KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 59 2010
Numer 3-4 (288-289)
Strony 459-466

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

PAWEL REK

ZaRktad Ekologii Behawioralnej
Instytut Biologii Srodowiska

Wydziat Biologii Uniwersytet im. Adama Mickiewicza w Poznaniu

Umultowska 89, 61-614 Poznar
E-mail: rek@amu.edu.pl

KOMUNIKACJA I SYGNALIZACJA ZWIERZAT

WPROWADZENIE

Pomimo ze komunikacja zwierzat nie jest
dziedzina nauki nowa, nie jest tez dziedzina
ustabilizowana. WiekszoS¢ hipotez zapropo-
nowanych kilkanaScie lat temu zostala do
dnia dzisiejszego albo znacznie zmodyfiko-
wana albo odrzucona. Nie byloby w tym nic
szczegoOlnego, gdyby nie fakt, iz ewolucyjna
teoria gier, majaca przyczyni¢ si¢ do uprosz-
czenia i SciSlejszego zrozumienia komunika-
¢ji, stala si¢ zZrodlem sporych komplikacji.
Latwos¢ tworzenia logicznych (przynajmniej
teoretycznie) scenariuszy zachowan, a jed-
noczesnie brak dostatecznej liczby badan
empirycznych, doprowadzita do duzego roz-

dzwicku miedzy teoretycznym rozumieniem
komunikacji i stanem faktycznym. Efekt tego
jest taki, ze pojawiajace sie wyniki badan em-
pirycznych czeSciej dzisiaj podwazaja teorig,
znajdujac w niej mniejsze badz wigksze luki,
niz ja potwierdzaja. W rezultacie, to co wie-
my obecnie o komunikacji zwierzat jest nie
tylko sprzeczne z potocznym pojmowaniem
komunikacji, ale takze znacznie odbiega od
rozumienia komunikacji wsréd naukowcow
zajmujacych si¢ zachowaniem zwierzat, ale
niezainteresowanych bezposrednio tym zja-
wiskiem.

KOMUNIKACJA

Komunikacja zwierzat jest zjawiskiem in-
tuicyjnie latwym do zrozumienia, ale trud-
nym do jednoznacznego zdefiniowania. Ist-
nieje cala gama definicji komunikacji, od
bardzo szerokich do bardzo waskich (WILSON
1975, HAILMAN 1977, MARLER 1977, JOHNSON-
LAIRD 1990, DUSENBERY 1992, KIMURA 1993,
WILEY 1994, HAUSER 1996, KREBS i DAVIES
1997, BRADBURY i VEHRENCAMP 1998). W naj-
szerszej perspektywie o komunikacji moéwi-
my, kiedy dziatanie lub wskazowka (definicja
ponizej) jednego organizmu jest odebrane
i w efekcie zmienia wzorzec prawdopodo-
bieAstwa zachowania drugiego organizmu, w
sposob korzystny dla jednej badz obu stron
(WILSON 1975). W znacznie wezszym wymia-
rze komunikacja jest rozumiana jako przekaz

informacji za poSrednictwem sygnalow mie-
dzy nadawca i odbiorca, przy czym potwier-
dzeniem zajScia aktu komunikacji jest zmiana
zachowania odbiorcy po odebraniu sygnatu
(HAILMAN 1977). Jeszcze weziej komunikacje
definiujemy jako proces przekazania informa-
¢ji przez nadawce do odbiorcy w celu zwick-
szenia prawdopodobienstwa reakcji odbior-
cy, korzystnej dla nadawcy, zakladajac jed-
noczesnie, ze odbiorca odnosi (przecietnie)
korzyS¢ z uzyskanej informacji (BRADBURY i
VEHRENCAMP 1998).

Dla wyjasnienia réznic miedzy powyzszy-
mi definicjami niezbedne jest zdefiniowanie
czym jest sygnal (ang. signal) oraz wska-
zowka (ang. cue). Sygnatl jest to behawioral-
na, fizjologiczna lub morfologiczna cecha,
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uksztattowana badZ utrzymywana przez se-
lekcje¢ naturalna, poniewaz przekazuje infor-
macje do innych organizméw (OTTE 1974).
Sygnat jest zatem nie tylko noSnikiem infor-
macji miedzy nadawca i odbiorca, ale takze
srodkiem do osiagniecia okreSlonej korzySci
przez nadawce. Dlatego wabienie niektorych
owadow przez substancje chemiczne zawarte
w pocie ssakow nie jest przykladem sygnali-
zacji, gdyz oddzialywanie tych substancji na
owady nie jest celowe i nie przynosi zadnej
korzySci nadawcy. Takie oddzialywania, kto-
rych odbidr przez inne zwierzeta nie jest
korzystny dla ich wytworcy, okresla sie jako
wskazowki (SELEEY 1989). Nalezy jednak za-
chowac ostrozno$s¢ w stosowaniu powyz-
szego nazewnictwa, poniewaz wielu auto-
row definiuje je odmiennie (GREEN i MARLER
1979, HAUSER 1996). Terminu wskazowka
uzywa sie na przyktad w szerszym znaczeniu,
jako permanentny przekaz informacji (np.
wzOr ubarwienia), powiazany dlugotrwale z

fenotypem osobnika, ktorego ekspresja nie
jest powiazana z chwilowymi zmianami kosz-
tow (HAUSER 1996). Termin sygnal natomiast
moze by¢ rozumiany wasko, jako potencjal-
nie krotkotrwaly przekaz informacji (np.
glos alarmowy), wykonywany w odpowiedzi
na chwilowe zmiany w Srodowisku i w sta-
nie samego nadawcy, a przez co powiazany
z chwilowymi kosztami produkcji (HAUSER
1996). Takie zdefiniowanie sygnalow i wska-
zowek jest jednak krytykowane (BRADBURY i
VEHRENCAMP 1998), gdyz zar6wno no$niki in-
formacji permanentnych, jak i chwilowych,
wyewoluowaly w celu wywarcia okreSlone-
go wplywu na nadawcow (co jest zgodne z
wczesniejsza definicja sygnalow) (DAWKINS i
KREBS 1978). Natomiast wskazowki, zgodnie
z przedstawiona wczeSniej definicja, przeno-
sza informacje, ktore sa efektem ubocznym
zachowania nadawcy, a nie wynikiem dziata-
nia doboru naturalnego (HASSON 2000, MAY-
NARD SMITH i HARPER 2003).

WIARYGODNOSC

Wracajac do przedstawionych definicji
komunikacji, roznica miedzy definicja pierw-
sza i druga polega na tym, ze W pierwszej
uwzgledniono zar6wno intencjonalne, jak i
przypadkowe akty przekazu informacji, na-
tomiast w drugiej uwzgledniono tylko celo-
we przekazywanie informacji do odbiorcy.
Definicja trzecia z kolei, poza celowoScia
przekazu informacji (korzyS¢ dla nadawcy),
uwzglednia dodatkowe kryterium — celo-
woSC odbioru informacji (korzys¢ dla odbior-
cy). Tak zdefiniowana komunikacje okresla
si¢ jako prawdziwa (ang. true communica-
tion), dla odrdznienia jej od manipulacji (ko-
rzySC dla nadawcy, strata dla odbiorcy) (Wi-
LEY 1983). Powstaje jednak pytanie, czy oba
zjawiska moga w ogole istnie¢ niezaleznie, je-
Sli przyjaé, ze rywalizacja jest podstawa dzia-
tania doboru naturalnego (DAWKINS i KREBS
1978). OdpowiedZ na to pytanie jest SciSle
powiazana z takimi elementami komunikacji
jak wiarygodnoS¢ i oszustwo, a w gruncie
rzeczy zalezy przede wszystkim od charakte-
ru relacji miedzy nadawca i odbiorca (SEARCY
i NowIckIl 2005).

Z technicznego punktu widzenia sygnat
mozna uznac¢ za wiarygodny, jesli jest silnie
skorelowany z pewnym parametrem nadaw-
cy albo jego Srodowiska, oraz jeSli odbiorca
odnosi korzys¢ z posiadania informacji o tym
parametrze (SEARCY i NOWICKI 2005). Ponie-

waz wysokoS¢ korelacji miedzy sygnalem i
parametrem zalezy nie tylko od uczciwosci
nadawcy, ale takze od innych czynnikow
(np. bledéow odbiorcy) (DAWKINS i GUILFORD
1991), korelacje te nigdy nie sa idealne. Stad
tez terminu wiarygodnoS¢ uzywa si¢ raczej
w znaczeniu statystycznym niz Scistym (JOHN-
STONE i GRAFEN 1993, KOKKO 1997). Przyjmu-
je si¢, ze sygnal jest wiarygodny przeci¢tnie,
jesli odbiorca istotnie czeSciej uzyskuje ko-
rzystna dla siebie informacje o nadawcy niz
jej nie uzyskuje, przez co oplaca mu si¢ re-
agowac na taki sygnal. Na przyktad, u sam-
coOw Swierszcza domowego (Acheta dome-
sticus) liczba pulsow na cykniecie jest sko-
relowana Srednio (r = 0,4) z masg samca, co
jednak nie przeszkadza samicom preferowac
samcOw o wiekszej liczbie pulséw na cyknie-
cie (GRAY 1997). Z oszustwem mamy do czy-
nienia, kiedy odbiorca reaguje na sygnat w
sposob korzystny dla nadawcy i niekorzystny
dla siebie, na skutek nieprawdziwej infor-
macji zawartej w sygnale (SEARCY i NOWICKI
2005). Przykltadem oszustwa w komunikacji
jest nadawanie falszywych glosow alarmo-
wych (M@LLER 1990, FITCH i HAUSER 2003,
MAYNARD SMITH i HARPER 2003). Niektorzy
wyrozniaja takze drugi typ oszustwa, zwia-
zany z zatajaniem informacji (HAUSER 1997),
np. z niepoinformowaniem cztonkéw grupy
socjalnej o znalezionym pozywieniu (HAU-
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SER 1992, HAUSER i MARLER 1993). Tam, gdzie
cele obu stron sa zbiezne, tam nie powinni-
Smy spodziewac sie oszustw, ale ewolucji sy-
gnaléow o optymalnej wartoSci informacyjnej,
gdyz oszustwo odbiorcy byloby jednoczesnie
szkodliwe dla nadawcy (CHARNOV i KREBS
1975, SHERMAN 1985, MAYNARD SMITH 1991,
BERGSTROM i LACHMANN 1998). Tam, gdzie
cele obu stron nie sa zbiezne, powinniSmy
spodziewa¢ si¢ ewolucyjnego wyScigu zbro-
jeni miedzy wyrafinowaniem oszustw nadaw-
coOw i powsciagliwoscia reakcji odbiorcow
(KREBS i DAWKINS 1984).

Poniewaz cele nadawcy i odbiorcy rzad-
ko sa zbiezne, nadawcy powinni miec¢ skton-
nos¢ do nadinterpretacji rzeczywistoSci
(DAWKINS i KREBS 1978). Odbiorcy natomiast
powinni by$ sceptyczni i ignorowac sygnaty,
ktorych przecietna wiarygodnoSC jest niska
(CLUTTON-BROCK i ALBON 1979, HINDE 1981,

KREBS i DAWKINS 1984). Komunikacja w ta-
kim ukladzie moze by¢ stabilna tylko wtedy,
kiedy strategie nadawcy i odbiorcy osiagna
stan réwnowagi. O stanie rOwnowagi w ko-
munikacji mowimy wtedy, kiedy nadawca
odnosi korzyS¢ z sygnalizowania, a odbiorca
z reagowania na sygnal (HASSON 1994, MAY-
NARD SMITH i HARPER 1995), ale zadna ze
stron nie odnosi korzySci z jednostronnej
zmiany wlasnej strategii na inna (BERGSTROM
i LACHMANN 1998). Sygnaly ulegna inflacji i
ewentualnemu zanikowi, jesli jedna ze stron
znajdzie strategi¢ korzystniejsza dla siebie,
ale jednoczesnie mniej korzystna dla strony
przeciwnej. A zatem, by odbiorcy w ogole
reagowali na sygnaly, te powinny byC prze-
cietnie wiarygodne. Zeby jednak sygnaly byty
wiarygodne, musi istnie¢ dodatkowy mecha-
nizm rownowazacy pokus¢ manipulacji od-
biorcow przez nadawcow.

KOSZT

Postawiono hipoteze, ze zroéwnowaze-
nie systemOow komunikacji jest wynikiem
kosztownoSci sygnalizowania (ZAHAVI 1975,
1977, 1980, 1993; ZEHAVI i ZAHAVI 1997).
Zasada upoSledzenia (ang. handicap princi-
ple), bo tak nazwano ta hipoteze, w swo-
jej pierwotnej formie zakladata, ze uposle-
dzenie jest swoistym testem przetrwania
dla osobnika (ZAHAVI 1975). Osobnik po-
noszacy wysoki koszt (np. noszacy duze
poroze lub dhugi ogon) dowodzilby swojej
wysokiej jakoSci w sposob, ktory bylby le-
talny dla osobnika niskiej jakoSci. Idea ta
spotkala si¢ jednak z krytyka, wynikajaca
z niezgodnoSci takich zalozefi z modelami
genetycznymi (MAYNARD SMITH 1976, 1985;
BELL 1978). Problem polegal na tym, ze dla
samic, zysk z posiadania synow zdolnych
do silnego upoSledzenia si¢ nie zrowno-
wazytby strat wynikajacych z ich niskiej
przezywalnoSci. W kolejnych latach uposle-
dzenie zdefiniowano bardziej ogodlnie, jako
koszt proporcjonalny do istotnosSci prze-
kazywanej informacji (ZAHAVI 1977, NUR i
HASSON 1984, GRAFEN 1990, GODFRAY 1991,
MAYNARD SMITH 1991, JOHNSTONE i GRAFEN
1992). Zmiana ta znalazla takze uzasadnie-
nie w modelach genetycznych (ANDERSON
1986, IwasA i wspotaut. 1991).

Zasada upoSledzenia nie jest jedyna hi-
poteza wyjaSniajaca wiarygodnoS¢ sygna-
low. Zamiast pozytywnej zaleznoSci mie-
dzy kosztem sygnatu i jego intensywnoscia,

wiarygodnos¢ sygnalu moze wynika¢ z
pozytywnej zaleznoSci miedzy korzyScia z
jego nadania i jego intensywnosScia, nawet
jesli sygnaly o rdznej intensywnosSci obar-
czone sa podobnymi kosztami (JOHNSTONE
1997). Hipoteza ta bazuje na zalozeniu, ze
spodziewany zysk z reakcji odbiorcy jest
rozny dla réznych nadawcow. Nadawcy
rozniacy sie spodziewanym zyskiem, po-
winni wiec sygnalizowac z r6zna intensyw-
noscia. Kolejna hipoteza odnosi si¢ do sy-
tuacji, w ktorej osobniki wchodza ze soba
w interakcje wielokrotnie (SILK i wspotaut.
2000). Odbiorca, pami¢tajacy oszustwo
konkretnego nadawcy, moze zignorowac
jego sygnal w przysztoSci, pomimo reago-
wania na identyczne sygnaly od innych
nadawcow. Tak wiec w grupach socjalnych
sygnaly moga by¢ przeci¢tnie wiarygodne,
poniewaz oszust ryzykowalby ostracyzmem
wspoltowarzyszy. Hipoteza upoSledzenia
zaktadala, ze sygnaly musza by¢ kosztowne,
by byly wiarygodne. Okazuje si¢ jednak, ze
koszty nie sa warunkiem koniecznym do
utrzymania stanu rownowagi sygnalizacyj-
nej tak dtugo, jak kosztowne jest sygnalizo-
wanie poza stanem rownowagi (LACHMANN
i wspotaut. 2001). Innymi stowy, jesli zna-
czenie sygnalu i jego koszty sa rozdzielo-
ne (hipoteza Zahaviego zaktada, ze s3 one
nieodlaczne) oraz jeSli nadawca ptlaci koszt
jedynie, gdy oszukuje, to zysk nadawcy
jest najwickszy, jesli sygnalizuje on wiary-
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godnie. Hipoteza ta stanowi adaptacje teo-
rii sygnatéw kosztownych na grunt sygna-
low tanich (np. tworzacych mowe ludzka).
Poza mechanizmami réwnowazacymi zysk
z manipulacji postuluje sie, ze wiarygod-
nos$¢ niektorych sygnatow (tzw. indeksow)
moze wynikac z faktu Scistej zaleznoSci sy-
gnalu od fizycznych parametré6w nadawcy
(MAYNARD SMITH i HARPER 2003). Poniewaz
forma indeksow jest z definicji SciSle po-
wiazana z przekazywana informacja, sygna-
ly takie powinny by¢ zawsze wiarygodne.
Do indeksé6w zaliczono np. czestotliwosé
fundamentalna glos6w godowych u zab i
ropuch (DAVIES i HALLIDAY 1978, RAMER i
wspotaut. 1983, ROBERTSON 1986), ponie-
waz jest ona fizjologicznie powiazana z
masa nadawcy, a ta z kolei ma znaczenie
epigamiczne. Okazuje si¢ jednak, iz pewien
poziom nieuczciwosci jest nie do uniknie-
cia nawet w tym przypadku (WAGNER 1989,
1992).

Powyzsze hipotezy stawiaja odmienne
ograniczenia wlasnoSciom sygnalow. Widac,
ze rozne mechanizmy stabilizujace spraw-
dzaja si¢ lepiej badz gorzej w zaleznoSci od
funkcji sygnatu. Z drugiej strony widac tak-
ze, ze zapewnienie wiarygodnoSci pociaga
za soba ograniczenie funkcjonalnosci sygna-
lu. Ograniczenia tego typu okresla sie ogol-
nie jako koszty sygnalizacji i mierzy w kate-
goriach spadku dostosowania ze wzrostem
poziomu sygnalizowania, przy zalozeniu, ze
jakos¢ nadawcy i odbiorcy pozostaja stale
(GRAFEN 1990). Koszt, w rozumieniu zasady
uposledzenia, stanowia zatem jedna z katego-
rii kosztow sygnalizacji.

Tak jak dla wiekszoSci funkcji mozna
dosy¢ precyzyjnie przewidzie¢ parametry
sygnatu, gdyz wlasnosci te czesto wynikaja
wprost z fizycznych wtasciwosci sygnatu i
biologii gatunku (BRADBURY i VEHRENCAMP
1998), tak przewidzenie cech sygnalu nie-
zbednych do zapewnienia mu wiarygod-
nosSci jest zadaniem o wiele trudniejszym.
Istnieje spora liczba cech sygnalow moga-
cych postuzy¢ do opisania ich funkcji i bu-
dowy (MARLER 1961, OTTE 1974, HOCKETT
i ALTMAN 1968). Wszystkie sygnaly mozna
jednak opisa¢ wzglednie precyzyjnie na
podstawie szeSciu parametrow: zasiegu,
namierzalnoSci (np. w jakim stopniu struk-
tura sygnalu pozwala na okreslenie potoze-
niu nadawcy), aktywnoSci (ang. duty cycle)
(np. stosunek dlugosci sygnalu do czasu
sygnalizowania), indywidualnosci (np. sto-
sunek liczby wariantow sygnatu do liczby

osobnikow), potencjalu modulacji (liczba
mozliwych wariantéw sygnalu wykonywa-
nych przez jednego osobnika) oraz powia-
zania formy z zawartoScia (arbitralnos¢ lub
powiazanie funkcji sygnalu z forma) (BRAD-
BURY i VEHRENCAMP 1998). Liczba kombina-
cji tych parametrow jest znaczna, choc tyl-
ko czeS¢ z nich moze by¢ funkcjonalna w
danych warunkach.

Istnieje takze wiele kategorii kosztow
stabilizujacych wiarygodnoS¢ sygnatow (SE-
ARCY i NOWICKI 2005). Gléwna linia podzia-
lu biegnie miedzy kosztami niezaleznymi
i zaleznymi od odbiorcy (GUILFORD i DAW-
KINS 1995, VEHRENCAMP 2000). Te pierwsze
moga powstawa¢ w momencie produkcji
sygnatu (koszt produkgcji), tj. w wyniku po-
niesionych wydatkéw energetycznych, stra-
ty czasu badZz poniesionego ryzyka (HACK
1998); moga gromadzi¢ sie w trakcie wy-
twarzania struktur sygnalizacyjnych lub
podczas nauki (koszt rozwoju) (ANDERSON
1986; NOWICKI i wspolaut. 1998, 2002);
moga takze by¢ ponoszone na utrzyma-
nie struktur nadajacych sygnal, bez wzgle-
du na to, czy ten jest w danym momencie
wytwarzany (ang. maintenance cost, koszt
utrzymania) (EVANS i THOMAS 1992). Kosz-
ty zalezne od odbiorcy nie sa bezwzgledny-
mi atrybutami sygnalow, ale powstaja ,po
fakcie”, na skutek reakcji odbiorcy. Dotych-
czas zaproponowano dwie podkategorie ta-
kich kosztow: powstajace na skutek wzro-
stu prawdopodobiefistwa odniesienia rany
w wyniku bezpoSredniej reakcji odbiorcy
na sygnal (ang. vulnerability cost, koszt
narazenia) (VEHRENCAMP 2000), oraz na
skutek odwetowej reakcji odbiorcy na sy-
gnal (ang. retaliation cost, koszt odwetu))
(ENQuIsT 1985). ROznica miedzy kosztem
narazenia i odwetu jest subtelna, ale nie-
watpliwa. Miara kosztu narazenia jest rozne
prawdopodobienstwo odniesienia rany w
wyniki ataku odbiorcy po odebraniu sygna-
lu natomiast miara kosztu odwetu jest roz-
ne prawdopodobienstwo ataku odbiorcy w
reakcji na sygnal.

Dopiero zastosowanie teorii gier do
teorii komunikacji (MAYNARD SMITH 1982,
PARKER 1984) pozwolito na stworzenie kla-
rownego obrazu powigzan funkcjonalnosci
sygnatlow z ich wiarygodnoscia. W szczegol-
nosci okazalo si¢, ze czym wicksza rozbiez-
no$¢ interesow nadawcy i odbiorcy, tym
funkcjonalnos¢ sygnalu powinna bardziej
odbiega¢ od optymalnej (BRADBURY i VEH-
RENCAMP 1998).
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SYGNALY

Sygnaly mozna sklasyfikowa¢ w opar-
ciu o zawarto$¢ informacyjna, budowe i typ
kosztu. W tym miejscu niezbedne jest jednak
pewne uSciSlenie. Przekaz informacji jest z
natury stratny, a progi reaktywnosci odbior-
cOW ustawione powyzej wartoSci minimalnej
(JOHNSTONE 1998, WILEY 1994). Dlatego nie
ma sygnalow calkowicie darmowych, gdyz
nadanie sygnatu o okreSlonej intensywnosci
lub jakoSci bedzie zawsze kosztowne. Taki
koszt skutecznego nadania informacji okresla
sie mianem kosztu efektywnoSci (ang. effi-
cacy cost), dla odrdéznienia go od wymienio-
nych w poprzednim akapicie kosztOw strate-
gicznych (ang. stategic cost), ktorych funkcja
jest zapewnienie wiarygodnoSci sygnatlom
(MAYNARD SMITH i HARPER 2003). W mode-
lach ewolucyjnej teorii gier koszty efektyw-
noSci sa zwykle pomijane; zamiast tego moz-
na spotka¢ si¢ z mylacym terminem sygnat
darmowy (ang. cost-free signal), ktéry ozna-
cza ni mniej ni wiecej, ze sygnal nie posiada
jedynie kosztu strategicznego.

Pierwsza kategorie sygnalow stanowia in-
deksy (MAYNARD SMITH i HARPER 2003), czy-
li wspomniane wczesSniej wskazniki jakoSci
osobnikow. Druga kategorie stanowia sygna-
ly minimalne, czyli sygnaly posiadajace tylko
koszt efektywnoSci. Choc¢ istnieja teoretycz-
ne przestanki by sygnaly takie wystepowaly
w interakcjach antagonistycznych (SZAMADO
2003), wydaje si¢, ze sa one (np. glosy alar-
mowe w grupach rodzinnych) wytwarzane
glownie w uktadach o zbieznych interesach
nadawcy i odbiorcy (SEARCY i NOWICKI 2005).
Trzecia grupe¢ stanowia sygnaly o ujemnym
koszcie strategicznym (ang. negative handi-
cap signal) (SZAMADO 2003). W interakcjach
agresywnych istnieja sygnaly nie tylko prze-
kazujace informacje skutecznie, ale takze po-
siadajace dodatkowy element taktyczny, sta-
wiajacy nadawce albo w pozycji utatwiajace;j
wymuszenie okresSlonej reakcji na odbiorcy,
albo zwickszajacy szanse skutecznej obrony.
Sygnaty tego typu okreSlane sa jako grozby
taktyczne badz sygnaly ryzykownego zblize-
nia (ang. proximity-risk signal), i sa to np.
ruchy imitujace zamiar ataku (VEHRENCAMP
2000, SZAMADO 2008). Czwarta kategoric sta-
nowig sygnaly obarczone kosztem strategicz-
nym. W zaleznoSci od typu kosztu (zalezne,
niezalezne od odbiorcy), sygnaly te dzieli sie
na kilka podkategorii. Sygnaly stabilizowa-
ne kosztem niezaleznym od odbiorcy okre-
Sla si¢ ogolnie jako sygnaly typu obciazenia

(ang. handicap signal), przy czym dzieli si¢
je na dwie grupy: sygnaly typu obciazenia
jakoSciowego (ang. quality handicap signal)
i obciazenia ogolnego (ang. general handi-
cap signal) (HASSON 1997, JOHNSTONE 1997,
VEHRENCAMP 2000). Pierwsza grupe stanowia
sygnaly, ktorych intensywnoSC jest propor-
cjonalna do jakoSci nadawcy, a forma jest
wyraznie powiazana z celem nadania sygna-
hu. Na przyklad, utrzymanie wysokiego tem-
pa Spiewu przez dluzszy czas moze sygnali-
zowac samicy kondycje samca. Kosztem jest
produkcja sygnatu, proporcjonalna do sygna-
lizowanej jakosci; forma sygnatu jest zas ewi-
dentnie powiazana z celem, ktorym jest za-
prezentowanie swojej kondycji. Druga grupe
stanowia sygnaly, ktorych intensywnosSc jest
proporcjonalna do potrzeb nadawcy. Zebra-
nie o pokarm przez piskleta jest przyktadem
obciazenia ogolnego, gdyz bardziej glodne
piskleta musza zebra¢ z wicksza intensywno-
Scia, placac za to wyzszy koszt (MONDLOCH
1995). Sygnaly stabilizowane kosztem zalez-
nym od odbiorcy dzieli sic na sygnaly typu
obciazenia zagrozeniem (ang. vulnerabili-
ty handicap signal) oraz sygnaly obarczone
kosztem odwetu (VEHRENCAMP 2000). Sygna-
ly stabilizowane kosztem narazenia maja na
celu poinformowanie odbiorcy o poziomie
ryzyka jakie nadawca jest w stanie ponieSc.
Gazela podskakujaca wysoko w poblizu ge-
parda ptaci koszt efektywnoSci sygnatu infor-
mujac o swojej sprawnoSci, ale nie ponosi
zadnego kosztu niezaleznego od odbiorcy.
Sygnat ten natomiast jest stabilizowany ryzy-
kiem odniesienia rany (badz Smierci) przez
nadawce w wyniku reakcji odbiorcy. Zysk
nadawcy jest proporcjonalny do poniesione-
go ryzyka, ale ryzyko ro$nie nieproporcjo-
nalnie szybciej dla osobnikOw oszukujacych
(ryzykujacych ponad swoja miare) (ADAMS i
MESTERTON-GIBBONS 1995). Sygnaly obarczo-
ne kosztem odwetu, podobnie jak poprzed-
nie, sa wzglednie tanie w produkcji, jednak-
ze w odroznieniu od nich, nie wystawiaja
nadawcy bezwzglednie na ryzyko. Tutaj koszt
jest generowany wzglednie, to znaczy, ze za-
lezy od roznicy miedzy nadawca i odbiorca
i od efektywnoSci nadawanych przez nich
sygnalow. Interakcje agresywne sa czesto sil-
nie zrytualizowane i samce zamiast walczy¢
moga np. przybierac specyficzne pozy (Popp
1987) lub zmienia¢ jedna piosenke¢ na inna
(VEHRENCAMP 2001), informujac odbiorce
o wilasnej motywacji lub zdolnoSci do wal-
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ki. Odwet stanowi swoiste zabezpieczenie
przed oszustami i jego sila jest tym wyzsza
im wieksze oszustwo (ENQUIST 1985). Dosy¢
specyficzna grupe sygnalow stanowia tzw.
sygnaly konwencjonalne (ang. conventional
signal). Ich nazwa wynika z arbitralnej kon-
wencji wiazacej forme sygnalu ze znacze-
niem (np. stowa u ludzi) (GUILFORD i DAW-
KINS 1995). Kategoria ta plasuje si¢ niejako
w poprzek powyzszej klasyfikacji, poniewaz
sygnaly takie moga wystepowa¢ w ukladach,
w ktorych cele obu stron sa zbiezne (i wtedy
maja charakter sygnalow minimalnych) (Da-
VIES 1981, MAYNARD SMITH 1994), ale takze,
kiedy sa sprzeczne (VEHRENCAMP 2001, REK i

OSIEJUK 2010). W tym drugim przypadku ich
wiarygodnoS¢ jest utrzymywana przez koszt
odwetu (ENQUIST 1985, HURD 1997, HURD i
ENQUIST 1998). W zwiazku z tym, w niekto-
rych opracowaniach zaweza sie zakres sygna-
16w konwencjonalnych jedynie do sygnatow
obarczonych kosztem odwetu (VEHRENCAMP
2000). Nie jest to jednak wilasciwe, gdyz ist-
nieja sygnaly stabilizowane przez odwet, ale
jednoczeSnie o niearbitralnym zwiazku for-
my ze znaczeniem, np. oznaki statusu (plamy
na upierzeniu o roéznie intensywnym zabar-
wieniu) o rozmiarze proporcjonalnym do sta-
tusu osobnika (LEMEL i WALIN 1993, M@LLER
1987, QVARNSTROM 1997, ROHWER 1982).

PODSUMOWANIE

Proces komunikacji wiaze si¢ z obec-
noScia nadawcy i odbiorcy. W komunikacji
prawdziwej przekazanie informacji jest ko-
rzystne dla nadawcy, a uzyskanie informa-
¢ji jest korzystne dla odbiorcy. Informacja
przekazywana w ten sposob, to sygnal. Przy
uwzglednieniu  ograniczen  mechanistycz-
nych, charakter sygnalizacji zalezy od nat¢-
zenia konfliktu miedzy nadawca i odbiorca
(jesli ten w ogole ma miejsce) oraz mecha-
nizmu stabilizujacego wiarygodnos¢ sygnatu
w skali ewolucyjnej. Komunikacja moze by¢
stabilna tylko wtedy, gdy strategie nadawcy i
odbiorcy osiagna stan rOwnowagi sygnaliza-
cyjnej.

Zapewnienie wiarygodnoSci pociaga za
soba ograniczenie funkcjonalnoSci sygna-
lu. Ograniczenia tego typu okresla sie ogol-
nie jako koszty sygnalizacji i mierzy w kate-
goriach spadku dostosowania ze wzrostem

poziomu sygnalizowania, przy zatozeniu, ze
jakoS¢ nadawcy i odbiorcy pozostaja stale.
Koszty stabilizujace wiarygodnoS¢ sygnatow,
to koszty strategiczne, a gtowna linia ich po-
dziatu biegnie miedzy kosztami niezaleznymi
i zaleznymi od odbiorcy. Te pierwsze sa bez-
wzglednymi atrybutami sygnatlow, te drugie
powstaja w nastepstwie wytworzenia sygna-
hu. Koszt skutecznego nadania informacji nie
jest kosztem sygnalizacji.

SposOb placenia kosztu strategicznego
jest funkcja formy i celu wytworzenia sygna-
hu. Istnieja sygnaly o wysokim koszcie stra-
tegicznym albo bezwzglednie obciazajacym
nadawce, albo stawiajacym go w obliczu
kosztownych konsekwencji swojego dziala-
nia. Istnieja takze sygnaly o ujemnym kosz-
cie strategicznym, ktorych wykonanie daje
nadawcy dodatkowa korzyS¢ oraz sygnaly po-
zbawione kosztu strategicznego.

COMMUNICATION AND SIGNALLING IN ANIMALS

Summary

Communication involves two individuals, a send-
er and a receiver. In true communication, transfer of
information is beneficial to the sender and access to
information is beneficial to the receiver. The infor-
mation transmitted in this way is the signal. Consid-
ering mechanistic limitations, the character of sig-
nalling depends on the level of conflict between the
sender and receiver (if such conflict occurs) and the
mechanism stabilizing the reliability of the signal in
evolutionary scale. Communication is stable only if
strategies of the sender and receiver reach signaling
equilibrium.

Signal reliability limits signal functionality. Such
limitations are generally described as costs of sig-

naling and are measured as the decrease in fitness
with the increase in signal intensity, assuming that
the quality of the sender and receiver are constant.
Costs stabilizing the reliability of signals are strate-
gic costs and they can be divided into two general
categories: receiver-dependent and receiver-indepen-
dent costs. The first are inseparable qualities of sig-
nals, the second arise as a consequence of signaling.
The cost, which is necessary to convey the informa-
tion unambiguously, is not a cost of signaling.

The way in which the costs are paid is a func-
tion of the form of the signal. There are signals with
high strategic cost, which either directly handicap
the sender or charge the sender necessarily with the
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costly consequences of its behavior. Moreover, there
are signals with negative strategic cost, i.e. displays

that confer some other advantage to the sender, and
signals devoid of strategic costs.

LITERATURA

ADAMS E., MESTERTON-GIBBONS M., 1995. The cost of
threat displays and the stability of deceptive
communication. J. Theor. Biol. 175, 405-421.

ANDERSON M., 1986. Evolution of condition-depen-
dent sex ornaments and mating preferences:
sexual selection based on viability differences.
Evolution 40, 804-816.

BELL G., 1978. Handicap principle in sexual selec-
tion. Evolution 32, 872-885.

BERGSTROM C. T., LACHMANN M., 1998. Signaling
among relatives. III. Talk is cheap. Proc. Natl.
Acad. Sci. USA 95, 5100-5105.

BRADBURY J. W., VEHRENCAMP S. L., 1998. Principles
of animal communication. Sinauer Associates,
Sunderland.

CHARNOV E. L., KREBS J. R., 1975. The evoution of
alarm calls: altruism or manipulation? Am. Nat.
109, 107-112.

CLUTTON-BROCK T. H., ALBON S. D., 1979. The roaring
of red deer and the evolution of honest adverti-
sing. Behaviour 69, 145-170.

DAVIES N., 1981. Calling as an ownership conven-
tion on pied wagtail territories. Anim. Behav.
29, 529-534.

DAVIES N. B., HALLIDAY T. R., 1978. Deep croaks and
fighting assessment in toads Bufo bufo. Nature
274, 683-285.

DAWKINS M. S., GUILFORD T., 1991. The corruption of
honest signalling. Anim. Behav. 41, 865-873.
DAWKINS R., KREBS J. R., 1978. Animal signals: infor-
mation or manipulation? [W:] Behavioural Eco-
logy. KREBS J. R., DAVIES A. C. (red.). Blackwell,

Oxford, 282-309.

DUSENBERY D. B., 1992. Sensory ecology : how or-
ganisms acquire and respond to information.
W.H. Freeman, New York.

ENQUIST M., 1985. Communication during aggressi-
ve interactions with particular reference to va-
riation in choice of behavior. Anim. Behav. 33,
1152-1161.

EVANS M. R, THOMAS A. L. R., 1992. The aerodynamic
and mechanical effect of elongated tails in the
scarlet-tufted malachite sunbird: measuring the
cost of a handicap. Anim. Behav. 43, 337-347.

Frrcu T. W., HAUSER M. D., 2003. Unpacking “Hone-
sty”: Vertebrate Vocal Production and the Evo-
lution of Acoustic Signals. [W:] Acoustic Com-
mumnication. SIMMONS A., FAY R. R., POPPER A. N.
(red.). Springer, New York, 65-137.

GODFRAY H. C. J., 1991. Signalling of need by of-
Jspring to their parents. Nature 352, 328-330.
GRAFEN A., 1990. Biological signals as handicaps. ].

Theor. Biol. 144, 517-546.

GRAY D. A, 1997. Female house crickets, Acheta do-
mesticus, prefer the chirps of large males. Anim.
Behav. 54, 1553-1562.

GREEN S., MARLER P. M., 1979. The analysis of ani-
mal communication. |W:] Social Behavior and
Communicatio. MARLER P., VANDEBERGH ]J. G.
(red.). Plenum Press, New York, 73-158.

GUILFORD T., DAWKINS M. S., 1995. What are conven-
tional signals? Anim. Behav. 49, 1689-1695.

HACK M. A, 1998. The Energetics of Male Mating
Strategies in Field Crickels (Orthoptera: Grylli-
nae: Gryllidae). J. Insect Behav. 11, 853-867.

HAILMAN J. P., 1977. Optical signals : animal com-
mumnication and light. Indiana University Press,
Bloomington.

HASSON O., 1994. Cheating signals. J. Theor. Biol.
167, 223-238.

HAssON O., 1997. Towards a general theory of biolo-
gical signaling. J. Theor. Biol. 185, 139-156.
HassoN O., 2000. Knowledge, information, biases
and signal assemblages. [W:| Animal signals.
ESPMARK Y., AMUNDSEN T., ROSENQVIST G. (red.).

Tapir Academic Press, Trondheim, 445-463.

HAUSER M. D., 1992. Costs of deception: cheaters are
punished in rhesus monkeys. Proc. Natl. Acad.
Sci. USA 89, 12137-12139.

HAUSER M. D., 1996. The evolution of communica-
tion. MIT Press, Cambridge.

HAUSER M. D., 1997. Minding the behavior of decep-
tion. [W:]1 Machiavellian Intelligence II. WHITEN
A., BYRNE R. W. (red.). Cambridge University
Press, Cambridge, 112-143.

HAUSER M. D., MARLER P., 1993. Food-associated calls
in rhesus macaques (Macaca mulatta). II. Costs
and benefits of call production and suppression.
Behav. Ecol. 4, 206-212.

HINDE R. A, 1981. Animal signals: ethological and
games-theory approaches are not incompatible.
Anim. Behav. 29, 535-542.

HOCKETT C. F., ALTMAN S. A, 1968. A not on design
Jeatures. [W:] Animal Communication. SEBEOK
T. A. (red.). Indiana University Press, Blooming-
ton, 61-72.

HURD P. L., 1997. Is signalling of fighting ability co-
stlier for weaker individuals? J. Theor. Biol. 184,
83-88.

Hurp P. L., ENQUIST M., 1998. Conventional signal-
ling in aggressive interactions: the importance
of temporal structure. J. Theor. Biol. 192, 197-
211.

IWASA Y., POMIANOWSKI A., NEE S., 1991. The evolu-
tion of costly mate preferences. II. The “handi-
cap” principle. Evolution 45, 1431-1442.

JOHNSON-LAIRD P. N., 1990. What is communication?
An introduction. [W:] Communication: Fourth
Darwin Lecture Series. MELLOR H. (red.). Cam-
bridge University Press, Cambridge, 1-13.

JOHNSTONE R. A., 1997. The evolution of animal si-
gnals. [W:] Behavioural Ecology. KREBS J. R., DA-
VIES N. B. (red.). Blackwell, Oxford, 155-178.

JOHNSTONE R. A., 1998. Conspiratorial whispers and
conspicuous displays: games of dignal detection.
Evolution 52, 1554-1563.

JOHNSTONE R. A., GRAFEN A., 1992. The continuous
Sir Philip Sidney game: A simple model of bio-
logical signalling. J. Theor. Biol. 156, 215-234.

JOHNSTONE R. A., GRAFEN A., 1993. Dishonesty and
1‘116(5'4 handicap principle. Anim. Behav. 46, 759-
764.

KIMURA D., 1993. Neuromotor mechanisms in hu-
man communication. Oxford psychology series
no. 20. Oxford University Press, Oxford.

Kokko H., 1997. Evolutionary stable strategies of
age-dependent sexual advertisment. Behav. Ecol.
Sociobiol. 41, 99-107.

KREBS J. R., DAVIES N. B., 1997. Behavioural ecology
;. an evolutionary approach. Blackwell Science,
Cambridge.



466

PAWEL REK

KREBS J. R., DAWKINS R., 1984. Animal signals: Mind
reading and manipulation. [W:] Behavioural
Ecology. KREBS J. R., DAVIES A. C. (red.). Sinauer
Associates, 380-402.

LACHMANN M., SZAMADO S., BERGSTROM C. T., 2001.
Cost and conflict in animal signals and human
langtgage‘ Proc. Natl. Acad. Sci. USA 98, 13189-
13194.

LEMEL J., WALIN K., 1993. Status signalling, motiva-
tional condition and dominance: an experimen-
tal study in the great tit, Parus major. Anim. Be-
hav. 45, 549-558.

MARLER P., 1961. The logical analysis of animal
communication. J. Theor. Biol. 1, 295-317.
MARLER P., 1977. The evolution of communication.
[W:] How Animals Communicate. SEBEOK T. A.
%red.). Indiana University Press, Bloomington,

5-70.

MAYNARD SMITH J., 1976. Sexual selection and the
handicap principle. J. Theor. Biol. 57, 239-242.

MAYNARD SMITH J., 1982. Evolution and the theory of
games. Cambridge University Press, Cambridge.

MAYNARD SMITH J., 1985. Sexual selection, handicaps
and true fitness. ]J. Theor. Biol. 115, 1-8.

MAYNARD SMITH J., 1991. Homnest signalling: The Sir
Philip Sidney game. Anim. Behav. 42, 1034-
1035.

MAYNARD SMITH J., 1994. Must reliable signals be co-
stly? Anim. Behav. 47, 1115-1120.

MAYNARD SMITH J., HARPER D., 1995. Animal signals:
Models and terminology. J. Theor. Biol. 177,
305-311.

MAYNARD SMITH J., HARPER D., 2003. Animal signals.
Oxford series in ecology and evolution. Oxford
University Press, New York.

MoLLER A. P, 1987. Social control of deception
among status signalling house sparrows Passer
domesticus. Behav. Ecol. Sociobiol. 20, 307-311.

MOLLER A. P., 1990. Deceptive use of alarm calls by
male swallows Hirundo rustica: A new paterni-
ty guard. Behav. Ecol. 1, 1-6.

MoONDLOCH C. J., 1995. Chick hunger and begging
affect parental allocation of feeding in pigeons.
Anim. Behav. 49, 601-613.

NOWICKI S., PETERS S., PODOS ]J., 1998. Song learning,
early nutrition and sexual selection in song-
birds. Am. Zool. 38, 179-190.

NOWICKI S., SEARCY A. W., PETERS S., 2002. Brain de-
velopment, song learning and mate choice in
birds: a review and experimental test of the
“nutritional stress hypothesis”. J. Comp. Physiol.
A 188, 1003-1014.

NUR N., HASSON O., 1984. Phenotypic plasticity and
the handicap principle. J. Theor. Biol. 110, 275-
297.

OTTE D., 1974. Effects and Functions in the Evolu-
tion of Signaling Systems. Annu. Rev. Ecol. Syst.
5, 385-417.

PARKER G. A., 1984. Evolutionarily stable strategies.
[W:] Behavioural Ecology: An Evolutionary Ap-
proach. KREBS J. R., DAVIES N. B. (red.). Blackwell
Scientific Publications, Oxford, 30-61.

Porp J. W., 1987. Risk and effectiveness in the use of
agonstic displays by American goldfinches. Be-
haviour 103, 141-156.

QVARNSTROM A., 1997. Experimentally increased bad-
ge size increases male competition and reduces
male paternal care in the collared flycatcher.
Proc. R. Soc. Lond. B 264, 1225-1231.

RAMER J. D., JENSSEN T. A., HURST C., 1983. Size-rela-
ted variation in the advertisement call of Rana

clamitans (Anura:Ranidae) and its effect on
conspecific males. Copeia 1983, 141-155.

REK P., OSigJuk T. S., 2010. Sophistication and sim-
Pplicity: conventional communication in a rudi-
mentary system. Behav. Ecol. 21, 1203-1210.

ROBERTSON J. G. M., 1986. Male territoriality, figh-
ting and assessment of fighting ability in the
australian frog Uperoleria rugosa. Anim. Behav.
34, 763-772.

ROHWER S. A., 1982. The evolution of reliable and
unreliable badges of fighting ability. Am. Zool.
32, 1325-1331.

SEARCY W. A, NOWICKI S., 2005. The evolution of
animal communication : reliability and decep-
tion in signaling systems. Monographs in be-
havior and ecology. Princeton University Press,
Princeton.

SELEEY T. D., 1989. The Honey Bee Colony as a Su-
perorganism. Am. Sci. 77, 546-553.

SHERMAN P. W., 1985. Alarm calls of Belding’s gro-
und squirrels to aerial predators: nepotism or
self-preservation? Behav. Ecol. Sociobiol. 17,
313-323.

SiLK J B., KALDOR E., BOYD R., 2000. Cheap talk when
interests conflict. Anim. Behav. 59, 423-432.
SZAMADO S., 2003. Threat Displays are not Handi-

caps. J. Theor. Biol. 221, 327-348.

SZAMADO S., 2008. How threat displays work: species-
specific fighting techniques, weaponry and pro-
ximity risk. Anim. Behav. 76, 1455-1463.

VEHRENCAMP S. L., 2000. Handicap, index, and co-
nventional signal elements of bird song. [W:]
Animal Signals: Signalling and Signal Design in
Animal Communication. ESPMARK Y., AMUNDSEN
T., ROSENQVIST G. (red.). Tapir Academic Press,
Trondheim, 277-300.

VEHRENCAMP S. L., 2001. Is song-type maiching a co-
nventional signal of aggressive intentions? Proc.
R. Soc. Lond. B 268, 1§37—1642.

WAGNER W. E., 1989. Fighting, assessment, and fre-
quency alteration in Blanchard’s cricket frog.
Behav. Ecol. Sociobiol. 25, 429-436.

WAGNER W. E., 1992. Deceptive or honest signalling
of fighting ability? A test of alternative hypothe-
ses for the function of changes in call dominant
requency by male cricket frogs. Anim. Behav.
f44, 449—634)623.) Jrog

WILEY R. H., 1983. The evolution of communication:
Information and manipulation. [W:] Communi-
cation. HALLIDAY T. R., SLATER P. J. B. (red.). W.
H. Freeman, New York, 156-189.

WILEY R. H., 1994. Errors, exaggeration, and decep-
tion in animal communication. |W:] Behavio-
ral Mechanisms in Evolutionary Ecology. REAL
L. (red.). University of Chicago Press, Chicago,
157-189

WILSON E. O., 1975. Sociobiology : the new synthesis.
Belknap Press of Harvard University Press, Cam-
bridge.

ZAHAVI A., 1975. Mate selection: a selection for a
handicap. ]. Theor. Biol. 53, 205-214.

ZAHAVI A., 1977. The cost of honesty (further re-
marks on the handicap principle). J. Theor. Biol.
67, 603-605.

ZAHAVI A., 1980. Ritualization and the evolution of
movement signals. Behaviour 72, 77-81.

ZAHAVI A., 1993. The fallacy of conventional signal-
ling. Philos. T. R. Soc. B 340, 227-230.

ZEHAVI A., ZAHAVI A., 1997. The handicap principle:
a missing piece of Darwin’s puzzle. Oxford Uni-
versity Press, New York.



