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STRESZCZENIE

W trakcie czterech sezonow legowych (2009 — 2012) badatem akustyczng komunikacjg
samcow derkacza (Crex crex). Skupitem si¢ na zmiennos$ci i funkcjach terytorialnego glosu,
a w szczegbdlnosci na: mikro 1 makro-geograficznej zmiennos$ci, rozpoznawaniu sgsiadow
i ptakéw obcych oraz akustycznym sygnalizowaniu wielkosci ciata. Wyniki opartem o badania
eksperymentalne i opisowe zebranych probek gltoséw, wykorzystujac przy tym eksperymenty
z interaktywnym playbackiem, nagrywanie gtosow oraz pomiary wielkosci ciala samcow.
Wyniki poszczegolnych rozdziatdow pracy sa nastgpujace. (1) Samce roznig sie istotnie
migdzy populacjami pod wzgledem czasowych parametrow glosu oraz rozktadu energii
sygnatlu w zakresie czestotliwosci, natomiast réznice takie nie wystepuja w wewngtrznej
pulsacyjnej strukturze sylab (PPD). Geograficzna zmienno$¢ glosu ma tagodne przejscia,
gdzie oddalone populacje réznig si¢ bardziej pod wzgledem charakterystyk glosu niz
populacje sasiadujace. Jednocze$nie zmienno$¢ wewnatrzpopulacyjna wykazuje zblizony
zakres jak zmienno$¢ migdzypopulacyjna. (2) Zmienno$é glosu wystepuje rowniez w skali
mikrogeograficznej, jednak brak jest spojnego wzorca we wszystkich analizowanych
populacjach. Najblizsi sasiedzi maja bardziej, mniej, lub tak samo podobny glos jak ptaki
oddalone. Podobienstwo glosu niektorych charakterystyk wzrasta wraz ze zwigkszaniem
odlegtosci miedzy ptakami podczas gdy innych maleje. (3) Eksperymentalnie potwierdzono,
ze samce derkacza wykorzystuja gltos do rozpoznawania sasiadow i ptakéw obcych. Samce
odpowiadaty bardziej agresywnie na playback nieznanego ptaka niz znanego sasiada.
Akustyczne rozpoznawanie osobnikow moze mie¢ kluczowe znaczenie podczas agresywnych
interakcji migdzy ptakami zamieszkujacymi geste Srodowisko. (4) Pomimo, iz PPD ma
mniejszg zmienno$¢ wewnatrz- niz miedzy-osobniczg oraz jest stale w trakcie zycia ptaka,
eksperymentalne badanie pokazato, ze samce derkacza nie uzywaja PPD do indywidualnego
rozpoznawania sgsiadow i ptakow obcych lub, ze nie uzywaja jedynie PPD. (5) Czestotliwos$ci
formantow majgq mniejszg zmienno$¢ wewnatrz- niz miedzy-osobnicza, oraz posiadaja duzy
potencjal do indywidualnego kodowania. Przez to, teoretycznie, moga by¢ wykorzystywane
do rozpoznawania osobnikéw. Jednoczesnie czestotliwosci formantéw sa stabg wskazowka
wielko$ci ciata nadawcy. (6) Eksperymentalne badanie potwierdzito, ze samce derkacza
wykorzystujg czestotliwosci formantéw do rozpoznawania sgsiadow 1 ptakow obcych.
Niezaleznie od tego czy czestotliwosciami formantéw manipulowano w probee glosu sgsiada

czy ptaka obcego, reakcja w stosunku do nieznanego ptaka obcego byla bardziej agresywna.



ABSTRACT

During four breeding seasons (2009-2012) | studied acoustic communication of corncrake
males (Crex crex). In my study | focused on variation and functions of territorial call,
including: micro and macro-geographic variation, neighbour-stranger discrimination, and
acoustical signalling the size of the sender. The results were grounded both on experimental
and descriptive analysis of data. Among methods used were interactive playback, recording of
calling males, body size measurements.

The results of successive parts of the study were as follows. (1) Males significantly
differed in temporal and frequency call parameters between populations, but did not differ in
the inner call structure of cracking call (PPD). Geographic variation in calls showed clinal
distance-dependence, where distant populations showed larger differences in call
characteristics than neighbouring populations. | also found that within-population variation
may occur on the same scale as between-population variation. (2) Variation in call was also
found in a microgeographic scale, but the spatial pattern of such variation was not consistent
across all studied populations. Closer males had more, less or the same similarity in call
structure as distant ones. Similarity in some call characteristics decreased with enlargement
the distance between birds, while in another increased. (3) The study provided the first
experimental evidence that corncrake males indeed use calls for neighbour-stranger
discrimination. Birds responded more aggressively to the playback of a stranger’s calls.
Acoustic individual discrimination may be crucial for making correct decisions during
aggressive encounters with rivals in dense habitat. (4) Despite the fact, that PPD has smaller
within- than between-individual variation and is stable during birds’ life, my experimental
study showed that males do not use this characteristic of call to discriminate neighbours and
strangers, or that they do not use only PPD. (5) The formant frequencies in corncrake call have
smaller within- than between-individual coefficients of variation, what means, that this call
characteristic has a high potential for individual coding and might potentially provide acoustic
cues to individual discrimination. Simultaneously, the formant frequencies are a weak
indicator of the body size of the sender in the corncrake. (6) The experimental study showed,
that corncrake males use formant frequencies for neighbour-stranger discrimination.
Independently, if formant frequency manipulation has been done in a neighbour or in a

stranger calls', birds responded more aggressively to the playback of a stranger’s calls.



WSTEP OGOLNY

Komunikacje w waskim znaczeniu zdefiniowa¢ mozna jako proces przekazywania informacji
zachodzacy pomigdzy nadawcg a odbiorcg, w ktorym to intencjag nadawcy jest wywotanie
okreslonej reakcji odbiorcy, natomiast odbiorca uzyskuje korzy$¢ z docierajacej do niego
informacji  (Bradbury & Vehrencamp 2011). Sposrod wielu mozliwych kanatéw
komunikowania sie¢, ptaki powszechnie wykorzystuja kanat dzwickowy. Dzwigki wydawane
przez ptaki dzielone sa najczesciej na glosy i $piewy, chociaz réznice migdzy tymi dwoma
typami sygnatow sa czesto trudne do jednoznacznego zdefiniowania (Catchpole & Slater
2008). Kierujac si¢ kryterium taksonomicznym, terminem $piewu nalezatoby okresli¢ dos¢
skomplikowane, powtarzane czgsto w dlugich seriach, sygnaty dzwickowe ptakow
$piewajacych (podrzad Oscines). Jezeli natomiast funkcja wydawanego dzwigku bylaby
czynnikiem, na podstawie ktorego dokonuje si¢ rozgraniczenia na glosy i $piewy, wowczas
mianem $piewu nalezatoby okresli¢ sygnaty dzwickowe wszystkich gatunkow ptakow,
zarowno te proste jak i te skomplikowane, wydawane podczas sezonu lggowego w celu
zwabienia partnera oraz zdobycia i utrzymania terytorium. Glosy nalezatoby zdefiniowac
wowczas jako dos¢ proste sygnaty dzwickowe, wydawane w $cisle okreslonym kontekscie, na
przyktad w celu utrzymania kontaktu pomiedzy osobnikami tworzacymi stado,
sygnalizowania zagrozenia czy glodu (Catchpole & Slater 2008). W niniejszej pracy
rozpatrywane sa wybrane aspekty komunikacji dzwigkowej derkacza, a wiec gatunku spoza
podrzedu Oscines. Dlatego tez terminy glosy oraz $piewy uzywane tu W odniesieniu do
derkacza nalezy traktowacé jako synonimy, okreslajace terytorialne nawotywanie samcow,
spehiajgce analogiczng funkcje do $piewu u ptakow $piewajgcych (Cramp & Simmons 1980).

Specyfika komunikacji dzwigkowej jest jej wielowymiarowos¢. Oznacza to, ze sygnat
dzwigkowy na poszczegélnych poziomach organizacji moze rdwnocze$nie kodowac
zroznicowane informacje, skierowane do roéznych typoéw odbiorcow. Innymi stowy, rdzne
charakterystyki tego samego sygnalu mogg by¢ wykorzystywane rownocze$nie do
komunikowania si¢ pomiedzy terytorialnymi sgsiadami (Stoddard 1996), partnerami z pary
(Clark et al. 2006) czy rodzicami i potomstwem (Jouventin et al. 1999). Przyktadowo,
wielko$¢ repertuaru moze mie¢ istotne znaczenie przy wyborze partnera przez samice¢ (Searcy
& Yasukawa 1996; Reid et al. 2004). Jednocze$nie samice moga kierowac si¢ dlugoscig
piosenki i/lub amplitudg sygnatu, poniewaz wlasnie te charakterystyki glosu w sposob

wiarygodny informuja o stopniu zainfekowania samca przez pasozyty zewngtrzne



(Garamszegi et al. 2005) lub wirusy (Laiolo et al. 2007). Natomiast w interakcjach pomiedzy
samcami, dlugo$¢ piosenki moze powodowaé zrdéznicowanie agresji w stosunku do intruza
podczas gdy samo bogactwo repertuaru nie musi odgrywaé waznej roli (Balsby & Dabelsteen
2001). Jednak terytoria samcow o wickszym repertuarze mogg by¢ znacznie rzadziej
atakowane przez intruzOw niz terytoria samcoOw o malym repertuarze (Krebs 1977).
Jednoczesnie, w oparciu o liczbe wspolnych piosenek w repertuarze, samce moga
rozpoznawa¢ swoich sasiadow 1 nieznane im ptaki obce (Briefer et al. 2008a). Natomiast
kombinacja dtugosci poszczegdlnych sylab oraz modulacje amplitudy sygnatu mogg stuzy¢ do
indywidualnego rozpoznawania rodzicow przez potomstwo (Searby et al. 2004). Przytoczone
powyzej przyklady wskazuja, ze poszczegdlne poziomy organizacji $piewu mogag petnié
odmienne funkcje. Nalezy wiec oczekiwaé, ze ewolucyjne mechanizmy ksztaltujace
poszczegodlne poziomy zmienno$ci $piewu, na skutek zroznicowanej presji selekcji naturalne;j,
moga dziata¢ niezaleznie od siebie.

Niektore parametry sygnatu dzwigkowego sa silnie skorelowane z okreslonymi
cechami nadawcy, badz tez $rodowiskiem, przez ktore sygnal jest transmitowany. Jezeli
odbiorca sygnatu odnosi korzysci z tytutu posiadania tych informacji, wowczas sygnat mozna
uzna¢ za wiarygodny. Jezeli natomiast nadawca manipuluje parametrem sygnatu w taki
sposob, ze odbiorca reaguje w sposob niekorzystny dla siebie, a korzystny dla nadawcy
wowczas mamy do czynienia z oszustwem (Searcy & Nowicki 2005). Kazdy dzwigk
wydawany jest w okreslonym pasmie czestotliwosci, moze posiada¢ specyficzne modulacje
amplitudy i czestotliwosci, wreszcie w poszczegdlnych pasmach widma dzwigku alokowana
jest zwykle odmienna ilos¢ energii akustycznej. Czestotliwos¢ sygnatu dzwickowego
W sposOb nierozlagczny zwigzana jest z anatomiczng budowg catego aparatu glosowego,
a doktadnie z rozmiarem zrédta dzwieku oraz z dlugoscia i ksztaltem kanalu dzwigkowego
(Fant 1960). Poniewaz wielko$¢ aparatu glosowego nie moze zwigkszaé si¢ niezaleznie od
reszty ciata nadawcy (Fitch 2000a, b), wigksze osobniki powinny wydawa¢ dzwieki
0 nizszych czgstotliwosciach (Bradbury & Vehrencamp 2011) lub mniejszym tempie
powtarzania sylab i wezszym zakresie czestotliwosci (Podos 2001). Dlatego tez osobniki sa
zdolne do modyfikowania czgstotliwos¢ sygnatu jedynie w specyficznym dla danego gatunku
zakresie, poniewaz posiadajg anatomiczne ograniczenia w postaci budowy aparatu produkcji
dzwigku. W konsekwencji charakterystyki zwigzane z rozkltadem energii sygnalu w pasmie
czestotliwosci moga dostarcza¢ odbiorcy wiarygodnych informacji dotyczacych ptei, wieku,

wielkos$ci ciala czy tozsamos$ci nadawcy (Reby & McComb 2003; Charlton et al. 2005;



Ghazanfar & Rendall 2008; Taylor & Reby 2010; Briefer & McElligott 2011; Boeckle &
Bugnyar 2012; Gamba et al. 2012). Nalezy jednak zauwazy¢, ze czgstotliwos¢, na ktorej
nadawany jest sygnal nie zawsze jest wiarygodna wskazowka wielkos$ci ciata nadawcy (Patel
et al. 2010), a u szeregu gatunkow obserwowane sg anatomiczne adaptacje umozliwiajace
akustyczne sygnalizowanie wigkszego rozmiaru ciata niz ma to miejsce w rzeczywistosci
(Schneider et al. 1967; Fitch 1999; Fitch & Reby 2001; McElligott et al. 2006). Wskazuje to
na brak jednolitego systemu sygnalizowania wielkosci ciata u ptakoéw, badz tez ignorowanie
akustycznego sygnatu o wielkos$ci nadawcy przez przedstawicieli niektorych gatunkow.

Ptaki charakteryzuja si¢ ogromnym zréznicowaniem sygnatow dzwickowych
(Catchpole & Slater 2008). Obserwuje si¢ zarowno gatunki o bardzo skomplikowanym
$piewie (Kroodsma & Parker 1977; Kipper et al. 2004) jak i gatunki o prostych piosenkach,
sktadajacych si¢ nieraz z jednej, powtarzanej monotonnie sylaby (Grimes 1974; Bjerke &
Bjerke 1981). Pomijajac wielkos$¢ repertuaru, jezeli ktorakolwiek z charakterystyk S$piewu
posiada mniejszag zmienno$¢ w obrgbie osobnika niz pomiedzy osobnikami, wowczas,
przynajmniej teoretycznie, $piew moze by¢é wykorzystywany do wzajemnego rozpoznawania
si¢ osobnikow (Peake et al. 1998; Delport et al. 2002; Hoodless et al. 2008). Indywidualne
rozpoznawanie osobnikow na podstawie $piewu lub glosu wykryto dotychczas u szeregu
gatunkéw, a charakterystyki sygnatow dzwiekowych wykorzystywane w tym procesie byty
dos¢ zroznicowane (np. Stoddard 1996; Jouvenin et al. 1999; Clark et al. 2006). Niemniej
jednak, u wielu rodzin czy nawet rzedow mechanizm ten jest nadal nierozpoznany.

Zroéznicowanie $piewu wsrdd sasiadujacych ze sobg osobnikow, miedzy ktorymi
dochodzi do bezposrednich interakcji, okreslane jest mianem zmiennosci mikrogeograficzne;j
(Mundinger 1982). Mikrogeograficzna zmienno$¢ S$piewu przybiera rozne przestrzenne
wzorce, w ktorych podobienstwo $piewu moze by¢ wigksze zarowno pomigdzy najblizszymi
sasiadami jak i osobnikami oddalonymi z lokalnej populacji (Podos & Warren 2007;
Catchpole & Slater 2008). Sama funkcja oraz mechanizm powstawania mikrogeograficznej
zmienno$ci $piewu r16znig si¢ u poszczegélnych gatunkow. W chwili obecnej kilka
niewykluczajacych si¢ wzajemnie hipotez probuje wyjasni¢ wystepowanie mikrogeograficzne;j
zmiennosci $piewu jako konsekwencje procesow uczenia si¢ $piewu, dopasowywania do
lokalnych warunkéw $rodowiska czy tez adaptacji genetycznych i socjalnych (Catchpole &
Slater 2008).

Roznice w $piewie ptakow wystepujg takze migdzy populacjami oddalonymi od siebie

o setki kilometrow badz oddzielonymi barierami, pomi¢dzy ktérymi wymiana osobnikéw jest



utrudniona. Takie przestrzenne zroéznicowanie $piewu okreslane jest mianem zmiennoS$ci
makrogeograficznej (Nottebohm 1969; Mundinger 1982). Podobnie jak w przypadku
zmienno$ci mikrogeograficznej, mechanizm oraz sam proces powstawania zmienno$ci
makrogeograficznej $piewu ptakow tlumaczony jest poprzez kilka niewykluczajgcych sie
wzajemnie hipotez, w tym przede wszystkim poprzez: adaptacj¢ do lokalnych warunkow
srodowiska, réznice genetyczne miedzy populacjami, adaptacje socjalne, obecnos¢ barier
utrudniajgcych wymiane ptakdw miedzy populacjami, przekaz kulturowy oraz bledy
wystepujace podczas nauki (Catchpole & Slater 2008).

Nalezy jednak zauwazy¢, ze zdecydowana wigkszo$¢ prac dotyczacych zmiennosci
$piewu ptakow skupia si¢ na gatunkach, u ktorych wystepuje nauka $piewu, a wigc na ptakach
$piewajacych Oscines, papugowych Psittaciformes i kolibrach Trochillidae (Podos & Warren
2007; Catchpole & Slater 2008). Przekaz kulturowy jest kluczowym czynnikiem
odpowiedzialnym za zmienno$¢ Spiewu W tych grupach i ma on ogromny wplyw na
ostateczny charakter Spiewu (Beecher & Brenowitz 2005; Podos & Warren 2007; Catchpole &
Slater 2008). Wsrdd gatunkoéw nieuczgcych sie Spiewu, u ktorych charakterystyki glosu sg
zasadniczo dziedziczone, zmienno$¢ wokalizacji byta rozpatrywana dos¢ rzadko (np. Peake
& McGregor 1999; Isler et al. 2005; Walcott et al. 2006; Ippi et al. 2011; Odom & Mennill
2012; Lovell & Lein 2013). Niemniej jednak, ksztatltowanie zmienno$ci wokalizacji zarowno
u gatunkéw nieuczagcych jak i uczgcych si¢ $piewu powinno nastgpowaé na skutek
oddziatywania dokladnie tych samych biologicznych i ekologicznych czynnikéw (Podos &
Warren 2007; Catchpole & Slater 2008). Fundamentalna réznica pomigdzy tymi dwoma
grupami dotyczy sposobu przekazywania poszczegolnych charakterystyk glosu migedzy
osobnikami: transmisji genetycznej i kulturowej u ptakéw uczacych si¢ $piewu i jedynie
transmisji genetycznej u gatunkow nieuczacych sie Spiewu.

Pomimo, iz badania nad komunikacja dzwigkowa ptakéw rozwijaja si¢ do$¢
intensywnie w ostatnim pieédziesi¢cioleciu, przedstawiony powyzej przeglad literatury
wskazuje potrzebe weryfikacji niektérych z dotychczasowych hipotez oraz uzupetienie
wiedzy w zakresie zmiennosci i funkcji spiewu u gatunkéw, u ktorych nauka $piewu nie
wystepuje. W pracy tej podjatem probg wyjasnienia zagadnien dotyczacych wybranych
aspektow zmiennos$ci i funkcji glosu derkacza, czyli przedstawiciela gatunkéw nieuczacych
si¢ $piewu. Skupitem si¢ przede wszystkim na: (1) scharakteryzowaniu geograficznej
zmienno$ci glosu w roznych skalach przestrzennych, (2) indywidualnym rozpoznawaniu

osobnikow na podstawie gtosu oraz (3) akustycznej sygnalizacji wielkosci ciata nadawcy.
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CEL BADAN

Ogromna zmienno$¢ $§piewu ptakow byta jednym ze zrodet inspiracji do intensywnych badan
nad komunikacja dzwickowa w tej gromadzie zwierzat. Pomimo kilkudziesieciu lat badan,
odpowiedz na dwa podstawowe pytania, dotyczace funkcji oraz mechanizmu powstawania
owej zmiennos$ci, jest nadal niejednoznaczna (Catchpole & Slater 2008). Taki stan wiedzy
moze by¢ spowodowany skupianiem si¢ przede wszystkim na komunikacji dzwigkowej u
przedstawicieli ptakow $piewajgcych (Oscines), a wiec gatunkow, u ktorych wystepuje
przekaz kulturowy. Przekaz kulturowy, uznawany za jedno z bardziej niezwyktych zjawisk w
Swiecie zwierzat, moze paradoksalnie utrudnia¢ wlasciwe wskazanie i zrozumienie
biologicznych 1 ekologicznych czynnikow wplywajacych na ewolucje catego systemu
komunikacji dzwickowej. Dlatego tez pelne zrozumienie mechanizmow i przyczyn
réznicowania si¢ $piewu ptakow wymaga podjecia badan takze na gatunkach spoza podrzedu
Oscines, w celu weryfikacji lub modyfikacji dotychczasowych hipotez.

Celem niniejszej pracy jest scharakteryzowanie zmienno$ci terytorialnego glosu
samcow derkacza oraz przeanalizowanie funkcji wybranych charakterystyk glosu. Punktem
wyjsciowym catego procesu badawczego jest zmienno$¢ glosu na poziomie
miedzypopulacyjnym. Kolejne etapy pracy rozwazaja zmienno$¢ zardwno w obrebie populacji
jak i na poziomie osobniczym. Analizowane sg takze wybrane charakterystyki glosu pod
katem funkcji, jakie petnia W sygnalizowaniu wielkosci ciata oraz kodowaniu informacji o
tozsamos$ci nadawcy. Praca obejmuje zarowno badania opisowe W oparciu 0 zgromadzone
probki glosoéw, jak réwniez badania eksperymentalne, testujgce konkretne hipotezy. Uktad
pracy odzwierciedla przebieg catego procesu badawczego, gdzie poszczegoélne rozdzialy
rozpatruja konkretne problemy badawcze i stanowig samodzielng catos¢. Jednoczesnie
problemy badawcze poruszane w kolejnych rozdziatach czerpia zrodto z wynikow uzyskanych
na wczesniejszych etapach pracy. Konsekwencjg zastosowanego podejscia badawczego jest
utrzymanie okreslonego charakteru pracy, ktory odzwierciedla dynamiczny proces planowania
I wykonywania badan, w ktorych to kierunek nastgpnego etapu uwarunkowany jest wynikami

uzyskanymi na wczesniejszych etapach.

11



OBIEKT BADAN

Derkacz (Crex crex) jest przedstawicielem rzedu zurawiowych (Gruiformes), rodziny
chruscieli (Rallidae). Jego tereny legowe obejmuja Europ¢ i znaczng cz¢$¢ Azji, natomiast
zimowiska zlokalizowane sg W Afryce Subsaharyjskiej (Cramp & Simmons 1980). W okresie
lggowym ptaki zamieszkuja mokradta, turzycowiska, taki, pastwiska i nieuzytki (Green et al.
1997; Schiffer 1999; Berg & Gustafson 2007; Berg & Hiron 2012). Poruszaja si¢ gtownie
pieszo wsrod gestej roslinnosci trawiastej 1 niezwykle rzadko wzbijajg si¢ do lotu. Przez to sg
bardzo trudne do obserwacji wizualnej. Intensyfikacja gospodarki rolnej na terenach
wystepowania derkacza, w tym przede wszystkim jednoczesne wykaszanie duzych
powierzchni, mechanizacja oraz przyspieszenie terminu wykaszania, doprowadzity do silnych
spadkow liczebnos$ci tego gatunku w ciggu ostatnich dziesigcioleci. Byly one widoczne
zwlaszcza w Europie Zachodniej (Green & Stowe 1993; Schiffer & Green 2001). W Polsce
takze obserwowano spadki liczebno$ci derkacza, jednak w wielu rejonach kraju jest on nadal
gatunkiem $redniolicznym badz nawet licznym (Tomialoj¢ & Stawarczyk 2003; Budka et al.
2012). System rozrodczy derkacza okreslany jest mianem sekwencyjnej poligamii. Oznacza
to, ze zarbwno samce jak 1 samice zmieniajg partneréw w trakcie sezonu legowego. Samce
bronig swoich terytoriow, ktorych wielko$¢ waha si¢ od kilku do kilkudziesieciu hektarow
(Schéffer 1999). Wysiadywaniem jaj 1 opiekg nad potomstwem zajmuje si¢ wytgcznie samica
(Cramp & Simmons 1980).

Samce derkacza sa aktywne glosowo noca. Woéwczas wydajg tysigce razy swoj
charakterystyczny, donoény gtos (okoto 95 dB SPL w odlegtoséci 1 m; Green et al. 1997). Gtos
derkacza sktada si¢ z powtarzanych monotonnie dwoch sylab: nieco krotszej sylaby pierwszej
(SYL1) oraz dluzszej sylaby drugiej (SYL2). Sylaby przedzielone sg krotszym odstgpem
(INT1), natomiast poszczegolne glosy rozdziela dtuzszy odstep (INT2) (Ryc. 1). Samce
derkacza, w do$¢ niewielkim zakresie, sg w stanie zmienia¢ dlugosci SYL1, SYL2 oraz INT1,
natomiast w znacznie wigkszym dlugos¢ INT2. Zmiany te obserwowano zar6wno w trakcie
jednej nocy jak i w czasie calego sezonu legowego. Zmiany sezonowe w dhugosci SYLI1 i
SYL2 maja charakter malejacy. Oznacza to, iz na poczatku sezonu lggowego obie sylaby sa
najdtuzsze, natomiast w miar¢ uptywu czasu dtugos¢ sylab maleje. W przypadku INTT1 1 INT2
najwicksze warto$ci obserwowane sg na poczatku 1 na koncu sezonu lggowego, natomiast
najmniejsze w jego potowie (Osiejuk et al. 2004). Stosunek pomiedzy dlugoscig glosu a
dhugoscig INT2 okreslony zostat przez Osiejuka i wspotautorow (2004) mianem rytmu:
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RYTM =INT2/(SYL1 + INT1 + SYL2)

Rytm derkania jest do§¢ zmienng charakterystyka glosu, a monotonny (niska warto$¢ rytmu)
lub przerywany (wysoka warto$¢ rytmu) jego charakter jest tatwy do wykrycia nawet przez
ucho ludzkie. Samce sg w stanie zmienia¢ rytm derkania w ciggu jednej nocy, a sezonowe
zmiany rytmu majg ksztalt U, zblizony do tego obserwowanego w przypadku dtugosci
interwatow (Osiejuk et al. 2004). Rytm derkania jest sygnatem agresywnej motywacji samca
oraz jego jakoS$ci, a warto$¢ rytmu stabilizowana jest w drodze interakcji miedzy osobnikami
(Osiejuk et al. 2004; Rek & Osiejuk 2010, 2013). Samce reaguja bardziej agresywnie na glos
rytmiczny niz na glos monotonny, jak réwniez rytmicznie odzywajace si¢ samce sg bardziej
agresywne (Rek & Osiejuk 2010).

Sylaby glosu derkacza maja pulsacyjng strukturg. Kazda z nich sktada si¢ z kilkunastu
do dwudziestu kilku pulsow, czyli szczytow amplitudy sygnatu (dalej: NP SYL1 — liczba
pulsow w sylabie pierwszej, NP SYL2 — liczba pulsow w sylabie drugiej: Ryc. 1). Odstepy
pomigdzy kolejnymi pulsami [ang. pulse-to-pulse duration; dalej PPD], zwtaszcza tymi w
poczatkowej czgéci sylaby, posiadaja znacznie mniejszg zmienno$¢ wewnatrzosobniczg niz
miedzyosobniczg oraz sg stale w trakcie zycia ptaka (Peake et al. 1998). Stanowiag wigec swego
rodzaju ,,gtosowy odcisk palca”, na podstawie ktérego z duzym prawdopodobienstwem mozna
zidentyfikowa¢ osobnika (Peake et al. 1998). Z tego tez wzgledu odstepy pomiedzy
poszczegdlnymi pulsami wykorzystywane sg do indywidualnego rozrdézniania osobnikow na
podstawie glosu, jako narz¢dzie w monitoringu i ochronie gatunku (Peake & McGregor 2001;
Terry & McGregor 2002; Mikkelsen et al. 2013). Nie wiadomo jednak czy pulsy sa
wykorzystywane przez samce do indywidualnego rozpoznawania, gdyz nie zostato to do tej
pory eksperymentalnie zweryfikowane.

Rozktad amplitudy sygnatu w zakresie czgstotliwosci jest kolejng charakterystyka
glosu derkacza, ktéora wykazuje wigkszg zmienno$¢ miedzy osobnikami niz w obrgbie
osobnika oraz jest slabo ale istotnie skorelowany z wielkos$cig ciala nadawcy (Osiejuk &
Olech 2004). Charakterystyke ta opisa¢ mozna poprzez kilka parametrow gtosu, takich jak:
czestotliwo$¢ minimalng sygnatu (MINF), czestotliwo$ci ponizej ktérych znajduje si¢ 25%,
50%, 75% energii sygnatu (odpowiednio: L25, M50, U75) oraz czestotliwo$s¢ maksymalng
sygnatlu (MAXF). Rozklad amplitudy sygnalu w glosie derkacza, podobnie jak u innych
gatunkéw ptakow, moze odgrywac istotng role podczas efektywnej transmisji glosu przez

srodowisko.

13



Oproécz typowego derkania, podczas agresywnych interakcji pomigedzy samcami, ptaki
wydaja réwniez niskie, styszalne z niewielkiej odlegtosci glosy okre§lane mianem piania
(Cramp & Simmons 1980; Schiffer et al. 1995). Ten typ wokalizacji nie jest analizowany w
niniejszej pracy. Piania sa odpowiednikiem cichych piosenek u ptakow $piewajacych, a ich

emisja informuje odbiorce o grozbie ataku ze strony nadawcy (Rek & Osiejuk 2011b).
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Rycina 1. Sonogram przedstawiajacy glos derkacza. Glos sktada si¢ z dwoch sylab, sylaby pierwszej
(SYL1) i sylaby drugiej (SYL2), odstepu migdzy sylabami (INT1) oraz odstgpu migdzy gltosami
(INT2). Kazda z sylab zbudowana jest z kilkunastu do dwudziestu kilku pulsoéw, a odstepy pomigdzy
poszczegblnymi pulsami okre§lane sa mianem PPD [ang. pulse-to-pulse duration]. Rozktad energii
sygnalu w zakresie czestotliwosci w obrgbie sylaby moze by¢ opisany za pomocg kilku podstawowych
parametréow : L25 — czestotliwo$¢ ponizej ktorej znajduje si¢ 25% energii sygnatu; M50 —
czestotliwo$é ponizej ktorej znajduje si¢ 50% energii sygnatu; U75 - czgstotliwos$¢ ponizej ktorej
znajduje si¢ 75% energii sygnatu; MINF — minimalna czgstotliwosé; MAXF — maksymalna

czestotliwosé.
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Jak przedstawiono powyzej, z pozoru prosty, pozbawiony repertuaru glos derkacza, w
rzeczywistos$ci kryje w sobie znaczne poklady zmiennosci. Pelni on podobng funkcje jak
$piew u ptakoéw $piewajacych. Jest wige sygnatem wykorzystywanym przez samce W obronie
terytorium, informuje o jako$ci i agresywnej motywacji nadawcy oraz ma na celu
przywabienie samicy (Cramp & Simmons 1980). Warto jest pami¢taé, iz w przeciwienstwie
do ptakow $piewajacych, u derkacza nie wystepuje nauka $§piewu (Brenowitz 1991). Nalezy
wigc oczekiwaé, ze poszczegdlne parametry glosu ksztaltowane sg na skutek przekazu
genetycznego i ewentualnych modyfikacji, mogacych by¢ wynikiem rozwoju osobnika w

specyficznych warunkach $rodowiska.
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|. MAKROGEOGRAFICZNA ZMIENNOSC GLOSU DERKACZA

WPROWADZENIE

Ptaki posiadaja niezwykle dobrze rozwiniety system komunikacji dzwigkowej, a ogromne
zroznicowanie  sygnatow  dzwigckowych obserwowane jest zar6wno na poziomie
miedzygatunkowym jak 1 w obrgbie gatunku (Catchpole & Slater 2008). Zroéznicowanie
wewnatrzgatunkowe $piewU rozpatrywane jest najczesciej w dwoch skalach przestrzennych:
mikro i makrogeograficznej (Mundinger 1982). Takie rozgraniczenie opiera si¢ najczesciej na
odleglosci dzielacej poszczegodlne osobniki oraz na zasiggu i mozliwosciach ich dyspersji
(Nottebohm 1969; Mundinger 1982). Pomijajac skale przestrzenng, w ktorej rozpatrywana jest
zmienno$¢ $piewu ptakow, zdecydowana wigkszo$¢ dotychczasowych badan skupiala si¢ na
gatunkach, ktore ucza si¢ Spiewu podczas rozwoju osobniczego (przeglad w Podos & Warren
2007). Stosunkowo niewiele uwagi poswi¢cano ptakom, u ktorych nauka S$piewu nie
wystepuje (np. Bretagnolle 1996; Galeotti et al. 1996; Appleby & Redpath 1997; Bretagnolle
& Genevois 1997; Mager et al. 2007; Podos & Warren 2007; Odom & Mennill 2012). Gléwna
roznica miedzy tymi dwoma grupami polega na tym, iz u gatunkdw uczacych si¢ $piewu,
zardwno genetyczne (dziedziczone) jak 1 kulturowe (proces nauki) mechanizmy wplywaja na
réznicowanie si¢ $piewu, podczas gdy u gatunkow nieuczacych si¢ $piewu, glos jest
zasadniczo dziedziczony (Catchpole & Slater 2008). Dlatego tez zmienno$¢ $piewu U
gatunkow nieuczacych si¢ powinna by¢ ksztattowana na skutek oddziatywania biologicznych i
ekologicznych czynnikéw takich jak: dryf genetyczny, dobdr piciowy, ewolucja budowy
aparatu glosowego, specyfika zamieszkiwanego przez osobniki $rodowiska, warunki
abiotyczne i biotyczne podczas ontogenezy czy zmiany klimatyczne. W przypadku ptakow
uczacych sie, oprocz wymienionych powyzej czynnikow, rowniez wszystkie aspekty procesu
nauki $piewu muszg by¢ rozwazane, poniewaz przekaz kulturowy jest niezmiernie istotny w
tej grupie. W konsekwencji, u nieuczacych si¢ gatunkow geograficzne zroznicowanie Spiewu
powinno odzwierciedla¢ glownie genetyczne rdznice migdzy populacjami. Roéznice te
powinny wzrasta¢ wraz z odlegloscig dzielaca populacje badz tez wraz z wydtuzeniem czasu
izolacji. Dlatego tez mozna oczekiwaé dwoch roéwnie prawdopodobnych przestrzennych
wzorcow geograficznej zmienno$ci glosu. W pierwszym przypadku, réznice pomig¢dzy

populacjami powinny wzrasta¢ w sposob ciggly wraz ze zwigkszaniem odleglosci miedzy
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nimi, jako konsekwencja duzej wymiany ptakow pomiedzy sasiednimi populacjami oraz
ograniczonej wymiany pomiedzy populacjami odlegtymi (Isler et al. 2005). W drugim
przypadku, zmienno$¢ glosu nie musi mie¢ cigglego charakteru, a wyrazne i ostre roéznice
mogg wystepowac zarOwno pomiedzy sgsiednimi jak i oddalonymi populacjami, jako skutek
lokalnego genetycznego zréznicowania (Bretagnolle & Genevois 1997; Peake & McGregor
1999; Lein 2008; Odom & Mennill 2012).

Geograficzna zmienno$¢ glosu derkacza analizowana byta przez Peakea i McGregora
(1999), ktorzy odkryli istotne réznice miedzy populacjami zar6wno w dlugosci sylab jak i
dlugosci odstepow miedzy sylabami oraz glosami. Jednak pdzZniejsze badania pokazaty, ze
samce derkacza zmieniajg dlugos¢ sylab i odstgpow nawet w ciggu jednej nocy oraz, ze
dhugosci sylab i odstepow zmieniaja si¢ takze wraz z uptywem sezonu legowego (Osiejuk et
al. 2004). Dlatego tez, zmienno$¢ dlugosci sylab i odstgpow moze W rzeczywistosci
odzwierciedla¢ jedynie czas, w ktorym wykonano nagrania, a nie rzeczywistg zmienno$¢
geograficzng. Aby poprawnie zdefiniowa¢ zréodlo zmienno$ci, konieczne jest wiec
uwzglednienie czasu w sezonie, w ktérym to wykonane zostaly nagrania. Ponadto dlugos¢
odstepow oraz rytm derkania stabilizowane sa w drodze interakcji miedzy osobnikami (Rek &
Osiejuk 2010, 2013). Dlatego tez wzorce tych parametréw glosu moglyby ewoluowaé w
réznych kierunkach w zaleznosci od populaciji.

Celem badan przedstawionych w tym rozdziale jest przeanalizowanie
makrogeograficznej zmienno$ci gtosu samcow derkacza pomiedzy populacjami oddalonymi
od siebie o setki kilometrow. W badaniach skupitem si¢ na trzech poziomach organizacji gtosu
derkacza: (1) zmiennos$ci dlugosci sylab i odstepow oraz rytmie derkania, (2) zmiennosci
odlegtosci pomiedzy poszczegdlnymi pulsami (PPD) w obrebie sylaby, (3) zmiennosci
rozktadu energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci. Te trzy poziomy zmiennosci glosu
powinny wykazywac rézne przestrzenne wzory, jako konsekwencja réznych funkcji, jakie
pelniag w komunikowaniu si¢ ptakow oraz réznych mechanizméw odpowiedzialnych za ich
ksztattowanie. Dodatkowo, przetestowane zostaly dwie bardziej szczegotowe hipotezy: (1)
czy charakterystyki gtosu sa state w obrebie populacji w kolejnych latach oraz (2) czy roznice
w charakterystykach glosu migdzy populacjami wzrastaja wraz ze zwigkszaniem odlegtosci

migdzy nimi.
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METODY

Badane populacje oraz technika nagrywania glosow
Glosy odzywajacych si¢ samcow derkacza nagrywano podczas sezonow lggowych 2009-2012
na obszarze Czech, Francji, Norwegii i Polski (Ryc. 2). Nagrania wykonywano w godzinach
nocnych (od ok. 22:00 do 04:00 czasu lokalnego), pomi¢dzy 24 maja a 17 lipca. Odlegtos¢ z
jakiej nagrywano ptaki wahata si¢ od 5 do 20 m. Nagrania z Francji wykonano przy uzyciu
rejestratora Sony DAT TCD-D8 i mikrofonu kierunkowego EM 700. Pozostale nagrania
wykonano przy uzyciu rejestratorow cyfrowych Marantz PMD 620 i mikrofonow
kierunkowych Sennheiser ME67 z modutami zasilajacymi K6. Ptaki nie byly znakowane
indywidualnie. Dlatego tez, w celu uniknigcia wielokrotnego nagrywania tego samego
osobnika, poszczegélne fragmenty odpowiednich dla derkacza siedlisk w obrgbie danej
lokalizacji kontrolowano w catosci podczas jednej nocy.

Zgromadzono 352 nagrania samcéw z osmiu roéznych populacji: po jednej z Czech (n =
27) 1 Francji (n = 20), dwoch z Norwegi (Norwegia zachodnia, n = 24; Norwegia wschodnia, n
= 31) oraz czterech z Polski (Bieszczady, n = 62; Kampinoski Park Narodowy, n = 87; Dolina
Gormego Nurca, n = 57; Mazury, n = 44). W przypadku dwoch populacji nagrania
wykonywano w trakcie dwoch roznych sezonow lggowych. Byly to populacje z
Kampinoskiego Parku Narodowego, nagrywane w latach 2010 (n = 55) i 2011 (n = 32), oraz z
Doliny Goérnego Nurca, nagrywane w latach 2010 (n = 21) i 2012 (n = 36). W obu
przypadkach w gtéwnych analizach wykorzystane zostaty jedynie lata z wigksza liczbg
nagranych ptakow, czyli rok 2010 w Kampinoskim Parku Narodowym oraz rok 2012 w
Dolinie Gornego Nurca. Odlegtosci miedzy analizowanymi populacjami wahaty si¢ od 184 do
1710 km. Kazdorazowo doktadng pozycje nagrywanego ptaka zapisywano w urzadzeniu GPS.
Nastgpnie wszystkie dane z urzadzen GPS zgrywano do komputera i kalibrowano do tego
samego uktadu odniesienia WGS 84. Oprogramowanie ArcGIS v.9.3 zostalo wykorzystane do

obliczenia odlegtosci miedzy populacjami.

Analiza glosow

Populacje z Norwegii oraz Francji nagrano z czestotliwoscig probkowania 48,0 kHz / 16 bit.
Reszta nagran zostala wykonana z czestotliwoscig probkowania 44,1 kHz / 16 bit. Dlatego tez
w pierwszej kolejnosci wszystkie nagrania przeksztatcono do tej samej jakosci cyfrowej (44,1

kHz / 16 bit). Nastepnie, z okoto 3-5 minutowego nagrania kazdego z samcow, wybierano 20
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glosow (gltos = SYL1 + INT1 + SYL2). Byto to zawsze 20 pierwszych glosow z nagrania
samca, bez wyraznych zaktocen w postaci $§piewu innych ptakow, glosow owadow czy
podmuchéw wiatru, ktére uniemozliwialyby prawidtowe wykonanie pomiaréow. Z tego tez
wzgledu wybor nagran do analiz mozna uznac za losowy.

Glosy analizowano za pomocg oprogramowania Avisoft SASLab Pro v. 5.2.04,
stosujgc nastgpujace ustawienia: FFT = 512, ramka [Frame] = 25%, okno [Window] =
Hamming, pokrywanie [Temporal Overlap] = 87.50%. Zastosowanie powyzszych ustawien
pozwolilo otrzymaé¢ pasmo szeroko$ci 448-Hz i rozdzielczosci piksela 86 Hz x 1.45 ms
(Specht 2007). W ten sposob mierzono nastepujace czasowe charakterystyki gtosu: SYL1 —
dhugo$¢ pierwszej sylaby; SYL2 — dlugos¢ drugiej sylaby; INT1 — dlugos$¢ odstepu miedzy
sylabami; INT2 — dlugos¢ odstepu migdzy gltosami. Nastgpnie obliczono rytm derkania, ktory
odzwierciedla monotonny lub przerywany charakter glosu i jest sygnatem agresywnej
motywacji i/lub jako$ci samca (Osiejuk et al. 2004; Rek & Osiejuk 2010).

W celu przeanalizowania struktury (PPD) oraz liczby pulsow w obrgbie obu sylab (NP
SYL1, NP SYL2) wykorzystano funkcj¢ okreslong nazwg ,,Pulse Train Analysis” w programie
Avisoft SASLab Pro. Przed pomiarem pulséw, w celu usuni¢cia hatasow srodowiska o niskich
czestotliwosciach, kazde nagranie byto filtrowane za pomoca filtra ,,FIR time-domain filter”, a
jego parametr (high pass setting) ustawiono na 500 Hz. Podczas pomiaru PPD wykorzystano
metode okreslong jako ,,rectification + exponential decay”. Glowne parametry pomiaru zostaly
ustawione w nastepujacy sposob: stata czasu [time constant] = 1 ms, prog [threshold] = 0,10
V, histereza [hysteresis] = 10 dB, prog poczatku i konca [start end threshold] = —8 dB. Jednak
w przypadku kilku nagran, aby poprawnie wykry¢ wszystkie pulsy, zaistniata konieczno$¢
zmiany ustawien progu i histerezy w zakresie od 9 do 12 dB. Kazdy pomiar byt wizualnie
sprawdzany na spektrogramie, pod katem poprawnego wykrycia wszystkich pulséw.

Zmienno$¢ rozktadu energii sygnalu w zakresie czestotliwosci mierzono przy uzyciu
jednowymiarowej funkcji zwanej ,,Amplitude spectrum (linear)” oraz okna ,,Hamming” w
programie Avisoft SasLab Pro. Mierzono nastepujace parametry glosu: L25 — czestotliwos¢,
ponizej ktorej znajduje si¢ 25% catkowitej energii sygnalu, M50 — czgstotliwos$¢, ponizej
ktorej znajduje sie¢ 50% catkowitej energii sygnatu, U75 — czgstotliwo$é, ponizej ktorej
znajduje sie 75% catkowitej energii sygnatu, MINF — minimalng cze¢stotliwos¢, MAXF —
maksymalng czestotliwo$¢, dla ktorej amplituda spada ponizej poziomu -20 dB (w stosunku
do maksymalnej amplitudy). Aby usunaé hatasy $rodowiska w ustawieniach charakterystyk
spektralnych [Spectral Characteristics] wybrano opcj¢ ,.total”, przez co minimalna
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czestotliwos¢ zostata ograniczona do 0,5 kHz. Warto$¢ tg ustalono w oparciu 0 wskazania
zawarte w pracy Osiejuka i Olech (2004). Wszystkie mierzone parametry gltosu pokazano na
rycinie 1.
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Rycina 2. Mapa przedstawiajgca rozmieszczenie analizowanych populacji. Na mapie podano rok

— O

nagrania oraz liczbe nagranych samcow.

Analiza statystyczna

Testowano roznice w charakterystykach gltosu pomiedzy osmioma europejskimi populacjami
oraz pomiedzy latami w dwoch sposrdd badanych populacji (Dolina Gérnego Nurca rok 2010
I 2012 oraz Kampinoski Park Narodowy rok 2010 i 2011). Na poczatku, w oparciu 0 pomiary
20 gloséw kazdego samca, policzono srednie wartosci poszczegolnych charakterystyk glosu
dla kazdego osobnika. Wartosci $rednie zostaty uzyte w dalszych analizach. Wielowymiarowa

analiza wariancji (MANOVA) zostala wykorzystana do zbadania roznic pomigdzy
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populacjami oraz pomigdzy latami. Charakterystyki glosu wigczono do modeli jako zmienne
zalezne, natomiast populacj¢ lub rok nagrania wtaczono jako czynnik staly. Wyraz wolny byt
kazdorazowo uwzgledniany w modelu. Wszystkie modele zdefiniowano jako pelne
czynnikowe, z sumg kwadratow typu III. Poniewaz czasowe charakterystyki gtosu derkacza,
zwlaszcza INT2 i RYTM, mogg zmienia¢ si¢ w trakcie trwania sezonu lggowego (Osiejuk et
al. 2004), w pierwszej kolejnosci sprawdzono, czy wartosci SYL1, SYL2, INT1, INTZ2,
RYTM sg skorelowane z czasem w sezonie, w ktorym wykonano nagranie. Analiz¢ taka
wykonano zarowno dla kazdej populacji oddzielnie jak i dla catego zbioru danych. We
wszystkich wariantach wplyw czasu w sezonie na poszczegdlne czasowe parametry glosu
okazat si¢ nieistotny (korelacja Pearsona; P > 0,05 we wszystkich przypadkach). Dlatego tez
czas w sezonie nie zostal uwzgledniony jako wspolzmienna w modelach badajacych
geograficzng zmienno$¢ glosu derkacza.

Charakterystyki glosu opisujace rozktad energii sygnatu w zakresie czestotliwosci
(L25, M50, U75, MINF, MAXF) byty silnie i istotnie skorelowane pomiedzy pierwszg i druga
sylaba (korelacja Pearsona: r > 0,96; P < 0,0001 we wszystkich przypadkach). Dlatego tez w
analizach uzyto jedynie warto$ci dla pierwszej sylaby. Poniewaz L25, MINF, i MAXF nie
spetniaty zalozen réwnosci wariancji btedu we wszystkich grupach (test Levenea: P < 0,05),
do testowania réznic pomigdzy populacjami i latami wykorzystano nieparametryczny test
Kruskala-Wallisa. Kazda charakterystyka glosu testowana byta oddzielnie. Istotno$¢ wynikow
zostata skorygowana poprawka Bonferroniego (metoda Holma) dla poréwnan wielokrotnych
(Holm 1979).

Makrogeograficzna zmienno$¢ struktury pulsow w obrgbie sylab zostala
przeanalizowana przy uzyCiu testow randomizacyjnych. W analizowanych populacjach
najmniejsza liczba pulsow w sylabie pierwszej wynosita 12 oraz 14 w sylabie drugiej, co
odpowiadato 11 oraz 13 pomiarom PPD. Wartosci pierwszych 11 PPD byty silnie i istotnie
skorelowane pomiedzy sylabg pierwszg i drugg (korelacja Pearsona: r > 0,96; P < 0,0001).
Dlatego tez w analizach wykorzystano jedynie 11 PPD sylaby pierwszej. Ograniczenie
analizowanych PPD do pierwszych 11 jest rowniez uzasadnione z tego wzgledu, iz
wewnatrzosobnicza zmienno$¢ pulsow w poczatkowej czesci sylaby jest niewielka, natomiast
w miar¢ wydluzania sylaby wyraznie wzrasta (Peake et al. 1998). Testowano, czy pary ptakéw
pochodzace z tej samej populacji i nagrane w tym samym roku majg bardziej podobng
strukture PPD niz pary ptakéw pochodzace z r6znych populacji. Aby nada¢ wieksze znaczenie

obiektom najbardziej niepodobnym policzono kwadrat odleglosci euklidesowej pomigdzy
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wszystkimi mozliwymi kombinacjami samcéw w obrebie kazdej z populacji. Nastepnie
wartosci te zostaly porownane z taka sama, wybrang losowo, liczbg par ptakow pochodzacych
z réznych populacji. Dodatkowo, aby sprawdzi¢ czy roznice w charakterystykach glosu
wzrastajg wraz ze zwiekszaniem odleglosci miedzy populacjami, przeprowadzono serie testow
Mantela. Na poczatku policzono wartosci $rednie wszystkich charakterystyk glosu dla kazde;j
populacji (SYLL, INT1, SYL2, INT2, NP SYL1, NP SYL2, RYTM, L25, M50, U75, MINF,
MAXF). Nastepnie przeprowadzono doktadne testy Mantela (liczba permutacji = 40 320;
rozmiar macierzy 8 x 8), gdzie poréwnano macierz geograficznej odleglo$ci miedzy
populacjami ($rednie koordynaty dla kazdej populacji, odleglos¢ wyrazona w km) z
macierzami roznic w poszczegdlnych charakterystykach glosu migdzy nimi (odleglosé
euklidesowa). Aby potwierdzi¢, ze zmienno$¢ geograficzna glosu ma staly, zalezny od
odleglosci trend, testy wykonano w czterech wariantach, zawierajacych wszystkie mozliwe
kombinacje lat, w ktorych wykonano nagrania w Kampinoskim Parku Narodowym oraz w
Dolinie Gornego Nurca. Poprawka Bonferroniego (metoda Holma) zostata wykorzystana w
celu ograniczenia mozliwosci popelnienia bledu pierwszego rodzaju podczas porownan
wielokrotnych. Testy Mantela wykonano przy uzyciu oprogramowanie Rundom Pro 3.14
(Jadwiszczak 2009).

Wszystkie analizowane zmienne miaty rozktad normalny w obrebie populacji (test Z
Kolmogorova-Smirnova: wartosci P > 0,05 we wszystkich przypadkach). Wszystkie analizy
statystyczne wykonano w programie IBM SPSS Statistics v. 21, z wyjatkiem procedur, gdzie
wskazano wykorzystanie innego oprogramowania. Podane wartosci P sg warto$ciami

dwustronnymi.

WYNIKI

Zmiennos$¢ czasowych parametrow glosu

Wielowymiarowa analiza wariancji pokazata, ze czasowe charakterystyki glosu derkacza
roznig si¢ istotnie migdzy populacjami (test sladu Pillaia: Fag 2037 = 1,860; P < 0,0001).
Roéznice obserwowane byly we wszystkich analizowanych charakterystykach glosu (Tabela
1.1, Ryc. 3). Testy Mantela, badajace zalezno$¢ pomiedzy charakterystykami glosu, a
odlegtoscig dzielagca populacje, pokazaty istotne, dodatnie zaleznosci, gdy nagrania z
Kampinoskiego Parku Narodowego z roku 2010 oraz z Doliny Gornego Nurca z roku 2012

zostaly uzyte do porownan (Tabela 1.2). Oznacza to, ze wraz ze wzrostem odlegtosci dzielacej
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populacje wzrastaty takze roznice w charakterystykach gtosu migdzy nimi. Jednak gdy w
modelach uwzgledniono inne kombinacje lat, w ktorych wykonano nagrania, wowczas jedynie
liczba pulsow w sylabie wykazywata istotny, zalezny od odleglosci trend lub tez réznice w
zadnej z charakterystyk glosu nie byly istotnie zwigzane z odlegtoscig dzielaca populacje
(Tabela 1.2).

Miegdzysezonowe porodwnanie czasowych charakterystyk glosu, w obrebie dwoch
sposrod badanych populacji, pokazato istotne roznice pomigdzy rokiem 2010 i 2011 w
Kampinoskim Parku Narodowym (test sladu Pillaia: F779 = 3,691; P = 0,002) oraz brak takich
réznic w obrebie populacji z Doliny Gérnego Nurca pomiedzy sezonami 2010 1 2012 (test
$ladu Pillaia: F75 = 1,925; P = 0,085). Populacja z Kampinoskiego Parku Narodowego roznita
si¢ miedzy latami pod wzglegdem SYLI1 (F; = 11,573; P = 0,001), SYL2 (F; = 18,077; P <
0,0001), INT2 (F;=6,237; P = 0,014), NP SYL1 (F,=7,985; P = 0,006), oraz NP SYL2 (F; =
11,932; P = 0,001). Nie zaobserwowano natomiast istotnych réznic w INT1 (F; = 0,334; P =
0,565) i RYTM (F;=2,018; P = 0,159).

Tabela 1.1 Wyniki wielowymiarowej analizy wariancji, pokazujace réznice w czasowych

parametrach glosu samcéw derkacza pomigdzy populacjami.

F df P
Wielowymiarowy test Sladu Pillai
Stata 36962 7,285 0,0001
Populacja 1,86 49,2037 0,0001
Efekty miedzyobiektowe
SyL1 2,68 7 0,011
INT 1 1,39 7 0,210
SYL?2 4,04 7 0,001
INT 2 2,47 7 0,018
RYTM 1,99 7 0,056
NP SYL1 2,50 7 0,017
NP SYL2 3,85 7 0,001

W modelu SYL1, INT1, SYL2, INT2, NP SYL1, NP SYL2 i RYTM zostaty wiaczone jako zmienne

zalezne, natomiast populacja jako czynnik staty.
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Tabela 1.2 Wyniki testu Mantela, badajgce zalezno$ci pomiedzy charakterystykami gloséw
osobnikow a odlegloscia dzielacg ptaki.

Wariant testu KP10&NV12 KP10&NV10 KP11&NV12 KP11&NV10

r P r P r P r P
Czasowe paramtetry gltosu
SyL1 0,67 0,001* 0,38 0,052 0,45 0,017 0,09 0,630
INT 1 0,27 0,153 0,07 0,737 0,31 0,114 0,10 0,603
SYL 2 0,53 0,003 047 0,010 0,38 0,050 0,24 0,220
INT 2 0,20 0,295 -0,01 0,982 0,12 0,550 0,04 0,841
RYTM 0,48 0,010 0,08 0,687 0,42 0,030 0,09 0,644
NP SYL1 0,67 0,001* 0,44 0,022 0,59 0,001 0,22 0,271
NP SYL2 0,51 0,004 0,54 0,003* 053 0,006 041 0,032
Rozktad energii sygnalu w zakresie czgstotliwosci
L25 0,71 0,001* 0,57 0,003* 059 0,001 041 0,029
M50 0,50 0,009 0,223 0,256 0,31 0,109 0,05 0,816
u7s 0,78 0,001* 0,550 0,011* 0,21 0,295 0,05 0,816
MINF 0,51 0,006 051 0,006 065 0,001 065 0,001*
MAXF 0,63 0,001* 0,74 0,001* 0,19 0,323 0,22 0,257

Poréwnano macierz odlegtosci migdzy populacjami (w km) z macierzami podobienstwa
poszczegdlnych charakterystyk gtosu (odlegtos¢ euklidesowa). Wszystkie cztery mozliwe warianty lat
wykonania nagran zostaly rozwazone. Skroty oznaczajg: KP10 i KP11 — testy, w ktorych nagrania z
Kampinoskiego Parku Narodowego z roku 2010 lub 2011 zostalty uwzglednione; NV10 i NV12 - testy,
w ktorych nagrania z Doliny Gornego Nurca z roku 2010 lub 2012 zostaty uwzglgdnione. Wysokie,
dodatnie wartosci wspotczynnika r oznaczajg, iz wraz ze wzrostem odlegtosci miedzy populacjami
wzrasta roznica w danej charakterystyce glosu. * oznacza istotng statystycznie zalezno$¢ po

wprowadzeniu poprawki Bonferroniego (metoda Holma).

Zmienno$¢ rozkladu energii sygnalu w zakresie czestotliwos$ci

Badane populacje roznity si¢ istotnie pod wzgledem ilosci energii lokowanej w
poszczegolnych zakresach czestotliwosci sygnatu. Testy Kruskala-Wallisa, po skorygowaniu
wartos$ci P poprawka Bonferroniego z metodg Holma, pokazaty istotne roznice (P < 0,0001; df
= 7) we wszystkich badanych parametrach: L25 (* = 32,45), M50 (;* = 33,34), U75 (4 =
37,07), MINF (4* = 34,54) i MAXF (4* = 43,20). Réznice w MINF pomiedzy populacjami
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wzrastaty wraz ze zwigkszaniem odlegltosci pomiedzy nimi, niezaleznie od tego, ktora
kombinacja lat wykonania nagran zostata uwzgledniona w modelu (Tabela 1.2). Test Mantela
pokazat rowniez, ze réznice w L25, M50, U75 i MAXF pomigdzy populacjami sa dodatnio i
istotnie skorelowane z odleglo$cig migdzy nimi, jednak nie we wszystkich wariantach lat
uzytych w modelach (Tabela 1.2). Porownania pomiedzy kolejnymi sezonami lggowymi w
obrebie populacji z Kampinoskiego Parku Narodowego oraz z Doliny Goérnego Nurca

pokazaty istotne rdznice w wigkszosci analizowanych charakterystyk glosu (Tabela 1.3).

Tabela 1.3 Roéznice w rozkladzie energii sygnatu w zakresie czestotliwosci pomiedzy

kolejnymi latami w obrgbie dwoch analizowanych populacji.

Kampinoski Park Narodowy Dolina Gornego Nurca
2010 2011 2010 2012
Srednia  Srednia YA P Srednia  Srednia YA P
L25 3,30 3,48 -2,23  0,025* 3,13 3,37 -1,92 0,055
M50 5,03 5,22 -1,78 0,075 4,61 5,04 -2,66  0,008*

u75 6,13 6,59 -4,15 0,0001* 5,85 6,20 -3,33  0,001*
MINF 1,20 1,04 -2,44 0,015 1,02 1,04 -0,66 0,511
MAXF 8,09 8,59 -4,04 0,0001* 8,12 8,64 -1,92 0,055

Poréwnano nagrania w populacjach: Kampinoski Park Narodowy (2010 r., n = 55; 2011 r., n = 32)
oraz Dolina Gérnego Nurca (2010 r., n = 21; 2012 r., n = 36). Wartosci $rednie (kHz) oraz wyniki testu
U Manna-Whitneya sa podane. *oznacza istotng statystycznie rdznic¢ po wprowadzeniu poprawki

Bonferroniego (metoda Holma).

Zmienno$¢ struktury pulséw w obrebie sylaby

Poréwnano podobienstwo struktury odstepow pomigdzy poszczegdlnymi pulsami w sylabie
pierwszej (11 pierwszych PPD), wyrazone kwadratem odlegtosci euklidesowej, pomiedzy
wszystkimi mozliwymi kombinacjami par ptakow pochodzacych z tej samej populacji (6234
par) z takg samg liczbg losowo wybranych par ptakéw pochodzacych z réznych populacji. Nie
zaobserwowano istotnych réznic w PPD pomiedzy parami ptakéw pochodzacymi z tej same;j

oraz z roznych populacji (test U Manna-Whitneya: Z = -1,148; P = 0,251).
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Rycina 3. Réznice w charakterystykach glosu derkacza pomiedzy populacjami oraz pomigdzy latami
w obrebie populacji. Pokazano wartosci srednie oraz 95% przedziat ufnosci $redniej. Skroty populacji
oznaczaja: CZ — Czechy, BS — Bieszczady, KP10 — Kampinoski Park Narodowy (nagrania z roku
2010), KP11 — Kampinoski Park Narodowy (nagrania z roku 2011), NR10 — Dolina Gérnego Nurca
(nagrania z roku 2010), NR12 — Dolina Goérnego Nurca (nagrania z roku 2012), MA — Mazury, WN —

wschodnia Norwegia, ZN — zachodnia Norwegia, FR — Francja.
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DYSKUSJA

Wyniki zaprezentowanych w tym rozdziale badan w sposob jednoznaczny dowodza
wystepowania makrogeograficznej zmiennosci glosu derkacza — przedstawiciela stabo
zbadanej pod tym katem grupy ptakow, u ktorych nauka $§piewu nie wystepuje. Istotne rdznice
mig¢dzy populacjami obserwowano zaréwno w przypadku dlugosci sylab i odstgpow jak
réwniez W przypadku rozktadu energii sygnalu w zakresie czestotliwosci. Nie znaleziono
natomiast istotnych réznic w strukturze pulsow w obrebie sylaby, pomimo, iz to wiasnie ta
charakterystyka jest niezmienna w trakcie zycia samca (Peake et al. 1998) i prawdopodobnie
zwigzana jest z anatomiczng budowa aparatu glosowego. W ten sposob potwierdzone zostaly
wczesniejsze odkrycia Peakea i McGregora (1999), ktorzy to wykazali wystepowanie rdéznic w
SYL1 i SYL2 pomig¢dzy populacjami w Europie zachodniej. Jednak uzyskane tu wyniki
pokazaty, ze populacje r6znig si¢ takze liczba pulsow w poszczegolnych sylabach, podczas
gdy charakterystyka ta byta nieistotna we wspomnianej wcze$niej pracy. Ponadto Peake i
McGregor (1999) przeprowadzili analiz¢ dyskryminacyjng, w oparciu o pierwsze 10 PPD,
SYL1, SYL2, NP SYL1, NP SYL2, ktéra to prawidlowo sklasyfikowata na podstawie gtosow
54-88% osobnikow do populacji, z ktorej pochodzity. Niniejsze badania pokazaty natomiast,
ze populacje nie r6znig si¢ istotnie pod wzglgdem INT1 i pierwszych 11 PPD. Powyzsze fakty
sugeruja, 1z zmiennos¢ glosu derkacza pomiedzy populacjami nie jest wartoscig statg 1 moze
zmienia¢ si¢ na przestrzeni czasu. Ponadto, réznice migdzy kolejnymi latami w obrgbie
populacji mogg by¢ zblizone do tych obserwowanych pomiedzy populacjami (Ryc. 3). Takie
krotkookresowe zmiany w przypadku gatunkow nieuczacych si¢ Spiewu wytlumaczy¢ mozna
specyficzng dyspersja oraz dos$¢ niskg powracalnoscig ptakow dorostych (Mikkelsen et al.
2013) i mlodych (Green 1999). Jednak w chwili obecnej brak jest danych pozwalajacych na
jednoznaczne potwierdzenie powyzszej hipotezy.

Geograficzna zmienno$¢ gtosu pod wzgledem charakterystyk opisujacych czasowe
parametry czy rozklad energii sygnatu w zakresie czestotliwosci udokumentowana zostata
réwniez w przypadku kilku innych gatunkéw nalezacych do grupy nieuczacych si¢ $piewu:
petrela niebieskiego (Halobaena caerulea) (Bretagnolle & Genevois 1997), nura lodowca
(Gavia immer) (Mager et al. 2007), puszczyka zwyczajnego (Strix aluco) (Appleby & Redpath
1997), puszczyka kreskowanego (Strix varia) (Odom & Mennill 2012) czy chronki zmienngj
(Thamnophilus caerulescens) (Isler et al. 2005). Jednak nadal pozostaje niewyjasnionym, jakie

biologiczne i ekologiczne czynniki oraz jakie mechanizmy powoduja geograficzne
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roznicowanie si¢ glosu w tej grupie ptakow. Najbardziej oczywistym 1 najprostszym
wytlumaczeniem wystepowania makrogeograficznej zmiennosci glosu wsrdéd gatunkow
nieuczacych si¢ $piewu wydajg si¢ by¢ rdznice genetyczne migdzy populacjami. Mozna
oczekiwac, iz charakterystyki gtosu, podobnie jak inne cechy, sg przekazywane na drodze
dziedziczenia. Wowczas roznice miedzy populacjami powinny wystepowaé tam, gdzie
populacje sa w jaki$ sposob od siebie izolowane, a czynniki wptywajace na ksztaltowanie
poszczegolnych cech dziataja w populacjach w nieco innych kierunkach (Caizergues et al.
2003). W podobny sposodb ksztattowana moze by¢ zmienno$¢ glosu derkacza. Wowczas ptaki
z odleglych geograficznie populacji lub populacji, ktore w jakikolwiek inny sposob sa od
siebie izolowane powinny wykazywa¢ wigksze rdznice w charakterystykach glosu niz
sasiadujagce populacje, pomigdzy ktorymi nastepuje wymiana osobnikow (np. Harrison &
Hastings 1996; Oyler-McCance et al. 1999; Sosa-Lopez et al. 2013). Uzyskane wyniki
pokazaty wyrazny trend zmiennosci glosu, zalezny od odleglosci, jaka dzielita populacje, gdy
nagrania z Kampinoskiego Parku Narodowego z roku 2010 oraz z Doliny Gérnego Nurca z
roku 2012 zostaly uwzglednione. Jednak gdy inne kombinacje lat, w ktérych wykonano
nagrania, zostaly rozwazone, zalezno$¢ ta nie byta juz tak oczywista (Tabela 1.2). Jedynie
roznice w MINF wzrastaly wraz ze zwigkszaniem odleglosci migdzy populacjami we
wszystkich kombinacjach lat. Nalezy jednak zauwazy¢, iz we wszystkich przypadkach istotne
statystycznie zalezno$ci wskazywaly, iz odlegte od siebie populacje r6znig si¢ bardziej pod
wzgledem charakterystyk gtosu niz populacje sgsiadujace. Ten przestrzenny wzor zmienno$ci
glosu derkacza, z do$¢ duza zmiennOsciag w obrebie populacji oraz brakiem ostrych granic
pomigdzy sgsiadujacymi populacjami sugeruje, iz osobniki przemieszczajg si¢ pomiedzy
populacjami, lub ze czynniki oddziatywujace na ksztaltowanie si¢ zmienno$ci glosu sg do
siebie bardziej zblizone w sasiednich niz w oddalonych populacjach.

Nalezy jednak rozwazy¢ takze alternatywne hipotezy wyjasniajace wystepowanie
geograficzne] zmiennosci glosu derkacza. Na przyktad, samce zamieszkujace rdézne typy
srodowisk moga rozni¢ si¢ pod wzgledem charakterystyk glosu, poniewaz na drodze doboru
naturalnego faworyzowane s3 osobniki o maksymalnym dostosowaniu glosu do lokalnych
warunkéw $Srodowiska (Morton 1975; Hansen 1979; Ippi et al. 2011). Mozna woéwczas
oczekiwa¢, ze samce derkacza beda emitowaly sygnaly w pasmie czestotliwosci, ktore
zapewnia najmniejsze pochtanianie i degradacje sygnatu podczas jego transmisji przez lokalne
srodowisko. W kilku badaniach udokumentowano wptyw srodowiska na charakter wokalizacji

ptakow. Byly to gléwnie badania poréwnujace skrajnie rozne siedliska takie jak lasy oraz
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tereny otwarte czy naturalne §rodowiska oraz miasta z hatasem miejskim (Slabbekoorn &
Smith 2002; van Dongen & Mulder 2006; Nicholls & Goldizen 2006; Warren et al. 2006).
Jednak Cosens i Falls (1984) pokazali rowniez r6znice w pochlanianiu i degradacji $piewu
pomiedzy bagnami oraz tgkami. Oba te $rodowiska sa zamieszkiwane przez derkacze.
Ponadto, rozktad energii sygnalu w zakresie czestotliwosci, a zwlaszcza najnizsze
czestotliwoscel, jest silnie zwigzany z wielkoscig ciata nadawcy. Dlatego tez wicksze zwierzgta
sa w stanie wydawacé sygnaly o nizszych czestotliwosciach (Fletcher 2004; Bradbury &
Vehrencamp 2011). Wielko$¢ ciala u ptakow jest takze dodatnio skorelowana z
anatomicznymi i fizjologicznymi cechami osobnika, takimi jak: dlugos¢ tchawicy, wielkos¢
krtani dolnej, wlasnosci rezonansowe kanatu glosowego, ktore to bezposrednio wptywajg na
ostateczny charakter sygnalu dzwigkowego (Lambrechts 1996; Fitch 1999). Dlatego tez
makrogeograficzna zmienno$¢ w rozkladzie energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci u
derkacza moze by¢ jedynie efektem ubocznym réznic w wielkosci osobnikow pomiedzy
populacjami. Jest to o tyle prawdopodobne, iz roznice w wielkosci ciata pomigdzy
europejskimi populacjami zostaty udokumentowane (Cramp & Simmons 1980; Schiffer 1999;
Keiss et al. 2004). Ponadto, Keiss i wspotautorzy (2004) znalezli istotne zalezno$ci miedzy
dhugoscig skrzydta derkacza a typem s$rodowiska, ktore ptak zamieszkuje. Okazato sie, ze
optymalne ptaty srodowiska sg zasiedlane przez wigksze osobniki niz ptaty suboptymalne.
Jezeli rzeczywiscie roznice w wielkoSci samcow sg odzwierciedlone w rozkladzie energii
sygnatu, wowczas mozna oczekiwaé, ze wicksze samce z optymalnych siedlisk beda
produkowaé sygnaly o nizszych czgstotliwo$ciach niz mniejsze osobniki z suboptymalnych
siedlisk. W takim przypadku réznice w typach siedlisk pomiedzy populacjami powinny zostac
odzwierciedlone w réznicach w wokalizacji miedzy ptakami. Czasowe parametry gtosu moga
by¢ natomiast modyfikowane przez samce w do$¢ krotkich przedzialach czasu. Nastepuje to w
drodze interakcji miedzy osobnikami, zarowno na etapie zajmowania terytoriow jak i rowniez
w trakcie trwania sezonu legowego. Dlatego tez makrogeograficzna zmienno$¢ glosu moze
wynika¢ z ,,procesu uczenia” takze u derkacza, w tym sensie, ze samce mogg zmieniac
poszczegolne parametry glosu na skutek interakcji miedzy soba (Rek & Osiejuk 2013).
Wowczas nalezatloby oczekiwaé¢ dos¢ przypadkowych przestrzennych roznic miedzy
populacjami oraz niskiej stabilnosci charakterystyk glosu w obrgbie populacji.
Makrogeograficzna zmienno$¢ glosu derkacza pod wzgledem jej przestrzennej
organizacji wydaje si¢ by¢ bardziej zblizona do ciaglej zmiennosci o tagodnych granicach

migdzy sasiednimi populacjami, obserwowanej np. u nura lodowca (Mager et al. 2007) niz do
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do$¢ przypadkowej, wystepujacej u puszczyka kreskowanego (Odom & Mennill 2012).
Powyzej zaproponowano kilka hipotez, mogacych wyjasni¢ mechanizm ksztalttowania si¢
makrogeograficznej zmiennosci u przedstawicieli gatunkéw nieuczacych si¢ $piewu.
Zasadnicza réznica migedzy gatunkami nieuczacymi i uczacymi si¢ Spiewu opiera si¢ na
réznych sposobach przekazywania i stabilizacji charakterystyk gltosu w tych grupach: genach
oraz genach i przekazie kulturowym. Pomimo tych roznic, ewolucyjne mechanizmy
ksztattowania zmienno$ci powinny by¢ dokladnie takie same w obu grupach. Jednak
zmienno$¢ u nieuczacych si¢ gatunkOw powinna narasta¢ znacznie wolniej, poniewaz przekaz
genetyczny jest znacznie wolniejszy niz przekaz kulturowy. Ponadto, zmiennos$¢
charakterystyk glosu miedzy kolejnymi latami w jednych populacjach oraz brak takiej
zmienno$ci w innych sugeruje, ze wzoér geograficznej zmiennosci moze by¢ bardzo
dynamiczny. Aby w pelni zrozumie¢ mechanizm ksztattowania geograficznej zmienno$ci
glosu u gatunkéw nieuczacych sie $piewu niezbgdne sg bardziej szczegdtowe 1 kompleksowe
badania, w ktorych to uwzglednione zostang takie czynniki jak: dyspersja osobnikoéw, rdéznice
genetyczne oraz roéznice w wielkoSci samcow migdzy populacjami jak réwniez

charakterystyka siedlisk zamieszkiwanych przez ptaki w poszczegdlnych populacjach.
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I1. MIKROGEOGRAFICZNA ZMIENNOSC GELOSU DERKACZA

WPROWADZENIE

Mikrogeograficzng zmienno$¢ wokalizacji ptakow, nazywang takze zmiennoscig w skali
lokalnej, zdefiniowa¢ mozna jako podobienstwo badz odmiennos$¢ sygnatow dzwickowych,
wystepujace pomiedzy grupami osbnikow, ktére przynajmniej potencjalnie moga wzajemnie
na siebie oddziatywaé poprzez bezposredni kontakt (Mundinger 1982). Zmienno$¢ w skali
lokalnej obserwowano u szeregu gatunkéw, demonstrujac przy tym wiele przestrzennych
wzorcow takiej zmiennos$ci (przeglad w: Podos & Warren 2007; Catchpole & Slater 2008).
Przyktadowo, u trznadla cynamonowego (Emberiza tahapisi) czy stowika szarego (Luscinia
luscinia) wigksze podobienstwo $piewu obserwowano pomig¢dzy sasiadami niz pomiedzy
ptakami oddalonymi (Griessmann & Naguib 2002; Osiejuk 2011). Jednak odwrotny wzor byt
obserwowany chociazby u zieby (Fringilla coelebs), gdzie samce $piewaty w sposob bardziej
podobny do ptakow oddalonych niz do najblizszych sgsiadow (Lachlan & Slater 2003).
Z kolei u swiergotka drzewnego (Anthus trivialis) nie obserwowano konkretnego
przestrzennego wzorca, gdyz podobienstwo Spiewu pomiedzy sgsiadami i ptakami oddalonymi
bylo takie samo (Petruskova et al. 2010). Same réznice w $piewie pomigdzy poszczegdlnymi
grupami ptakow w obrebie populacji miaty zarowno tagodne przejscia, obserwowane np. u
chronki zmiennej (Thamnophilus caerulescens) (Isler et al. 2005), jak i raptowne, ostre
granice wystepujace np. u nektarnika palestynskiego (Cinnyris osea) (Leader et al. 2000).
Lokalna zmienno$¢ $piewu wystgpowala w niektorych populacjach skowronczyka
sierpodziobego (Chersophilus duponti), podczas gdy w innych byta nieobecna (Laiolo & Tella
2005). U pasowki biatobrewej (Zonotrichia leucophrys) przestrzenny wzor lokalnej
zmiennosCi utrzymywat sie przez wiele lat (Harbison et al. 1999) podczas gdy u zapylaka
klinosternego (Campylopterus curvipennis) zanikat w dos¢ krotkich okresach czasu (Gonzalez
& Ornelas 2005). Warto jednak wspomnie¢, ze ogromna wickszo$¢ badan nad zmiennos$cia
geograficzng $piewu ptakow dotyczyta gatunkéw, ktére ucza si¢ go podczas swego zycia
(Podos & Warren 2007; Catchpole & Slater 2008). Przekaz kulturowy jest kluczowym
czynnikiem odpowiedzialnym za zmienno$¢ $piewu W tej grupie, za$ czas, w ktérym osobnik
uczy si¢ (tzn. zapamig¢tuje wzorce), dostepne wzorce do nasladowania (ile i jak Spiewajacych

osobnikow jest w zasiegu), bledy podczas nauki oraz zasigg dyspersji osobnikow,
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bezposrednio wpltywaja na ostateczny przestrzenny wzorzec geograficznej zmiennosci
(Beecher & Brenowitz 2005; Podos & Warren 2007; Catchpole & Slater 2008).

Wsérdéd gatunkow nieuczacych sie $piewu, geograficzna zmienno$¢ glosu byta
rozpatrywana do$¢ rzadko, glownie w skali makrogeograficznej (np. Peake & McGregor
1999; Isler et al. 2005; Walcott et al. 2006; Ippi et al. 2011; Odom & Mennill 2012; Lovell &
Lein 2013). Z tego tez wzgledu niewiele wiadomo na temat mikrogeograficznej zmiennosci
glosu w tej grupie ptakow, zwlaszcza jak powszechne jest to zjawisko oraz w jaki sposob
mikrogeograficzna zmienno$¢ jest ksztaltowana i1 utrzymywana. Niemniej jednak mozna
oczekiwaé, iz mechanizmy powstawania lokalnej zmiennosci $piewu u gatunkéw, ktore
zasadniczo dziedzicza swoj glos powinny opierac si¢ doktadnie na tych samych biologicznych
I ekologicznych czynnikach jak u ptakow, u ktorych nauka $piewu wystepuje, tzn. na: dryfie
genetycznym, doborze plciowym, ewolucji budowy aparatu produkcji dzwigku, wplywie
srodowiska, czy zmianach klimatycznych. Jedyna istotna roznica polega na tym, ze nieuczace
si¢ gatunki zasadniczo dziedzicza swoj glos i nie transmituja go w drodze przekazu
kulturowego. Mozna si¢ wigc spodziewaé, iz pewne procesy zwigzane ze zmianami
charakterystyki gloséw beda zachodzi¢ wolniej niz u ptakéw uczacych sie §piewu.

W tej czgéci pracy skupitem si¢ na mikrogeograficznej zmiennosci glosu derkacza.
Przeanalizowatem trzy poziomy zmienno$ci: (1) dlugosci sylab, interwaléw oraz rytm
derkania; (2) strukture pulsow w obrebie sylab (PPD) oraz (3) charakterystyki opisujgce
rozktad energii akustycznej sygnatu w domenie czestotliwosci. Badatem: (1) czy pod
wzgledem poszczegdlnych charakterystyk glosu najblizsi sagsiedzi sa do siebie bardziej
podobni niz ptaki oddalone z tej samej populacji, oraz (2) czy réznice w poszczegdlnych
charakterystykach glosu wzrastaja badz maleja wraz ze zwigkszaniem odleglosci miedzy
ptakami. Analiza mikrogeograficznej zmienno$ci glosu w czterech roéznych populacjach
pozwolita stwierdzi¢ na ile obserwowane przestrzenne wzorce sg jednolite w Szerszym zasiggu
wystepowania gatunku. Wskazalem tez potencjalne mechanizmy, mogace ksztattowac
zmienno$¢ poszczegdlnych poziomoéw organizacji glosu u przedstawicieli nieuczacych sie

$piewu gatunkow.
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METODY

Teren badan oraz nagrywanie glosu ptakow

Glosy samcoéw derkacza nagrywane byly w czterech populacjach w Polsce, podczas sezonow
legowych 2010-2012 (Tabela 2.1). Odlegtosci pomiedzy analizowanymi populacjami wahaty
si¢ od 187 do 571 km. Ptaki w Kampinoskim Parku Narodowym nagrywano w ciaggu dwodch
réznych sezondéw legowych: w roku 2010 i w roku 2011. We wszystkich populacjach nagrania
wykonywano nocg, W godzinach od okoto 22:00 do 04:00 (czas lokalny), pomiedzy 24 maja a
30 czerwca. Ptaki w kazdej populacji nagrano w ciagu 6-15 kolejnych dni. Odlegtos¢ z jakiej
nagrywano ptaki wahata si¢ od kilku do ok. 15 m. Wszystkie nagrania wykonano przy uzyciu
rejestratora cyfrowego Marantz PMD 620 oraz mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME67 z
modutem zasilajacym K6, w jakosci cyfrowej 44,1 kHz / 16 bit. Nagrywane ptaki nie byty
znakowane indywidualnie. Dlatego tez w celu uniknigcia wielokrotnego nagrywania tego
samego osobnika wszystkie ptaki w danym fragmencie odpowiednich siedlisk nagrywano w
czasie jednej nocy. Lokalizacje kazdego nagranego osobnika zapisywanO przy uzyciu
urzadzenia GPS. Po zakonczeniu prac terenowych wszystkie dane z urzadzenia GPS
skopiowano na dysk twardy komputera i zapisano w uktadzie odniesienia WGS 84.
Oprogramowanie ArcGis v. 9.3 z rozszerzeniem Hawth’s Analysis Tools dla ArcGis (Beyer

2004) zostalo uzyte do obliczenia odleglosci pomiedzy osobnikami oraz populacjami.

Tabela 2.1 Charakterystyka badanych populaciji.

Lokalizacja N Wsp. geogr. (°)  Wys. (m) Data Odl. (km)
Bieszczady 62  N49279E22071 552  08-18VI2011 272
Kampinoski PN. 54  N52203E20563 69  01-14VI2010 274
Kampinoski PN. 32  N52,325E20510 69  24-31V2011 246
Qolna GOMEE 34 N52587E23231 153 08-23VI2012 138
Mazury 44 N54309E20405 132 20-30VI2011 215
Razem 226 24V 30 VI 27,4

W tabeli podano: liczbe nagranych samcow (N), wspotrzedne geograficzne populacji, jako $rednig
warto$¢ dla wszystkich nagranych w danej populacji osobnikéw (Wsp. georg.), sredniag wysokos¢ nad
poziomem morza (Wys.), przedziat czasu, w ktorym wykonano nagrania (Data) oraz maksymalng

odlegtos¢ miedzy skrajnymi ptakami w obrebie populacji (Odl.).
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Analiza akustyczna

Sposrod trwajacego od dwoch do pigciu minut nagrania kazdego samca, do dalszej analizy
wybierano ciagla seri¢ 20 pierwszych glosow (gltos = SYL1 + INT1 + SYL2), bez wyraznych
hatasow w tle, ktéore moglyby uniemozliwi¢ prawidlowy pomiar. Wszystkie pomiary
charakterystyk glosu wykonane zostaty w programie Avisoft SASLab Pro v. 5.2.04 (Specht
2007). Wykonano je w sposob identyczny jak opisany w rozdziale I, dotyczacym
makrogeograficznej zmiennos$ci gltosu derkacza. Wszystkie mierzone parametry glosu, wraz z
objasnieniem poszczegdlnych skrotow, pokazano w rozdziale charakteryzujgcym obiekt

badan, na rycinie 1.

Analiza statystyczna

Skoncentrowano si¢ na uzyskaniu odpowiedzi na dwa podstawowe pytania dotyczace
zmienno$ci mikrogeograficznej glosu derkacza: (1) czy sasiadujace ze sobg samce maja
bardziej podobng struktur¢ glosu niz osobniki bardziej oddalone oraz (2) czy roznice w
charakterystykach glosu migdzy osobnikami wzrastajg wraz ze zwigkszaniem odleglosci
pomigdzy nimi. Kazda z lokalizacji zostala przeanalizowana oddzielnie. Nagrania z
Kampinoskiego Parku Narodowego, pochodzace z rdznych lat traktowano jak pochodzace z
réznych populacji. W ten sposob analizie poddano pig¢ zestawdéw danych pochodzacych z
czterech populacji.

W pierwszej kolejnosci, w oparciu o 20 glosow pomierzonych od kazdego samca,
policzono wartos$ci Srednie charakterystyk gtosu dla kazdego osobnika, ktore nastepnie zostaly
uzyte w dalszych analizach. Charakterystyki glosu opisujace rozklad energii sygnalu w
zakresie czestotliwosci (L25, M50, U75, MINF, MAXF) byly silnie skorelowane pomiedzy
pierwsza i druga sylaba (korelacja Pearsona: r > 0,96; P < 0,0001 we wszystkich
przypadkach). Dlatego tez w analizach wykorzystane zostaty jedynie charakterystyki
pierwszej sylaby. Najmniejsza liczba pulséw w sylabie pierwszej wynosita 12 oraz 14 w
sylabie drugiej. Korelacja pomiedzy pierwszymi jedenastoma PPD sylaby pierwszej i drugiej
byta istotna i bardzo wysoka (korelacja Pearsona: r > 0,93; P < 0,0001). Ponadto, wiadomym
jest, ze wewnatrzosobnicza zmienno$¢ pulsow w poczatkowej czesci sylaby jest niewielka,
natomiast w miare wydtuzania sylaby zmienno$¢ ta staje si¢ wyrazniej losowa (Peake et al.
1998). Dlatego tez w analizach wykorzystano jedynie 11 pierwszych PPD sylaby pierwszej.

Do analizy zmienno$ci mikrogeograficznej gltosu derkacza wykorzystano dwie

metody: testy randomizacyjne oraz testy Mantela. W pierwszej kolejnosci, aby sprawdzi¢ czy
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wystepuja jakiekolwiek roznice w charakterystykach glosu pomiedzy bezposrednio
sasiadujacymi ze sobg samcami a osobnikami oddalonymi, utworzone zostaly wszystkie
mozliwe kombinacje par ptakow w obrgbie kazdej z lokalizacji. Nastepnie policzone zostaty
roznice w poszczegolnych charakterystykach gtosu (odlegtos¢ euklidesowa) oraz odlegtos¢ (w
metrach) pomiedzy osobnikami tworzacymi par¢e. W dalszej kolejnosci porownano réznice w
charakterystykach glosu pomiedzy najblizszymi sgsiadami (ptakami oddalonymi od siebie o
mniej niz 500 m) a ptakami oddalonymi od siebie o ponad 2 km. Jako ze zasi¢g styszalnoSci
glosu derkacza moze przekracza¢ nawet 1 km, zastosowano tu konserwatywne podejscie, W
ktorym zatozono, ze ptaki znajdujace si¢ w promieniu 500 m na pewno styszg si¢ wzajemnie
natomiast ptaki oddalone o ponad 2 km nie pozostaja ze sobg w kontakcie glosowym. W
obrebie kazdej populacji poréwnano 1000 losowych par najblizszych sasiadow z losowo
przyporzadkowanym do nich zestawem 1000 par ptakow oddalonych. Wykorzystano w tym
celu test Wilcoxona dla zmiennych zaleznych.

Testy Mantela wykorzystano, by sprawdzi¢, czy wraz ze wzrostem odleglosci
pomiegdzy osobnikami wzrastaja réwniez roznice w poszczegolnych charakterystykach glosu.
Porownane zostaly macierze odlegtosci (w metrach) pomigdzy ptakami nagranymi w
przeciggu tego samego roku w obrebie kazdej z lokalizacji z macierzami rdéznic w
poszczegbdlnych charakterystykach glosu (odleglos¢ euklidesowa). Jako ze wykonywano tu
wielokrotne poroéwnania tej samej zmiennej, zastosowano poprawke Bonferroniego z
modyfikacjag Holma, w celu ograniczenia prawdopodobienstwa popetienia btgdu pierwszego
rodzaju (Holm 1979). Wszystkie analizy statystyczne przeprowadzono w programie Rundom
Pro 3.14 (Jadwiszczak 2009). Rozklad wszystkich mierzonych zmiennych nie odbiegat
istotnie od rozktadu normalnego (test Kolmogorova-Smirnowa; P > 0,05 we wszystkich

przypadkach). Wszystkie podane wartosci P sg warto$ciami dwustronnymi.

WYNIKI

Przeanalizowane zostaty nagrania 226 samcow derkacza, pochodzace z czterech populacji w
Polsce. Istotne statystycznie réznice w poszczegélnych charakterystykach glosu pomiedzy
najblizszymi sgsiadami (oddalonymi 0 mniej niz 500 m) i ptakami oddalonymi o ponad 2 km
obserwowano we wszystkich analizowanych populacjach. Jakkolwiek, charakterystyki glosu
wykazujace istotne roznice byly rézne w poszczegdlnych populacjach 1 nie obserwowano

jednolitego wzorca lokalnej zmienno$ci glosu we wszystkich analizowanych populacjach
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(Tabela 2.2, Ryc. 4.). Na przyktad sgsiedzi i ptaki oddalone w populacji z Bieszczad roznity
si¢ miedzy soba jedynie pod wzgledem M50. W Kampinoskim Parku Narodowym (nagrania z
2010 roku) réznice obserwowano w dwoch czasowych parametrach glosu (SYL2 i INT1) oraz
w dwoch charakterystykach opisujagcych rozktad energii sygnalu w zakresie czgstotliwosci
(M50, U75). Natomiast w pozostatych populacjach roznice wystepowaly zarowno w
czasowych parametrach glosu, strukturze PPD jak rowniez w rozktadzie energii sygnalu w
zakresie czestotliwo$ci. Uogolniajac, lokalna zmienno$¢ glosu miata do$¢ przypadkowy wzor.
Sasiedzi byli do siebie bardziej podobni pod wzgledem INT2, RYTM, MINF, M50 1 U75 niz
ptaki oddalone. Odwrotny wzor obserwowano w przypadku SYL1, SYL2 i NP SYL2, gdzie
oddalone ptaki byty do siebie bardziej podobne niz najblizsi sgsiedzi. Natomiast w niektorych
populacjach sasiedzi charakteryzowali si¢ wickszym podobienstwem pod wzgledem INT1, NP
SYL2, PPD, L25 podczas gdy w innych sytuacja byta odwrotna. Wigksze podobienstwo
wystepowato pomiedzy ptakami oddalonymi niz pomigdzy bliskimi sgsiadami pod wzgledem
doktadnie tych samych charakterystyk gtosu (Ryc. 4, Tabela 2.2).

Testy Mantela pokazaly stabe, ale istotne, zaleznosci pomigdzy odlegtoscia dzielaca
osobniki, a wielkos$cia réznic w poszczegbdlnych charakterystykach glosu (Tabela 2.3). Jednak
zalezno$ci te miaty do$¢ przypadkowy wzorzec. Podobienstwo niektorych charakterystyk
glosu malalo wraz ze zwigkszaniem odlegtosci miedzy ptakami podczas gdy innych wzrastato.
Roéwniez odmienny wzorzec poszczegdlnych charakterystyk gltosu byl obserwowany w
réznych populacjach, gdzie réznice w tej samej charakterystyce glosu wzrastaly wraz ze
zwigkszaniem odlegtosci dzielagcej samce w jednej populacji, podczas gdy w innej populacji
malaty (Tabela 2.3).
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Tabela 2.2 Wyniki testu Wilcoxona dla zmiennych zaleznych, badajace podobienstwo glosu pomigdzy najblizszymi sasiadami i ptakami

oddalonymi w czterech réznych populacjach derkacza w Polsce.

o ¢ Bemomdy  ETRCEON0 Nerdowy 2ol Nuea o Many
YA P YA P z P YA P YA P

SYL1 -0,73 0,468 -2,19 0,029 -0,62 0,536 -2,73 0,006 -0,07 0,947
SYL2 -1,01 0,315 -2,53 0,011 -1,90 0,057 -0,69 0,493 -5,15 0,0001
INT1 -7,38 0,461 -4,07 0,0001 -0,12 0,901 -6,51 0,0001 -2,03 0,042
INT2 -2,08 0,038 -1,17 0,241 -6,34 0,0001 -1,71 0,087 -7,20 0,0001
RHYTHM -0,82 0,411 -1,01 0,312 -7,84 0,0001 -0,92 0,355 -5,70 0,001
MINF -1,86 0,063 -0,33 0,742 -4,31 0,0001 -9,53 0,0001 -2,05 0,040
L25 -1,87 0,061 -0,61 0,542 -4,61 0,0001 -8,55 0,0001 -4,46 0,0001
M50 -2,71 0,007 -7,76 0,0001 -0,61 0,544 -1,92 0,055 -1,80 0,072
u75 -2,15 0,031 -5,37 0,0001 -1,62 0,106 -1,27 0,204 -0,24 0,812
MAXF -1,86 0,63 -1,53 0,126 -1,70 0,089 -0,47 0,638 -1,63 0,102
NP SYL1 -0,71 0,480 -0,73 0,467 -2,47 0,014 -2,06 0,040 -0,02 0,983
NP SYL2 -0,73 0,464 -0,39 0,697 -2,25 0,024 -3,48 0,0001 -5,02 0,0001
11 PPD -0,88 0,376 -0,73 0,463 -4,76 0,0001 -2,20 0,028 -5,48 0,0001

Porownano 1000 losowych par ptakéw bedgcych najblizszymi sasiadami (oddalonymi 0 mniej niz 500 m) z losowo wybranym 1000-em par ptakow
oddalonych od siebie 0 ponad 2 km. Istotne statystycznie réznice po uwzglednieniu poprawki Bonferroniego z modyfikacjg Holma zostaty wyttuszczone.
Populacja z Kampinoskiego Parku Narodowego nagrywana byta w przeciggu dwoch kolejnych lat. W analizach nagrania samcow wykonane w roznych

latach traktowano jako pochodzace z réznych populacji.
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Tabela 2.3. Wyniki testow Mantela. Porownano macierz odleglosci miedzy ptakami (w metrach) z macierzami podobienstwa

poszczegbdlnych charakterystyk glosu migdzy nimi (odleglo$¢ euklidesowa).

Charakterystyka Bieszczady Kampinoski Park Kampinoski Park Dolina Gornego Mazury
glosu Narodowy 2010 Narodowy 2011 Nurca

r P r P r P r P r P
SYL1 -0,07 0,007 -0,04 0,126 0,05 0,335 0,02 0,619 -0,02 0,551
SYL2 -0,07 0,004 -0,03 0,330 -0,04 0,420 -0,04 0,413 -0,04 0,290
INT1 0,12 0,001 -0,05 0,114 -0,01 0,932 -0,12 0,003 -0,13 0,0001
INT2 -0,05 0,056 -0,06 0,047 0,07 0,166 -0,01 0,850 0,09 0,011
RHYTHM -0,06 0,010 -0,07 0,011 0,10 0,054 -0,01 0,977 0,09 0,006
MINF -0,13 0,001 0,03 0,337 -0,01 0,905 -0,09 0,035 -0,11 0,005
L25 -0,07 0,002 0,07 0,025 -0,01 0,856 -0,10 0,021 0,08 0,013
M50 0,02 0,528 0,02 0,566 -0,01 0,820 -0,04 0,333 -0,01 0,975
u75 0,07 0,005 0,05 0,071 0,03 0,462 -0,06 0,132 -0,05 0,142
MAXF -0,01 0,744 -0,01 0,900 -0,03 0,526 0,03 0,440 0,05 0,117
NP SYL1 -0,06 0,021 -0,02 0,503 0,03 0,553 -0,04 0,366 -0,03 0,420
NP SYL2 -0,06 0,012 0,01 0,964 -0,01 0,808 -0,08 0,047 -0,03 0,361
11 PPD -0,03 0,160 0,07 0,013 0,01 0,968 -0,03 0,449 -0,05 0,121

Dodatnie warto$ci r oznaczaja, ze wraz ze wzrostem odleglosci migedzy ptakami ro$nie réwniez roznica w danej charakterystyce glosu. Istotne
statystycznie réznice po uwzglednieniu poprawki Bonferroniego z modyfikacja Holma zostaly wytluszczone. Populacja z Kampinoskiego Parku
Narodowego nagrywana byla w przeciagu dwoch kolejnych lat. W analizach nagrania samcow wykonane w réznych latach traktowano jako pochodzace

z roznych populacji.
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Rycina 4. Podobienstwo poszczegolnych charakterystyk glosu pomigdzy najblizszymi sgsiadami
(oddalonymi o mniej niz 500 m) oraz ptakami oddalonymi o ponad 2 km. Wykresy pokazuja liczbe par,
z wickszym podobienstwem migdzy najblizszymi sasiadami (czarne stupki) oraz liczbe par z wigkszym
podobienstwem migdzy ptakami oddalonych (szare stupki). Porownano 1000 losowych par sasiadow
oraz 1000 losowych par ptakéw oddalonych w kazdej populacji. Skréty populacji oznaczaja: MA —
Mazury; BS — Bieszczady; K10 i K11 — Kampinoski Park Narodowy (odpowiednio 2010 r. i 2011 r.);
NV — Dolina Goérnego Nurca. Skroty charakterystyk glosu oznaczaja: SYL1, SYL2 — dlugosé
pierwszej i drugiej sylaby; NP SYL1, NP SYL2 — liczba pulsow w sylabie pierwszej i drugiej; INT1 i
INT2 — dlugo$¢ odstepu migdzy sylabami i migdzy gtosami; RHYTHM — rytm derkania; PPD —
odstepy pomiedzy pulsami; MINF i MAXF — czgstotliwo$¢ minimalna i maksymalna; L25, M50; U75

— czestotliwosci, ponizej ktorych znajduje sie 25%, 50% i1 75% catkowitej energii sygnatu.
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DYSKUSJA

Mikrogeograficzna zmienno$¢ gltosu u gatunkow nieuczacych si¢ $piewu byta niezwykle
rzadko analizowana w przesztosci. Trainer 1 Persons (2001) badali ja u przedstawiciela spoza
podrzedu $piewajgcych, modrogrzbiecika dtugosternego (Chiroxiphia linearis), jednak nie
udato si¢ im znalez¢ jakiego$ wyrazniego przestrzennego wzorca. Galeotti 1 wspodtautorzy
(1996) sugerowali jej wystepowanie u puszczyka zwyczajnego (Strix aluco). Przedstawione w
tym rozdziale wyniki pokazaly do$¢ przypadkowe przestrzenne wzorce mikrogeograficznej
zmiennosci glosu derkacza. Roznice pomigdzy najblizszymi sgsiadami, a ptakami oddalonymi
w badanych populacjach obserwowane byly na jednym, dwoch lub wszystkich trzech sposrod
analizowanych poziomow zmiennosci (Ryc. 4, Tabela 2.2). Pod wzgledem niektérych
charakterystyk gtosu osobniki byty bardziej podobne do swoich najblizszych sgsiadow niz do
ptakow oddalonych. Jednak inne charakterystyki glosu wykazywaty wieksze podobienstwo
pomigdzy ptakami oddalonymi niz bliskimi sasiadami, badz tez nie obserwowano zadnych
réznic pomigdzy tymi dwoma grupami (RycC. 4). Sugeruje to, ze zmienno$¢ czasowych
parametréw glosu, struktury pulsow w sylabach oraz rozktadu energii sygnalu w zakresie
czestotliwosci moze by¢ ksztaltowana poprzez rozne, niezalezne od siebie mechanizmy.
Pokazano roéwniez, ze roznice w tych samych charakterystykach glosu moga zwigkszac¢ si¢
wraz ze wzrostem odleglosci pomiedzy ptakami w jednej populacji, podczas gdy w innej
moga malec¢ (Tabela 2.3). Wskazuje to, iz odleglos¢ miedzy ptakami nie odgrywa kluczowej
roli w ksztattowaniu si¢ przestrzennej zmiennosci gtosu derkacza w skali lokalnej. Wedtug
mojej wiedzy jest to jedna z pierwszych prac, pokazujacych mikrogeograficzng zmiennosci
glosu u gatunku nieuczacego si¢ Spiewu.

Najbardziej interesujaca kwestia wydaje si¢ by¢ to jak mikrogeograficzna zmienno$¢
glosu powstaje 1 jaka jest jej biologiczna funkcja u gatunkéw, u ktérych glos nie jest
przekazywany kulturowo. Najbardziej oczywistym wytlumaczeniem wydajg si¢ by¢ roznice
genetyczne miegdzy grupami osobnikéw w obrebie populacji (Brumfield 2005). Jednak jest
mato prawdopodobne, aby takie réznice wystepowaly miedzy osobnikami oddalonymi od
siebie zaledwie o kilka terytoriow. Ponadto genetyczne rdznice nie musza odzwierciedla¢
roznic w wokalizacji (Leader et al. 2008; Potvin et al. 2013). Wystepowanie stabilnej w
czasie, opartej na réznicach genetycznych, mikrogeograficznej zmiennosci glosu wymagatoby
takze wysokiej powracalnosci w miejsce urodzenia zarowno ptakow mtodych jak i dorostych,

oraz powinno by¢ obserwowane znacznie czgsciej u gatunkow osiadlych niz migrujacych
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(Peters et al. 2000; Nelson et al. 2001). Innym czynnikiem, potencjalnie wptywajgcym na
ksztaltowanie lokalnej zmiennosci gtosu moze by¢ srodowisko zamieszkiwane przez osobniki.
Sygnaty dzwigkowe sa niezwykle istotne w komunikowaniu si¢ na znaczne odleglosci.
Dlatego tez powinny by¢ one tak modyfikowane przez nadawce, aby zapewni¢ optymalng
transmisje w danym $rodowisku (Naguib & Wiley 2001). Réwnoczesnie, w przestrzeni
geograficznej, obiekty znajdujace si¢ blisko siebie sg ze sobg bardziej powigzane niz obiekty
oddalone (Miller 2004). Oznacza to, ze w skali krajobrazowej, fragmenty siedlisk polozone
blisko siebie powinny by¢ bardziej podobne do siebie niz do fragmentéw oddalonych. Dlatego
tez, lokalna zmienno$¢ glosu mogtaby by¢ ksztattowana porzez maksymalne dopasowywanie
charakterystyk glosu do lokalnych warunkéw $rodowiska (Morton 1975). Wowczas
sasiadujace za sobg osobniki powinny odzywac si¢ w podobny sposdb, poniewaz zamieszkuja
one zblizone pod wzgledem akustycznym S$rodowisko (van Dongen & Mulder 2006).
Z drugiej strony, przestrzenne rozmieszczenie roznej jakosci siedlisk powinno odzwierciedlaé
takze przestrzenne rozmieszczenia samcoOw o roznej jakosci, gdzie wigksze osobniki zajmuja
bardziej optymalne fragmenty siedlisk niz osobniki mniejsze (Keiss et al. 2004). Jednoczes$nie
wielko$¢ ciala nadawcy sygnatu jest silnie zwigzana z zakresem czgstotliwosci, w ktoérym
sygnat jest nadawany (Bradbury & Vehrencamp 2011). Tak wigc przestrzenne rozmieszczenie
samcow o roznej wielkosci mogloby odzwierciedlaé takze roznice w glosie. Wowczas bliskie
ptaki powinny $piewa¢ podobnie do siebie, poniewaz posiadaja one zblizong jako$¢ i
wielko$¢. Wyniki badan zaprezentowane w tym rozdziale pokazaty, ze sposrod o$miu
parametrow opisujacych rozktad energii sygnalu w zakresie czgstotliwosci pomigdzy ptakami
oddalonymi 1 sgsiadami, w szesciu przypadkach najblizsi sgsiedzi byli do siebie bardziej
podobni niz ptaki oddalone (Ryc. 4, Tabela 2.2). Dlatego tez obie wymienione powyze]
hipotezy sa prawdopodobne w przypadku derkacza. Jednak przystosowanie do lokalnych
warunkow Srodowiska musialoby by¢ ksztaltowane poprzez przekaz genetyczny i
wymagatoby niezwykle wysokiej powracalnosci zardéwno ptakow mtodych jak 1 dorostych w
te same S$rodowiska, cO jest mato prawdopodobne w przypadku derkacza (Green 1999;
Mikklesen et al. 2013). Dlatego tez wydaje si¢, ze u derkacza lokalna zmienno$¢ rozktadau
energii sygnalu w domenie czestotliwosci jest raczej wynikiem przestrzennego rozmieszczenia
roznej wielko$ci samcow niz przystosowania do lokalnych warunkow srodowiska.

Derkacze, podobnie jaki inne nieuczace si¢ Spiewu gatunki, sg w stanie modyfikowaé
niektore parametry swego glosu, takie jak chociazby intensywno$¢ czy tempo S$piewu.

Nastepuje to W wyniku zmiany agresywnej motywacji samca badz na skutek interakcji
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pomiedzy osobnikami (Osiejuk et al. 2004; Rek & Osiejuk 2010, 2013; Rek 2013). Dlatego
tez, mikrogeograficzna zmienno$¢ czasowych parametréw glosu derkacza, zwlaszcza INT2 i
RYTM, moze by¢ ksztaltowana w podobny sposob jak spiew u ptakow $piewajacych. Z tg
roznica, iz u derkacza czasowe charakterystyki glosu nie bedg transmitowane i utrzymywane
poprzez przekaz kulkturowy ale poprzez odwetowg reakcje odbiorcy na sygnal nadawcy
(Bradbury & Vehrencamp 2011). Przedstawione w tym rozdziale wyniki pokazujg, ze w
dwoéch sposrod analizowanych populacji samce s3 rzeczywiscie bardziej podobne pod
wzgledem INT2 1 RYTM do bliskich sgsiadow niz do ptakéw oddalonych (Tabela 2.2).
Rownoczesnie zaobserwowany zostat odwrotny przestrzenny wzorzec pod wzgledem SYL1 1
SYL2, gdzie oddalone osobniki byty do siebie bardziej podobne niz najblizsi sgsiedzi. Samce
derkacza odzywaja si¢ z dos¢ stabilng dtugoscia sylab, z sezonowymi réznicami w obrebie
osobnika nie przekraczajacymi najczesciej 20 ms (Osiejuk et al. 2004). Mozliwe jest wigc, ze
dlugo$ci poszczegdlnych sylab nie sg ksztalttowane podczas interakcji pomigdzy samcami,
jednak z jakiego$ powodu preferowane sa maksymalne roéznice w ich dlugosci pomiedzy
sasiadami.

Struktura pulséw w sylabach jest bardziej zroznicowana pomiedzy osobnikami niz w
obrebie osobnika, dlatego, przynajmniej teoretycznie, moze by¢ uzywana przez samce
derkacza do indywidualnego rozpoznawania (Peake et al. 1998; Terry et al. 2005). Z tego tez
wzgledu, zajecie terytorium obok podobnie Spiewajacego ptaka mogloby utatwié rozpoznanie
i wykrycie intruzow, poniewaz wszyscy sasiedzi $piewaliby wowczas w ten sam sposob,
natomiast pojawiajacy si¢ osobnik obcy mogtby by¢ tatwo wykryty, gdyz $piewatby innym
typem $piewu (Wilson & Vehrencamp 2001). Alternatywnie, taki sposob przestrzennego
rozmieszczenia PPD moze wynikaé ze specyficznego modelu dyspersji, w ktorym to osobniki
osiedlaja si¢ w poblizu terytoriow spokrewnionych samcéw, czyli swoich ojcow 1 braci
(Paradis et al. 1998). Obserwowany u derkacza przestrzenny wzor PPD, gdzie najblizsi
sasiedzi sg bardziej, mniej lub tak samo podobni do siebie jak do ptakoéw oddalonych,
sugeruje, ze ptaki nie wykorzystujg tzw. ,podpisu grupowego” [ang. group signature],
opartego na strukturze pulséw, do rozpoznawania sgsiadow i ptakow obcych (Radford 2005;
Briefer et al. 2008a). Ponadto, r6zne przestrzenne wzorce PPD w réznych populacjach moga
sugerowacé, ze ta charakterystyka glosu jest jedynie efektem ubocznym anatomicznej budowy
zrodia dzwigku, oraz ze ptaki nie wykorzystujg jej w jakimkolwiek procesie indywidualnego

rozpoznawania.
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Podsumowujac, przedstawione wyniki pokazaly wystepowanie mikrogeograficznej
zmienno$ci glosu derkacza. Nie obserwowano jednak jednolitego przestrzennego wzorca
lokalnej zmienno$ci we wszystkich analizowanych populacjach. Pod wzgledem
poszczegolnych charakterystyk glosu osobniki byty zaréwno bardziej podobne do sgsiadow,
ptakow oddalonych badZz nie obserwowano istotnych roéznic migdzy tymi dwoma grupami.
Sugeruje to, iz u nieuczacych sie §piewu gatunkow rozne poziomy organizacji glosu moga by¢
ksztattowane niezaleznie od siebie, na skutek oddziatywania zréznicowanych czynnikow, oraz
ze biologiczna rola lokalnej zmienno$ci jest nadal niewystarczajgco poznana. Alternatywnie,
ksztattowanie si¢ zmiennos$ci glosu u nieuczacych si¢ gatunkdw moze postepowaé W
kompletnie przypadkowy sposob, jako rezultat przestrzennego rozmieszczenia rdznie

$piewajacych samcow, bez jakiejkolwiek biologicznej funkcji.
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III. ROZPOZNAWANIE SASIADOW I PTAKOW OBCYCH NA
PODSTAWIE GLOSU

WPROWADZENIE

Obrona dostepu do ograniczonych zasobéw w postaci pokarmu, partneréw, miejsc schronienia
czy gniazdowania dostarcza korzysci osobnikowi. Jednocze$nie generowane sg wysokie
koszty takiej obrony, zwigzane z koniecznos$cig sygnalizacji swojej obecnosci, patrolowaniem
i obrong terenu czy ryzykowaniem zranienia podczas agresywnych interakcji z intruzami.
Jezeli korzysSci wynikajace z obrony ograniczonych zasobow przewyzszaja koszty obrony,
wowczas osobnikowi oplaca si¢ posiadanie zasobéw na wylacznosé, a takie zachowanie
definiowane jest jako terytorializm (Brown 1964). Jednym z mechanizméw pozwalajacych na
zmniejszenie kosztow obrony terytorium jest unikanie niepotrzebnych konfliktow ze znanymi
sgsiadami (Temeles 1994). Pojawienie si¢ znanego sasiada w obrebie terytorium moze
wynika¢ chociazby z btedu w ocenie wlasnej pozycji przez intruza. Nie stanowi to wigc
powaznej grozby w stosunku do wilasciciela terytorium. Pojawienie si¢ natomiast zupeinie
nieznanego intruza jest znacznie bardziej niebezpieczne, poniewaz jest on potencjalnym
konkurentem poszukujacym wiasnego terytorium. W efekcie istnieje wigksze ryzyko, ze
nieznany intruz bedzie probowal przeja¢ terytorium. Dlatego tez po ustaleniu granic
terytoridw, reakcja posiadacza terytorium w stosunku do znanych mu sgsiadéw powinna by¢
mniej agresywna niz w stosunku do nieznanych osobnikow obcych. Ztagodzenie
agresywnosci reakcji w stosunku do znanych sasiadow okreslone zostato przez Fishera (1954)
mianem fenomenu drogiego wroga [ang. dear-enemy phenomenon]. Fenomen drogiego wroga
zaobserwowany zostal u wielu terytorialnych gatunkow zwierzat, zarowno U ssakow, ptakow,
gadow, ptazéw i owadow (Davis 1987; Temeles 1994). Nalezy jednak pamigtad, Zze stopien
agresji w stosunku do sasiadow i osobnikow obcych moze by¢ dos¢ elastyczny i zmienny w
zalezno$ci od socjalnego czy ekologicznego kontekstu (Briefer et al. 2008b). W niektorych
przypadkach to sasiedzi moga stanowi¢ wigksze zagrozenie niz osobniki obce (Temeles 1990).
Obecnos¢ samicy w terytorium samca moze modyfikowa¢ stopien agresywnej reakcji na
pojawienie si¢ intruza (Leiser 2003). Mniej agresywna reakcja w stosunku do znanych
sasiadow moze byc¢ tez obserwowana jedynie w $rodku okresu rozrodczego, gdy terytoria sa

juz ustalone, natomiast na poczatku i koncu okresu rozrodczego posiadacze terytorium moga
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jednakowo agresywnie reagowac na pojawiajacych si¢ intruzow, niezaleznie od tego, czy s3
znanymi im sgsiadami, czy nieznanymi ptakami obcymi (Briefer et al. 2008b). Ponadto,
rozpoznawanie sasiadow i1 obcych moze opiera¢ si¢ jedynie na rozroéznianiu osobnikdéw
miejscowych od pozostatych, spiewajacych innym typem $piewu (Briefer et al. 2008a). We
wszystkich wymienionych powyzej przykiadach sgsiedzi 1 ptaki obce reprezentuja jednak
roézny stopien zagrozenia w stosunku do wlasciciela terytorium. Dlatego tez mozna oczekiwac
zréznicowanych reakcji w odpowiedzi na wtargniecie sasiadéw i1 ptakow obcych, o ile
posiadacz terytorium jest w stanie rozrozni¢ przedstawicieli tych dwoch grup.

Ptaki czgsto wykorzystuja sygnaty dzwiekowe do indywidualnego rozpoznawania
osobnikéw (Catchpole & Slater 2008). Spiewy i/lub glosy pozwalaja na rozpoznawanie
rodzicoOw przez potomstwo i odwrotnie (Jouventin et al. 1999), partneréw z pary (Clark et al.
2006) czy znanych sgsiadow i nieznane ptaki obce (Stoddard 1996). Rozpoznawanie sasiadow
1 ptakoéw obcych w kontek$cie obrony terytorialnej bylo dotychczas badane gtownie wérod
przedstawicieli podrzedu ptakoéw $piewajacych Oscines, u ktoérych wystepuje nauka Spiewu
podczas rozwoju osobniczego (Catchpole & Slater 2008; Podos & Warren 2007). Niewiele
natomiast wiadomo o rozpoznawaniu sgsiadow i ptakow obcych u przedstawicieli gatunkow
nieuczacych si¢ $piewu, u ktorych charakterystyki glosu sa dziedziczone. Jedynie kilka prac
prezentuje zdolno$¢ rozpoznawania sgsiadéw 1 ptakow obcych u przedstawicieli kurowatych
(Phasianidae) (Falls & McNicholl 1979), tyrankowatych (Tyrannidae) (Lovell & Lein 2004),
petrelowatych (Procellariidae) (Mackin 2005), nurow (Gaviidae) (Mager et al. 2010),
sierpodudkow (Phoeniculidae) (Radford 2005) i puszczykowatych (Strigidae) (Hardouin et al.
2006). Ponadto obecno$¢ indywidualnie rozpoznawalnych charakterystyk glosu u innych
przedstawicieli nieuczacych si¢ gatunkoOw sugeruje, ze rozpoznawanie sgsiadow i ptakoéw
obcych moze by¢ szerzej spotykane rowniez w tej grupie ptakéw (np. Peake et al. 1998;
Rebbeck et al. 2001; Hoodless et al. 2008; Rek & Osiejuk 2011a).

Celem badan zaprezentowanych w tym rozdziale bylo eksperymentalne sprawdzenie,
czy samce derkacza sg zdolne do rozpoznawania znanych im sgsiadow od nieznanych ptakow
obcych z lokalnej populacji na podstawie glosu. Zgodnie z hipoteza Fishera (1954), reakcja w
stosunku do znanego sgsiada powinna by¢ mniej agresywna niz w stosunku do nieznanego
ptaka obcego. Jezeli sasiedzi i1 ptaki obce stanowig roézny poziom zagrozenia, a Samce
derkacza sa zdolne do odréznienia gltosu przedstawicieli tych dwoch grup, wowczas nalezy
oczekiwa¢ odmiennych reakcji w stosunku do wtargnigcia przez sgsiada i ptaka obcego.

Dlatego tez w eksperymencie samcom w losowej kolejnosci byl odtwarzany glos sasiada i
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ptaka obcego. Podczas eksperymentu obserwowano zachowanie testowanego ptaka oraz
nagrywano glos, ktorym ptak odpowiadat. Nastgpnie przeanalizowana zostata reakcja samcow

w odpowiedzi na wtargnigcie intruzow reprezentujacych rozny stopien zagrozenia.

METODY

Teren badan

Sezon legowy derkacza w Polsce rozpoczyna si¢ od polowy maja i trwa do polowy sierpnia
(Green et al. 1997). Zaprezentowane tu badania zostaty przeprowadzone w 2010 roku, w
okresie od 5 czerwca do 1 lipca, a wigc w potowie sezonu lggowego tego gatunku.
Przetestowane zostaty 43 samce w dwoch lokalizacjach w Polsce: na terenie Kampinoskiego
Parku Narodowego (n = 28) i na obszarze Doliny Gérnego Nurca (n = 15). Obie lokalizacje sg
ostojami ptakow o znaczeniu migedzynarodowym. Populacja derkacza szacowana jest w nich
odpowiednio na 110-140 oraz 206-229 odzywajacych si¢ samcow (Wilk et al. 2010). W obu
lokalizacjach samce derkacza byty nieregularnie rozmieszczone. Odlegtos¢ pomigdzy dwoma
najblizszymi sasiadami wahata si¢ od 50 do 340 m. Srednio wynosita 191 m (SD = 76,5 m).
Ptaki nie byly indywidualnie znakowane. Tozsamo$¢ osobnika kazdorazowo potwierdzana
byla na podstawie analizy glosu. Oparto si¢ tu na odstepach pomiedzy poszczegdlnymi
pulsami w obrgbie pierwszej sylaby, zgodnie z zaleceniami zaproponowanymi przez Peakea i

wspotautoréw (1998).

Przygotowanie prébek gloséw do playbacku

Aby przygotowa¢ probki glosow sgsiadow, nagrywano naturalnie odzywajgce si¢ samce
derkacza na 1-3 dni przed eksperymentem. Nagrania wykonywano w godzinach nocnych
(22:00-04:00, czas lokalny), z odlegtosci okoto 10 m. Uzyto rejestratora cyfrowego Edirol R-
09 i mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME 67 z modutem zasilajacym K6. Doktadna
lokalizacja kazdego odzywajacego si¢ ptaka zapisywana byla w urzadzeniu GPS. Probki
glosoéw ptakow obcych zostaty wykonane w oparciu o nagrania samcow z lokalnych populacji
wykonane w latach 2007 i 2008 (Kampinoski Park Narodowy, n = 103; Dolina Goérnego
Nurca, n = 58). Poniewaz nagrania z Kampinoskiego Parku Narodowego z lat 2007-2008
mialy nizszg czestotliwos¢ probkowania (22,05 kHz / 16 bit) niz pozostala cze$¢ materiatu
dzwickowego (44,1 kHz / 16 bit), wszystkie nagrania zostaly przeksztalcone do tej samej
cyfrowej jakosci (22,05 kHz / 16 bit). Amplitude wszystkich playbackow ustawiono w ten
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sposob, aby odtwarzany glos mégt by¢ styszalny z natezeniem dzwieku 95 + 5 dB SPL (w
odleglosci 1 m od glo$nika). Warto$¢ ta odpowiada naturalnej amplitudzie gltosu derkacza.
Weczesniejsze prace nad komunikacja dzwickowa derkacza pokazaty, ze charakterystyka glosu
okreslana mianem rytmu jest do§¢ zmienna w obrgbie osobnika i zalezy od jego wielko$ci oraz
poziomu testosteronu (Osiejuk et al. 2004). Samce reagujg bardziej agresywnic na glos
rytmiczny niz na glos monotonny, jak roéwniez rytmicznie odzywajace si¢ samce sg bardziej
agresywne (Rgk & Osiejuk 2010). Aby omingé¢ ten problem, w eksperymencie kontrolowano
wartos¢ rytmu. Do glosu kazdego sgsiada wykorzystanego w eksperymencie w sposob losowy
dobierano glos ptaka obcego o zblizonym rytmie. W ten sposéb playbacki sgsiadéw i ptakow
obcych nie r6znity si¢ istotnie miedzy soba pod wzgledem rytmu.

Wszystkie pomiary glosu derkacza oraz probki glosow eksperymentalnych wykonane
zostaly w programie Avisoft SASLab Pro v.5.0.16 (Specht 2007). Do pomiaru czasowych
parametréw glosu (SYL1, SYL2, INT1, INT2) uzyte zostaty nastepujace ustawienia: FFT =
1024, ramka [Frame] = 25%, okno [Window] = Hamming, pokrywanie [Temporal overlap] =
98.43%. Powyzsze ustawienia daly pasmo szerokosci 122 Hz i rozdzielczosé piksela 21 Hz x
0.72 ms (Specht 2007).

Przebieg eksperymentu

Przeprowadzone zostaly serie eksperymentow z interaktywnym playbackiem, w ktérych to
testowanym samcom derkacza w losowej kolejnosci odtwarzano glosy sasiada i ptaka obcego.
Jako sasiadow traktowano ptaki, ktorych terytoria przylegaty bezposrednio do terytorium
testowanego osobnika, a miejsca $piewu ptakow oddalone byly na mniej niz 300 m. Jako
osobniki obce traktowane byly wszystkie samce pochodzace z lokalnej populacji, ktorych
terytoria oddalone byly 0 co najmniej 5 km od testowanego osobnika i ktorych glosy nagrane
zostaly w innym roku. Oba zabiegi eksperymentalne (playback sasiada 1 o0bcego)
przeprowadzano podczas tej samej nocy, w godzinach od 22:30 do 03:30. Czas mig¢dzy
poszczegdlnymi zabiegami wynosit od 1 do 3,5 godziny. Byl on wystarczajacy, by samiec
mogl powrdci¢ do swego naturalnego zachowania sprzed eksperymentu. Jednoczesnie, w ten
sposob wykluczono potencjalny wptyw zmiennych warunkéw pogodowych czy tez zmiany
statusu samca pomigdzy kolejnymi zabiegami. W celu uniknigcia pseudoreplikacji uzyte
zostaly probki gloséw pochodzace od 43 roznych sgsiadow i 43 roéznych ptakow obcych
(Kroodsma 1989; Kroodsma et al. 2001). Obecno$¢ samicy w terytorium samca nie byta

kontrolowana podczas eksperymentu. Jednak wiadomym jest, iz samce posiadajace samice nie
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sg aktywne glosowo, podczas gdy samce niesparowane z samicami odzywajg si¢ intensywnie,
poswiecajac na wokalizacje okolo 95% czasu swojej nocnej aktywnosci (Tyler & Green
1996). Dlatego tez mozna zalozy¢, ze testowane samce W momencie przeprowadzania
eksperymentu nie byty sparowane.

Podczas kazdego zabiegu imitowano sytuacje, w ktorej to sgsiad lub ptak obcy pojawia
si¢ w terytorium testowanego ptaka. Przed eksperymentem jedna osoba umieszczata glo$nik
(SEKAKU WA-320, 20-W wzmacniacz, zakres czgstotliwosci 50 Hz — 15 kHz; Taichung,
ROC, Taiwan) potgczony z odtwarzaczem Creative ZEN pomiedzy testowanym ptakiem a
jego sasiadem. Glosnik umieszczany byl na plastikowej skrzyni (30 ¢cm nad ziemia), okoto 20
m od testowanego ptaka. W drugim zabiegu glo$nik byt umieszczany réwniez pomiedzy
sgsiadem a ptakiem testowanym, okoto 20 m od ptaka testowanego, jednak w nieco innym
miejscu, oddalonym o 20-30 m od poprzedniej lokalizacji. Rownocze$nie druga osoba
udawata si¢ w kierunku sgsiada ptaka testowanego. Obecno$¢ cztowieka powodowala, iz
sasiad milczal podczas eksperymentu. Obserwator nie wiedziat, ktory z zabiegow (sasiada czy
obcego) bedzie w danym momencie odtwarzany. Kazdy zabieg eksperymentalny trwat 6
minut i sktadat si¢ z dwoch czgsci. W pierwszej czgéci, trwajacej 1 minutg nagrywany byt glos
naturalnie odzywajacego sie ptaka testowanego. W drugiej czgsci, trwajacej 5 minut,
odtwarzane byly probki gltosow eksperymentalnych oraz rejestrowany byt glos i zachowanie
ptaka testowanego. Playback byt wiaczany w momencie odzywania si¢ ptaka testowanego 1
byt wylaczany 10 sekund po jego zamilknigciu. Playback byl wlaczany ponownie w
momencie, gdy ptak testowany zaczal si¢ odzywacé. W konsekwencji, dtugo$¢ playbacku
odtwarzanego kazdemu testowanemu osobnikowi W eksperymencie mogta wahac¢ si¢ od 10
sekund (gdy ptak od razu zamilkt po ustyszeniu pierwszej sylaby playbacku) do 5 minut (gdy
podczas catego eksperymentu nie wystapity przerwy w wokalizacji testowanego ptaka
przekraczajace 10 sekund). Takie podejscie, w ktorym testowany osobnik sam decyduje o
dhugosci odtwarzanego playbacku, jest najbardziej zblizone do zachowania ptakéw podczas
interakcji wystepujacych naturalnie. Podobne podejscie byto juz stosowane z powodzeniem w
eksperymentach z derkaczem (R¢k & Osiejuk 2011b).

Reakcja na playback i analiza statystyczna
Podczas eksperymentu obserwowane byto zachowanie testowanego ptaka oraz nagrywany byt
glos, ktorym samiec odpowiadal. Do tego celu wykorzystano rejestrator cyfrowy Edirol R-09 i

mikrofon kierunkowy Sennheiser ME 67 z modulem zasilajagcym K6. Samce derkacza
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wykazujg do$¢ silne terytorialne zachowania w odpowiedzi na symulowane za pomocg
glo$nika wtargnigcie intruza w terytorium. Podchodzg woéwczas do glo$nika pieszo lub
podlatuja, zmieniaja rytm derkania oraz wydaja niskie, piejace glosy, a w ostatecznosci
atakujg glosnik (Rek & Osiejuk 2010, 2011b). W niniejszym eksperymencie do opisu reakcji
testowanego osobnika na playback sgsiada i ptaka obcego wybranych zostato 10 miar
odpowiedzi. Opisywaly one wokalizacje, podchodzenie do glos$nika, atak gtosnika i szybkos¢
reakcji (Tabela 3.1). Poniewaz obserwator nie byt w stanie precyzyjnie ustali¢ odlegtosci
dzielgcej ptaka i1 gltosnik podczas eksperymentu, zawsze przed eksperymentem wyznaczany
byt pieciometrowy promien wokét glosnika. Obserwator skupiat si¢ na zanotowaniu, w
ktéorym momencie ptak zblizyt si¢ na odleglo$¢ mniejsza niz 5 m i kiedy opuscit tg przestrzen.
Atak glo$nika byl tatwy do wykrycia nawet nocg, poniewaz glo$nik umieszczany byt na
plastikowej skrzyni, wigc uderzenie ptaka w skrzynie byto wyraznie styszalne.

Zachowanie testowanych samcow podczas sparowanych eksperymentow z
playbackiem analizowano przy uzyciu uogdlnionych rownan estymujgcych [ang. Generalized
Estimating Equations; dalej GEE]. Wykorzystano tu dwumianowe zmienne zalezne,
przyjmujace warto$¢ 0 lub 1, by opisa¢ zachowanie ptakow podczas eksperymentu: (1) liczbe
atakow glosnika; (2) szybkos¢ podejscia na odleglo$¢ mniejsza niz 5 m do glosnika; (3) taczny
czas spedzony w odlegtosci mniejszej niz 5 m od glosnika; (4) liczbe piejacych glosow
wydawanych podczas eksperymentu. We wszystkich przypadkach warto$¢ zmiennej zaleznej
rowna 1 oznaczala odpowiednio: (1) czgstsze ataki glos$nika; (2) szybsze podej$cie do
glosnika; (3) wieksza ilo$¢ czasu spedzonego w poblizu glosnika; (4) czestsze wydawanie
piejacych glosoéw. W modelach z uzyciem powyzszych zmiennych dane dopasowano
rozktadem dwumianowym z funkcjg taczenia typu logit. Aby opisa¢ pozostate wokalne miary
reakcji na playback, pomierzone zostaty dtugosci SYL1, SYL2, INT1, INT2, obliczony zostat
rytm derkania oraz policzona zostala liczba sylab (SYL1 + SYL2) wydanych przez ptaka
podczas pieciominutowego eksperymentu. Samce derkacza mogg robi¢ stosunkowo duze
przerwy pomig¢dzy kolejnymi glosami, wowczas INT2 jest znacznie wydtuzany. W tej czesci
oparto si¢ jedynie na ciaglych seriach glosu. Dlatego tez zdecydowano, iz cigglte nawotywanie
derkacza ma miejsce wowczas, gdy INT2 jest krotszy niz 2 s. Wartos$¢ ta ustalona zostata w
oparciu 0 pomiary setek nagran naturalnie odzywajacych si¢ samcow derkacza z obszaru
Polski, gdzie najdtuzszy INT2 wynosit 1,92 s. Zmierzone zostaly wszystkie gtosy wydane
podczas eksperymentu. Nastgpnie policzone zostaty wartosci $rednie dla kazdego zabiegu.

Wartosci $rednie zostaty uzyte w dalszych analizach. W modelach ze zmiennymi SYLI,
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SYL2, INT1, INT2 i RYTM dane zostaly dopasowane rozktadem gamma z funkcjg wigzaca
typu logit. Natomiast w modelach z liczbag sylab wydawanych podczas eksperymentu jako
zmienng zalezng, dane dopasowano rozktadem ujemnym dwumianowym z funkcja wigzaca
typu logit. Jako predyktory uzyte zostaty nastepujace zmienne: (1) zabieg eksperymentalny
(playback sgsiada lub playback obcego); (2) lokalizacja (Kampinoski Park Narodowy lub
Dolina Goérnego Nurca); (3) kolejnos¢ zabiegéw (najpierw sagsiad lub najpierw obcy).
Najlepszy model dla kazdej zmiennej zaleznej zostal wybrany w oparciu o kryteria
informacyjne: QIC — do wyboru najlepszej macierzy korelacji oraz QICC — do wyboru
najlepszego zbioru predyktorow (Burnham & Anderson 2002). W konsekwencji
zaprezentowanych zostato 10 najlepszych modeli, po jednym dla kazdej miary zachowania
ptakéw podczas eksperymentu.

Dodatkowo, aby opisa¢ ogolng wokalng odpowiedZ na wtargnigcie intruza, porOwnane
zostaly charakterystyki glosu wydawanego w sposob naturalny w ciggu jednej minuty przed
eksperymentem oraz glosu wydawanego podczas pigciominutowego  zabiegu
eksperymentalnego. Dla obydwu przedziatéw czasowych policzone zostaty wartosci Srednie
charakterystyk glosu. Nastgpnie wykonane zostaty testy dla zmiennych powigzanych: test t
Studenta dla zmiennych: SYL1, SYL2, INT1, INT2 i RYTM, oraz test Wilcoxona dla
zmiennej liczba sylab w przeliczeniu na jedng minutg ((SYL1 + SYL2) / 1 min). Samce, ktore
odzywaly si¢ przed eksperymentem, a w czasie eksperymentu milczaty lub wydaly mniej niz 5
glosow, zostaly wykluczone z porownan zmiennych: SYL1, SYL2, INT1, INT2 i RYTM.
Poprawka Bonferroniego dla wielokrotnych porownan zostala uwzglgedniona. Wszystkie
podane wartosci P sa warto$ciami dwustronnymi. Wszystkie analizy statystyczne zostaly

wykonane w programie PASW Statistics 18.

WYNIKI

Aby sprawdzi¢, czy samce derkacza (n = 43) sg zdolne do rozpoznawania gloséw sasiadow 1
ptakow obcych, wykonane zostaly eksperymenty z interaktywnym playbackiem, w ktorych to
testowanym ptakom w losowej kolejnosci odtwarzano glosy znanych im sgsiadow oraz
nieznanych ptakow obcych. Wykazane zostaty istotne statystycznie rdznice w zachowaniu
ptakéw podczas dwoch zabiegdw eksperymentalnych (liczba atakéw glosnika, szybkos$¢
podchodzenia na odleglo$¢ mniejsza niz 5 m do glosnika, czas spedzony w odlegtosci

mniejszej niz 5 m do glosnika) (Tabela 3.2) oraz nie obserwowano réznic w wokalnej reakcji
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testowanych samcow (Tabela 3.3). Roznica w diugosci playbacku, jaki otrzymaly ptaki
podczas dwoch zabiegéw eksperymentalnych, nie byta istotna statystycznie (test t dla par
wigzanych: t = 0,188; df = 42; P = 0,857).

Tabela 3.1 Miary odpowiedzi testowanych ptakéw na playback sgsiada i ptaka obcego.

A
SYL 1 (ms) 40 168164  172+26,1 13+17,9
SYL 2 (ms) 40  187+167  189+19,2 9+8,8

INT 1 (ms) 40  368+389  372+58,2 35+72,1
INT 2 (ms) 39 669+122,8 679+161,5 105+ 100,1
RYTM 39  093+0,16  0,92+0,19 0,13+0,11

L.aczna liczba sylab podczas

; 43 182+ 147,5 193 + 150,2 100 + 104,2
5-u minut eksperymentu

Liczba piejacych gloséw 43 0,79+1,81 1,07 + 2,59 2,35+ 1,46
SzybkoS¢ podejsciana<Sm 43 59,784 goios0 94+ 66,8
do glosnika (s)

Laczny czas spedzony

w odlegtosci <5 m od 43 50+69,0 85+92,7 90 £ 62,3
glosnika (s)

Liczba atakoéw glosnika 43 0,16 £ 0,57 0,51 £0,91 1,50+ 0,94

Podano wartosci srednie (wraz z odchyleniem standardowym) dla kazdego z zabiegow oraz $rednig
roznicg w reakcji pomiedzy zabiegiem sgsiada i ptaka obcego. Szybkos¢ podejscia do glosnika na
odleglo$¢ mniejszg niz 5 m zostata podana w odwrdconej skali (300 sekund - moment podejscia

liczony od poczatku eksperymentu), dlatego wyzsza warto$¢ oznacza szybsze podejscie.

Reakcja behawioralna

Podczas eksperymentu z playbackiem 26 samcoéw podeszto na mniej niz 5 m do glosnika, a 14
sposrod nich zaatakowalo glo$nik. Kolejnych 7 samcow zblizylo si¢ do glos$nika, jednak na
odlegltos¢ wieksza niz 5 m, natomiast 10 samcow nie zblizyto si¢ w ogole do glosnika podczas
obu zabiegow eksperymentalnych. Uogolnione roéwnania estymujace pokazaly istotne
statystycznie roznice w zachowaniu ptakow w reakcji na playback sgsiada 1 ptaka obcego
(Tabela 3.2). Podczas odtwarzania glosu ptaka obcego testowane osobniki czesciej atakowaty
glosnik, podchodzity szybciej na odlegto$¢ mniejsza niz 5 m do glosnika oraz spedzaly wiecej

czasu w promieniu 5 m od gtosnika (Tabela 3.1 1 3.2., Ryc. 5). We wszystkich przypadkach
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kolejnos¢ zabiegow (sgsiad pierwszy lub obcy pierwszy) oraz populacja, z ktérej pochodzity

ptaki, nie miaty istotnego wyplywu na reakcje testowanych ptakow (Tabela 3.2)

Tabela 3.2. Wyniki uog6lnionych réwnan estymujacych pokazujace rdznice w zachowaniu

ptakow podczas playbacku sgsiada i ptaka obcego.

Czas spedzony w

Zml?nna Atak gtosnika Szybkos¢ podejrsc.1a na odlegtosci < 5m od
zalezna <5 m do glosnika .-

glosnika
Parametr Wald * df P  Wald » df P  Wald * df P
Wyraz 1,78 1 0,182 0,01 1 1,000 0,01 1 1,000
wolny
Zabieg 9,40 1 0,002 6,40 1 0,011 4,68 1 0,031
Kolejnos¢ 0,39 1 0,533 0,19 1 0,665 0,84 1 0,358
Populacja 1,78 1 0,182 0,01 1 1,000 0,01 1 1,000
QIiC/QiCC 24,76/ 26,01 63,81/63,81 66,86 / 66,86

W modelach uwzgledniono: zabieg (playback sasiada i playback obcego), populacje (Kampinoski Park
Narodowy lub Dolina Gérnego Nurca) oraz kolejnos¢ zabiegow (sgsiad pierwszy lub obcy pierwszy).
Zmienne zalezne sa w skali dwumianowej (wartosci 0 lub 1), gdzie 1 oznacza: czgstsze ataki glosnika,
szybsze podejscie do glosnika, wigcej czasu spgdzonego w promieniu 5 m wokot glosnika. Statystyka

Walda, warto$ci P, oraz kryteria informacyjne wyboru najlepszego modelu OIC i QICC sa podane.
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Rycina 5. Porownanie reakcji ptakow na playback sgsiada i ptaka obcego. Jedynie samce, ktore
wykazaly reakcje przynajmniej w jednym z zabiegdéw zostaly uwzglednione. Ryciny przedstawiaja
procentowy udziat samcoéw: a) atakujgcych glo$nik czesciej podczas playbacku sgsiada i ptaka obcego
(n = 14); b) podchodzacych do glosnika szybciej podczas playbacku sgsiada i ptaka obcego (h = 26); ¢)
spedzajacych wiecej czasu w promieniu 5 m od glosnika podczas playbacku sasiada i ptaka obcego (n

= 26).
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Reakcja wokalna

Jedynie 3 samce milczaty podczas trwajacego 5 minut eksperymentu z playbackiem. Piejace
glosy wydawane byty przez 10 samcow podczas odtwarzania probek glosu sasiada oraz przez
13 samcow podczas odtwarzania probek glosow ptaka obcego. Ten typ glosu nie byt
wydawany bezposrednio przed eksperymentem, a jedynie 2 samce piaty tuz po zakonczeniu
eksperymentu. Uogdlnione rownania estymujgce nie pokazaty istotnych réznic w wokalnych
reakcjach na playback sasiada i ptaka obcego (we wszystkich przypadkach P > 0,05; wiegcej
szczegdtow podano w Tabeli 3.3). Jednak poréwnanie wokalizacji ptakow przed
eksperymentem z wokalizacjg podczas eksperymentu pokazato wyrazng wokalng reakcje na
wtargnigcie intruza, niezaleznie od tego, Czy jest on znany posiadaczowi terytorium czy tez
nie. Podczas eksperymentu samce wydtuzaty INT1, INT2, zwigkszaly rytm derkania oraz
wydawaly mniej sylab w ciggu minuty niz przed eksperymentem. Roznice w dlugosci SYLI
(po poprawce Bonferroniego) i SYL2 okazatly si¢ nieistotne statystycznie. Wiecej szczegotow

przedstawia Tabela 3.4.
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Tabela 3.3 Wyniki uogdlnionych rownan estymujgcych (GEE), pokazujace roznice w wokalnej reakcji ptakow podczas playbacku sgsiada i

ptaka obcego.

Zmie.nna Wyraz wolny Zabieg Kolejnos¢ Populacja 0IC/OICE

zalezna Wald 52 Pg-1 Waldy? Pg-1 Waldy? Pg=1  Waldy P =1
SYL1 100393,28  <0,001 1,28 0,258 3,90 0,048 0,14 0,708 9,7/9.1
SYL2 119200,18 <0,001 1,31 0,252 1,69 0,194 0,01 0,913 9,6/8,7
INT1 145858,95  <0,001 0,13 0,721 1,83 0,176 3,54 0,060 9,0/9,2
INT2 62329,28 <0,001 0,13 0,716 0,54 0,464 0,70 0,403 11,3/11,4
RYTM 9,66 0,002 0,06 0,799 1,23 0,268 0,09 0,764 10,6 /11,0

N SYL 2828,91 <0,001 0,63 0,427 3,11 0,078 3,15 0,076 114,7/118,0
N PG 1,11 0,292 1,04 0,308 3,83 0,050 1,11 0,292 44,8 145,1

W modelach uwzgledniono: zabieg (playback sgsiada i playback obcego), populacje (Kampinoski Park Narodowy lub Dolina Gérnego Nurca) oraz

kolejno$¢ zabiegow (sasiad pierwszy lub obcy pierwszy). Modele ze zmiennymi SYL1, SYL2, INT1, INT2 i RYTM zostaly dopasowane rozktadem

gamma. Modele, w ktérych analizowano liczbe sylab (N SYL) oraz liczbe piejacych gloséw (N PG) dopasowano rozktadem ujemnym dwumianowym.

Statystyka Walda, warto$ci P, oraz kryteria informacyjne wyboru najlepszego modelu OIC i QICC sg podane.
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Tabela 3.4 Wyniki testow dla zmiennych powigzanych, pokazujgce ogdlng wokalng

reakcj¢ na wtargnigcie intruza.

Charakterystyka Przed Podczas t/7 of P
glosu ekpserymentem  eksperymentu
SYL1 (ms) 165 [1,6] 170 [2,4] -2,615 81 0,0117
SYL2 (ms) 186 [1,9] 188 [2,0] -1,833 81 0,0707
INT1 (ms) 356 [2,7] 369 [5,5] -3,042 81 0,0037
INT2 (ms) 528 [10,5] 674 [15,8] -11,856 81 <0,001 "
RYTM 0,75[0,016] 0,93[0,019] -10,844 81 <0,001 "
N SYL 83[29,2] 37 [29,6] -7,536 85  <0,001%

Wartosci $rednie (wraz z bledem standardowym) poszczegdlnych charakterystyk glosu przed i
podczas playbacku sa podane. Po wprowadzeniu poprawki Bonferroniego wszystkie wyniki z P <

0,008 sg istotne statystycznie. ' - t-test Studenta; “ — test Wilcoxona.

DYSKUSJA

Wyniki przeprowadzonych eksperymentow pokazuja, ze samce derkacza sa zdolne do
rozrozniania glosow swoich sgsiadow oraz ptakow obcych. Zjawisko to dotychczas nie
bylo znane w rzgdzie zurawiowych (Gruiformes), a jedynie kilka prac zademonstrowato
wokalne rozpoznawanie sgsiadow i ptakow obcych u przedstawicieli gatunkéw, u ktorych
nauka $piewu nie wystepuje. Uzyskane wyniki sa zgodne z reguly drogiego wroga (Fisher
1954). Pokazuja, ze samce derkacza ograniczaja koszty obrony terytorium poprzez unikanie
niepotrzebnych konfliktéw z najblizszymi, znanymi sgsiadami. Szybsze podejscie do
glosnika, dtuzszy czas spedzony w jego poblizu i wigksza liczba atakow podczas playbacku
ptaka obcego jednoznacznie wskazuja na bardziej agresywna reakcj¢ na wtargnigcie
nieznanego im osobnika niz znanego sgsiada. Samce derkacza czgsto podejmuja wyprawy
w terytoria swoich sgsiadow, zwlaszcza gdy sasiedzi nie sg aktywni glosowo. Zamilknigcie
terytorialnego samca na kilka dni oznacza, ze jest on sparowany z samicg (Tyler & Green
1996). Dlatego tez cicha wyprawa w terytorium sgsiada ma na celu przejecie samicy, a brak
aktywno$ci glosowej intruza podczas takiej wyprawy prawdopodobnie zapobiega

konfrontacji (Skliba & Fuchs 2004). Dlatego tez pojawienie si¢ aktywnego glosowo sasiada
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w terytorium moze wynika¢ z btednej oceny wilasnego polozenia przez intruza, podczas
gdy odzywajacy sie ptak obcy powinien stanowi¢ znacznie wigksze zagrozenie.

U ptakéw komunikacja dzwickowa odgrywa niezwykle wazng role w kontekscie
terytorialnych interakcji mi¢dzy osobnikami (Catchpole & Slater 2008). Zmiana liczby treli
1 gwizdoéw (Sprau et al. 2010), liczby gltosow 1 piosenek (Lovell & Lein 2005; Hyman &
Hughes 2006), ciche piosenki (Ballentine et al. 2008), zakres czestotliwosci sygnatu
(DuBois et al. 2009) czy dlugos¢ piosenki (Rios-Chelén & Garcia 2007) moga
sygnalizowa¢ wigkszg lub mniejszg agresywng motywacj¢ nadawcy. Glos derkacza jest
bardzo prosty w budowie, poniewaz sktada si¢ z powtarzanych monotonnie dwoch sylab,
jakkolwiek samce sg w stanie modyfikowac intensywnos$¢ I rytm glosu. Przedstawione tu
wyniki pokazaty, ze samce w trakcie imitowanego podczas eksperymentu wtargnigcia
intruza zwigkszaja rytm derkania oraz wydajg mniej sylab na minute niz miato to miejsce
przed eksperymentem. Zwigkszenie rytmu derkania sygnalizuje wzrost agresywnej
motywacji nadawcy (Re¢k & Osiejuk 2010). Z kolei zmniejszenie liczby sylab podczas
agresywnych interakcji migdzy ptakami moze zosta¢ wyttumaczone w dwojaki sposob. Po
pierwsze, samce nie moga przemieszczac si¢ i odzywaé jednoczesnie. Dlatego tez wydaja
mniej sylab gdyz podchodza do glo$nika. Alternatywnie, moze by¢ trudnym nadawanie i
odbior tak glosnego sygnatu (przekraczajacego 95 dB w odleglosci 1 m; Rek & Osiejuk
2011a) i jednoczesne namierzanie nadawcy.

Oprocz typowego derkania, samce derkacza wydaja rowniez styszalne z niewielkiej
odleglosci, piejace glosy (Cramp & Simmons 1980; Schéffer 1995). Piania obserwowane
byly podczas 23 eksperymentoéw, zawsze podczas odtwarzania lub tuz po playbacku, ale
nigdy przed playbackiem. Pianie jest odpowiednikiem cichych piosenek u ptakoéw
$piewajacych 1 sygnalizuje agresywna motywacje nadawcy (Rgk & Osiejuk 2011b).
Dlatego tez, zardowno zmiana rytmu derkania jak i wydawanie piejacych glosow, wskazuja
na sygnalizowanie zwigkszonej agresywno$ci. Jednak akustyczna odpowiedZz na
wtargnigcie intruza jest taka sama w stosunku do wtargnigcia znanego sasiada jak i
nieznanego ptaka obcego. Sugeruje to, ze glos derkacza jest pierwsza linig obrony
terytorium (Catchpole & Slater 2008). Samce wokalnie sygnalizujg agresj¢ w stosunku do
obu typow intruzéw jednak podejmuja ryzyko ataku znacznie czeSciej w stosunku do
ptakéw obcych. Brak roéznic w wokalnej odpowiedzi na wtargnigecie réznych typow

intruz6w oraz wyrazne réznice w innych behawioralnych odpowiedziach wskazuja, ze brak
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zroznicowanej odpowiedzi nie musi przesgdza¢ o braku rozpoznawania. Jest to niezmiernie
wazne w kontekscie interpretacji wynikow badan, w ktorych to nie zostaty stwierdzone
istotne réznice w odpowiedzi.

Ewolucja mechanizmu rozpoznawania sgsiadow i ptakéw obcych wérdd gatunkow
nieuczacych si¢ $piewu jest niezwykle ciekawym zagadnieniem. Niezaleznie od tego czy,
ostateczny charakter glosu uzyskiwany jest w procesie nauki czy tez nie, aby
rozpoznawanie osobnikow moglo by¢ mozliwe, muszg wystepowac indywidualne cechy
glosu (Falls 1982; Stoddard 1996). Ponadto osobniki muszg by¢ zdolne, aby na podstawie
tych cech rozpozna¢ i zapamiectaé glosy poszczegdlnych sasiadow. Spiew ptakow
$piewajacych powstaje na drodze nauki poszczegdlnych zwrotek badz tez catych piosenek
od blizszych badz dalszych sasiadow. Proces ten bez watpienia wptywa na mechanizm
rozpoznawania sasiadow 1 ptakow obcych poprzez ksztaltowanie wielkosci repertuaru czy
tez zakres wspotdzielenia poszczegdlnych piosenek przez najblizszych sasiadow (Stoddard
1996). U derkacza, podobnie jak u innych zurawiowych, nauka $piewu nie wystgpuje
(Brenowitz 1991). Dlatego tez, kazda 2z potencjalnych charakterystyk glosu
umozliwiajgcych indywidualne rozpoznawanie, musiata ewoluowac niezaleznie od procesu
uczenia. Ponadto, samce derkacza rowniez muszg uczy¢ si¢ glosu sgsiadow w tym sensie,
7€ nauczenie si¢ 1 zapamigtanie glosu sgsiada jest niezbedne do jego rozpoznania w
pézniejszym okresie. Czas, w ktorym samce zapamigtujg glosy sasiadow, podobnie jak
charakterystyki gtosu wykorzystywane w procesie rozpoznawania sg nadal niepoznane u
derkacza. Mozliwym jest, ze wlasnie odstepy pomiedzy pulsami w sylabie (PPD) sa
wykorzystywane do tego celu. PPD ma znacznie mniejsza zmienno$¢ w obrebie osobnika
niz pomigdzy osobnikami oraz jest stale w trakcie zycia ptaka, przez co posiada duzy
potencjat do indywidualnego rozpoznawania (Peake et al. 1998). Ponadto informacja
kodowana w PPD nie jest tracona podczas transmisji gtosu w srodowisku (Rek & Osiejuk
2011a). Warto jest jednak wspomnie¢, ze pulsy majg dtugo$¢ zaledwie 3-5 ms, a odstep
miedzy nimi wynosi najczesciej od 4 do 8 ms (Peake et al. 1998). Daje to niewielki zakres
zmiennosci PPD, mieszczacy si¢ w granicach od 7 do 13 ms. Tak mata zmienno$¢ moze
by¢ trudna do percepcji przez ptaki (Dooling et al. 2000; Dooling 2004). Alternatywnie,
Fitch i Kelley (2000) pokazali, ze u zurawiowych czestotliwosci formantow moga stanowic¢
wiarygodny sygnat wielkosci ciata oraz majg potencjal do indywidualnego rozpoznawania.

Takze Suthers (1994) sugerowal, ze formanty moga by¢ wykorzystywane do
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indywidualnego rozpoznawania przez tluszczaki (Steatornis caripensis) — kolonijny
gatunek ptaka o nocnej aktywnosci, zamieszkujacy jaskinie.

Wyniki  przeprowadzonego eksperymentu pokazaly, ze samce derkacza
rzeczywiscie wykorzystuja gtos do rozpoznawania sgsiadow i ptakéw obcych. Gatunek ten
zamieszkuje geste zbiorowiska trawiaste 1 jest aktywny noca, przez co kontakt wzrokowy
migdzy osobnikami jest znacznie utrudniony. Komunikowanie si¢ poprzez kanat
dzwigkowy wydaje si¢ by¢ u derkacza najbardziej efektywne, a zdolno$¢ rozpoznawania
sgsiadow na podstawie glosu znacznie zmniejsza koszty obrony terytorium poprzez
unikanie niepotrzebnych konfliktow (Fisher 1954). Jednak nadal nie jest wiadomym, ktora

charakterystyka gltosu wykorzystywana jest w tym procesie.
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V. OBECNOSC INDYWIDUALNYCH CHARAKTERYSTYK GLOSU
NIE OZNACZA, ZE PTAKI WYKORZYSTUJA JE DO
ROZPOZNAWANIA OSOBNIKOW

WPROWADZENIE

Indywidualne rozpoznawanie osobnikow na podstawie glosu jest mozliwe wowczas, gdy
zmienno$¢ przynajmniej jednej charakterystyki glosu w obrebie osobnika jest znacznie
mniejsza niz jej zmienno$¢ pomiedzy osobnikami (Falls 1982; Charrier et al. 2001).
Sytuacje takg pokazano u szeregu gatunkoéw ptakow (np. Clark et al. 2006; Dragonetti
2007; Hoodles et al. 2008), a indywidualne charakterystyki glosu wymieniane byty jako
wazne, praktyczne narzedzie w monitoringu i cenzusie populacji (Terry et al. 2005).
Teoretyczne prace pokazuja duzy potencjal do indywidualnego kodowania przez rozne
charakterystyki glosu, zarowno zwigzane z czasowymi parametrami glosu, rozktadem
akustycznej energii sygnatu w zakresie czestotliwosci czy tez liczbag i rozmieszczeniem
szczytow amplitudy w poszczegdlnych sylabach (Lessells et al. 1995; Peake et al. 1998;
Grava et al. 2008). Jednak samo wystepowanie indywidualnych charakterystyk glosu nie
oznacza, ze sa oOne rzeczywiscie wykorzystywane przez osobniki w procesie
indywidualnego rozpoznawania. Badajac indywidualne charakterystyki glosu ptakow,
cze$¢ badaczy ograniczyla si¢ jedynie do stwierdzenia ich obecnosci, pozostawiajac
nierozpoznang ich biologiczng funkcje¢ (np. Peake et al. 1998; Rebbeck et al. 2001; Delport
et al. 2002). Nieliczne prace podchodza do tematu w sposob bardziej kompleksowy,
wskazujagc od strony teoretycznej wystepowanie charakterystyk glosu o wysokim
potencjale do indywidualnego kodowania a nastgpnie, w sposob eksperymentalny,
potwierdzaja ich wykorzystywanie przez ptaki (np. Lengagne et al. 1997; Aubin &
Jouventin 1998; Jouventin & Aubin 2002; Clark et al. 2006; Briefer et al. 2008a).

U derkacza zdolno$¢ samcoOw do rozpoznawania sgsiadow i ptakéw obcych na
podstawie glosu zostala eksperymentalnie potwierdzona w badaniach opisanych w
poprzednim rozdziale. Samce reagowaty bardziej agresywnie na playback nieznanego ptaka
obcego niz na playback znanego sgsiada. Podchodzitly wowczas szybciej do glosnika,
spedzaly wigcej czasu w poblizu glosnika oraz fizycznie czesciej atakowaty glosnik.
Jednoczesnie Peake i wspotautorzy (1998) zaprezentowali, ze odstepy pomigdzy kolejnymi
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pulsami w sylabie (PPD), sg charakterystyka glosu statg osobniczo oraz posiadajaca wysoKi
potencjat do indywidualnego kodowania.

W rozdziale tym eksperymentalnie zbadano czy charakterystyka glosu derkacza,
okres$lana mianem PPD, jest rzeczywiscie wykorzystywana przez samce do rozpoznawania
znanych sgsiadow i nieznanych ptakéw obcych. Testowanym ptakom odtwarzano z
glosnika syntetyczne glosy o strukturze PPD zgodnej ze struktura PPD wystepujaca u
sgsiadow 1 ptakow obcych oraz obserwowano reakcj¢ testowanych osobnikoéw na
odtwarzany playback. Zgodnie z reguta drogiego wroga (Fisher 1954), reakcja w stosunku
do znanych sgsiadow powinna by¢ mniej agresywna niz w stosunku do nieznanych ptakow

obcych.

METODY

Teren badan

Badania przeprowadzono na obszarze Kampinoskiego Parku Narodowego (N 52,325° E
20,510°), w okresie od 23 maja do 7 czerwca 2011 roku. Przetestowano 47 samcow
derkacza. Ptaki nie byly indywidualnie znakowane a tozsamos$¢ testowanych osobnikow
kazdorazowo potwierdzano na podstawie PPD. Probki glosow sgsiadow przygotowano w
oparciu 0 nagrania naturalnie odzywajacych si¢ samcoéw, wykonane na 1-3 dni przed
eksperymentem. Jako ptaki obce wykorzystano nagrania wykonane na obszarze
Kampinoskiego Parku Narodowego w 2010 roku. W obydwu przypadkach nagrania
wykonywano w godzinach nocnych (22:00 - 04:00), przy uzyciu rejestratora cyfrowego
Edirol R-09 lub Marantz PMD 620 oraz mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME 67 z
modutem zasilajacym K6. Wszystkie nagrania posiadaty ta samg jakos$¢ cyfrowa (44,1 kHz
/ 16 bit). Doktadna lokalizacja nagrywanego samca zapisywana byta w urzadzeniu GPS.

Przygotowanie probek glosow eksperymentalnych

W eksperymencie wykorzystano syntetyczne probki glosow derkacza, roznigce si¢ migdzy
sobag jedynie strukturg pulsow. W pierwszej kolejnosci mierzono PPD w sylabach
pochodzacych z nagran naturalnie odzywajgcego si¢ sgsiada i ptaka obcego. Ze wzgledu na
duzg pracochtonnos$¢ podczas przygotowywania probek syntetycznych glosow, dla kazdego

zabiegu (sasiada lub obcego) wykonywano dwa syntetyczne glosy (gltos = SYL1 + INT1 +
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SYL2), ktore byly nastgpnie powielane. Dlugosci obu sylab oraz obu interwatéw byty
identyczne w obu zabiegach eksperymentalnych. Amplituda wszystkich uzytych w
eksperymencie nagran zostata ustawiona na takim samym poziomie (95 £+ 5 dB SPL w
odlegtosci 1 m od glosnika). Warto$¢ ta odpowiada naturalnej amplitudzie gtosu derkacza
(Green et al. 1997).

Wszystkie pomiary gtosu derkacza wykonane zostaly w programie Avisoft SASLab
Pro v.5.0.16 (Specht 2007). Ogdlne ustawienia programu byly nast¢pujace: FFT = 1024,
ramka [Frame] = 25%, okno [Window] = Hamming, pokrywanie [Temporal overlap] =
98.43%. Do pomiaru PPD wykorzystano funkcje¢ okreslong nazwa ,,Pulse Train Analysis”.
Przed pomiarem PPD, w celu usuni¢cia hatasow $rodowiska o niskich czestotliwoSciach,
kazde nagranie bylo filtrowane przy pomocy filtra ,,FIR time-domain filter”, a jego
parametr (high pass setting) ustawiono na 500 Hz. Podczas pomiaru PPD wykorzystano
metodg ,rectification+exponential decay”. Parametry pomiaru zostaly ustawione w
nastepujacy sposob: stata czasu [time constant] = 1 ms, prog [threshold] = 0,10 V, histereza
[hysteresis] = 10 dB, prog poczatku i konca [start end threshold] = —8 dB. Kazdy pomiar
byt wizualnie sprawdzany na spektrogramie, pod katem poprawnego wykrycia wszystkich
pulséw.

Syntetyczne probki gloséw eksperymentalnych wykonano w programie Adobe
Audition 1.0. W pierwszej kolejnosci generowano cisze¢ dtugosci 5 sekund. Nastepnie
generowany byt dzwiek typu ,,white noise” czyli taki, ktory posiada jednakowa ilo$¢
energii we wszystkich pasmach czgstotliwosci. Dhlugos¢ wygenerowanego dzwigku
odpowiadata dtugosci pierwszego pulsu w kopiowanej sylabie. Nastepnie w takiej same;j
odlegtosci, w jakiej znajdowat si¢ drugi puls wzgledem pierwszego w naturalnej sylabie,
generowano kolejny dzwiek typu ,,white noise”, ktérego dlugo$¢ odpowiadata dtugosci
drugiego pulsu. Analogicznie postepowano w przypadku kolejnych pulséw, az do momentu
skopiowania catej sylaby. Efektem tego etapu pracy byly dwa syntetyczne glosy derkacza,
0 identycznym rozktadzie pulséw jak w naturalnej sylabie oraz o jednakowej energii
sygnalu we wszystkich pasmach czestotliwosci. Podobienstwo pierwszych 11 PPD
pomiedzy sylabami naturalnymi i syntetycznymi, mierzone korelacja Pearsona, we
wszystkich przypadkach byto bardzo wysokie (r > 0,98). Poniewaz rozktad energii sygnatu
w glosie derkacza jest zroéznicowany w poszczegdlnych pasmach czestotliwoscei,

syntetyczna probka glosu byla filtrowana przy uzyciu filtra okreslonego jako Graphic

61



Equalizer (30 Bands 1/3 octave). Aby wiasciwie okresli¢ parametry filtra pomierzono
rozktad energii sygnatu w zakresie czgstotliwosci u 55 samcow derkacza (20 glosow od
kazdego samca), nagranych w Kampinoskim Parku Narodowym w 2010 roku (Tab. 4.1).
Nastepnie ustalono parametry filtra tak, aby po przefiltrowaniu syntetyczny gtos posiadat
rozklad energii sygnatu zblizony do przeci¢tnego w populacji. Do wszystkich
syntetycznych probek glosu zastosowano te same ustawienia filtra. Rozklad energii sygnatu
w zakresie czestotliwosci syntetycznych probek glosu miescit sie¢ w przedziale + jednego

odchylenia standardowego w stosunku do wartosci srednich, podanych w tabeli 4.1.

Tabela 4.1. Charakterystyka rozktadu energii sygnalu w zakresie czgstotliwosci w populacji

derkacza w Kampinoskim Parku Narodowym.

Charakterystyka MAXF
olosu MINF (kHz) L25(kHz) M50 (kHz)  U75 (kHz) (kH2)

1,19[0,31] 3,30[0,43] 5,03[0,44] 6,13[0,35] 8,09 [0,83]

Podano wartosci $rednie oraz odchylenia standardowe w oparciu o pomiary nagran 55 samcow,

wykonane w 2010 roku w Kampinoskim Parku Narodowym.

Przebieg eksperymentu

Testowanym samcom (n = 47) w losowej kolejnosci odtwarzano z glosnika glos sgsiada i
ptaka obcego. Za sasiadéow uznawano osobniki, ktorych terytoria przylegaty bezposrednio
do terytorium testowanego samca, a miejsca Spiewu ptakéw oddalone byty 0 mniej niz 300
m. Za osobniki obce uznawano wszystkie samce nagrane w poprzednim roku, ktérych
terytoria oddalone byly co najmniej 0 5 km od testowanego osobnika. Oba zabiegi
przeprowadzono podczas tej samej nocy (od godziny 22:30 do 03:30). Czas pomiedzy
poszczegdlnymi zabiegami wahat sie od 1 do 4 godzin. Zarowno playbacki sgsiadow jak i
ptakow obcych wykorzystywano tylko raz w calej procedurze eksperymentalnej, unikajac
w ten sposob pseudoreplikacji (Kroodsma 1989; Kroodsma et al. 2001). Podczas
eksperymentu imitowano wtargnigcie intruza w terytorium testowanego ptaka. Glo$nik
(SEKAKU WA-320, 20-W wzmacniacz, zakres czestotliwosci 50 Hz — 15 kHz; Taichung,
ROC, Taiwan) polaczony z odtwarzaczem Creative ZEN umieszczano okoto 20 m od
testowanego ptaka, pomigdzy testowanym ptakiem a jego sasiadem. W kolejnym zabiegu

zmieniano pozycje gtosnika o okoto 20-30 m, jednak odlegto$¢ od testowanego ptaka oraz
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kierunek wzgledem sgsiada byty utrzymywane. Podczas obu zabiegow eksperymentalnych,
sasiad ktorego glos nasladowano w jednym z zabiegdw byl uciszany. Aby uniknaé
subiektywno$ci w opisie zachowania testowanego ptaka obserwator nie wiedzial, ktory z
zabiegow (sgsiada czy obcego) jest w danym momencie odtwarzany.

Kazdy zabieg eksperymentalny sktadat si¢ z czgsci wstepnej (1 minuta), podczas
ktorej nagrywano glos naturalnie odzywajacego si¢ samca oraz wlasciwej procedury
eksperymentalnej (5 minut), podczas ktoérej odtwarzano probke glosu eksperymentalnego
oraz rejestrowano zachowanie ptaka. Przebieg eksperymentu nagrywano przy pomocy
rejestratora cyfrowego Marantz PMD 620 oraz mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME
67. Kazdorazowo playback wiaczano w momencie aktywno$ci wokalnej testowanego
osobnika oraz wytaczano 10 sekund po jego zamilknieciu. Ponowne wigczenie playbacku
nastegpowato w momencie, gdy testowany ptak zaczal si¢ odzywaé. W konsekwencji
dhugo$¢ odtwarzanego playbacku mogla waha¢ si¢ od 10-u sekund do 5-u minut,

Zastosowana tu procedura eksperymentalna byla identyczna z ta, opisang w rozdziale III.

Reakcja na playback i analiza statystyczna

Do opisu reakcji testowanego samca na playback sasiada i ptaka obcego wybrano trzy
miary, opisujace szybkos¢ podejscia do glosnika, czas spedzony w poblizu glosnika oraz
fizyczny atak gto$nika. Jak pokazano w poprzednim rozdziale, zmienne te w jednoznaczny
sposob wskazujg zréznicowanie agresywnej reakcji oraz sa latwe do jednoznacznego
stwierdzenia w terenie. Zachowanie testowanych ptakow podczas sparowanych
eksperymentow z playbackiem analizowano przy uzyciu wuogdlnionych réwnan
estymujgcych [ang. Generalized Estimating Equations]. Podobnie jak w poprzednim
rozdziale, wykorzystano tu dwumianowe zmienne zalezne, przyjmujace wartos¢ 0 lub 1, by
opisa¢ zachowanie ptakéw podczas eksperymentu: (1) liczbe atakow glosnika; (2) szybkos¢
podejscia na odlegtos¢ mniejsza niz 5 m do glosnika; (3) laczny czas spedzony w
odlegtosci mniejszej niz 5 m od glosnika. We wszystkich przypadkach warto$¢ zmiennej
zaleznej rowna 1 oznaczala odpowiednio: (1) czestsze ataki gltosnika; (2) szybsze podejsécie
do glosnika oraz (3) wigksza ilo$¢ czasu spedzonego w poblizu gtosnika. W modelach dane
dopasowano rozktadem dwumianowym z funkcja lgczenia typu logit. Jako predyktorow
uzyto zmiennych: (1) zabieg eksperymentalny (playback sgsiada lub playback obcego) oraz
(2) kolejnos¢ zabiegdéw (najpierw sasiad lub najpierw obcy). Najlepszy model dla kazdej
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zmiennej zaleznej zostal wybrany w oparciu o kryteria informacyjne: QIC — do wyboru
najlepszej macierzy korelacji oraz QICC — do wyboru najlepszego zbioru predyktoréw
(Burnham & Anderson 2002). Wszystkie analizy statystyczne zostaly wykonane w
programie IBM SPSS Statistics 21. Wszystkie podane warto$ci P sg wartoSciami

dwustronnymi.

WYNIKI

Przetestowano 47 samcow derkacza, ktorym to w losowej kolejnosci odtwarzano
syntetyczny glos znanego im sgsiada oraz nieznanego ptaka obcego. Sposrod wszystkich
testowanych ptakow 27 zblizyto si¢ na mniej niz 5 m do glosnika, sposrod ktorych 17
zaatakowato glosnik przynajmniej w jednym z zabiegdw eksperymentalnych. Podczas
playbacku sasiada 29 samcow zblizylo si¢ do glo$nika, sposréd nich 22 podeszto na
odleglos¢ mniejsza niz 5 m do glosnika oraz 9 samcoéw zaatakowato glosnik. Podczas
playbacku ptaka obcego 27 samcow zblizylo si¢ do glosnika, sposrod nich 22 podeszio
blizej niz na 5 m do glos$nika oraz 10 zaatakowato glosnik.

Uogo6lnione réwnania estymujace nie wykazaly istotnych statystycznie réznic w
czestosci atakow glosnika, szybkosci podchodzenia oraz w ilosci czasu spgdzonego w
poblizu glo$nika podczas odtwarzania probek gltoséw sgsiadow i ptakow obcych (Tabela

4.2). Roéwniez kolejnos¢ zabiegow (najpierw sasiad lub najpierw obcy) nie byta istotna.

DYSKUSJA

PPD jest charakterystyka glosu derkacza, ktora z teoretycznego punktow widzenia spetnia
wszystkie zatozenia, niezbedne do indywidualnego rozpoznawania osobnikow na jej
podstawie: zmienno$¢ osobnicza jest znacznie mniejsza niz zmienno$¢ migdzyosobnicza,
struktura PPD nie zmienia si¢ w trakcie zycia ptaka (Peake et al. 1998), a informacja
zawarta w PPD nie jest tracona podczas transmisji glosu przez Srodowisko, nawet na
znaczne odleglosci (Rgk & Osiejuk 2011a). Pomimo to, wyniki zaprezentowanych tutaj
badan wskazuja, ze samce derkacza nie wykorzystuja struktury pulsow do indywidualnego
rozpoznawania osobnikow, lub ze charakterystyka ta nie jest jedyna, na ktorej ptaki

opieraja rozpoznawanie. Wykorzystywanie kilku charakterystyk glosu do indywidualnego
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rozpoznawania potwierdzono eksperymentalnic chociazby u pingwinéw. Ptaki te
wykorzystywaty zarowno czasowe parametry glosu jak réwniez charakterystyki zwigzane z
rozktadem energii sygnalu w zakresie czestotliwos$ci by rozpoznawa¢ swoje potomstwo czy
rodzicéw (Searby et al. 2004; Aubin et al. 2000). Podobna sytuacja moze wystepowac

réwniez u derkacza.

Tabela 4.2. Wyniki uogélnionych rownan estymujacych pokazujace roznice w zachowaniu

ptakéw podczas eksperymentdéw z syntetycznym glosem sgsiada i ptaka obcego.

Czas spedzony w

Zml?nna Atak glosnika Szybkosé podeJ’sc.m na odleglo$ci < 5 m od
zalezna <5 m do glosnika L
glosnika
Parametr Wald > df P Waldy* df P Waldy df P
Wyraz wolny 39,05 1 0001 26,52 1 0001 24,88 1 0,001
Zabieg 2,24 1 0,134 0,34 1 0,561 0,58 1 0,446
Kolejnos¢ 0,30 1 0,586 0,04 1 0,837 0,16 1 0,693
QIC/QICcC 89,0/88,8 119,0/118,2 120,3/119,5

W modelach uwzgledniono: zabieg (playback sgsiada i playback ptaka obcego) oraz kolejnosé
zabiegow (sasiad pierwszy lub obcy pierwszy). Zmienne zalezne sa w skali dwumianowe;j (wartosci
0 lub 1), gdzie 1 oznacza: czgstsze ataki glo$nika, szybsze podejscie do glo$nika, wigcej czasu
spedzonego w promieniu 5 m 0od glo$nika. Statystyka Walda, wartosci P, oraz kryteria informacyjne
wyboru najlepszego modelu OIC i QICC sg podane.

Zwierzgta posiadaja pewne ograniczenia w percepcji sygnatdéw dzwigkowych w
zaleznosci od czestotliwosci na jakiej sa nadawane, nat¢zenia, amplitudy czy odstepow
pomiedzy poszczegdlnymi dzwigkami (Bradbury & Vehrencamp 2011). Wysoki potencjat
PPD do indywidualnego rozpoznawania u derkacza wynika z mozliwos$ci wystepowania po
sobie réznych sekwencji dluzszych i1 krotszych PPD (Peake et al. 1998). Same odstepy
pomiedzy poczatkiem pierwszego a poczatkiem kolejnego pulsu sg niewielkie, wynosza
srednio od 7 do 13 ms (Peake et al. 1998). Po uwzglednieniu dtugosci pulséw ($rednio 3-5
ms), same przerwy pomiedzy poszczegdlnymi pulsami wynosza 4-8 ms (Peake et al. 1998).
Ptaki sg w stanie stysze¢ dwa dzwigki, jezeli odstgp migdzy nimi wynosi co najmniej 1-4
ms (Dooling 2004). Tak wiec samce derkacza, teoretycznie, powinny stysze¢ kazdy puls

jako oddzielny dzwigk. Jednak, aby rozpoznawanie na podstawie PPD bylo mozliwe,
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samce musialyby wowczas efektywnie wykrywa¢ niewielkga zmienno$¢ odstepow
pomiedzy poszczegdlnymi pulsami, mieszczacg si¢ w zakresie od 0 do 4 ms.

W dobie intensywnego rozwoju technik komputerowych pomiaru wielu
charakterystyk gtosu mozna dokona¢ w bardzo prosty, szybki i zautomatyzowany sposob.
W konsekwencji, mierzac dziesigtki parametrow, znalezienie charakterystyki o duzym
potencjale do indywidualnego kodowania jest dos¢ tatwe, a obecnosc¢ takiej charakterystyki
glosu moze by¢ przydatna w monitoringu Czy cenzusie populacji, poniewaz pozwala
zidentyfikowac osobniki bez koniecznosci ich chwytania i znakowania (Terry et al. 2005).
Jednak obecnos¢ indywidualnej charakterystyki gltosu moze nie mie¢ zadnego
biologicznego znaczenia, poniewaz komunikujace si¢ osobniki z jaki§ powodoéw nie s3
zdolne do jej percepcji. Tak wigc niezwykle waznym jest odgraniczenie dwoch aspektow
indywidualnej zmienno$ci glosu: teoretycznego — informujacego jedynie o obecnosci
indywidualnych charakterystyk glosu oraz biologicznego — wyjasniajacego funkcje, jaka
indywidualna charakterystyka glosu pelni w komunikacji dzwigkowej danego gatunku.

Wyniki zaprezentowanych w niniejszym rozdziale badan sugeruja, ze mechanizm
indywidualnego rozpoznawania na podstawie glosu u derkacza moze dziata¢ na kilku
poziomach, podobnie jak ma to miejsce u pingwinow (Searby et al. 2004; Aubin et al.
2000) czy mewy trojpalczastej (Rissa tridactyla) (Aubin et al. 2007). Ze wzgledu na dos¢
specyficzng zmiennos$¢ struktury PPD, opartg raczej na sekwencji dtuzszych i krétszych
PPD niz na warto$ciach bezwzglgdnych réznic w PPD, informacja zawarta w PPD moze
by¢ wykorzystywana do identyfikacji przedstawiciela wtasnego gatunku. Natomiast inne
charakterystyki glosu, zwigzane chociazby z rozkladem energii sygnatu w zakresie

czestotliwosci moga kodowac informacje o tozsamosci nadawcy.
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V. CZESTOTLIWOSCI FORMANTOW POZWALAJA NA
IDENTYFIKACJE NADAWCY, ALE SA SLABA WSKAZOWKA
WIELKOSCI JEGO CIALA

WPROWADZENIE

Akustyczna teoria produkcji dzwieku zaktada, ze zrédto dzwigku oraz kanat glosowy
dzialaja niezaleznie od siebie (Fant 1960). Sygnaty dZwigkowe generowane sa poprzez
wibracje specjalnych struktur w zrédle dzwigku, czyli w krtani u ssakow lub w Kkrtani
dolnej u ptakéw. W ten sposodb powstaje pierwotny sygnal wyjsciowy, ktory podlega
dalszym modyfikacjom w kanale gtosowym. Kanat glosowy, czyli jama gardtowa ustna i
nosowa u ssakow lub tchawica i dziob u ptakow, sa swego rodzaju uktadem filtrow o
okreslonych czestotliwosciach rezonansowych. Fala dzwigkowa po przejsciu przez ten
uktad filtréw charakteryzuje si¢ wystepowaniem lokalnych miniméw i maksimoéw widma
dzwigku. To wilasnie maksima widma okreslane sg mianem formantow (Fant 1960).
Czgstotliwosci  formantdow mogg dostarczaé wielu istotnych informacji dotyczacych
nadawcy: jego pteci, wieku, wielkosci ciata czy tozsamosci (Reby & McComb 2003;
Charlton et al. 2005; Ghazanfar & Rendall 2008; Taylor & Reby 2010; Briefer &
McElligott 2011; Boeckle & Bugnyar 2012; Gamba et al. 2012). Czestotliwosci formantow
zaleza bezposrednio od dtugosci i1 ksztattu kanalu glosowego (Fant 1960; Lieberman &
Blumstein 1988). Ujemna zaleznos¢ pomiedzy czgstotliwo$ciami formantéw i dyspersja
formantoéw, a dtugoscig kanatu gltosowego pokazano u kilku gatunkow zwierzat (przeglad
w Taylor & Reby 2010). Poniewaz dtugo$¢ kanatu glosowego nie moze zwigkszaé sie
niezaleznie od reszty ciala nadawcy (Fitch 2000a, b), wigksze osobniki powinny
charakteryzowac si¢ nizszymi czgstotliwosciami poszczegdlnych formantéw oraz mniejsza
dyspersja formantoéw (Fitch 2006). W zwiazku z tg fizyczng zaleznos$cig, mozna oczekiwac,
ze informacja kodowana w formantach bedzie niezwykle trudna do sfatszowania, przez co
stanowi¢ moze wiarygodny akustyczny sygnatl rozmiaru ciala nadawcy wsrod ssakow i
prawdopodobnie tez wsrod ptakow (Fitch 1997; Charlton et al. 2012). Jednak nalezy
pamigta¢, ze u szeregu gatunkOw wystepuja anatomiczne adaptacje pozwalajace na
zerwanie zaleznosci pomiedzy dlugoscig kanatu glosowego a wielkoscig ciata. Na przyktad
samce jeleni szlachetnych (Cervus elaphus) czy danieli (Dama dama) podczas wydawania
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terytorialnych, ryczacych gltosow wydluzajg kanat glosowy do anatomicznego maksimum,
poprzez cofanie krtani az do mostka (Fitch & Reby 2001; McElligott et al. 2006). Nosacze
saudyjskie (Nasalis larvatus) i stonie (Loxodonta sp. i Elephas maximus) maja silnie
wydtuzone nosy, przez co zwigkszaja dtugos¢ nosowego kanatu glosowego. Najwigksze
afrykanskie nietoperze, wielkogtowy (Hypsignathus monstrosus), majg elastyczng krtan,
ktora zajmuje niemal calg klatke piersiowa (Schneider et al. 1967). Wsrod ptakow, co
najmniej 60 gatunkéw posiada kilku lub nawet kilkudziesi¢ciokrotnie wydtuzona tchawice
w poréwnaniu z t3, obserwowang u ,,normalnych” gatunkow o zblizonej wielkosci ciata
(Fitch 1999). Wszystkie te anatomiczne przystosowania umozliwiaja wydawanie
dzwickow, ktore fatszywie wskazuja, ze nadawca sygnatu jest wigkszy niz ma to miejsce w
rzeczywistosci. Dlatego tez informacja zawarta w formantach powinna by¢ zawsze
wiarygodng wskazowka dlugosci kanalu glosowego, jednak niekoniecznie wielkosci
nadawcy, poniewaz korelacja pomiedzy wielkoscig osobnika a dlugoscig kanatlu glosowego
nie musi by¢ zawsze silna.

Pierwotnie akustyczna teoria produkcji dzwigku skierowana byla do ssakéw (Fant
1960). Pomimo, ze formanty sg rowniez obserwowane w wokalizacji ptakow, ich rola w
akustycznej komunikacji w tej gromadzie zwierzat jest ciagle niedostatecznie poznana.
Jedynie Fitch i Kelley (2000) zademonstrowali eksperymentalnie zdolno$¢ zurawi
krzykliwych (Grus americana) do percepcji formantow. Kilka gatunkow ptakow reagowato
réwniez na zmiany czgstotliwosci formantow w mowie ludzkiej (Hienz et al. 1981; Dooling
et al. 1995; Ohms et al. 2010a). Z kolei Boeckle i Bugnyar (2012) pokazali, ze kruki
(Corvus corax) reaguja na glosy nieznanych im wcze$niej osobnikow poprzez obnizenie
dyspersji formantéw, prawdopodobnie aby akustycznie wyolbrzymi¢ wielko$¢ swego ciata.
Tak wigc, przynajmniej w teorii, formanty moga dostarcza¢ informacji odno$nie
tozsamosci czy wielkosci nadawcy rowniez wsrod ptakow (Suthers 1994; Fitch 1997; Jones
& Witt 2012).

W rozdziale tym skupitem si¢ na roli czestotliwosci formantéw w komunikacji
dzwickowej derkacza. W oparciu o dane dotyczace wielko$ci ciata samcow oraz
charakterystyki ich gtosu zbadatem: (1) czy czgstotliwosci formantéw sa wiarygodng
wskazowka wielko$ci ciata nadawcy, (2) czy formanty posiadaja potencjal do
indywidualnego rozpoznawania osobnikow, oraz (3) czy formanty moga by¢ wykorzystane

w praktyce, jako akustyczne narzedzie, pomocne w monitoringu populacji derkacza.
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METODY

Teren badan

Badania przeprowadzone zostaly na terenie trzech lokalizacji w Polsce (Bieszczady: N
49,30°, E 22,05°, n = 29; Mazury: N 54,30°, E 20,41°, n = 29; Dolina Goérnego Nurca: N
52,60°, E 23,22°, n = 27) oraz jednej w Czechach (Orlickie Zahori: N 50,27°, E 16,50°, n =
19). Odlegtos¢ miedzy poszczegdlnymi lokalizacjami wahata si¢ od 266 do 568 km. Prace
terenowe wykonane zostaty podczas dwoch sezondéw legowych, w roku 2011 oraz 2012, w
dniach od 8 do 30 czerwca. Naturalnie odzywajace si¢ samce derkacza nagrywano w
godzinach nocnych (od 22:00 do 3:30, czas lokalny), z odlegtosci okoto 5-10 m. Po
nagraniu kazdy ptak byt chwytany. W celu zwabienia ptaka z glosnika odtwarzano glos
innego samca. Gdy osobnik zblizyt si¢ do glosnika na odpowiednig odlegtos¢, przy pomocy
latarki, o$wietlano teren wokot glo$nika. Nastepnie chwytano samca przy uzyciu Sieci (0
srednicy 70 cm) przymocowanej do kija dhlugosci 1,5 m. Schwytanego samca
obragczkowano metalowg obraczka ornitologiczna, wazono (waga elektroniczng Soehnle
Ultra, doktadnos¢ 0,1 g) oraz mierzono. Cata procedura trwala okoto 5 minut, po jej
zakonczeniu ptaka wypuszCzano w miejscu jego schwytania. Schwytanym ptakom
mierzono kilka parametrow ciata: dtugos¢ 1 wysokos¢ dzioba, dtugos¢ glowy z dziobem,
dhugos¢ skrzydta, skoku oraz skoku z palcem. U ptakéw glos powstaje w krtani dolnej,
nastepnie jest transmitowany przez tchawice, glowe i dzidb. Glowa z dziobem jest wiec
czescig kanatu glosowego i dlatego powinna w sposob wyrazny korelowaé¢ z dhugoscia
calego kanalu glosowego. Z tego wzgledu na potrzeby przedstawionych tu badan
wykorzystano jedynie dtugos¢ glowy z dziobem, jako miar¢ opisujaca wielko$¢ ciata
nadawcy. Wszystkie pomiary wielko$ci 1 wagi ciata schwytanych ptakow wykonane
zostaly przez ta sama osobg, przy uzyciu tego samego sprzg¢tu pomiarowego. Poniewaz
wszystkie schwytane samce nosily szat¢ ptakow dorostych przyjeto, ze mialy one co

najmniej 1 rok kalendarzowy (Baker 1993).

Nagrywanie oraz wybor glosow do analiz
Wszystkie samce nagrywano przy uzyciu mikrofonu kierunkowego Sennheiser ME 67 z
modutem zasilajgcym K6 oraz rejestratora cyfrowego Marantz PMD 620, z czestotliwoscia

probkowania 44,1 kHz / 16 bit. Nagrania zapisane zostaly na dysku komputera w formacie
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WAW. Oprogramowanie Avisoft SASLab Pro v 5.2.04 z nast¢pujgcymi ustawieniami: FFT
= 512, Ramka [Frame] = 25%, okno [Window] = Hamming, pokrywanie [Temporal
Overlap] = 87,5% zostato wykorzystane do wyboru nagran do dalszej analizy (Specht
2007). Kazdorazowo wybierano 10 pierwszych gltoséw (gtos = SYL1 + INT1 + SYL2) bez

wyraznych hataséw w tle, uniemozliwiajacych wykonanie prawidlowego pomiaru.

Analiza akustyczna

Do pomiaru czestotliwosci poszczegdlnych formantéw wykorzystano oprogramowanie
Praat, wersj¢ 5.3.06 (Boersma & Weenink 2012). W badanych populacjach najmniejsza
obserwowana liczba formantéw u osobnika wynosita 5. Jednak pierwszy formant byt
najczesciej stabo widoczny I oprogramowanie Praat mialo problemy z jego prawidlowym
zlokalizowaniem czy wrecz wykryciem. Dlatego tez ograniczono si¢ do pomiaru
czestotliwosci czterech formantow, od drugiego do piatego wiacznie (dalej: F2, F3, F4, F5;
szczegoty na rycinie 6). Uzyto techniki liniowej predykceji LPC [Linear Predictive Coding],
ktoéra w oprogramowaniu Praat okreslona jest jako: [Sound: To Formant: Burg method].
Nastgpujgce parametry pomiaru zostaly ustawione: rozdzielczo$¢ czasowa [time step] =
auto, maksymalna liczba formantéw [maximum number of formants] = 4, czestotliwos¢
ponizej ktorej szukane sa formanty [maximum formant] = 6000-9000 Hz, dlugos¢ okna
[window length] = 0,03 s. Kazda z sylab byta mierzona oddzielnie a wynik pomiaru
eksportowano do arkusza kalkulacyjnego programu Microsoft Excel. Dodatkowo, aby
sprawdzi¢ czy oprogramowanie poprawnie wykrywa wszystkie formanty kazdy pomiar
kontrolowano wizualnie na spektrogramie. Bledne pomiary usuwano z analizy. Poniewaz
kazda z sylab gtosu derkacza ma zazwyczaj mniej niz 0,2 s, sposrod wszystkich pomiarow
pobranych z sylaby obliczano $rednig warto$¢ czestotliwosci poszczegolnych formantdéw.
Wartosci $rednie uzyte zostaly w dalszych analizach.

W oparciu o pomiary czgstotliwosci formantéw dla kazdego analizowanego samca
obliczono maksymalng dlugo$¢ kanatu glosowego (dalej eVTLyax) oraz minimalng
dyspersj¢ formantow (dalej FDpmin). Aby sprawdzié¢, czy oszacowane warto$ci eV TLmax
odpowiadaja rzeczywistym, w pierwszej kolejnosci wykonano zdjecie rentgenowskie
o$miomiesi¢cznego, martwego samca derkacza. Ptak pochodzit z Ogrodu Zoologicznego w
Warszawie 1 zmart $miercig naturalng. Na zdjeciu dokonano pomiaru rzeczywistej dlugos$¢

kanatu glosowego, od miejsca rozdzielenia si¢ tchawicy na dwa oskrzela az do konca
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dzioba. Pomiar dal rezultat 120 mm. Nie zaobserwowano wystepowania wydtuzenia
tchawicy. Dla takiej dlugosci kanalu glosowego nalezy oczekiwaé wystepowania
pierwszego formantu na czestotliwosci ok. 0,7 kHz, drugiego na 2,2 kHz, trzeciego na 3,6
kHz, czwartego na 5,1 kHz oraz pigtego na 6,6 kHz. Do obliczenia eVTLmax 0raz FDmin
wykorzystano model tuby zamknigtej z jednej strony oraz otwartej z drugiej. W tym
modelu czgstotliwosci poszczegdlnych formantow (F1, F2...Fi) wyrazone sa za pomoca

réwnania:
(2i —1)c
B = L
gdzie ¢ oznacza predkos¢ dzwieku wewnatrz kanatu glosowego (350 m/s) a VTL jest
dhugoscia kanatu glosowego (Titze 1994). FDpmin zostato obliczone na podstawie metody
zaproponowanej przez Reby’iego i McComb’a (2003), gdzie najlepsze dopasowanie do

réwnania jest szukane:

2i—1
F,= ——AF

Nastepnie obliczono maksymalng dtugos¢ kanalu gtosowego za pomoca rownania:

C

elVTL = —
ME%  2(AFDmin)
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Rycina 6. Spektrogram przedstawiajacy glos derkacza. Glos sktada si¢ z dwoch sylab (SYLI1 i
SYL2) oraz odstepu miedzy nimi (INT1). Po prawej stronie pokazane zostaly czestotliwosci
poszczegdlnych formantow (F1-F7), widoczne jako ciemniejsze miejsca na spektrogramie.
Pierwszy formant jest obecny, jednak bardzo stabo widoczny. Spektrogram wykonano w programie
Avisoft SASLab Pro v.5.0.16.
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Analiza statystyczna

Przeanalizowano nagrania 104 dorostych samcow derkacza, by okresli¢, czy czestotliwosci
formantow sa skorelowane z wielko$cig ciata nadawcy, wyrazong jako masa ciata oraz
dhugos¢ gtowy z dziobem. Nie zaobserwowano istotnych roznic w masie ciata (ANOVA: P
> 0,11; F399 = 2,084) ani w dtugosci glowy z dziobem (ANOVA: P > 0,62, F397 = 0,596)
pomiedzy badanymi populacjami. Dlatego tez wykorzystane zostaly modele regresji
liniowej bez uwzglgdnienia populacji, jako dodatkowej zmiennej. Poniewaz najnizsze
wartosci czestotliwosci 1 dyspersji formantow sg najlepszym wskaznikiem maksymalne;j
dlugosci kanatu glosowego, w pierwszej kolejnosci wybrane zostaly najnizsze wartosci
poszczegolnych charakterystyk glosu (F2, F3, F4, F5, FD) dla kazdego samca. Nie
uwzgledniano tu, czy pochodzg one z pierwszej, czy drugiej sylaby. Nastepnie, dla kazdej
charakterystyki glosu (F2, F3, F4, F5, FD), skonstruowano po jednym modelu testujacym
jej zwiazek z masg ciala oraz z dtugoscia gtowy wraz z dziobem. Charakterystyki glosu
byly umieszczane w modelach jako zmienne zalezne, natomiast waga oraz glowa z
dziobem jako zmienne niezalezne. Pomimo, ze nie zaobserwowano réznic w wielkosci
ciata pomiedzy populacjami, sprawdzono, czy wystgpuja migdzypopulacyjne réznice w
oszacowanej dlugosci kanalu glosowego oraz dyspersji formantow. W tym celu
wykorzystano test Kruskala-Wallisa.

Aby sprawdzié, czy czestotliwosci formantéw i dyspersja formantow mogg byc
wykorzystywane przez samce do indywidualnego rozpoznawania osobnikéw poréwnano
wspotczynniki zmienno$ci w obrebie osobnika (CVj) z wspodtczynnikami zmiennosci
pomigdzy osobnikami (CVy), a nastgpnie okreslono potencjal kazdej z charakterystyk glosu
do indywidualnego kodowania (PIC), wyrazony jako CVy,/ CV; Metoda ta stosowana byta
z powodzeniem chociazby w przypadku wydrzyka arktycznego (Catharacta maccornicki)
(Charrier et al. 2001). Pomigdzy pierwszg i druga sylaba glosu derkacza obserwowano
istotne i wysokie korelacje Pearsona (r > 0,98; P < 0,001) pod wzgledem czestotliwos$ci
poszczegbdlnych formantow i dyspersji formantow. Dlatego tez wykorzystane zostaty
jedynie charakterystyki glosu pierwszej sylaby. Dodatkowo przeprowadzona zostata
analiza dyskryminacyjna, w ktorej to poszczegolne glosy byly klasyfikowane do osobnika
od ktorego pochodzg. W tym modelu czestotliwo$ci poszczegdlnych formantow (F2, F3,
F4, F5) umieszczono jako zmienne niezalezne, natomiast osobnika jako zmienng grupujaca.

Zmienne niezalezne zostaly wprowadzone razem do modelu. Prawdopodobienstwo

72



prawidtowej klasyfikacji zostalo ustalone jako roéwne dla kazdej grupy, poniewaz
analizowano 10 glosé6w od kazdego osobnika. Zastosowana zostala metoda klasyfikacji
typu pozostaw jedng poza [ang. leave-one-out procedure]. Czestotliwosci poszczegolnych
formantow byly ze soba skorelowane. Pomimo naruszenia tego zalozenia, zastosowanie
analizy dyskryminacyjnej wydaje si¢ by¢ uzasadnione do tego typu skorelowanych danych,
a uzyskane w ten sposo6b wyniki mozna traktowaé jako wiarygodne (Mundry & Sommer
2007). Wszystkie analizy statystyczne przeprowadzono w programie IBM SPSS Statistics
20. Rozktad wszystkich zmiennych byt zgodny z rozkladem normalnym (test Z
Kolmogorova-Smirnova; P > 0,05 we wszystkich przypadkach). Wszystkie podane

wartos$ci P sg warto$ciami dwustronnymi.
WYNIKI

Formanty a wielkos$¢ osobnika

Przeanalizowano zalezno$¢ pomiedzy wielkoscia ciata nadawcy, wyrazong jako waga ciata
oraz dhugos¢ glowy wraz z dziobem, a czestotliwosciami (F2, F3, F4, F5) 1 dyspersja
formantéw (FD) w oparciu o nagrania 104 samcoéw derkacza (Tabela 5.1). Odkryto, ze
samce posiadajagce wigksza gtowe wraz z dziobem majg istotnie mniejsza FD oraz nizsze
warto$ci czestotliwosci formantéow F4 i FS (Tabela 5.2). Nie zaobserwowano natomiast
istotnej zalezno$ci pomigdzy waga nadawcy a ktorymkolwiek z analizowanych parametrow
glosu (Tabela 5.2). Dlugo$¢ glowy wraz z dziobem, ktéra powinna najsilniej
odzwierciedla¢ rzeczywistg dtugos¢ kanatu gtosowego, korelowata istotnie lecz dos$¢ stabo
z oszacowang VTLmax (regresja liniowa: r = 0,30, Fi99 = 9,76, P < 0,01). Oszacowana
VTLmax byla dluzsza u cigzszych ptakow, jednak ta zalezno$¢ rowniez byla dos$¢ staba
(regresja liniowa: r = 0,19, Fy99 = 3,94, P < 0,05). Istotne statystycznie roznice w FD i
eVTLmax znalezione zostaly pomiedzy czterema analizowanymi populacjami (test

Kruskala-Wallisa: x? = 12,935, df = 3, P < 0,01). Szczegoly pokazano na rycinie 7.
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Tabela 5.1 Charakterystyki glosu oraz miary wielkos$ci ciata samcow derkacza.

N Min Max Sr SD

Glowa z dziobem (mm) 101 48,9 55,8 52,62 1,41

Waga (g) 103 135,0 180,7 162,15 10,33
eV TLmax (mm) 104 110 159 133,7 10,43
F2min (H2) 104 1638 2732 2174,3 215,5
F3min (Hz) 104 2367 4473 3501,6 490,9
F4min (Hz) 104 3425 5976 49465 514,7
F5min (Hz) 104 5318 7115 6148,7 417,6
FDmin (Hz) 104 1066 1624 1315,6 107,4

Wartosci minimalne (Min), maksymalne (Max), $rednie (Sr) oraz odchylenie standardowe

(SD) sa podane.

Tabela 5.2 Wyniki modeli regresji liniowych. Modele opisuja zaleznosci pomiedzy

czestotliwosciami 1 dyspersja formantow a wielkoscig ciata samcow derkacza.

Charakterystyka
glosu

F2min
F3min
Famin
FOmin

FDmin

Dhugos¢ gtowy z

dziobem Waga ciata
F199 B R® P Frim B R? P
098 -0,099 0,010 0,325 207 -0142 0,020 0,153
0,74 -0,086 0,007 0,392 0,22 -0,046 0,002 0,643
429 -0,204 0,042 0,041 3,16 -0,174 0,030 0,079
539 -0,227 0,052 0,022 3,14 -0,174 0,030 0,079
8,75 -0,285 0,081 0,004 303 -0171 0,029 0,085

Istotne statystycznie roznice sg wyttuszczone.
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Rycina 7. Miedzypopulacyjne roznice w (a) oszacowanej dlugosci kanatu glosowego oraz (b)
dyspersji formantow. Poszczegélne skroty oznaczaja: B — Bieszczady (n = 29); CR — Orlickie
Zahori (n = 19); M — Mazury (n = 29), N — Dolina Gornego Nurca (n = 27). Podano wartos$ci
srednie oraz btad standardowy.

Potencjal do indywidualnego kodowania

Czestotliwosci formantow (F2, F3, F4, F5) oraz dyspersja formantéow (FD) posiadaja duzy
potencjal do indywidualnego kodowania. Wszystkie te charakterystyki glosu posiadaja
znacznie mniejszg zmienno$¢ w obrgbie osobnika niz pomiedzy osobnikami (Tabela 5.3).
Analiza dyskryminacyjna rowniez to potwierdzita, prawidtowo klasyfikujac na podstawie
F2, F3, F4, F5 az 94.8% gloséw do osobnika, od ktérego pochodzity. W najgorszym
wypadku prawidlowo sklasyfikowanych zostalo 50% glosow nalezacych do danego
osobnika (1 przypadek). Glosy 76-u samcow zostaly sklasyfikowane poprawnie w 100%,
glosy kolejnych 20-u samcéw miaty 90% poprawnych klasyfikacji. Kiedy zastosowano
metode klasyfikacji typu pozostaw jedna poza, udziat poprawnych klasyfikacji spadt
nieznacznie do poziomu 93.1%. Bardziej szczegotowe wyniki analizy dyskryminacyjnej
przedstawiono w tabeli 5.4
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Tabela 5.3 Potencjal do indywidualnego kodowania analizowanych parametrow glosu

derkacza.
Zmienne CVi CVp PIC
F2min 0,0098 0,0966 9,9
F3min 0,0114 0,1387 12,2
F4min 0,0078 0,1049 13,4
FSmin 0,0058 0,0723 12,5
FDmin 0,0109 0,0847 7,7

W tabeli podano wspoétczynniki zmiennosci w obrgbie osobnika (CV;), wspotczynniki zmiennosci
pomig¢dzy osobnikami (CV}) oraz potencjat do indywidualnego kodowania (PIC = CV,/ CV;) dla
czestotliwosci poszczegolnych formantéw (F2-F5) oraz dyspersji formantow (FD). Poniewaz
zaleznosci analizowanych charakterystyk glosu pomigdzy pierwsza i druga sylaba byly wysokie (r
> 0,98; P <0,001), jedynie charakterystyki pierwszej sylaby zostaty rozwazone.

DYSKUSJA

Akustyczne i anatomiczne zaleznos$ci

Badania pokazaty, ze cze¢stotliwosci formantéw oraz dyspersja formantow, ktore wynikaja
bezposrednio z dtugosci kanatu glosowego, sa istotnie ale stabo skorelowane z dlugoscia
glowy wraz z dziobem oraz nie sa istotnie skorelowane z masg ciata odzywajacego si¢
samca derkacza. Dlatego tez nie mozna uzna¢ tych charakterystyk glosu za dobrg
akustyczng wskazowke wielkosci ciala nadawcy. Jest to wynik zaskakujacy, zwlaszcza w
poréwnaniu z istotnymi i silnymi zaleznosciami udokumentowanymi u kilku gatunkow
ssakow (Fitch 1997; Reby & McComb 2003). Jednak VTL u ssakow jest zazwyczaj
ograniczony poprzez rozmiar czaszki. Wielko$¢ czaszki skorelowana jest natomiast z
rozmiarem ciata (Fitch 2000b). Narzad produkcji glosu u ptakéw, czyli krtan dolna,
zlokalizowany jest poza czaszka, w miejscu rozdzielania si¢ tchawicy na dwa oskrzela.
Dlatego tez czaszka wraz z dziobem stanowi jedynie cz¢$¢ kanatu glosowego. U derkacza,
pomimo licznych prob, nie udato si¢ znalez¢ pojedynczej zmiennej, ktora w zadawalajacy

sposob wyjasnialaby ogoélng wielko$¢ ciata osobnika. Zalezno$ci pomigdzy diugoscia
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skoku, glowy z dziobem, skrzydta czy wagg byly istotne ale stabe (korelacja Pearsona: r <
0,46 we wszystkich przypadkach). Dlatego tez rozwazono tu jedynie dltugos¢ glowy z
dziobem, ktora to powinna najsilniej korelowa¢ z dlugoscia kanatu glosowego. Jednak
zaleznos$¢ pomiedzy dlugoscia glowy z dziobem a oszacowang dtugoscia kanatu glosowego

byta rowniez staba (korelacja Pearsona: r = 0,30; P < 0,01).

Tabela 5.4 Wyniki analizy dyskryminacyjnej.

Funkcja

1 2 3 4

Warto$ci wlasne 241,7 33,6 27,4 9,9

Korelacje kanoniczne 0,998 0,985 0,982 0,953

Standaryzowane wspotczynniki

F2 0,256 0,985 0,152 0,010
F3 0,481 -0,441 0,859 0,019
F4 0,476 -0,144 -0,549  -0,740
F5 0,468 -0,087 -0,391 -0,811

Macierz struktury

F4 0,694 -0,115 -0,384 0,598
F2 0,444 0,865 0,229 0,053
F3 0,644 -0,277 0,710 0,059
F5 0,613 -0,110 -0,369  -0,690

W modelu wykorzystano czgstotliwosci formantow pierwszej sylaby (F2-F5), aby sklasyfikowac
poszczegodlne glosy do osobnika od ktoérego pochodza. Przeanalizowano nagrania pochodzace od
104 samcow (10 sylab od kazdego osobnika). W tabeli podano wartosci wiasne, korelacje
kanoniczne, standaryzowane wspotczynniki kanonicznych funkcji dyskryminacyjnych oraz macierz
struktury.
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Podczas sezonu legowego derkacze zamieszkuja geste, trawiaste srodowiska, ktore
praktycznie uniemozliwiaja kontakt wzrokowy pomigdzy ptakami (Green et al. 1997,
Schiffer 1999; Berg & Gustafson 2007; Berg & Hiron 2012). Obecnos¢ wiarygodnego
akustycznego sygnatu, informujacego o wielkos$ci ciala nadawcy w takich warunkach
wydaje sie by¢ pozadana z ewolucyjnego punktu widzenia, poniewaz pozwalataby na ocene
wielkosci nadawcy nawet ze znacznej odleglosci. Wielko$¢ ciata z biologicznego punktu
widzenia jest zawsze istotna, nie ma wigc podstaw do oczekiwania, iz rowniez U derkacza
tak nie jest (Anderson 1994). Jezeli wiec z jakichs powoddéw wigksze samce sg preferowane
przez samice badz rzadziej atakowane przez rywali, wowczas oszukiwanie, polegajace na
wydawaniu gltoséw imitujgcych wigkszego osobnika niz ma to miejsce w rzeczywistosci,
przynositoby korzysci nadawcy. Takie oszustwo bytoby trudne do wykrycia, poniewaz
geste $Srodowisko ogranicza kontakt wzrokowy, a duze odleglo$ci pomiedzy samcami
zmniejszaja prawdopodobienstwo bezposredniego spotkania. Dlatego tez staba zaleznosé
pomiedzy diugoscia glowy wraz z dziobem a FD oraz brak istotnej zalezno$ci pomiedzy
wagg samca a FD sugeruje, ze ewolucyjny proces wydluzania tchawicy u derkacza moze
by¢ w poczatkowej fazie. U zurawiowych sa spotykane zar6wno gatunki z tchawica o
normalnej dtugos$ci jak i1 gatunki ze znacznym wydtuzeniem tchawicy. Wydaje si¢ wigc, ze
wydtuzenie tchawicy jest niedawnym ewolucyjnym ,,wynalazkiem” w tym rzedzie ptakow
(Fitch 1999). Jednak rownie dobrze, akustyczna wskazowka wielkosci ciala oparta na
czestotliwosciach formantow moze by¢ ignorowana przez odbiorcg, poniewaz formanty
przestaly by¢ wiarygodng wskazowka wielkosci ciata nadawcy. W takim scenariuszu,
proces wydtuzania tchawicy zostalby zahamowany, poniewaz sygnalizowanie wigkszej niz
w rzeczywistosci wielkos$ci ciala nie przynositoby zadnych korzysci nadawcy (Bradbury &
Vehrencamp 2011). Warto jest zauwazy¢, ze rytm derkania, ktory jest niezwykle wazny w
interakcjach pomiedzy samcami (Osiejuk et al. 2004), jest konwencjonalnym typem
sygnatu, ewolucyjnie stabilizowanym poprzez ryzyko odwetu, a znaczenie poszczegdlnych
sygnatow jest arbitralnie powigzane z zawarta w nich informacja (Rgk & Osiejuk 2010).
Podobnie piania, ktore bezposrednio poprzedzaja fizyczny atak, utrzymywane sg zgodnie z
regula odwetu (Rek & Osiejuk 2011b). Wynika z tego, ze specyficzne s$rodowisko
zamieszkiwane przez derkacze, ktore wyklucza komunikacje wzrokowa oraz zmusza ptaki
do oparcia si¢ jedynie na sygnatach dzwiekowych, paradoksalnie doprowadza do

rozdzielenia wiarygodnos$ci sygnalu od prostych kosztow produkcji sygnatu Iub kosztow
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bezposrednio zwigzanych z okreSlonymi fizycznymi parametrami nadawcy. To
rozumowanie mogloby rowniez odnosi¢ si¢ do czestotliwosci formantow. Jednak aby
ostatecznie wyjasni¢ zmienno$¢ jakichkolwiek parametrow glosu derkacza nalezatoby
rozwazy¢ rowniez komunikacje glosowa na linii samiec-samica. Samice mogg oceniac
jako$¢ samcoOw po bardzo prostych a zarazem niezawodnych charakterystykach gtosu,
chociazby po intensywnos$ci derkania (Tyler & Green 1996). Mozliwe jest rdwniez, ze
samice uzywajg tzw. socjalnej informacji, opierajac wybor konkretnego samca na
rezultatach interakcji wokalnych oraz walk pomig¢dzy poszczegdlnymi osobnikami, tak jak
ma to miejsce u ptakow $piewajacych (Otter et al. 1999; Mennill et al. 2002). Niemniej
jednak, w obu scenariuszach zaréwno samce jak i samice powinni by¢ zdolni do
rozpoznawania siebie nawzajem.

Teoretyczny model akustyczny tuby zamknigtej z jednej strony i otwartej z drugiej
przewiduje, ze dla VTL dlugosci od 11 do 16 cm pierwszy formant powinien znajdowac si¢
w pasmie czestotliwosci od okoto 547 do 795 Hz. Po przeanalizowaniu nagran samcow
derkacza okazato si¢, ze pierwszy formant jest bardzo stabo widoczny, a jego doktadny
pomiar jest praktycznie niemozliwy. Wydaje si¢, ze jest to skutek specyficznego
filtrowania i modulacji dzwicku w kanale gtosowym (Nelson et al. 2004; Riede et al. 2004;
Ohms et al. 2010b) lub interakcji w obrebie zrodla dzwigku (Laje & Mindlin 2005).
Pomimo nieuwzglednienia czestotliwosci pierwszego formantu w przeprowadzonych tu
analizach, réwnania regresji oparte o F2, F3, F4 1 F5, pozwolily na wiarygodne obliczenie
FDmin | €VTLmax (Reby & McComb 2003). Brak pierwszego formantu nie wptynat istotnie
na uzyskane tu wyniki, powodowat jedynie obliczenie nachylenia rownan regresji w
oparciu o 4 a nie 5 punktéw. Ponadto brak wyraznego pierwszego formantu moze

sugerowacé, ze ptaki rowniez nie wykorzystuja go w procesie akustycznej komunikacji.

Rozpoznawanie indywidualne w oparciu o czestotliwosci formantow

W konteksécie obrony terytorialnej, ptaki czesto wykorzystuja rozmaite charakterystyki
glosu do rozpoznawania si¢ nawzajem (np. Skierczynski et al. 2007; Briefer et al. 2008a;
Mager et al. 2010). Wykorzystywanie czestotliwosci formantow do indywidualnego
rozpoznawania zostato zademonstrowane u kilku gatunkow ssakéw, ale nigdy nie zostato
eksperymentalnie potwierdzone wsrod ptakéw. W rozdziale tym pokazano, ze F2, F3, F4,

F5 1 FD w terytorialnym gtosie derkacza posiadaja znacznie mniejszg zmienno$¢ w obrebie
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osobnika niz pomig¢dzy osobnikami (Tabela 5.3). Dlatego tez, analizowane tu
charakterystyki gtosu, przynajmniej teoretycznie, umozliwiajg rozpoznawanie osobnikow.
Ta mozliwo$¢ jest wysoce prawdopodobna, poniewaz przedstawione wartosci PIC sa
znacznie wigksze od 1, zblizone dla tych uzyskanych u pingwinow (Lengagne et al. 1997),
wsrdd ktorych pozniej potwierdzono eksperymentalnie zdolno$¢ rozpoznawania osobnikow
w kontekscie rodzice-potomstwo (Aubin & Jouventin 1998).

Zdolno$¢ ptakow do percepcji formantow udowodniono u kilku gatunkow (Hienz et
al. 1981; Dooling et al. 1995; Ohms et al. 2010a). Dlatego tez percepcja formantow jest
réwniez mozliwa u derkacza. Przedstawione W tym rozdziale wyniki wskazuja potrzebe
obszerniejszych badan nad rolg czestotliwosci formantéw w komunikacji dzwigkowej
ptakoéw. Badania takie powinny uwzglednia¢ zalezno$ci pomigdzy formantami a wielkoS$cia
ciata u wigkszej liczy gatunkéw oraz powinny przetestowac odpowiedzi ptakéw na glosy o
roéznych czestotliwosciach i dyspersji formantéw. Derkacz wydaje si¢ by¢ dobrym
modelem do tego typu badan. Odzywajace si¢ samce nie widzg si¢ wzajemnie, a
akustyczny kanal komunikacji jest wyraznie dominujacy. Pulsacyjny, dwusylabowy glos
derkacza jest bardzo prosty w budowie, dlatego tez badania eksperymentalne z
wykorzystaniem komputerowo modyfikowanych czgstotliwosci formantow wydaja si¢ by¢
dos$¢ proste do przeprowadzenia, dajac jednoczesnie jednoznaczne odpowiedzi na stawiane
hipotezy dotyczace roli czgstotliwosci formantow w komunikacji dzwigkowe] tego

gatunku.

Praktyczne rozwiazania w monitoringu i ochronie populacji

Przydatno$¢ indywidualnie charakterystycznych cech glosu w monitoringu i ochronie
populacji kilku gatunkow ptakoéw przytaczana byla we wczesniejszych badaniach (Tyler et
al.,, 1994; Terry et al. 2005). Rowniez u derkacza odnaleziono taka indywidualng
charakterystyke gltosu — PPD (Peake et al. 1998; Peake & McGregor 2001; Terry &
McGregor 2002). Wykorzystanie gtosu w monitoringu czy cenzusie populacji derkacza
wydaje si¢ by¢ bardzo przydatne. Samce sg bowiem bardzo trudne do obserwacji wizualnej,
jednak intensywnie odzywaja si¢ noca, a ich glos jest wowczas tatwy do nagrania.
Indywidualne charakterystyki gtosu, po ich komputerowym przeanalizowaniu, pozwalaja
na rozpoznanie nagranego osobnika. Woéwczas glos moze nawet zastgpi¢ konieczno$é

chwytania i indywidualnego znakowania ptakéw. W tym rozdziale zademonstrowano, ze
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czestotliwosci formantéw moga by¢ przydatne do akustycznego rozpoznawania samcoOw
derkacza. Jest to zaledwie druga praca, pokazujagca mozliwo$¢ wykorzystania
czestotliwosci formantow w monitoringu i cenzusie populacji wsrod ptakoéw. U derkacza,
zaroOwno czestotliwosci formantow jak i dyspersja formantow, majg wysoki potencjat do
indywidualnego kodowania (Tabela 5.3 i 5.4). Ponad 94% poprawnych klasyfikacji w
analizie dyskryminacyjnej jest bardzo dobrym wynikiem, w poréwnaniu z rezultatami
innych badan, opisujacymi indywidualne charakterystyki glosu (Rebbeck et al. 2001,
Delport et al. 2002; Hoodless et al. 2008). Ponadto, czestotliwosci formantéw bezposrednio
zalezg od dtugosci kanatu glosowego, a kanat gtosowy u dorostych ptakow ma niezmienng
dlugos¢. Dlatego tez czestotliwosci formantdow powinny by¢ stabilne podczas catego,
dorostego zycia samca, umozliwiajac przez to nie tylko rozroéznianie osobnikow, ale tez
indywidualne rozpoznawanie. Chociaz zmienno$¢ PPD reprezentuje godne zaufania zrodto
informacji o tozsamosci samcow (Peake et al. 1998; Peake & McGregor 2001),
charakterystyka ta ma ograniczone mozliwo$ci kodowania, poniewaz poszczeg6élne pulsy
sa odlegle od siebie zaledwie o kilka milisekund, a uktad nastepujacych po sobie pulsow
ma ograniczong ilo§¢ mozliwych kombinacji (Osiejuk et al. 2004). Dlatego tez
prawdopodobiefnstwo znalezienia dwoch lub wigkszej liczby osobnikéw o identycznej lub
bardzo zblizonej strukturze PPD wzrasta wraz ze zwigkszaniem liczby analizowanych
samcoOw. Dodanie wiec kolejnego zrédla informacji o tozsamosci — czestotliwosci
formantow, byloby bardzo przydatne w monitoringu i cenzusu populacji ze znacznie

wieksza liczbg osobnikow.
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VI. SAMCE DERKACZA WYKORZYSTUJA CZESTOTLIWOSCI
FORMANTOW DO ROZPOZNAWANIA SASIADOW I PTAKOW
OBCYCH

WPROWADZENIE

Indywidualne rozpoznawanie osobnikéw na podstawie glosu zostalo szeroko
udokumentowane wsrod ptakéw (Falls 1982; Lambrechts & Dhondt 1995; Stoddard 1996).
Jednak zdecydowana wigkszo$¢ prac prezentuje ten mechanizm opierajac si¢ na
eksperymentach z playbackiem, w ktorych to testowanym ptakom odtwarzane sa $piewy
lub glosy znanych i nieznanych osobnikow (Lovell & Lein 2005; Hardouin et al. 2006;
Skierczynski et al. 2007; Wilson & Mennill 2010; Wei et al. 2011). Takie podejscie w
sposob jednoznaczny dowodzi wystgpowania zdolnosci do rozpoznawania sasiadow i
ptakéw obcych, jednak nie udziela odpowiedzi na pytanie w oparciu o jaka lub jakie
charakterystyki glosu to rozpoznawania nastgpuje. Inne podejscie badawcze, polega na
analizowaniu jedynie od strony teoretycznej mozliwos$ci wykorzystania poszczegdlnych
charakterystyk glosu do indywidualnego rozpoznawania. Uzyskane w ten sposob wyniki sg
niezwykle przydatne, szczegodlnie jako potencjalne narzgdzie w monitoringu i ochronie
gatunkow (Terry et al. 2005). Jednak samo wykrycie charakterystyk glosu o wysokim
potencjale do indywidualnego rozpoznawania nie dowodzi, ze ptaki sa zdolne do percepcji
wlasnie tej charakterystyki glosu i Ze rzeczywiscie wykorzystuja ja do indywidualnego
rozpoznawania (Rebbeck et al. 2001; Charrier et al. 2004; Dragonetti 2007; Grava 2008;
Hoodles et al. 2008). Dopiero eksperymentalne badania, w ktorych to modyfikowane sg
poszczegdlne parametry glosu, pozwalaja na jednoznaczne stwierdzenie, na jakiej
charakterystyce glosu proces indywidualnego rozpoznawania jest oparty (np. Aubin et al.
2000; Searby et al. 2004; Briefer et al. 2008a).

W procesie indywidualnego rozpoznawania bgdz rozrdzniania osobnikéw ptaki
moga Wwykorzystywa¢ rézne charakterystyki glosu, a stopien komplikacji samego
mechanizmu rozpoznawania badZ rozrozniania jest zmienny w zaleznosci od gatunku.
Przyktadowo pingwiny cesarskie (Aptenodytes forsteri) czy pingwiny ztotoczube (Eudyptes
hrysolophus) wykorzystujag podwojny system kodowania, opierajgcy si¢ na czasowych i
spektralnych charakterystykach gtosu (Aubin et al. 2000; Searby et al. 2004), podczas gdy
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u pingwindéw biatookich (Pygoscelis adeliae) czy pingwindéw bialobrewych (Pygoscelis
papua) mechanizm indywidualnego rozpoznawania jest znacznie prostszy i opiera si¢
gtownie na wysokosci dzwicku (Jouventin & Aubin 2002). Skowronki polne (Alauda
arvensis) natomiast, podczas rozpoznawania sgsiadow i ptakow obcych wykorzystuja
podobienstwo poszczegdlnych sylab oraz catych ich sekwencji. Sgsiadujace ze sobg samce
w swoich piosenkach wykorzystuja te same sylaby oraz cale ich sekwencje, podczas gdy
osobniki obce $piewaja innym typem S$piewu. W ten sposdb ptaki wykorzystuja tzw.
,podpis grupowy” [ang. group signature], umozliwiajacy szybkie wykrycie inaczej
$piewajacego, obcego samca (Briefer et al. 2008a).

U derkacza struktura pulséw w sylabach (PPD) przedstawiona zostata przez Peaka i
wspotautorow  (1998) jako charakterystyka glosu pozwalajgca na indywidualne
rozpoznawanie osobnikow. Jednak wyniki badan eksperymentalnych, zaprezentowane w
rozdziale IV niniejszej pracy, nie potwierdzily, ze samce wykorzystuja PPD do
rozpoznawania sgsiadéow i ptakow obcych, badz ze nie tylko PPD jest wykorzystywane w
tym procesie. Jednoczesnie we wczesniejszych rozdziatach pracy zademonstrowano
zdolno$¢ samcoOw derkacza do rozpoznawania sgsiadow i1 ptakow obcych na podstawie
glosu (Rozdzial III) oraz pokazano od strony teoretycznej przydatno$¢ czestotliwosci
formantéw do kodowania informacji o tozsamosci nadawcy (Rozdziat V).

Podstawowym celem badan zaprezentowanych w tym rozdziale jest
eksperymentalne sprawdzenie, czy czestotliwosci formantow sa wykorzystywane przez
samce derkacza do rozpoznawania osobnikéw na podstawie glosu. W sparowanych
eksperymentach z playbackiem imitowano wtargnigcie znanych sgsiadow i nieznanych
ptakow obcych w terytorium testowanego osobnika. Manipulowano jedynie
czestotliwosciami  poszczegdlnych formantow, pozostale charakterystyki gltosu byly
identyczne w odtwarzanych testowanemu samcowi probkach gloséw eksperymentalnych.
Podczas eksperymentu obserwowano zachowanie ptaka oraz rejestrowano gtos, ktorym

ptak odpowiadat.
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METODY

Teren badan

Badania przeprowadzone zostaly na obszarze Natura 2000 Dolina Gornego Nurca. Dolina
Gornego Nurca jest waznym miejscem legowym derkacza w Polsce, z populacja tego
gatunku szacowang na 206-229 odzywajacych si¢ samcow (Wilk et al. 2010).
Eksperymenty przeprowadzone zostaly w dniach od 25 maja do 8 czerwca 2012 roku, w
godzinach nocnych (od 22:30 do 02:30, czas lokalny). Przetestowane zostaly 53 samce.
Testowane ptaki byly rozmieszczone nieregularnie. Odlegtos¢ do najblizszego sgsiada
wahata si¢ od 46 do 295 m. Srednio wynosita 194 m. Ptaki nie byly znakowane
indywidualnie. Tozsamo$¢ osobnikéw kazdorazowo sprawdzano na podstawie glosu,
wykorzystujac w tym celu odstepy pomiedzy poszczegdlnymi pulsami w sylabach (PPD)
(Peake et al. 1998).

Przygotowanie prébek glosow eksperymentalnych
W pierwszej kolejnosci nagrywano glosy naturalnie odzywajacych si¢ samcoéw derkacza.
Kazdorazowo pozycja nagrywanego ptaka zapisywana byta w urzadzeniu GPS. Nagrania
wykonane zostaly w godzinach nocnych (od 22:00 do 04:00, czas lokalny). Do
przygotowania probek gloséw eksperymentalnych sagsiadow wykorzystano nagrania
wykonane od 1 do 3 dni przed eksperymentem. Jako sasiadéw traktowano ptaki oddalone o
mniej niz 300 m od testowanego osobnika. Aby przygotowac probki glosow ptakow
obcych wykorzystano nagrania wykonane na obszarze Doliny Gornego Nurca w roku 2010
(n = 21) oraz w roku 2012 (n = 36). W przypadku ptakéw obcych przyjeto zatozenie, ze
muszg by¢ one oddalone od testowanego osobnika o ponad 5 km. W ten sposob
minimalizowano prawdopodobienstw0 wczesniejszego, bezposredniego kontaktu pomiedzy
ptakami. Zarowno nagrania sgsiadow jak i1 ptakéw obcych wykonane zostaty przy uzyciu
tego samego sprzetu: rejestratora cyfrowego Marantz PMD 620 oraz mikrofonu
kierunkowego Sennheiser ME 67 z modulem zasilajgcym K6. Wszystkie nagrania
wykonano w tej samej jakosci cyfrowej 44,1 kHz / 16 bit.

W eksperymencie wykorzystano komputerowo zmodyfikowane probki glosow
sgsiadow 1 ptakdw obcych, rdéznigce si¢ miedzy sobg jedynie czestotliwosciami

poszczegbdlnych formantéw. W pierwszej kolejnosci mierzono czgstotliwosci formantow w
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glosie naturalnie odzywajacego si¢ najblizszego sasiada ptaka testowanego. Sposéb
pomiaru czgstotliwosci formantow szczegdtowo opisano w rozdziale V. Kazdorazowo
mierzono 10 pierwszych glosow (glos = SYL1 + INT1 + SYL2) bez wyraznych hatasow w
tle, ktore moglyby utrudni¢ lub uniemozliwi¢ prawidtowy pomiar i manipulacje¢. Nast¢pnie,
sposrod dostepnych nagran ptakow obcych w sposob losowy wybierano osobnika o takiej
samej liczbie formantéw co sasiad oraz wykonywano pomiar czgstotliwosci
poszczegolnych formantow w jego glosie. Wynikiem tego etapu pracy byto przygotowanie
probek 10 gloséw sgsiada oraz 10 glosow ptaka obcego o znanych czestotliwosciach
poszczegblnych formantow. Nastepnie przygotowywano probki gtosow eksperymentalnych
w dwoch wariantach. W wariancie pierwszym testowanemu osobnikowi odtwarzano w
losowej kolejnosci naturalny glos sgsiada (zabieg 1) oraz glos tego samego sasiada, w
ktéorym to komputerowo zmieniono czestotliwosci poszczegdlnych formantow w ten
sposob, iz byly one zgodne z czestotliwosciami formantow u ptaka obcego (zabieg 2). W
wariancie drugim testowanemu osobnikowi odtwarzano w losowej kolejnosci naturalny
glos ptaka obcego (zabieg 2) oraz glos tego samego ptaka obcego, w ktorym to
komputerowo zmieniono czgstotliwosci poszczegdlnych formantoéw w ten sposob, iz byly
one zgodne w czgstotliwo$ciami formantow u sgsiada (zabieg 1). Z wariantem pierwszym
przetestowano 24 ptaki natomiast z wariantem drugim 29 ptakow. Aby uprosci¢ calg
procedure, w pierwszej kolejnosci obliczano $rednig warto$¢ czestotliwosci kazdego z
formantéw dla przygotowanych wczesniej probek glosow sgsiada (10 gloséw) i ptaka
obcego (10 gltosow). Nastepnie wyliczano roznicg w czestotliwosci kazdego z formantow
pomigdzy sasiadem i ptakiem obcym. Warto$¢ ta byla wykorzystywana do dalszej
manipulacji jako stata, o ktorg zmniejszano lub zwigkszano czestotliwos¢ danego formantu
w probce glosu sasiada lub ptaka obcego. Innymi stowy, jezeli trzeci formant w glosie
sasiada znajdowal si¢ na czegstotliwosci o 100 Hz wyzszej niz u ptaka obcego, wowczas w
wariancie pierwszym obnizano warto$¢ tego formantu o 100 Hz w calej eksperymentalnej
probce glosu, natomiast w wariancie drugim podwyzszano o 100 Hz w calej
eksperymentalnej probece glosu.

Zarowno pomiary czestotliwosci formantdw jak i manipulacja cze¢stotliwo$ciami
formantow wykonane zostaly w oprogramowaniu Praat v. 5.3.06 (Boersma & Weenink
2012). Poniewaz do manipulacji czestotliwosci formantow uzywano algorytmu liniowej

predykcji LPC [Linear Predictive Coding, burg method], ktéry automatycznie uzywa

85



czestotliwosci Nyquista jako maksymalnej czestotliwosci, kazdorazowo konieczna byla
zmiana czgstotliwosci probkowania nagrania przed manipulacja. Wykorzystywano w tym
celu funkcje [Sound: Resample], ktora obnizata czgstotliwos¢ probkowania nagrania z
oryginalnej (44,1 kHz) do dwukrotnie wigkszej niz ta, na ktorej znajdowal si¢ najwyzszy
formant w glosie danego samca. Wartos¢ tg zaokraglano zawsze w gorg, z doktadnoscig do
0,5 kHz. Na tak przeksztalconym nagraniu wykonywano dalszy proces manipulacji.
Wartosci poszczegdlnych formantow uzyskiwano przy pomocy algorytmu LPC (burg
method). Stosowano nastepujgce ustawienia: liczba przewidywanych wspotczynnikéw
liniowych [Prediction order] = dwukrotna liczba formantéw w danym glosie powigkszona o
1; dlugos¢ okna [Analysis window duration] = 0,03 s; rozdzielczos$¢ czasowa [Time step] =
0,005 s; czestotliwos¢ wstgpnie uwydatniana [Pre-emphasis frequency] = 50 (kHz).
Wartoéci te ustalono w oparciu o wskazowki autorow programu Praat (Boersma &
Weenink 2012). Po zastosowaniu algorytmu LPC (burg method) otrzymywano obiekt LPC.
Nastgpnie stosowano filtr [Filter (inverse)], ktory pozwalal na uzyskanie dzwicku
zrodlowego, czyli powstajacego bezposrednio w zrodle dzwigku, jeszcze przed przejsciem
przez kanat glosowy (obiekt Zrodto dzwigku). Z obiektu LPC za pomoca funkcji [To
Formant] uzyskiwano obiekt z czgstotliwosciami poszczegdlnych formantow. Na tym
obiekcie dokonywano manipulacji czestotliwosci poszczegdlnych formantéw, za pomoca
algorytmu [Formula (frequencies)]. Algorytm ten umozliwia zmiang czestotliwosci
kazdego z formantow o, teoretycznie, dowolng warto$¢. Jednak jego prawidlowe dziatanie,
w praktyce, ogranicza si¢ do zakresu manipulacji od 50 do 200 Hz (Boersma & Weenink
2012). Dlatego tez w przypadku koniecznosci zmiany o warto$¢ przekraczajaca 200 Hz
procedura byla powtarzana wielokrotnie, w Kkilku krokach o zakresie manipulacji
mieszczacym si¢ w przedziale od 50 do 200 Hz. Po zmodyfikowaniu czestotliwos$ci
wszystkich formantow otrzymywano nowy filtr. Filtr ten nakladany byl na obiekt zrodto
dzwigku przy uzyciu funkcji [Filter]. W ten sposob uzyskiwano zmodyfikowane probki
glosow sgsiadow (wariant 1) lub ptakow obcych (wariant 2). Zmodyfikowane probki glosu
w poréwnaniu z nagraniem oryginalnym réznily si¢ jedynie czgstotliwosciami
poszczegolnych formantéw. Pozostale charakterystyki glosu takie jak dlugosci sylab,
interwatow, rytm derkania, struktura pulsow w sylabach czy cyfrowa jako$¢ nagrania byty

identyczne w obydwu zabiegach eksperymentalnych odtwarzanych testowanemu samcowi.

86



Przebieg eksperymentu

Testowanym samcom, w losowej kolejnosci, odtwarzano probki  glosow
eksperymentalnych z poziomem nat¢zenia dzwigku rownym 95 dB + 5 dB. Aby unikng¢
subiektywnos$ci podczas opisu reakcji testowanego ptaka na playback, obserwator w terenie
nie wiedzial, ktory wariant i ktory zabieg jest w danym momencie odtwarzany. Oba zabiegi
eksperymentalne wykonywane byly podczas jednej nocy (w godzinach od 22:15 do 02:30),
a czas pomig¢dzy zabiegami wahat si¢ od 1 do 3,5 godziny. Aby unikna¢ pseudoreplikacji,
nagranie glosu samca wykorzystywane byto tylko jeden raz podczas calej procedury
eksperymentalnej (Kroodsma 1989, Kroodsma et al. 2001). Probki glosow
eksperymentalnych odtwarzane byly z glosnika (SEKAKU WA 320, 20-W wzmacniacz,
zakres czestotliwosci 50 Hz — 15 kHz; Taichung, Roc, Taiwan) podigczonego do
odtwarzacza Creative ZEN. Glosnik umieszczano na plastikowej skrzyni, 30 cm nad
poziomem gruntu, pomiedzy testowanym ptakiem a jego sgsiadem, w odlegtosci okoto 20
m od testowanego ptaka. W kolejnym zabiegu glo$nik umieszczano okoto 20-30 m od
poprzedniego miejsca, jednak z zachowaniem kierunku wzgledem sasiada oraz odlegltosci
do testowanego ptaka. W trakcie eksperymentu sasiad testowanego ptaka byl uciszany
podczas obydwu zabiegow.

Kazdy z zabiegow eksperymentalnych sktadat si¢ z czgsci wstepnej (1 minuta), w
ktorej to nagrywano glos odzywajacego si¢ naturalnie ptaka, oraz wiasciwej procedury
eksperymentalnej (5 minut), w ktorej to odtwarzano probke glosu eksperymentalnego i
notowano zachowanie ptaka. Kazdorazowo playback wiaczano w momencie aktywnosci
wokalnej testowanego osobnika oraz wytaczano 10 sekund po jego zamilknigciu. Ponowne
wlaczenie playbacku nastepowato w momencie, gdy testowany ptak zaczat si¢ odzywac. W
konsekwencji dtugo$¢ odtwarzanego playbacku mogta waha¢ si¢ od 10-u sekund do 5-u
minut. Jednak to testowany ptak decydowal, jak dlugo odtwarzany bedzie playback.
Zastosowana procedura eksperymentalna bylta identyczna z ta, opisang w rozdziale 111 oraz
V.

Reakcja na playback i analiza statystyczna
Do opisu reakcji testowanych samcow na playback sgsiada i ptaka obcego, podobnie jak w
rozdziatach Il i IV, wykorzystano trzy dwumianowe zmienne zalezne (przyjmujace

wartos¢ 0 lub 1) opisujace: (1) szybkos¢ podejscia do glosnika, (2) czas spedzony w
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poblizu glosnika oraz (3) fizyczny atak glosnika. We wszystkich przypadkach warto$¢
zmiennej rowna 1 oznaczata odpowiednio: (1) szybsze podejscie do glosnika, (2) wigksza
ilos¢ czasu spedzonego w poblizu glosnika oraz (3) czgstsze ataki gltosnika. Zachowanie
testowanych ptakow podczas sparowanych eksperymentéw z playbackiem analizowano
przy uzyciu uogdlnionych réwnan estymujgcych [ang. Generalized Estimating Equations].
We wszystkich modelach jako czynniki uwzgledniono: wariant eksperymentu (W1 —
naturalny glos sasiada oraz zmodyfikowany glos sgsiada 0 czestotliwosciach formantéw
zgodnych z ptakiem obcym; W2 — naturalny glos ptaka obcego oraz zmodyfikowany glos
ptaka obcego o czgstotliwosciach formantow zgodnych z sasiadem), zabieg (S — playback
sgsiada; O — playback ptaka obcego), kolejnos¢ zabiegéw (SP — pierwszy playback
sgsiada; OP — pierwszy playback obcego). Dane dopasowano rozktadem dwumianowym z
funkcja taczenia typu logit. Przetestowano wszystkie mozliwe kombinacje czynnikdw,
wlaczajac interakcje drugiego stopnia pomiedzy czynnikami. Najlepszy model dla kazdej
zmiennej zaleznej zostal wybrany w oparciu o kryteria informacyjne: QIC — do wyboru
najlepszej macierzy korelacji oraz QICC — do wyboru najlepszego zbioru predyktoréw
(Burnham & Anderson 2002). Wyraz wolny byt uwzglgdniony we wszystkich modelach.
Ostatecznie zaprezentowano po jednym najlepszym modelu dla kazdej zmiennej zalezne;.
Wszystkie analizy statystyczne zostaly wykonane w programie IBM SPSS Statistics 21.

Wszystkie podane wartosci P sg wartosciami dwustronnymi.

WYNIKI

Przetestowano 53 samce derkacza, by sprawdzi¢ czy ptaki wykorzystuja czgstotliwosci
formantéw do rozpoznawania znanych sgsiadow oraz nieznanych ptakow obcych. Zabiegi
eksperymentalne wykonano w dwoch wariantach (W1 i W2). Testowanym osobnikom, w
losowej kolejnosci, odtwarzano probki glosow eksperymentalnych znanych sgsiadow i
nieznanych ptakéw obcych oraz obserwowano zachowanie ptakow.

Podczas playbacku sgsiada 26 samcéw zblizyto si¢ do glosnika na odleglosé
mniejszg niz 5 m. Sposrdd nich 7 ptakow zaatakowalo glosnik. Podczas playbacku ptaka
obcego 36 samcow zblizyto si¢ do glosnika na mniej niz 5 m. Sposrdd nich 15 osobnikdéw
zaatakowato gto$nik. W oparciu o kryterium informacyjne wybrano po jednym najlepszym

modelu dla kazdej zmiennej zaleznej: (1) czestosci atakoéw glosnika, (2) szybkosci
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podejécia na mniej niz 5 m do glosnika oraz (3) ilo$ci czasu spgdzonego w odleglosci
mnigjszej niz 5 m od glosnika. Uogolnione réwnania estymujace pokazaty istotne
statystycznie réznice w reakcji testowanych samcoéw na playback sgsiada i ptaka obcego
(Tabela 6.1). Podczas odtwarzania glosu ptaka obcego testowane samce czesciej atakowaty
glo$nik, podchodzity szybciej na odlegtos¢ mniejsza niz 5 m do glo$nika oraz spedzaty
wigcej czasu w bezposrednim sgsiedztwie glosnika (Tabela 6.1, Ryc. 8). We wszystkich
modelach wariant zabiegu nie byt istotny statystycznie. Kolejnos¢ zabiegu byla istotna
jedynie w przypadku modelu ze zmienng zalezng atak glo$nika. Oznacza to, iz ptaki
chetniej atakowaty glosnik  podczas pierwszego zabiegu eksperymentalnego

przeprowadzanego z danym samcem.

Tabela 6.1. Wyniki uogdlnionych réwnan estymujacych (GEE) pokazujace roznice w

zachowaniu ptakéw podczas playbacku sagsiada i1 ptaka obcego.

Czas spedzony w

f;?eiierqga Atak gtosnika Szzgkr(fig;?giicifana odlegioéc’i < Smod
glosnika

Parametr Wald > df P Waldy* df P Waldy df P
Wyraz wolny 36,64 1 <0,001 1368 1 <0,001 13,33 1 <0,001
Zabieg 408 1 0,043 783 1 0,005 13,70 1 <0,001
Kolejnos¢ 5,87 1 0,015 2,12 1 0,146 1,13 1 0,289
Wariant 001 1 0913 013 1 0,721 0,13 1 0,791
QIC/QICC 96,28 / 96,26 131,25/131,25 121,45/121,46

W modelach uwzgledniono: zabieg (playback sasiada i playback obcego), kolejno$¢ zabiegdw
(sgsiad pierwszy lub obcy pierwszy) oraz wariant zabiegu (W1 — naturalny gtos sgsiada i glos
sgsiada zmodyfikowany na ptaka obcego oraz W2 — naturalny gtos ptaka obcego oraz glos ptaka
obcego zmodyfikowany na sgsiada) . Zmienne zalezne sg w skali dwumianowej (warto$ci 0 lub 1),
gdzie 1 oznacza: czestsze ataki glosnika, szybsze podejscie do glosnika, wigcej czasu spedzonego w
odlegtosci mniejszej niz 5 m od gloénika. Statystyka Walda, warto$ci P, oraz kryteria informacyjne

wyboru najlepszego modelu OIC i QICC sg podane.

89



16 35 4 b 35 -
a [} —
—_ ) S 30 ) 2 .30 | c)
S 2, =
@ 3 £ 25 2 E 25
= 3 <SRG
c a & 2 Nwv20
@ 3 0 v @'g
L Dy 15 - 2.¢ 15 -
5 £z g
g 4 .% 10 - 8§ 3104
b=
» 5 4 (6] B 54
0 04 o4
Sasiad Obcy Sasiad Obcy Sasiad Obcy

Rycina 8. Poréwnanie reakcji ptakow na playback sasiada i ptaka obcego. Jedynie samce, ktore
wykazaty reakcje przynajmniej w jednym z zabiegéw zostaty uwzglednione. Ryciny przedstawiaja
liczbg samcdw: a) atakujacych glosnik czeSciej podczas playbacku sgsiada i ptaka obcego (n = 20);
b) podchodzacych do glosnika szybciej podczas playbacku sgsiada i ptaka obcego (n = 41); c)
spedzajacych wiecej czasu w promieniu 5 m od glosnika podczas playbacku sgsiada i ptaka obcego
(n=41).

DYSKUSJA

Zastosowane podejscie badawcze, w ktorym to manipulowano zaledwie jedna
charakterystyka glosu, pozwolito jednoznacznie stwierdzi¢ czy czgstotliwosci formantow
sa odpowiedzialne za kodowanie informacji o tozsamo$ci nadawcy. Niezaleznie od tego,
czy modyfikowany byt glos sasiada czy tez ptaka obcego, reakcja na wtargnigcie
nieznanego intruza byla zawsze bardziej agresywna niz na wtargni¢cie znanego sgsiada.
Takie zachowanie ptakow bylo zgodne z ,;regula drogiego wroga” (Fisher 1954). Dzieki
mozliwosci rozpoznawania sgsiadow i1 ptakéw obcych na podstawie glosu, samce derkacza
ograniczaja koszty obrony terytorium poprzez unikanie niepotrzebnych konfliktow ze
znanymi sgsiadami. Akustyczne rozpoznawanie osobnikow w przypadku derkacza wydaje
si¢ by¢ niezwykle istotne z biologicznego punktu widzenia. Gatunek ten bowiem
zamieszkuje geste, trawiaste Srodowiska 1 jest aktywny glosowo glownie noca (Schiffer
1995; Green et al. 1997; Schéffer 1999; Berg & Gustafson 2007), co ogranicza mozliwos$ci
efektywnego komunikowania si¢ praktycznie wytacznie do kanatu dzwigkowego.
Przedstawione w niniejszym rozdziale wyniki w sposob eksperymentalny dowiodty,
ze samce derkacza sg zdolne do percepcji czestotliwosci formantéw, oraz ze czestotliwosci
formantow wykorzystywane sg przez ten gatunek do rozpoznawania znanych sasiadow i
nieznanych ptakow obcych. Sa to niezwykle wazne informacje nie tylko w kontekscie
komunikacji dzwigkowej derkacza, lecz takze w szerszym znaczeniu, dotyczacym catego
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systemu akustycznej komunikacji u ptakéw. Rola czestotliwo$ci formantow w komunikacji
dzwigckowej ptakow jak dotad byta badana sporadycznie (np.: Dooling et al. 1995; Fitch &
Kelley 2000; Ohms et al. 2010a; Boeckle & Bugnya 2012; Jones & Witt 2012), chociaz u
ssakow prezentowano formanty jako nosnik informaciji o wielkos$ci ciata (Taylor et al.
2010; Charlton et al. 2012), wieku (Reby & McComb 2003), pici (Briefer & McElligott
2011) czy tez tozsamosci nadawcy (Gamba et al. 2012). Wedlug mojej wiedzy,
przedstawione w niniejszym rozdziale wyniki s3 jednymi z zaledwie kilku badan,
pokazujgcymi eksperymentalnie zdolnos¢ ptakow do percepcji informacji zawartej w
czestotliwosciach formantéw oraz drugg pracg, po badaniach Fitcha i Kelleyego (2000),
ktora prezentuje zdolno$é percepcji formantow u przedstawicieli rzgdu zurawiowych.
Czestotliwosci formantow sg silnie zwigzane z wielkoscig i ksztattem kanatu
glosowego (Fant 1960). Charakterystyka ta jest wigc niezmienna w ciggu dorostego zycia
ptaka, a osobniki maja mate mozliwosci jej manipulacji, praktycznie jedynie poprzez
wyciaggnigcie szyi do anatomicznego maximum. Wykorzystanie czestotliwosci formantéw
do akustycznego rozpoznawania osobnikow minimalizuje wigc ryzyko oszustwa. Z tego tez
wzgledu informacje kodowana w czgstotliwosciach formantdow mozna uznaé za
wiarygodng wskazowke dotyczacg tozsamosci nadawcy (Bradbury & Vehrencamp 2011).
Przedstawione w niniejszym rozdziale wyniki poniekad wyznaczaja nowy kierunek w
badaniach nad akustycznym kodowaniem informacji o tozsamo$ci nadawcy i wskazuja
potrzebe poznania funkcji czestotliwosci formantow w akustycznej komunikacji u wiekszej

liczby gatunkow ptakow.

91



PODSUMOWANIE
Ponizej przedstawione zostaty wyniki oraz najwazniejsze wnioski badan zaprezentowanych

W poszczegdlnych rozdziatach pracy.

ROZDZIAL |
Makrogeograficzna zmienno$¢é glosu derkacza

1. Pomiedzy europejskimi populacjami derkacza wystepuja istotne réznice w
charakterystykach glosu, opisujacych dtugosci sylab i interwatéw oraz rozktad energii
sygnalu w zakresie cze¢stotliwosci. Nie obserwuje si¢ natomiast réznic pod wzglgdem
struktury pulséw w sylabach (PPD).

2.Roznice w charakterystykach glosu pomiedzy kolejnymi latami w obrebie populacji
mogg mie¢ zblizong wielko$¢ jak réznice migdzypopulacyjne. Wskazuje to na dosé
dynamiczny proces ksztaltowania si¢ makrogeograficznej zmiennos$ci gltosu derkacza.

3.Roznice w charakterystykach glosu maja tagodne przejscia migdzy populacjami oraz
wzrastajg wraz ze zwigkszaniem odlegltosci pomiedzy nimi. Wskazuje to na
ksztaltowanie si¢ zmiennosci gltosu pod wptywem izolacji poprzez odlegtos¢ dzielaca
poszczegodlne populacje.

4. Mechanizm ksztattowania si¢ makrogeograficznej zmiennosci glosu derkacza moze
by¢ wyjasniony poprzez kilka hipotez: (1) hipoteze réznic genetycznych pomigdzy
populacjami; (2) hipotez¢ wpltywu $rodowiska na ksztaltowanie sygnatu; hipoteze
efektu ubocznego (3) jakosci srodowiska, (4) wielko$ci osobnika, (5) modelu dyspersji

na zmienno$¢ glosu.

ROZDZIAL 11
Mikrogeograficzna zmiennos¢ glosu derkacza
1. Mikrogeograficzna zmienno$¢ wystepuje na wszystkich sposrod analizowanych
poziomoéw organizacji gltosu derkacza.
2. Przestrzenny wzorzec podobienstwa glosu pomi¢dzy najblizszymi sgsiadami 1 ptakami
oddalonymi jest dos¢ przypadkowy. Pod wzgledem analizowanych parametrow glosu
osobniki sg bardziej podobne zarowno do najblizszych sasiadow, jak rowniez do

ptakow oddalonych z lokalnej populacji lub nie obserwuje si¢ istotnych rdznic
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pomiedzy tymi dwoma grupami. Sugeruje to, ze rézne poziomy organizacji glosu w
toku ewolucji mogg by¢ ksztaltowane niezaleznie od siebie.

3. Podobienstwo niektorych charakterystyk gltosu ro$nie wraz ze zwigkszaniem
odlegtos$ci miedzy ptakami w jednej populacji, podczas gdy w innej maleje. Pokazuje
to, 1z odleglos¢ miedzy ptakami nie odgrywa kluczowej roli w ksztalttowaniu
zmiennosci gltosu w skali lokalne;j.

4. Zaobserwowany przestrzenny wzorzec nie pozwala na jednoznaczne stwierdzenie czy
lokalna zmienno$¢ pelni jakgkolwick biologiczng funkcje czy tez jest jedynie

ubocznym skutkiem przestrzennego rozmieszczenia odmiennie $piewajgcych samcow.

ROZDZIAL 111
Rozpoznawanie sasiadow i ptakow obcych na podstawie glosu
1. Samce derkacza rozpoznajg znanych im sgsiadéw i nieznane ptaki obce na podstawie
glosu. Zgodnie z reguta Fishera, reakcja w stosunku do nieznanego intruza jest
bardziej agresywna niz w stosunku do znanego sgsiada. W ten sposob ptaki
ograniczaja koszty obrony terytorium.
2.Podczas wtargnigcia intruza samce derkacza akustycznie sygnalizuja swoja agresje,
niezaleznie od typu intruza. Zmniejszaja intensywno$¢ derkania, zwigkszajg rytm
derkania oraz wydaja piejace glosy. Wskazuje to na uzywanie glosu jako pierwszej

linii obrony terytorium.

ROZDZIAL IV
Obecnos¢ indywidualnych charakterystyk glosu nie oznacza, ze ptaki wykorzystuja je
do indywidualnego rozpoznawania osobnikéw
1. Samce derkacza nie wykorzystuja struktury PPD do indywidualnego rozpoznawania
osobnikow, lub PPD nie jest jedyng charakterystyka glosu wykorzystywang w tym
procesie.
2.7Ze wzgledu na do$¢ mate bezwzgledne rdznice pomiedzy poszczegdlnymi PPD,
struktura pulsow moze kodowac¢ informacje¢ o przynaleznosci gatunkowej nadawcy.
3. Pomimo, iz dana charakterystyka gtosu posiada wysoki potencjal do indywidualnego
kodowania, niec oznacza to wecale, ze jest ona wykorzystywana przez ptaki do

indywidualnego rozpoznawania osobnikow.
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ROZDZIAL V
Czestotliwosci formantow pozwalaja na identyfikacj¢ nadawcy ale sa slaba
wskazowka wielkosci jego ciala
1. Czestotliwosci 1 dyspersja formantow sg istotnie, ale stabo skorelowane z wielkos$cia
osobnika. Samce o dluzszej gtowie wraz z dziobem odzywajg si¢ glosem o mniegjsze;j
dyspersji formantow oraz 0 nizszych czgstotliwosciach czwartego i pigtego formantu.
Czestotliwosci formantow nie sg wigc wiarygodna wskazowka wielko$ci ciata
nadawcy.
2. Czgstotliwosci formantéw posiadaja duzy potencjat do indywidualnego kodowania.
Charakterystyka ta moze by¢ przydatna w monitoringu i cenzusie populacji derkacza,
jak rowniez moze by¢ wykorzystywana przez samce do indywidualnego

rozpoznawania.

ROZDZIAL VI
Samce derkacza wykorzystuja czestotliwosci formantéw do rozpoznawania sasiadow
i ptakow obcych
1. Samce derkacza potrafig odbiera¢ informacje, ktora jest kodowana w czgstotliwosciach
formantow.
2. Czestotliwosci  formantow sg  wykorzystywane przez samce derkacza do
rozpoznawania znanych sasiadow i nieznanych ptakéw obcych. Pokazuje to, iz ta
niezwykle stabo poznana w$rdd ptakow charakterystyka gtosu moze pelni¢ wyjatkowo

wazng role w akustycznej komunikacji w tej gromadzie zwierzat.
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FINANSOWANIE I ZEZWOLENIA NA PRZEPROWADZENIE BADAN

Badania, ktorych wyniki zaprezentowano w rozdziatach III, IV i VI zostaly w catosci
sfinansowane z funduszy przeznaczonych na dziatalno$¢ statutowa Zakladu Ekologii

Behavioralnej.

Badania, ktorych wyniki zaprezentowano w rozdziatach I, Il i V zostaly sfinansowane z
funduszy przeznaczonych na dziatalnos$¢ statutowg Zaktadu Ekologii Behavioralnej oraz ze
srodkdw przyznanych przez Dziekana Wydzialu Biologii, Uniwersytetu im. Adama

Mickiewicza w Poznaniu (GDWB-02/2011).

Cala procedura eksperymentalna przeprowadzona zostala zgodnie z wytycznymi
dotyczacymi postepowania ze zwierzgtami w badaniach behawioralnych, opublikowanymi
w Animal Behaviuor (2012, 83, 301-309). Badania przeprowadzono respektujac przepisy
prawne obowigzujace na terenie Polski, Norwegii, Francji i Czech. Badania zostaly
zatwierdzone przez Lokalng Komisj¢ Etyczng w Poznaniu (decyzja numer 31/2011). Na ich
przeprowadzenie uzyskano wymagane zezwolenia Generalnego Dyrektora Ochrony
Srodowiska w Polsce (numer zezwolenia DOP-OZGIZ.6401.03.190.2011.dl) oraz
Ministerstwa Ochrony ~Srodowiska w Republice Czech (numer pozwolenia
00259/0H/2012). Badania na terenie Kampinoskiego Parku Narodowego przeprowadzono

w oparciu o wczesiejszg zgode Dyrektora Parku na ich przeprowadzenie.
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