
 



Propositions 

 

1. Scientists can be activists, especially when it 
concerns their own research Ʊeld. 
 

2. Universities can set a leading example by 
practicing what they teach. 
 

3. A good working atmosphere is essential for 
good research. 
 

4. Science communication is a vital part of 
research. 
 

5. Research can proƱt by more interaction and 
shared vocabulary between diƯerent research 
Ʊelds. 
 

6. Observer bias should be carefully accounted 
for in every study design. 
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�� �	�� � ���. These bright night skies prevent one-���&� %� ��� ����
 �%��	���%
 �&%�

����
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1.3. Associated costs 
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� �%���	 	��� �
�% ��� 
���� ����


����� �
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price.  

First, there is an enormous economic cost to ALAN. Expenses are estimated to account 

�%&  �!�	 %� ��� �	%��	 �&%�� �%������ �&%����� �� ���
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diversity of organisms, from microorganisms ��"
" +��
,� �! �
"� �#��� %�-�� �#��� �� �!

�
"� �#�����

� �! �
"� �#�#� !, �
��!� ��"
" ���-��� �! �
"� �#������
 �! �
"� �#���, fungi 

(e.g. ���
 �! �
"� �#��� ��� �����
�� ����-!��-�!�� ��"
" ��� �! �
"� �#��� ��, �! �
"�

�#��� �,���� �#�#� '������-����
� �! �
"� �#��� ��

�,!! �! �
"� �#� � and 

vertebrates (e.g. �,���,�� �! �
"� �#�#� �,-���-
 �! �
"� �#��� 	�-���� �! �
"� �#���

��

�- �! �
"� �#� � /��*
��� (,
��� �#�#�. 	,*���-� !���,�! ��
�!��� �,����������

,� +�+� �-� �,�! 
�&�
� !, �� �,��� �� �,�!�-��
 �������� �� !���- !-��!� ���� ����

!��
,-�� !, ��-&���� ���!��- �! �
"� �#��� ��� ���
���
�� �! �
"� �#���. This is 

����!��!��
� �� �#� ,� ��-!��-�!�� ��� �,-� !��� �#� ,� ����-!��-�!�� �-� �,�!�-��


�	

&�- �! �
"� �#�#�. 

1.5. Impact on predator-prey interactions  

This thesis focusses on the impact of ALAN on predator-prey interactions. Predation is 

�� ��,
,
���
 ��!�-��!�,� ��*���� ,�� ,-
����� &�

� ��� �,������ �

 ,- � ����!��!��


�-��!�,� ,� ��,!��- ,-
����� �+�-���� �###�" /�-,�
� !��� ��!�-��!�,�� �-���!,-� and 

�-�� �!-,�

� ��.����� ���� ,!��-�� 	!����� �� �-���!,--prey dynamics shape 

���������
 ��-����
� -��-��!���!� ������,�-� ����!�! ��,���� �,-�
��
� 
-,*!�� ���-
�

�

,��!�,�� ��� �
!���!�
� ������� ���!-���!�,�� ��� �,�����!� ��!�-��!�,��

(Beauchamp, �##$�" ����� �!� ��-��! ����!� ,� 	!����� !�� ������,�-� ���

�,-��,
,
���
 !-��!� !��! ��!�-���� !�� ,�!�,��� ,� �-���!,--prey interactions are 

,�!�� ������! !, �!-,�
 ��!�-�
 ��
��!�,� �+�-���� �###�.  
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Because predator-prey interactions are key components of food webs, a good 

����+�������
 *� ��� ������ *� )�)� *� �+����*+ ��� �+�� ���������� ��� ������*�+� ��

important to understand community-
���
 �*���������� *� 
�
�� �*

���*� Previous 

research has shown that ALAN can cause varying outcomes in predator-prey 

interactions depending on the system at hand. ���
� ����+�
 ������� +��*+��� ��

increase in predation ������� �� �
 � �!��� ��

�+ �� �
 � �!�"� ����� �� �
 � �!���, 

others reported decreased predation under ALAN conditions ���$��+��� ����*�� �!���

%��$�*� �� �
 � �!���. In addition, there were cases where ALAN did not impact the 

amount of predation �)�*+*�*� �!����+���� �� �
 � �!���. Thus, outcomes of ALAN on 

����� ������� ����+����*�� �+� �*����� ��� ������� �����	� �'���*�+� �� �
 � �!���. 
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*
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1.5.1. Shifts in spatial niche overlap 
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� ��+���� ������� �*�� �*(�+�� 
�
��

����+��
�$�� �� �
 � �!��� ����+� �� �
 � �!�	� ���$� �� �
 � �!��� '�*�
��+� �� �
 � �!�"�

��

�*�� �� �
 � �!���, others move away from it �#�+
�+ �� �
 � �!�!� ����+� �� �
 � �!�	�

'���� �� �
 � �!��� '�*�
��+� �� �
 � �!�"� �*(
�� � &���� �!���. Thereby, ALAN can 


+���
� ��,����� ��� ������
 ����� *��+
�� ���(��� �������� (���� �� ��������
 �*+ ����

to interact. '���+�
 ���������� ��� �� �� �
��  


�+��
�� )�)� ��� ���*+���� �����
� ���� ������� ��� 
�
�� �*+ ����+ ������
 *+�������*��

�* )�)� ��� ��� �� � ��
�� ������
 ���� ���
�����
 ������� ��� ������
 ���� �*

������+����
� ��� �� �� ��� 
�
�� ����+� -��� ��������� 
�$�
� �� 
���� ��+�
� ���
��ns 

��� �����+��
 ����� *� �+��	���
 
�
���� ������� �� �*�� �*���+��

� ��
+����
 ��+�� ���

������� �*�
+�
����
 �+*��� 
�
�� �*�+��� ����+��
�$�� �� �
 � �!��� ���$� �� �
 � �!���. 

������� �+*� ����+��� *+��+� ��
� ����+ �*+��� �*(�+�� ��� 
�
�� �Fabia� �� �
 ��!���. 

����+ �*+��
 �*�����*��� � � ����+ � ����+�

� 
�� �$�� ���� ������*�+ ��
�� ������� �*

���� ��+�
�� 
*(���+� ���+ �+��	���
 
�
�� �*�+��� ���� ������*�+ 
���� �* �*�����*��
�

����+��
 �+*��� ��� 
�
�� 
*+ ��+��� )�)� ��� ��� �*������
 �* ����+��+� (��� �

 ����+

���� *+�������*� ��+���
���� ���
����
 �*
�+� ���

�+� ��� ��
����� *+�������*� (Adams 

�� �
 � �!���. 

'��*��
�� 
�
�� ��� �� ���*������ (��� �*������ *+ ��
����� 	����� *���*���� ���+���

������
� ���+�����
 *+ ����++��
 ������� 
*+ ����� *���� �*���+��
 �������� 
�
�� �� 
�$�
�

associated with an increased predation risk ��+�
� � �*
���� �!���. Therefore, these 

prey species prefer darkness and are deterred by ALAN �'�*�
��+� �� �
 � �!�"�. Their 

ALAN-�+�

�+�� �
�+����� ��� �
�* ��$� ���� ���� �*+� ��� ��*�� *��� �+���
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������
�� � �������  �� �"��� �* ��� � �
!� �"���� �����
 ��* ��+ 
���+  *  ��� ��� ��


	
 �+��
 ���*�� ��* * ����!  

On the other hand, ALAN can be attractive because of the associated foraging gains. 

��+ ���  ��� ��� ����	 �+*�  �� 
*��
 ���+����� �� 
�
� -attracted insects around a 


�
� �*�+�� ��*���
��-$�+��
 � �
!� �"������
��
� �������+���� � �
!� �"���. Others 

��� ����	 �+*�  �� ���+����� ���+�� �
������� �� � 
� �*+�
��
 �� �� �'�� *� � �
!�

�"�"�.  

,��+� �+� 
�%�
� ���� �*+� �*�� ��� *+ ��
� ��� ��* * �� �� ������*�+�  �� ��� ��

�
�� �� �� )�)�� ���� �� 
�
� -associated mating, temperature or moisture 

+�
�
� �*�� � �! �&��*��*�� � �
!� �"��� '��
�+��**�+�
� ���#� ,*
���� � �
!� �����. 

�*(���+�  �+*�
�*�  ���  ����� � �*��� *�
� *�  �� ���������� ����+���� ��*��� ��

 ���� �+�  �� �*� 
�%�
�  * ���
��� *�+ *���+�� �*��! 

1.5.2. Shifts in temporal overlap 

��
� ��+ � �*��  �� ��� �� * ����+�
  ���*+�
 ������� �+�� ��
 ��� ��� �� ��� � ��+�*���

���+��
 ����-�� ����� �*� �+��
 ���
� -�� ����� �+������
�+ ��� ��� ��+��
  (�
�
� �� ���

�� ����+�
 ��� ��� � �++�
�
�+ �� �+��
� ��+��
 �* � ��� ��� ��
� � �'���*�+� � �
!�

�"���! ���� ������� ���� ��*
��� ��� ��� �� ��� � ��  �+��  �� �������� �+��� �*�

+��% �� ���
*� ��
  ���*+�
 ������ �� (����  ���+ �+��� *+� �+� 
��� �� ��� *+ 
���

�
����� �������
��� � �
!� �"��� ��
� � �
!� �"�#�! '���� )�)� �
�� � �ircadian 

rhythms ��*���*�� � �
!� �"��� ���+ � � �
!� �"���, shifts in predator-prey interactions 

�+� 
�%�
�  * *���+!  

ALAN has created the so-��

�� ��
� 
�
� ����� ��*�
�*+� � ����� �""�� '��(�+ � �

�����+�*�� �����! �*+ �����
�� �+��� *+� (���� �+� ����

� 
��� ��  * ��� ��� �� ��� �

��� �� ���  ���+ �*+�
��
 �� *  �� ��
�  ��� (� � )�)�! 	������� �*+  ��� ��
� 
�
� 

����� �*��� �+*� �  ��*�*����

� ����+�� +��
� *� �+��� *+� ��(��+ � �
!� �"���

�+��%� �""�� ������ � �
!� �""#����+�+ � �
!� �"�����

�+ � �
!� �"�#�. ���+��
 �������

 �� ���
*�  �� ��
� 
�
� ����� ��
� �
�* ���*�� �+�� �*+ �*� �+��
 �+��� *+� that 

�+� �* �� �++�� ��  �� 
�
� ����%� � �
!� �"���! �*���+��
��  �� �� ��� � *� �*� �+��


������� ��
� �� ��
���� *+ ������ ��� +������
 �+��� *+-prey encounters (Matsushige 

������*� �"����*��� � �
!� �"��� ' *�� � �
!� �""��. 

1.5.3. Impact on visual ecology 

)�)� ��� �
 �+  �� �����
 ������ � *� ������� ��� �
�� �� ���*+ �� +*
� ��  �� �����


��*
*
� *� �+��� *+ ��� �+���  ��+��� �
�� ��
 �*+�
��
 �
������� ��� �+�� ��
�� �*�

�$+�*
� � �
!� �"��� �*
� � �
!� �"���! ,��� �� �������

�  +�� �*+ ���+��
 �������  �� 

����
� +�
� *�  ���+ (�

-����
*��� ��* *��� ����*�! �*+  ���� )�)� ��� �� � �����
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"**
 �

*(��
 "��� "*��"��� "���+ ��"���"� ��"* "�� ��
�" ���+���+� �" �
#�  $�!�. However, 

"�� �+�� ��"��"�*� *� �*�� �*�"�+��
 ������� ��� �
�* ���+���� (��� "��� ��� ����*�

�� *�� *� "���+ ������
�*��
�"��� �)�*+*�*�  $ �� �����+*""* �" �
#�  $ ��.  

)�(�

 �� ��,������
 �����
 ����"�� )�)� ��� ����" �*
*�+ ����+�����"�*� �� �+���"*+�#

Broad-����"+�� 
�
�" �� ��+"���
�+ ��� ���� � �+*�*��� �����" *� �*
*�+ ��+���"�*�

������*� �" �
#�  $  �. )� ����� )�)� ��� ����" "�� ����"������� *� ���*�,�
�

������*� �" �
#�  $  ��*��� �" �
#�  $ ��. �*+ �����
�� "�� +�
�"��� �+���"�*� +�"� ��

��"�+"���
 �+��� *� "(* �+��"�� �*
*�+ �*+��� *� ����"�� ����
� �(�"���� ����+ )�)�

�*���+�� "* �*�"+*
 ��
�"� ��*��� �" �
#�  $ ��# )
"�*�
� 
��� �"����� �� "�� �*�"��" of 

)�)�� "�� ����"������� *� ��*����"�� ��� ��,��"��� �*
*�+ ��""�+�� ������� *�

��"�+�
 
�
�" �*���"�*�� ��*&�
����� �" �
#�  $  � �
*���*� �" �
#�  $�$� �*��� �" �
#�

 $���� ��

��"��
 "��" "���� �"+�"�
��� �+� �
�* 
�&�
� �����"�� �� )�)�# ��+"��+�*+��

�
"�+��"��� �*
*�+-����� �*+�
��
 �+���+����� ����
*��� ����+ ����+��" �+"�	���
 
�
�"

����+*����"� ��� ���*�� 	��� �� �*��
�"�*�� ��"�+ ����+�
 
���+�"�*�� *� ���*��+�

��*
� �" �
#�  $�!�� ������"��
 "��" )�)� ��� ���+" �"+*�
 ��
��"�*� �+����+��# 

)�)� ��� �
�* ����" ��
��"�*� *� �*
*�+� �� �+��� (���� ��� �� �������

� ���*+"��"

�*+ "�*�� "��" ��� ���*�,�
�# -* �� 
��� �*������*��� �+��"�� �+�� ����	" �+*� �

matching background, either by a proper background choice or by adapting their own 

�*
*�rs to the background. However, ALAN can impede this process, making the prey 

�*+� �*������*�� �� "���+ ����+*����"# �*+ �����
�� "�� ��+��� ��*�*� Ligia 
Oceanica (Ligiidae� �*�
�" *�" ��+&�+ ���&
+*���� �*+� *�"�� ����+ ������ )�)�

�*���"�*��� (��
� "��� "�����
��� "�+��� 
�
�"�+ �%�

*�
� �" �
#�  $ ��.   

1.5.4. Behavioural interference  

����

�� )�)� ��� ��"�+��+� (�"� "�� ������*�+� *� �*"� �+���"*+ ��� �+��� �
"�+��
 "���+

performance �������+ �" �
#�  $���# ) (�

-&�*(� �����
� *� ���� ������*�+�


��"�+��+���� �� "�� �����+���" *� ������� ,�
�"���*���+�� �� ��+���*"�� ����+ )�)�

conditions �������+ �" �
#�  $��� ��&�	�
� �" �
#�  $���# ����+ �*+��
 �*���"�*���

"������"� �*"�� ���"��"� 
��"-ditch evasive manoeuvres after detecting the 

���*
*��"�*� ��

� *� ���"��
 ��"�� ��" ����+ )�)� �*���"�*�� "��� *�"�� ���
 "* �* �*#

) �*����
� ���
���"�*� �*+ "��� ��"�+��+���� �*�
� �� "��" "��� ��������� +���"�*� �� �*"

adaptive during daytime when bats are not active and that this behaviour is therefore 


���"�� ����+ )�)� �*���"�*�� �'�����*� �" �
#�  $$��# �"��+ �*+�� *� ������*�+�


��"�+��+���� �+� �
�* �*����
�# �*+ �����
�� �*�"�+��
 (*
� �����+� �"�+" �*���
 
�"�+

����+ )�)��(���� ��� ������ "���+ �*+�
��
 ���
�"� �)�*+*�*�  $ ��# ) ����
�+ �+�����


����" ��� ���� �*��� �� ��*�*� �+�� ����+ )�)�� (��+� � �*�"�*��� ������ �*�
�

increase it� ��
��+���
�"� "* �+���"�*� ������
�� � �������""��  $ ��# )

 "����

������*�+�
 �
"�+�"�*�� ��� 
+��"
� �����" "�� ��������� *� �*"� �+���"*+ ��� �+��#  
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2. Outline of the thesis 

-�� 
���*�
 ��� )�  ���  ����� '��  ) ����� �
� �  �� ����� )� (�(� )� �*��� )*-prey 
�� �*�� �)��! &����	��

�� '� ���������)' (�(� �	�� �  �� ��� �)- ���)*�
 ��  �*��

)� �� ��� �� ������)�*�� ��� �����
 ��)
)
� )� �*��� )*�� '���� ��� �
 ��� �
� �
 �* 
predation pressures.  

� �����  ) ���'�* �)

)'��
 ���� �)��� 

� �)�� (�(� �	��  �� �� ��� � ��  �*�� )� �*��� )*� ��� �*��, 
� �)�� (�(� �	��  �� ��� ��
 ��� *��� �)�� )� �*�� ��� �*��� )*�, 
� �)��  �� ����� )� (�(� ������ )�  �� �����
 ��)
)
� )� �������,  
� �)�� (�(� �
 �* �*��� �)� �*����*�� )� ����� �*��, 

-��� ')*% �)����� )� ����� �*��� �� ����� � )����� � ��� *�
 �)�� �)� ��  �� �))� '��!

����� � ��*�� �) � �� �*�� �)* ��
��*  *)��� 
���
�� ��� �	�� �
�� �  �*)�
� �)

��� �)��

herbivory and detritivory ������

 � ���� ����� ��  �)� � (���� ��#�� �

�* )� � �
!�

�"��� ���
 � �*�  )�� �"���! (
 �*� �)�� �� ����� �)����� ��� �*�  ��*��)*� 
�%�
�  )

���� � '��� ����� )�  �� �))� '��! ��**�� ����*� ����� ���
���� ���

���� � �
!�

�"�#� ���������  �� ���� �)* � �)*� �)��*�������� ����*� �����
 )�  ���*

���

��
��� ���  �� ����
)���� )� �	�� ��� �)���*�� �)� � *� �
���! ����� � �*�

����� �� �� � '��� *��
� )� � *���)*�� ���
����
 �
��� � ����
�� �������
 �)

� �)��

�
��� �������� ���� � �)���*��)� ��� �*�
��� � �)� (Sánchez-Bayo & Wyckhuys, 
�"���! (
 �)�
� 
�
� �)

� �)� ��� )�
� *���� 
� ���� *��)
����� �� )�� )�  ���� ���)*

� *���)*�� � ���  �� �) �� ��
  ) 
*�� 
� �	�� ����� �)��
� �)�� �� �
 �*��
  ���*

�)*�
��
� �)����� � *��*)��� �)�� ��� ������ ���
� �  ) �*��� �)� �$)��� � �
!� �"���

Grubi��� � �
!� �"��� �'��� � �
!� �"�"� ��� ���
���
�� � �
!� �"���. 

-�*)�
�)�  �� ��	�*�� ���� �*�� � �)����� )�  ��)�)����

� ����*�� �*��� )* 
*)����

���
����
 ������ �* �*)�)�� ��� �����
��� �*��� )*�! -��� ����*�� � ��
���  ) ������

'���� *���)���� �*� 
���*�
����
� ��� '���� �*� �)*� �������� )*  ���� �����	�!  

In Chapter 2� � ���
)*�� �) �� ��
 ����
�� �� �� �*��

�* ������)�* ����* ��*% ���

(�(� �)��� �)��� '���� �)�
� ��+����� �*��� �)� *� �� )�  ���� �*��! -) ������

'�� ��* ��� �)' (�(� ')�
� �	�� ������� '� � ��	�*�� ���
 ��*������ *�� ��� ���

�� �*��

�* �� �-pre�� )* �)
)�*� �)��� � )���*���  �� ������)�*� )�  �*�� ��	�*�� 

species: the night-active and cryptic Mamestra brassicae ��)� ������, the day-active 
and aposematic Pieris brassicae (Pie*�����, and the day-active, cryptic Pieris napi 
(���*�����! ��  ��� '��� � �� �*����� �)'  ����  *�� � �	��  �� *���)���  ) (�(�

exposure. 
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In Chapter 3� � ���
"#�� �#����"#-prey behaviours and predation pressure under both 

dark and ALAN conditions. ����� ���� ��� �"���#��

� ������� �#����� M. brassicae was 

�"�� ������� �� !�!�� �� �����
����� �� Chapter 2� � ��������� ���� ������� �"
predation by the avian predator Parus major ���#����� �� � �"��#"

�� 
��"#��"#�

environment under both dark and ALAN conditions. In addition, to further determine 

the impact of anti-�#����"# �"
"�#���"�� � �"������� � 	�
� ����#����� ����
 �#��	���


dummy cat�#��

�#�  ��� ����#��� �"
"�# �����#���  ����  �#� �
���� �
"�
 ��#� ���

ALAN transects. 

In Chapter 4� � �������� �" !�!���� ��$����� �� �#��#"�"� �#����"#� ��� ������

spider Marpissa muscosa ���
��������� � 	#�� �������
���� ��� ������ "� ����#��� !�!�
�"�����"�� "� ��� �������� ��#�"�� "� ���� ���#��
 ������� �� ��� ������� "� �#��� � ����

����� �#�� �" �������  �����# �
��#�� �������� �����#�� �"�
� 
��� �" �"���#��


�"#�
��
 �� ���� ���#��
� �����

� oriented predator. Since I found that increased 

�"���#��
 �������� �� ��� �����#�  �� �#�
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� �
"�.�� "�� ��"�.�
 ��
�"������ ����"��


�" 
���"  �
 -� "�� 
��� ��.���� ��"+��� %��� ��� �$�*# ��."��.�-.�� �'� �.�
�"����

keeps increasing by an average of 2.2-!#�
 ��. ���. ���
��� �" �
#�  $��� ��
'�. �" �
#�

 $�$� )��� �" �
#�  $�%�  $ ��# ,�,� ����"�-�� �� �� ��-
-
���
 �-

�"��"� ���.��"��


"�� ��"�.�
 
�
�"-��.' ���
�� ��� ��
��"��
 ���� "��" �
�-�" �

 "��� ��-
��� "- .�
� -�

��-�
�-.� � �����  $$��# 0��� ���.��"�-� ��� �
"�. "�� ������-�. ��� �����-
-
� -�

numerous organisms ���
��-�����.�- �" �
#�  $ �� ����. �" �
#�  $ �� 0��
-. �" �
#�

 $  ���
����� �" �
#�  $ ��� �����"��
 "���. 
��� ���"-.� ��� 	"���� ��-��� �" �
#�  $ ��

��� ����� �" �
#�  $��� ��

�-"" �" �
#�  $�	�# 0���� �
"�.�"�-�� ��� ������� "�.-�
�

"�� �--�+��� ����"��
 ������� ��"�.��"�-��� ��� �
"���"�
� ���.��"��
��"�.� ��-
-
���


communities �&����� �" �
#�  $�	� )�-� �" �
#�  $�%�. 

��� "��� -� ������� ��"�.��"�-� ����"�� �� ,�,� �� the predator-prey .�
�"�-�����. 

,�,� ��� �
"�. "���� ��"�.��"�-�� �� ����"��
 "�� "���-.�
 ��� ���"��
 ������ -�

-.
������� ��/������
 "���. ������-�.�� ��� �����"��
 "���. �����
 ��-
-
�# Since the 

"���-.�
 ������ -� ������� �.� ���".���"�� -��. "�� 
�
�"-��.' ���
� ���" �" �
#�  $� �, 

,�,� ��� ����" "�� "���-.�
 ����� -��.
�� ��"+��� �.���"-.� ��� �.�� (Seymoure et 

�
#�  $ ��. �� "�� �.������ -� ,�,�� ���.��
 ������� ��� ������ "���. ��"���"� ��� �-.�
e 

into the night ��+��. �" �
#�  $��� �.��'�  $$!� �-��� �" �
#�  $ �� ���'� �" �
#�  $  �

��-�-
� �" �
#�  $�$� �������  $ $����.�. �" �
#�  $�!� ���� �" �
#�  $���.  In contrast, 

"�� ��"���"� -� �.������
�. ��� �-�"�.��
 ������� ��� �� ��
���� -. �-��
�"�
�

hampered by the presence of ALAN �&-
�-
� �" �
#�  $$%� (���
 �" �
#�  $ �� �-�"������

�" �
#�  $ �� 0-��-" �" �
#�  $ $�.  

,�,� ��� �
�- �
"�. "�� ���"��
 ���".���"�-�� -� �������� ����"��
 "�� ���"��
 �.���"-.-

�.�� ����� -��.
��# �� ��-." "���-.�
 ���
��� "���� ���"��
 ����"� -�"�� .���
" �.-� "��

��.��" -. ����.��" �"".��"�-� -. .���
��-� -� ������� "- 
�
�" ����."� �" �
#�  $�!����
��
�

�!!!� ������ �" �
#�  $�!� *�-�
�".� �" �
#�  $�%�# ���. 
-�
�. ��.�-��� ����"�-��


���"-.� �-�� ��"- �
��� ��������
 -� "�� �����"���"��� -� ������� "- ,�,�# ����.��"

�����"���"��� ��� 
��� "- 
-��
 �-��
�"�-� ���
���� -. ���.����� (Boyes �" �
#�  $ ���

�.���. �" �
#�  $  � ��� ���
���
�� �" �
#�  $�	�� ��� ��� ���." �".-�
 ��
��"���

�.����.�� "��" ��� ��"��. .����� -. ������� �������� �"".��"�-� "- 
�
�" �,
"�.��"" �


��."�  $��� �����'�� �" �
#�  $�	�.  

�-�����"�-
���
 �"����� ���� ��-+� "��" ,�,� �
"�.� "�� �-��-��"�-� -� 
.-���-

�+�

��
 �."�.-�-� �-�����"���� ����
��
 "�� "���-.�
 ��� ���"��
 ����"�-��


diversity over time ������� �" �
#�  $� �  $�%� *�-�
�".� �" �
#�  $ ��# �-. �����
��

�.���"�-� �"����� ����
 ��+
� ���"�

�� 
�
�" �-�.��� �.�����"
� .��-." ���.����� 
-��


�.���"�-� �.����.�� -� 	��� 
.-���-�+�

��
 �.�� �� �

�����"�� �.��� (Deitsch & 
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'����,�  $ �� ������ �" �
#�  $�!� ����� �" �
#�  $ ��. In contrast, predation studies 
near pre-��"��
����� 
�
�" �+�,��� +�"�� �+ �+" +���,�� ���,����� 
+��
 �,���"�+�

���&��,"" � ���"+��  $  � �,���� �" �
#�  $��� 
����� � ����� ��,���  $ ��. These 
����,��" 	����
� "��� ��

��" ����,��"��
 ��+,"- ��� 
+�
-"�,� ����"� +� *�*� +�

predator-�,�� ��"�,��"�+�� �+, 
��� �+��
�� 
,+���-�)�

��
 �+�����"���# 

*�*� ��� �
�+ �����" "�� ��"�-�,���"+, ������+�,� +� �,��# 
+, ���� �������� 
�
�" ��

associated with an increased perceived predation risk ��,�
� � �+
����  $���. Under 
these perceived high-risk conditions, prey species reduce their risk-taking behaviour, 
���,���� ��
�
����� ��� ��+) ���,����� ���
"�,��
 ��� ��������� �+�����"

behaviours ������
�� � �������""��  $ �� ��
����� �" �
#�  $ �� ����
 �" �
#�  $ $�. 
.���� ������+�,�
 ����
�� ��� ���� ���
���"�+�� �+, "�� �,���� 	"����� �� "��,� �� �

trade-+� ��")��� �,���"+, ��+������ ��� ��,�+,���
 �����"��
 "��&�� ���� �� �++�

�������"�+� �
+��"+� �" �
#� �!!��. 


���

�� *�*� ��� �����" "�� �����
 ��+
+
� +� �������� )���� ��� ����" �,���"+,-prey 
interactions �%,�+
�" �" �
#�  $ ��# �,�� ��� ������" ����,��" "���� +� ��"�-predator 
�+
+�,�"�+�� )�"� ")+ �+��+� �",�"�
��� ����
 �,����� ��� ��+����"���# ���
�

cryptic species match with their habitat background �("����� � ��,�
��"��  $���, 
��+����"�� ������� �"��� +�"� ����,"����
 "���, ����
�"���
�"� ��� ���,�����
 �,���"+,


��,���
 ������� �" �
#�  $$�� ���
��� ��������  $ $�# .�� ������" 
�
�" �+���"�+� ��

an imp+,"��" ���"+, �� ��"�,�����
 "������"�������+� "���� �",�"�
��� ��+�

���  $���

�
+���+� �" �
#�  $�$���
,�� �" �
#�  $� �# *�*�� �������

� �,+��-����",�� ��� 
�
�"�

can increase the conspicuousness of cryptic prey and thereby increase predation 
������+� �" �
#�  $  � (���+�,� �" �
#�  $ ��# 
�,"��,�+,�� *�*� ��� ����" "�� ,�
�"���

����"������� +� ����,��" �+
+�, �+,��� +� �+"� �,��"�� ��� ��+����"�� �������

��+��� �" �
#�  $ �� �+&�
����� �" �
#�  $  �. 

.��� �"��� �+����� +� ��"�,��

�,� )�"� �,��"�� ��� ��+����"�� �+
+�,�# ��"�,��

�,�

���� � ���",�
 �+��"�+� �� "�� �++� )��� ��,���
 �� ���+,"��" �,�� �+, � ��,��� +�

�,���"+,� ��� ��,���"+���� )��
� �
�+ ����
 ���+,"��" ��,���+,�� +� ���� �
��"�#

��
"��
� �"����� ���� �+�����"�� � ���
���� �������

� �� �+�"�,��
 �����+�"�,�

�*�"�+ �" �
#�  $ $� %�

 �" �
#�  $ $� �,+�������& � �

���  $��� ��
��, �" �
#�  $ ��, 
)���� �� 
�&�
� ��,"
� ��� "+ *�*� �%+��� �" �
#�  $ ��� ��� ���
���
�� �" �
#�  $�	�.  
Light �+

�"�+� ����"� �

 
��� �"�
�� +� "���� �����"� �%+��� �" �
#�  $ ���. However, 
��� "+ "�� 
���"�� �+��
�"� +� ��"�,��

�,�� "��� ��� �� ��,"���
�,
� ��
��,��
� "+ "��


+��
 
�
�" ����,+����"� )���� �� ,�-��"�� �� "�� +���,��� ���,���� �� ��"�,��

�,

��������� ���, 
�
�" �+�,��� �%+��� �" �
#�  $ ���.   

�� "��� �"���� )� �����"�
�"�� "�� ����"� +� *�*� +� "�� �,���"�+� +� ��"�,��

�,�# ��

	,�" �+����� +� "������" +� *�*�+� "�� �,���"�+� ������+�, +� 
,��" "�"� �Parus major�
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�
 �
 �
�))* ����*���
� +�� �*��� ��� �� �
 �
������)*)�� ��*� ������� ���� �����	�

����
�� )
 ����*��		�*� �� � �))� �)�*�� ��*�
� ��� �*����
� ����)
 (Isaksson & 

(
��*��)
� �!!"� 
���-���
��* �� �	 � �!!!�. ALAN advances the onset of activity of 

���� ���*
�	 �
������)*� �&�)�	��*� �� �	 � �!���� �
� ���
 ��*	��* �)*���
� ��� ���


reported ��� &�	�� �� �	 � �!�"� �)'���*� �
 ���� ���� ��*�� �)*���� �� ����	��* �����*�

�	���� �
 �*��� '��� *�	�����	� ���� �		���
���)
 ����*��� �����
� 	���� �
��
����� � 	����

��$�
� ��� ���$ �����		� ���� �����* ���
 �������
� �*����� ����*��		�*� )
 �	�
�� �
��*

��� 	���� +) ����*��
� '�����* �
 ��*	��* )
��� )� �������� �	�) *���	�� �
 �
�*�����


)���*
�	 �)*���
� �
��* ����� �)*� ���		�
��
� �)
����)
�� '� �����*�� �*��� ���

�������� �
� ����*��		�* �*�����)
 *���� �
 ��� ���� ����*���
�� '� �
���������� ���

������)�*�	 *���)
�� )� ����*��		�*� �) �)�� �*����)*� �
� 	����� �����*�
� ��� ����


	��� ��*����� ����*��		�* '����� ���
� �
� ����* �)����)
�
� )
 ��� �	�
� #������

����*��		�* *���)
��� �) 	���� ��
 �� �
��*��� ��� �	�
�-mediated processes �&��)��*� ��

�	 � �!!��� ����*��		�*� '�*� �	���� )
 �	�
�� ���)��� �) ��� ���� 	���� �)
����)
� ��

���)�������� ���� �
��* (�(
 ��� ��*	��* )
��� )� �������� )� �*��� ���� ')�	� 	��� �) �


�
�*���� �
 
)���*
�	 �������� �
� �)*���
�� �)���*�� �) ��*$ �)
�*)	� �������� �!�!�

&�)�	��*� �� �	 � �!��� �
 ������)
� '� �������� ���� ����*��		�*� ')�	� *���)
� �) �)��

(�(
 �
� �*����)*� '��� �
�*����� ����	�
��� �
�*����
� ����* ����
� ������)�*

�*�����
� �)*� �
��*
���� � 	��� �
��)* �
 ��� �	�
��� �)��)� ��	�� �
� ���*����
� ����*

feeding behaviour on � �	�
�� *���	��
� �
 � 	)'�* ����*��		�* '����� ���
 �
� ����
 	���

surface ����
*���� ��"�� &��)��*� �� �	 � �!!��.  

�
 �
 ������)
�	 )���))* ����*���
�� '� �������� ��� ������ )� 	)
�-��*� 	����

���)��*� ��'�	�� ���*�� )
 ��� �����$ *���� )
 �*����� �
� ��)������� �����

����*��		�*� �	)
� �		���
���� �*�
����� �
� ��*$ �)
�*)	� �
 ���� ����*���
�� '�

tested the hypothe��� ���� (�(
 	���� �) �����* 	���	� )� �*�����)
 �)���*�� �) ��*$

conditions �&�
��*� �� �	 � �!���� ��� �) ����
��� �)*���
� �� ���*
�	 �*����)*� (Frank, 

�!!�� +���	��* �� �	 � �!���, increased vision of predators �%���	
�$� ��"�� and direct 

attraction o� �*��*)�)� �*����)*� �) �		���
���� �*��� �������� � %����*� �!���

����

 �� �	 � �!��� �� �	�) �*������� ���� 
)���*
�	 �*�����)
 ')�	� �� ������� �)*

�*����� �)��	� �
 	�� �)
����)
�� ������� �*)��-�����*�� '���� ��� 	���� ���*)���

�)	)�* ����*���
���)
� ��$�
� �*����� �*�� �)*� �)
�����)�� �
� ���*��)*� �)*�

��	
�*��	� ������)
 �� �	 � �!��� &���)�*� �� �	 � �!��� 	�
�		�� '� ���)�������� ����

(�(
 ')�	� ���� ��**�-)��* ������ )
 ������� �*�����)
� �� '� ������ed �	��*��

�)���
����� �� ��� 	���� �*�
sects after 12 years of exposure ������� �� �	 � �!���

&�)�	��*� �� �	 � �!���. 
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4. Material and methods 

4.1. Indoor bird predation experiment 

4.1.1. �����	
 ��	�
�	 ��� ����	 

+�� �� �*��

�*�  �� '� ���� ��  �� ���))* ����*���� '�*� �*)�  �� �)� ��� �����
�

moth, Mamestra brassicae (Lepidoptera, Noctuidae��  �� �� �*��

�*� )� '���� �*�

�*�� ���

� �)
)�*��! 	

� '�*� )� ����� �*)� � 
��)*� )*� �)��
� �)�� *��*�� � 

��
����
�� �����*�� � � �����*�� ������ ��
����
���  �� �� ��*
����! ��*��� '�*�

��
 �*�� �� ���������
 *��*��
 ���� )� � ��� ) ����-based art�	���
 ��� � ����*

�)� *)

�� �)��� �)�� ���-����� �" � ������ �� ��������! &��)�� ���  ��*� ��� �*

�� �*��

�*� '�*� ���� �)*  �� ����*���� ! 

+�� �)� �
�� )� '���� M. brassicae �� �*��

�*� ���� �� �����
�! �� ���� �*����
�

sprouts, Brassica oleracea L. gemmifera �� �#*����������� �
�� � ����*! 	��
�����

 �� '�*� 
*)'� ����* )� ���
 
*)'��
 �)��� �)�� ������ �"� ������ �� ������� ��  ��


*����)���)�  �������*�� � )� (�� �*��� ���(�� (�� �*����  ���� ��*
����!�
�� �

were grown for 7-8 weeks before being used in the experiment. 
 
Great tits, Parus major (Passeriformes, Paridae�, used ��  ��� � ��� '�*� �� )
��*��


from a common-garden experiment �+)�) ��� � �
!� �"���! +�� ��*�� �
 ��� 
���*� �)�

)*�
��� �� �*)� �*��� �)��
� �)�� ��  �*�� �� �� �� ��� �(�� �*���� ��
� � ���

� *��� �! 	

� �*)�  ���� �*��� ���*� '�*� �)

�� �� ������� �
� �� �* 
����
 ���

�)� �*�� �� 
*��  � � �� � ���*�� �)*�� �)��
� �)� �#����$)��� #)��! +�� ���� �� �*

�� ����
� �� ����$� '�*�  *�����**��  )  �� �� ��*
���� ��� � � � )� 	�)
)
� �����-
%�(�� ��
����
���  �� �� ��*
����� ��� ����-*����� �)

)'��
 � � ����*��sed 
�*) )�)
 ��*�� � �
!� �""��! �� ��*�� �*)�  �� ���� �)�*�� �)��
� �)�� '�*e paired to 
�*)����  �� �� 
���*� �)��  ���* �

� '�*� �
��� �)� �*�� �� #����$)��� #)� ��*���

and F2 chicks were brought to NIOO-%�(� � �" ���� )� �
�! (

 ��*�� '�*� *��*�� ��

captivity and housed in outdoor aviaries. For this experiment, we used 16 great tits (8 
����
��� ���
���� *���)�
� ����
���  ) form ���

�-sex pairs. 

4.1.2. Experimental set-up 

+�� ���))* ��*� �*��� �)� ����*���� '�� �)���� �� �� ��� ��� ���))* �
��� � ����*���

��� � �� � �!���� �  �� ����-%�(�� ��
����
���  ���� ��*
����! +�� ����*��� '�*�

���� ����� � � �)�� ��  ����*� �*� )� ����! +�� 
�
� -��*$ ���
� '�� 	��� � ������, 
'� � �� ���� �)��
 ��
�-�)�* )� ��� 
�
� ��
 �  �� � �* ��� ��� )�  �� ��*$ ��*�)�  )

����
� � ��'� ��� ���$! 
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����� ����'��� $�'� ���&��� �& 
&���'
�	 	���� �MM03227 
���� 	����� ���%�%
� ���

����'	�
��� �!  #�� �� �
 �
��
���� &� ��� 	�� �
 ��� ��
�re of the aviary. The other eight 
����'��
��� ��		� ��'" 
������ (�� ��'" �
� ��� 	�� 
���� �'�����
�� ���� �
�	���� �&�'

����'��� $��� � ��
�	�-��� ��'� ���'� $���� $�'� '�
�&�	� �����
��� �
 �&��	� ���� ���
�

that eight aviaries out of sixteen had a pair of great tits and eight did not. 

(& �		&$ �&' ���	���������&
� �		 �	�
��� ����'��		�'� �
� ��'�� $�'� ���&��� �& ����'

�����
�� 	���� �'�����
� �&' ��� ���� �'�&' �& ��� ����'���
�� 	&' ��� �'�� �&�' �����

�	�
��� ����'��		�'� �
� ��'�� ���	������ ����'���	� �
 ����'�
� �	����� '&&���  

�
 ��� ���� ���� �	�
�� $�'� ��'��� &��' ��� ����'�
� ����'���� �&'��
� ��'�� �	�
�

������� ��' ����'�� ���� �	�
� ����� �&
������ &� ��'�� �&���� �'����	� ��'&��� �	�
��

�&

����� ��'&��� ����' 	������ �& ���� ���� ����'� ��� 
�
� �	�
�� �
 �&��	� ���� pot 
�&
���
��&
��'��� �
� ���'�	�������� Acer sp. 	��� ���� ��'��� �� �
 ������&
�	 ����
�
��&� $���&�� �����
� &���&
�� �
 ���� �	�
� ������ � ��������&�� ����'��		�'� $�'�

�	����� ��'�
� ���� ��'�&� �		 ��'�� ������� $�'� �&��'�� �� 
�� ����� �� �� x 40cm x 
� ���� �		&$�
� ��� �	�
��� ����'��		�'� �
� ��'�� �& ��
�� &
� �
&���' �
� ���'�

������
� ���&'��
�	�� $��	� ���		 �'���
��
� �'�����&
� 

%� ���
���� &
 ����� ���� �$& &�� &� ��'�� 
�� ����� $�'� '��&��� �& �		&$ 
&���'
�	

�'��� ��� �&'���
�&
 ����� �	�
� ��������$��	� �������'��
� ��� ����'��		�'�&
 ��� ���'�

����� �&' �	�
� �
� ����'��		�' �����'���
��� 	&'���
� $�� ��'������ ���$��
   :00 
�
� ��� � �
�&������
� 
�������� �
� ��$
� ��$
 $�� �
�	���� �
 ��� ����'���
��	

��'�&�� �& 
&� �����'� ����	� ����'�
��� �
 �&'���
� ����
�� %		 �����'���
�� $�'�

taken at the end of this period. 

(�� ����'���
� $�� �&
������ �
 �$& �'��	�� ���&��
� ���� ��'� ���' �& �&�� ��� 	����

�'�����
� �
� ��� ��'" �&
�'&	� �	�
�� �
� ����'��		�'� $�'� '��	���� ���$��
 �'��	��

(�� �'�� �'��	 �&&" �	��� �'&� � �& � �������' � ��� �
� ��� ���&
� �'&� � �& ��

December 2022. 

4.1.3. Measuring activity and behaviour 

4.1.3.1. Great tit activity 

Throughout the experiment, great tit activity was monitored using radar-based 
������&'� ��&
'�� �	���'&
���� ���� '��&'��� ��	��� &�  � �� &' � ���'� ��
����

depending on the amount of movement detected during that minute. 
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4.1.3.2. Predation rate on caterpillars 

�'��� ��� �'�
���&
 &
 ����'��		�'� $�� �������
 �� �&�
��
� ��� �����
� ����'��		�'�

&
 ���� &� ��� �
�&��'�
 �	�
� �������� �&�
�� $�'� �&

����
 �&' �&�� ��'
-present 

and bird-����
� �'�����
�� �& ���&�
� �&' ����'��		�' ������ �

 &���'��' '��'����	

er'&'�� (& ���

�'
��� ��� ���'���
� ��&'�� ���������� ���'���
� ���� ��' �����$��

set to 15 minutes. 

4.1.3.3. Caterpillar hiding 

(& ���	���� ��� ��
�
� ������&�' &� ��� ����'��		�'�� ����' �&����&
� &
 ��� �&��'�
 �	�
�

����� $�'� '��&'
�
 ����
����	� �� ��� �

 &� ��� ����'���
�� ���� �� ����� (��� ��
�	�

�����&�
� $�� ��&��
 �& ��
����� 
����'��
��� �� ���'���
� '����'�
 � ��&'&��h and 

�
������ �����
���&
 &� ��� �	�
��� (�� �&����&
 &� ���� 	�'�� $�� 
&��
� �
�	�
�
�

$�����' �� $�� &
 ��� �	�
� ��&� &' �&��&� ��	��� &
 ��� ���	!� &
 ��� ����' &' 	&$�' ��
�

&� � 	���� �
 ��� �&�� �

�'
���� ��� 
��
 	���� �
 ��� �&�	� &' �	��$��'� in the cage.  

4.1.3.4. Caterpillar feeding 

����'��		�' ���
�
� �������� $�� �������
 ���
� ����'��		�' $����� ���
 �

 ��� ��'����

�'�� &� ����
 	����� �� �'&����� (�� �
����	 �'&��$����� &� ��� ��
 	�'��� &
 ��� �&��'�


�	�
� �����$�� '��&'
�
 �� ����� &
 
�� �� ���� ���&'� ���� $�'� �	���
 &
 ��� �	�
���

Their group weight was measured again at the end of the experiment at 8:30 on day 7. 

�'&�� $����� $�� ���
 �� �

���
��	 ����'��		�'� �&�	
 
&� �� 
����
������
� (&

���
���� ��� ��'���� �'�� &� �	�
� ����'��	 �&
����
� ��&�&�'���� $�'� ��!�
 &�

	����� ���� ��&$�
 ���
� &� ��'���&'� �

 �
�	���
 ���
� �����" �&��$�'� �������

#��
��
�' �� �	�� �����. 

4.1.4. Analysis 

%		 �&
�	 �
�	���� $�'� �&

����
 ���
� � #���������	 #&��$�'� ���4.0 �� �&'� (����

2024�� 
����� �&' ��� &
��� &� ��������� $���� $�� �
�	���
 $��� � #��
�
��� �-����� �		

��'���	�� $�'� �
�	���
� ���
� ��� �	��(� ���!��� � '&&!� �� �	�� �����. �&
�	

��	����&
 $�� ��'�&'��
 ��� ����$��� '��&��	 &� ��� 	���� ���
����
� ���
 ����&'� The 

���&'��
�� &� ���� ���
 ����&' $�� ���	����
 �� �&���'�
� ��� %�� ��	��� &� ��� ��		

�

 '�
���
 �&
�	� �� �� %���� (�� ��������&
� &� ���� �&
�	 $�'� ��	�
���
 $���

the DHARMa package �	�'��� �� �	�� �����. �����	�����&
� $�'� ��
�� ���
� ���	&��

(Wickham, 2����� 
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4.1.4.1. Great tit activity 

��	��	� �)
� )� ��*� )
�� ����� )
 �� ��� � �� � '�*� ��*�)*��� ���
� ��*)
)��)�

v1.1 �&�)�	� *�� �"���, categorising �� � �� �� ��� ��� )* 
)
-�� ��� �"�! ���  ) 	��� ��

����	� ����� )
	� 	��� '�� �
�	���� �� �
 ���	�
� )*� ��*���	�  ) ��)�� )��*-
parametris� �)
! �
�� �� � '�*� �
�	���� ���
� � & ���
 ��  - �� � �
� �� ��� � 	���	

'�� �
�	���� ���
� � ��
�*�	���� 	�
��* �)��	 '� � � 
��� ��� ��
)���	 ��� *��� �)
! 

4.1.4.2. Predation rate on caterpillars 

�*��� �)
 '�� �
�	���� ���
� � ��
�*�	���� 	�
��* ����� �)��	 '� � � �)���)


��� *��� �)
! +�� ��		 �)��	 �
�	���� 	���  *�� ��
 � �*��� )*  *�� ��
 �  ���*

�
 �*�� �)
� �
�  *��	 �� ���� ��� )*�! �
� ��		� '� �
�	���� ����*� �
� )���*��* ��

random facto*�� �� �) � ��� )*� ������ � ��
��	�* � �*)�	�� �
� '�*�  ��*��)*�

*��)��� �*)�  �� �)��	! 

4.1.4.3. Caterpillar hiding 

+) �����
�  �� �)�� �)
�
� )� 	�*��� �
��*  �� ����*�
  *�� ��
 �� '� ��������		�

�
�	���� ��  �� �	�����
 �
  ��  )� ��*��� �)  )� ��	� '�� ���� ��� �� '�		 �� ���
�

�
��*
�� � � 	��� �)
  �� �	�
 � )*  �� ����� ���� 	���� )* �
�'��*� �	��! �� �*��		ar 
�)�� �)
� '�*� �
�	���� ���
� � ��
�*�	���� 	�
��* ����� �)��	 '� � � ��
)���	

��� *��� �)
 �
��
)�� ����	��! +�� ��		 �)��	� �
�	���� 	���  *�� ��
 � �*��� )*

 *�� ��
 �  ���* �
 �*�� �)
�  *��	� �
� ����%�
�  ��� �� ���� ��� )*�� '� � ����*� �� �

random factor. 

4.1.4.4. Caterpillar feeding 

�� �*��		�* '���� �
� �� �
 	��� ��*���� '�*� �
�	���� ���
� ��
�*�	 	�
��* �����

�)��	�! +�� ��		 �)��	 �
�	���� 	���  *�� ��
 � �*��� )*  *�� ��
 �  ���* �
 �*�� �)
�

�
�  *��	 �� ���� ��� )*�� '� � ����*� �� � *�
�)� ��� )*! 

4.1.5. Ethical considerations 

(		 ����*���
 �	 �*)����*�� '�*� ��**��� )� �
��*  �� 	���
��� )�  �� ��
 *�	

(� �)*� � �)* &���
 ��� �*)����*�� )
 (
���	� �
�  �� (
���	 ��	��*� $)�� )�  ��

�)��	 
� ��*	�
�� (������ )� &���
���! �*��  � � '�*� *����� �� ��* )� � ����*� �

study (prot)�)	 
��� ��!"� (�� �"�"" �"�� �""��� ��  ���* ��� �
  ��� � ��� '��

approved as a sub- �*���)	� ����*���
 �
��� ��!�#� ��� ������! 
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4.2. Outdoor model predation experiment 

4.2.1. Study sites 

/�� ,�!�,,- ����-����! *�� �,����!�� �! �,�- ����-����!�
 	�
� ��!�� �� �,-��! ��
�

����!�! *�!��� ��!�-� -���-��� �! !�� ��
�*�� !����!��-
����" /���� ��!��� ��!��
�����

�� �#�� ����- !�� ��
�! ,� ��!�-� �-,���!� ��!-,����� 
�
�! !-�����!� !, �-���,��
� dark 
�,-��! �-��� �)�,�
�!-� �! �
"� �#���" 
,- !��� ����-����!� *� ���� ��

 ����!-�� *��!�


�
�! ��� ��-& !-�����!�" /�� 
�
�! !-�����! �,��-���� !�-�� � � !�

 �!-��!
�
�!�

(Fortimo white� ���
���� !�� ��!��-
����� �$##(� ,��-�!��
 �-,� �����! !, ���-�se, with 
a ground-
���
 
�
�! ��!����!� ,� $"� � #"� 
��� �,���-��
� *�!� -�
�
�- �!-��!
�
�!� �����

�#�#�" +! !�� !��� ,� ,�- ����-����!� !�� 
�
�!� ��� ���� ,� �,- �� ���-�" /���

����-����! *�� �,����!�� ,��- !*, *��&�� ��!�� � ��� �*�-� ���� �-,� �� !, �# +�-�


��� �-,� � !,  '��� �#��� ��� ��!�� � ��� �*�-� ���� �-,� �� !, �� +�-�
 ��� �-,� �$

May !, � '��� �#�� �/��
� )� � 
�
" )��" 

4.2.2. Experimental set-up 

/, !��! !�� �	��! ,� +�+� ,� ��!�-��

�- �-���!�,� -�!��� � �
�� �,��
 �-���!�,�

����-����! *�� �,����!��" /��� !�������� ��� ���� �	��!���
� ���� !, ��!���!�

predation rates �����!-�-�,�-�
��� �! �
"� �#��� �,* �! �
"� �#��� ������ �! �
"� �#���

)����-! �! �
"� �#���. ����� ��!�-��

�- �,��
� *�-� ���� ,� �,�! �,��

��
 �
��

�)!���!
�- 
����" %,!� �-��!�� 
-��� �/�# - ���!����, ��!� ��� ��,����!�� �
-��� *�!�

!�-�� ��

,*-�
��& �,!�� �� – )��.,*�-�  – %
��&� *�-� �-��!�� �
�
" �+ ��� �%�"

+�,����!�� �,��
� *�-� ����
��� !, 
���-���

� -�����
� 
,��
 ��,����!�� ��������

such as Saturnia pavonia �)�!�-�������" �,��
� *�-� �# �� �� 
��
!� ��� � �� ��

diameter. 

+

 ��!�-��

�- �,��
� *�-� �!!����� !, �
����--� �
��!� �Vaccinium myrtillus, 
Ericaceae� ����
 
-��� �-,� *�-� �)�����������" �� !�� ������� ,� �
����--� �������

,!��- ���

 ��-���*�-� ����"�,��
� *�-� �
���� �
,�
 !*, 
���� ��-�

�
 !, !�� !�-��

�,-��! 
����,�!�� *�!� � ���,�� 
��� ,� �,��
� ���- !�� 
����,�!� �
�
" ��" �
������!

positio�� *�-� ���-,����!�
� �� ���-!" �� !�� ��-& �,�!-,
� *� ���� -���-���� �!��&�

���!��� ,� 
����,�!�" ���� �,��!�,� �,�!����� �,!� � �-��!�� ��� �� ��,����!��

�,��
� ���-,����!�
� �# �� ���-!� !, ����-� ����
�- �

�����!�,� 
���
�" /��� ��!��

-���
!�� �� �#�,��
� ��- !���� ��- !-�����!" 

�,��
� *�-� �
���� �� !�� 	�
� �,- 	�� ���� ��� ����&�� �,- �!!��&� �! ���& ��� ��*�

!, ���!��
���� ��!*��� ��� ��� ��
�! �!!��&�" /, �,! ���!�-� �,-�
��
 ��-��
 !�� !*�
�
�!

��-�,��� !*�
�
�! *�� ���
���� �� !�� ��
�!!�����-�,�" /, ����
�!� ��!�-��

�- herbivory, 
��� !�� ���������! -�
���� ,� �
��! �,
�!�
��� � �,
� *�� ������� ��!, � ���-�� 
��� �!
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4.2.4. Light measurements 
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�� �����'������ $�'� ��'�&'��� &� &�� �
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 ��� ����'�
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���'&��� $�� ���� ������� ������
 
�
�� ��
��� '��
�� ���$���  �  
� ���  � � 
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��� ��� 
������' $�� �&� ��������� ��&�
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���
�� 

4.2.5. Analysis  
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 ����������
 ���
���� $�'� ��'�&'��� �� �� ��'��&� ���� �� �&'� (���� � �����&��
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����&� $�� ��'�&'��� ��� ����$��� '��&��
 &� ��� 
���� ��
��	���� 	��� ����&'� The 
���&'����� &� ���� 	��� ����&' $�� ���
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Fig. 2. The number of missing caterpillars per aviary out of a total of 20, per predator and light 
treatment. ���� p < 0.001.  
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� �*��� �&�)�
� *� � �
!� �"���. Such shifts 

�� �)����� � �)��)�� �)� �)�
� 
*�� 
� ���� ������� �� �*�� �)�� ��� �*��� )*-prey 

dynamics ������� � �
!� �"��� �"�#� &�)�
� *� � �
!� �"���! �)����� � �
 �*� �)��

�)�
� �
�) ����� ��**�-)��* ���� � )� (�(� )� ��� ��� �*��� �)� ������� � �
!� �"���. 

However, such carry-)��* ���� � '�*� �) �)��� �� )�* � ���! 

&���� '� ��� �) ��*�)*� � ����
�* �*��� �)� ����*���� '��� )�* �*���)��
� 
�
� -

����� �)*�� ��
� *����*�� �*��� '�*� 	*� ���)���  ) 
�
� � '� ��� )�
� �����
� �

short- �*� ���� � )� (�(� ��  ���� �)����� ���! �)'���*�  ��� ��
�
�
� �  ��

���)* ���� )�  ���� 
)�
- �*� � ������ ��  ��� �)*� ����*� �
� �����  �� ���� � )�

��*)��� (�(�  �� �)' ���� � ��*)�� ���� )�  �� �
��� ! 

�**����� ��� )� 
�
� ���)��*�� �)��
� '�*� ����
� �  ��$�� ��*��
  �� ��
� ! &���� )�*

�)��
� '�*� ����
� �  ��$�� �� ����* ��*� ��� ��� �"� )� ����* ��*� �� �*� �)� �*��


��	
$�* � �
!� �"�"�� ��
��* ��
�  ��� �*��� �)� �� �) ������� ��! �)'���*� � ����
�*

�*�� �� �)��
 �*��� �)� ����*���� �)���� �� �� �  *)����
 ���� � �)��� ��
��*

invertebrate predation during the day, supporting the idea that nighttime functions as 
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an enemy-���� ����� �)* �� �*��

�*� �����*���� ��#�� &����* � �
!� �"���! �� �*��

�*

�)��
� ��� ���� ���� �������

� ��
��*��
� ��*��
  '�
�
� ��*�)�� ��� &�
�� � �
!�

�"�#�� '���� '� ���
���� �� ��* )�  �� ��
�  ���  ) ��)�� ��� �*���
  �� ��� 
� ���� �

of ALAN on foraging timing. In addition, the day���
� *� �) '�� �) ��*��� 
� ��
�����

 �*)�
�)�  �� ����
��
 ��*�)� ���*�)� )��� ��� � ��
� � �� � ���� ��*�)�  ')� ��" � 

��
� � �� � ���� ���
! ����$��
  ����! �)'���*�  ��� ����
���� '�� ���

� �) it is 

��
�$�
�  ) ���
���  �� )���*��� ����*����� �� �  ��$ *� ��! 

��* ��*�)*�� '� �)���  �� �*�� �� �)��
� '�*� �)*� �*����� 
� �  ��$��  ���

��)���� �� �)��
�� �
��� ���������� )� 
�
� ���)��*�! � *������ ���
��* '��

����* ��*� �� ')�
� �*���*�� ��

� �  ��$ �*�� �� �)��
�� ��  ���� �)*� �������

�

oriented predator� �*� �) ����� ��  ) ��$� � ��� ��� �)� �� '��� �)
)�* �)��
�

�(�
�� � �
!� �"�"�! ��� �)�����
� � ��  �� ����*�� �
��  ���� ��� ����*�� �������


�*)	
��� ��  �� ���� �)�� )� �) � �*�� �� ��� ��)���� �� �)��
� '�� �)*��� �*)�

 �� ���� �
��� ��$��
  ��� ��
�$�
�! +�� �� *� �
�� �)
)�*� )* ���*����� ����
��
 �)*

��)���� �� �)��
� ��
� ���� *���
 �� �� �
�
� 
� ����*�� �������
 �*)	
���

�
 �)�
� �
���  ��� �� ����� ��  ) �� ������
 ����� �

 �)��
� '�*� � )*�� ��  �� ����

containers. During the ex��*���� �
 ��*�)� '� )�
� �)��� �*�� �� �� �*��

�*� ��  ��

�*�� �+��
� &��� '���� ��
� ������ �  ��  ��� ��  �� �)� ���)�� �*�� �)
)�*  ��� ��

predators.  

����� �*��� �)� ����*���� � �*� '���
� ����  ) �)���*� �  ��$ *� �� ����� *�-

�)�*�
��� � �
!� �"��� �)' � �
!� �"��� &����* � �
!� �"���. However, this method has 

its shortcomings ���
� � �
!� �"�"� �	�
�* � �
!� �"���! �)* �����
�� �) �

 ��*$� �*�


�� �� �������  �� ')�
� )* �)�
� �  ��$ �
��� �� �*��

�*�! �)���*��
�� �) �

  *��

�� �*�
 ������� ')�
� �  ��$  ���� �������! ����� �  ���� 
��� � �)��� �����

����*���� � *����� � �*�� ���
 ��� ���� ��� '��  ) �)���*� �  ��$� ����* ����*�� 

conditions. 

+�$�� )�* ���))* ��� )� �))* ����*���� �
 *���
 �  )
� ��*� )�* ���� �)��
���)� ��

that some predator-prey interactions may be more robust to disturbance by ALAN, 

�������

� '��� 
�
� �)

� �)� 
���
� �*� *�
� ���
� 
)' ��� '��� 
�
� ���)��*� ���


�� �� �
*���� �)* ��
 ��
� ���*�! �� ���� �)��  �� *���
 � )� )�* � ��� '� �  �� 
*��  � �

��)'  �� ����
�� �� �*��� )* ������)�* �) �) �������*�
� ������� �)'�  )  �� �*��!

Since ����*�
 � ����� ���� *��)* �� (�(�-induced changes in predation rates (Deitsch 

� %����*� �"��� 
�$��*  � ��� )�� �"��� ������ � ����� ��*��� �"��� ������ � �
!�

�"����  �� 
��$ )� ����� )���*��� �� )�* � ��� ��)�
� �) �� �� �*�*� �� �� ��������

 �� (�(� ��� �) ���� )� �*��� �)�! ��� ���� � ��
�
�
� �  ��  �� ���� � )� (�(� )�

predator��*�� �� �*�� �)�� �*� � *)�

� �)� �� -dependent.  
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10.3. Larvae survey 

!� 
�� �� ���� �� ��� 
���

� ����  ��
 ����-� ����� ��
�� ������ �� ��� 	�
�� ��

����
����
� �� ���� � ������ �� �����������
� ���� ��������� ���� �������� 
� ���

�� � ���
����� �� ����� 
� ��� ���� � �� � ����
� �����
 ����� ���� �� � ����� ��

�� ��� �� � ����
� ���� ���� �� �� ��
�� ����� ������ 
 ��� � ������ �rown cryptic or 

���������� 
� ������ �
�� ����� �� ��� ����� �� ���� 
� ��� �� ��� �
� 
 ��� � �����


� ��� �� � �����  ��
��
 � �� ��� �� ������ ��� � ����� 
� ����� � �� ��� �
�

� ���  ��
��
 � �� � �� �� �� ��� �� ���������� 
� ��� �� � ����� �� �ng our 

experiment. 

��
�# .34 56#�6�#� �� ���6�� ����	��
���� ��	�� �� 
�# ������� �����#� ���6�� ����	��
�#�

��#�����
#�� � .�����
�� �
 
�# 
��# �� �	� #��#���#�
�4  

Location ��������  

!"$�%� &��$'() 

ASK  

!"$�%� &��$'() 

ASK  

!%�*'+( &��$'() 

��������  

!%�*'+( &��$'() 

Treatment Light Dark Light Dark Light Dark Light Dark 

Transect 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 

,�-&�$* ���/��  ���+ 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1  1  1  2  0 4  1  

,�-&�$* ���/�� 0�'�+ 0 0 0 0 0 0 0 0 2   3  2  0 0 0 0 0 

1&'%�2��$* ���/�� 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

 

107

ALAN does not increase caterpillar predation

C
ha

pt
er

 3



 

 
 10

.4
. M

od
el

 s
el

ec
tio

n 

�
�


�#
.
9
?
@
A
#
�A
�#
�
�
�
�
��
�
�
	
#
�


#
�#
�
��
�
�


�#
�


�
�
#
��
�
��
#
	
��
�
��
#
�
�
�
��


�

�
�
��
#
��
	
�
�
�
#
��
#
��
�
#
�
�?
�
�
�
#
�
�
�
�
�
	
#
��
��
#
�
��

 (
A

k
a

ik
e

 I
n

fo
rm

a
ti

o
n

 

C
ri

te
ri

o
n

) 
v

a
lu

e
s

 a
re

 g
iv

e
n

 t
o

g
e

th
e

r 
w

it
h

 t
h

e
 t

e
s

t 
s

ta
ti

s
ti

c
s

 f
o

r 
e

a
c

h
 o

f 
th

e
 i

n
c

lu
d

e
d

 e
xp

la
n

a
to

ry
 v

a
ri

a
b

le
s

. 
T

h
e

 m
o

d
e

l 
th

a
t 

p
e

rf
o

rm
e

d
 b

e
s

t 
is

 i
n

d
ic

a
te

d
 i

n
 

b
o

ld
. 

A
v

ia
ry

 w
a

s
 i

n
c

lu
d

e
d

 a
s

 a
 r

a
n

d
o

m
 f

a
c

to
r 

in
 a

ll
 m

o
d

e
ls

 e
xc

e
p

t 
fo

r 
th

e
 p

re
d

a
ti

o
n

 r
a

te
 m

o
d

e
l,

 w
h

e
re

 t
h

e
 i

n
c

lu
s

io
n

 o
f 

ra
n

d
o

m
 t

e
rm

s
 c

a
u

s
e

d
 a

 p
ro

b
le

m
 

�
��
�


��
�
�
��
�
�
�?
�
�
�
��
#
��
�
	
�
�

��
�
��
��
A
�
��
�
�
�
#
�.

2
) 

a
n

d
 s

��
�
	
�
�	
	
#
A
��
��
�
�
�.
�
�
�
�#
�
�A
#
�
?
�
�
�
	
�
�

��
�
��
�

�
#
�#
�
�
�
�
�
�


�	
#
�#
	
��
��
#
�
�
	
#
�



��
�
��
�
�
�
��
�
�
�
��
�
#




?  

Pr
ed

at
io

n 
ra

te
 o

n 
ca

te
rp

ill
ar

s 

 
!
"
$
%  

&
'(

 
Li

gh
t  

 
Pr

ed
at

or
 

)
*+
,
%  

Li
gh

t:P
re

da
to

r 
/ 

M
1 

   M
2 

  M
3 

  M
4 

18
8.

37
 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
4
54
6
7

p
 =

 
0.

91
56

 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
2
58
:
7

p
 =

 
0.

03
17

 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
4
51
;
7

p
 =

 
0.

54
26

 
 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
4
5;
6
7 p

 =
 0

, 
40

01
 

 

           

18
7.

08
 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
4
5<
:
7

p
 =

 
0.

47
22

 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
6
2
7:
2
7

p
 =

 
0.

00
02

 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
4
51
6
7

p
 =

 
0.

57
98

 
 

 

18
5.

39
 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
4
52

=
7

p
 =

 
0.

48
79

 
 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
6
2
5:
2
7

p
 =

 
0.

00
02

 
 

 

18
3,

87
 

 

-/

 (1
, N

 0
1
2
3
0
6
2
5:
2
7

p
 =

 
0.

00
02

 
 

 

C
at

er
pi

lla
r f

ee
di

ng
: w

ei
gh

t g
ai

n 

 
!
"
$
%  

&
'(

 
Li

gh
t 

Pr
ed

at
or

 

)
*+
,
%  

Li
gh

t:P
re

da
to

r 
A

v
ia

ry
 

M
1 

  M
2 

  

-9
1.

78
 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
4
52
:
7

p
 =

 
0.

51
91

 
 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
4
56

>
7

p
 =

 
0.

66
32

 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
:

=
=
52
8
7

p
 =

 
0.

00
00

 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
4
54
<
7

p
 =

 
0.

82
76

 
 

S2 : 0
.0

0 
SD

: 0
.0

2 
 

-9
3.

73
 

-/

(1
, 

N
 0

1
2
3
0
6
54
2
7

p
 =

 
0.

30
81

 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
4
56
<
7

p
 =

 
0.

70
11

 
 

-/

(1
, N

 0
1
2
3
0
:

=
=
5<
;
7

p
 =

 
0.

00
00

 
 

S2 : 0
.0

0 
SD

: 0
.0

2 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 

108

Chapter 3



 

 
 M

3 
  M

4 

-9
5.

58
 

  



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

30
81

 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�

�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

00
00

 
 

S2 : 0
.0

0 
SD

: 0
.0

2 
 

-9
6.

57
 

 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
�
��

�
�

p
 =

 
0.

00
00

 
 

S2 : 0
.0

0 
SD

: 0
.0

4 
 

C
at

er
pi

lla
r f

ee
di

ng
: E

at
en

 le
af

 s
ur

fa
ce

 

�
�
�
�
�  

�
��

 
Li

gh
t 

Pr
ed

at
or

 

	

�
�
�  

Li
gh

t:P
re

da
to

r 
A

v
ia

ry
 

M
1 

  M
2 

  M
3 

  M
4 

25
3.

50
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

52
42

 
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

48
34

 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

00
00

 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

96
59

 
 

S2 : 1
7.

38
    

SD
: 4

.1
7 

 
25

1.
50

 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

38
73

 
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

35
75

 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

00
00

 
 

 
S2 : 1

7.
38

    
 

SD
: 4

.1
7 

 
25

0.
23

 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

35
75

   
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 
0.

00
00

 
 

 
S2 : 1

6.
24

    
 

SD
: 4

.0
3 

 
24

9.
06

 
 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�

�
��
�
�

p
 =

 
0.

00
00

 
 

S2 : 1
8.

40
    

 
SD

: 4
.2

9 
C

at
er

pi
lla

r h
id

in
g:

 o
n 

th
e 

pl
an

t 

�
�
�
�
�  

�
��

 
Li

gh
t 

Pr
ed

at
or

 

	

�
�
�  

Ti
m

e 
Li

gh
t:P

re
da

to
r 

A
v

ia
ry

 

M
1 

  M
2 

  M
3 

   

23
7.

64
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�

0.
51

, p
 =

 0
.4

76
7 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.0

62
5 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

6.
39

, p
 =

 0
.0

11
4 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

13
.7

8,
 p

 =
 0

.0
00

2 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.9

07
4 

 

S2 : 0
.0

1 
SD

: 0
.0

8 

23
5.

66
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�

0.
78

, p
 =

 0
.3

76
7 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.0

15
1 

 


�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

6.
38

, p
 =

 0
.0

11
5 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

13
.8

1,
 p

 =
 0

.0
00

2 
 

 
S2 : 0

.0
1 

SD
: 0

.1
0 

 
23

4.
44

 
 



�

(1
, N

 �
�

�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.0

19
7 

   



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

5.
68

, p
 =

 0
.0

17
1 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

12
.8

8,
 p

 =
  0

.0
00

3 
 

S2 : 0
.0

2 
 

SD
: 0

.1
6 

109

ALAN does not increase caterpillar predation

C
ha

pt
er

 3



 

 
 C

at
er

pi
lla

r h
id

in
g:

 u
nd

er
ne

at
h 

a 
le

af
 o

r n
ot

 

�
�
�
�
�  

�
��

 
Li

gh
t 

Pr
ed

at
or

 

	

�
�
�  

Ti
m

e 
Li

gh
t:P

re
da

to
r 

A
v

ia
ry

 

M
1 

  M
2 

  M
3 

  M
4 

  M
5 

44
1.

07
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�

0.
12

, p
 =

 0
.7

31
6 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.0

70
6 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

5.
72

, p
 =

 0
.0

16
8 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�

=1
.7

3,
 p

 =
 0

.1
88

7 
 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.8

05
5 

 
 

S2 : 0
.0

6 
SD

: 0
.2

4 

43
9.

14
 



�

(1
, 

N
 �

�
�
�
�
�

0.
06

, p
 =

 0
.8

10
7 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.0

33
7 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

5.
74

, p
 =

 0
.0

16
6 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

1.
75

, p
 =

 0
.1

85
8 

 
S2 : 0

.0
6 

SD
: 0

.2
5 

43
7.

19
 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��

�
�

p
 =

 0
.0

32
4 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

5.
97

, p
 =

 0
.0

14
5 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

1.
71

, p
 =

 0
.1

91
2 

 

 
S2 : 0

.0
6 

SD
: 0

.2
5 

43
6.

97
 

  43
8.

13
 

 



�

(1
, N

 �
�
�
�
�
�
�
��
�
�

p
 =

 0
.0

64
3 

 



�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

5.
19

, p
 =

 0
.0

22
7 

 

�

(1
, 

N
 

�

�
�
�
�
�

4.
74

, p
 =

 0
.0

29
5 

 
 

S2 : 0
.0

5 
SD

: 0
.2

3 
 S2 : 0

.1
1 

SD
: 0

.3
3 

  

110

Chapter 3



 

 
 �

�


��
$
�
,
-
.
�
�.
��
�
�
�
�
��
�
�
	
�
�


�
��
�
��
�
�


��
�


�
�
�
��
�
��
�
	
��
�
��
�
�
�
�
��


�

�
�
��
�
�
�

�	
�
�
�
�
��
�
��
�
�
�
�,
�
�
�
�
�
�
�
�
�
	
�
��
��
�
�
� C

 (
A

k
a

ik
e

 I
n

fo
rm

a
ti

o
n

 

C
ri

te
ri

o
n

) 
v

a
lu

e
s

 a
re

 g
iv

e
n

 t
o

g
e

th
e

r 
w

it
h

 t
h

e
 t

e
s

t 
s

ta
ti

s
ti

c
s

 f
o

r 
e

a
c

h
 o

f 
th

e
 i

n
c

lu
d

e
d

 e
xp

la
n

a
to

ry
 v

a
ri

a
b

le
s

. 
T

h
e

 m
o

d
e

l 
th

a
t 

p
e

rf
o

rm
e

d
 b

e
s

t 
is

 i
n

d
ic

a
te

d
 i

n
 

b
o

ld
. 

A
ll

 m
o

d
e

ls
 a

ls
o

 in
c

lu
d

e
d

 r
a

n
d

o
m

 f
a

c
to

rs
: 

w
e

e
k

, 
tr

a
n

s
e

c
t,

 o
b

s
e

rv
e

r.
 

A
d

ju
s

te
d

 s
u

rv
iv

a
l 

p
ro

b
a

b
il

it
y

 

�
�
�
�
�  

�
 !

 
Li

gh
t i

nt
en

si
ty

 

�
�
�
�
��
�
��
�
"  

Ti
m

e 
of

 d
ay

 
Li

gh
t 

in
te

ns
ity

 
: 

�
�
�
�
��
�
��
�
"  

Ti
m

e 
of

 d
ay

 : 
 

�
�
�
�
��
�
��
�
"  

Li
gh

t i
nt

en
si

ty
 : 

 
Ti

m
e 

of
 d

ay
 : 

 

�
�
�
�
��
�
��
�
"  

M
1 

42
86

.9
4 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

2.
70

, p
 =

 0
.1

00
6 

 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

4.
83

, p
 =

 0
.0

27
9 

 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

2.
29

, p
 =

 0
.1

30
6 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

0.
45

, p
 =

 0
.5

03
2 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

1.
55

, p
 =

0.
21

26
 

#%

(2
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

4.
14

, p
 =

 0
.1

25
9 

M
2 

42
88

.0
2 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

0.
14

, p
 =

 0
.7

07
3 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

7.
94

, p
 =

 0
.0

04
8 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

0.
41

, p
 =

 0
.5

24
4 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

0.
37

, p
 =

 0
.5

41
2 

#%
(1

, 
N

 

&

+
*
(
)
'
&

3.
70

, p
 =

 0
.0

54
3 

 

M
3 

42
86

.3
9 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

1.
23

, p
 =

 0
.2

67
3 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

7.
67

, p
 =

 0
.0

05
6 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

0.
41

, p
 =

 0
.5

23
3 

 
#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

3.
69

, p
 =

 0
.0

54
6 

 

M
4 

42
85

.7
1 

 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

7.
67

, p
 =

 0
.0

05
6 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

0.
41

, p
 =

 0
.5

22
5 

 

#%

(1
, 

N
 

&

+
*
(
)
'
&

3.
69

, p
 =

 0
.0

54
7 

 

M
5 

42
87

.4
4 

 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

4.
19

, p
 =

 0
.0

40
6 

#%

(1
, 

N
 &

+
*
(
)
'
&

8.
72

, p
 =

 0
.0

03
2 

 
 

 

111

ALAN does not increase caterpillar predation

C
ha

pt
er

 3



 

 
 

 

 



   

 

   
 

 

 

4 
Artificial light at night alters 

jumping spider behaviour: the 
role of light intensity and spectral 

composition 
Hannah D. Broeckx, Gabriel A. Charvalakis, Astrid T. Groot, Emily R. Burdfield-

Steel 
 

 

Manuscript in preparation for submission.



  

  

1. Abstract 

(�� ��� &� �'��	���
 
�
�� �� ��
�� �%�%�� �������� ��'������ ������ ��� ����
��

������ �& ������ ����' �������� ��'�&�� ���&�� ��� ����'�
 ���
�
�� �&�'�� %� � '���
��

%�%� �&������� �& ���'���� $&'
�$���� �&$���'� ������ �'� �&� ��� &�
� ���'��


species �����
� &� ���
&����
 ���� ��
�� 
�
�� ������ ������� ��� 
'&$��
 �'���
����� ���

������ �&$���� &���' ������� ���
��� %�%�� ��� ��� '���
���
 ��&
&
���
 �&�����������

'����� �&&'
� ����'��&&�� �� ���� ������ $� �������� �� �&���'��
 
�
�� $��� ��'���


i���������� ��� �����'� �������� ����&������ �������� ��� ���
��'��
 ������&�' &� ���

���'��
 ������
 �����'� Marpissa muscosa� �� �&��� ���� �'�
��� �&
� $���� ��� 
�
��

���� 
��� ���� "� ��
��	����
� ���'����� ��� �&���'��
 �&������ &� ����� ������


�����'�� $��
� �����' ��� $�'��' 
�
�� �'�������� ��� �&�� ��'���'�&'�� �'�
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��'�� �&���'��
 ���������� &� ��� �����'� �'���
���� �& �� ���'�����

predation rate on Drosophila �'��� (�� ���'����� �������� �� �&
� $���� 
�
�� �
�&

'���
��� �� ���'����� �&���'��
 �'�����&� &� Drosophila� ��

�����
 ���� ������


�����'� ���
&�� %�%�� ���
� ��� 
&�
�'-��'� �����&
&
���
 ��� 	����� �&����������

&� ����� �
��'�� �����' ���������� ���� �& �� ��'���' �������
����� &�' '���
�� ��&$ ����

intense ALAN can impact predator-prey interactions.  
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3. Introduction 

ALAN disrupts life on earth 

+-!�	���
 
�
�! �! ��
�! �+�+�� �� ���-�����

� -��,
����� �� � ��
��	���! ����-,����!�


�,

�!��!" �� ���! � ��,-! !���� ������ ���� ��!-,����� ����-,�� �,�-��� ,� �-!�	���



�
�! ��!, !����
�!������ �-���-�
� !, ��!��� ����� ��!���!� ����-��!� � �����,� ����!�

�%,���� �#� �. Sky brightness increases by 2.2- "�	 ���� ���- �
�
&�- �! �
"� �#�#�

(��� �! �
"� �#�$� �#���. .�-,�
� !�� �-,���� ,� 
�
�! ���!!�-� !�� �
��!� ,� +�+� ���

extend far beyond the immediate vicinity of its sources �'���,*�! �
"� �#�#�. +� � -���
!�

pristine darkness has become a rare phenomenon ���
��� �! �
"� �#���� 
�����
 �
�,�!

�, !��� ��!,����� �� +�+�" )���� 
��� ,� ��-!� ��� ��,
��� ����- �!��
� ��!�-�
 
�
�!-

��-& ���
��� !�� ��!-,���!�,� ,� ALAN �! ������
 !����� �
����� ��!����!��� ���

*���
��
!�� ��� ��---������
 �,���������� ��,���,�� � ��
�,�� �#���. These 

���-��!�,�� ��� �
!�- ��,
,
���
 ,-
�����!�,� �! ���-� 
���
� �-,� 
���!��� �����,
,
���


,- ������,�-�
 �-,������ �� ���������
 ,-
������ !, !�� ����!�,���
 ,� ��!�-�

ecosystems �%,��� �! �
"� �#��� ���!,� �! �
"� �#��� 
,�&��� �! �
"� �#��� )����-� �

���!,�� �#���. 

ALAN disrupts temporal niches 

��� *�� �� *���� +�+� �����!� ,-
������ �� !�-,�
� ���!,-!�,� ,� !�� ��!�-�
 ���
�


�
�! ���
�� *���� �!��-� !���- ���
� ��!���!� ��!!�-�� �%,-
��� �#���" �,-��
!��
� ���-��


�������� �! ��� ���� ��,*� !��! +�+� 
���� !, � !���,-�
 ����� �������,�� *��-�

���-��
 ,-
������ ��!��� !���- ��!���!��� ��!, !�� ��
�! �+
����� �! �
"� �#��� �-��&�

�## � �" �,��� �! �
"� �#��� �#��� 
��&� �! �
"� �#��� �#�#� ���-�- �! �
"� �#� �

)�,�
�!-� �! �
"� �#���. )���
!���,��
�� +�+� ��� �,��-��� ,- ���� ������! !�� ��!���!� 

,� �,�!�-��
 ������� �'���
 �! �
"� �#��� �,!��� �! �
"� �#��� )!,�� �! �
"� �## � ���

��
�� �! �
"� �#���. +� � -���
!� +�+� �
!�-� ������� ��!�-��!�,��� �,!� ���-�����
 ,-

-������
 !�� !���,-�
 ,��-
�� ��!*��� ��
�-��! 
-,��� ,� ,-
������" .��� ��� 
��� !,

����
�� �� ���� &�� ��,
,
���
 �-,������� ���
����
 �,���!�!�,� ��� �-���!,--prey 

dynamics.  

Spiders as key predators shaping ecosystems 

)����-� �-� �� ���,-!��! 
-,�� ,� �-���!,-� �� !�--��!-��
 ��,���!���" .��� �,-� ,��

,� !�� �,�! �������!� ������!,�� ��� ����-�� 
-,�� ,� �-!�-,�,� �-���!,-�� *�!� �

��-��!� ,� ���!��
 !��������� ��� !���,-�
 ��!���!� ��!!�-�� �(���� )��
�� �#��� �����

�  ��" )����-� ,����� � ���!-�
 �,��!�,� �� !�� �,,�*��" .��� ��! �,!� �� �-���!,- ���

�-��� -�
�
�!��
 ����-!��-�!� �,��
�!�,�� *��
� �
�, ��-���
 �� �,,� �,�-��� (Khan & 

)��
�� �#���. 
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�*�! *� *�+ &�*(
��
� *� !�� �����! *� )�)� *� �����+� �*��� �+*� (��-���
���


spiders. Research on two orb-web spider species, Larinioides sclopetarius and 

Eriophora biapicata (Araneidae�� ��*(�� � �+���+�n�� �*+ (�� ���
�ing �� �

�����!��

��!��� (��+� �����+� !�����

� ���� ��
��+ �+�� ���!�+�� ����
��
� �   � ��

�*!! �! �
"�

�#� �" �*(���+� (��� �+�� �����!� ��� 
�
�! �+� ����+����!�

� ���*��
��� ���

�����+� ���� !�� ��*��� ��!(��� �+�� ����� ��!�� ��� 
�! ��!��� Agelenopsis 

pennsylvanica �)
�
������� ��**��� 
�
�! *��+ �+�� ���
�� �! �
"� �#���. The attraction 

!* 
�
�! �����+� !* �� �� ����!� +���*���� �� 
��-reared orb-web spiders (E. biapicata��

�
�* ��*(�� � �+���+���� �*+ 
�! ����+*����!�� ���� (��� !��� ��� �* �+���*��

foraging experience under ALAN conditions ���

�*!! �! �
"� �#� �.  

�*! �

 (��-���
���
 �����+� ��*( !��� ��*!*!��!�� �����!� !* )�)�� ��� ����+�����

*���+ ����(�!��� !�� ���� ����
�" �*+ ���!����� ��
�!�����*!*!���� ��� ���� +��*+!��

for Argiope amoena (Araneidae� ���&���+� � �������!�� �  $�" )���!�*��

�� 
�
�!

�*�� �*! �
(��� �*++�
�!� (�!� ��
��+ �+�� ����
���
�!�" �*+ !�� 
���! 
*
��� *+�(����+�

Nephila pilipes ������
������ 
*(�+ �+�� ���!�+� +�!�� (�+� *���+��� ����+ 
�!

conditions ����� � %*���+�&�� �#�$�. These varying outcomes may be attributed to 

����+����� �� �����+ ����+�� ��*
*
���� ���� ��(��������
�!� ��+��
��+������ �  ��, 

�+�� 
�+��
 �!+�!�
� ������
 �! �
"� �##��� *��+�

 �+�� ����
���
�!� ���

�*!! �! �
"� �#� �, 

��� !�� ���+��!�+��!��� *� !�� 
�
�! �*�+�� ��"
" ��!����!� ��� ����!+���" 

�� !�� �*��
�!�*� 
���
� '�

���� �! �
" ��#� � found a non-
����+ +���*��� !* )�)� ��

the abundance of orb-(����+� �)+������� ��� 
*�
-��(�� *+� (����+�

�,�!+�
��!������" '����	��

�� � ���+���� �� ��������� (�� *���+��� �! �*��+�!�


���
� *� )�)� �#"�-� 
���� (��
� �� ���+����� ��������� (�� �*��� �! ��
��+ 
���
�

(10-�# 
���" �+��� �*��
�!�*�� *� yet another web-���
���
 �������� !�� !+���
�
�!�

cobweb spider (Steatoda !+���
�
*��� Theridiidae�� ���� ���� ��*
��� +������ 
�
�!

��*������ �*���+�� !* +�+�
 �*��
�!�*�� ������&�� �! �
"� �#���.  

��+ &�*(
��
� *� ��!��� ���!��
 �����+� �� ���� �*+� 
���!��" �*+ !�� �*�!�+��
 (*
�

spider Schizocosa myccooki ����*������� )�)� ���+����� !�� ��!��!�*� ���!���� *�

�+�� ��! �
�* ��
�����*�����! ���!��!�*�� +���
!��
 �� �* ��
��	���! ����
�� �� *��+�



�+���!�*� ��������� �)�*+*�*� �#���" �� � �*�����!� �!���� (*
� �����+� ��� *!��+

ground-�(�

��
 �+!�+*�*� �+���!*+� ���+����� �� ��������� (�!� ���+����� )�)�

('�

���� �! �
"� �#� �, suggesting that ALAN had a positive impact on their foraging 

through �"
" ���+*��� �����
 ����!�� ��!����� ��!���!� ����*+ �!!+��!�� �+��" ��� *� !��

best-&�*(� 
+*��� *� ��!��� ���!��
 �����+� �+� !�� ������
 �����+� �'�
!�������� ��! 

st����� *� !�� �����! *� )�)� �� !��� 
+*�� ���� �* ��+ ���� 
���!�� !* �����*!�


+��*+!�� (�!� *�
� ��( ����+����!�
 �!�����" 
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���
 ������ ������� ���	�
 �������� 

%�����
 �����*� �*� ���*��
 �����
 ��� �*� ��� ���� )�� )�  �� ���*��� ��� ��
 ����)��

�)��� ��)�
 ����* ��*� �� �& ����)	 � �
!� �"�"�! ,��� �����
 ����� ��� � ��� ��$�

������
 �����*� ��* ���
�*
� ����� ���  ) 
�
� ����
�� ��*��
  �� ��
� ! 
)*  ') �pecies 

)� ������
 �����*�� Menemerus confusus and Hasarius adansoni, positive phototaxis 

 )'�*�� ��
� �� ���� � 
�
� ��� ���� *��)* �� ���$���*� � ������� �� ���#�. Since 

 ���� �����*� ��� �����
 ��*��� �)� ��  ���* ���� �)*�
��
 �)��
� �� (�(� �
�) ���  ��

�) �� ��
  ) �
 �*  ���* �� �*�� �)�� '� � �*��! �������� �)* �� ����� �)*�
��
 ���  )

(�(� �� 
��� ��  ) � ���*�� �����* )� )���*�� �)�� ���� )� �)�* ������
 ��ider 

species: Menemerus bivittatus, Plexippus paykulli, Platycryptus undatus and Sitticus 
fasciger ���'�*��� ����� 
*��$� �""�� �)
	� �����! ,�����

��  ���� *��)* � ����*���

�)*�
��
 �� ��� ��� �
)��  ) � 
�
� �)�*�� ��!
! 
*����)��� '���)' )* �)*�� 
�����

'���� ��  ��� � ��
� 
�
� �� ���� ���! �� � �)� *)

�� 
��)*� )*� ��  ��
 ����* 
)'

������ 
�
� 
���
� �)'�  ) �!�� 
���  ') ������� )� ������
 �����*�� Cyrba algerina 
and C. ocellata, �����

� ����*����� �� �� '��� �*�� ��� �)������	� ���)�� ���*���*�

� �
!� �"���! �)'���*�  ��  ���)*�
 �� ��� � ��  �*� )�  ���� �����*� '�� ��� �*���

'���  *�����**��
  ���  )  ��  �� ��
 �*���! ,��*��)*�� � *������ ����* ��� '���� 
�
� 


���
� ��� ���� *� �*� ��	�����  ) �� ��� � ��)� ���)�� �)� �*��
 �� ��� � �� ������


spiders. 

 
In this study, we examined whether ��	�*�� �� ���� � 
���
� ��� ���� *� )� (�(� ���

�	��  �� �� ��� � ��  �*�� )�  �� ���*��
 ������
 �����* Marpissa muscosa (Araneae, 

&�
 �������! M. muscosa (�: 7.5�������: 6��!���� �� � ���*��
� �� ��� ��� ��
 �����*

with great eyesight �&���� �� �""�� & ����)	 � �
!� �"��� ��� ��� � ��
��*� ��

��� *��� �)�! �� � � �� �*�
 ����*)���� � M. muscosa ��  �����

� �)��� )�  *���� )� ���

underneath the bark ��
	�*��$� �"��� ,� �
��*�� �"���! ,�� ������� ��� �
�) �� �)��d 

�� �*������� ���� � �� ����
� 
����
 )� ���-���
 ��* ���
 � *�� �*�� ��
	�*��$� �"���. 

To investigate the direct impact of ALAN on the activity of M. muscosa, we recorded 

 ���* �)����� �� ��� � ��� ���
 �*��
 ������)�* )��* � ��-hour period under three 

��	�*�� 
�
� �)��� �)�� ��� �)���*�� �  )  ���* �� ��� � �� ��*$ ��
� �)��� �)��! �� �

���)�� � �
�� '� �������� �� �
 �*�� �� ��� � ��  �*�� ����* (�(� ')�
� 
���  )

�
 �*�� �)� �*��
 �*��� �)� *� ��! ,) �������  ���� �	�� �� '� ����� �*�� +���

(Drosophila sp.� to the arena and compared the attack rate of M. muscosa between 


�
� ��� dark conditions! ���*�

, we hypothesised that M. muscosa ')�
� ��$� ���

)�  �� ��
� 
�
� ������ 
�����
 � � ���
 �* ��� ���*�����
 � � �)� �*��
 �)����� ���

�)*�
��
 �� ��� � ����* (�(�! 
�* ��*�)*�� '� ����� ��  �� ���*����� �� �)� �*��


�� ��� � ')�
� 
���  ) *������ ��� ��� �� ��� �!  
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4. Material and methods 

4.1. Study animals 

�*+  ��� � ���� (� ���� ���
 ��
� ��� ����
� Marpissa muscosa spiders of a mixture 
*� (�
�-���
� ��� 
��*+� *+�-+��+�� ���������
�! ��
�-���
� ���������
� (�+�

�*

�� �� *�  �� '������ ��+% )�� �+��� �����+�� � ������ ��  �� �� ��+
����� ���

�+*� � 
�+��� �+�� �� $�+
�+�� $�

���� ��  �� �����+� *� �"�� ��� �"��! �aboratory-
+��+�� �����+� (�+� +����� �+*� �

 �
� ���� 
��� �� (�
�-���
� ����
��� �� ��+ �+*�

�� ��
� ��  �� 
��*+� *+� *+ �+*� �� �+�
 �� ��
�  �� *���++�� ���*+� ��� �+� ����

-��
� '� �*+ �� *��+���( *�  �� ��� +� �*� ���� ��+  +��
�! '����+� (�+� %�� �� �*
� ���

�(��� �* ���+�� �*+ �� ��
� �� �
�� �� �*��� ��+����� (� � � ��� �+� *� ��+%� (**�

�������
�� �*�� ��� �

 ��+ *��� ����+ �*�� �� �
��� � �*��� �*�� ������ �������

��� ������ ��� �*+ � 
��� *�� ���+ �+�*+  *  �� ����+���� ! -��� (�+� ��� *� � ��� *�

Drosophila spp. 

�*+  �� �+��� �*� ����+���� � (� ���� ,�
� 
��� Drosophila sp. ��+������ �+*� � 
*��


pet shop. ��*� �++���
 �  �������+�� ��  �� ,���(�+� %�� ��  �� ���� �*�� �� �
��� �

conditions as the spiders (25��� ������� ��� ������ ��! 

4.2. Light conditions 

-*  �� (�� ��+ )�)� �� �����  �� �� ��� � ��+�*� *� ���+��
 M. muscosa ������


�����+� �� *  �� ��
� � (� �����+�� �����+ �*����� �� ��� � ����+  �+�� ����+�� 


�
� �*��� �*��!  

-* +��+���� � ��+�� � *� 
�
� 
���
�  �� M. muscosa ��� ���*�� �+ ��  �� (�
��  (*

����+�� 
�
� �� ���� ��� (�+� ��*���! �� � 	+� +*��� *� ����+���� �� (� �*���+��

��+% ��
� �*��� �*��  * +�
� ���
� 
*( )�)� 
���
� *� �" � "!� 
���  * (���� (� +���+ ��


*( 
�
� �� ���� � 
�
� 
���
! �� �  ���  +�� ��� (� ����
� ��  �� 
�� 
���
� � 
+*���


���
 ����+��� � �� +�� 
�
� �$*��� � �
!� �""�� personal measurements�! �� ����*��

����+���� � (� �*���+�� ��+% ��
� �*��� �*��  * ��
� �� ���� � 
�
� 
���
� ��"" � �


���� (���� +��+���� ��  �� 
�
� �� ���� � *� ���+*���� �
� *�� �� �+ ����+��� � �

� +�� 
�
� �personal measurements�! '����+� ��� use this higher spot, as there are 
often ��
��+ ���������� *� 
�
� �  +�� �� �+�� �+���� ��+��%� �""�� ��%�	�
� � �
!�

�"���. 

$* � 
*( ��� ��
� 
�
� �� ���� � 
���
� (�+� 	+�  �� �� � � �*
*�+  ����+� �+� *� ��""

&� �� �**
 (�� � 
�
� �� ����� ��  * �
���  �� � +*�
�� +���*��� �� �����
� �)
�����

� �
!� �"��� ��������� � �
!� �"��� but see $*

�
�+ � �
!� �"�"�. To assess whether 
�����+� +���*���� ����
�+
�  * (�+��+ ���� +� *� 
�
� � (� �
�*  �� ��  �� ���� *� �""


�� � �#"" & �(�+��+ (�� � 
�
� �!  
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�
�! �+���!�+�� )�,� +�!����� ����
 (!,��� +� ��� 
�
�!� ����.���� !�� ��!��,
����� 
5500 K & 2700 K�� )���� )�,� ������ !+ !���+�! ���,+����!� 
�
�! ��!����!� 
���
 ���

!��� ��,!��, !��
+,�� �� �+��,��
 ���������
 ���� )�!� �
������ !���" *

 ��!����!�


���
� )�,� �����,�� �! ���
� ���
�!� �# �� ��
+) !�� 
�
�! �+�,��� )�!� � ���-10 

����!�, �(+��
� �+
����. .�� ����!,�
 �+��+��!�+� +� ���� 
�
�! �+���!�+� was 
measured with a spectrophotometer (QE Pro High Performance Spectrophotometer�
Ocean Insight, United States� �
�
" (��" 

.+ �+�!,+
 �+, !�� �+�����!��� +,��, �� !�� !��!�� 
�
�! !,��!���!�� )� ���� ��

����������! ��,% �+�!,+
 
,+�� �+, ���� 
�
�! �+���!�+�" 

��,��
 ���!���� 
�
�!��
 )�� ����
��� �� �*(.�� .�-� (���, �# 
���� ����
���, the 
��!��,
����� 4000 K� ����
" ��!�,��
�" .���� 
�
�!� )�,� !�� ���� �+, �

 
,+��� �.��
�
(��" 

4.3. Study procedure 

4.3.1. Movement activity and sheltering experiments 


+, �

 !��!�� 
�
�! !,��!���!�� )� �+

+)�� the same ����,����!�
 �,+����,�� ��

�+

+)�" * 
,+�� +� �����,� +� ���� ��� )�,� ,���+�
� �+,!�� +��, !)+ �
���!� ,++�� 
(25��� ������� ��� ������!��" ���������
 �����,� �+�
� ���
���!��� for 3 days under 
!���� �
���!�� �+���!�+�� ��� 
�
�!–��,% ���
��" ��� 
,+�� ����,������ ��,% ��
�!

�+���!�+��� )��
� !�� +!��, 
,+�� ����,������ +�� +� !�� ,�����!��� *�*� �+���!�+��

���##'��# 
��� ��##'� �## 
��+, �$##'� �## 
���" .�,�� ����)���+�����,�� ��	�����!

�+, �����,� !+ ���
���!���� �� �����, ��!,������! !++% �-2 days in previous studies 
�&+��� �! �
"� �#��� �,!�
�-���+��,� �##��.  

��,��
 !�� 	,�! !)+ ���� +� !�� ���
���!���!�+� �!�
�� ���������
� )�,� %��! �� !���,

����
��, �+����
 �+�� )��,� !��� )�,� �,+����� )�!� ���
� Drosophila -��� �+ !���

�+�
� ���� �,��
�" *�!�, !���� �� �+�,�� �����,� )�,� �+��� !+ ���������
 ��!,� �������

)��,� !��� )�,� ���,���� +� �++� ��!�
 !�� ��� +� !�� ����,����!" .�� ��!,� ������

�+�!����� �� ������+,� !��� 	

�� )�!� )�!�, ��� � �,+)� ����, ���
!�r.  

Just ���+,� !�� �!�,! +� !�� ����,����!� ���
!�,� )�,� ,��
����" .��� ,��
������!

�!���
�!�� �����, �+�����!� ����� �����,� )+�
� +!��,)��� �!�� ������ !���, ���-+
�
)�� ���
! )�!��� !�� ���
!�, ��%������ �#��� personal observations�" .+ �,����!

������
 �����,� �,+� �����
 ��� ��!�,��!��
 )�!� ���� +!��,� ����, )�

� +� � �� ��
�

)�,� �
���� ��!)��� ��!,� ������"  

.+ ,��+,� �����, �+�����!� .������� .�-��$ ����,�� �.�������� ��,����� )�,�

����" .+ �����! �+��
 ���!����� ��"## ,�����
 

����� )�,� �
���� �� �,+�! +� !��

����,� 
�����" ����,�� )�,� ���
 �! �  #-��
,�� ��

� !+ ��+�� ���,�,�� 
�
�!
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��� ��� ���
� �� 
����� ��� ����$��

��
� ��� #� �
�$�$�
 	���� ����
��� �� ���
�$� !�$� 
#� �#�

 �# �� ��
������ �# 	���� 

beyond the far red ��	�
������ �� �	�� ����� &���� �� �	�� ����� ���������� �����, 

suggesting this infra-$�
 	���� !#�	
 
#� ����� �
� �	��$���#
� �# ����$ ������#�$� 

&# �#
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�#�

�
� ����#$�� ��� 	���� �$�����
�!�� �$�
�	#����


�# ��� #���$ �	����� $##� ���!��
 ���� �$��	�  ��
�$� !�$� ���� �
 ��� ���� �	�����

$##� ��� ����$ $�	����� �#����#
 #
 ��� ���	��� !�� $�

#����
 ���!��
 ��� �$��	�� �n 

���� !��� �		 ���
�$� ����$��
��
 �#�� 
�$� �

 	���� �$�����
�� #��$ �!# �#
��������

�$��	���#�� #� ��� ���
�$� !�$� �����
 �
 �		 �$��	�� �#!���$� �piders that died over the 

course of the study !�$� $��	���
 �� �
#���$ ���	�������
 �

���
��	 �� ��� �tart of a 

�$��	. 

4.3.2. Predation experiment 

To test if ALAN-�

���
 �������� !#�	
 	��
 �# �	��$�
 �$�
���#
 $����� !� ��$$��
 #��

�
 �

���#
�	 �$�
���#
 ����$���
�� &��� ����$���
� !�� #
	� �#

����
 �

�$ ���

	���� �$�����
� ���� ��#!�
 � ���
�� �
 �������� �
 ��� �$�� ����$���
�� !���� !�� ���

���� �
 ��� ��� 	��� ���� � �$�����
�� 

&�� ���
� �$#��
�$� !�� ����	�$ �# ��� #
� 
���$���
 ��#��� ��� !��� ��� �

���#
 #�

Drosophila %��� �� �$�� �#�$��� !���� !�$� �

�
 �# ��� ���$� 
��� �$�
�� &�$�� 
���
�$�#$ �# ��� ����$���
�� %��� !�$� �$#���� �
�# ��� �	����� $##�� �� ��� ���� ���� ��

��� ���
�$�� 
#$ #
� 
��� ��� %��� ���	�������
 �
 ����$ $���	�$ �#���
� �#�� ����$ !����

��� %��� !�$� �$�
���$$�
 �
�# ���� ���$� 
���� �
 ��� ���$
 
��� � �����
� ���
�$ !��

�$�
���$$�
 �# ��� ���$� 
��� ��� � �#	� ��
� �
 ��� �#��#� #� ��� ���$� 
ish �
���  ��� To 

���� ��� %��� ����$��� �$#� ��� �����
� ���
�$� !� ���
 � �$�
���$�
� �	����� 
���
�$

in the Petri dish �
���  ��� &# �$#��
� �##
 �#$ ��� %���� � ��
�
� �	��� !�� �

�
 �# ���

%� �#���$���
�� !��	� ��� ���
�$ �#���$���
� �#
���
�
 �!���$ ���� �

 ���	��$ ��

in the previous ����$���
�� �
���  ��� �
 ���� experiment, there was no interim 

$��	�����
� #� ��� ���	��$ �� ��� ����� #� ��� %��� ��$#��� ��� 
���
�$ ���� ��� ���
�$�

more active.  


	��� ���� 
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� ��� ���	���������#
 ��$�#
 !�$� $��	���
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�
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�$� �
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The predation experiment started by removing the divider at midnight on the fourth day, 
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�����)� (� �����#�� *��� &�)� �(����� +���� �(���� &�)� 
���) checked using the 

camera footage of that night. 

4.4. Automated picture processing 

+�� �(������ ��� ���
��)��
 ������(�) (� ������
 �����)� �� )���(��� �( 
�
�� &��

�)��#�� ����
 ���(����� (����� �������(�  

�� �����

� 
���

�� � ��
����(� (� ��� ���
�� �� ��'+ �� ���'+ �� �()�()���(��

�!���. A distinction was made between ����)��� 
���
 ����
()���� spider, shelter and 

other. Other ���(����� �() (������ ���� �(�
� �� �����#�� �() �����)� ����� �� �����)

�)(����
�� +���� 
���

�� ���
�� �(������� (� � )���(� ��
����(� (� ���
�� �)(� �

��)���) ������ ���� �)��
 ���� ���
���� 
)����

� ����
������� &��� ���
�� ����

�(������� �����
�� (� ��)����)�
� ���())��� �����) ������	����(�� ���� ���
���  

�� �)����� �� (����� �������(� �(��
 ����
 ������n �$(���) �� �
 � �!��� in Python 

� �� � �����(� %(��&�)� 	(������(� � �!��� �� )���(�
� ��
����� �!� (� ��� 
���

��

���
�� �� ��� �)�����
 ������� &��
� ��� )�������
 �!� &�)� ���� �� ��� ��
�����(�

������� +�� �(��
 �)�����
 &�� �(��
���� ����) �!! ��(���  

�� ���� ���
��� ��� ���� �(��
 &��
��� ��� � ����(� �)��#��
 �

()���� (� �

 ���

�����)�� �����)�� ��)��
 ��� ����)������ �( ���� ��� �)������ �� (������ ��� ���
��) ��

��� ���)� ����� () ������� �� �����
 ����)����� ��� ���
��)� (� ��� �����) &�� ��()��  

���� ��� �������(� ��� � �(�	����� 
���
 ��
��) ���� ! �� �(()������� &�)�

extracted, and bounding boxes were autom�����

� 
���)���� �� ��� �(�����
 �(�

��)���� �(������� 
��� ���� ��!!! ����
� ��� ��� �(�����
 �(� (� ��� �����) ��� ���

���
��) &(�
� (��)
��� ��� �����) &�� �(�����)�� �( �� ������ ��� ���
��) %����)

movement was scored when the bounding-�(� ����)� ������� �� �()� ���� "!� (� ���

�)���(�� �(� &���� �
(�
 �����) ��� �- or y-���� %����)� &�)� �
�( �
����	�� �� �(���


when a spider appeared or disappeared between two frames. 

The ������ �(��
 ��� ��� ��)�����)� ���� �� ��� �(��������� �(���
 &�)� ��)�	��

&��� �����
 ����#� (� � )��)���������� ������ (� ��� ���� +�� 	��
 ��)�()�����

���)��� (� (�) �)�����
 ��� �� �(��� �� ��� ����
������)� ����)��
 (Fig. S3-%��  

4.5. Statistical analyses 

'

 ���
���� &�)� ��)�()��� &��� � ��)��(� � � ! �� �()� +���� �!��� �����
�����(��

&�)� ���� ����
 ��� 

�
(��-���#�
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4.5.1. Movement activity and sheltering experiments 

,) ���
��� ��� ����� )� 
�
�� �� ��
�� )� ������
 �����*�� '� �)���*�� ���� 
�
��

�)�����)� '��� ��� )'� ��*$ �)��*)
� 
))$��
 �� ��� *���)��� �� �)���*��
 ��� ���*��


�)������ �������� ��� �)���*��
 ���
��*��
 ������)�* )� ���� �����*  

�� ���� 
���*�
���� 
����* ����� �)��
� '��� ��
����� ���)���
 ����*�����)��

�����)�� ����
�� ���)*�)*���� �� ��� 

��,�# ���$�
� �#*))$� �� �
 � �!�"�. For each 

���
����� ��� ��

 �)��
 �)������� �*�������� ���� ����* ����*����)� ��� �*��
 �� 	���

����)*� ,*��
 '�� ���
������� �� � 	��� ������ ������� �� )�
� �)������� �') 
���
�

��)* ���� �����* ��� *��������� 
�
�� �*������� ��� ��� ��*$ �)��*)
�� '���� �� �����������

�) �� ����� �� � *���)� ����� ���**��)�� �!���. &����* �� '�� ���
���� �� � *���)m 

����)* �� �

 �)��
� ,�� ���)*����� )� ���
����
 ��� ����*����)� ��*�� �*��
 ��� ���'��

���
����� �� �)���*��
 ��� (�� ��
��� )� ��� ��

 ��� *������ �)��
� �� �� (��� 

,*������� �
'��� ������ �� ��� �)��
� �� ���� '�� )�* ���� ����)* )� ����*��� ���� 

��� ����*����)� ��*� '�� ��
��	����� ������� ������ �� �
 � �!��� was used to make 

post-�)� ���*'��� �)���*��)�� ( ,�$�� �)**����)� �)* ��
���
� ������
 '�� ���
��� 

(�������)�� )� ���� �)��
 '�*� ��
������ '��� ��� ��(��� ���$�
� ���*��
 �� �
 �

�!���. Based on the DHARMa diagnostics, a zero-��+���)� ��*� '�� ����� �) ��� �! 
��

������� �������� �)��
  

4.5.2. Predation experiment 

,) �)���*� ��� �*�����)� *��� )� �*��� +���� '� �*����)*��� ��� )*�
���
 �)��� ���� ���)

� ���)���
 )���)��� �����$� �) �����$ ( �����*�� ����� ���� '�� ���� ,*������� '��

��� )�
� ���
����)*� ��*���
� ����� �) ���� �)��
  

 

5. Results 

5.1. ��
����� ����
��� ��� ���������	 �
��������� ������ ��� 

���� ���
����
 �)���*��
 �����* �)������ ���'��� ��� 
�
�� �*�������� ��� ���

���)������ ��*$ �*��������� '� �)��� �) ��
��	���� ����*���� ���'��� ��� ��*$ ���

��� �! 
��� ��!! % 
�
�� �*������� ���(1, N � "�� � ! ��� p � ! "�� ���
 ��  When we 

���*����� ��� 
�
�� ��������� ��!! 
��� ��!! %�� '� �)��� ��
��	����
� �)*� �)���*��


�����* �)������ �� ��� 
�
�� �*������� �)���*�� �) ��� ��*$ �*������� ���(1, N � �!�

= 13.50, p �! !!�� ���
 �� ���� �'������
 �) '�*��* '���� 
�
�� '��� ��� ���� ���������

��!! 
��� �"!! %�� '� �)��� � ��
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(��(1, N �  �� ��� �� p ��������&$���'� �� ����&��-�&� ���
���� �$��� (�!�� �&''����&��
�& ���

� ���'$��� �&���'��&� ���� &�� ��
��	���� �(��
� #���  

��'���' ���
���� ��&$�� ���� �&�� &� ��� %�%� �&�����&�� ��� ���

-&��' ������ &�
�����' �&������� ��'��
 ��� ��� ��� 
��� ���� "� ��(1, N �  �� � ����� p � ����� ��� 
���
5500 K: ��(1, N � ��� � ����� p � ����� ��� 
��� � �� "� ��(1, N �  �� � ����� p � ������ ��
��� ����'����� �&���'��
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��� ���� " 
�
�� $��� ��'!����� ��
�� $�'� �&'� ������

��'��
 ��� ��� ���� ����
��� '�
�'�
��� &� ��� �'������� ���(1, N �  �� � ����� p � ������ 

���� ���
����
 ��� ���
��'��
 ������&�' &� ��� �����'� &��' ��� ����'��� 
�
��

�'��������� $� �&��� �& ��
��	���� ����� &� �&$ ���� �����'� ���
��'�� �� ��
�� ��

�����' &� ��� �&
� $���� 
�
�� �&�����&�� ��� 
��� ���� "� ��(1, N �  �� � ����� p = 0.84�

��� 
��� ���� "� ��(1, N � ��� � ����� p = 0.75���� ��� 	�� ���� �����'� ���&��� �& ���

��� 
��� � �� " �'������� ���
��'���&'� ���� ���� ��� �� ��� ��'! �&��'&
 ���(1, N �  ��
= 4.12, p � ����� ���
� ��� �&' ��� ��� 
��� � �� " ����'������ $��'� �� ��'�� ���� 
'&��

����'������ �&�� 
�
�� ��� ��'!���� &��' ��� �$& �'��
�� $� �&��� ��
��	����
� �&'�

���
��'��
 �� ��� ���&�� �'��
 �&���'�� �& ��� 	'��� �''��������� &� �'������� ���(1, N = 
 �� � ����� p � ������ 
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�'��� �� �
 � �!��� �!��� ���"� �� �
 � �!��� ������� �!�!� ���(�( �� �
 � �!���. 

�'%���(� �� �� 
���(�

� �'� �
��( �� ���� �'���(��
 �������� �� ��(���
� ������ �� &�&� '(

through ALAN-(�
�
���� �(�� ����
���
��� &� %� ���� �' ������'��
 �''� �����
�� �� ���

������
 �������� ����(������� %� ��'% ���� ��� ���(���� �� ������
 �����( ��tivity under 

ALAN is a direct (���'��� �' ��� 
�
�� �'%���(� �� %� '���(��� �� ���(���� �� '��(�



spider activity when we added prey, foraging opportunities may incentivise spiders to 

���'�� ������ ���� ����( �����( 
�
�� �'�����'��  

�� �'��(��� �' '�( ���������'�� �����( ���
��(��
 ������'�( %�� �'� '�
� ��������� '�

when spiders were active. The camera footage showed that spiders rested more 

'������ ����( ���
��( �� ��� ��(" �(�������� ���� �� ��� 
�
�� �(��������� �������

� ��
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���( �(��
� '� ��� �'������ ��� ���
��(��
 ����(����� �'����
�� ��� ��(" ��
������

�('����� ������
 �����(� %��� �� ������ �(�� ������ �#�
(���� ��%�'�� ����� in which 

���� ��
� ���� �' (��� *�� �����(� �('���
� �
�' ��
� 
(����

� �'(� �� ���� �� ��� arenas 

'��( ��� �'�(�� '� ��� ����(������ �� 
���� �� ��� ��(" �'��('
� *��(��'(�� ��� �' ���

consecutive testing, we cannot determine if the pattern of resting inside or outside their 
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��( �� ��� �' 
�
�� ��������� '( 
����� ����
��(���  

�� �'��� �� ������ '� �'������ ��� ���
��(��
 '�
� �'( ��� ��
�-��������� %���� 
�
��

�(�������� *��� ��

���� ���� ��� ������'�(�
 �
���� '� &�&� '� ������
 �����(� ���

�� �'�	��� �' ��� ��������� �������� '� � 
�
�� �'�(��� �
��'�
� ��� ������ �'�� ��y 
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�(
�( �'( �(�
���( 
�
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� %���� 
�
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 �'(�
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��� �'%���(� %�����( ���� ��� �
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from another genus, Trite planiceps� �� �����
����� ����� ����� �� �'(���( ������

�'��� ���� �
��'�
� ���������
� ��� ������ �'���)��� �� � 
��� ���� ��� '�
� ���� ����

�
������
� �� �! 
�� It is unknown whether M. muscosa ��� ��� ���� �����
 �����������

��� ����� %� �'��� �' ��
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 �������� �� �! 
��� '�( (���
��
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 ������� +� !�� ��!��� ������
 �����,� ��� ���,+�� )���

�����! �,�� �,� �!!,��!�� !+ 
�
�! ��� ������
�!� �� 
�! ��!�� ���,&�� �! �
"� �#���

��&�	�
� �! �
"� �#���. Such an increase in prey captures is found for web-���
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�����,� �� 
�! 
+��!�+�� ��+���� �#�#� ��,&���+� �! �
"� �#�#� ��

�+!! �! �
"� �#� � but 

see ���� � %+���,�&�� �#�$�. Increased prey catches under ALAN can have positive 

����!� +� �����, �+�� �+���!�+� ��� ���� ��+���� �#�#� ��,&���+� �! �
"� �#�#� ��!

see Fus� �! �
"� �#���� )���� ��� �
�+ ����	! M. muscosa� �������

� �� �,�������

habitats. This increased predation success, however, comes at the expense of 

�,!�,+�+� �,�� ���������� )���� 
�&�
� �+�!,���!�� !+ �����! 
+���� ���+���!�� )�!�

ALAN �����,������ �! �
"� �#�#� ��� �! �
"� �#��� ��
�+� �! �
"� �#���.  

*�*� ��� �
�+ ��
�!���
� �����! �����,�" �+, �����
�� *�*� ����
�,�!��

����
+����! �� !�� *��!,�
��� 
�,��� +,�-weaving spiders (Hortophora biapicata, 
Araneidae�� )�!� �����,� ,������
 ��!�,�!� �! ���

�, �+�� ������ )���� ,���
!�� ��

���,����� ������
� �+,!�
�!� ��� 
+)�, ���
! �������!� ���

�+!! �! �
"� �#���. 

*���!�+��

�� �� !���� +,�-weaving spiders short-term ALAN exposure reduced the size 

+� �,��� �!,��!�,�� ���+
��� �� !�� �,���,� ��� �����
 ��!�)��� 
�&�
� ��� !+ +����!���

�!,��� +, �
��!�� �
!�,�!�+�� �� ���,�
 �����!���! ���

�+!! �! �
"� �#���.  

���
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���
 �����,�� ����
�,

������+�,�
 �
!�,�!�+�� ��� �� �����!�� �+, ������
 �����,� �� ,���+��� !+ *�*�. The 

��!��� ���!��
 �!,�!�
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�

�����! !�� �+,�
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 ��!���!� +� ������
 �����,�" �+,�+��,� ������
 �����,� �+�����

�+��
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�!� �! �
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� !+ !���, +)� �,���!+,� ��+���+�� ',����� �## �" *���!�+��
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10.2. Study design 

��
�� �� !"��"��� �� 
�� ����
�"� ������ ����� ��� ���� 
����� ������
�� ��� 
���
���
 ��� ��� ���  

 dark ���
� 
������ ���� ������ ���� 

Movement activity and sheltering experiments 
�� ���� ���� � – trial 1 12 6 12 8 
�� ���� ���� � – trial 2 12 8 12 8 
��� ���� ���� � – trial 1 12 8 12 8 
��� ���� ���� � – trial 2 12 8 12 8 
��� ���� ���� � – trial 1 12 8 10 8 
��� ���� ���� � – trial 2 11 9 13 7 
Predation experiments 
��� ���� ���� � – trial 1 12 6 13 6 
��� ���� ���� � – trial 2 12 7 13 7 

 

 

��� �� ��� 	�
�� ���� ����� 	��� ��� 
�� �����
��� ���������
 
����� 
�� �
��
 �� 
�� ���������
�

������ ��� ���� ��� ���
 ������
� ��
� � 
���������
 ��"���� �� �"��� ���� �������� ���� 
����

compartment, a hole was made in the bottom of the Petri d��� 
� �����
 
�� ������ ��� ��

compartment contained a moist piece of banana, while the spider was provided with a water tube 
and paper shelter.  
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��
�� ��" Results of the post-��� �������� ��� ����

��� ��
�#�
� �� 
�� ��� �	�� !��� � ���������
�

������� 
�� �������� ���
���
� 
�
���� �������
 
���
���
 ��� ��� ����� ��������� ���� 
��

��
����
��� 
��� ��� �����	���
�" ��� ���� ��������� 
�� ���� ��
��� �
������ ����� ��
�� ������� ��

freedom (df), z ratio and p-value (p) are given per pairwise contrast.  
 
 
 
 
Nighttime 
activity 
 
��� �	
�  
2700 K 
 

Contrasts ratio SE df z ratio p 
���� 
� ���� ����� 
� ��� 2.62 1.08 Inf 2.33 0.0912  

 
���� ����� ���������  0.46 0.24 Inf -1.48   0.4497 

 
���� 
� ���� ���� ���� 3.13 1.85 Inf 1.93 0.2156 

 
����� 
� ���� ���������  0.55 0.34 Inf -0.97   0.7651 

 
���� 
� ���� ���������  1.43 0.89 Inf 0.58 0.9376 

 
����� 
� ���� ���� ���� 1.19 0.72 Inf 0.30  0.9910 
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4. Material and methods 

4.1. Study sites and experimental setup 
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4.2. Measuring insect aggregation 
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4.4. Statistical analyses 
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4.4.2. Temporal activity analysis 
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shown as ns: p � ����� ���� p < 0.001. 
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Fig. S4. The insect monitoring setup in action. It consists of a sticky sheet with a camera pointed towards it, 
����� �� ������%%�� �� ���������� ��� ����� �#��! � %� ����� $� ��� ���� �� ����� �� ���� � ������ ��

#�������� ��� � ����� ������� ������ � ��� ������%� ��� setup. 

 

Fig. "�. �	 ���
��� �� ��� ������
�	��� 
����&����� ��� 
����� 
���������� �� � ����� �����
�	� ����

insect and bat monitoring devices attached are shown.  
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Fig. ��. ��� ���� ����	���� ���
��
	
��� �� ��� �����
����� 
�
 ������ 	��� �� 
��� �
	��� ����� �� 
�


passes had a peak frequency between 42-�� ���� ���� 
�
 ������ ��� � ���� ����	���� 
���� ��

��� ��� ���� �
��� �� ���� ��� �	
���� �� 
�� �
�
��
���� ����� ��� not change when excluding 
bat passes outside of this range.  
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���  � ��������	 "������ ������ � ��
� ��" ��������  �������
��� ��  �

underestimations �	�����	 
��� ��� ����	 �����. Instead, the use of sticky sheet 
traps, in combination with cameras, has been shown to produce a more efficient 
������
���  � ��� ��
� ��" �������� ��������  � �������	 ���� �� � ���"� ��� "!�� �
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(Geissmann et al.	 
�

�	 �� �����  ������ ������� ��!
 �� �����#� �������� ��� #������

the picture frame.  

� 
��!� ���##���� �� �"�!
���� 
!���!����	 �!� �!�� ��
 !��# ��� ���!�!
��

 "� !���	 �� ��� ��!�� ��#�����!� !� ��� �
���-based automatic detections of insects 
��� ��� "�� !� ���� ������ �������� ��� 
���!�!#!���� ����� et al.	 
�
��� ��!��-
��#�����!� �� ��������# �! ��!
 �!
 
�## � 
���!�  ���!�
�� �!������!��# ��#�����!�

�  �!����� �� ���##� � #�� � ����#� ������� ���! ��������	 ��#�����!�	 ��� ���� ����	

�������  ��
���#� ���#"����� !����� �������!�  ���!�
���� 
����� ���� �ataset. By 
�!������	 ��#�����!� "���� ���� ������ 
���!�� ��� ���� ������ �� ���
����# ����


���� ��  !����#� �! ������ ��� �!�"������ !� �"�!
���� �������!� "���� �������

�����!�
����# ��� ! �����!��# �!�����!��� ����#! ��� �"�� �!�"�� �"�!
����


!���!���� 
���!�� �� ��"���#	 �� �� ����#�� ��#���#� ������
��� !� ������ ��
 !��#

activity across a wide range of contexts. 

�"�!
����� ��� 
!���!���� !� �!��"���# ������� 
�� �� �� ����##� ���##������ �����

��� 
��!���� !� �!��"���# ���  ��� �����
� �� ��� !� ��� ��������!� !� ������ ���� �!

#���� �� ����� ����������	 �	�	� �!
������	 
���� �� ��� ��	 
��
��������#� et al., 

����� �� ������!�	 ������ 
!���!���� ������� 
�� �� �� #!��� ���!�� � 
��� ����� !�

#���� �!�����!��	 ��� ��� ������ !� #������� !� 
!��#  ���!�
���� �� �! � #���� ������

"���"����� �����!�
����# �##"
�����!� �� � �������# �"� !���� !���#!!��� ����!� 
hich 

�� ������ ��� ��#����#��� !� ��"��# ���
!��-����� ������ �������!��	 ��
�#�� �! ���

��
!�������� ������ !� ������ ��� �!#!"� !� 
!��# ���"���� ���� ��� ����	 
�
���

��������� #���� �!#!"�� ��� ����������� ������ ��� �������� !� ������  �!�!����� ����

Gr"����� �� �#�	
��
� �!���!�� �� �#�	 
����������#���� �� �#�	
�
��	 ��"� �"�� ����!��

�� �#�!  �!�� �
 !����� �!� �"�"�� ���"���� ������
���� �� ��� �"�!
���� �������!�

!� �!��"���# �������� 

�� ���� ��"��	 
� ����� ��� �!##!
���� ���
������ �� ����� ������
��� !� ������ ��������

�� ��#���#� ���!�� � �!��# �������	 ���� 
������ ��������� #���� �!�����!�� ������ ���

 ���!�
���� !� �"�!
���� ������ �������!�	 ��� ����� �!
 ��� ��
 !��# ���!#"��!n of 

!���!���� ���#"����� 
!��# ��#����#���� �! ������� ����� �"����!��	 
� ������� ��

!����� �������!�
!��# !� �
���� ��!
 ��
��� ��� �  #���� �� ����� �"��# ����� �� ���

������#���� ��� �  #��� ���
!��#-����� �#�!����
 �! � �!��# ������� ��!
 ��� "���n 
������ �� ������!�	 
� ��!��� ��� ������#� ��
�� !� ������� 
��"�##� ��� ������ ���


!��#  ���!�
���� "���� ��������� #������� �!�����!���  
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4. Material and methods 

4.1. Sticky camera trap description  

�" 
"�� "� ����� ������$  �
��� 	� #��� ��
����� ��
���� 
�������� ��-117, Technaxx, 

���
����� ���� ��
��� #�� 	�� 
"#� �� "� � 	��
� �$ �""� 
����� � �	 �
� $��� ��


� �
� �#!!"� �� ��  	" $� ���$ 
� �$ ��
� 
$��� �� 
� �
 ����� �"���� ��  " �!$�� ��

��� ���#$�� 
��
� 
$��� �� �� �
� ����� � �� �
� ���� ���� ��� !$�� �� ��� ���#$�� 
��
�


���� ��� "� � �� ��� 	�� ������  "  �� ��� "
 � 
� �$ �""� !��!�����#$��$�  "  ��

��
���
�"! ���$ ����� ��
��� ��� 	�� � �
-size sheets were taped into the rectangu$��


��
�� ��� �"� �� 	� � �� "�"#�$���� �"�-toxic adhesive (Sticky-���!��"

�� ���
�$

���� ����� �� ���$������ ��� �������� ���� � 	��� ��!$���� � ��"# � "��- to two-

	��� �� ����$�� ��!������ "�  �� ��! #��� ����� ����� ���� ��
���� 	���

programmed for time-$�!�� !�" "���!�� � �-
��# � �� ����$�  ��"#��"#  ��

��
!$��� !���"�� ��� � ���� ��
���  ��!� 	��� !$���� "� 
 
 ���� $�
!!"� ��

�!!�"��
� �$� ���-��� 
 ��$"	  �� $��� �"#��� 
���� ���� "�� 
"� �"
� "
  �� ����

�"� �"$�� "�  ��  �#��s of bare tr��� �  �� ��
� ����� � ���  " �$ �"� "
  �� 	�"$�

�� #! 	�� ��"����$�� ���� 
"� �
�$$�� �������� �#��� � 
��� !����� �� ���$� ���� 

4.2. ������������ �	
���	�� � ������ �	� ��� ��������������� �������  

�� �� ��� �� �  " �$ "
 ������ ��� �
��� �$�� 
�"
 
"#� ��� � ���� ��
���  ��!�

!$���� � ����� 
"��� �� $"�� �"�� ���"��  �� �� ���$���� 
���� ���� ���

�
"��
�� �"��� ��!���
�� �$$� �$$#
��� �� $"�� �"�� ��� ��������� �� �� ��$ ��

�!"�$� �� et al. 
�����. � ���� $"�� �"�� "�� ��
���  ��! 	�� !"�� �"��� ����� � �

	�� � $��� $#
������ 
�"� �
" ��� �� ���$�!��  �� �� ���$����� ���� �� ��� � ���"��

��
���  ��! 	�� 
"#� �� "�  ��  �#�� "
 �  ��� $"�� �� � $��� �� m away from the 

$�
!!"� ��
���  ��!� �$$ $�
!!"� � 	��� "� 
�"
 �#���  " �#������ ��� �$$#
������

� ��"#�� $���$ ����� �  �� $�
!!"� � 	�� ��� ± ��� $#�� �� 
"�� "��� ����� �� ��� �


"� �  " �$ "
 �� ���� �� 	���  �� ��st of August and 28th of September 2023.  

For each 24-� ���$�� 
"� ���� ��
���� � ����"
  	"-hour window of 24 images was 

��$�� �� �� "����  " ���� � �  ������� �� ��� "
 ��  " �$ ����� ��� �$��� �� ��$�� ��

 ����  	" �"#�� � ����"
 
�"
  �� 
#$$ �
-� ���$�  " ��! #��  �� 
#$$ ����� "
 ����� �"n 

�� !���$ ��$#�� ��#��� �� �������� $��� ��� �"��� �"��� ��  ������ �� "���� �� �� �"�


"��$ #����  �� �������$ ����� �� #�� �� ��������� ��� �
!$�
�� �� ���  ��

#$ ��$� ��� !� �"� $������ 
�"���� ��� ��#� ���
�. The training dataset was annotated 

with t	" �$������ insect and other (other ��
���  " #����� ����$� "� �"�-����� "���� ���

We extracted the best-!��
"�
��� 
"��$ 	���� � ������� 
�"
 �  ������� �����"�"
 ���
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����
�� �� ������ �� �
� �
�������� � � ��������� ����������  � ����� �� �
� ����


����	���� �
�� �������� 	�� �
�� ���� 
�� ��
������ 	��
�� �
� ��� ���� ���� ����

������ ��
������� ���
 ����� 	�� ��������� ����� � ��������� �
���
� � �
��	� �����

this �
���
� � �������� � �� ���� ���	��� �������� ����  � �������� ��� ���������

 ��� � ����� ���� 

4.3. Experimental locations & design for human scoring of the novel 
������� �����
� 

�� ��������� �� ��������� ��		�� 	
� ������ 
��� ���
���� ������ ������ �����

� ���� �� ��� ����� ����� ����� ��
��� �� �
� ����� ��� �
��� �� ���������� 
��� �

�������� ����������� ����� �������� 
�� ����� � ��� Buddendorf et al.� �����. Per study 

����� ������ �������� 	�� �������� ����� �	�  ��
� ���������� ��� ����� ��� ����

������ � �
�  ��
� ��������� ��������� �
 �	� ������ �  �������� 	
��
 � �������� ��

��������� �
��
 ��  �	� �� ����������� ���
��� �
��� �	� ������ ������ ����� 	ere 

mounted under �
� �	�  �������� ��
 � ��������� ������������ ��� ��� ������ ������

���� �� � �� � 	��
��� � ������ �� ���� �
 �
� ���� ������ � �
� 
��
 ��������� ��������

�� � 
��  �� ��� �
�  �	  ��
� ��������� 	�	 � ��	  ��� �� ������  ��� � �
� ���� ������ 

�� � 	�� �����  �� ��  ���� �� � �	�� 
��� �
� �������  ��
� ������ ����� � ���
  ��

������  ��� �� �  ������ ��
�� 
�� � �� ��� ����������� �
 
��� 
� ���� ��� ���� � ���

���������� � 
��� ���������	th to 28th����
������ �� �
� ������ 
������� �
� ������ 

o
 ��	 ������� �� �
� ������ �
���� 	�� �����  � ������ �� 
���� ��������� 
�� �  

���
��� 
��� ����������� � ��
� PM to 7:30 AM.  
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��'� �����
 #���� ��#
��� ��
� PM and 7:30 AM of the next date were used since 

���&�' 
"%���� 
�
 "%��&"#�� 
�#��� #��
 $���%��  

4.5. Statistical analyses 

4.5.1. ����
� �� 
������� ������
��� ��	 ���

 ���	�
���� �� ��
���

performance 

��
�"# ������' ����#
 
��� "'�

���� �� "%�$����� �'�%��#�� ��#�"#�%�
 
�#� ���&�'

%�
����#�%�
� �$�"��"�''�	 #�&� $%
�#���
 	��
 
��� ����# "�
�
 
���� �%#� �'�%��#��

��� ���&�' ������' #��� 
"%��
 �'������ �%����
�'�	 ��'
� $%
�#���
 	��
 
��� ������

�
 #�� ����# "�
�
 
���� �'�%��#�� ��#�"#�%�
 
��� �%# "%������ ��� #�� ���&�''�


"%��� ��
�"# ������'
� ��'
� ����#���
 	��
 
��� ���&�''� %�
����� ��
�"# ������'


��

�� �� #�� �'�%��#��� ����''�	 #�&� ����#���
 	��
 
��� ��
#��"�
 
���� �%#�

methods ag���� %� #�� ��
��"� %� ��
�"# ������'
� �� ���'&�#�� $���%����"� ��� #��

�%''%
��� �%&���#��"
� i
 ���"�
�%� 
�
 "�'"&'�#�� �
 #�� �&���� %� #�&� $%
�#��� ��
�"#

������'
 ������� �� #�� #%#�' �&���� %� �'�%��#�� ��#�"#�� ������'
 	��� ��
� ii
 ��

"�'"&'�#�� ��"�'' �
 #�� �&���� %� #�&� $%
�#��� ������'
 ������� �� #�� #%#�' �&���� %�

���&�''� %�
����� ��
�"# ������'
 	��� ��
� iii
 �""&��"� 
�
 "�'"&'�#�� �
 #�� #%#�'

�&���� %� �'' "%���"# �'�%��#�� "'�

��"�#�%�
 	#�&� $%
�#���
 ��� #�&� ����#���

	

divi��� �� #�� #%#�' �&���� %� �'�%��#�� "'�

��"�#�%�
 	#�&� ��� ��'
�
 	��� �

� iv
 ���
����%��" ���� %� $��"�
�%� ��� ��"�'' 	�� 
"%��
 
�
 "%�$&#�� �� #����� #
�"� #��

��'&� %� $��"�
�%� �&'#�$'��� �� ��"�''	 ��� #��� �������� �� #�� 
&� %� $��"�
�%� ���

��"�''	 $�%������ � 
���'� ���
&�� #��# ��'��"�
 #�� #
% ��#��"
 	��� ��
�  

 

�% #�
# �%
 #�� #��$%��' ��
%'&#�%� %� �%��#%���� ���&��"�
 �%��' ��'����'�#�	 
�

"�'"&'�#�� #��
� �%&� ��#��"
 �%# %�'� �# #�� %������' %�
����#�%� 
"�'� 	 -minute 

$�"#&�� ��#����'

	 �&# �'
% ��#�� ��%&$��� #�� ��#� ��#% '����� #��� �'%"�
��� #�����%�� 

�������#�� #�� ��
�"# ������' #��� 
"%��
 �%� �'' �����
 
�#��� %��-�%&� 	�%&�'�
 ���

#
�'��-�%&� 	����#'�
 $���%�
	 ��� #��� ��"�'"&'�#�� #�� ��#��"
 �%� ��"� %� #��
�

#��$%��' ��
%'&#�%�
� �% #�
# 
��#��� $���%����"� ������� �"�%

 '���# "%���#�%�

'���'
	 '����� ����� �%��'
 	!��


��� $���%����	 &
��� #�� '��� $�"���� (Bates et 

�'�	 ��� 
� �'' ���'�
�
 
��� ���"&#�� �� �	 ���
�%� ����� 	� �%�� ����	 ����
� �%��'



��� �##�� 
�#� ����#'� $���%����"� ��#��" $�� 
#&�� 
�#� �
 � ��
$%�
� ������'� ���

'���# "%���#�%� �
 � ���� #���� �� ��"'&��� �%#� 
#&�� 
�#� ��� ����# �
 ����%� #���


�� �'' %� #�� ��#��" �%��'
� ����''�	 
� �# ��"� $���%����"� ��#��" �%��' 
ith data 

aggregated per 5-minute, 1-hour and 12-�%&� #��$%��' ��
%'&#�%������
�
��������"�


o� $���%����"���#
��� '���# '���'

��� �

�

��
�#� �&���-���&
#�� $%
#-hoc tests 

via the emmeans package (Lenth et al.	 ��� 
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5. Results 

� ����� �� ����	 ������ �������� 
��� 
������� �������	 
���� ��� ��������
 ��������

����� ������ ��������� ��� �� ����� ������������	 	�� ������ �������� 
��� 
�������

�������� �� ��������	 
���� ��� ��������
 �������� �	� ������ �������� �� ���������

Und�� ��
 ����� ����������
�
������� ������ ��
� ������ ��������	 
���� ��� ��������


detected ��	� ��������� �� ���� ����� ����� ���������� ���
� ������ �������� 
���


������� ������	 ��� ����
��� ����
�������� ���������  
 
5.1. �����	 �� �������� ��	������� ��
 ���
� ���
�����	 �� ������

performance 
 
������� ������
���� �
������ 
��� ������ ����������� 
����
� �� ��
� ����������� ��

��� �������� �-
����� ����������	 ������� ���������	 ������	 �� ����� ��� �������� 
���

��
 �����	 ����	 ���
	 ����	 ������������� ����� �2
� ��
����	 
����� ������
����

increased with 1-���� ��������� �����	 ���
	 ����	 ����	 ������������� ����� �2
� �������	
������� ���������	 ������	 �� ����� ��� �������� ������ ������� ����� ������� �� ��� �
-
���� ������������ �����	 ����	 ����	 ����	 ������������� ����� �2, Fig. 3
� ���

������
����� ��� �����
��� ����� ��� �� ����� �� ����� �2.  
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Fig. 2. ��
�� ��� � �! �������� 
��� ��
��� �� 	� ��� 
�� 
	����� ���
� Black lines represent 

the mean arrival of insects per 5-minute intervals (picture frame) averaged over night and location 

as scored via human vision, whilst purple lines represent the same as scored via AI based vision 

under dark, low and high light level conditions. The line-shaded areas represent the standard error 

����� ��� �	��� ���� ���� ������� �� ��� ����� ������ �	�� ��
�� ��� ��� 
��� �	��� �����	�� ���
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 ����� �� 
���������  �
�� �����������
 ��� ��� ����
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6. Discussion 

	$� ������
 ���� �!�� !��! �%�#��!��
 ��
�� #� ��
� ! ��!� !�#� �#��%
 ���  �"��%�

#� ��%���%�  ���� !���
��� !�� �# !$���% � !���!� "�!!���
 #� ��
� !
 �! �������! !��"#��%

��
#%$!�#�
 ��� ����!�!
� �#
����	 "���#���� � 
�
 ��� !�� �� %���!  #���!�#�
� 
�%�#��!��-������!�� ��� ���$�% ������%-!��� 
 #��
 �%����� $���� 
��!� ��
��%� %���!	

whereas under darker conditions insect detections were overestimated by the 
�%�#��!�� 
���� ��� ��� ���$ �� "���#���� � #� ��
� ! ��!� !�#� $���� ����  #���!�#�


 #$%� �� �� ��!��� ! #� ����� ���! �$��� ��
�#� %���%%��� $���� !�� �������� ���

�%%$����!�#� �� ����  #���!�#�
� ��� %#
������ ����!%� "�� �
�#� ��!�
 �� ������

 
����

�� ��� �%
# ���� ! � !������� ���
 �$� !# � ����!�� �$���� #� "� !$��
 !���� $����

��
��%� %���!  #���!�#�
� ���
 
$���
!
 � ���� �#� ���� �!�� !������� ��!�
�!


�� #�"#��!��� �������� �������� �$!#��!��� !��"#��% � !���!� �#��!#���� $���� �$%%�

����  #���!�#�
 �#%�
 ����! "#!��!��% 
�$ ���
�� et al.	 �
�
� ������� et al.	 �
���	 �

�! ����%�
 !�� ���� #� ��!$��% ��
� ! ���!��
 
�!�#$! ��%��� � #� "�#!#!� !� 

������#$�
 ��� %���! 
#$� �
 !��!  �� ��!�#�$ � ���
�!� ���
�
 ��� �� ���
�  #
!
� 
 
��%���!�#� #� !�� �$!#��!�� �""�#� � 
�
 ��
�� #� �$��� ��
$�% �

�

���!�

�#
����	 �! �
 ��"#�!��! !# �� #����� !��! �$��� �

�

���! �
 �#! ��
%�

� �#�

��
!�� �	 ���!!��!�#��% �%�����

 
���� �$���
 "�� ���� #�%� �!!����� #��� !
�  ��

introduce additio��% ���#�
 �� ���$�% ������% 
 #��
 
���#�
 ��� ������
	 ������ �$ �

�$��� ���#�
 ��� ���� %���!�� !�� ��%���!�#�  �"� �!� #� #$� 
!$��� �����!��%�

	

���$�% ��%���!�#� ������
 � ��%$��%� ��� ��!��"��!��%� ��� �����	 �
 �! �
 !��

predominant method that au!#��!�� �#��!#���� ���
 !# ��"%� �� �� ����!�#� !# !��

"#!��!��% �#� �$��� ���#�	 �! 
�#$%� �%
# �� �#!�� !��! ���$�% 
 #���� $
�� �#�

��%���!�#� �� !��
 
!$�� 
�
 ����%� !���- #�
$���� ��� %��#$�-intensive, which may 
������ �! ��"�� !� �% �#� ���� 
!$���
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�������! !��"#��% �������!�#�
  �� �%
# ���$�� � !�� "�� �
�#� #� �
!���!�� ��
� !

� !���!� "�!!���
� �! !�� #������% �-���$!� ��
#%$!�#� #� #$� !���-%�"
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��������! ��!
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�
 %#
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# 4����� ���� �� ������##D Biological Conservation, 314, 111638. 
�

!#"$$���D���$��D���&$)D;�����D����D���&'% 

6��##����. <D. 7;���. =D +D. 	3. 9D. ,���1. >D ,D. / >�������. 5D ������D 

���1 =� �# � ����-
4��?3���1 #���
 
��! 
��
 ���;��# 
�� #
3�1 �4 ��#��
 ��������� ��
�*�
1 3���� ��
3���

conditions. PLOS Biology, 20�(�. �'���&%@D

�

!#"$$���D���$��D�'(�$)�3����D!;��D'���&%@ 
,�������. >D 7D. 
���. OD. 5����)��#. �D. 
��!��. ,D. ,�A���. BD. 
��C��. ,D. 

�����#. 	D.

OE����. 7D. 
3�#��. ,D. ,F����. 2D. 6�3�#��. 9D. / 9� +����. ,D ����(�D More than 75 
!�����
 ������� �*�� �( 1���# �� 
�
�� A1��� ��#��
 ;����## �� !��
��
�� ����#D PLOS 

ONE, 12����. ���%�%�@D �

!#"$$���D���$��D�'(�$)�3����D!���D��%�%�@ 
,��*�1. 5D 7D. ,�����. -D. 7��;����
. GD. ��##�
. HD. ���
��-6��;��
. 5D ,D. ��I����. 2D OD. �F��.

OD. ��������. -D. �����#. =D 7D 8D. >����#�. =D. >��3#��
I��. 8D. >������##�. 2D. >����.

�D �D. 9����. OD. 9�)�#
��. +D-9D �D. 91��. �D. �����#. 5D. ���
����, T., Forister, M. L., … De 
+����. ,D ������D G�
����
����� #����
�#
# 4���3��
� � ������! 4�� ��#��
 ���#��*�
���

and recovery. Nature Ecology & Evolution, 4���. �(�–176. 
https://doi.org/10.1038/s41559-019-1079-8 

,01�. 2D 2D. J�)�. 5D. �)����. +D. ,��#��. KD �D =D. G�#�:��#. 7D. ���#�. �D. O���. ,D OD -D. O��##���.

+D. O��*��. >D. / -��
����)3. 5D ������D 9��! �������� ��� ���!3
�� *�#��� C��� 
���#4���

��
������1D Proceedings of the National Academy of Sciences, 118���. ����������(D

https://doi.org/10.1073/pnas.2002545117 
5����� 6D / <�3 5D ������D Ultralytics YOLOO11 �8��#��� ��D�D�� L>��!3
�� #�4
C���MD

�

!#"$$��
�3;D���$3�
���1
��#$3�
���1
��# 
+����;1. >D. -1�����. +D. >���. 
D OD. 

����. 7D. 2�������. OD 2D. 
C���. 5D �D. =����#��. 5D.

5�����. 7D. 5��#��. OD. ��1�������. OD. / 6�N#;0��. +D ������D 7�*����# �� �3
���
��

����
�:��
��� �4 A1��� ��#��
# 3#��� �!
���� #��#��# ��� ������� ��������. PQRSTURVQ

Reports, 11���. ����D �

!#"$$���D���$��D��'%$#���@%-021-81005-0 
+��#�. 7D. 	�

�����#
. OD 7D. 
����;��. >D. =�#��#��. OD. 
������#. 7D. W�I��. 8D. K

. 9D. B���. BD

	D. / 	Z����. 	D 5D ������D 2�� �����C��� �4 ��#��
 ��
�*�
1" 7�*������ ����������

understanding through automation. Journal of Animal Ecology, 94���. �@(–610. 
https://doi.org/10.1111/1365-2656.14246 

���
�. -D 8D. ���4��. �D. ������. �D. �3������. =D. 6��X-8YI?3�I. GD. ,��*�. OD. 53��. OD. ��*�. 5D.

O��3�I. �D. =��#��C#��. 5D. -��;�. ,D. / 
�������. ,D ������D emmeans: Estimated 

Marginal Means, aka Least-Squares Means �8��#��� �D��D�� L>��!3
�� #�4
C���MD

https://cran.r-!��)��
D���$C�;$!������#$������#$�����D�
�� 
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!A European Journal of Entomology, 
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I�4������, 	A 3A ��=#=�A 0�� ����
! �2 ��������
 ���1�������, 
������
1�� ��� @��� !���� ��

����
-trap catches of moths. Bulletin of Entomological Research, 79���, �#��192. 

https://doi.org/10.1017/S0007485300018162 
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D��
�#�.9 =  FD

FD + GD
        [��. �1]  ��
��� =  FD

FD + G	
          [��. �2] 

G1 #
.�� = 2 
 ���
�#�.9 
 ��
���

���
�#�.9 + ��
���
      [��. �3] 

�

���
� =  FD + F	

FD + F	 + GD + G	
        [��. �4] 

 
�
������� ��� 	���� 	������� ��������� ��
� ���� ������ ��
� ���� �� ����� ��
� ���� ���

�������
 ��
� ���� 
 
 
����� ��
 �����
 ��	��� ���� ��� ����
 

Description Company  
Price/uni
t   Link 2025 

Infrared camera �������� �����������  85 € https://www.technaxx.de 

�����������  ��!� S.B. Weston Ltd, UK 2.5 https://www.westonboxes.com 

"���� �$$% &��� '$�(!��� )�������� '* 2 ���+�,--(((/&$�(!���/�� 

"���� �$$%  '$�(!��� )�������� '* 2 ���+�,--(((/&$�(!���/��-  

Non toxin adhesive 
0$ !�� 1��!�� 2���

'/*/  0.25 
���+�,--(�&��$+/�$ !�����!������/

�� 

 
"����  ��!� �$����� 3������!!� '/*/ 7 ���+�,--(((/��!!�/��-  

 
11 ���������&��

batteries Panasonic 15 4�5���� ��������� 

678:; 6<:= >7?8 @ABACE  114 €  
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����� 	2. Confusion matrix and metrics per temporal resolution aggregation. True positives (correct 
detections), False positives (incorrect detections), False negatives (missed events), and True 
negatives (correct non-detections), from which Precision (TP/(TP+FP)), Recall (TP/(TP+FN)), F1 
	���� �
��
���� 
��� �� ��������� ��� �������
 ��� �������� ������	������
��
	��	�� ���

computed. 

Light condition True positive ����� 	������� ����� �������� True negative Aggregation 

Dark 133 402 168 2840 5 minutes 

High 6808 3068 4116 596 5 minutes 

Low 2494 1945 2034 949 5 minutes 

����� 9435 5415 6318 4385 5 minutes 

Dark 218 317 83 91 1 hour 

High 7887 1989 3037 3 1 hour 

Low 3207 1232 1321 2 1 hour 

����� 11312 3538 4441 96 1 hour 

Dark 272 263 29 1 12 hours 

High 8250 1626 2674 0 12 hours 

Low 3488 951 1040 0 12 hours 

����� 12010 2840 3743 1 12 hours 

Light condition Precision Recall ����
��� Accuracy Aggregation 

Dark 0.25 0.44 0.32 0.84 5 minutes 

High 0.69 0.62 0.65 0.51 5 minutes 

Low 0.56 0.55 0.56 0.46 5 minutes 

����� 0.64 0.60 0.62 0.54 5 minutes 

Dark 0.41 0.72 0.52 0.44 1 hour 

High 0.80 0.72 0.76 0.61 1 hour 

Low 0.72 0.71 0.72 0.56 1 hour 

����� 0.76 0.72 0.74 0.59 1 hour 

Dark 0.51 0.9 0.65 0.48 12 hours 

High 0.84 0.76 0.79 0.66 12 hours 

Low 0.79 0.77 0.78 0.64 12 hours 

����� 0.81 0.76 0.78 0.65 12 hours 
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General discussion



 

 

 

��
�"#
 �%����#� '��� %� ���#�	 "%�$��
��� ��%&# �� � %� �'' �����' 
$�"��
 
�#%��	

������ ���� 
&
#��� "%&�#'�

 �"%
�
#�� $�%"�

�
� #��� ���&'�#� $'��# "%��&��#��


#��%&�� $%''���#�%�	 ������%�� ��� ��#���%��	 ��� #��� �%�� � ���%� �%%� 
%&�"� �%�

highe� #�%$��" '���'
 
��%
��&�� �# �'�	 ������ ��# ��
�"#
 ��� "&����#'� &�����%���


����� ��"'���
 �� ��

	 ��&����"� ��� 
$�"��
 ��"���

 
��''���� �# �'�	 �����

����%'� �# �'�	 ���
�� ���� ��� 
&������ �� ���#� �� � #�%&
��� "&#
�	 �
 �&'#�$'�

stressors ac# 
��&'#���%&
'� &$%� #��� 
������ �# �'�	 ������  

	���� #���� "��#��' �%'� �� �"%
�
#��
	 #���� �
 �� &����# ���� �%� ���"#��� ��#���#�%�


#��#����
 #% ��'# �&�#��� ��
�"# '%

�
� ��#��"��' '���# �# ����# 
�!��� �
 ��"%���
�� �


%�� %� #�� #����#
 #% ��
�"# ��%�����
�#� 
�
��
 �# �'�	 �����	 ��� �"%'%��"�''�

��
$%�
��'� '���#��� 
�%&'� #�����%�� �� $��# %� "%�
����#�%� $'�������  

������%��	 �� #��
 #��
�
	 � ��$'%��� #�� ��$�"# %� �!�� %� ��
�"#
 �� ����
#���#���

changes in predator-$��� ��#���"#�%�
� � �

�

�� �%
 �!�� ���&��"�
 $����#�%�

$��

&��
	 
��"� ����"#'� ���"# ��
�"# $%$&'�#�%�
� �� ��'�#��� $����#�%� $��

&�� #%

the 
$�#��' ��� #��$%��' �"#���#� $�##���
 %� �%#� $����#%�
 ��� $���	 �
 
�'' �
 #��

$����
 ��#�-$����#%� "%'%&��#�%� ��� ������%&�	 � ����� #% "'����� �%
 "�����
 ��

predation pressure arise. 

�� #�� �%''%
��� $������$�
	 � 
&�����se %&� ������
 �� "%���"#��� #�� ��
&'#
 ��%�

�������# "��$#��
 ��� � ��
"&

 #��� �� #�� ��%���� "%�#��# %� �%
 �!�� "�� ���"#

�%%� 
�� ��#���"#�%�
� � �%��&'�#� ��

��
 #% #�� ��
���"� �&�
#�%�
 ��%&��# �%�
���

�� #�� ��#�%�&"#�%� ��� ����'���# ��$%�#��# ������
 #��# ������� �&���� #�� ��
���"�� �

$�%$%
� ����"#�%�
 �%� ��
�"# "%�
����#�%� ��%�#
 ��� ��� 
�#� ��"%������#�%�
 �%�

future ALAN research. 


��� ���� ����� ��� ����	��
 �������� �� ��������� ��� ���
� 

�!���'&�
 #�� '��� ��#
������ ��� ����#	 ��
��$��� �%
�����'
 ������ ��#�� 
&�
�#�

�� ���$#��
 �� 	 
� ��$'%��� �%
 �!�� "�����
 #�� �"#���#� $�##���
 %� �%#� ��&���'

��� �%"#&���' 
$�"��
�����$�"#�� "'���	 %$$%
��� ��
$%�
�
���#�����%� ��"���
��

�"#���#� �� ��&���' 
$�"��
 
�����	 ���
� 	%��
 �# �'�	 ����	 ����� ����� �# �'�	 �����

��&��� �# �'�	 ���
� �$%�'
#�� �# �'�	 ����� ��� ��'���� %� ������#�� �"#���#� �� �%"#&���'

species 
����� �# �'�	 ����� �%#�"
 �# �'�	 ����� ��"%��� �# �'�	 ����� �#%�� �# �'�	 ���
�

���	���� �# �'�	 ��� �. What we found was more nuanced, with responses shaped by 


$�"��
� �"%'%��� 

�%� ��&���' $����#%�
	 �!�����"#���'� 
#��#"��
 #�� ��� ��#% #�� ����#�	���# #�#
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 ��� �$" ����� ��"
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�
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��&�	 &$��-"��� &���" ��#$
%re may diminish short-term predation increases that 
��� ������&&� �$%�� %���� � ��� �����&&	 $%� ��
%&"
 
�$
 "��" !�����
 �� #����"$�

�!"���"� �� ��
#$�
� "$ � �� ��� �$" ��
%&" �� !�����
 �� #����"�$� ��"�
 ��� 
%���
"

"��" &$��-"��� &���" ��#$
%�� ��� �ot increase predation rates as seen in studies with 
short-"��� �&&%����"�$��  

In Chapter 4	 � �������� 
��"��� �$!"%���& &���" $� ������� ��"��
�"��
 ��� 
#�!"�� ���

&%�	 ���� �� ��� &%�	 ���� �� ��� &%�	 
��� �� ���!" #����"$� ������$%�
� � �$!%
�� $� �

��
%�&&� $����"�� ��%���& ��"��$#$� #����"$�	 "�� �%�#��� 
#���� Marpissa muscosa 
���&"�!�����. I found that M. muscosa ��"���
 �"
 �!"���"� ��"$ "�� ����" $�&� %���� ����-
��"��
�"�	 !$&� 
��"� &���" ���� &%�	 ���� ��� � �&
$ �$%�� "��" M. muscosa ���!"���&�
�$����
 %���� "��
 �$!"%���& &���" !$���"�$�	 
��&� �����"	 
��� 
��"� &���" ���� &%�	


��� �� ��!���
�� �"
 $����&& 
��&"����� ������$%�� ���
� ������
 
%���
" "��" M. 
muscosa �
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�"��� "$ � ��	 �%" "��" ���!"
��� �� ��
"��!"�� "$ ����
 !&$
� "$ &���"

sources or to high-��"��
�"� &���"
�  
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�
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��"��� ������� %���� 
"���"&���"
 �
 �� ���!"���

��"���"�$� 
"��"��� "$ ���%!� � �� ��#�!"
 $� ����� ��
�!"
 ��� Pipistrellus spp. 
���
#��"�&�$������  bats by monitoring their activity over one month under dimmed (4.4 
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insect densities remained higher than in dark areas and insect activities throughout the 
����� 
��!! 
��
�� 
!���� 
����
 �� !�� ���������
� ����������!�	 ����
���!!� ���
 ��� ���

����� �� !���� ������� ��� ����� �������� �������
 ���� ��� � ��� ����� 
��� ������!!�

 �������� �� !����� ���
 
 ���
�
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���!!� ���
 ����� �� ����� ��
���
� ��

!���� �������
 �� !�

 �����
�� !���
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���� ����
���!!�
��������!��� ���� ��
���

���
����
 ��� �� 
�����!����
� ��������	 � � ��
 !�
 �������� �hat dimming urban 

�����!����
 ��� ��
 ��
��� ����������	 
���� �� 
 ������
 ��
��� ��� !�����
	 ���

������� ���
	 ���� !����� ����
��!�
� � �����	 � � ������
 �!
�  ����
���� ����

������

 �
 �� ���! ��� ��!� �� ��� ��!	 � � �!
� ��  ���� �������
� 

����!!�	 �� ��� �� 
�����!��� ��
��� ���������� �� ���!���� �� ������
	 �� Chapter 6 we 
customised an open-
� ��� ������ �������������!��
��� ��� ��
��� ���� ��!!����� ��

Chapter 5	 
� ��!������ �������! �� ������������ �!!� 
����� ���������
 
��� ���

����!�
 � ������� ���������
	 ��� �

�

�� ��
 ������� !���� ���������
 ���

�������! ��
�! ���� ��� ����� ����! ������������ We found that automated 
��������� �����!� 
����
  � ��� ��������� �� ��
���
	 �!��� �� ��
��� ��������� 
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Samenvatting 
���������� ���
������ ���������� ��������
 ���
���
 	�� ��� ��� ������������� ��

������ ��������������� ��������� ��� ����������� ����
���� ����������� ��� �������� ��

�����-������ �����
 �� ����� ������������� ������ ���������	 
�� ����� ��������

heeft vo�� ������ �� �������� ��� ��������� ���� ����������� 
������� �����
 �� ���� ��

oriënteren en hun gedrag en interne processen af te stemmen. Door deze verstoring 
������ ���� ���������
 �� ������
������� 
����� ���������� ��������������� 
����

tegenwoordig ������ ��
 ��� ����������� ������� ��� �� 
�����
���� ������������� ���

insecten. 

�� ��� �����
������ ���������� �� ��� ���������������	 ��� ���
������ ��� ��������-
������������
	 ��� ��������� ��� �� ��
������������ �� ���� ���� �� ������� ���

���������� ���
������ �� ������������ ���� ��
�� ��
������� ��
 ����
�������

predatoren. Daarnaast onderzocht ik hoe de activiteiten van predatoren en prooien 
���������� �� ������ �
������ ���� �
�������	 �� ������� ������������� 
����������

met de anti-�������� ����� �� ��� ������ ��� �� ������ 

In Hoofdstuk 2 ���������� �� ���
� �� ������� ��� �
�� ���
������ ��	� ���	 ��

�� ��

het gedrag van rupsen zonder aanwezigheid van predatoren. Ik testte het gedrag van 
���
�� ��� ���� �������
������ ��� ���
������� �� ����-�������� ����� �� ���������� ��� ��

���
�

�� �������
� Mamestra brassicae �������
��	 ������������	 Pieris napi 
�������
��	 ���������� �� Pieris brassicae ����
�����
��	 ����������� 

Omdat er weinig bekend is over de activiteitspatronen van rupsen, onderzocht ik of 
���� ������������ ��� ��� ��� �� ���
�

�� �������
� �� ���������� ��� M. brassicae 
en P. brassicae ���
�� �
�� ������� ��� ��� ��� �� �������	 ���
��� �� ������
��� P. 
napi ���
�� ������ �
 �����
 ������ 
����	 
�� ���� ��������
�� ��� ��� ����������

������� ��� �� �������� ��� 
��������� ��� ��� ����������
������� ��� ���
�� ����


��������� ��� ��� ����� ������ ��� ����������
������� ��� �� �������� 

���� �� ���� 
������ ��������� ��� ��������� 	�-���
 �����
 �� ������� ������� ��

��
������� ����� ������� �� ��������� ����������� ��������
	 ����� ��� ���� 
������


����� ��������� ���� ���
������	 ���� ��� �� ��� ����� ������� ����� �
��

���
������ ����en de aposematische, dagactieve P. brassicae rupsen zich meer zien 
��������� ��������	 ���
��� �� ������
���	 ������������ M. brassicae ���
�� ���� ���
�

���� ����� �� �������� ���
������� ���� �������
����� ����������� ���� �� ��������

aan hun anti-preda��� �������� ��������� ��
��� M. brassicae meer wanneer de nacht 
�������� 
���	 
�� ��
� ��� ��� ������
���	 ������������ 
����� �� ������
���	

nachtactieve P. napi ���
�� ���������� ���
� �����
���������� ���
������ ��
���� ��

���� �
 �����
 �� ���� �� ���� �������� �� ��� ���������� ���������� ��� �� ��
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������������� �� ���
���!!��� ������������� �!��
�������
 �������� �� � �
�� ������

���� ���!���� ������ � �� �� ���� ����� ��������� ��� ��� �!��	 
�� �����
�� �� ���

M. brassicae �� ��������� �����! ���� ��� �� ���� �� ���
������� ��� ��� ���

������!���� ��������� ��� �!!� ���� �� 
������ ��� ����� �
�� � �
�!����	 ��� �������

��� �� ���� ���� �� ��� ���������� ��� � �
�� �� �� �!������ ����� !���� ����

��
 !����� ���� ��� ��!�
 �
�� ������!��� � �
�!���� ��� ������ ��� � �
�� ���

veranderen op manieren ��� 
���
�����!��� � � ����

 �� �!���
��!!��� ��� ����������
�����!������ 

�� �� ����!��� ���� ����������
��� �� ��
���	 ��� �� �� �� Hoofdstuk 3 gericht op M. 
brassicae	 ��� �� 
����
�� ������
������������� !��� ����� �� ��� �����
� � ����������
�� ��� ����� ��� !�������� �!��� �� ���������� � �� �
�� ����!��������� �������������

�� �� �������!�� �� ������������� �� ��� ������ ��� ���������� �� ������� !����� ���

veranderingen in predatie, voerden we een indoor experiment uit waarin M. brassicae 
� �
�� 
����� �!�����
��!� ��� ���!����� �Parus major� ����� ������� �� �
��

���!����� �������������
 ��	� ! �	 	�

 ��� �� ���� ��� ���!����� �� ���!����� �������

actiever waren en hun activiteit eerder begonnen, maar dat hun predatie op rupsen niet 
������� ����!��� 
�
 ��� !��������� �� !��� ���� �� ���!����� �� �������� ��

foerageren. Het eet- �� ���
��������� ��� �� � �
�� ���
���!�� ���� � 

�� ��

!�����������!�����	 ���
�! !����� ���� ���� ���
������ �� ���
�������� ���

����������	 
�� 
���
�����!��� ��� �� ������������������� ��� �� ����! �����!������

�� �����!���
 ��� �� ��! ��� anti-�������� �!� � �� ����!��	 ������ 
� �������� ��
������
��� �� ���
�����
��� �!���� � �
�� ������� �� �� !���!������ ����� ��

���  � !������
	 ��
������  �� ���!����� ���� ! �	 	�

 �� �� ������� ��
����
������ ��

���� ��� �� �������� �� ��
�! ������
��� �!
 ���
�����
��� ����!!�� ���� ���
���!��

� 

�� ���!����� �� ������� ����
������ ����!��� ���������� !���� ���� �!���
��!!���

��� !���� �� ����
������� ������� ��� �������� ��� ��������
 
���� �������� �����

���!�������� ���� ��
 !����� !���� ���� ��� ������������� �� ������������������ �!


������� �� � �
�!���� ���� �!���� !����� ��� ������������� �� ��������	 �� 
 �������� ��

��� !���� ���� �!���
��!!��� ��� !���� �������� ���� ������ �������� ���!
 ������ 
����

�� 
� ���
��� ����� ����� ���!�����ng. 

In Hoofdstuk 4 ���������� �� �� ������!��� !���� ��� ���
���!!���� �����
������� ��


������ ��
 ! �	 ��

 �� �

 ! �	 ��

 �� �

 ! �	 	�

 �� ��� ������ ��� ����������

�����!����� �� ������� �� �� ��� ��
 ��! �������������	 ���������� ��!���������

predator, de springspin Marpissa muscosa. Ik vond dat M. muscosa haar activiteit 
�!!���  �������� ���� �� ����� ����� ��!	 �� � 
�� !���� ��

 ! �	 ��

 ��� ��� �!��� ���

M. muscosa �������� ���������� ����� ���� ������!���� !������������	 ���
��! ��!	 
���
wit !���� ��

 ! �	 	�

 �� ���� 
�� �!������ � �
� ����������� ���� �����������

suggereren dat M. muscosa �����!�� �
 ���� !�������� �!���	 ���� ��� �� �������
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������� ������ ������ ���� ��� �������� ����� ���  ����������� �� ��� ����

 ���������
������ 

In Hoofdstuk 5 ������������ 
� �� ��� ������ ��� 
�������� ������� ��� ���������

���������
�������� �
 �� �� ������ ��� ���
� ���� �� � ������� ��
����� ��

�
���� ��������� �� ������������ �� ���������� ��� ���������� ��������� ���

����� ����� ������� 	���  ��	 
��� �� en niet-������� 	��  ��	 
��� ��


�������� ������� �� �� �������  ������
 �� �
�� ����� ���
� 
������ ������ ���


�������� ������� ����������� �� �����������
������ �� ��
�����	 ���
� ��

��
�������������� ���� ��� 
����
 ����� � ��� ��� �� donkere gebieden en de activiteit 
��� ��
����� ��������� �� ����� ��� ����
���
 ���
����� 
�
 �� ��� �����

��
������������ �����

��� ������ ���������� �
���� ��������� ���� �� ���

������ ��� ���  ���� �� ��� ����������
�������� ��������� �� ����� 
����� �iet 
����� ��� ���� �� 
�������� �������� ��� 
��������� ��� 
���� ���� �
���� ���������

�����
 �������� ��  ���� ��� � ��������� �� ������ 
���� ���� ��������	 
��� �� ����

��������� ��� ���� ��
�������������� ����  ��������� ��� ���� ��
� ����� ����� ��� 
��� ��� ������ ��� 
�������� ������� �� 
����� ��
���������������� ����������	 
��

��
��������� ����
 ��� ����� ���� �� �� ������� ��� � ������������� ����
 ���

�����
������� �������
� �����
������ ���� ����������� ��� ���
�����
 ���� �  ��� ��

������ ����	 ���� ��� �� 
���� ���� �������
 ��� ������� �� ��� �
� 

��� 
 ��	 �� ��
��������������� �� 
����� ����� ��� ��-methoden, hebben we in 
Hoofdstuk 6 een open-
����� ������������������ ������������ ���� ����

��� ������� ��� �� ��
��������� ��� Hoofdstuk 5 �� �������� 
� ��� ���� ����

��������� ��
������ ��������
 �� ����� ����� ��� �� ��������
��� ��������
 ��� ���

���� 	 �� ������������ 
� ��� ��������
 ���� �� ������� � ��
� ���� ��

���� ���
�����
 ����� ������ �� ������ ��� ��������
��� �������� ��� ��  �� ���

��
����� ������� ��� ���
�� �	 ���
� �������� ������ �������� 
�
 �� ��� �������

�������
� � ��� ���	 ��� �����

��� �� ������� ����
�������  ��	 �� ���� ���
�����


������������ �� �� ��� ��� ���  ���� ������� ���� �����������  ���� ���� ���

��������
����� ��� ����� �� � ��� ���� �� �� ���������� ������ ��� ��� ���
���

��
��������������� �� ����������� �� �� 
�� ���� ��� �������
������ �� ���������
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����� �������
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