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STRESZCZENIE

Urbanizacja jest zrédtem dramatycznych zmian w $rodowisku. Mimo tego, liczne
gatunki przystosowaly si¢ do zycia w poblizu ludzi, co czgsto niesie za sobg daleko idace
konsekwencje. Wsérod wszystkich czynnikow zwigzanych z obszarami zurbanizowanymi,
hatas antropogeniczny jest uznawany za jedno najintensywniejszych zaburzen ktéremu
zwierzeta muszg stawié czola. Hatas zmniejsza stosunek sygnatu do szumu, co bezposrednio
przeklada si¢ na ograniczenie aktywnej przestrzeni dzwigkow produkowanych przez
zwierzeta. Ogranicza to percepcj¢ odbiorcy zarowno poprzez obnizenie wykrywalnosci
sygnatu dzwickowego, jak i przez utrudnienia w okres§leniu tozsamos$ci nadawcy i1 znaczenia

sygnatu.

Wiele uwagi poswiecono zmianom w komunikacji dzwickowej ptakow
spowodowanych halasem antropogenicznym, ktéra jest szczegélnie istotna dla ich
przetrwania. Badania przeprowadzone w ostatnich latach pokazaty, iz ptaki potrafig
modyfikowaé rozne parametry Spiewu w odpowiedzi na podwyzszony poziom hatasu
antropogenicznego. Aczkolwiek wigkszos¢ tych badan przeprowadzono na gatunkach
o prostym $piewie i malych repertuarach. Ponadto, odpowiedz ptakow na podwyzszony
poziom natezenia hatasu wymaga szczegdétowej analizy w odniesieniu do samej
funkcjonalno$ci zaobserwowanych zmiany w $piewie. W ostatnich latach zaczgto
kwestionowac czes¢ wynikdéw opisujacych modyfikacje $piewu miejskich ptakow proponujac
alternatywne wyjasnienia zaobserwowanych zmian. Natomiast inne badania podkreslajg rozne
reakcje ptakow w odpowiedzi na podwyzszony poziom halasu naturalnego oraz
antropogenicznego oraz to, iz zmiany w parametrach $piewu miejskich populacji ptakow
okazuja si¢ nie by¢ odpowiedzia na podwyzszony poziom nat¢zenia hatasu, a wynikaja
z czynnikow takich jak typ siedliska, stan motywacji $§piewajacego samca czy zmiennos¢

osobnicza.

Niniejsza praca dotyczy zmian w charakterystyce $piewu trzech pospolitych ptakow
legowych — zigby, piecuszka oraz $piewaka, zamieszkujacych obszary zurbanizowane
zanieczyszczone hatasem antropogenicznym. Powyzsze gatunki rdéznig si¢ sposobem $piewu
oraz jego ztozonoscig, co moze mie¢ istotne znaczenie podczas odpowiedzi na hatas
antropogeniczny. Glownym celem pracy byta ocena zmian zachodzacych w strukturze

1 czasowej organizacji $§piewu ptakow zyjacych w miastach. Poniewaz $piew ptakow jest



sygnatem wielowymiarowym, a czg$¢ parametrow wykorzystywanych do jego opisu jest

ze sobg powigzana, odnosze si¢ rowniez do mozliwych relacji miedzy nimi.

Uzyskane wyniki pokazuja, iz zigba oraz piecuszek nie modyfikuja $piewu
w Srodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym. W przypadku zigby
zaobserwowano ciekawe zaleznos$ci migdzy wielkoscig repertuaru, tempem $piewu i czasem
trwania serii $piewu, ktore moga by¢ przydatne podczas okreslania jakosci samca. Wyniki
eksperymentow z uzyciem playbacku pokazaty, iz rozny czas trwania serii $piewu wplywa
na reakcje terytorialnych zigb, ktora jest rowniez zalezna od motywacji testowanego samca.
Dane uzyskane z eksperymentow sugeruja réwniez wystepowanie podwyzszonej czujnosci
u osobnikéw zyjacych w $rodowisku zanieczyszczonym haltasem antropogenicznym.
Analiza $piewu piecuszka wykazata natomiast, iz ptaki $piewajace w sasiedztwie innych
samcOw charakteryzuja si¢ wigkszg zlozono$cia $piewu, w poréwnaniu do samcoéw

$piewajacych samotnie. Moze mie¢ to rowniez zwiazek z jako$cig srodowiska.

W przypadku $piewaka zaobserwowano istotne réznice w parametrach $piewu miedzy
badanymi populacjami. Spiew miejskich $piewakow byt bardziej zroznicowany
co przejawialo si¢ wiekszym repertuarem sylab, gwizdow oraz ¢wierknied,
jak 1 intensywniejszym powtarzaniem sekwencji sylab. Miejskie samce $piewaly rowniez
gwizdy o wyzszej minimalnej czgstotliwosci w pordwnaniu do lesnych §piewakdéw. Zmiany
w $piewie miejskich §piewakow moga by¢ odpowiedzig na wyzszy poziom natezenia halasu

antropogenicznego, aczkolwiek proponuj¢ rowniez inne mozliwe wyjasnienia.



ABSTRACT

The rapid, global increase of urbanisation has created new possibilities,
but at the same time, caused dramatic consequences for wildlife living near us. It is partly due
to anthropogenic noise, which is often described as one of the most challenging disturbances
animals face in urban habitats. Much attention has been paid to the vocal behaviour of avian
species, which communicate primarily with acoustic signals. The ability for individuals
to hear and to be heard is crucial for their survival. However, acoustic communication can
become increasingly demanding under noisy conditions, since anthropogenic decreases

signal-to-noise ratio of calls and songs of birds.

In the recent years several studies revealed that birds are able to adjust their song
to elevated ambient noise level. Those adjustments may concern different parameters of bird
song like amplitude or temporal organisation of song output. However, the majority of studies
were done on bird species with relatively simple songs and small repertoire sizes. Moreover,
the response of songbirds to an increased level of ambient noise demands careful
consideration with respect to the mechanisms regarding signal response and its functionality.
Recent studies have started to question noise dependent changes in song characteristics
of urban birds and provide various explanations for such behaviours. Other report different
responses to urban and natural noise and outline that change in urban song characteristics can
be due to factors such as habitat type, male motivational state or phenotypic flexibility, rather

than a response to an increased level of ambient noise.

This dissertation addresses changes in song characteristics of three common bird
species, the chaffinch, the willow warbler and the song thrush, breeding in urban habitats
polluted with anthropogenic noise. Those species differ significantly in singing behaviour and
song complexity, which can be differently influenced by anthropogenic noise. The main
purpose of this work was the assessment of the habitat type induced changes in structure and
temporal organisation of urban bird song. Since song is a multidimensional signal in which
several features change simultaneously and are not fully independent, | also refer to possible

relationships with repertoire size, song rate, syllable repetition pattern etc.

Results show that the chaffinch and the willow warbler do not modify their song
in response to anthropogenic noise. However, in case of the chaffinch relations were found

between repertoire size, song rate and bout duration, thanks to which male quality can
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be defined. Playback experiment shown clearly that the response of territorial birds differed
significantly with bout duration and tested male motivational state. As for the willow warbler
data shown that males increase their song complexity with the presence of other singing males
in neighbourhood. Analysis of song thrush song revealed significant differences in song
parameters between urban and forest habitats. Urban dwellers appeared to be more versatile
singers by either higher syllable, whistle and twitter repertoires, or an increased syllable
sequence repetition. Moreover, urban males possessed higher whistle syllable frequencies
which, together with discrepancies in the proportion of whistle and twitter syllables between
studied populations, can be a potential example of adaptations to acoustic communication
in noisy urban environments. However other possible explanations were proposed.
Differences in song parameters found between urban and forest habitats seem to be indirectly

connected with population density, which can also induce changes in bird song.



WSTEP OGOLNY

Rewolucja  przemystowa  zapoczatkowala  gwaltowny  rozrost  terendéw
zurbanizowanych, ktoére obecnie pokrywaja prawie 3% powierzchni ladow naszej planety
(Liu et al. 2014). Liczne gatunki zwierzat przystosowaly si¢ do zycia w miastach i nauczyty
si¢ korzysta¢ z naszej obecno$ci. Na przyktad, dla wiclu gatunkéw ludzie kojarza sie
z wicksza dostepnoscia pokarmu. Mozemy tego doswiadczy¢ nie tylko podczas wizyt
w parkach, w ktorych nasza obecno$¢ zwabia kaczki badz wiewiorki. Liczne badania
wykazuja, iz zwierzeta chetnie wykorzystuja tatwo dostepne 1 praktycznie niewyczerpalne
zrodta pokarmu takie jak karmniki (Meller 2009; Fuller et al. 2012; Tryjanowski et al. 2015)
czy wysypiska $mieci (Forsythe 1979; Martina i Gallarati 1997). Innym przyktadem moze by¢
wszechobecne w miastach sztuczne $wiatlo, z ktdrego zwierzeta korzystaja podczas polowan,
jak byto to opisane m. in. u ropuchy zielonej Bufo viridis (Balassina 1984) czy jerzyka
alpejskiego Apus melba (Freeman 1981). Obszary zurbanizowane zapewniajg roéwniez
schronienie oraz dogodne miejsca legowe, sprzyjajac w ten sposob wzrostowi liczebnosci
miejskich populacji zwierzat (Sacchi et al. 2002; Luniak 2004; Tratalos et al. 2007).
Wzrost liczebno$ci moze by¢ réwniez spowodowany tagodniejszym mikroklimatem
panujacym w miastach, tak zwang miejska wyspa ciepta (ang. Urban Heat Island), ktora
jednoczesnie jest uznawana za jeden z gtownych problemow ludzkosci w XXI wieku (Rizwan
et al. 2008). Wyzej wymienione przyktady to tylko probka tego, co ekosystemy miejskie

oferujag zwierzetom.

Z drugiej strony, urbanizacja jest zrodlem dramatycznych zmian w $rodowisku.
Rozrost obszaréw zurbanizowanych powoduje zanik naturalnych ekosystemow, natomiast
rozbudowa sieci drog i kolei wplywa na ich fragmentacj¢ (Swenson i1 Franklin 2000;
Li et al. 2010; Gtlineralp 1 Seto 2013). Zamieniamy w ten sposdb roznorodnos¢ ekosystemow
na jeden, stworzony z betonu 1 stali, ktory zaspokaja stosunkowo waskie potrzeby jednego
gatunku, cztowieka (McKinney 2006). Powoduje to spadek réznorodnosci gatunkowej roslin
oraz zwierzat i prowadzi do homogenizacji biotycznej (McKinney 2008). Co wigcej, obszary
zurbanizowane zmieniajg zachowanie 1 fizjologie gatunkéw zyjacych wewnatrz nich.
Na przyklad, wyzej wymienione miejskie wyspy ciepta wptywajg na fenologi¢ roslin i rozwo;j
bezkrggowcow (Lu et al. 2006; Neil i Wu 2006). Lagodny klimat oraz wigksza dostepnos¢
pokarmu zmienia réwniez zachowania migracyjne wielu gatunkow  ptakow
(Atchison et al. 2006; Tryjanowski et al. 2013; Meller et al. 2014). Natomiast ostatnie badania
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pokazaty, iz miejskie sikory gorskie Poecile gambeli wczesniej sktadajg jaja, a mtodym
ptakom szybciej rosng pidora w poréwnaniu do osobnikow z populacji lesnych

(Marini et al. 2017).

W ostatnich dwéch dekadach wiele uwagi poswigcono sztucznemu oswietleniu
oraz hatasowi antropogenicznemu. Te dwa czynniki sg nierozerwalnie zwigzane z obszarami
zurbanizowanymi, i do niedawna ich negatywny wptyw na przyrod¢ byt niedoceniony. Liczne
badania doswiadczalne wykazaty, zZe sztuczne $wiatto wplywa na immunologiczne,
poznawcze, metaboliczne 1 rozrodcze funkcje u zwierzat (Fonken et al. 2010;
Bedrosian et al. 2011; LeGates et al. 2013). Sztuczne $§wiatto powoduje rOwniez zmiany we
wzroscie i alokacji zasobow u roslin (Bennie et al. 2016), zaburza zachowania rozrodcze
owadow (Firebaugh i1 Haynes 2016), dezorientuje zwierzeta o aktywno$ci nocnej
(Thums et al. 2016), zaktoca sen zwierzat (Raap et al. 2015) oraz oddziatuje na r6zne aspekty
$piewu oraz termin skladania jaj u ptakéw (Kempenaers et al. 2010; Da Silva et al. 2014).
Natomiast ostatnie badania eksperymentalne pokazaly, iz sztuczne o$wietlenie o barwie biale;
oraz zielonej istotnie obnizato dzienne wydatki energetyczne karmigcych bogatek Parus
major (Welbers et al. 2017). Wptywata na to wigksza dostgpno$¢ pokarmu, w tym wypadku
owadow zwabionych $wiattem, ktéra byta 67 krotnie wyzsza w poroéwnaniu do powierzchni

bez sztucznego os$wietlenia.

Zanieczyszczenie hatasem antropogenicznym jest czgsto opisywane jako jedno
z najistotniejszych zaburzen, jakim zwierzeta musza stawi¢ czota na obszarach
zurbanizowanych (Shannon et al. 2016). Hatas antropogeniczny jest generowany w wyniku
nasze] codziennej aktywno$ci, a jego glownym zrodiem jest transport samochodowy
(Can et al. 2010). Z powodu postepujacej urbanizacji, problem ten bedzie narastaé
i obejmowac swoim zasiggiem coraz bardziej rozlegle obszary naszej planety. Liczne badania
wskazuja na rosngce zainteresowanie i zaniepokojenie tym tematem, oraz dokumentujg
reakcje na hatas antropogeniczny roznych grup zwierzat takich jak owady (Orci et al. 2016),
ryby (Slabbekoorn et al. 2010), plazy (Bee i Swanson 2007), ptaki (Slabbekoorn
I den Boer-Visser 2006) oraz ladowe i morskie ssaki (Schaub et al. 2008, Dunlop 2016,
Morris-Drake 2017). Wiele uwagi poswigca si¢ populacjom ptakow zyjacym w ekosystemach
miejskich. Badania wykazaty negatywny wptyw halasu antropogenicznego na wiele aspektow
ich zycia, takich jak problemy podczas karmienia mtodych (Klett-Mingo et al. 2016),
zmniejszony sukces legowy (Halfwerk et al. 2011), zmiany w interakcjach miedzy

osobnikami (Francis et al. 2009) czy spadek liczebnosci 1 rdznorodnosci gatunkowej
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(Polak et al. 2013; Proppe et al. 2013; Perillo et al. 2017). Liczne badania skupiajg si¢
na zmianach w komunikacji  dzwigkowej ptakow  spowodowanych  hatasem

antropogenicznym, ktora jest szczegdlnie istotna dla ich przetrwania (Shannon et al. 2016).

Komunikacja dzwigkowa ptakéw jest jednym z najbardziej fascynujacych zjawisk
na Swiecie, ktora na przestrzeni wiekoOw inspirowala zarowno artystow, jak i naukowcow.
Wsrod dzwiekow produkowanych przez ptaki mozemy wyr6zni¢ $piew i1 glosy. Glosy sg
przewaznie krotkimi i prostymi sygnalami wydawanymi w stosunkowo latwym do
scharakteryzowania kontekscie. Dlatego u wielu gatunkéw mozemy wyrdzni¢ glosy
alarmowe, glosy zebrania badz glosy poprzedzajace atak (Marler 2004). Spiew jest zazwyczaj
znacznie bardziej ztozony, a jego kontekst trudniejszy do wyjasnienia. Sam proces nauki
spiewu w przypadku ptakow S$piewajacych Oscines, do ktérych zaliczaja si¢ gatunki
omawiane w mojej pracy, odbywa si¢ gtdownie za pomoca kulturowego przekazu miedzy
pokoleniami osobnikow. Aby poprawnie wyksztatci¢ Spiew, osobniki mlodociane muszg mieé
styczno$¢ ze $piewem dorostych ptakdéw, co przewaznie nastepuje w populacji z ktorej
pochodza. Pozwala to im na szybsze dostosowanie $piewu do akustycznej charakterystyki
srodowiska w ktorym zyja (Catchpole i Slater 2008; Brumm i Zollinger 2013). Wigkszo$¢
dotychczasowych badan wyroznia dwie gléwne funkcje jakie pelni $piew ptakow,
i jest to obrona terytorium oraz zwabienie partnerow (Catchpole i Slater 2008). W regionach
tropikalnych $piewa¢ moze zaréwno samiec jak 1 samica (Hall i Peters 2007). W tym
wypadku funkcja $§piewu samic jest identyczna jak u samcoéw (Slater i Mann 2004). Natomiast
w klimacie umiarkowanym $piewaja glownie samce. Samice przy pomocy informacji
zawarte] w $piewie sg w stanie oceni¢ jako$¢ samca oraz zasobno$¢ jego terytorium.
Konkurencyjne samce moga poznac jego sile i motywacje, a sam $piew jest czesto pierwsza
linig obrony informujaca rywali, zeby ,trzymali si¢ z dala”. Dwie gldéwne funkcje §piewu
moga by¢ realizowane za pomocag bardzo réznorodnych mechanizmow wykorzystujacych
wielowymiarowa zmienno$¢ $piewu (np. wielko$¢ repertuaru, sposodb uzycia repertuaru,

tempo $piewu, amplitude strof $piewu itd.; Catchpole i Slater 2008).

Zaréwno $piew jak 1 glosy ptakoéw przesylane sa w Srodowisku w postaci fal
dzwickowych. Transmisja informacji jest jednak ograniczona przez odleglto$¢ miedzy
nadawcg sygnatu, a jego odbiorcg. Odleglos¢ ta jest okreslana jako "aktywna przestrzen"
sygnatu (ang. active space; Brenowitz 1982; Lohr et al. 2003), ktéra moze by¢ zakldcona
przez rézne czynniki $rodowiskowe. Sygnat dzwigkowy propagujac w przestrzeni ulega

ostabieniu, w miarg jak oddala si¢ od nadawcy. Przy podwojeniu odleglosci od zrddia,
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nat¢zenie dzwigku zmniejsza si¢ o 6 dB (Catchpole i Slater 2008). Warto$¢ ta podana jest dla
propagacji sygnatu dla jednorodnych o$rodkéw, a czynniki takie jak temperatura, wilgotnos¢,
wiatr lub gesto$¢ 1 typ wegetacji moga przyczyni¢ si¢ do jego dalszego ostabiania
(ang. attenuation). Ostabianie sygnatu akustycznego w srodowisku naturalnym jest nasilone
przy matej wilgotnosci powietrza oraz dla dzwigkow o wyzszych czgstotliwosciach. Rowniez
na skutek turbulencji atmosferycznych oraz szaty roslinnej fale dzwigckowe ulegaja dalszej
degradacji (ang. degradation lub distortion) poprzez odbicia i1 znieksztalcenia
(Wiley i Richards 1982). Jednym z kluczowych czynnikow wplywajacych na sygnat
dzwigkowy 1 ograniczajacy jego aktywng przestrzen jest hatas. Hatas pochodzenia
naturalnego, generowany przez wiatr, deszcz badz plynaca w rzekach wode byt obecny
w $rodowisku na dlugo przed wyksztatceniem przez ptaki, oraz inne zwierzeta komunikacji
dzwickowej. Sam poziom natg¢zenia hatasu naturalnego rézni si¢ takze miedzy siedliskami.
Hatas naturalny, poza Zrddlami abiotycznymi, moze by¢ rowniez produkowany przez
zwierzeta, np. owady oraz plazy. W tym przypadku aktywna przestrzen komunikacja
dzwigkowa ptakow jest najmocniej ograniczana przez same ptaki, co wynika z podobienstw
W czasowe] organizacji oraz czgstotliwosci $piewu wewnatrz oraz miedzygatunkowe;j
(Brumm i Zollinger 2013). Badania pokazujg ze zwierzeta potrafia dopasowa¢ strukturg oraz
sposob produkceji sygnatow dzwickowych do warunkéw panujacych w §rodowisku w ktorym
zyja. Zostalo to szeroko opisane w pracach teoretycznych (Morton 1975; Wiley i Richards
1978; Wiley 1 Richards 1982) i wkrotce potem zaczgly pojawiaé si¢ prace potwierdzajace
wczesniejsze przewidywania (np. Handford 1981; Morton 1987; Ryan et al. 1990; Wiley
1991). Natomiast hatas antropogeniczny jest zanieczyszczeniem stosunkowo nowym,
ktore od kilkudziesieciu lat w istotny sposob zaburza Srodowisko akustyczne zwierzat na
catym $wiecie. Zlokalizowany jest gtéwnie w dolnym pasmie czestotliwosci, a najwigksze
natezenie jest obserwowane do okoto 1,0 kHz (Catchpole i Slater 2008; Can et al. 2010).
Natomiast w ekstremalnych sytuacjach, np. w bliskim sgsiedztwie dréog z intensywnym
ruchem pojazdow hatas antropogeniczny moze pokrywaé¢ pasmo czgstotliwosci
az do ultradzwiekéw (Gil 1 Brumm 2013). Halas zmniejsza stosunek sygnatu do szumu,
czyli hatasu tla, co bezposrednio przeklada si¢ na ograniczenie aktywnej przestrzeni
dzwickow wytwarzanych przez zwierzgta. W ten sposéb hatas ogranicza percepcje odbiorcy
zarOwno poprzez obnizenie wykrywalnosci sygnatu dzwigkowego, jak i przez utrudnienia
w okresleniu tozsamo$ci nadawcy 1 znaczenia sygnalu (Wiley 1 Richards 1982;

Catchpole i Slater 2008).
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Zatem jakie konsekwencje dla ptasich populacji niesie komunikacja dzwickowa
w S$rodowisku zanieczyszczonym halasem? Zmniejszenie aktywnej przestrzeni $piewu
samcOw moze ograniczac zasieg terytoriow wpltywajac na wzrost zaggszczenia osobnikow.
To z kolei wymusza intensywniejsze interakcje miedzy sgsiadami, co moze powodowac stres
oraz zwigksza¢ poziom agresji miejskich populacji (Bonier et al. 2007a, b; Evans et al. 2010;
Scales et al. 2011). W przypadku samic poszukujacych partnerow hatas obniza
prawdopodobienstwo wykrycia §piewu terytorialnych samcow, co moze ograniczy¢ sukces
legowy danej populacji (Brumm i Zollinger 2013). Ograniczenie aktywnej przestrzeni
sygnatow dzwiekowych moze rowniez wplywaé¢ na komunikacj¢ miedzy rodzicami
oraz ich potomstwem. Na przyklad zaobserwowano, ze wyzszy poziom nat¢zenia hatasu
zmniejszal  czestotliwo$¢  karmienia miodych u  wrébli  Passer  domesticus
(Schroeder et al. 2012). Obnizenie wykrywalno$ci sygnalow alarmowych przez hatas moze
powodowaé zwigkszong $miertelno$¢ osobnikdw, ktdre nie ustyszaty gloséw ostrzegajacych
przed zblizajagcym si¢ drapieznikiem (Brumm i Zollinger 2013). Z drugiej strony hatas
moze rowniez wpltywaé na sukces podczas polowania, poniewaz wiele gatunkow ptakow
kieruje si¢ stuchem w trakcie poszukiwania ofiar. Problem nie ogranicza si¢ tylko do ptakow
szponiastych (Rice 1982), lecz dotyczy réwniez innych gatunkéw jak drozdy,
ktore na podstawie dzwigkow lokalizuja ofiary pod powierzchnia ziemi (Montgomerie
I Weatherhead 1997). Hatas ponadto wywiera silng presj¢ na same dzwigki wydawane przez
ptaki, co obserwuje si¢ poréwnujac S$piew osobnikow pochodzacych z miejskich

oraz naturalnych populaciji.

W ostatnich dwoch dekadach przeprowadzono liczne badania eksperymentalne
1 obserwacyjne ktore pokazaly czy, i w jaki sposob hatas antropogeniczny wptywa
na struktur¢ 1 transmisj¢ sygnatow dzwiekowych produkowanych przez ptaki zyjace
na obszarach zurbanizowanych. Jedna z pierwszych publikacji opisujaca zmiany
w parametrach ptasiego $piewu spowodowanych hatasem antropogenicznym dotyczyta
czestotliwosei strof $piewu. W swoich badaniach Slabbekoorn i Peet (2003) zauwazyli,
ze bogatki zyjace w hatasliwych obszarach miejskich §piewaty strofy o wyzszej minimalnej
czestotliwosci niz ptaki z cichszych lokalizacji. W ten sposob bogatki mogly uniknaé
maskujacego wptyw halasu antropogenicznego, ktorego wigkszos¢ energii skoncentrowana
jest na niskich czestotliwosciach. Od tego czasu przeprowadzono wiele badan wykazujacych
podobny trend u innych gatunkéw zamieszkujacych hatasliwe miejskie Srodowisko

(np. Verzijden et al. 2010; Bermudez-Cuamatzin et al. 2011). Inne badania pokazaty,
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1z ptaki potrafig zwiekszy¢ amplitude strof podczas $piewu w hatasie generowanym przez
ruch drogowy (Brumm 2004). Samo zjawisko zostalo wczesniej opisane u cztowieka jako
efekt Lombarda (Lombard 1911). Brumm (2004) zauwazyl, ze stowiki rdzawe Luscinia
megarhynchos $piewajagce przy drogach zwigkszaty amplitude strof Spiewu, co pozwalato
im utrzymaé wysoki stosunek sygnatu do szumu tla powodujgc, ze ich Spiew byl lepiej
styszalny. Inny przyktad zmian w S$piewie ptakéw spowodowanych halasem dotyczy
redundancji (nadmiarowosci), poniewaz wielokrotne powtarzanie sygnalu czyni go bardziej
wykrywalnym (Wiley i Richards 1982). Badania na zarku rubinowym Pyrocephalus rubinus
wykazaly, iz samce zyjace w hatasliwych obszarach miejskich $piewaly tylko dlugie strofy,
podczas gdy strofy samcoéw zamieszkujacych spokojniejsze dzielnice byly zaréwno krotkie
jak i dlugie (Rios-Chelén et al. 2013). Ptaki mogg rowniez zmienia¢ czas w ktorym $piewaja,
unikajac w ten sposob zaktocania ich §piewu przez hatas. Zostalo to zaobserwowane zarowno
dla hatasu generowanego przez auta (Arroyo-Solis et al. 2013) jak i samoloty (Gil et al. 2015;
Dominoni et al. 2016).

Reakcje ptakow na hatas antropogeniczny nie sa jednoznaczne i wcigz wymagaja
wnikliwej analizy w odniesieniu do mechanizméw wyzwalajacych odpowiedz, jak rowniez
jej funkcjonalnos¢ (Gil i Brumm 2013). Najnowsze badania zaczynajg jednak kwestionowac
cz¢$¢ modyfikacji $piewu ptakow w odpowiedzi na hatas antropogeniczny 1 wskazuja inne
mozliwe wyjas$nienia. Na przyktad, opisane wyzej zmiany czestotliwosci strof powodowane
przez hatas moga by¢ konsekwencjg metody wykorzystanej do analizy sygnatow (Zollinger
et al. 2012; Rios-Chelén et al. 2017). Wykazano réwniez, ze zmiana czestotliwosci nie jest az
tak korzystna dla transmisji dzwigku jak pierwotnie zaktadano (Luther i Magnotti 2014;
Moiron et al. 2015). Wyzsza minimalna czestotliwos$¢ strof moze by¢ takze spowodowana
mniejszym rozmiarem ciala miejskich ptakow (Wallschlager 1980). Ostatnie badania
pokazaty, 1z rozmiar ciala wrobla jest negatywnie skorelowany ze wspotczynnikiem
urbanizacji (Meillere et al. 2017). Dostepne sg rowniez badania ktore dokumentujg rdzne
reakcje na hatas antropogeniczny i naturalny, jak w przypadku strzyzyka kordylierskiego
Troglodytes pacificus (Gough et al. 2014). Zmiany $piewu ptakéw zyjacych w miastach mogg
by¢ rowniez spowodowane takimi czynnikami jak typ siedliska (Slabbekoorn
i den Boer-Visser 2006), rozny poziom motywacji samcow (Goretskaia 2004)
lub plastycznos¢ fenotypowa (Sol et al. 2005). W zwiazku z powyzszym, mimo wzrastajacej
liczby badan na temat wplywu halasu na komunikacje¢ dzwickowa ptakow, trudno jeszcze

stwierdzi¢, 1z uzyskane wyniki pozwalajg na petng oceng i1 generalizacj¢ wiedzy na ten temat.
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CEL BADAN

Spiew ptakow jest sygnalem wielowymiarowym, petniacym w zyciu ptakow kilka
funkcji, ktory mozemy scharakteryzowa¢ na wiele sposoboéw. Parametry za pomocg ktorych
jest opisywany, sa zazwyczaj powigzane ze sob3. Badania dotyczace $piewu ptakow
w ekosystemach miejskich koncentrujg si¢ zwykle na jednym z nich. Daje to nam niepelny
obraz sytuacji przez ktory interpretacja uzyskanych wynikéw moze by¢ niekompletna badz
nawet bledna. Prawdopodobnie istnieje réwniez wiele dodatkowych czynnikow
wptywajacych na komunikacj¢ dzwickowa ptakéw, ktorych jesteSmy nieswiadomi.
To tylko podkresla jak wazna jest wielowymiarowa analiza $piewu ptakéw. Dlatego
w niniejszej pracy skupie si¢ na roznych aspektach $piewu dotyczacych czegstotliwosci,
repertuaru oraz czasowej organizacji u trzech pospolitych gatunkéw zamieszkujacych miasta:
zigby Fringilla coelebs, piecuszka Phylloscopus trochilus oraz $piewaka Turdus philomelos.
Wybrane gatunki r6znig si¢ miedzy soba charakterystyka oraz sposobem §piewu, na ktory

hatas antropogeniczny moze wptywaé w potencjalnie odmienny sposob.

W pierwszej czgsdci pracy skupie sie na charakterystyce $§piewu zieby. Oprocz analizy
repertuaru oraz czasowej organizacji $§piewu zwroce szczegdlng uwage na wykorzystanie
nadmiarowosci sygnatow podczas $piewu w Srodowisku zanieczyszczonym hatasem
antropogenicznym (Rozdzial I). Kolejnym etapem bedzie eksperymentalne sprawdzenie,
czy 1 w jaki sposob nadmiarowos¢ sygnatéw wplywa na zachowanie terytorialnych samcow
zieby (Rozdziatl II). Podczas eksperymentéw z playbackami begde odtwarzac¢ specjalnie
zmodyfikowane nagrania roéznigce si¢ liczbg powtorzen strof w serii §piewu samcom zyjacym

w Srodowisku zanieczyszczonym halasem antropogenicznym.

Druga czes¢ pracy dotyczy¢ bedzie wielowymiarowej charakterystyki $piewu
miejskiej oraz lesnej populacji piecuszka (Rozdziat III) oraz $piewaka (Rozdziat IV). Gatunki
te charakteryzuja si¢ ztozonym $piewem, podczas analizy ktoérego zwrdce szczegdlng uwage
Na parametry opisujace czestotliwos$¢, repertuar oraz czasowg organizacj¢ Spiewu.
Liczne badania dotyczace zmian w komunikacji dzwigckowej ptakéw spowodowanych przez
halas antropogeniczny byly zazwyczaj prowadzone na gatunkach charakteryzujacych
si¢ prostym $piewem, jak bogatka (Slabbekoorn i Boer-Visser 2006) czy paséwka biatobrewa
Zonotrichia leucophrys (Lenske i La 2014). Charakterystyka $piewu tej grupy ptakow

ogranicza si¢ czesto do wykonania kilku pomiarow co pozwala nam sprawdzi¢, we wzglednie
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krotkim czasie, czy wystepuja rdéznice w $piewie migdzy badanymi populacjami.
Z drugiej strony mamy szereg gatunkow charakteryzujacych si¢ wicksza ztozonoscig $piewu,
ktory mozna opisa¢ przy pomocy wielu réznych parametrow. Tak jest w przypadku
rudzika Erithacus rubecula (Fuller et al. 2007), kosa Turdus merula (Nemeth i Brumm 2009)
badz skowronka Alauda arvensis (Szymanski et al. 2017). Natomiast ciggle niewiele
wiadomo, do jakiego stopnia gatunki te zmieniajg parametry $piewu w Srodowisku
zanieczyszczonym halasem, oraz czy zmiany w parametrach $piewu miejskich ptakow

sg faktycznie spowodowane wyzszym poziomem nate¢zenia hatasu antropogenicznego.
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CHARAKTERYSTYKA SPIEWU BADANYCH GATUNKOW

Terminologia

Ptaki roznig si¢ istotnie wieloma podstawowymi charakterystykami $piewu,
a w efekcie rowniez czym$ co mozna by nazwac ,,catosciowym stylem”. Rowniez samo
pojecie $piewu jest czasami uogolnieniem dos$¢ nieprecyzyjnym. Na przyktad, Spiew stlowika
szarego Luscinia luscinia jest sygnatem dos¢ spektakularnym, ktory zwraca uwage nawet
postronnych obserwatoréw nie znajacych si¢ na ptakach. Natomiast ,,$piew” grubodzioba
Coccothraustes coccothraustes badz wrobla Passer domesticus, mimo iz spetnia podobng
funkcje, do wyrdzniajacych si¢ bogactwem raczej nie nalezy i dlatego moze by¢ btednie
okreslany jako glosy. Dlatego przed przystapieniem do opisu $piewu badanych gatunkow

sprobuje wyjasnic kilka gldéwnych pojeé, ktére beda pojawiaé sie w dalszej czesci rozprawy.

Najmniejsza jednostka charakteryzujaca $piew jest nota, zwana réwniez elementem
(ang. note, element). Mozna jg zdefiniowa¢ jako pojedyncza, ciagla lini¢ widoczng
na sonogramie (Rycina 1A), ktéra przynajmniej teoretycznie powinna by¢ przez odbiorce
odczuwana jako oddzielny dzwigk. Nastgpniec wyrozniamy sylaby (ang. syllable),
ktére moga by¢ proste, zbudowane z jednej noty, oraz ztozone, w sktad ktorej wchodzi kilka
elementow. Sylaby ztoZzone z wigcej niz jednej noty sa wyrdzniane, kiedy kompleksy not
sg konsekwentnie i zawsze razem powtarzane podczas $piewu. W praktyce, przynajmniej
dla cztowieka, to wilasnie sylaby ztozone a nie noty sg tym co jest odbierane jako oddzielny
w czasie dzwigk. Sylaby mogg by¢ zgrupowane we frazy (ang. phrase). Frazy skladajg si¢
z sylab nalezacych do tego samego typu (o identycznej budowie), jak w przypadku fraz trylu
(ang. trill phrase) wchodzacych w sktad frazy inicjalnej u zigby (Rycina 1). Moga rowniez,
w mniejszym badz wigkszym stopniu, by¢ ztozone z sylab roznego typu, jak we frazie
terminalnej (ang. flourish, ending phrase) u zigby (Rycina 1), badz frazach gwizdow
i ¢wierknie¢ u drozda $piewaka (Rycina 3). W przypadku, gdy sekwencja sylab badz fraz jest
widocznie oddzielona od drugiej, mozemy mowi¢ o strofie, czyli piosence
(ang. song strophe). Strofy moga sktada¢ si¢ z mniej lub bardziej losowo dobranych
kombinacji sylab badz fraz, jak w przypadku piecuszka (Rycina 2). Natomiast u niektorych
gatunkéw, w tym zigby, sylaby i/lub frazy sa powtarzane w specyficznej kolejnosci, tworzac
unikalne wersje strof, czyli tak zwane typy (ang. song type). W ramach jednego gatunku
samce mogg posiadac¢ jeden, kilka badz kilkadziesigt typow strof, ktore tworzg jego repertuar
(ang. repertoire). W przypadku gatunkow u ktorych nie wystepuja typy strof, repertuar moze
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odnosi¢ si¢ do catkowitej liczby unikalnych typoéw sylab $piewanych przez danego samca.
Jakkolwiek by wygladata organizacja strof $§piewu w czasie, to ich sekwencja tworzy wtasnie
to co nazywamy S$piewem. Spiew ptaka moze byé ciagly (ang. continuous song),
jak w przypadku drozda $piewaka. Oznacza to, iz ptak w nieprzerwany sposob produkuje ciag
sylab, a wydzielenie typowej strofy, oddzielonej w czasie od kolejnych jest niemozliwe.
Z drugiej strony mamy gatunki o $§piewie nieciggtym (ang. discontinuous song), jak u zigby

czy piecuszka, z widocznie zaznaczonym odstepem migdzy kolejnymi strofami.

Zieba Fringilla coelebs
Strofe zieby mozemy podzieli¢ na dwie czesci, frazg inicjalng oraz fraz¢ terminalng,

na podstawie ktorych klasyfikowane sg typy strof (Rycina 1).
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Rycina 1. Sonogramy przedstawiajagce dwa rozne typy strof zieby, wraz z opisem

vy

ich struktury.

Cze$¢ inicjalna ztozona jest zazwyczaj z dwoch badz trzech fraz trylu. Kazda fraza trylu
sktada si¢ z kilku, rzadziej kilkunastu powtérzen sylaby danego typu. Pierwsza fraza
trylu charakteryzuje si¢ zazwyczaj najwyzszg minimalng czestotliwos$cig sylab. Nastepujace
po sobie frazy trylu $§piewane sg coraz nizej. Fraza terminalna jest zbudowana z kilku r6znych
typow sylab, ktore zazwyczaj nie sg powtarzane. Unikalna kombinacja fraz trylu, wraz z fraza

terminalng, pozwalaja na klasyfikacje strof do danego typu. Zieby moga posiada¢ w swoim
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repertuarze od jednego do sze$ciu unikalnych typoéw strof (Slater 1983). W trakcie $piewu
samce mogg powtarza¢ kilkukrotnie strofe danego typu w tzw. serii $piewu (ang. song bout),
przed zmiang na inny typ (AAA BBB CCC itd.). Podczas $piewu ptaki $§piewaja zazwyczaj
z kilku miejsc zlokalizowanych wewnatrz terytorium, ktére zmieniajg po zaspiewaniu

kilku - kilkunastu strof.

Piecuszek Phylloscopus trochilus

Strofy piecuszka sg dos¢ ztozone i charakteryzujg si¢ duzym zréznicowaniem sylab.
Sylaby danego typu budujace strofe moga by¢ $piewane pojedynczo, badz w krotkich trylach
(Rycina 2).
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Rycina 2. Sonogramy przedstawiajace strofy piecuszka. Sonogram (A) oraz (B) pochodzi

od jednego samca. Liczbami opisano sylaby w danej strofie nalezace do tego samego typu.
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Dotychczasowe badania wskazuja, iz pojedynczy samiec moze posiada¢ repertuar ztozony
z 9 do 67 roznych typow sylab (Gil i Slater 2000a). Kombinacja typow sylab w strofie wydaje
si¢ by¢, przynajmniej czg$ciowo, dobierana losowo. Kolejne strofy moga posiada¢ poczatek
zbudowany z tych samych typoéw sylab (oraz liczby powtorzen danych typoéw sylab),
aczkolwiek zmienno$¢ miedzy strofami jest duza (Rycina 2a, b). Z tego powodu nie mozemy
wydzieli¢ typow strof jak w przypadku zigby. Kazda strofa jest natomiast wyraznie
oddzielona w czasie od kolejnej. Czgstotliwos¢ kolejnych sylab przewaznie obniza si¢
w miar¢ postepu strofy, cho¢ czasami strofa si¢ zapetla i samiec bez przerywania $piewu
powtarza sekwencje sylab jeszcze raz. Terytorialne samce cz¢sto zmieniajg miejsce

$piewu 1 zazwyczaj przelatuja z miejsca na miejsce miedzy kolejnymi strofami.

Spiewak Turdus philomelos
Spiewak nalezy do grupy ptakéw posiadajacych silnie zroznicowany $piew. Ztozony
jest z kombinacji fraz zbudowanych z dwodch kategorii sylab, gwizdow (ang. whistle)

oraz ¢wierknie¢ (ang. twitter), ktore rozdzielaja krotkie przerwy (Rycina 3).
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Rycina 3. Sonogramy przedstawiajace przyktadowe frazy gwizdow i ¢wierknie¢ u $piewaka. Cyframi

opisano sylaby nalezace do tego samego typu.

Kombinacja fraz wydaje si¢ by¢ dobierana losowo, 1 z tego powodu wydzielenie typow strof

jak w przypadku zigby wydaje si¢ by¢ niezasadne. Fraze ¢wierkni¢¢ poprzedza przewaznie
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kilkukrotnie powtérzona fraza gwizdéw. Owe charakterystyczne powtarzanie fraz odroznia
$piewaka od innych europejskich drozdow. Spiewaki moga wkomponowywaé w swoj $piew
glosy wydawane przez inne gatunki, np. zigbe¢ badz bogatke. Podczas $piewu, terytorialne
samce $piewaka przesiaduja zazwyczaj na jednym, dobrze wyeksponowanym miejscu

wysoko w koronie drzew.

TEREN BADAN

Nagrania $piewu zigby, $piewaka oraz piecuszka byly prowadzone na terenach
zielonych miasta Poznan (N52.420946, E16.933502), lokalizowanych przy glownych
szlakach komunikacyjnych (ulicy Lutyckiej, Bukowskiej, Szelaggowskiej, Niestachowskiej,
Battyckiej, Dymka oraz Dolna Wilda). W przypadku powierzchni le$nej nagrania byly
wykonywane z dala od drég oraz zabudowan, w dwoch kompleksach lesnych potozonych
na potnoc od Poznania: Parku Krajobrazowym Puszcza Zielonka (N52.555803, E17.119034)
oraz wschodniej czes$ci Lesnego Kompleksu Promocyjnego ,,Puszcza Notecka™ (N52.737188,
E16.718179). Odlegto§¢ migdzy $rodkami powierzchni badawczych — wynosita:
Poznan — Puszcza Zielonka 20 km, Poznan -~ Puszcza Notecka 40 km,
Puszcza Zielonka — Puszcza Notecka 30 km. Male odlegtosci migdzy powierzchniami
minimalizowaly mozliwo$¢, ze ewentualne réznice w $piewie beda efektem przynaleznosci

do réznych mikro- badz makrodialektow (Osiejuk et al. 2007; Podos i Warren 2007).

Eksperymenty playback wykonane na zigbie byty przeprowadzone w 2016 i 2017
roku, w parkach oraz lasach miejskich miasta Bialystok (N53.129186, E23.165154),
zlokalizowanych przy glownych szlakach komunikacyjnych (Las Antoniuk, Las Pietrasze,

Las Bagno, Las Zwierzyniecki).
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ROZDZIAL 1

Nadmiarowos¢ sygnalow oraz relacje miedzy parametrami Spiewu zieby

21



WSTEP

Spiew ptakéw jest zjawiskiem ktérym od dawna zajmujg sie badacze na calym
Swiecie. Wiele gatunkow ptakow posiada bardzo zlozony i zréznicowany $piew. Przyktadem
moze tu by¢ skowronek (Briefer et al. 2010), ktorego $piew ztozony jest z rdznych typow
sylab $piewanych w postaci ciaglej. Z drugiej strony gatunki jak bogatka czy ortolan
Emberiza hortulana posiadajg krotkie strofy o prostej budowie (McGregor i Krebs 1982;
Osiejuk et al. 2003). U takich gatunkéw mozemy zazwyczaj wyrdznié¢ typy strof tworzace
repertuar samca, czyli jedna, kilka badz nawet kilkadziesigt wersji strof ktore sg Spiewane
w mniej badz bardziej charakterystyczny i powtarzalny sposob. Organizacja $piewu rozni si¢
miedzy gatunkami ptakéw, I mozemy wyrozni¢ dwie skrajnie odmienne jej strategie.
Z jednej strony mamy grupe gatunkow u ktorych kolejna strofa jest innego typu niz
poprzedzajaca (ang. immediate variety). Natomiast wigkszo$¢ dotychczas zbadanych
gatunkoéw ptakow $piewa kilka-kilkanascie powtorzen strof danego typu (tzw. serii $piewu)

przed zmiang strofy na inny typ (ang. eventual variety; Catchpole i Slater 2008).

Pomimo wielu badan nadal nie wiadomo jak ewoluowaty repertuary i dlaczego
niektore ptaki $piewajace powtarzaja kilkukrotnie strofe danego typu przed zmiang na inny
typ. Posiadanie wigkszego repertuaru jest uwazane za wskaznik jakosci samca 1 w wielu
przypadkach zauwazono, iz samice preferujg osobniki z bardziej zroznicowanym repertuarem
(Catchpole i Slater 2008; Price 2013). Badania wskazuja rowniez, iz repertuar moze
swiadczy¢ o  kondycji  samca, ktoérego potomstwo bywa lepszej  jakosSci
(Macdougall-Shackleton et al. 2009; Grunst i Grunst 2014). U gatunkéw wsrod ktorych
samce posiadajag maty lub $redni repertuar, zlozony z kilku badz kilkunastu typow strof,
sytuacja wydaje si¢ by¢, paradoksalnie, jeszcze bardziej skomplikowana. W tym przypadku
nie wielko$¢ repertuaru, lecz kontekst w jakim typy strof sa wykorzystywane odgrywa
znaczaca role. W przypadku paséwki $piewnej Melospiza melodia to nie wielko$¢ repertuaru,
lecz poziom wspotdzielenia typow strof miedzy sasiadujacymi samcami okazat si¢ by¢ istotny
podczas obrony terytorium (Hughes et al. 2007). Zmiana mi¢dzy kolejnymi typami strof jest
odbierana jako sygnatl agresji (Kramer et al. 1985), badz moze zapobiega¢ przyzwyczajeniu
si¢ terytorialnych samcow do $piewu sgsiadow (ang. the antihabituation/antimonotony
hypothesis; Hartshorne 1956). Repertuary mogly rowniez wyewoluowaé w celu ochrony
miegs$ni odpowiedzialnych za produkcj¢ $piewu przed zmeczeniem (ang. the anti-exhaustion

hypothesis; Lambrechts i Dhondt 1988). Ciagle i dtugotrwale $piewanie jednego typu strof
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moze by¢ wyczerpujace, skutkujgc spowolnieniem tempa $piewu (Poesel i Kempenaers
2000). Dzigki zmianie strofy na inny typ cze$¢ migsni moze odpoczac, co pozwolitoby
ptakom utrzyma¢ wysokie tempo s$piewu. W tym wypadku wydaje si¢ by¢ logiczne,
1Z najnizsze ryzyko zmeczenia migsni wystapi u gatunkow o duzym repertuarze i duzej
zmienno$ci $piewu, jak w przypadku rudzika (Brindley 1991). Wykorzystanie duzego
repertuaru moze by¢ jednak kosztowne ze wzgledu na potrzebe posiadania odpowiednio
rozbudowanych czesci moézgu odpowiedzialnych za produkcje $piewu (Airey et al. 2000),
inwestycji w uktad odpornosciowy (Meller et al. 2000) czy zwigckszonych wymagan

pokarmowych (Nowicki et al. 2000).

Sygnaty dzwigkowe wysylane w postaci glosow badz $piewu ulegaja degradacji,
na ktoérg wplywaja rézne czynniki Srodowiskowe, w tym hatas (Barber et al. 2010).
Degradacja informacji zawartej w sygnale akustycznym moze zatem doprowadzi¢ do braku
reakcji lub btednej interpretacji sygnatu przez odbiorce. Jedng ze strategii jaka ptaki moga
wykorzystywac w celu polepszenia skuteczno$ci przekazywania informacji za pomocg $§piewu
w $rodowisku zanieczyszczonym hatasem jest zjawisko nadmiarowos$ci (redundancji),
gdyz wielokrotne powtdrzenie sygnalu moze wpltyna¢ na jego wykrywalnosé
(Wiley i1 Richards 1982). Nadmiarowo$¢ sygnalow zostala po raz pierwszy opisana
w warunkach naturalnych u pingwinéw krolewskich  Aptenodytes patagonicus,
gdzie hatas powodowany przez silne wiatry utrudnial komunikacje miedzy rodzicami
a potomstwem (Jouventin et al. 1999). W tym przypadku przystosowanie si¢ do komunikacji
w warunkach wysokiego poziomu hatasu naturalnego mogto wyksztatci¢ si¢ w dtugim czasie,
mierzonym w skali ewolucyjnej. Do tej pory niewiele badan wykazato,
ze hatas antropogeniczny powoduje wzrost nadmiarowosci sygnatow u ptakow.
Nadmiarowo$¢ zostala w pewnym stopniu wykazana u wczesniej wspomnianych zarkow
rubinowych. Zarki $piewajace na terenie miasta Meksyk w miejscach charakteryzujacych sie
wigkszym hatasem $piewaty diugie strofy, natomiast strofy produkowane przez osobniki
Spiewajagce w  lokalizacjach cichszych byly zaréwno dlugie jak 1 krotkie
(Rios-Chelén et al. 2013). Z kolei u bogatek, osobniki zyjace w miastach Spiewajg krotsze
strofy w poréwnaniu do populacji le$nych (Slabbekoorn i den Boer-Visser 2006).
Nie wykazano natomiast, czy w warunkach hatasu modyfikuja liczbe powtorzen strof tego

samego typu przed przelaczeniem na inny.

W tym Rozdziale chciatbym si¢ skupi¢ na innym gatunku — zigbie. Brumm i Slater

(2006) obserwowali ptaki Spiewajace w sgsiedztwie strumieni gorskich w  Szkocji,
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generujacych naturalny hatas. W trakcie badan zauwazyli, iz samce $piewajace w bliskiej
odlegtosci od strumieni $piewaly wigcej powtorzen strof danego typu w serii Spiewu przed
przetaczeniem si¢ na inny typ, niz osobniki $§piewajace w dalszej odlegtosci od zrodta hatasu.
Autorzy owej pracy nie sprawdzili jednak, czy inne parametry $piewu jak wielko$¢ repertuaru
czy tempo $piewu mogly wplywaé na czas trwania serii $piewu. Niemniej jednak,
jesli zaobserwowana nadmiarowo$¢ wyksztalcita si¢ naturalnie na skutek dostosowywania si¢
do wysokich poziomdéw naturalnego hatasu, wydaje si¢ by¢ prawdopodobne iz podobna

strategia moze by¢ wykorzystana przez ptaki w przypadku hatasu antropogenicznego.
Celem tej cze$ci rozprawy bedzie odpowiedz na nastepujace pytania:

(1) Czy zigby $piewajace w Srodowisku zanieczyszczonym halasem miejskim wykazuja

nadmiarowos¢ sygnatow?

(2) Czy wystgpuja inne roznice w parametrach Spiewu miedzy osobnikami z populacji

miejskiej oraz lesnej, charakteryzujacej si¢ réznym natezeniem hatasu antropogenicznego?

(3) Czy istniejg zaleznosci migdzy wielko$cig repertuaru, tempem $piewu a czasem trwania

serii $piewu oraz liczbg powtorzen strof danego typu w serii $piewu?

METODY

Nagrywanie Spiewu

Spiew terytorialnych samcow zieby nagrywatem od 15 marca do 15 czerwca w trakcie
trzech sezonow legowych (2012-2014). Nagrania wykonywatem do Szesciu godzin
po wschodzie stonca. W tym czasie udato mi si¢ nagra¢ Spiew 71 samcoéw z populacji
miejskiej, ktorych terytoria potozone byly w parkach oraz lasach zlokalizowanych przy
gtownych szlakach komunikacyjnych w Poznaniu. Nagrania $piewu terytorialnych samcow
ziecby z populacji lesnej pochodzity z Parku Krajobrazowego Puszcza Zielonka,
gdzie nagratem 33 samce, oraz Puszczy Noteckiej skad pochodzg nagrania 35 samcow.
Podczas nagrywania $piewu obserwowalem réwniez, czy w sgsiedztwie terytorium danego
samca nie ma innych aktywnych wokalnie samcow zigby. W przypadku nagran
z automatycznych rejestratorOw obecno$¢ innych $piewajacych samcoéw w sasiedztwie
okreslalem na podstawie inspekcji uzyskanych nagran. Badania wskazuja, iz miedzy

sasiadujgcymi terytorialnymi samcami dochodzi do roéznych interakcji wokalnych w celu
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wymiany informacji (McGregor i Dabelsteen 1996), ktore wplywaja np. na zmian¢ tempa
$piewu badZz intensywnos$ci przetgczania si¢ miedzy typami strof (Todt i Naguib 2000;
Naguib 2005). Nagrania $piewu 123 terytorialnych samcoéw byly wykonane przy uzyciu
cyfrowego rejestratora Marantz PMD670 (Marantz Professional, Kanagawa, Japonia) oraz
mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME 67 (Sennheiser, Wedemark, Niemcy) lub mikrofonu
typu parabola Telinga Pro 6 (Telinga Microphones, Uppsala, Szwecja). Spiew pozostatych
16 samcow nagralem w 2014 roku przy pomocy automatycznych rejestratorow dzwieku
Wildlife Acoustics SM2+ (Wildlife Acoustics Inc., Maynard, MA, USA). Ustawienie
rejestratorow SM2+ bylto poprzedzone kilkuminutowa obserwacja zachowania samca.
W tym czasie zapoznawalem si¢ ze wszystkimi miejscami wykorzystywanymi przez niego
do $piewu oraz aktywnoscig innych samcow w okolicy. Nastepnie umieszczatem
automatyczny rejestrator migdzy najczeSciej wybieranymi miejscami  do  $piewu
po upewnieniu si¢, iz inne $piewajace samce nie beda zaktdcaé nagrania. W ten sposob
uzyskatem dlugie nagrania $piewu o dobrej jakosci, wystarczajacej do przeprowadzenia
zaplanowanej analizy. Wykorzystywatlem jedynie nagrania zawierajace dluga serig
nieprzerwanego S$piewu, bez znaczacych roznic w amplitudzie strof. Kazde nagranie
pochodzace z rejestratora SM2+ bylo réwniez analizowane pod katem obecno$ci innych
$piewajacych samcoéw. Aby wykluczy¢é mozliwo$¢ ponownego nagrania spiewu konkretnego
samca, kazdy ptak byt nagrywany w innym miejscu ktore nie byto odwiedzane w danym oraz
kolejnych sezonach. Wszystkie nagrania byly zapisywane jako jednokanatowe,
nieskompresowane pliki formatu PCM WAV z probkowaniem 48 kHz i rozdzielczos$ciag
16 bitow. Nagrania wykonywatem podczas sprzyjajacych warunkéw pogodowych
(bezwietrznie lub staby wiatr, brak opadow). Natezenie hatasu bylo rejestrowane
przy pomocy cyfrowego decybelomierza CHY 650 (zakres: 35-130 dB SPL re 20 puPa;
korekcja czgstotliwosci: A; charakterystyka czasowa: szybka; CHY Firemate Co., Ningbo,
Chiny). Po zakonczeniu kazdego nagrania wykonywalem 10 pomiaréw poziomu hatasu
(1,5m nad ziemia), ktore byty usredniane na potrzeby dalszej analizy. W przypadku
automatycznych rejestratorow SM2+ wykonywalem 10 pomiaréw hatasu po umieszczeniu
rejestratora w terytorium samca oraz kolejne 10 po zakonczeniu nagrywania, ktore rowniez

byty usredniane.

Analiza Spiewu
Pliki dzwigkowe byty analizowane przy pomocy programu Avisoft SASlab Pro
v. 5.2.x (Raimund Specht, Berlin, Niemcy). Pomiary czasu trwania strofy (s), czasu trwania
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przerw miedzy strofami (s) oraz tempa $piewu (Strofy na minut¢) wykonywalem recznie
poprzez przykladanie kursora do poszczegdlnych elementoéw strof zwizualizowanych
na sonogramach przy nast¢pujacych ustawieniach oprogramowania: typ okna — hamming,
wielkos¢ okna — 1024, pokrywanie czasowe — 75%. Nastgpnie na podstawie wizualnej
inspekcji sonogramow poprzez analize fraz trylu i frazy terminalnej klasyfikowatem strofy
do danego typu. Zigby moga uzywac strof danego typu z ro6zng czestoscig. Do klasyfikacji
typow strof zastosowatem metody pochodzace z dwoch wczesniejszych, kluczowych prac
na $piewie zieby: Slater i Ince (1979) oraz Slater et al. (1980). Strofa byta przydzielana
do danego typu kiedy frazy trylu wchodzagce w sktad frazy inicjalnej zbudowane byty
z identycznej kombinacji typéw sylab, oraz takiej samej frazy terminalnej. Wczesniejsze
badania na zigbach wykazaty, iz analiza przynajmniej 50 strof wystarcza do wiarygodnego
oszacowania wielko$ci repertuaru samca (Slater et al. 1980; Riebel i Slater 1999).
W niniejszej pracy przeanalizowatem $rednio 139 strof dla kazdego samca (zakres: 54-4609,
tacznie 17395). Aby sklasyfikowa¢ wszystkie typy strof od nagranych 123 samcow,
przeanalizowatem lgcznie 17 395 strof (x4 SD: 139 + 73,3; zakres: 54-469). Przy pomocy
wymienionych wyzej pomiarow moglem obliczy¢ liczbe strof w serii oraz czas trwania serii

spiewu. Wszystkie uzyskane wartosci byty usredniane dla kazdego samca.

Zmiana migdzy serig $piewu byla definiowana jako za$piewanie strofy nalezacej
do innego typu niz poprzedzajaca, badz przerwa w $piewie dtuzsza niz 30 sekund (Slater
1983). W celu uniknigcia analizy niepelnych serii $piewu, odrzucatlem pierwsza seri¢
z kazdego nagrania, poniewaz rozpoczecia nagrywania $piewajacych samcow wypadato
w losowym momencie. Do dalszej analizy czasu trwania serii $piewu wykorzystalem probe
13 949 strof (x + SD: 100 + 75,6, zakres: 16-439). Srednio przeanalizowatem 15 + 14,8 serii
$piewu dla samcoéw z wigcej niz jednym typem strofy. W przypadku samcow $piewajacych
tylko jednym typem strofy (n = 22) przeanalizowatem 1176 strof (x + SD: 53 + 49,3,
zakres: 26-182).

Analiza statystyczna

Analiza statystyczna przeprowadzona byta z uzyciem uogélnionych modeli liniowych
(ang. generalized linear models, GLM) oraz regresji liniowej metodg eliminacji wstecznej
(ang. linear regression, backward stepwise metod, LR). Jako wspotzmienne i czynniki uzyte
podczas analizy statystycznej wykorzystalem: rok, dzien w sezonie, godzina po wschodzie
stonca, populacja (miejska i lesna), poziom natezenia halasu, wielko$¢ repertuaru danego

samca oraz obecno$¢ innych $piewajacych samcow w sasiedztwie. GLM zostaty

26



wykorzystane do okreslenia wptywu wyzej wymienionych predyktorow na czas trwania serii
$piewu (przeksztatlcong logarytmicznie) oraz liczbg strof danego typu w serii. Przy pomocy
LR moglem sprawdzi¢ czy dana zmienna wpltywa na tempo $piewu, liczbe strof w serii
oraz czas trwania serii $piewu. Wszystkie uzyskane warto$ci sg prezentowane wraz
z odchyleniem standardowym. Zgodno$¢ z rozktadem normalnym poszczegdlnych zmiennych
zostata sprawdzona przy pomocy testu Kolmogorowa-Smirnowa. Wszystkie analizy
statystyczne byly dwustronne i zostaly wykonane w programie SPSS Statistics v. 22
(IBM Corp., Chicago, IL, USA).

WYNIKI

Poziom halasu oraz ogélna charakterystyka $piewu w badanych populacjach

Natezenie hatasu roznito si¢ istotnie miedzy miejskg (51,4 £ 5,91 dB SPL, n = 71)
a lesng (40,1 + 2,26 dB SPL, n = 68) powierzchnig badawczg (test U Manna-Whitneya,
Z = -9,856, p < 0,001, n = 139). Liczba typow strof tworzaca repertuary wahata sie¢
w granicach od 1 do 5, przy czym $rednio wynosita 2,24 + 0,80 typow strof na samca
(n = 139). Udato si¢ sklasyfikowa¢ 109 unikalnych typow strof z czego 27 (25%)
byto wspoéldzielone przez ptaki z obu populacji (cn. 2 samce posiadaty taki typ strofy
w repertuarze), 37 (34%) byto unikalnych dla populacji miejskiej, a 45 (41%) unikalnych dla
populacji lesnej. Sredni czas trwania strofy wahat si¢ w granicach od 1,70 do 3,70 s,
i wynosit $rednio 2,51 £ 0,28 s. Czas trwania przerwy migdzy strofami wahat si¢ w granicach
od 3,65 do 12,84 s, przy czym wyniost $rednio 6,86 = 1,65 s. Tempo $piewu wahato si¢
w granicach od 4,82 do 13,38 strof na minut¢ i wynosito $rednio 7,65 + 1,54.

Roznice w parametrach Spiewu miedzy badanymi populacjami

Analiza GLM wykazata, iz oprocz wielkosci repertuaru, zaden z predyktoréw
oraz zmiennych uwzglgdnionych w modelu nie wptywat istotnie na czas trwania serii $piewu
(Tabela 1) oraz liczbg powtorzen strof w serii (Tabela 2). Wielkos¢ repertuaru (test U Manna-
Whitneya, Z = -1,141, p = 0,254, n = 139), tempo $piewu (test U Manna-Whitneya,
Z =-1374, p = 0,170, n = 139), czas trwania strofy (test U Manna-Whitneya, Z = -1,243,
p = 0,214, n = 139), czas trwania przerw miedzy strofami (test U Manna-Whitneya, Z = 1,930,
p = 0,54, n = 139), czas trwania serii $piewu (test U Manna-Whitneya, Z = -0,196, p = 0,844,
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n = 117) i liczba powtorzen strof w serii (test U Manna-Whitneya, Z = -0,276, p = 0,783,

n = 117) nie rdznila si¢ istotnie miedzy populacja miejska i lesna.

Tabela 1. Wyniki wuogdlnionego modelu liniowego przedstawiajgcego  wptyw  roku,
dnia w sezonie, godziny po wschodzie stonca, populacji (miejska i lesna), poziomu natgzenia hatasu,
wielkos$ci repertuaru danego samca (2-5) oraz obecnosci innych §piewajacych samcow w sasiedztwie

na czas trwania serii §piewu po transformacji logarytmiczne;j.

Zmienne i SE X p

Stata 24,2715 56,152 0,43 0,666
Rok -0,0108 0,028 -0,39 0,699
Dzien w sezonie 0,0002 0,001 0,24 0,810
Godzina po wschodzie stonca -0,0005 0,0111 -0,05 0,961
Populacja -0,4918 0,048 -1,31 0,311
Poziom natezenia hatasu -0,0031 0,0036 -0,86 0,392
Inne samce w okolicy -0,0373 0,034 -1,10 0,269
Wielkos¢ repertuaru -0,2253 0,0238 -9,48 <0,001

Tabela 2. Wyniki uogélnionego modelu liniowego przedstawiajacego wplyw  roku,
dnia w sezonie, godziny po wschodzie stonca, populacji (miejska i lesna), poziomu natezenia hatasu,
wielko$ci repertuaru danego samca (2-5) oraz obecnosci innych $piewajacych samcoéw w sasiedztwie

na liczbe powtorzen strof danego typu w serii $piewu po transformacji logarytmicznej.

Zmienne B SE P p

Stata 21,9286 55,243 0,40 0,691
Rok -0,1015 0,0274 -0,37 0,711
Dzien w sezonie -0,0005 0,0007 -0,70 0,487
Godzina po wschodzie stonca -0,0001 0,0109 -0,01 0,993
Populacja (miasto i las) -0,0308 0,0478 -0,64 0,519
Poziom nateZenia hatasu -0,0005 0,0036 -0,13 0,894
Inne samce w okolicy -0,0260 0,0332 0,78 0,434
Wielkos¢ repertuaru -0,1855 0,0234 -7,93 <0,001

28



Relacje miedzy wielkoscia repertuaru, tempem $piewu i czasem trwania serii Spiewu

Wielko$¢ repertuaru byta dodatnio skorelowana z tempem $piewu zigby (rs = 0,51,
p < 0,001, n = 139; Rycina 4A). Tempo $piewu, w przeciwienstwie do wielkosci repertuaru,
jest dos¢ elastycznym parametrem $piewu na ktory potencjalny wptyw moze mie¢ wiele
czynnikow. Analiza LR wykazata, iz wielko$¢ repertuaru oraz dzien w sezonie istotnie
wplywaly na tempo $piewu (Tabela 3). Samce posiadajace wigkszy repertuar $piewaty
szybciej, a tempo $piewu spadato wraz z postgpem sezonu. Wielkos$¢ repertuaru byta réwniez
negatywnie skorelowana z liczbg powtdrzen strof w serii Spiewu (rs = -0,57, p < 0,001,
n = 117; Rycina 4B), co bezposrednio wplywalo na skrocenie serii $piewu (rs = -0,64,
p <0,001, n = 117; Rycina 4C).
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Rycina 4. Relacja miedzy (A) tempem $piewu (strofy/minuta), (B) liczbg strof w serii $piewu oraz (C)
czasem trwania serii $piewu (s), a wielko$ciag repertuaru. Dane przedstawione jako warto$¢ $rednia
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W tym wypadku LR rowniez wykazala istotny wptyw wielko$ci repertuaru na liczbe
powtorzen strof w serii jak i czas trwania serii Spiewu (Tabela 3). Istotna negatywna korelacja
wystepowata réwniez migdzy tempem $piewu a czasem trwania serii $piewu (rs = -0,44,
p < 0,001, n =117, Rycina 5A), czasem trwania strofy (rs = -0,38, p < 0,001, n = 139, Rycina
5B) oraz czasem trwania przerwy mie¢dzy strofami (rs=-0,80, p < 0,001, n = 139, Rycina 5C).
Nie stwierdzitem zadnych istotnych zalezno$ci migdzy tempem $piewu a liczbg strof w serii
(rs =-0,14, p = 0,137, n = 117), oraz wptywem poziomu hatasu na tempo $piewu (rs = 0,161,
p = 0,058, n = 139).
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Tabela 3. Wyniki regresji liniowej metoda eliminacji wstecznej uwzgledniajgca w modelu rok, dzien
w sezonie, godzing po wschodzie stonica, populacje (miejska i leSna), poziom natgzenia hatasu,
wielko$¢ repertuaru danego samca oraz obecno$¢ innych Spiewajacych samcow w sasiedztwie.
Testowane zmienne — tempo $piewu, liczba powtorzen strof w serii oraz czas trwania serii §piewu —

zostaly poddane transformacji logarytmicznej po ktorej uzyskaty rozktad normalny.

Zmienna Model 7 SE Beta t p
Stata 0,812 0,024 33,276 <0,001
Tempo Repertuar 0,057 0,007 0,545 7,967 <0,001
Spiewu
Dzieh w sezonie -0,001 <0,001  -0,256 -3,739 <0,001
Strofy Stala 1,362 0,057 23,83 <0,001
wser Repertuar -0,183 0,022  -0,606 -8,165 <0,001
Stata 2,366 0,058 40,824 <0,001

Czas trwania

serii Spiewu  ponert;ar 0,226 0,023  -0,680 -9,954 <0,001

DYSKUSJA

Mimo iz réznice w poziomie nat¢zenia hatasu miedzy populacja miejskg oraz lesna
byty istotne, nie stwierdzono miedzypopulacyjnych roéznic w charakterystyce Spiewu zigby.
Czas trwania serii $piewu oraz liczba powtorzen strof w serii §piewu nie roznity si¢ miedzy
osobnikami z obu populacji, oraz nie byly one skorelowane z poziomem hatasu.
Aby w zupetnosci wykluczy¢ wykorzystanie nadmiarowosci przez zigby $piewajace
w warunkach hatasu antropogenicznego, nalezaloby migdzy innymi sprawdzic,
czy zigby nie zwigkszaja aktywnosci wokalnej, jak bylo to zaobserwowane u kulczyka
Serinus serinus (Diaz et al. 2011) oraz kosa (Sierro et al. 2017). Inny przyktad wykorzystania
nadmiarowosci $piewu moze by¢ zwigzany ze zwigkszeniem liczby powtorzen sylab w strofie
(Hamao et al. 2011; Rios-Chelén et al. 2013; Lenske i La 2014). Mimo iz nie byto
to bezposrednio analizowane, mozna zatozy¢ iz samce zigby nie modyfikowaly liczby sylab
w swoich strofach. W przeciwnym wypadku datoby si¢ zaobserwowac istotne roznice
w czasie trwania strofy w zaleznosci od populacji badz poziomu natgzenia hatasu, co nie
mialo miejsca. Sama zmiana czasu trwania strofy moze by¢ zalezna od wielu czynnikow,

np. plastyczno$ci wokalnej. Badania wskazujg iz niektore gatunki mogg wydtuzaé swoja

31



strofe (Francis et al. 2011; Rios-Chelén et al. 2013), inne natomiast jg skracajg
(Francis et al. 2011; McCarthy et al. 2013) podczas $§piewu w srodowisku zanieczyszczonym
hatasem. Istnieje réwniez trzecia grupa gatunkéw ktora $piewajac w warunkach
podwyzszonego hatasu nie modyfikuje czasu trwania strofy (Gross et al. 2010;
Hanna et al. 2011).

Uzyskane wyniki dotyczace nadmiarowosci sygnatow odbiegaja od tych z pracy
Brumma i Slatera (2006). W owej pracy autorzy nie sprawdzili jednak, czy czas trwania serii
$piewu nie jest zalezny od innych parametréw $piewu. Owe zagadnienie, przy znacznie
wiekszej probie samcoéw, przeanalizowano dopiero na potrzeby kolejnej pracy, jednak autorzy
nie byli w stanie wytlumaczy¢ uzyskanych réznic w tempie $piewu miedzy samcami
(Brumm et al. 2009). Wyniki w obu wymienionych pracach (Brumm i Slater 2006;
Brumm et al. 2009) mogly natomiast by¢ efektem zmiennosci geograficznej S$piewu,
gdyz samce zigb byly nagrywane na obszarze calej Szkocji. Dodatkowo, ostatnie prace
wskazuja, iz czas trwania serii Spiewu moze by¢ wykorzystywany do zwabienia potencjalnej
partnerki  (Farrell et al. 2012) badz podczas interakcji miedzy Samcami
(Rivera-Caceres et al. 2011). W zwigzku z tym, ograniczanie czasu trwania serii $piewu tylko

do czynnikéw zwiazanych z hatasem moze by¢ mylace.

Analiza parametrow $piewu nie wykazata zadnych r6zni¢ migdzy zigbami z miejskiej
oraz lesnej populacji. Badania dotyczace komunikacji dzwigkowej u ptakéw zyjacych
w $rodowisku zanieczyszczonym hatasem wskazuja, iz niektére gatunki modyfikuja
parametry $piewu takie jak np. tempo (Montague et al. 2012). Aczkolwiek tutaj,
tak jak w przypadku czasu trwania strofy, duza role moze odgrywac plastyczno$é¢ wokalna
badZ zmienno$¢ osobnicza $piewu, na co wptywaé¢ moze migdzy innymi Srodowisko ktore
ptaki zamieszkuja (Slabbekoorn i1 Smith 2002). Co wigcej, badania przeprowadzone
w ostatnich latach wykazuja, iz reakcje ptakow na halas naturalny oraz antropogeniczny moga
by¢ rozne (Gough et al. 2014; Lenske 1 La 2014). Rowniez sam hatas jest czynnikiem dos¢
zmiennym, réznigcym si¢ np. w natezeniu czy czgstotliwosci, co moze w inny sposob
wplywac na rézne aspekty komunikacji dzwigkowej ptakéw (Luther i Gentry 2013). Dlatego
tez relacja miedzy hatasem a parametrami $piewu ptakéw moze by¢ bardzo specyficzna

w odniesieniu do konkretnego gatunku oraz siedliska w ktorym wystepuje.

Mimo iz nie udalo si¢ zaobserwowacé istotnych réznic w Spiewie zieb z populacji

miejskiej 1 lesnej oraz w odniesieniu do natezenia hatasu antropogenicznego,
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okazalo si¢ ze istnieja pewne istotne zalezno$ci miedzy parametrami $piewu.
Zicby posiadajace wigkszy repertuar $piewaly szybciej oraz czgsciej zmienialy typ strofy.
Czas trwania serii §piewu byl krotszy, a liczba powtorzen strof w serii mniejsza niz u samcow
$piewajacych z ubozszym repertuarem. Wyniki te sg spdjne z anti-exhaustion hypothesis
(Lambrechts i Dhondt 1988) i roznig si¢ od wynikéw poprzednich badan, w ktorych
powyzsza hipoteza byla testowana na zigbach, jednak autorzy nie znalezli wystarczajacych
dowodow na jej poparcie (Brumm et al. 2009). Rowniez wczesniejsze badania,
podczas ktorych probowano zidentyfikowa¢ mechanizmy wywotujace zmiang miedzy typami
$piewu u zieby, nie zapewnily wystarczajgcych dowoddéw na poparcie anti-exhaustion
hypothesis (Riebel i Slater 1999). Uzyskane wyniki pokazaly réwniez, iz tempo Spiewu
spadato wraz z postgpem sezonu, co potwierdzaja wczesniejsze badania (Hanski i Laurila
1993). Autorzy tej pracy wykazali, iz samce zigby §piewaty intensywniej przed sparowaniem
oraz po utracie partnerki. Sugeruje to, iz tempo $piewu odgrywa istotng role podczas

pozyskiwania partnera do rozrodu.

Badacze $piewu ptakow od dawna wysuwaja hipotezy starajace si¢ wyjasnié
pochodzenie oraz funkcj¢ repertuarow. Uzyskane wyniki wskazuja, iz przelaczanie migdzy
roznymi typami Strof jest istotne do utrzymania wysokiego tempa $piewu. Jest to wazny
sygnal w odniesieniu do doboru ptciowego, gdyz podkresla kondycje samca. Moze to by¢
szczegblnie korzystne u gatunkow posiadajacych mate repertuary. Szybsze tempo $piewu oraz
czestsze przelgczanie si¢ miedzy réznymi typami Strof pozwala samcom w krotszym czasie
zaprezentowaé swoj repertuar, ktory moze $§wiadczy¢ o ich jakosci (np. Bell et al. 2004;

Kipper et al. 2006).

Podsumowujac, wyniki zaprezentowane w Rozdziale I pokazaty, iz $piew zigby
nie rozni si¢ migdzy miejska 1 le§na populacja, ktdre narazone sa na rdzny poziom nat¢zenia
hatasu antropogenicznego. Zaobserwowano jednak pewne roznice we wspotdzieleniu typow
strof miedzy populacjami, co nalezaloby przetestowa¢ w przysztych badaniach.
Miejskie zigby narazone na hatas antropogeniczny nie wykazywaty wigkszej nadmiarowosci
sygnalow w porownaniu do zigb $piewajacych w naturalnych hatasliwych siedliskach
(Brumm 1 Slater 2006). Uzyskane wyniki przedstawiajg ciekawe zaleznosci miedzy
wielko$cig repertuaru a innymi parametrami jak tempo $piewu, Czas trwania serii Spiewu
czy liczba powtorzen strof w serii $piewu. Samce $piewajace z wigkszym repertuarem
Spiewaly szybciej dzigki czestszemu przelaczaniu si¢ miedzy réznymi typami $piewu,

co potwierdza zatozenia anti-exhaustion hypothesis (Lambrechts i Dhondt 1988).
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Niemniej jednak, funkcja wielu parametréw S$piewu zigby nadal pozostaje nie w pehni
Zrozumiana, mimo iz $piew tego gatunku jest stosunkowo prosty i ciggle intensywnie badany.
Dlatego w ramach dalszych badan nalezaloby przeanalizowaé zwigzki migdzy

charakterystyka i zmiennos$cig $piewu, a jakos$cig jego nadawcy.
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ROZDZIAL 11

Odpowiedz terytorialnych samcow zieby na rozny czas trwania serii Spiewu
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WSTEP

Ptaki posiadajace repertuar wykorzystuja rézne strategie Spiewu. Z jednej strony
mamy grup¢ gatunkow $piewajaca z tzw. immediate variety, u ktérych nastgpujace po sobie
strofy naleza do innego typu. Natomiast wickszos$¢ z lepiej zbadanych gatunkéw (np. bogatka
czy zigba) $piewa z tzw. eventual variety, powtarzajac kilkukrotnie strof¢ danego typu przed
zmiang na inny. Mimo wielu badan nad $piewem, nie w peilni rozumiemy jakie czynniki
przyczynity si¢ do wyewoluowania tych strategii oraz jakie sg bezposrednie przyczyny
decydujace o przelaczaniu si¢ badz nie na $piewanie innym typem strofy z repertuaru

(Catchpole i Slater 2008).

Niektorzy badacze wskazuja na istotng role, jaka w $piewie ptakéw odgrywa sama
zmiana typow strof. Wedlug anti-habituation hypothesis (Hartshorne 1956) zapobiega
ona przyzwyczajeniu si¢ odbiorcy do sygnalu nadawcy, ktorymi moga by¢ sasiadujgce
terytorialne samce. Natomiast szerzej opisana w poprzednim Rozdziale anti-exhaustion
hypothesis (Lambrechts i Dhondt 1988) sugeruje, iz zmiana mi¢dzy typami strofy zapobiega
zmeczeniu miesni odpowiedzialnych za produkcje $piewu. Co wigcej, szybsze przelaczanie
miedzy typami strof jest sygnalem agresji podczas interakcji terytorialnych samcow
(Kramer i Lemon 1983; Horn i Falls 1991; Searcy et al. 2000). Aczkolwiek w przypadku
epoletnika krasnoskrzydtego Agelaius phoeniceus (Searcy i Yasukawa 1990) oraz pasowki
$piewnej (Nielsen i Vehrencamp 1995) zaobserwowano odwrotng tendencj¢. Intensywnos¢
przetaczania migdzy typami strof moze by¢ sygnalem dla potencjalnych partnerek
oceniajacych jako$¢ nadawcy na podstawie wielkos$ci repertuaru, gdyz samce ktore czesciej
przetaczaja si¢ miedzy typami strof sa w stanie w krotszym czasie zaprezentowa¢ swoj caty
repertuar $piewu. Cze$¢ badan wskazuje na powigzanie wielkosci repertuaru z jakoScia
samca. U pasowki Spiewnej zaobserwowano pozytywng korelacje miedzy wielkoScig
repertuaru 1 wagg pisklat (Grunst 1 Grunst 2014) oraz wiekiem samca (Searcy et al. 1985),
a samce stowika rdzawego karmity potomstwo czeséciej gdy posiadaly wiekszy repertuar
(Bartsch et al. 2015). Natomiast w przypadku kosa nie wykazano, aby nagrania rdzniace si¢
wielkos$cig repertuaru wyzwalaly u terytorialnych samcow inng reakcje (Hesler et al. 2011).
Sugeruje to, iz obie picie moga kierowac si¢ réoznymi parametrami §piewu podczas oceny

jakosci samca.
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Powyzsze przyktady pokazuja, ze rola zmiany miedzy typami strof w trakcie $§piewu
nie jest jednoznaczna, moze rézni¢ si¢ migdzy gatunkami oraz podczas komunikacji migdzy
osobnikami obu pici (Catchpole i Slater 2008). Réwniez informacja ktoéra dana pteé
»odczytuje” ze S$piewu terytorialnego samca moze by¢ inna. W przypadku samic
sg to najczesciej parametry powigzane z jako$cig samca (np. Gil 1998; Nolan i Hill 2004)
lub terytorium ktére zajmuje (np. Radesiter i Jakobsson 1989; Reijnen i Foppen 1994).
Badania pokazaty, iz w przypadku kapturki Sylvia atricapilla tempo $piewu niesparowanych
samcOw niosto informacje o jakosSci terytorium ktore zajmowaty (Hoi-Leitner et al. 1995).
Natomiast samce na podstawie $piewu muszg zlokalizowa¢ nadawce, okresli¢ jego jakos¢
oraz motywacj¢ do obrony terytorium i/lub partnerki. W tym wypadku $piew jest pierwsza
linia obrony 1  minimalizuje  konsekwencje  potyczek  miedzy  rywalami
(Catchpole 1 Slater 2008). U niektorych gatunkéw powyzsze informacje moga by¢ odczytane
na podstawie tych samych parametréw $piewu, jednak dotychczasowe badania pokazuja, ze

zazwyczaj jest inaczej (Collins 2004).

Spiewanie w trybie eventual variety wydaje si¢ mie¢ duza zalete podczas komunikacji
w niekorzystnych warunkach $rodowiska badz na duze dystanse. Wielokrotne powtérzenie
sygnalu moze uczyni¢ go bardziej wykrywalnym i utatwié¢ prawidlowe — z perspektywy
nadawcy - odczytanie zawartej w nim informacji (Wiley i Richards 1982).
Owe zjawisko nadmiarowo$ci sygnatéw zostalo opisane dla pingwinéw krolewskich
(Lengagne et al. 1999) oraz zarkow rubinowych (Rios-Chelén et al. 2013),
podczas komunikacji w $rodowisku z wysokim poziomem hatasu naturalnego
oraz antropogenicznego. Rowniez szkockie zigby Spiewajace w sasiedztwie gorskich potokow
generujacych hatas wykazywaty nadmiarowos¢ sygnatéw poprzez wydluzanie serii $piewu
(Brumm 1 Slater 2006). W Rozdziale I staratem si¢ opisa¢ podobne zachowanie u miejskich
zigb, $piewajagcych w Srodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym.
Okazato si¢ jednak, Ze nie hatas, lecz wielko$¢ repertuaru wptywata istotnie na czas trwania
serii $piewu, a szybsze przelaczanie si¢ migdzy typami $piewu bylo zwigzane z wyzszym
tempem S$piewu 1 z wigkszym repertuarem. Mozna wigc zalozy¢, ze szybsze przelaczanie
typow $piewu moze wiarygodnie wskazywac na jako$¢ samca. Uzyskane wyniki sugeruja,
iz informacja zakodowana w liczbie strof tego samego typu w serii moze by¢ skierowana
zarowno do rywali podczas obrony terytorium, jak i przy poszukiwaniu potencjalnych

partnerek.
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Weczesniejsze badania eksperymentalne przeprowadzone na zigbie sugerujg, iz czas
trwania serii §piewu warunkuje pewnego rodzaju odgorny limit czasowy, ktory zmienia si¢
wraz z motywacja samca (Riebel i Slater 1999). W tym przypadku autorzy zaobserwowali,
1z dlugos¢ serii $§piewu nie byla zalezna od tempa $piewu, ktorego wzrost przektadat sie
na wieksza liczbe powtdrzen strof w serii, co jest zaprzeczeniem wystepowania mechanizmu
odliczajacego kolejne strofy do zakonczenia serii $piewu. Kolejne badania pokazaly,
iz wydtuzanie czasu trwania serii Spiewu moze $wiadczy¢ o wickszej motywacji $piewajacego
samca. Okazato si¢ bowiem, ze reakcjg na playback zlozony z jednego typu strofy bylo
wydluzanie czasu trwania serii $piewu przez testowanego terytorialnego samca
(Riebel 1 Slater 2000). Zigby nie dopasowuja réwniez typu strof do tych, odtwarzanych
w ramach playbacku, co przewaznie skutkowatoby natychmiastowym przetaczeniem si¢ na
inny typ strofy i1 skroceniem serii $piewu (Marler 1956; Hinde 1958; Slater 1981).
Biorgc pod uwage wczesniejsze badania oraz wyniki uzyskane w Rozdziale I, nalezaloby
odpowiedzie¢ na fundamentalne pytanie dotyczace roli czasu trwania serii $piewu oraz
intensywnosci przetaczania si¢ miedzy typami strof podczas interakcji migdzy samcami, gdyz

uzyskane wyniki sugeruja, iz moga one $wiadczy¢ o jakosci samca.
Celem tej czeSci rozprawy byto uzyskanie odpowiedzi na dwa pytania:
(1) Czy czas trwania serii $piewu wyzwala rozne reakcje u terytorialnych samcow zigby?

(2) Czy liczba powtorzen strof w serii sprawia, iz nadawca sygnatu jest lepiej wykrywalny

w Srodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym?

Aby odpowiedzie¢ na powyzsze pytania przeprowadzilem eksperymenty z uzyciem
playbacku na terytorialnych samcach zigby, zamieszkujacych srodowisko zanieczyszczone
halasem antropogenicznym. Je§li czas trwania serii $piewu, badZ powigzana
Z nig intensywno$¢ przetgczania si¢ miedzy typami strof jest faktycznie wykorzystywana
przez samce w celu oceny jako$ci nadawcy, spodziewam si¢ zaobserwowac rozne reakcje
terytorialnych samcoOw na specjalnie przygotowane nagrania $piewu zigby. Przewiduje,
ze wkroczenie w terytorium samca intensywnie przelaczajacego si¢ miedzy typami strof moze
stanowi¢ wigksze zagrozenie dla wilasciciela terytorium. Istotna tutaj moze rowniez by¢
motywacja wlasciciela terytorium (ktérego wskaznikiem moze by¢ intensywnos¢ $piewu
zarejestrowana przed eksperymentem), gdzie samce bardziej zmotywowane beda reagowac
szybciej i/lub mocniej na playback. OdpowiedZ na wkroczenie rywala moze tez by¢

modyfikowana przez hatas srodowiska poprzez zaburzanie percepcji przelaczania si¢ migdzy
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typami $piewu. Poniewaz $piew ptakow jest sygnatem wielowymiarowym, odnosze si¢
réwniez do mozliwych relacji migdzy parametrami odtwarzanych strof a reakcjg testowanych

samcow.

METODY

Przygotowanie nagran

Podczas eksperymentow wykorzystalem strofy zieby nagrane w sezonach 2012-2015
(szczegodty nagrywania $piewu znajduja sie¢ w Rozdziale I). Z proby ponad 140 samcoéw
uzyskatem 36 strof wysokiej jakosci, nalezacych do réznych typéw oraz pochodzacych
od innych osobnikéw. Dla wszystkich wyselekcjonowanych strof przeznaczonych
do wykorzystania w eksperymentach wykonatem nastepujace pomiary, w celu kontroli
ich potencjalnego wpltywu na reakcje testowanych samcoéw: czas trwania strofy (s),
czas trwania frazy inicjalnej (s), czas trwania frazy terminalnej (s), liczba fraz trylu, liczba
typow sylab w frazie terminalnej, minimalna czestotliwo$¢ frazy inicjalnej (kHz),
maksymalna czgstotliwos$¢ frazy inicjalnej (kHz), minimalna czgstotliwos$¢ frazy terminalne;j
(kHz), maksymalna czgstotliwos$¢ frazy terminalnej (kHz). Wszystkie strofy zostaly
przefiltrowane (filtr gérnoprzepustowy: 1,0 kHz, filtr dolnoprzepustowy: 10,0 kHz)
a natezenie dzwigku (ang. sound pressure level, SPL) ustalono na naturalnym dla zigby
poziomie 85 dB (1 dB) w odlegtosci 1 metra od glo$nika. Warto$¢ ta zostata wybrana na
podstawie  dostepnych  danych literaturowych  (Brumm 1  Ritschard 2011).
Wykorzystujac  wyselekcjonowane strofy utworzytem 3-minutowe nagrania ztozone
z osiemnastu strof, z 7 sekundowymi odstepami miedzy kolejnymi strofami oraz tempem
$piewu wynoszacym okolo 6,5 strof na minut¢. Na kazde nagranie przypadaty dwa rozne typy
Spiewu ktére byly dobierane losowo, aby unikng¢ efektu pseudoreplikacji danych.
Nagrania zostaly utworzone w dwodch wariantach, roznigcych sie liczbg powtorzen strof
danego typu w serii, co przektadato si¢ na inng liczbe przetaczen migdzy seriami $piewu.
W wariancie krotkim nagrania seria $piewu zawierata 3 powtoérzenia strofy danego typu
(zabieg krotki, K), natomiast w wariancie dlugim 9 powtorzen (zabieg diugi, D).
W ten sposob nagranie zabiegu krotkiego zawieralo sze$¢ serii $piewu oraz pigé przetgczen
miedzy nimi, a nagranie zabiegu dlugiego dwie serie $piewu z jednym przelaczeniem.

Nagrania zostaly nastgpnie umieszczone w pamigci urzadzenia Samsung Galaxy Xcover 3
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(Samsung, Seoul, Korea Poludniowa) ktore taczylo si¢ bezprzewodowo przy pomocy

technologii Bluetooth z glto$nikiem UE Boom (Logitech, Lausanne, Szwajcaria).

Procedura eksperymentow

Eksperymenty typu playback przeprowadzitem w parkach i lasach miasta Biatystok
(wspoOtrzedne centrum obszaru badawczego: N53.129186, E23.165154) potozonych
przy gtéwnych szlakach komunikacyjnych. Eksperymenty byly wykonywane w sezonach
2016 oraz 2017 migdzy 22 kwietnia a 6 maja, i w godzinach od 6:30 do 10:30.
Aby wykluczy¢ mozliwo$¢ wielokrotnego testowania konkretnego samca eksperymenty byty
przeprowadzane w danej lokalizacji tylko na jednym samcu. Lacznie udato si¢ przeprowadzic¢

eksperymenty na 30 zigbach, po 15 samcoéw na kazdy zabieg.

Weczesniejsze badania pokazaly, iz terytorialne zigby reaguja slabej na strofy ktore
znaja (Slater 1981). Owa zdolno$¢ do odrdéznienia $piewu sgsiada od obcego samca
(ang. neighbour — stranger discrimination; Lambrechts i Dhondt 1995) zostata
zaobserwowana u wielu gatunkow jak paséwka $piewna (Harris i Lemon 1976) czy ortolan
(Skierczynski et al. 2007). Z tego powodu lokalizacja miejsca eksperymentow byta oddalona
o okoto 450 km od populacji, z ktorej pochodzily nagrania. Zapewnilo to z duzym
prawdopodobienstwem, iz testowane zigby nie mialy wczesniej kontaktu z samcami
od ktorych pochodzity strofy, aczkolwiek nie nalezy si¢ jednak spodziewaé wystgpowania
efektu lokalnego dialektu (Slater i Ince 1982). Badania dotyczace zmiennosci geograficznej
Spiewu zigby wykazaty, iz jego zréznicowanie w obrgbie, jak 1 miedzy populacjami jest dos¢
wysokie (Slater et al. 1984). Nauka typow strof od innych osobnikow odbywa si¢ w sposob
losowy (Slater et al. 1980), aczkolwick wystepuje preferencja do nie kopiowania strof
od sasiadujacych samcow (Lachlan i Slater 2003). Dodatkowo, obie populacje lezag w centrum
zasieggu geograficznego i nie s3 narazone na kulturowa transmisje $piewu wplywajaca
na ewolucje dialektow (Marler 1 Tamura 1964), co obserwuje si¢ w przypadku izolowanych
populacji zigby (Lynch 1 Baker 1994, Lachlan i Slater 2003). U gatunkéow u ktoérych
wystepuja dialekty, terytorialne samce moga nie reagowa¢ na strofy nalezace do innego
dialektu (Osiejuk et al. 2007). W przypadku biatostockiej populacji wszystkie samce

reagowaly na wielkopolskie strofy.

Rozpoczecie eksperymentu bylo poprzedzone obserwacja zachowania wytypowanego
samca oraz innych samcéw w okolicy. Eksperymenty byly przeprowadzane jedynie

z samcami, ktorych terytoria nie sgsiadowaty bezposrednio z terytoriami innych zigb.
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Obserwacja pozwolita réwniez okresli¢ gtowne miejsca wykorzystywane do $piewu przez
testowanego samca, na podstawie ktorych wytypowatem dwie lokalizacje w centrum
terytorium do umieszczenia glosnika, z ktérego odtwarzany byl playback. Gtlosnik byt
ustawiony na statywie (1,5 m nad ziemig) w taki sposob, aby testowany samiec miat
co najmniej trzy miejsca w promieniu 0-5 m od glosnika na ktorych moéglby wyladowaé
podczas trwania eksperymentu. Byty to krzewy, duze, potamane konary lezace w podszycie
oraz drzewa z niskimi konarami. Dodatkowo, teren zostal oznaczony o§mioma bambusowymi
kijkami, wbitymi w ziemi¢ w czterech kierunkach, w odlegtosci 2 oraz 5 metrow od glosnika.
Po przygotowaniu miejsca do eksperymentu oddalatem si¢ na odlegtos¢ 10-15 m od glosnika,

skad obserwowatem zachowanie samca w trakcie eksperymentu.

Kazdy eksperyment skladat si¢ z trzech trzyminutowych faz. Podczas pierwszej fazy
poprzedzajacej (PRE) rejestrowalem naturalne zachowanie samca, ktéry nie ustyszat jeszcze
playbacku. Po uptywie trzech minut rozpoczynata si¢ faza eksperymentu — tj. odtwarzania
spiewu z glo$nika (EXP), ktéra po trzech minutach przechodzita w faze obserwacji (OBS).
Pozwolito to uzyskaé lacznie sze$¢ minut obserwacji zachowania samca zmodyfikowanego
przez jeden z dwoch zabiegéw. Sekwencja odtwarzania playbackoéw byta losowo przypisana
do testowanych samcow, pierwszy otrzymal zabieg krotki, drugi zabieg dtugi, trzeci zabieg
krotki, itd. W czasie trwania eksperymentu reakcja dzwigkowa samca byta nagrywana przy
pomocy mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME67 (Sennheiser, Wedemark, Niemcy)
podiaczonego do cyfrowego rejestratora Tascam DR680 MKII (TEAC Corporation,
Montebello, USA). Dodatkowo, przy pomocy mikrofonu o charakterystyce dookolnej
Sennheiser ME62 (Sennheiser, Wedemark, Niemcy) rejestrowalem komentarz glosowy
opisujacy na biezaco zachowanie testowanego samca. Nagranie bylo zapisywane jako
dwukanatowe, nieskompresowane formatu PCM WAV z probkowaniem 48 kHz
1 rozdzielczo$cig 16 bitow. Ustawienie czasu trwania playbacku oraz zmienne opisujace
zachowanie terytorialnego samca podczas eksperymentu byly wybrane na podstawie
wczesniejszych badan na zigbie (Slater 1981, Slater i Catchpole 1990, Leitao i Riebel 2003,
Brumm 1 Ritschard 2011). Ogoétem, na potrzeby dalszej analizy, wziglem pod uwage ponizsze
zmienne charakteryzujgce zachowanie testowanego samca przed oraz po rozpoczeciu
eksperymentu: (1) opoznienie pierwszego przelotu (s), (2) opoznienie podejscia
na 5 m do glosnika (s), (3) liczba przelotow podczas fazy PRE, (4) liczba przelotow podczas
fazy EXP, (5) liczba przelotow podczas fazy OBS, (6) czas przebywania

w promieniu 5 m od gloénika fazy EXP, (7) czas przebywania w promieniu 5 m od glo$nika
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fazy OBS, (8) opdznienie pierwszej strofy po rozpoczgciu fazy EXP (s), (9) liczba strof
podczas fazy PRE, (10) liczba strof po rozpoczgciu fazy EXP, (11) liczba glosow podczas
fazy PRE, (12) liczba gloséw po rozpoczeciu fazy EXP. Zigby posiadajg kilka réznych typow
gloséw, ktore wykorzystuja w zaleznosci od kontekstu. Na potrzeby eksperymentow
zdecydowatem si¢ bra¢ pod uwage tylko jeden typ, zdefiniowany jako agresywny
(ang. buzzing call), ktérego odpowiedniki mozna zaobserwowaé roéwniez u szczyglow
Carduelis carduelis oraz czyzy Spinus spinus (Marler 1956). Po zakonczeniu kazdego
eksperymentu wykonywatem pig¢ pomiardw poziomu nat¢zenia hatasu przy pomocy
decybelomierza CHY 650 (zakres: 35-130 dB SPL re 20 uPa; korekcja czgstotliwosci:
A; charakterystyka czasowa: szybka; CHY Firemate Co., Ningbo, Chiny), ktore byty
usredniane na potrzeby dalszej analizy. Do przygotowania playbackow oraz analizy
przeprowadzonych eksperymentow wykorzystatem oprogramowanie Raven Pro 1.5 Beta

v. 23 (Cornell Lab of Ornithology, Ithaca, USA).

Analiza statystyczna

Odpowiedz terytorialnych samcow na eksperymenty typu playback ma czesto
charakter wielowymiarowy i réznice migdzy zabiegami mogg by¢ niewykrywalne podczas
bezposredniego poroéwnania konkretnych typow zachowan. Dlatego w celu pordéwnania
reakcji samcow zastosowalem analize gléwnych sktadowych (ang. principal component
analysis, PCA). Na potrzeby PCA wybratem siedem zmiennych na ktore potencjalnie mogt
wplyna¢ czas trwania serii $piewu (Tabela 4). Pomiar rzetelnosci proby Kaiser—Meyer—Olkina
wraz z testem sferyczno$ci Bartletta potwierdzit, iz wyjsciowy zestaw danych jest odpowiedni
do tego typu analizy (McGregor 1992; Tabela 4). Zmienne wyjSciowe zostaly zredukowane
do trzech komponentéw: komponent PC1 odnosi si¢ do odpowiedzi wokalnej, komponent
PC2 do czasu przebywania w promieniu 5Sm od glo$nika, a komponent PC3 do liczby
przelotow testowanego samca (Tabela 4). Nastepnie zastosowatem uogdlniony model liniowy
(ang. generalized linear model, GLM) do poréwnania odpowiedzi testowanych samcow na
zabieg K oraz D. Jako wspolzmienne i czynniki uzyte podczas analizy statystycznej
wykorzystalem: dzien w sezonie, poziom natezenia hatasu, typ zabiegu, liczbg zaspiewanych
strof podczas fazy PRE oraz wielko$¢ repertuaru testowanego samca. Testowane byly
wszystkie mozliwe kombinacje predyktoréw, a do wyboru najlepiej dopasowanego modelu

wykorzystalem Kryterium Informacyjne Akaikego, skorygowane dla matych prob (AIC,).
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Tabela 4. Wyniki analizy gtownych sktadowych (PCA) opisujacych reakcje terytorialnych samcow

zigb na r6zne warianty eksperymentu playback zredukowane do trzech komponentow.

miara Kaiser—Meyer—Olkina 0,593

test Bartletta 93,693

df 21

P <0,001

Zmienna PC1 PC2 PC3
Opdznienie pierwszej strofy 0,830 0,252 0,216
Liczba strof po rozpoczeciu fazy EXP -0,918 -0,018 -0,130
Liczba glosow po rozpoczeciu fazy EXP 0,817 0,351 0,140
Liczba przelotéw faza EXP 0,235 0,285 0,800
Liczba przelotow faza OBS 0,120 -0,129 0,867
Czas w 5m od glos$nika faza EXP 0,071 0,887 0,249
Czas w 5m od glo$nika faza OBS 0,405 0,794 -0,247
Warto$ci wlasne 3,306 1,408 1,024
% wariancji 47,231 20,113 14,629

Modele byly ocenianie przy pomocy roznicy wartosci A AIC.. Byla to rdéznica migdzy
najlepszym modelem, charakteryzujacym si¢ najnizszg warto$cig AICc, a kazdym innym
modelem. Na podstawie wartosci AICc najlepiej dopasowanych modeli (A AICc < 2;
Richards 2005) obliczylem miary oceny dopasowania modelu. Wspdtczynnik w; (ang. Akaike
weight) wskazal wzgledng site modelu. Wyzsze wartosci W; okreslaja model z lepiej
dopasowanymi zmiennymi wyjasniajacymi. Wspotczynnik ER (ang. evidence ratio)
poréwnuje dany model do najlepiej dopasowanego modelu, pokazujac ile razy jest od niego
gorszy (Symonds i Moussalli 2011). Repertuar testowanego samca byl okre§lany na
podstawie strof zarejestrowanych przed rozpoczgciem eksperymentu, wedlug metodyki
opisanej w Rozdziale I. Przy bezpos$rednim poréwnaniu oryginalnych zmiennych miedzy
zabiegami skorzystano z testu U Mann’a-Whitney’a oraz t-Studenta. Wszystkie analizy
statystyczne byly dwustronne 1 zostaty wykonane w programie IBM SPSS Statistics v. 24
(IBM Corp, Chicago, IL, USA). Zgodnos¢ z rozkladem normalnym poszczegdlnych

zmiennych zostata sprawdzona przy pomocy testu Kotmogorowa-Smirnowa.
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WYNIKI

Ogolna reakcja samcow na playback

Podczas fazy PRE testowane samce kontynuowaty $piew, sporadycznie wykonujac
przeloty w obrgbie swojego terytorium. Ich reakcja na rozpoczecie playbacku byta
natychmiastowa, przerywaty swoje dotychczasowe zachowanie i rozpoczynaty zblizanie si¢
do glosnika. Czas od poczatku pierwszej strofy playbacku do pierwszego przelotu
testowanego samca wyniost $rednio 10,2 + 1,90 s. Terytorialne samce zwigkszaly liczbe
przelotow w poszukiwaniu ,,intruza” (test U Manna-Whitneya, Z = -6,636, p < 0,001, n = 30;
Rycina 6), natomiast intensywnos$¢ $piewu podczas fazy EXP w poréwnaniu do fazy PRE
istotnie spadata (test U Manna-Whitneya, Z = -5,558, p < 0,001, n = 30; Rycina 6). Podczas

fazy PRE samce nie wydawaty glosow.

PRE EXP OBS PRE EXP OBS
8 81 |
=® o
[ = c
? ®
& 4 & 4
2 2
—t
0 60 120 180 240 300 360 420 480 540 0 60 120 180 240 300 360 420 480 540
Czas (s) Czas (s)

Rycina 6. Wykresy przedstawiajgce roznice w przelotach (niebieski stupek), zaspiewanych strofach
(zielony stupek) oraz wydanych gtosach (zotty stupek) migdzy zabiegiem z krotka (K) i diuga (D)
serig Spiewu. Stupki przedstawiaja wartosci usrednione dla testowanych samcow w kolejnych 30
sekundach fazy poprzedzajacej eksperyment (PRE), fazy eksperymentu (EXP) oraz fazy obserwacji

(OBS). Czerwona linia sygnalizuje zakofczenie i rozpoczecie kolejnej fazy eksperymentu.

Wraz z rozpoczeciem fazy OBS samce zmniejszaly liczbe przelotow wzgledem fazy
EXP (test U Manna-Whitneya, Z = -5,749, p < 0,001, n = 30), aczkolwiek ich intensywnos¢
byta ciagle wicksza niz podczas fazy PRE (test U Manna-Whitneya, Z = -3,045, p = 0,002,
n = 30; Rycina 6). Testowane samce zwigkszaty rowniez liczbg zaspiewanych strof wzgledem

fazy EXP (test U Manna-Whitneya, Z = -3,334, p = 0,001, n = 30) powracajac do poziomu
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intensywnos$ci $piewu obserwowanego podczas fazy PRE (test U Manna-Whitneya,
Z =-0,430, p = 0,667, n = 30; Rycina 6). Podczas fazy OBS nat¢zenie wydawania gltosow
wzrastalo istotnie wzgledem fazy EXP (test U Manna-Whitneya, Z = -2,315, p = 0,021,
n = 30; Rycina 6).

Porownanie odpowiedzi testowanych samcow na zabieg K oraz D

Bezposrednie pordéwnanie oryginalnych zmiennych opisujacych zachowanie
testowanych samcow przed eksperymentem, jak i ich reakcje na zabieg K oraz D wykazato
istotng réznicg jedynie w przypadku liczby przelotow podczas fazy OBS (Tabela 5).
W tym przypadku samce przelatywaly intensywniej podczas zabiegu K. Odpowiedzi samcow
na zabieg K oraz D roznily si¢ istotnie w  przypadku  komponentu
PC1 (Tabela 6, Rycina 7A), negatywnie skorelowanego z liczbg strof po rozpoczeciu fazy
EXP i pozytywnie skorelowanego z liczbg glosow po rozpoczeciu fazy EXP
oraz opOznieniem pierwszej strofy (Tabela 4). Analiza GLM nie wskazata jednak istotnego
wplywu rodzaju zabiegu na miary zmiennych zgrupowanych w komponencie PC1 (Tabela 7).
Istotna natomiast okazata si¢ by¢ liczba zaspiewanych strof przez testowanego samca podczas
fazy PRE, na co wskazaty cztery najlepiej dopasowane modele GLM (A AIC¢ < 2; Tabela 7,
Rycina 8).

Tabela 5. Roznice w oryginalnych zmiennych przedstawionych jako przedziat ufnosci (95%) dla
sredniej wartosci, opisujagcych zachowanie testowanych samcow przed rozpoczgciem eksperymentu
oraz podczas trwania eksperymentu dla zabiegu z krotka (K) oraz dluga (D) seria $piewu. Do

poroéwnania zmiennych uzyto testu U Manna-Whitneya oraz t-Studenta.

Zmienne K D t U p
Zachowanie samca przed eksperymentem

Liczba przelotow faza PRE 0,88 -2,32 0,89 -2,85 -0,214 0,831
Liczba strof faza PRE 17,37 — 23,96 14,08 — 21,65 1,197 0,241
Zachowanie samca podczas eksperymentu

Opdznienie pierwszej strofy 86,43 — 218,68 129,83 -286,94 -1,166 0,253
Liczba strof faza EXP + OBS 17,73 - 36,81 5,13 - 28,20 1,519 0,140
Liczba glosow faza EXP + OBS 0,96 —-47,84 19,23 -63,17 -1,286 0,199
Opdznienie pierwszego przelotu 2,64 — 16,85 6,412 — 14,96 -1,307 0,191
Opdznienie podejscia na S m 0,19-98,48 34,12 -203,31 -1,143 0,253
Czas w 5m od glosnika faza EXP 52,27 — 126,96 55,07 — 135,90 -0,312 0,755
Czas w 5m od glos$nika faza OBS 11,43-61,30 48,98 — 148,87 -1,391 0,164
Liczba przelotéw faza EXP 11,84 — 19,90 8,92 — 13,22 -1,664 0,096
Liczba przelotow faza OBS 3,46 — 8,00 1,56 — 3,64 -2,030 0,042
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Osobniki intensywnie $piewajace podczas fazy PRE szybciej wznawialy $piew
po rozpoczeciu eksperymentu. Spiewaly rowniez wiccej strof i wydawaly mniej glosow

niz samce, ktorych $§piew podczas fazy PRE byl mniej intensywny.

Tabela 6. Przedzial ufnosci (95%) dla S$redniej wartosci testowanych zmiennych opisanych
za pomocg komponentu PCl, PC2 oraz PC3 dla zabiegu z krotka (K) oraz diugg (D)

serig $piewu.

Testowane zmienne K D t U p
PC1 - odpowiedz dzwickowa -0,76 — 0,07 -0,28 - 0,96 -2,053 0,040
PC2 — czas w promieniu 5 m -0,53-0,24 -0,54 - 0,84 -0,811 0,424
PC3 — przeloty 0,01-1,15 -0,87--0,29 -3,422 0,001
1,0
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0
o 0
o
-0,5-
-1,0-
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Rycina 7. Roéznice w odpowiedzi terytorialnych samcéw na miary komponentu (A) PC1,
(B) PC2 oraz (C) PC3 migdzy typami zabiegdw (krotka seria $piewu, K; dluga seria $piewu, D). Dane

przedstawione jako $rednia wartos¢ wraz z przedziatem ufnosci (95%).
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Tabela 7. Pie¢ najlepiej dopasowanych uogdlnionych modeli liniowych wskazujgcych czynniki
wplywajace na miary zmiennych reakcji samcow zgrupowane w PC1
na zabieg K oraz D. Zmienne: rodzaj zabiegu, ZABIEG; liczba strof zaspiewanych podczas fazy PRE,
STROFY; repertuar testowanego samca, REPERTUAR; dzien w sezonie, DZIEN.

A AICc w; ER Czynnik B SE P

0,00 0,26 Stala 1,618 0,4745 0,001
ZABIEG -0,489 0,3027 0,106
STROFY -0,071 0,0239 0,003

0,12 0,24 1,06 Stata 1,537 0,4920 0,002
STROFY -0,080 0,0243 0,001

0,42 0,21 1,23 Stala 0,887 0,6497 0,172
REPERTUAR 0,291 0,1980 0,142
STROFY -0,082 0,0235 <0,001

0,55 0,20 1,32 Stala 0,306 0,7239 0,673
ZABIEG 0,232 0,1467 0,113
REPERTUAR 0,273 0,1905 0,152
STROFY -0,074 0,0231 0,001

2,06 0,09 2,80 Stala 1,104 0,6928 0,111
DZIEN -0,031 0,0445 0,487
ZABIEG 0,237 0,1505 0,115
STROFY -0,071 0,0237 0,003

1,0-

0,54

-0,5-

1,0

0 10 20 30
Liczba strof podczas fazy PRE

Rycina 8. Zalezno$¢ miedzy intensywno$cig $piewu podczas fazy PRE a miarg zmiennych

zgrupowanych w PC1. Dtuga seria $piewu, trojkat; krotka seria $piewu, koto.
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Réznica w odpowiedzi samcoéw migdzy zabiegami byla rowniez zaobserwowana
w przypadku komponentu PC3 (Tabela 6, Rycina 7c), ktory byt pozytywnie skorelowany
z liczbg przelotow podczas fazy EXP i OBS (Tabela 4). W tym przypadku cztery najlepiej
dopasowane modele (A AIC¢ < 2) wskazaly istotny wpltyw zabiegu oraz liczby zaspiewanych
strof przez testowanego samca podczas fazy PRE na miary zmiennych zgrupowanych
w PC3 (Tabela 8). Terytorialne samce reagowaty znacznie intensywniej na zabieg K poprzez
zwigkszong liczbg przelotdow podczas fazy EXP i OBS w poréwnaniu do samcow,
ktore otrzymaty zabieg D. Liczba przelotow podczas fazy EXP i OBS byla rowniez zalezna
od intensywnosci $piewu podczas fazy PRE, gdzie samce $§piewajace wigcej strof reagowaty

mniejszg liczba przelotow (Rycina 9).

Tabela 8. Pig¢¢ najlepiej dopasowanych uogoélnionych modeli liniowych wskazujgcych czynniki
wplywajace na miary zmiennych zgrupowanych w PC3 na zabieg K oraz D. Zmienne: rodzaj zabiegu,
ZABIEG; liczba strof zaspiewanych podczas fazy PRE, STROFY; repertuar testowanego samca,
REPERTUAR; dzieh w sezonie, DZIEN.

A AlCc Wi ER Czynnik b SE P

0,00 0,29 Stata 1,424 0,6673 0,033
ZABIEG -0,649 0,1352 <0,001
REPERTUAR 0,295 0,1756 0,093
STROFY -0,043 0,0213 0,045

0,16 0,27 1,08 Stata 2,049 0,5795 <0,001
ZABIEG -0,636 0,1412 <0,001
STROFY -0,040 0,0222 0,070

0,90 0,19 1,57 Stata 1,158 0,3244 <0,001
ZABIEG -0,579 0,1451 <0,001

1,24 0,16 1,86 Stata 0,534 0,5315 0,315
ZABIEG -0,588 0,1403 <0,001
REPERTUAR 0,271 0,1866 0,146

2,37 0,09 3,27 Stata 1,192 0,7725 0,123
DZIEN 0,024 0,0412 0,558
ZABIEG -0,645 0,1346 <0,001
REPERTUAR 0,324 0,1812 0,074
STROFY -0,043 0,0212 0,042

Miary zmiennych zgrupowane w PC2, pozytywnie skorelowanym z czasem
przebywania testowanego samca w promieniu Sm od gltosnika podczas fazy EXP i OBS
(Tabela 4), nie roznity sig¢ istotnie migdzy zabiegiem K i D (Tabela 6, Rycina 7B). Najlepiej
dopasowane modele GLM (A AICc < 2) wykazaly natomiast istotny wplyw poziomu

nat¢zenia hatasu na komponent PC2. Okazato si¢, iz samce zajmujace terytoria w bardziej
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hatasliwych lokalizacjach spedzaty wigcej czasu w promieniu 5 m od glosnika podczas fazy
PRE i OBS, niezaleznie od zabiegu (Tabela 9, Rycina 10). Wyzsze nat¢zenie poziomu halasu
powodowato rowniez nieznacznie szybsza reakcj¢ na playback w przypadku opdznienia
pierwszego przelotu (rs = -0,312, p = 0,015, n = 30), oraz opdznicnia podejscia
na 5 m do glosnika (rs = -0,302, p = 0,019, n = 30).
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Liczba strof podczas fazy PRE

Rycina 9. Zalezno$¢ miedzy intensywnoscia $piewu podczas fazy PRE a miarg zmiennych

zgrupowanych w PC3. Dhuga seria $piewu, trojkat; krotka seria $piewu, koto.
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Rycina 10. Zalezno$¢ migdzy poziomem nat¢zenia hatasu a miarg zmiennych zgrupowanych w PC2.

Dtuga seria $piewu, trojkat; krotka seria Spiewu, koto.
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Tabela 9. Pie¢ najlepiej dopasowanych uogdlnionych modeli liniowych wskazujgcych czynniki
wplywajace na miary zmiennych zgrupowanych w PC2 na zabieg K oraz D. Zmienne: poziom
nat¢zenia hatasu, HALAS; rodzaj zabiegu, ZABIEG; repertuar testowanego samca, REPERTUAR;

dzien w sezonie, DZIEN.

A AICc w; ER Czynnik B SE P

0,00 0,33 Stala -8,201 1,9098 <0,001
HALAS 0,156 0,0371 <0,001
ZABIEG 0,224 0,1420 0,114

0,01 0,33 1,00 Stata -7,385 1,9133 <0,001
HALAS 0,148 0,0383 <0,001

1,94 0,12 2,64 Stala -6,802 2,0863 0,001
DZIEN -0,031 0,0460 0,500
HALAS 0,141 0,0396 <0,001

2,10 0,11 2,86 Stala -7,946 1,9344 <0,001
HALAS 0,156 0,0368 <0,001
ZABIEG 0,229 0,1411 0,105
REPERTUAR -0,124 0,1862 0,507

2,27 0,11 3,10 Stala -7,730 2,1016 <0,001
DZIEN -0,023 0,0446 0,599
HALAS 0,150 0,0386 <0,001
ZABIEG 0,216 0,1422 0,129

Kontrola potencjalnego wplywu parametréw strof wchodzacych w sktad playbackow
na reakcje samcoéw wskazata jedynie stabg korelacj¢ miedzy komponentem PC1 a czasem
trwania strofy (rs = 0,392, p = 0,032, n = 30) oraz czasem trwania frazy inicjalnej (rs = 0,412,
p = 0,024, n = 30).

DYSKUSJA

Przeprowadzone eksperymenty pokazaty, ze playback rdznigcy si¢ czasem trwania
serii $§piewu wyzwala odmienne odpowiedzi u terytorialnych samcoéw. Odtworzenie krotkiej
serii $piewu istotnie zwiekszalo intensywno$¢ przelotow w poréwnaniu do serii dhugie;.
Zrdznicowanie liczby przelotow w reakcji na playback bylo obserwowane podczas
wcezesniejszych badan na zigbie (Brumm 1 Ritschard 2011), oraz u innych gatunkow
(np. u ortolana; Skierczynski 1 Osiejuk 2010; Osiejuk 2014). Odpowiedz terytorialnych
samcOW na rozny czas trwania serii $piewu byta wczesniej badana na wojaku zottogardtym

Sturnella neglecta, u ktorego krotki czas trwania serii $piewu powodowal wzrost
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intensywnosci przelotow (Horn 1 Falls 1988). W przypadku odpowiedzi dzwigkowe;j
terytorialne zigby reagowaty silniej §piewem na zabieg K. Natomiast zabieg D powodowat
intensyfikacje wydawania gltoséw. Odpowiedz dzwickowa, opisana przy pomocy komponentu
PC1, pokrywa si¢ z zaobserwowang u innych gatunkéw, np. u ortolana (Osiejuk et al. 2007;
Osiejuk 2014), gdzie terytorialne samce w reakcji na playback przestaja Spiewac
i rozpoczynaja wydawaé glosy. Analiza relacji migdzy parametrami odtwarzanych strof
a reakcjg testowanych samcoéw wykazata istotny wplyw czasu trwania strofy oraz frazy
inicjalnej na odpowiedz dzwickowg terytorialnych samcow. Potwierdza to wcze$niejsze
obserwacje podczas ktorych zarowno samce, jak 1 samice zigby reagowaty mocniej na strofy
zawierajace wigcej fraz trylu, co jest powigzane z czasem trwania strofy oraz fazy inicjalne;.
W tym wypadku wyzsza ztozono$¢ strofy moze sugerowaé jako§¢ samca, co moze oznaczaé
wicksze zagrozenie dla rywali 1 jednocze$nie by¢ preferowane przez samice

(Leitdo et al. 2006).

Powyzsze wyniki wskazuja, iz dlugos¢ serii §piewu u zigby niesie informacje dla
odbiorcy  sygnalu, ktorym w  tym  przypadku byl terytorialny  samiec.
W Rozdziale I pokazatem, ze szybsze przetaczanie si¢ miedzy typami $piewu jest zwigzane
zZ wyzszym tempem $piewu oraz wigkszym repertuarem, co moze $wiadczy¢ o jakosci samca.
Roéwnoczesnie, szybsze przetaczanie miedzy typami strof byto wezesniej opisane jako sygnat
agresji (Kramer i Lemon 1983; Horn i Falls 1991; Searcy et al. 2000), gdzie terytorialne
samce pasoOwki $piewnej czy strzyzyka karolinskiego Thryothorus ludovicianus reagowaty
agresywnie] na playback charakteryzujacy si¢ wigksza intensywnos$cig przelaczania migdzy
typami strof (Stoddard et al. 1988; Vehrencamp 2000). Sugeruje to, iz tempo przetaczania
miedzy typami $piewu moze wiarygodnie wskazywacé na jako$¢ i/lub motywacje samca.
Nalezy si¢ wiec spodziewac, iz lepsze 1 bardziej zmotywowane samce beda przetaczacé sie

czescie;j.

Okazuje si¢ jednak, iz w przypadku reakcji na intruza istotng rolg¢ odgrywa réwniez
motywacja wlasciciela terytorium, co wskazaty najlepiej dopasowane GLM w przypadku
komponentu PC1 oraz PC3. Wskaznikiem motywacji testowanego samca byla w tym
przypadku zarejestrowana przed rozpoczeciem eksperymentu intensywno$¢ $piewu.
Dotychczasowe badania pokazaly, ze intensywno$¢ $piewu jest powigzana z motywacja,
pobudzeniem oraz poziomem agresji w przypadku pasowki $piewnej (Kramer et al. 1985)
oraz bogatki (Weary et al. 1988). Jesli podobna sytuacja wystepuje rowniez u zigby

nalezatoby si¢ spodziewaé, 1z bardziej zmotywowane samce odpowiadaja szybciej
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i/lub mocniej. Aczkolwiek samce $piewajace intensywniej podczas fazy PRE reagowaty
stabiej w postaci mniejszej liczby przelotow. Natomiast w ramach odpowiedzi wokalnej,
intensywniejszy $piew podczas fazy PRE powodowal, iz samce wydawaly wigcej glosow,
a $piewaty mniej i1 rozpoczynaly go pozniej. Wydaje si¢ wigc, iz samce zigby $piewajace
intensywniej uznawaty playback za osobnika gorszego od siebie. Nie moggc namierzy¢
wizualnie intruza i rozpoczaé walki sygnalizowaty gotowo$¢ do eskalacji konfliktu przez
wydawanie sygnaléw agresji, za jakie uznawane sg buzzing calls (Marler 1956). Podobna
sytuacja mogla mie¢ miejsce w przypadku odpowiedzi dzwickowej na playback,
gdzie terytorialne samce reagowaly intensywniej przy pomocy glosow na zabieg D,
sugerujagcy obecnos¢ samca stabszej jakosci, a kontynuowaly $piew podczas zabiegu K,
ktorym moégt by¢ rywal lepszej badz nieokreslonej jakosci. Mozna wigc zatozyé,
ze owe glosy sg konwencjonalnym sygnatem wskazujacym wysoki poziom agresji, motywacji
oraz prawdopodobienstwo ataku (Guilford 1 Dawkins 1995). Kontynuowanie $piewu przez
testowane samce moze $wiadczy¢ o niewystarczajacej motywacji do bezposredniej walki,
spowodowanej np. okresem nieptodnym u partnerki, przecigtng jakoscia terytorium badz tez
niedostateczng oceng rywala. W tym wypadku testowane samce mogty intensyfikowaé
przeloty w poszukiwaniu intruza w celu dokladniejszej oceny zagrozenia.
Ostatecznie, terytorialne samce moga probowaé oszukiwac silniejszego rywala przy pomocy
$piewu, ktory nie odzwierciedla ich jakos$ci. Koszty jakie w tym wypadku ponosi samiec sg
niewielkie, a zysk w postaci utrzymania terytorium i/lub partnerki bedzie ogromny.
Prawdopodobienstwo wystapienia takiej sytuacji jest jednak mate, poniewaz rzetelny sygnat
przewaznie jest kosztowny do wytworzenia (Zahavi 1975, 1977), co z zatozenia moze by¢
nieosiggalne dla stabszych samcow. Powodzenie oszustwa bedzie rowniez o tyle mniejsze,

o ile reakcja rywali bedzie bardziej stanowcza.

Mimo, iz analiza nie wykazata Zzadnych zalezno$ci migdzy dlugoscig serii $piewu
a poziomem nat¢zenia hatasu antropogenicznego, okazalo si¢ ze samce ktorych terytoria
byty zlokalizowane w halasliwej okolicy spedzaly wigcej czasu w sasiedztwie glo$nika
po rozpoczeciu eksperymentu. Moze to swiadczy¢ o utrudnionej ocenie rywala na podstawie
informacji zawartej w $piewie, spowodowane] przez wyzszy poziom natgzenia halasu.
Z tego powodu terytorialne samce szybciej podlatuja do glosnika oraz spedzaja wigcej czasu
w jego poblizu prébujac wizualnie oceni¢ zagrozenie. Szybsza 1 mocniejsza reakcja
zaobserwowana u testowanych zieb zajmujacych terytoria w hatasliwych lokalizacjach moze

rowniez $wiadczy¢ o zwigkszonej czujnosci. Aczkolwiek zaobserwowano rowniez odwrotng
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reakcje, w przypadku pipila czarnogrzbietego Pipilo maculatus oraz spizeli bialobrewej
Spizella passerina hatas antropogeniczny wplywal negatywnie na szybko$¢ reakcji
na playback (Kleist et al. 2016). Dotychczasowe badania pokazuja, iz zwierzeta zwigkszaja
czujno$¢ podczas przebywania w srodowisku zanieczyszczonym halasem antropogenicznym.
Zostalo to zaobserwowane m.in. w przypadku bogatek zyjacych w poblizu lotniska,
ktére podczas szczytu natezenia hatasu generowanego przez przelatujagce samoloty
przerywaly zerowanie i1 obserwowaly okolice (Klett-Mingo et al. 2016). Zwigkszenie
czujnosci w odpowiedzi na hatas antropogeniczny wystepuje rowniez u ssakow oraz ryb.
Doroste kalifornijskie wiewiorki ziemne Spermophilus beecheyi zwiekszaly czujnosci,
gdy znajdywaty si¢ pod turbinami wiatrowymi generujacymi hatas, w poréwnaniu
do powierzchni kontrolnej (Rabin et al. 2006), a widlorogi amerykanskie Antilocapra
americana zwigkszaly czujno$¢ podczas zerowania w bliskim sasiedztwie drog
(Gavin i Komers 2006). U labrakséw Dicentrarchus labrax, gatunku morskiej ryby
okonioksztattnej, hatas antropogeniczny podwyzszal czujno$¢ oraz indukowal stres
(Spiga et al. 2017). Powyzsze przyktady potwierdzaja rowniez laboratoryjne eksperymenty
na zigbach, gdzie osobniki wystawione na dzialanie hatasu cze$ciej przerywaty zerowanie,
podnoszac glowe w celu obserwacji otoczenia (Quinn et al. 2006). Okazuje si¢ zatem,
iz wyzszy poziom natezenia hatasu moze obnizaé percepcje sygnaldow dzwigkowych,
wymuszajagc na zwierzetach zintensyfikowanie obserwacji wizualnych otoczenia.
Konsekwencji owej zmiany zachowania w przypadku ptakow moze by¢ kilka. Po pierwsze
czas poswigcony na zerowanie ulega znacznej redukcji, co moze przyczyni¢ si¢ do wzrostu
poziomu stresu oraz spadku kondycji (Sapolsky et al. 2000; Bonier 2012). Po drugie,
hatas antropogeniczny moze posrednio ograniczac strategie zerowania, co przetozy¢ si¢ moze
na zmniejszenie dostgpnosci pokarmu w $rodowisku (Hilton et al. 1999; Yasue et al. 2003;
Klett-Mingo et al. 2016). Liczne gatunki wykorzystujg stuch podczas polowan. Na przyktad,
drozdy amerykanskie Turdus migratorius lokalizuja w ten sposob ofiary zyjace pod ziemia
(Montgomerie i Weatherhead 1997). W ekstremalnych sytuacjach hatas moze doprowadzi¢ do
zmian w skladzie flory, poprzez zmiany sktadu gatunkowego nasion rozsiewanych przez
rézne gatunki ziarnojadow (Francis et al. 2009). Zwickszenie natgzenia obserwacji
wizualnych kosztem obnizenia percepcji dzwigkow otoczenia moze
okaza¢ si¢ niewystarczajgce podczas obrony przed drapieznikami. W naturalnych warunkach
zwierzeta poswigcajg czg$¢ czasu na obserwacje okolicy podczas codziennych czynnosci
jak np. Zerowanie. Ilo$¢ czasu w ktorym musza pozosta¢ szczegoOlnie czujne jest zalezna

od wielu czynnikoéw. Badania pokazuja, ze osobniki zerujace samotnie badz w matych
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grupach  (Robers 1996), oraz w S$rodowisku z ograniczong widoczno$cia
(Bednekoff 1 Blumstein 2009) istotnie zwickszaja czujnos¢. Dlatego dodatkowe
zanieczyszczenie w postaci hatasu antropogenicznego moze spotggowal obnizenie
wykrywalnosci drapieznikow. Jest to prawdopodobnie jeden z powodow spadku liczebnosci
1 roznorodnos$ci gatunkowej ptakow zyjacych w s$rodowisku zanieczyszczonym hatasem

antropogenicznym (np. Polak et al. 2013; Proppe et al. 2013; Perillo et al. 2017).

Podsumowujac, eksperymenty playback pokazaty iz dlugo$¢ serii $piewu oraz
powigzana z nig intensywno$¢ przelaczania migdzy typami strof jest faktycznie
wykorzystywana przez terytorialne samce w celu oceny jakosci nadawcy.
Spiew charakteryzujacy si¢ czestszym przetaczaniem si¢ migdzy typami strof jest odbierany
jako wicksze zagrozenie przez wiasciciela terytorium. Natomiast odpowiedz na wkroczenie
rywala moze by¢ przewidziana na podstawie intensywno$ci $piewu terytorialnego samca,
Swiadczacej o jego motywacji. Powyzsze wnioski potwierdzaja przewidywania z Rozdziatu I,
dotyczace powigzania tempa $piewu i intensywnosci przelaczania si¢ migdzy typami strof
z jakoscig $piewajacego samca. Dalsze badania powinny skupi¢ si¢ na roli jaka wielko$¢
repertuaru pelni w $piewie zigby, oraz ocenie jakosci samca na podstawie jego kondycji,

przezywalnosci oraz sukcesu legowego w odniesieniu do wybranych parametrow $piewu.

Mimo iz nie udalo si¢ potwierdzi¢ wpltywu dlugosci serii $piewu na jego
wykrywalno$¢, wyniki sugeruja iz zycie w $rodowisku zanieczyszczonym hatasem
antropogenicznym utrudnia oceni¢ rywala na podstawie informacji zawartej w $piewie oraz
wplywa na czujno$¢ ptakow. Aby potwierdzi¢ owe przypuszczenia nalezaloby przeprowadzi¢
kolejne eksperymenty w §rodowisku miejskim oraz sprawdzié, czy wyzszy poziom natezenia

hatasu naturalnego wyzwala podobng reakcj¢ u terytorialnych samcow zigby.
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ROZDZIAL 111

Charakterystyka Spiewu miejskiej oraz lesnej populacji piecuszka
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WSTEP

Wzglednie prosty S$piew, charakteryzujacy si¢ nieskomplikowang budowa
oraz powtarzalno$cig $piewu strofy, wystepujacy u gatunkoéw jak bogatka, ortolan badz
opisana w Rozdziale 1 oraz II zigba, pozwala na klasyfikacj¢ typow strof ktére tworza
repertuar samca. W przypadku gatunkéw ptakow u ktorych liczba typow sylaby,
jak i kombinacja w jakiej sa $piewane w kolejnych strofach jest mocno zroznicowana,
klasyfikacja typow strof jest utrudniona badz wrecz niemozliwa. Jako przyklad moze
postuzy¢ tutaj rokitniczka Acrocephalus schoenobaenus, u ktorej pojedyncza strofa moze by¢
zbudowana z 300 sylab, przy repertuarze samca wynoszacym 75 sylab (Catchpole 1976).
W takim wypadku wielko$¢ repertuaru zazwyczaj okresla si¢ na podstawie sumy unikalnych
typow sylab $§piewanych przez danego samca. Pomimo wyzej wymienionych rozbieznosci
w definiowaniu, rola jaka spelniajg repertuary strof oraz sylab w zyciu ptakow jest
rownorzedna. Z ewolucyjnego punktu widzenia, repertuary pelnig bardzo wazng funkcje
podczas doboru plciowego, pozwalajac na wymian¢ informacji zar6wno migdzy
rywalizujacymi samcami, jak i potencjalnymi partnerami (np. Krebs et al. 1978;
Searcy i Yasukawa 1996; Catchpole i Slater 2008). Aczkolwiek sposoéb w jaki osobniki

obojga plci wykorzystuja repertuary do komunikacji moze si¢ r6zni¢ mi¢dzy gatunkami.

U piecuszka, ktory podobnie jak rokitniczka jest gatunkiem o ztozonej budowie strofy,
dotychczasowe badania wskazuja, 1z repertuar sylab $wiadczy o jakosci oraz wieku samca.
Gil 1 Slater (2000a) wykazali, iz samce posiadajace wiekszy repertuar miaty lepszy sukces
legowy sugerujac, iz samice inwestujg wigcej energii w produkcje jaj w przypadku partnera
Spiewajacego z wigkszym repertuarem sylab. Wigkszy repertuar wptywat rowniez
na szybko$¢ sparowania samcow (Jarvi 1983). Natomiast badania prowadzone na brytyjskiej
populacji piecuszka pokazaty, iz pierwszoroczne samce posiadaly istotnie mniejszy repertuar
sylab niz starsze samce, oraz ze istnieje wysoki wspotczynnik wspotdzielenia typow sylab
miedzy sasiadujacymi ptakami (Gil et al. 2001). Sugeruje to nauke $piewu sasiadow wkrotce
po przylocie z zimowisk (Beecher et al. 1994). Jednak u piecuszka, nie sama wielko$¢
repertuaru sensu stricto, lecz rowniez zréznicowanie typow sylab w obrgbie strofy okazuje
si¢ by¢ istotne przy doborze plciowym. Tutaj, podobnie jak w przypadku wielkosci
repertuaru, wigksze zrdéznicowanie typow sylab w strofie wptywa na szybko$¢ sparowania
oraz jest mniejsze u pierwszorocznych samcéw (Jarvi 1983; Gil et al. 2001). Powyzsze dane

potwierdzajg trend zaobserwowany rowniez u innych gatunkéw. Liczne badania wykazaty,
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1z samice preferujg partnerow S$piewajacych bardziej ztozone strofy oraz posiadajacych
wigkszy repertuar (np. Catchpole 1980; McGregor et al. 1981; Reid et al. 2004). Sama
wielko$¢ repertuaru w przypadku wielu gatunkéw jest cechg zalezng od wieku, gdzie starsze
samce $piewajg z bogatszym repertuarem typow sylab badz strof (np. szpak Sturnus vulgaris,
Mountjoy i Lemon 1996; rokitniczka, Nicholson et al. 2007).

Z racji iz Spiew ptakow jest sygnatem wielowymiarowym, samce mogg informowac
potencjalne partnerki badz rywali o swojej jakosci na wiele sposobow. Oprocz wielkosci
repertuaru, zlozono$¢ strofy mozna scharakteryzowaé¢ réwniez na podstawie liczby powtdrzen
sylab wchodzacych w jej sktad. Wptywa to bezposrednio na czas trwania strofy i odnosi si¢
do czasowej organizacji $piewu. Dotychczasowe badania wykazaly, iz samice preferujg
partneréw $piewajacych dilugie strofy (np. Wasserman i Cigliano 1991; Balzer i Williams
1998). Potwierdzaja to rowniez pozniejsze badania przeprowadzone na dziwonii ogrodowe;j
Haemorhous mexicanus, gatunku o ztozonej budowie strofy. Podobnie jak w przypadku
piecuszka, strofy dziwonii ogrodowej charakteryzuja si¢ duzym zr6znicowaniem typow sylab,
ktore moga by¢ $piewane pojedynczo, badz w krotkich trylach ztozonych z kilku powtorzen.
W trakcie eksperymentéw z playbackami, samice poddane byly zabiegom w ktoérych
odtwarzano im strofy $piewu roznigce si¢ liczba powtdrzen sylab w trylach. Okazato sie,
ze preferowaty strofy dtuzsze, przy rownoczesnym braku reakcji na wielkos$¢ repertuaru sylab
z ktérych byty zbudowane (Nolan i Hill 2004). Czas trwania strofy moze by¢ w tym wypadku
sygnatem jakos$ci, gdyz wymaga od samca wiekszej energii do jej zaspiewania. Szczeg6lnie
jesli tryle wchodzace w skfad strofy posiadajg skomplikowang budowe oraz sg trudne
w wytworzenia (Vallet i Kreutzer 1995; Suthers et al. 2004). Dodatkowo, badania wykazuja
iz czas trwania strofy jest rowniez cecha zalezng od wieku. Badania na ryzowcu siwym
Lonchura oryzivora pokazaty, iz starsze samce $piewaty dluzsze strofy, a wielko$¢ repertuaru
sylab z ktorego byly zbudowane byta niezalezna od wieku (Ota 1 Soma 2014). W przypadku
piecuszka badania nie wykazaty zadnej korelacji migdzy czasem trwania strofy a wiekiem
samca, szybko$ciag sparowania czy przezywalnosciag potomstwa (Gil 1 Slater 2000;
Gil et al. 2001). Niemniej jednak zaobserwowano ciekawg zalezno$¢. Okazalo sie, iz samce
$piewajace dlugie strofy, ztozone z wigkszej liczby sylab mialy wigksze szanse na kopulacje
pozapartnerskie i1 posiadanie dodatkowego potomstwa. Rownoczes$nie, starsze samce rzadziej
tracily ojcostwo w swoim gniezdzie, podczas gry wielko$¢ repertuaru nie odgrywala
w tym wypadku zadnej roli (Gil 1998; Gil et al. 2007). Pokazuje to, iz samice piecuszka

preferuja partnerow $piewajacych dluzsze strofy. Rownoczes$nie, starsze samce $piewajace
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dhuzsze strofy moga by¢ skuteczniejsze podczas uzyskiwania pozapartnerskich kopulacji

oraz bronienia samic przed rywalami.

Kolejnym waznym parametrem czasowej organizacji $piewu piecuszka,
wykorzystywanym w celu oceny samca przez osobniki obojga plci, jest tempo $piewu.
W tym przypadku badania wykazaty, iz tempo $Spiewu sylab w strofie (Gil et al. 2001),
jak i samych strof (Radesiter et al. 1987), wzrasta wraz z wiekiem samca, co okazuje si¢ by¢
rowniez wyznacznikiem jakos$ci samca (Nystrom 1997). Wyzsze tempo $piewu jest
preferowane przez samice i wptywa na szybko$¢ sparowania si¢ samcoéw (Radesiter et al.
1987; Arvidsson i Neergard 1991). Badania wskazujg rowniez, iz wyzsze tempo Spiewu
swiadczy o jakosci zajmowanego terytorium (Radesédter i Jakobsson 1989) oraz jego
zasobnosci w pokarm (Arvidsson i Neergard 1991). Mozliwie, iz to wlasnie z tego powodu
samce $piewajace z wyzszym tempem poswiecaja mniej czasu na poszukiwanie pokarmu
(Radesiter et al. 1987). Jedne z ostatnich badan pokazaly rowniez, iz tempo $piewu samca
zmienia si¢ w trakcie sezonu (Gil et al. 1999). Okazuje si¢ iz samce piecuszkoOw Spiewaja
najintensywniej przed sparowaniem, w celu zwabienia potencjalnej partnerki, oraz w okresie
tuz po zlozeniu jaj przez samic¢. Podczas drugiego okresu intensywnego $piewu samce
prawdopodobnie licza na przywabienie innych samic w celu kopulacji pozapartnerskich.
Podobne zjawisko zostato zaobserwowane réwniez u trzciniaka Acrocephalus arundinaceus
(Hasselquist i Bensch 1991).

W przypadku zakresu czestotliwosci strofy dotychczasowe badania pokazaty, iz moze
ona sugerowa¢ rozmiar samca, co zostalo zaobserwowane wczesniej m.in. u chwostki
koroniastej Malurus coronatus (Hall et al. 2013). Eksperymenty z playbackiem u piecuszka
pokazaty, iz terytorialne samce reagowaly intensywniej na strofy charakteryzujace si¢ nizsza
czestotliwoscia niz te, $piewane przez testowanego osobnika (Linhart i Fuchs 2015).
W tym wypadku terytorialne samce mogly uznawac, iz ,,intruz” jest od niego wigkszy
1 stanowi wigksze zagrozenie, co wywolywato intensywniejsza reakcje. Odwrotna zaleznos¢
zostata natomiast zaobserwowana w przypadku kosa, u ktorego zwickszone pobudzenie
terytorialnych samcoéw spowodowane eksperymentami z playbackami przekladato si¢ na
$piew z wyzszg minimalng czestotliwoscig sylab (Dabelsteen 1985; Dabelsteen i Pedersen
1985). Niemniej jednak wczesniejsze badania wykazaty, iz samce piecuszka sg w stanie
obnizy¢ minimalng czgstotliwos¢ strof w reakcji na playback (Jarvi et al. 1980).

Sugeruje to probe zmylenia rywala i przedstawienia siebie wigkszym niz si¢ faktycznie jest.
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Piecuszek, jako jeden z najpospolitszych ptakow Europy, gniazduje licznie
w miejskich parkach oraz ogrodach. Mimo licznych badan charakteryzujacych $piew tego
gatunku, nie powstala do tej pory zadna praca pordéwnujaca S$piew osobnikow
zamieszkujacych miejskie oraz lesne Ssrodowisko. Z tego powodu nie jest wiadomo czy,
1 do jakiego stopnia, miejskie samce modyfikujg parametry $piewu aby sprosta¢ komunikacji
dzwickowej w $rodowisku zanieczyszczonym halasem antropogenicznym. Dotychczasowe
prace, ktore scharakteryzowatem na poczatku Rozdziatu III, stanowig wazny punkt w ocenie
potencjalnych zmian w parametrach S$piewu piecuszka, spowodowanych przez halas
antropogeniczny na ktory narazone sg miejskie ptaki. W przypadku wykrycia istotnych réznic
w $piewie piecuszka (oraz innych gatunkow ptakéw) miedzy powierzchniami badawczymi,
mozna blednie wnioskowaé iz to halas miejski, badz inny czynnik zwigzany z obszarami
zurbanizowanymi odpowiada za ta zmiane. Przyktadowo, $piewanie dtugich strof sugerujace
potencjalnym partnerkom jako$¢ samca (np. Gil 1998; Nolan i Hill 2004; Gil et al. 2007)
moze by¢ réwnocze$nie uznane za probe zwickszenia redundancji sylab w  strofie,
jak bylo to zaobserwowane w przypadku zarka rubinowego (Rios-Chelén et al. 2013).
Podkresla to wielowymiarowo$¢ sygnatu jakim jest $piew ptakow oraz potrzebe

przeprowadzania wieloczynnikowych analiz $piewu.

Dlatego w ramach Rozdzialu III, scharakteryzuj¢ zmienno$¢ $piewu lesnych
1 miejskich piecuszkéw, zyjacych w §rodowisku rdéznigcym si¢ poziomem natezenia hatasu
antropogenicznego. Jesli halas antropogeniczny okaze si¢ czynnikiem wptywajacym istotnie
na parametry $piewu piecuszka, spodziewam si¢ zaobserwowa¢ mechanizmy znane z innych
badan dotyczacych zmiennosci S$piewu miejskich ptakéw. W tym celu chcialbym

odpowiedzie¢ na ponizsze pytania:

(1) Czy piecuszki $piewajace w Srodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym

modyfikuja zakres pasma czestotliwo$¢ Spiewu?

(2) Czy czasowa organizacja Spiewu piecuszka rozni si¢ istotnie migdzy powierzchniami

badawczymi?

(3) Czy wystepuja istotne réznice w wielkosci repertuaru miejskich oraz le§nych samcow

piecuszka?
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METODY

Nagrywanie oraz analiza Spiewu

Spiew samcoéw piecuszka nagrywalem miedzy 15 kwietnia a 15 czerwca w latach
2013-2015 do pigciu godzin po wschodzie stonca. W tym czasie nagralem $piew 16 samcoéw
na obszarze miasta Poznania, oraz 35 samcow w lasach otaczajacych miasto od podinocy,
wchodzacych w sktad Puszczy Zielonki 1 Puszczy Noteckiej. Kazdy samiec nagrywany byt
w miejscu, ktore nie bylo odwiedzane w biezacym oraz kolejnych sezonach,
w celu zminimalizowania mozliwosci wielokrotnej rejestracji $piewu konkretnego samca.
W trakcie nagrywania $piewu rejestrowatem obecno$¢ sasiadujacych oraz aktywnych
wokalnie samcoOw piecuszka, poniewaz interakcje miedzy osobnikami moga wpltywac na
rézne parametry ich Spiewu (np. Todt i Naguib 2000; Naguib 2005). Nagrania wykonywatem
podczas dni o stabym wietrze oraz bez opadow, przy pomocy cyfrowego rejestratora Marantz
PMD670 (Marantz Professional, Kanagawa, Japonia) z podlaczonym mikrofonem typu
parabola Telinga Pro 6 (Telinga Microphones, Uppsala, Szwecja). Nagrania byty zapisywane
jako jednokanatowe, nieskompresowane pliki formatu PCM WAV z probkowaniem 48 kHz
i rozdzielczosciag 16 bitow. Po kazdym nagraniu wykonywatem 10 pomiaréw poziomu
natgzenia hatasu za pomoca cyfrowego decybelomierza CHY 650 (zakres: 35-130 dB SPL
re 20 pPa; korekcja czestotliwosci: A; charakterystyka czasowa: szybka; CHY Firemate Co.,
Ningbo, Chiny). Wyniki pomiaréw nat¢zenia hatasu dla kazdego samca byly usredniane

na potrzeby dalszej analizy.

.....

si¢ duzym zrdznicowaniem sylab. Kolejne strofy zbudowane sg przynajmniej cze$ciowo
z sekwencji nowych typow sylab, ktore nie pojawiaja si¢ w strofach losowo, lecz w grupach.
Z tego powodu zastosowanie prostych metod pozwalajacych na oszacowanie wielkosci
repertuaru jest nieuzasadnione (Catchpole 1 Slater 2008). Dotychczasowe badania pokazuja,
iz analiza 100 kolejnych strof nie pozwala u niektérych samcow na okreslenie ich pelnego
repertuaru sylab (Gil 1 Slater 2000a). Niemniej jednak, dostgpne dane literaturowe wskazuja,
iz analiza ograniczona do kolejnych 15-u strof pozwala w wiarygodny sposob okresli¢
przyblizong wielko$¢ repertuaru piecuszka (Gil i Slater 2000a, b). Bioragc pod uwage
powyzsze informacje, postanowitem przeanalizowac 25 kolejnych strof dla kazdego samca,

zakladajac iz da to dobre odzwierciedlenie wielkosci pelnego repertuaru. W tym celu
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przeanalizowatem tacznie 24634 sylaby wchodzace w sktad 1275 strof, pochodzace

od 51 samcow.

Wszystkie pomiary byly wykonywane w programie Raven Pro 1.5 Beta v. 23 (Cornell
Lab of Ornithology, Ithaca, USA), przy nastgpujacych ustawieniach: typ okna — hann,
wielko$¢ okna — 512, pokrywanie czasowe — 50%. Dla kazdej sylaby wchodzacej w sktad
strofy uzyskatem nastepujace parametry opisujace czgstotliwose: czestotliwos¢ minimalna
(dolna granica czestotliwosci sylaby; Hz), czgstotliwo$¢ maksymalna (gérna granica
czestotliwosci sylaby; Hz), pierwszy kwartyl czestotliwosci (czgstotliwos$é zawierajaca 25%
energii; Hz), trzeci kwartyl czestotliwosci (czgstotliwos¢ zawierajaca 75% energii; Hz),
czestotliwo$¢  maksymalnej  amplitudy  (czestotliwo$¢, na  ktorej obserwowana
jest maksymalna energia sylaby; Hz). Uzyskane wartosci opisujace czestotliwos$é sylab byly
usredniane dla kazdej strofy. Nastepnie kazda sylaba byla przydzielana do danego typu.
Klasyfikacja odbywatla si¢ na podstawie wygladu, czgstotliwosci oraz ogolnej charakterystyki
widocznej na sonogramie. Wielko$¢ repertuaru sylab byta okreslana jako liczba unikalnych
sylab, sklasyfikowana w obrgbie proby 25 kolejnych strof. Dodatkowo, w celu okre$lenia
ztozonosci  strof pod katem typow sylab, wuzylem indeksu zrdéznicowania
(ang. versatility index; Jarvi 1983), ktory opisany jest ponizszg formuta:

liczba unikalnych typow sylab w strofie
liczba sylab w strofie

indeks zroznicowania =

Indeks zréznicowania wynosi 1 w przypadku kiedy wszystkie sylaby w strofie nalezg
do innego typu, a osigga warto$¢ 0 kiedy strofa jest zbudowana z sylaby jednego typu.
Na potrzeby charakterystyki czasowej organizacji $piewu zmierzylem czas trwania strof (s),
czas trwania przerw miedzy strofami (s), tempo Spiewu strof (strofy/minute), liczbg sylab
W strofie, czas trwania sylaby (s), czas trwania przerw miedzy sylabami (s), tempo Spiewu
sylab (sylaby/minute) oraz obliczylem dwa indeksy pomocne przy charakterystyce $piewu
ptakéw: nadmiarowosci (ang. redundancy index) oraz liniowosci (ang. linearity index;
Scharff i Nottebohm 1991). Indeks nadmiarowos$ci obliczany byl przy pomocy ponizszej

formuty:

liczba przejsé miedzy roznymi typami sylab w strofie

indeks nadmiarowosci = - -
liczba sylab w strofie — 1
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Warto$¢ indeksu nadmiarowosci wynosi 1 gdy samiec $piewa caty czas jeden typ sylaby,
osiggajac warto§¢ 0 przy ciaglej zmianie typu w kolejnej sylabie. Indeks liniowosci

byt obliczany za pomoca ponizszej formuty:

liczba unikalnych typow sylab w strofie

indeks liniowosci = — — Pr— . .
liczba przejs¢ miedzy roznymi typami sylab w strofie

Indeks liniowosci wynosi 1 gdy sekwencja sylab w strofie jest identyczna. W przypadku
kiedy dana sylaba w strofie poprzedza kilka innych sylab, nalezacych do réznych typow,
ich uktad jest bardziej losowy a warto$¢ indeksu liniowos$ci osigga wartosci blizsze O.
Dzieki wykorzystaniu indeksu nadmiarowosci oraz liniowos$ci bedzie mozna okreslic,
czy piecuszki $piewajace w Srodowisku zanieczyszczonym halasem zwickszaja liczbe
powtorzen sylab wchodzacych w sktad krotkich trylow, z ktorych ztozone sg ich strofy.
Warto zauwazy¢, iz oba indeksy odnoszg si¢ do powtorzen sylab w sekwencjach, ale opisuja
rozne aspekty ztozonosci strofy. Samiec uzywajacy dwoch sylab moze Spiewaé z immediate
variety (ABABAB...) lub eventual variety (AAABBB...), co istotnie wptywa na indeks

liniowosci, a indeks nadmiarowosci pozostaje w tym przypadku bez zmian.

Analiza statystyczna

Zgodnos$¢ z rozktadem normalnym poszczegdlnych zmiennych zostata sprawdzona
przy pomocy testu Kotmogorowa-Smirnowa. Zmienne opisujace czestotliwos¢ zostaly
zredukowane w jeden komponent (PC1 czgstotliwosci strof) metoda analizy sktadowych
gléwnych, gdyz wyjsciowy zestaw danych okazat si¢ by¢ odpowiedni do tego typu analizy
(Tabela 10). Nastepnie, w zaleznosci od normalno$ci rozktadu, zastosowatem parametryczne
lub nieparametryczne metody statystyczne w celu sprawdzenia, czy zmienne opisujace
czestotliwosc¢, repertuar oraz czasowg organizacje $piewu roznig si¢ miedzy powierzchniami
badawczymi. W dalszych analizach uzytem uog6lnionych modeli liniowych (ang. generalized
linear model, GLM) w celu oceny wplywu czynnikdbw (zmiennych wyjasniajgcych):
dzieh w sezonie, godzina po wschodzie stonca, obecnosci innych $piewajacych samcoéw
w sasiedztwie oraz poziomu natezenia hatasu, na kazda zmienng (zmienng wyjasniang)
roznigcg si¢ w istotny sposob miedzy powierzchniami badawczymi (miasto/las). Do wyboru
najlepiej dopasowanego modelu wykorzystalem Kryterium Informacyjne Akaikego,
skorygowane dla matych prob (AIC:). Testowane byly wszystkie mozliwe kombinacje
predyktoréw, a ocena modeli nastgpowata przy pomocy réznicy wartosci A AIC.; miedzy
najlepszym modelem, charakteryzujagcym si¢ najnizsza wartoscia AICc, a kazdym innym

modelem. Nastepnie przy uzyciu warto$ci AICc pochodzacych od najlepiej dopasowanych
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modeli (A AICc < 2; Richards 2005) obliczytem dwie miary oceny dopasowania modelu.
Wspotczynnik w; (ang. Akaike weight) pokazuje wzgledng site modelu, gdzie wyzsze warto$ci
w; okreslaja model z lepiej dopasowanymi zmiennymi wyjasniajacymi. Wspotczynnik ER
(ang. evidence ratio) wskazuje ,ile razy” dany model jest od gorszy od najlepiej
dopasowanego modelu (Symonds i Moussalli 2011). Ostatecznie, aby sprawdzi¢ jak poziom
natezenia hatasu wptywa na wybrane parametry opisujace charakterystyke §piewu piecuszka,
zastosowatem regresje liniowa metodg eliminacji wstecznej (ang. linear regression, backward

stepwise metod).

Tabela 10. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych

opisujace parametry czestotliwos$ci strof piecuszka, zgrupowane w jeden komponent metoda analizy

sktadowych gtéwnych.

Zmienna PC1 czestotliwosci sylab
miara Kaiser—Meyer—Olkina 0,716
test Bartletta 312,695
df 10

P < 0,001
Czestotliwos¢ minimalna 0,596
Czgstotliwos¢ maksymalna 0,797
Pierwszy kwartyl czestotliwosci 0,963
Trzeci kwartyl czestotliwo$ci 0,968
Czgstotliwos¢ maksymalnej amplitudy 0,965
Warto$ci wlasne 3,785
% wariancji 75,704

Wszystkie wartosci sg prezentowane wraz z odchyleniem standardowym, chyba ze wskazano
inaczej. Przeprowadzane testy statystyczne byty dwustronne i zostaty wykonane w programie
IBM SPSS Statistics v. 24 (IBM Corp, Chicago, IL, USA).

WYNIKI

Ogolna charakterystyka halasu oraz parametrow opisujacych Spiew piecuszka

Natezenie hatasu roznito si¢ istotnie miedzy miejskg (52,1 + 4,26 dB SPL, n = 16)
a lesng (40,1 £ 1,67 dB SPL, n = 35) powierzchnig badawcza (Tabela 11). Liczba unikalnych
typow sylab tworzaca repertuar samca w obrebie 25 strof wahatla si¢ w granicach od 17 do 99

(Rycina 11), przy czym S$rednio wynosita 47,8 £ 22,5 typéw sylab na samca (n = 51).
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Czas trwania strofy wahat si¢ w granicach od 1,10 do 6,10 s, i wynosit $rednio 3,1 £ 0,50 s.
Czas trwania przerwy miedzy strofami wahat si¢ w granicach od 2,43 do 24,87 s,
przy czym wynosil $rednio 7,2 + 2,01 s. Tempo $piewu strof wahato si¢ w granicach
od 4,42 do 7,55 strof na minute i wynosito srednio 6,1 + 0,82. Liczba sylab w strofie wahata
si¢ od 7 do 38, wynoszgc $rednio 19,3 + 3,36. Czas trwania sylab wahal si¢ w granicach
od 0,03 do 0,29 s, i wynosit $rednio 0,07 £ 0,02 s. Czas trwania przerwy migdzy sylabami
wahal si¢ w granicach od 0,02 do 0,34 s, przy czym wynosit $rednio 0,06 = 0,02 s. Tempo
$piewu sylab wahato si¢ w granicach od 293,93 do 534,85 sylab na minute i wynosito §rednio

374,99 + 31,83.
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Skumulowana liczba nowych sylab

1 5 10 15 20 25
Numer strofy

Rycina 11. Skumulowany wykres przedstawiajacy roznice we wzroscie liczby nowych sylab podczas

analizy kolejnych strof piecuszka.

Zakres czestotliwosci sylab

Porownanie parametrow charakteryzujacych zakres czgstotliwosci sylab, opisanych przy
pomocy komponentu PCI1, nie wykazato istotnych réznic migdzy lesna a miejska populacja
piecuszkow (Tabela 11). Pig¢ najlepszych modeli GLM (A AICc < 2) wskazalo istotny,
negatywny wplyw godziny po wschodzie stonica na zmienng PCI1 czgstotliwosci sylab
(Tabela 12, Rycina 12). Regresja liniowa metoda eliminacji wstecznej nie wykazata zadnej
zalezno$ci miedzy poziomem natgzenia hatasu a czestotliwoscig strof opisang przez zmienng

PC1 (Tabela 14).
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Tabela 11. Przedziaty ufnosci (95%) dla $rednich wartosci badanych parametrow $piewu piecuszka
oraz poziomu natgzenia hatasu migdzy powierzchniami badawczymi.
Przy poréwnaniu zmiennych miedzy powierzchniami skorzystano z testu

U Mann’a-Whitney’a oraz t-Studenta.

Zmienna Miasto Las Stata p
Hatas 49,83 - 54,38 39,57 - 40,72 U=-5684 <0,001
PC1 czgstotliwos¢ strof -0,28 -0,81 -0,46 - 0,22 t=1,299 0,200
Repertuar sylab 41,69 — 61,81 37,79 — 54,26 t=0,841 0,404
Indeks zréznicowania 0,44 -0,51 0,47 - 0,52 t=-0,928 0,359
Czas trwania strofy 2,90 — 3,27 2,97 -3,23 t=-0,137 0,892
Czas trwania przerwy mig¢dzy strofami 6,41 -7,80 6,75 7,62 t=-0,208 0,839
Tempo $piewu strof 571-6,64 5,83-6,39 t=0,239 0,812
Liczba sylab w strofie 18,12 — 20,64 18,38 — 20,22 t=0,106 0,916
Czas trwania sylab 0,06 — 0,08 0,07 -0,08 t=-1,494 0,142
Czas trwania przerwy migdzy sylabami 0,06 — 0,07 0,06 — 0,07 U=-0,244 0,808
Tempo $piewu sylab 364,59 - 390,88 364,59 -382,88 t=0,509 0,613
Indeks nadmiarowosci 0,43-0,51 0,45-0,51 t=-0,273 0,786
Indeks liniowosci 0,92 -0,99 0,97 - 0,99 U=-1953 0,051
2 .

so o + +
o

-2

T T T T T

1 2 3 4 5
Godzina po wschodzie stonca

Rycina 12. Réznice w czgstotliwosci sylab opisane przy pomocy zmiennej PC1 w odniesieniu do

godziny po wschodzie stofica. Dane przedstawione jako $rednie wraz z 95% przedziatem ufnosci.
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Tabela 12. Najlepsze uogoélnione modele liniowe (A AICc < 2) wskazujace czynniki wptywajgce na
zakres czestotliwosci sylab piecuszka, opisany przy pomocy zmiennej PCl. Czynniki (zmienne
wyjasniajace): NOI, poziom natgzenia hatasu; DWS, dzien w sezonie; GPW, godzina po wschodzie

stonca; SWS, inne $piewajace samce w sasiedztwie.

Model A AICc W, ER Czynnik B SE P

1 0,00 0,31 Stala 1,168 0,4189 0,005
DWS -0,012 0,0073 0,091
GPW -0,267 0,1131 0,018

2 0,16 0,29 1,08 Stata 0,789 0,3641 0,030
GPW -0,270 0,1162 0,020

3 1,62 0,14 2,25 Stala 0,138 0,9929 0,889
NOI 0,024 0,0208 0,254
DWS -0,013 0,0073 0,064
GPW -0,258 0,1119 0,021

4 1,68 0,13 2,32 Stata 0,942 0,3880 0,015
GPW -0,280 0,1152 0,015
SWS -0,278 0,2628 0,290

5 1,69 0,13 2,32 Stala 1,327 0,4380 0,002
DWS -0,012 0,0072 0,084
GPW -0,276 0,1120 0,014
SWS -0,284 0,2555 0,267

Wielkos$¢ repertuaru i zroznicowanie strof

Wielkosci repertuaru samcow oraz indeksu zréznicowania strof nie roznily si¢ istotnie miedzy
miejska i leSna populacjg piecuszka (Tabela 11). Analiza GLM odnoszaca si¢ do wielkos$ci
repertuaru wskazata model zerowy jako ten o najnizszej wartosci AICc (Tabela 13).
W przypadku indeksu zrdéznicowania trzy najlepsze modele GLM (A AICc < 2) wskazaly
istotny wplyw aktywnych samcéw w sasiedztwie, ktorych obecno$¢ pokrywala sie
z wigkszym zroznicowaniem strof u analizowanych piecuszkéw (Tabela 13). Regresja liniowa
metoda eliminacji wstecznej nie wykazata zadnej zalezno$ci migdzy poziomem natezenia

hatasu a wielkoscig repertuaru samca oraz indeksem zréznicowania (Tabela 14).

Czasowa organizacja Spiewu

Analiza parametréw charakteryzujacych czasowa organizacje $piewu nie wykazata zadnych
roznic miedzy miejska a lesng populacja piecuszka (Tabela 11). Nie zaobserwowano rowniez
zadnych zalezno$ci migdzy badanymi parametrami czasowej organizacji $piewu a poziomem
natezenia hatasu (Tabela 14). Najlepsze modele GLM (A AICc < 2) wskazaty istotny wptyw
obecnosci innych aktywnych samcow w sgsiedztwie na liczbe sylab w strofie, czas trwania
sylab, tempo $piewu sylab (Tabela 13).
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Tabela 13. Najlepsze uogélnione modele liniowe (A AIC: < 2) wskazujace czynniki istotnie
wplywajace na wybrane parametry opisujace repertuar i czasowg charakterystyke Spiewu piecuszka.
Czynniki (zmienne wyjasniajace): DWS, dzien w sezonie; GPW,

godzina po wschodzie stonca; SWS, inne samce $piewajace w sasiedztwie.

Zmienna A AICc W, ER Czynnik J’t SE P
Liczba sylab w strofie 0,00 0,53 Stala 20,056 0,4550 < 0,001
SWS -1,624 0,6776 0,017
Czas trwania sylab 0,00 0,51 Stala 0,066 0,0034 < 0,001
SWS 0,014 0,0051 0,007
0,86 0,33 154  Stata 0,057 0,0074 < 0,001
GPW 0,003 0,0022 0,180
SWS 0,014 0,0050 0,005
Czas trwania przerwy 0,00 0,40 Stata 0,069 0,0035 < 0,001
migdzy sylabami DWS -0,0002  0,0001 0,018
0,71 0,28 1,43  Stata 0,075 0,0054 < 0,001
DWS -0,0002 0,0001 0,017
GPW -0,002 0,0015 0,162
Tempo $piewu sylab 0,00 0,54 Stata 382,268 4,5917 < 0,001
SWS -16,145 6,8374 0,018
1,46 0,26 2,08 Stata 391,955 10,0062 <0,001
GPW -3,229 2,9724 0,277
SWS -16,707  6,7794 0,014
Indeks nadmiarowosci 0,00 0,39 Stata 0,363 0,0376 < 0,001
DWS 0,001 0,0006 0,033
GPW 0,015 0,0096 0,110
SWS 0,058 0,0219 0,008
1,21 0,22 1,83  Stala 0,451 0,0157 < 0,001
SWS 0,055 0,0234 0,019
1,44 0,19 2,05 Stala 0,404 0,0338 < 0,001
GPW 0,016 0,0100 0,117
SWS 0,057 0,0229 0,012
Indeks zréznicowania 0,00 0,35 Stala 0,463 0,0134 < 0,001
SWS 0,054 0,0200 0,007
0,34 0,29 1,19  Stala 0,396 0,0327 < 0,001
DWS 0,001 0,0005 0,070
GPW 0,012 0,0084 0,149
SWS 0,056 0,0191 0,003
0,63 0,25 1,37  Stata 0,426 0,0291 < 0,001
GPW 0,012 0,0086 0,153
SWS 0,056 0,0197 0,005

W przypadku czasu trwania przerwy migdzy sylabami najlepsze modele GLM (A AICc < 2)
wskazaty dzien po wschodzie stonca, ktory rowniez, razem z obecnos$cig innych aktywnych

samcOw w sgsiedztwie, wplywatl istotnie na indeks nadmiarowosci (Tabela 13). Analiza GLM
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nie wykazata istotnego wptywu zadnego z czynnikow na czas trwania strofy, czas trwania
przerw mig¢dzy strofami oraz tempo $piewu strof, a w przypadku indeksu liniowo$ci wskazala

model zerowy jako ten o najnizszej wartosci AICc.

Tabela 14. Wyniki regresji liniowej metoda eliminacji wstecznej pokazujace relacje migdzy poziomem

nat¢zenia hatasu (HALAS) a zmiennymi opisujacymi charakterystyke $piewu piecuszka.

Zmienna Czynnik s SE P

PC1 czestotliwosé Stata -0,945 1,008 0,353
sylab HALAS 0,022 0,023 0,348
Revertuar sviah Stala 26,043 22,636 0,256
P y HALAS 0,496 0,511 0,336

Indeks srésmicowania | St 0,510 0,078 < 0,001
Zroznicowanta Ay As -0,001 0,002 0,773

Caas trwania strofy Stala 2865 0,372 < 0,001
HALAS 0,005 0,008 0,537

Czas trwania przerwy Stata 7,970 1,282 < 0,001
miedzy strofami HALAS -0,018 0,029 0,526

Temno oot strof Stala 5814 0,838 < 0,001
PO sprewl HALAS 0,007 0,019 0,703

Liczba sylab w strofie Stata 18,245 2,604 < 0,001
y HALAS 0,025 0,059 0,678

Cras thwania sviab Stata 0,092 0,020 < 0,001
y HALAS -0,0005 0,0004 0,297

Czas trwania przerwy Stata 0,057 0,013 < 0,001
miedzy sylabami HALAS 0,0001 0,0003 0,712

T . . Stata 380,164 26,274 < 0,001
CIpo Splewtt syia HALAS 0,118 0,593 0,843

Indeks nadmi . Stah 0,466 0,090 < 0,001
NACKS NACHUATOWOSCL 1 A} AS 0,0002 0,002 0,910

Indeks imiowosei Stala 1,031 0,045 < 0,001
W HALAS -0,001 0,001 0,193
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DYSKUSJA

Mimo istotnych rdznic w poziomie nat¢zenia hatasu migdzy miejska a lesna
powierzchnig badawczg nie stwierdzono aby wptywal na analizowane parametry opisujace
zakres pasma czgstotliwos$ci $§piewu, czasowg organizacje Spiewu oraz repertuar piecuszka.
Nie stwierdzono réwniez aby miejskie oraz lesSne samce roznily si¢ istotnie pod wzgledem
charakterystyki $piewu. Brak zaobserwowanych roznic nie moze jednak wykluczy¢
potencjalnego wplywu halasu na $piew piecuszkéw. Zaobserwowano bowiem tendencje
do $piewania strof charakteryzujacych sie wyzsza czestotliwoscig w drugiej oraz trzeciej
godzinie po wschodzie stonca, w porownaniu do godzin pozniejszych. Moze to sugerowac
reakcje piecuszkéw na maskujacy wplyw porannej aktywnosci dzwickowej ptakow badz

szczytu komunikacyjnego.

Zréznicowanie poziomu natezenia hatasu migdzy badanymi populacjami,
mimo iz istotne, nie bylo znaczaco wielkie. Badania charakteryzujace S$piew ptakow
w §rodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym opisuja zmiany zaobserwowane
przy poziomie nat¢zenia hatasu osiaggajacym 70 i wigcej dB SPL (np. Diaz et al. 2011;
Gough et al. 2014; Templeton et al. 2016). Natomiast poznanskie piecuszki zajmowaty
terytoria w miejscach gdzie przecigtnie halas osiggatl ,,jedynie” ok. 50-55 dB. Co wigcej,
$piewajace samce nie byly obserwowane w bliskim sgsiedztwie szlakoéw komunikacyjnych
generujacych wigkszy hatas, co moze sugerowac¢ unikanie tych miejsc podczas zajmowania
terytorium. W przypadku muchotapa mysiego Myiarchus cinerascens oraz bigkitnita
gorskiego Sialia currucoides zaobserwowano, ze samce podczas ustanawiania terytorium
unikaja sasiedztwa szybow naftowych generujacych hatas (Kleist et al. 2017).
Jedno ze wczeséniejszych badan na piecuszku rzeczywiscie wykazalo nizsze zageszczenie
terytorialnych samcéw na powierzchni sgsiadujacej z autostrada, w poréwnaniu do dwoch
innych o podobnej jako$ci srodowiska, zlokalizowanych w dalszej odlegtosci od autostrady
(Reijnen i Foppen 1994). W ramach swoich badan Reijnen i Foppen (1994) wykazali rowniez
réznice w strukturze wiekowe] samcOw przy ustanawianiu terytoriow w sasiedztwie
autostrady. Okazuje si¢, iz starsze piecuszki zajmowaty terytoria przy autostradzie znacznie
rzadziej niz samce jednoroczne. W przypadku tych drugich, termin zajmowania terytoriow
jest opdzniony, a sukces legowy istotnie mniejszy w poréwnaniu do samcow jednorocznych
legnacych si¢ w dalszej odleglosci od autostrady. Wyniki te wskazuja na obnizona

atrakcyjnos¢ siedlisk potozonych w sgsiedztwie ruchliwych drég generujacych halas,
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na ktore wypierane sa miode i prawdopodobnie gorsze jakoSciowo samce. Samo
rozmieszczenie ptakow w gradiencie od ruchliwych drég bylo badane do$¢ intensywnie,
I w przypadku wickszo$ci badan mozna zaobserwowaé trend wskazujacy na spadek
zageszezenia oraz réznorodnosci gatunkowej (np. Reijnen et al. 1996; Palomino i Carrascal

2007; Polak et al. 2013).

Zycie w bezpoérednim sasiedztwie drog, oprocz halasu antropogenicznego
ograniczajacego komunikacj¢ dzwigkowa, niesie ze soba rézne konsekwencje w postaci
zanieczyszczenia $Srodowiska sztucznym S$wiattem (Da Silva et al. 2014) i spalinami
(Summers et al. 2011) badz $miertelnosci spowodowanej przez kolizje z samochodami
(Orlowski 2005, 2008). Z tego powodu mozemy si¢ spodziewac, iz miejskie piecuszki
w pierwszej kolejnosci beda unikaé ustanawiania terytoriow w bliskim sasiedztwie szlakow
komunikacyjnych o wysokim nat¢zeniu hatasu antropogenicznego, co utrudni wykrycie
potencjalnych zmian w ich komunikacji dzwigkowej spowodowanych przez hatas
antropogeniczny. Szczegdlnie w przypadku Poznania, miasta posiadajacego liczne tereny

zielone stanowigce potencjalne siedliska lggowe piecuszka.

Mimo braku roéznic w $piewie miejskiej 1 leSnej populacji piecuszka, analiza $piewu
dostarczyta kilku ciekawych obserwacji. Po pierwsze, okazato si¢ iz repertuar sylab z ktorym
$piewaja samce jest wigkszy niz poczatkowo zaktadano. Analiza 25 kolejnych strof pokazata
iz samce moga posiada¢ minimum 99 unikalnych typow sylab, gdzie w przypadku
wczesniejszych badan Gil 1 Slater (2000a) stwierdzili u jednego samca wystepowanie
67 r6znych typow sylab w obrebie 100 kolejnych strof. Z racji iz nowe sylaby pojawiatly si¢
podczas $piewu kolejnych strof w grupach, ciezko jest okresli¢ jak dlugiej proby spiewu
potrzeba do poznania pelnego repertuaru danego samca piecuszka. Dlatego tez nalezy uznac,
iz analiza ograniczona do kolejnych 15-u strof zaproponowana we wczesniejszych pracach
(Gil 1 Slater 2000a, b) nie pozwala w wiarygodny sposob okresli¢ przyblizonej wielko$¢

repertuaru piecuszka.

Okazuje si¢ rowniez, iz obecno$¢ innych S$piewajacych samcéw w sgsiedztwie
wyjasnia czg$¢ zmiennos$ci parametréw opisujacych repertuar oraz czasowg organizacje
$piewu piecuszka. Dotychczasowe badania pokazuja, iz grupy socjalne moga wptywaé na
komunikacje dzwickowa osobnikow je tworzacych (McGregor 2005; Catchpole i Slater
2008). Badania pokazujg réwniez, iz ssaki (Blumstein i Armitage 1997; McComb i Semple
2005) oraz ptaki (Freeberg 2006; Freeberg 1 Harvey 2008) Zyjace w bardziej ztozonych
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grupach socjalnych uzywaja komunikacji dzwigkowej charakteryzujacej si¢ wigksza
ztozonoscia. Zalezno$¢ ta zostala opisana w ramach Machiavellian Intelligence Hypothesis
(Byrne i Whiten 1988; Shettleworth 1998). W przypadku piecuszka obecno$¢ innych
$piewajacych samcoéw w sasiedztwie powodowata miedzy innymi wzrost ztozonosci strof.
Moglo to by¢ spowodowane wspotdzieleniem sylab, ktére u piecuszka zostato stwierdzone
wczesniej (Beecher et al. 1994; Gil et al. 2001), aczkolwiek nie bylo przeze mnie
analizowane. Badania pokazuja, Ze wzrost zlozonosci strof spowodowany
przez wspoéldzielenie sylab moze by¢ istotny podczas interakcji z sgsiadujgcymi samcami
podczas obrony terytorium (np. Beecher et al. 2000; Laiolo i Tella 2005).
Samce wspoldzielace konkretne sylaby badz ich sekwencje, charakterystyczne dla danej
populacji badz grupy dialektowej, moga by¢ rowniez preferowane przez samice (np. Riebel et
al. 2002; Briefer et al. 2008; Wegrzyn 1 Leniowski 2010; Wegrzyn et al. 2010). Z drugiej
strony odmienno$¢ kompozycji strof 1 unikanie wspotdzielenia sylab przez sgsiadujgce samce
muchotéwki biatoszyjej Ficedula albocollis ma na celu ulatwienie identyfikacji
poszczegblnych samcéw przez potencjalne partnerki (Garamszegi et al. 2012).
Zaobserwowana zmienno$¢ $piewu moze by¢ réwniez spowodowana doborem plciowym
badzZ charakterystyka srodowiska w ktorym zyja ptaki (Catchpole 1 Slater 2008). Dlatego aby
w pelni zrozumie¢ zaobserwowang zmienno$¢ w $piewie piecuszka, badania musialyby
rowniez uwzgledni¢ analize struktury populacji oraz s$rodowiskowa charakterystyke

terytoriow zajmowanych przez ptaki.
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ROZDZIAL IV

Charakterystyka Spiewu miejskiej oraz leSnej populacji Spiewaka
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WSTEP

W tej czeSci rozprawy przyjrze si¢ blizej $piewakowi, ktory jest gatunkiem
posiadajacym duzy repertuar sylab oraz charakterystyczng tendencj¢ do powtarzania czg$ci
z nich w seriach. Dlatego, jesli hatas antropogeniczny faktycznie ogranicza przestrzen
aktywng $piewu $piewaka, moze on wykorzysta¢ rozne strategie do przekazania informacji
zawarte] w sygnale dzwickowym, podczas komunikacji w $rodowisku zanieczyszczonym
hatasem. Mimo, iz jako gatunek jest czestym obiektem badan, to jego $piew zostat opisany
w zaledwie dwoch pracach. W pierwszej z nich, Ince i Slater (1985) analizowali $piew
14 gatunkow drozdow Turdus spp. w poszukiwaniu zalezno$ci migdzy ciggloscig Spiewu
a jego zrdéznicowaniem. W przypadku $piewaka zréznicowanie $piewu okre§lono za pomoca
wielkosci repertuaru typow strof. Niestety autorzy nie opisali w jaki sposob okreslano typy
strof, a do analizy wykorzystano nagrania pochodzace od zaledwie trzech samcow.
Druga praca jest podsumowaniem dziesieciu lat obserwacji lokalnej populacji
w miejscowosci Wingrave w potudniowej Anglii (Snow 2003). W tym wypadku gléwnym
celem bylo poréwnanie aktywno$ci wokalnej podczas okresu zimowego i sezonu lggowego
oraz odniesienie uzyskanych wynikow do warunkéw atmosferycznych oraz sukcesu lggowego
u obserwowanej populacji. Badania te wykazaly m.in., iz samce $piewaja znacznie
intensywniej kiedy ich terytoria sa bardziej skoncentrowane. Natomiast praca ta nie zawiera

zadnej analizy parametrow za pomocg ktorych mozna bytoby opisaé Spiew $piewaka.

Celem pierwsze] czgsci Rozdzialu IV jest scharakteryzowanie zmiennosci $piewu
spiewaka migdzy lesng 1 miejska populacja, réznigca si¢ poziomem nat¢zenia hatasu
antropogenicznego. Z racji, iz $piewaki sg stalymi bywalcami obszarow zurbanizowanych
mozna zatozy¢, iz wykorzystuja mechanizmy podobne do tych, ktére zaobserwowano
u innych gatunkow ptakow $piewajacych w $§rodowisku zanieczyszczonym hatasem

miejskim. Dlatego chciatbym odpowiedzie¢ na ponizsze pytania:

(1) Czy $piewaki zwigkszaja ogdlng czestotliwosé sylab w §rodowisku zanieczyszczonym

halasem antropogenicznym?

(2) Czy $piewaki wykazuja nadmiarowos$¢ sygnatdw (np. poprzez wydluzanie sekwencji

sylab) w srodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym?

(3) Czy hatas antropogeniczny w réznym stopniu wyptywa na dwa akustycznie odmienne
typy sylab: gwizdy oraz ¢wierknigcia? RoézZnice te moga wynika¢ z przesunigcia
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czestotliwosci, lecz rowniez z tego w jakich wzajemnych proporcjach sa produkowane

w populacji miejskiej i lesne;j.

(4) Czy istnieja istotne roznice w pozostatych parametrach $piewu (np. czas trwania sylaby,

tempo $piewu itp.) miedzy badanymi populacjami?

Druga czg$¢ Rozdzialu IV odnosi¢ si¢ bedzie do czasowej organizacji $piewu.
Jak juz wspomniatem wczesniej, Spiewak charakteryzuje si¢ cigglym $piewem i1 bogatym
repertuarem sylab, ktore mozna podzieli¢ na gwizdy oraz ¢wierknigcia. Bioragc pod uwage
badania przeprowadzone na podobnych gatunkach mozna zalozy¢, iz owe dwa typy sylab
stuzg do komunikacji na rézne odlegtosci (Catchpole i Slater 2008). Dodatkowo, cze$¢ sylab
jest $piewana w seriach sktadajacych si¢ z kilku powtérzen. Nie jest jednak wiadomo,
dlaczego $piewaki posiadajg tak duzy repertuar sylab oraz dlaczego cze$¢ z nich jest
powtarzana w seriach. Bardzo mozliwe, iz terytorialne samce w ten sposob przekazuja
informacj¢ o swojej jakosci lub tozsamosci dla potencjalnych partnerek badz rywali.
Sekwencje sylab moga $wiadczy¢ o jakosci samca ze wzgledu na swoja budowe i1 trudno$¢
w ich produkcji (Suthers et al. 2004). Zostato to zaobserwowane u kanarkow Serinus canaria,
ktérych samce wplataty w $piew frazy zbudowane z szybkich powtérzen sylab o niskiej
czestotliwosci, ktore byly preferowane przez samice (Vallet and Kreutzer 1995).
Wisréd ptakoéw posiadajacych ciagly $piew oraz duzy repertuar sylab zaobserwowano réwniez
wystepowanie krotkich sekwencji sylab ktore moga Swiadczy¢ o tozsamosci $piewajacego
ptaka (Briefer et al. 2008). Informacja ta moze by¢ wykorzystywana przy rozroznianiu
sasiadujacych ptakow od obcych. Jesli sekwencje sylab faktycznie pozwalajg na rozréznianie
konkretnych samcow, powinny by¢ zbudowane z kilku sylab wzglednie czgsto powtarzanych

w trakcie §piewu. Dlatego chciatbym tez sprawdzi¢ dodatkowo:

(5) Czy sekwencje sylab wystepujace w Spiewie $piewaka moga funkcjonowac jako sygnaty

jakosci badz tozsamosci samca ?

METODY

Nagrywanie oraz analiza Spiewu
W trakcie sezondéw 2012-2015 nagratem Spiew 23 samcow w parkach i lasach miasta

Poznan, oraz $piew 35 samcOéw na obszarze Puszczy Zielonki i Puszczy Noteckie;j.
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Spiewajace $piewaki byly nagrywane od 17 marca do 13 czerwca, do czterech godzin
po wschodzie stonca. W celu wykluczenia mozliwosci nagrania $piewu tego samego osobnika
dwukrotnie, kazdy samiec nagrywany byt w innym miejscu, ktére nie bylo odwiedzane
w biezagcym oraz kolejnych sezonach. Interakcje wokalne migdzy sasiadujgcymi rywalami
moga powodowac¢ zmiany w parametrach ich $piewu (np. Todt i Naguib 2000; Naguib 2005).
Z tego powodu podczas wykonywania nagran rejestrowatem obecnos$¢ innych $piewajacych
samcOw w sasiedztwie. Spiew byt nagrywany przy pomocy cyfrowego rejestratora Marantz
PMD670 (Marantz Professional, Kanagawa, Japonia) oraz mikrofonu typu parabola Telinga
Pro 6 (Telinga Microphones, Uppsala, Szwecja). Wszystkie nagrania byty zapisywane jako
jednokanatowe, nieskompresowane pliki formatu PCM WAV z probkowaniem 48 kHz
i rozdzielczo$cig 16 bitdéw. Nagrania byly wykonywane podczas sprzyjajacych warunkow
pogodowych (staby wiatr, brak opadu). Po zakonczeniu kazdego nagrania wykonywalem
10 pomiaréw poziomu halasu przy pomocy cyfrowego decybelomierza CHY 650
(zakres: 35-130 dB SPL re 20 pPa; korekcja czgstotliwosci: A; charakterystyka czasowa:
szybka; CHY Firemate Co., Ningbo, Chiny), ktére byly usredniane na potrzeby dalsze;j

analizy.

Pliki dzwickowe byty analizowane przy pomocy programu Raven Pro 1.5 Beta v. 23
(Cornell Lab of Ornithology, Ithaca, USA). Pomiary byly wykonywane recznie przy
nastepujacych ustawieniach: typ okna — hamming, wielko$¢ okna — 256, pokrywanie czasowe
— 50%. Na potrzeby badan przeanalizowatem 1000 kolejnych sylab dla kazdego nagranego
samca. Sylabg byl okreslany kazdy pojedynczy element bez widocznych odstepow dtuzszych
niz 0,015 s (Hesler et al. 2011; Rycina 1). Sylaby byty klasyfikowane na podstawie wygladu,
czestotliwosci oraz czasowej charakterystyki widocznej na sonogramie. Wielko$¢ repertuaru
byta okreslana jako liczba unikalnych sylab, sklasyfikowana w ramach préby 1000 kolejnych
sylab. Kazda sylaba byla rownoczes$nie przydzielana do jednego z dwoch typow: gwizdow
badz ¢wierknie¢ (Rycina 1). Oba typy sylab przypominaja swoje odpowiedniki u blisko
spokrewnionego kosa, ktorego $piew byl badany znacznie intensywniej (np. Dabelsteen 1984;
Hesler et al. 2011; Hesler et al. 2012). Dlatego mozemy si¢ spodziewac, iz funkcja gwizdow
oraz ¢wierknig¢ u obu gatunkéw jest zblizona. Gwizdy sa glo$ne 1 charakteryzujg si¢ prosta
budowsg, dlatego wydaja si¢ by¢ przystosowane do komunikacji dlugodystansowe;.
Z drugiej strony przestrzen aktywna c¢wierknig¢ jest mocno ograniczana przez wegetacje
(Marten i Marler 1977; Michelsen 1978), a ich budowa sugeruje, iz sg lepiej dostosowane

do komunikacji krotkodystansowej. Zarowno gwizdy jak 1 ¢wierki sg powtarzane
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w sekwencjach, co wptywa na redundancj¢ Spiewu Spiewaka, a co prawdopodobnie zwigksza

szans¢ jego odbioru.

Czestotliwo$¢ sylab zostata scharakteryzowana przy pomocy ponizszych zmiennych:
czestotliwo$¢ minimalna (Hz), czestotliwo$¢ maksymalna (Hz), pierwszy kwartyl
czestotliwosci (czestotliwos¢ zawierajagca 25% energii; Hz), trzeci kwartyl czgstotliwosci
(czgstotliwosé zawierajaca 75% energii; Hz), czgstotliwo$é szczytowa (Hz). W celu
charakterystyki repertuaru uzyskalem nastepujace zmienne: wielko$¢ repertuaru sylab (liczba
unikalnych typéw sylab w probie 1000 sylab), repertuar gwizdow (liczba unikalnych typow
gwizdow w probie 1000 sylab), repertuar ¢wierknig¢ (liczba unikalnych typow Ewierknigd
w probie 1000 sylab), frakcje gwizdow (suma gwizdéw w probie 1000 sylab), frakcje
¢wierknig¢ (suma ¢wierknigé w probie 1000 sylab) oraz wspdtczynnik proporcji gwizdow
do ¢wierknig¢. Na potrzeby charakterystyki czasowej organizacji $piewu zmierzylem odstep
miedzy sylabami (s), czas trwania sylaby (s), tempo $piewu sylab (sylaby/minutg),
oraz obliczylem dwa indeksy: redundancji oraz liniowos$ci. Jak juz wspomniatem wcze$nie;j,
$piewak w trakcie Spiewu w charakterystyczny sposob powtarza czgs¢ sylab. Im wiecej
powtorzen sylab danego typu mierzonych dla proby sylab (w tym przypadku 1000),
tym mniejsza jest wielkos$¢ repertuaru a jednoczesnie wigksza wartos$¢ indeksu redundanc;ji.
Indeks redundancji zdefiniowany jest tutaj jako suma powtorzen danej sylaby podzielona
przez catkowita liczb¢ mozliwych powtorzen (liczba analizowanych sylab — 1),
Indeks redundancji wynosi 1 gdy ptak $piewa caty czas jeden typ sylaby, a osigga wartos$¢ 0
w przypadku kiedy typ sylaby poprzedzajacej jest zawsze inny niz kolejnej. Z racji,
iz analizowane samce $piewaly sylaby w seriach wynoszacych od dwoch do 19 powtorzen,
zastosowatem rowniez indeks liniowo$ci do zmierzenia sekwencyjnej ztozonosci $piewu
(Scharff 1 Nottenbohm 1991). Indeks liniowosci jest obliczany poprzez podzielenie sumy
unikalnych typow sylab przez liczbe przej$¢ miedzy roznymi typami sylab. Indeks liniowosci
wynosi 1 w przypadku kiedy sekwencja sylab jest identyczna, a osigga warto$¢ 0 kiedy
sekwencja sylab jest losowa. Warto zauwazy¢, ze chociaz oba indeksy odnosza sie
do powtorzen sylab, opisuja rézne aspekty zlozonosci Spiewu. Przykladowy samiec
posiadajacy tylko dwa typy sylab w swoim repertuarze moze $piewac¢ z immediate variety
(ABABAB...) badz eventual variety (AAABBB...), co istotnie zmienia indeks liniowosci

przy rownoczesnym braku wptywu na indeks redundancji.
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Analiza statystyczna

Zmienne opisujace czgstotliwosé sylab byly ze sobg dodatnio skorelowane i zostaty
zredukowane do dwoéch skladowych gltownych, oddzielnie dla gwizdow (PC1 gwizdoéw)
oraz ¢wierknie¢ (PC1 ¢wierknigé; Tabela 15). Pomiar rzetelno$ci proby Kaisera—Meyera—
Olkina wraz z testem sferyczno$ci Bartletta potwierdzit, iz wyj$ciowy zestaw danych jest

odpowiedni do tego typu analizy (Tabela 15).

Tabela 15. Warto$¢ wtasna, procent wyjasnionej wariancji oraz wspotczynniki powigzania zmiennych
opisujace parametry czestotliwosci gwizdow oraz ¢wierknig¢, zgrupowane w dwa gtdowne komponenty

metodg analizy sktadowych gléwnych.

Zmienna PCI1 gwizdow PC1 ¢éwierknigc
miara Kaiser—Meyer—Olkina 0,731 0,768
test Bartletta 526,181 509,666
df 10 10

P < 0,001 < 0,001
Czgstotliwo$¢ minimalna 0,714 0,808
Czestotliwos¢ maksymalna 0,928 0,853
Pierwszy kwartyl czestotliwos$ci 0,978 0,985
Trzeci kwartyl czestotliwosci 0,976 0,983
Czestotliwos¢ szczytowa 0,975 0,978
Warto$ci wlasne 4,231 4,273
% wariancji 84,626 85,454

Nastepnie testem t-Studenta sprawdzilem czy zmienne opisujace czg¢stotliwos¢, repertuar oraz
czasowa organizacje $piewu rdéznig si¢ miedzy miejska i leSng populacja $piewaka.
W przypadku pozytywnego wyniku wykorzystalem uogdlniony model liniowy (ang.
generalized linear model, GLM) w celu oceny wplywu dnia w sezonie, godziny
po wschodzie stonca, populacji (miejska/le$na) i obecnosci innych $piewajacych samcow
w okolicy na wybrane zmienne. Uzyskane modele poréwnatem na podstawie Kryterium
Informacyjnego Akaikego, skorygowanego dla matych prob (AIC.). Modele byty ocenianie
przy pomocy A AlICc, czyli roznicy migdzy najlepszym (najnizsza warto$¢ AIC.) i kazdym
innym modelem. Wartosci z najlepiej dopasowanych modeli (A AICc < 2; Richards 2005)
zostaly przeliczone na dwie miary pomocne przy ocenie sity modelu. Wspodtczynnik wagi
Akaikego  (w;) zostal zastosowany w celu zapewnienia  znormalizowanego
prawdopodobienstwa modelu, gdzie wyzsze wartosci okreslaly model z lepiej dobranymi
czynnikami wyjasniajagcymi. Wspotczynnik ER (ang. evidence ratio) pozwalal na poréwnanie

danego modelu do najlepiej dopasowanego i poprzez warto$¢ wskazuje ,,ile razy” dany model
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jest od niego gorszy (Symonds i Moussalli 2011). Na koncu wykorzystatem regresj¢ liniowg
metodg eliminacji wstecznej (ang. linear regression, backward stepwise metod, LR)
aby sprawdzi¢, jak poziom natezenia halasu oraz typ siedliska wptywa na wybrane zmienne

opisujace charakterystyke spiewu $piewaka.

Uzyskane wartosci sg prezentowane wraz z odchyleniem standardowym, chyba ze
wskazano inaczej. Zgodnos¢ z rozktadem normalnym poszczegdlnych zmiennych zostata
sprawdzona przy pomocy testu Kolmogorowa-Smirnowa. Wszystkie analizy statystyczne
byty dwustronne i zostaly wykonane w programie IBM SPSS Statistics v. 24 (IBM Corp,
Chicago, IL, USA) oraz STATA v. 14.2 (StataCorp, College Station, TX, USA).

WYNIKI

Ogolna charakterystyka halasu oraz parametrow Spiewu w badanych populacjach

Poziom natezenia halasu roznit si¢ istotnie miedzy miejska (49,6 = 3,45 dB SPL,
n = 23) a leSng (40,7 + 2,14 dB SPL, n = 35) populacja (t = 12,10, p < 0,001, n = 58).
Czas trwania nagrania zawierajacy 1000 kolejnych sylab poddanych analizie
wahal si¢ miedzy 309,6 a 1036,8 sekund, §rednio wynoszac 490,2 + 131,98 sekund. Wielkos¢
repertuaru wahata si¢ od 95 do 598 unikalnych typow sylab i wynosita §rednio 336,6 + 95,90
na samca. Repertuar gwizdow wsrod 1000 analizowanych sylab wahat si¢ od 50 do 206
typow sylab ($rednio 117,8 £ 33,51), natomiast ¢wierkni¢¢ miedzy 31 a 448 typow sylab
(Srednio 218,7 + 79,29). Frakcja gwizdow wsrod 1000 sylab wahala si¢ miedzy 286 a 955
sylab ($rednio 556,3 + 139,04), natomiast frakcja ¢wierknie¢ miedzy 45 a 714 sylab ($rednio
443,7 £ 139,04). W rezultacie wspotczynnik proporcji gwizdéw do ¢wierknig¢ wahat sig
miedzy 0,40 a 21,22, srednio wynoszac 1,8 = 2,80. Wsérod wszystkich nagranych samcow
czas trwania sylaby wahatl si¢ miedzy 0,08 a 0,14 s ($rednia 0,1 + 0,01 s), czas trwania
odstepu migdzy sylabami wahat si¢ miedzy 0,22 a 0,93 s (Srednia 0,39 + 0,13 s). Natomiast
tempo produkcji sylab wahato si¢ miedzy 57,9 a 193,8 sylab na sekunde, uzyskujac srednig
warto$¢ 129,5 + 28,32.

Roznice w czestotliwos$ci sylab miedzy miejska i leSng populacja

Gwizdy $piewane przez miejskie samce charakteryzowaty si¢ wyzsza czgstotliwoscig
w porownaniu do tych, $piewanych przez lesne ptaki (Tabela 16). Najlepiej dopasowany
model (A AICc < 2) uzyskany przy pomocy analizy GLM wskazal z 64%
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prawdopodobienstwem (w; = 0,64; Tabela 17) istotny wplyw populacji na zmienng PCI
gwizdow (Tabela 18). Czestotliwo$¢ gwizdow opisana przez zmienng PC1 okazata si¢ by¢
rowniez pozytywnie skorelowana z poziomem hatasu (r = 0,479, p < 0,001, n = 58;
Rycina 13A), lecz jedynie w przypadku jednoczesnego poréwnywania obu populacji
(Tabela 19). Nie znaleziono natomiast zadnych relacji miedzy czg¢stotliwoscig ¢wierknigé

a typem siedliska (Tabela 16) badZ poziomem nat¢zenia hatasu (r = 0,206, p = 0,121, n = 58).

Tabela 16. Przedziaty ufnosci (95%) dla $redniej warto$ci parametréw $piewu $piewaka, opisujacych

roznice w (A) czegstotliwoscei, (B) repertuarze oraz (C) czasowej organizacji $piewu mi¢dzy badanymi

populacjami.
Zmienna Miasto Las t p

A PCI gwizdow 0,34 -1,07 -0,74 --0,18 5246 <0,001
PC1 ¢wierknigé -0,23-0,67 -0,48-0,19 1,373 0,175

B Repertuar sylab 343,58 -422,85 276,05-335,72 3,246 0,002
Repertuar gwizdow 117,78 - 146,48 108,43-97,89 2,787 0,007
Repertuar ¢wierknigé 216,14 — 286,04 172,83 -222,08 2,649 0,010
Frakcja gwizdow 456,36 — 566,94 537,51 -633,69 -2,035 0,047
Frakcja ¢wierkniec 433,06 — 543,64 366,31 462,49 2,035 0,047
Proporcja gwizdow do ¢wierknigé 0,93-1,48 1,02 - 3,44 -1,868 0,062

C Czas trwania sylab 0,10-0,11 0,10-0,11 -0,337 0,737
Czas trwania przerwy miedzy sylabami 0,33 — 0,42 0,36 — 0,45 -0,715 0,474
Tempo $piewu sylab 122,19 - 145,07 116,64 -136,93 0,898 0,373
Indeks redundancji 0,20 -0,24 0,22 - 0,26 -1,138 0,260
Indeks liniowosci 0,44 - 0,54 0,36 — 0,44 2,811 0,007

Roznice w frakcji sylab i wielkosci repertuaru

Miejskie samce $piewaly istotnie mniej gwizdow niz lesne $piewaki. Przekladalo
si¢ to na wigkszy udzial ¢wierknie¢ w probie 1000 analizowanych sylab wsrdéd ptakow
z miejskiej populacji (Tabela 16, Rycina 14). Udziat ¢wierknig¢ w  probie 1000
analizowanych sylab byt dodatnio skorelowany z poziomem nat¢zenia hatasu (r = 0,29,
p = 0,027, n = 58; Rycina 13B), oraz negatywnie skorelowany z dniem w sezonie (r = -0,28,
p = 0035 n =

wspotczynnikiem proporcji gwizdow do ¢wierknie¢ w badanych populacjach (Tabela 16).

58). Nie zaobserwowano natomiast zadnych istotnych rdéznic miedzy

Spiewaki z miejskiej populacji posiadaty istotnie wigkszy repertuar sylab (Rycina
13C), repertuar gwizdow oraz repertuar ¢wierknie¢ w pordwnaniu do lesnych ptakow (Tabela
16). Najlepiej dopasowane modele (A AICc < 2) uzyskane przy pomocy analizy GLM
wskazaty z duzym prawdopodobienstwem (Tabela 17) istotny wptyw powierzchni badawczej
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na repertuar sylab, repertuar gwizdow oraz repertuar ¢wierknig¢ (Tabela 18). W przypadku
repertuaru ¢wierknig¢ analiza GLM wykazata rowniez istotny wplyw dnia w sezonie
na badang zmienng (Tabela 18). Poziom natg¢zenia hatasu byl pozytywnie skorelowany
z repertuarem sylab (r = 0,465, p < 0,001, n = 58), repertuarem gwizdéw (r = 0,400,
p = 0,002, n = 58) oraz repertuarem ¢wierknie¢ (r = 0,393, p = 0,002, n = 58).

Tabela 17. Najlepiej dopasowane uogélnione modele liniowe (A AICc < 2) wskazujace czynniki
wplywajace na parametry $piewu $piewaka. Miara Akaike (W;) oraz wspodtczynnik ER zostaty
obliczone na podstawie Kryterium Informacyjnego Akaikego, skorygowanego

dla matych préb. Zmienne: DZIEN, dzien w sezonie; POPULACJA, rodzaj populacji (miejska/lesna).

Model AlCc A AICc W, ER
PC1 gwizdéw

POPULACJA 146,62 0,00 0,64

Repertuar sylab

DZIEN + POPULACJA 688,02 0,00 0,47
POPULACJA 689,16 1,14 0,27 0,57
Repertuar gwizdow

POPULACJA 569,64 0,00 0,59

DZIEN + POPULACJA 571,62 1,98 0,22 2,68
Repertuar ¢wierknieé

DZIEN + POPULACJA 666,73 0,00 0,49

DZIEN 668,52 1,80 0,20 2,46
Frakcja ¢wierknig¢

DZIEN + POPULACJA 737,42 0,00 0,30

DZIEN 737,58 0,16 0,28 1,09
POPULACJA 738,10 0,68 0,22 1,41
Indeks liniowosci

POPULACJA -80,18 0,00 0,45

DZIEN + POPULACJA -79,59 0,59 0,34 0,76

Czasowa organizacja Spiewu

Tempo $piewu sylab obnizato si¢ wraz z postgpem sezonu (r = -0,268, p = 0,042,
n = 58). Indeksy redundancji oraz liniowosci opisujgce inne aspekty czasowej organizacji
$piewu nie byly ze sobg istotnie skorelowane (r = 0,200, p = 0,130, n = 58). Wartosci indeksu
redundancji nie r6znily si¢ miedzy samcami z miejskiej 1 lesSnej populacji, w przeciwienstwie

do indeksu liniowosci, gdzie zaobserwowano istotne réznice (Tabela 16).
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Rycina 13. Relacja migdzy poziomem natezenia hatasu (dB SPL) a (A) czgstotliwoscia
gwizdow, scharakteryzowanych przy pomocy zmiennej PC1, (B) frakcjg ¢wierknieé oraz

(C) wielkoscia repertuaru dla samcow $piewajagcych w miescie (koto) oraz lesie (trojkat).

Najlepiej dopasowane modele (A AICc < 2) uzyskane przy za pomocg analizy GLM
odzwierciedlaty dane z duzym prawdopodobienstwem (Xw; = 0,79; Tabela 17).
Zgodnie z przewidywaniami, samce $piewaka powtarzaty sekwencje sylab znacznie czgsciej
podczas S$piewu w miescie (Tabela 18), oraz przy wysokim nat¢zeniu hatasu
antropogenicznego (Tabela 19). Indeks liniowosci byl rowniez silnie skorelowany
z wielkoscig repertuaru (r = 0,969, p < 0,001, n = 58) oraz wspotczynnikiem proporcji
gwizdow do ¢wierknig¢ (r = -0,553, p < 0,001, n = 58). Wynika z tego, iz samce powtarzaty

sekwencje sylab znacznie czesciej przy wigkszym udziale ¢wierknie¢ w ich $piewie.
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Tabela 18. Najlepiej dopasowane uogolnione modele liniowe (A AIC: < 2) wskazujgce czynniki
wplywajace na parametry $piewu $piewaka. Zmienne: DZIEN, dzien w sezonie; POPULACJA, rodzaj

populacji (miejska/lesna).

Zmienna Czynnik B SE P

PC1 gwizdéw

1 Stata 1,865 0,365 < 0,001
POPULACJA  -1,163 0,218 < 0,001

Repertuar sylab

1 Stata 486,735 40,640 < 0,001
DZIEN -0,991 0,533 0,063
POPULACJA  -65,123 23,670 0,006

2 Stata 460,549 39,248 < 0,001
POPULACJA  -77,332 23,412 0,001

Repertuar gwizdow

1 Stata 155,832 14,008 < 0,001
POPULACJA  -23,702 8,356 0,005

2 Stata 153,245 14,900 < 0,001
DZIEN 0,098 0,195 0,616
POPULACJA  -24,908 8,678 0,004

Repertuar ¢wierknigé

1 Stata 333,491 33,825 < 0,001
POPULACJA  -40,215 19,701 0,041
DZIEN -1,089 0,443 0,014

2 Stata 280,586 22,503 < 0,001
DZIEN -1,340 0,441 0,002

Frakcja ¢wierknigc¢

1 Stata 599,485 62,218 < 0,001
POPULACJA 56,609 36,238 0,118
DZIEN -1,408 0,815 0,084

2 Stata 525,013 40,812 < 0,001
DZIEN -1,761 0,800 0,028

3 Stata 562,296 59,850 < 0,001
POPULACJA  -73,948 35,702 0,038

Indeks liniowosci

1 Stata 0,580 0,052 < 0,001
POPULACJA  -0,088 0,031 0,004

2 Stata 0,605 0,054 < 0,001
DZIEN -0,001 0,001 0,197
POPULACJA  -0,077 0,032 0,015
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Tabela 19. Wyniki regresji liniowej metodg eliminacji wstecznej pokazujace relacje miedzy poziomem
natgzenia hatasu (HALAS), typem  populacji (Miasto, Las oraz Lacznie)

a badanymi zmiennymi opisujacymi charakterystyke spiewu $piewaka.

Model Czynnik B SE P
PC1 gwizdéw
Miasto Stata 4,251 2,432 0,080
HALAS -0,072 0,049 0,144
Las Stata -4,678 2,524 0,064
HALAS 0,104 0,062 0,094
Lacznie Stata -4,125 0,998 < 0,001
HALAS 0,093 0,022 < 0,001
Repertuar sylab
Miasto Stata -18,846 262,590 0,943
HALAS 8,106 5,528 0,125
Las Stata -69,423 272,703 0,799
HALAS 9,214 6,686 0,168
Lacznie Stata -46,920 96,565 0,627
HALAS 8,666 2,168 < 0,001
Repertuar gwizdow
Miasto Stata 28,491 97,465 0,770
HALAS 2,089 1,961 0,287
Las Stata -14,900 96,640 0,877
HALAS 3,028 2,369 0,201
Lacznie Stata 2,394 34,919 0,945
HALAS 2,609 0,784 0,001
Repertuar ¢wierknigé
Miasto Stata -47,336 234,996 0,840
HALAS 6,016 4,727 0,203
Las Stata -54,523 227,173 0,810
HALAS 6,186 5,569 0,267
Lacznie Stata -49,314 82,920 0,552
HALAS 6,057 1,862 0,001
Frakcja ¢wierknieé
Miasto Stata 211,667 380,244 0,578
HALAS 5,578 7,648 0,466
Las Stata 79,008 447,804 0,860
HALAS 8,234 10,979 0,453
Lacznie Stata 96,327 151,302 0,524
HALAS 7,851 3,397 0,021
Indeks liniowosci
Miasto Stata -0,120 0,329 0,716
HALAS 0,012 0,007 0,062
Las Stata -0,155 0,364 0,671
HALAS 0,014 0,009 0,125
Lacznie Stata -0,37 0,126 0,770
HALAS 0,011 0,003 < 0,001
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Aczkolwiek, nie zaobserwowano aby samce wykazywaty redundancje sylab $piewanych
pojedynczo (t = 0,719, df = 56, p = 0,475), badz zwigkszaly liczbe powtorzen sylab
w sekwencjach (t = -1,088, df = 56, p = 0,281) migdzy populacja miejskg i le$na.
Korelacje mi¢dzy wielkoScig repertuaru a czasem trwania sekwencji sylab (r = -0,077,
p < 0,001, n = 58), tempem $piewu sekwencji sylab (r = 0,113, p < 0,001, n = 58)
oraz zakresem czgstotliwosci sekwencji sylab (r = 0,186, p < 0,001, n = 58) byly istotne

statystycznie, aczkolwiek stabe.
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Rycina 14. Roéznice w proporcjach udziatu gwizdéw (koto) oraz ¢wierknigé (kwadrat)
w probie 1000 analizowanych sylab miedzy badanymi populacjami. Dane przedstawione jako $rednie

wraz z 95% przedziatem ufnosci.

DYSKUSJA

Analiza parametréw $piewu opisujacych czestotliwosé, repertuar oraz czasowa
organizacj¢ wykazala istotne roznice miedzy miejska 1 leSng populacja $piewaka, zyjaca
w S$rodowisku o réznym poziomie nat¢zenia hatasu antropogenicznego. Typ siedliska
wplywal istotnie na czestotliwo$¢ gwizdow przy rownoczesnym braku rézni¢ w przypadku
¢wierknie¢. Udzial gwizdow oraz ¢wierknie¢ w probie 1000 przeanalizowanych sylab roznit
si¢ istotnie miedzy miejskimi 1 leSnymi $piewakami. Miejskie §piewaki charakteryzowaty sie¢
$piewem bardziej ro6znorodnym i ztozonym niz le$§ne samce. Bylo to spowodowane zaréwno
przez wigkszy repertuar sylab, gwizdow oraz ¢wierknieé, jak 1 czestsze powtarzanie

sekwencji ¢wierknig¢. Relacje miedzy dniem w sezonie a wielkoscig repertuaru sylab oraz
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tempem S$piewu wskazuja, iz samce mogg traci¢ motywacje do $piewu wraz z postepem
sezonu. Watpliwym natomiast jest, aby charakterystyka oraz struktura sekwencji sylab
funkcjonowata jako sygnaty tozsamos$ci badz seksowne sylaby (Vallet and Kreutzer 1995;
Leitner et al. 2006; Briefer et al. 2008). Nie udalo si¢ znalez¢ wystarczajagcych dowodow

W czasowej organizacji §piewu na poparcie tej hipotezy.

Wyzsza czgstotliwo$¢ $Spiewu ptakow w Srodowisku miejskim, zanieczyszczonym
halasem antropogenicznym jest zgodna z wynikami dostgpnymi dla innych gatunkow
(np. Slabbekoorn i Peet 2003). Zastanawiajace jest natomiast, dlaczego owe zwickszenie
czestotliwosci dotyczyto tylko gwizdow, przy niezmienionej czgstotliwosci ¢wierknigc.
Zamiast tego zaobserwowano, iz miejskie Spiewaki zwickszaly udziat ¢wierknie¢ w Spiewie,
co moze $wiadczy¢ o zwickszonej redundancji sylab tego typu podczas $piewu w §rodowisku
zanieczyszczonym hatasem. Aczkolwiek wydaje si¢ to mato prawdopodobne ze wzgledu
na istotne, lecz niewielkie roznice w poziomie nat¢zenia hatasu antropogenicznego mig¢dzy
badanymi populacjami. Dodatkowo, najnowsza praca dotyczaca $piewu koséw zyjacych
w sagsiedztwie lotniska pokazuje, iz zmniejszaja one proporcje ¢wierkoOw przy rownoczesnym
braku réznic w czestotliwosci $piewu (Sierro et al. 2017). Autorzy wielu prac sugeruja,
iz modyfikacje $piewu przez ptaki zyjace w S$rodowisku zanieczyszczonym hatasem
antropogenicznym nie sg liniowe i roznig si¢ w zaleznosci od Zrodla oraz charakterystyki
hatasu (Brumm et al. 2009; Diaz et al. 2011; Gil et al. 2014; Sierro et al. 2017).
Ostatnie badania wskazuja réwniez, iz owe zwigkszenie czestotliwosci Spiewu jedynie

w niewielkim stopniu poprawia transmisj¢ sygnatoéw dzwickowych (Nemeth i Brumm 2010).

Dwie wczesniejsze prace porownujace $piew miejskiej oraz lesnej populacji blisko
spokrewnionego ze S$piewakiem kosa zaobserwowaly podobng zmiang czestotliwosci
gwizdow (Nemeth i Brumm 2009) oraz gwizddéw i ¢wierknig¢ (Ripmeester et al. 2010).
Dodatkowo, w przypadku drugiej pracy miejskie kosy zwickszaty udziat ¢wierknigé w swoim
$piewie, co odpowiada wynikom uzyskanym na $piewaku. W obu przypadkach autorzy
powolujac si¢ na wczesniejsze badania na kosie (Dabelsteen 1985; Dabelsteen i Pedersen
1985) zasugerowali, iz wyzsze czestotliwosci gwizdéw oraz wigkszy udziat ¢wierknigc
w $piewie moga by¢ wywotane przez zwickszone pobudzenie terytorialnych samcow,
spowodowane zyciem w wyzszych zageszczeniach. Wymusza to intensywniejsze interakcje
miedzy sgsiadami, O wplywa na zmiane ich $piewu. | faktycznie, Nemeth i Brumm (2009),
Ripmeester et al. (2010) oraz inne liczne badania wskazujg, iz kosy zyja w wiekszych

zageszezeniach na obszarach zurbanizowanych (np. Snow 1958; Tratalos et al. 2007).
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Dodatkowo, badania przeprowadzone na bogatkach wykazaty, iz zageszczenie samcoOw
wpltywa na minimalng cze¢stotliwos¢ strof (Hamao et al. 2011), a samo Zzycie w miastach
okazuje si¢ by¢ stresujace (Bonier et al. 2007a, b) oraz zwigksza agresywnos¢ i pobudzenie
u ptakéw (Evans et al. 2010; Scales et al. 2011). Jesli ¢wierki faktycznie petnig funkcje
sygnatow kréotkodystansowych, moze to by¢ powodem dla ktoérego udzial sylab tego typu jest
wickszy w miastach. Dodatkowo, ¢wierki moga peli¢ role tzw. cichego $piewu
(ang. soft songs), ktory jest opisywany jako agresywny sygnal (Dabelsteen et al. 1998;
Akcay et al. 2015). Mozliwe, ze dlatego $piewaki wydaja ¢wierknigcia z wigkszg

intensywnoscig na poczatku sezonu legowego, zmniejszajgc ich udziat wraz z jego postepem.

Niestety, podczas badan nie monitorowatem zageszczen $piewaka na zadnej
z powierzchni. Badania dotyczace polskiej awifauny pokazuja w przypadku $piewaka,
iz populacje miejskie (108 par/km?) oraz lesne (118 par/km?) nie roznig si¢ istotnie migdzy
sobg (Dyrcz 1963). Natomiast Tomiatoj¢ (2011) w podsumowaniu 40-letniego monitoringu
awifauny Wroctawia wskazuje na tendencj¢ spadkowa par legowych $piewaka w miejskich
parkach. Z drugiej strony badania dotyczace awifauny Wielkiej Brytanii wykazuja,
iz $piewaki zwigkszaja liczebno$¢ i zaggszczenia na obszarach miejskich (Tratalos et al.
2007). Roéznice te moga by¢ spowodowane warunkami klimatycznymi, poniewaz wilgotnos¢
oraz opad roczny rozni si¢ istotnie miedzy Wielka Brytanig a Polska. Suche siedliska
ograniczaja mozliwo$¢ budowy gniazd u $piewaka, co w efekcie przeklada si¢ na mniejsze
zageszczenia tego gatunku (Tomiatoj¢ 1992). Aczkolwiek, zarowno miejskie jak 1 lesne
powierzchnie na ktorych prowadzitem badania nie byty siedliskami suchymi, oraz posiadaty
rézne zrodta wody w postaci jezior oraz ciekow wodnych. Dlatego aby w pelni zrozumie¢ ten

problem, konieczne jest przeprowadzenie dalszych badan.

Zaobserwowane réznice w wielkosci repertuaru miedzy populacja miejska oraz lesng
sa szczegllnie interesujace. Podczas wczesniejszych badan zauwazono, ze samce Spiewaka
odwiedzajg terytoria rywali podczas przerw w S$piewie (Tomiatoj¢ 1 Lontkowski 1989).
Rowniez samice sktadaja krotkie wizyty w terytoriach potencjalnych partneréw na poczatku
sezonu legowego (Davies i Snow 1965). Owe zachowania wskazuja, iz obie plcie moga
probowac oszacowac jako$¢ terytorialnych samcow. Rézne badania wskazujg, iz wielko$¢
repertuaru, wraz z powtarzalnoscig sekwencji sylab moze by¢ sygnatem jakos$ci samca
(np. Kipper et al. 2006; Hesler et al. 2012). W przypadku kosa oraz §piewaka ta zaleznos¢ jest
posrednio potwierdzona badaniami dotyczacymi jakosci samca, wielkosci lggu i wielkosci

repertuaru (Najmanova and Adamik 2009). Watpliwym jest, aby lepsze jakosciowo samce
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zajmowaly terytoria wytacznie w siedliskach miejskich. Dotychczasowe badania pokazuja
korelacje miedzy zageszczeniem populacji  ptakow a  wielko$cig  repertuaru
(Bitterbaum 1 Baptista 1979). Wicksze zaggszczenia osobnikow moga réwniez powodowac
zmiany w roznych parametrach $piewu jak w przypadku zwigkszenia tempa $piewu u kosow
(Nemeth 1 Brumm 2009). Aczkolwiek zaobserwowano réwniez odwrotny trend.
Badania Olinkiewicz i Osiejuka (2003) wykazatly, iz samce potrzeszcza Emberiza calandra
posiadajace wielu sgsiadéw istotnie obnizaty tempo S$piewu, jednoczes$nie zwigkszajac
produkcje gltosoOw. Natomiast podczas moich badan nie zaobserwowatem zadnych rdznic

w tempie $piewu sylab miedzy miejska i lesng populacja.

Roznice w wielko$ci repertuaru migdzy badanymi populacjami mogg by¢ potencjalnie
spowodowane zwickszonym wspotdzieleniem sylab u ptakow zyjacych w wiekszych
zaggszczeniach. Badania na drozdzie brazowawym Turdus grayi pokazaty, iz wspotdzielenie
sylab u drozdow jest mozliwe (Vargas-Castro et al. 2012), co moze przyczyniaé¢ sig
do ksztaltowania wielko$ci repertuaru samca. Niemniej jednak, na chwile obecng nie badatem
wspoéldzielenia sylab miedzy osobnikami i populacjami, co wymagatoby dalszej bardzo
zmudnej analizy. Ponadto, wigksze repertuary u miejskich samcéw moga by¢ wynikiem
elastycznosci fenotypowej, czy tez rozmiaru moézgu. Liczne badania pokazuja,
1z wigksze mozgi pozwalaja ptakom przystosowac si¢ do nowych warunkéw §rodowiskowych
(np. Sol et al. 2005; Carrete i Tella 2011; Maklakov et al. 2011). Wigkszy rozmiar mozgu
moze potencjalnie wpltywaé na zdolno$¢ uczenia si¢ Spiewu, szczeg6dlnie w przypadku zycia
w wiekszych zageszczeniach powodujacych konieczno$¢ czestszych interakcji spotecznych
miedzy osobnikami 1 pozwalajacych na uslyszenie $piewu wigkszej liczby samcow.
Wydaje si¢ wigc mozliwe, iz zdolno§¢ do przetrwania w nowych ekosystemach miejskich
moze ksztattowac repertuar ptakow. W tym przypadku zaobserwowane zmiany w $piewie

moga by¢ uznawane za produkt uboczny selekcji zachodzacej na obszarach zurbanizowanych.

Podsumowujac, wieloczynnikowa analiza $§piewu Spiewaka opisana w Rozdziale 1V
wykazata po raz pierwszy istotne roznice w charakterystyce $piewu miedzy miejska i lesna
populacja tego gatunku. Spiew miejskich samcow okazat si¢ by¢ pod wieloma wzgledami
bardziej réznorodny, a zaobserwowane rdéznice mogg potencjalnie by¢ odpowiedzig na
wyzsze natezenia hatasu antropogenicznego. Niemniej jednak, Spiew ptakow jest zlozonym
fenomenem 1 trudno jest jednoznacznie wytypowac czynniki na niego wptywajace.
Dlatego na podstawie uzyskanych wynikéw mozna uzna¢, iz ekosystemy miejskie wptywaja

na rozne parametry $piewu Spiewaka. Zaobserwowane roznice w $piewie miedzy miejska
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a lesng populacja, na podstawie dostepnej literatury, wydaja si¢ by¢ polaczone
z zageszczeniem ptakow. Niestety, zageszczenia ptakéw nie byly monitorowane w trakcie
zbierania materiatu do badan. Dlatego tez dalsze badania powinny uwzgledni¢ relacje migdzy
poziomem natezenia halasu, zageszczeniem 1 wielkoscig populacji, jakoscig samcow

a parametrami $piewu $piewaka.
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PODSUMOWANIE

Ponizej podsumowuje najistotniejsze wnioski opisane w czterech rozdziatach
rozprawy doktorskiej, dotyczace zmian w organizacji §piewu pospolitych ptakow lggowych

zyjacych w srodowisku zanieczyszczonym halasem antropogenicznym:

Rozdzial 1

(1) Analiza $piewu zigby pokazata, iz samce $piewajace w $rodowisku zanieczyszczonym

hatasem antropogenicznym nie wykazuja nadmiarowosci sygnatow.

(2) Nie zaobserwowano roéznic w parametrach $§piewu zigby miedzy osobnikami z miejskiej
oraz lesnej populacji, ktore Spiewaly w $rodowisku istotnie réznigcym si¢ poziomem

nat¢zenia hatasu antropogenicznego.

(3) Samce zigby S$piewajace z wigkszym repertuarem S$piewaly z wyzszym tempem,
co powodowato czgstsze przetaczanie si¢ migdzy réoznymi typami $piewu. Skutkowato
to skroceniem czasu trwania strofy oraz serii $piewu, jak i zmniejszeniem liczby powtorzen
strof w serii $§piewu. Wielko$¢ repertuaru okazuje si¢ by¢ waznym parametrem S$piewu,

pomocnym w ocenie jakosci samcow zigby.

Rozdziat 11

(4) Informacja zakodowana w czasie trwania serii $piewu wyzwala rozne reakcje
u terytorialnych samcoéw zigby. Intensywno$¢ reakcji na czas trwania serii §piewu jest

rowniez zalezna od motywacji terytorialnego samca.

(5) Liczba powtdrzen strof w serii nie wptywa na wykrywalno$¢ sygnalu w Srodowisku
zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym. Natomiast odpowiedz samcéw, ktorych
terytoria byly zlokalizowane w hatasliwej okolicy $wiadczy o zwigkszonej czujno$ci

spowodowanej wyzszym poziomem nat¢zenia hatasu antropogenicznego.
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Rozdziat 111

(6) Nie stwierdzono aby hatas antropogeniczny wplywal na zakres pasma czgstotliwosci

$piewu, czasowa organizacj¢ $piewu oraz repertuar sylab u piecuszka.

(7) Obecnos¢ innych $piewajacych samcoéw w sasiedztwie wyjasnia czgS¢ zmienno$ci
parametréw opisujacych repertuar oraz czasowag organizacj¢ S$piewu piecuszka.

Samce $piewajgce w grupach charakteryzowaty si¢ wigkszg ztozonoscig Spiewu.

Rozdzial IV

(8) Miejskie $piewaki zwickszaly czestotliwos¢ gwizdow przy niezmienionej czestotliwosci

¢wierknie¢, w poréwnaniu do osobnikow z populacji lesne;j.

(9) Udzial gwizdow oraz ¢wierknig¢ w $piewie roznit si¢ istotnie miedzy miejska

a lesng populacja Spiewaka.

(10) Zaobserwowano istotne roznice w repertuarze sylab, gwizdow oraz ¢wierknig¢ miedzy

badanymi populacjami.

(11) Nie zaobserwowano aby samce wykazywaty redundancj¢ sylab $piewanych pojedynczo,
badz zwigkszaly liczbe powtdrzen sylab w sekwencjach miedzy populacja miejska i les$na.
Aczkolwiek, §piewaki powtarzaly sekwencje ¢wierkni¢¢ znacznie czgscie] podczas Spiewu
w srodowisku zanieczyszczonym hatasem antropogenicznym. Nie stwierdzono réwniez
réznic w czasie trwania sylab, czasie trwania przerw mig¢dzy sylabami oraz tempie $piewu

mi¢dzy badanymi populacjami.

(12) Nie udato si¢ znalez¢ wystarczajacych dowodow na to, zeby charakterystyka

oraz struktura sekwencji sylab funkcjonowata jako sygnaty jakosci badz tozsamosci samca.

Wyniki uzyskane w ramach prowadzonych badan, jak i najnowsze publikacje
naukowe pokazuja bez zadnych watpliwosci, ze hatas antropogeniczny wplywa na $piew
ptakoéw zyjacych na obszarach zurbanizowanych. Mimo duzego zréznicowania w odpowiedzi,
wystepuje szereg dostosowan do komunikacji dzwieckowej w §rodowisku zanieczyszczonym

halasem antropogenicznym wspotdzielonych miedzy gatunkami. Niestety w wielu
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przypadkach istnieje podejrzenie, iz zaobserwowane rdznice w §piewie miedzy populacjami
miejskimi 1 naturalnymi nie s3 wywotane przez hatas antropogeniczny, lecz sa powigzane ze
specyfika danej lokalizacji. Dodatkowo, hatas antropogeniczny jest tylko jednym
z czynnikdw obecnych na obszarach zurbanizowanych ktérym ptaki musza stawi¢ czota aby
przetrwa¢. Dlatego potrzebne sa dalsze kompleksowe badania miejskiej awifauny
ograniczajace si¢ nie tylko do analizy $piewu w odniesieniu do poziomu natezenia hatasu,
lecz biorace pod uwage caly zakres zmiennych wliczajac w to m.in. struktur¢ populacji,

charakterystyke samca (jakos$¢, wiek), sukces legowy oraz oceng jakosci srodowiska.
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