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Abstract.—���� ������� ���� ������������ ��� ������ ������������� ��� ��������� ��� ���� ��� ������������ ��� ��������� ��� ���������� ������� ���� ������������ ��� ������ ������������� ��� ��������� ��� ���� ��� ������������ ��� ��������� ��� ������
���� ��������� ��� �������z������ ��� Apteryx�� ��� ����y �x���� ������ ����� �� N��� Z�������. W� ������b� ��� ����������� �������z����� (��������� 
������) ��� ������ b������� ��� ����� ��� �������� N���� I������ B����� K���� (Apteryx mantelli). S���������� ��������� by ����� ����� ���� ���
������ �� ��� fi���� ���� � ����y��� ������. C����� ����� �������� by ������ ����� ������ �� ������; ��� ������������� ����q����y ���� ~1.5 kHz�� 
����� ��������� �������� �� �� ~13.0 kHz. C����� ����� �������� by ��������� ��������� � ������ ��� �������y ���k���� ������y ��fi��� ��������� 
��� ��������� ��� � ������������� ����q����y ��� ~0.1 kHz�� ����� ��������� �������� ≤7.0 kHz. Th� ���������� ������� ����� ��� ��������� ���� 
������������ ���� ���� ��������� ���������. S��� ������������ ��� ����� �x��b���� �������� b������� ���� ��������� �� ����������� ��� ��� 
���������� ��������� ������ ��� ����� ��� ��� ������ ��� ����� ����. O�� fi������ ����� ��������� �� ��� ���q������ ��� ��� N���� I������ B����� 
K����’� �������z�������� ��� ��� ��������� ���� ���x������ ����������� ��������� ���� ������ ���� �������� �������������. Received 25 October 
2006, accepted 3 June 2007.

K�y ������: Apteryx mantelli�� ������ ����������� N���� I������ B����� K������ ��������� ������ �������������.

Vocalizaciones de Apteryx mantelli

Resumen.—����� �������� ��� ����������� ��� ������������ ������ �� ���� ��������� y ������� �� ����������� ��� ���������� ����������� �������� ��� ����������� ��� ������������ ������ �� ���� ��������� y ������� �� ����������� ��� ���������� ������
����� y ��������� �� ���� �������z������� �� Apteryx�� ��� ú���� �é���� �� ������ �������� �� N���� Z�������. D�����b���� ��� �������z����� �� 
������ �������� (��������� �� ����b���) y ��� �������������� ������ ���� ����� y ��� ���b�� �� Apteryx mantelli. S� ���b���� �� ��� ����� ���� 
���������� ������á���� �� ����� ����j�� � ��� ������ �� �� ���í��� �� �� �ñ�. L�� ����� �� ��������� ���������� ��� ���� ������ ������� �� ���
�������z� ������; ��� ����������� ������������� ���� �� ~1.5 kHz�� ��� ��b������� q�� ������z�b�� �á� �� ~13.0 kHz. L�� ����� ���������� ��� 
���� ���b��� ����������� ��� ����� �� ���������� ������������� ����q������� y ��b������� ��fi������� y ����������� ��� ����������� 
������������� �� ~0.1 kHz�� ��� ��b������� ���������� � ≤ 7.0 kHz. L� ��������� ������ �� ���� ����� �� ���� ���b��� �� ��������� �� ��� �����
������ �����������. A������� ���������� �� ���� ����j�� ��������� �� �������������� �� ����� q�� �����j� ��� ����������� ���� ���������� 
����� ���� ����� ������ ���� ������z� �� ��� ��������� �� �� ����j�. N������� �������z��� �������� ��� ������������� �� ���� �������z������� �� 
Apteryx mantelli y �������� �������� ������ �������������� ����������� q�� ��q������ ��������������� ��������.
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Most birds use �������� �������� �� � ������y ����� ��� ������
���������� ��� ����� ��� ����y �� ��������� ����� �� ����� b��������� 
�������������� ��� ���������. B���� ���� �������� ���y ����������� 
���������� ����� ��� ���������� ��� ������������ ��� ����������
���� �������� ���� �� �����y ������������ �� ��������fi��. S���������� 
��������� ������� � ������ �� ���� ���� b��� ������ �� ������� �������
������ �b��� ��� ��������� ����������� �������y�� ��b������ ��������� 
����������� b��y ��z��� fi������� ��� ������ ������y (�.�.�� G�������� ��� 
����� 1��1�� S������ 1��4�� G����� ��� M������ 1��8�� R������ �� 
���. 2000�� B��������� ��� T�b��� 2002). Th���� ������b��� ��� ��������� 
��� ��������� ��������� ��� � ������ �� ���� (������� ��������� �����y�
���) �� � �������� fi��� ���� ������� ������������� ������ ��������
������ ��� ��y �������. I� ��� ������ ��������� �����y��� ��� ����� ������ 

�������� ��� b��� �������� ��������y �� ��� ����� ��� ����b����; ���� 
���� ��� ���������� ��� ������ ������������� �� ����� b���� ��� 
b����� ��������� ���� ������� ��� ��������� �� ����� ��x�. Th� ���
���� ������������� ��� ��������� ���������� ��� b��� ��������y ��������� 
������� ��� �b����� ���q������ ��� ���� ������� ��������. 

Th� ������ �������� �������� ��� ��� k���� (Apteryx ���.)�� E�� 
(Dromaius novaehollandiae)�� O������ (Struthio camelus)�� ����� 
(Rhea ���.)�� ������������ (Casuarius ���.)�� ��� ��� �x����� ��� 
(D������������) ��� ��������� b��� (A��y����������). ���b�b��y ��� 
���� ����������� ��� ��� ������� ��� ��� k������ ������ ���� ������� b���
��� (2–4 k�)�� ��� ������y �������������� �������� ������������ ���� b����
����� ��� ��� ���������� (C���b����� ��� K���������� 1�83�� 1�84; 
M�L����� �� ���. 1�87; ������ 1�8�; M������� ��� H������ 1��0; 
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T�b���ky ��� T�b���ky 1��1�� 1��2). Th� ��x������ ��b�������� ��� 
k���� ��� ������� ��b�����������y �� ��� ������ ��� ����� ��� ���������y 
fi�� �������z�� �������: N���� I������ B����� K���� (Apteryx man-
telli); Ok����� B����� K������ �� R���� (A. rowi); T�k��k� (A. austra-
lis); G���� S������ K������ �� R���� (A. haastii); ��� L������ S������ 
K���� (A. owenii) (B��b���� �� ���. 2003�� R�b������ ��� C���b����� 
2003). Th� ������� fi������� �y��� ��� ������� ����� �� ��� b���� ��� ������y 
������� �� k���� (C������ 1�30�� M����� �� ���. 2007)�� ������ �������� 
���� ����� ������ �� ����. I� ��� �b����� ��� ������ ������� ������ k���� 
��q���� �������� ���������� �� ����������� ����� ��������fi��. 
Th���� �� �� ���k���y ���� k���� ���� �������� � �������x �y���� ��� ������ 
������������� ���������� ����� ����� ���������� ����������� ��� 
����� �������x b���������� ������. 

K���� ��� ��� ���� ������ ��� ��� ������� (D����� 2002)�� ��������� 
�������� ����������� �������� ��� ���� ���������� ��� ������ �� ������ 
��� “��������� ������.” Th�� �������z����� �� ������� �� b� � ����������� 
������ ��� �� �������� by b��� ��x���� ������ �� � ����� �������� �� �������� 
�� ��� ������ ��� � �����b�� �� �� �������� �� ��� ������� ��� � ������ ������ 
��� ��������� �������� �� ����� � ���� (C���b����� ��� K���������� 
1�84�� T�b���ky ��� T�b���ky 1��2�� C��fi���� 2004). Th� ������� ����
��x� ��� ��� ��������� ������ �� ��� ������� ������������ b�� �� �� ������� 
�� ���� ������������ ��� ������������������ ���������� (C���b����� 
��� K���������� 1�84�� M������� ��� H������ 1��0). I� ��y ����� b������ b�b� 
��������� �� b������� b��������� ����� �������������� fl���������� ����
���������� �� ��ff����� b������� ���������� (��������� ����� ��� ������
��� ������ ��� ����b����� ������ ��� ������� ������ ��� ������ 
������ (C���b����� ��� K���������� 1�84�� T�b���ky ��� T�b���ky 
1��2�� M����� �� ���. 1��7). 

D����������� ���������y �������b��� ���� �������z������ ��� k������ ���k� 
����� ��� ���� ����� ��������� ��� �������� �� ����������������� ��� ��� ������. 
��� �x�������� ��� ������ ��� ����� k���� ��� b��� ������b�� q�������������y 
�� � �������� “ah-eel��” ��� ��� ������ ��� ��������� �� � ������y “ah-eh” (C����
b����� ��� K���������� 1�84). Th��� ������������ ��� ���������� b�� 
�� ��� ������� ��� �������� ��� �������x��y ���� ��y b� ��������� �� 
����� ������� by ��������fi�� (C��������� ��� S������ 1��5). H����� ��� 
�������k� � �������� ����������� ��� ��� ������ b������� ��� �����
������������ ��������� ��� ��� ��������� ������ �������� by ����� ��� 
�������� N���� I������ B����� K����. Th����� ���� ��������� ��� ����� 
��� �� b����� ���������� ��� ������������y ��������� ���� ���� 
������ ��� ��������� ��� k���� �������z������ ��� ���� ������� ���� 
������ ������������� �� �� ����� ������� �����y��� � ���q�� 
�������������� �����. 

Methods

Study site.—Th� ����y ���� ��������� �� A����� S����� R�������� 
�������� 30 k� ����� ��� W���������� N���� I�������� N��� Z������� 
(36°23′S�� 174°8′E). Th� ���� �� � 33��� ������� ������� by ��� D��
�������� ��� C�����������. Th� ���� �� � ��������� ���� 365 � �b��� 
��� ��������� fl������ ����� ���� � b���� �������y ����� ���������� ����
����� ��� ��x�� b����������–�������� �������. ��� �������� �������� 
�� ��� ����y ������ ��� R�b������ �� ���. (1���). Th��� ����� ~21 ����� 
��� ������ N���� I������ B����� K���� �� ��� �������. 

Recording equipment and methods.—S���� ����� ��� ������ 
N���� I������ B����� K���� ����� �������. ����� ��� b��� ������fi�� 
by ��� D��������� ��� C����������� b������ ��� ����� ��� ��� ����y. 
M����� ����� ������fi�� �� M1 �� M7�� ��������� �� �1 �� �7�� ��� ����� 
�� �1 �� �7. A���� ������ ��� ����� ��� ��� ��������� (�2�� �3�� ��� �6) 

����� fi���� ����� ������������. E��� ����������� ��� � ���q�� ���
��� ����q����y�� ����������� ���� ��� ��� ��� ���������y �q������� (Y��� 
������������ ������� �������� �� � T�������� TR�4 ��������; S������k�� 
H�������k N������ N��� Z�������) �� ��������y ��� ������� ����������� 
b����. R��������� ����� ���� ������� 20 � ��� ��� b���. C����� �������
���� ����� ���������� �� ����������� b������ �x���� ���� �5�� b������ 
��� ��� b��� fi���� ����� � ����������� ����������y ��� ��� ������ 
������ b� ������fi�� ����� ��� ��������� �� ��� ����������� ����. 
Th� ���b�b�����y ��� �����������y ��������y��� � b��� ���� ������� ����� ��� 
������y ������������ ������ ��� k���� ��� ��� ��z� ��� ����� ����������� 
(C���b����� ��� K���������� 1�83�� ������ 1�8�). Th� ������fi������ 
��� ��� �������� ������ ����� b� ����fi�� ����� ��������� �����y��� (C���
fi���� 2004). C������ ����� �������� ����� 5 M�y 2003 �� 30 A����� 2004 
����� � S��������� ME66 ������������ ���������� (S����������� 
W������k�� G�����y; ����q����y �������� ����� 50 Hz �� 20��000 
Hz ± 2.5 �B) ��������� �� � S��y �������� ����� ���� (DAT) ���
������ (TCD�D8�� S��y�� T�ky�) ����� � ��������� ���� ��� 44.1 kHz 
����� 16�b�� ���������. R�������� ��������� ~20 ��� ������ ����
��� ��� ��������� ���� 3–5 �. O��� ��� ������ b��� ��� ���������� ��� 
�q������� ���� ����� �� � ����by b��� ���� ��� ��� y�� �������� ���� 
������� ��� ��������� ���������.

Analysis.—C������ ����� ������z�� �� �������� �� 44.1 kHz ����� 
16�b�� ��������� ����� RAVEN�� ������� 1.0 (C�������� L�b������y ��� 
O����������y�� I������� N��� Y��k) ��� ����� �� WAV fi����. Q������
������ �����y��� ��� �������z������ ���� ���� �� RAVEN ��� �� BAT�
SOUND �RO�� ������� 3.2 (���������� E���k�����k AB�� U��������� 
S������). A ��� ��� �����b���� ���� ���� �� ������b� ��� ��������� ��� 
��������� ��������� ��� ��������� ���� ��� ������ ���� �������� ����� � �����
��������� ������������ �� ������ �������� �������� by RAVEN �� 
BATSOUND �RO. ��� ������� ��� �������� ����� ������������ ����� ���� 
����� ��� ������������� (��0)�� ��� ���� ������� ��� ��������� ���y ����� ���� 
����� ���� ��� ��� ���� ����q����y ����������. C����� �����b���� ����
����� ����� ������������ ����� ���b�� ��� ����� ��� �������� ������� 
����q����y�� ��� �������� ����q�������. C����� �����b���� �������� ����� 
����������� ����� �������� ����� ��� ����� ��� ��� fi��� ���� �� ��� ��� 
��� ��� ����� ������ �������� ��� ���� ������ ��� �������� ����� ��� ��� ��� 
��� ���� �� ��� b�������� ��� ��� ��x�. Th� ������ �����b��� �������� 
����� ��� ������ ������ ���� ��� ����q����y ����� ��� ������� ����������. 
S����������� ��� ������ ������� ����� �������� ����� � ���� ������� 
T�������������� (��T) ��z� ��� 1��024 ������ ����� � H������ �����
���� ��� 50% ���������� ������ �������� � ����q����y ����������� ���  
56 Hz. D��� ����� ��� ������b���� ���������y (S�������W���k� W�����)�� �� 
��� ������ ��� ��� �����q�������� ����� (IQR) ��� ������b�� ���� ���� 
�����b���. M����W�����y U������ ����� ���� �� ���� ���� ��ff������� (1) 
�� ��� ��������� ��������� b������� ��x���� (2) b������� ��� ���������� 
���������� ��� � ���� �������� ����� � ����� �������� ��� (3) b������� ������
���� ���������� �� ���������’ ������� b������ ��� ������ ��� �����’� �������� 
������. C������ ����� ��fi��� �� � �������� ������ ��� � b��� ��������� �� ��� ������ 
��� ��� ���� ������� 40 � ��� ��� ����� ��� ��� ���������’� ������. 

Results

Temporal structure.—W������� ������� ����� �������� ��� � ������ ��� 
����� ��������� by ������� ��� �������� (���. 1). E��� ������ ��������� 
13–36 ����� ��� ������� 15.5–43.6 � (��� T�b���� 1 ��� 2 ���� ����
������ ������y ����������). N��� �������� ��� ���������� ��������� 
��������� ��������y ������� � ������ ��� ������ �� �������� ����� 0.17 
�� 1.28 � ��� ����� 0.12 �� 3.50 ��� ������������y. 
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fiG. 1. Spectrograms and power slices of (A) a call of a male and (B) a call of a female North Island Brown Kiwi (Fast Fourier Transformation [FFT] = 
1,024 points, 50% overlap, frequency resolution = 56 Hz). Calls of males contained a clear harmonic structure (f0–6f0), whereas calls of females con-
tained a series of tightly packed, poorly defined harmonics. In calls of males, notes could be grouped into phrases (Ph1, Ph2, Ph3). Power slices from 
Ph1, Ph2, and Ph3 are represented by a1, a2, and a3, respectively. Phrase-three notes contain an additional low-amplitude peak within each harmonic 
(s0–5s0). In calls of females, amplitude is concentrated into two or three prominent formants (Ft1, Ft2, Ft3). Formants are well defined near the start 
of a call (b1) and become merged and less apparent in notes near the end (b3). Constant frequency components (CFC) are obvious only at the start of 
some notes and at the lower frequencies of a note (b2; asterisk indicates obvious CFC).
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Th��� ���� �������� ��ff������ b������� ��x�� �� ��� ��������� 
�����b���� (T�b���� 1 ��� 2)�� ��� ���� ��� ����� ��ff������� ���� ����
�����������y �����fi���� (T���: Z = −0.85�� P = 0.412; N���: Z = −1.424�� 
P = 0.164; N������: Z = −0.53�� P = 0.648; ��� INI: Z = −0.712�� 
P = 0.527)�� ������ �������� ���� ��� ��������� ��������� ��� ������� ���� 
�������� b������� ��x��. V�������� ����� ������� ��� ���� b��� ���� 
������ �� b��� ������ ������ �������� ��� ���b�� ��� ����� ��� �������� ���� 

b��� ��x��. ��� �x�������� ��� ����� �������� � ������ ����� � �������� 
��� 17.1 ��� ���������� 21 ������� ��� ������� �������� 41.1 � ��� ����
������� 36 �����. A���� ������������ �� ��� ����y �x��b���� ���� ���� 
������� ��� ��������� ����� �������.

Spectral structure: Males.—Th� ������ �������� ����� ����� 
� ������ �������� ��������� (���. 1A). Th� ������������� ����q����y 
���� ~1.5 kHz�� ����� � ������ ��� ��������� �������� �� �� ~13 kHz. 

taBle 1. Summary statistics for temporal and spectral variables measured from calls of male North Island Brown Kiwi. Data are presented as 
median, interquartile range (in parentheses), and range (below). 

Temporal Variables Spectral Variables

Bird Tdur (s) Nnote Notedur (s) INI (s)
Fmax  
(kHz)

Highfreq  
(kHz)

Lowfreq  
(kHz) n

M1 26.7 (5.3) 21.5 (2.5) 0.52 (0.16) 0.67 (0.35) 2.0 (0.5) 2.2 (0.7) 1.4 (0.2) 6
20.8–29.8 18.0–29.0 0.25–0.96 0.20–2.39 1.5–2.6 1.7–2.8 0.6–1.5

M2 32.8 (18.6) 32.0 (11.8) 0.53 (0.12) 0.64 (0.23) 1.8 (0.2) 1.9 (0.2) 0.8 (0.3) 7
21.0–30.4 22.0–26.0 0.37–0.98 0.19–1.09 1.5–2.3 1.5–2.4 0.5–1.3

M3 29.2 (5.7) 25.0 (2.0) 0.57 (0.18) 0.52 (0.32) 1.7 (0.3) 1.8 (0.3) 1.2 (0.2) 6
17.1–41.1 21.0–36.0 0.25–0.77 0.12–1.57 1.3–2.2 1.3–2.4 0.7–1.5

M4 25.9 (4.6) 22.0 (2.5) 0.51 (0.06) 0.70 (0.35) 1.8 (0.1) 2.1 (0.3) 1.0 (0.5) 8
23.3–33.6 21.0–25.0 0.30–0.88 0.22–1.61 1.5–2.1 1.6–2.7 0.4–1.5

M5 33.5 (4.1) 26.0 (4.0) 0.52 (0.25) 0.84 (0.17) 1.7 (0.2) 1.7 (0.2) 1.3 (0.1) 8
23.0–36.5 19.0–30.0 0.17–0.70 0.25–1.65 1.3–2.3 1.3–2.4 1.0–1.5

M6 27.8 (3.8) 22.0 (2.0) 0.62 (0.10) 0.68 (0.27) 2.0 (0.3) 2.2 (0.3) 1.4 (0.8) 6
15.9–29.9 14.0–24.0 0.43–0.82 0.21–1.85 1.6–2.3 1.6–2.6 0.5–1.8

M7 34.5 (6.6) 28.0 (2.5) 0.59 (0.16) 0.65 (0.31) 1.8 (0.2) 2.0 (0.2) 1.5 (0.2) 7
20.4–40.3 19.0–34.0 0.17–0.77 0.16–3.18 1.4–2.4 1.4–2.9 1.1–1.7
29.1 (8.9) 24.0 (6.0) 0.54 (0.13) 0.66 (0.33) 1.8 (0.3) 1.9 (0.4) 1.2 (0.4) 48

15.9–41.1 14.0–36.0 0.17–0.98 0.12–3.18 1.3–2.6 1.3–2.9 0.4–1.8

Abbreviations: Tdur = total duration of call, Nnote = number of notes per call, Notedur = duration of each note, INI = duration from the end of one note to the beginning of the 
next, Fmax = frequency with the highest amplitude in the fundamental harmonic, Highfreq = highest frequency reached in the fundamental harmonic, and Lowfreq = lowest 
frequency reached in the fundamental harmonic.

taBle 2.  Summary statistics for temporal and spectral variables measured from calls of female North Island Brown Kiwi. Data are presented as  
median, interquartile range (in parentheses), and range (below). 

Temporal Variables Spectral Variables

Fmax (kHz)
Highfreq

(kHz)
Lowfreq

(kHz)Bird Tdur (s) Nnote Notedur (s) INI (s) LFC UFC n

F2 25.6 (0.9) 20.5 (0.5) 0.53 (0.08) 0.62 (0.34) 1.3 (0.3) 3.2 (0.4) 4.1 (0.9) 0.1 (<0.1) 2
24.7–26.5 20.0–21.0 0.44–1.13 0.21–3.31 0.9–2.6 2.6–4.8 1.7–5.3 0.9–0.3

F3 30.3 (0.5) 28.5 (0.5) 0.47 (0.16) 0.63 (0.25) 1.9 (0.6) 3.8 (0.8) 0.3 (0.1) 5.2 (0.9) 2
29.8–30.8 28.0–29.0 0.25–0.64 0.23–1.08 1.3–2.2 2.8–4.3 3.8–6.7 0.1–0.5

F5 26.7 (2.4) 21.5 (1.5) 0.60 (0.15) 0.69 (0.27) 2.0 (0.6) 4.5 (1.2) 5.1 (0.4) 0.2 (0.1) 5
15.4–30.3 13.0–23.0 0.42–0.86 0.29–1.17 1.5–2.7 2.9–5.3 4.6–6.6 0.9–0.7

F6 30.4 (13.4) 19.0 (7.0) 0.66 (0.11) 0.63 (0.36) 1.7 (0.3) 3.2 (0.7) 5.0 (1.1) 0.2 (0.1) 5
19.2–43.5 16.0–29.0 0.42–1.28 0.28–3.50 1.1–2.7 2.2–4.3 3.0–6.6 0.1–0.4

27.3 (5.2) 21.0 (6.0) 0.60 (0.15) 0.64 (0.32) 1.8 (0.5) 3.6 (1.1) 5.0 (0.7) 0.2 (0.1) 14
15.5–43.6 13.0–29.0 0.25–1.28 0.21–3.50 0.9–2.7 2.2–5.3 1.7–6.7 0.1–0.7

Abbreviations: Tdur = total duration of call, Nnote = number of notes per call, Notedur = duration of each note, INI = duration from the end of one note to the beginning 
of the next, Fmax = frequency with the highest amplitude in the lower frequency component (LFC) and upper frequency component (UFC), Highfreq = highest frequency 
reached in the upper frequency component, and Lowfreq = lowest frequency reached in the lower frequency component. 
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A��������� ����������y ��������� ������ ����������� �������� �� ������ 
5 �B b������� ��������� (���. 1A: 1–3). ���k ���������� ������� ��� 
������������� (��0) ���� �������� ������� � ����q����y ����� ��� 1.3–
2.6 kHz�� ��� ����q������� ������� ���� �������� ������� � ����� 
��� 0.4–2.� kHz (��� T�b��� 1 ���� ��������� ������y ����������). Th� 
��������� ��������� ��� � ���� ���� ���������y �������� ��� ����� ������ 
�� ����� �������� ����q����y ���������� (C�C) ��� ������y� ����
������ �� ������� ����q����y ����������� (U�M) �� ��� ����� ��� � 
���������� ����q����y ����������� (D�M) �� ��� ��� ��� � ���� (���. 2A).D�M) �� ��� ��� ��� � ���� (���. 2A).) �� ��� ��� ��� � ���� (���. 2A). 
Th� C�C� ����� ������ ������ �� ���� ����� �� ����� ���������y �����
������ ����q����y �������. A�������� �����b��� ����� b������ ��� �����
q����y ��� ��� �������� C�C ���� ����������y ������� ��� ����� ��� 1.5–1.8 
kHz�� ��� ������� C�C ���� ������� 1.8–2.3 kHz�� ��� ��� ����� C�C 
���� >2.3 kHz. ���q����y ������������ (�M) �� ��� ����� ��� ��� 
������ �� ����q����y ����� ��� ������ ������� ��������� ����� ���� ����� 

���������� ��� ���y ����� U�M �� D�M. B���� ����fi�� ��� ������
���� ��� � ���� by ��������� ������ C�C� ���y �������� �� by ��������� 
��� ���������� �� ������ ��� ������������� ��� � C�C. 

I� ������� ��� �������� ����� ������ b� ������� ���� “�������” (���. 
1A)�� ��fi��� �� ������ ��� ����� �������� �� ��������� ��� ������ ��� 
�M. C������ ��������� ����� ��������� ��� fi��� �� ��� fi��� q�������� 
��� ������ �� ��� ������ q�������� ��� ��� ����� �� ��� ����� ������. 
������ ��� ���� ����������z�� by ���� C�C� ��� �������� ����� 
�M��� ��� ������ ��� ������ ������ b������� ����������� ����� (���. 
1A). ������ ���� ���� ����������z�� by ������� �M� ��� ���� ����
����� ��������y ��� � ����� C�C (���. 1A). ������ ����� ���� ����������
�z�� by �������� ���� �M� ��� ���� C�C� (���. 1A). ������ ����� 
����� ��������� ��� �� ����������� ����������� ���������� ������by ���
��������� C�C� ����� �������� b������ ��� ������������� ����q����y 
��� ������� ���� ��� ��� ���������. Th��� ����������� C�C� ����� 

fiG. 2. (A) Spectrogram of a section of phrase 1 (f0 and 2f0) of a call of a male and (B) spectrogram of a section of the middle of a call of a female 
North Island Brown Kiwi (Fast Fourier Transformation [FFT] = 1,024 points, 50% overlap, frequency resolution = 56 Hz). Notes from calls of males are 
composed of up to three constant frequency components (CFC); c1 indicates the upper CFC, c2 the middle CFC, and c3 the lower CFC. Each note 
also has an upward frequency modulated (UFM) component at the start and a downward frequency modulated (DFM) component at the end. Phrase-
one notes gradually shift from the upper CFCs to the lower CFC. Notes from calls of females gradually add a UFM near the end of a note, causing the 
frequency components to overlap (indicated by arrows). Only two harmonic-like structures can be seen in notes from calls of females (fb1, fb2).
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�������� �� ������ 1.5�� 3.5�� 6.0�� ��� 8.0 kHz ��� �� ���� ������� 
���������� ���� ��� ���������. 

Spectral structure: Females.—Th� ��������� ��� ������� ����� ����
������ ��������� ��� � ������������� ����q����y (��0) ��� ~0.1 kHz�� ����� 
��������� �������� ≤7.0 kHz (���. 1B). H�������� ����� ��������� 
������ �������y ���k���� ��� ���� ������� � ������� ����q����y 
������� ������ ���� ���� ��ffi����� �� ������. Th� �������� ������
���� ���� �b����� �� ����y � ����� ��������� ���������y �� ��� ������� ����
������ ��� �� � ������� ���� �� ��� b�������� ��� ���� ���� (���. 1B�� 
2B). W����� ������� �����y ���� ������b���� ����� ��������� �� 
����� ���� �b����� b���� ����q����y ������������ ���� ���������� � 
������ ��� �����x�������y ����� ��������� (���. 1B: 1–3). H�������� 
������� ���k ���������� ���� ��� ������ ��� ���� ����������� ����� 
���������� ���������� �� ��������� �� b��� �����. A ����� b���� 
����q����y ��������� ���� �������� �� � ������� ���b�� ��� �������. 
Th� ������� ����q����y ��������� ���� �������� ����� �b��� 0.1 �� 
3.0 kHz�� ��� ��� ����� ����q����y ��������� ���� �������� ����� 
�b��� 2.0 �� 6.0 kHz. A��������� ������� ��� ������� ����q����y ����
������ ���k�� �� � ����q����y ��� 0.�–2.7 kHz�� ��� ��� ����� �����
q����y ��������� ���k�� b������� 2.2 ��� 5.3 kHz (T�b��� 2). Th� 
������ ��� �M ������ �������y b������� ������� ����� � U�M ���� ��� 

��� ��� � ���� ����������y b���� ������� ������� ��� ����q����y ����
������� �� �������� (���. 2B). 

Pair communication behavior.—�������� �������� � ���
������ �� ��� ������ ��� ����� ���� ������� 35 � ��� ��� ����� ��� ����� 
������ (���. 3). �������� ������ ������� ���� ����� ���� �� ���� ��������� 
�� ����������� ��� �������� ������� ��� �� ���� (�.�.�� �� fi���� ��� ���� 
�� ���� �� ��� ���� ���� ���������). M����� ��������� �� ��� ������� 
��� ����� ���� ������� � ���� ������� �������� ������� 13 � ��� ��� 
����� ��� ��� ��������’� ������. W��� ��� ����� ����������� ��� �������� 
��������� �� �������� ������� ��� ���� ������� �� ��������. N� �b����� 
�������� �������� ����� ������� �� �������������� �� �������������� ��� 
����� ������� ����� �����b��� �����. Th��� ������ ���������� ���� ����
�������� ��� ��� ���������� ��������� ������ ��� ����� ��� ��� ����’� ������. 
�������� ������ ������ ��� ����� ��� ��� ������ ��� ����� ������ ��� ���� 
����� ���� ���������b��y ������� ���� ��y ��� ��� ���������� ���������� 
b������ ����� ����’� �������� ������ (���. 4). A����� ��� ����� ��� � �����’� 
�������� ������� ����� ������� ��� ���������� ��������� ��� ��� ������� ��� ����� 
���� ����� b����� ������y �����b����� ����� ����� ���������� ������ ���� 
����� ��� ������� b������ ��� �����’� �������� ������ (���. 5). Th��� ���� 
� ������ ��ff������ b������� ���������� ���������� b������ ��� ������ ��� 
����� ��� ��� �����’� ������� (Z = −2.31�� P = 0.03)�� b�� ���� ������� ��y 

fiG. 3. Calling behavior of the seven pairs of North Island Brown Kiwi recorded in the present study (F4 was not recorded during the study). P1, etc., 
indicates the pair corresponding to the duet. Three different calling behaviors were observed: (1) females responded to the call of their mate shortly 
after he had finished calling; (2) females responded during their mate’s call, causing a stop to the male’s call; and (3) males responded to their mate’s 
call, and both birds called together, producing overlapping calls.
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fiG. 4. Temporal structure of the calls of male and female North Island Brown Kiwi when part of a duet. No obvious patterns with respect to note alternation 
or overlapping occurred within these duets. However, females paused for considerably longer after the onset of the male’s response call than before it.

fiG. 5. Duration of the inter-note interval in individual calls of female North Island Brown Kiwi that are part of a duet with their mate. The figure hasDuration of the inter-note interval in individual calls of female North Island Brown Kiwi that are part of a duet with their mate. The figure has 
been normalized so that the onset of calls by males occurs at the same time during each female’s call. After the onset of the call of the male, the inter-
note interval becomes much more variable, with long erratic pauses between notes.
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���� b��� ��fl������ by ��� ���������� ���������� ��������� ���� 
��� �������� ��� � ������. Th� ���������� ���������� ��� ������� ���� ����� 
���� ��� � ���� ����� �������� �� ����� ���� ����� ��� (�������� ���
���� = 0.64�� ���� ������ = 0.62�� Z = −0.2��� P = 0.8�). Th� ������
���� ��������� �� ������� ��� ������ ��� ��� ������ �� ������ ����� 
���y ����� ���� ��� � ���� (�������� ������ = 0.68�� ���� ������ = 
0.64�� Z = −0.58�� P = 0.6�).

discussion

T�� ������� ����y �������� ��� ������ ��������� ����������� ��� 
��� ��������� ��� ��������� ��������� ��� ��� “��������� ������” ��� ����� 
��� �������� N���� I������ B����� K����. A�������� �� ��� ����
���� ������������� ��� ������ �������� ��� k���� b��������� k���� ���
�����z������ ������� b� ������z�� ���� ����������� ���������� �� � 
������������ ��������� ������� ����������� ����� ������ ����������
�z�� �������������y by ����� ����q������� ��� ����� ������� ����� 
�������� � ������� ����q����y ����� (M����� 1�75�� S��j���� 
1�86�� W����y 1��1�� B��y��� ��� L���� 1��7�� B��������� ��� T�b��� 
2002). T�� �������� ��������� ������ ���������� ����� ���� N���� 
I������ B����� K������ �����������y �������� ������� ������� ���� �� ��� 
�������� �� ���� ����������. M����� �������� � �������x ������ 
���������� ��� ≤36 �������������� ����� ���� ��� ����q����y�
���������� ��� b����b����� ����� � ���������q����y ���������. 
I������� ��� �������z������ ��� k���� ��� ���y �����k� ��� b����
��� ��� �������� ��� ��� E���� O�������� ������� ��� ������������ 
(D����� 2002)�� ������ ��� ��������� by ����� ����q������� (<300 
Hz) ��� ������� ������ �� ���������� ����� ���������. T�� �������z��
����� ��� N���� I������ B����� K���� ������ �� b� ���� �������
�������� ��� ����������� �������� ��� ���� ������������ (S���� 
1��1�� M�G����� ��� D�b�������� 1��6�� T���� 1��8). A�������� 
� �����b��� �x���������� ��y b� ���� ��� �����������y ������� ��z� ��� 
��� k���� (2–4 k�; M������� ��� H������ 1��0) ������� ����� �b����
��y �� ������� � ����������q����y ������� �� � ������������ ���������� 
(�.�.�� W����������ä��� 1�80�� Ry�� ��� B��������z 1�85�� T�b��� ��� 
M������ 1��8�� B��������� ��� T�b��� 2002)�� ���y ����� ������� ��� 
� �������� ��z��� ���� �� C������������� (Tetrao urogallus; M��� ��� 
L��k�� 1�7��� M��� 1�83) ��� G���� B������ (Botaurus stellaris; 
�������� �� ���. 1��7)�� ���� ���������� ��� ����� �� ������� � ������
����q����y�� ����������� ������. T�� ������ ��������� ��� N���� I������ 
B����� K������ ���������� ��y ���� b��� ������������ by ��� ���q�� 
b��������. K������ �����k� ��y ����� ��������� ��� ������y ������������ 
��� �������� ��� ������� � 30� �� 40��� ���� ������� �����b��� 
��� ���������� ������������� (������ 1�8�). T��y ��� ����� ���
�������y ������������ ���� ���b�� ��� ��� ���� �����y��� �������� 
������������ ����������� (T�b���ky ��� T�b���ky 1��1�� 1��2). 
T����������� ��� ������� ��� N���� I������ B����� K���� ��� ���k���y �� 
b� �������� ���������y �� ��������� �����b����� ������� ��� ���
k����� k���� ��������� �� ����� ��������y. T����� �����y��� �������
������ ���� ����� ��������� ��y ��� b� ������������ ���� k������ 
�� �� �� ���� ��� ����� ��������� ����������������� ��� ����y������ 
������� (D����� 2002).

I� �� ���k���y ������ �� ����� ���y ����� ��������������� ��� k���� 
������ �� ������ by ��� ���������� �� ��� ������ ����� (���� 1�60). 
Th�� �� ���� �b����� �� ������� ��� ����������� ������ ����� � ����������� 
�������� ���������� ����� ���������. �������� ��� ������� �� b� �� 
�������������b������ �������� ������� � ������ ��� ���� b��� ������ 
�� ����������y �������� b��y ��z� �� R����� M���q��� (Macaca 

mulatta; ����� 1��7) ��� ���� (Canis familiaris; R���� ��� ����� 
1���) ��� �� ������� �� �������� ��� ���� ����������� ����������� 
�� ��� O���b��� (Steatornis caripensis; S������ 1��4). W�������W������� 
C����� (Grus americana) ���� ����� b��� ������ �� �������� 
������� �� �������� ����q������� (����� ��� K������y 2000). ���� (����� ��� K������y 2000). ����(����� ��� K������y 2000). ����. ����
����� ��� ����y ��� ��� � ���b�� ��� �����b��� ���� ���� �����y��� 
������������ �� ��������fi��. Th���������� �� �� �������b��� �� ������ 
���� ����� k����—����������� ����� � ���������� ����������� ��� 
������� �� ��������� ���������� ��� � ��������y ��� �� �������
����� b������� ����������� �����b����� ��� �����—���� ���� ��� 
��� ����� ����q����y�� ������������ ��� ��������� ��������� ��� ������� 
�� �b���� ������������ ����� ��������fi�� (�.�.�� ��� ���������������� 
C�C� �� ������ 3). 

I� ���� ���������� �� fi�� ���� � ���� ������ ��� ����������� ��ff���
���� b������� ��� ��x���� ���� ��������� ������� ����� �����������y �����
������� ����������� ���������. M����� �������� �����������y ���������q����y 
����� ����� � ������ �������� ����������� �������� ����� ��� ������
����q����y�� b����b��������q����y ���������� �� ��� ����� ��� ����
������. I� �� �����b��� ���� ����� ��ff������� �� ��� ��������� ��� ������� 
��� ������y �����b���b��� �� ��ff������� �� b��y ��z� b������� ��� 
��x�� (��������� ��� ������� ���� ������; M������� ��� H������ 1��0) 
��� ��� �����q���� ��ff������� �� ��z� ��� ��� ��������������� ���
��� (B���������j� �� ���. 1��7) ��� ������� ��� ��� ������� (H���� ��� 
C������ 1�71).

I� ��� b��� ��������� ���� k���� ����� ���� (�.�.�� C���b����� 
��� K���������� 1�84�� T�b���ky ��� T�b���ky 1��2)�� b�� ��� �����
��� ����y �� ��� fi��� �� ������b� ��� ��������� ��������� ��� ����� 
�������� �����. Th��� ��� �� ����������fi��� ���������� ���� ��fi���� 
� ������ b�� ��� �������� ��������� �� ���� �������� �� � j���� �������� 
�������y by ������ ������������ ���� ���� ����� ��������� ������� b���� 
���� � ������ ��� ��������� ��������� (����b���� 1�82�� H����� 2004). 
A�������� ��������� ��������� ���k� ���� ������b�� by ����b���� 
(1�82) ��� H����� (2004) ���� ��� ������ ����� ������ �� ���� ���������
���� �� �������� ������� ����� ��� N���� I������ B����� K������ ������� 
�� ��� ���������� ��������� �������� ������ ��� ����� ��� ��� ������ ��� � 
����. Th�� �������� ���� k���� ��y b� ����� �������y �����b��k �� 
������ ��� ��������� ��������� ��� ����� ������� ������ �����. ������� 
������� ��� ������ �� ������� ���� ���� �����b��k ��fl������ ��� 
��������� ������� ��� �������. B������ ����� �����b��� ����� ����� ����y 
b������� ����� ���� ����� � ��������y�� �� �� �����b����� �� ��������� by 
C���b����� ��� K���������� (1�84)�� ���� ���y ��� ���� �� �������� 
���� b���� �� �� ����� ���������� k���� b��k �� ����� �����������. I� 
�� ����� ���k���y ���� k���� ����� ���� ����������� ��������������������� 
��� ������������� ���������� �������� �� ����� ������ �� ����� ��x� 
(W��k���� 1�80�� S����������� ��� R�y�� 1�83�� L���� 1��6�� L����
���� 1��8). B��� ���������� ������� b� ��� ��� �� k���� �� ����� ����
������� ��b����. H��������� b���������� �x��������� ��� ������ �� 
�x������ ���� ��������� ��������.

Th� ������� ����y ������ ���� N���� I������ B����� K���� ���� 
�������� � ������ ��������� ��� ������ ������������� �y���� �����k� 
����� ��� ����� ������� �� ����� ������� ������� �� � ���������� �����
��� �����������. C�������y�� k���� ���� ������� � ���q�� ������ ������
���� �� �����y ������������ �� ��������fi��. I� ������b��� ��� 
������ ��� ��� N���� I������ B����� K������ ��� ��� b�������� �� ������
����� ��� ������������y ��������� ���� ���� ���� �� ���� �� ��� b��� 
(fl����������� ������������ �������������� ����������). U����������y�� ���� 
������� �������� ��� ������������� ��� ��� ���������� ��� ����� ������ 
�������������. 
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