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STRESZCZENIE

W latach 2008-2011 dokonatem nagran $piewu samcow wodniczki Acrocephalus paludicola
w czterech odleglych geograficznie i ekologicznie odmiennych populacjach (Polska: Pomorze
Zachodnie, Dolina Biebrzy; Bialoru§, Wegry). Na podstawie zebranego materiatu
nagraniowego dokonalem pierwszego wieloaspektowego opisu zmiennosci geograficznej
$piewu samcOw u tego steonotopowego i promiskuitycznego gatunku ptaka. Roéznice w
$piewie badalem na kilku poziomach, opisujac wielkos¢ i sktad jakoSciowy repertuaru sylab
tworzacych strofy, testujac rdznice na poziomie organizacji czasowej $piewu, jego sktadni
oraz rozktadu energii w domenie czestotliwosci. Wszystkie aspekty zmiennosci $piewu
przeanalizowalem w kontekscie ich potencjalnego zréznicowania ze wzgledu na pochodzenie
ptakow z roznych populacji. Wyniki, ktére uzyskatem pokazaly, ze obserwowana na ré6znych
poziomach zmienno$¢ geograficzna §piewu moze by¢ efektem rownoczesnego dziatania wielu
czynnikow, ktére niekoniecznie muszg wzajemnie si¢ wykluczaé. Obserwowana zmienno$¢ w
parametrach organizacji czasowej 1 skladni $piewu wskazuje na podloze genetyczne,
natomiast zréznicowanie na poziomie parametréw spektralnych mozna thumaczy¢ réznicami
w ekologii populacji (charakterystyka zajmowanych siedlisk). Analiza sktadu repertuarow
typow sylab wskazuje na to, ze populacje duze i stabilne posiadaja wigcej cech $piewu o
charakterze dialektéw. Odmienna genetycznie 1 ekologicznie oraz najbardziej
pofragmentowana populacja pomorska wykazywata najwigkszy poziom zmienno$ci typow

sylab, co odzwierciedla jej pofragmentowany charakter i niestabilnos¢.



ABSTRACT

In the years 2008-2011 I recorded songs of males of the Aquatic Warbler Acrocephalus
paludicola from four geographically and ecologicaly distinct populations (Poland: Western
Pomerania, Biebrza Valey; Belorus, Hungary). On the basis of the collected material I made
the first multilevel description of geographical diversity of song in this stenotypic,
promiscuous and critically endangered warbler species. I studied differences in singing males
on several levels. I tested the differences at the level of repertoire size and contents, song time
organization, syntax and spectral parameters. I analyzed all aspects of song variation in terms
of their potential differentiation related to the origin of birds from different populations or
populations with different size and condition. I found out that between-populations
differences in song may be the results of many factors, which are not necessarily mutually
exclusive. Variability of the song time organization and song syntax parameters indicates their
genetic basis. Differentiation at the level of song spectral parameters can be explained by
differences in population ecology, especialy habitat occupied. Analysis of the composition of
syllable repertoires suggests that large and stable populations sing more characteristic song
phrases, which could be called dialects. These dialects are reflected mainly by characteristics
whistle type repertoire directed to females, while the rattles directed to males are species
uniform. The genetically and ecologically most distinct, Pomeranian population showed the
greatest level of variability in types of syllables, which reflects its fragmented nature and

instability.



1. Wstep

Spiew ptakoéw wroblowych z podrzedu Oscines jest jednym z najlepiej poznanych
przyktadow cech przekazywanych kulturowo u zwierzat (Bradbury i Vehrencamp 2011).
Sygnaly dzwigkowe w trakcie ewolucji zmieniajg si¢ zarowno pod wptywem oddzialywania
srodowiska abiotycznego jak i biotycznego, a w szczeg6lnosci, dzigki interakcjom z innymi
osobnikami wlasnego gatunku (Krebs i Davies 2001). Komunikacja dzwickowa u wielu
gatunkow zwierzat wykorzystywana jest do obrony terytorium a sygnaty dzwickowe sa
rowniez atrybutem niezbednym do zdobycia partnera do rozrodu. Spiew ptakéw jest juz
jednym z klasycznych modeli stosowanych w badaniach nad komunikacja dzwickowa. Jego
ewolucja przebiegala pod szczegoélnie silnym wplywem selekcji  plciowej a co
charakterystyczne, zaré6wno tej wewnatrz- jak i migdzyplciowej, co przyczynito sie do
ogromnego zroéznicowania takich sygnatow (Nowicki i Searcy 2004). U wielu gatunkéw
samice dokonujg wyboru samca na podstawie konkretnych cech jego $piewu. Istotna moze
by¢ na przyktad wielko$¢ repertuaru (stowik rdzawy Luscinia megarhynchos, Kipper 1 in.
2006), tempo $piewu (kapturka Sylvia atricapilla, Hoi-Leitner i in. 1995) czy obecnos¢
specyficznych elementow $piewu (,,seksowne sylaby” u kanarkow Serinus canaria,
Draganoiou 1 in. 2002). Wzajemny wplyw samcow rywalizujacych o samice w lokalnej
populacji moze mie¢ bardzo rozmaity charakter a jego przyktadowym efektem moze by¢
wspoltdzielenie repertuaréw Spiewu, pozwalajace na sprawniejsze obrong terytorium (pasowka
$piewna Melospiza melodia, Beecher 1 in. 2000).

Spiew jest cecha bardzo zmienna, poniewaz w duzej mierze zalezy réwniez od
wptywu srodowiska, w tym srodowiska socjalnego a wiec otoczenia innych osobnikéw. Ptaki
z podrzedu Oscines ucza si¢ $piewu w trakcie ontogenezy, a nauka ta moze przebiega¢ w dos¢

zréznicowany sposob. Mozemy wyrdzni¢ gatunki, u ktéorych nauka $piewu odbywa si¢



glownie, czy tez wylacznie przed dyspersja natalng. Do takich gatunkoéw naleza np. zigby
Darwina, Geospiza sp. (Grant i Grant 1996). U darwinki czarnej Geospiza fortis samce ucza
si¢ $piewu od swoich ojcow i sgsiadow z rodzimej populacji i jeszcze przed dyspersja ich
$piew jest w pelni uksztaltowany. Druga grupe stanowia gatunki, ktére potrafig uczy¢ si¢
$piewu po dyspersji, kiedy osiggaja pierwszy rok zycia. Dzieki temu ptaki te moga
dostosowac¢ si¢ do $piewu osobnikéw z nowych (dla nich) populacji, ktére zasiedlaja po
zimowaniu. Do takich gatunkéw nalezy chociazby bogatka Parus major (McGregor i in.
1981, McGregor i Krebs 1989). Do trzeciej grupy naleza gatunki, ktére potrafig si¢ uczy¢
$piewu przez cate zycie. Naleza do nich m.in. szpaki Sturnus vulgaris (Mountjoy i Lemon
1995) 1 kanarki (Nottebohm i Nottebohm 1978). Badania wskazuja na to, Zze ptaki potrafia
rozroznia¢ §piew osobnikéw z innych populacji, preferujac zazwyczaj $§piew pochodzacy z
wlasnej (Andersson 1994). Ma to oczywiscie wplyw na przeptyw gendw zarowno w obrebie
jak 1 miedzy populacjami (Slabbekoorn i Smith 2002a). Podsumowujac, S$piew, poza
wczesniej wymienionymi funkcjami ekologicznymi, moze stanowié¢ rowniez wazny element
mechanizmu izolacji populacji, wptywajac tym samym na ewolucj¢ gatunkéw (Bradbury i

Vehrencamp 1998, Slabbekoorn i Smith 2002a).

Zmienno$¢ S$piewu zwigzana jest z rozmieszczeniem osobnikow i populacji w
przestrzeni oraz z zasiggiem geograficznym gatunku (Podos 1 Warren 2007). Na
zrdznicowanie systemow komunikacji wptyw ma tez wiele czynnikow behawioralnych, jak
np. system rozrodu (Catchpole 1980) oraz ekologicznych, ktore za Irwin’em (2000), mozna
sklasyfikowaé nastepujaco:

a. Charakter roslinnosci — Na przyktad, srodowisko akustyczne gestych lasow powoduje,
ze preferowane sg tam sygnaty dzwickowe o mniejszych zakresach cz¢stotliwosci oraz

wolniejszej modulacji czgstotliwosci (Catchpole i Slater 2008);



b. Dhlugo$¢ trwania sezonu legowego — U gatunkéw migrujacych obserwuje sie¢ wigksza
presj¢ selekcyjng dotyczaca $piewu, poniewaz po powrocie z zimowisk samice majg
niewiele czasu, aby oceni¢ 1 wybraé partneréw do rozrodu. Wykazano, ze migrujace
ptaki wroblowe posiadaja dluzsze piosenki oraz bogatszy repertuar sylab (Catchpole
1980, 1982, Read i Weary 1992);

c. Zageszczenie populacji — Selekcja wewnatrz- i miedzyplciowa w $piewie stoi ze sobg
W pewnej sprzeczno$ci, poniewaz samice preferuja czesto dluzsze 1 bardziej
skomplikowane piosenki, jednak z drugiej strony sygnaty kierowane przez samce do
swoich konkurentéw sg krotkie i proste, co tlumaczy si¢ tym, ze samce musza
nastuchiwa¢ odpowiedzi od innych samcéw i musza szybko i sprawnie na nie
reagowac (Slater 1981, Horn i Falls 1996);

d. Dostepnos¢ pokarmu — Aktywno$¢ poswigcona na $piewanie niesie ze sobg pewne
koszty energetyczne, co mozna mierzy¢ naktadami czasu, jakie ptak poswigca na inne
rodzaje aktywnosci poza S$piewem, jak np. zdobywanie pokarmu. Mozna si¢
spodziewac, ze w populacjach, ktore zasiedlajg tereny o bogatszej bazie pokarmowej,
osobniki moga wigcej czasu poswieci¢ na $piew, co z kolei moze pozytywnie
korelowa¢ z jako$cig mierzong np. tempem piosenek (Hoi-Leitner i in. 1995, Nystrom

1997).

Bioragc pod uwage powyzsze zalezno$ci nalezy przypuszczac, ze przestrzenne wzorce
zrdznicowania $piewu mogg by¢ bardzo réznorodne i ze powinniSmy obserwowac zar6wno
réznice migdzy- jak 1 wewnatrzgatunkowe. Irwin (2000) wyrdznia cztery hipotezy thumaczace
réznicowanie si¢ sygnalow plciowych. Pierwsza hipoteza mowi, ze zmiennos$¢ sygnatow jest
glownie efektem roznic ekologicznych. Wynikiem takich zaleznos$ci jest np. poziom
czestotliwosci $piewu dostosowany do charakteru siedliska (Wiley 1991, Read i Weary 1992).

Druga hipoteza méwi, ze to dobor ptciowy powoduje roznicowanie si¢ sygnatow, nawet przy



braku roznic ekologicznych (Andersson 1994). Trzecia hipoteza glosi, ze oba rodzaje wyzej
wymienionych czynnikéw dziataja razem, powodujac réznicowanie si¢ sygnatow. Innymi
stowy czynniki ekologiczne moga mie¢ wptyw na sil¢ i form¢ dzialania doboru plciowego
(Catchpole 1980, 1982, Moller i in. 1995). W $piewie ptakdéw te interakcje wplywaja na takie
cechy jak wielko$¢ 1 ztozono$¢ repertuaru $piewu, co mozna zobrazowaé przykladem
trzciniaka Acrocephalus arundinaceus. U tego gatunku wykazano, Ze samice chetniej
wybieraja do rozrodu samce o wickszych repertuarach $piewu osiagajac w ten sposob
genetyczng korzy$¢, poniewaz wielko$¢ repertuaru §piewu ojcow jest dodatnio skorelowana z
przezywalnoscig ich potomstwa (Hasselquist i in. 1996). Czwarta hipoteza zaklada, Ze to silna
selekcja na rozpoznawanie wlasnego gatunku jest odpowiedzialna za fundamentalne réznice
w sygnatach piciowych. Szczegdlnie dotyczy¢ to moze specjacji sympatrycznej, gdzie $piew

moze spetniaé role bariery reprodukcyjnej (Howard 1993).

Spiew moze byé dobra cecha diagnostyczna stanu i procesdw zachodzacych w
populacjach ptakow $piewajacych, chociaz trudno oczekiwaé, ze obserwowane zjawiska beda
mialy charakter uniwersalny i1 beda przebiegaly tak samo u wszystkich gatunkow.
Przeprowadzone w Hiszpanii badania $piewu skowronczyka sierpodziobego (Chersophilus
duponti) wystepujacego w pofragmentowanych populacjach wskazuja na istnienie relacji
migdzy trwalo$cig populacji w czasie a zmiennoscig $piewu osobnikdw w niej zyjacych. W
tym przypadku niska zmienno$¢ sylab i typow $piewu byla wyznacznikiem stabej kondycji
populacji (Laiolo i in. 2008). Badania te pokazuja, ze mozna oceni¢ kondycj¢ populacji
analizujac sygnaty wydawane przez osobniki bez koniecznos$ci prowadzenia drogich analiz
genetycznych czy czasochtonnych, wieloletnich badan populacyjnych. Zblizone wyniki, w
sensie wykazania istnienia réznic migdzy populacjami o rdéznych charakterystykach

stwierdzono réwniez u skowronka polnego Alauda arvensis (Briefier i in. 2010). W tym
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przypadku, fragmentacja $rodowiska wptywata nie na stopien komplikacji $piewu, lecz na
poziom wspoétdzielenia repertuaru migdzy osobnikami w lokalnych grupach. W kolejnym
przypadku, tj. u ortolana (Emberiza hortulana) populacje o odmiennej strukturze pflei i
kondycji, wyraznie ro6znity si¢ wielko$cig repertuardw a zanikanie dialektu i nizszy stopien
wspoltdzielenia repertuaru wydaje si¢ by¢ dobrym wskaznikiem negatywnych zmian (Losak
2007).

Podjecie i1 rozszerzenie tego rodzaju badan na zagrozone populacje gatunkéw ptakow
zyjacych w innych warunkach klimatycznych, charakteryzujacych si¢ odmienna biologig i
ekologia oraz co najwazniejsze posiadajace odmienne systemy komunikacji dzwickowe;j
(wielko$¢ repertuaru, zmienno$¢ geograficzna $piewu) wydaje si¢ by¢ bardzo obiecujace i
wazne zarOwno z przyczyn czysto poznawczych jak 1 utylitarnych (np. monitoring

dhlugoterminowy).

Obiektem, ktory wybralem do zbadania wyzej przedstawionego problemu jest
wodniczka Acrocephalus paludicola. Rodzaj Acrocephalus, do ktoérego nalezy wodniczka,
obejmuje 31 gatunkoéw ptakéw. Rodzaj ten stat si¢ jednym z lepszych modeli w badaniach
doboru piciowego u ptakow, wilasnie ze wzgledu na znaczne roéznice migdzygatunkowe w
zmienno$ci $piewu oraz zroznicowane systemy rozrodu przy jednoczesnym duzym
podobienstwie pozostatych cech poszczegolnych gatunkéw (Dyrcz i Borowiec 2006).
Badania behawioralne i1 genetyczne wykazaty wystepowanie réznych systemow rozrodczych
w obregbie rodzaju, od monogamii po promiskuityzm (Dyrcz i Borowiec 2006). Wodniczka
jest najrzadszym i najbardziej narazonym na wygini¢gcie (IUCN 2010) gatunkiem z rzg¢du
wroblowych, ktéry w sezonie lggowym wystepuje w kontynentalnej czesci Europy zajmujac
siedliska o tacznej powierzchni <1 500 km®, a populacja globalna szacowana jest na 10 200 —

13 800 spiewajacych samcow (Flade i Lachmann 2008). Populacje legowe rozpowszechnione
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sa w ok. 40 miejscach, znajdujacych si¢ w pieciu krajach, tj. na Biatorusi, Wegrzech, Litwie,
w Polsce i Ukrainie. Ponadto nieregularne miejsca lggowe notowane sg w trzech innych
krajach, tj. w Niemczech, Rosji i Lotwie. W okresie przelotow wodniczka odnotowywana jest
poza rejonami gniazdowania w 11 krajach potudniowo zachodniej Europy oraz w Maroko
(Juliard 1 in. 2006; Schiffer i in. 2006). Badany gatunek okres zimowania spedza w Afryce
Zachodniej, gdzie zanotowany zostat Mauretanii, Mali, Senegalu, Ghanie (Oppel i in. 2011,
Flade i in. 2011, Arbeiter i Tegetmeyer 2011, Poluda i in. 2012). Najwigksza populacja
legowa wystepuje na Bialorusi, Ukrainie, w Polsce 1 na Wegrzech (w sezonie 2011 i 2012

zanotowano zanik populacji legowej w tym ostatnim kraju, inf. wlasne oraz z AWCT).

Wodniczka, to ptak niewielkich rozmiardéw, stenotopowy, zwigzanym z otwartymi
terenami podmoktymi (Dyrcz i Zdunek 1993). Sa to przede wszystkim turzycowiska w
zyznych dolinach nieregulowanych nizinnych rzek. Zanik tych siedlisk 1 silne ich
przeksztalcenie odbito si¢ bardzo mocno na liczebnosci tego gatunku. Populacje legowe sa
pofragmentowane i cz¢sto majg charakter wyspowy. Wodniczki stosunkowo dhugo utrzymuja
si¢ na obszarach, na ktorych siedliska ulegaja degradacji, a takze powracaja na obszary, na
ktorych przywrdcone zostaty korzystne warunki siedliskowe, co wskazuje, ze czynnikiem
limitujagcym liczebno$¢ gatunku jest brak odpowiednich terenow lggowych. Tak nietypowe
rozmieszczenie populacji moze mie¢ istotny wpltyw na powstawanie dialektow, badz inng
form¢ zmienno$ci geograficznej $piewu. Struktura genetyczna populacji, zrdéznicowanie
wewnatrz 1 miedzy populacjami tego gatunku nie jest dobrze zbadane. Z badan wykonanych
przez GieBling’a (2002) wynika, ze zroznicowanie genetyczne migdzy populacjami jest niskie.
Jednak wynik ten moze by¢ artefaktem ze wzgledu na to, ze w analizach uzyto niewielkiej
liczby markerow mikrosatelitarnych (Salewski 1 in. 2011). U wodniczki wyksztatcit si¢ 1

dominuje promiskuityczny system rozrodu, co oznacza, ze samce i samice prowadza
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niezalezny tryb zycia, a zwigzek mig¢dzy nimi ogranicza si¢ gtoéwnie do kopulacji (Dyrez i
Borowiec 2006). Samica wodniczki podejmuje wszystkie obowiazki rodzicielskie - buduje
gniazda, wysiaduje, karmi pisklg¢ta i podloty. Natomiast samce, cho¢ maja dosy¢ state miejsca
$piewu, to nie bronig czynnie okreslonych terytoriow (Dyrcz i Zdunek 1993) i przemierzaja
duzy areat w poszukiwaniu “okazji” do kopulacji z wigksza liczba samic (Schiffer i in. 2000).
Brak zaleznosci samic wodniczki od samcéw wynika z zyzno$ci §rodowisk, w ktorych zyje
ten gatunek - co skutkuje obfito$cig pokarmu w postaci owadow i pajakow (Dyrcz 1 Zdunek
1993, Schulze-Hagen 1 in.1995). W odréznieniu od innych gatunkow z rodzaju Acrocephalus,
u wodniczki nie ma wyraznych rézni¢ mig¢dzy terminami przylotdow samcow i samic na
legowiska, co moze wynika¢ z braku zachowan terytorialnych u tego gatunku (u wielu
gatunkow ptakow migrujacych samce przylatuja wczesniej, aby zaja¢ najlepsze terytoria,
Dyrcz i1 Zdunek 1993). To z kolei oznacza, ze samice wodniczki nie dokonuja wyboru
samcOw na podstawie jakosci ich terytorium, ale na podstawie innych cech, do ktérych moze
zalicza¢ si¢ $§piew. Ostatnio jednak pojawily si¢ pewne obserwacje, sugerujace ze w pewnych
okresach samce wodniczek moga $piewaé réwniez po to, by ostrzega¢ inkubujace samice
(Dyreziin. 2011).

Wodniczka wyprowadza rocznie dwa legi, pierwszy odbywa si¢ zazwyczaj w maju, a
drugi w czerwcu, przy czym terminy moga by¢ ré6zne w zalezno$ci od populacji i warunkow
panujacych w siedlisku. Przerwa miedzy pierwszym a drugim legiem wynosi okoto jednego
miesigca (Dyrcz 1 Zdunek 1993). W latach 1987-1990 S$rednia powracalno$¢ samcow
schwytanych jako osobniki doroste do miejsc zajmowanych w poprzednich sezonach
legowych w dolinie Biebrzy wynosila jeden do trzech, natomiast u samic stosunek ten byt
nizszy. Powracalno$¢ ptakow oznakowanych jako piskleta w kolejnych latach byla na
poziomie nieistotnym, co z kolei bylo zapewne wynikiem specyficznej dyspersji oraz

wysokiej Smiertelno$ci (Dyrcz i Zdunek 1993).
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Spiew tego gatunku jest stabo poznany. W literaturze wyrdznia sie trzy typy piosenek,
ktére tak naprawde sa raczej funkcjonalnymi kategoriami, a nie ,typami” w sensie
terminologicznym uzywanym dla ptakoéw w opisie repertuarow. Te kategorie to: typ A —
kroétki, agresywny, kierowany do innych samcéw; typ C - dluzszy, bogatszy w komponenty i
kierowany do samic; typ B - o charakterze posrednim (Catchpole i Leisler 1989, 1996).

Samce mogg $piewaé przez caty sezon, nawet po zaplodnieniu kilku samic. Ostatnie
badania pokazuja ponadto, ze samce zwigkszaja intensywno$¢ $piewu w reakcji na obecnos¢
drapieznika (Dyrcz 1 in. 2011). Podczas eksperymentow badacze zaobserwowali, ze
intensywno$¢ $piewu wzrastata az siedmiokrotnie, kiedy obserwator stal obok kryjowki i byt
dobrze widoczny dla ptakéw, jako potencjalny drapieznik. To zachowanie uznano za forme
inwestycji rodzicielskiej samcow.

Istnieje silna presja selekcyjna samic réznicujaca sukces rozrodczy samcow. Samce
zainfekowane przez wiciowce Trypanosoma ptodza mniej pisklat, maja mniejszg mase ciata i
przybywaja pozniej na tereny legowe (Dyrcz i in. 2005). Zrdznicowanie piosenek wodniczki
potwierdza generalny trend obserwowany w ewolucji struktur piosenek w rodzaju
Acrocephalus. Przypuszcza si¢, ze dluzsze 1 bardziej skomplikowane piosenki (Typ C)
wyewoluowaly na drodze selekcji migdzyplciowej. Natomiast krotsze i prostsze piosenki
(Typ A) wyewoluowaly na drodze selekcji wewnatrzpiciowej i pelnig role terytorialnych
sygnatow agresywnych, odstraszajacych rywala i1 bezposrednio poprzedzajacych atak

(Catchpole i Leisler 1989).
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1.1. Cele badan

Podstawowym celem moich badah byla pierwsza proba opisania zmienno$ci
geograficznej $piewu wodniczki, a w szczeg6lnosci stwierdzenie czy ptaki pochodzace z
r6éznych populacji §piewaja w odmienny sposob i na czym ta odmiennos¢ polega.

Ze wzgledu na duza roznorodnos¢ spiewu wodniczki postanowitem podej$¢ do analiz
w taki sposob, by mie¢ mozliwo$¢ uchwycenia potencjalnych roéznic na réznych poziomach
organizacji tego sygnatu. Przede wszystkim, wyr6znitem pewne poziomy zmienno$ci §piewu,
ktoére maja odmienny charakter i staratem si¢ podej$¢ niezaleznie do zmiennych jako$ciowych
i ilosciowych opisujacych $piew. W szczegolnosci, w pracy znajduja sie¢ materiaty i analiza
opisujace: (a) wielkos¢ 1 sktad jako$ciowy repertuaru sylab tworzacych strofy, (b) organizacje
czasowa $piewu, (c) skladnie $piewu 1 (d) podstawowe parametry rozktadu energii
akustycznej] w domenie czgstotliwosci (zwane dalej skrétowo parametrami spektralnymi).
Wszystkie te aspekty zmienno$ci $§piewu analizowane s3 w kontek$cie ich potencjalnego

zréznicowania ze wzgledu na pochodzenie z ré6znych populacji.

1.1.1. Dialekty i inne formy zmiennosci przestrzennej spiewu wodniczki

Duza czg$¢ pracy poswiecona jest jakosciowemu opisowi sylab tworzacych $piew
wodniczki, co mialo umozliwi¢ (a) okreslenie wielkosci i sktadu repertuaréw ptakow z
poszczeg6lnych populacji, jak réwniez (b) porownanie rézni¢ migdzy populacjami oraz (c)
migdzy sezonami i w obrgbie sezonu dla wybranej populacji. Pytanie, ktore stoi w tle takich
badan mozna by okresli¢ nastepujaco: Czy w Spiewie wodniczki mozna wyroznic¢ dialekty ?

Zmienno$¢ dialektowa odzwierciedlona jest najczesciej poprzez takie zroznicowanie
$piewu w przestrzeni, w ktorym populacje tego samego gatunku wyrdzniaja si¢ posiadaniem

w repertuarach specyficznych tylko dla nich typow sylab badz jakich$ wigkszych jednostek
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$piewu, np. frazy badz cate strofy (Catchpole i Slater 2008). Tego typu zmienno$¢ zwykle
jednoznacznie przypisuje si¢ procesowi nauki, ktory poprzez okreslony mechanizm, taczacy
okres wrazliwo$ci na pozyskiwanie wzorcoOw do nauki, charakterystyke dyspersji ptakow,
migracyjnos¢, sposob osiedlania si¢ i inne czynniki, wptywa na ostateczny jego rezultat
(Catchpole 1 Slater 2008). Geograficzne zrdéznicowanie $piewu wynikajace z przekazu
kulturowego moze mie¢ jednak nastepnie istotny wptyw na przeptyw genéw miedzy
populacjami. Zmienno$¢ geograficzna $piewu w efekcie moze wigc wplywaé na
zrdznicowanie zdolno$ci samcow do wabienia samic oraz utrzymywania terytorium, ktore
wymaga permanentnej obrony przed rywalami (Kroodsma i in. 1984, Baker i Cunningham
1985). I cho¢ u wodniczki zachowania terytorialne w klasycznym rozumieniu nie wystepuja
(Dyrcz 1 Zdunek 1993), to jednak wptyw wyboru samicy, wzorce dyspersji obu pici oraz
przebieg procesu uczenia si¢ S$piewu moga, przynajmniej potencjalnie, wptywaé na
powstawanie i utrzymywanie si¢ dialektoéw. To Ze nie bronione s terytoria nie oznacza tez, ze
samce ze sobg nie rywalizuja. Wrecz przeciwnie, wiadomo ze wchodzg ze sobg w interakcje,
w ktorych sygnaly wokalne moga odgrywaé istotng role (Catchpole i Leisler 1989). Na
przyktad, z badan przeprowadzonych na trzciniaku, gatunku bliskim genetycznie wodniczce i
posiadajacym podobng strukturg funkcjonalng $piewu wynika, ze gwizdy moga petni¢ role w
tworzeniu dialektoéw, t.j. moga by¢ specyficzne dla lokalnej populacji i pelni¢ wazng role w

doborze ptciowym (Wegrzyn i Leniowski 2010, Wegrzyn i in. 2010).

Roéznice w $piewie miedzy populacjami jakiego$ gatunku, moga dotyczy¢ réwniez
parametrow czasowych i spektralnych o bardziej subtelnym charakterze. O ile réznice w
typach sylab czy strof czesto nawet cztowiek stuchajacy ptakéw wykrywa ,,na ucho”, to te
subtelniejsze wymagaja juz dokonania precyzyjnych pomiardw i analiz statystycznych. Takie

réznice mogg by¢ efektem wpltywu siedliska, w ktorym wystepuja ptaki i tego jak to
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srodowisko ksztattuje propagacje sygnatu wptywajac na jego ostabianie i degradacje (Baptista
i Morton 1982, Slabbekoorn i Smith 2002a, b). Innymi stowy, je$li rdznice
mi¢dzypopulacyjne w $piewie beda miaty charakter iloSciowy (np. inna czgstotliwo$¢ sylab) a
nie jako$ciowy (inne typy sylab), to takie r6éznice nalezy raczej wigza¢ z wptywem specyfiki
zasiedlanego $rodowiska na transmisj¢ dzwigku a nie z bezposrednim wplywem innych

osobnikow.

U wodniczki, podobnie jak u innych gatunkéw z rodzaju Acrocephalus wyrdznia si¢
odmienng charakterystyke $piewu ukierunkowanego na komunikacj¢ wewnatrz- i
miedzyptciowg (Catchpole 1980, 1982, Catchpole i in. 1984). Strukturami $piewu, ktére w
wiekszym stopniu zwigzane sg z komunikacja z innymi samcami sg tzw. terkoty, zawierajace
duzy komponent w postaci szumow, natomiast bardziej dzwigkowo czyste gwizdy maja
najprawdopodobniej wigksze znaczenie w komunikacji z samicami (Catchpole i Leisler 1989,
1996). W badaniach przeanalizowatem charakter zmienno$ci geograficznej obu tych struktur
$piewu w réznych populacjach, w celu wylapania odmiennosci, ktére przynajmniej
potencjalnie moga wynika¢ z cech rdéznigcych poszczegolne populacje, szczegdlnie w
aspekcie zrdznicowanej selekcji ptciowej. Z biologicznego punktu widzenia wydaje sie to
szczeg6lnie ciekawe, bowiem takie czynniki jak zageszczenie osobnikow w populacji,
dostgpnos¢ samic, warunki pokarmowe, wielkos¢ 1 ciaglo$¢ populacji, niewatpliwie powinny
réznicowa¢ nacisk selekcyjny na poszczegdlne komponenty $piewu. Na przyktad badania
Wegrzyn i in. (2010) pokazaty, ze u trzciniaka, niezwykle wazne jest dla zdobycia samicy
produkowanie specyficznych dla lokalnej populacji gwizdow, ktore sg trudne do wykonania a
ich doskonalenie wymaga dluzszego czasu. W efekcie, prowadzi to do powstawania
lokalnych dialektoéw gwizdow, podczas gdy terkoty, kierowane gléwnie do samcéw nie

wykazuja takiej zmienno$ci i wydaja si¢ mie¢ bardziej uniwersalny charakter.
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1.1.2. Spiew jako potencjalny bioindykator zmian zachodzacych w populacji

Spiew moze odzwierciedlaé jako$¢ osobnikéw oraz negatywne procesy zachodzace w
ich populacjach (spadek liczebnosci, fragmentacja itd.). Na podstawie badan
przeprowadzonych na innych gatunkach (ortolan - Losak 2007, skowronczyk sierpodzioby -
Laiolo i in. 2008, skowronek polny - Briefer i in. 2010), mozna stwierdzi¢, ze populacje
,stabsze”, a wigc na przyklad, zasiedlajace niewielkie powierzchnie i/lub posiadajace nizsze
zageszczenia osobnikdéw, odznaczaja si¢ odmiennym stopniem komplikacji $piewu i
wielkoscig badz wspotdzieleniem repertuaréw w poréwnaniu do duzych stabilnych populacji.
Na przykltad u ortolana (Losak 2007), w izolowanej i1 pofragmentowanej populacji,
obserwowano zanik dialektow a zmiennos$¢ samego $piewu byta wigksza, niz w populacjach o
dobrej kondycji. Z kolei u skowronka (Briefer i in. 2010), wielkosci repertuarow w
poréwnywanych populacjach byly podobne, natomiast zaobserwowano istotne réznice we
wspotdzieleniu sekwencji sylab miedzy osobnikami.

W niniejszych badaniach poréwnatem $piew wodniczki z populacji duzych i
stabilnych (populacja biebrzanska oraz bialoruska) ze §piewem ptakdw z populacji matych i
niestabilnych (populacja pomorska i wegierska). Celem bylo sprawdzenie, czy istniejg jakie$
wspolne, charakterystyczne cechy $piewu dla populacji o odmiennej ekologii i czy cechy te w
praktyce nie moga by¢ wykorzystane do diagnozowania stanu populacji. W szczegolnosci,
chcialem si¢ przyjrze¢ jak wielko$¢ powierzchni oraz liczebno$¢ osobnikow wpltywa na
poziom zmienno$ci wspoldzielenia repertuaréw sylab terkotow 1 gwizdow migdzy

osobnikami.
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2. Material i metody

2.1. Charakterystyka badanych populacji

Nagran $piewu samcOw wodniczki dokonano w latach 2008 - 2011 w czterech
populacjach wystepujacych w Polsce (populacje z Pomorza Zachodniego, populacja z doliny
Biebrzy), na Wegrzech (populacja z Parku Narodowego Hortobagy) oraz na Bialorusi
(populacja z obszaru rezerwatu Sporovo nad rzeka Jasiotda).

Populacja pomorska, to niewielka, pofragmentowana i izolowana populacja Zyjaca na
Pomorzu Zachodnim, zajmujaca do niedawna nast¢pujace miejsca po obu stronach granicy
zachodniej: Bagno Rozwarowo, Wolinski Park Narodowy, Karsiborska Kepa, Zajecze Legi,
Park Krajobrazowy Dolina Dolnej Odry, lezacy po stronie niemieckiej Lower Oder Valley
National Park, turzycowiska w Krajniku, trzcinowiska nad Jeziorem Miedwie, obszar Parku
Narodowego Ujscie Warty. Obecnie wodniczke odnotowuje si¢ juz jedynie w kilku
miejscach: Wolin, Karsiborska Kepa, Rozwarowo, Krajnik, Park Narodowy Ujscie Warty.
Srednia wielko$é¢ populacji pomorskiej obliczona dla lat 1996-2009 wyniosta zaledwie 122
$piewajace samce (taczny areal 3 560 ha). Wiadomo, ze jest to populacja ginaca i jej
szacunkowa aktualna liczebno§¢ wynosi juz znacznie ponizej 50-u $piewajacych samcow.
Duza cz¢s$¢ tej populacji zasiedla regularnie wykaszane trzcinowiska (Phragmites australis)
(Tanneberger i in. 2009), dlatego tez jej ekologia rézni si¢ od populacji zajmujacych typowe
zalewane, wypasane lub wypalane turzycowiska. Jak wykazaly ostatnie badania (Tanneberger
i in. 2013), populacja pomorska dysponuje gorsza bazg pokarmowa, niz populacje z Polski
Wschodniej i Biatorusi. Ptaki gniazduja na obszarach o bardziej niekorzystnych warunkach
wodnych, co skutkuje konieczno$cia zaktadania gniazd blizej ziemi, a w efekcie przyczynia

si¢ do wigkszej podatnosci na drapieznictwo). Zebrany materiat dzwigkowy z lat 2009-2010
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obejmuje 18 samcéw, z czego 4 samce zarejestrowano w Karsiborskiej Kepie w roku 2009,

13 w Rozwarowie w latach 2009 1 2010 oraz 1 samca w Krajniku w roku 2010.

Populacja biebrzanska, to fluktuujaca ale dtugoterminowo stabilna populacja zyjaca w
Dolinie Biebrzy w Polsce. Jest to najsilniej reprezentowana populacja wschodniej Polski,
ktorej srednia wielko$¢ obliczona dla lat 1996-2009 wynosita 2 944 $piewajacych samcow
(areat w dolinie Biebrzy 37 000 ha). Populacja zajmuje rozlegle zalewane turzycowiska
kepowe, tworzone gtownie przez turzyce tunikowa Carex appropinquata, turzyce sztywna
Carex elata i turzyce dziubkowata Carex rostrata. W niniejszej pracy wykorzystano
nastepujacy material nagraniowy: rok 2008 (7 samcdéw), rok 2010 (29 samcdéw), rok 2011 (25

samcow).

Populacja biatoruska, to duza i znaczaca dla przetrwania gatunku populacja odkryta
dopiero w latach 1995-1997 (Kozulin i Flade 1999, Kozulin i in. 2004). Jej wielkos¢
szacowana jest aktualnie na 4000 do 7600 $piewajacych samcow (AWCT 2010). Kluczowymi
miejscami dla tamtejszej populacji legowej sa Zvanets, Sporava oraz Dzikoje, ktore w sezonie
legowym zajmuje 90% ptakdéw z populacji biatoruskiej, a co z kolei stanowi az 40% catej
populacji $wiatowej wodniczki. Ptaki zasiedlaja tam rozlegle, okresowo zalewane
turzycowiska. Do analiz wykorzystano nagrania populacji z rezerwatu Sporovo, ktory
zlokalizowany jest na obszarze zalewowym rzeki Jasiotdy. Teren ten porastaja zbiorowiska
zyznych siedlisk eutroficznych zdominowane przez zespol szuwaru turzycy sztywnej
Caricetum elatae. Nagran dokonano na powierzchniach badawczych Peschanka (zajmuje 60
ha i znajduje si¢ 8 km ponizej zbiornika wodnego Selets oraz miasta Berioza; torfowisko
charakteryzuje si¢ tu najwyzszg produktywnos$cig) oraz Kostiuki (zajmuje 40 ha i polozony

jest 14 km dalej w dot rzeki, warto$¢ produkcyjna jest nizsza niz na obszarze Peschanka;
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Vergeichik 1 Kozulin 2006). Obszar rezerwatu charakteryzuje si¢ bardzo niestabilnym
poziomem wody, ktéry zmienia si¢ réwniez w porze legowej. Srednie zageszczenie
$piewajacych samcéw podczas pierwszych legéow na powierzchni Peschanka wynosi
48.4+12.2 samca/km’, natomiast w trakcie drugich legoéw zageszczenie to wynosi 33.1+10.4
samca/km” (Vergeichik i Kozulin 2006). W pracy wykorzystano nagrania pochodzace od 17

samcow (13 z powierzchni Kostiuki 1 4 z powierzchni Peschanka).

Populacja wegierska, fluktuujaca, zlokalizowana na obszarze wegierskiej puszty w
Parku Narodowym Hortobagy na Wegrzech (47.5N, 21.0E). Srednia wielko$¢ tej populacji
obliczona dla lat 1996-2009 wynosi 456 $piewajacych samcow (areal zaledwie 165 ha). W
roku 2011 odnotowano catkowity zanik tej populacji legowej (informacje AWCT 2011).
Populacja wegierska réznita si¢ ekologia od pozostalych populacji. Ptaki zasiedlaty w niej
alkaliczne, podmokle kompleksy uzytkow zielonych tworzonych przez nastgpujace gatunki
roslin: wyczyniec takowy Alopecurus pratensis, bekmani¢ robaczkowaty Beckmannia
eruciformis, mietlice Agrostis alba oraz turzyce Carex melanostachia (Kovacs 1 Vegvari
1999). W populacji wegierskiej zebrano nastepujaca probe: rok 2009 (6 samcow), rok 2010 (4
samce). Odwiedzono rowniez wszystkie potencjalne miejsca gniazdowania wodniczki na
terenie parku i nagrano wigkszo$¢ przebywajacych tam, w poszczegdlnych latach, samcow.
Wspomniane zatamanie populacji nastgpilo prawdopodobnie najpdzniej w roku 2009
(obserwacje wlasne). Podsumowanie charakterystyk wszystkich populacji znajduje si¢ w

Tabeli 1. Rozmieszczenie badanych populacji zobrazowano na rycinie 1.
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Tabela 1. Podstawowe informacje o badanych populacjach wodniczki.

Populacja Miejsce Areat Srednia Kondycja Charakterystyka Dominujace
(ha) liczebnosé populacji siedliska gatunki w
siedlisku
pomorska Rozwarowo 2009i 1700 20-34 wymierajgca szuwar trzcinowy, Phragmites
2010 jedynie w Krajniku  australis
Karsiborska Kepa 300 6-9 turzycowisko
2009
Krajnik 2010 364, 6 1-3
biebrzanska Bagno tawki 37 000 1599 (2008), stabilna Rozlegte Carex
2008, 2010, 2011 i 1404 (2010), turzycowiska appropinquata,
Bagno Podlaskie 1488 (2011) - kepowe Carex elata Carex
2010, 2011 Srednio rostrata
biatoruska Kostiuki, 40 617 do 1067 stabilna, Szuwar turzycy  Caricetum elatae
Peschanka 2008 60 najwieksza sztywnej
wegierska Nagivan w Parku do 99 10 wymarta w 2011 Laki wilgotne,  Alopecurus
Narodowym mokre pratensis,
Hortobagy, zlokalizowane w  Beckmannia
wegierskiej eruciformis,
puszcie Agrostis alba
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2.2. Materiat dzwiekowy

W analizach wykorzystano ponad 15 godzin nagran $piewu samcoéw wodniczki,
zrealizowanych w latach 2008-2011. Nagrania pochodza z 4 populacji, lacznie od 106
samcoéw, a ich czas wynosi od 37 do 1468,76 s (x=SD=512,7+£235,65 s) 1 liczbie fraz
(terkotow 1 gwizdow) od 15 do 843 s (x£SD =315,2+171,73 s). Podstawowe informacje na
temat nagrywanych populacji i samcow znajduja si¢ w Tabeli 2.

Ptaki nagrywane byty glownie za pomoca magnetofonow cyfrowych Marantz PMD
670, Marantz PMD 660 i Sony TCD-D100. Niewielka czg$¢ nagran pozyskano
magnetofonem analogowym Marantz PMD 222 a nastgpnie zdigitalizowano. Do nagran
uzywano glownie mikrofonu parabolicznego Telinga Pro V DAT Science oraz kierunkowych
typu shotgun: Sennheiser €845S i1 Sennheiser ME 67.

Nagrywane samce nie byly znakowane indywidualnie, poza kilkoma osobnikami
pochodzacymi z populacji pomorskiej. Przed dokonaniem nagran dokonywano rekonesansu,
korzystajac rowniez z pomocy i informacji od 0os6b monitorujacych dang populacje. Z reguty
w terenie pracowaly 2 (maksymalnie 3) osoby, jedna nagrywajaca, druga obserwujaca i
wyszukujgca samce, ewentualnie roéwniez nagrywajaca. Notowano rozmieszczenie
$piewajacych samcoéw oraz sledzono ich przeloty, tak by zminimalizowa¢ ryzyko ponownego
nagrywania tych samych ptakéw. Osobniki nagrywano z odleglosci $rednio 20-30 metrow.
Kazdego samca starano si¢ nagra¢ podczas jednej sesji przez minimum 10 minut. Osoba
nagrywajaca caly czas obserwowala nagrywanego samca. W przypadku watpliwosci, co do
przynaleznosci danego nagrania do konkretnego samca, nagranie to nie zostawato
wykorzystane w pdzniejszych analizach. Zaobserwowano, ze w populacjach pomorskiej oraz
wegierskiej ptaki sie czg$ciej przemieszczaly, niz w populacji biebrzanskiej i bialoruskie;.
Utrudniato to zebranie wystarczajagco dhugich nagran. Dlatego starano si¢ w przypadku

osobnikdw przemieszczajacych si¢ na niewielkie odleglosci, $ledzi¢ ptaka, nagrywajac go
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kilka razy do czasu, gdy zebrane probki miaty wystarczajaca dlugos¢. W przypadku, gdy
tracono kontakt wzrokowy z nagrywanym samcem opuszczano dane miejsce i przechodzono
w kolejne, gdzie istniato wigksze prawdopodobienstwo co do tego, ze Spiewajace tam samce
nie byly nagrywane wczes$nie;j.

Tabela 2. Charakterystyka materiatu nagraniowego wykorzystanego w pracy,
zebranego w latach 2008-2011.

Wszystkie nagrania wykorzystane w pracy

Jakosé Jakosé Jakosé Jakos¢é
Kraj Miejsce i rok — Miejsce — Populacja i rok - Populacja —=——
0i1 1 0i1 1 0i1 1 0i1
Bagno tawki 2008 7 6 biebrzanska 2008 7 6
Bagno tawki 29 21
Bagno tawki 2010 22 15

biebrzanska 2010 29 22
Bagno Podlaskie 2010 7 7

biebrzanska 61 53
Bagno Podlaskie 2011

(1 dekada czerwca) 1717 BagnoPodlaskie ~ 32 32 Diebrzaiska2011 17 17

4]
% Bagno Podlaskie 2011 8 8 biebrzanska 2011 8 8
o (3 dekada czerwca) (3 dekada czerwca)
Karsiborska Kepa 2009 4 1 Karsiborska Kepa 4 1
pomorska 2009 11 7
Rozwarowo 2009 7 6
Rozwarowo 13 10 pomorska 18 11
Rozwarowo 2010 6 4
pomorska 2010 7 4
Krajnik 2010 1 0 Krajnik 1 0
g Kostukl 2008 13 13 Kostuki 13 13
2 biatoruska 2008 17 17  biatoruska 17 17
& Peschanka 2008 Peschanka 4 4
4 4
> Hortobagy 2009 6 6 wegierska 2009 6 6
D Hortobagy 10 8 wegierska 10 8
2  Hortobagy 2010 wegierska_2010 4 2
4 2

Razem: 106 89

Nagran dokonywano w godzinach pdzno popotudniowych do nocnych (17-22), tj.
podczas najwigkszej aktywnosci samcow, kiedy to zlatuja si¢ one na tzw. wieczorne chory.
Samce zajmuja wtedy okreslone, stale miejsca, z ktorych moga $piewaé przez dtuzszy czas.
Zaobserwowano jednak, ze w populacjach o malej liczebnosci, a w szczegdlnosci w populacji
wegierskiej, samce przemieszczaly si¢ duzo czesciej. Przypuszczalnie ta zwigkszona
ruchliwo$¢ samcéw w czasie wieczornych choréw mogla mieé¢ zwigzek z mniejsza

dostepnoscia samic (Schmidt i1 in. 1999). Miato to oczywiscie wplyw na jako$¢ i wielkos¢
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pozyskanego materialu nagraniowego, ale z drugiej strony, po prostu odzwierciedlato
specyfike zachowania samcéw w danej populacji. W Tabeli 3 przedstawiono procentowy
udziat zebranych nagran o dobrej i1 niedostatecznej jakosci w poszczegolnych populacjach. Z
tabeli jednoznacznie wynika, ze w populacji pomorskiej i wegierskiej udzial nagran o
niedostatecznej jakosci jest wyraznie wyzszy, niz w populacji biatoruskiej i biebrzanskie;j.
Przez niedostateczng jako$¢ rozumiem nagrania czg¢sciowo przesterowane oraz posiadajace
wysoki udzial szumoéw. Te negatywne cechy nagran wynikaty z koniecznosci czgstego
przemieszczania si¢ nagrywajacego za ptakiem, a co za tym idzie czg¢stego zmieniania
poziomu czutosci magnetofonu oraz prob nagrywania osobnikow z wiekszej, niz 20-30 m,
odleglosci. Dodatkowo sytuacje komplikowaly silniejsze wiatry na Pomorzu (szczegdlnie
obszar Karsiborskiej Kepy). W przypadku tej populacji udzial nagran o niedostatecznej
jakosci wynidst 42%. W przypadku populacji wegierskiej, najmniej licznej, najistotniejszym
problem bylto zebranie nagran o wystarczajacej dtugosci. Ruchliwo$¢ ptakow, niewielkie
zageszczenie oraz rozlegly i1 bardzo trudny do pokonania teren badan w zdecydowanym
stopniu wplyngly na to, Ze nagrania z tej populacji sa najkrétsze (Tabela 4). Jako$¢
niedostateczna nagran, oznacza w przypadku zebranego materialu, Zze nie mozna byto dla nich
przeprowadzi¢ wszystkich zaktadanych analiz. Zwykle jednak dla czg$ci z nich, np.
jako$ciowego opisu sylab czy organizacji czasowej, nagrania te byly wystarczajaco dobre.
Réznice migdzy populacjami w zebranym materiale przetestowano postugujac
sic¢ dwoma zmiennymi, tj. dlugoscia nagrania wyrazong czasem [s] oraz liczbg
zarejestrowanych sylab (najmniejszych wyr6znialnych jednostek S$piewu). W drugim
przypadku miara wielko$ci nagrania wydaje si¢ by¢ bardziej ,,uczciwa”, tj. wyniki analiz
materialu s3 mniej zalezne od wymienionych wczesniej réznic miedzypopulacyjnych w
zachowaniu ptakow. Nalezy doda¢, ze na dlugo$¢ nagran sktadaly si¢ rowniez przerwy w

$piewie ptakow. Aby unikna¢ zaklocajacych obraz czynnikéw takich jak nieoznaczenie
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wszystkich $piewanych przez samca sylab w wyniku wysokiego poziomu szuméw tla oraz
wyzszy udzial przerw miedzy piosenkami spowodowany czestymi przelotami ptaka, do
przetestowania rdéznic w $piewie wybrano tylko nagrania o dobrej jakosci (#=89). Ponadto
podzielono populacje na dwie kategorie, majac na wzgledzie informacje o wielkosci i
stabilno$ci populacji, a wigc kryterium ekologiczne. Do pierwszej kategorii przydzielono
populacje liczne 1 stabilne, czyli populacje biatoruska i biebrzanska. Natomiast do kategorii
drugiej przydzielono populacje pomorska i wegierska (populacje nieliczne, niestabilne).
Rozktad obu zmiennych (dtugo$¢ nagrania oraz liczba sylab w nagraniu) byt zgodny z
rozkladem normalnym. Przeprowadzono jednoczynnikowa analiz¢ wariancji ANOVA,
testujac dodatkowo jednorodno$¢ wariancji w obrebie grup za pomocg testu Levene’a. Wynik
tego testu wykazal, iz obie testowane zmienne spetniajg zatozenie homogeniczno$ci proby
(liczba sylab: test Levene’a=0,621, p=0,433; czas nagrania: test Levene’a=0,137, p=0,712).
Wykazano istotne réznice w dlugosci nagran oraz liczbie zarejestrowanych sylab mig¢dzy
dwoma kategoriami populacji (przy stosowanej tej samej procedurze zbierania nagran). Dla
populacji licznych i stabilnych zebrano dtuzsze nagrania (ANOVA: F37=4,11, p=0,046), w
obrebie ktorych zarejestrowano wicksza liczbe sylab (ANOVA: Fig;=4,18, p=0,044).
Roéznice w jakosci pozyskanego materiatu dzwigkowego migdzy kategoriami badanych

populacji zilustrowano na rycinach (Ryc. 2 1 3).
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Ryc. 2. Dlugos¢ (srednia i 95% przedziaty ufnosci) zebranych nagrah w podziale na 2 kategorie

populacji (duzych i stabilnych oraz matych i niestabilnych).
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Ryc. 3. Wielkos¢ (srednia i 95% przedziaty ufnosci) zebranego materiatu nagraniowego wyrazona
Srednig (95% przedziaty ufnosci) liczbg zarejestrowanych sylab (najmniejszych wyrdznialnych

elementéw $piewu) w podziale na 2 kategorie populacji (duzych i stabilnych oraz matych i gingcych).
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Tabela 3. Procentowy udziat zebranych nagran o dobrej i niedostatecznej jakosci dla poszczegdinych

populacji.
Jakosé Populacja (udziat nagran wyrazony w %)
nagrania biatoruska biebrzanska pomorska wegierska
niedostateczna 0 9 42 27
dobra 100 91 58 73
SUMA % 100 100 100 100

Tabela 4. Srednia dtugo$¢ i odchylenie standardowe czasu nagran [s] zebranych w poszczegdlnych

populacjach.

Populacja

Dtugos¢ nagran (s)
biatoruska biebrzanska pomorska wegierska
Srednia 665,98 590,39 631,17 489,50
SD 246,61 225,61 328,22 168,86

Zebrany materiat dzwigkowy przeanalizowano przy uzyciu programu Avisoft SASLab
Pro wersja 5.2.06 (Avisoft Biacoustics, R. Specht, Berlin, Niemcy). Zastosowano nastepujace
ustawienia do generowania sonogramow i podstawowych pomiarow: FFT = 1024, ramka
[Frame] = 100%, okno [Window] = Hamming, pokrywanie [Temporal Overlap] = 93,75%.
Dokonano wizualnej inspekcji sonograméw wyrozniajac typy sylab (terkotow i gwizdow),
zmierzono parametry czasowe, jak dlugo$¢ sylab, odstepy migdzy nimi, dtugos$¢ fraz i
piosenek. Przy pomiarach pulsow, w celu usunigcia hatasow S$rodowiska o niskich
czestotliwosciach, nagrania filtrowano za pomoca filtra ,,FIR time-domain filter”. Parametr
,high pass setting” ustawiono na 800 Hz. Wykorzystano metod¢ pomiaru okreslong jako
,rectification + exponential decay”. Glowne parametry pomiaru zostaly ustawione w
nastepujacy sposob: stata czasu [time constant] = 1 ms, natomiast prog [threshold], histereze
[hysteresis], prog poczatku i konca [start end threshold] ustawiano indywidualnie dla kazdego
nagrania, w razie potrzeby rowniez dla jego fragmentu tak, aby poprawnie wykry¢ wszystkie
pulsy. Kazdy pomiar byl wizualnie sprawdzany na spektrogramie, pod katem poprawnego

wykrycia wszystkich pulsow energii akustycznej (wynikajacych z rozktadu sylab gwizdow
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badz terkotow w czasie).

Nastepnie zliczano liczbe pulsow w obrebie poszczegoélnych fraz oraz dokonano
nastepujacych pomiaréw akustycznych: Peak - czestotliwo$s¢ maksymalnej amplitudy (Hz),
FundF (Hz) — czestotliwo$¢ podstawowa, MinF - czestotliwo$¢ minimalna (Hz), MaxF -
czestotliwo$¢ maksymalna (Hz), Bandw —szerokos$¢ pasma czestotliwosci (Hz), Quart 25, 50,
75 — rozktad kwartyli energii sygnatu w zakresie czestotliwosci (Hz) obrazujacy, jaka czgsé
energii akustycznej zwarta jest w pasmie do okreslonej czgstotliwosci opisanej kwartylami.
Dla wszystkich parametréw mierzono wartosci $rednie (mierzone mig¢dzy poczatkiem i
koncem kazdego elementu).

W niniejszej pracy wykorzystano nagrania pochodzace od 106 samcow, przy czym na
kazdego samca przypada jedno nagranie. W Tabeli 2 zamieszczono informacje na temat
materiatu nagraniowego wykorzystanego w pracy, tzn. miejsca i roku realizacji nagran, liczby
zarejestrowanych samcoOw z uwzglednieniem jakosci nagran (wszystkie nagrania
wykorzystane w pracy bez wzgledu na ich jakos$¢ akustyczng oznaczono jako 0 i 1, natomiast
nagrania o dobrej jakoS$ci, tzn. nieprzesterowane, z niskim poziomem szumow tla oznaczono
jako 1 i te nagrania wykorzystano przy analizach parametrow akustycznych oraz czasowych
$piewu). Nagrania 0 i 1 umozliwialy w wigkszo$ci nagran analize jako$ciowa materiatu, tj.

opis typow sylab itp., nie pozwalaly jednak na caloSciowg analiz¢ parametrow akustycznych.

2.3. Terminologia bioakustyczna

Poniewaz dostgpna literatura bioakustyczna w jezyku polskim jest bardzo uboga i nie
ma w nim ujednoliconej terminologii dotyczacej nazewnictwa $piewu. Zdecydowatem si¢

wiec na zdefiniowanie terminow, ktérymi bede si¢ konsekwentnie postugiwal w niniejszej
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pracy. Bez wigkszych wyjatkow ponizsze definicje odnosza si¢ do swoich odpowiednikow w

literaturze angielskiej (np. Catchpole i Slater 2008).

Sylaba — najmniejsza wyrdznialna jednostka w komunikacji dzwigkowe;j, tj. jedno lub kilku-
elementowy dzwigk, styszalny jako calo$¢ i1 dajacy si¢ jednoznacznie wyr6zni¢ na

sonogramach dzieki oddzieleniu odstgpami ciszy od innych sylab.

Fraza — kombinacja jednego badz kilku typow sylab, powtarzanych w czasie. Frazy
pojedyncze (nazywane rowniez trylami badz trelami) skomponowane s3 z powtarzanego,
pojedynczego typu sylaby, frazy ztozone (zwane tez motywami) zbudowane s3 z kilku typow

sylab utozonych w powtarzalng kompozycje.

Piosenka = Strofa — jest to jednostka $§piewu zbudowana z fraz (jednej badz wielu), gdzie
odstepy miedzy frazami w obrgbie piosenki sa wyraznie krotsze niz miedzy piosenkami.

J4

Spiew jest zazwyczaj zlozony z sekwencji wielu piosenek wykonywanych przez samca.

Typ piosenki — piosenka zbudowana wedlug charakterystycznej dla siebie sekwencji fraz

pojedynczych i/lub ztozonych, z reguty typy piosenek powtarzaja si¢ w charakterystyczny

sposob dla osobnika, populacji badz kontekstu §piewu.

Repertuar sylab — osobniczy zbidr roznych typow sylab, z ktérych zbudowane sg piosenki.

Repertuar terkotéw — osobniczy zbior typoéw fraz o charakterze terkotéw uzywanych w

komunikacji migdzy samcami.

30



Repertuar gwizdéw — osobniczy zbidr typoéw fraz o charakterze gwizdéw uzywanych w

komunikacji miedzyptciowe;.

Repertuar typéw Spiewu — zbior wszystkich typoéw $piewu wykorzystywanych przez danego

osobnika.

Dialekt — zréznicowanie przestrzenne $piewu pozwalajace na  wyrdznienie
charakterystycznych cech $piewu odmiennych dla réznych populacji. Zazwyczaj wyrdznienie
odmiennych dialektow mozliwe jest dzieki temu, ze samce z roznych populacji $piewaja
piosenkami zawierajacymi rézne (przynajmniej cz¢sciowo) typy sylab. Cho¢ takie réznice sg
najbardziej klarowne, nie jest to jedyna mozliwo$¢, poniewaz dialekty moga si¢ rézni¢
bardziej subtelnymi parametrami, jak na przyktad statystycznymi réznicami w cze¢stotliwosci

czy czasie trwania sygnatow.

kHz
piosenka
207
gwizdy (rézne typy)
15 RN
fraza - terkot . fraza - gwizd o

101 ~ sylaba o sylaba

14 /_A_\ 4 _
Siih. B 8 = @ &

0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 s

Ryc. 4. llustracja nazewnictwa stosowanego do opisu piosenki wodniczki.

Spiew wodniczki sktada si¢ z dwoch zasadniczych typéw funkcyjnych sylab, tj. z terkotow i
gwizdow, powtarzanych w roznych konfiguracjach. Oba typy roznig si¢ diametralnie

strukturg. Szczegolowa charakterystyka znajduje si¢ w akapicie 3.1.1.
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2.4. Metodyka opisu sktadni Spiewu

2.4.1. Klasyfikacja sylab i fraz do typow

Elementy $piewu wyrdzniano na podstawie wizualnej inspekcji sonogramoéw w
programie Avisoft SASLab Pro wersja 5.2.06 (Avisoft Biacoustics, R. Specht, Berlin,
Niemcy). Najpierw zaznaczano frazy, wyrdzniajac osobno terkoty i gwizdy. W zapisie
stosowano skroty od nazw angielskich (r jak rattles dla terkotow, w jak whistles dla
gwizdow; Ryc. 4 i 5). Po wstepnej analizie materialu wyrézniono dodatkowe kategorie
jakosciowego podziatu dzwickow. W analizie terkotow wyrdzniono cztery podstawowe ich
typy na podstawie liczby i rozmieszczenia sylab w obrgbie danej frazy. Do kategorii r
przydzielono wszystkie frazy terkotow o liczbie sylab powyzej czterech. Do kategorii r2
przydzielono wszystkie frazy terkotow o liczbie sylab rownej dwa. W ten sposob analogicznie
wyrdzniono jeszcze typ r3 i r4. Oprocz tego zwroécono uwage na strukture wewnetrzng sylab,
a mianowicie wyrdzniono terkoty o sylabach jednorodnych, zwartych w strukturze (ho -
homogenicznych) i sylabach niejednorodnych, o ,,rozerwanej” strukturze, przypominajacych
nieco sylaby bardzo krotkich gwizdow (he -heterogeniczne). Do nazwy kategorii terkotu r,
r2, r3, r4 dodano skrét wskazujacy na charakter sylab, w tym przypadku ho lub he. W ten
sposob wyrdzniono osiem typow terkotow: rho, rhe, r2ho, r2he, r3ho, r3he, r4ho, r4he

(Ryc. 5) Terkoty o charakterze nietypowym - otrzymaty dodatkowo indywidualng nazwg.

r3ho r2ho r3ho r2he

rdho
g b O -~ = ~
sgiifee; i 85z 85 88: EEEfisisciioic.

Ryc. 5. Przyktad ilustrujgcy pie¢ z o$miu wydzielonych typéw terkotow.
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W przypadku gwizdow szczegdlng uwage zwrocono na ksztatt sylab (Ryc. 6). Na tej
podstawie wyrozniono dziewig¢ gltéwnych kategorii: od wl do w9. Dla typéw gwizdow
stworzono osobng baze¢ z materiatem dzwigkowym, gdzie wklejano 1 nazywano nowo
wyrdzniony typ. Przy wyr6znianiu typéw gwizdéw w obregbie poszczegdlnych kategorii (w1,
w2, w3.... itd.) zwracano uwage na dlugo$¢ sylab, poziom czestotliwosci oraz odleglosci
migdzy sylabami. Kazdy typ wyraznie odmienny od poprzedniego w obrebie jednej z
dziewigciu kategorii podstawowych wyrdzniano dodajac do nazwy kategorii litere z alfabetu
zaczynajac od a. W ten sposéb pierwszym typem w kategorii gwizdu w1l jest typ wla. W
wielu przypadkach réznice migdzy typami byty niewielkie, dlatego tez zastosowano bardziej
doktadny sposdb ich opisu. W ten sposob wszystkie typy przypominajace, np. typ wla,
jednak réznigce si¢ nieco migdzy soba otrzymywaly na koncu cyfre, co pozwolito na
uzyskanie nastgpujacych zapisow: wlal, wla2 itd. W wielu przypadkach istniata
konieczno$¢ dodatkowych rozréznien. Typom jeszcze bardziej podobnym do siebie, ale ktore
konsekwentnie jednak dawato si¢ odrozniaé, przydzielano kolejng literke, co powodowato
zapis np. wla2b, wla2e, a nastepnie kolejng cyfr¢ na koncu, co powodowato zapis np.
wla2c2 itd. Przyjety system, mimo pozornego skomplikowania i subiektywno$ci bgdacej
efektem wizualnej kategoryzacji ksztattow sylab, umozliwial jednak hierarchiczng
organizacj¢ podobienstwa sylab i dokonywanie poréwnan mi¢dzy osobnikami i populacjami.
Z prac nad innymi gatunkami (np. z badan nad $piewem pokrzewki okularowej Sylvia
conspicillata, Palmero i in. 2012) wiadomo réwniez, iz wizualne porownywanie sylab, daje
zazwyczaj wyniki kategoryzacji poroéwnywalne badz lepsze w poréwnaniu do
zaawansowanych metod stosujacych roznego rodzaju pomiary automatyczne i algorytmy

klasyfikacyjne (Botero i in. 2008).
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Ryc. 6. Sonogram z przyktadowymi typami gwizdow.

Na podstawie wyzej przyjetej metody opisu $piewu dokonywano nastgpnie
pomiarow parametréw czasowych 1 zwigzanych z czgstotliwoscia dzwigkéw. Majac
oznaczone 1 opisane frazy (zbudowane w tym przypadku zawsze z jednego typu sylaby i
powtarzane w czasie), mozliwe bylo wykorzystanie funkcji automatycznych pomiaréw
funkcji Puls Train Analysis programu Avisoft do zmierzenia dlugosci sylab, odstepu miedzy
nimi oraz czgstotliwosci maksymalnej amplitudy (Hz) i pasma czgstotliwosci (Hz). Kazda
sylaba zostala na podstawie wczesniej zaznaczonych fragmentéw przydzielona do
okreslonego typu. Na przyktad dla zaznaczonego fragmentu z gwizdem typu wé6c2b, kazda
wchodzaca w jego sklad sylaba otrzymata ta wlasnie nazwe. Analogicznie postagpiono w

przypadku terkotow.

2.4.2. Metoda wyroézniania piosenek (strof)

Samce wodniczki §piewaja zwykle dtuzsze sekwencje fraz (terkotéw i gwizdow), na
podstawie ktorych trudno jest czasami jednoznacznie wskaza¢ gdzie sg granice miedzy
grupami fraz tworzacymi piosenki, oddzielone od siebie wyraznie wigkszymi odstepami
ciszy. W zebranym materiale nagraniowym odstepy miedzy frazami wynosily od 0,0026 do
118 s, x+SD=1,3643,674 s (na podstawie 33 026 obserwacji). Korzystajac z tych danych, jak

réwniez z wizualizacji nagran w postaci sonograméow, okreslono prog decydujacy o tym od
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jakiej wartosci odstepow obserwowany zbidr fraz uznawany jest za odrgbng piosenkg.
Najpierw wykonano wykres rozktadu wartosci odleglosci miedzy frazami dla wszystkich
obserwacji. Jednak ze wzgledu na uzyskany malo czytelny obraz (bardzo duza liczba wartosci
o duzych roznicach) uniemozliwiajacy precyzyjne okre§lenie wartosci progowej, dokonano
redukcji danych, wybierajac wartosci odstepu mniejsze badz rowne 0,5 s. Na tej podstawie
uzyskano rozktad (Ryc. 7) i podjeto arbitralng decyzjg, ze kryterium wyrdzniajacym piosenki

bedzie odstep miedzy frazami wynoszacy 0,25 s.

4 000 Srednia=0,09
SD=0,095
_ N=21'125
3000
©Q
0
8
[7,]
& 2000
o —
1000~ piosenki
0— | | | | |
0,0 0.1 0,2 0,3 0.4 0,5

odleglos¢ miedzy frazami [s]
Ryc. 7. Rozktad wartos$ci interwatéw miedzy frazami dla proby spetniajgcej warunek odstepu <=0,5 s
(n=21 125 interwatéw) z zaznaczonym obszarem okres$lajacym, od jakich wartosci wyrézniano
piosenki.

Wyréznione w ten sposéb ciagi fraz opisano kodujac w nazwie rodzaj frazy (terkot,
gwizd). Zakodowano kazda kolejng fraze¢ uzyskujac nastgpujacy przykladowy zapis: terkot-
gwizd-gwizd-gwizd (nalezy tu doda¢, Ze w niniejszej rozprawie przyje¢to nomenklaturg polska
za kazdym razem, gdy mowa o terkotach i gwizdach, pomimo iz nadajagc nazwy typom

terkotow 1 gwizdow w analizowanym materiale kierowano si¢ skrdtami wywodzacymi si¢ z

jezyka angielskiego. W ten sposob od razu wida¢ czy mowa jest typie sylaby (np. wl czy
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rlho) czy o organizacji piosenki (np. gwizd-terkot-gwizd). Ponadto zmierzono dlugos¢
wyroznionych piosenek i okreslono liczbe tzw. przetaczen migdzy typami funkcyjnymi fraz
$piewu, czyli migdzy terkotami i gwizdami. Parametr ten okreslono na dwa sposoby, w
pierwszym notujac liczbe przelaczen migedzy dwoma frazami réznigcymi si¢ funkcja, czyli
miedzy terkotem i gwizdem (TG), natomiast w drugim przypadku notowano przetaczenia
migdzy terkotem, gwizdem i terkotem (TGT). Taki podzial w pierwszym przypadku
nawigzuje do budowy piosenek funkcyjnych typu B (uzywanych w tzw. S$piewie
spontanicznym), a w drugim przypadku do piosenek funkcyjnych typu C (zlozonych,
kierowanych do samic). Dodatkowo wyr6zniono podziat na trzy podstawowe typy funkcyjne
piosenek, okreslone wczesniej na podstawie prostych eksperymentéw typu playback przez
Catchpole’a i Leisler’a (1989, 1996). W ten sposob dokonano podziatu na piosenki typu A, B

iC.

2.5. Analizy statystyczne

W celu oszacowania rzeczywistej wielkos$ci repertuaru osobnika skorzystano z
koncepcji rarefakcji (Colwell 2005). Zakladano, Ze repertuar moze by¢ potencjalnie bardzo
duzy, podobnie jak u innych przedstawicieli rodzaju Acrocephalus, a jednocze$nie ze
wzgledow metodycznych nie bylo mozliwe zdobycie bardzo dlugich nagran, badz
odpowiednio dlugich i tak samo dlugich nagran dla wszystkich osobnikéw w probie. Dlatego
tez zastosowano procedury usredniania krzywych kumulacji gatunkow organizmow
losowanych z proby (Gotelli i Colwell 2001), zastepujac gatunki typami $§piewu a tym samym
szacowang w oryginalnym wzorze bioréznorodno$¢ gatunkowa zastapiono szacowang
réznorodnos$cig repertuaru sylab. Tego typu podejscie bylo juz niejednokrotnie stosowane do
szacowania wielko$ci repertuaru $piewu ptakow i sprawdza si¢ ono dobrze szczegdlnie tam,

gdzie repertuary sg duze (przeglad w Garamszegi 1 in. 2005). Dzigki temu mozliwe byto
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oszacowanie wielkoS$ci repertuaru $piewu, przy uwzglednieniu zmiennej dlugosci nagran (lub
zmiennej liczby pozyskanych fraz) dla poszczegdlnych osobnikow. Na tej podstawie
uzyskano krzywe kumulacji liczby typow S$piewu w repertuarze. Jest to usrednione
oszacowanie liczby stwierdzonych typdw wyrazone estymatorem Mao Tau. Krzywa
osiggajaca wartosci stabilizacji oznacza, ze nagrana liczba fraz reprezentujacych okreslone
typy $piewu jest wystarczajaca dla oszacowania repertuaru, analogicznie do stwierdzenia, ze
liczba pozyskanych okazéw z danego $rodowiska wystarcza do poprawnego oszacowania
liczby gatunkéw w nim wystepujacych. W analizie uwzglgdniono réwniez liczbe typoéw
niewykrytych, oczywiscie bez informacji, jakie sa to typy (tzw. asymptotyczne bogactwo
typow $piewu). Znajac liczbe typoéw ustalong na podstawie estymacji 1 liczbe typow
faktycznie stwierdzonych (warto$ci obserwowane), przy uwzglednieniu wielko$ci nagran,
otrzymano informacj¢ o stopniu zbadania repertuaru $piewu. Do oszacowania
asymptotycznego bogactwa typOw S$piewu uzyto nieparametrycznego estymatora Chao 2
(Magurran 2004). Podobnie, jak w przypadku Mao Tau krzywa osiggajaca wartosci stabilne
oznacza, ze waloryzacja typéw S$piewu zostata przeprowadzona w sposdb wystarczajacy.

Analizy wykonano w programie EstimateS Version 8.2.0 (Colwell 2005).

Kanoniczna analiza korespondencji (CCA, ang. canonical correspondence analysis)
zostata zastosowana do ilosciowej oceny tego jak bardzo zmienno$¢ repertuarow samcow
wodniczek moze by¢ wyjasniona pochodzeniem samcow z danej populacji. Istotno$¢ zwigzku
mi¢dzy kompozycja repertuardw a przynaleznosciag do populacji byta testowana z uzyciem
metody Monte Carlo i 1000 permutacji. Analizy byty wykonywane w programie CANOCO
for Windows, ver. 4.5 (ter Braak i Smilauer 2002). Sylaby tworzace repertuar wodniczki sa
bardzo zmienne i tworza hierarchicznie zorganizowang strukture, ktéra mozna podzieli¢

najpierw na terkoty i gwizdy, a nast¢pnie na zgrubne kategorie i szczegétowe typy w obrebie
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kazdej z nich. Dlatego tez poszczegélne analizy CCA zostaly wykonane dla opisu
repertuardOw samcow na wszystkich wymienionych poziomach. Wykonano wigc analizy
zarowno dla zgrubnego podziatlu sylab, to jest dla kategorii terkotow, kategorii gwizdow i
kategorii terkotow 1 gwizdéw razem; nastepnie dla szczegdtowego podziatu sylab na typy
terkotow, typy gwizdow i typy terkotow i gwizdow lacznie. Podejscie takie zastosowano w
celu sprawdzenia jak wizualna kategoryzacja sylab $piewu wodniczki na kategorie i typy ma
si¢ do ich pochodzenia z réznych populacji. Albo, piszac innymi slowy, jak szczegoétowo
nalezy klasyfikowa¢ sylaby, aby (przynajmniej potencjalnie) méc wychwyci¢ ich zmienno$¢
geograficzng, w tym chociazby istnienie lokalnych dialektéw. Metodyka taka byla juz z

powodzeniem stosowana dla innych gatunkéw (np. Petruskova i in. 2010).

W celu zilustrowania wewnatrz- 1 mig¢dzypopulacyjnej zmienno$ci repertuar6w
wodniczki uzyto analizy porzadkowania DCA (ang. detrended correspondence analysis) w
oparciu o dane binarne stwierdzajace obecnos¢ lub brak danej sylaby w repertuarze kazdego
samca. Ryciny ilustrujace uzyskane wyniki zaprezentowane zostaty jedynie dla najlepszych

modeli DCA.

Analiza wariancji z wprowadzong wspotzmienng (ANCOVA) zostata wykorzystana
do zbadania roéznic w przecigtnych wielkosciach repertuarow $piewu samcoéw z badanych
populacji. Maksymalng liczbe typow traktowanych tacznie (terkotow i gwizdow) dla kazdego
samca wiaczono do modeli jako zmienng zalezng, natomiast populacj¢ wiaczono jako czynnik
stalty. Wspotzmienng byla liczba fraz zarejestrowanych w catym nagraniu jako czynnik
najsilniej wplywajacy na oceniang wielko$¢ repertuaru. Wyraz wolny byt kazdorazowo
uwzgledniany w modelu. Wszystkie modele zdefiniowano jako pelne czynnikowe, z sumag

kwadratow typu III.
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W analizach zmienno$ci parametrow akustycznych $piewu wodniczki dla kazdego
samca/nagrania policzono warto$ci Srednie, ktorych nastgpnie uzyto w analizach
statystycznych. Ponadto wykorzystano analize sktadowych gtownych PCA (ang. principal
component analysis) w celu uproszczenia zbioru zmiennych przy jednoczesnym zachowaniu
jak najwiekszej ilosci informacji zmiennych oryginalnych.

Testujac réznice miedzy okreslonymi probami najpierw sprawdzano zgodno$é
rozkladéw zmiennych z rozktadem normalnym (test Kolomogorowa-Smirnowa). Dla danych
o rozkladach zgodnych z normalnym wykonywano jednoczynnikowa analiz¢ wariancji
ANOVA, a w przypadku danych o charakterze nieparametrycznym oraz danych, ktore nie
spelniaty zalozen jednorodnosci wariancji we wszystkich grupach (test Leavene’a: p<0,05)
korzystano z testu Kruskala—Wallisa. W analizie wariancji ANOVA wykonano dodatkowo
test typu post-hoc Bonferroniego w celu sprawdzenia, ktére z poszczegdlnych populacji
r6znig si¢ miedzy sobg istotnie. Wykresy stupkéw bledu opisane sg przez wartosci Srednie

oraz 95% przedziat ufnoséci. Analizy statystyczne wykonano w programie IBM SPSS 21.

W analizach dotyczacych organizacji czasowej $piewu postuzono si¢ takimi parametrami,
jak: dtugos¢ piosenek DP, liczba fraz w piosence LF, udzial terkotéw w piosence UT, dtugos¢
terkotow DT, liczba sylab w terkocie LSylT, dtugos¢ sylab budujacych terkoty DSyIT, tempo
$piewania terkotéw TEMPT, odleglo$¢ miedzy sylabami terkotu w obrebie frazy IN T, udziat
gwizdow w piosence UG, dtugos¢ gwizdow DG, dhugos¢ sylab budujacych gwizdy DSylG,
tempo $piewania gwizdow TEMPG, odleglto$¢ migdzy sylabami gwizdu w obrebie frazy
IN_W. Skroty nazw ustalono w podobny sposob, jak w innych pracach opisujacych

zmiennos¢ $§piewu u ptakow (np. Palmero i in. 2012).

W analizach sktadni $piewu testowano réznice migdzy populacjami opierajac si¢ na

udziale w $piewie trzech typow funkcyjnych piosenek (TYP A, TYP B, TYP C)
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wyroznionych przez Catchpole’a i Leisler’a (1989) oraz na liczbie przelaczen migdzy dwoma
typami funkcyjnymi fraz (terkoty, gwizdy) w obrebie jednej piosenki. Typy A i B $piewane sa
W czasie tzw. spontanicznego $piewu, a typ A zlozony jest wylacznie z terkotow i jest
sygnatem kierowanym do innych samcéw. Typ C jest bogaty w gwizdy 1 jak pokazaty
badania, samice intensywnie na niego reaguja. Typ B ma charakter posredni. W przypadku
przetaczen migdzy frazami, odzwierciedlaja one og6lng ztozonos$¢ piosenek, ktora moze by¢
zmienna réwniez w obrebie tych samych typoéw funkcyjnych. Piosenka zawierajaca wigcej
przetaczen migdzy dwoma podstawowymi typami funkcyjnymi (terkotem i1 gwizdem)
powinna, przynajmniej teoretycznie, zawiera¢ wigcej informacji. Typy funkcyjne piosenek
oraz przetaczenia migdzy frazami zilustrowano na rycinach 8 1 9.

kHz
20
15
10

TYPA

terkot

(2}

PR L )

0.2 0.4 0.6 s

KHz TYP B
20

15
10

terkot gwizd

(2}

KHz TYPC

20
5 terkot terkot gwizdy (rézne typy)

10

M e e T S =

0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 s

(2]

Ryc. 8. Trzy podstawowe typy funkcyjne piosenek (TYP A, TYP B, TYP C) wyrdznione przez
Catchpole’a i Leisler'a (1989).
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k:: Przelgczenie miedzy typami funkcyjnymi (terkotem i gwizdem, TG)
15
10 terkot terkot gwizd terkot
IR Y = = = |
0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 s
k;: Przetaczenia migedzy typami funkcyjnymi (terkotem, gwizdem i terkotem, TGT)
15
10 terkot terkot gwizd terkot
iR T VS V| |
0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 s

Ryc. 9 Trzy podstawowe typy funkcyjne piosenek (TYP A, TYP B, TYP C) wyrdznione przez
Catchpole’a i Leisler'a (1989).

Parametry spektralne wykorzystane w testowaniu réznic migdzy populacjami opisano w
akapicie 2.2. W analizach na poziomie sylab testowanymi parametrami byty: czgstotliwosé
maksymalna amplitudy PEAK (PEAK T dla sylab terkotow, PEAK G dla sylab gwizdéw)
oraz pasmo czgstotliwosci BAND (BAND T dla sylab terkotow oraz BAND G dla sylab
gwizddéw). W analizach na poziomie fraz wszystkie mierzone parametry czestotliwo$ciowe
(patrz akapit. 2.2) poddano analizie sktadowych gtéwnych (PCA) i dopiero na podstawie
wyrdznionego czynnika (metoda regresji) dokonywano dalszych analiz. Przyjete skroty
wywodza si¢ od nazw parametréw nadawanych mierzonym parametrom dzwigkdéw przez
zastosowany program (Avisoft SASLab Pro, R. Specht, Berlin, Niemcy).

W przypadku takich parametréw, jak udziat terkotow UT, udziat gwizdéw UG, udziat
piosenek typow funkcyjnych TYP A, TYP B, TYP C oraz liczba przetagczen migdzy terkotem
i gwizdem TG oraz terkotem, gwizdem 1 terkotem TGT zastosowano analizy

nieparametryczne.
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PEAK (maksymalna czestotliwos¢ amplitudy) [Hz]
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Ryc. 10. Graficzna prezentacja sposobu pomiaru maksymalnej czestotliwosci [Hz].
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Ryc. 12. Graficzna prezentacja sposobu pomiaru minimalnej i maksymalnej czestotliwosci [Hz].
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Ryc. 13. Graficzna prezentacja sposobu pomiaru czestotliwo$ci podstawowej [Hz].
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QUART - rozktad kwartyli energii sygnatu
w zakresie czestotliwosci

I QUART 75 i

Ryc. 14. Graficzna prezentacja sposobu pomiaru kwartylowego rozktadu energii sygnatu w domenie

czestotliwosci [Hz].
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3. Wyniki

3.1. Skiad i wielkos¢ repertuaru sylab w spiewie wodniczki

3.1.1. Podstawowe parametry charakteryzujace sylaby

Na podstawie analizy wszystkich nagran (n=106) wyrdzniono 310 réznych typow
sylab, w tym 15 typow terkotow i1 295 typow gwizdow. Wérdd 15 terkotow, znajdowato si¢ 8
terkotow podstawowych, wysoce powtarzalnych miedzy osobnikami oraz 7 rzadszych i na
tyle odmiennych, iz nalezato im przypisa¢ odrebny status. Na 295 opisanych typow gwizdow,
wyrozniono jeden (,,wX”), ktéry miatl na tyle nietypowa budowe, iz rowniez nalezato
przypisa¢ mu odrgbny status. W sensie iloSciowym, te nietypowe typy sylab stanowity
stosunkowo niewielki udziat w materiale dzwigkowym. Wszystkie opisane typy $piewu wraz
z ich udzialem w badanych populacjach przedstawiono w Tabeli 29 (Apendyks A).

Na podstawie proby 89 nagran $piewu o dobrej jakosci dokonano charakterystyki
czasowe 1 czestotliwo$ciowej na poziomie sylab i fraz tworzacych terkoty. Sylaby wchodzace
w sktad terkotow sg bardzo kroétkie (x=SD=0,08+0,035 ms, od 0,013 do 1,34 ms) i odznaczaja
si¢ szerokim pasmem czgstotliwosci (x+SD= 3974+1204,8 Hz, od 100 do 9900 Hz) i
czestotliwos$cig maksymalnej amplitudy (x=SD=4029+656,0 Hz, od 100 do 9900 Hz). Gwizdy
zbudowane sg, w stosunku do terkotéw, z dhuzszych sylab (x=SD=0,31+0,20 ms, od 0,014 do
1,68ms), ponadto $piewane w nizszych zakresach czgstotliwosci ($rednie pasmo
czestotliwosci x£SD=2041£1069,4 Hz, od 100 do 2970 Hz; S$rednia czgstotliwosé
maksymalnej amplitudy x+SD= 2972+618,6 Hz, od 500 do 8800 Hz). Ponadto odst¢py
mig¢dzy sylabami w obrebie terkotow (x+SD=1,45+8,33 ms, od 0,04 do 426 ms) sg dtuzsze niz
w przypadku gwizdow (x+=SD=0,9743,04 ms, od 0,03 do 280 ms). Roznice w czterech wyzej

opisanych parametrach migdzy sylabami budujacymi terkoty i1 gwizdy przetestowano
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nieparametryczng analiza wariancji Kruskala-Wallis’a. Wszystkie réznice byly istotne na
poziomie p<0,0001. Roznice migdzy sylabami budujacymi terkoty i gwizdy zobrazowano

wykresami stupkéw bledu (Ryc. 15-18).
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Ryc. 15. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy diugoscig (Srednia i 95% przedziaty

ufnosci) sylab terkotéw i gwizdow.
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Ryc. 16. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice w odstepach (Srednia i 95% przedziaty ufnosci)

miedzy sylabami w obrebie terkotow i gwizdow.
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95% PU MAKSYMALNA CZESTOTLIWOS¢
AMPLITUDY [Hz]

I I
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Ryc. 17. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice w maksymalnej czestotliwosci amplitudy (Srednia i

95% przedziaty ufnosci) dla sylab budujgcych terkoty i gwizdy.
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Ryc. 18. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice w pasmie czestotliwosci (Srednia i 95% przedziaty

ufnosci) miedzy sylabami terkotéw i gwizdow.

W analizie fraz tworzacych terkoty i gwizdy zmierzono ich dlugos¢, zliczono liczbe
sylab budujacych frazy terkotéw i gwizdow oraz zmierzono tempo ich wydawania. Frazy
budujace terkoty (x+SD=0,21+0,20 s, od 0,01 do 1,94 s) sa krotsze (Ryc. 19) od fraz
zbudowanych z gwizdéw (x=SD=0,50+0,29 s, od 0,01 do 3,20 s). Terkoty zawieraja wicksza

liczbe sylab (x£SD=8,14+£5,91, od 2 do 48; Ryc. 20) w stosunku do gwizdow
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(x+SD=7,07+4,73, od 2 do 52) oraz charakteryzuja si¢ wyzszym tempem produkcji (terkoty:

x£SD=47,59+14,47 sylab/s, od 6,89 do 151,9 sylab/s; gwizdy: x£SD=14,56+6,41 sylab/s, od

3,83 do 179,78 sylab/s; Ryc. 21). Réznice w diugosci frazy, liczby sylab z ktorej jest

zbudowana oraz tempa $piewu miedzy terkotami i gwizdami byly istotne statystycznie

(dhugo$é frazy: x’=4903,9, df=1, p<0,001; liczba sylab w frazie: »°=191,8, df=1, p<0,001;

tempo §piewu: x°’=11105,9, df = 1, p<0,001). Informacje na temat mierzonych parametréw na

poziomie sylab i fraz zawiera Tabela 5.

Tabela 5. Charakterystyka iloSciowa parametréw czasowych i czestotliwo$ciowych terkotow i

gwizdow.
Sylaby Frazy
i czas odstep czas tempo
terkoty/gwizdy ~ parametr  y\wania  miedzy  czestotliwosé pasmo . liczba emp
. L trwania sSpiewu
sylaby sylabami maksymalna czestotliwosci frazy [s] sylab l.el./s]
[ms] [ms] amplitudy [Hz] [Hz] Y T
N 176583 176565 176554 175761 22499 22499 22499
Srednia 0,080 1,451 4029,58 3974,34 0,21 8,14 47,59
Odchylenie
0,035 8,325 655,984 1204,793 0,20 591 14,47
Terkoty standardowe
Minimum 0,013 0,036 100,00 100,00 0,01 2 6,89
Maksimum 1,342 426,076 9900 9900 1,94 48 151,9
N 33175 33175 33156 33044 4964 4964 4964
Srednia 0,306 0,977 2971,78 2040,67 0,50 7,07 14,56
Odchylenie
. 0,203 3,043 618,638 1069,429 0,29 4,73 6,41
Gwizdy standardowe

Minimum 0,014 0,032 500,00 100,00 0,01 2 3,83
Maksimum 1,678 280,350 8800 9900 3,20 52 179,78
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Ryc. 19. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice w dtugosci (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) fraz

terkotéw i gwizddw.
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Ryc. 20. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice w liczbie (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) sylab

tworzacych frazy terkotéw i gwizdow.
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Ryc. 21. Wykres stupkéw btedu obrazujacy réznice w tempie $piewu (Srednia i 95% przedziaty

ufnosci) miedzy frazami terkotéw i gwizdow.

Podsumowujac, terkoty 1 gwizdy jako kategorie funkcjonalne $piewu na poziomie
sylab i fraz réznig si¢ istotnie od siebie parametrami czasowymi oraz czg¢stotliwosciowymi.
Na poziomie sylab wykazano, ze w obrebie terkotoéw sa one krotsze od sylab budujacych
gwizdy oraz, ze sg $piewane na wyzszych zakresach czgstotliwos$ci. Ponadto, odstep migdzy
sylabami w obrgbie frazy jest dluzszy w przypadku terkotéw. Na poziomie fraz wykazano, ze
terkoty sa krotsze od gwizdow, zawieraja jednak wicksza liczbe sylab w obrebie frazy i
odznaczaja si¢ wyzszym tempem, t.j. wyzszg liczba jednostek $piewu wykonywanych w

czasie.

3.1.2. Obserwowana i estymowana wielko$¢ repertuaru Spiewu wodniczki

Przeanalizowane nagrania z sylabami przypisanymi do konkretnych kategorii i typow
umozliwialy obliczenie wielko$ci repertuaru zaobserwowanego dla danego nagrania badz
samca. W celu okreslenia prawdopodobnej wielkosci rzeczywistego (catego) repertuaru

nazywanego dalej repertuarem estymowanym, wykorzystano koncepcj¢ rarefakcji. Za
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jednostke wielko$ci proby postuzyta liczba fraz stwierdzonych w nagraniu. Nalezy
podkresli¢, ze dla tych analiz frazy, w sensie nazewnictwa, odpowiadajg sylabom, poniewaz
liczba roznych typow fraz terkotow i gwizdow odpowiada $cisle liczbie réznych typow sylab.
Wydaje sig, ze liczba fraz w nagraniu jest najlepszym parametrem do estymacji wielko$ci
repertuaru. Nagrania o tym samym czasie trwania moga zawiera¢ bardzo r6zng liczbe fraz
$piewu a to wiasnie od ich liczby zalezy bezposrednio wielko$¢ repertuaru. Informacje na
temat dlugosci nagran i ich zawarto$ci opisano szerzej w akapicie 2.2. Przed przystgpieniem
do analizy obliczono, Ze liczba fraz wykrytych w nagraniu jest dodatnio skorelowana z
dlugo$cig nagrania (wspotczynnik korelacji Pearsona #=0,715, p<0,0001) i ze $rednia liczba
fraz wykrytych w poszczegélnych nagraniach wynosi 315,52+£171,73 (proba 106 nagran
pochodzacych od 106 samcow). W oparciu o warto$¢ S$redniej wybrano 39 nagran
spetniajacych 2 warunki: dobrej jakosci i maksymalnej liczby fraz >=315. Uzyskano probe 39
nagran pochodzacych od 39 samcow z 4 badanych populacji (7 samcéw z populacji
biatoruskiej, 22 samce z populacji biebrzanskiej, 6 samcow z populacji pomorskiej i 4 samce
z populacji wegierskiej). Szczegotowe informacje na temat procedury przygotowania analizy
zawarto w akapicie 2. Analiz¢ wykonano dla typow terkotow i gwizdow tacznie oraz osobno
dla terkotow i dla gwizdow.

Srednia zawarto$¢ terkotdow i gwizdéow w badanej probie (n=39) wyniosta
odpowiednio 81,55% 1 18,45%. W analizie uwzgledniajacej wszystkie typy terkotow i
gwizdow wielko$¢ repertuaru obserwowanego wyniosta 253 typy terkotow 1 gwizdow,
natomiast wielko$¢ repertuaru estymowanego wyniosta 315,93 (Ryc. 22), a proporcja
repertuaru estymowanego w repertuarze obserwowanym w badanych frazach wyniosta 0,80
(repertuar obserwowany/repertuar estymowany). Innymi slowy, w analizowanej probie
repertuar obserwowany zawieral w sobie 80% repertuaru estymowanego. Liczba

stwierdzonych typow terkotow i gwizdow w repertuarze obserwowanym na jednego osobnika
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wyniosta od 10 do 53 ($rednia 25,67+11,37), natomiast w repertuarze estymowanym od 12,50

do 66,25 (Srednia 32,08+14,21).
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Ryc. 22. Usredniona krzywa akumulacji (estymator Mao Tau) liczby stwierdzonych typéw $piewu wraz
z rosngcy liczbg fraz w nagraniu. Krzywa wygenerowana w oparciu o randomizacje sekwengc;ji
pobierania prob (dla 843 prob) w programie Estimates 8.2. Przedstawiono oszacowania tgcznej
oczekiwanej liczby typow terkotow i gwizdow w zebranym materiale dzwigkowym — Chao2.

W analizie uwzgledniajacej tylko typy terkotow warto$¢ obserwowana wyniosta 12, natomiast
warto$§¢ estymowana 12,5 (Ryc. 23), a obserwowany repertuar terkotow zawierat 92%
repertuaru estymowanego. W analizie typow gwizdow warto§¢ obserwowana wyniosta 241,

natomiast wartos¢ estymowana 301,91 (Ryc. 24.), a obserwowany repertuar gwizdow

zawierat 80% repertuaru estymowanego.
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Ryc. 23. Usredniona krzywa akumulacji (estymator Mao Tau) liczby stwierdzonych typdéw terkotéw w
Spiewie wraz z rosngcg liczbg fraz w nagraniu. Krzywa wygenerowana w oparciu o randomizacje
sekwencji pobierania préb (dla 836 prob) w programie Estimates 8.2. Przedstawiono oszacowania
tacznej oczekiwanej liczby typow terkotéw w zebranym materiale dzwiekowym — Chao2.

Na podstawie wyzej przeprowadzonych analiz mozna jednoznacznie stwierdzié¢, ze
estymowany repertuar terkotow i gwizdow jest wigkszy niz repertuar obserwowany, a krzywe
pomimo pewnej stabilizacji wykazuja nadal tendencje zwyzkowe. Na potrzeby dalszych
badan wyznaczono minimalny poziom dtugo$ci nagran wyrazony liczbg fraz, ktéry umozliwit
przeprowadzenie analiz porownawczych w obrebie i migdzy populacjami. Z uwagi na
zebrany materiat (dtugos¢ nagran wyrazong liczbg fraz) zdecydowano si¢, aby analizy
przeprowadzi¢ na 2 poziomach wielko$ci proby. Wykorzystano nagrania o dobrej jakosci,

zawierajagce min 200 i 300 fraz, co jest odzwierciedlone odpowiednio 65% 1 75% stopniem

zbadania repertuaru (patrz krzywa Mao Tau, Ryc. 22).
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Ryc. 24. Usredniona krzywa akumulacji (estymator Mao Tau) liczby stwierdzonych typow gwizdow w
Spiewie wraz z rosngcg liczbg fraz w nagraniu. Krzywa wygenerowana w oparciu o randomizacje
sekwencji pobierania préb (dla 670 prob) w programie Estimates 8.2. Przedstawiono oszacowania

tacznej oczekiwanej liczby typow gwizdéw w zebranym materiale dzwigkowym — Chao 2.

3.1.3. Poréwnanie skladu i wielkosci repertuaru miedzy populacjami

Sposrod opisanych 310 typoéw terkotow 1 gwizdow 56,1 % stanowity typy obecne
tylko w jednej populacji, w tym 7 typow stanowity terkoty (1 typ w populacji wegierskiej, 1
w populacji biatoruskiej i az 5 w populacji biebrzanskiej) a 167 gwizdy. Najwigkszy udziat
typow o charakterze dialektu (typow terkotow. typowych tylko dla niej) posiadata populacja
biebrzanska (41,57%), potem biatoruska (34,38%), wegierska (28,57%) i pomorska (24,14%).
Typy wspolne dla dwdch populacji stanowity 25,8% wszystkich opisanych (80 typow, tylko
gwizdy) i w poszczegdlnych populacjach ich udziat wynosit od 27,11% do 34,48%. Najwigcej

wspolnych typoéw posiadaly populacje biatoruska i pomorska (24) typy oraz biatoruska i
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biebrzanska (22). Najmniej wspolnych typow posiadaty populacje biatoruska i wegierska (7)

oraz pomorska i wegierska (4). Nastepnie 12,6% udzialu wszystkich typow stanowily terkoty

1 gwizdy wspolne dla trzech populacji (39 typow, tylko gwizdy). Ich udziat w poszczegdlnych

populacjach wynosit od 20,78% do 26,72%. Najwiecej wspolnych typoéw posiadaly populacje

biatoruska, biebrzanska i pomorska. Sposrod wszystkich typow 17 (5,5 %) stwierdzono we

wszystkich populacjach, a ich udziat w poszczegdlnych populacjach wynosit od 10,24 % do

22,08%. Pelna charakterystyka dotyczaca podanych wyzej informacji znajduje si¢ w tabelach

6-8.

Tabela 6a i 6b. Liczba i udziat [%] typow terkotow i gwizddw wspodlnych dla czterech, trzech, dwdch i

obecnych tylko w danej populacji.

Udziat procentowy w
Obecnos¢ typow odniesieniu do

Liczba typow Liczba i udziat

liczba i udziat [%]

A o .
terkotow i gwizdéw wszystkich te\:'v‘i‘;goé":v' typow terkotow [/‘\’A], ypow
stwierdzonych typow 9 9
. 8 9
0,
w 4 populacjach 55 % 17 (47,06%) (52,94%)
. 0 39
0,
w 3 populacjach 12,6 % 39 (0%) (100%)
. 0 80
0,
w 2 populacjach 25,8 % 80 (0%) (100%)
" 7 167
0,
w 1 populaciji 56,1 % 174 (4,02%) (95,98%)
15
0, 0,
RAZEM 100 % 310 (4,84%) 295 (95,16%)
Liczba typow Tytplykglzsﬁne Typy wspolne dla  Typy wspolne dla  Typy wspodine dla
sylab Y " 2 populacji 3 populacji 4 populaciji
Populacja . populacji
stwierdzona w
populacii liczba udziat  liczba udziat  liczba udziat  liczba udziat
typow [%] typow [%] typow [%] typow [%]
biatoruska 160 55 34,38 53 33,13 35 21,88 17 10,63
biebrzanska 166 69 41,57 45 27,11 35 21,08 17 10,24
pomorska 116 28 24,14 40 34,48 31 26,72 17 14,66
wegierska 77 22 28,57 22 28,57 16 20,78 17 22,08
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Tabela 7. Liczba i udziat [%] typow terkotow i gwizdow wspdlnych dla dwoch populacii.

Liczba i udziat [%]

Populacje wspolnych typow
biatoruska pomorska 24 (30%)
biatoruska biebrzanska 22 (27,5%)

biebrzanska pomorska 12 (15%)
biebrzanska wegierska 11 (13,75%)
biatoruska wegierska 7 (8,75%)

pomorska wegierska 4 (5%)

Tabela 8. Liczba typdéw terkotoéw i gwizdow wspdlnych dla trzech populaciji.

Liczba i udziat [%]

Populacje wspolnych typow
biatoruska biebrzanska pomorska 23 (58,97%)
biatoruska biebrzanska wegierska 8 (20,51%)
biatoruska pomorska wegierska 4 (10,26%)
biebrzanska pomorska wegierska 4 (10,26%)

Przeprowadzone kanoniczne analizy korespondencji wykazaty, ze badane populacje
r6znity si¢ miedzy soba jesli chodzi o sktad repertuaru $§piewu samcoéw. Najlepszy model nr 3
(Tabela 9) wykazal, ze prawie 18% zmienno$ci w skladzie repertuaru mozna wyjasni¢
pochodzeniem samca z konkretnej populacji. Model ten dotyczyl analizy gwizdow
potraktowanych jako kategorie a wigc sklasyfikowanych jedynie zgrubnie do zestawu
dziewigciu glownych kategorii (od wl do w9), w obrgbie ktorych mozna bylo jeszcze
rozrozni¢ dalsze poziomy zmienno$ci (konkretne typy). Podziat gwizdéw na wigcej typow
(model nr 6) nie poprawiat juz wskaznika wyjasnianej zmienno$ci, chociaz model wciaz byt
istotny. Udziat terkotow zaréwno traktowanych osobno, jak i razem z gwizdami oraz bez
wzgledu na podzial na kategorie i typy nie polepszal dopasowania modeli (modele nr 1, 2, 4,

5) a w przypadku analizy samych terkotow uzyskiwano modele nieistotne (modele 2 1 5).
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Tabela 9. Skfad repertuaru $piewu a pochodzenie samca. Wyniki kanonicznej analizy korespondenc;ji
CCA (czcionkg pogrubiong zaznaczono najlepsze modele)

Nr modelu CCA: % wyjasnionej F p
sktad repertuaru $piewu a pochodzenie samca zmiennosci

1. Kategorie terkotéw i gwizdéw (razem) 14.64 5.08 0.001
2. Kategorie terkotéw 3.09 1.022 0.37
3. Kategorie gwizdow 17.81 6.912 0.001
4. Typy terkotéw i gwizddw (razem) 3.8 1.34 0.156
5. Typy terkotow 3.8 1.34 0.156
6. Typy gwizdéw 9.4 3.332 0.001

Wyniki analizy porzadkowania DCA wskazuja, Ze istniejg rdéznice w zmienno$ci
geograficznej terkotow 1 gwizdow budujacych $piew ptakdw w obrgbie rozpatrywanych
populacji (Ryc. 25.). Najwicksza zmienno$cia wewnatrzpopulacyjng typoéw terkotow i
gwizdow oraz typéw gwizdéw rozpatrywanych osobno charakteryzuje si¢ populacja

pomorska, natomiast najmniejsza populacja wegierska

DCA dla typow gwizdow

LEGENDA (o]
. populacja biebrzanska O populacja biatoruska

/\ populacja pomorska . populacja wegierska |

DCA dla typow terkotow i gwizdow tacznie

3.0

-0.5
1

Ryc. 25. Wyniki analizy porzadkowania DCA dla typow terkotéw i gwizdéw tgcznie oraz wytgcznie dla

typow gwizdow. Linig ciggtg obrysowano wartosci skrajne kazdej z rozpatrywanych populaciji.

Pod wzgledem sktadu repertuaru typow $piewu najbardziej roznig si¢ od siebie

populacje biatoruska i populacja wegierska oraz pomorska i wegierska, pewne podobienstwa
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natomiast mozna zaobserwowaé miedzy populacja biatoruska i biebrzanska oraz biatoruska i
pomorska.

Wykryto réwniez istotne réznice migdzy populacjami w wielko$ciach repertuaréw na
obu poziomach zbadania repertuaru. Analiza wariancji z wprowadzong jako wspdtzmienna
liczbg fraz w nagraniu, pokazata, ze wielko$ci repertuarow $piewu terkotow i gwizdow
(traktowanych razem) r6znig si¢ istotnie miedzy populacjami zaréwno dla proby o repertuarze
zbadanym w min. 65% (F360=5,176, p=0,003) oraz dla préby o repertuarze zbadanym w min.
75% (F537=3,184, p=0,035)). Na obu poziomach zbadania repertuaru populacja biatoruska
odznaczata si¢ najwyzsza S$rednig liczba typow $piewu na samca, co ciekawe najnizsze

warto$ci zanotowano dla populacji biebrzanskiej (Tabela 10, Ryc. 26).

Tabela 10. Podstawowe statystyki charakteryzujgce liczbe typéw terkotéw i sylab stwierdzonych w

badanych populacjach.

Liczba typow Liczba typow Liczba typow

Populacje Parametr tacznie terkotow gwizdow
65% 75% 65% 75% 65% 75%
Srednia 35,64 35,86 6,91 6,86 28,73 29,00
—— odotvlenie 1066 1323 1,30 1,35 1011 12,60
Minimum 14,00 14,00 4,00 4,00 7,00 7,00
Maksimum 53,00 53,00 9,00 8,00 45,00 45,00
Srednia 21,43 21,54 5,64 5,71 15,79 15,83
T Odehvlenie 10,19 9,37 1,21 1,08 9,67 9,14
Minimum 8,00 10,00 3,00 4,00 4,00 4,00
Maksimum 53,00 53,00 8,00 8,00 47,00 47,00
Srednia 25,67 25,67 5,33 5,33 20,33 20,33
Somorska Stgﬁzg'ggjve 9,69 9,69 1,37 1,37 8,57 8,57
Minimum 11,00 11,00 4,00 4,00 7,00 7,00
Maksimum 34,00 34,00 7,00 7,00 28,00 28,00
Srednia 25,60 27,50 6,00 6,00 19,60 21,50
wegiorska Stgﬁzg'ggjve 11,89 12,82 1,87 2,16 10,31 10,85
Minimum 10,00 10,00 3,00 3,00 7,00 7,00
Maksimum 40,00 40,00 8,00 8,00 32,00 32,00
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Ryc. 26 a i b. Maksymalna liczba typéw $piewu (terkotéw i gwizdow) w nagraniu w czterech

badanych populacjach, na dwdch poziomach zbadania repertuaru.

Ciekawa informacj¢ przynosi rowniez stosunek liczby znalezionych réznych typoéw
fraz w przeliczeniu na liczb¢ nagranych samcéw. Przy takim podejsciu, okazuje si¢ ze
najwiecej réznych typow fraz przypadajacych na nagranego samca byla w populacji

wegierskiej (2.75), nastepnie w biatoruskiej (2.11), pomorskiej (1.43) i biebrzanskiej (0.35).
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3.1.4. Poré6wnanie zmian skladu repertuaru w obrebie populacji

Analizy zmiennosci geograficznej $piewu skupiaja si¢ zwykle na porownywaniu
$piewu osobnikoéw z réznych populacji. Jednakze $piew ptakow w obrebie populacji réwniez
moze mie¢ dynamiczny charakter i zmienia¢ si¢ w czasie. Ponadto, poréwnanie zmiennosci
wewnatrz- 1 mi¢dzypopulacyjnej powinno utatwi¢ interpretacj¢ uzyskanych wynikéw (Budka
2013). Dlatego tez, na przyktadzie populacji biebrzanskiej, postaralem si¢ przeanalizowac
dynamike zmienno$ci sktadu repertuaru w dwoch perspektywach czasowych: (a) w dwoch
r6znych momentach jednego sezonu legowego (I i III dekada czerwca 2011 r.), oraz (b) w

trzech roznych sezonach legowych (2008, 2010, 2011).

Przeprowadzone analizy CCA wykazaly, ze w obrebie jednego sezonu lggowego sktad
repertuaru samcoéw w populacji biebrzanskiej nie ulega istotnym zmianom, bez wzgledu na to

na jakim poziomie doktadnosci analizowany jest repertuar (Tabela 11).

Tabela 11. Sktad repertuaru $piewu samcéw z populacji biebrzanskiej w 2 momentach sezonu. Wyniki
kanonicznej analizy korespondencji y CCA.

Nr modelu CCA: % wyjasnionej F p
skfad repertuaru samcéw w 2 momentach sezonu  zmiennosci

legowego

1. Kategorie terkotéw i gwizdéw (razem) 3,32 0,82 0,56
2. Kategorie terkotéw 4,19 1,003 0,339
3. Kategorie gwizdow 3,42 0,78 0,573
4. Typy terkotéw i gwizddw (razem) 4,61 1,116 0,18
5. Typy terkotow 4,53 1,090 0,237
6. Typy gwizdow 4,28 1,028 0,42

Przeprowadzone analizy CCA majace na celu wykazanie potencjalnych rdéznic
mig¢dzysezonowych (lata 2008, 2010 1 2011) w sktadzie repertuaru populacji biebrzanskiej
wykazaly, ze sklad repertuaru ulegal istotnym zmianom (Tabela 12). Uzyskano istotne

roéznice dla typoéw terkotéw i gwizddéw potraktowanych razem (model 4, Tabela 12) oraz dla
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samych typow gwizdow (model 6, Tabela 12). Jednak w obu przypadkach wskaznik
wyjasnianej zmiennosci byl niski i wynosit kolejno 7,6% 1 7,48%. W obrebie terkotow i
gwizdow potraktowanych jako kategorie (4 rodzaje terkotow, od rl1 do r4 oraz 9 rodzajoéw
gwizdow, od wl do w9) nie uzyskano istotnych réznic.

Uzyskane wyniki wskazujac wigc, iz o ile w obrgbie sezonu trudno moéwié¢ o
jakosciowych zmianach w sktadzie repertuaru populacji, o tyle w poszczegolnych sezonach

dokonujg si¢ niewielkie zmiany, ktore dotycza jedynie typow sylab.

Tabela 12. Skitad repertuaru $piewu samcéw z populacji biebrzanskiej w 3 réznych sezonach
legowych. Wyniki kanonicznej analizy korespondencji CCA.

Nr modelu CCA: % wyjasnionej F p
sktad repertuaru samcéw w réznych sezonach zmiennosci

legowych

1. Kategorie terkotéw i gwizdéw (razem) 5,6 1,911 0,1988
2. Kategorie terkotow 3,4 1,816 0,3487
3. Kategorie gwizdéw 4,6 1,654 0,3566
4. Typy terkotéw i gwizddw (razem) 7,6 2,031 0,001
5. Typy terkotéw 4,9 1,774 0,229
6. Typy gwizdow 7,48 1,779 0,001

3.2. Organizacja czasowa Spiewu

3.2.1. Poréwnanie charakterystyk organizacji czasowej Spiewu miedzy
populacjami wodniczki

Przeprowadzone analizy wariancji parametréw organizacji czasowej $piewu
wodniczki wykazaty istotne rdznice migdzy badanymi czterema populacjami. Istotne roznice,
na dwoch poziomach zbadania repertuaru (min. 65% i min 75%), wykazano w obrebie takich
parametrow jak: dtugo$¢ piosenki DP, liczba fraz w piosence LF, dtugos¢ terkotu DT, liczba
sylab w obrebie frazy terkotu LSylT, dlugo$¢ sylab w obrebie frazy terkotu DSyIT, tempo

$piewania fraz terkotéw TEMPT, odstgp miedzy sylabami w obrebie frazy terkotu IN T,
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liczba sylab w obrebie frazy gwizdu LSylG, dlugo$¢ sylab w obrebie frazy DSylG oraz odstep
miedzy sylabami w obrebie frazy gwizdu IN_G. Ponadto wykazano istotne rdéznice migdzy
populacjami w udziale fraz terkotow w piosence UT, udziale fraz gwizdéw w piosence UG,
dhugosci fraz gwizdéw DG, jednak tylko na poziomie min. 65% zbadania repertuaru. Nie
wykazano istotnych rdéznic w tempie $piewania gwizdow na obu poziomach zbadania
repertuaru. Szczegdlowe wyniki analiz zawiera Tabela 13. Graficzng prezentacje wynikow
zawieraja ryciny 27-39.

Tabela 13. Wyniki analizy wariancji parametrow organizacji czasowej $piewu dla czterech populaciji

wodniczki.
Repertuar zbadany w min. 65% Repertuar zbadany w min. 75%
Parametr )(2 df  Fs102 F360 P )(2 df Fs337 P
ST sanov |l elele e
ORGANIZACJA CZASOWA SPIEWU
DP 5,08 0,003 5,11 0,005
LF 4,99 0,004 4,10 0,013
uT 12,42 3 0,006 7,71 3 0,052
DT 12,58 <0,001 10,12 <0,001
LSyIT 14,01 <0,001 9,12 <0,001
DSyIT 26,87 3 <0,001 17,06 3 0,001
TEMPT 13,81 3 0,003 10,10 3 0,018
IN_T 22,23 3 <0,001 5,73 0,003
uG 12,42 0,006 7,71 0,052
DG 11,18 3 0,011 2,83 0,052
LSylG 10,61 3 0,014 3,30 0,031
DSyIG 9,25 <0,001 3,30 0,031
TEMPG 2,26 0,091 3,03 3 0,368
IN_G 20,10 3 <0,001 9,20 3 0,027

Objasnienia do tabeli: DP - dlugos$¢ piosenki, LF - liczba fraz w piosence, UT - udziat terkotéw w piosence, DT - dtugos¢ terkotu,
LSyIT - liczba sylab w terkocie, DSyIT - diugos$c¢ sylab w terkocie, TEMPT - tempo $piewania terkotéw, IN_T - odlegto$¢ miedzy
sylabami terkotu w obrebie frazy, UG - udziat gwizdéw w piosence, DG - diugo$¢ gwizdu w piosence, LSylG - liczba sylab w
gwizdzie, DSyIG - dtugos$c¢ sylab w gwizdzie, TEMPG - tempo $piewana gwizdéw, IN_G - odlegto$¢ miedzy sylabami gwizdu w
obrebie w frazy.
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Ryc. 27 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w dtugosci (Srednia i

95% przedziaty ufnosci) piosenek [s].
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Ryc. 28 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w liczbie fraz (Srednia i

95% przedziaty ufnosci) budujgcych piosenki.

63



95% PUUT

0,907

0,857

0,807

0,75

0,707

0,657

0,607

|
BIA

[ [
BIE POM
POPULACJE

|
WEG

Ryc. 29. Wykres stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w udziale (Srednia i 95%

przedziaty ufnosci) terkotéw w piosence (wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w min.

65%).
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Ryc. 30 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w dtugosci (Srednia i
95% przedziaty ufnosci) terkotow [ms].
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Ryc. 31 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w liczbie (Srednia i 95%
przedziaty ufnosci) sylab budujgcych terkoty.
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Ryc. 32 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w dtugosci (Srednia i
95% przedziaty ufnosci) sylab budujgcych terkoty [ms].

67



Ryc. 33 a.

95% PU TEMPT [l.el./s]
a D
¢ 8

E-N
T

307

| [ | [
BIA BIE POM WEG
POPULACJE
Ryc. 33 b.

a o - N
§ 8 3

95% PU TEMPT [l.el./s]

H
?

307

T 3

| | | I
BIA BIE POM WEG
POPULACJE

Ryc. 33 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w tempie (Srednia i 95%

przedziaty ufnosci) $piewana terkotow [l.el./s].
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Ryc. 34 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w odstepie (Srednia i

95% przedziaty ufnosci) miedzy sylabami w obrebie frazy terkotu [ms].

69



0,407
0,357
0,307 —

0,25 E

0,20

95% PU UG

0,157

0,107

| I I |
BIA BIE POM WEG
POPULACJE

Ryc. 35. Wykres stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w udziale (Srednia i 95%
przedziaty ufno$ci) gwizdéw w piosenkach (wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w

min. 65%).
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Ryc. 36. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy populacjami w diugosci (Srednia i 95%
przedziaty ufnosci) gwizdodw w piosenkach (wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w

min. 65%) [ms].
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Ryc. 37 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w liczbie (Srednia i 95%
przedziaty ufnosci) sylab budujgcych gwizdy.
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Ryc. 38 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w dtugosci (Srednia i

95% przedziaty ufnosci) sylab w gwizdach [ms].
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Ryc.39 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w odstepie (Srednia i
95% przedziaty ufnosci) miedzy sylabami w obrebie gwizdéw [ms].
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3.3.2. Poré6wnanie charakterystyk organizacji czasowej Spiewu w obrebie
populaciji

Podobnie jak w przypadku cech repertuarowych $piewu, wydaje si¢ ze poznanie
zmienno$ci organizacji czasowej w obrebie populacji, moze by¢ dobrym punktem odniesienia
do dyskusji nad zmienno$ciag mi¢dzypopulacyjna tej cechy. Analogicznie do poprzednich
porownan, na przyktadzie populacji biebrzanskiej, postaratem si¢ przeanalizowaé¢ dynamike
zmienno$ci organizacji czasowej $§piewu w dwoch perspektywach czasowych: (a) w dwoch
r6znych momentach jednego sezonu legowego (I i III dekada czerwca 2011 r.), oraz (b) w

trzech roznych sezonach legowych (2008, 2010, 2011).

Przeprowadzone analizy wariancji parametrow organizacji czasowej $piewu w obrebie
jednej populacji nie wykazaly istotnych réznic dla wszystkich parametrow, z wyjatkiem
tempa $piewania gwizdow TEMPG (l.el/s). W analizach tych uwzgledniono tylko te, w
ktérych repertuar zostat zbadany w min. 75%. Wyniki analiz znajduja si¢ w Tabeli 14,
graficzng prezentacj¢ istotnego wyniku przedstawia Ryc. 40.

Przeprowadzone analizy wariancji parametrow organizacji czasowej S$piewu dla
populacji biebrzanskiej w trzech sezonach lggowych (2008, 2010 1 2011) wykazaty istotne
roéznice jedynie w trzech parametrach: dhugos¢ sylab w obrgbie terkotow DSylT, odstep
migdzy sylabami w obrebie terkotéw IN T oraz dlugos¢ sylab w obrgbie gwizdéw DSylG.
Istotne réznice uzyskano tylko na poziomie, w ktorym repertuar zostat zbadany w min. 65%.
Szczegotowe wyniki analiz zawarto w Tabeli 15. Graficzng prezentacje istotnych wynikow

przedstawiaja ryciny 41-43.

74



Tabela 14. Wyniki analizy wariancji

parametréw organizacji czasowej

Spiewu dla populacji

biebrzanskiej w ciagu jednego sezonu. Poréwnanie zmiennosci parametrow miedzy | i lll dekadg

czerwca 2011 .

repertuar zbadany w min. 65%

repertuar zbadany w min. 75%

Parametr ){2 df Fis3 Fias Fi9 p ){2 df Fi9  Fias Fi115 p
tesw;ﬁiss';a'a' test ANOVA* tesw;ﬁiss';a'a' test ANOVA*
ORGANIZACJA CZASOWA SPIEWU

DP 0,48 0,500 0,46 0,516
LF 0,75 0,399 0.25 0,629
uT 0,47 0,495 0,04 0,850
DT 130 0,272 0,09 0,769
LSyIT 2,15 0,159 0,04 0,848
DSyIT 0,00 0,972 0,52 0,488
TEMPT 017 0,898 0,69 0,422
IN_T 0,57 0,461 0,43 0,528
UG 0,47 0,495 0,04 0,850
DG 045 0,510 0,00 0,991
LSyIG 0,00 1,000 0,58 0,460
DSYIG 1,25 0,281 1,60 0,237
TEMPG 148 0,239 545 0,036
IN_G 0,52 0,483 3,27 0,104

Objasnienia do tabeli: DP - dlugos$¢ piosenki, LF - liczba fraz w piosence, UT - udziat terkotéw w piosence, DT - dtugos¢ terkotu,

LSyIT - liczba sylab w terkocie, DSyIT - diugos$c¢ sylab w terkocie, TEMPT - tempo $piewania terkotéw, IN_T - odlegto$¢ miedzy
sylabami terkotu w obrebie frazy, UG - udziat gwizdéw w piosence, DG - diugo$¢ gwizdu w piosence, LSylG - liczba sylab w
gwizdzie, DSyIG - dtugos$c¢ sylab w gwizdzie, TEMPG - tempo $piewana gwizdéw, IN_G - odlegto$¢ miedzy sylabami gwizdu w
obrebie w frazy

16

157

14—

95% PU TEMPG [l.el./s]
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T
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T
Il dekada czerwca

POPULACJA BIEBRZANSKA 2011 r.

Ryc. 40. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice w ciggu jednego sezonu w obrebie populacji

biebrzanskiej w tempie (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) Spiewania gwizdow (wynik istotny tylko na

poziomie zbadania repertuaru w min. 75%) [l.el./s].
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Tabela 15. Wyniki analizy wariancji parametrow organizacji czasowej $piewu dla populaciji

biebrzanskiej w sezonach legowych 2008, 2010 i 2011.

repertuar zbadany w min. 65% repertuar zbadany w min. 75%
Parametr Xz of Fazo P Xz daf - Faa P
test Krugkala— test ANOVA* test Kru_skala— test ANOVA*
Wallisa Wallisa
ORGANIZACJA CZASOWA SPIEWU
DP 0,36 0,697 1,67 0,212
LF 1,84 0,172 1,29 0,297
uT 3,36 0,186 2,050 0,359
DT 0,41 0,665 0,426 2 0,514
LSyIT 0,48 0,624 0,31 0,737
DSyIT 3,28 0,048 1,38 0,273
TEMPT 0,75 0,477 0,54 0,590
IN.T 6,97 0,003 3,21 0,061
uG 3,36 0,186 2,050 0,359
DG 4476 2 0,107 0,135 2 0,935
LSyIG 2,03 0,145 0,04 0,963
DSyIG 3,72 0,033 1,10 0,352
TEMPG 1,34 0,274 0,96 0,400
IN_G 0,40 0,675 0,23 0,794

Objasnienia do tabeli: DP - dlugos$¢ piosenki, LF - liczba fraz w piosence, UT - udziat terkotéw w piosence, DT - dtugos¢ terkotu,
LSyIT - liczba sylab w terkocie, DSyIT - diugos$c¢ sylab w terkocie, TEMPT - tempo $piewania terkotéw, IN_T - odlegto$¢ miedzy
sylabami terkotu w obrebie frazy, UG - udziat gwizdéw w piosence, DG - diugo$¢ gwizdu w piosence, LSylG - liczba sylab w
gwizdzie, DSyIG - dtugos$¢ sylab w gwizdzie, TEMPG - tempo $piewana gwizdéw, IN_G - odlegto$¢ miedzy sylabami gwizdu w
obrebie w frazy
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Ryc. 41. Wykres stupkéw btedu obrazujacy réznice w dtugosci (Srednia i 95% przedziaty ufnos$ci) sylab
terkotow w populacji biebrzanskiej, w 3 réznych sezonach legowych (wynik istotny tylko na poziomie

zbadania repertuaru w min. 65%) [ms].
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Ryc. 42. Wykres stupkéw biedu obrazujacy réznice w odstepie (Srednia i 95% przedziaty ufnosci)
miedzy sylabami w obrebie terkotéw w populacji biebrzanskiej, w 3 réznych sezonach legowych

(wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w min. 65%) [ms].
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Ryc. 43. Wykres stupkéw btedu obrazujacy réznice w diugosci (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) sylab
gwizdéw w populacji biebrzanskiej, w 3 réznych sezonach legowych (wynik istotny tylko na poziomie
zbadania repertuaru w min. 65%) [ms].

3.3. Sktadnia spiewu wodniczki

Wecezesniejsze badania nad $piewem wodniczki pozwolily na wyr6znienie trzech

podstawowych kategorii $piewu, ktore roznig si¢ sktadnig a ich funkcje zwigzane sg z
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odmiennym adresatem do jakiego sa gldwnie kierowane (odpowiednio samce badZz samice;
Catchpole 1 Leisler 1989, 1996). Poniewaz funkcjonalno$¢ tych réznigcych si¢ sktadnig
piosenek zostata zademonstrowana eksperymentalnie, uznalem za stosowne aby przyjrze¢ si¢
ich potencjalnej zmienno$ci miedzy- 1 wewnatrzpopulacyjnej, ktoéra potencjalnie moze

odzwierciedla¢ zaggszczania czy stosunek plci w populacji.

3.3.1. Poré6wnanie skladni $piewu pomiedzy populacjami

Przeprowadzone analizy miaty na celu sprawdzenie, czy czesto$¢ uzywania rdéznych
typow skladniowych piosenek (A, B, C) oraz piosenek o roznej liczbie przetaczen migdzy
rodzajami fraz o charakterze terkotow i gwizdéw (TG, TGT) istotnie réznita si¢ migdzy
czterema badanymi populacjami wodniczki. Na obu poziomach zbadania repertuaru istotne
okazaty si¢ rdznice w udziale piosenek funkcyjnych typu C (t.j. kierowanych do samic) oraz
piosenek o réznej liczbie przetaczen migdzy frazami w obu konfiguracjach (tj. w pierwszej,
gdy przelaczenie w obrebie piosenki miato miejsce jedynie migdzy terkotem i gwizdem oraz
w drugim przypadku, gdy przetaczenie mialo miejsce migdzy terkotem, gwizdem i kolejnym
terkotem w obrebie jednej piosenki). Ponadto uzyskano wynik na granicy istotnosci dla
udzialu piosenek funkcyjnych typu A (kierowanych do samcéw), dla wyrdznionej proby, w
ktérej repertuar zostal zbadany w minimum 65%. Na poziomie, w ktorym repertuar zostal
zbadany w m.in. 75% nie uzyskano juz wyniku istotnego.

Istotnych wynikéw nie uzyskano w przypadku piosenek funkcyjnych typu B, o tzw.
charakterze posrednim migdzy piosenkami kierowanymi przez samce do samcow (Typ A)
oraz przez samce do samic (Typ C) na obu poziomach zbadania repertuaru $piewu.
Szczegdtowe wyniki analiz zawarto w Tabeli 16, natomiast graficzng prezentacj¢ istotnych

wynikow przedstawiajg ryciny 44-47.

78



Tabela. 16. Wyniki analizy wariancji parametrow sktadni $piewu dla czterech populacji wodniczki.

repertuar zbadany w min. 65%

repertuar zbadany w min. 75%

2

2

Parametr X df p X df P
test Kruskal’'a- test Kruskal’'a-
Walllis’a Walllis’a
SKLADNIA SPIEWU
TYP A 12,71 3 0,005 740 3 0,060
TYP B 3,98 3 0,263 349 3 0,321
TYPC 17,18 3 0,001 13,67 3 0,003
TG 13,07 3 0,004 11,75 3 0,008
TGT 18,80 3 0,000 1490 3 0,002

Objasnienia do tabeli: TYP A - piosenki kierowane do innych samcéw, TYP B - piosenki o charakterze posrednim,
TYP C - piosenki kierowane do samic, TG - przetgczenia w piosence miedzy terkotem i gwizdem, TGT -

przetaczenia w piosence miedzy terkotem, gwizdem i terkotem
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Ryc. 44. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy populacjami w udziale ($rednia i 95%

przedzialy ufnosci) piosenek typu A w repertuarze (wynik istotny tylko na poziomie zbadania

repertuaru w min. 65%).
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Ryc. 45 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujace réznice miedzy populacjami w udziale (Srednia i

95% przedziaty ufnosci) piosenek typy C w repertuarze.
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Ryc. 46 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w liczbie (Srednia i 95%

przedziaty ufnosci) przetgczen miedzy funkcyjnymi typami Spiewu w piosence — miedzy terkotem i
gwizdem.
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Ryc. 47 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w liczbie (Srednia i 95%
przedziaty ufnosci) przetgczen miedzy funkcyjnymi typami Spiewu w piosence w konfigurac;ji terkot-
gwizd-terkot.

3.3.2. Poré6wnanie skladni spiewu w obrebie populacji

Analogicznie do analiz dotyczacych zmiennosci $piewu wodniczki na innych
poziomach, rowniez w przypadku sktadni, sprobowatlem przeanalizowa¢ jak zmienia si¢ ona

w réznych perspektywach czasowych dla tej samej populacji.
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Przeprowadzone analizy udzialu w repertuarze piosenek o odmiennej sktadni oraz
sposobie przelaczania miedzy gwizdami i terkotami dla populacji biebrzanskiej w obrgbie
jednego sezonu lggowego (migdzy I i III dekadg czerwca 2011 r.), nie wykazaly istotnych

r6éznic w zadnej z testowanych charakterystyk. Wyniki analiz przestawiono w Tabeli 17.

Tabela 17. Wyniki analizy wariancji parametrow skfadni $piewu dla populacji biebrzanskiej w obrebie

jednego sezonu. Poréwnanie zmiennosci parametrow miedzy | i lll dekadg czerwca 2011 r.

repertuar zbadany w min. 65% repertuar zbadany w min. 75%

x° df p\x’ df p
Parametr
test Kruskala- test Kruskala-
Wallisa Wallisa
SKLADNIA SPIEWU

TYP A 0,15 1 0,696 0,32 1 0,571
TYP B 0,61 1 0,435 0,32 1 0,571
TYPC 0,83 1 0,363 0,00 1 1,000
TG 0,01 1 0,922 0,32 1 0,571
TGT 0,09 1 0,770 0,89 1 0,345

Objasnienia do tabeli: TYP A - piosenki kierowane do innych samcéw, TYP B - piosenki o charakterze posrednim,
TYP C - piosenki kierowane do samic, TG - przetgczenia w piosence miedzy terkotem i gwizdem, TGT -
przetaczenia w piosence miedzy terkotem, gwizdem i terkotem

Tabela 18. Wyniki analizy wariancji parametrow sktadni spiewu dla populacji biebrzahskiej w sezonach
legowych 2008, 2010 i 2011.

repertuar zbadany w min. 65% repertuar zbadany w min. 75%

x° df p o \x’ df p
Parametr
test Kruskala- test Kruskala-
Wallisa Wallisa
SKELADNIA SPIEWU

TYP A 4,22 2 0,121 1,12 2 0,572
TYP B 5,24 2 0,073 1,05 2 0,593
TYP C 0,99 2 0,608 0,14 2 0,931
TG 2,14 2 0,343 1,43 2 0,490
TGT 1,13 2 0,568 0,48 2 0,786

Objasnienia do tabeli: TYP A - piosenki kierowane do innych samcéw, TYP B - piosenki o charakterze posrednim,
TYP C - piosenki kierowane do samic, TG - przetaczenia w piosence miedzy terkotem i gwizdem, TGT -
przetaczenia w piosence miedzy terkotem, gwizdem i terkotem
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Przeprowadzono réwniez analizy w celu stwierdzenia istotnosci roznic w udziale
uzywania réznych typow sktadniowych piosenek w trzech sezonach lggowych (2008, 2010,
2011) w populacji biebrzanskiej. Nie udato si¢ wykaza¢ istotnych réznic w zadnej z

testowanych charakterystyk. Wyniki przeprowadzonych analiz przedstawiono w Tabeli 18.

3.4. Zmiennos¢ czestotliwosciowych parametréow spiewu wodniczki

W analizach zmienno$ci czestotliwo$ciowych parametréw $piewu przetestowano
czgstotliwo$¢ maksymalng amplitudy PEAK (Hz) oraz pasmo czgstotliwosci BAND (Hz) dla
sylab znajdujacych si¢ w obrgbie fraz terkotow i gwizdow. Na poziomie fraz terkotow do
analiz wariancji wzigto komponenty wyodrebnione na podstawie analiz sktadowych
glownych z nastepujacych oryginalnie zmierzonych parametrow akustycznych $piewu: Peak -
czestotliwo$¢ maksymalnej amplitudy (Hz), FundF (Hz) — czgstotliwos$¢ podstawowa, MinF -
czestotliwo$¢ minimalna (Hz), MaxF - czestotliwo$¢ maksymalna (Hz), Bandw — szerokos¢
pasma czgstotliwosci (Hz), Quart 25, 50, 75 — rozklad kwartyli energii sygnatu w zakresie
czestotliwoscei (Hz) obrazujacy, jak duza czgs$¢ energii akustycznej zwarta jest w pasmie do

okreslonej czgstotliwosci opisanej kwartylami.

3.4.1. Poré6wnanie zmiennosci charakterystyk czestotliwosciowych spiewu
pomiedzy populacjami wodniczki

Przeprowadzone analizy wariancji parametrow zwigzanych z rozkladem energii
sygnalu w zakresie czgstotliwosci wykazaty istotne réznice migdzy czterema badanymi
populacjami w zakresie czgstotliwos$ci maksymalnej amplitudy sygnatu w sylabach terkotow

PEAK T i gwizdow PEAK G oraz w pasmie czgstotliwosci terkotow BAND T (na obu
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poziomach zbadania repertuaru). W przypadku parametru BAND G wykazano wynik istotny
tylko na poziomie zbadania repertuaru min. 75%. Na poziomie fraz, w oparciu o
wyodrgbnione komponenty analizg sktadowych gléwnych wykazano, ze populacje istotnie
r6znily si¢ rozktadem energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci zarbwno w obrgbie fraz
terkotow PCI, jak i fraz gwizdow PC2 (na obu poziomach zbadania repertuaru). Wyniki
szczegOlowe tych analiz wariancji przedstawiono w Tabeli 19.

Informacje o warto$ci wlasnej, procencie wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniku
powigzania zmiennych zgrupowanych w jeden gléwny komponent metoda analizy
sktadowych gléwnych PCA uzyskany ze zmiennych Peak (Hz), FundF (Hz), MinF (Hz),
MaxF (Hz), Bandw (Hz), Quart 25 (Hz), Quart 50 (Hz), Quart 75 (Hz) przedstawiono w
Tabeli 20 (dla PC1 na poziomie, w ktérym repertuar zostat opisany w 65%), Tabeli 21 (dla
PC1 na poziomie, w ktérym repertuar zostal opisany w 75%), Tabeli 22 (dla PC2 na
poziomie, w ktorym repertuar zostat opisany w 65%), Tabeli 23 (dla PC2 na poziomie, w
ktorym repertuar zostat opisany w 75%). Graficzng prezentacje istotnych wynikéw zawieraja
ryciny 48-53.

Tabela 19. Wyniki analizy wariancji parametrow rozktadu energii w zakresie czestotliwosci dla
czterech populacji wodniczki.

repertuar zbadany w min. 65% repertuar zbadany w min. 75%
Parametr )(2 df  Fs102 F360 p XZ df F337 P
ROZKtAD ENERGII SYGNALU W ZAKRESIE CZESTOTLIWOSCI
PEAK_T 7,93 <0,001 7,75 <0,001
BAND_T 2,91 0,042 2,88 0,049
PEAK_G 14,13 3 0,003 4,51 0,009
BAND_G 2,64 0,058 4,56 0,008
PC1 6,54 0,001 5,562 0,003
PC2 4,03 0,011 2,94 0,046

Objasnienia do tabeli: PEAK_T - czestotliwo$¢ maksymalnej amplitudy sygnatu w sylabach terkotéw, BAND_T -
pasmo czestotliwosci sylab terkotéw, PEAK_G - czestotliwo$s¢ maksymalnej amplitudy sygnatu w sylabach
gwizdow, BAND_G - pasmo czestotliwosci sylab gwizdow, PC1 - komponent z analizy sktadowych gtéwnych dla
fraz terkotow, PC2 - komponent z analizy sktadowych gtéwnych dla fraz gwizdow
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Ryc. 48 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w czestotliwosci
maksymalnej amplitudy (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) sylab tworzacych terkoty [Hz].
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Ryc. 49 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w pasmie czestotliwos$ci

(Srednia i 95% przedziaty ufnosci) sylab tworzgcych terkoty [Hz].
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Ryc. 50 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w czestotliwosci
maksymalnej amplitudy ($rednia i 95% przedziaty ufnos$ci) sylab tworzgcych gwizdy.
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Ryc. 51. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy populacjami w czestotliwosci maksymailne;j
amplitudy ($rednia i 95% przedziaty ufnosci) sylab tworzgcych gwizdy [Hz]. Wynik istotny tylko na 75%
poziomie zbadania repertuaru.

Tabela 20. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC1 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w 65%).

Statystyki badanych zmiennych PC1

warto$¢ wiasna 3,790
% wyjasnionej wariancji 75,802
skumulowany % wariancji 75,802
Peak 0,904
FundF 0,730
Quart 25 0,960
Quart 50 0,925
Quart 75 0,814
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Tabela 21. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtownych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC1 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 75%).

Statystyki badanych zmiennych PC1

wartos¢ wiasna 3,790
% wyjasnionej wariancji 75,802
skumulowany % warianciji 75,802
Peak 0,904
FundF 0,730
Quart 25 0,960
Quart 50 0,925
Quart 75 0,814

Tabela 22. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtoéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujace komponent (PC2 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 65%).

Statystyki badanych zmiennych PC2
wartos¢ wiasna 3,491
% wyjasnionej warianc;ji 69,814
skumulowany % warianciji 69,814
Peak 0,797
FundF 0,631
Quart 25 0,970
Quart 50 0,933
Quart 75 0,804

Tabela 23. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC2 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 75%).

Statystyki badanych zmiennych PC2

wartos¢ wiasna 3,603
% wyjasnionej wariancji 72,069
skumulowany % warianciji 72,069
Peak 0,825
FundF 0,616
Quart 25 0,974
Quart 50 0,948
Quart 75 0,835
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Ryc. 52 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w rozktadzie energii

sygnatu w zakresie czestotliwosci (Srednia i 95% przedzialy ufnosci) dla fraz terkotow.
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Ryc. 53 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy populacjami w rozktadzie energii
sygnatu w zakresie czestotliwosci (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) dla fraz gwizdéw.

3.4.2. Poré6wnanie zmiennosci charakterystyk czestotliwosciowych spiewu
w obrebie pojedynczej populacji wodniczki

Podobnie jak dla wszystkich wcze$niejszych pozioméw zmienno$ci $piewu, réwniez dla
parametrow charakteryzujacych czgstotliwo$¢ przeprowadzitem analizy, ktore umozliwityby

ocen¢ dynamiki zmian zachodzacych w obrebie jednej populacji w réznych przedziatach
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czasowych. Ponownie porownywatem dane z populacji biebrzanskiej dla jednego sezonu, w

ktérym ptaki nagrywano dwukrotnie, oraz dla trzech réznych sezonow.

Przeprowadzone analizy wariancji parametrow zwigzanych z rozkladem energii
sygnalu (oryginalnych zmiennych) w domenie czestotliwosci wykazaly istotne rdéznice
migdzy dwoma momentami sezonu (I i III dekada czerwca 2011 r.) w obregbie populacji
biebrzanskiej. Istotne réznice wykazano jednak jedynie w czgstotliwosci maksymalnej
amplitudy sygnatu w sylabach terkotéw PEAK T (na poziomie, w ktérym repertuar zostat
zbadany w min. 75%) oraz w rozktadzie energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci w obrebie
fraz terkotow PC1 (tylko na poziomie, w ktorym repertuar zostat zbadany w min. 75%). Dla
pozostatych charakterystyk uzyskano wyniki wskazujace na réznice na poziomie nieistotnym

statystycznie. Szczegdtowe wyniki analiz wariancji przedstawiono w Tabeli 24.

Informacje o warto$ci wlasnej, procencie wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniku
powigzania zmiennych zgrupowanych w jeden gtowny komponent metoda analizy
sktadowych gtownych (PCA) uzyskany ze zmiennych Peak, FundF, MinF, MaxF, Bandw,
Quart 25, Quart 50, Quart 75 przedstawiono w Tabeli 25 (dla PC1 na poziomie, w ktorym
repertuar zostat opisany w 65%), Tabeli 26 (dla PC1 na poziomie, w ktérym repertuar zostat
opisany w 75%), Tabeli 27 (dla PC2 na poziomie, w ktdrym repertuar zostal opisany w 65%)
i Tabeli 28 (dla PC2 na poziomie, w ktorym repertuar zostat opisany w 75%). Graficzna

prezentacj¢ istotnych wynikdéw zawieraja ryciny 54-60.
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Tabela 24. Wyniki analizy wariancji parametrow rozktadu energii w zakresie czestotliwosci dla

populacji biebrzanskiej wodniczki w ciggu jednego sezonu legowego. Pordéwnanie zmiennosci

parametréw miedzy | i lll dekadg czerwca 2011 r.

repertuar zbadany w min. 65%

repertuar zbadany w min. 75%

2

Parametr df Fy43 Fiis  Fiag p ){2 df Fio  Fia3 Fi115 p
test
test Kruskala- test ANOVA* Kruskala- test ANOVA*
Wallisa i
Wallisa
ROZKLAD ENERGII SYGNALU W ZAKRESIE CZE,STOTLlWOSCl
PEAK T 3,06 0,101 5,39 0,045
BAND_T 0,11 0,750 0,31 0,591
PEAK_G 2,98 0,105 4,37 0,066
BAND_ G 0,99 0,337 1,91 0,200
PC1 4,535 0,053 6,03 0,029
PC2 2,455 1 0,117 2,455 1 0,117
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POPULACJA BIEBRZANSKA 2011 .

Ryc. 54. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy roznice miedzy dwoma momentami w sezonie, dla

populacji biebrzanskiej, w czestotliwosci maksymalnej amplitudy (Srednia i 95% przedziaty ufnosci)

sylab w obrebie fraz terkotéw (wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w min. 75%) [Hz].
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Tabela 25. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtoéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC1 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 65%).

Statystyki badanych zmiennych PC1

wartos¢ wiasna 3,780
% wyjasnionej wariancji 75,608
skumulowany % warianciji 75,608
Peak 0,892
MaxF 0,758
Quart 25 0,922
Quart 50 0,955
Quart 75 0,806

Tabela 26. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtoéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC1 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 75%).

Statystyki badanych zmiennych PC1

wartos¢ wiasna 3,363
% wyjasnionej wariancji 84,074
skumulowany % warianciji 84,074
Peak 0,867
Quart 25 0,936
Quart 50 0,980
Quart 75 0,880

Tabela 27. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC2 na poziomie, w
ktérym repertuar zostat zbadany w min. 65%).

Statystyki badanych zmiennych PC2

wartos¢ wiasna 3,045
% wyjasnionej warianc;ji 76,120
skumulowany % warianciji 76,120
Peak 0,919
FundF 0,748
Quart 25 0,973
Quart 50 0,834
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Tabela 28. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtoéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC2 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 75%).

Statystyki badanych zmiennych PC2

wartos¢ wiasna 3,099
% wyjasnionej warianc;ji 77,484
skumulowany % wariancji 77,045
Peak 0,939
FundF 0,719
Quart 25 0,973
Quart 50 0,869
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POPULACJA BIEBRZANSKA 2011 .
Ryc. 55. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy roznice miedzy dwoma momentami w sezonie, dla
populacji biebrzanskiej, w rozktadzie energii sygnatu w zakresie czestotliwosci (Srednia i 95%
przedziaty ufno$ci) w obrebie fraz terkotéw, wyrazonym komponentem PC1 (na podstawie analizy
sktadowych gtéwnych, wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w min. 75%).

Kolejne analizy koncentrowaly si¢ na sprawdzeniu, czy w obrgbie intensywnie
badanej populacji biebrzanskiej, wystepuja migdzysezonowe rdéznice w parametrach

czestotliwosciowych §piewu.
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Tabela 23. Wyniki analizy wariancji parametréw rozktadu energii w zakresie czestotliwosci dla
populacji biebrzanskiej wodniczki w sezonach legowych 2008, 2010 i 2011.

repertuar zbadany w min. 65% repertuar zbadany w min. 75%
Parametr y? df F239 po|x? df  Fao P
test Kruskal’a- * test Kruskal’a- "
Wallis'a test ANOVA Wallis'a test ANOVA
ROZKEAD ENERGII SYGNALU W ZAKRESIE CZESTOTLIWOSCI
PEAK T 3,83 0,030 0,71 0,503
BAND T 7,59 0,002 3,41 0,052
PEAK_G 5,85 0,006 3,36 0,054
BAND_G 0,44 0,650 1,23 0,312
PC1 24,56 <0,001 9,69 0,001
PC2 3,94 0,028 1,87 0,178
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POPULACJA BIEBRZANSKA
Ryc. 56. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy trzema sezonami legowymi w populacji
biebrzanskiej, w czestotliwosci maksymalnej amplitudy (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) sylab w

obrebie w fraz terkotéw (wynik istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w min. 65%) [Hz].
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Ryc. 57. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy trzema sezonami legowymi w populacji
biebrzanskiej, w pasmie czestotliwosci (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) [Hz]. Wynik istotny tylko na

poziomie zbadania repertuaru w min. 65%.
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Ryc. 58. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy trzema sezonami legowymi w populacji
biebrzanskiej, w czestotliwosci maksymalnej amplitudy (Srednia i 95% przedziaty ufnosci) [Hz]. Wynik

istotny tylko na poziomie zbadania repertuaru w min. 65%.
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Tabela 24. Warto$¢ wiasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtoéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujgce komponent (PC1 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 65%).

Statystyki badanych zmiennych PC1

wartos¢ wiasna 3,285
% wyjasnionej wariancji 82,135
skumulowany % warianciji 82,135
Peak 0,858
Quart 25 0,931

Quart 50 0,976
Quart 75 0,855

Tabela 25. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujace komponent (PC1 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 75%).

Statystyki badanych zmiennych PC1

wartos¢ wiasna 3,363
% wyjasnionej wariancji 84,074
skumulowany % warianciji 84,074
Peak 0,867
Quart 25 0,936
Quart 50 0,980
Quart 75 0,880

Tabela 26. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujgce komponent (PC2 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 65%).

Statystyki badanych zmiennych PC2
wartos¢ wiasna 3,045
% wyjasnionej warianc;ji 76,12
skumulowany % warianciji 76,12
Peak 0,919
FundF 0,748
Quart 25 0,973
Quart 50 0,834
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Ryc. 59 a i b. Wykresy stupkéw btedu obrazujgce réznice miedzy trzema sezonami legowy, dla
populacji biebrzanskiej, w rozktadzie energii sygnatu w zakresie czestotliwosci (Srednia i 95%
przedziaty ufnosci) w obrebie fraz terkotéw, wyrazonym komponentem PC1 (na podstawie analizy
sktadowych gtéwnych).
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Tabela 27. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
zgrupowane w jeden gtéwny komponent metodg analizy sktadowych gtoéwnych (PCA) uzyskany ze
zmiennych testowanych. Tabela zawiera wartosci najlepiej opisujagce komponent (PC2 na poziomie, w

ktérym repertuar zostat zbadany w min. 75%).

Statystyki badanych zmiennych PC2

wartos¢ wiasna 3,099
% wyjasnionej warianc;ji 77,485
skumulowany % wariancji 77,485
Peak 0,939
FundF 0,719
Quart 25 0,973
Quart 50 0,869
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Ryc. 60. Wykres stupkéw btedu obrazujgcy réznice miedzy trzema sezonami legowymi dla populacji
biebrzanskiej, w rozktadzie energii sygnatu w zakresie czestotliwosci w obrebie fraz gwizdow,
wyrazonym komponentem PC2 (na podstawie analizy sktadowych gtéwnych, wynik istotny tylko na

poziomie zbadania repertuaru w min. 65%).

3.5. Podsumowanie wynikow

Wykonane przeze mnie analizy $piewu wodniczki miaty wieloaspektowy charakter.
Poréwnatem sktad repertuaréw $piewu samcoéw na dwoch poziomach hierarchicznej struktury
(kategorii oraz typow S$piewu), zbadalem parametry organizacji czasowej $piewu, skladni

$piewu oraz parametry zwigzane z rozkladem energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci.
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Wykazatem, ze cztery badane populacje roznity si¢ miedzy soba skladem
repertuaru $piewu samcow. Najlepszy model (nr 3; Tabela 9) wykazal, ze prawie 18%
zmiennosci w skltadzie repertuaru mozna wyjasni¢ pochodzeniem z konkretnej populacji i
dotyczyl on gwizdéw, potraktowanych jako kategorie a wigc sklasyfikowane zgrubnie do
zestawu pewnych klas, w obrebie ktérych mozna bylo jeszcze rozrézni¢ dalsze, nizsze
poziomy zmiennos$ci. To pokazuje, Ze sa zasadnicze r6znice mi¢dzy populacjami, jesli chodzi
o gwizdy zawarte w §piewie. Podzial gwizdéw na wigcej typow (model nr 6) nie pozwalat na
poprawe dopasowania modelu zmienno$ci $piewu wyjasnianej pochodzeniem z konkretnej
populacji, ale model wciaz byt istotny. Wiaczanie do modeli terkotow, zarowno traktowanych
osobno jak i razem z gwizdami, oraz bez wzgledu na podzial na kategorie i typy, nie
sprawialo ze modele lepiej wyjasnialy obserwowang zmienno$¢ mi¢dzypopulacyjng (modele
nr 1, 2, 4, 5). W przypadku analizy samych terkotéw uzyskiwalem modele jedynie nieistotne
(modele nr 21 5).

W oparciu o przeprowadzong analiz¢ DCA stwierdzilem, ze najwicksze
réznice w typach terkotow i gwizdow rozpatrywanych lacznie oraz w typach gwizdow
rozpatrywanych osobno, istniejg mi¢dzy populacjami biatoruska i wegierska oraz pomorska i
wegierska. O podobiefistwach mozna moéwi¢ w przypadku populacji  biatoruskie;j,
biebrzanskiej 1 pomorskiej. Ustalono, Zze najwigksza zmienno$cia wewnatrzpopulacyjng
charakteryzuje si¢ populacja pomorska, a najmniejsza populacja wegierska. Na podstawie
analiz typow $piewu nie uzyskano jednorodnego wzorca zmiennosci, ktory wigzalby si¢ np. z
wielkoscig populacji. Roznice i1 podobienstwa miegdzy populacjami scharakteryzowano
dodatkowo postugujac si¢ liczbowym 1 procentowym udzialem typéw stwierdzanych w
czterech, trzech, dwoch i tylko jednej populacji. Analiza wykazata istotne rdznice w
wielko$ciach repertuardw $piewu miedzy populacjami. Najwigksza $rednig na samca liczbg

typow lacznie odznaczata si¢ populacja bialoruska (wartosci dla proby, w ktorej repertuar
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zostat zbadany w min. 75%; 35,86+13,23, minimum=14, maksimum=53), a najmniejszymi
populacja biebrzanska (wartosci dla proby, w ktorej repertuar zostal zbadany w min. 75%;
21,5449,37, minimum=10, maksimum=53). Nie zaobserwowano istotnych réznic mig¢dzy
populacjami pomorska i wegierska w tych parametrach.

Wykazano ponadto, ze sklad repertuaru samcoéw z tej samej populacji
(biebrzanskiej) badanej w dwoch momentach sezonu lggowego nie ulegl istotnym zmianom.
Migdzy sezonami (2008, 2010 1 2011) w obrgbie tej samej populacji wykazano istotne, ale

ilosciowo niewielkie zmiany w sktadzie repertuaru.

Na podstawie przeprowadzonych analiz stosujacych ide¢ rarefakcji okreslono
estymowane wielko$ci repertuaru $piewu. Wykazano, ze sposrod 310 typoéw sylab opisanych
dla wszystkich 106 zebranych nagran, az 56,1% stanowily typy obecne tylko w danej
populacji, a wigc takie, ktéore maja znaczenie jako wyrdzniki lokalnych dialektow.
Najwickszy udzial typoéw stanowigcych wskazniki dialektéw wykazano w populacji
biebrzanskiej (41,57% repertuaru populacji), nieco mniejszy udzial tych typow posiadata w
swoim repertuarze populacja biatoruska (34,38%). Obie populacje zalicza si¢ do populacji
duzych 1 stabilnych. Populacje nieliczne i1 niestabilne charakteryzowaly si¢ mniejszym
udzialem typow dialektowych: 28,57% w populacji wegierskiej 1 24,14% w populacji
pomorskiej.

Analizy  organizacji  czasowej, skltadni  $piewu  oraz  charakterystyk
czestotliwo$ciowych prowadzono za kazdym razem na dwoéch poziomach zbadania
repertuaru. Poziomy te wyznaczono na podstawie warto$ci obserwowanych: 65% dla 200 fraz
oraz 75% dla 300 fraz w nagraniu. Przetestowano 25 parametréw $piewu, rozpatrujac
zmiennos¢:

- w obrebie tej samej populacji (biebrzanskiej), w ktorej $piew samcOw zarejestrowano w
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dwdch momentach sezonu legowego;

- w obrgbie tej samej populacji (biebrzanskiej) w trzech sezonach legowych, tj. 2008, 2010,
2011;

- migdzy czterema r6znymi geograficznie populacjami (biatoruska, biebrzanska, pomorska 1
wegierska). Podsumowanie tej czgsci wynikéw zawiera tabela nr 28.

Nie wykazano zadnych istotnych réznic w parametrach organizacji czasowej oraz
sktadni $piewu w populacji (biebrzanskiej), ktorej $piew samcoéw zbadano w dwodch
momentach sezonu (I i III dekada czerwca). Na podstawie nagran zebranych dla tej samej
populacji w trzech roznych sezonach legowych (2008, 2010, 2011) nie uzyskano
powazniejszych réznic w obrebie organizacji i sktadni $piewu, poza trzema parametrami:
dlugos$cig sylab w terkocie (DSylT), odlegloscia migdzy sylabami terkotu w obrebie frazy
(IN_T), dlugoscia sylab w gwizdzie (DSylG).

Jednakze roznice te nie byly duze i dotyczyly tylko proby o zbadanym repertuarze
$piewu w min. 65%. Wyniki te s3 waznym uzupelieniem i rozwini¢ciem analiz skladu
repertuaru. Mozna stwierdzi¢, ze sktad repertuaru §piewu wraz z parametrami jego organizacji
czasowej oraz skladni nie ulega Zadnym istotnym zmianom w obregbie tego samego sezonu
legowego (przynajmniej w duzej i stabilnej populacji, jaka jest populacja biebrzanska) oraz

zadnym powazniejszym zmianom mi¢dzy sezonami lggowymi.
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Tabela 28. Podsumowanie wynikéw analiz statystycznych dotyczgcych organizacji czasowej $piewu,
sktadni $piewu oraz parametréw zwigzanych z rozktadem energii sygnatu w zakresie czestotliwosci.
Symbol e oznacza wynik istotny, oznaczenie ,ns” wynik nieistotny. Podsumowanie obejmuje
poréwnania w obrebie jednej (biebrzanskiej) populacji, ktérej Spiew zbadano w dwéch momentach
jednego sezonu legowego oraz w trzech réznych sezonach lggowych, a takze miedzy czterema
réznymi populacjami (biatoruska, biebrzanskg, pomorskg i wegierskg). Podsumowanie dotyczy dwdch
(65% i 75%) rozpatrywanych poziomoéw zbadania repertuaru.

Populacja Populacja Cztery populacje:
biebrzanska w biebrzanska w biatoruska,
L.p. Parametr poziom zbadania repertuaru
65% 75% 65% 75% 65% 75%
ORGANIZACJA CZASOWA SPIEWU
1 | dlugos¢ piosenki (DP) ns ns ns ns ) )
2 | liczba fraz w piosence (LF) ns ns ns ns ) )
3 | udziat terkotéw w piosence (UT) ns ns ns ns ° ns
4 | dtugos¢ terkotu (DT) ns ns ns ns ) )
5 | liczba sylab w terkocie (LSyIT) ns ns ns ns ) )
6 | dlugosc¢ sylab w terkocie (DSyIT) ns ns ) ns ) °
7 | tempo $piewania terkotéw (TEMPT) ns ns ns ns ) )
8 | odlegto$¢ miedzy sylabami terkotu w obrebie frazy (IN_T) ns ns ) ns ) °
9 | udziat gwizdéw w piosence (UG) ns ns ns ns ° ns
10 | dlugosc¢ gwizdu w piosence (DG) ns ns ns ns ° ns
11 | liczba sylab w gwizdzie (LSyIG) ns ns ns ns ) )
12 | dlugos$c sylab w gwizdzie (DSyIG) ns ns ) ns ) °
13 | tempo $piewana gwizdéw (TEMPG) ns ns ns ns ns ns
14 odlegto$¢ miedzy sylabami gwizdu w obrebie w frazy ns ns ns ns N N
(N G)
SKLADNIA SPIEWU
15 | piosenki kierowane do innych samcow (TYP A) ns ns ns ns ° ns
16 | piosenki o charakterze posrednim (TYP B) ns ns ns ns ns ns
17 | piosenki kierowane do samic (TYP C) ns ns ns ns ) )
18 ?_FZG%’:qczema w piosence migdzy terkotem i gwizdem ns ns ns ns o N
przetgczenia w piosence miedzy terkotem, gwizdem i
19 terkotem (TGT) ns ns ns ns ) )
ROZKLAD ENERGII SYGNALU W ZAKRESIE CZESTOTLIWOSCI
czestotliwos¢ maksymalnej amplitudy sygnatu w
20 | gylabach terkotéw (PEAK_T) ns * * ns ® *
21 | pasmo czestotliwosci sylab terkotéw (BAND_T) ns ns ) ns ) °
czestotliwos¢ maksymalnej amplitudy sygnatu w
22 | 5ylabach gwizdow (PEAK_G) ns ns . ns . .
23 | pasmo czestotliwosci sylab gwizdéw (BAND_G) ns ns ns ns ns °
komponent z analizy sktadowych gtéwnych dla fraz
24 | {erkotow (PC1) ns . . . . .
25 kompqnent z analizy sktadowych gtéwnych dla fraz ns ns N ns o o
gwizdéw (PC2)
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Analizy szeSciu parametréw zwigzanych z rozkladem energii sygnalu w zakresie
czgstotliwosci pokazaly, Zze nie ulegaja one istotnym zmianom w ciggu tego samego sezonu
lggowego poza czestotliwoscia maksymalnej amplitudy sygnalu w sylabach terkotow
(PEAK T) i komponentem uzyskanym z analizy sktadowych gtéwnych dla fraz terkotéw
(PCT). Oba wyniki istotne uzyskano jedynie dla 75% poziomu zbadania repertuaru §piewu. W
przypadku tej samej populacji badanej w trzech r6znych sezonach lggowych wykazano istotne
zmiany w wigkszo$ci parametrow rozktadu energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci na 65%
poziomie zbadania repertuaru, z wyjatkiem nieistotnych réznic w pasmie czestotliwosci sylab
gwizdow (BAND G). Dla préby, w ktérej poziom repertuaru zostat okreslony w
przynajmniej 75%, wynik istotny uzyskano jedynie w przypadku komponentu uzyskanego z
analizy skfadowych glownych dla fraz terkotow (PC1). Parametry zwigzane z rozkladem
energii sygnatu w zakresie czg¢stotliwosci zalezne sg nie tylko od osobnikow, ale w duzej
mierze moga by¢ zalezne od warunkow S$rodowiskowych (struktura roslinnosci, poziom
wilgotnosci etc.) Biorac pod uwage probe, dla ktorej repertuar zostal zbadany w wigkszym
stopniu (min. 75%) mozna stwierdzi¢, ze w zasadzie rozklad energii sygnalu w zakresie
czgstotliwosci nie ulega powazniejszym zmianom w obrgbie jednego jak i1 kilku kolejnych
sezonow legowych w tej samej populacji.

Poréwnania czterech réznych geograficznie populacji wodniczki wskazuja na istotne
réznice w wielkos$ci, sktadzie repertuaru $piewu, jak rowniez w wigkszosci analizowanych
parametrOw organizacji czasowej, sktadni $piewu oraz rozkladu energii sygnalu w zakresie
czestotliwo$ci. Zebrane wyniki wskazuja jednoznacznie na istnienie zrdéznicowania

przestrzennego $piewu.
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4. Dyskusja

4.1. Wprowadzenie

Zmienno$¢ geograficzna $piewu ptakow jest intensywnie badanym aspektem
komunikacji dzwickowej. Mimo funkcjonowania w literaturze szeregu hipotez aspirujacych
do wyjasnienia przyczyn tej zmienno$ci (m.in. hipotezy adaptacji genetycznej, adaptacji
socjalnej, adaptacji do $rodowiska itd.), zadna nie wydaje si¢ by¢ ta jedyna, najlepiej
thumaczaca wielo$é obserwowanych w przyrodzie wzorcéw. Zadnej tez z gtéwnych hipotez,
nie udato si¢ statecznie wykluczy¢ (przeglad w Catchpole i Slater 2008). Nie jest to zreszta
niezbedne, poniewaz zmienno$¢ geograficzna $piewu moze by¢ efektem rownoczesnego
dzialania wielu czynnikéw, ktore niekoniecznie muszg si¢ wzajemnie wykluczaé
(Slabbekoorn i Smith 2002a). W pewnych przypadkach, obserwowana zmienno$¢ w $piewie
moze tez by¢ efektem jakich§ dodatkowych czynnikow, ktorych podstawowe hipotezy nie
uwzgledniaja. Dobrym przykltadem moze tu by¢ zmienno$¢ struktury $piewu modraszki
Poecile caeruleus, ktora ksztaftowana jest w wyniku interakcji z konkurujaca o zasoby
wiekszg sikora, t.j. bogatka (Doutrelant i Lambrechts 2001).

Szczegolnie ptaki $piewajace staty si¢ tu niewatpliwie modelowym obiektem badan,
ale samo zjawisko dotyczy tak naprawde sygnatow i zwierzat w ogoéle, wlaczajac w to mowe
cztowieka (Bradbury i Vehrencamp 2011). Warto zauwazy¢, ze w wyniku réznych
czynnikow, czesto natury przypadkowej badz technicznej (ograniczenia analizy dzwigkow w
przesztosci), za obiekty badawcze stuzyly gltownie gatunki ptakéw posiadajace niewielkie
repertuary. Przyktadami takich gatunkow sa chociazby pasoéwka biatlobrewa Zonorrichia
leucoplrys (Kroodsma 1 in. 1984), pasowka $piewna (Beecher i Brenowitz 2005) czy

potrzeszcz Emberiza calandra (McGregor 1980, Osiejuk i Ratynska 2003).
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Wykonane przeze mnie badania zmienno$ci geograficznej §piewu populacji wodniczki
s kolejnymi, ktore dostarczaja nowych informacji o zmiennosci $piewu u gatunkoéw znacznie
stabiej zbadanych i1 posiadajacych o wiele bardziej skomplikowana strukturg $piewu oraz
wielko$ci prezentowanych repertuarow (Kroodsma 1980, Pytte 1997, Tracy i Baker 1999,

Mota i Cardoso 2001, Tracy i in. 2009, Briefer i in. 2010, Petruskova i in. 2010).

4.2. Wielkos¢ repertuaru

Repertuar $§piewu wodniczki, rozumiany jako liczba réznych typow sylab $piewanych
przez jednego samca, wynosit w badanych przeze mnie czterech populacjach przecigtnie 26 i
wahal si¢ miedzy warto§ciami 10 1 53. Je$li wzig¢ pod uwage warto$ci estymowane
repertuaru, to oczekiwana przecigtna wielko$¢ repertuaru calkowitego sylab osobnika
wynosita okoto 32 i wahala si¢ migdzy 12 i 66. Sa to juz warto$ci znaczaco wigksze niz u
ptakow $piewajacych proste piosenki zorganizowane w male repertuary, ztozone zaledwie
kilku typow (zarowno sylab jak i strof). Wielkosci te sa bardzo zblizone do tych
charakteryzujacych repertuar sylab u blisko spokrewnionego trzciniaka (Wegrzyn i Leniowski
2010). Jednak jesli porownamy je z repertuarami niektorych innych gatunkow z rodzaju
Acrocephalus, to wodniczka rekordzistka nie jest. Na przyklad, samce zaro§lowki A.
dumetorum wykorzystuja w $piewie od 40 do 70 typéw sylab (Marova i in. 2010), samce
rokitniczki 4. schoenobaenus maja repertuary ztozone z 60-80 réznych sylab (Nicholson i in.
2007), samce tamaryszki 4. melanopogon Spiewaja nawet do 200 roznych sylab (FeB1 1 Hoi
2000) a specjalistka od mimikry - tozoéwka 4. palustris - potrafi wydawac ich jeszcze wigcej
(Bell i in. 2004, Garamszegi i in. 2005). Poréwnanie wielkosci obserwowanych i
estymowanych repertuarow wodniczki, oraz fakt Zze zmienno$¢ sylab - zwlaszcza w

przypadku gwizdoéw - ma charakter do$¢ ciagly, wskazuje iz gatunek ten mozna zaliczy¢ do
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grupy ptakow posiadajacych dos¢ duze repertuary $piewu, o potencjalnie sporej
innowacyjno$ci (Garamszegi i in. 2005, Palmero i in. 2012). Moga o tym $wiadczy¢
chociazby obserwacje zmiennosci sylab. W kategoriach gwizdow o jakim$ zdefiniowanym
przebiegu, dajmy na to najpierw wzrastajacej a nast¢pnie opadajacej czgstotliwosci, mamy tak
naprawde wiele odmian, nazywanych tutaj typami, ktére po prostu roznig si¢ detalami
przebiegu zmian czg¢stotliwo$ci dominujacej. Mimo, ze zmiany takie moga si¢ wydawac
niewielkie, to jednak sg one wychwytywalne nawet dla ludzkiego ucha i moga stanowi¢ baz¢
dla oceny réznorodnosci $§piewu dla samic (jesli jest to cecha, po ktorej moga one ocenic
jako$¢ samca, co zaobserwowano np. u trzciniaka czy rokitniczek (Catchpole 1973,
Hasselquist 1 in. 1996). Promiskuityczny system rozrodu, brak opieki rodzicielskiej ze strony
samcow (poza ewentualnym alarmowaniem przy gniezdzie Dyrcz i in. 2011), do$¢ duze
repertuary i ich duza zmienno$¢ osobnicza, pozwalaja przypuszcza¢ iz rdOwniez tutaj wielkos¢
repertuaru moze by¢ cechg kluczowa dla wyboru samcéw przez samice, wymaga to jednak

eksperymentalnego potwierdzenia.

Warto zastanowi¢ si¢ w tym miejscu nad tym, jakie czynniki determinujg wielko$¢
repertuaru §piewu u poszczegdlnych gatunkéw ptakow? U $piewajacych wroblowych
Passeriformes za nauk¢ i1 produkcje $piewu odpowiedzialny jest znajdujacy si¢ w mozgu
o$rodek oznaczany skrétowo HVC, co w naukowej literaturze angielskiej rozszyfrowywane
jest czgsto jako ,,/zigher vocal center”. W rzeczywistosci, skrot ten wziat si¢ z tacinskiego
okreslenia ,,zyperstriatum ventrale, pars caudale’, ktore precyzyjnie lokalizuje t¢ strukture w
mozgu ptakow (Reiner i in. 2004). W obrebie rodziny Sylvidae, do ktdrej nalezy wodniczka
wykazano istotng relacje migdzy wielkos$cia repertuaru $piewu a objetoscia HVC (Szekely 1
in. 1996). Ma to szczegdlne znaczenie w kontekscie tego, ze wzrost wielko$ci repertuaru

$piewu wyrazanego wielkoscig repertuaru sylab jest spowodowany przez presj¢ selekcji
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ptciowe;j, ktora dziata poprzez wybdr samic. I tak w rodzaju Acrocephalus, do ktorego nalezy
wodniczka, dobdr doprowadzit do zwigkszonych repertuarow $piewu i wigkszej objetosci
HVC. Doktadnie w przeciwnym kierunku przebiegl proces ewolucji u gatunkéw z rodzaju
Locustella, ktore naleza do tej samej rodziny. Posiadaja one proste piosenki a wielko$é
repertuaru §piewu oraz objetos¢ HVC pozostaja mate. Mimo ogromnej roli, jakg odgrywa
socjalne uczenie si¢ $piewu od innych osobnikow, wyniki niektorych badan pokazaty
zadziwiajagce wyniki. Na przyklad u blisko spokrewnionej z wodniczka rokitniczki,
charakteryzujacej si¢ znacznym repertuarem i ztozonos$cig $piewu, jak najbardziej korelujaca
z odpowiednim rozwojem HVC, cechy te rozwijaly si¢ rdwniez bez potrzeby kontaktu z
innymi osobnikami. Kiedy rozdzielono pary bliznigt samcow rokitniczki i jedne trzymano w
trakcie okresu wrazliwo$ci na zapamigtywanie wsrod innych osobnikow a druga grupe w
izolowanych akustycznie komorach, to ostatecznie ptaki z obydwu grup $piewaty réwnie
ztozone piosenki i posiadaty tak samo dobrze rozwinigte HVC i inne rejony mézgu zwigzane
z produkcjg sygnatow (Leitner i in. 2002). Doswiadczenie to uczy, iz pomimo faktu ze dla
wielu gatunkéw jednoznacznie wykazano niezbgdno$¢ i role przebywania w otoczeniu
socjalnym podczas nauki (szereg przyktadéw w Catchpole i1 Slater 2008), to jednak zapewne
nie zawsze 1 nie calg zmiennos$¢ $piewu da si¢ wytlumaczy¢ jedynie dostepnoscia wzorcoOw i
przebiegiem procesu nauki. Wydaje si¢ wiec, ze przynajmniej u niektorych gatunkéow sita
nacisku selekcyjnego zwigzanego z doborem piciowym, mogta doprowadzi¢ do genetycznego
uwarunkowania przynajmniej pewnych cech $piewu (np. wielko$¢ repertuaru). Moze si¢ to
odbywac¢ przez wplyw selekcji na ksztaltowanie si¢ odpowiednich obszaréw kontrolujacych
produkcje $piewu w modzgu jeszcze zanim zacznie si¢ proces nauki w trakcie ontogenezy
(Szekely i in. 1996).

Réznice w $piewie, zarowno gatunkow, populacji w obrebie jednego gatunku oraz

mi¢dzyosobnicze moga by¢ ksztattowane zaro6wno przez dziatanie doboru piciowego,
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zmienno$¢ czynnikow $rodowiskowych jak i ich taczny wptyw (Searcy i Andersson 1986,
Slabbekoorn 1 Smith 2002a, Boncoraglio i Saino 2007). Bardzo istotny jest sam proces nauki
$piewu przez mtode ptaki od osobnikéw dorostych z otoczenia socjalnego. Na przyktad u
wspominanej przed chwilg rokitniczki stwierdzono, ze samce sgsiadujace ze soba maja
czesciowo wspolne repertuary ale niezaleznie od tego wielko$¢ repertuardw zmieniata si¢ w
czasie 1 korelowala pozytywnie z ich wiekiem (Nicholson i in. 2007). Najwickszy skok w
wielkosci repertuaru nastgpowat miedzy pierwszym i drugim rokiem zycia. Lacznie wyniki
tych badan i omawianych tu wczesniej pokazuja w klarowny sposob jak geny i transmisja
kulturowa wzajemnie wchodza w interakcje. Z jednej strony pokazuja, ze wielkos¢
repertuardw u rokitniczki jest ksztaltowana genetycznie i osobniki lepsze jakosciowo, dtuzej
Zyjace, maja repertuary wigksze, i ze rozwijaja je nawet bez odpowiednich wzorcow. Z
drugiej strony, obecno$¢ wzorcoOw, a wigc innych samcow wlasnego gatunku, powoduje ze
$piewane sa w duzej mierze takie same sylaby w obrebie repertuaru (do dyskusji nad tym
zagadnieniem przejde w dalszej czesci).

Znacznie wczesniejsze badania nad rokitniczka pokazaly, Zze samice tego gatunku
wyraznie preferuja wicksze repertuary samcow. Wykazano to na dwa sposoby, w tym
analizujac zachowania implantowanych estradiolem samic w odpowiedzi na playback $piewu
(Catchpole 1973, 1980, Catchpole i in. 1984). Tego typu preferencje thumaczy si¢ dzi§ zwykle
tym, ze samice moga odnosi¢ z takich wybordéw posrednie korzysci (hipoteza dobrych gendéw)
a wiec ztozony $piew jest w tym przypadku jedynie wskaznikiem jako$ci samca (Bradbury i
Vehrencamp 2011). Niemniej warto zauwazy¢, iz nawet dla rokitniczki nie wszystkie badania
daja spojne wyniki. Na przyktad Marshall i in (2007) wykazali, ze w badanej przez nich
populacji, samice rokitniczek jako partnerow do kopulacji poza para, preferowaly samce z
mniejszym repertuarem. Wydaje si¢ wigc, ze nawet wtedy gdy preferencje samic w kierunku

wigkszych repertuarow sg wyrazne, to jednak w naturalnych, czgsto bardzo zmiennych w
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czasie 1 przestrzeni warunkach, moga by¢ znaczaco modyfikowane przez srodowisko.

Nietrudno sobie wyobrazi¢, ze wptyw §rodowiska moze dziata¢ na $piew w
skali lokalnej, jesli srodowisko jest heterogenne i zawiera zarowno ptaty o wysokiej jak i
niskiej jakosci (Hoi-Leitner i in. 1995). Mozna si¢ rowniez spodziewac, ze u gatunkow o
szerokim zasiggu wystepowania, jakoscig siedlisk moga roézni¢ si¢ cate populacje (Baker
2006). Klasyczne przyklady dotycza tutaj chociazby badan w gradiencie szeroko$ci
geograficznej, ktora drastycznie wpltywa na szereg parametrow populacji (Lomolino 1 in.
2010) czy w gradiencie pionowym roslinnosci gorskiej (Handford 1981). Bogatsze, bardziej
zrdznicowane lub tez bardziej intensywne sygnaty kierowane do samic mozliwe sa, patrzac z
takiej perspektywy, wtedy kiedy samce korzystaja z lepszej jakosciowo (i ilosciowo) bazy
pokarmowej, poniewaz wigksza zasobno$¢ pokarmowa obniza relatywne koszty $piewu.
Nalezy jednak pamigta¢, Zze czynnikiem zaburzajagcym w praktyce ten pozornie prosty
zwigzek moze by¢ preferowanie przez samice zasobno$ci pokarmowej §rodowiska jako takie;j,
niezaleznie od preferencji w stosunku do cech samca (Hoi-Leitner i in. 1995, Gil i Slater
2000). Jest to wigc typowy przypadek problemu tzw. trzeciej zmiennej (ang. #1zrd variable)
ktéry jest nieodtacznym czynnikiem potencjalnie zaburzajagcym wyniki w badaniach o
charakterze korelacyjnym (Ruxton i Colegrave 2006).

Rola $piewu w doborze plciowym wzrasta, gdy zageszczenia w populacji nie sg
wysokie, okres legowy jest krotki, a zasobna baza pokarmowa pozwala obnizy¢ koszty
$piewu, tak tez dzieje si¢ na wysokich szeroko$ciach geograficznych pdtnocnej potkuli Ziemi
(Irwin 2000). Stad tez waznym czynnikiem ksztattujacym zmienno$¢ Spiewu jest ten jego
parametr, ktory ma stanowi¢ wiarygodny element sygnalizujacy jako$¢ samca przy wyborze
przez samice, badz ten, ktéry decyduje o wiarygodnosci sygnalizowanej sity czy motywacji

do walki, jesli chodzi o dobor wewnatrzptciowy (Bradbury i Vehrencamp 2011).
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Wiarygodnos$¢ sygnatow nadawanych przez samce utrzymywana jest przez szeroki
zestaw wielu czynnikow fizjologicznych i Srodowiskowych, przynajmniej jesli spojrzymy na
$piew z szerszej, wielogatunkowej perspektywy. Wazne moga by¢ koszty energetyczne
produkcji sygnatu, ryzyko drapieznictwa na jakie wystawia si¢ nadawca podczas produkeji,
badz tez ryzyko odwetu ze strony innych osobnikéw wiasnego gatunku, ktére chea sprawdzi¢
wiarygodno$¢ nadawanej informacji (Dyrcz 1 in. 2011, Gil i Gahr 2002). W przypadku
wodniczek wiadomo z pewnos$cia, ze ptaki z populacji pomorskiej zmuszone sg, w celu
poszukiwania wystarczajacych zasobow pokarmowych, do pokonywania istotnie dluzszych
dystansow, niz ptaki z populacji z biebrzanskiej czy biatoruskiej (Tanneberger i1 in. 2013).
Gorsze parametry siedliska odzwierciedlone sg rowniez w gorszej jakosci wykonania gniazd,
determinowanej rodzajem dostgpnego materiatu budulcowego. Bardzo niski lub tez zerowy
poziom wody wptywa na to, ze gniazda zaktadane sg nizej. To z kolei powoduje, ze wzrasta
ryzyko drapieznictwa, a jak wiadomo $piew samcOw u tego gatunku moze by¢ réwniez
kosztem w tym sensie, ze jest uzywany poza typowym jego przeznaczeniem jako forma
opieki rodzicielskiej. Podejrzewa si¢, ze w okresie inkubacji jaj przez samice, samce moga
uzywacé $piewu jako sygnatu alarmowego (Dyrcz i in. 2011). Podkresli¢ nalezy rowniez to, ze
populacja pomorska jest najbardziej pofragmentowana. Pozostale populacje zajmuja zwarte,
rozlegle i jednorodne platy odpowiednich siedlisk. Ewentualnie, tak jak to miato miejsce w
przypadku populacji wegierskiej, dogodne ptaty siedlisk (odpowiednia roslinno$¢, warunki
wilgotne 1 mokre) poprzedzielane ptatami gorszymi ale w duzo mniejszej skali przestrzennej
niz na Pomorzu Zachodnim. Stad tez, wydaje si¢ iz jesli sSrodowisko zycia ma modyfikowac
$piew wodniczek, to populacja pomorska powinna by¢ pod tym wzgledem najbardziej

odmienna, co pasuje do wielu uzyskanych przeze mnie wynikow.

Wsrod ptakow $piewajacych wyrdzniamy gatunki o $piewie niecigglym, u ktorych
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wielko$¢ repertuaru mierzona jest zwykle liczbg réznych typdéw $piewu oraz gatunki o
$piewie ciaglym, u ktorych wielko$¢ repertuar6w wyrazana jest liczba réznych sylab
(Catchpole i1 Slater 2008). Wodniczka nalezy do takich gatunkow, gdzie co prawda mozemy
wyrdznié strofy, tj. spotykamy wyraznie dluzsze pauzy miedzy pewnymi sekwencjami sylab
zorganizowanych we frazy, niemniej bardzo czesto odstgpy te zmieniaja si¢ w sposob
niemalze ciagly. Stad tez arbitralno$¢ zasad, na jakich przyjatem w niniejszej pracy
wyrdznianie strof §piewu, wydaje si¢ uzasadniona. Jednocze$nie nie zmienia to faktu, ze dla
tego gatunku lepszym podejsciem do szacowania wielko$ci repertuaru wydaje si¢ byc¢
zliczanie sylab réznego typu lub jednorodnych fraz, ktore sa sekwencjami powtarzanymi w
seriach sylab (w tej konwencji moéwienie o repertuarze sylab badZz repertuarze fraz jest
tozsame). Nie opisuje si¢ tu typow $piewu ztozonych z sylab, czy fraz o okre$lonej kolejnosci,

jak to si¢ robi dla gatunkow o prostym $piewie (np. Osiejuk i in. 2003).

Posiadanie kilkunastu czy kilkudziesigciu podstawowych jednostek zmienno$ci w
$piewie, w potaczeniu z do$¢ dowolnym ich zestawianiem w strofy sprawia, ze $piew
wodniczki jako cato$¢ jest bardzo zmienny i niewatpliwie jest w nim potencjal zakodowania
bardzo duzej ilosci informacji w jednostce czasu. Jest to o tyle wazne, ze dowolng ilos$¢
informacji mozna zakodowa¢ nawet w postaci binarnej. W tym przypadku, gdy
odpowiednikiem 0 i 1 bylby np. konkretny dzwigk lub cisza o okreslonym czasie trwania, to
ograniczeniem staje si¢ jedynie czas produkcji sygnatu, zawierajacego dang ilo§¢ informacji.
Jesli chodzi o funkcjonalno$¢ takiej réznorodnosci, oznacza ona, iz stosunkowo niewielka
préba $piewu wodniczki moze nie$¢ duzg ilos¢ informacji. Na przyktad, zaréwno dla samcoéw
jak 1 samic, czy tez o przynalezno$ci gatunkowej, populacyjnej, 77 osobnika, motywacji,
kondycji, genach itd.; patrz Bell i in. 2004). Takie przypuszczenie wydaje si¢ tym bardziej

logiczne, poniewaz (mimo ze wodniczka ma catkiem spory repertuar) wida¢, ze selekcja
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naturalna czy tez jej szczegdlny rodzaj - selekcja plciowa - nie ukierunkowata si¢ jedynie w
stron¢ maksymalizacji wielko$ci repertuaru, pomimo iz w rodzinie pokrzewek takie zdarzenia
w historii ewolucyjnej gatunkéw mialy miejsce (Catchpole 1980).

Jesli sprobujemy spojrzeé na analize wielkosci repertuaréw catosciowo, skupiajac sie
na najlepiej zbadanej grupie ptakéw z badanych populacji, to taczny obserwowany repertuar
terkotow 1 gwizdow wyniost 253 typy, a estymowany prawie 316. Oznacza to, Ze nagrywajac
sekwencje $piewu zawierajace co najmniej 300 fraz uzyskujemy bezposrednig informacje o
okoto 80% estymowanego (a wigc najprawdopodobniej kompletnego) repertuaru. Uzyskane
wyniki wskazujg na do$¢ mocny zwigzek liczby nagranych fraz z kompletnos$cig szacowania
repertuaru. Ponownie sprzyja to przypuszczeniom, ze samice wstuchujace sie¢ w $piew
samcow, mogg optymalizowa¢ czas poswigcony na ich oceng, poniewaz na bazie probki jego
repertuaru mozliwe jest oszacowanie rzeczywiste] wartosci (Bell i in. 2004, Darolova i in.

2012).

Wykazatem istotne roznice w wielko$ciach repertuarow miedzy populacjami, z
najwigksza $rednig liczba typow terkotow i1 gwizdow w populacji biatoruskiej, nieco nizsza
ale podobng dla obu populacji pomorskiej i wegierskiej i w koncu najmniejsza liczba typow w
populacji biebrzanskiej. Nieco inaczej wielkos$ci repertuaréw ksztaltuja si¢, gdy zestawimy je
z liczba samcoéw nagranych w kazdej z populacji. Ponownie najubozsza pozostaje populacja
biebrzanska, a znaczaco bogatsze stajg si¢, kolejno, pomorska, biatoruska i wegierska. W
konteks$cie opisywanego w ostatnich latach zjawiska, zar6wno zubazania jak i wzbogacania
$piewu w populacjach o gorszej kondycji (Osiejuk 1 in. 2003, Losak 2007, Laiolo i Tella
2007, Laiolo i in. 2008), nalezy na uzyskane wyniki patrze¢ z duza ostroznoscia
interpretacyjng. Niekoniecznie u wodniczki stan populacji musi by¢ odzwierciedlony liczbg

typow fraz produkowanych przez osobniki w danej populacji. Szczegdlnie, ze pordwnanie
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liczby typow fraz w repertuarze populacji (w tym w przeliczeniu tej liczby na liczbe samcéw
od ktérych pozyskano sygnat) wyraznie réznicuje dwie najwigksze i stabilne populacje, gdzie
powinnismy si¢ spodziewac podobnej réznorodnosci.

Jak pokazuja badania przeprowadzone na wielu ptakach, populacje z réznych
fragmentow zasiggu geograficznego danego gatunku moga charakteryzowaé si¢ odmienng
wielko$cig repertuardw S$piewu (np. strzyzyk Zroglodyvres trogloayvres Kroodsma 1980).
Jednak cechy $piewu, ktore r6znig od siebie populacje ptakow danego gatunku sa najczesciej
inne. Moga to by¢: jakosciowy sktad repertuaru sylab lub typoéw $piewu (np. potrzeszcz -
Osiejuk 1 Ratynska 2003, ortolan - Losak 2007), udzial specyficznych struktur $§piewu
charakterystycznych dla danej populacji (np. §wiergotek drzewny Ant/us trivialis, Petruskova
i in. 2010), parametry sktadni (np. zaroslowka - Marova i in. 2010), czy poziom
wspoltdzielenia sylab migdzy osobnikami w réznych populacjach (m.in. u skowronka A4/zuda
arvensis, Briefer 1 in. 2010). Niekoniecznie wigc sama liczba rdznych typow sylab obecnych
w repertuarze samcOw wodniczki, musi mie¢ znaczenie w réznicowaniu odleglych czy

odmiennych (jako$ciowo) populacji wodniczek.

4.3. Wspétdzielenie repertuarow

Wspotdzielenie repertuard6w z innymi osobnikami w populacji jest czgsto zwigzane z
utrzymaniem terytorium (Beecher i1 inni 2000, GrieBmann i Naguib 2002). W tym sensie
struktury $piewu wykorzystywane w komunikacji migdzy samcami powinny petni¢ role
dialektow. Piszac wprost, wspolny jezyk umozliwia lepsza komunikacje. Wodniczka jest
gatunkiem o promiskuitycznym systemie rozrodu, gdzie samce nie zajmuja czynnie
okreslonych terytoriow, lecz poruszaja si¢ dos¢ swobodnie i poszukuja okazji do kopulacji z

jak najwigkszg liczbg samic (Dyrcz i Borowiec 2006). ,,Terytoria” samcéw wodniczek moga
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zajmowa¢ powierzchni¢ nawet do 8 ha 1 pokrywaja si¢ w 74% z obszarami
wykorzystywanymi przez inne samce. Mobilno$¢ samcoéw w obrgbie ptatow siedlisk koreluje
bezposrednio z dostepnoscia ,,gotowych do zaplodnienia” samic (Schmidt i in. 1999). W tym
kontekscie repertuar samcoOw z populacji stabilnych, o zwartych platach, powinien odznacza¢
si¢ duzym udziatem wspolnych typoéw sylab, poniewaz osobniki takie sa ze soba w cigglym
kontakcie.

Ma to potwierdzenie w wynikach jakie otrzymalem, poniewaz ptaki ze stabilnych
populacji zasiedlajacych jednorodne $rodowiska bardziej uwspolnialy repertuary. W
przypadku pofragmentowanej populacji pomorskiej zmienno$¢ typoéw $piewu migdzy
samcami byta najwicksza. Podobnego wyniku nalezalo by si¢, przynajmniej teoretycznie,
spodziewa¢ takze w przypadku populacji wegierskiej. Jednak uzyskane wyniki nie
potwierdzaja duzej zmienno$ci wewnatrzpopulacyjnej typoéw. Moze to by¢ efektem
niewielkiej proby ale wydaje mi si¢, Ze przyczyny sa jednak inne. Populacja wegierska, mimo
izolowania 1 znacznych fluktuacji liczebnosci, utrzymywala si¢ jednak na tym obszarze
znaczny czas i wydawala si¢ mie¢ dtugookresowo stabilny charakter. Nie byta tez populacja o
charakterze pofragmentowanym, co jest charakterystyczna cecha populacji z Pomorza
Zachodniego (Tanneberger et al. 2013). Wymarcie tej populacji miato charakter drastyczny i
jak si¢ wydaje nastapito z przyczyn losowych w latach 2009-10 roku a jedng z ostatecznych
przyczyn byta powodz w 2010 roku (obserwacje wlasne).

Zaobserwowane u wodniczki wzorce wspoldzielenia repertuaréw sylab w znacznym
stopniu pasujag do tego jak uwspdlniaja repertuary inne gatunki w obrebie rodzaju
Acrocephalus (rokitniczka - Nicholson i1 in. 2007, trzciniak - Wegrzyn 1 Leniowski 2010,

Wegrzyn i in. 2010).
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Podsumowujac, istotnie rézna liczba obserwowanych typoéw sylab w badanych
czterech populacjach wodniczki nie odzwierciedla w spojny sposdb wielkosci czy stanu
jakosciowego tych populacji. Jednak niekoniecznie wielkos¢ populacyjnego repertuaru sylab
musi by¢ cechg istotng w ocenie jako$ci populacji. Parametrem, ktéry wyraznie r6znil badane
populacje bylo posiadanie charakterystycznych dla konkretnej populacji typéw sylab, a
poziom zmienno$ci typéw w obrebie populacji korespondowat z teza, ze w przypadku
populacji pofragmentowanych (populacja pomorska) zmienno$¢ $piewu powinna by¢
wieksza, niz w populacjach o niezaburzonej cigglosci siedlisk. Nalezy podkresli¢, ze
obserwowana w innych badaniach (np. Briefer i in. 2010, Petruskova i in. 2010) rosnaca
tendencja do wspotdzielenia repertuaréw w populacjach pofragmentowanych i izolowanych
ma charakter przeciwny do tego, co obserwowalem w przypadku wodniczki. Wyjasnieniem
takiego stanu rzeczy moze by¢ jej specyficzny system rozrodczy, ktorego konsekwencja jest
brak terytorializmu samcOw oraz czgste przemieszczanie si¢ samcOw miedzy platami

pofragmentowanej populacji.

4.4. Terkoty i gwizdy jako sktadniki Spiewu

Kolejna niezwykle wazna rzecz zwigzana z opisem $piewu, pozwalajagca zrozumieé
jego funkcje dotyczy tego, z jakich struktur on si¢ sktada i w jakich proporcjach takie
struktury tworza repertuar osobnika i populacji. Jak wspominalem wcze$niej, w repertuarze
wodniczki wystepuja dwie, kompletnie odmienne akustycznie klasy dzwigkow, t.j. terkoty i
gwizdy. W sensie iloSciowym, $piew wodniczki az w 81,5% ztozony byt ze struktur o
charakterze terkotow a jedynie w 18,5% ze struktur o charakterze gwizdow. Jednoczes$nie,
jesli chodzi o liczbe roznych typoéw terkotow i gwizddw w repertuarze, jednoznacznie

dominowaty gwizdy. Jako sylaby sa one bardziej réznorodne i przejawiaja si¢ w o wiele
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wigkszej liczbie form. Zmiennos$¢ terkotow miata prostszy charakter, ktory polegal gtdéwnie
na ich odmiennej organizacji w czasie badz, dodatkowo, zmieniajacej si¢ z czasem
amplitudzie co odzwierciedlitem przypisujac im homo- badz heterogeniczny charakter juz w
samym opisie typow (patrz metody).

Terkoty i gwizdy wyrdzni¢ mozna w $piewie praktycznie wszystkich europejskich
gatunkow z rodzaju Acrocep/alus, chociaz dominacja iloSciowa tych struktur moze by¢
odmienna (Bergmann i in. 2008). Na przyktad u trzciniaka rdwniez wyrdznia si¢ terkoty i
gwizdy, ale ich proporcje sg inne, niz u wodniczki. Dominuja, co prawda, terkoty nad
gwizdami, lecz proporcje migdzy nimi to odpowiednio 58% i 42%. Natomiast §redni repertuar
terkotow (23,4) jest wiekszy niz gwizdow (16,7) (Wegrzyn i Leniowski 2010).

Posiadanie w repertuarze i produkowanie dzwigkdw o wyraznie odmiennej strukturze
nie jest czym$ wyjatkowym. Tego typu zréznicowanie powstalo u wielu gatunkow ptakow.
Dobrym przyktadem jest, nalezaca do pokrzewek kapturka, ktorej $piew sktada si¢ z dwoch
fraz o odmiennej charakterystyce spektralnej. Wptywa to w efekcie na zréznicowany zasigg
styszalnosci tych struktur a w konsekwencji rowniez na docelowego odbiorce (Mathevon i in.
2004). Jak pokazaly eksperymenty, u wodniczki odmienne struktury w jej $piewie sa po
prostu adresowane do osobnikow bedacych przedstawicielami odmiennych ptci (Catchpole i
Leisler 1989, 1996). Terkoty sa niezwykle wazne w komunikacji z samcami, podczas gdy
gwizdy, w komunikacji z samicami. Tego typu zmienno$¢ $piewu, ktérego odmienne wersje
kierowane sg réznych pici, wystepuje tez u innych gatunkdéw i moze przybiera¢ rozne formy
(np. Byers 1996). Jest to tez cecha charakterystyczna dla innych przedstawicieli rodzaju
Acrocephalus (np. trzciniak, Wegrzyn 1 Leniowski 2010). Terkoty sa dzwigkami o szerokim
pasmie czestotliwosci, dos¢ gwattownym poczatku i koncu i zwykle agresywnym znaczeniu.
Wpisuja si¢ wiec swoja strukturg do§¢ dobrze w uniwersalne zasady kodowania agresywne;j

motywacji i wiele na to wskazuje, ze zasady te s3 w duzej cze$ci wspolne dla wielu grup
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zwierzat (Bradbury i Vehrencamp 2011). Wnioski takie wspierajg tez poréwnawcze badania
na innych gatunkach ptakéw. Na przyktad u wiklacza dwubarwnego Aloceus bicolor,
porownania charakterystyk $piewu w obrebie siedmiu populacji i dwéch podgatunkow,
wykazaty, ze tzw. element ,/ars/” (tj. ostry w tonie, szerokopasmowy szum) jest
wspotdzielony w obrebie wszystkich populacji w danym podgatunku (Wickler i in. 2006).
Warto tez zauwazy¢, iz zgrubne wyrdznienie dwoch rodzajow struktur w $piewie,
moze nie wyczerpywac zmiennosci organizacyjnej piosenki. Na przyklad u trzciniaka, gwizdy
maja dos¢ réznorodny charakter, niektdre sa bardzo ztozone i trudne do wykonania (Wegrzyn
i in. 2010), inne za$ sg sezonowo mato zmienne, wystepuja wylacznie na poczatku strof i

wydaja si¢ kodowac ,,nazwisko” osobnika (Wegrzyn i in. 2009).

4.4.1. Terkoty i gwizdy a wspéldzielenie Spiewu i powstawanie
dialektow

W wyjasnianiu proceséw ksztattowania si¢ repertuaré6w $piewu napotykamy na dwa
zasadniczo odmienne poglady (Krebs 1977). Pierwszy wskazuje wilasnie na role samic, dla
ktérych repertuar $piewu jako cecha napedzana przez dobdr plciowy jest waznym kryterium
w ocenie i zdobyciu partnera do rozrodu (Mountjoy i Lemon 1996, Reid i in. 2004). W tym
sensie samice mogg wptywaé na utrzymywanie si¢ dialektow, preferujac Spiew samcow ze
swojej lokalnej populacji (O’Loghlen i Rothstein 2003). Jes$li tak jest rzeczywiscie,
powinniSmy obserwowa¢ zmienno$¢ dialektowa $piewu w sygnatach kierowanych przez
samce do samic. W przypadku wodniczki oznaczaloby to, ze gwizdy sa bardziej specyficzne
dla lokalnej populacji niz terkoty i takie wyniki rzeczywiscie zgodne s3 z materiatem jaki
zebratem w niniejszej pracy. Zaréwno kategorii jak i typow gwizdoéw byto zdecydowanie
wiecej niz terkotow. Terkoty pozostawaly w duzej mierze uwspdlnione dla wszystkich

populacji (zalezy od poziomu rozpatrywania: kategorie, typy), podczas gdy gwizdy w duzej
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mierze byly specyficzne dla lokalnych populacji. Warto zauwazy¢, ze wyjatkowe typy
terkotow byly sylabami specyficznymi dla pewnych pojedynczych osobnikow a nie dla wielu
osobnikow z jakie$ konkretnej populacji.

Drugi poglad, wskazuje na rol¢ samcow i1 wplyw interakcji migdzy nimi na
powstawanie dialektéw. Chyba najlepszym obecnie przyktadem takiego powstawania
dialektow jest pasdwka §piewna. Ptaki z tego gatunku majg stosunkowo niewielkie repertuary,
od kilku do kilkunastu piosenek, ktore s3 wspotdzielone z sgsiadami. W osiadlych
populacjach paséwek, dla utrzymania terytorium wregcz kluczowe jest wspoétdzielenie czesci
repertuaru z sasiadami, poniewaz uzywanie piosenek wspdlnych badz wlasnych umozliwia
odpowiednie ukierunkowywanie sygnalu do konkretnych odbiorcow. To pozwala z kolei
obniza¢ koszty utrzymania terytorium (Beecher i in. 2000). Takie zachowanie sita rzeczy
skutkuje tez przestrzenng organizacja sygnatéw — grupy samcoéOw kontaktujacych sie ze sobg
sg bardziej podobne, bo wspotdzielg wigcej typow $piewu.

Oczywiscie te dwa skrajne poglady sa jedynie efektem badan nad gatunkami, u
ktérych selekcja naturalna rzeczywiscie przebieglta z jakich§ przyczyn w odmiennych
kierunkach. Nie ma jednak Zadnych teoretycznych przeciwskazan, dla ktérych nacisk ze
strony samic i samcOéw nie mialby dziata¢ podobnie. Na przyktad, samice moglyby
preferowaé wigksze repertuary, badz repertuary wspoétdzielone z sgsiadami a jednoczes$nie
wigksze 1 bardziej wspotdzielone repertuary umozliwiatyby lepsza obrong terytoriow.

Uzyskane przeze mnie nagrania $piewu pozwalaja na oceng, ze w przypadku
wodniczki komunikacja migdzy samcami jest mocniej uwarunkowana genetycznie. Terkoty
obserwowane we wszystkich populacjach s3 na tyle mato zmienne 1 uwspolnione, ze
pozwalaja na komunikacj¢ migdzy samcami bez wzgledu ich pochodzenie konkretnej
populacji. Alternatywnym, badz uzupetniajacym wyjasnieniem, moze by¢ tez mozliwos¢, ze

terkoty sa rowniez sygnatem przynalezno$ci do gatunku, a co za tym idzie, mato zmienne z tej
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wlasnie przyczyny (ang. mvariant features fypothesis, Marler 1960). Warto pamigtaé, iz
mimo ze terkoty kierowane sg gléwnie do samcoOw, o czym wnioskowano obserwujac ich
reakcje (Catchpole i Leisler 1989), to nie oznacza to automatycznie, ze nie niosg one roéwniez
informacji wykorzystywanej przez samice. Nie zawsze brak bezposredniej reakcji na sygnat
oznacza, ze nie zostal on odebrany i uwzgledniony przy podejmowaniu kolejnych decyz;ji.
Budowa terkotéw moze chociazby utatwia¢ lokalizacje nadawcy, moze by¢ tez sygnatem albo
niezbednym komponentem sygnalu przynaleznos$ci gatunkowej (Bradbury i Vehrencamp

2011).

Bardzo czgsto, przynajmniej laicy, rozpatrujac jakie$ konkretne zachowanie
zwierzecia, podchodza do niego jak do jednorazowego ,,aktu” wynikajacego z predyspozycji
genetycznych badz kulturowych. Jednakze kazde bardziej skomplikowane zachowanie ma
swoja historie ewolucyjng i zawsze powstawato w trakcie ewolucji z zachowan prostszych
(Bradbury i Vehrencamp 2011). Nawet w przypadku $piewu u Oscines, ktory rozwija si¢ w
trakcie nauki trwajacej w procesie ontogenezy konkretnego osobnika, istnieje cate ,,zaplecze
genetyczne”, ktore na ten rozw6j pozwala. To geny determinuja budowe krtani dolnej, to
geny determinuja potencjal o$rodkow w mozgu odpowiedzialnych za zapamigtywanie i
produkcje sygnatow. Srodowisko (np. jako$é pokarmu dostarczanego w trakcie rozwoju)
jedynie modyfikuje te wlasciwosci (Woodgate 1 in. 2013). Wydaje mi si¢, ze mata zmiennos¢
terkotow u wodniczki, oraz obecno$¢ takich fraz u wielu innych ptakéw z rodzaju
Acrocephalus, a takze innych blisko spokrewnionych ptakow (Bergmann i in. 2008),
wskazuje wilasnie na silne umocowanie genetyczne produkcji takich sygnalow.
Charakterystyka wrodzonych glosow alarmowych wskazuje tez, ze terkoty moga si¢ od nich

wywodzi¢ 1 mie¢ ,,z natury” mniej zmienny charakter niz gwizdy (Irwin 1988).
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4.5. Sktadnia i organizacja czasowa Spiewu

Budowa strof $piewu wodniczki, polegajaca na zestawianiu ze sobg fraz
ztozonych z terkotow i1 gwizddw, skutkuje powstawaniem piosenek o odmiennej sktadni.
Piszac skrotowo, strofy takie majg inng wewnetrzng sekwencj¢ (organizacj¢) tworzacych je
fraz. Nastepnie, takie roznorodne sktadniowo strofy produkowane sa w odpowiednim tempie,
czego efektem sg charakterystyczne parametry organizacji czasowej §piewu.

Analizujagc najpierw typy funkcyjne piosenek (o odmiennej skladni A, B, C),
wyroznione przez Catchpole’a i Leisler’a (1989, 1996) wykazatem istotne roznice migdzy
populacjami w udziale piosenek typu C (czyli kierowanych gtéwnie do samic) w repertuarze.
Co ciekawe, jesli chodzi o ten parametr wyraznie odmienna byta populacja biatoruska, w
obrebie ktorej udziat strof zbudowanych zgodnie z typem funkcyjnym C byt najwyzszy.
Wynik na pograniczu istotno$ci otrzymatem w przypadku udziatu piosenek typu A (jedynie
dla proby dotyczacej repertuaru zbadanego w min. 65%).

Istotne réznice w pozostalych parametrach sktadni $piewu, to znaczy w udziale
przetaczen migdzy typami funkcyjnymi fraz (terkotow i gwizdow) na dwdch poziomach
szczegbdtowosci (migdzy terkotem i gwizdem oraz miedzy sekwencja terkot, gwizd i terkot)
wskazaty rowniez na istnienie rdéznic mig¢dzypopulacyjnych. Chociaz analizy te miaty
charakter nieparametryczny, to jednak wida¢ pewne wyrazne roéznice mi¢dzy populacjami
zobrazowane wykresami. | tak, udzial przetaczen wyraznie réznicuje dwie duze i stabilne
populacje, t.j., biatoruska i biebrzanska, natomiast mie¢dzy populacjami malymi i
niestabilnymi nie zaobserwowano w tym wzgledzie duzych réznic, podobnie jesli porowna
si¢ dane uzyskane dla populacji biatoruskiej i wegierskie;.

Przyczyn réznic w proporcjach strof o roéznej sktadni uzywanych przez samce w
badanych populacjach moze by¢ wiele. Nie mozna oczywiscie wykluczyé, ze np. w

przypadku udziatu dwoch odmiennych typow funkcyjnych — A i C, wplyw na uzyskane
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wyniki miata obecno$¢ lub brak samic gotowych do zaptodnienia w momencie, kiedy
zbierane byly nagrania. Jednakze, staralem si¢ nagrania wykonywaé w okresie najwyzszej
aktywnosci glosowej samcow, co powinno korelowaé z wysoka dostepnoscia samic (Schmidt
iin. 1999). Ponadto, porownujac nagrania dla tej samej populacji z roznych okresow (3 rézne
sezony oraz 2-krotne nagrania w trakcie jednego sezonu dla populacji biebrzanskiej)
stwierdzalem jedynie stosunkowo niewielkie roznice. Wyniki takie wskazuja, ze
obserwowane zroznicowanie mi¢dzypopulacyjne moze by¢ istotne biologicznie i
odzwierciedla¢ jakie§ wazne parametry badanych populacji. Analiza udzialu strof z
przelaczeniami typu TG 1 TGT daje zbiezne wyniki, pokazujac, ze populacja bialoruska
odstaje tutaj od pozostalych i czg$ciej samce uzywaja tam bardziej skomplikowanych
piosenek o ztozonej strofie (z wieloma przetaczeniami i wigkszym udziatem gwizdow).

Dos$¢ trudno dyskutowaé¢ nad tym, co moze by¢ przyczyna zaobserwowanego
zréznicowania sktadni. Wydaje si¢ jednak, iz w przypadku sktadni $piewu, réznice te moga
by¢ napedzane zroznicowanym populacyjnie doborem plciowym, ktorego efektem oczywiscie
moze by¢ rowniez ich zrdéznicowanie genetyczne. W przypadku wodniczki do niedawna
uwazano, ze jej poszczegdlne populacje nie r6znig si¢ zbytnio pod wzgledem genetycznym, z
jednym wyjatkiem, t.j. pofragmentowanej populacji pomorskiej (GieBing 2002). Jednakze do
tej pory badania prowadzono przy uzyciu stosunkowo niewielkiej liczby markeréw, co
oczywiscie utrudnialo jednoznaczne wnioskowanie. Aktualnie prowadzone, jeszcze
nieopublikowane badania nad zmienno$cig genetyczng wodniczki, wskazuja na istnienie
istotnych roznic genetycznych miedzy populacjami pomimo obecnego miedzy nimi
przeplywu gendéw (inf. ustna, V. Salewski, pazdziernik 2013). Za wcze$nie jednak, aby
przedstawi¢ pelny obraz zmiennos$ci genetycznej w kontek$cie zmienno$ci parametrow
$piewu. Warto w tym miejscu pamietaé, ze nawet najbardziej klarowne wzorce zmienno$ci

$piewu, np. mikrodialekty z ostrymi granicami, czasem w zadnym stopniu nie wptywaja na
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przeplyw gendéw ani tez z tego przeptywu miedzy lokalnymi populacjami nie wynikaja, co
zademonstrowano na nektarniku palestynskim ANeczarinia osea (Leader i in. 2008). W tym
przypadku badacze mieli jednak do czynienia ze skalg mikrogeograficzng. Badania w szerszej
skali przestrzennej czesto daja przeciwne wyniki. Na przyktad, zréznicowane uzywanie
piosenek o odmiennej strukturze skladniowej bylo efektem wpltywu zmian w $Srodowisku
skutkujacych zard6wno zmianami w transmisji sygnatéw jak i w przeptywie genéw u bilbila
zielonego Andropadus virens (Slabbekoorn 1 Smith 2002b). Z kolei badania prowadzone na
zeberkach 7zeniopygia guttata (Clayton 1990a, b) pokazaty, ze zmienno$¢ Spiewu wyrazona
réznymi typami sylab pelnita wazng rol¢ na poziomie komunikacji wewnatrzpopulacyjnej,
podczas gdy w skali makrogeograficznej parametry nie zwigzanie ze sktadem repertuaru, w
tym organizacja czasowa, miaty wigksze znaczenie (np. dla rozpoznawania przynalezno$ci do
populacji).

Dos¢ ciekawym wynikiem jest porownanie podobiefistwa na poziomie repertuaro6w
sylab oraz sktadni piosenek. O ile na poziomie repertuaréw najbardziej oddalone od siebie
populacje posiadaja najmniej wspdlnych typow sylab, to nie rdznig si¢ wyraznie miedzy soba
parametrami sktadni. Jesli do tego uswiadomimy sobie, ze wlasnie parametry organizacji
$piewu czy sktadni piosenki zwykle maja wigkszy komponent genetyczny niz kulturowy
(Baptista 1996), to ponownie wydaje si¢, ze obserwowane roznice miedzypopulacyjne nalezy

taczy¢ z odmiennym dziataniem selekcji 1 roznicami genetycznym migdzy populacjami.

Zmienno$¢ organizacji czasowej $piewu jest efektem produkcji strof o odmiennej
sktadni w czasie, oraz efektem tego jakie konkretnie typy sylab wchodza w sktad takich strof i
w jakim tempie s3 wydawane. Dajmy na to, jesli w populacji popularna bytaby fraza zlozona
z wyjatkowo dhugich gwizddw, to nalezatoby oczekiwaé przecietnie dtuzszych piosenek i fraz

gwizdow. Jak pokazata Tabela 13, znakomita wigkszo$¢ mierzonych parametréw organizacji
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czasowej $piewu istotnie rdznila si¢ migdzy badanymi populacjami. Réznice te miaty jednak
bardzo réznoraki charakter i jest niezwykle trudno okresli¢ ich przyczyny. Jeden z bardziej
charakterystycznych wynikéw pokazuje, ze ptaki z wigkszych populacji (Biebrza, Biatorus)
wydawaty piosenki zawierajace dluzsze terkoty, zbudowane z wickszej liczby sylab, w
efekcie czego cale piosenki z tych miejsc tez byty przecietnie dluzsze. Wiekszos$¢ pozostatych
zmiennych, zmienia si¢ migdzy populacjami do$¢ mozaikowo, przez co trudno uchwyci¢
istnienie jakiego$ wzorca. Klarowne $wiatto rzuca jednak poréwnanie zmiennosci miedzy i
wewnatrzpopulacyjnej (Tabela 28), okazuje si¢ bowiem iz o ile wigkszo$¢ zmiennych
organizacji czasowej §piewu istotnie r6zni si¢ miedzy populacjami, to takich réznic nie ma
juz kiedy poréwnujemy ptaki w obrgbie populacji, zaréwno w skali sezonu jak i kilku lat.
Wydaje si¢ wiec, iz wyniki takie sa raczej pochodng zréznicowanej skladni i sktadu
repertuarowego $piewu w poszczegolnych populacjach a nie dynamicznego charakteru
organizacji czasowej $piewu jako takiej, ktora zmienia si¢ na przyktad w trakcie trwania

s€zonu.

4.6. Parametry spektralne spiewu

Jako$ciowe roznice w $piewie ptakéw pochodzacych z réznych populacji sa
najczesciej efektem selekcji naturalnej i1 nauki wynikajacej z dostgpnosci okreslonych
wzorcow 1 powracalno$ci ptakow w te same miejsca, badz uczeniu si¢ §piewu w konkretnym
miejscu po migracji. Miedzypopulacyjne réznice w $piewie nie muszg by¢ jednak jedynie
efektem zréznicowanej selekcji plciowej i moga mie¢ bardziej subtelny charakter. Rozne
populacje zajmuja czgsto odmienne siedliska badz tez platy charakteryzujace sig
zrdznicowang fragmentacja dogodnych dla gatunku habitatow. Moze to w efekcie wplywac

posrednio na sygnaly dzwigkowe (Osiejuk i in. 2003, Baker 2006, Laiolo i Tella 2007).
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Zmiany w systemach komunikacji o charakterze raptownym z reguly wywolywane sa
antropopresja, na przyklad wzrostem hatasu (Slabbekoorn i Peet 2003) czy przeksztalceniami
srodowisk lesnych (Slabbekoorn i Smith 2002b). Populacje wodniczki sa, jak wiadomo,
znacznie od siebie oddalone, co zwigksza niewatpliwie prawdopodobienstwo, iz moga w nich
zaj$¢ zdarzenia o znaczaco odmiennej charakterystyce. Stwierdzenie to dotyczy zar6wno
procesow naturalnych, jakimi moga by¢ utrzymywanie si¢ podwyzszonych badz obnizonych,
w stosunku do $redniej, pozioméw wody; jak réwniez czynnikow typowo antropogenicznych
(np. koszenie, Kubacka i in. 2013). Jednakze w sensie struktury pionowej, srodowisko zycia
wodniczek w okresie legowym jest dos¢ zuniformizowane. Ptaki wystepuja wsrdd gestej
ros$linnosci zielnej a roznice moga dotyczy¢ gldéwnie poziomu wody i charakteru zespolow
ro§lin. To z kolei ma istotny wptyw na sposéb i wysoko$¢ budowy gniazd, w efekcie
ekspozycje na drapieznictwo (np. populacja pomorska, Tanneberger i in. 2013). W sensie
statystycznym takie roznice moga oczywiscie wpltywaé na charakterystyke sygnatéw
dzwiekowych od nich bowiem zalezy skuteczno$¢ ich propagacji (Catchpole i Slater 2008).

Uzyskane przeze mnie wyniki wskazuja na istotne miedzypopulacyjne roznice
ilosciowe, jesli chodzi o parametry rozktadu energii sygnalu w zakresie czestotliwosci.
Roznice te dotyczyly zarowno ogoélnej analizy sylab jak i w rozbiciu na terkoty i gwizdy.
Wydaje sie, ze istnieje zroznicowana presja srodowiska wptywajaca na rozprzestrzenianie si¢
dzwigkow a tym samym mogaca ksztattowal parametry rozkladu energii akustycznej w
domenie czestotliwosci. Stwierdzitem réwniez istotne rdznice miedzysezonowe dla badanej
pod tym katem populacji biebrzanskiej, cho¢ nie byly one tak duze jak roznice
mig¢dzypopulacyjne.

Roéznice w strukturze akustycznej $piewu wystepujace w kontek$cie wptywu
srodowiska nazywane sa czasem (z ang.) Aabitat specific markers (Slabbekoorn i Smith

2002a) 1 s3 o tyle fatwe do stwierdzenia i interpretacji, ze zaleznosci te majg prosty fizyczny
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charakter. Stad tez obserwowane wzorce sa do§¢ powszechne i w mniejszym stopniu zalezne
od taksonu czy strefy geograficznej. Do klasyki nalezy obserwacja migdzygatunkowego
zréznicowania $§piewu migdzy akustycznie zamknigtymi Srodowiskami lasu (proste gwizdy o
odpowiednio niskiej czgstotliwosci) 1 Srodowiskami akustycznie otwartymi jak np. Iaki czy
pola (redundantne sylaby o modulowanej amplitudzie i czestotliwosci; Brown i Handford
2000). Tego typu zalezno$¢ znajduje si¢ jednak rowniez w obrgbie gatunkow, jesli osobniki
zajmujg rézne Srodowiska Przyktadem takiego gatunku jest pasowka obrozna, u ktorej
czestotliwo$¢ powtarzanych sylab w trylu zmienia si¢ zgodnie z przewidywaniami modeli
transmisji dzwieku przez srodowisko (Handford 1981, Handford i Lougheed 1991).

W przypadku wodniczki, szczeg6lnie interesujaco wygladaja réznice w rozktadzie
energii sygnalu w zakresie czgstotliwosci, odzwierciedlone komponentami wylonionymi z
analizy czynnikowej parametrow akustycznych $piewu (dla catych fraz). Wyraznie wida¢, ze
populacja pomorska rézni si¢ od pozostatych i przyczyna tego moga by¢ moim zdaniem
réznice w ekologii tej populacji. W szczegolnosci charakterem siedlisk, jakie zajmujg tam
wodniczki. Sa to wykaszane co roku trzcinowiska, ktore pod wzgledem struktury oraz
charakteru zmian pozioméw wody sa jednak dos¢ odmienne od $rodowisk w pozostatych
badanych populacjach (Tanneberger i in. 2013). Podobne réznice, wyjasniane przyczynami
srodowiskowymi stwierdzit Baker (2006) analizujac zmienno$¢ $§piewu na wielu poziomach
u dwoch australijskich gatunkow (krzakowki biatosternej Gerygone jfusca i skalinka

czerwonoczelnego Perroica goodenovii).

4.7. Podsumowanie zmiennosci geograficznej spiewu

Jakie mechanizmy wplywaja zatem na powstawanie dialektéw badz innych form

zmiennosci geograficznej w $piewie migdzy populacjami wodniczki? Analizujac zmienno$¢
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na poziomie typoéw sylab (terkotow i gwizdéw) wykazatem, ze istotng czg$¢ tej zmienno$ci
sktadu repertuaru mozna wyjasni¢ pochodzeniem samca z konkretnej populacji. Uzyskatem tu
wyniki zblizone do tych, ktore Petruskova i in. (2010) pokazali dla $wiergotka drzewnego
analogicznymi metodami. Jednak wynik ten dotyczyt jedynie repertuaru gwizddéw, podczas
gdy analizy terkotow (zaréwno ich kategorii jak i typow) nie dawaty wynikéw pokazujacych
istotne zr6znicowanie wynikajace z pochodzenia.

Nalezy stwierdzi¢, ze to dobor plciowy a w szczegdlnosci selekcja samcoOw przez samice ma
decydujacy wplyw na zmienno$¢ $piewu wodniczek miedzy populacjami. To gwizdy i
piosenki zawierajace wigkszg ich liczbe (funkcjonalny typ C) sa dla samic istotne (Catchpole i
Leisler 1989, 1996). Niezwykle wazne byloby jednak stwierdzenie, co konkretnie samice
preferuja? Uzyskane wyniki wskazuja, ze nie koniecznie musi by¢ to jedynie wielkos¢
repertuaru gwizdoéw ale istotne moze tez by¢ to, jakie to sg konkretnie gwizdy, z wlasnej czy z
obcej populacji? Czy moze tez istotna jest perfekcyjnos¢ wykonania lokalnych gwizdow
przez samca? Dotychczasowe badania nad ptakami z rodzaju Acrocep/alus pokazuja, ze
wszystkie to mozliwosci wchodza w gre, cho¢ nie wszystkie s, moim zdaniem, réwnie
prawdopodobne u wodniczki. Klasyczne juz badania nad trzciniakiem pokazaty, ze samice
preferuja kojarzenie si¢ z samcami posiadajagcymi duze repertuary (Hasselquist i in. 1996).
Taki wybor skutkowal migdzy innymi tym, Zze potomstwo pochodzace z takich kopulacji
pozapartnerskich miaty istotnie lepsza przezywalno$¢ i wigcej wlasnego potomstwa. Jednakze
takie wyniki nie muszg by¢ uniwersalne, nawet w obrebie gatunku. Jak pokazata Wegrzyn i
in. (2010), w innej populacji trzciniaka, liczba samic w haremie samca zalezala bardziej od
jakosci wykonywania pewnych trudnych do nauczenia sig¢, lokalnych gwizdéw, a nie od
wielkos$ci repertuaru. Co wigcej, samce powracajace do lokalnej populacji charakteryzowaly
si¢ lepszym wykonywaniem takich skomplikowanych gwizdow. Gwizdy, ktorych rozwdj w

ontogenezie trzciniaka badala Wegrzyn 1 in. (2010), miaty jednak bardzo specyficzny
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charakter. Ich struktura sugerowata wykonywanie z pomoca obu czesSci krtani dolnej
rownoczes$nie, w potaczeniu z perfekcyjnym zgraniem ich pracy w czasie (Wegrzyn 1 in.
2010). Analiza $piewu wodniczki wskazuje jednak, Ze tego typu trudnych do wykonania sylab
w jej $piewie nie ma, i jezeli juz to moze istnie¢ tu jedynie jaki§ kompromis mi¢dzy tempem
wykonywania tryli (liczba sylab w jednostce czasu) a szeroko$cig pasma (rozstgp migdzy
minimalng i maksymalng czgstotliwoscig), tak jak u niektorych innych gatunkow (np.

kanarek, Draganoiou i in. 2002).

4.8. Zmiennos¢ spiewu w obrebie populacji

W przypadku wodniczki wykazalem, ze w obrebie sezonu lggowego parametry
organizacji czasowej, sktadnia $§piewu oraz parametry zwigzane z rozkladem energii sygnatu
w zakresie czgstotliwosci nie ulegaja zmianom. Przeprowadzone analizy wykazaty, ze sktad
repertuaru  samcéw wodniczki w populacji biebrzanskiej ulegal zmianom w sezonach
legowych 2008, 2010 i 2011. Jezeli o chodzi o zmienno$¢ samych typow, to uzyskatem
istotne réznice dla typow terkotow 1 gwizddéw potraktowanych razem oraz dla samych typoéw
gwizdow. W obu jednak przypadkach wskaznik wyjasnianej zmiennos$ci byt niski i wynosit
kolejno 7,6% 1 7,48%. W obrebie terkotow i gwizdéw potraktowanych jako kategorie
istotnych roéznic nie wykazatem. Obserwowane zmiany migdzysezonowe sg wiec niewielkie,
moga wynika¢ zardwno ze zmian w konfiguracji przestrzennej samcow, z napltywania
nowych samcow czy uzywania nowych jednostek §piewu przez te same osobniki. Nie zmienia
to jednak faktu, ze zmiany takie nie wpltywaja na szybkie przeksztalcanie si¢ kulturowego
sygnalu z roku na rok, co stwierdza si¢ u niektorych gatunkéw postugujacych si¢ kulturowym
przekazem sygnatow (na przyktad u dlugoptetwcow Megaptera novaeanglide Eriksen i in.

2005).
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4.9. Spiew wodniczki jako potencjalny bioindykator zmian zachodzgcych
w populacji

Badania dotyczace problemu zmiennos$ci $piewu izolowanych i1 pofragmentowanych
populacji sa wcigz nieliczne 1 dostarczaja zréznicowanych wynikow. Na przyktad, w
izolowanej i pofragmentowanej norweskiej populacji ortolana obserwowano zanik dialektéw
a roznorodno$¢ $piewu byla wigksza, niz w populacjach homogennych o dobrej kondycji
(Losak 2007). Inny obraz wylania si¢ z badan prowadzonych na skowronku (Briefer i in.
2010), gdzie wielko$¢ repertuaréw miedzy populacjami byta podobna, natomiast
obserwowano istotne roéznice we wspotdzieleniu sekwencji sylab migdzy osobnikami. W tym
przypadku, poréwnywano ptaki z licznej, charakteryzujacej si¢ duzym zageszczeniem
populacji skowronka z Doliny Baryczy, z rozcztonkowang, relatywnie nieliczng populacja
zamieszkujaca monokulturowe uprawy pod Paryzem. Do$¢ dobrych i spojnych wynikow
dostarczaja porownania kontynentalnych i wyspowych populacji r6znych gatunkow ptakow.
U dwoch australijskich gatunkéw badanych przez Baker’a (2006), zmienne opisujace
czestotliwos$¢ $piewu zmieniaty si¢ w zwigzku z lokalnymi przyczynami $rodowiskowymi,
podczas gdy repertuar sylab czy skladnia $piewu, wyraznie réznicowaly si¢ miedzy
kontynentem 1 wyspa, a wigc w szerszej skali. Najczestszym efektem, jesli chodzi o zmiany w
$piewie w przypadku kolonizacji wysp czy wyspy, wydaje si¢ by¢ uproszczenie $piewu, ale
nie zawsze musi to pociggac za sobg zmiany w sktadni, na przyktad jedynie w repertuarze (u

sojkowca biatookiego Gurrulax canorus, Tu i Severinghaus 2004)
Wyniki jakie uzyskalem dla wodniczki nie sg fatwe do zinterpretowania w

takim konteks$cie. Po pierwsze, liczba prob rozumiana jako liczba badanych populacji, byta u

mnie niewielka, mamy jedynie dwie populacje stabilne i dwie zanikajace. Z drugiej strony,
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uzyskanie dla tego zagrozonego gatunku innych danych bylo po prostu niemozliwe. Dobrze
pokazuje to szczegdlnie populacja wegierska, ktdra juz zanikta w trakcie badan.

Wyniki analizy DCA wskazuja na istnienie wyraznych réznic
migdzypopulacyjnych, mozna z nich odczyta¢ dodatkowo, ze np. populacja pomorska
charakteryzuje si¢ najwicksza zmienno$cig wewnatrzpopulacyjng typow terkotow i gwizdow
oraz typow gwizdow potraktowanych osobno. Tego typu roznice moga powstawacé, gdy
populacja ma wyspowy i pofragmentowany charakter. Podobne wyniki stwierdzono wiasnie
dla ortolana w Norwegii i thumaczono je zmianami jakie izolacja i fragmentacja spowodowaty
w zachowaniach dyspersyjnych samcow i samic (Osiejuk 1 in. 2003, Dale i in. 2006, Losak
2007). Teoretycznie, mozna spodziewaé si¢ podobnego mechanizmu dziatajacego u
pomorskich wodniczek. Utrata siedlisk, konieczno$¢ przemieszczania si¢ migdzy nimi
migdzy- a nawet w obrebie sezonu, niewatpliwie wymuszaja wigksza rotacje samcow. W
efekcie, samce z tej populacji mogg stykaé si¢ w ciggu zycia z wigkszg liczba, odmiennie
$piewajacych rywali, przez co wzbogacaja repertuar i moze by¢ on bardziej zmienny w
czasie. Takie przemieszczenia miedzy dostepnymi platami siedlisk w obrgbie sezonu
legowego w skali kilkunastu-kilkudziesieciu kilometrow rzeczywiscie obserwowano u
kolorowo znakowany samcow (informacja ustna podana przez obraczkujacego wodniczki
Grzegorza Kiljana, cztonka AWCT). Innym hipotetycznym mechanizmem, ktéry moze tutaj
dziata¢, jest po prostu wigkszy udziat przypadkowych samcéw, ktore w trakcie migracji
trafiajg tam ,,przez pomytke”, np. podazajac za starszymi osobnikami, ktére z tych populacji
pochodza. Genetyczna odmiennos$¢ populacji pomorskiej sugeruje jednak, ze jej trzon musza
stanowi¢ osobniki z niej si¢ wywodzace (GieBing 2002), zapewne wigc mechanizm
wzbogacania 1 zmieniania repertuaru w tej populacji wynika jednak z jakich$§ procesow

wewnatrzpopulacyjnych a nie wymiany osobnikéw migdzy populacjami.
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Analizy zwigzane z dlugos$cig terkotow wyrazong czasem oraz liczbg sylab
jednoznacznie wskazuja, ze w populacjach duzych i stabilnych, jak populacja biatoruska i
biebrzanska, ptaki $piewaja dluzsze terkoty w poréwnaniu do populacji matych i
niestabilnych (populacja pomorska i wegierska). Roznice te moga by¢ jednak wynikiem
dziatania réznych czynnikéw w kazdym z czterech rozpatrywanych przypadkow.

Ciekawych informacji dostarczaja dane o udziale procentowym typdéw bedacych
dialektami (charakterystyczne dla jednej populacji), typow obecnych w dwoch, trzech i
wszystkich czterech populacjach. Wynika z nich, Zze populacje duze i stabilne majg wyzszy
udziat w repertuarze typoéw $piewu o charakterze dialektu w poréwnaniu do populacji matych
1 niestabilnych. Ponadto wykazalem, ze populacje mate i niestabilne sa w niewielkim stopniu
podobne do siebie pod wzgledem repertuaru (typy $piewu wspolne dla obu populacji),
natomiast wykazuja pewne podobienstwa w poréwnaniu z populacjami duzymi i stabilnymi,
co moze oznaczaé, ze nie ma przeptywu mi¢dzy osobnikami z populacji matych i odleglych
od siebie, jak pomorska i wegierska. Natomiast osobniki z tych matych populacji moga mie¢
kontakt z populacjami duzymi i stabilnymi, badz tez sa przez te populacje ,zasilane”
osobnikami. Pewnym wsparciem tej hipotezy sa obserwacje wlasne autora i ornitologow (inf.
ustne Przemystaw Wylegata, Wojciech Plata) dotyczace $piewajacych samcow wodniczek,
ktore pojawiaty si¢ w ostatnich kilku latach w sezonie leggowym w dolinie Noteci (obszar
Natura 2000 ,,Dolina Srodkowej Noteci i Kanatu Bydgoskiego™), a okres ich obserwacji
wskazywal na mozliwy status ,,przelotny”. W przypadku populacji matych i izolowanych nie
wykazatem istnienia odmiennych, typowych tylko dla tych populacji typéw $piewu. Jest
odwrotnie, to populacje duze i stabilne posiadajg takie cechy, w szczegolnosci populacja
biebrzanska. Moze to oznaczaé, ze populacje dluzej si¢ utrzymujace, bardziej stabilne
posiadaja bardziej stale, charakterystyczne dla nich cechy repertuaru, natomiast $piew ptakoéw

z populacji matych i niestabilnych nie posiada takich cech.
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4.10. Podsumowanie

Zaobserwowalem istotnie rézng liczb¢ obserwowanych typdéw sylab w badanych
czterech populacjach wodniczki, zar6wno w ujgciu populacyjnym jak i w przeliczeniu na
przecigtne repertuary samcow. Nie odzwierciedlato to jednak w spdjny sposob wielkosci czy
kondycji tych populacji. Parametrem, ktory wyraznie r6znit badane populacje byto posiadanie
charakterystycznych dla konkretnej populacji typoéw sylab, a poziom zmiennosci typow w
obrebie populacji korespondowal z teza, ze w przypadku populacji pofragmentowanych
(populacja pomorska) zmienno$¢ $piewu powinna by¢ wigksza, niz w populacjach o
niezaburzonej ciggtosci siedlisk.

Badania pokazaly, ze populacje mate i niestabilne s3 w niewielkim stopniu podobne
do siebie pod wzgledem repertuaru (typy Spiewu wspolne dla obu populacji), natomiast
wykazuja pewne podobienstwa do populacji duzych i stabilnych. Wyjasnieniem moze by¢
brak przeptywu mig¢dzy osobnikami z populacji matych i odleglych od siebie, jak pomorska i
wegierska. Natomiast osobniki z tych matych populacji moga mie¢ kontakt z populacjami
duzymi i stabilnymi, badz tez sg przez te populacje zasilane.

Populacje duze i1 stabilne posiadaja wyzszy udziat typow sylab o charakterze
dialektow, w szczegdlnosci populacja biebrzanska. Moze to oznaczaé, ze populacje diuzej
trwajagce w czasie, stabilne, charakteryzuja si¢ wspoétdzieleniem wigkszej liczby sylab
typowych tylko dla nich. W populacjach matych i niestabilnych wydaje si¢, ze nie dochodzi

do wytworzenia takiej lokalnej charakterystyki §piewu.

Badajac  zmienno$¢ terkotéw 1 gwizdéw, a wiec typéw funkcyjnych
wykorzystywanych przez ptaki w komunikacji wewnatrz- i migdzyptciowej wykazatem, ze u
wodniczki gwizdy (kierowane gltownie do samic) s3 bardziej specyficzne dla lokalnej

populacji niz terkoty (petnigce zasadnicza role w komunikacji samcéw z samcami). Zardéwno
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kategorii jak 1 typow gwizdow byto zdecydowanie wigcej niz terkotow.

Uzyskane przeze mnie nagrania $piewu pozwalaja na przypuszczenie, ze w przypadku
wodniczki komunikacja migdzy samcami jest mocniej uwarunkowana genetycznie. Terkoty
obserwowane we wszystkich populacjach s3 na tyle mato zmienne i uwspolnione, ze
pozwalaja na komunikacj¢ migdzy samcami bez wzgledu ich pochodzenie konkretnej
populacji.

Stwierdzitem istotne réznice w organizacji czasowe;j i sktadni §piewu. W tym aspekcie
najbardziej r6zna od pozostatych populacji byta bialoruska, posiadajagca najwyzszy udziat w
$piewie piosenek kierowanych do samic oraz najwyzszy poziom przetaczen strukturalnych
TG 1 TGT. Trudno jednoznacznie wyjasni¢ przyczyny tego zjawiska. Jednak w przypadku
sktadni $§piewu, réznice te moga by¢ napedzane zrdéznicowanym populacyjnie doborem
ptciowym, ktoérego efektem oczywiscie moze by¢ rowniez ich zréznicowanie genetyczne. Na
poziomie repertuaro6w najbardziej oddalone od siebie populacje posiadaja najmniej wspolnych
typow sylab, jednak na poziomie parametrow sktadni i organizacji czasowej nie réznig si¢
wyraznie miedzy soba. To wlasnie parametry organizacji $piewu czy sktadni piosenki zwykle
maja wigkszy komponent genetyczny niz kulturowy, co sktania do wniosku, ze obserwowane
réznice miedzypopulacyjne nalezy taczyé z odmiennym dziataniem selekcji i réznicami
genetycznym miedzy populacjami.

Zaobserwowalem rowniez, ze najbardziej specyficzna w strukturze genetycznej i
najbardziej pofragmentowana populacja pomorska wykazuje najwyzszy poziom
zrdznicowania typow $piewu. Biorac pod uwage parametry spektralne, to wlasnie ta populacja
r6zni si¢ znaczaco od innych, co odzwierciedla odmiennych charakter zajmowanych przez nig

siedlisk.
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Apendyks A

Tabela 29. Wszystkie typy $piewu (terkotow i gwizdow) opisane dla wszystkich nagran

wykorzystanych w pracy (N=106) i ich udziat (1- typ $piewu stwierdzony w populacji, 0-brak

stwierdzenia) w badanych populacjach

L.p. funtk)g;/jny Typ biatoruska | biebrzanska | pomorska | wegierska | razem
1| terkot |[r1he 1 1 1 1 4
2| terkot |r1ho 1 1 1 1 4
3| terkot |[r2he 1 1 1 1 4
4| terkot |r2ho 1 1 1 1 4
5| terkot |r3he 1 1 1 1 4
6| terkot |r3ho 1 1 1 1 4
7| terkot |rdhe 1 1 1 1 4
8| terkot |rdho 1 1 1 1 4
9| gwizd |[w1lal 1 1 1 1 4

10| gwizd |w1b2 1 1 1 1 4
11| gwizd |w1c2 1 1 1 1 4
12| gwizd |w2b3 1 1 1 1 4
13| gwizd |wba 1 1 1 1 4
14| gwizd |wba2 1 1 1 1 4
15| gwizd |w5b6 1 1 1 1 4
16| gwizd |w6b4 1 1 1 1 4
17| gwizd |w7b1 1 1 1 1 4
18| gwizd |w1a2 1 1 1 0 3
19| gwizd |w1b3b 1 1 0 1 3
20| gwizd |w1b3b2 0 1 1 1 3
21| gwizd |w1b3c2bb 0 1 1 1 3
22| gwizd |w1b4b2 1 1 0 1 3
23| gwizd |w1b5 1 1 1 0 3
24| gwizd |w1b6 1 0 1 1 3
25| gwizd |w1ct 1 1 1 0 3
26| gwizd |w2a 1 1 1 0 3
27| gwizd |w2b 1 1 1 0 3
28| gwizd |w2b2 1 1 0 1 3
29| gwizd |w2b2b 0 1 1 1 3
30| gwizd |w3a 1 1 0 1 3
31| gwizd |w3el 1 1 1 0 3
32| gwizd |w3e3 1 1 0 1 3
33| gwizd |w3e4d 1 1 1 0 3
34| gwizd |w4a2 1 1 0 1 3
35| gwizd |w4dc 1 0 1 1 3
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36| gwizd |w4c2 1 1 0 1 3
37| gwizd |w5b1 1 1 1 0 3
38| gwizd |w5b8 1 1 1 0 3
39| gwizd |w5d1 1 1 1 0 3
40| gwizd |w5d3 1 1 1 0 3
41| gwizd |w5et 1 1 1 0 3
42| gwizd |w6a3 1 1 1 0 3
43| gwizd |w6ad 1 1 1 0 3
44| gwizd |web2 1 1 1 0 3
45| gwizd |w6b6 1 1 1 0 3
46| gwizd |wéct 1 1 1 0 3
47| gwizd |w6c2b 1 0 1 1 3
48| gwizd |w6g1 1 1 1 0 3
49| gwizd |w7af 1 1 1 0 3
50| gwizd |w7a3 1 1 1 0 3
51| gwizd |w7a5a2 0 1 1 1 3
52| gwizd |w7ct 1 1 1 0 3
53| gwizd |w7c2 1 1 1 0 3
54| gwizd |w7d2 1 1 1 0 3
55| gwizd |w8a4 1 0 1 1 3
56| gwizd |w8a5 1 1 0 1 3
57| gwizd |w1a2b3 0 0 1 1 2
58| gwizd |wib1 1 1 0 0 2
59| gwizd |w1b3 1 0 1 0 2
60| gwizd |w1b3b2b 0 1 0 1 2
61| gwizd |wib3c 1 0 1 0 2
62| gwizd |w1b3c2b 0 0 1 1 2
63| gwizd |w1b3c2bc 0 1 0 1 2
64| gwizd |wib4 1 1 0 0 2
65| gwizd |wibdb 1 0 1 0 2
66| gwizd |wibdc 1 0 1 0 2
67| gwizd |wic2b 1 1 0 0 2
68| gwizd |wic3 1 0 1 0 2
69| gwizd |wic3b 0 1 0 1 2
70| gwizd |wicd 1 0 1 0 2
71| gwizd |wicsb 0 0 1 1 2
72| gwizd |wicsc 0 1 1 0 2
73| gwizd |w2a2 0 1 1 0 2
74| gwizd |w2b3b 1 0 1 0 2
75| gwizd |w2c 1 1 0 0 2
76| gwizd |w2d 1 0 1 0 2
77| gwizd |w2et 1 1 0 0 2
78| gwizd |w3a2 1 1 0 0 2
79| gwizd |w3b 1 1 0 0 2
80| gwizd |w3c 1 1 0 0 2

137



81| gwizd |w3d 1 1 0 0 2
82| gwizd |w3e2 1 0 1 0 2
83| gwizd |w3edb 0 1 0 1 2
84| gwizd |w3e4b2 0 1 0 1 2
85| gwizd |w3g2 0 1 1 0 2
86| gwizd |w3g3 0 1 1 0 2
87| gwizd |wda 1 0 0 1 2
88| gwizd |wdad 1 0 1 0 2
89| gwizd |wdb 1 0 1 0 2
90| gwizd |w4b2 1 0 1 0 2
91| gwizd |w4b3 1 0 1 0 2
92| gwizd |w4c2b 0 1 1 0 2
93| gwizd |w4d 1 1 0 0 2
94| gwizd |wde 1 0 0 1 2
95| gwizd |w5a3 0 1 1 0 2
96| gwizd |w5b2 1 1 0 0 2
97| gwizd |w5b4 1 0 1 0 2
98| gwizd |w5b5 1 1 0 0 2
99| gwizd |w5b6b 1 1 0 0 2

100| gwizd |w5b7 1 0 1 0 2

101| gwizd |w5ct 1 0 1 0 2

102| gwizd |w5c2 1 0 0 1 2

103| gwizd |w5d2 1 1 0 0 2

104 | gwizd |w5e3a 1 1 0 0 2

105| gwizd |w5e3b 1 1 0 0 2

106 | gwizd | w5f 1 0 0 1 2

107 | gwizd |w6a2b 1 0 1 0 2

108| gwizd |w6a3b 0 1 1 0 2

109| gwizd |w6adb 0 1 0 1 2

110| gwizd |w6b1 1 0 1 0 2

111| gwizd |wb2a 1 0 1 0 2

112| gwizd |w6b2b 1 0 1 0 2

113| gwizd |w6b5 1 1 0 0 2

114| gwizd |w6b7 0 1 1 0 2

115| gwizd |w6b7b 0 1 1 0 2

116| gwizd |w6c2 1 0 1 0 2

17| gwizd |w6c4 1 1 0 0 2

118| gwizd |w6c5 1 1 0 0 2

119| gwizd |w6c6 0 1 1 0 2

120| gwizd |w6f3 0 1 0 1 2

121| gwizd |wBg2 1 1 0 0 2

122| gwizd |wsh 0 1 0 1 2

123| gwizd |w7a5a3 1 1 0 0 2

124| gwizd |w7b2 1 0 0 1 2

125| gwizd |w7b3 0 1 0 1 2
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126 | gwizd |w7c2b 0 1 1 0 2
127 | gwizd |w7c3b 1 0 0 1 2
128 | gwizd |w7c3b2 0 1 0 1 2
129 | gwizd |w7d1 1 0 0 1 2
130 | gwizd |w7el 1 1 0 0 2
131 | gwizd |w7e2 1 0 1 0 2
132 | gwizd |w7f 1 0 1 0 2
133 | gwizd |w7h 0 1 1 0 2
134 | gwizd |w8ab 0 0 1 1 2
135| gwizd |w8b2 0 1 0 1 2
136 | gwizd |w9b 1 0 1 0 2
137 | terkot |r2heSPECIAL 0 0 0 1 1
138 | terkot |r3horok 0 1 0 0 1
139 | terkot |rb 0 1 0 0 1
140 | terkot |rg 0 1 0 0 1
141 | terkot |rrok 0 1 0 0 1
142 | terkot |rx 0 1 0 0 1
143 | terkot |r_trill_special 1 0 0 0 1
144 | gwizd |w1lalb 1 0 0 0 1
145| gwizd |wlalc 1 0 0 0 1
146 | gwizd |w1a2b 1 0 0 0 1
147 | gwizd |w1a2b2 0 0 0 1 1
148 | gwizd |w1la2c 1 0 0 0 1
149 | gwizd |w1a2c2 1 0 0 0 1
150 | gwizd |w1b 1 0 0 0 1
151 | gwizd |w1b3b2c 0 1 0 0 1
152 | gwizd |w1b3c2 0 0 0 1 1
153 | gwizd |w1b3c3 0 1 0 0 1
154 | gwizd |w1b3c4 0 1 0 0 1
155| gwizd |w1b3cbc 0 1 0 0 1
156 | gwizd |w1b3d 1 0 0 0 1
157 | gwizd |w1b62 0 0 1 0 1
158 | gwizd |w1b6b 0 1 0 0 1
159 | gwizd |w1b7 1 0 0 0 1
160 | gwizd |w1bc3 1 0 0 0 1
161 | gwizd |w1c3b2 0 0 0 1 1
162 | gwizd |w1cdb 1 0 0 0 1
163 | gwizd |w1ch 1 0 0 0 1
164 | gwizd |w1c52 1 0 0 0 1
165| gwizd |w1d4b2 0 1 0 0 1
166 | gwizd |w2a2b 0 0 0 1 1
167 | gwizd |w2a2c 0 1 0 0 1
168 | gwizd |w2a2d 0 1 0 0 1
169 | gwizd |w2b2b3 0 1 0 0 1
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170| gwizd |w2b2b4 0 1 0 0 1
171| gwizd |w2b2b5 0 1 0 0 1
172| gwizd |w2b2b6 0 1 0 0 1
173| gwizd |w2b3b2 0 0 1 0 1
174| gwizd |w2b3c 0 0 1 0 1
175| gwizd |w2b3d 1 0 0 0 1
176 | gwizd |w2b4 1 0 0 0 1
177| gwizd |w2c2 0 1 0 0 1
178| gwizd |w2c3 0 1 0 0 1
179| gwizd |w2d2 0 0 1 0 1
180| gwizd |w2d2b5 0 1 0 0 1
181| gwizd |w2e2 1 0 0 0 1
182| gwizd |w2f 0 0 1 0 1
183| gwizd |w2g 0 1 0 0 1
184| gwizd |w3a3 1 0 0 0 1
185| gwizd |w3a4 1 0 0 0 1
186| gwizd |w3c2 0 0 0 1 1
187 | gwizd |w3d2 1 0 0 0 1
188| gwizd |w3e2b 1 0 0 0 1
189| gwizd |w3e2c 0 1 0 0 1
190| gwizd |w3e3b 0 0 0 1 1
191| gwizd |w3edb3 0 1 0 0 1
192| gwizd |w3edb4 0 1 0 0 1
193| gwizd |w3e4b5 0 1 0 0 1
194| gwizd |w3edb6 0 1 0 0 1
195| gwizd |w3f 1 0 0 0 1
196 | gwizd |w3g 0 0 0 1 1
197 | gwizd |w3h 0 1 0 0 1
198| gwizd |w3i 0 1 0 0 1
199 | gwizd |w3j 0 1 0 0 1
200| gwizd |w4a3 1 0 0 0 1
201| gwizd |w4ab 1 0 0 0 1
202| gwizd |w4b2b 1 0 0 0 1
203| gwizd |w4b4 0 1 0 0 1
204| gwizd |w4c2b2 0 1 0 0 1
205| gwizd |w4c3 0 0 0 1 1
206| gwizd |wdcs 0 1 0 0 1
207 | gwizd |wdcdb 0 1 0 0 1
208| gwizd |wAcdc 0 1 0 0 1
209| gwizd |w4f 1 0 0 0 1
210| gwizd |w5b2b 0 0 1 0 1
211| gwizd |w5b3 1 0 0 0 1
212| gwizd |w5b5b 0 1 0 0 1
213| gwizd |w5b6e 0 1 0 0 1
214| gwizd |w5c1b 0 0 1 0 1
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215| gwizd |w5d1b 0 1 0 0 1
216| gwizd |w5dic 0 1 0 0 1
217| gwizd |w5d1c2 0 1 0 0 1
218| gwizd |w5d1d 0 1 0 0 1
219| gwizd |w5d4 0 1 0 0 1
220| gwizd |w5e2b 1 0 0 0 1
221| gwizd |w5g 1 0 0 0 1
222| gwizd |w5g1 0 0 0 1 1
223| gwizd |w5g2 0 0 0 1 1
224| gwizd |w5h 0 1 0 0 1
225| gwizd |w5it 1 0 0 0 1
226| gwizd |w6al 1 0 0 0 1
227| gwizd |w6alb 0 0 1 0 1
228| gwizd |wealc 0 1 0 0 1
229| gwizd |w6a2 1 0 0 0 1
230| gwizd |w6a2b2 0 0 1 0 1
231| gwizd |w6a3c 0 1 0 0 1
232| gwizd |weadc 0 0 1 0 1
233| gwizd |w6a4d 0 0 1 0 1
234| gwizd |w6a4d2 0 1 0 0 1
235| gwizd |w6ade 0 0 1 0 1
236| gwizd |w6ab 0 1 0 0 1
237| gwizd |w6bib 0 0 1 0 1
238| gwizd |w6b3 1 0 0 0 1
239| gwizd |w6b3b 0 0 0 1 1
240| gwizd |w6b3c 0 1 0 0 1
241| gwizd |w6bdb 0 0 1 0 1
242| gwizd |w6Bb4b2 0 0 1 0 1
243| gwizd |w6b4b3 0 1 0 0 1
244| gwizd |w6b4b4 0 1 0 0 1
245| gwizd |w6b6a2 0 0 1 0 1
246| gwizd |w6b6b 0 0 1 0 1
247 | gwizd |w6b6ec 1 0 0 0 1
248| gwizd |w6b6d 1 0 0 0 1
249| gwizd |web7d 0 1 0 0 1
250| gwizd |wc1b 0 1 0 0 1
251| gwizd |wBc2b+w6b1 1 0 0 0 1
252| gwizd |w6c2b2 0 0 0 1 1
253| gwizd |w6c2b3 0 0 1 0 1
254| gwizd |w6c3 1 0 0 0 1
255| gwizd |w6c3b 0 1 0 0 1
256| gwizd |w6cdb 0 0 1 0 1
257 | gwizd |wéd 1 0 0 0 1
258| gwizd |w6el 1 0 0 0 1
259| gwizd |w6e2 0 1 0 0 1
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260 | gwizd |w6f1 1 0 0 0 1
261 | gwizd |w6f2 1 0 0 0 1
262 | gwizd |w6g4da 1 0 0 0 1
263 | gwizd |w6g4db 1 0 0 0 1
264 | gwizd |w6gédc 1 0 0 0 1
265| gwizd |w7alb 0 0 0 1 1
266 | gwizd |w7a1b2 0 1 0 0 1
267 | gwizd |w7a2 0 1 0 0 1
268 | gwizd |w7a2b 0 0 1 0 1
269 | gwizd |w7a4 1 0 0 0 1
270 | gwizd |w7a4db 1 0 0 0 1
271 | gwizd |w7a4dspecial 1 0 0 0 1
272 | gwizd |w7ab5a 1 0 0 0 1
273 | gwizd |w7a5a2b 0 1 0 0 1
274 | gwizd |w7aba4 0 1 0 0 1
275| gwizd |w7a6 1 0 0 0 1
276 | gwizd |w7a7 1 0 0 0 1
277 | gwizd |[w7c1b 0 1 0 0 1
278 | gwizd |w7c2a 0 1 0 0 1
279 | gwizd |w7c3 1 0 0 0 1
280 | gwizd |w7c3b3 0 1 0 0 1
281 | gwizd |w7c4 0 0 1 0 1
282 | gwizd |w7ch 0 0 1 0 1
283 | gwizd |w7elb 1 0 0 0 1
284 | gwizd |w7e2b 0 0 0 1 1
285| gwizd |w7e3 1 0 0 0 1
286 | gwizd |w7f2 0 0 1 0 1
287 | gwizd |w7f2b 0 1 0 0 1
288 | gwizd |w7g 0 0 0 1 1
289 | gwizd |w7i 0 0 1 0 1
290 | gwizd |w7ib 0 0 1 0 1
291 | gwizd |w7ic 0 1 0 0 1
292 | gwizd | w7j 0 0 1 0 1
293 | gwizd |w7j2 0 1 0 0 1
294 | gwizd |w7k 0 1 0 0 1
295| gwizd | w7l 0 1 0 0 1
296 | gwizd |w7m 0 1 0 0 1
297 | gwizd |w7n 0 1 0 0 1
298| gwizd |w8a1 1 0 0 0 1
299 | gwizd |w8a2 0 0 1 0 1
300| gwizd |w8a3 1 0 0 0 1
301| gwizd |wB8adb 0 0 0 1 1
302| gwizd |wB8aba2 0 1 0 0 1
303| gwizd |wB8abb 0 0 0 1 1
304 | gwizd |w8b1 0 0 0 1 1
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305| gwizd |w8c 0 0 0 1 1
306 | gwizd |w9b1 0 0 1 0 1
307 | gwizd |w9c 1 0 0 0 1
308 | gwizd |w9d 0 0 0 1 1
309 | gwizd |w9e 0 0 0 1 1
310 | gwizd |wX 0 1 0 0 1
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