
jednak, w badanej populacji nie stwierdzono, by liczba sylab i typodw piosenek (wielkos¢
repertuaru) wzrastata wraz z wiekiem badanych osobnikdw, co jest czgsto obserwowane
zarbwno u gatunkow o matych repertuarach (np. piecuszek Phylloscopus trochilus, Gil
etal., 2001), jak i gatunkéw o duzych repertuarach (np. rokitniczka, Nicholson et al.,
2007). Natomiast znacznie wigksza liczba sylab oraz typow piosenek stwierdzonych
w populacji norweskiej w poréwnaniu z populacja z centrum europejskiego zasiggu
ortolana (Losak, 2007) jest charakterystyczna cecha typowych populacji izolowanych lub
wyspowych, u ktéorych notowano podobne zjawisko (Baker et al., 2001). Jednakze
w przeciwienstwie do wynikéw uzyskanych przez Baker et al. (2001), w badanej populacji
ortolana liczba typdéw piosenek wzrastala w czasie pomimo stabilnej liczby sylab.

Nie wykazano rowniez zaleznosci mig¢dzy stopniem wspotdzielenia repertuarow
a dystansem dzielacym badane osobniki. Wiele prac dotyczacych geograficznej
zmiennosci $piewu opisuje zalezno$¢ zwiazang ze spadkiem podobienstwa sylab wraz
z dystansem dzielacym poréwnywane osobniki, gdzie wigksza czg$¢ samcoOw wspotdzieli
znaczna cze¢S¢ swojego repertuaru Spiewu z najblizszymi sasiadami (np. strzyzyk
kalifornijski Thryothorus Iludovicianus, Morton, 1987; paséwka S$piewna Melospiza
melodia, Beecher et al., 1996; zigba Fringilla coelebs, Lachlan & Slater, 2003; potrzeszcz

Emberiza calandra, Osiejuk & Ratynska, 2003), przy czym zaleznos$¢ taka mozna rowniez
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obserwowa¢ w populacjach izolowanych (np. miodojad zottoskrzydly Meliphaga
virescens, Baker et al., 2001; pasowka bialobrewa Zonotrichia leucophrys nutalli,
Slabbekoorn, 2003). Brak tego zjawiska w badanej populacji jest zwiazany z duza
mobilno$cia samcow, ktdre sa w stanie przemieszczac si¢ na znaczne odleglo$ci w obrebie
lokalnych grup, przez co roéwniez zwigksza si¢ prawdopodobienstwo uwspolnienia
repertuarow $piewu mig¢dzy losowo wybranymi samcami. Praca Lachlan’a & Slatera’a
(2003) dotyczaca wplywu wspoéldzielenia repertuarow migdzy samcami zigby
w kontek$cie uczenia si¢ typow S$piewu sugeruje, ze w populacjach wigkszych, nie
pofragmentowanych, ptaki ucza si¢ od blizszych osobnikow, przy czym wraz ze wzrostem
fragmentacji srodowiska stwierdzono ze proces ten moze zachodzi¢ takze migdzy bardziej
oddalonymi od siebie osobnikami. Podobna sytuacj¢ obserwowano w populacji
norweskiej, ktora z uwagi na wysoki stopien fragmentacji wykazywata duze podobienstwo
typow $piewu migdzy samcami zar6wno w obregbie lokalnych, jak i bardzo odleglych grup.
Zjawisko to bylo powtarzalne w kolejnych latach badan. Uzyskane wyniki zdaja si¢
potwierdza¢ w przypadku ortolana hipotez¢ dotyczaca nauki $piewu na drodze
nasladownictwa, opisana przez Kroodsma et al. (1985), badz poprzez modyfikacje
posiadanych repertuaréw (Slabbekoorn, 2003; Osiejuk et al., 2008), lub poprzez potaczenie
obu tych procesow.

Hipoteza Laiolo et al. (2008) sugeruje, ze istnieje relacja miedzy trwatoScia
populacji w czasie a zmienno$cia §piewu osobnikdw ja tworzacych, gdzie staba kondycja
populacji odzwierciedla si¢ poprzez niska zmiennos$cia sylab i typow piosenek samcow.
Wyniki uzyskane z populacji norweskiej wydaja si¢ ja potwierdzaé, aczkolwiek na trochg
inny sposob. Wraz ze spadkiem liczebnosci 1 ogdlnego ostabienia jej kondycji (Dale
& Hagen, 1997; Dale, 2001a; Steifetten & Dale, 2006) wzrastata liczba typoéw piosenek,
aliczba sylab pozostawata stabilna w kolejnych latach badan. Obserwowana sytuacja
prawdopodobnie jest zwiazana z lokalna dyspersja samcoéw, ktére wykazuja duza
mobilno$¢ w trakcie sezonu lggowego (Dale et al.,, 2006). Wydaje si¢ wigc,
ze fragmentacja 1 izolacja populacji wptyngta gtdéwnie na wzrost tworzenia nowych typow
piosenek poprzez rekombinacje (zmiang uktadu) juz posiadanych sylab. Niemniej
w badanej populacji stwierdzano rowniez pojawianie si¢ nowych sylab, ktérych
nowatorstwo wynikato z faktu, iz zostaly zapozyczone od innych gatunkéw ptakow,
migdzy innymi trznadla Emberiza citrinella, gatunku nalezacego do tego samego rodzaju
(Osiejuk et al., 2003b, 2004b). Warto zauwazy¢, iz przy piosenkach sktadajacych si¢ z od

1 do 5 réznych sylab, pojawienie si¢ zupetnie nowych sylab w populacji moze znaczaco

39



zwigkszy¢ potencjalng liczbg roéznych typow piosenek, ktore moga by¢ z nich (i z juz
dostepnych sylab) zbudowane.

Charakterystyczne w badanej populacji byly agregacje osobnikéw posiadajacych
podobne typy piosenek w obregbie grup socjalnych. Wydaje sig, ze samce tworza takie
uktady nie bez powodu. Czynnikiem ktéry potencjalnie moze wplywaé¢ na takie
zachowanie, jest ograniczony dostep do samic. W literaturze mozna znalez¢ wiele
przyktadow badan, gdzie stwierdzano, iz samice réznych gatunkow preferuja partnerow
z bogatszym repertuarem typow $piewu, (np. McGregor et al., 1981; Lambrechts
& Dhondt, 1986; Reid et al., 2004) lub bardziej ztozona piosenka (np. Catchpole, 1980;
Catchpole & Leisler, 1996; Buchanan & Catchpole, 1997; Lampe & Espmark, 1994;
Lampe & Stare, 1995). W badanej populacji natomiast nie stwierdzono, by liczba sylab
1typoéw piosenek oraz ich podobienstwo wplywaly na status (czyli posiadanie samicy)
testowanych samcéw ortolana. Jedynym istotnym elementem wpltywajacym na status
badanych osobnikow bylta liczba sasiadow. Jako, ze wszystkie te zmienne sa ze soba
skorelowane, przetestowano model, gdzie liczba sasiadow zostala powiazana ze
zmiennymi opisujacymi repertuary samcow. W rezultacie jedynymi istotnymi elementami
wplywajacymi na status samcow ortolana okazaly si¢ podobienstwa sylab oraz typow
piosenek wspotdzielonych z najblizszymi sasiadami, natomiast wielko$ci repertuarow nie
miaty znaczenia. Ponadto wykazano, ze w badanej populacji tuktady sasiedzkie, gdzie
samce w duzym stopniu wspotdziela ze soba typy Spiewu (repertuary), sa wzglednie
stabilne 1 utrzymuja si¢ przez wiele lat na powierzchniach o duzych rozmiarach, mogacych
zgromadzi¢ wigcej osobnikow w trakcie sezonu legowego. Wydaje si¢ wige, ze dobdr
piciowy obserwowany w badanej populacji dziala nieco inaczej niz w przypadku
gatunkow, u ktérych wybor partnera do rozrodu zwiazany jest z wielkoscia repertuaru lub
stopniem jego komplikacji. W izolowanej norweskiej populacji ortolana najwigksza szansg
na reprodukcje maja zatem samce, ktore wspotdziela z sasiadami znaczna czgsé
repertuarow 1 sa zdolne do utrzymywania takiej sytuacji przez wiele lat (Beecher et al.,
2000b). Innym wytlumaczeniem dla opisanego ukladu sasiedzkiego jest hipoteza,
ze samce, ktore w obrebie grupy socjalnej byly w kolejnych latach sparowane, zawsze
beda przyciagaty samice, przez co ich sasiedzi potencjalnie moga liczy¢ na dodatkowa

kopulacje (EPC, ang. extra-pair copulation).

40



Rozdziat 11

Rozréznianie sasiada od obcego u terytorialnych samcow ortolana
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Wstep

Sygnalizacja dzwigkowa jest zazwyczaj pierwsza linia komunikacji u ptakéw
$piewajacych, pozwalajaca na rozroznienie konkurentow i przyciaganie potencjalnych
partneréw do rozrodu (Catchpole & Slater, 1995). Piosenki sa specyficzne dla kazdego
gatunku 1 odgrywaja réznorodne role, sa zrdéznicowane pod katem czgstotliwosci,
amplitudy, wielko$ci repertuaru oraz organizacji czasowej (Gil & Gahr, 2002). Typowe dla
sygnalizacji dzwickowej jest to, iz czgsto zachodzi ona w ukladach sasiadujacych
osobnikoéw, tzw. socjalnych sieciach komunikacyjnych, a jej znaczenie zmienia si¢
w zalezno$ci od kontekstu oraz odbiorcy danego sygnalu (np. Peake et al., 2005;
McGregor, 2005; Beecher et al., 2007).

Piosenki ptakow petnia wazna role przy ustalaniu granic terytoriow oraz stanowia
pierwsza lini¢ ich obrony (Catchpole & Slater, 1995). Terytorialne samce u wielu
gatunkow ptakow w sezonie legowym tworza uklady sieci komunikacyjnych, w obrgbie
ktérych piosenki wydawane przez sasiadujace osobniki sa przekazywane w bardzo ztozony
sposob. Przyktadowo, ptaki $piewajace moga kierowac sygnat dzwigkowy do konkretnego
osobnika (Beecher et al., 2000a) oraz, uwzgledniajac wlasna motywacje lub status
socjalny, dostosowywaé swoja odpowiedz do sygnatow wysylanych przez inne osobniki
nie tylko poprzez bezposredni odbior sygnatu, lecz réwniez poprzez podstuchiwanie
,»1ozmoéw” miedzy innymi osobnikami (Peake et al., 2002). Jedna z podstawowych
umiejetnosci zwiazanych z tak wyrafinowanym systemem komunikacji jest zdolno$¢ do
rozpoznawania poszczeg6élnych osobnikow w oparciu o cechy ich $piewu. Zdolnos¢ do
rozroznienia sasiada od obcego (N-S, ang. Neighbour-Stranger discrimination)
stwierdzono juz u ponad stu gatunkow terytorialnych ptakow $piewajacych, przy czym
podstawowa metoda badawcza w tego typu badaniach byto eksperymentalne wykazywanie
zrdéznicowania sity odpowiedzi wlasciciela terytorium na pojawienie si¢ osobnika obcego
1 sasiada (Lambrechts & Dhondt, 1995; Stoddard, 1996).

W przypadku wielu gatunkéw ptakow $piewajacych zdolno$¢ rozrozniania sasiada
od obcego wydaje si¢ by¢ grupa procesoOw przyjmujacych zakres od prostych
warunkowych zachowan do wyszukanego sposobu uczenia si¢ (Wiley & Wiley, 1977,
Richards, 1979; Godard, 1991). Wigkszo§¢ wczesniejszych prac przewiduje, ze trudnosé
zwiazana z poprawnym przypisaniem sygnatu do sasiada i obcego osobnika powinna
wzrasta¢ wraz z wielko$cia repertuaru oraz liczba sasiadow w zakresie styszalnosci danego
osobnika (np. Beecher, 1989). Funkcjonalno$¢ rozpoznawania sasiad-obcy jest czgsto

thumaczona poprzez hipoteze ,,drogiego wroga” (ang. dear enemy effect), méwiaca o tym,
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ze sasiedzi moga ogranicza¢ skale konfliktow wewnatrz grupy sasiadujacych samcow.
Wyttumaczenie to zaklada pewnego rodzaju kooperacj¢ pomigdzy niespokrewnionymi
samcami, ktore wykorzystujac strategie wzajemnos$ci (ang. ,, tit-for-tat’) oszcz¢dzaja czas
1 energig¢ zwiazane z dysputami na granicach terytoriéw (Trivers 1971, Godard 1993).

Samce ortolana z Europy Centralnej i Potudniowej wykazuja w piosenkach typowe
cechy dialektowe. Osobniki tworzace dialekt zazwyczaj dziela pojedynczy typ frazy
terminalnej i posiadaja relatywnie mate repertuary frazy inicjalnej piosenki. Pojedynczy
dialekt zazwyczaj pokrywa obszar kilkuset kilometrow kwadratowych, jak rowniez wydaje
si¢ by¢ stabilny na przestrzeni wielu lat (Cramp & Perrins, 1994). Jednakze, sytuacja
dotyczaca izolowanej oraz pofragmentowanej norweskiej populacji ortolana,
charakteryzujacej si¢ wyzsza zmienno$cia piosenek niz pozostata europejska populacja
gatunku (Osiejuk et al., 2003a, 2005a), wymyka si¢ typowej charakterystyce dialektu
(Osiejuk et al., 2007a). Srednia wielko$¢ repertuaru w badanej populacji wynosi bowiem
4.40 + 0.34 SE piosenki przypadajacej na jednego samca (zakres 1 — 24, patrz Rozdziat ),
a ponadto samce z populacji norweskiej posiadaja wiele typéw fraz inicjalnych,
jak réwniez 1 terminalnych, ktore rzadko byty wspolne dla wigkszosci samcow.

Celem tej czesci rozprawy bylo odpowiedzenie na pytanie, czy samce ortolana sa
w stanie odrézni¢ sasiadow od osobnikéw obcych na podstawie jednej piosenki pobranej
z repertuaru innego osobnika z lokalnej populacji. Zaktadajac, ze proces rozpoznawania
osobnikow w badanej populacji wystgpuje, powinien on raczej by¢ oparty glownie
o indywidualne cechy zwiazane z piosenka danego osobnika, niz mie¢ zwiazek z jego
repertuarem. Niniejsze badania sa pierwszym eksperymentem dotyczacym mechanizmu

rozpoznawania sasiad-obcy (N-S) u ortolana.

Materiat 1 metody

Przygotowanie eksperymentow typu playback

Przy eksperymentach typu playback wykorzystany zostal magnetofon cyfrowy
Marantz PMD670 oraz glo$niki Creative Travel Sound odtwarzajace dZzwigki w zakresie
czestotliwosci fal dzwigckowych znacznie przekraczajacym zakres S$piewu badanego
gatunku (t.j. 1.8 — 6.6 kHz). Podczas eksperymentéw wykorzystano 26 réznych typow
piosenek, przy czym przy kazdym eksperymencie uzywano innej piosenki (pochodzacej od
innego samca), by unikna¢ efektu pseudoreplikacji danych. Na eksperyment sktadaty sig¢

dwa zabiegi wykonywane na kazdym samcu. Kazdemu z eksperymentalnych ptakow
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odtwarzano z playbacku (1) losowo wybrana piosenk¢ samca sasiadujacego z testowanym
osobnikiem (Neighbour), oraz (2) losowo wybrana piosenkg¢ obcego samca z badanej
populacji (Stranger). Za osobniki obce przyjeto samce zajmujace terytoria lezace poza
lokalna subpopulacja, w ktorej znajdowal si¢ testowany samiec. Zatozenie to zostato
przyjete, gdyz samce w badanej populacji sa w stanie zmienia¢ swoje miejsce W ciagu
sezonu lggowego, swobodnie przemieszczajac si¢ w obregbie lokalnej populacji (Dale et al.,
2005, 2006). W zwiazku z powyzszym piosenki obcych samcéw dobrano do
eksperymentéw ze szczegdlna ostroznoscia, tak aby kazdemu z badanych osobnikow
przedstawia¢ piosenke samca oddalonego o dystans co najmniej 10 km, a wigc znacznie
wigkszy niz zasigeg styszalnosci tego gatunku wynoszacy maksymalnie 0.5 - 1 km.
Dodatkowo, w kazdym przypadku upewniano sig, ze obcy samiec od ktérego pobrano
piosenkg, nie zmienit swojego miejsca w trakcie trwania eksperymentow. Wszystkie
nagrane piosenki byly dobrej jakosci oraz zostaly odpowiednio przygotowane do
wykorzystania w eksperymentach. Szumy tta zostaty usunigte poprzez zastosowanie filtru
gornoprzepustowego z wartoscig odcigcia 2 kHz, natomiast nat¢zenie dzwigku (SPL, ang.
Sound Pressure Level) w odlegtosci 1 m od gtosnika ustalono na granicy 86 dB. Wartos¢
SPL zostata przyjeta dla ortolana na podstawie wczesniejszych pomiar6w natgzenia
dzwigku ptakow $piewajacych w terenie (decybelomierz CHY 650). Przy
przygotowywaniu playbackéw wykorzystano oprogramowanie Avisoft SASLab 4.39
(Specht, 2002).

Eksperymenty zostaly przeprowadzone w dniach 13-26 maja 2006 roku, migdzy
godzina 05:00 a 09:30 czasu lokalnego. Czas przeprowadzania eksperymentéw dobrano na
podstawie obserwacji zachowania ptakéw, kiedy samce najczesciej wchodzily ze soba
w interakcje, a ich terytoria byly juz do$¢ dobrze ustalone. Wiosna roku 2006, pierwszy
samiec zostal zaobserwowany na powierzchni badawczej] w dniu 3-ego maja. Przed
rozpoczgciem eksperymentow wszystkie osobniki, z ktorymi planowano przeprowadzi¢
testy, oraz ich sasiedzi, zostaty nagrane, a ich terytoria naniesione na mapy. Testy zostaty
przeprowadzone jedynie w takich miejscach, gdzie rozmieszczenie terytoridow testowanych
samcOw oraz ich sasiadow nie ulegalo zmianom migdzy pierwsza i druga seria
eksperymentéw (wynoszaca od 2 do 4 dni), co dawalo pewnos¢, iz piosenki przygotowane
do eksperymentu z sasiadem pochodzily z repertuaru dobrze znanego sasiada. Przed
kazdym eksperymentem glosnik byt zawieszany na drzewie na wysokos$ci od 1.5 do 2 m
ponad ziemia. Uktad taki byl zawsze ustawiany w terytorium testowanego samca
w odlegtosci 20 — 40 m od typowego dla niego miejsca $piewu, okreslonego podczas

przygotowywania eksperymentu. Dwa typy zabiegow (N 1 S) przeprowadzano w uktadzie
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losowym dla kazdego testowanego samca, jak rowniez oba typy eksperymentu zostaly
wykonane z poszczegolnymi samcami w odstgpach 2-4 dni. Oba typy eksperymentdéw byty
przeprowadzone jedynie wtedy, gdy testowany samiec regularnie §piewal, a jego sasiad
w tym momencie milczatl i nie byl widoczny (np. spontanicznie przestawal $piewac
i zajmowat si¢ zerowaniem). Potozenie glosnika migdzy typami zabiegdw zmieniano
nieznacznie (5-10 m) celem wuniknigcia przyzwyczajenia si¢ ptakéw do bodzca

pochodzacego z tego samego miejsca w przestrzeni terytorium (Rycina 8).

Rycina 8. Schemat przeprowadzania eksperymentow z rozpoznawania sasiad-obcy (N-S) z sasiadem C.

Sasiad B
Sasiad A
Badany
samiec
Eksperyment
z piosenka

obcego samca (S)

Sasiad C
Eksperyment

z piosenka

sgsiada (N)

Glos$nik byt tak usytuowany, by testowany samiec mogt stopniowo zblizaé sig
w jego kierunku i mial mozliwo$§¢ wyladowania na drzewie, krzaku, skale lub innym
wyniesieniu terenu na dystansie mniejszym lub réwnym 10 m i 1 m od lokalizacji
poczatkowej, a przy tym nie musiat zbliza¢ si¢ w trakcie trwania eksperymentu do badacza
znajdujacego si¢ w odlegtosci okoto 20-30 m. Kazdy typ eksperymentu zbudowany byt
z dwoch faz: trzyminutowy playback (PLAY) po ktérym nastgpowal okres trzyminutowej
ciszy (POST) z obserwacja zachowania testowanego osobnika. Ustawienie czasu trwania
playbacku zostalo wyznaczone na podstawie wczesniejszych testowych eksperymentow
wykonanych dla tego gatunku. Podczas fazy PLAY piosenki byly odtwarzane w typowym
dla tego gatunku tempie szeSciu piosenek na minutg przy zachowaniu stalych odstgpow
czasowych migdzy nimi (Osiejuk et al., 2003a). Playback rozpoczynat si¢
z dwusekundowym opdznieniem w stosunku do ostatniej piosenki zaspiewane] przez
testowanego samca przed rozpoczgciem eksperymentu. Pozwolito to na uniknigcie
nalozenia piosenki na piosenkg testowanego samca. Obserwowane zachowania (przeloty
oraz odleglo§¢ od glosnika) byly notowane przy pomocy dyktafonu, a nastgpnie
przenoszone do plikow danych przy pomocy programu powiazanego z dyktafonem

o doktadnosci skali czasowej do 1 s. Podczas eksperymentu piosenki oraz glosy wydawane
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przez testowanego samca byly jednoczesnie nagrywane na magnetofon cyfrowy Marantz
PMD670 z mikrofonem Telinga V Pro Science. Nagrania te postuzyly do oceny czasu,
w jakim testowane osobniki wydawaty piosenki oraz glosy. Ogdtem wzigto pod uwage
dziesig¢ zmiennych opisujacych odpowiedz testowanego samca na eksperyment:
opoOznienie pierwszego przelotu (s), opdznienie podejscia na 1 m do glosnika (s),
opoznienie podejscia na 10 m do glosnika (s), najmniejsza odleglos¢ od glosnika (m),
liczba przelotoéw podczas 1 po playbacku, liczba piosenek podczas i po playbacku oraz

liczba gltos6w podczas i po playbacku.

Analiza statystyczna

Zmienne opisujace zachowanie testowanych ptakéw jako odpowiedz na
przeprowadzone eksperymenty byly ze soba istotnie skorelowane i wyjasniaty 66%
zmienno$ci oryginalnych wartosci testowanych zmiennych. Jako, ze oddzielne testy
przeprowadzone na oryginalnych zmiennych nie bylyby statystycznie niezalezne, przez co
wyniki nie bylyby w stanie opisa¢ wielowymiarowych zalezno$ci (Rice, 1989; McGregor,
1992), zmienne zostaly zredukowane do dwoéch sktadowych glownych (PC1 i PC2,
Tabela 2). Wyjsciowy zestaw danych byt odpowiedni do tego typu analizy (pomiar
rzetelnosci proby Kaiser-Meyer-Olkina = 0.673, test sferycznosci Bartletta = 132.78,
p <0.001). Nastgpnie zastosowany zostatl ogoélny model liniowy (GLM, ang. General
Linear Model) celem oceny réznic w odpowiedzi na miary komponentow (PC1 i PC2)
migdzy typami zabiegéw (N lub S), przy kolejnosci zastosowanych zabiegow (N pierwszy
lub S pierwszy) oraz interakcji migedzy typami zabiegdw 1 ich uktadem porzadkowym
zawartym w modelu. Analizy statystyczne zostaly wykonane w pakiecie statystycznym

SPSS 12.

Wyniki

Eksperymenty zostaly przeprowadzone z 13 samcami. Oryginalne miary
odpowiedzi samcoOw na zastosowane eksperymenty zostaly przedstawione w Tabeli 7.
Wszystkie zmienne zwigzane z przemieszczaniem si¢ testowanych osobnikoéw byly ze soba
silnie skorelowane, tworzac komponent PC1. Nizsze warto$ci PC1 byly pozytywnie
skorelowane z zgodne z mocniejsza odpowiedzia, np. szybszym podchodzeniem na krétki
dystans lub wykonywaniem wigkszej liczby przelotow podczas playbacku (Tabela 8).

Komponent PC2 byl pozytywnie skorelowany z liczba piosenek $piewanych przez
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testowane osobniki w trakcie i po playbacku, oraz negatywnie skorelowany z liczba
glosow wydawanych podczas obu faz eksperymentu. PC2 byl réwniez pozytywnie
powiazany z liczba przelotow wykonywanych przez testowane osobniki w trakcie i po
playbacku (Tabela 8). Komponent PC2 odzwierciedla réwniez typowy dla gatunku,
dwumodalny sposob odpowiedzi wokalnej, przy ktérym samce roéznicuja poziom swojej
odpowiedzi albo poprzez $piew, albo przez wydawanie glosow (Osiejuk et al., 2007b).
Testowane samce zazwyczaj odpowiadaty na playback poprzez przemieszczanie sig
w kierunku gtosnika, $piew i1 wydawanie glosow. Uzyskane wyniki wskazuja na
zréznicowana odpowiedz w stosunku do rodzaju zastosowanego playbacku. Ptaki
zdecydowanie inaczej reagowaty na $piew sasiada i osobnika obcego. W odpowiedzi na
playback z nagraniem obcego osobnika samce podchodzily do glosnika szybciej, na
blizszy dystans oraz wykonywaly wigcej przelotdow podczas playbacku. (Tabela 7).
Analiza oparta o GLM dodatkowo wykazata, ze rodzaj eksperymentu byt jedynym
istotnym czynnikiem wplywajacym na odpowiedz samcoOw ortolana w stosunku do
playbacku. Istotny okazat si¢ wpltyw rodzaju eksperymentu na miary zmiennych
zgrupowanych w PC1, co uwidocznito si¢ w nizszych warto$ciach uzyskanych podczas
eksperymentu z osobnikiem obcym (F, 12 = 4.54, p = 0.044). Jednoczes$nie nie stwierdzono
wplywu rodzaju eksperymentu na miary zmiennych zgrupowanych w PC2 (F;» = 0.01,
p= 0.893), jak rowniez wptywu kolejnosci wykonanych eksperymentow (PCI:
Fi1,12=0.79, p = 0.384; PC2: Fy ;2 = 0.32, p = 0.576) oraz interakcji mi¢dzy rodzajem
eksperymentéw 1 ich ukladem porzadkowym (PCIl: Fs;» = 0.10, p = 0.759; PC2:
F312=0.98, p = 0.331). Wyniki te §wiadcza o tym, ze nie bylo wptywu powtarzanych

playbackow oraz kolejnosci eksperymentdéw na uzyskane wyniki.

Tabela 7. Srednia warto$é (+ SE) testowanych zmiennych w zaleznosci od odpowiedzi na dany rodzaj

eksperymentu: N i S. p — istotno$¢ testu #-Studenta dla par wiazanych.

Srednia = SE

Testowane zmienne p
N S

Opoznienie pierwszego przelotu (s) 93+254 57+£12.0 0.219
Opoznienie podejscia na 10 m (s) 149 +£35.0 99 +15.3 0.252
Opoznienie podejscia na 1 m (s) 327+23.0 200 +38.4 0.038
Najmniejsza odlegtos$¢ (m) 11.2+3.7 1.6 0.4 0.003*
Liczba przelotow podczas playbacku 23+0.52 4.6+0.93 0.034
Liczba przelotow po playbacku 1.0+0.36 1.3+£0.43 0.810
Liczba piosenek podczas playbacku 6.6+1.78 6.6 +2.36 1.000
Liczba piosenek po playbacku 6.2+ 194 143 +£3.53 0.044
Liczba gltoséw podczas playbacku 44,7+ 12.49 61.3+£17.00 0.355
Liczba gtosow po playbacku 45.8+13.63 448 +16.42 0.964

* - istotnos$¢ testu z poprawka Bonferroniego
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Tabela 8. Warto$¢ wlasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powiazania zmiennych
zgrupowane w dwa gltdéwne komponenty metoda analizy sktadowych glownych (PCA; ang. Principal
Component Analysis) uzyskane ze zmiennych testowanych. WartoSci najlepiej opisujace poszczeg6lne

komponenty zostaty zaznaczone pogrubieniem.

Statystyki badanych zmiennych PC1 PC2
Wartos$¢ wlasna 3.576  3.025
% wyjasnionej wariancji 35.759 30.246
skumulowany % wariancji 35.759  66.005
Opoznienie pierwszego przelotu 0.721  0.196
Opoznienie podejscia na 10 m 0.856  0.138
Opoznienie podejscia na 1 m 0.775 -0.180
Najmniejsza odlegtos¢ 0.893  0.002
Liczba przelotow podczas playbacku  -0.833  -0.003
Liczba przelotow po playbacku -0.191  0.797
Liczba piosenek podczas playbacku 0.163  0.832
Liczba piosenek po playbacku -0.153  0.775
Liczba glosow podczas playbacku -0.368  -0.676
Liczba gtosow po playbacku -0.100  -0.742
Dyskusja

Samce ortolana w badanej norweskiej populacji odpowiadaly zdecydowanie
mocniej 1 szybciej na playback z piosenkami obcych osobnikow z lokalnej populacji, niz
na piosenki sasiadéw. Istotne réznice w rodzaju odpowiedzi uwidocznity si¢ gltownie
w miarach zmiennych zwiazanych z przemieszczaniem si¢ (np. podchodzenie na bliski
dystans, przeloty) testowanych osobnikdéw, w przeciwienstwie do zmiennych zwiazanych
z wokalizacja. Wyniki te sa zgodne z wczesniejszymi eksperymentami przeprowadzonymi
nad tym gatunkiem, ktdre rowniez wykazaty, ze zmienne zwiazane z przemieszczaniem si¢
osobnikdw zazwyczaj rdznicuja si¢ zaleznie od rodzaju zastosowanego w eksperymencie
bodzca, jesli bodzce sygnalizuja odmienny poziomem zagrozenia przez symulowanego
rywala (Osiejuk et al., 2007b). Uzyskane wyniki wskazuja, ze samce ortolana sa w stanie
rozroznia¢ migdzy sasiadami a osobnikami obcymi. Podobne wyniki uzyskano dla innych
gatunkoéw z rodziny trznadlowych Emberizidae, wlaczajac w to gatunki o repertuarach
ztozonych z jednej piosenki (spizela polna Spizella pusilla, Goldman, 1973), matych
repertuarach (np. trznadel FEmberiza citrinella, Hansen, 1984) lub repertuarach
umiarkowanej wielkos$ci (np. pasowka $piewna Melospiza melodia, Stoddard et al., 1991a).
Ponadto, wyniki uzyskane dla ortolana sugeruja, ze rozpoznawanie sasiad-obcy u tego
gatunku wynika z mechanizmu pozwalajacego testowanym ptakom na uzyskanie

informacji o tym, czy maja do czynienia z sasiadem juz na podstawie pojedynczej piosenki
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pobranej z repertuaru takiego osobnika. Zréznicowana odpowiedz na pojedynczy typ
piosenki (sasiad lub obcy) prezentowanej podczas playbacku sugeruje, ze znajomosc
sktadu repertuaru niekoniecznie odpowiada za proces rozpoznawania u ortolana. Stoddard
etal. (1991a, 1991b, 1992) wykazat u paséwki $piewnej, iz samce tego gatunku sa w stanie
nauczy¢ si¢ wszystkich typoéw piosenek swoich sasiadow. Niemniej jednak fakt
znajomosci wielu piosenek niekoniecznie musi thumaczy¢ mechanizm rozrdzniania sasiada
od obcego, lub sasiada od sasiada (N-N, ang. Neighbour-Neighbour discrimination).
W przypadku, kiedy mamy do czynienia ze wspotdzieleniem typoéw piosenek migdzy
wieloma sasiadami, sam typ piosenki moze w pewnym momencie zatraci¢ wartos¢
informujaca o tozsamo$ci nadawcy, poniewaz wielu nadawcéw moze go uzywaé
(Schroeder & Wiley, 1983). Dlatego tez hipotetyczny mechanizm rozpoznawania powinien
zaklada¢ uzyskiwanie dodatkowych informacji o $piewie, niezaleznie od sktadu repertuaru
konkretnych sasiadow. Lambrechts & Dhondt (1995) zasugerowali dwa mechanizmy
thumaczace rozpoznawanie indywidualne osobnikéw: sposob wykonania piosenki
(ang. song rendition) 1 indywidualne cechy zwiazane z charakterem gloséw oraz $piewu
(ang. individual voices). Powyzsza hipoteza znajduje potwierdzenie w zaobserwowanym
przez wielu autoréw fakcie, iz wspodtdzielone typy piosenck nie sa zupehie identyczne.
Drobne roznice wystepujace migdzy nimi moga stanowi¢ potencjalnie dobra wskazowke
dla rozpoznawania indywidualnego migdzy osobnikami, poniewaz charakteryzuja si¢
wigksza zmienno$cia migdzyosobnicza niz wewnatrzosobnicza (np. cierlik Emberiza
cirlus, Kreutzer, 1991). Samce ortolana zazwyczaj $piewaja rdzne warianty tego samego
typu piosenki, ktore roznia si¢ liczba poszczegélnych sylab w schemacie (Osiejuk et al.,
2003a). Ta zmienno$¢ wewnatrztypowa piosenek nie zostala jeszcze doktadnie poznana.
Niemniej jednak wstgpne wyniki sugeruja, ze poszczegdlne samce sa sktonne do $piewania
konkretnych wariantow piosenek (wlasne dane nie publikowane), a w przypadku innych
gatunkow trznadli znane sa prace, w ktorych wykazano, iz osobniki sa w stanie postrzegac
nawet tak niewielkie zmiany w strukturze piosenek (Stoddard et al., 1988). W przypadku
ortolana udokumentowane zostaty takze istotne réznice dotyczace czgstotliwosci, w jakiej
$piewane sa te same sylaby tworzace typy piosenek u réznych samcow (Osiejuk et al.,
2005b). Niektore wspotdzielone przez samce sylaby i typy piosenek cechowaly sig
zmienno$cia w czestotliwosci nawet do 1 kHz 1 roznice te pozostawaly stabilne dla
poszczeg6lnych osobnikow na przestrzeni wielu lat. Wyniki te sugeruja, ze u ortolana
migdzyosobnicze réznice w $piewie moga istnie¢ niezaleznie od wielko$ci repertuaru

i schematu wspotdzielenia sylab i typow piosenek.
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Rozdziatl 111

Sie¢ komunikacyjna terytorialnych samcow ortolana
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Wstep

Komunikacja dzwigkowa wystepujaca u wigkszosci krggowcow (np. ptaki, ssaki
czy plazy) jest zroznicowana pod katem czgstotliwo$ci, nat¢zenia czy wielko$ci repertuaru
danego osobnika, przez co pozwala na sprawna wymiang roznorodnych informacji miedzy
osobnikami (McGregor, 2005). Pelni ona bardzo wazne funkcje wplywajac bezposrednio
na mechanizmy zwiazane z doborem ptciowym. Na przyktad $§piew u ptakdéw $piewajacych
jest pod silnym wplywem selekcji ze strony zaréwno samic, jak i samcow (wynik
konkurencji o partnerki) (Catchpole & Slater, 1995; McGregor, 2005). Komunikacja
dzwigckowa pelni u ptakéw $piewajacych réznorodne funkcje, takie jak manifestacja
statusu socjalnego oraz zdolnosci konkurencyjnych osobnikéw, ustalanie granic
terytoriow, ocena rywala oraz potencjalnego partnera do rozrodu (Catchpole & Slater,
1995; McGregor & Peake, 2000; Todt & Naguib, 2000; Naguib, 2005; Searcy & Nowicki,
2005). Inng bardzo wazna cecha komunikacji jest fakt, iz jest ona przekazywana kulturowo
- osobniki potrafia uczy¢ si¢ $piewu od siebie nawzajem (ponad 50 % stwierdzonych
dotychczas gatunkoéw ptakoéw $piewajacych) (Krodsma et. al., 1985; Searcy & Nowicki,
2005; Podos & Warren, 2007).

Osobniki zasiedlajace istniejacy w czasie obszar (populacja), czgsto wchodza ze
soba w roznego rodzaju interakcje, w tym np. wokalne. W ukladzie przestrzennym, gdzie
mamy do czynienia ze zgrupowaniem osobnikOw o wyraznie ustalonej strukturze socjalnej
komunikacja zachodzi w tzw. sieci komunikacyjnej (McGregor, 2005). Klasyczna
koncepcja komunikacji zaktada, Zze wymiana informacji zachodzi migdzy dwoma
osobnikami, gdzie oba sa zar6wno nadawcami, jak i odbiorcami przekazywanego sygnatu
(Rycina 1) (McGregor & Dabelsteen, 1996). Jednakze uktad taki, cho¢ powszechnie
spotykany w $rodowisku, nie jest izolowany, tzn. dwa osobniki komunikujace si¢ migdzy
soba sa przewaznie obserwowane przez inne osobniki, ktore przypadkowo lub
nieprzypadkowo znajduja si¢ w poblizu. Obecnos$¢ innych osobnikéw, ktore potencjalnie
moga wchodzi¢ w interakcje z osobnikami wymieniajacymi informacje, poszerza
mozliwosci komunikacji w obrgbie grup socjalnych, gdzie mozliwo$¢ podstuchiwania
1 bycia podstuchiwanym jest bardzo wysoka (Rycina 9) (McGregor, 2005; Peake, 2005).
Dzigki dalekiemu zasiggowi, jakim cechuje si¢ sygnalizacja dzwigkowa, zachowania
terytorialne ptakoéw $piewajacych sa powszechnie uzywane jako modele stuzace do badan
nad mechanizmami zwigzanymi z wymiang informacji w sieciach komunikacyjnych

(McGregor & Dabelsteen, 1996; McGregor, 2005; Peake, 2005).
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Rycina 9. Charakterystyka uktadéw komunikacji akustycznej w zaleznoS$ci od stopnia jej organizacji.

Nadawca Odbiorca Dwa osobniki wymieniajace miedzy sobg
informacje, bedace zaréwno nadawcami

jak i odbiorcami.

Niezaleznie od poziomu organizacji
komunikacji akustycznej, informacja (sygnat)
musi przej$¢ przez srodowisko.

Decyzje zwigzane z rodzajem odpowiedzi
podejmowane przez osobniki sa wypadkowa
czynnikow wpltywajacych na jakosc
uzyskiwanej przez nie informacji (sygnatu).

Informacja

Srodowisko

Decyzja
i odpowiedz

(A) Klasyczny schemat komunikacji (dwa osobniki)

Zasady odbioru oraz przekazywania sygnatu
w sieci komunikacyjnej ztozonej z liczby
osobnikéw wiekszej niz dwa, sa podobne
do klasycznego schematu komunikacji
akustycznej. Jednakze uklad taki jest
znacznie bardziej dynamiczny, bowiem
ulega on zmianom w czasie i przestrzeni.
Poszczegolne osobniki moga sie
przemieszcza¢ miedzy soba zmieniajac
sasiadow, z ktorymi sie komunikuja.
Typowym zjawiskiem sg tutaj

migracje osobnikéw wplywajgce na uklad
sieci komunikacyjnej.

W sieci komunikacyjnej wytepuje proces
postuchiwania (ang. eavesdropping), ktory
wplywa istotnie na schemat wymiany
informacji miedzy poszczegoélnymi
osobnikami. Samce nie wchodzace
bezposrednio w interakcje wokalne moga
poprzez podstuchiwanie innych osobnikow
oceniac ich jako potencjalnych
konkurentéw, co pozwala im na unikanie
zbednych walk terytorialnych.

W sieci komunikacyjnej podstuchuja rowniez
samice, ktore sg w stanie jednoczesnie
oceniac¢ samce jako potencjalnych
partnerow do rozrodu na podstawie
zachodzacych miedzy nimi interakciji.

Samce tworzace sie¢ komunikacyjng
oceniajac status socjalny innych osobnikow
sa w stanie postugiwac sie dostosowang

do nich konkretng strategia wymiany
informaciji.

Inaczej osobniki zachowuja sie w stosunku
do dobrze znanych sasiadéw niz

w przypadku obcych.

Inaczej tez komunikuja sie z osobnikami
posiadajacymi podobne repertuary spiewu
niz z osobnikami o odmiennych repertuarach.
Roznice te moga wynikac z wymiany
informacji pomiedzy osobnikami o réznym
statusie socjalnym lub wieku.

(D) Efekt odbiorcy w sieci komunikacyjnej

W sieciach komunikacyjnych, samce moga bezposrednio zwracaé¢ si¢ do
konkretnego osobnika (rywala) poprzez odpowiedz, np. tym samym typem piosenki

(ang. song type matching) (Krebs et al., 1981), poprzez zwigkszenie tempa przetaczania si¢
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migdzy typami piosenek (ang. song type switching), lub poprzez wykorzystanie wigkszej
czesci wlasnego repertuaru lub ogoélne zwigkszenie tempa $piewu (np. Todt & Naguib,
2000; Naguib, 2005). Istotna role zwiazana odpowiedza na piosenkg rywala peini
pokrywanie piosenek sasiada wlasnymi piosenkami (ang. song overlapping). Wykazano,
ze taka technika komunikacji w przypadku interakcji migdzy samcami na krotkich
dystansach zwiazana jest z agresywna motywacja osobnika pokrywajacego piosenki
rywala. Stwierdzono réwniez, ze osobniki wykazywaly zmniejszona agresj¢ wzgledem
siebie w sytuacji gdy piosenki obu osobnikéw nie nachodzity na siebie w czasie
(ang. song alternating) (McGregor et al., 1992; Dabelsteen et al., 1997; Naguib, 1999;
Langemann et al., 2000; Mennill & Ratcliffe, 2004b). Stwierdzono rowniez, ze osobniki
wykazywaly zmniejszona agresj¢ wzgledem siebie w sytuacji, gdy piosenki obu
osobnikow nie nachodzity na siebie w czasie (ang. song alternating) (McGregor et al.,
1992; Dabelsteen et al., 1997; Naguib, 1999; Langemann et al., 2000; Mennill & Ratcliffe,
2004b). Tego typu interakcje sa w czasie rzeczywistym obserwowane przez inne samce na
drodze podstuchiwania (ang. eavesdropping), co zostalo wykazane poprzez zastosowanie
eksperymentdéw z interaktywnym playbackiem symulujacym sie¢ komunikacyjna (Naguib
& Todt, 1997; Naguib et al., 1999; Peake et al., 2001, 2002; Mennill & Ratcliffe, 2004a;
Naguib et al., 2004). Co wigcej, tego typu strategia stosowana jest rowniez przez samice,
ktore poprzez podstuchiwanie i obserwacje samcoéw sa w stanie oceni¢ potencjalnego
partnera do rozrodu, jak réwniez podda¢ ewaluacji obecnego partnera. Zachowanie takie
zostato bardzo interesujaco przedstawione na przyktadzie sikor jasnoskrzydtych Poecile
atricapilla, gdzie samice preferowaly samce, ktore zdecydowanie czg$ciej wygrywaty
konflikty terytorialne, a takze byly bardziej sktonne do kopulacji pozapartnerskich (EPC)
w momencie, gdy ich obecny partner przegrywat z konkurentem (Mennill et al., 2002;
Mennill et al., 2003). Co wigcej, samce sikor jasnoskrzydlych w odpowiedzi na
symulowanego samca, ktory pokrywat ich piosenke wtasna, r6znicowaty swoja odpowiedz
w zaleznos$ci od statusu socjalnego jaki posiadaty (Mennill & Ratcliffe, 2004a). Podobne
zachowanie, gdzie agresywno$¢ odpowiedzi na obecnos¢ oponenta korelowata
z motywacja samca broniacego terytorium, obserwowano réwniez u stowika rdzawego
Luscinia megarhynchos, posiadajacego zdecydowanie wigkszy repertuar niz wyzej
wspomniany gatunek (Kunc et al., 2006; Schmidt et al., 2006).

Przytoczone badania wnosza nowe spojrzenie na proces wymiany informacji
migdzy osobnikami w sieciach komunikacyjnych, skupiajac si¢ na wartosci sygnatu
wyrazonej poprzez specyficzne jego cechy, ktore jako strategie $piewu sa stosowane przez

konkurujace samce. Z powyzszych przyktadow wynika, ze interakcje wokalne moga by¢
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bardzo waznym zrodtem informacji, dzigki ktoérej na podstawie strategii zwiazanej
zobrona konkretnego terytorium mozna oceni¢ status socjalny 1 mozliwosci
konkurencyjne jego wlasciciela.

Celem tej cze$ci rozprawy jest okre$lenie zmienno$ci zachowan zwiazanych
z komunikacja dzwigkowa w komunikacji migdzy grupa samcéw sasiadujacych ze soba
w tym samym czasie. W trakcie badan testowane byly hipotezy dotyczace sposobu
kodowania agresywnej motywacji (tj. gotowo$ci do eskalacji konfliktu). Potencjalne
mozliwo$ci takiego kodowania w przypadku ortolana to: 1) tempo $piewu, 2) tempo
przetaczania migdzy typami piosenek oraz 3) dopasowywanie repertuaru do rywala
poprzez: $piewanie tym samym typem piosenki (ang. song type matching), uzywanie
piosenki wystepujacej w repertuarach sasiadujacych osobnikdéw (ang. repertoire matching)
oraz pokrywanie piosenek rywala (ang. song overlapping). Dodatkowo okreslono, jak na
zachowania wokalne badanych samcoéw wplywa obecnos¢ sasiadow o podobnych lub
odmiennych repertuarach, wyrazona poprzez dystans, w jakim zachodza migdzy nimi

interakcje.

Materiat i metody

Nagrywanie w macierzy mikrofonowej

Material dzwigkowy nagrywany byt na powierzchni Glesmyra (Rycina 10, patrz
Opis terenu badan, Rycina 2) za pomoca macierzy mikrofonowej z akustycznym systemem
lokalizacji (ALS, ang. Acoustic Location System). Dane bioakustyczne uzyte w analizach
pochodzity od dziewigciu samcoéw ortolana, ktérych terytoria znajdowaty si¢ wewnatrz
macierzy, badz cze¢sciowo z nia graniczyty (Rycina 10). Macierz, zaprojektowana do
uzycia w terenie, zbudowana jest z o$miu bezprzewodowych mikrofonéw dookolnych
Sennehiser Me 62 i zasilacza potaczonych z przekaznikiem radiowym UHF. Dzwigk
rejestrowany przez mikrofony jest nastgpnie przesylany droga radiowa do systemu
odbiorczego obstugiwanego przez karte dzwigkowa Cardbus oraz 8-kanatowy interfejs
RME Multiface system firmy RME Intelligent Solution Audio potaczonych z komputerem
przenosnym Toshiba Tecra M1 (Tabela 9, Rycina 11). Dzwigk zapisywany jest
bezposrednio na dysk twardy komputera w oparciu o skonfigurowany program do
przetwarzania 1 zapisu sygnaldow Avisoft SASLab Recorder 2.x (Rycina 11). Macierz
mikrofonowa zostata tak skonstruowana, by mogta prowadzi¢ rejestracje dzwigku pracujac

bez przerw nawet do 11 godzin, w zakresie temperatur od -10 do 25 °C, przy jednocze$nie
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wysokiej wilgotnos$ci powierza (mikroklimat torfowiska). Co ok. 40 minut wykonywano

pomiar temperatury powietrza, celem uzyskania informacji nt. predkosci dzwigku,

niezbgdnej do dalszej analizy danych obliczen.

Rycina 10. Schemat przestrzennego rozmieszczenia samcow ortolana w macierzy mikrofonowej i poza nia

(A) oraz doktadny uktad mikrofonéw na powierzchni badawczej (B).

Schematyczne lokalizacje samcoéw ortolana

O Osobniki nagrywane w macierzy mikrofonowej
@ Pozostate osobniki nie nagrywane w macierzy

* Uktad mikrofonow Zasieg mikrofonéw

Tabela 9. Specyfikacja poszczego6lnych sktadnikoéw tworzacych macierz mikrofonowa.

Nazwa Typ / Oznaczenie 1l0s¢ (sztuk)
Modut zasilajacy mikrofonu K6 8
Przedwzmacniacz mikrofonowy (Portale Professional Mic Preamp) ~ RME QuadMic 2
Kapsuta mikrofonowa ME 62 8
Uchwyt przeciwwstrzasowy MZS 20-1 8
Ostona przeciwwietrzna MZW 60-1 8
Nadajnik miniaturowy SK 100 8
Ztacze XLR na kabel, zenskie (do K 6) NC3FX 8
Ztacze jack 3,5 mm z zakretka (do SK 100) Art. nr 06140 8
Przewo6d mikrofonowy CPK 220 16
Odbiornik stacjonarny EM 100 8
ZYacze jack 6,3 mm stereo NP3C 16
Przewo6d mikrofonowy CMK 222 16
Spliter - rozdzielacz sygnatu antenowego ASP 1 2
Antena odbiorcza A 1031-U 2
Wzmacniacz antenowy AB 1 2
Zasilacz odbiornikdw i wzmacniaczy ant. NT 1 2
Rama do montazu odbiornikéw w racku GA 1 5
Obudowa transportowa z akumulatorem i fadowarka 1
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Rycina 11. Charakterystyka sprzetu podczas nagran w macierzy mikrofonowe;j.

Mikrofon dookélny Sennehiser System odbiorczy zlozony z anten zbiorczych
z przekaznikiem radiowym UHF oraz ukladu 8 wzmacniaczy i komputera

"Czarna skrzynka" tzw. "maciora”

= Zapis dzigku pobieranego przez
. osiem mikrofonéw tworzacych

4 sie¢ wykonywany byt w czasie

rzeczywistym za pomoca

skonfigurowanego systemu

nagrywajacego Avisoft SASLab

Recorder 2.x

Analiza nagran macierzowych

Analiza zebranego materiatu, polegajaca na klasyfikacji 1 przypisaniu
poszczegolnych typdéw piosenek do badanych osobnikéw oraz okreslaniu ich pozycji
w przestrzeni dwuwymiarowej (2D), odbywala si¢ na platformie Windows XP
w srodowisku MATLABa 7.0 (MathWorks Inc., Natick, MA) w oparciu o program XBAT
6.0.1 (ang. eXtensible BioAcoustic Tool) rozwijany przez Cornell Lab of Ornithology
w USA (Harold Figueroa, Ithaca, NY). XBAT jest bardzo efektywna aplikacja stuzaca do
analiz bioakustycznych. Poza typowym zestawem narze¢dzi niezbednych do wykonania
podstawowych obliczen, np. pomiaru czgstotliwos$ci dzwigku i czasu jego trwania, czy tez
do tworzenia sonogramoéw, aplikacja ta dysponuje rowniez bardzo zaawansowanymi
metodami analizy dzwigku. W niniejszej pracy korzystalem ze zautomatyzowanej metody
detekcji dzwigku, ktora jest wysoce efektywna, mniej czasochlonna oraz generuje
niewielki btad w poréwnaniu do metody manualnej klasyfikacji dzwigkow, w tym
wypadku typow piosenek (Swiston & Mennill, 2009). Metoda ta opiera si¢ o identyfikacje

np. typu piosenki, bedacego wzorcem, na podstawie ktorego klasyfikowane sa wszystkie
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dzwigki analizowanego pliku nagrania o zblizonych do niego parametrach. Istniejaca
mozliwos¢ pominigcia lub blednego zaklasyfikowania typu piosenki moze byc¢
zniwelowana poprzez odpowiednie dobranie ustawien trybu automatycznej detekcji opartej
o metod¢ korelacji krzyzowej (ang. cross-correlation). XBAT daje mozliwo$¢
przeprowadzenia automatycznej detekcji dzwigku zapisanego na wielu kanatach
(w przypadku niniejszej pracy na o$miu) (Rycina 12). Zaklasytikowane typy piosenek sa
automatycznie zapisywane lacznie z podstawowymi pomiarami, jak np. czas poczatku
i konca piosenki oraz maksymalna i minimalna jej czgstotliwo$¢. Powstaly w ten sposob
zbiér informacji zostal nastepnie poddawany szczegotowej klasyfikacji, sprawdzeniu
poprawnosci uktadu typow piosenek oraz dalszym analizom w pakiecie statystycznym

SPSS 16.

Rycina 12. Schemat klasyfikacji typow piosenek ortolana z zebranego materiatu dzwigkowego.

W XBAT

EXTENSIBLE BIOACOUSTIC TOOL

Nagrany material dzwigkowy jest klasyfikowany przy
pomocy pakietu XBAT w srodowisku MATLABa

Typ piosenki cb nalezacej do jednego osobnika
zarejestrowany przez wszystkie mikrofony

Zaimplementowany w aplikacji XBAT algorytm lokalizujacy zostal wykorzystany
do okreslenia pozycji kazdej piosenki zas$piewane] przez ptaki. Algorytm ten, poprzez
wprowadzone parametry wyjsciowe, takie jak koordynaty mikrofonow w ukladzie
kartezjanskim (z doktadno$cia do 1 m) oraz predkos¢ dzwigku, aktualizowana dla kazdej
sekwencji nagrania, oblicza pozycj¢ zrodta dzwigku, w tym wypadku $piewajacego ptaka
(Rycina 13). Za poprawnie zlokalizowane piosenki zostaly uznane takie, ktére byty
jednoczes$nie nagrywane przez minimum trzy mikrofony (poprawna triangulacja),
natomiast piosenki nagrane wylacznie przez dwa lub jeden mikrofon zawsze dawaty
btedny pomiar. Przy analizach dotyczacych przestrzennych zalezno$ci migdzy samcami
(wielko$¢ terytorium lub interakcje zwiazane z przelotami badanych osobnikow)

wykorzystane zostaly piosenki posiadajace dokladna lokalizacj¢ nadawcy. Samce
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$piewajace poza macierza mikrofonowa, ze wzgledu na niepewnos$¢ ich potozenia nie byly

brane pod uwage w tego typu analizach.

Rycina 13. Ogo6lna charakterystyka algorytmu lokalizujacego zrodto dzwigku.

y
Mikrofon 1 srédio dzwieku

S ¥ XBAT

3 EXTENSIBLE BIOACOUSTIC TOOL

X /Mikrofon 2 x Zaimplementowany algortytm poprzez
cross-korelacje sygnatu miedzy
poszczegolnymi kanatami uwzgledniajac

..“ lokalizacje mikrofonow d w przestrzeni

Mikrofon 3 2D oraz predkos¢ v, z jaka dzwiek

dociara do poszczegoélnych mikrofonow,

-y okresla pozycje zrodta sygnatu

Efektem koncowym jest baza danych, na ktora sktada si¢ 31753 sklasyfikowanych
piosenek nalezacych do dziewigciu samcoéw nagrywanych przez sze$¢ dni w okresach
szesciogodzinnych. W oparciu o te dane dla poszczegélnych osobnikéw uzyskano
informacje dotyczace: liczby zaspiewanych piosenek, frekwencji typow piosenek, tempa
$piewu, tempa przelaczen migdzy typami $piewu, tempa i1 dlugosci przelotow oraz

rozmiardéw terytoriow (Rycina 14).

Rycina 14. Przyktad uzyskanych informacji dotyczacych jednego samca ortolana.

Przyktadowy zestaw danych

+  Lokalizacja pozycji $piewajacego samca
dotyczacy samca S2 ) ycj jaceg

Lot : — Zgrupowanie lokalizacji w zaleznosci od
U.ZYSkanych - s_zescuu Q,Odzm {.) ich udziatu procentowego (50, 75i 95%)
pierwszego dnia nagran = metoda KHR (ang.Kernel Home Range)

w macierzy mikrofonowej
Zgrupowanie 100% lokalizacji metodg MCP

Parametr Wartos¢ -

N piosenek 1054
Typy piosenek

ab 611 .

€ 1

eb 442
Tempo $piewu 3.2/ min.

sart

Lﬁ:‘j;’:;‘:ﬁze“ 1.2/ min. '.. .
Tempo przelotéw | 0.2 / min. : o
Sredni przelot 162.94 m + 2.939 SE .

Terytorium
KHR 95% | 14.40 ha
KHR 75% |4.41 ha
KHR 50% |[1.95 ha
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Analiza statystyczna

Dane, ze wzgledu na zbiezno$¢ lub rozbiezno$¢ z rozkltadem normalnym oraz
wielko$¢ proby, testowane bylty odpowiednio dobranymi testami statystycznymi. Wstgpna
klasyfikacja sylab i1 typow piosenke zostala przeprowadzona w pakiecic XBAT.
Dodatkowo, w celu uzyskania doktadnych informacji dotyczacych rozmieszczenia samcoéw
W przestrzeni w powiazaniu z podobienstwem sylab i1 typéw piosenek, wykonana zostata
analiza oparta o dystans Jaccarda metoda drzew klasyfikacyjnych w pakiecie
statystycznym SYSTAT 12. Wyznaczanie wielko$ci terytoriow poszczegdlnych
osobnikoéw metoda MCP (ang. Minimum Convex Polygon) oraz KHR (ang. Khernel Home
Range) wykonane zostato w §rodowisku ArcView 3.2a w oparciu o rozszerzenie Animal
Movement Extension v. 2.0 (Hooge & Eichenlaub, 2000). Przyj¢to dwie miary terytoriow,
KHR 95% - opisujace ogolng wielkos$¢ terytorium oraz KHR 50% - opisujace czgs$¢
terytorium najczesciej uzytkowana. Analiza r6znic wielkos$ci terytoriow badanych samcow
w zaleznosci od czasu trwania sezonu lggowego oparta byla o metodg estymacji prostej
p przy uzyciu regresji liniowej. Przy poréwnaniu wielko$ci terytoriow migdzy samcami
wczesnymi i péznymi migdzy réznych okresach sezonu lggowego skorzystano natomiast
z testu U Mann’a-Whitney’a. Przy okres§laniu zalezno$ci zwiazanych z wptywem tempa
spiewu na wielko$¢ terytorium skorzystano z nieparametrycznej korelacji rang
Spearman’a. Analiza danych zwiazanych z przemieszczaniem si¢ samcow w trakcie
sezonu lggowego wykonana zostala w oparciu o ogdlny model liniowy (GLM, ang.
General Linear Model), gdzie poszczegdlne osobniki traktowane byly jako czynnik losowy
celem uniknigcia efektu pseudoreplikacji danych.

W  statystykach bardziej zaawansowanych, gdzie testowano wplyw kilku
czynnikow przy jednoczesnym poréwnywaniu zmiennych zaleznych od siebie, oraz
w pomiarach powtarzanych, skorzystano z uogo6lnionych modeléow liniowych dla
powtarzanych pomiarow (GLMrm, ang. General Linear Model for repeated measures)
oraz uogo6lnionych roéwnan estymujacych (GEE, ang. Generalized Estimating Equations).
Modele te pozwalaja na analizowanie danych powiazanych powtarzanymi pomiarami
o zagniezdzonej strukturze. Model GLMrm zostat uzyty przy testowaniu wplywu trwania
sezonu legowego oraz na tempo (N zdarzen na 1 min.) przelotow, S$piewu oraz
przelaczania typow piosenek u badanych osobnikow. Model GEE zostat zastosowany do
przetestowania wplywu czasu trwania sezonu na efekt naktadania przez samce wilasnych
piosenek na piosenki rywali podczas interakcji. Dodatkowo, by oceni¢ wptyw dystansu do

najblizszego sasiada posiadajacego podobne lub odmienne typy piosenek na tempo
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przelotéw, $piewu, przelaczen migdzy piosenkami oraz pokrywanie piosenek rywala,
skorzystano z metody estymacji prostej S przy uzyciu regresji liniowej. Analiza danych

w modelach GLMrm, GEE oraz regresji zostata wykonana w pakiecie statystycznym

SPSS 16.

Wyniki

Rozmieszczenie samcow w ukitadzie sieci komunikacyjnej

Na powierzchni badawczej zlokalizowanych bylo dziewig¢ samcoéw ortolana
(Rycina 15), przy czym poszczegdlne osobniki pojawiaty si¢ niejednoczesnie. W pierwszej
czesci sezonu lggowego obecne byly samce S1-S5. Samiec S6 pojawit si¢ w srodku sezonu
legowego (dzien 3), przelatujac dystans Glesmyra-Kjellasen (3 km) a nastepnie Kjellasen-
Glesmyra (10 km) i obecny byl na powierzchni tylko przez dwie godziny. Samce S7-S9
pojawity si¢ w drugiej czesci sezonu lggowego i byly to osobniki, ktdre przemieszczaly si¢
w obrgbie tej samej lokalnej populacji (Glesmyra). Po6zne samce pojawily si¢ na
powierzchni badawczej w polowie sezonu lggowego oraz w momencie, gdy obecne juz
wczesne samce byly w wigkszosci sparowane. W zwiazku z powyzszym sezon lggowy
zostal podzielony na dwa okresy: sezon 1 - obecne wyltacznie wczesne samce oraz sezon
2 - pojawienie si¢ samcOw poznych. Badane samce nieznacznie zmienialy lokalizacje
terytorium. Jedynie samiec S1 zajat lokalizacje samca S4, ktory z kolei przenidst si¢ poza
macierz mikrofonowa. Lokalizacje samcow S4 1 S5 poza macierza nie pozwalaly na
uzyskanie dokladnych informacji dotyczacych przelotow tych osobnikow, w zwiazku
z czym jedynie informacje dotyczace ich tempa $piewu oraz przelaczania si¢ migdzy
typami piosenek byty brane pod uwagg przy analizach.

Liczba sylab samcéw w badanej grupie zawierata si¢ w przedziale od 3 do 5,
natomiast liczba typow $piewu od 4 do 10 (Tabela 10). Jedynym osobnikiem, ktory nie
uwspodlniat swojego repertuaru z innymi samcami byt samiec S6 (Tabela 10, Rycina 16A,
B). Pozostate samce ortolana wyraznie dzielity si¢ na grupy osobnikow posiadajacych
podobne sylaby oraz typy piosenek. Charakterystyczne jest to, iz osobniki wspotdzielace
podobne sylaby posiadaty podobne typy piosenek (Rycina 16A, B). Co wigcej, osobniki
o podobnych repertuarach tworzyty uktady sasiedzkie widoczne w przypadku par samcow

S1-87, $2-S3 i $8-S9 (Rycina 16A, B).
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Rycina 15. Rozmieszczenie terytoriow samcow ortolana w sezonie lggowym wyznaczonych metoda MCP.

Czes¢ 1 sezonu legowego

Dzien 1

Dzien 3

O Samce wczesne wewnatrz macierzy

O Samce wczesne poza macierza

Czesc¢ 2 sezonu legowego

Dzien 4

Dzien 5

Dzien 6

O Samce pozne

. Samiec bez terytorium

Tabela 10. Liczba sylab i typow piosenek oraz repertuar badanych samcow ortolana.

Samiec  Liczba sylab Ll(;zigzeggf W Repertuar (typy piosenek)
S1 4 5 a, ab, ¢, cb, cd
S2 3 4 a, ab, e, eb
S3 3 4 ¢ ch, e eb
S4 5 7 a, ab, j, jb, ju, juf. jufb
S5 5 4 e, eb, g, gufb
S6 5 10 s, sr, str, stuf, suf; t, tr, ts, tsuf; tuf
S7 4 5 a, ab, ¢, cb, cd
S8 5 6 8 gh, ghb, gu, guf; gufb
S9 5 9 g, ghuf; gu, guf, gufb, h, hu, huf, hufb
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Rycina 16. Podobienstwo sylab oraz typow piosenek wyrazone dystansem Jaccarda wewnatrz badanej grupy

socjalnej samcow ortolana tworzacych sie¢ komunikacyjna.
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Zmiany wielkoSci terytoriow

Samce ortolana wykazywaty zmiany wielkosci terytoriow w trakcie trwania sezonu
legowego. Najwigksze powierzchniowo terytoria (zarowno KHR 95% i 50%) istnialy na
poczatku oraz na koncu sezonu (Rycina 17A, B), przy czym sytuacja taka dotyczaca
ostatniego dnia nagran byla zwiazana z ,,rozluznieniem” uktadow sasiedzkich, gdyz samice
obecne na powierzchni badawczej byly juz sparowane oraz zajg¢te wysiadywaniem jaj.
Biorac pod uwagg caly sezon, stwierdzono ogdlny trend zwiazany ze spadkiem wielkosci
terytorium (zaré6wno u samcow wczesnych jak i pdznych), jednakze nie byl on istotny
statystycznie (Rycina 17A, B; Tabela 11). Wynika to z faktu, iz samce na powierzchni
badawczej pojawialy si¢ stopniowo, wypelniajac istniejacq jeszcze przestrzen, przez co
nastgpowato zacie$nienie granic terytoribow u osobnikow juz obecnych (samcow
wczesnych). Nie stwierdzono natomiast, by zmianom ulegato terytorium KHR 50%

(Tabela 11).
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Rycina 17. Zmiany wielkosci uogélnionych terytoriow samcow ortolana (KHR 95%) i najczesciej
uzytkowanej ich czegsci (KHR 50%) w trakcie sezonu lggowego. Samce wezesne - czarne kota, samce pdzne -

szare kota. Estymowana prosta regresji liniowej £ dla catego sezonu - czerwona linia.
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Tabela 11. Wplyw sezonu lggowego na wielkos$¢ terytoriow samcow ortolana. KHR 95% - uogdlniona
wielko$¢ terytorium, KHR 50% - najczgsciej uzytkowana czg$¢ terytorium. N - liczba terytoriow w czasie.
f - wspotczynnik prostej estymowanej w oparciu o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne wyjasniajace,

zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna Czynnik N p F, p

KHR 95%  caly sezon 28 -0.227 1418 0.224
KHR 50%  caly sezon 28 0.022 0.013 0911

Porownujac wielko$¢ terytoriow migdzy typami samcow stwierdzono, iz samce
wczesne mialy zdecydowanie wigksze terytoria KHR 95% (19.82 + 2.45 ha) niz samce
p6zne (9.96 + 1.89 ha) (U Mann-Whitney: Z = -2.730, p = 0.006; Rycina 18). Nie
stwierdzono natomiast roznic w wielko$ci terytorium KHR 50% migdzy badanymi
samcami (samce wczesne 2.02 + 0.22 ha; samce pozne 1.46 £ 0.18 ha) (U Mann-Whitney:
Z =-1.746, p = 0.081; Rycina 18).

Rycina 18. Poroéwnanie wielkosci uogolnionych terytoriow (KHR 95%, A) i najczg$ciej uzytkowanej ich

czgsci (KHR 50%, B) migdzy wezesnymi i péznymi samcami ortolana w odniesieniu do sezonu lggowego.
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Przemieszczenia samcow

Sredni dystans zwiazany z przemieszczaniem si¢ samcow ortolana wykazywat
réznice w trakcie trwania sezonu lggowego w odniesieniu do poszczegdlnych godzin po
wschodzie stonca, traktowanego jako ogdlny model opisujacy dynamike sezonu lggowego
(Tabela 12, Rycina 19). Samce ortolana wykonywaly dhuzsze przeloty zdecydowanie
czes$ciej na poczatku sezonu lggowego (Tabela 12, Rycina 19), gtéwnie w pierwszym dniu
nagran (moment zwigzany z ustalaniem terytoriow). Natomiast godzina po wschodzie
stonca, rozpatrywana jako czynnik niezalezny od dnia w sezonie, nie miata istotnego

wptywu na $redni dystans przelotu badanych samcéw (Tabela 12, Rycina 19).

Tabela 12. Wplyw dni oraz czasu po wschodzie stonca w trakcie sezonu lggowego na $redni dystans
przelotow wykonanych przez samce ortolana. (los) — samce traktowane w modelu jako czynniki losowe. N -
liczba zdarzen. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej

- GLM.

Zmienna Poziom N Czynnik df F p
31753 dzien*samiec(los) 21 72907 <0.001
Caly sezon 31753  godzina*samiec(los) 30 0.764 0.799
63506 dzien*godzina*samiec(los) 101 27.627 <0.001
$redni 10261  dzien*samiec(los) 6 73545 <0.001
dystans Sezon 1 10261 godzina*samiec(los) 15 0.990 0.489
przelotu 20522  dzien*godzina*samiec(los) 29 24482 <0.001
21492  dzien*samiec(los) 12 11.215 <0.001
Sezon 2 21492  godzina*samiec(los) 30 1.128 0.336

42984 dzien*godzina*samiec(los) 57 2.874 <0.001
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Rycina 19. Sredni dystans przelotéw samcow ortolana w zaleznosci od czasu po wschodzie stofica (stupki
w skali szarosci, kolor czarny godzina 1 — kolor bialy godzina 6) oraz w poszczegodlnych dniach nagran.

Do analizy zostaly wybrane samce posiadajace pelny zestaw danych lokalizacji przestrzennej.
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Tempo przelotdw samcoOw ortolana w trakcie sezonu lggowego zmieniato sig
istotnie wraz z czasem trwania sezonu lggowego (Tabela 13, Rycina 20). Jednocze$nie
tempo przelotow samcoéw wczesnych nie réznito sig istotnie migdzy pierwsza i druga
czescia sezonu lggowego (Tabela 13), aczkolwiek byto nieco wyzsze w pierwszej czesci
sezonu. Nie stwierdzono réwniez, by samce wczesne przemieszczaly si¢ z wigkszym

tempem niz samce pdzne w drugiej czgsci sezonu (Tabela 13).

Tabela 13. Wplyw dni w sezonie legowym na tempo przelotéw samcoéw ortolana. N - liczba zdarzen.

Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GLMrm.

Zmienna Czynnik N Wilks ,  df F p

Catly sezon 2137 0.961 5 3403 <0.001

Samce wczesne:
Tempo
przelo]‘:éw Sezon 1 vs Sezon? 1600 0.993 5 2124 0.060

Sezon 2:

‘s 1432 0.995 5 1.538 0.175
Samce wczesne vs samce pozne
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Rycina 20. Tempo przelotow samcoéw ortolana w trakcie sezonu lggowego.
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Tempo przelotdow samcoOw ortolana w trakcie sezonu lggowego zmieniato sig
w zalezno$ci od czasu po wschodzie stonica. Samce wykazywaty zwigkszona aktywnos¢
w pierwszych dwoch godzinach po wschodzie stofica po czym ona malata by ponownie
wzrosna¢ 1 znow zmale¢ (Tabela 14, Rycina 21). Zachowanie to bylo zwiazane ze
zwigkszong aktywnos$cia wokalna w pierwszych godzinach, po czym wigkszo$¢ samcoHw
zaczynata Zzerowac, stad nastgpujacy chwilowy spadek aktywnosci. Uktad taki byt
powtarzany i rOwniez istotny w pierwszej czesci sezonu lggowego (Tabela 14, Rycina

22A), w przeciwienstwie do drugiej jego czesci (Tabela 14, Rycina 22B).

Tabela 14. Wplyw godzin po wschodzie stonca na tempo przelotéw samcow ortolana. N - liczba zdarzen.

Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GLMrm.

Zmienna Czynnik N Wilks ,  df F P

Caty sezon 2137 0.993 5 2874 0.014
Sezon 1 705 0.983 5 2381 0.037
Sezon 2 1432 0.993 5 1943  0.083

Tempo
przelotow
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Rycina 21. Tempo przelotdow samcow ortolana w godzinach po wschodzie stonica w odniesieniu do calego

sezonu lggowego.
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Rycina 22. Tempo przelotow samcow ortolana w godzinach po wschodzie stonca w pierwszej (A) oraz

drugiej (B) czg$ci sezonu legowego.
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Tempo przelotow w zaleznosci od odlegtosci do sqsiada

Samce ortolana nie wykazywaly zmian w tempie przelotow w zalezno$ci od
odlegtosci do najblizszego sasiada o podobnych typach piosenek w odniesieniu do calego
sezonu lggowego (Tabela 15). Natomiast w przypadku odlegtosci do najblizszego sasiada
o odmiennych typach piosenek stwierdzono, ze tempo przelotéw badanych samcoéw malato
wraz z odlegtoscia od tego sasiada w odniesieniu do catego sezonu, przy czym wzrastato
jedynie w pierwszej jego czgsci (Tabela 15). Powyzszych zaleznosci nie stwierdzono

natomiast w drugiej czg$ci sezonu lggowego (Tabela 15).
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Tabela 15. Wptyw odlegtosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na tempo

przelotow wszystkich samcow ortolana. N - liczba zdarzen. f§ - wspolczynnik prostej estymowanej w oparciu

o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna Poziom N Czynnik B F p
3860 PR -0.009 0.331 0.565
Caly sezon
1859 OR -0.065  42.185 0.005
Tempo Sezon 1 1020 PR 0.003 0.007 0.932
przelotow 152 OR 0.186 5.378 0.022
2840 PR 0.003 0.029 0.864
Sezon 2
1707 OR -0.043 3214 0.073

Wczesne samce, w odniesieniu do catego sezonu lggowego, oraz pdzne samce

ortolana nie wykazywaly zmian w tempie przelotéw w zaleznosci od odleglosci do

najblizszego sasiada o podobnych typach piosenek oraz do najblizszego sasiada

o odmiennych typach piosenek (Tabela 16). Jednakze stwierdzono, ze wczesne samce

zwigkszaly tempo przelotow w zaleznosci od odleglosci do sasiada o podobnych typach

piosenek w pierwszej czesci sezonu, oraz do sasiada o odmiennych typach piosenek

w drugiej czesci sezonu (Tabela 16).

Tabela 16. Wplyw odleglosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na tempo

przelotu wczesnych i1 poéznych samcow ortolana w poszczegdlnych czgéciach sezonu lggowego. N - liczba

zdarzen. f - wspolczynnik prostej estymowanej w oparciu o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne

wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna  Typ samcoéw  Poziom N Czynnik b F P
2179 PR 0.002 0.006 0.940
Caly sezon
558 OR -0.053 1.555 0.213
1020 PR 0.003 0.007 0.932
Wczesne Sezon 1
Tempo 152 OR 0.186 5.378 0.022
przelotow 1159 PR 0.068  5.415 0.020
Sezon 2
406 OR -0.051 1.049 0.306
1681 PR -0.028 1.293 0.256
Pozne Sezon 2
1301 OR -0.030 1.178 0.278
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Tempo spiewu

Tempo $piewu samcoOw ortolana zmieniato si¢ wraz z czasem trwania sezonu
legowego. W pierwszej czgsci sezonu stwierdzono, iz byto ono najwyzsze pierwszego
dnie, po czym malato (Tabela 17, Rycina 23). Tempo $piewu samcdéw wczesnych nie
roznito si¢ migdzy pierwsza 1 druga czescia sezonu lggowego (Tabela 17, Rycina 24A).
Jednakze samce p6zne $piewaly z wigkszym tempem niz samce wczesne w trakcie drugiej

czesci sezonu legowego (Tabela 17, Rycina 24B).

Tabela 17. Wptyw dni w sezonie lggowym na tempo $piewu samcow ortolana. N - liczba zdarzen. Czynnik -

zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GLMrm.

Zmienna Czynnik N Wilks ,  df F p

Caty sezon 2137 0.940 5 5286 <0.001

Tempo gamcelwczgsne: 5 1600 0997 5 0834 0.526
s'plewu €zon 1 vs dezon.

Sezon 2:

iy 1432 0.982 5 5094 <0.001
Samce wczesne vs samce pozne

Rycina 23. Tempo $piewu samcow ortolana w trakcie sezonu lggowego.
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Rycina 24. Porownanie tempa $piewu wczesnych samcow ortolana migdzy pierwsza i druga czgscia sezonu

legowego (A) oraz samcow wezesnych i poznych w drugiej czesci sezonu (B).
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Tempo $piewu samcoOw ortolana w trakcie sezonu lggowego zmienialo si¢

w zalezno$ci od czasu po wschodzie, gdzie ptaki §piewaly intensywniej w pierwszych

godzinach po czym tempo $piewu wyraznie malato (Tabela 18, Rycina 25). Efekt ten byt

istotny zardwno w pierwszej jaki i drugiej czesci sezonu lggowego (Tabela 18, Rycina

26A, B).

Tabela 18. Wplyw godzin po wschodzie stonca na tempo Spiewu samcoéw ortolana. N - liczba zdarzen.

Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GLMrm.

Zmienna Czynnik N Wilks ,  df F P
Caty sezon 2137 0.960 5 17.679 <0.001
Tempo Sezonl 705 0958 5 6172 <0.001
Spiewu
Sezon 2 1432 0960 5 11.785 <0.001

Rycina 25. Tempo $piewu samcow ortolana w godzinach po wschodzie stonca w odniesieniu do catego

sezonu lggowego.
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Rycina 26. Tempo $piewu samcow ortolana w godzinach po wschodzie stonca w pierwszej (A) oraz drugiej

(B) czesci sezonu lggowego.
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Tempo spiewu w zaleznosci od odlegtosci do sqsiadow

Samce ortolana nie wykazywaly zmian w tempie $piewu w zaleznosci od
odlegtosci do najblizszego sasiada o podobnych typach piosenek w odniesieniu do calego
sezonu lggowego (Tabela 19). Natomiast w przypadku odlegtosci do najblizszego sasiada
o odmiennych typach piosenek stwierdzono, ze tempo $piewu badanych samcoéw wzrastato
wraz z odlegloscia od tego sasiada w odniesieniu do calego sezonu oraz jego drugiej czesci
(Tabela 19). Powyzszych zalezno$ci nie stwierdzono natomiast w pierwszej czg$ci sezonu

legowego (Tabela 19).

Tabela 19. Wptyw odlegtosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na tempo
$piewu wszystkich samcow ortolana. N - liczba zdarzen. ff - wspotczynnik prostej estymowanej w oparciu

o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna Poziom N Czynnik B F 2
Caly sezon 13537 PR 0.003 0.044 0.834
OR 0.149 42.185 <0.001
"’Fe.mpo Sezon 1 4905 PR 0.027 0.745 0.388
Spiewu OR -0.034 0.169 0.682
PR 0.004 0.048 0.826
Sezon 2 8632
OR 0.125 27238 <0.001

Wecezesne samce, w odniesieniu do catego sezonu lggowego oraz samce pozne
w drugiej czgsci sezonu zwigkszaly tempo $piewu w zaleznosci od odleglosci do
najblizszego sasiada o podobnych typach piosenek (Tabela 20). Stwierdzono natomiast, ze

samce wczesne w drugiej czg$ci sezonu legowego wykazywaly podobna zaleznos¢
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w przypadku odleglosci od sasiada o odmiennym typie $piewu, natomiast wykazywaty
odwrotng zalezno$¢ w przypadku odlegtosci do sasiada o podobnych typach piosenek
(Tabela 20).

Tabela 20. Wplyw odleglosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na tempo
$piewu wczesnych i péznych samcoéw ortolana w poszczegdlnych czegsciach sezonu lggowego. N - liczba
zdarzen. f - wspdtczynnik prostej estymowanej w oparciu o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne

wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna  Typ samcéw  Poziom N Czynnik b F D
Caly sezon 3237 PR 0.113 21.640 <0.001
OR 0.005 0.031 0.860
Wezesne Sezon 1 4905 PR 0.027 0.745 0.388
Tempo OR -0.034 0.169 0.682

Spiewu -
P Sezon 2 5395 PR 0.131 20346 <0.001
OR 0.366 62.435 <0.001
PR 0.113  21.640 <0.001
Pozne Sezon 2 3237

OR 0.005 0.031 0.860

Zwiqzek tempa Spiewu ze zmianami wielkosci terytoriow

Stwierdzono, ze samce ortolana $piewaly z wigkszym tempem gdy ich terytoria
KHR 95% zmniejszaty si¢ w trakcie sezonu lggowego (Tabela 21, Rycina 27). Efekt ten
byl réwniez istotny w drugiej czgsci sezonu lggowego (Tabela 21, Rycina 28B),
w przeciwienstwie do pierwszej czg$ci (Tabela 21, Rycina 28A). Zaleznosci takich nie

obserwowano w przypadku terytoriow KHR 50%.

Tabela 21. Powiazanie wielkosci tempa $piewu samcdw ortolana z wielkoscia ich terytoriow (ogolnego KHR
95%, oraz najczgsciej uzytkowanej czgsci KHR 50%) w trakcie sezonu lggowego. N - liczba terytoriow

w czasie. R — wspolczynnik korelacji rang Spearman’a.

Zmienna N Model R p
28 Caty sezon -0.429  0.023

KHR 95% 10 Sezon 1 0212  0.556
18 Sezon 2 -0.492  0.038
28 Caty sezon -0.065  0.744

KHR 50% 10 Sezon 1 0285  0.425
18 Sezon 2 -0.172  0.494
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Rycina 27. Zwiazek tempa $piewu samcOw ortolana z wielkoscia terytorium KHR 95% w trakcie calego

sezonu lggowego.
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Rycina 28. Zwiazek tempa $piewu samcow ortolana z wielkoscig terytorium KHR 95% w pierwszej czgsci

(A) oraz drugiej cz¢sci (B) sezonu legowego.
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Tempo przetqczania typow piosenek

Tempo przetaczania typow piosenek samcoOw ortolana zmieniato si¢ wraz z czasem

sezonu (Tabela 22, Rycina 29). Stwierdzono, iz tempo przetaczania miedzy typami

piosenek w przypadku samcow wczesnych roznito si¢ istotnie migdzy czgsciami sezonu

legowego, gdzie stwierdzono wyzsza wartos¢ w pierwszej jego czesci (Tabela 22, Rycina

22A). Natomiast w drugiej cze$ci sezonu lggowego samce pozne przetaczaty si¢ miedzy

typami piosenek z wigkszym tempem niz samce wczesne (Tabela 22, Rycina 22B).
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Tabela 22. Wptyw dni w sezonie lggowym na tempo przelaczania typéw piosenek u samcoéw ortolana. N -
liczba zdarzen. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej

- GLMrm.

Zmienna Czynnik N Wilks ,  df F p

Caly sezon 2137 0.966 5 2928 <0.001

Tempo g -
F ey oo Samcelwczessne‘ 2 1600 0.989 5  3.643 0.003
migdzy typami ezon 1 vs Sezon

piosenek Sezon 2:

iy 1432 0.983 5 5053 <0.001
Samce wczesne vs samce pozne

Rycina 29. Tempo przetaczania typow piosenek samcoéw ortolana w trakcie sezonu lggowego.
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Rycina 30. Por6wnanie tempa przelaczania typéw piosenek wczesnych samcoOw ortolana migdzy pierwsza
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Tempo przelaczania typoéw piosenek samcoéw ortolana w trakcie sezonu lggowego
zmieniato si¢ w zaleznosci od czasu po wschodzie stonca (Tabela 23, Rycina 31). Efekt ten

byt istotny zaréwno w pierwszej jaki i1 drugiej czgsci sezonu (Tabela 23, Rycina 32A, B).
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Tabela 23. Wplyw sezonu godzin po wschodzie stonca na tempo przetaczania typéw piosenek samcow

ortolana. N - liczba zdarzen. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy

statystycznej - GLMrm.

Zmienna Czynnik N Wilks ;,  df F p
Tempo Calysezon 2137 098 5 5990 < 0.001
przelaczania Sezonl 705 0965 5 5061  <0.001
migdzy typami
piosenek Sezon 2 1432 0991 5 2598  0.024

Rycina 31. Tempo przetaczania typow piosenek samcow ortolana w godzinach po wschodzie stonca.
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Rycina 32. Tempo przelaczania typéw piosenek samcow ortolana w godzinach po wschodzie stonca

w pierwszej (A) oraz drugiej (B) czgsci sezonu lggowego.
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Tempo przetqczania typow piosenek w zaleznosci od odlegtosci do sqsiadow

Wzrost tempa przefaczania typoéw piosenek zwiazany z odlegloscia do sasiada

o odmiennych typach piosenek byt istotny dla wszystkich samcow biorac pod uwagg caty

sezon lggowy, przy czym zaleznos$ci tej nie obserwowano rozpatrujac czgs¢ pierwsza
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idruga sezonu indywidualnie (Tabela 24). Nie stwierdzono réwniez zmian zwiazanych
z tempem przetaczania typow piosenek w zaleznosci od odleglosci do sasiada o podobnych

typach piosenek (Tabela 24).

Tabela 24. Wplyw odleglosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na tempo
przetaczania typow piosenck wszystkich samcow ortolana. N - liczba zdarzen. f - wspdtczynnik prostej

estymowanej w oparciu o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna Poziom N Czynnik B F, p

Caly sezon 13537 PR -0.017  1.180  0.277

Tempo OR 0.066 8.114  0.004

przelaczen PR 0.031  1.009 0315
migdzy Sezon 1 4905

typami OR -0.034  0.173  0.678

i PR -0.009  0.213  0.644
plosenck g on2 8632

OR <0.001 0.001 0.979

Wczesne samce ortolana zwigkszaly tempo przetaczania typoéw piosenek
w zalezno$ci od odleglo$ci do najblizszego sasiada o odmiennych typach piosenek
w odniesieniu do catego sezonu lggowego oraz jego drugiej czgsci (Tabela 25). Natomiast
samce pozne, wraz z odlegtoscia do takiego sasiada zmniejszaty tempo przelaczania typow
piosenek (Tabela 25). Wplyw odleglosci do sasiada o podobnych typach piosenek wptywat
na zmniejszenie tempa przetaczania typoéw piosenek w przypadku samcéw wcezesnych
w odniesieniu do calego sezonu lggowego, natomiast rozpatrujac czeSci sezonu

indywidualnie relacji takiej nie obserwowano (Tabela 25).

Tabela 25. Wplyw odlegtosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na tempo
przetaczania typow piosenek wczesnych i péznych samcoéw ortolana w poszczegdlnych czgsciach sezonu
lggowego. N - liczba zdarzen. f§ - wspotczynnik prostej estymowanej w oparciu o regresje liniowa. Czynnik -

zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna  Typ samcow  Poziom N Model p F P
Caly sezon 10300 PR -0.042 3.868 0.049
OR 0.207 24977 <0.001
Tempo PR -0.031 1.009 0.315
- Wczesne Sezon 1 4905
przetaczen z OR 20.034 0173 0678
micdzy PR 0.023 0635 0426
typami Sezon 2 5395 ' ) '
piosenck OR 0.152 9535  0.002
B PR 0.021 0712  0.399
Pozne Sezon 2 3237
OR -0.066 5.674 0.017
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Pokrywanie piosenek rywala

Pokrywanie piosenek rywala w trakcie sezonu lggowego zmieniala si¢ istotnie
w przypadku interakcji z sasiadem o podobnych typach piosenek zarowno w odniesieniu
do catego sezonu lggowego jak i godzin po wschodzie stonca (Tabela 26, Rycina 33A, B).
Przy czym samce najczesciej uzywaly tego typu komunikacji na poczatku sezonu
legowego (Rycina 33A) oraz w pierwszych godzinach po wschodzie stonica (Rycina 33B).
Nie stwierdzono takiej zmienno$ci w przypadku interakcji z sasiadem o odmiennych
typach piosenek (Tabela 26), gdzie w odniesieniu do calego sezonu lggowego zachowanie
takie bylo obserwowane jedynie pierwszego dnia nagran (Rycina 34A), oraz nie nasilato

si¢ ono po wschodzie stonca (Rycina 34B).

Tabela 26. Wplyw sezonu dni w sezonie lggowym i godzin po wschodzie stonca na liczbg¢ pokrytych
piosenek rywala o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR). N - liczba zdarzen. Czynnik -

zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana. Model analizy statystycznej - GLMrm.

Zmienna Poziom Czynnik N Wald df P
Dzien 61 41.064 1 <0.001
PR
Liczba Godzina 61 82.969 1 <0.001
pokrytych
piosenek Dzien 41 - - -
OR
Godzina 41 5.742 1 0.332

Rycina 33. Liczba pokrytych piosenek rywala o podobnych typach piosenek (PR) w trakcie sezonu lggowego

(A) oraz godzin po wschodzie stonca (B).
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Rycina 34. Liczba pokrytych piosenek rywala o odmiennych typach piosenek (OR) w trakcie sezonu

legowego (A) oraz godzin po wschodzie stonca (B).

1.4
o SEZON 1 i SEZON 2 N o
(@] ] (@]
z _ | A e s - B
[ : []
= e
@ : o
] ! 0
2 i 2
o ' =% 2
S 121 ! S
> (] I > [}
= : £
S ! 2 1 { } E -
) ! o
o 1 ®
| = ! | =
© ' @
o i = 0
N 4 : N = [
2 I 2
- 1 : -l
T T T T T T T T T T T T
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
) Conrwiec Czas po wschodzie storca (h)
Sezon legowy (dni nagran)

Pokrywanie piosenek rywala w zaleznosci od odlegtosci do sqsiadow

Nie stwierdzono by samce ortolana czg$ciej pokrywaly piosenki rywala
w zaleznos$ci od odleglosci do najblizszego sasiada o podobnych oraz odmiennych typach

piosenek w odniesieniu do catego sezonu lggowego (Tabela 27).

Tabela 27. Wptyw odlegtosci do sasiada o podobnych (PR) oraz odmiennych typach piosenek (OR) na liczbg
pokrytych piosenek rywala w trakcie sezonu lggowego. N - liczba zdarzen. f - wspdiczynnik prostej

estymowanej w oparciu o regresj¢ liniowa. Czynnik - zmienne wyjasniajace, zmienna - zmienna wyjasniana.

Zmienna N Czynnik B F p
Liczba 61 PR 0.083 0398  0.531
pokrytych
piosenck 41 OR -0.152  0.899  0.349
Dyskusja

Samce ortolana w badanej grupie socjalnej na przestrzeni sezonu lggowego
modyfikowaly swoje zachowania zwiazane z przemieszczaniem sig, gdzie czgs§¢
osobnikdw zajmowata terytoria bardzo wczesnie, a kolejne pojawiaty si¢ w pdzniejszym
okresie. Wynikato to z faktu, iz samce p6zne najprawdopodobniej nie sparowaly si¢ na
poczatku sezonu lggowego i poszukiwaly nowych miejsc gdzie potencjalnie mogly
uzyskac¢ taka mozliwo$¢. Intensywne przemieszczanie si¢ samcOw ortolana migdzy platami
srodowiskowymi stwierdzone w badanej grupie osobnikoéw, jest typowym zjawiskiem

obserwowanym w catej norweskiej populacji ortolana (patrz Rozdziat ).
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Ta niespecyficzna dyspersja samcOw w czasie sezonu lggowego, opisana w norweskiej
(Dale et al., 2001a, 2006) zwiazana jest gtdownie z niedoborem samic.

Zaobserwowano istotne réznice zwigzane ze zmianami wielko$ci terytoriow oraz
tempem przelotdow poszczegdlnych osobnikéw. Samce poézne zajmowaly terytoria
sasiadujace z osobnikami (rezydentami), ktore zajmowaly te same terytoria na badanej
powierzchni we wczesniejszych latach (dane nie publikowane). Wzrastajace zaggszczenie
samcow prowadzilo do zmniejszania si¢ ogdlnej wielkosci terytoriow w trakcie sezonu
legowego, co jest typowym zjawiskiem zwigzanym ze wzrostem liczebno$ci przy
ograniczonej przestrzeni stwarzajacej odpowiednie warunki do rozrodu (Krebs & Davies,
1993). Dodatkowo obserwowana byta rowniez sytuacja wyparcia konkurenta, ktéra zaszta
na poczatku sezonu lggowego w przypadku samca S4. Interesujacy wydaje si¢ by¢ fakt,
1z mimo zmniejszania si¢ ogdlnej wielkos$ci terytoriow, fragment najczgsciej uzytkowany
przez samce (zarOwno wczesne jak i pdzne) pozostawal najmniej zmienny w czasie.
Swiadczyé to moze o tym, ze samce poczatkowo bronia terytoriow zdecydowanie
wigkszych, niz mogloby wynika¢ z ich siedliskowych wymagan, przez co wobec wzrostu
zaggszcezenia sa W stanie osiaga¢ pewnego rodzaju kompromisy (Krebs & Davies, 1993).
W badanej grupie socjalnej stwierdzono zalezno$¢ opisana w Rozdziale I, gdzie osobniki
ze soba sasiadujace wykazywaty wysoki stopien wspotdzielenia repertuaréw. Zastosowana
technika macierzy mikrofonowych pozwolita nie tylko skupi¢ si¢ na aktywnos$ci wokalne;j
badanych samcow, lecz rowniez zobrazowalta pewne cechy zwiazane z przemieszczaniem
si¢ poszczegdlnych osobnikdw na przestrzeni sezonu lggowego, co réwniez bylo
z powodzeniem zastosowane w badaniach nad sikora jasnoskrzydla (Fitzsimmons et al.,
2008). Stwierdzono bowiem, iz najwigksza aktywno$¢ zwigzana z intensywnoscia
przelotow przypada na sam poczatek sezonu lggowego, gdy samce ortolana zdecydowanie
czesciej wykonywaty dluzsze przeloty oraz przemieszczaly si¢  czesciej,
najprawdopodobniej w zwiazku z ustalaniem poczatkowych granic terytoriow.

Samce ortolana w badanej grupie socjalnej na przestrzeni sezonu legowego
modyfikowaly swoje zachowania zwiazane z charakterem $piewu. Zachowania zwigzane
z wokalizacjq takie jak tempo $piewu i przetaczanie migdzy typami piosenek wykazywato
istotne réznice w trakcie sezonu lggowego oraz w powiazaniu z czasem po wschodzie
stonca. Glownymi czynnikami wplywajacymi na zmienno$¢ zachowan badanych
osobnikow byta obecnos$¢ i aktywnos¢ ich sasiadow modyfikowana przez postgpujacy
sezon lggowy. Wiele gatunkoéw zwierzat odzywa si¢ lub $§piewa glownie o $wicie, tworzac
tzw. poranne chory (ang. down chorus) (np. Henwood & Fabrick, 1979; Staicer et al.,

1996, Sueur, 2002). Zwiazane jest to gtéwnie z warunkami transmisji dzwigku, ktore sa
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zdecydowanie najlepsze w godzinach porannych (Mace, 1987; Barnett & Briskie, 2007).
Staicer et al. (1996) =zasugerowata hipoteze, zwana social dynamics hypothesis,
argumentujac iz poranne $piewy samcOéw niejako posrednicza ukladom socjalnym
tworzonym przez terytorialne osobniki na drodze komunikacji. Hipoteza ta méwi o tym, ze
osobniki wykazuja tendencje do czgstszego komunikowania si¢ ze soba w godzinach
porannych. Powodow, dal ktorych taki stan rzeczy jest kilka. Gldwnie zwiazane jest to
z optymalnymi warunkami $rodowiska wplywajacymi pozytywnie na komunikacje
dzwigkowa, przez co zdecydowana wigkszo$¢ samcOw manifestuje swoja obecno$¢
1 motywacje, pozwalajac tym samym na oceng¢ potencjalnych konkurentow. W tego typu
zbiorowym zachowaniu uczestnicza nie tylko $piewajace samce, lecz rowniez samice
(Otter et al., 1997; Gorissen & Eens, 2004; Mennill & Otter, 2007). Uktad taki sprzyja tez
interakcjom zwiazanym z obrona terytorialna, gdyz wzrost aktywnos$ci wokalnej samcow
zwigksza czgstotliwo$¢ wyzwan rzucanych konkurentom (Burt & Vehrencamp, 2005;
Trillo & Vehrencamp, 2005; Liu & Kroodsma, 2007, Foote et al., 2008). Wykazano
réwniez, ze samce Spizella passerina nie inicjuja porannych chéréw w momencie, gdy ich
sasiedzi zostali eksperymentalnie usunigci, co sugeruje iz interakcje takie sa dla samcoéw
istotne (Liu, 2004). W przypadku ortolana poranne chéry obserwowano niezaleznie od
momentu w sezonie legowym. Takie powtarzane przez samce zachowanie w trakcie catego
sezonu lggowego, mimo iz samice przestaja juz by¢ plodne, bylo tez obserwowane
uinnych gatunkéw co moze sugerowaé zwiazek z selekcja wewnatrzplciowa
(Amrhein et al., 2004; Kunc et al., 2005; Liu & Kroodsma, 2007).

Tempo $piewu ortolana drastycznie spada w momencie, gdy samiec uzyskuje
dostep do samicy, natomiast osobniki niesparowane S$piewaja czgsto nawet przez caty
sezon lggowy (Cramp & Perrins, 1994), co czg$ciowo znalazlo swoje odzwierciedlenie
w wynikach uzyskanych w badanej grupie samcow. W pierwszej czgsci sezonu lggowego
tempo $piewu bylo zdecydowanie wyzsze, po czym stopniowo malalo. Nie stwierdzono
natomiast, by tempo $piewu samcoéw wczesnych, cho¢ nieco wyzsze w drugiej czesci
sezonu lggowego, rdznilo si¢ istotnie migdzy tymi dwoma okresami, mimo iz wigkszo$¢
z nich byla juz w drugim okresie sparowana. Efekt ten byt najprawdopodobniej wywotany
pojawieniem si¢ w drugiej czgsci sezonu samcow poznych Spiewajacych zdecydowanie
intensywniej niz samce wczesne. Wyrazny wzrost tempa $piewu wszystkich samcow
w drugiej czgséci sezonu lggowego moze by¢ sygnalem zwigzanym z obrong terytorialng
wywotang poprzez pojawienie si¢ konkurentéw, gdyz wyniki wskazuja na jego silny

zwiazek ze zmianami w wielkos$ci terytoriow.
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Samce ptakow S$piewajacych sa w stanie odpowiada¢ na piosenke rywala
w dwojaki sposéb: poprzez odpowiedz zwiazana z konkretna cecha $piewu (ang. pattern-
specific responses) lub czasem, w jakim ta odpowiedz jest generowana (ang. time-specific
responses). Obie strategie odpowiedzi zwiazane sa z eskalacja badz deeskalacja agresji
wobec konkurenta (Todt & Naguib, 2000; Vehrencamp, 2001; Mennill & Ratcliffe,
2004b). Odpowiedzia zwiazana z konkretna cecha $piewu jest dopasowywanie typu
piosenki do piosenki rywala, przy czym, jak sugeruja wyniki uzyskane poprzez
zastosowanie playbacku interaktywnego, odpowiedz taka jest czgsto postrzegana przez
samce bedace w interakcji jako realny wzrost zagrozenia (Vehrencamp, 2001; Mennill
& Ratcliffe, 2004b). Odpowiedz zwiazana z czasem, czyli pokrywanie piosenki rywala
wlasng piosenka, maskuje cze$¢ piosenki rywala, przez co jest rowniez silnie zwiazana
z eskalacja agresywnego zachowania u wielu gatunkow (Dabelsteen et al., 1997; Mennill
& Ratcliffe, 2004b; Poesel & Dabelsteen, 2005; Naguib & Kipper, 2006). Osobniki
wchodzace w interakcje moga uzywacé obu strategii $piewu w celu pordwnania swoich
zdolno$ci konkurencyjnych, jakosci, motywacji czy intencji. Tempo przetaczen migdzy
typami piosenek u samcoéw ortolana wykazywalo istotne réznice w trakcie sezonu
legowego - bylo zdecydowanie wyzsze na jego poczatku, po czym stopniowo malalo.
Wydaje si¢ to by¢ zwiazane ze ,,sprawdzaniem” sasiadow pod katem zasobnos$ci ich
repertuarow oraz dopasowania si¢ do nich. Co wigcej, samce ortolana w godzinach
porannych przetaczaly si¢ ze zdecydowanie najnizszym tempem migdzy typami piosenek,
przy czym zwigkszaty to tempo w odpowiedzi na blisko$¢ sasiada posiadajacego podobny
repertuar, a zmniejszaly w przypadku sasiada o odmiennym repertuarze. Wynika z tego, ze
samce ortolana §piewaty gldwnie uzywajac jednego typu piosenki, co mogto mie¢ zwiazek
z dopasowaniem piosenki do najblizszego sasiada. W drugiej czeSci sezonu takie
zachowanie nie bylo juz stwierdzane, co sugeruje, ze tempo przetaczania migdzy typami
piosenek jest $cisle zwiazane z zachowaniami towarzyszacymi ustaleniu granic terytoriow
(np. Kramer et al., 1985; Peake et al., 2005; Vehrencamp et al., 2007).

Samce ortolana wykorzystywaly rowniez strategi¢ $piewu polegajaca na
pokrywaniu piosenek rywala. Strategia ta, cho¢ rzadko stosowana, byta najczgsciej
obserwowana na poczatku sezonu lggowego, zwlaszcza w interakcjach z sasiadem
o podobnym repertuarze. Charakterystyczny jest fakt, iz uzywana byla wylacznie w trakcie
porannych chéréow. Dopasowywanie typu piosenki oraz pokrywanie piosenki konkurenta
wlasna piosenka zostalo uznane za konwencjonalny sygnatl niosacy informacje
0 agresywnym nastawieniu osobnika sygnalizujacego (Vehrencamp, 2001; Shackleton

& Ratcliffe, 1994; Otter et al., 2002; Mennill & Ratcliffe, 2004b; Mennill & Otter, 2007;
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Fitzsimmons et al., 2008). Stwierdzenie tego typu zachowania w przypadku ortolana
potwierdza wczesniejsze doniesienia opisujace to zjawisko w naturalnych populacjach
ptakow $piewajacych.

Zastosowanie macierzy mikrofonowej z ALS w badaniach nad interakcjami
w populacjach zwierzat pozwala na przesledzenie komunikacji dzwigkowej w wyjatkowy
sposob, gtownie dzigki brakowi ingerencji w naturalne uklady wystgpujace migdzy
osobnikami tworzacymi grupe socjalna. Co wigcej, badania takie pozwalaja $ledzi¢ zmiany
w czasie zachodzace w ukladzie dynamicznej sieci komunikacyjnej. Zaleta tego typu
badan jest uzyskanie wiarygodnych informacji dotyczacych zachowan terytorialnych
ptakow $piewajacych, ktore moga si¢ nieco r6zni¢ od danych pozyskanych metodami
interaktywnego playbacku (Mennill & Ratcliffe 2004b). Podsumowujac, zastosowanie
macierzy mikrofonowej z ALS jest wysoce uzytecznym narzedziem przy badaniach nad
sieciami komunikacyjnymi, dajacym mozliwo$¢ przesledzenia naturalnych interakcji

migdzy osobnikami.
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Podsumowanie

Ponizsze wnioski stanowia podsumowanie najistotniejszych wynikéw, uzyskanych

w trzech rozdzialach rozprawy opisujacej rolg Spiewu w obronie terytorialnej u ortolana

w izolowanej norweskiej populacji.

Rozdziat I:

1.

ZYozono$¢ piosenck ortolana w Norwegii wzrastata w okresie badan niezaleznie
od faktu, iz przecigtna liczba tworzacych je sylab pozostawata na zblizonym
poziomie.

Nie stwierdzono kierunkowych zmian wielkosci repertuarow samcow ortolana
wraz ze wzrostem ich wieku.

Wspotdzielenie sylab 1 typow piosenek migdzy samcami ortolana w obrgbie
populacji charakteryzowalo si¢ wysoka zmiennos$cia na przestrzeni lat. Typowy
dla innych populacji ptakoéw $piewajacych wzrost podobienstwa repertuardw,
powiazany ze zmniejszaniem si¢ odleglosci miedzy poszczegdlnymi osobnikami,
nie wystepuje powszechnie w badanej populacji, ktéra wykazuje tendencje wrecz
przeciwne.

Samce ortolana z subpopulacji oddalonych od siebie, czg¢sto nawet o kilkadziesiat
kilometréw, charakteryzowaly si¢ wyzszym podobienstwem repertuaréw,
niz w przypadku subpopulacji sasiadujacych ze soba.

Czynnikiem stabilizujacym zmienno$¢ podobiefistwa repertuarow migdzy
samcami ortolana byly grupy socjalne osobnikow, tworzace si¢ w obrgbie duzych
liczebnie subpopulacji.

Samce ortolana, ktére sasiadowaty z duza liczba innych samcow i1 wspotdzielity

z nimi swoj repertuar, miaty wigksze szanse na przystapienie do rozrodu.

Rozdziatl II:;

7.

Samce ortolana w Norwegii sa w stanie na podstawie $piewu odrozni¢ sasiada od
osobnika obcego (N-S).

OdpowiedzZ na wkroczenie w terytorium samca obcego jest mocniejsza i szybsza.
Rozréznianie N-S zwigzane jest z uzyciem cech $piewu innych niz sktad

repertuaru. Samce dokonuja rozréznienia juz w oparciu o jedna piosenke rywala
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Rozdziat I1I:

10.

11.

12.

13.

14.

15.

Wielkos$¢ terytoriow bronionych $piewem zmieniata si¢ w trakcie sezonu
lggowego. Wczesne samce ortolana posiadaty wigksze terytoria KHR 95%, niz
samce pojawiajace si¢ poOzniej w sezonie. RoOznic tych nie stwierdzono
w przypadku terytoriow KHR 50%.

Najwigksza aktywno$¢, mierzona tempem oraz $rednia dlugoscia przelotoéw,
przypadata na poczatek sezonu legowego i zwiazana byla z ustalaniem granic
terytoriow.

Wysokie tempo $piewu samcéw ortolana na poczatku sezonu zwiazane bylo
z ustalaniem granic terytoriow, a jego ponowny wzrost w drugiej czgsci sezonu
zwiazany byl z pojawieniem si¢ kolejnych samcéw. Niezaleznie od momentu
W sezonie, samce najintensywniej S$piewaly w pierwszych godzinach po
wschodzie stonca.

Samce ortolana, ktorych terytoria KHR 95% zmniejszaly si¢ w trakcie sezonu
lggowego, charakteryzowaty si¢ wigkszym tempem $piewu.

Samce ortolana czg$ciej przelaczaty typy piosenek na poczatku sezonu lggowego,
najprawdopodobniej celem zweryfikowania zasobnosci repertuarow sasiadow
oraz wzajemnego dopasowania typow piosenek. Podobne zachowanie mogto by¢
zwigzane ze wzrostem tempa przetaczania typow piosenek w drugiej czgsci
sezonu, gdy pojawity si¢ nowe osobniki.

Strategia $piewu zwiazana z pokrywaniem piosenek rywala stosowana byta
rzadko w poréwnaniu z innymi zachowaniami wokalnymi, oraz wytacznie przez
samce wczesne. Uzywana byta ona na poczatku sezonu lggowego 1 prawie
wylacznie w godzinach porannych. Strategia ta byla stosowana czg¢$ciej migdzy

samcami wspoldzielacymi typy piosenek.

Podsumowujac, postepujaca fragmentacja oraz izolacja wywiera istotny wpltyw na

system $piewu w badanej populacji ortolana. Bardzo trudno jest jednoznacznie wskazac

w tej populacji typowe zalezno$ci zwiazane z funkcja $piewu, obserwowane u tego

gatunku w centrum jego zasiggu, gdzie populacje sa wciaz liczne i stabilne. Badana

populacja wykazywata pewne cechy wspolne dla innych gatunkow ptakow Spiewajacych,

funkcjonujacych w zblizonych warunkach srodowiskowych. Jednakze, poprzez wlasciwa

sobie ekologig, norweska populacja ortolana opisuje nowe procesy, ktére potencjalnie

moga zachodzi¢ w izolowanych 1 zanikajacych populacjach ptakow S$piewajacych

o podobnym statusie 1 kondyc;ji.
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