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1. WSTEP

1.1. POJECIE KOMUNIKACJI

W uyjeciu biologicznym trudno jest jedno-
znacznie zdefiniowac¢ pojecie komunikacji
zwierzat. Przyjelo sie jednak, ze jest to inter-
akcja, w ktorej biora udzial przynajmniej dwa
osobniki: wysylajacy sygnal nadawca i przyj-
mujacy go odbiorca. Taka relacja ma na celu
wywolanie pozadanej przez nadawce reakcji
u odbiorcy (BRADBURY i VEHRENCAMP 1998,
FicHTEL i MaNsSEr 2010). Sygnal jest z kolei
celowo wykonywana aktywnoscig albo infor-
macjg zawartg w morfologii ciata lub produko-
wanej substancji (np. zapachowej), ktora wpty-
wa na zachowanie drugiego zwierzecia biorace-
go udzial w wymianie informacji (MAYNARD
SMITH i HARPER 2003, FICHTEL i MANSER 2010).
W takim rozumieniu komunikacji pozostaje
jednak pytanie, czy o procesie porozumiewania
sie mozemy mowi¢ wylacznie wtedy, gdy zarow-
no nadawca, jak i odbiorca biora czynny udziat
w wymianie informacji. Z tego powodu MAYNARD
SwmitH i HARPER (2003) postuguja sie dodatkowo
pojeciem ,wskazowki”, przez ktére rozumieja
wszystkie informacje mimowolnie wysylane
przez zwierzeta w trakcie codziennych czyn-
nosci zyciowych, a ktore moga wplynaé¢ na
zachowanie osobnikéw odbierajacych te infor-
macje. Wskazowka jest takze komunikat skie-
rowany do konkretnego osobnika, ktory zosta-
nie podstuchany lub podpatrzony i wykorzysta-
ny przez zwierze niebiorace czynnego udziatu
w interakcji. W porozumiewaniu sie zwierzat
mozemy zatem mowi¢ o komunikacji ukierun-
kowanej, ktorej funkcja jest wywotanie pozada-
nej reakcji u okreslonego osobnika lub grupy
osobnikéw oraz o komunikacji nieukierunko-
wanej, w ktorej odbiorca moze czerpac¢ zysk
z odebrania wskazowki mimowolnie wyslanej
przez nadawce. Ukierunkowana i nieukierun-
kowana wymiana informacji u zwierzat moze
odbywac sie wewnatrzgatunkowo, ale rowniez
miedzygatunkowo (McComB i ReEBY 2009).
U ssakow wyrozniamy cztery glowne typy
komunikacji: wizualna, dzwickowa, zapachowa
i dotykowa (Dubpzinski i wspétaut. 2009).

1.2. FUNKCJE POROZUMIEWANIA SIE ZWIERZAT

Umiejetnos¢ wysytania precyzyjnych sygna-
16w i odbierania docierajacych do odbiorcow
informacji jest podstawa prawidlowego funk-
cjonowania zwierzecia w grupie spotecznej i
w ekosystemie. Komunikacja odgrywa kluczo-
wa role u ssakow spolecznych, bowiem pozwala
zachowac stabilnosc¢ i dyscypling wewnatrz sta-
da lub grupy rodzinnej, pomaga w indywidu-
alnym rozpoznawaniu sie, skoordynowanym
przemieszczaniu sie i zdobywaniu pokarmu
(FicHTEL i MANSER 2010). Dzieki niej zwierzeta
zdobywaja wiedze ulatwiajaca im unika¢ kon-

fliktow, nawiazywac relacje z osobnikami zdol-
nymi do reprodukcji, zachowac kontakt miedzy
cztonkami grupy, komunikowac¢ swoje emocje
i odpowiednio zachowac¢ si¢ w momencie zagro-
zenia (EISENBERG i KLEIMAN 1972, FICHTEL i MAN-
SER 2010, RanpALL 2010). Funkcja komunikacji
dla nadawcy i odbiorcy nie zawsze musi byc¢
jednak tozsama. Dzieje sie¢ tak przede wszyst-
kim w komunikacji nieukierunkowanej, gdy
nadawca wysyla mimowolna wskazowke —
Swiadczaca czesto o jego stabosci wynikajacej
z aktualnego polozenia, stanu emocjonalnego
lub sytuacji zdrowotnej — a osobniki odczy-
tujace te informacje moga uzy¢ jej dla wlasnej
korzysci. Taka sytuacja najczesciej ma miejsce
w relacji drapieznik-ofiara, ale moze tez zacho-
dzi¢ wewnatrz grupy spolecznej (FICHTEL i MAN-
SER 2010, WEMER 2020). Nierzadko zdarzaja sie
jednak sytuacje, w ktorych komunikacja mie-
dzy zwierzetami roznych gatunkow jest ukie-
runkowana, a wyslany przez nadawce sygnatl
ma by¢ ostrzezeniem lub préba oszukania od-
biorcy (TiBBETTS i DALE 2007, McCoMB i REBY
2009, RanDALL 2010).

1.3. CZYNNIKI WPLYWAJACE NA KOMUNIKACJE

Na jakosc¢ i skutecznosé¢ porozumiewania
sie ssakow maja wplyw czynniki sSrodowiskowe
oraz czynniki zwigzane z trybem zycia i zwy-
czajami zwierzat wchodzacych w interakcje
(Dupzinski 1 wspétaut. 2009, FICHTEL i MANSER
2010). Ssaki zyja w bardzo zréznicowanych
siedliskach. Mozna je bowiem spotkaé¢ w wo-
dzie, na ladzie, pod ziemia, nad ziemia (tj. na
drzewach lub w powietrzu), na otwartym tere-
nie oraz wsréd gestej roslinnosci (FELDHAMER
i wspotaut. 1999, Braszak 2020). Kazde z tych
Srodowisk wplywa ograniczajaco na pewne spo-
soby komunikacji i determinuje rozwéj innych,
ktore sa bardziej przystosowane do panujacych
warunkow.

Srodowisko wodne nie sprzyja ssakom
w komunikacji wzrokowej z uwagi na nieustan-
ny ruch wody, ciemno$¢ panujaca na wiek-
szych glebokosciach czy zakwit planktonu przy
powierzchni (Dupzinskl i wspétaut. 2009).
Niemozliwe jest réwniez wykorzystanie wechu
jako sposobu komunikacji ssakéw morskich.
Z tego powodu zwierzeta te porozumiewaja sie
glownie za pomoca dotyku oraz specyficznych
wokalizacji, ktére wyewoluowalty w kierunku
transmisji na duze odleglosci oraz przeciwdzia-
laniu maskowaniu przez hatas pochodzenia
fizycznego (ruch wody), biologicznego (odglosy
innych zwierzat) i antropogenicznego (transport
wodny, wydobywanie surowcow, operacje
wojskowe) (ERBE i wspoélaut. 2016).

Srodowisko ladowe tylko z pozoru nie ogra-
nicza wszystkich czterech rodzajow komuni-
kacji ssakéw. Bez wzgledu na stopien zadrze-
wienia terenu, zwierzeta zyjace na powierzchni
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ladu spotykaja sie z problemem hatasu abio-
tycznego, zwigzanego z wiatrem, szumem ply-
nacej w poblizu wody oraz hatasu biotycznego,
czyli wszystkimi dzwieckami wydawanymi przez
inne zwierzeta zamieszkujace dany obszar
(BrRumM i wspélaut. 2004). Hatas wplywa thu-
miaco na wokalizacje wydawane przez ssaki
i ogranicza tym samym komunikacje wokalng
lub determinuje osobniki do tworzenia i odbie-
rania wyspecjalizowanych nawotlywan (Horch-
KIN i PARKS 2013, CHARLTON i wspotaut. 2019).
Ta determinacja ma szczegélne znaczenie dla
ssakow spolecznych, zyjacych wsrod gestej
roslinnosci, gdzie widocznos¢ innych osobni-
kow jest utrudniona przez korony drzew
(BrRumM i wspoétaut. 2004). Z problemem tym za
to nie musza zmagac¢ sie ssaki zasiedlajace
tereny otwarte, takie jak sawanny, stepy czy
pustynie. W tych siedliskach informacje dzwie-
kowe i wizualne nie sa tlumione przez wysoka
roslinnos¢ lub inne przeszkody i moga rozcho-
dzi¢ sie na duze odleglosci. Sprawnie funkcjo-
nuje tam tez dlugodystansowe porozumiewanie
sie za pomoca wibracji podloza (WEMER 2020).

Do szczegolnych dostosowan w systemach
komunikacyjnych ssakow zmusza Srodowisko
podziemne. Nieustannie panujaca tam ciem-
nos¢ i zycie w ciasnych, wykopanych przez
siebie tunelach, doprowadzily do niemalze
catkowitego zaniku wzroku i stuchu u bytu-
jacych tam ssakow z rodzin golcowate (Hetero-
cephalidae) i kretowate (Talpidae) (FELDHAMER
i wspotaut. 1999). Zwierzeta te w komunikacji
wykorzystuja najczesciej sygnaly dotykowe,
w tym drgania sejsmiczne (NEvO i wspoélaut.
1991).

Nie bez znaczenia w procesie porozumie-
wania sie pozostaja tez zwyczaje ssakow: ich
tryb zycia i liczba osobnikéw bioracych czynny
lub bierny udzial w interakcji. Zwierzeta aktyw-
ne za dnia napotykaja mato ograniczen w ko-
munikacji, wynikajacych z wlasciwosci Srodo-
wiska ich zycia (BRumMM i wspoétaut. 2004).
Natomiast zwierzeta nocne zostaly zmuszone
do ograniczenia przekazywania informacji za
pomoca sygnatow wizualnych na rzecz komuni-
kacji zapachowej i dzwiekowej, gtownie komu-
nikacji za pomoca ultradzwiekow, powszechnej
w rzedzie nietoperzy (Chiroptera) (JANISZEWSKI
1988, Sapowsklr 2012, CHAVERRI i wspolaut.
2018). Dodatkowo, u ssakéw spotecznych poro-
zumiewanie si¢ za pomoca sygnatow wokalnych
jest modyfikowane w obecnosci tzw. publicz-
nosci, czyli osobnikéw biernie przystuchu-
jacych sie wymianie informacji miedzy nadaw-
ca a odbiorca (FICHTEL i MANSER 2010).

1.4. NARZADY ZMYSLOW SSAKOW
A SPOSOBY POROZUMIEWANIA SIE

Aby rozpoczaé rozwazania na temat po-
szczegblnych rodzajéw porozumiewania sie

ssakéw, nalezy wspomnie¢ o kanalach umozli-
wiajacych odbieranie i rozpoznawanie informa-
cji pochodzacych z otoczenia. Tymi kanatami sg
narzady zmystow. U ssakéw, jak i innych
kregowcow, wyrozni¢ mozna 4 zmysly, ktore
biora udzial w komunikacji: wzrok, shuch, wech
i dotyk.

Zawarte w siatkéwce oka czopki i preciki
umozliwiaja rejestracje ruchéw i obserwacje
wygladu innych osobnikéw. Umiejetnos¢ pra-
widlowego odebrania informacji zawartych
w mowie ciala (w tym: w dystansie, przemiesz-
czaniu sie, sposobie zachowania) i morfologii
ssakéw pozwala uniknac konfliktow, dostarcza
informacji o stanie emocjonalnym osobnika
wchodzacego w interakcje oraz umozliwia rejes-
tracje cech atrakcyjnych dla plci przeciwne;.
Funkcja precikéw jest zbieranie i sumowanie
kwantow sSwiatla, dlatego sa rozwiniete szcze-
g6lnie u ssakow prowadzacych nocny tryb zy-
cia, natomiast czopki reagujg na sSwiatlo jasne
i sa odpowiedzialne za widzenie barw, totez
dominujg nad precikami u ssakéw aktywnych
za dnia (JaNISzEwWsKI 1988, Braszak 2020).

Za zmyst shuchu ssakéw odpowiedzialne
jest ucho, a w nim blednik bloniasty, ktéry
zawiera receptory fal dzwiekowych. Komuni-
kacja dzwiekowa jest jedna z dominujacych
form wymiany informacji w tej gromadzie zwie-
rzat, bowiem moga postuzyc¢ sie nia w sytu-
acjach, w ktorych czynniki sSrodowiskowe w du-
zym stopniu uniemozliwiaja wykorzystanie
innych sposobow porozumiewania sie np.
w wodzie, w ciemnosci, na terenach o gestej
roslinnosci (Dubpzinskl i wspotaut. 2009,
McCoMmB i REBY 2009). Ssaki wyksztatcity
umiejetnos¢ wysyltania i odbierania dzwiekow
o réznej, specyficznej dla danego rzedu, rodziny
lub gatunku czestotliwosci. Charakterystycz-
nym typem komunikacji dzwiekowej opanowa-
nym przez niektére ssaki i opartym na wytwo-
rzeniu oraz odebraniu sygnalu o wysokiej
czestotliwosci (powyzej 20 000 Hz) jest komuni-
kacja ultradzwieckowa. Ten typ komunikacji
wokalnej jest mozliwy dzieki specyficznej
budowie ukladu stuchowego, nastawionego na
odbiér fal w wysokim zakresie czestotliwosci
(Sabpowski 2012).

Zmyst wechu odgrywa kluczowa role
w komunikacji zapachowej ssakow. Umozliwia
bowiem nawiazywanie relacji z innymi osobni-
kami i ich pézniejsze rozpoznawanie (DoTYy
1986). Substancje, ktére sa odpowiedzialne za
utrzymywanie bliskich stosunkéw miedzy
zwierzetami to atraktanty, w tym feromony. Za
odstraszanie i zniechecanie do kontaktu odpo-
wiadaja z kolei repelenty — ich funkcja jest
ochrona osobnikéw przed niebezpieczenstwem
(Sapowski 2012). Narzadem wechu jest jama
nosowa, ktéra u ssakéw wykazuje szczegdlne
zaawansowanie pod wzgledem budowy i funk-



62 PATRYCJA POPIEL i LESZEK RYCHLIK

cji. W jej sktad wchodza liczne receptory wecho-
we, ktore buduja tez narzad Jacobsona wy-
stepujacy u niektorych ssakow. Organ ten
odpowiada za rozpoznawanie informacji zawar-
tych w feromonach (EISENBERG i KLEIMAN 1972,
Sapowsk1 2012).

Za komunikacje dotykowa odpowiedzialny
jest zmyst dotyku. Cale cialo ssakéw pokryte
jest licznymi mechanoreceptorami, jednak naj-
wiecej mozna ich znalez¢ na tych obszarach,
ktore najczesciej kontaktuja sie ze Srodowis-
kiem, np. u naczelnych (Primates) beda to
opuszki palcéw i wargi, natomiast u ssakéw
nieposiadajacych chwytnych konczyn najbar-
dziej wrazliwe na bezposredni kontakt beda
okolice pyska (JaNiszEwskl 1988). W tej okolicy
u wiekszosci ssakow wyrastaja takze wyspecja-
lizowane wlosy ulatwiajace odbior informacji
zawartych w dotyku, czyli wibrysy (JANISZEWSKI
1988, Carania 2011, MIERSCH i wspotaut. 2011).
Szerokie rozmieszczenie mechanoreceptorow
w ciele ssakow sprawia rowniez, ze zwierzeta te
sg zdolne do odbierania bodzcéw dotykowych
pochodzacych z wibracji (RANDALL 2010).

2. KOMUNIKACJA WIZUALNA

Porozumiewanie sie ssakéw za pomoca syg-
natow i wskazéwek wizualnych opiera sie na
umiejetnosci prezentowania okreslonej posta-
wy ciata lub jakiejS jego charakterystycznej
czesci i interpretacji tych informacji przez osob-
niki odbierajace bodzce wzrokowe (DUDZINSKI
i wspotaut. 2009). Wadag porozumiewania sie za
pomoca gestow i morfologii ciata jest ograni-
czona mozliwos¢ wykorzystywania tego typu
komunikacji przez zwierzeta nocne i prowa-
dzace podziemny tryb zycia (PoDUSCHKA 1977).

2.1. INFORMACJE PRZEKAZYWANE
ZA POMOCA MORFOLOGII CIALA

Cechy morfologiczne ssakow, ktore sa przy-
datne w pozyskiwaniu informacji o danym
osobniku przez inne zwierzeta, same w sobie
mozna okresli¢ jako wskazéwki. Sa to bowiem
komunikaty wysytane niezaleznie od nadawcy,
uwarunkowane genetycznie i dopiero sposob
ich prezentowania lub akcentowania w kontak-
cie z innymi osobnikami mozna nazwac syg-
natem.

Informacje zawarte w morfologii ssakéw sa
przekazywane przez charakterystyczny wyglad
jakiejs czesci ciata (np. wielkosé i ksztalt poro-
za) lub ubarwienie (Caro 2009). W poréwnaniu
do innych kregowcéw ubarwienie ssakow jest
jednak mniej kolorowe, jaskrawe i zmienne.
Fizycznym wyjasnieniem tego jest fakt, ze we
wlosach odktadaja sie tylko dwa barwniki (eu-
melanina i feomelanina), co bardzo ogranicza
mozliwos¢ wiekszego zréznicowania ubarwienia
futra. Ponadto umiejscowienie barwnikow we

wlosach (a nie w skoérze) uniemozliwia ssakom
szybka zmiane koloru, w przeciwienstwie do
wielu gadow czy ryb (Caro 2013). Jesli chodzi
o wyjasnienie ewolucyjne, to wptyw mogto mie¢
tu kilka aspektow:

(1) wiele ssakéw jest aktywnych w nocy,
kiedy stabe oswietlenie nie sprzyja komunikacji
wizualnej (chociaz jej nie wyklucza - patrz
nizej);

(2) wiekszos¢ ssakoéw ma zdolnos¢ widzenia
dichromatycznego (dwubarwnego), co moze
zmniejsza¢ znaczenie ubarwienia w komunika-
cji. Dichromatyzm polega bowiem na obecnosci
tylko dwéch rodzajow czopkow w siatkowce oka
i zwiazana z nia niezdolnoscia rejestrowania
koloru czerwonego i zielonego. Przy czym uwa-
za sie, ze ssaki byly poczatkowo trichroma-
tyczne (jak ich gadzi przodkowie), ale w toku
ewolucji staly sie dichromatyczne, gdy przeszly
na nocny tryb zycia (CARO i MaLLARINO 2020);

(3) za glowna site ewolucyjna decydujaca
o ubarwieniu futra lub skoéry ssakow uwaza sie
potrzebe wpasowywanie sie w tlo (ang. back-
ground matching) i maskowania swojego cienia
(ang. self-shadow concealment) w celu ukrywa-
nie sie przed drapieznikami lub ofiarami, a do-
piero w dalszej kolejnosci takimi silami sg
potrzeba komunikacji i wzgledy fizjologiczne
(Caro 2013, CARO i MALLARINO 2020). Tym nie-
mniej, wiele gatunkéw ssakéw nalezacych do
roznych rzedéw ma kontrastowe lub barwne
plamy i wzory na futrze lub skorze, a nieduza
grupa gatunkow ma nawet ubarwienie ostrze-
gawcze (aposematyczne), i takie ubarwienie
wykorzystywane jest w komunikacji wewnatrz-
i miedzygatunkowej (Caro 2013, HOWELL
i wspoétaut. 2021).

2.1.1. NOCNY TRYB ZYCIA A KOMUNIKACJA WIZUALNA

Okazuje sie, ze sygnalizacja wizualna jest
szerzej niz wczesniej sadzono wykorzystywana
przez nocne ssaki. Wiele gatunkow nocnych ma
achromatyczne (pozbawione pigmentu) plamy
biatego futra, ktore najczesciej sasiaduja z sil-
nie kontrastujacymi czarnymi plamami lub
ciemnym ttem. Takie ubarwienie jest dobrze
widoczne nawet przy stabym swietle ksiezyca,
a takze przy zachodzacym lub wschodzacym
sloicu (PENTERIANI i DELGADO 2017). Z drugiej
strony, w postrzeganiu takich przeciwstaw-
nych, czarno-bialych sygnaléw pomaga zdol-
nosS¢ widzenia dichromatycznego, cechujaca
wiekszos¢ ssakow (SURRIDGE i wspoétaut. 2003).
Takie kontrastowe plamy, najczesciej na glo-
wie, stwierdzono u 36 gatunkéw Sredniej wiel-
kosci drapieznikow z czterech rodzin: Musteli-
dae (np. u borsuka europejskiego Meles meles,
borsucznika amerykanskiego Taxidea taxus,
perewiastki marmurkowej Vormela peregusna),
Procyonidae (np. u szopa pracza Procyon lotor),
Canidae (np. u jenota azjatyckiego Nyctereutes
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procyonoides) i Viverridae (np. u cywety afry-
kanskiej Civettictis civetta), a takze u kukangow
Nycticebus spp. — malpiatek nalezacych do ro-
dziny Lorisidae (PENTERIANI i DELGADO 2017).
Ornamentom tym przypisuje sie funkcje ubar-
wienia ostrzegawczego (patrz nizej). Ale podob-
ne, kontrastowe wzory maja rézne gatunki ma-
tych nocnych ssakéw (np. torbacz dziuplowka
pioroogonowa Distoechurus pennatus, gryzon
zotednica europejska Eliomys quercinus, lemur
widloglowka dwuprega Phaner furcifer i malpy
ponocnice Aotus spp.) i w tym wypadku wiaze
sie je z takimi funkcjami, jak sygnalizowanie
dominacji lub kondycji i rozpoznawanie sie
(PENTERIANI i DELGADO 2017).

Kolejna ciekawa i unikatowa zdolnoscig
matych nocnych ssakéw jest widzenie w ultra-
fiolecie. Przy czym wrazliwoS§¢ na Swiatto ultra-
fioletowe moze stanowi¢ dodatkowa adaptacje
do komunikacji po zmierzchu, gdyz bialo-czar-
ne plamy na futrze szczeg6lnie dobrze kontra-
stuja w tej czeSci widma (PENTERIANI i DELGADO
2017). Co wiecej, u szeregu ssakow wykazano
zdolnos¢ do biofluorescencji, tzn. ich futro
oswietlone Swiatlem ultrafioletowym wykazuje
fluoryzujace plamy i wzory (gtownie na glowie,
szyi, piersiach i brzuchu). Biofluorescencje
siersci wykryto u dziobaka australijskiego
Ornithorhynchus anatinus (nalezacego do ste-
kowcow), oposow (torbaczy z rodziny Didelphi-
dae), jeza europejskiego Erinaceus europaeus,
assapanéw (poélnocnoamerykanskich wiewiorek
latajacych z rodzaju Glaucomys), postrzatek
(gryzoni z rodziny Pedetidae) oraz u kilku ga-
tunkow gofferow z rodzajow Cratogeomys, Geo-
mys i Thomomys (gryzoni z rodziny Geomyidae
przystosowanych do zycia podziemnego)
(KOHLER i wspoélaut. 2019, ANICH i wspoélaut.
2021, OLsoN i wspétaut. 2021, PyNNE
i wspétaut. 2021). Obecnos$é biofluorescencji
u stekowcow i torbaczy sugeruje, ze jest to
pierwotna cecha wczesnych ssakow zachowana
u poédzniejszych form, a brak fluorescencji
u dziennych gatunkéw (np. u wiewiérek z ro-
dzaju Sciurus) sugeruje, ze jest przystosowa-
niem do funkcjonowania w warunkach stabego
oswietlenia, tj. o zmierzchu, w nocy lub w pod-
ziemnych korytarzach. Jesli chodzi o funkcje,
to przyjmuje sie, ze biofluorescencja gra role
w komunikacji wewnatrzgatunkowej, tj. ulat-
wia rozpoznawanie wilasnego gatunku lub
ustalanie terytoriow (PYNNE i wspoétaut. 2021).
Plamy na brzuchu niektérych gryzoni (a takze
ich swiezy mocz), ktére odbijajg promienie UV,
moga sygnalizowac¢ status spoteczny (CARO
2013). Sugeruje sie tez, ze biofluorescencja
moze zmniejszaé ryzyko drapieznictwa (ze
strony wezy i so6w), umozliwiajac zdolnym do
niej ssakom wtapianie sie w otaczajace tlo
(KOHLER i wspoétaut. 2019, OLsonN i wspoélaut.
2021).

2.1.2. KOMUNIKACJA WEWNATRZGATUNKOWA

Sygnaly wizualne pomagaja w rozpoznawa-
niu swojego gatunku (co moze wspomagac izo-
lacje rozrodcza) i w komunikacji miedzy ré6z-
nymi osobnikami: rywalami w hierarchii spo-
tecznej, partnerami do rozrodu lub cztonkami
rodziny. Wsrod gryzoni wiele gatunkow wiewio-
rek (Sciuridae) ma czarno-biate pasy na bokach
ciala (np. burunduk syberyjski Eutamias
sibiricus 1 wiele pregowcoéw z rodzaju (Neo)Ta-
mias) lub paski na glowie przechodzace przez
oczy (np. pregowiec malutki Tamias minimus),
inne maja podtuzne paski lub poprzeczne praz-
ki na ogonie. Wsréd drapieznych gatunki lesne
majg biale plamy na zewnetrznej/tylnej stronie
matzowin usznych (np. niektore koty) lub
obraczkowane ogony (np. szopy i ostronosy
nalezace do szopowatych Procyonidae). Przyj-
muje sie, ze wzory te stuza komunikacji we-
wnatrzgatunkowej (Caro 2013), na przyktad
ulatwiaja skoordynowane zerowanie i prze-
mieszczanie sie grup ostronoséw w gestym pod-
szycie lasu. Zlozone wzory barwne na glowie
i twarzy wielu naczelnych (a takze zréznico-
wane gatunkowo wasy, brody, bokobrody, czu-
by, grzywy itp.) moga sygnalizowac tozsamos¢
gatunku i pomagaé¢ uniknaé hybrydyzacji
z sympatrycznymi gatunkami z tego samego
rodzaju, np. wsrod pazurkowcowatych (Callitri-
chidae) (CArRO i MALLARINO 2020).

Jedna z podstawowych funkcji porozumie-
wania sie ssakéw za pomoca réznic w morfo-
logii ciata, gléwnie jego przednich czesci i okolic
glowy, jest indywidualne rozpoznawanie po-
szczegblnych osobnikéw, majace istotne zna-
czenie zwlaszcza u zwierzat zyjacych w duzych
grupach spolecznych (TiBBETTS i DALE 2007).
Umiejetnos¢ odrézniania czlonkéw spoteczno-
Sci jest podstawa do rozpoczecia efektywnej
komunikacji. Zdolnos¢ do analizy charaktery-
stycznych cech budowy lub ubarwienia glowy
nie jest powszechna u ssakéw. Predyspozycje
do przetwarzania obrazu twarzy wykazano
m.in. u owiec domowych (Ovis aries), ktore
rozpoznaja nie tylko osobniki nalezace do sta-
da, ale takze zwierzeta innych gatunkéw, np.
ludzi (KNoLLE i wspotaut. 2017). Specjalizacja
mozgu w kierunku rozpoznawania twarzy ludz-
kich i malpich wyksztalcita sie takze u maka-
kow rezusow (Macaca mulatta) (PASCALIS
i BACHEVALIER 1998). Cho¢ u innych gatunkow
nie wykazano umiejetnosci precyzyjnego roz-
poznawania twarzy osobnikow, to wiele ssakow
potrafi odrézniac cztonkoéw grupy spolecznej na
podstawie specyficznych dla jednostki wzoréw
barwnych na siersci lub skorze (TIBBETTS i DALE
2007, Dupzinski i wspoétaut. 2009).

Wyrazne i indywidualnie zréznicowane wzo-
ry i plamy na skorze waleni (Cetacea) i futrze
ptetwonogich (Pinnipedia) wystepuja u gatun-
koéw zyjacych w duzych grupach spolecznych.
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Sugeruje to wykorzystanie tych wzorow w ko-
munikacji wewnatrzgatunkowej (Caro 2013),
w tym zapewne w indywidualnym rozpozna-
waniu sie osobnikow. Z kolei fakt, ze samce
1 samice wielu ssakéw sg ubarwione odmien-
nie, silnie sugeruje, ze komunikacja wizualna
gra u nich wazna role w doborze plciowym. Tak
jest u niektérych ptetwonogich, wielu wotowa-
tych (Bovidae), gibbonow (Hylobatidae) i innych
naczelnych, u ktorych samce sa zwykle ciem-
niej ubarwione (Caro 2013, CARO i MALLARINO
2020).

Do wewnatrzgatunkowych sygnaléw wizu-
alnych naleza tez zmiany ubarwienia zacho-
dzace wraz z wiekiem, bo informuja wlasnie
o wieku danego osobnika. Na przyktad szereg
Swiniowatych (Suidae), kotowatych (Felidae)
i parzystokopytnych (Artiodactyla) rodzi sie
z plamista lub prazkowang sierscig, ktéra staje
sie jednolita, gdy osobniki uzyskaja okreslony
wiek, tracac jednocze$nie status osobnikow
mlodocianych (CarRO i MALLARINO 2020).

2.1.3. ATRAKCYJNOSC I STATUS SPOLECZNY

Cechg wielu naczelnych (Primates), majaca
wplyw na jakos¢ komunikacji wizualnej, jest
trichromatyzm, czyli zjawisko obecnosci trzech
rodzajow czopkow w siatkéwce oka, ktore
rejestruja fale o roznej dtugosci i tym samym
umozliwiaja widzenie duzo szerszej gamy kolo-
row niz u ssakow dichromatycznych (JANISZEW-
SKI 1988, KaMILAR i wspoétaut. 2012). Trichroma-
tyzm jest cecha powszechng dla malp wasko-
nosych (Catarrhini), dzieki czemu wszystkie
maja zdolno§¢ rozroézniania barw o dlugich
falach (tj. czerwieni, pomaranczy, zolci, zieleni).
Natomiast wsrod malp szerokonosych (Platyr-
rhini) widzenie koloréw nie jest tak jednolite,
bowiem tylko samice heterozygotyczne maja
trichromatyczne widzenie, a wszystkie samce
i homozygotyczne samice maja zdolnos¢ widze-
nia dichromatycznego, czyli sa daltonistami
wzgledem kolorow czerwonego i zielonego
(MoOREIRA i1 wspoétaut. 2019). Zapewne z tego
powodu wiele gatunkéw malp szerokonosych
ma proporcjonalnie mniejsza powierzchnie
odslonietej skory twarzy (na ktorej wystepuja
barwne wzory) niz malpy waskonose. Jednak
naga skora twarzy w kolorze czerwonym lub
z kontrastowymi wzorami, a takze jaskrawe
zabarwienie narzadow plciowych i ich okolic, sa
czeste zarowno wsrod malp waskonosych, jak
i szerokonosych. Dlatego przyjmuje sie, zZe
te sygnaly barwne sg zaangazowane w komu-
nikacje socjalng i rozrodcza u przedstawicieli
obu tych grup (nadrodzin) malp (MOREIRA
i wspotaut. 2019).

Ustalono, ze szereg naczelnych wykorzys-
tuje barwne plamy na siersci i skorze jako
oznaki zdrowia/kondycji, statusu socjalnego
(dominacji) lub gotowosci rozrodczej (WAITT

i wspoétaut. 2003, Caro 2013, MOREIRA
i wspotaut. 2019). Jak dotad czesciej obserwo-
wano to u malp waskonosych (np. z rodzajow
Macaca, Mandrillus, Papio, Cercocebus, Gorilla
i Pan) niz u szerokonosych (np. Ateles, Cacajao,
Callithrix) (DixsoNn 2015, MOREIRA i wspolaut.
2019). Czerwone obrzeki skoéry okolicy drog
rodnych samic z tych rodzajow pojawiaja sie
w wyniku zwiekszonego przepltywu krwi pod-
czas dni plodnych i stanowia dla samcéw
wskazowke, ze samica jest gotowa do kopulacji
(Caro 2013, Dixson 2015). Samice dzelad
brunatnych (Theropithecus gelada), mandryli
barwnolicych (Mandrillus sphinx) i makakow
japonskich (Macaca fuscata) wykorzystuja
zdolnos¢ widzenia trichromatycznego do oceny
atrakcyjnosci samcow i na partnerow wybieraja
tych, ktorzy cechuja sie bardziej czerwonymi
twarzami (WAITT i wspotaut. 2003) lub klatka
piersiowa (BERGMAN i wspotaut. 2009). Skton-
nos¢ samic do wyboru samcéw o barwnych
elementach na ciele swiadczy o tym, ze sa to
oznaki jakosci i gwarancji sukcesu reproduk-
cyjnego (WAITT i wspotaut. 2003). Wystepowanie
wyrazistych plam ma znaczenie u naczelnych
zyjacych w bardzo duzych grupach, np.
u mandryli. Ten gatunek tworzy hordy zlozone
z wielu hareméw. W sklad jednego haremu
wchodzi kilkadziesiat osobnikéw, natomiast po
zlaczeniu powstaja spolecznosci ztozone z okoto
600 czlonkéw (ABERNETHY i wspoélaut. 2002).
Taki system spoteczny spowodowal brak sta-
bilnosci w stadzie — konieczne bylo zatem
wyksztalcenie uniwersalnych wzorcéw statusu
i zdolnosci reprodukcyjnej, ktére beda tatwe do
interpretacji przez osobniki pochodzace z roz-
nych hareméw (SETCHELL i wspoétaut. 2009).
Siers¢ na grzbiecie dominujacych samcow
goryli gorskich (Gorilla beringei) jasnieje do po-
pielatej czy wrecz srebrzystej (CARO i MALLARINO
2020).

Oznaki jakoSci samcéw w postaci roznic
morfologicznych poszczegdlnych osobnikéw
nalezacych do danej kolonii pojawiaja sie takze
u zwierzat, ktére posiadaja jedynie zdolnosé
widzenia dichromatycznego, np. u niektorych
ssakow morskich z rzedu waleni (Cetacea),
takich jak morswiny biatopletwe (Phocoenoides
dalli, delfinki dtugoszczekie (Stenella longiro-
stris) i narwale jednozebne (Monodon monoce-
ros). Ssaki nalezace do tych gatunkéw wysytaja
wskazowki wizualne zar6wno poprzez barwne
elementy na ciele, jak i charakterystyczna
budowe ptetw lub zebow, na podstawie ktorych
samice wybieraja samcow do kopulacji (DuDzIN-
skl i wspotaut. 2009). U Ilwéw afrykanskich
(Panthera leo), ktére cechuja sie znacznym
dymorfizmem plciowym, ciemniejsza grzywa
samcow oznacza, ze jej posiadacz jest dobrze
odzywiony i ma wysoki poziom testosteronu we
krwi. Te informacje wplywaja z kolei na status
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spoteczny lwa i na wzrost zainteresowania ze
strony samic (WEST i PACKER 2002). U dominu-
jacych samcow kudu wielkiego (Tragelaphus
strepsiceros) kolor siersci zmienia sie z szarego
na ciemnoniebieski czy prawie czarny (CARO
i MALLARINO 2020).

2.1.4. KOMUNIKACJA MIEDZYGATUNKOWA —
UBARWIENIE OSTRZEGAWCZE

Wedtug HowEeLLA i wspoélaut. (2021) trzy
typy ubarwienia glowy (sasiadujace bloki czerni
i bieli, czarno-biate paski i zlozone czarno-biate
wzory) i przynajmniej cztery typy ubarwienia
tulowia (drobne czarno-biate plamy tworzace
ubarwienie typu ,sél i pieprz”, podtuzne czar-
no-biale pasy, bialy/jasny grzbiet i czar-
ny/ciemny brzuch, oraz nieregularne bloki
czerni i bieli), wystepujace u przedstawicieli co
najmniej dziesieciu rzedéw ssakow (Afrosori-
cida, Carnivora, Cetartiodactyla, Didelphi-
morphia, Diprotodontia, Eulipotyphla, Mono-
tremata, Pilosa, Primates i Rodentia), pelnia
funkcje ubarwienia aposematycznego (czyli
ostrzegawczego). Za pomoca takiego ubarwie-
nia ssaki sygnalizuja potencjalnym drapiezni-
kom trzy typy mechanizméw obronnych: (1)
morfologiczne (np. posiadanie kolcow, rogow
lub duzych rozmiaréw ciata, (2) behawioralne,
np. przejawianie wojowniczosci w obronie,
zdolnos¢ skutecznej ucieczki i (3) fizjologiczne,
np. wydzielanie cuchnacych i drazniacych sub-
stancji z gruczoléw okoto-odbytowych, produ-
kowanie lub gromadzenie jadow i toksyn,
produkowanie zwiazkéw niesmacznych lub
niestrawnych dla drapieznikow (HOwELL
i wspotaut. 2021).

Przykladem mechanizmu pierwszego typu
jest kontrastowe ubarwienie kolcow, ktore
zwykle pokryte sa czarnymi i biatymi (lub
ciemnymi i jasnymi) paskami. W wyniku tego
ciato kolczastych ssakéw przyjmuje ubarwienie
zwane ,s6l i pieprz’. Co ciekawe, tego typu
ubarwienie wyewoluowalo niezaleznie u kolcza-
stych przedstawicieli roznych rzedow ssakow:
u kolczatek (nalezacych do stekowcéw Mono-
tremata), jezokreta klujacego (afrosorkowce
Afrosoricida), jezozwierzy (gryzonie Rodentia)
i jezy (owadozery Eulipotyphla) (HoweLL
i wspétaut. 2021). Takie ubarwienie ciata
ogladane z bliskiej odleglosci zwraca uwage
potencjalnych drapieznikéw na ostre zakoncze-
nie kolcow i tym samym wzmacnia mechanizm
obronny (Mor! i wspoétaut. 2014). Przy czym
yreklamowanie” kolcow kontrastowym zabar-
wieniem dotyczy raczej gatunkow wiekszych,
poniewaz stosunkowo delikatne kolce mniej-
szych gatunkow nie odstraszaja drapieznikow
tak skutecznie, jak kolce wieksze, mocniejsze
(StaNKOWICH i STENSRUD 2019). Z drugiej strony,
ssaki z czarno-biatymi kontrastujacymi wzora-
mi na futrze sa tez zwykle wieksze niz inne

pokrewne gatunki danej grupy taksonomiczne;j.
Dlatego przyjmuje sie, ze takie ubarwienie
odstrasza lub przynajmniej zniecheca drapiez-
niki, gdyz wieksze gatunki ofiar sa trudniejsze
do upolowania. Sporo przedstawicieli parzysto-
kopytnych Artiodactyla (zaliczanych obecnie do
Cetartiodactyla) ma kontrastowe wzory na glo-
wie i czasem tez czarne pasy na bokach ciala,
a jednoczenie ostre i/lub potezne rogi, ktorymi
moga sie broni¢ (maja takze zdolnos¢ do szyb-
kiej ucieczki) (HoweLL i wspotaut. 2021).

Przykladem ostrzegania przed obrona dru-
giego typu (behawioralna) sa rzucajace sie
w oczy, kontrastowe pasy na glowach drapiez-
nikéw zyjacych w norach (np. borsuka euro-
pejskiego i borsucznika amerykanskiego), ktore
ostrzegaja drapiezniki chcace wtargnac do nory
przed zaciekla obrona (STANKOWICH i wspolaut.
2011). Rowniez mniejsze gatunki z rodziny tasi-
cowatych (Mustelidae), jak tchorze (Mustela
spp.), a nawet calkiem male gryzonie, jak le-
mingi norweskie (Lemmus lemmus) i chomiki
(rodzaje Cricetus i Mesocricetus) swoim kontra-
stowym ubarwieniem sygnalizuja wojowniczos¢
i wykazano, ze w razie zagrozenia przejawiaja
one taka agresje, ze skutecznie odstraszaja
drapiezniki = (ANDERSSON 2015,  TISSIER
i wspotaut. 2019). O gatunkach takich jak loto-
patanka kartowata (Petaurus breviceps) przy-
puszczano, ze swoim czarno-bialym ubarwie-
niem glowy i czarnym pasem wzdluz grzbietu
sygnalizuje potencjalnym drapieznikom swoja
skuteczna obrone behawioralna, tj. szybka
ucieczke dzieki zdolnosci do szybowania. Cho¢
jeszcze kilka innych gatunkéw zdolnych do
szybowania ma kontrastowe wzory ubarwienia,
to jednak cecha ta nie wystepuje wystarczajaco
czesto u szybujacych ssakow, by uznacd, ze
takie ubarwienie sygnalizuje obrone poprzez
szybowanie (HoweLL i wspoétaut. 2021). Nato-
miast ratel miodozerny (Mellivora capensis)
i grizony (Galictis spp.), nalezace do lasicowa-
tych, swoim tzw. odwrotnym cieniowaniem
(czyli czarnym spodem ciala i bialym wierz-
chem) sygnalizuja dwa mechanizmy obronne:
behawioralny — wojowniczo§¢ oraz fizjologiczny
— wytwarzanie odstraszajacej wydzieliny w oko-
lo-odbytowych gruczolach zapachowych
(HoweLL i wspoétaut. 2021).

Jesli chodzi o ten trzeci typ mechanizméw
obronnych, to najlepiej znane sa wlasnie przy-
kltady sygnalizowania (poprzez czarno-biate
wzory na siersci) obrony fizjologicznej za pomo-
ca szkodliwych wydzielin z gruczotow okoto-
-odbytowych u drapieznikéw z rodzin wiwero-
watych (Viverridae) i lasicowatych (STANKOWICH
i wspotaut. 2011, FisHER i StankowicH 2018,
HoweLL i wspétaut. 2021). Na przyktad wykaza-
no eksperymentalnie, ze ladowe drapiezniki
unikaja skunksow zwyczajnych (Mephitis
mephitis) na podstawie samego ich ubarwienia
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i ksztaltu (FiSHER i StankowIicH 2018). Nato-
miast kontrastowe maski na glowie kukangow
(Nycticebus spp.) ostrzegaja wrogow przed ich
jadowitymi ukaszeniami (NEKARIS i wspétaut.
2019). Z kolei gryzon grzywak afrykanski
(Lophiomys imhausi) kontrastowymi pregami
wzdhuz bokéw ciala ostrzega przed toksyna
znajdujaca sie w jego siersci. Grzywaki zujg
kore drzewa Acokanthera, zawierajaca silnie
toksyczna ouabaine (uzywana np. przez afry-
kanskich mysliwych do zatruwania strzal),
a nastepnie nakladaja toksyczng S$line na
wyspecjalizowane (porowate) wlosy na bokach
swojego ciata. Dodatkowo strosza te wlosy, gdy
sa niepokojone przez drapiezniki (KINGDON
i wspotaut. 2012).

Dodac jeszcze nalezy, ze takie kontrastowe,
czarno-biate ubarwienie ostrzegawcze jest
dobrze widocznym sygnatem z bliskiej i Sredniej
odlegltosci zaréowno dla dichromatycznych
ssakéw drapieznych, jak i trichromatycznych
ptakéw drapieznych (HOWELL i wspoétaut. 2021).

2.2. ZNACZENIE MOWY CIAELA U SSAKOW

Niektore ssaki prezentuja cze$S¢ ciala, na
ktorej znajduja sie ornamenty i kierunkuja te
informacje do odbiorcy, aby wywota¢ u niego
pozadana reakcje. Takie sygnaly zwierzeta
moga przekazywacé za pomoca postawy ciala,
gestykulacji lub mimiki twarzyl. Szczegdlna
forma komunikacji wzrokowej jest podazanie za
spojrzeniem (ang. gaze-following), ktore polega
na tym, ze dane zwierze obserwuje skierowanie
glowy i oczu u innych osobnikéw i samo zwraca
uwage w tym kierunku, czyli uzywa zaobser-
wowanego spojrzenia jako deiktycznej (tzn.
wskazujacej) informacji o potozeniu jakiegos
waznego obiektu lub zdarzenia (SHEPHERD
2010). Podazanie za wzrokiem najlepiej rozwi-
niete jest u naczelnych (w tym malp koczkoda-
nowatych, malp cztekoksztaltnych i ludzi), ale
stwierdzono je tez u innych ssakow spotecz-
nych (psow, wilkow, delfinow fok, koz) i niekto-
rych ptakow (np. krukowatych) (SHEPHERD
2010, RANGE i VIRANYI 2011). Wyréznia sie dwa
typy tej komunikacji: podazanie za spojrzeniem
innego osobnika w odlegla przestrzen i podaza-
nie za wzrokiem innego osobnika wokot bariery
wizualnej. Ten drugi typ (zwany tez geometrycz-
nym) obejmuje zwykle zmiane pozycji, aby
zobaczy¢ co jest za barierg. Nie wszystkie
gatunki zdolne sa do obu typow podazania,
a wsrod badaczy nie ma jednomyslnosci, ktory
z typow Swiadczy o wyzszych zdolnosciach
kognitywnych. Ustalono jednak, ze w poréwna-
niu do ludzi, koczkodanowate i malpy czteko-
ksztaltne zwracaja wicksza uwage na kierunek
glowy niz na oczy (SHEPHERD 2010), a wilki
podazaja zar6wno za spojrzeniem innych wil-

kow, jak i ludzi, co sugeruje wykorzystywanie
tego typu wskazowek w komunikacji miedzy-
gatunkowej (RANGE i VIRANYI 2011).

Ukierunkowana demonstracje informacji
zawartej w budowie i morfologii ciala stosujg
niektore parzystokopytne, np. mulaki biatoogo-
nowe (Odocoileus virginianus), ktére w sytuacji
zagrozenia podnosza ogon, odslaniajac tym
samym jego biala, kontrastowa w stosunku do
brazowego umaszczenia jelenia, spodnia czesc.
Taki sygnat jest ostrzezeniem dla cztonkow sta-
da i informuje ich o zblizajacym sie drapiezniku
(HirtH i McCuLLouGH 1977). Komunikat o nie-
bezpieczenstwie przekazany droga wizualna ma
przewage nad wystepujacymi zazwyczaj u zwie-
rzat glosami alarmowymi, poniewaz jest bar-
dziej dyskretny i trudniejszy do zinterpretowa-
nia przez przeciwnika oddalonego od stada.

Przyklad mulaka bialoogonowego obrazuje,
ze ssaki uzywaja mowy ciala do kontaktow
z cztonkami grupy, w ktorej zyja. Zazwyczaj jest
ona wykorzystywana jako kanat do budowania
wiezi wewnatrz stada i utrzymywania jego pra-
widlowej organizacji. Ale nie sa to tylko sygnaly
przyjazne lub kooperatywne. Na przyktad nieto-
perz karolia okularowa (Carollia perspicillata)
mowa ciala sygnalizuje swoje agresywne nasta-
wienie do innych osobnikoéw, tj. trzesie skrzyd-
tami i wysuwa jezyk (CHAVERRI i wspoétaut.
2018). Sytuacje spoteczne, w ktérych glowna
role odgrywa odpowiednia postawa ciala,
gestykulacja lub mimika twarzy, to tworzenie
hierarchii, zaloty i zabawa.

2.2.1. HIERARCHIA SPOLECZNA

Hierarchia spoteczna to zjawisko domino-
wania niektérych osobnikow nad innymi,
ulatwiajace funkcjonowanie grupy spotecznej
w taki sposéb, ze zmniejsza ryzyko agresji
wewnatrzgatunkowej i pozytywnie wpltywa na
rozrodczos¢ oraz funkcjonowanie uktadu endo-
krynologicznego (Sapowskl 2012). Dominacja
u ssakow w kontekscie wizualnym objawia sie
pokazem sily i wielkosci, ktéry nie ma stanowic
wyzwania do walki, a jedynie by¢ komunikatem
Swiadczacym o wyzszosci dominanta nad osob-
nikiem uleglym (WALTHER 1984). Uleglos¢ jest
zatem przeciwienstwem dominacji i polega na
okazaniu bezbronnosci i niecheci do walki o po-
zycje (SCHENKEL 1967, WALTHER 1984). Wedlug
BraDsHAWA i wspoétaut. (2009) dominacja
i uleglos¢ nie sa jednak cechami charakteru
zwierzat, lecz terminy te odnosza sie do kon-
kretnych sytuacji i zaleza od aktualnego stanu
zdrowia i wieku osobnika oraz okolicznosci (np.
zmiana grupy spolecznej, polowanie). Dlatego
autorzy ci odrzucaja pojecie dominacji przy
opisywaniu relacji u pséw i wilkéw. Jednak
kilka nowszych i niezaleznych badan potwier-

1 np. u kota domowego, https://www.grasslakeanimalhospital.com/sites/site-4886/documents/Cat%20Mood%20Charts.pdf



Zréznicowanie sposobéw porozumiewania sie ssakéw 67

dzilo zasadnosc¢ koncepcji dominacji u psow
domowych, w tym tak zwanej ,dominacji
formalnej” (CAFAzzO i wspoélaut. 2010, VAN DER
BorG i wspétaut. 2012, ScHILDER i wspélaut.
2014). Dominacja formalna wyrazona jest nie-
zaleznymi od kontekstu jednokierunkowymi
sygnatami statusu formalnego (np. uleglosci).
Ten aspekt dominacji byl ignorowany we
wczesniejszych badaniach psowatych, podczas
gdy na przyklad u naczelnych jest uznany za
najwazniejszy wyraz statusu w hierarchii
spolecznej (SCHILDER i wspoétaut. 2014). Do syg-
natéw formalnej dominacji i uleglosci u wilka
zalicza sie niska lub wysoka postawe ciala,
lizanie pyska, odpowiednia pozycje ogona i tzw.
bierna uleglosé. Sygnaly formalnej dominacji
i uleglosci u psa to: wspinanie sie, lizanie pys-
ka, gryzienie pyska, niska postawa ciata, niskie
machanie ogonem i ogoélnie ulegte zachowanie.
Przy czym za najbardziej wiarygodny wskaznik
statusu u psow i wilkbw uwaza sie pozycje
ogona (SCHILDER i wspoélaut. 2014).

Ssaki poruszajace sie na czterech konczy-
nach wysytaja czlonkom stada sygnaly infor-
mujace o swojej wyzszoSci za pomoca postawy
ciata. Ich sylwetka jest wyprostowana, glowa
i ogon uniesione, a zwierze sprawia tym samym
wrazenie wiekszego — taka forme dominacji
zaobserwowano u wiekszosci ssakow kopyt-
nych, ktore dodatkowo ustawiaja sie bokiem do
podporzadkowanego osobnika (WALTHER 1984)
oraz u drapieznych z rodziny psowatych, ktore
ustawiaja sie w pozycji frontalnej (Fox i COHEN
1977). Wizualna prezentacja uleglosci przeja-
wia sie przykurczong postawa ciata: ogon jest
podkulony, nogi zgiete, glowa spuszczona,
a uszy potozone po sobie (WALTHER 1984). Stra-
tegia uleglych osobnikéw czesto przypomina
zachowania mtodych wzgledem matki, zwla-
szcza w przypadku psowatych, ktore ktadg sie
na boku, odstaniajac tym samym wrazliwe
czesci ciala, okazujac bezbronnos$¢ (SCHENKEL
1967). U ssakow, o aktualnym stanie emocjo-
nalnym informuje tez mimika: osobniki bedace
w stresie lub okazujace nizszos¢ cofaja kaciki
ust i przymykaja oczy, a osobniki dominujace
obnazaja zeby (Fox i COHEN 1977, KLINGEL 1977)
(Ryc. 1). Podobna sytuacja wystepuje u waleni,
ktore w oznace wyzszosci otwieraja pysk, pre-
zentujac osobnikowi uleglemu zeby (CALDWELL
i CALDWELL 1977). Nawet u myszy laboratoryj-
nych wyrézniono przynajmniej pie¢ min (wyra-
zow twarzy) w odpowiedzi na narastajacy bol,
rézniacych sie zaciskaniem oczu, wybrzuszenie
(wydymaniem) nosa i policzkéw oraz zmianami
w polozeniu uszu i wibryséw (LANGFORD
i wspoétaut. 2010).

Sygnalizacja mimiczna, ktéra dominuje
w komunikacji wizualnej naczelnych, obejmuje
wyrazanie emocji, nasladowanie ruchéw mi-
micznych i interakcje wzrokowe. Moga jej towa-

Ryc. 1. Wizualne oznaki uleglosci i dominacji u pso-
watych (fot. P. Popiel).

rzyszy¢ sygnaly dotykowe (np. podczas poca-
lunkow), ale zwykle uzywana jest z dystansu.
Natomiast u gryzoni sygnalizacja mimiczna
wrecz wymaga bliskiego kontaktu miedzy zwie-
rzetami, gdyz zwykle obejmuje interakcje doty-
kowe przez wysoce ruchliwe wibrysy. Mowi sie
nawet, ze gryzonie uzywaja wibrysow do wyra-
zenia swojej mimiki. Interakcjom tym towa-
rzyszyC moga inne sygnaly wizualne (np. poru-
szanie uszami), sygnaly zapachowe (feromony
z gruczoloéw policzkowych) czy nawet smakowe,
a sa one zaangazowane w zachowania agresyw-
ne i przekazywanie preferencji pokarmowych
(BRECHT i FREwALD 2012). Widok czeSci twa-
rzowej eusocjalnych golcow piaskowych (Hete-
rocephalus glaber) zdominowany jest przez
wydatne siekacze, totez wykorzystuja one
mimike w interakcjach agresywnych (BRECHT
i FREIWALD 2012).

2.2.2. ZALOTY

Znacznie bardziej zroznicowane i zalezne od
rzedu sa pokazy wizualne zwigzane z zalotami.
Samice okazuja swoja gotowos¢ do kopulacji
w réznorodny sposoéb, jednak zwykle zacho-
wania te obejmuja prezentacje narzadow
rozrodczych. Niektore tenrekowate (Tenrecidae)
wyginaja tuléw do dohlu, eksponujac krocze
(PobuscHkA 1977), klacze koniowatych (Equi-
dae) szeroko rozstawiajg nogi i podnosza ogon
w oczekiwaniu na partnera (KLINGEL 1977),
a samice waleni ustawiaja sie przed osobni-
kiem meskim strona brzuszna zwrocona do
g6ry (CALDWELL i CALDWELL 1977). Sygnaly wizu-
alne nadawane przez samce w czasie zalotow
obejmuja préoby zaimponowania potencjalnym
partnerkom. W tym celu akcentuja swoje orna-
menty, np. ssaki kopytne najczesciej wysoko
podnosza glowe, prezentujac rogi lub poroze
(WALTHER 1984), walenie demonstruja spraw-
nosc¢ fizyczng za pomoca indywidualnych poka-
zo6w (DupzINskI i wspoétaut. 2009), ssaki drapiez-
ne (Carnivora) udowadniaja sile i pozycje
spoleczna w trakcie wyczerpujacych pogoni za
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innymi samcami lub samica, z ktora chca
kopulowac¢ (PRUITT i BURGHARDT 1977), a samce
nietoperzy wykonuja loty tokowe, zawisanie lub
drzenie skrzydlami, przy czym ruchy te moga
réwniez pomagaé¢ w rozprzestrzenianiu feromo-
noéw (CHAVERRI i wspotaut. 2018).

2.2.3. ZABAWA

U ssakow spolecznych komunikaty wizual-
ne sa wykorzystywane wsrod mlodych osob-
nikow jako zacheta do zabawy. Ta forma aktyw-
nosci ma duze znaczenie dla dojrzewajacego
zwierzecia, poniewaz poglebia wiez spoleczng
oraz pozwala na budowanie sily i pozycji w sta-
dzie, a u ssakow zyjacych samotnie doskonali
zachowania przydatne w polowaniu i walkach
wewnatrzgatunkowych, przygotowujac tym sa-
mym potomstwo na doroste zycie (BLANK i YANG
2012). Zwierzeta z rzedu drapieznych, takie jak
psowate lub lasicowate, przed przystapieniem
do zabawy wykonuja ruchy przypominajace
taniec wokot drugiego osobnika (BEKOFF 1974,
PRUITT i BURGHARDT 1977). Bardzo czestym syg-
naltem jest tez polozenie przednich lap na ziemi
z réwnoczesnym uniesieniem zadu i powolnym
machaniem ogonem (BEKOFr 1974). Zabawa
ssakow kopytnych czesto polega na wspolnym
galopowaniu i wierzganiu (BLANK i YANG 2012),
co jest przydatne dla prawidlowego rozwoju
reakcji ucieczki i obrony przed drapieznikiem.

2.2.4. KOMUNIKACJA GESTAMI U NACZELNYCH I PROBY
POROZUMIEWANIA SIE LUDZI I ZWIERZAT

Komunikacja wizualna u naczelnych jest
trudna do jednoznacznego zdefiniowania i wy-
odrebnienia funkcji poszczegdlnych gestow.
Ssaki z tego rzedu cechujg sie bowiem duza
indywidualizacja i elastycznoscia mowy ciala —
osobniki zyjace w jednej grupie spolecznej ucza
sie i nastepnie uzywaja gestow, ktore w innej
populacji nie sa w ogole uzywane lub stuza do
wyrazenia innego komunikatu (MAESTRIPIERI
2005). Ponadto, mimika twarzy naczelnych
czesto jest skorelowana z okreslonym typem
wokalizacji i nie stanowi samodzielnego komu-
nikatu (GHAZANFAR 2013). Wiadomo jednak, ze
orangutany (Pongo) i szympansy (Pan) jako
zachete do zabawy stosuja wyraz twarzy przy-
pominajacy szeroki usmiech, ktéry informuje
inne osobniki, ze ta interakcja ma charakter
pokojowy i towarzyski (ARBIB i wspotaut. 2008).
Powtarzalnym gestem wsrod szympansow jest
takze wyciaganie reki w kierunku jedzenia spo-
zywanego przez innych czlonkow stada i jest to
prosba o podzielenie sie positkiem, stosowana
zazwyczaj przez potomstwo wzgledem doro-
slych (Pika i wspoétaut. 2005).

Zdolnos¢ naczelnych do sprawnego uczenia
sie nowych gestéw oraz ich sklonnos¢ do nasla-
dowania czynnosci wykonywanych przez inne
osobniki i ludzkich opiekunéw wykorzystano
do préb nawiazania komunikacji miedzy ludz-
mi a maltpami czltekoksztaltnymi. Na przestrze-
ni ostatnich dekad podjeto wiele eksperymen-
tow, w trakcie ktorych uczono naczelne jezyka
migowego lub postugiwania sie graficznymi
symbolami w celu wyrazenia swojej opinii na
dany temat (ARBIB i wspotaut. 2008). Pierwsze
takie badanie, ktore zakonczylo sie sukcesem,
przeprowadzili Allen i Beatrice Gardner
(GARDNER i GARDNER 1969). Przez 22 miesiace
uczyli oni szympansice o imieniu Washoe
amerykanskiego jezyka migowego i pod koniec
eksperymentu samica potrafita uzywacé ponad
30 znakéw?. Podobne préby zostaly podjete
przez PREMACKA (1976) i RuUMBAUGH (1977),
ktérzy uczyli samice szympansow porozu-
miewania sie za pomoca znakow graficznych
wyemitowanych na ekranie komputera lub
w postaci plastikowych tabliczek, oraz przez
PATTERSON (1978), ktéra nauczyta gorylice Koko
rozbudowanego jezyka migowego®.

Mniej efektywne proby podjeto rowniez
w kierunku nawigzania komunikacji z delfina-
mi (Delphinidae), ktére rozpoznaja wyuczone
gesty opiekunow (SHYAN i HERMAN 1987).
Zdolnos¢ do interpretacji ludzkich komunika-
tow wizualnych rozwinela sie takze u zwierzat
zyjacych w bliskim kontakcie z czlowiekiem,
m.in. u pséw (Canis familiaris) (KAMINSKI
i NitzscHNErR 2013) i koni (Equus caballus)
(BrRaNDT 2004).

3. KOMUNIKACJA DZWIEKOWA

Porozumiewanie sie za pomoca dzwiekow
jest bardziej powszechne u ssakow niz komuni-
kacja wizualna. Sygnaly i wskazéwki dzwieko-
we moga by¢ z powodzeniem odbierane przez
zwierzeta znajdujace sie w duzej odleglosci od
nadawcy, a takze przez ssaki nocne, morskie
i zyjace w Srodowisku o stabej widocznosci
(FicutEL i MANSER 2010). Wada komunikacji
z wykorzystaniem dzwiekéw jest ich jawnosc
i ryzyko maskowania przez hatas (BrRumM
i wspotaut. 2004). Maskowanie sygnatu to zja-
wisko, w ktérym zdolnos¢ zwierzecia do wykry-
cia danego dzwieku jest utrudniona przez
dzwiek obcego pochodzenia (szum). Ssaki prze-
ciwdzialaja temu zjawisku modyfikujac wokali-
zacje pod katem glosnosci, czestotliwosci
i powtarzalnosci, w zaleznosci od warunkow
akustycznych panujacych w srodowisku. Taki
spos6b radzenia sobie z szumem sSrodowiska

2 https:/ /www.psychologytoday.com/us/blog/the-origin-words/201910/why-chimpanzees-cant-learn-language- 1
https:/ /thediscoveryofinterestingthings.wordpress.com/2012/07/ 14 /koko-says-me-fine-animal-gorilla-you-penny

-teaching-primates-to-/
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nazwano efektem Lombarda (HOTCHKIN i PARKS
2013, ErBE i wspélaut. 2016). Komunikacje
wokalng mozna réowniez podzielic na ukierun-
kowana, gdy nadawca wysyla sygnat do czlon-
kow stada lub do okreslonego osobnika, oraz
na komunikacje nieukierunkowana, kiedy
informacja przekazana odbiorcy zostaje pod-
stuchana i wykorzystana jako wskazowka przez
niezaangazowanego w komunikacje czlonka
stada, osobnika spoza stada lub zwierze innego
gatunku (FICHTEL i Manser 2010). Ponadto
dzwieki niezwiazane z wokalizacjami, takie jak
trzask galezi podczas poruszania sie, rowniez
moga byC potraktowane jako wskazowki dla
innych ssakow, informujace o lokalizacji zwie-
rzecia i predkosci z jaka sie przemieszcza.

3.1. PRODUKCJA GLOSOW U SSAKOW

Zroznicowanie wokalizacji produkowanych
przez ssaki wynika z anatomicznych przystoso-
wan aparatu glosowego. Aparat glosowy zbu-
dowany jest z tchawicy, krtani i jam ukladu
oddechowego znajdujacych sie powyzej gardia
(FrrcH 2006). Modyfikacje wielkosci i stopnia
skomplikowania budowy krtani wplywaja na
wysokos¢ dzwieku: im bardziej rozbudowana
krtan, tym nizszy bedzie produkowany przez
zwierze odglos. Ta zaleznosS¢ jest szczegllnie
widoczna w obrebie rodziny kotowatych
(Felidae), wsrod ktérych tylko nieliczne gatunki
maja krtan umozliwiajaca ryczenie (Hast 1989).
Zauwazalna jest tez ogolna tendencja do wyda-
wania wyzszych dzwiekow przez rzedy mniej-
szych ssakow posiadajacych mniejsza krtan,
stad nietoperze (Chiroptera), ryjowko-ksztattne
(Soricomorpha) i gryzonie (Rodentia) sa zdolne
do produkcji ultradzwiekow, a stonie (Elephan-
tidae) i walenie wytwarzaja infradzwieki. Nie-
ktore ssaki przeciwdzialajg tej zaleznosci i mi-
mo braku anatomicznego przystosowania apa-
ratu glosowego do produkcji dzwiekéw o wyso-
kich lub niskich czestotliwosciach, potrafig
dopasowywac potozenie krtani w zaleznosci od
dzwieku, ktory chcg wydawac. Robig tak m.in.
jelenie szlachetne (Cervus elaphus) podczas
rykowiska, gdy odginaja glowe do tytu, wydajac
przy tym gleboki dzwiek (LADICH i WINKLER
2017). Mechanizm dzialania tej czynnosci
polega na cofnieciu krtani w kierunku mostka
i wydtuzeniu w ten sposob aparatu glosowego.
Podobne zdolnosci majg koale (Phascolarctos
cinereus), ktéore mimo niewielkich rozmiarow
wydaja dzwieki o niskich czestotliwosciach
(ryki), a umozliwiaja im to wydluzone faldy
glosowe (CHARLTON i wspoétaut. 2013, TAYLOR
i wspoétaut. 2016). Mimo ze samice koali
potrafig rycze¢, robig to zdecydowanie rzadziej
niz samce, co sugeruje, ze wokalizacje o niskich
czestotliwosciach sa wykorzystywane jako
wskazniki jakosci samcéw tego gatunku
(CHARLTON I wspotaut. 2013). Z kolei walenie,

mimo duzych rozmiarow ciala i duzej krtani,
rozwinely umiejetnos¢ porozumiewania sie za
pomoca ultradzwiekow dzieki specyficznym
narzadom znajdujacym sie w ich czole (Au
i wspoétaut. 2000).

3.1.1. KOMUNIKACJA INFRADZWIEKAMI

Komunikacja infradzwiekami polega na
produkcji i odbiorze gtoséw o czestotliwosci po-
nizej 20 Hz. Takie wokalizacje umozliwiaja
wymiane informacji na duze odleglosci. Za po-
moca infradzwiekéw stonie sg w stanie porozu-
miewac sie z odleglosci kilku kilometrow,
a walenie sltysza infradzwiekowe wokalizacje
osobnikéw oddalonych o kilkadziesiat kilome-
trow (FrrcH 2006, LapicH 1 WINKLER 2017). Stonie
(zarowno z rodzaju Loxodonta, jak i Elephas),
wydaja burczenia czy dudnienia (ang. rumbles)
o czestotliwosci od 10 do 35 Hz, przy czym sg to
jedne z najglosniejszych dzwiekow zwierzat
ladowych, osiagajace do 117 dB przy pomiarze
z odlegtosci 1 m (DE Siva 2010, NARINS
i wspoétaut. 2016). Te burczenia maja bardzo
duza zmiennos¢ strukturalng i wydawane sa
w bardzo rozmaitych kontekstach, zaréwno
w komunikacji bliskiej w obrebie danej grupy,
jak i dalekosieznej miedzy grupami (POOLE
2011). Sa wiec wielofunkcyjne, a do tego roznia
sie osobniczo oraz zmieniaja sie z wiekiem sto-
nia, przez co umozliwiaja indywidualnie roz-
poznawanie sie osobnikow (STOEGER i wspotaut.
2014). STOEGER i wspélaut. (2012) wykazali, ze
stonie afrykanskie emituja burczenie albo przez
trabe/nos albo przez pysk w zaleznosci od kon-
tekstu spolecznego. Burczenie przez nos domi-
nowalo podczas komunikacji na duze odleglo-
Sci, natomiast burczenie przez pysk wystepo-
walo glownie podczas kontaktoéw spotecznych
z bliskiej odlegtosci.

Przyjmuje sie, ze réwniez najprymitywniej-
szy z zyjacych gryzoni, sewel gorski (Aplodontia
rufa) porozumiewa sie za pomoca infradzwie-
kéw, gdyz ponad jedna trzecia neuronéw jego
jadra slimakowego grzbietowego (tworzacego
tzw. guzek stuchowy) reaguje na czestotliwosci
infradzwiekowe ponizej 10 Hz  (NARINS
i wspolaut. 2016). Wiele duzych ssakow (np.
nosorozce, lwy, hipopotamy, zyrafy) wydaje
dzwieki o bardzo niskiej czestotliwosci, ale nie
uznaje sie tego za komunikacje infradzwieko-
wa, gdyz czestotliwos¢ tych glosow nie spada
ponizej 20 Hz (NARINS i wspolaut. 2016).

3.1.2. MECHANIZM EMISJI I ODBIORU
ULTRADZWIEKOW

Porozumiewanie sie za pomocg ultradzwie-
kow polega na wymianie informacji przekazy-
wanych za pomoca dzwiekow o wysokiej czesto-
tliwosci (JaniszEwskl 1988). Ssaki wyrozniaja
sie na tle innych kregowcow zakresem czestotli-
wosci styszalnych, ktory jest u nich znacznie
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szerszy i sprawia, ze duza czes¢ ssakow (koty,
konie, gryzonie, nietoperze, walenie) jest zdolna
do odbierania ultradzwiekéw, cho¢ nie wszyst-
kie zwierzeta z tej gromady potrafia je wydawac
(LapicH i WINKLER 2017, KRUGER i wspoélaut.
2021). Komunikaty ultradzwiekowe szybciej
ulegaja degradacji w powietrzu co sprawia, ze
w komunikacji na duze odleglosci moga byc
wykorzystywane z mniejszym powodzeniem niz
infradzwieki. Jednak adaptacja do wysyltania
i odbierania wokalizacji o wysokich czestotliwo-
Sciach pozwala na lepsza lokalizacje dzwieku
w gestych lasach o stabej widocznosci i prze-
ciwdziata maskowaniu sygnatu przez hatas sro-
dowiska, poniewaz wieckszo$§¢ odglosow, ktore
moglyby pogorszy¢ jakos¢ komunikacji znajdu-
je sie w zakresie znacznie nizszych czestotli-
wosci (Sapowskl 2012, CHARLTON i wspoélaut.
2019). Z komunikacji ultradzwiekowej korzy-
stajg male ssaki, takie jak owadozery (Eulipo-
typhla) (PobpuscHka 1977), gryzonie (EISENBERG
i KLEIMAN 1977) i nietoperze, ale rowniez naj-
wieksze ssaki wystepujace na Ziemi, czyli
walenie (JANISZEWSKI 1988). Cho¢ u niektérych
grup zwierzat, zwlaszcza owadoéw stanowigcych
pozywienie dla owadozeréw i nietoperzy, wy-
ewoluowala zdolnos¢ do rejestrowania ultra-
dzwiekow, to wykorzystywanie tej drogi komu-
nikacji jest korzystne dla ssakéw, poniewaz
niewiele konkurentéow pokarmowych potrafi
odbierac fale o tak wysokich czestotliwosciach
(JANISZEWSKI 1988, Sapowskl 2012).

U nietoperzy z podrzedu mroczkoksztalt-
nych (Vespertilioniformes; dawnego podrzedu
Microchiroptera) przystosowania anatomiczne
do komunikacji ultradzwiekowej obejmuja
specyficzna budowe faldow glosowych, ktore
tworza bardzo cienkie struktury przypomi-
najace ksztaltem i dzialaniem membrany beb-
na (SUTHERs i Fartu 1973). Podczas wydychania
powietrza faldy drgaja i emituja w ten sposéb
dzwieki o wysokiej czestotliwosci (SUTHERS
2004). W odbieraniu sygnatow ultradzwieko-
wych pomagaja uklady rezonatorowe slimaka
i kora shuchowa — organy te wyspecjalizowaty
sie w identyfikacji waskiego pasma wysokich
czestotliwosci wokalizacji nietoperzy (SADOWSKI
2012).

Nietoperze wykorzystuja do komunikacji
dwa rodzaje ultradzwiekow: glosy echolokacyj-
ne i glosy spoteczne (CHAVERRI i wspoétaut. 2018,
Russo i wspétaut. 2018). Glosy echolokacyjne
sa uzywana przede wszystkim do nawigacji
oraz do lokalizacji ofiar i innych celéw, ale
sygnaly te moga rowniez dostarcza¢ informacji
o czynnoSciach wykonywanych przez inne
nietoperze (np. zerowanie), ich plci lub wieku
(JonEs i SIEMERs 2011, FINGER i wspoélaut.
2017). Na przyklad nietoperz lecacy w grupie
zmienia czestotliwos¢ ultradzwiekow echoloka-
cyjnych, aby skuteczniej komunikowaé swoja

pozycje innym osobnikom i tym samym zmniej-
sza¢ ryzyko kolizji w locie. Natomiast glosy
spoteczne przekazuja komunikaty pozwalajace
na rozpoznanie i lokalizacje osobnikow wlas-
nego gatunkow i cztonkow grupy (w tym swoich
mitlodych), rozpoznanie plci, wieku i wielkosci
osobnikéw, ich agresywnego nastawienia, sta-
tusu spotecznego i stanu hormonalnego. Glosy
spoleczne umozliwiaja tez rozpoznawanie i wa-
bienie partneréw seksualnych, sygnalizowanie
terytorialnosci, a nawet odstraszanie konku-
rentéw pokarmowych i drapieznikow (CHAVERRI
i wspotaut. 2018). Dzwieki moga byc¢ przesy-
tane na duze i na bardzo krétkie odlegtosci,
oraz w roznych warunkach oswietleniowych,
w tym w catkowitej ciemnosci. Glosy echoloka-
cyjne sa zwykle krotsze i o wiekszej czestotli-
wosS¢ niz glosy spoteczne, przez co sa szybko
thumione. Totez zastosowanie echolokacji do
komunikacji ogranicza sie¢ do interakcji krot-
kiego zasiegu. Ponadto, glosy echolokacyjne
maja stosunkowo proste formy, co ogranicza
ilos¢ informacji, ktore moga byc¢ zakodowane
(FINGER i wspélaut. 2017, BouN i GiLLam 2018).
Natomiast zaletg echolokacji jest to, ze prawie
nie potrzeba energii do emisji tych gloséw pod-
czas lotu oraz ze dzieki wysokiej czestotliwosci
nie sa wykrywane przez wiekszos¢ drapiezni-
kow i sa maskowane przez rozne dzwieki
o niskiej czestotliwoSci obecne w naturze.
Z kolei glosy spoleczne maja nizsza czestotli-
wos¢ i zwykle skladaja sie z sekwencji wielu
sylab, wiec moga by¢ przesylane na wicksze
odleglosci, a ich zlozona struktura pozwala na
zakodowanie wiekszej iloSci informacji, w tym
unikatowych cech indywidualnych. Dzieki
temu idealnie nadaja sie do indywidualnego
rozpoznawania w duzych koloniach lub rekla-
mowania sie podczas zalotow, ale sa zwykle
styszalne dla drapieznikow, co moze stanowic
zagrozenie dla nietoperzy. Mozna jeszcze dodac,
ze echolokacja czesciej moze by¢ wykorzysty-
wana jako niezamierzona wskazowka, dostar-
czajaca informacji podstuchujacym osobnikom,
a glosy spoteczne sa gléwnie produkowanymi
aktywnie sygnatami w celu przekazywania
informacji adresatom (CHAVERRI i wspolaut.
2018).

Mechanizm rozchodzenia sie fali dzwieko-
wej w Srodowisku wodnym znacznie rozni sie
od analogicznej sytuacji zachodzacej w powie-
trzu. Woda ma wigksza gestos¢ niz powietrze,
dlatego dzwiek rozprzestrzenia sie w niej
szybciej i na wigksze odleglosci. Dzigki temu
walenie z powodzeniem moga uzywac ultra-
dzwieki do komunikacji dlugodystansowej
szczegOlnie, ze wykorzystanie tej drogi porozu-
miewania sie przeciwdziata problemowi masko-
wania sygnalu przez halas srodowiska (ERBE
i wspétaut. 2018). Walenie wyksztalcily dodat-
kowe adaptacje do emitowania i odbierania
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dzwieckow o wysokiej czestotliwosci (MERCADO
i FRAZER 1999, LADICH i WINKLER 2017). W po-
wstawaniu tych wokalizacji bierze udziat jama
nosowa o specyficznej dla tego rzedu ssakéw
budowie oraz zlokalizowany w czole melon,
czyli struktura zbudowana z ttuszczu, do ktérej
kierowany jest dzwiek powstaly w jamie noso-
wej (JONES 2005). Czescia jamy nosowej, w kto-
rej powstaje dzwiek, sa usta foniczne. Funkcja
melonu jest odpowiednie nakierowanie dzwie-
ku i przeciwdzialanie oporowi wody. Za odbie-
ranie ultradzwiekéw odpowiada zuchwa waleni
(Lusis 2016).

3.2. KONTEKSTY WOKALIZACJI SSAKOW

Komunikaty wokalne sg znacznie bardziej
zroznicowane niz informacje przekazywane za
pomoca gestéw lub morfologii, poniewaz ssaki
wyksztalcily rézne anatomiczne adaptacje apa-
ratu glosowego, a wysokos¢ i natezenie dzwie-
ku sa zalezne od sytuacji zdrowotnej lub
emocjonalnej, w ktérej znajduje sie nawotujace
zwierze (McComB i REBY 2009, BRIEFER 2012).
Emocja to krétka, intensywna reakcja na zda-
rzenie, ktéra objawia sie zmianami fizjologicz-
nymi w organizmie, majacymi na celu wlasciwe
ustosunkowanie sie osobnika do sytuacji.
W zaleznosci od rodzaju emocji (pozytywne, np.
rados¢, lub negatywne, np. strach), wydawany
dzwiek bedzie roéznit sie struktura, a schemat
tej struktury wokalnej jest zblizony u prawie
wszystkich ssakéw (BRIEFER 2012), co opisano
w podrozdziatach ,Terytorializm i obrona”
i ,Alarmowanie o zagrozeniu”. Ponadto, zwiek-
szenie sily emitowanego dzwieku umozliwia
utrzymanie kontaktu miedzy osobnikami zna-
cznie oddalonymi od siebie i nieznajdujacymi
sie w zasiegu swojego wzroku (TITZE i PALAPARTHI
2018). Zréznicowanie emitowanych przez ssaki
glosow — nawet w obrebie jednego gatunku —
jest tak duze, ze nie sposo6b byltoby szczegolowo
scharakteryzowac¢ strukture wszystkich wytwa-
rzanych przez nie dzwiekéw (DUDZINSKI
i wspotaut. 2009, McCowmB i REBY 2009). Dodat-
kowo, repertuar wokalny ssakéw zalezy od two-
rzonego przez nie systemu spolecznego i jest
bardziej zlozony u zwierzat zyjacych w grupach
(CHARLTON i wspétaut. 2019, BETTONI i wspétaut.
2021). Wykazano jednak pewne podobienstwa
w kontekstach komunikacji dzwiekowej
ssakow, ktére opisano ponize;j.

3.2.1. EFEKT PUBLICZNOSCI I PODSLUCHIWANIE

Jednym z czynnikéw, ktoéry wplywa na
porozumiewanie sie zwierzat spolecznych za
pomoca glosu jest obecnos¢ osobnikéw biernie
przystuchujacych sie¢ wymianie informacji
i czerpiacych z niej wiedze, ktora beda mogly
wykorzysta¢ w przysztosci na wtasnag korzysc
(FicHTEL i MANSER 2010). Jesli ssaki czynnie
biorace udzial w interakcji nie wiedza o obec-

nosci zwierzecia postronnego, to w takim przy-
padku mamy do czynienia z podstuchiwaniem.
Z tego zjawiska korzystaja przede wszystkim
drapiezniki i ofiary, by zlokalizowac¢ potencjalne
pozywienie lub zagrozenie. Podstuchiwanie
pelni jednak rowniez wazna funkcje w zwierze-
cych spotecznosciach. Dzieki biernemu przy-
stuchiwaniu sie interakcjom mozliwe jest
zdobycie wiedzy na temat rangi osobnikow, np.
po walce. Informacja ta jest cenna zaréwno dla
samic, ktére w przysztosci do kopulacji beda
preferowaly zwyciezcow konfliktu, ale takze dla
pozostatych czlonkow grupy, ktorzy odpowied-
nio zmodyfikuja swoje zachowanie wzgledem
osobnika dominujacego. Podsluchiwanie jest
tez czeScia spolecznego uczenia sie¢ milodych
ssakéw (Sapowskl 2012). Uczenie sie emisji
wokalnej to zjawisko, w ktérym zwierze nabiera
zdolnosci wytwarzania wokalizacji, ktora
wczesniej nie znajdowala sie w jego repertuarze
wokalnym. UmiejetnoS¢ te wykazano glownie
u waleni, cho¢ ostatnie badania wskazuja, ze
roéwniez stonie, pletwonogie i nietoperze potra-
fia uczy¢ sie wydawania nowych gloséw, gdy
zostang odseparowane od osobnikow, z ktérymi
sie wychowaly i wprowadzone do niespokrew-
nionej grupy — wowczas ich wokalizacje beda
bardziej zbiezne z wokalizacjami czlonkoéw
nowej grupy niz z wokalizacjami rodzenstwa
lub osobnikéw, ktére poznaly na wczesnym
etapie zycia (Tyack 2008, JANIK i KNORNSCHILD
2021).

Jezeli natomiast osobniki zdaja sobie spra-
we z mozliwosci wykorzystania emitowanych
przez siebie komunikatow dzwiekowych przez
zwierzeta postronne i odpowiednio je mody-
fikuja, by manipulowaé¢ zachowaniem podstu-
chujacych, to zjawisko takie nazwano efektem
publicznosci (FicHTEL i Manser 2010). Efekt
publicznosci najczesciej jest obserwowany
u ssakow naczelnych, w roznych kontekstach
(SLOCOMBE i ZUBERBUHLER 2007, TOWNSEND
i wspotaut. 2008). Przyklady podstuchiwania
i efektu publicznosci opisano w ponizszych
podrozdziatach.

3.2.2. TERYTORIALIZM I OBRONA

Komunikaty dzwiekowe sa wykorzystywane
przez ssaki w obronie wlasnej lub terytorium
(McCowmB i ReEBY 2009). Odbiorca wysylanych
w tym kontekscie sygnalow moga byc¢ zarowno
osobniki tego samego gatunku, jak i zwierzeta
nalezace do innego gatunku. Przykladami
takich sytuacji sa pogonie drapieznika za ofia-
ra, obrona mlodych oraz terytorializm wystepu-
jacy u zwierzat zyjacych samotnie lub w gru-
pach. Wokalizacje emitowane w momencie na-
ruszenia obszaru uznanego za wlasny charak-
teryzuja sie niska czestotliwoscia, a ich funkcja
jest odstraszenie przeciwnika lub ostrzezenie
go przed planowanym atakiem (BRIEFER 2012).
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Wiele ssakow, m.in. torbacze (Marsupialia)
(E1sENBERG i GoLANI 1977), zajeczaki (Lago-
morpha) (EISENBERG i KLEIMAN 1977) i drapiezne
(Prurrt i BURGHARDT 1977, BETTONI i wspodlaut.
2021), wytwarza dzwieki przypominajace sycze-
nie i warczenie. Dodatkowo, ssaki drapiezne
czesto stopniujg swoje wokalizacje ostrzegaw-
cze i w momencie zauwazenia przeciwnika
emituja krotkie warczenie, ktore wraz ze zbliza-
niem sie oponenta, zwicksza swoja glosnosé
(Dupzinskr i wspoétaut. 2009). Naczelne zyjace
w grupach rodzinnych (np. gibbony) lub duzych
grupach spotecznych (np. wyjce) prowadza
rywalizacje wokalne z innymi stadami w celu
obrony terytorium (McCoMB i REBY 2009).
Zdolnos¢ do wysylania i rejestrowania komu-
nikatéw wokalnych ewoluuje wspoélzaleznie
u niektérych gatunkéw zwierzat. Dzieje sie tak
w relacji miedzy fokami pospolitymi (Phoca
vitulina) a orkami oceanicznymi (Orcinus orca),
ktore odzywiaja sie ssakami. Foki nauczyly sie
odréznia¢ nawolywania zagrazajacych im orek
od wokalizacji gatunkéw polujacych na ryby
(McComB i REBY 2009). W odpowiedzi na te
adaptacje, orki oceaniczne zaczely ograniczac
dzwieki wydawane w trakcie polowan (DEECKE
i wspotaut. 2005, FicHTEL i MANSER 2010,
RiescH i DEECKE 2011).

3.2.3. ALARMOWANIE O ZAGROZENIU

Bezposredni zwiazek z komunikacja miedzy
gatunkami lub réznymi grupami spotecznymi
tego samego gatunku maja wokalizacje alarmo-
we. Sa one bowiem wytwarzane w tych samych
sytuacjach, tj. w momencie pojawienia si¢ wro-
giego lub nieznanego zwierzecia, ale w innym
kontekscie. Nie maja na celu bezposredniego
odstraszenia przeciwnika, a zaalarmowanie
cztonkow stada o niebezpieczenistwie i koniecz-
nosci ucieczki, ukrycia sie lub obrony (FICHTEL
i Manser 2010). Cecha wspdlna wokalizacji
wydawanych przez zaskoczone ssaki wszyst-
kich rzedéw jest ich duza czestotliwosé i glos-
nos¢ spowodowana spieciem faldow glosowych
przez stres i strach towarzyszacy zwierzetom
w chwili zagrozenia (McCoMB i REBY 2009,
BRIEFER 2012). Emitowane w ten sposob dzwie-
ki o wysokich czestotliwosciach, wchodzacych
czasem w zakres ultradzwiekow, mozna opisac
jako piski lub gwizdy. Wystepuja one m.in.
u zaniepokojonych mlodych zajeczakow (EISEN-
BERG i KLEIMAN 1977) i waleni (DUDZINSKI
i wspotaut. 2009), a wiele gryzoni wykorzystuje
umiejetnosé emisji ultradzwiekéw do ostrzega-
nia wspélplemiencéw przed drapieznikami, dla
ktorych dzwigki o tak wysokiej czestotliwosci sa
nieslyszalne (EISENBERG i KLEIMAN 1977). Te
zdolnos¢ wykryto takze u nocnego, nadrzew-
nego ssaka naczelnego — wyraka filipinskiego
(Carlito syrichta) i skoéroskrzydiego lotokota
malajskiego (Galeopterus variegatus) (RAMSIER

i wspétaut. 2012, MIaArRD i wspoétaut. 2019).
Ponadto, gryzonie modyfikuja glosy alarmowe
w zaleznosci od strategii lowieckich zagraza-
jacego im drapieznika, dzieki czemu pozos-
tali cztonkowie grupy wiedza, ktéra droga
ucieczki lub obrony bedzie najbardziej efek-
tywna (OwINGS i LEGER 1980, SLOBODCHIKOFF
i wspotaut. 1991, TowNSEND i MANSER 2012).
Tak robig swistaki (np. amerykanski Marmota
monax i alpejski M. marmota), a zwlaszcza nie-
Swiszczuki (rodzaj Cynomys; dawna nazwa:
pieski preriowe), ktore maja jeden z najbardziej
ztozonych systemow komunikacji wokalnej
wsrod ssakow. Ich zréznicowane gwizdy infor-
muja cztonkow kolonii o typie, wielkosci, pred-
kosci, a nawet kolorze zblizajacego si¢ drapiez-
nika, a wzgledem ludzi - o jego stroju i czy
czlowiek niesie bron (SLOBODCHIKOFF i wspétaut.
2009). Zdolnos¢ do wydawania adekwatnych
wokalizacji w momencie pojawienia sie réznych
drapieznikow wyewoluowata rowniez u ssakow
naczelnych (SEYFARTH i wspétaut. 1980). Na
przyktad kotawce sawannowe (Chlorocebus
pygerythrus) wydaja odmienne glosy alarmowe
na widok kazdego ze swoich gtéwnych drapiez-
nikéw (lamparta, ortow i wezy), a reakcje
ostrzeganych osobnikéw r6znia sie stosownie
do styszanego sygnatu: jesli glos alarmowy syg-
nalizuje pytona, matpy wspinaja sie na drzewa,
a jesli orta, kotawce szukaja kryjowki na ziemi
(PricE i wspoétaut. 2015). Natomiast parzysto-
kopytne po wykryciu zagrozenia wytwarzaja
dzwiek zblizony do szczekania psowatych
(WALTHER 1977).

3.2.4. ROZPOZNAWANIE OSOBNIKOW
W GRUPACH SPOLECZNYCH

Tak jak w przypadku porozumiewania sie
za pomoca informacji wizualnych, do rozpo-
czecia sprecyzowanej komunikacji wokalnej
z konkretnym osobnikiem niezbedna jest
umiejetnos¢ indywidualnego rozpoznawania.
Odroéznianie czlonkéw grupy spolecznej za
pomoca glosu jest jednak bardziej powszechne
w Swiecie ssakow i zdolnos¢ te posiada znacz-
nie wiecej rzedow niz w przypadku wskazowek
wizualnych (McComB i ReEBY 2009). Walenie
charakteryzuja sie bardzo duzym zréznicowa-
niem wysylanych przez siebie dzwiekow
(Dupzinskr i wspotaut. 2009). Przy czym udo-
wodniono, ze emitowane przez butlonosy zwy-
czajne (Tursiops truncatus) gwizdy roznig sie
u poszczegb6lnych osobnikoéw i prawdopodobnie
stanowia indywidualna informacje o danym
zwierzeciu, pomocna w utrzymywaniu kontak-
tu miedzy ssakami w momencie rozproszenia
grupy i migracji (QUICK i JANIK 2008). Zdolnosc¢
do produkowania wokalizacji indywidualnych,
charakterystycznych dla danego osobnika,
przypisywana jest gléwnie zwierzetom spotecz-
nym. Wynika to z faktu, ze tego typu dzwieki
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ulatwiaja rozpoznawanie jednostek w grupie
oraz zawieraja w sobie informacje na temat
aktualnego stanu emocjonalnego i zdrowotnego
zwierzecia, co pomaga uniknac¢ konfliktow.
Wydawa¢é by sie moglo réwniez, ze ssaki zyjace
w grupach sa bardziej wyspecjalizowanie w po-
rozumiewaniu sie miedzy soba, poniewaz Scista
wspolpraca jest niezbedna podczas wspolnego
zerowania lub migracji. Coraz czeSciej zauwaza
sie jednak, ze ssaki zyjace samotnie, np. tapiry
malajskie (Tapirus indicus) i wydry neotropikal-
ne (Lontra longicaudis), réwniez posiadaja
bogaty repertuar wokalny i sa zdolne do emi-
towania indywidualnych wokalizacji (BETTONI
i wspotaut. 2021, WALB i wspotaut. 2021).

Umiejetnos¢ odrézniania wokalizacji spo-
krewnionych czlonkéw stada pomaga samicom
w lokalizowaniu swoich mlodych, zwlaszcza
u gatunkéw, ktére zyja w bardzo duzych gru-
pach i opuszczaja potomstwo na czas zero-
wania, np. fokowate (Phocidae) (DubDzINSKI
i wspotaut. 2009), uchatkowate (Otariidae)
(WIERUCKA 1 wspotaut. 2018) i nietoperze (BAL-
COMBE 1990). W celu ochrony mlodych samice
Iwoéw afrykanskich (Panthera leo) ucza sie roz-
poznawac¢ samca bedacego ojcem ich potom-
stwa po cechach jego ryczenia, poniewaz
niespokrewnione z potomstwem samce maja
sktonnosé do zabijania mlodych, by przyspie-
szyC ruje u danej samicy (McCoMB i wspotaut.
1993).

Dzieki wyewoluowaniu zdolnosci do rozpo-
znawania gloséw poszczegdlnych osobnikow
w grupie, niektére ssaki manipuluja zachowa-
niem odbiorcéw, by uzyskaé jakies korzysci.
Robia tak szympansy zwyczajne (Pan troglo-
dytes), ktore modyfikuja swoje wokalizacje po
przegranej walce, by sprawi¢ wrazenie bardziej
poszkodowanych atakiem, niz sa w rzeczywis-
tosci. Dzieki temu zdobywaja zainteresowanie
pozostalych cztonkéw grupy (SLOCOMBE i ZUBER-
BUHLER 2007). Z kolei malpy kotawce zielono-
siwe (Chlorocebus aethiops) ucza sie rozpozna-
wac falszywe wezwania alarmowe pochodzace
od osobnikéw, ktére w przesztosci dopuscily sie
oszustwa, i nie reaguja na nie (CHENEY
i SEYFARTH 1988).

3.2.5. ZALOTY I KOPULACJA

Ssaki produkujg réwniez odglosy w kontek-
stach afiliacyjnych, ktorych celem jest zachece-
nie do nawiazania pokojowej interakcji (BETTONI
i wspotaut. 2021). Znaczne nasilenie wokaliza-
cji obserwowane jest w okresie reprodukcyjnym
(McCowmB i REBY 2009). Samce dlugopletwcow
oceanicznych (Megaptera novaeangliae) prezen-
tuja samicom skomplikowane piesni trwajace
kilkadziesiat minut (DuDzINSKI i wspotaut.
2009), a jeleniowate (Cervidae) prowadza
miedzy sobg wokalne rywalizacje o wzgledy ptci
przeciwnej w czasie tzw. rykowiska. Samice

preferuja samce produkujace glosniejsze
i czestsze ryki, poniewaz zdolnos¢ do intensyw-
nej wokalizacji swiadczy o kondycji samca
(McCowmB i REBY 2009). U pletwonogich (Pinni-
pedia), ktérych samice rodza i wychowuja mto-
de w duzych grupach na ladzie, samce groma-
dza sie w wodzie i nawotujg partnerki do wej-
Scia do wody i odbycia kopulacji. Jednak ich
gltosowe zachety do kopulacji ulegaja modyfika-
cji, jesli na danym obszarze wystepuja drapiez-
niki polujace na ssaki pletwonogie (STIRLING
i THoMAS 2003).

Podobnie jak w innych kontekstach, nie-
ktore ssaki modyfikuja swoje wokalizacje, by
uzyskaé¢ pozadany efekt u odbiorcow. Samice
szympansow podczas kopulacji z samcami
o wysokim statusie nawoluja glosniej niz
w trakcie stosunku z osobnikiem nizszej rangi.
Korzyscia z tej manipulacji jest zwiekszenie
szansy na wybor wokalizujacej samicy przez
samca o lepszej kondycji fizycznej i spoteczne;j,
co przelozy sie na jakos¢ potomstwa (TOWNSEND
i wspotaut. 2008).

3.3. KOMUNIKACJA NIEWOKALNA

Innym typem komunikacji dzwieckowej wy-
korzystywanej przez ssaki jest komunikacja
niewokalna. Polega ona na wysylaniu infor-
macji za pomoca odglosow powstatych bez
uzycia aparatu glosowego, jednak dokladne
badanie tej drogi porozumiewania sie jest
problematyczne ze wzgledu na trudnosc¢
w interpretacji kontekstu wytwarzanych komu-
nikatow dzwiekowych — nie zawsze ich funkcja
jest komunikacja. Czasem sa to produkty
uboczne codziennych czynnosci, ktére moga
stanowi¢ jedynie wskazéwke dla potencjalnej
ofiary lub konkurenta. Dlatego dla wiekszosci
ssakow emitowanie dzwiekow niewokalnych
nie jest korzystne (DuDzINSKI i wspotaut. 2009).
Z tego powodu ssaki drapiezne ograniczaja
dzwieki niewokalne i nie posluguja sie tym
typem komunikacji (DubpzINSkI i wspoétaut.
2009). Wyjatek stanowia fokowate, ktore
w momencie zagrozenia uderzaja pletwami
o klatke piersiowa. Ukierunkowang emisje od-
gloséw niewokalnych stosuja takze walenie,
bobry (Castor spp.) i syreny (Sirenia), ktore
wytwarzaja glosne dzwieki uderzajac ogonem
lub pletwa ogonowa o powierzchnie wody
(LapIcH i WINKLER 2017). Nie jest poznany
doktadny kontekst tego zachowania. Uwaza sie,
ze moze by¢ to wyraz niecheci do kontaktu, ale
istnieja tez teorie, ze funkcja tej drogi komuni-
kacji jest zupelnie odwrotna i wyraza zapro-
szenie do wejscia w interakcje (DUDZINSKI
i wspotaut. 2009). Ciekawym przykladem
komunikacji niewokalnej jest bicie sie w klatke
piersiowa samcow goryli. Przyjmuje sie, ze tym
sposobem samce goryli staraja sie przyciagnac
samice w rui i odstraszy¢ rywali (WRIGHT
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i wspotaut. 2021). Srebrnogrzbiete samce emi-
tuja bowiem te sygnaly czesciej w dni, w kto-
rych samice sa w rui, przypuszczalnie jako
element ich zalotéw. Wykazano tez, ze uderze-
nia w klatke piersiowa przekazuja informacje
o wielkosci ciala nadawcy, gdyz sygnaly te
wydawane przez wigcksze samce cechowaly sie
istotnie nizsza mediana czestotliwosci szczyto-
wych niz sygnaly mniejszych samcow. Sugeruje
to, ze bicie sie w piersi jest u goryli bardzo
waznym i tzw. uczciwym sygnalem w rywaliza-
cji miedzyplciowej i wyborze partnera do roz-
rodu (WRIGHT i wspoétaut. 2021). Podobne funk-
cje komunikacyjne przypisuje sie kliknieciom
w kolanach u antylop eland zwyczajnych (Tra-
gelaphus oryx), u ktéorych wykazano, ze wiel-
kos¢ ciala (rozmiary szkieletu i masa mies-
niowa) bykéw, i tym samym ich zdolnosé do
walk z rywalami, jest ujemnie skorelowana ze
szczytowa czestotliwoscia kliknie¢ w kolanach
(BRO-JORGENSEN i DABELSTEEN 2008).

Specyficzna forma porozumiewania sie
ssakéw z udzialem odgloséw niewokalnych jest
strydulacja wystepujaca u przedstawicieli pod-
rodziny tenrekow (Tenrecinae). Zwierzeta te
maja na grzbiecie charakterystyczny zestaw
kolcow, ktore podczas poruszania nimi ocieraja
sie o siebie i wytwarzaja dzwiek o wysokiej
czestotliwosci, wchodzacej czasem w zakres
ultradzwiekow (EnDoO i wspoélaut. 2010). Funk-
cja strydulacji nie jest do konca znana
i prawdopodobnie istnieje wiele kontekstéow,
w ktérych tenreki produkuja dzwieki niewokal-
ne tego typu, m.in. utrzymanie kontaktu
miedzy matka i potomstwem, komunikowanie
swojego stanu emocjonalnego oraz ostrzeganie
przed niebezpieczenistwem (PobpuscHka 1977).
Z kolei jezozwierze (Hystrix spp.) w obliczu
zagrozenia potrzasaja swoimi dtugimi i pustymi
w Srodku kolcami, wydajac grzechoczace
dzwieki, ktore odstraszajg drapiezniki (MORI
i wspotaut. 2014).

4. KOMUNIKACJA ZAPACHOWA
(SEMIOCHEMICZNA)

Komunikacja zapachowa opiera si¢ na wy-
mianie informacji zawartych w substancjach
chemicznych uwalnianych z organizmu, ktére
wplywaja na zachowanie osobnikow tego same-
go lub innego gatunku (EISENBERG i KLEIMAN
1972). Ssaki moga wytwarzac sygnaly zapacho-
we w celu identyfikacji gatunku, pici i osobni-
koéw, znalezienia partnera do rozrodu, stymula-
cji zachowan seksualnych, odstraszenia prze-
ciwnika, kontroli agresywnych interakcji, ozna-
czenia granic terytorium, kryjowki lub zapasow
pokarmu oraz ostrzegania czlonkoéw stada

o zagrozeniu (BOSSERT i WILSON 1963, EISENBERG
i KLEIMAN 1972, Doty 1986, SUROV i MALTSEV
2016, Rychlik obser. wlasna). Dlatego wielu
badaczy mp. Kean i wspotaut. 2017, SERGIEL
i wspoétaut. 2017, CooMBES i wspoélaut. 2018,
TIRINDELLI 2021) uwaza komunikacje zapacho-
wa za najwazniejszy kanal porozumiewania sie
ssakow. Na produkowane substancje semio-
chemiczne wplywaja jednak czynniki Srodowis-
kowe, takie jak rodzaj diety i stan zdrowia, oraz
czynniki genetyczne, na ktore zwierze nie ma
wplywu (HaLpiN 1986), dlatego zwigzki zapa-
chowe moga stanowi¢ tez nieukierunkowanag
wskazowke dla ssakow tego samego lub innego
gatunku. Zaleta komunikacji z wykorzystaniem
zapachow jest mozliwos¢ przekazania precyzyj-
nych informacji dotyczacych stanu zdrowia,
statusu, plci i zdolnosci rozrodczych osobnika,
ktory je zostawia, nawet po opuszczeniu przez
niego oznakowanego miejsca. Dodatkowo,
umieszczanie wlasnego zapachu na terenie
bytowania zapewnia zwierzeciu poczucie bez-
pieczenstwa (EISENBERG i KLaiMan 1972). Jednak
z drugiej strony komunikaty semiochemiczne
sa jawne, nieukierunkowane i moga by¢ mas-
kowane przez czynniki Srodowiska, dlatego
porozumiewanie sie za pomoca wechu zupelnie
nie wystepuje wsrod ssakow zwiazanych ze Sro-
dowiskiem wodnym (DubzINSkl i wspélaut.
2009). Aby poradzi¢ sobie z wielka zlozonoscia
sygnaléw zapachowych, u ssakéow ladowych
(i wiekszosci czworonogow Tetrapoda) wy-
ewoluowal system wechowy skladajacy sie
z czterech podsystemoéow: narzadu glownego
(nabtonek wechowy w jamie nosowej), narzadu
Jacobsona (zwanego tez narzadem lemieszo-
wym lub przylemieszowym) oraz dwoch mniej-
szych struktur, narzadu przegrodowego Masery
i zwoju Grueneberga. Kazdy z nich odbiera
bodzce z odrebnych obwodowych detektorow
sensorycznych (TANIGUCHI i TANIGUCHI 2014,
TIRINDELLI 2021).

4.1. SUBSTANCJE ZAPACHOWE
PRODUKOWANE PRZEZ SSAKI

Komunikacja zapachowa ssakéw opiera sie
na substancjach wonnych zawartych w moczu,
kale i wydzielinach gruczotéw zapachowych
(Mykyrowycz i GOODRICH 1974). Gruczoty
zapachowe sg zlokalizowane w okolicy glowy,
np. pod zuchwa, na policzkach lub przy oczach,
oraz w pozostalych czesciach ciala, szczegdlnie
przy odbycie i pachwinie oraz na opuszkach
tap*, a ich wydzielina moze by¢ uwalniana na
konkretne obiekty lub osobniki oraz w powie-
trze lub na ziemie (EISENBERG i KLEIMAN 1972).
Substancje zapachowe biorace udzial w poro-
zumiewaniu sie ssakéw mozna podzielic na

4 https://pictures-of-cats.org/where-are-cats-scent-glands-located.html/ cat-scent-glands-locations-2,
https:/ /www.realtree.com/deer-hunting/articles/the-deer-hunters-guide-to-whitetail-glands
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substancje o dziataniu miedzy- oraz wewnatrz-
gatunkowym.

4.1.1. SUBSTANCJE ZAPACHOWE
O DZIALANIU MIEDZYGATUNKOWYM

Komunikacja miedzygatunkowa z udzialem
wechu jest u ssakéw mniej powszechna niz
wewnatrzgatunkowa i najczesciej dotyczy rela-
cji drapieznik-ofiara. Chodzi o wydzielanie lub
wrecz wystrzykiwanie cuchnacych i draz-
niacych substancji, nazwanych w tym przypad-
ku allomonami, najczesciej z gruczoléw okoto-
-odbytowych, w celach obrony przed drapiezni-
kami (YAHNER 2012). Wydzielanie takich sub-
stancji stwierdzono u 84 gatunkow z rzedow
Eulipotyphla, Hyracoidea, Pilosa, Rodentia
i przede wszystkim Carnivora (HoweLL
i wspotaut. 2021). Dobrze znanym przykladem
jest reakcja przedstawicieli rodziny skunkso-
watych, a takze owadozeréw z rodziny goty-
szkéw (Galericinae), ktére w sytuacji zagrozenia
wydzielaja z gruczoléw okoloodbytowych sub-
stancje o nieprzyjemnym dla przeciwnika
zapachu (PobuscHka 1977, Caro 2009).

Miedzygatunkowa komunikacja zapachowa
jest jednak réwniez nieukierunkowane wydzie-
lanie substancji chemicznych (kairomonow)
zarowno przez ofiary, jak i drapiezniki (WYATT
2014). Sygnaly wechowe sa bowiem interesu-
jace nie tylko dla zamierzonego odbiorcy z wlas-
nego gatunku, ale takze dla wielu ,podwachu-
jacych” te sygnaly gatunkow wspotwystepu-
jacych (drapieznikéw, ofiar, konkurentéw),
ktore staraja sie uzyskac przydatne dla siebie
informacje (Banks i wspoétaut. 2016). Co cieka-
we, Slady zapachowe pozostawione przez osob-
niki obcego gatunku moga przyciagna¢ uwage
danego osobnika bardziej niz slady swojego
gatunku. Na przyklad lisy rude (Vulpes vulpes)
wykazywaly wieksze zainteresowane zapacha-
mi swoich konkurentéw (zdziczatych psow i ko-
tow) niz zapachami innych liséw, co sugeruje
wazna role zapach6éw w posredniczeniu w inter-
akcjach konkurencyjnych (Banks i wspotaut.
2016). Wiadomo réwniez, ze niektore ssaki
wykorzystuja sSlady zapachowe wytwarzane
przez konkurentéw jako sygnaly interakcji ze
wspolnymi drapieznikami (HUGHES i wspoélaut.
2010, Banks i wspoétaut. 2016). Przykladem
wykorzystania wskazowek wechowych typu
kairomony sa tez reakcje myszy domowych
(Mus musculus), ktore w celu szybszej reakcji
na zagrozenie i zwigkszenia szansy ucieczki
ucza sie rozpoznawac zapach swoich natural-
nych wrogoéw (PapEs i wspotaut. 2010). Wykaza-
no tez, ze chomiki Campbella (Phodopus
campbell), na podstawie lotnych skladnikow
moczu, rozroézniaja fretki domowe (Mustela
putorius furo) karmione chomikami i fretki kar-
mione myszami, czyli po zapachu moga odré6z-
ni¢ drapiezniki zywiace sie przedstawicielami

ich wlasnego gatunku od drapieznikow polu-
jacych na inne ofiary, nawet jesli nie spotkaty
tego gatunku w swoim zyciu (APFELBACH
i wspotaut. 2015). Jednak ssaki drapiezne
odpowiadaja na to przystosowanie w ten spo-
s6b, ze nacieraja sie katem lub zwlokami
zwierzat, na ktore poluja, aby przesigknac ich
zapachem i utrudni¢ rozpoznanie (SADOWSKI
2012). Interakcje, w ktorych posrednicza
sygnaly wechowe, sa wiec bardziej zlozone niz
wczesniej sadzono i prawdopodobnie tworza
skomplikowana zapachowa sie¢ interakcji
wewnatrz- 1 miedzygatunkowych (BANKS
i wspotaut. 2016).

4.1.2. SUBSTANCJE ZAPACHOWE
O DZIALANIU WEWNATRZGATUNKOWYM

Znacznie bardziej rozpowszechniona forma
komunikacji wechowej ssakéw jest wydzielanie
substancji zapachowych, ktére oddzialuja na
osobniki nalezace do tego samego gatunku.
Takie zwiazki chemiczne, ktére sa rozpozna-
wane wewnatrz gatunku, nazwano feromonami
(E1sENBERG i KLEIMAN 1972). Wydziela je wiek-
sz0$¢ ladowych gatunkéw ssakéw i maja one
kluczowe znaczenie dla identyfikacji osobni-
kow, ich plci, stanu zdrowia, fazy w cyklu roz-
rodczym czy pozycji spotecznej, co z kolei
pozwala na efektywne realizowanie strategii
reprodukcyjnych czy wustalenie hierarchii
spotecznych (CooMBEs i wspoétaut. 2018,
TIRINDELLI 2021). Kazde zwierze wydziela swoj
charakterystyczny zapach wynikajacy z uwa-
runkowan genetycznych, zywieniowych, emo-
cjonalnych i zdrowotnych, dzieki ktéremu
mozliwe jest odrdéznienie go od pozostalych
czlonkéw grupy (SILLERO-ZUBIRI i MACDONALD
1998). Z tego powodu w zachowaniach inicju-
jacych kontakt miedzyosobniczy zauwaza sie
wzajemne wachanie okolic gruczoléw zapacho-
wych, np. ssaki drapiezne obwachuja okolice
odbytowo-plciowe. Wyjatek stanowig kotowate
i torbacze, ktore w pierwszej kolejnosci badaja
gruczoly zlokalizowane w okolicy glowy (EISEN-
BERG i GoLANI 1977, WEMMER i Scow 1977)
(Ryc. 2), a kopytne w celu rozpoznania osob-
nikoéw skupiaja sie na substancjach semioche-
micznych zlokalizowanych w gruczole §rod-
stopia (MyKyrowycz i GOODRICH 1974).

W duzej skali geograficznej istnieja swoiste
,dialekty zapachowe” w genetycznie odmien-
nych subpopulacjach ssakow, co wykryto np.
u wydr europejskich (Lutra lutra) zamieszku-
jacych Wielka Brytanie. Roznice w dialektach
zapachowych miedzy subpopulacjami moga
wplywac na dobér partneréow do rozrodu i prze-
plyw genéw, w tym na unikanie chowu wsob-
nego (KEaN i wspotaut. 2017). Stwierdzono tez,
ze norniki zwyczajne (Microtus arvalis) nalezace
do réznych ras chromosomowych latwo rozpo-
znaja przedstawicieli wlasnej rasy po zapachu
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Ryc. 2. Roéznice w indywidualnym rozpoznawaniu
u ssakéw drapieznych za pomoca wechu: (a) ob-
wachiwanie okolic analno-genitalnych u psowatych,
(b) obwachiwanie gtowy u kotowatych (fot. P. Popiel).

i odrézniaja ich od przedstawicieli innej rasy
chromosomowej (SUROV i MALTSEV 2016).

Feromony sa zawarte zaro6wno w kale i mo-
czu, jak i w wydzielinie gruczotow zapachowych
i sg to zwiazki duzo bardziej wyspecjalizowane
w porozumiewaniu sie ssakéw niz allomony
i kairomony, poniewaz ich dzialanie moze wply-
waé¢ nie tylko na behawior, ale réwniez na
fizjologie odbiorcy (EISENBERG i KLEIMAN 1972).
Feromony aktywujg zachowania matczyne po
narodzinach, uczestnicza we wzajemnym roz-
poznawaniu mlodych i matki oraz ulatwiaja
potomstwu ssanie mleka (OKABE i wspoétaut.
2012, CooMBESs i wspotaut. 2018). Dzieje sie tak
za sprawag bardzo specyficznych feromonoéw
sutkowych wydzielanych przez matke, ktore
kieruja mlode do sutkéw i wywoluja u nich
odruch ssania, co stwierdzono m.in. u krolika,
myszy, kota i psa (SCHAAL i wspodlaut. 2003,
ARTEAGA 1 wspolaut. 2013, ScHaaL i AL AiN
2014).

Feromony maja tez duze znaczenie dla
zachowan rozrodczych: zmiany hormonalne
zachodzace w organizmach samic w zaleznosci
od fazy cyklu rozrodczego wplywaja na aktyw-
nos¢ feromondéw i poziom ich produkcji.
U wiekszosci gatunkéw ssakow wydzielanie

tych substancji zapachowych przez samice
bardzo nasila sie tuz przed i w trakcie fazy
plodnosci, szczegdlnie w obecnosci samcow
(E1SENBERG i KLEIMAN 1972, COOMBES i wspétaut.
2018). Feromony plciowe samic znajduja sie
w réznych nosnikach (Slina, mocz, wydzieliny
z narzadow plciowych i gruczolow na ciele),
a ich polaczenie dostarcza samcom doktadnych
informacji o stanie rozrodczym samicy (CooOM-
BEs i wspotaut. 2018) i wskazuje jej lokalizacje.
Na przyktad wykazano, ze w naturze samce
kilku gatunkow chomikoéw (Phodopus camp-
belli, P. sungorus, P. roborovskii i Cricetulus
migratorius) odnajduja po zapachu receptywne
samice z odleglosci kilku kilometrow i zbieraja
sie w poblizu ich nor (Surov i MALTSEV 2016).
Sygnaly chemiczne samic stymuluja pociag
seksualny i wywoluja zachowania seksualne
u samcow, posrednicza i w rywalizacji rozrod-
czej, 1 we wspotpracy miedzy samicami. Oprocz
reklamowania receptywnosci seksualnej, zapa-
chy samic moga réwniez mie¢ wazny fizjolo-
giczny wplyw na rozw6j samcow i produkcje
nasienia. Wykazano bowiem, (1) ze np. samce
gryzoni trzymane z niespokrewniona dorosta
samica osiagaja dojrzalosc¢ plciowa szybciej niz
gdy trzymane sa same lub z niespokrewnionym
dorostym samcem, a takze, (2) ze ekspozycja na
zapachy samic moze zwiekszy¢ mase jader
i pecherzykéw nasiennych u miodych samcéw.
Z drugiej strony, u wielu grupowo zyjacych
ssakéw, zapachy samic dominujgcych tlumig
reprodukcje miodych lub podporzadkowanych
samic. Wreszcie, podobnie jak w przypadku
samcow, znakowanie zapachem i kontr-znako-
wanie sa czesto stosowane przez samice do
obrony terytorium i reklamowania wysokiej
rangi spotecznej (COOMBES i wspoétaut. 2018).
Z kolei bodzce zapachowe wysylane przez
samce moga przyspieszy¢ ruje samic i zabloko-
wacC rozwOj ciazy (BOSSERT i WILSON 1963).
U samcéw stonia indyjskiego (Elaphus maxi-
mus) w okresie rui, kiedy poziom testosteronu
wzrasta nawet 100-krotnie, gruczoly skroniowe
zaczynaja wytwarza¢ wydzieline zawierajaca
feromony, a samice wola kojarzy¢ sie z samca-
mi, ktére produkuja wiecej tej wydzieliny
(Surov i MaLtsev 2016).

4.1.3. ROLA NARZADU JACOBSONA
1 ZWOJU GRUENEBERGA

W analizie informacji przekazywanych za
pomoca feromonéw bierze udzial dodatkowy
narzad zmyshlu nazwany narzadem lemieszo-
wym lub narzadem Jacobsona, a oznaczany
symbolem VNO (ang. vomeronasal organ)
(E1sENBERG i KLEIMAN 1972, TIRINDELLI 2021).
Wystepuje on u ssakow z rzedu stekowcow,
dydelfoksztattnych Didelphimorphia, owadoze-
row, zajeczakow, gryzoni, drapieznych, czesci
naczelnych, trabowcéw (stoni), parzystokopyt-
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nych i nieparzystokopytnych (Perissodactyla)
(EISENBERG i1 KLEIMAN 1972, HALPERN i wspotaut.
1995, ScHNEIDER 2011, TANIGUCHI i TANIGUCHI
2014, SivA i ANTUNES 2017, TIRINDELLI 2021).
W przeciwienstwie do tego, nietoperze (z wyjat-
kiem rodziny Phyllostomidae), walenie i malpy
waskonose Catarrhini (wlaczajac czleko-
ksztaltne i ludzi), a takze ptaki, nie posiadaja
funkcjonalnego lub anatomicznie widocznego
narzadu Jacobsona (ZHAO i wspoétaut. 2011,
SwmitH i wspotaut. 2014, TaNIGUCHI i TANIGUCHI
2014, TiriINDELLI 2021). U lemurowych Strepsir-
rhini, drapieznych, parzystokopytnych i niepa-
rzystokopytnych budowa tego narzadu jest
mniej ztozona (np. pod wzgledem réznorodnosci
receptorow) (SALAZAR i wspotaut. 2013, TANI-
GUCHI i TAaNIGUCHI 2014, SiLvA i ANTUNES 2017,
IBrRAHIM 2018). Z kolei u gryzoni narzad Jacob-
sona jest podzielony na dwa oddzielne pod-
zbiory neuronow, grupujace rozne typy recep-
torow, zwane V1R i V2R (TIRINDELLI 2021). VIR
reaguja na lotne czasteczki i steroidy, a V2R na
peptydy i biatka, dlatego przyjmuje sie, ze od-
kodowujg one rézne informacje. VIR sg
prawdopodobnie przeznaczone gtownie do roz-
poznawania stanu fizjologicznego innych osob-
nikéw, natomiast V2R do rozpoznawania ich
plci, a takze osobnikow z obcych gatunkow
(W tym odr6zniania drapieznikéw od nie dra-
pieznikow) (Isocal i wspoétaut. 2011, TIRINDELLI
2021). Wedlug niektorych autoréw (PANTAGES
i Durac 2000, PRECONE i wspoétaut. 2020) jest
jeszcze trzecia grupa receptoréow, V3R, ale na
razie sa one i ich funkcje stabo zbadane.
Narzad Jacobsona jest zlokalizowany na
dnie obu stron przegrody nosowej (SADOWSKI
2012), dlatego ssaki rejestrujace bodzce za
pomoca tego organu wykonuja charakterys-
tyczny ruch zawijania gérnej wargi ku gorze,
nazwany reakcja Flehmena (EISENBERG i KLEI-
MAN 1972). Do analizy komunikatéw zapacho-
wych za pomoca narzadu lemieszowego niez-
bedny jest bezposredni kontakt z nielotng sub-
stancja zapachowa. W zwigzku z tym, ze narzad
Jacobsona odpowiada za analizowanie feromo-
noéw, peilni on wazng role w ocenie zdolnosci
rozrodczych. MARTINEZ-Ricos i wspotaut. (2008)
wykazali, ze uszkodzenie narzadu lemieszowe-
g0 U samic myszy zaburza zdolnos¢ do rozpoz-
nawania meskich feromonéw plciowych. Dzieje
sie tak, poniewaz narzad Jacobsona jest
potaczony z opuszka wechowa, a impulsy prze-
kazane do tej czeSci mozgu wedruja nastepnie
do ciala migdatowatego, ktére jest odpowie-
dzialne za kontrolowanie emocji i popedow
(EISENBERG i KLEIMAN 1972). Przejawem wrazli-
wosci narzadu Jacobsona na feromony jest tez
tzw. efekt Bruce, czyli zaburzenie ciazy (zatrzy-
manie rozwoju zarodkéw i ich poronienie lub
resorpcja) u samic ssakéw wywotane zapachem
obcego samca, co wykazano u co najmniej 12

gatunkow gryzoni (STEHN i JANNETT 1981,
STOREY 1994, MaHADY i WOLFF 2002). Narzad
Jacobsona nie jest przeznaczony wylacznie do
komunikacji wewnatrzgatunkowej (rozpozna-
wania feromonéw), gdyz odbiera réwniez syg-
naly zapachowe pochodzace od innych gatun-
kow, np. sygnalizujace zagrozenie za strony
drapieznikow lub niebezpieczenstwo zainfeko-
wania sie patogenami od chorych zwierzat
(BoiLLAT i wspoétaut. 2015, TIRINDELLI 2021).

Jednak w integracji sygnalow awersyjnych
glowna role gra zwdj Grueneberga, oznaczany
symbolem GG (ang. Grueneberg ganglion)
(BRECHBUHL i wspoétaut. 2008, PEREz-GOMEZ
i wspétaut. 2015, MoINE i wspoétaut. 2018).
Bierze on udzial w rozpoznawaniu niestabil-
nych chemicznych sygnaléw niebezpieczen-
stwa, takich jak feromony alarmowe, emito-
wane przez zestresowane osobniki wlasnego
gatunku, oraz kairomony, umozliwiajace
komunikacje miedzygatunkowa (BRECHBUHL
i wspoélaut. 2014, LopeEs i wspélaut. 2022).
Kairomony sa definiowane jako substancje
chemiczne uwalniane mimowolnie przez inne
gatunki (np. drapiezniki), ktore, podobnie jak
feromony alarmowe, moga by¢ obecne w mo-
czu, kale i wydzielinach gruczoléw zapacho-
wych (Lopes i wspétaut. 2022). Neurony zwoju
Grueneberga sa wrazliwe nie tylko na bodzce
chemiczne, ale reaguja tez na bodzce termicz-
ne. Myszy domowe i szczury wedrowne (Rattus
norvegicus) reaguja z podobna sila na oba typy
bodzcow, a chomiczki syryjskie (Mesocricetus
auratus) reaguja wyraznie na bodzce chemicz-
ne, ale prawie nie reaguja na bodzce termicz-
nie. Z kolei odwrotne reakcje wykryto w zwoju
Grueneberga myszoskoczkéw mongolskich
(Meriones unguiculatus): bardzo stabe na bodz-
ce chemiczne i bardzo silne na termicznie
(BRECHBUHL i wspoétaut. 2014). Wykazano eks-
perymentalnie, ze biologiczne wydzieliny szopa
pracza (Procyon lotor) i skunksa zwyczajnego
(Mephitis mephitis) dzialaja jako silne zrédia
kairomonéw, ktore aktywuja neurony zwoju
Grueneberga myszy domowych i wywoluja
u nich reakcje strachu (LoPEs i wspoélaut.
2022). Wczesniej wykazano, ze zwQj Gruene-
berga myszy aktywuje sie tez przez zapach
nieznanego jedzenia (BRECHBUHL i wspoélaut.
2020), co sugeruje, ze organ ten jest pomocny
w wybieraniu pokarmu dobrej jakosci i/lub
unikaniu zagrozenia w postaci np. pokarmu
toksycznego.

4.2. ZNAKOWANIE ZAPACHEM
4.2.1. ZNAKOWANIE MOCZEM I KALEM

Dzieki intensywnosci zapachu, substancje
semiochemiczne zawarte w kale i moczu stano-
wia bogate i dlugotrwale zrédia informacii,
biorace udzial w komunikacji zapachowej
ssakow (SILLERO-ZUBIRI i MacDONALD 1998). Kat
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i mocz sg dobrymi kanatami do zdobywania
wiedzy na temat indywidualnych cech defeku-
jacego osobnika. Wachajac odchody, odbiorca
moze uzyska¢ informacje o rodzaju pokarmu,
ktory ostatnio spozyt nadawca i o skladzie jego
mikrobioty jelitowej. Typ diety informuje o przy-
naleznosci gatunkowej lub populacyjnej osob-
nika, a sklad mikrobioty jelitowej jest wska-
z6wka dotyczaca jego stanu zdrowia (EISENBERG
i KLEIMAN 1972). O stanie zdrowia informuja
takze produkty przemiany materii zawarte
w moczu ssakow (SILLERO-ZUBIRI i MACDONALD
1998). Niektore ssaki defekuja w dobrze wido-
cznych miejscach lub wytacznie na okreslonych
obszarach swojego terytorium (EISENBERG
i KLEIMAN 1977, PODUSCHKA 1977, SILLERO-ZUBIRI
i MAcDONALD 1998). Nosorozce biate (Cerato-
therium simum), zaré6wno samce i samice, jak
i osobniki mlode i dorosle, wyprozniaja sie
wspolnie w okreslonych miejscach, a tworzace
si¢ sterty odchodéw pelnia funkcje osrodkow
informacji. Potwierdza to fakt, ze w odchodach
tych wykryto rozne zwiazki zapachowe sygnali-
zujace ptec i wiek osobnika, status terytorialny
samcow i ruje u samic (MARNEWECK i wspélaut.
2017). Nalezy podkreslic, ze wiele innych
gatunkow ssakow wspoélnie wyproznia sie
w tzw. latrynach (np. antylopy oribi smuklonogi
Ourebia ourebi i buszbok subsaharyjski Tra-
gelaphus scriptus, gazela arabska Gazella
arabica, kojot preriowy Canis latrans, borsuk
europejski, hiena cetkowana Crocuta crocuta,
surykatka szara Suricata suricatta i rézne
gatunki lemurow), wiec uwaza sie, ze miejsca te
odgrywaja kluczowa role w komunikacji wecho-
wej (MITCHELL i wspoélaut. 2004; RALLS i SMITH
2004; WRoNsKI i wspotaut. 2006, 2013; JORDAN
i wspotaut. 2007; BUESCHING i wspolaut. 2016;
VITALE i wspotaut. 2020). Taka celowa ekspozy-
cja zrodel zapachowych ma byc¢ tez informacja
dla czlonkéw stada pomagajaca w orientacji
przestrzennej oraz dla osobnikéw nienale-
zacych do stada, bedaca komunikatem, ze
wkroczyly na terytorium innej grupy. Liczne
drapiezniki (np. lis rudy, kot domowy Felis
catus i pies Canis lupus familiaris) wykorzystuja
mocz i kal do sygnalizowania wspolplemiencom
swojej obecnosci oraz oznaczania i utrzymania
terytorium (Banks i wspétaut. 2016).

Mocz jest réwniez wykorzystywany w zacho-
waniach godowych niektérych ssakéw. W trak-
cie zalotow samce parzystokopytnych (WALTHER
1977) i niektérych naczelnych (OPPENHEIMER
1977) samoznakuja sie moczem poprzez tarza-
nie sie¢ w nim lub oddawanie go bezposrednio
na konczyny, dostarczajac tym samym sami-
com intensywnych bodzcow zapachowych
Swiadczacych o ich statusie i zdrowiu. Zapach

moczu samic informuje z kolei samce o aktu-
alnej fazie cyklu rozrodczego u danej samicy
i zwigzanym z nia potencjalnym sukcesem
kopulacji (KLINGEL 1977, OPPENHEIMER 1977,
WALTHER 1977).

4.2.2. ZNAKOWANIE WYDZIELINAMI
GRUCZOLOW ZAPACHOWYCH

Komunikacja wechowa z udziatem substan-
cji semiochemicznych zawartych w wydzieli-
nach gruczoléw zapachowych przyjmuje duzo
bardziej zréznicowane formy niz porozumiewa-
nie sie za pomoca moczu i kalu (Mykyrowycz
i GOODRICH 1974). Znakowanie za pomocg
zwigzkow zapachowych pochodzacych z gru-
czolow egzokrynowych odbywa sie poprzez
bezposrednie pocieranie czesci ciata, w ktorej
znajduje sie zrodlo stosownej do kontekstu
substancji zapachowej o obiekty, ziemie, inne
zwierze lub samego siebie (EISENBERG i KLEIMAN
1972). Osadzanie wydzielin gruczolowych na
obiektach ma podobna funkcje jak systema-
tyczne oddawanie moczu lub kalu w okreslo-
nych miejscach, czyli jego celem jest stworzenie
punktow orientacyjno-informacyjnych, ktoére
z jednej strony uspokajaja znakujace osobniki
i zniechecaja zwierzeta nienalezace do grupy
spotecznej do wkroczenia na terytorium, a
z drugiej strony sa zrodlem informacji o statu-
sie ssaka, ktory ocierat sie o obiekt (EISENBERG
i KLEIMAN 1972, MYKYTOwyCcZz i GOODRICH 1974).
W taki sposob dzialajg niedzwiedzie (Ursus
spp.), ktore pocieraja swoj grzbiet o drzewa i
w ten sposéb komunikuja swoja dominacje na
danym terenie, oraz lasice, u ktérych po wal-
kach wewnatrzgatunkowych osobnik zwycieski
znakuje teren spotkania agonistycznego
i wszystkie obiekty znajdujace sie w jego pobli-
zu przez ocieranie calego ciata (PRUITT i BURG-
HARDT 1977, CLAPHAM i wspolaut. 2012)5. Nie
zawsze jednak tarcie obiektow zwiazane jest ze
znakowaniem. Czasem jest to reakcja na przy-
jemny bodziec zapachowy i proba przeniesienia
tej substancji na siers¢ w celu zamaskowania
wlasnego zapachu lub zaimponowania samicy
(Fox i CoHEN 1977, REIGER 1979). Niektoére ssaki
wcieraja w siebie zwiazki zapachowe wlasnego
pochodzenia. NajczeSciej wykorzystywana wy-
dzieling gruczoléw w samo znakowaniu jest
§lina, ktora zwierze rozprowadza po ciele za
pomoca jezyka, konczyn lub uprzednio poliza-
nych przedmiotéw (EISENBERG i KLEIMAN 1972,
WEMMER i Scow 1977).

U nietoperzy substancje stuzace do komu-
nikacji zapachowej sa powszechnie wydzielane
przez wyspecjalizowane gruczoly zlokalizowane
na ciele, ale nie tylko przez takie gruczoty. Na
przyktad wiele upiorowatych (Emballonuridae)
uzywa workow skrzydlowych, ktére sg codzien-

5 http:/ /news.bbc.co.uk/2/hi/science/nature/6978161.stm,
https://www.ecologycenter.us/common-weasels/scent-communication.html
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nie czyszczone i nastepnie uzupeiniane wydzie-
linami z narzadow plciowych lub gruczotu
dzigslowego, a takze sling i moczem. Nietoperze
wykorzystuja sygnaly zapachowe do komuni-
kacji o bliskim zasiegu, tj. do rozpoznawania
wlasnego gatunku, plci i przynaleznosci do
kolonii, w trakcie zalotow, do selekcji partne-
row i lokalizowania swoich mtodych. Moga tez
zapachem znakowac obiekty w celu odstrasze-
nia konkurentéow lub wskazania jakichs$
zasobow cztonkom grupy (CHAVERRI i wspotaut.
2018). O duzym znaczeniu wechu u nietoperzy
Swiadcza duze rozmiary opuszek wechowych
w ich moézgach (DECHMANN i SAFI 2005).

Feromony moga by¢ rowniez wydzielane
w niesprecyzowane miejsca na podlozu i naj-
czesciej dzieje sie to spontanicznie, w sytu-
acjach stresu, np. u zaniepokojonych ssakow
kopytnych, ktére uwalniaja z gruczotow srod-
stopia alarmujace zwiazki zapachowe (EISEN-
BERG i KLEIMAN 1972). Wydzielanie substancji
zapachowych z gruczolow znajdujacych sie na
tapach i stopach jest powszechne wsrod ssa-
kow drapieznych. Stwierdzono je np. u kota
domowego, wilka szarego (Canis lupus), psa
domowego, szopa pracza i niedzwiedzia brunat-
nego (Ursus arctos), u ktorych gruczoly te wy-
dzielaja duze ilosci glikokoniugatow, majacych
znaczenie w znakowaniu zapachem terytorium
oraz w orientacji (Yasur i wspotaut. 2004,
SERGIEL i wspolaut. 2017). Gruczoly na tapach
niedzwiedzia produkuja przynajmniej 26
zwiazkoéw chemicznych, z ktérych 6 wystepuje
wylacznie u samcoéw, co sugeruje, ze infor-
mowanie o pici osobnika jest dodatkowa funk-
cja tego typu znakowania. Niedzwiedzie zosta-
wiaja te znaki w trakcie specyficznego chodu
(SERGIEL i wspoétaut. 2017), natomiast protel
grzywiasty (Proteles cristatus) w tym celu pocie-
ra o ziemie kostkami przednich tap (STOECK-
ELHUBER i wspoétaut. 2000), a inne hienowate
oraz lasicowate i psowate drapig podloze
tapami i stopami (HurcHINGS i WHITE 2000, BEGG
i wspotaut. 2003, SERGIEL i wspoétaut. 2017).
U lemuréw katta (Lemur catta) gruczoly znaj-
duja sie na nadgarstkach i ponizej barkéw,
totez pocieraja one nadgarstkami i barkami
o podloze i galezie w celu reklamowania swojej
rangi spotecznej, stanu rozrodczego, a takze
oznaczania terytorium (SCORDATO i wspoélaut.
2007). Z kolei samce wielu gatunkow ssakow
owadozernych (PopuscHka 1977) i niektérych
naczelnych (OPPENHEIMER 1977) w okresie godo-
wym znakuja ziemie w poblizu samic sub-
stancjami zapachowymi zawartymi w gruczo-
tach zwiazanych z drogami plciowymi, aby
poinformowac je o swojej kondycji i nakloni¢ do
kopulacji.

Ostatnig forma znakowania wydzieling gru-
czotow zapachowych, ktora koreluje z komuni-
kacja dotykowa ssakéw, ale ze wzgledu na

funkcje zostata zaliczona do komunikacji zapa-
chowej, jest bezposrednie przenoszenie wias-
nych zwiazkow semiochemicznych na innych
czlonkéw grupy spotecznej. Najpowszechniej-
szym kontekstem takiego zachowania sa kon-
takty miedzy partnerami plciowymi w trakcie
kopulacji, kiedy samiec ociera okolice gruczo-
6w plciowych o cialo samicy (EISENBERG i KLEI-
MAN 1972). Znakowanie osobnikow nalezacych
do stada przez dominujacego ssaka ma réwniez
znaczenie dla utrzymania wiezéw w grupie
i ulatwienia odrézniania osobnikéw znajomych
od obcych (Mykyrowycz i GOODRICH 1974).

5. KOMUNIKACJA DOTYKOWA

Ostatnim z omawianych sposobem porozu-
miewania sie zwierzat jest komunikacja doty-
kowa, oparta na bezposSrednim kontakcie
fizycznym miedzy osobnikami (OPPENHEIMER
1977). Przyjmuje sie, ze komunikacja tego typu
jest glownie zaangazowana w zachowania ko-
operacyjne i afiliacyjne, poniewaz sygnaty doty-
kowe moga byc¢ przekazywane miedzy osob-
nikami przejawiajacymi niska lub zerowa
agresywnos¢ wzgledem siebie (ale patrz nizej
podrozdzial ,Zabawa i zachowania agonistycz-
ne”). Najpowszechniejsze formy komunikacji
dotykowej u ssakow to czyszczenie spoteczne
(ang. social grooming) oraz zestaw réznych
zachowan opiekunczych i komfortowych obej-
mujacy lizanie, pocieranie i drapanie (czesto
dwoéch osobnikow nawzajem i jednoczesnie)
oraz przytulanie sie, a u nietoperzy dodatkowo
wibracja skrzydel, do ktorej zazwyczaj docho-
dzi, gdy osobniki znajda si¢ w fizycznym kon-
takcie (CHAVERRI i wspoétaut. 2018). Ta forma
wymiany informacji rzadko wystepuje samotnie
— zazwyczaj jest poprzedzona sygnatami wizu-
alnymi, wokalnymi lub zapachowymi, ktére
zwiastuja bezposredni dotyk lub mu towarzy-
sza (GAUTIER i GAUTIER 1977, DUDZINSKI
i wspotaut. 2009). Wyjatkiem jest porozumie-
wanie sie za pomocg drgan podloza, ktore
umozliwia kontakt miedzy zwierzetami oddalo-
nymi od siebie, jednak ssaki nie ze wszystkich
rzedoéw posiadaja umiejetnos¢ postrzegania
wibracji (GUNTHER i wspotaut. 2004).

5.1. WYSPECJALIZOWANE NARZADY DOTYKU

Za odbieranie bodzcow dotykowych odpo-
wiadaja mechanoreceptory zlokalizowane
w skorze wlasciwej i naskérku ssakow (SaDow-
sk1 2012). Dodatkowa adaptacja, ktora umozli-
wia porozumiewanie si¢ zwierzat w ciemnosci
i ulatwia rozpoznanie lub utrzymanie dystansu
miedzy osobnikami bez wchodzenia w bezpo-
Srednig interakcje sa wibrysy, czyli wyspecjali-
zowane narzady zmystow w postaci diugich,
grubych, unerwionych wloséw czuciowych
umiejscowionych najczesciej w okolicy glowy:
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na policzkach, nad oczami, wokot warg i nosa
(MITcHINSON i wspoélaut. 2011). Wibrysy sa
szczegOlnie wazne dla zwierzat prowadzacych
podziemny tryb zycia, poniewaz zdolnosci wzro-
kowe i stuchowe tych ssakéw sa najczesciej
bardzo ograniczone, zatem dotyk, obok komu-
nikacji zapachowej, jest gtownym sposobem ich
porozumiewania sie. Ssaki morskie wykorzys-
tuja wibrysy do wykrywania ruchu wody, co
ulatwia im polowanie i skoordynowane prze-
mieszczanie sie (MIERSCH i wspoélaut. 2011),
a zyjace pod ziemia zwierzeta niespoteczne,
takie jak kretowate (Talpidae) dzieki wlosom
czuciowym sa w stanie unikna¢ walk miedzy-
osobniczych (PobuscHka 1977). Udzial wibry-
s6w w inicjowaniu interakcji spotecznych
wykazano takze u szczurow wedrownych
(Rattus norvegicus), ktore poruszaly wlosami
czuciowymi i dotykaly nieznanego osobnika, by
zyskac informacje o jego polozeniu i zamiarach
(WoLFE i wspotaut. 2011).

Wibrysy wystepuja u przedstawicieli
wszystkich rzedow ssakéw. Niektore kretowate
wyksztalcily jednak dodatkowy narzad dotyku,
organy Eimera, ktére cechujg sie jeszcze wiek-
sza czuloscia na bodzce mechaniczne niz wlosy
czuciowe (Catania 2011). Organy te zlokalizowa-
ny sa w poblizu nosa i warg ssaka, a ich naj-
bardziej ztozona forma, wygladem przypomina-
jaca otwarte ludzkie dlonie lub gwiazde, wy-
stepuje u gwiazdonosa amerykanskiego (Con-
dylura cristata). Ten wyspecjalizowany narzad
dotyku kretowatych zbudowany jest z tysiaca
brodawek, ktore powstaly z komérek naskorka.
Dzieki obfitemu unerwieniu organéw Eimera,
narzad dotyku jest zdolny do szczegélowego
badania obiektéw o réznej wielkosci, moze tez
by¢ wykorzystywany do odbierania wibracji
w komunikacji sejsmicznej (CaTania 2011).
U sloni narzadami dotyku sg trgba i stopy.
Czubek traby zawiera zarowno powierzchniowe
receptory dotyku (ciatka Meissnera), jak i gle-
biej osadzone receptory nacisku (ciatka Paci-
niego), natomiast w stopach znajduja sie ciatka
Paciniego (NARINS i wspotaut. 2016).

5.2. KOMUNIKACJA SEJSMICZNA

Jeszcze bardziej wyspecjalizowana forma
komunikacji dotykowej, umozliwiajaca odbiera-
nie komunikatow za pomoca mechanorecep-
torow bez wchodzenia w bezposredni kontakt
fizyczny, jest komunikacja sejsmiczna (HILL
2001). Polega ona na wibracjach podtoza
spowodowanych przez uderzanie konczynami
lub innymi czesciami ciala w ziemie i inne
obiekty (RanDALL 2010). Cho¢ w komunikacji
sejsmicznej biora udzial fale, co potencjalnie
przybliza ten typ porozumiewania sie do wokal-
nego przekazywania informacji, to jednak
w przeciwienstwie do sygnalow dzwiekowych,
zwierzeta odbieraja wibracje podloza za pomoca

mechanoreceptorow zlokalizowanych na no-
gach lub w okolicy szczeki i dopiero na drodze
przewodnictwa kostnego, informacje zawarte
w wibracjach kierowane sa do ucha Srodkowe-
go (HiLL 2001, RanDpALL 2010, NAaRINS i wspotaut.
2016). Dodatkowo, komunikacja sejsmiczna
ma przewage nad porozumiewaniem sie za
pomoca dzwiekow, poniewaz fale generowane
przez wibracje podtoza moga pokonywac wiek-
sze odleglosci, niz fale akustyczne rozchodzace
sie w powietrzu, ktére sa ttumione przez hatas
lub zte warunki atmosferyczne (WEMER 2020).

Drgania sejsmiczne sa wytwarzane przez
wszystkie ssaki podczas lokomocji, a zdolnos¢
do wykrywania drgan przenoszonych przez
podloze jest zapewne powszechna wsréd ssa-
kow (Mason i Narins 2010). Natomiast niewiele
gatunkow wyksztalcito zdolnosé wykorzystywa-
nia tych wibracji jako kanalu komunikacyj-
nego. Nalezy do nich cze$s¢ malych ssakéw
zyjacych w podziemnych korytarzach, jak np.
gryzonie z podrodzin Slepcow (Spalacinae)
i kretoszczuréw (Bathyerginae), ktére zaré6wno
generuja, jak i wykrywaja wibracje przenoszone
przez podloze (NARINS i wspotaut. 2016).
W detekcji sygnalow postuguja sie one tzw.
ystuchaniem zuchwa”, w czasie ktérego drgania
podloza przenoszone sa do ucha wewnetrznego
przez przewodnictwo kostne oraz dzieki specjal-
nej budowie stawu skroniowo-zuchwowego
i ucha Srodkowego (NARINS i wspotaut. 2016).
Proces ewolucji komunikacji sejsmicznej naj-
lepiej poznano u gryzoni (m.in. z w/w pod-
rodzin) i ryjoskoczkow (Elephantulus spp.)
z rzedu ryjkonosowych (Macroscelidea), ktore
pierwotnie bebnily tapami w podtoze w trakcie
ucieczki z miejsca zagrozenia lub pogoni za
osobnikiem, ktéry wkroczyl na terytorium nie-
nalezace do niego (RanpALL 2001). Z biegiem
pokolen ssaki nauczyly sie jednak, ze drgania
podloza zwiastuja niebezpieczenstwo i zaczely
wykorzystywaé¢ je jako sygnal alarmowy dla
wspolplemiencéow i ostrzezenie przed atakiem
dla obcych osobnikoéw. Adaptacja ta ma szcze-
gbélne znaczenie dla ssakéw terytorialnych,
prowadzacych podziemny tryb zycia. Slepce
(Spalax spp.) potrafia wysytac sygnaty sejsmicz-
ne na odleglos¢ kilku metréow, co umozliwia
odpowiednie rozproszenie osobnikéw w tune-
lach (NEvo i wspoétaut. 1991). Ponadto, szczuro-
skoczki (Dipodomyinae) prawdopodobnie wyko-
rzystuja komunikacje wibracyjna do miedzy-
gatunkowego porozumiewania sie z drapiez-
nikami, poniewaz gdy w zasiegu ich wzroku
pojawi sie waz, zaczynaja intensywnie uderzac
nogami o ziemie, a gad w takiej sytuacji naj-
czesciej rezygnuje z ataku. Potwierdzeniem
tezy, ze to zachowanie szczuroskoczka jest
komunikacjg miedzygatunkowsa, a nie komuni-
katem alarmowym dla pozostatych osobnikéw,
jest fakt, ze inne szczuroskoczki nie reaguja na
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bebnienie wytworzone w trakcie takiego spot-
kania (RanpaLL 2010). Ze wzgledu na to, ze
produkowanie drgan wymaga duzego wydatku
energetycznego i jest ryzykowne z powodu jaw-
nosci wysylanego sygnalu i mozliwosci odebra-
nia go przez drapiezniki, mate ssaki zaczely
wykorzystywac je jako element zalotow: samce
rywalizuja z sobg za pomoca dtugich serii beb-
nienia i komunikuja w ten sposéb swoja domi-
nacje i site (RanpaLL 2010). Samce i samice
piaskogrzeba przyladkowego (Georychus capen-
sis), nalezacego do kretoszczuréw, produkuja
odmienne sygnaly, co sugeruje, ze sygnalizacja
sejsmiczna shuzy im do wabienia partnerow do
rozrodu. Z kolei u slepca lewantynskego
(Nannospalax ehrenbergi) stwierdzono ,echolo-
kacje sejsmiczna”, gdyz za pomoca generowa-
nych, a nastepnie odbitych fal sejsmicznych
jest on w stanie oszacowac potozenie i wilas-
ciwosci fizyczne podziemnych przeszkéod
(NARINS i wspotaut. 2016).

Komunikacja sejsmiczna duzych ssakow
jest slabiej poznana niz w przypadku matych
gryzoni i ryjoskoczkow, choc jest doS¢ rozpo-
wszechniona. Stwierdzono ja u 46 gatunkow
kangurowatych (Macropodidae) nalezacych do
torbaczy oraz 75 gatunkéw wolowatych
(Bovidae), 2 wielbladowatych (Camelidae), 2
zyrafowatych (Giraffidae) i 7 jeleniowatych
(Cervidae) nalezacych do parzystokopytnych
(RanpALL 2010). Zdolnos¢ wykrywania wibracji
podtoza wykazano rowniez u mirungi poinocnej
(Mirounga angustirostris) nalezacej do pletwo-
nogich (SHIPLEY i wspoétaut. 1992). Na przyklad
samce mirung (inaczej stoni morskich), a takze
fok szarych (Halichoerus grypus) podczas kon-
fliktéow z innymi samcami wykonuja zachowa-
nia grozace polegajace na uderzaniu swoim
cialem o ziemie, a rozchodzace sie wibracje
wiarygodnie informuja inne osobniki o wielko§é
tego samca na odlegtos¢ ponad 125 m (BisHOP
i wspoélaut. 2015).

Komunikacja sejsmicznag postuguja sie tez
slonie (Elephantidae), cho¢ w ich przypadku
komunikacja ta powiazana jest z wokalng
komunikacje infradzwiekowa, gdyz emitowane
przez nie infradzwieki przemieszczaja sie takze
za pomoca wibracji podloza, i to na duze
odlegtosci, bo do 16 km (O’CONNELL-RODWELL
i wspotaut. 2001, NarRINS i wspotaut. 2016).
Stonie odbieraja sygnaly sejsmiczne na dwa
sposoby: przez przewodnictwo kostne albo
przez czule na wibracje mechanoreceptory
w stopach i tutowiu. W trakcie ,shluchania
sejsmicznego” opieraja wiekszy ciezar na przed-
nich konczynach (ktére znajduja sie w jednej
linii z uchem), a czasami podwijaja stope tak,
ze o podloze oparte sa paznokcie na czubkach
palcow, co dodatkowo utatwia przewodnictwo
kostne bezposrednio do kosci palcow. Z drugiej
strony, poduszki w ich stopach, zbudowane

z gestej tkanki tacznej i thuszczowej, przypomi-
naja troche ,tluszcz akustyczny” w kanale
zuchwowym delfinéw, co zapewne dodatkowo
usprawnia wykrywania sygnaléw sejsmicznych
(u delfinéw thluszcz w zuchwie dwukrotnie
wzmacnia natezenie odbieranych dzwiekéw).
Ponadto stonie maja w czaszce zlogi tluszczu
i zatoki powietrzne, ktore moga ulatwiac detek-
cje sejsmiczna o niskiej czestotliwosci (NARINS
i wspotaut. 2016).

Niedawne obserwacje WEMERA (2020) do-
wiodly, ze wsrod ssakéw zyjacych na afrykan-
skiej sawannie wyksztalcila sie zdolnosc¢
miedzygatunkowego rejestrowania wskazowek
wibracyjnych, ktére sa nieswiadomie produko-
wane podczas przemieszczania sie lub wokali-
zacji. Umiejetnos¢ te wykorzystuja drapiezniki
do lokalizowania potencjalnej ofiary. Ze wzgle-
du na obecnos¢ licznych ciatek Paciniego i cia-
tek Meissnera odpowiedzialnych za odbior
bodzcow wibracyjnych na powierzchni stép
ssakow oraz mozliwos¢ dlugodystansowego
przekazywania informacji za pomoca drgan
podloza, komunikacja sejsmiczna jest prawdo-
podobnie uzywana u znacznie wiekszej liczby
rzedow ssakow oraz w szerszych kontekstach,
niz obecnie wiadomo. Jednak ze wzgledu na
ograniczenia uniemozliwiajace skuteczna
obserwacje i pomiar tego zjawiska, brakuje da-
nych na temat potencjatu wibracyjnego poro-
zumiewania sie u gatunkow synantropijnych
lub lesnych (RanpALL 2010, WEMER 2020).

5.3. ZNACZENIE DOTYKU
W ZWIERZECYCH SPOLECZNOSCIACH

Komunikacja sejsmiczna oraz porozumie-
wanie sie za pomoca wyspecjalizowanych
narzadéw zmystéow w duzej mierze sa odpo-
wiedzialne za wymiane informacji, ktéra ma na
celu unikniecie bezposredniego kontaktu
i zapewnienie komfortowego dystansu miedzy
osobnikami bioracymi udzial w interakcji.
Przeciwienstwem tych zjawisk jest klasyczna
komunikacja dotykowa, ktérej podstawa jest
bliskos¢ nadawcy i odbiorcy, dlatego obserwuje
sie ja glownie u ssakow zyjacych w zorganizo-
wanych, zzytych spolecznosciach (ScHiNo 2001,
DubpziNskl i wspotaut. 2009). Zwierzeta prefe-
rujace samotniczy tryb zycia wchodza w kon-
takt cielesny wylacznie w momencie kopulacji,
opieki nad potomstwem lub walk.

Niemoznos¢ wysytania i odbierania komu-
nikatéow miedzy osobnikami, ktore nie znajduja
sie w bezposrednim kontakcie jest z pewnoscia
ograniczeniem klasycznego porozumiewania sie
za pomoca dotyku. Jednak z drugiej strony,
informacje przekazywane tym kanalem sg
ukierunkowane na konkretne zwierze i dzieki
temu istnieje mate ryzyko zamaskowania syg-
natu przez czynniki Srodowiska (DUDZINSKI
i wspotaut. 2009). To sprawia, ze komunikacja
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dotykowa jest obecna we wszystkich ekosys-
temach. Istotnym elementem rozwazan nad
tym typem porozumiewania sie ssakow jest
réowniez odroznienie przypadkowych, niema-
jacych znaczenia komunikacyjnego, bodzcow
dotykowych, wystepujacych np. podczas wspol-
nego zerowania lub wedrowki w duzych gru-
pach, od intencjonalnych sygnaléw zoriento-
wanych na konkretnego odbiorce, ktéore maja
wywola¢ u niego pozadana reakcje (WEMMER
i Scow 1977). Zwierzeta spoleczne uzywaja
dotyku, aby poglebic taczace je wiezi i utrzymac
wlasciwa organizacje grupy.

Zarowno stonie azjatyckie, jak i afrykanskie
powszechnie dotykaja sie trabami w kontak-
tach socjalnych (Yasur i Ipant 2017, ALLEN
i wspoélaut. 2021). Na przyklad samce sloni
afrykanskich czesto dotykaja trgba pyska, gru-
czolu skroniowego lub genitaliow innych sam-
cow, co okresla sie jako ,pozdrowienia” (sygnaty
dotykowe przekazywane przy powitaniu), ale
jednoczesnie umozliwia wechowa ocene statu-
su rozrodczego, stanu emocjonalnego lub indy-
widualnej tozsamosci dotykanego osobnika.
Stwierdzono przy tym, ze samce najchetniej
witaly sie z osobnikami w tym samym wieku
oraz ze osobniki mlode witaly sie czesSciej niz
doroste (ALLEN i wspoétaut. 2021). Ponadto,
stonie afrykanskie splataja ze soba traby na
powitanie lub podczas zabawy. Stonie azjatyc-
kie dotykaja genitaliow i gruczotow miedzypal-
cowych, aby oceni¢ stan rui samic, a dotykanie
traba pyska innego osobnika wiaze sie z bada-
niem jedzenia, uspokajaniem, indywidualnym
rozpoznaniem i podtrzymaniem wiezi. Dotyka-
nie genitaliow innego osobnika zapewnia tez
uspokojenie i wymiane informacji dotyczacych
stanu zdrowia (MAKECHA i wspétaut. 2012, Yasul
i Ipant 2017). W trakcie kontaktow traba moze
by¢ ultozona w ksztalcie litery U lub litery S.
Ksztalt typu S byl obserwowany glownie przy
dotykaniu pyska innych stoni, a rzadziej
w trakcie zabawy lub interakcji agonistycznych.
Z kolei ksztalt typu U byl najczesciej obser-
wowany, gdy slonie byly zaniepokojone (w trak-
cie gestu dodajacego otuchy) oraz w inter-
akcjach z noworodkami. Ksztalt lub ustawienie
trgby tuz przed i w trakcie dotyku moze wiec
by¢ dodatkowym sygnatem wizualnym (YAsul
i Ipant 2017).

5.3.1. WZAJEMNA PIELEGNACJA

Wzajemna pielegnacja osobnikéw, zwana
inaczej allogroomingiem lub iskaniem, wbrew
pozorom nie stuzy wyltacznie do utrzymania
higieny. Konteksty, w ktorych ssaki czyszcza
ciala wspélplemiencéw sg znacznie bogatsze:
samice zacie$niaja w ten sposéb wiezi z mlo-
dymi, ulegle osobniki pielegnuja siers¢ domi-

nujacych zwierzat na znak podporzadkowania,
a partnerzy seksualni wchodza w taka inter-
akcje przed lub po kopulacji, iskanie stuzy tez
pojednaniu lub pocieszeniu po agresywnych
interakcjach - stowem, gra kluczowa role
w utrzymywaniu wiezi spotecznych (GAUTIER
i GAUTIER 1977, ScHINO 2001, NAKAMURA 1 SAKAI
2013). Totez u delfinow, morskich ssakow
spolecznych, wyewoluowal behawior wzajem-
nego pocierania sie ptetwami, ktéry petni funk-
cje podobne do iskania u naczelnych (SAKAl
i wspotaut. 2006). Grooming moze by¢ rowniez
skorelowany z komunikacja semiochemiczna.
Zjawisko takie wystepuje u lemurowych
(Strepsirrhini), ktére pielegnuja sobie wzajem-
nie jamy ustne, zdobywajac w ten sposob infor-
macje wechowe o czlonkach grupy (KLOPFER
1977).

Wilasciwa komunikacja dotykowa miedzy
matka a potomstwem jest podstawa prawidlo-
wego rozwoju mlodego osobnika. Badania Liu
i wspotaut. (1997) dowiodly, ze czynnosci
pielegnacyjne samic wzgledem potomstwa ob-
nizaja stres wywotany nieznanymi sytuacjami
w ich doroslym Zyciu. Z kolei izolacja od matki
na wczesnych etapach zycia mlodych ssakow
negatywnie wplywa na ich rozwoéj psychiczny
i sprawia, ze w przysztosci staja sie bardziej
lekliwe (HINDE i SPENCER-BOOTH 1971, SADOWSKI
2012). Wiekszos¢ samic pielegnuje potomstwo
za pomoca lizania siersci (DuDzINSKI i wspoétaut.
2009). Wsréd naczelnych powszechne jest tak-
ze noszenie i przytulanie mtodych (OPPENHEIMER
1977).

Czyszczenie futra niespokrewnionym wspotple-
miencom ma zwiazek z hierarchia panujaca
w stadzie.® Osobnikiem pielegnujacym jest
zwykle ssak o nizszej randze, a kontekstem do
zainicjowania czynnosci moze by¢ przegrana
walka lub proba zdobycia uwagi lidera (SCHEN-
KEL 1967). Naczelne rywalizuja miedzy soba
o mozliwo§¢ czyszczenia siersci osobnikéw
dominujgcych (ScHiNO 2001), ale takze tagodza
w ten sposob konflikty (GAUTIER i GAUTIER 1977),
a psowate (SCHENKEL 1967) i ssaki kopytne
(WALTHER 1977, 1984) grupowo liza lidera po
pysku na znak uleglosci.

W zwiazku z tym, ze pielegnacja jest dla
zwierzat przyjemnym i uspokajajacym doswiad-
czeniem, niektére ssaki naczelne (GAUTIER
i GAUTIER 1977, OPPENHEIMER 1977) i torbacze
(EISENBERG i GoLaNI 1977) wykorzystuja ja takze
jako element zalotéw lub zachowanie, ktoére ma
miejsce bezposrednio po kopulacji. W czysz-
czeniu sierSci w kontekscie reprodukcyjnym
biora udzial oboje partnerzy seksualni i nie
wystepuje tu podzial na osobniki o wyzszej
i nizszej randze. NajczeSciej samce chetniej
pielegnuja samice bedace w rui w celu zachety

6 https:/ /knowingneurons.com/2013/02/20/social-grooming-its-not-just-for-monkeys-and-prairie-voles /
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do kopulacji, a samice odwzajemniaja sie tym
samym po stosunku (OPPENHEIMER 1977).
Obserwuje sie jednak rowniez sytuacje, w kto-
rych partnerzy wzajemnie pielegnuja swoja
siers¢ w tym samym czasie.

5.3.2. ZABAWA I ZACHOWANIA AGONISTYCZNE

Innymi waznymi sytuacjami spolecznymi,
ktore sklaniaja zwierzeta do komunikacji za
pomoca bodzcow dotykowych sa zabawa i za-
chowania agonistyczne. Celem walk agonis-
tycznych, w przeciwienstwie do przejawow
agresji wewnatrzgatunkowej, nie jest dazenie
do zranienia przeciwnika, a jedynie préba
odwiedzenia go od wykonywanej czynnoSci
(Sapowskl 2012). Obrazenia po spotkaniach
agonistycznych sa zatem niewielkie, a konflikt
koniczy sie pokojowo.

Umiejetnos¢é uczestnictwa w zachowaniach
agonistycznych jest wazna dla ssakéw zyjacych
w grupach, poniewaz pozwala uniknac groz-
niejszych konfliktow i buduje hierarchie w spo-
tecznosci. Forma nauki tych dzialan jest zaba-
wa dorastajacych osobnikéw (BEKOFF 1974).7
Wzorce zachowan podczas zabawy sa zroznico-
wane w zaleznosci od gatunku, a nawet popu-
lacji. Czesto proba zwrécenia na siebie uwagi
i zaproszeniem do uczestnictwa w tego typu
rozrywce jest delikatne szturchniecie potencjal-
nego partnera. Pozniejsza sekwencja sygnatow
dotykowych obejmuje gryzienie, popychanie
i zapasy (BEkorr 1974, Fox i COHEN 1977,
GAUTIER i GAUTIER 1977, WINN i SCHNEIDER 1977).

Wraz z dorastaniem mlodych osobnikow
w zabawie pojawia sie coraz wiecej prob
zdominowania przeciwnika i elementow zblizo-
nych do agresji. Jesli zatem ssaki wkraczaja
w doroste zycie, a w poblizu znajduje sie samica
lub zZrédlo pozywienia, to zabawa przeistacza
sie¢ w zachowania agonistyczne (BEKOFF 1974).
Wtedy rozrywka staje sie pokazem sily i préoba
zdominowania drugiego osobnika. Zachowania
agonistyczne sa bardziej zintensyfikowane niz
zabawa. Roéznica polega tez na tym, ze ich
rezultat ma swoje odzwierciedlenie w struk-
turze spotecznej grupy, poniewaz walka konczy
sie ustaleniem hierarchii miedzy walczacymi
osobnikami (SADowskI 2012). Koncowa sekwen-
cja zachowan podczas spotkan agonistycznych
obejmuje najczesciej spacyfikowanie przeciw-
nika w taki sposob, ze zwyciezca wspina sie na
ulegajacego uczestnika konfliktu na znak
dominacji (GAUTIER i GAUTIER 1977, WALTHER
1984) i zyskuje uwage samicy lub pierwszen-
stwo w dostepie do pozywienia. U ssakow
zyjacych w grupach, np. u jeleni szlachetnych,
walki fizyczne sa najczeSciej poprzedzone syg-
natami wizualnymi i dzwiekowymi, ktére maja
podkresli¢ site osobnikow bioracych udzial

w interakcji. Dopiero, gdy komunikaty te oka-
zujg sie niewystarczajace do ustalenia domi-
nacji, dochodzi do bezposredniej walki (GiLLAM
2011). U eusocjalnych golcow zachowania ago-
nistyczne sa szczeg6lnie czestym zachowaniem
skierowanym przez krélowa do wysokich ranga
cztonkow kolonii, leniwych robotnic i osobni-
kow mlodych, a ich efektem jest m.in. thumie-
nie reprodukcji u robotnic. Zachowania te obej-
muja otwieranie pyska, szermierke na siekacze,
gryzienie, szarpanie i popychanie (BRECHT
i FREwALD 2012). Wsrod niektorych ssakow
obserwowana jest zdolnos¢ empatii wzgledem
osobnikow, ktore przegraly walke agonistyczna.
Stonie za pomoca traby dotykaja pokonane
zwierze w okolicy genitaliow lub gltowy, a szym-
pansy przytulaja lub chwytaja przegranych za
reke (DE WaAL i vAN ROOSMALEN 1979, PLOTNIK
i DE WaaL 2014).

6. PODSUMOWANIE

U ssakow wyréznia sie cztery glowne typy
komunikacji: wizualna, dzwiekowa, zapachowa
i dotykowa. W znacznej czesci interakcji uczest-
nicza jednak komunikaty multisensoryczne, co
znaczy, ze informacje wzrokowe, dzwiekowe,
zapachowe i dotykowe wystepuja w tym samym
czasie lub nastepuja bezposrednio po sobie.
Zjawisko takie obserwuje sie na przyktad pod-
czas allogroomingu jamy ustnej u naczelnych,
ktory taczy w sobie zarowno komunikacje doty-
kowa, jak i zapachowa. Zabawa, zaloty i usta-
lanie hierarchii stada réwniez najczesciej skla-
daja sie z sekwencji nastepujacych po sobie
sygnatow wizualnych, wokalnych i dotykowych.

Zroznicowanie sposobow porozumiewania
sie ssakow zalezy od czynnikow sSrodowiska,
w ktorym zyje zwierze oraz jego trybu zycia
i zwyczajow (Tabela 1). Zwierzeta wyksztalcity
liczne adaptacje anatomiczne i behawioralne,
ktorych funkcja jest przeciwdziatanie ograni-
czeniom w rozprzestrzenianiu sie informacji
w Srodowisku. Przedstawione dane wskazuja,
ze choc¢ ssaki okresla sie mianem ,wechowcow”
(bo wech wydaje sie najwazniejszym zmystem
w wielu aspektach ich zycia), to najpowszech-
niejszym sposobem ich porozumiewania sie
(z wylaczeniem gatunkéw ziemnowodnych
i prowadzacych naziemny nocny tryb zycia
w zwartych siedliskach) jest komunikacja
dzwiekowa. Wokalizacje ulatwiaja wymiane
informacji w Srodowisku o slabej widocznosci,
np. w gestym lesie, i u zwierzat prowadzacych
nocny tryb zycia. Fale dzwiekowe (w szcze-
golnosci infradzwiekowe) moga rozchodzi¢ sie
na duze odleglosci zarowno w powietrzu, jak i
w wodzie. Ceche te wykorzystuja ssaki morskie
i nadrzewne, dla ktérych komunikacja wokalna

7 https:/ /www.dailymail.co.uk/news/article-2769327 /I-t-bear-Cub-brothers-play-fight-bit-far.html
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Tabela 1. Zaleznosci miedzy trybem i Srodowiskiem zycia a sposobem komunikacji ssakow.

Sposéb komunikacji
Tryb zycia Srodowisko i
RS gtowny dodatkowy sporaflﬂyccazlr;le lub
dzwiekowa (w tym
. . . . . zapachowa
wodny morza i oceany infra- i ultra- wizualna i dotykowa ST
P . i sejsmiczna
dzwiekami)
. przy wodach . . R
ziemnowodny stodkich (gléwnie) zapachowa (na ladzie) | wizualna i dzwieckowa dotykowa
tereny otwarte dzwiekowa i wizualna ?apgchpwa ultradzwiekowa
ladowy i sejsmiczna
naziemn
( v) tereny zwa‘rte (lasy, .zapacfhowa wizualna i dotykowa ultradzwiekowa
geste zarosla) i dzwiekowa
poc‘lmemr?y v glebie (korytarze sejsmiczna dotykowa i zapachowa | wizualna
i pétpodziemny i nory)
nadrzewny g(f;;}‘:vlas, korony dzwiekowa wizualna i zapachowa | sejsmiczna
latajac dzwickowa zapachowa sejsmiczna i wizualna
Jacy (ultradzwieki) p ]

dzienny wizualna i dzwiekowa zapachowa i dotykowa | sejsmiczna
nocny fizw1ekowa dotykowa wizualna

i zapachowa

jest dominujacym sposobem porozumiewa-
nia sie.

W srodowiskach o dobrej widocznosci ssaki
wykorzystuja komunikacje wizualnag, ktéra nie
wymaga bezposredniego kontaktu miedzy
osobnikami. Wymiana informacji za pomoca
bodzcow wzrokowych jest jednym z gléwnych
sposobow porozumiewania sie ssakow lado-
wych, prowadzacych dzienny tryb zycia. Wyni-
ka to z faktu, ze w takich warunkach srodo-
wiska komunikaty wizualne sg tatwe w inter-
pretacji i moga by¢ z powodzeniem wykorzys-
tywane w sytuacjach, w ktérych komunikacja
dzwiekowa jest zbyt jawna i ryzykowna, np.
podczas ostrzegania czlonkéw stada o zbliza-
jacym sie drapiezniku. Z drugiej strony, w Swie-
tle dziennym mozna tez lepiej wykorzystywac
sygnaly barwne. Cho¢ u ssakow wodnych,
ziemnowodnych i nadrzewnych wzrok nie jest
dominujacym kanalem umozliwiajacym poro-
zumiewanie sie, to zmyslt ten réwniez pelni
u nich wazng role, poniewaz komunikacja
wizualna jest bardzo czesto wykorzystywana
podczas wyboru partnera do rozrodu. Infor-
macje wzrokowe sa natomiast nieefektywnym
zrodltem informacji dla zwierzat nocnych
i zyjacych w glebie. Ssaki preferujace ten tryb
zycia zeruja i przemieszczaja sie w ciemno-
Sciach, dlatego zmysl wzroku zostal zreduko-
wany na rzecz wechu i dotyku.

Komunikacja zapachowa wystepuje naj-
czesciej jako dodatkowy sposéb porozumiewa-
nia sie ssakéw zyjacych w prawie wszystkich
sSrodowiskach. Wyjatek stanowia ssaki wodne,
ktére w wiekszosci maja znacznie ograniczony
zmyst wechu lub zamykaja nozdrza podczas

nurkowania. Na ladzie bodzce zapachowe sa za
to z powodzeniem wykorzystywane przez ssaki
zamieszkujace zréznicowane siedliska. Infor-
macje przekazywane ta droga moga by¢
bowiem zostawiane w dowolnym miejscu, a na
powodzenie komunikacji zapachowej nie wpty-
wa rytm dobowy zwierzat ani ograniczona
widocznos¢ w Srodowisku ich zycia.

Bardzo czesto dodatkowym sposobem
komunikacji ssakéw z réznych rzedéw i Srodo-
wisk zycia jest takze komunikacja dotykowa.
Porozumiewanie sie za pomoca dotyku wymaga
bezposredniego kontaktu miedzy osobnikami
wchodzacymi w interakcje, totez, podobnie jak
w komunikacji zapachowej, czynniki Srodowis-
kowe nie maja wplywu na jakos¢ informacji
wymienianych ta droga. Ponadto, dotyk jest
niezbedny do prawidlowego rozwoju dojrzewa-
jacych osobnikow i pelni wazna role w zwie-
rzecych spotecznosciach, dlatego ta forma
komunikacji wystepuje u wszystkich ssakéw,
bez wzgledu na Srodowisko i tryb ich zycia.
Wyjatek stanowia informacje przekazywane za
pomoca drgan podloza. Komunikacja sejsmicz-
na wymaga bowiem odpowiednich warunkow,
aby stac¢ sie efektywnym sposobem na poro-
zumiewanie sie: teren znajdujacy sie pomiedzy
nadawca a odbiorg wibracji musi by¢ stosun-
kowo ptaski i pozbawiony roslinnosci lub
obiektow, ktore moglyby stlumi¢ sygnal.
Otwarte tereny (np. sawanny) lub podziemne
korytarze sa zatem Srodowiskami, w ktorych
dominuje u ssakéw komunikacja sejsmiczna.
Niemozliwe jest jednak wykorzystanie wibracji
podloza w komunikacji ssakéw prowadzacych
wodny, nadrzewny lub latajacy tryb zycia.
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Funkcje porozumiewania sie ssakow sa
zroznicowane. Komunikacja stuzy przede
wszystkim do utrzymywania prawidlowej
struktury grup spotecznych. W tym celu zwie-
rzeta ustalaja hierarchie, ktora zapobiega
konfliktom w populacji, mlode osobniki
ksztaltuja swoja sile i przyszla pozycje w sta-
dzie za pomoca zabawy, czlonkowie spotecz-
nosci pielegnuja sie wzajemnie, ostrzegaja
przed niebezpieczenstwem i potrafia rozpozna-
wac znajome osobniki, co utrzymuje wiezi i po-
kojowe stosunki wewnatrz grupy. Komunikacja
zapewnia tez kontakt miedzy matka a potom-
stwem, ktéry ma wplyw na prawidlowy rozwdj
dorastajacych zwierzat. Umiejetnos¢ porozu-
miewania sie ssakéw jest niezbedna w reprodu-
kcji: poczawszy od zakomunikowania gotowosci
do kopulacji przez samice, po wyboér odpowied-
niego partnera do rozrodu w czasie zalotéw
i sama kopulacje.

Istotna funkcja komunikacji sa tez inter-
akcje miedzygatunkowe. Moga by¢ to ukierun-
kowane sygnaly, ktore zniechecaja drapieznika
do ataku, ale réowniez wszystkie nieSwiadomie
produkowane wskazéwki podczas poruszania
sie lub zerowania, ktére zostana wykryte przez
zwierze i wykorzystane na wtasnag korzysé, np.
do zlokalizowania ofiary. Komunikacja z wyko-
rzystaniem wskazowek ma réwniez miejsce
wewnatrz gatunku i stuzy jako zZrédio infor-
macji o stanie emocjonalnym i zdrowiu osob-
nika: samice biernie obserwuja samce podczas
walk i zyskuja wiedze na temat jakosci poten-
cjalnych partneréw do rozrodu, a mtode osob-
niki ucza sie poprzez pozyskiwanie informacji
z podstuchiwania interakcji dorostych czton-
kow grupy.

Badania nad porozumiewaniem sie ssakow
nalezacych do réznych rzedéw pozwalaja lepiej
poznaé zwyczaje i role poszczegélnych zacho-
wan zwierzat oraz zaleznos$ci obowiazujace
miedzy gatunkami lub populacjami. Dzieki
temu mozliwe jest zapewnienie odpowiednich
warunkoéw dla zwierzat hodowlanych i ssakoéw,
wobec ktorych podejmuje sie préby reintrodu-
kcji oraz wlasciwe monitorowanie komfortu
psychicznego i fizycznego osobnikow.

Cho¢ badania nad porozumiewaniem sie
ssakéw znacznie rozwinely sie w ostatnich la-
tach, to wciaz istnieja dziedziny, ktére wyma-
gaja dalszych, dokladniejszych analiz. Dotych-
czas niewiele wiadomo na temat komunikacji
sejsmicznej wsréd innych ssakéw niz mate gry-
zonie i ryjoskoczki oraz mozliwosci wykorzys-
tania jej jako ukierunkowanego sposobu po-
rozumiewania sie. Podobnie jest w przypadku
komunikacji dzwiekowej niewokalnej. Koniecz-
ne jest takze szersze poznanie kontekstéw
wokalizacji ssakéw, szczegb6lnie waleni i naczel-
nych. Zwierzeta z tych rzedéw cechuja sie du-
zym zréznicowaniem produkowanych przez

siebie dzwiekoéw, jednak funkcja wiekszosci
z nich wciaz pozostaje w sferze przypuszczen.
Warta dodatkowych badan jest takze poglebio-
na analiza mozliwo$ci porozumiewania sie ludzi
i zwierzat, szczegblnie ssakéw udomowionych,
ktore biora udzial w zooterapii.
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Streszczenie

Celem niniejszej pracy byt szczegétowy przeglad badan
naukowych nad komunikacja wizualna, dzwiekowa,
zapachowa i dotykowa (w tym komunikacja sejsmiczna)
wsrod roznych rzedow ssakow, przeprowadzonych w mi-
nionych latach. Skupiono sie na zréznicowaniu kontekstow
komunikacji, zachowaniach zwigzanych z porozumiewa-
niem sie, narzadach zmystéow umozliwiajacych komuni-
kacje oraz na sposobach przezwyciezania przez zwierzeta
ograniczen Srodowiskowych, ktére utrudniaja wymiane
informacji. Ponadto zwrécono uwage na wystepowanie
miedzygatunkowej i nieukierunkowanej komunikacji
u ssakéw. Analiza danych literaturowych pozwolita stwier-
dzi¢, ze ssaki cechuja sie duzym zréznicowaniem sposobow
porozumiewania sie w zaleznosci od Srodowiska i trybu
zycia oraz wyksztalcily liczne adaptacje anatomiczne i/lub
behawioralne usprawniajace proces komunikacji, a wiek-
szos$¢ interakcji spolecznych zwierzat z tej gromady ma
charakter multimodalny.
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DIVERSITY OF COMMUNICATION MODES AMONG MAMMALS

Summary

The aim of this study was a detailed review of scientific research on visual, auditory, olfactory and tactile
communication (including seismic communication) among various orders of mammals conducted in the past years. We
focused on the diversity of communication contexts, communication behaviors, sensory organs that enable
communication, and how animals overcome environmental limitations that hinder information exchange. In addition, we
discussed interspecific and unconscious communication in mammals. The analysis of the literature data allowed to
conclude that mammals are characterized by a large variety of communication modes depending on the environment and
lifestyle, and have developed numerous anatomical or behavioral adaptations improving the communication process.

Most of the social interactions of mammals are multimodal.

Key words: communication, inter- and intraspecific interactions, Mammalia, sensory organs, signal masking, social behavior



