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ZaleznoS¢ miedzy jakoScia Spiewu a kondycja
i immunokompetencja u ptakéw Spiewajacych
Magdalena Herdegen

Spiew samcéw u ptakéw $piewajacych jest cecha epigamiczna, odgrywajaca wazna role za-
réwno w doborze miedzy- jak i wewnatrzptciowym. Dobér miedzyptciowy dotyczy cech
epigamicznych i behawioralnych osobnikéw jednej pici (zwykle samcéw), ktdre zwiekszaja
ich atrakcyjnos¢ dla drugiej ptci, natomiast dobér wewnatrzptciowy odnosi sie do cech
zwiekszajacych sukces jednej pfci (zwykle samcéw) w walkach z innymi osobnikami tej sa-
mej pfci. Samice ptakéw czesto kieruja sie Spiewem przy wyborze partnera do rozrodu, przy
czym preferuja partneréw prezentujacych piosenki wysokiej jakosci, zazwyczaj jak najbar-
dziej ztozone (Andersson 1994). W zaleznosci od gatunku, w $piewie mozna wyr6znic¢ réz-
ne komponenty, o zréznicowanym znaczeniu dla samicy. Waznymi wyznacznikami jakosci
piosenki moga by¢ dtugos¢ i powtarzalnos¢ strofy, liczba sktadajacych sie na nig sylab czy za-
kres czestotliwosci dzwiekéw. Wydaje sie wiec prawdopodobne, ze samice zdobywaja na
podstawie $piewu informacje na temat potencjalnego partnera do rozrodu. Pojawiaty sie
nawet sugestie, ze poszczegélne sktadowe piosenki (np. dtugos¢, tempo, ilos¢ powtérzen,
wysokos¢ dzwiekéw) moga by¢ nosnikami réznych informacji dotyczacych jej wykonawcy
(Dreiss et al. 2008). Oznaczafoby to, ze drugorzedowa cecha piciowa, jaka jest $piew, stano-
wi uczciwy sygnat dotyczacy jakosci samca. Hipoteza ta jest rozwazana i testowana na réz-
nych gatunkach ptakéw. Badacze dociekaja tez, czym jest owa jako$¢ samca. Kondycja
ptaka? Jezeli tak, to czy zalezy ona od genéw, od obecnych warunkéw srodowiska czy od
warunkéw, w jakich dorastat? Inni sugeruja, ze $piew swiadczy o immunokompetencji osob-
nika lub o jego zdolnosci do walki z pasozytami. Jednak korelacja $piewu ptakéw z kondycja
moze takze zamiast dodatniej by¢ ujemna. Taka obserwacja sugerowataby decydujaca role
kompromiséw pomiedzy wyksztalceniem cech zwiekszajacych sukces reprodukcyjny, a
utrzymaniem dobrej kondycji organizmu, koniecznej do przezycia jak najdiuzszego czasu.
Kolejne pytania to: czy immunokompetencja i kondycja sg skorelowane bezposrednio ze
$piewem, czy moze wszystkie te cechy sa ksztattowane przez jakis inny czynnik, ale nie
taczy ich bezposrednia zalezno$¢? Jakie czynniki genetyczne i Srodowiskowe biora udziat w
tworzeniu siatki powigzari miedzy poszczegélnymi cechami? W koncu, czy korzysci, jakie
samice odnosza wybierajac atrakcyjnych samcéw w oparciu o jakos¢ Spiewu sg bezposred-
nie czy posrednie?

Ponizej przedstawione zostaty najbardziej znane hipotezy taczace $piew jako drugorze-
dowa ceche plciowa z kondycjg i immunokompetencja u ptakéw $piewajacych.

Zasada uposledzenia — wersja immunokompetencyjna

U podstaw tej hipotezy lezy tzw. zasada uposledzenia zaproponowana przez Zahaviego
(1975), w mysl ktérej tylko osobniki wysokiej jakosci, czyli posiadajace ,dobre geny” lub
dysponujace innymi zasobami, przynoszacymi samicom bezposrednie korzysci, moga sobie
pozwoli¢ na silng ekspresje cech epigamicznych, uposledzajacych funkcjonowanie sam-

53



céw. Dzieje sie tak dlatego, Zze sa one kosztowne: inwestycja energii i zasobéw w jedna
funkcje moze sie wigza¢ z ich zmniejszong alokacja w inne; ekspresja cechy epigamiczne;j
moze sie tez wigzac z innymi kosztami — jaskrawe upierzenie czy gtosny $piew moze zwiek-
sza¢ narazenie na drapieznictwo.

Immunokompetencyjna wersja tej zasady, znana jako ICHH (ang. immunocompetence
handicap hypothesis) zaktada, ze w przypadku zréznicowanej alokacji zasobéw wyksztatce-
nie bogatego repertuaru wokalnego mogtoby uposledza¢ funkcjonowanie systemu immu-
nologicznego. Stad, jedynie organizm wyposazony w dobre geny lub zyjacy w dobrych
warunkach srodowiska moze zainwestowa¢ w ekspresje wybujatych cech epigamicznych,
nie ryzykujac tym samym uposledzenia innych waznych funkgji zyciowych. Dlatego cechy
takie moga stanowi¢ dla samicy uczciwy sygnat jakosci samca. Koszty zwigzane ze $piewem
moga by¢ réznego rodzaju: bezposrednie, zwiazane z wydatkiem energetycznym, oraz po-
$rednie, np. ograniczenie czasu przeznaczonego na poszukiwanie pozywienia (Saino et al.
1996). Ponadto, r6zne cechy piosenki zaleza prawdopodobnie od ilosci zasobéw alokowa-
nych w $piew i rozwéj zdolnosci do Spiewu na réznych etapach zycia ptaka (Gil & Gahr
2002). Koszty wykonania piosenki, jej natezenia, czasu spedzonego na $piewaniu, rywali-
zuja z iloscig zasob6w przeznaczanych na inne funkcje, np. na odpowiedz immunologiczna
w momencie $piewania. Natomiast na podstawie repertuaru (dtugosci strof, ilosci sylab,
stopnia trudnosci wykonywanych dzwiekéw) samica moze prawdopodobnie uzyskac infor-
macje o ilosci i jakosci zasob6w, ktére samiec byt w stanie przeznaczy¢ na wazne funkcje or-
ganizmu w czasie rozwoju, czyli w okresie, kiedy mtody ptak uczy sie od nauczyciela (tzw.
tutora) repertuaru towarzyszacego mu potem do korica zycia. Dotyczy to jednak jedynie
tych gatunkoéw, u ktérych piosenka krystalizuje sie w mtodosci. Nie jest to reguta, bowiem u
wielu gatunkéw samce poszerzaja repertuar przez cate zycie (np. Birkhead et al. 1997).

Testosteron i kortykosteron

Folstad i Karter (1992) zwrécili uwage na role testosteronu jako waznego czynnika wymu-
szajacego kompromis miedzy ekspresjg cech epigamicznych a immunokompetencjg. Zasu-
gerowali, ze wysoki poziom androgenéw (obserwowany szczegélnie w sezonie godowym),
gléwnie testosteronu (T), hormonu ktéry odgrywa decydujaca role w rozwoju drugorzed-
nych cech ptciowych u samcéw kregowcdw, ma réwnoczesnie dziatanie immunosupresyj-
ne. Zgodnie wiec z zasada uposledzenia, tylko samce dobrej jakosci mogtyby sobie
pozwoli¢ na wzrost poziomu T pozwalajacy na petna ekspresje cech ptciowych, przy zacho-
waniu zdolnosci do zwalczania atakujacych organizm pasozytow. W mysl tej hipotezy,
$piew mogtby wiec rzeczywiscie stanowi¢ uczciwy sygnat wysokiej immunokompetenc;ji
samca, a zatem te dwa czynniki bylyby ze soba dodatnio skorelowane (rys.1).

Kolejne eksperymenty pozwolity na weryfikacje hipotezy Folstada i Kartera oraz lepsze
poznanie powiazai miedzy T a immunokompetencja. Zwrécono uwage na wzajemne od-
dziatywanie T i innego hormonu steroidowego — kortykosteronu (CORT). CORT jest hormo-
nem stresu, ktéry miedzy innymi bierze udziat w mobilizacji zapaséw energii w procesie
glukoneogenezy. Istnieja przypuszczenia, ze to raczej CORT dziata immunosupresyjnie, a T
obniza immunokompetencje jedynie we wspéfdziataniu z nim (Evans et al. 2000). Ponie-
waz wzrost poziomu T powoduje wzrost poziomu CORT, wedtug Evansa i jego wspofpra-
cownikéw nalezatoby na nowo sformutowac ICHH w odniesieniu do T uscislajac, ze T nie
ma bezposredniego negatywnego wptywu na immunokompetencje, a jedynie posredni,
poprzez podniesienie poziomu CORT. Roberts et al. (2007), w eksperymencie przeprowa-
dzonym na zeberkach Taeniopygia guttata, obserwowali dodatnia korelacje immunokom-
petencji z poziomem T i CORT, ale przy jednoczesnej ujemnej korelacji tych cech z masa
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ciafa samcéw, Swiadczaca o kondycji zwierzecia. Autorzy sugeruja na tej podstawie, ze roz-
woj cech epigamicznych, np. inwestycja w $piew, moze by¢ kosztowny ze wzgledu na wy-
datki energetyczne zwigzane z metabolizmem, a nie z reakcja immunologiczna. Ta ostatnia
moze by¢ nawet wzmacniana wraz ze wzrostem poziomu T i CORT. Potwierdzafoby to
zatozenie ICHH, Ze tylko osobniki dobrej jakosci moga sobie pozwoli¢ na wysoki poziom T,
a co za tym idzie zwiekszenie sukcesu reprodukcyjnego, bez utraty masy ciafa, lub tez dzieki
wysokiej immunokompetencji moga tolerowac jej spadek, czyli pogorszenie kondycji fi-
zycznej. W badanej populacji zeberek Roberts et al. (2007) stwierdzili pozytywny wptyw
poziomu T na odpowiedz typu humoralnego - mierzona sita reakcji na szczepionke przeciw
btonicy i tezcowi, natomiast brak korelacji miedzy poziomem T, a odpowiedzig typu komor-
kowego- po nastrzyknieciu fitohemaglutyning (PHA). Poszczegélne komponenty uktadu im-
munologicznego moga by¢ wiec determinowane przez rézne czynniki, a ich wzajemne
korelacje nie sg u ptakow dobrze poznane.

Grupa zwiazkéw, ktére prawdopodobnie odgrywaja wazna role w interakcjach pomie-
dzy T i CORT a uktadem odpornosciowym i kondycja u ptakéw, sg karotenoidy. Barwniki te
maja wiasciwosci antyoksydacyjne oraz zdolno$¢ stymulowania reakcji immunologiczne;j.
Maja tez pozytywny wptyw na epigamiczne ubarwienie ptakéw. U zeberek wykazano, ze
wysoki poziom T sprzyja akumulacji karotenoidéw, ktére by¢ moze kompensuja negatywne
skutki dziafania androgenu i w ten sposéb umozliwiaja utrzymanie T na poziomie wystar-
czajacym dla petnego rozwoju drugorzedowych cech ptciowych (McGraw & Ardia 2007).

Kortykosteron (CORT
Y + ( ) jadro HVC
Testosteron (T) > (high vocal center)
/ \ / 4
system _cecr_]y
immunologiczny < > epigamiczne
pasozyty > kondycja - stres rozwojowy
przezywalnos¢ reprodukcja

N/

dostosowanie

Rys. 1. Schemat zaleznosci miedzy poszczegdlnymi funkcjami organizmu ptaka oraz czynnikami ze-
wnetrznymi
Fig. 1. Relationships between different avian body functions and external factors
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Taki mechanizm jest zgodny z wczesniej przedstawiong hipoteza, ze wysoki poziom T osta-
tecznie niekoniecznie powoduje obnizenie sprawnosci uktadu immunologicznego.

Podsumowujac, przedstawione powyzej badania wskazuja na konieczno$¢ podejmowa-
nia kompromiséw pomiedzy inwestycja we wilasny organizm, a wydatkami ponoszonymi
dla zwiekszenia sukcesu reprodukcyjnego. Moga one dotyczy¢ réznych cech organizmu,
np. kondycji czy immunokompetencji, ale zawsze w pozycji uprzywilejowanej beda osob-
niki dobrej jakosci, ktére moga sobie pozwoli¢ na zachowanie waznych dla organizmu funk-
cji, przy jednoczesnych duzych wydatkach na wyksztalcenie wybujatych i kosztownych
cech atrakcyjnych dla samic.

Pasozyt — gospodarz: wyScig zbrojen

Hamilton i Zuk (1982) wysuneli oryginalna hipoteze, dotyczaca wzajemnych adaptacji pa-
sozytéw i ich gospodarzy oraz konsekwencji tego zjawiska dla doboru piciowego. Zapropo-
nowali model ich cyklicznych koadaptacji oparty na doborze zaleznym od czestosci. Jedli
rézne genotypy gospodarza wiaza sie z podatnoscia na r6zne genotypy pasozyta, w popula-
cji bedzie sie utrzymywac dynamiczna réwnowaga pomiedzy odmiennymi genotypami za-
réwno u gatunku atakowanego, jak i, w odpowiedzi na nig, u gatunku atakujacego. Wynika
to z przewagj, jaka kazdorazowo zyskuja osobniki, ktérych genotyp jest rzadki, co prowadzi
do stopniowego zwiekszenia ich udziatu w populacji, a w konsekwencji do odwrécenia pro-
porcji i pojawienia sie tendencji przeciwnej. Autorzy hipotezy postawili pytanie, czy wobec
tych ztozonych relacji pomiedzy gatunkami gospodarza i pasozyta, ptaki sa w stanie na ja-
kiej$ podstawie oszacowa¢ odpornos$¢ potencjalnego partnera na zagrazajace mu organi-
zmy. Sugeruja oni, ze cechy epigamiczne mogg by¢ tu pomocne. Wazny jest przy tym fakt,
ze rbwnowaga proporcji réznych genotypéw ptakéw nie jest stabilna, dzieki czemu zmien-
no$¢ genetyczna nie zostaje wyczerpana, dlatego wybor partnera w oparciu o ekspresje dru-
gorzedowych cech piciowych zawsze bedzie przynosit korzysci genetyczne. Cechy te moga
Swiadczy¢, zgodnie z zasada uposledzenia, o dobrej kondycji osobnika i sprawnie dziata-
jacym uktadzie immunologicznym, dzieki ktérym koszty zwalczania infekcji wywotanych
przez pasozyty nie odbijaja sie na jego atrakcyjnosci (rys. 1). Jesli taka sytuacja ma miejsce,
to szczegdlnie wybujate cechy u jednej plci, oraz zaostrzona selekcja partneréw ze strony
drugiej, powinny wystepowac u gatunkéw narazonych na statg obecnos¢ pasozytow, ktére
wywotuja chroniczne infekcje. W takim przypadku wyglad i zachowanie ptaka, odzwiercie-
dlajac jego kondycje, przekazuja wazne informacje na temat jego zdrowia. Powinny sie
wiec wyksztatci¢ szczegblnie wyrazne sposoby , reklamowania” swojej dobrej jakosci. Hipo-
teze te potwierdza poréwnanie miedzygatunkowe przeprowadzone przez Hamiltona i Zuk
(1982) na r6znych gatunkach ptakéw wréblowych Ameryki Pétnocnej. Przebadawszy préb-
ki krwi zwierzat pod katem obecnosci kilku gatunkéw powszechnie wystepujacych u nich
pasozytéw, naukowcy stwierdzili pozytywna korelacje miedzy stopniem zapasozycenia or-
ganizmu, a stopniem rozbudowy cech epigamicznych (brano pod uwage jaskrawos¢ upie-
rzenia obydwu plci oraz $piew samcéw).

Znaczenie $piewu samca jako jednego z czynnikéw Swiadczacych o kondycji i zdolnoéci
do reakcji immunologicznej potwierdza eksperyment przeprowadzony na rokitniczkach
Acrocephalus schoenobaenus (Buchanan et al. 1999). Jego autorzy wykazali, ze odpowiedz
komérkowa organizmu na infekcje pasozytnicza stanowi dla niego istotny wysitek fizjolo-
giczny i wiaze sie z pogorszong kondycja (zastrzegli jednak, ze zwiazek przyczynowy moze
by¢ odwrotny, mozliwe jest, Ze to raczej osobniki w gorszej kondycji tatwiej ulegaja infek-
cjom odpasozytniczym). Mimo wspomnianych kosztéw, wsréd badanych rokitniczek zaob-
serwowali oni wzrost jakosci Spiewu wraz ze spadkiem stopnia zapasozycenia. Wyniki te sa
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zgodne z hipoteza Hamiltona i Zuk (1982). Warto zwréci¢ uwage, ze piosenka samca,
oprécz informacji o podatnosci partnera na pasozyty, moze dostarcza¢ samicy informacji
takze o przydatnosci samca przy wykarmianiu przysztego potomstwa, czyli o potencjalnych
bezposrednich korzysciach dla kojarzacej sie z nim samicy. Autorzy eksperymentu zaobser-
wowali bowiem, Ze silniej zapasozycone samce wktadaja mniej wysitku w wychowanie po-
tomstwa. Przeprowadzano réwniez poréwnanie zaleznosci wielkosci repertuaru wokalnego
i wielkosci ledziony, waznego organu limfatycznego, u réznych gatunkéw ptakow $pie-
wajacych. Autorzy sugeruja, ze w poréwnaniach miedzygatunkowych ptakéw mozna uzy-
waé wielkosci $ledziony jako miary narazenia na pasozyty. Pomiary ptakéw wykazaty
pozytywng korelacje miedzy wielkoscia repertuaru samcow i ich Sledziony, wystepujaca u
wielu gatunkéw (Miiller et al. 2000). Autorzy przypisuja to zjawisko pozytywnemu wptywo-
wi, jaki wysoka immunokompetencja moze mie¢ na zdolnos¢ uczenia sie. To z kolei wynika
z faktu, ze tylko osobniki niezapasozycone moga sobie pozwoli¢ na wyksztafcenie i utrzy-
manie struktur nerwowych i partii mézgu odpowiedzialnych za nauke $piewu.

Hipoteza stresu rozwojowego

Nowicki (1998) wysunat hipoteze stresu rozwojowego, wskazujacg na warunki wczesnego
rozwoju ptakéw Spiewajacych, a nie geny, jako czynnik decydujacy o stopniu wyksztatcenia
u samcow repertuaru wokalnego, miedzy innymi poprzez rozwdéj odpowiednich struktur
moézgowych i narzadéw glosu (rys. 1). Poniewaz u wielu gatunkéw repertuar pozostaje nie-
zmienny przez cafe zycie osobnika, jego jako$¢ moze by¢ u nich uczciwym sygnatem infor-
mujacym potencjalne partnerki o warunkach, w jakich dorastat samiec. Jest to mozliwe
dlatego, ze czynniki stresowe jakim organizm byt poddany we wczesnej fazie zycia kiedy
ksztattuje sie repertuar wokalny, wptywaja prawdopodobnie trwale réwniez na inne funkcje
organizmu. Najpowszechniej wystepujacym i najczesciej rozwazanym w dyskusjach streso-
rem jest niedobér pokarmu. Nie jest to jednak jedyny czynnik limitujacy optymalny rozwéj
ptaka; moze nim by¢ np. wielkos¢ legu, ktérej ujemna korelacje z immunokompetencja i
kondycja wykazano eksperymentalnie u zeberek (Naguib et al. 2004). Alokacja zasobéw w
warunkach stresu jest regulowana przez hormony steroidowe, gféwnie CORT (Buchanan
2000). Ograniczenie zasob6w moze sie przyczynia¢ do obnizenia immunokompetencji,
pogorszenia kondycji, zdolnosci poznawczych i wielu innych funkcji kluczowych dla organi-
zmu.

Wyksztatcenie bogatego repertuaru, o wysokim stopniu ztozonosci, wiaze sie z duzym
naktadem energii i wymaga czasu oraz dobrego rozwoju obszaréw mézgu odpowiedzial-
nych za nauke $piewu (rys.1). Dlatego sukces na tym polu moze by¢ miara tego, jak dobrze
osobnik radzit sobie we wczesnym okresie zycia, w jakiej byt kondycji czy na ile byt skutecz-
ny w samodzielnym zdobywaniu pokarmu po opuszczeniu gniazda. W warunkach stresu
koszty wyksztatcenia cech epigamicznych sa wyzsze, co wynika z koniecznosci alokacji
zwiekszonej ilosci zasobéw w inne kluczowe dla organizmu funkcje.

Nie ma zgody co do stusznosci przedstawionej hipotezy, cho¢ wsréd wynikéw licznych
testéw znacznie przewazaja dane $wiadczace na jej korzys¢. Przyktadowo, Nowicki et al.
(2000) potwierdzili hipoteze w eksperymencie przeprowadzonym na populagji trzciniakéw
A. arundinaceus. Wykazali istnienie korelacji miedzy wielkoscia repertuaru samcow a
dtugoscia ich lotek, ktéra jest czesto wykorzystywana miarg rozwoju pisklat. McDonald et al.
(2006) r6znicujac w dwoch grupach mtodych paséwek $piewnych Melospiza melodia ilos¢
dostarczanego pokarmu, otrzymali kolejne potwierdzenie hipotezy. Gorzej karmione ptaki
nie rozwinety okazatych drugorzedowych cech ptciowych (miedzy innymi prezentowaty
gorszej jakosci Spiew). Spencer et al. (2005) obserwowali ubozszy repertuar wokalny u sam-
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céw kanarkéw Serinus canaria poddanych w mfodosci stresowi poprzez zainfekowanie ma-
larig. Natomiast Birkhead et al. (1998) w eksperymencie przeprowadzonym na zeberkach
zaobserwowali, ze ptaki hodowane na ubogiej diecie wyksztatcity $piew w rownym stopniu,
co grupa kontrolna. Eksperyment ten nie potwierdza zatem hipotezy Nowickiego: czynnik
stresogenny, jakim byta ograniczona dostepnos¢ pokarmu, nie wptynat negatywnie na ja-
kos¢ Spiewu samcow. Natomiast Smiertelno$¢ ptakéw gorzej karmionych byta o wiele wyz-
sza. Wyniki te przecza funkgji informatywnej $piewu. Gil et al. (2006) réwniez nie znalezli u
zeberek potwierdzenia hipotezy stresu rozwojowego. Stres pokarmowy i manipulacja wiel-
koscia legu nie wptynety, w przeprowadzonym przez nich eksperymencie, na nauke $piewu
i wielkos¢ repertuaru wokalnego.

Rola jadra HVC

Weryfikujac hipoteze Nowickiego, badacze wiele uwagi poswiecili roli zré6znicowanego
rozwoju jadra HVC (ang. high vocal center), w zaleznosci od czynnikéw Srodowiskowych, w
ksztaftowaniu repertuaru wokalnego samcéw ptakéw $piewajacych. HVC to jadro w mézgu
ptakow $piewajacych, odpowiedzialne za zdolnos¢ uczenia sie Spiewu oraz wykonywania
skomplikowanych piosenek. Sugeruje sie istnienie dodatniej korelacji pomiedzy objetoscia
HVC a wielkoscia repertuaru wokalnego opanowanego i wykonywanego przez badane
samce np. u paséwki $piewnej (Pfaff et al. 2007). Prawdopodobnie objetos¢ HVC, $wiad-
czaca o stopniu jego wyksztafcenia, jest tez dobra miara jakosci ptaka, jako Ze struktura ta
wydaje sie szczegblnie narazona na negatywne skutki stresu doswiadczanego przez osobni-
ka we wczesnym okresie rozwoju (np. Spencer et al. 2005) (rys. 1). Buchanan et al. (2004)
twierdzg, ze réznica w wielkosci tych struktur pomiedzy osobnikami narazonymi na stres a
takimi, ktére rozwijaja sie w optymalnych warunkach, jest znacznie wyrazniejsza niz w
przypadku innych jader mézgowych, jak réwniez catkowitej masy mézgowej. Przyczyny
tego faktu nie sg znane. Istnieja r6zne domysty, sugerujace np. znaczenie poziomu CORT
(dla ktérego HVC posiada receptory), znaczna podatnos¢ komérek HVC na stres oksydacyj-
ny czy duze koszty energetyczne zwiazane z rozwojem i utrzymaniem tego jadra (Buchanan
et al. 2004).

Niezaleznie od tego szczegdlnego charakteru HVC istnieje przypuszczenie, ze jego roz-
miar, rozpoznawany przez samice na podstawie $piewu samca, moze by¢ uczciwym sy-
gnatem Swiadczacym o kondygiji i jakosci osobnika, gdyz wskazuje na prawidiowy rozwoj
systemu nerwowego oraz catego mézgu, w tym regionéw odpowiedzialnych za wazne dla
przezycia funkcje, jak pamie¢, orientacja przestrzenna czy spostrzegawczo$¢ (Pfaff et al.
2007).

Korelacja miedzy rozmiarami HVC a wielkoscia repertuaru samca wynika by¢ moze za-
réwno ze skladowej genetycznej, jak i z dziatania czynnikéw srodowiskowych, waznych w
okresie, kiedy mtode ucza sie Spiewu. Przypuszcza sie, ze wielkos¢ HVC jest cecha odzie-
dziczalng oraz, ze moze by¢ wrazliwa na stopiers heterozygotycznosci osobnika. Rozmiar
jadra jest tez jednak zalezny od dawki bodZzcéw akustycznych dostarczonych ptakowi w
czasie wczesnego rozwoju, kiedy ksztattuja sie struktury mézgowe (Buchanan et al. 2004).

Heterozygotyczno§¢ zamiast ,dobrych genéw”

Przedstawione wczesniej hipotezy dotyczace korzysci z kojarzenia z partnerami o dobrych
genach opieraly sie na zatozeniu, ze istnieja ,dobre allele” podnoszace dostosowanie (np.
odpornos¢ na pasozyty) posiadajacym je osobnikom, a wybierajacym je na partneréw sami-
com — korzys¢ genetyczna w postaci lepiej dostosowanego potomstwa.
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Kolejni badacze zwrdcili uwage na potencjalne znaczenie innego czynnika jakim jest he-
terozygotycznos¢ (Brown 1997, Reid et al. 2005). Mechanizm ten zakfada, ze fenotypowa
korelacja kondygji i funkcji immunologicznej z jakoscig cech epigamicznych jest zwigzana
ze stopniem heterozygotycznosci. Znane sg u zwierzat przyktady pogarszania sie kondycji
wraz z rosnacym stopniem wsobnosci (czyli rowniez homozygotycznosci) (Keller & Waller
2002) oraz negatywnego wptywu inbredu na zdolnos¢/site? odpowiedzi immunologicznej
(Paterson et al. 1998). W interesie samicy powinien wiec by¢ wybér partnera o jak najwyz-
szym stopniu heterozygotycznosci, pod warunkiem, Ze ta ostatnia jest dziedziczna lub
wplywa na jako$¢ opieki nad potomstwem sprawowanej przez samce. Mozliwe, ze drugo-
rzedowe cechy piciowe odzwierciedlajg heterozygotycznos¢. Reid et al. (2005), w ekspery-
mencie przeprowadzonym na populacji paséwek Spiewnych wykazali spadek wielkosci
repertuaru wokalnego wraz z rosnaca homozygotycznoscia ptaka. Zaleznos¢ taka moze by¢
konsekwencja negatywnego wptywu wsobnosci na proces neurogenezy i stopien rozwoju
moézgu, czynnikéw majacych decydujace znaczenie dla zdolnosci uczenia sie i zapamieta-
nia bogatego repertuaru piosenek. Badacze obserwowali zdecydowana preferencje samic
w kierunku samcéw heterozygotycznych. Samce takie prezentowaty lepsza jakos¢ $piewu,
byty w lepszej kondycji i cechowaty sie silniejsza odpowiedzia immunologiczna od pozo-
statych. Spiew mégtby wiec by¢ uczciwym sygnatem informujacym samice o jakosci partne-
ra, dzieki pozytywnej korelacji obydwu cech ze stopniem heterozygotycznosci samca.

Kojarzac sie z samcem heterozygotycznym, niespokrewnionym z sobg czy o genach
kompatybilnych do wfasnych samica teoretycznie mogfaby zwieksza¢ szanse na heterozy-
gotycznos¢ swojego potomstwa. Wydaje sie jednak, ze posrednie korzysci z takich kojarzen
moga mie¢ znaczenie w rzadkich przypadkach matych, wysoce wsobnych populacji (Reid
2007). Korzysci dla samicy z kojarzenia z heterozygotycznym samcem sa wiec zazwyczaj
prawdopodobnie bezposrednie. Wynikaja z pozytywnego wptywu heterozygotycznosci na
kondycje partnera, a przez to posrednio np. na jakos¢ jego opieki nad potomstwem.

Podsumowanie

Kondycja i immunokompetencja sa powiazane ze $piewem samca u ptakéw $piewajacych
réznymi zaleznosciami. Niekoniecznie sa to jednak zwiazki bezposrednie, za pomoca kté-
rych mozna by w prosty sposdb, na zasadzie przyczynowo-skutkowej, wyjasni¢
wspotdziatanie opisywanych cech. Sa one raczej determinowane przez r6zne czynniki $ro-
dowiskowe badz genetyczne, a zapewne i jedne i drugie. Takimi czynnikami moga by¢ np.
poziom androgenéw, stopien rozwoju moézgu i ukfadu nerwowego, zalezne z kolei od wa-
runkéw rozwoju organizmu (poziomu stresu pokarmowego, zapasozycenia, wielkosci legu).
Duze znaczenie moze tez mie¢ sktadowa genetyczna. Warto zauwazy¢, ze wyniki poszcze-
golnych badan i ich interpretacje, cho¢ odwotuja sie do réznych aspektéw funkcjonowania
organizmu, czesto nie wykluczaja sie wzajemnie. Prawie wszystkie proby wyjasnienia relacji
miedzy $piewem ptakéw a ich kondycja i immunokomptencja opieraja sie na zatozeniu ko-
niecznosci podejmowania kompromiséw miedzy réznymi funkcjami organizmu, ze wzgle-
du na rozmaitego typu koszty, z jakimi sie one wiaza. Wielos¢ hipotez i ich r6znorodnos¢, a
nie jeden uproszczony model, moze najlepiej odzwierciedla¢ ztozonos¢ rzeczywistych
powiazar miedzy kondycja i immunokompetencjq a atrakcyjnoscia cech epigamicznych u
ptakéw $piewajacych, a w przysztosci moze przyczynic¢ sie do lepszego poznania i opisu
rzadzacych nimi mechanizméw.

Dzigkuje Jackowi Radwanowi i Joannie Rutkowskiej za cenne wskazéwki oraz Zofii Prokop za
uwagi jezykowe.
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Summary: Relationship between the quality of song and condition and immunocompetence in
songbirds. Condition and immunocompetence are related to the quality of male song in songbirds.
However, this does not necessarily involve a direct, cause-effect relationship. In most cases the indi-
rect relationships are determined by various environmental or genetic factors, or both. Among these
factors are e.g. androgen level, the development of brain and nervous system affected by external
conditions during an organism development (the level of nutrititional stress, parasite load, brood
size). The genetic component seems to be of great importance. It’s worth mentioning that the results
of various studies and their interpretations, though concern different aspects of an organism func-
tioning, do not exlude each other. Almost all hypotheses explaining relationships between bird song,
condition and immunocompetence imply the trade-offs between different body functions as a re-
sults of related costs. The high number and diversity of hypotheses may better reflect the complexity
of real relationships between condition and immunocompetence, and the attractivenes of epigamic
traits in songbirds, than one simplified model.
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