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Streszczenie

Artykul podaje przeglad gtownych typow ultradzwigkowych wokalizacji, ktore sa emitowane zaréwno
przez nowonarodzone, jak i doroste szczury, oraz biologiczne sytuacje, w ktorych sa obserwowane. Nowona-
rodzone szczury emitujg wokalizacje separacyjne, kiedy wypadna z gniazda. Wokalizacje te maja zmienne pa-
rametry akustyczne, ale ich dominujaca cecha jest zmieniajaca si¢ czestotliwos$¢ na podobienstwo wibrujacego
sygnatu pogotowia ratunkowego. Ulatwia to matce zlokalizowanie zgubionego noworodka i przyniesienie
go do gniazda. Doroste szczury majg dwa podstawowe typy ultradzwiekowych wokalizacji: (1) wokalizacje
alarmowe (lub 22 kHz), emitowane gdy zbliza si¢ drapieznik i takze w innych awersywnych, niebezpiecznych
sytuacjach, oraz (2) wokalizacje afiliacyjne (lub 50 kHz) zwigzane z pozytywnymi oddziatywaniami spolecz-
nymi. Wokalizacje 50 kHz maja skomplikowang strukture akustyczng i dzielg si¢ dalej na kilka podtypoéw
o sugerowanej biologicznej roli w spotecznym zachowaniu. Do najczestszych podtypow naleza ,,ptaskie” wo-
kalizacje o niezmiennej czestotliwosci, stopniowane wokalizaje ze skokami czgstotliwosci i tryle.

Abstract

The article reviews the main types of ultrasonic vocalizations emitted by both newborn and adult rats, as
well as biological situations in which they appear. Newborn pups emit separation calls when they fell out of
the nest. These vocalizations have variable acoustic parameters but their dominating feature is fluctuating fre-
quency similar to the ambulance siren. This feature enables mother to localize the pup and bring it back to the
nest. Adult rats produce two basic types of ultrasonic vocalizations: (1) alarm vocalizations (or 22 kHz calls)
that are emitted in the proximity of a predator or other aversive, dangerous situations, as well as (2) affiliative
vocalizations (or 50 kHz calls) associated with positive social intreactions. The 50 kHz calls have complex
acoustic structure and may be further subdivided into several subtypes with suggested biological roles in so-
cial behavior. The most frequent subtypes are “flat” 50 kHz calls with constant frequency, step calls with rapid
jumps of frequency, and trills.




ARTYKULY

Wszechswiat, t. 117, nr 4—6/2016

Wprowadzenie

Obecny artykul stanowi kontynuacje tematu zapo-
czatkowanego publikacjg we Wszechswiecie z 2013
roku (Brudzynski, tom 114, Nr 4-6, str. 129-133),
ktéra odpowiadata na pytanie, dlaczego szczury za-
czety uzywac ultradzwickow do wewnatrzgatunko-
wej komunikacji. Szczury, jak i1 inne gryzonie, sg
bardzo lekliwymi zwierzgtami, zyja w norach i pro-
wadzg nocny tryb zycia, gdyz pod ostong ciemnosci
sa bardziej bezpieczne. Procesy adaptacyjne zmusi-
ly je dalej do porozumiewania si¢ w zakresie ultra-
dzwigkow, ktore nie sg styszalne dla wigckszosci dra-
pieznikow (przede wszystkim ptakoéw drapieznych).
Co prawda wiele drapieznych ssakow moze styszec
znaczng cze$¢ dolnego pasma ultradzwigkow, ale
nie na daleka odleglos¢, zatem ogdlnie ultradzwieki
zwickszaja bezpieczenstwo zycia szczurow.

Pierwsze doniesienie o ultradzwigkowej wokaliza-
cji szczurdw pojawito sie w 1954 roku [1], a wigc
dos¢ dawno. Badania nad tymi wokalizacjami roz-
wijaty si¢ powoli z powodu technicznych trudnosci
w odbiorze i analizie tych dzwickow. Przez diugie
lata nie bylo wiadomo, jakie informacje szczury so-
bie przekazujg. Poczatkowo wydawalo sig, ze szczu-
ry uzywaja ultradzwigkow jako prostych sygnatow
alarmowych lub ostrzegawczych, ktore nie maja zad-
nej wewnetrznej struktury i przypominajg gwizdy lub
piski. Przypuszczano, ze sygnaly te dzialalyby tak,
jak powtarzajacy si¢ dzwigk sygnalizatora lub brze-
czyka, co szczegblnie odnositoby sie do szczurzych
noworodkoéw wotajacych matke na pomoc w trudne;j
sytuacji. Okazato si¢, ze potrzeba bylo wiecej niz
p6t wieku, aby zaczac rozumie¢ nie tylko znaczenie
tych sygnatow, ale caly zlozony system wokalnego
porozumiewania si¢ tych zwierzat. Wyrazenie “ta-
jemniczy kod” w tytule tego artykutu nie jest uzyte
w ludzkim znaczeniu tajemniczosci, ale w znacze-
niu, ze powstaly w ewolucji kod porozumiewania
si¢ szczurow byt w pewien sposob ukryty, bardziej
ztozony i trudny do rozszyfrowania niz si¢ badaczom
wydawato. Jeszcze do dzisiaj nie wszystkie elementy
szczurzej wokalnej komunikacji sg dla nas jasne. Wy-
jasnienie tych sygnalow wymaga nie tylko dalszych
dlugotrwatych badan laboratoryjnych, ale pelnego
zrozumienia biologii zachowania si¢ tych zwierzat,
szczegoblnie ich zachowania emocjonalnego i neurofi-
zjologicznych procesow w ich mozgu.

Wokalizacje separacyje nowonarodzonych szczuréw

Badacze zwrocili szczegolng uwage na wokaliza-
cje emitowane przez szczurze noworodki kierowane

do ich matki. Byly one zarejestrowane pierwsze
iich rola biologiczna wydawata si¢ prosta. W wypad-
ku zagrozenia, zwykle wypadnigcia poza gniazdo,
szczurek wokalizuje i kiedy matka styszy jego wo-
fanie, przynosi go spowrotem do grupy rodzenstwa
w gniezdzie. Mate noworodki nie umieja jeszcze
dobrze chodzi¢, sa zmiennocieplne (poikilotermicz-
ne) az do 5 dnia zycia, wigc poza gniazdem szyb-
ko stygna i bez pomocy matki, jedzenia i jej opieki
grozi im zagtada. Totez takie wokalizacje nazwano
separacyjnymi (ang. separation calls, lub isolation
calls), gdyz wokalizujacy noworodek jest odsepa-
rowany od matki, ciepta w gniezdzie i matczynego
mleka. I chociaz ten schemat zachowania si¢ nowo-
rodkow jest calkowiecie prawdziwy, liczne rejestra-
cje separacyjnych wokalizacji wprawily badaczy
w zdziwienie.

Okazlo sig, ze separacyjne wokalizacje, zwane
czasem po angielsku distress vocalizations (tzn. emi-
towane w nieszczesliwej lub rozpaczliwej sutyacji),
prezentuja zadziwiajaca roznorodno$¢ dzwigckow,
ktorej nikt si¢ nie spodziewat [11]. Roznorodno$¢ ta
byla tak duza, ze wregcz trudno bylo wyobrazi¢ sobie
jakakolwiek sensowng komunikacje z matka. Kazdy
noworodek emitowat inne dzwigki, a kazdy dzwigk
wydawat sie mie¢ inng akustyczna charakterystyke za
kazdym razem, kiedy szczurek go emitowal. A zatem
w matym przyblizeniu otrzymano tyle réznych wo-
kalizacji, ile byto szczurkéw w miocie i ile razy wo-
kalizowaty. Sprawiato to wrazenie totalnego chaosu.
Zakres czestotliwosci siegat od dzwickow styszal-
nych dla ludzi (piskéw) az do pond 120 kHz, a wiec
niemal do goérnego zakresu ultradzwickéw nietope-
rzy. Dlugos¢ trwania pojedynczych wokalizacji takze
zmieniata si¢ od mniej niz 10 ms do ponad 600 ms,
czyli 60 razy. Jedne z nich prezentowaty si¢ jako krot-
kie odcinki o statej czestotliwosci, inne zmieniaty si¢
W czasie rosnac, malejac, rosnac i malejac, malejac
irosnac, a jeszcze inne strzelaly przez wszystkie czg-
stotliwosci od 2 kHz (dzwigk styszalny dla cztowie-
ka) do pond 100 kHz w jednym wydechu, jak gwizd.
Na dodatek jeden infant potrafit emitowaé kilkana-
scie typow tych wokalizacji w jednym ciggu emisji
trawajacej 1-2 sekund (Ryc. 1). Zmieniala si¢ taze
ilo$¢ wydawanych wokalizacji od sporadycznych do
prawie 100 wokalizacji na minut¢. Co ciekawe jed-
nak, ze matki tych noworodkow w wiekszosci przy-
padkow szybko reagowaly na te, jak sie wydawalo,
chaotyczne dzwieki i szukaly zgubionego noworod-
ka, aby przynie$¢ go z powrotem do gniazda [12].

Zostaly podjete proby bardziej systematycznego
badania separacyjnych wokalizacji podczas rozwoju,
aby dowiedzie¢ si¢, czy zmieniajg si¢ one w kolejnych
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dniach po urodzeniu. Ultradzwickowe wokalizacje
separacyjne pojawiajg si¢ juz w pierwszym i drugim
dniu po urodzeniu i ich ilo$¢ nasila si¢ az do 4-5 dnia
zycia, potem utrzymuje si¢ do 17 dnia zycia i szyb-
ko spada, zanikajac catkowiecie okoto 20 dnia zycia.
Szczury rosng wyjatkowo szybko i po 3 tygodniach
(21-22 dni) opuszczaja juz gniazdo rodzinne. Zauwa-
zono takze, ze noworodki samcow emitujg wiecej
wokalizacji niz samic [18].
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Ryc. 1. Przyktadowy sonogram (czgstotliwo$¢ zilustrowana w czasie)
serii 10 separacyjnych wokalizacji emitowanych jednym ciagiem przez
pojedynczego 15-dniowego szczurka (szczepu Sprague-Dawley). Poza
roznorodnoscia wokalizacji, ich dominujaca czgstotliwos¢ spada po
pierwszych dwoch zawotaniach do dzwigkéw styszalnych dla ludzi, po
czym znow rosnie az niemal do 70 kHz. Czerwona przerywana linia za-
znacza gorng granicg ludzkiej styszalnosci, tzn. okoto 80% dzwigkow
w tej serii jest poza ludzka styszalnoscia (obszar zaznaczony na jasnonie-
bieski kolor). Czas trwania pokazanych wokalizacji zawiera si¢ migdzy
35a 121 ms.

Dalsze badania separacyjnych wokalizacji w za-
kresie czasu od 10-17 dnia po urodzeniu wykazaty,
ze dhugos$¢ pojedynczych wokalizacji znacznie ro-
$nie w czasie, od $rednio 80 ms w dniu 10 do 140
ms pi¢¢ dni poézniej (dzien 15), a potem zaczyna
powoli spada¢. Natomiast najsilniejsza komponenta
czestotliwosci dzwigkéw wzrasta od okoto 50 kHz
w dniu 10. do 53 kHz w dniu 15. 1 do 64 kHz w dniu
17 [11]. Szczurki rosng szybko i pojemnos¢ ich pluc
wzrasta, a mechanizmy krtaniowe w ciagu tych paru
dni rozwoju staja si¢ bardziej wydajne i precyzyjne
przy produkcji dzwigkdéw. A zatem podczas rozwoju
pojawily si¢ pewne cechy wokalizacji, ktore mogtly
naprowadzi¢ nas na elementy, ktére sa wazne w ko-
munikacji z matka i stanowig biologicznie istotng in-
formacj¢ zawartg w tych wokalizacjach.

Najpierw wszystkie wokalizacje zastaty skategory-
zowane na podstawie ich akustycznego wygladuna za-
pisie sonograficznym. Zapis taki ilustruje zmiany cze-
stotliwosci dzwigkow w czasie. Wzglednie czysty ton
wygladatby na takim zapisie jako linia (patrz Ryc. 1).
Wyrdzniono 10 réznych typoéw separacyjnych woka-
lizacji (oznaczonych liczbami 0-9 na Ryec. 2). Ilos-
ciowa analiza tych typow dla noworodkow w wie-
ku od 10-17 dni wykazata, Zze emitujag one duzo
wigcej wokalizacji, ktore sg zlozone, tzn. jedna

wokalizacja zawiera dzwigki szybko narastajace,
a potem malejace (tzw. ang. sweeps, przelatujace
przez wiele czegstotliwosci), albo dzwigki szybko ma-
lejace, a potem narastajace. Wreszcie pojawily sig tez
wokalizacje majace wigcej naglych zmian czgstotli-
wosci, dajac na sonogramie wyglad przypominajacy
duza litere N lub W (Ryec. 2). | wreszcie zauwazono,
ze im starsze szczurki, tym bardziej ztozone sa emito-
wane wokalizacje i tym wigcej zmian czgstotliwosci
pojawialo si¢ w kazdej wokalizacji. Ta obserwacja
data mozliwo$¢ zrozumienia, co noworodki emituja
lub starajg si¢ emitowac.

Typ Sonogramy
]
1

Opis sonogramu
Esrtatt kreski lub zblitony do kreski
Ksrtatt kropki lub przecinka
Ksrtalt malejgcego “sweep'u™

Esztalt rosngoego “sweep'u”

Ksrtadt litery "U”

Esztatt odwrdcone] literay “U”

Ksztalt literay “N” lub jej lustrzane odbicie
Esztatt litery "M lub “W™

Wedyki

Esztalt lodony
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Ryec. 2. Graficzne zestawienie wyr6znionych typodw separacyjnych woka-
lizacji zarejestrowanych z dziesigciu 17. dniowych noworodkow szczu-
réw szczepu Sprague-Dawley. Na kazdy typ wokalizacji pokazane sg trzy
przyktadowe wokalizacje (w jasnoniebieskim obszarze) i opisane obok.
Wokalizacje uporzadkowane sa wedlug ztozono$ci sygnatow od typu 0
do 9. Znaczek kalibracyjny na dole sonograméw oznacza 50 ms (pozioma
kreska) i 32 kHz (pionowa kreska). Zmodyfikowane z Brudzynski et al.
(1998).

Okazato si¢, ze w czasie kilkunastu dni rozwo-
ju, noworodki starajg si¢ emitowac jak najdluzsze
dzwigki 1 zmienia¢ je w gore i w dot czgstotliwosci
na wzOr syreny pogotowia ratunkowego [11].
W pierwszym dniu po urodzeniu, wlasciwie wszyst-
kie ich wokalizacje sg “nieudane”, tzn. niekompletne
i krotkie. Potem, w miarg prob, noworodki zaczynaja
zmienia¢ czestotliwos¢ w czasie kazdej wokalizacji
i przedtuzac je. Poczatkowo nie sta¢ je na wigcej niz
dzwigki, ktore wygladaja jak krotkie kreski, laseczki
lub wezyki. Potem pojawiaja si¢ wokalizacje, ktore
wygladaja na zapisie jak duze litery U lub odwrocowe
U, czyli majace dwie zmiany kierunku. Az wreszcie
najstarsze noworodki produkuja wokalizacje przypo-
minajgce zmienny dzwigk syreny zmieniajacy kieru-
nek tam i spowrotem, par¢ razy w jednej wokalizacji.
A zatem okazato sig, ze ta zmienno$¢ czgstotliwosci
jest wlasciwym sygnatem dla matki. Ma to biolo-
giczny sens, poniewaz zmieniajgca si¢ powtarzalnie
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czestotliwo$¢ lepiej pozwala zlokalizaowaé zrodto
dzwigku 1 szybciej znalez¢ zgubionego noworod-
ka. Trudno$¢ w rozszyfrowaniu tego kodu polegata
na tym, ze tuz po urodzeniu noworodki nie umiaty
jeszcze emitowac prawidlowo skonstruowanych wo-
kalizacji. Stad zmiennos$¢ czgstotliwosci samego sy-
gnatu natozyla si¢ na zmienno$¢ spowodowang po-
czatkowym nieporadnym emitowaniem i uczeniem si¢
w kolejnych dniach po urodzeniu, powodujac wraze-
nie chaosu.

Wokalizacje alarmowe dorostych szczurow

Kiedy mtode szczury opuszczaja gniazdo, sytu-
acja zmienia si¢ diametralnie. Szczury nie mogg juz
liczy¢ na opieke i ochrong matki. Teraz emisja wo-
kalizacji, nawet w ultradzwigkowym zakresie, moze
by¢ ustyszana przez drapieznika i stanowi zagroznie
dla zycia. Dorastajace szczury juz nigdy w zyciu nie
beda emitowac separacyjnych wokalizacji, gdyz uta-
twityby one drapieznikowi ich zlokalizowanie. Na
0go6t doroste szczury milczg, a wokalizacje wymie-
niaja tylko w $cistej grupie spolecznej w sytuacjach
biologicznie waznych i emocjonalnych i to wedtug
zupehie innego kodu. Szczury sa takze bardziej wo-
kalnie aktywne w ukryciach i w norach niz na otwar-
tej przestrzeni.

Najwazniesze biologicznie sa wokalizacje alarmo-
we ostrzegajace cztonkow grupy o istniejagcym lub
potencjalnym niebezpiecznstwie. Wokalizacje alar-
mowe ostrzegaja wielu osobnikow w grupie jednocz-
$nie, wigc stanowig wyzszy poziom reakcji obronnej,
w ktorej zwierze nie tyle broni samo siebie, ale przede
wszystkim ochrania wszystkich innych osobnikow,
ktorzy, na przyktad, drapieznika nie zauwazyli. Moze
to by¢ interpretowane jako rodzaj reakcji altruistycz-
nej, ale bez narazania wlasnego zycia. Takie woka-
lizacje musiaty powsta¢ w ewolucji bardzo dawno
i stanowia efektywny system ostrzegawczy zwigk-
szajacy przezywalnosc.

Natomiast w wypadkach, kiedy szczur znajdzie si¢
w sytuacji bez wyjscia, np. zaskoczony przez kota,
bez mozliwosci ucieczki, szczur nie bedzie emitowat
ultradzwigkowych wokalizacji, natomiast zacznie
wydawac styszalne piski, bezposrednio kierowane
do drapieznika, tak aby drapieznik mogt je wyraznie
odebraé. Te styszalne dzwigki stanowig ostrzezenie,
ze szczur jest gotowy to aktywnej obrony [17]. Jest to
zadziwiajaca obserwacja wskazujaca, ze szczury naj-
prawdopodiobniej odrozniajg ultradzwickowy zakres
komunikacji we wlasnym gronie od styszalnej komu-
nikacji z innymi gatunkami, tgcznie z cztowiekiem,
co czgsto obserwuje si¢ w laboratoryjnych badaniach.

Szczury emitujg ultradzwigkowe alarmowe woka-
lizacje (ang. alarm vocalizations albo alarm calls)
w bardzo stereotypowy sposob. Wokalizacje sg bar-
dzo dlugo trwajacymi ultradzwigkami, o wzglednie
niskiej 1 zadziwiajaco statej czestotliwosci (Ryc. 3).
Alarmowe wokalizacje zawieraja si¢ migdzy 20
i 26 kHz (bardzo rzadko sig¢gaja 30 kHz), a wigc
wszystkie sa powyzej gornej granicy ludzkiej styszal-
nosciinazywane sg wokalizacjami 22 kHz, jako zbior-
cza nazwa na caly typ alarmowych sygnatow (ang. 22
kHz vocalizations). Nie oznacza to, ze wszystkie te
wokalizacje sa doktadnie w 22 kHz, ale (patrz Ryc. 3)
nazwa pozostata jako historycznie ustalony termin
dla calej kategorii alarmowych wokalizacji, dla jed-
noznaczno$ci nazewnictwa.
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Ryc. 3. Emisja 22 kHz wokalizacji. A - Rysunek szczura szczepu Wistar
emitujacego alarmowa wokalizacj¢. Przod ciata jest wydtuzony, glowa
obnizona i ustawiona liniowo z tchawica, pysk lekko otwarty, widoczne
sa nadete powloki brzuszne, aby stworzy¢ odpowiednie ci$nienie powie-
trza wydychanego z ptuc. B, C - Przyktadowe sonogramy alarmowych
wokalizacji zarejestrowane z dwoch roznych dorostych zwierzat szcze-
pu Wistar (gorny i dolny zapis). Dla kazdego zwierzecia pokazano dwie
pierwsze wokalizaje z serii zawotan. Wida¢ wyraznie, ze pierwsza woka-
lizacja zaczyna si¢ w troche wyzszych czestotliwo$ciach, a potem szczur
dostraja ja do pasma komunikacyjnego. Nad kazda wokalizacja podane
jest jej trwanie w milisekundach (od 780-1900 ms). Srednie czestotli-
wosci pokazanych alarmowych wokalizacji zawieraja si¢ miedzy 23,7
a 24 kHz. Czerwone przerywane linie zaznaczaja gorng granice ludzkiej
styszalno$ci. Porownaj skale czasu z ta na Ryc. 1. Sonogram C zmodyfi-
kowany z Brudzynski et al., (1993).
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Dhlugos$¢ trawania poszczegodlnych wokalizacji (za-
wotan) zawiera si¢ miedzy 300 ms a ponad 3000 ms
(tzn. az do ponad 3 sekund monotonnego dzwie-
ku emitowanego w jednym wydechu). Trudno byto
uwierzy¢, ze szczury moga zainwestowac tyle energii
w jedng wokalizacje 1 wstrzymac funkcje oddechowe
na tak dtugo, oraz powtarza¢ te wokalizacje, jedna za
druga, przez bardzo dtugi czas, czasem z odstgpami
zaledwie 100 ms, minimum na zaczerpnigcie szyb-
kiego oddechu. Najwidoczniej emisja alarmowych
wokalizacji okazala si¢ krytyczna dla przezycia. Spo-
sob emisji tych wokalizacji wymaga pewnej wprawy,
aby dzwigki byty bardzo dlugie, o niezmiennej cze-
stotliwosci 1 stale utrzymane w waskim pasmie czg-
stotliowsci. Charakterystyczna postawa wokalizuja-
cego szczura (w 22 kHz) jest pokazana na Ryc. 3A.
W niektorych sytuacjach szczury moga takze emito-
wac krotkie 22 kHz vokalizacje, ktore, jak si¢ uwaza,
reprezentujg aversywny stan bez zewngtrznego Zzro-
dta zagrozenia [6, 7].

Mtode szczury wykazuja pewna wrodzong predys-
pozycje do ich emisji, ale muszg si¢ takze nauczy¢
precyzji ich produkcji. Pierwsza wokalizacja alarmo-
wa w odpowiedzi na bodziec podlega pewnej mo-
dulacji, tak jakby szczur starat si¢ znalez¢ wlasciwy
zakres czgstotliwosci, a po jego znalezieniu wszyst-
kie nastepne wokalizacje maja juz stalg czgstotliwos¢
(Ryc. 3 B,C) [10]. Diugi dzwigk alarmowy zaczyna
si¢ bardzo cicho i powoli narasta utrzymujac nadal te
samg czestotliwos¢, az do glosnosci 60-80 dB SPL
(decybele wyrazajace poziom cisnienia akustyczne-
go, od ang. SPL — sound pressure level) z odlegto-
$ci okoto 20-30 cm. Nastgpnie natezenie dzwigku
stopniowo zanika, nadal utrzymujac t¢ sama czesto-
tliwo$¢. Taki sposob emisji wokalizacji utrudnia ich
zlokalizowanie przez drapieznika [9]. A wiec cechy
powolnego narastania i zanikania dzwigku, precyzyj-
nie monotonny ton bez zadnej modulacji oraz produ-
kowanie dzwigkéw w terenach bogatych w roslin-
nos$¢ lub inne przeszkody, ktore odbijaja i rozpraszaja
fale dzwigkowe, stanowia wzgledna gwarancje, ze
drapieznik nie ustyszy wokalizacji, a jesli je uslyszy,
nie bedzie mogt ich precyzyjnie zlokalizowac.

Badania zachowania si¢ spotecznych grup szczu-
row wykazaty, ze wprowadzenie kota w poblize wej-
$cia do szczurzych nor (okoto 1 metra od wejscia)
spowodowalo, ze szczur-dominant pierwszy zaczal
emitowac alarmowe wokalizacje, po czym schowat
si¢ do nory. Za nim podazyli cztonkowie jego gru-
py spolecznej, ktorzy byli na zewnatrz i wszyscy
zaczeli powtarza¢ te wokalizacje, juz bedac w bez-
piecznym ukryciu. Powtarzane wokalizaje trwaly od
kilkudziesieciu minut do 2 godzin po usunieciu kota

[4, 3]. Poczatkowo szczury spedzaly 50% czasu na
wokalizowaniu, a potem wokalizacje powoli zmniej-
szaly sie. Co jest ciekawe, ze wokalizowat nie tylko
ten osobnik, ktory zobaczyt drapieznika, ale alarmo-
we wokalizacje byly powtarzane przez wszystkich
cztonkéw grupy, nawet przez tych, ktorzy byli caty
czas w norach i kota nie widzieli [3]. Efektem takiego
zachowania byl akustyczny alarm, ktory rozbrzmie-
wat w catym gniezdzie, we wszytskich jego tunelach
i komorach i ktéry trwat do 2 godzin juz po odejsciu
kota. Takiego zachowania nie zaobserwowano, kiedy
zywego kota zastgpiono wypchana kuktg kota [3].

Co jeszcze bardziej ciekawe, ze po takim dhugim
epizodzie gremialnej alarmowej wokalizacji, szczu-
ry wychodzity na powierzchni¢ bardzo ostroznie,
a niektore nie wyszly z gniazda wczesniej niz po paru
godzinach od zakoficzenia alarmu. Wychodzenie
z gniazda (z nory) po stresie alarmu odbywa si¢ za-
wsze w charakterystyczny sposob. Szczur pozostaje
w potowie w wyjsciu na powierzchnig, a swoja przed-
nig czesce ciata wdluza jak najdalej moze poza wyjscie
na otwarty teren, obserwujac srodowisko i weszac in-
tensywnie. Takie zachowanie zostalo nazwane beha-
wiorem oceny ryzyka (ang. risk assessment behavior)
[4]. Badania farmakologiczne sugeruja dalej, ze ocena
ryzyka jest zachowaniem motywowanym lgkiem [5].

Jak si¢ okazato w badaniach behawioralnych, sta-
fa czgstotliwo$¢ w zakresie 20-25 kHz oraz dlugie
wokalizacje sa cechami kodujacymi niebezpieczen-
stwo, mimo ze samice emitujg krotsze wokalizacje
niz samce [2]. Odegranie wokalizacji alarmowej, lub
podobnych dzwigkow z glosnika do naiwnych szczu-
réow w klatce, ktore nie miaty mozliwos$ci schowania
si¢, powodowato, ze zmniejszaty one swoja aktyw-
no$¢ 1 najczesciej zamieralty w zupelnym bezruchu
(ang. freezing response) przez dluzszy czas [8]. Jesli
dzwieki alarmowe byly bardzo stabe, sugerujac duza
odlegtos¢, szczury ignorowaty je, ale natychmiast za-
mieraty w bezruchu, kiedy dzwigk ustawal i naste-
powata dluzsza cisza. Najwyrazniej sprawdzajac, czy
potencjalny drapieznik si¢ nie zbliza.

Szczury emitujg takie same 22 kHz wokalizacje
w obliczu kazdego niebezpieczenstwa lub zagroze-
nia, nie tylko drapieznika. Alarmowe wokalizacje po-
jawiajg si¢ przy stresie, bardzo gtosnym i niespodzie-
wanym dzwigku, ktory powoduje przestrach (ang.
startle response) lub kiedy jeden z walczacych szczu-
réw przegrywa i przyjmuje ulegla postawe, ale takze
i w innych sytuacjach. Taki szeroki wachlarz bodz-
cOW mogacy wywota¢ alarmowe wokalizacje zo-
stal wykorzystany w badaniach laboratoryjnych,
w ktérych 22 kHz wokalizacje wywotuje si¢ np.
niespodziewanym dmuchnigciem powietrza z waskiej
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rurki (ang. air puff), gtosnym bodzcem akustycznym,
albo podaniem lekkiego bodzca elektrycznego przez
metalowe prety w pdtodze klatki (ang. foot shock) nb.
ta nazwa jest sarkastyczna, gdyz bodzce te nie sg szo-
kiem elektrycznym, tylko nieprzyjemnym bodzcem
odbieranym przez nieowlosione podeszwy tap). Kaz-
dy niespodziewany i nieprzyjemny bodziec wywola
takie wokalizacje. Powstaje wigc pytanie, czy szczu-
ry emitujg alarmowe wokalizacje w obliczu kazdego
nieprzyjemnego bodzca bez wzgledu na otoczenie?
Byloby to ryzykowne.

Okazalo si¢ jednak, iz tak nie jest. Szczury precyzyj-
nie obserwujg otoczenie i emitujg alarmowe wokali-
zacje z pozycji wzglednego wlasnego bezpieczenstwa
i tylko, kiedy w poblizu sa inne osobniki mogace je
ustysze¢ [17]. Zjawisko to zostatlo nazwane ,,efektem
publicznosci” (ang. audience effect). To do tej ,,pu-
blicznos$ci” (szczurzej grupy spotecznej) kierowane sa
ich wokalizacje. Kiedy szczur jest zupelie sam, nie
wydaje na ogoét zadnych dzwigkow, albo emituje tylko
sporadyczne wokalizacje, ale wokalizacje te gwattow-
nie rosng, kiedy pojawiajg si¢ inne osobniki w poblizu.
Natomiast wspomniane wyzej styszalne dla cztowieka
piski, ktore w krytycznych sytuacjach kierowane sa
bezposrednio do drapieznika, nie wykazuja efektu pu-
blicznosci. Szczur ostrzega drapieznika bez wzgledu
na to czy sa w poblizu inne szczury, czy nie.

Ponadto wykazano, Ze sytuacje zwigzane z emisja
22 kHz wokalizacji sa szybciej zapamigtywane, pa-
migtane przez szczury dtuzej niz sytuacje zwigzane
z innymi dzwigkami, oraz ze te $lady pamigciowe sg
bardziej odporne na zapomnienie [15]. Sa to typowe
cechy stanu emocjonalnego, ktérego glownym celem
jest zwrocenie wigkszej uwagi na biologicznie waz-
ne sytuacje i trwalsze zapamigtanie ich niz innych
sytuacji.

Wokalizacje afiliacyjne dorastajacych i dorostych
szczuréw

Cecha wspodlng wszystkich opisanych wyzej wo-
kalizacji bylo to, ze pojawiajg si¢ one w nieprzy-
jemnych, awersywnych sytuacjach i odzwierciedlaja
negatywny stan emocjonalny szczura, ktory jest ho-
mologiczny z ludzkim Igkiem lub obawg. Szczury
emitujg takze wokalizacje sygnalizujace pozytywne
stany emocjonalne w wielu sytuacjach spotecznych,
kiedy si¢ bawia, wspoldzialaja, spotykaja, wspolnie
zywig czy rozmnazajg. Wszystkie te pozytywne sy-
tuacje cechuja si¢ zwigkszong spdjnoscia speteczna
(ang. social cohesion), kiedy osobniki dzialajg razem,
zblizjg si¢ do siebie, kiedy akty agresywne znikajg
izwierzeta wykazuja ,,przyjazne” (tzn. nieagresywne)

i pomocne zachowanie. Takie zachowania mozna
wspoélnie nazwa¢ zachowaniem afiliacyjnym (ang.
affiliative behavior, z tacinskiego stowa affiliare, co
oznacza dostownie ,,adoptowac syna”, a w przenosni
,,by¢ adoptowanym przez spolecznosc¢”).

W sytuacjach afiliacyjnych szczury wykazujg wy-
jatkowa aktywnos$¢ wokalna i wszystkie wokaliza-
cje emitowane w takich sytuacjach mozna nazwac
wokalizacjami afiliacyjnymi. Sa one homologiczne
z ludzkim stanem wokalnego wyrazania radosci i za-
dowolenia. Wokalizacje afiliacyjne u szczurow nazy-
wa si¢ wokalizacjami 50 kHz, od dominujacej czgsto-
tliwosci emitowanych zawotan. Jest to takze zbiorcza
nazwa na ten typ wokalizacji, gdyz dominujace cze-
stotliwosci zawierajg si¢ miedzy 35 kHz a 70 kHz,
a nawet mogg sig¢gac do az do 80 kHz.

Obserwacje i analizy laboratoryjne 50 kHz woka-
lizacji wprawity badaczy znow w zdziwienie i zakto-
potanie. Wokalizacje te nie sg podobne do Zadnych
innych zawotan emitowanych przez szczury, s wyjat-
kowo krotkie, o bardzo wysokiej czestotliwosci dzwig-
kow, akustycznie skomplikowane i bardzo réznorod-
ne. Przez dlugie lata trudno bylo nawet rejestrowac te
dzwicki. Nie tylko informacje s kodowane wedlug
innego kodu niz wokalizacje separacyje czy alarmo-
we, ale ilo$¢ informacji musi by¢ pokazna, zwazyw-
szy na roznorodnos¢ tych dzwigkow i duzg ich ilos¢.
Ztozonos¢ wokalizacji 50 kHz okazala si¢ tak duza, ze
pomimo 15 lat badan nie udalo si¢ calkowicie rozszy-
frowac biologicznego znaczenia wszystkich podtypow
tych sygnatow.

Pojedyncze typowe wokalizacje 50 kHz trwa-
ja srednio od 20 ms do 120 ms lub nieco dluzej
1 mogg by¢ emitowane w wielkich ilo$ciach, przekra-
czajac 90 wokalizacji na minutg. Jesli zatozymy, ze
wszystkie one koduja pewne informacje, to szczurze
tempo emisji i odczytywania wokalnych informacji
przewyzszatoby znacznie tempo ludzkich mozliwo-
$ci produkowania i rozumienia naszego mowionego
jezyka. Ale nalezy wyraznie podkresli¢, z¢ szczurze
porozumiewanie si¢ nie jest jezykiem, tylko pewnym
rozbudowanym systemem komunikacji. System ten
nie ma wyrazow, zdan ani gramatyki, ale ma pewng
liczbe wokalnych sygnatow, ktore mniej lub bardziej
precyzyjnie okreslaja stany emocjonalne, zagroze-
nia, sytuacje, intencje, deficyty, itp. Thumaczenie
znaczenia szczurzych wokalizacji na ludzki jezyk
jest antropomorfizmem i nie jest pomocne. Kazda
z wokalizacji nie da si¢ zamieni¢ na jedno ludzkie
stowo, a musialaby by¢ opisana przez kilkadziesiat
zdan zwigzanych z jej funckja, sytuacja, w ktorej
jest emitowana, stanem fizjologicznym nadawcy, do
kogo jest kierowana, kto ja odbiera, itp. Kazdy z tych
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czynnikow ma modyfikujacy wptyw na znaczenie sy-
gnatu. Podobne sygnalymogazmienia¢ swojeznczenie
w zaleznosci od sytuacji. Zblizone obserwacje do-
tycza n.p. ludzkiego ptaczu, kiedy kto$ moze ptakac
z powodu zgubienia czegos, z powodu bolu, z powo-
du lgku, wykluczenia z grupy oraz wielu innych nie-
mitych sytuacji. Podobna sytuacja jest ze $miechem.
Dlatego ludzie zawsze zadaja pytanie: ,,dlaczego
ptaczesz?” albo ,,dlaczego si¢ Smiejesz?”, bo same
dzwigki $miechu i ptaczu o szczegélach nie infor-
muja, tzn. nie zawieraja informacji leksykalnej, tylko
emocjonalng. Dlatego tez obydwie te emisje w na-
szym gatunku, glto$ny ptacz i gtosny $miech, zalicza
si¢ do ludzkich wokalizacji.

Pierwsze obserwacje pokazaty, ze 50 kHz wo-
kalizacje szczurow mozna podzieli¢ na dwie ka-
tegorie: takie, w ktorych czgstotliwo$¢ dzwigku
nie jest modulowana (,,ptaskie” wokalizacje, ang.
flat calls) 1 takie, gdzie czestotliwo$¢ jest modu-
lowana i to zwykle bardzo znacznie (wokaliza-
cje z modulowang czgstotliwo$cia, ang. frequen-
cy-modulated calls) (Ryc. 4). Badania sytuacji,
w ktorych takie wokalizacje si¢ pojawiajg wykazaty,
ze wokalizacje z modulowana czestotliwoscia cechuja
sytuacje wysoce emocjonalne, np. podczas zachowa-
nia seksualnego lub kiedy mlode szczury sa pochto-
nigte niepohamowang zabawa [13, 16]. Natomiast
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Ryc. 4. Sonograficzne przyktady réznych podtypow afiliacyjnych 50
kHz wokalizacji dorostych szczuréw szczepu Long-Evans. Dwa pierw-
sze sonogramy w zielonej ramce ilustruja plaskie 50 kHz wokalizacje
(nie modulowane), podczas gdy wszystkie pozostate sa wokalizacjami
z modulowang czgstotliwoscia. A, B — dwa przyktady krotkiej i dtugiej
plaskiej 50 kHz wokalizacji, C, D — przyktady dwoch roznych stopniowa-
nych wokalizacji, E, F — dwa przyktady potaczenia ptaskiej wokalizacji
z trylami, G, H — dwa przyktady najbardziej rozbudowanych wokalizacji
taczacych stopniowang wokalizacje z trylami, I, J — dwa rézne przyktady
samych tryli, réznigce si¢ wysokoscia dzwigkow i czestoscia powtarza-
nych elemtoéw tryli. Czerwone przerywane linie oznaczaja gorng granice
ludzkiej styszalnosci. Wszystkie te wokalizacje sa bardzo krotkie, ponizej
0,1 sekundy. Najkrotsza trwata okoto 30 ms, a najdtuzsza okoto 87 ms.
Sonogramy otrzymane dzigki uprzejmosci pana magistra Micheala Silk-
stone’a, Brock University.

ptaskie wokalizacje wystepuja w innych sytuacjach,
mniej emocjonalnych, n.p. wspolnego jedzenia. Wie-
le dalszych badan udowodnito, ze szczury rozréznia-
ja te dwie kategorie sygnatow bardzo dobrze.

Odegranie z glosnika modulowanych wokali-
zacji 50 kHz powodowato, ze szczury przybiega-
ly do zrodta dzwigku — glosnika 1 badaly go [21].
Mato tego, kiedy pozwolono szczurom na samo-
dzielne odtwarzanie wokalizacji 50 kHz z glo$nika
przez naci$nigcie dzwigni (oczywiscie po wstep-
nym okresie uczenia), szczury chetnie naciska-
ly na dzwigni¢ i odgrywaly sobie te wokalizacje
w duzych ilo$ciach, wykazujac zachowanie nazywane
samostymulacja [13]. Po angielsku doktadniej okresla
si¢tozachowanie stowemself-application (samopoda-
waniem) niz samostymulacja (self-stimulation), ktora
bardziej odnosi si¢ do elektrycznej stymulacji mozgu.
Eksperyment ten udowodnit, Ze odbieranie modulo-
wanych 50 kHz wokalizacji jest stanem przyjemnym
dla szczuréw. Podobnie w ludzkich spotecznosciach,
styszenie $miechu powoduje przyjemne odczucia
i czesto takze wywotuje Smiech.

Zaproponowano wigc, ze emisja szczurzych woka-
lizacji 50 kHz jest odpowiednikiem ludzkiego $mie-
chu [19]. Nie oznacza to, ze szczury si¢ $mieja ludz-
kim $miechem, ale ze wyrazajg wokalnie swoj stan
emocjonalny zblizony do radosci w homologiczny
sposob do ludzkiego $miechu, szczegolnie takiego
perlistego $miechu, jakim dzieci $miejg si¢ podczas
wesotej ruchowej zabawy. Obydwie te wokalizacje,
ludzka i szczurza, wykazuja wiele cech wspolnych.
Pojawiaja si¢ w emocjonalnie przyjemnych stanach,
sa emitowane przez homologiczny system wokalny,
sg krotkimi dzwigkami i sg rytmicznie powtarzane.
Powstaly takze i zastrzezenia, czy mozna przyrownac
ludzki $miech do szczurzej wokalizacji, gdyz obydwa
te gatunki bardzo znacznie rdéznig si¢ kognitywnag
cze$cig moézgowia, a zatem znaczenie $miechu moze
by¢ nieporéwnywalne. Niemniej jednak nie jest bie-
dem stwierdzenie, ze 50 kHz wokalizacje stanowig
pewien ewolucyjny odpowiednik i prekursor ludzkie-
go $miechu.

Podtypy 50 kHz wokalizacji szczuréw

Bioakustyczne badania 50 kHz wokalizacji szczu-
row wykazaty, ze gldéwnymi cechami kodujacymi
wyrazanie pozytywnego stanu emocjonalnego jest
wysoka czestotliwos¢ ultradzwieku (od 45 kHz do 80
kHz), bardzo krotki czas trwania wokalizacji i czesto
do$¢ gwaltowne zmiany czestotliwosci zauwazane
na sonogramach. Szereg badan zmierzato wigc do
dalszego rozszyfrowania podtypéw modulowanych
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wokalizacji 1 ich potencjalnego biologicznego zna-
czenia.

Poza ,,plaskimi” 50 kHz wokalizacjami, modulo-
wane wokalizacje zostaty podzielone na dwie dalsze
podkategorie: stopniowane 50 kHz wokalizacje (ang.
step vocalizations) 1 wokalizacje z trylami, podob-
nymi do muzycznych ozdobnikow (ang. #rill voca-
lizations) (Ryc. 4). Tryle wygladaja na sonogramie
jak male sinusoidalne oscylacje trwajace od 20 ms
do ponad 100 ms. Obydwa te podtypy sa zwigzane
z afiliacyjnymi zachowaniami, ale szczegolnie tryle
wywoluja duze zainteresowanie szczuréw i podcho-
dzenie szczuréw do ich zrodta. Tryle moga wystepo-
wac same albo mogg by¢ dotaczona na koncu innych
50 kHz wokalizacji, zwtaszcza stopniowanych woka-
lizacji (Ryc. 4 E-J). Wigkszos¢ tych wokalizacji za-
chowuje podobna szczytowa czgstotliwosé dzwieku,
a roznig si¢ one zwykle profilem zmian czgstotliwo-
$ci w czasie. Plaskie 50 kHz wokalizacje sg krotsze
w czasie, trwaja 10-100 ms i ich czestotliwosci za-
wierajg si¢ Srednio migdzy 35 a 40 kHz, podczas gdy
wokalizacje stopniowane i z trylami trwaja od 30 ms
do 150 ms (lub duzo wigcej) i maja sredni zakres czg-
stotliwos$ci od 45 kHz do 80 kHz [6].

Badania behawioralne wykazaty dalej, ze szczury
odrozniaja te glowne podkategorie i reaguja na nie.
Wyniki wskazuja, ze ptaskie 50 kHz wokalizacje
spelniajg role koordynujacg spoteczne zachowanie,
oraz role wokalizacji kontaktowych, t.j., gdy szczury
spotykaja si¢ po pewnym czasie niewidzenia si¢ lub
sygnalizuja swoje zblizanie si¢ [22]. Jest to szczego-
nie wazne w ciemnych podziemnych tunelach, kiedy
wchodzacy szczur sygnalizuje swoje wejscie afiliacyj-
nym sygnalem, zabezpieczajac si¢ tym samym przed
niespodziewanym obronnym atakiem rezydentow
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gniazda. Takze zwigkszona emisja ptaskich 50 kHz
wokalizacji byla zaobserwowana podczas jedzenia.
Natomiast wokalizacje z trylami (same tryle, woka-
lizacje stopniowane z trylami lub rzadziej plaskie
wokalizacje z trylami; patrz Ryc. 4) pojawiaty si¢
w zachowaniach z wysoka motywacja i w zachowa-
niach wysoce emocjonalnych, np. w sytuacjach za-
chowania seksualnego lub agresjii [14].

Emisja 50 kHz wokalizacji jest regulowana przez
migsénie krtani. Aby otrzymaé odpowiedni dzwigk,
dlugos¢ emisji, modulacje i glosnos¢, zwlaszcza krot-
kich 50 kHz zawotan i ich r6znych podtypow, migsnie
krtani muszg szybko wykona¢ precyzyjne skurcze.
Bezposrednie elektromiograficzne rejestracje z elek-
trod zaimplantowanych w mig$niach krtani wykazaty,
7e migsénie te inaczej pracuja podczas produkowania
wszystkich ptaskich dzwigkow niz podczas krotkich
modulowanych dzwigkow. Regulacja ta jest kierowa-
na przez odpowiednie grupy neurondéw ruchowych
W pniu mdzgu i program motoryczny i jest krytycz-
na dla otrzymania normalnych charakterystycznych
dla gatunku wokalizacji [20]. Nie ulega watliwosci,
ze mozg szczurzy z wielka precyzja produkuje ultra-
dzwigkowe wokalizacje i to w zadziwiajaco szybkim
tempie.

Obecnie rosngce zainteresowanie Sszczurzymi
wokalizacjami i prowadzone laboratoryjne badania
kieruja si¢ gtownie w kierunku metod farmakolo-
gicznych. Badacze starajg si¢ znalez¢ neuroaktywne
zwiazki, ktére moga wywotac¢ specyficzne podkate-
gorie wokalizacji, co oznaczaloby, ze zwigzki te moga
wplywac na zdefiniowane stany emocjonalne. Dostar-
czytoby to waznych narzedzi do badan stanéw emo-
cjonalnych i ich patologicznych zaburzen u zwierzat
i u ludzi.
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ZWIERZETA TRANSGENICZNE I ICH ZASTOSOWANIE
W BADANIU CHOROBY PARKINSONA

Barbara Kosmowska (Krakow)

Streszczenie

Choroba Parkinsona (PD) to obecnie jedna z najczgsciej wystepujacych chorob neurodegeneracyjnych, do-
tykajaca osoby starsze miedzy 55 a 70 rokiem zycia. Do wystapienia objawoéw choroby dochodzi na skutek
postepujacej degeneracji neuronow dopaminergicznych czgsci zbitej istoty czarnej, a co za tym idzie, silnego
spadku poziomu dopaminy (DA) w prazkowiu, gdzie dochodza zakonczenia szlaku czarno-prazkowiowego.
Badania majace na celu poznanie patomechanizmu choroby i opracowanie skuteczniejszej terapii PD przepro-
wadza si¢ przy uzyciu modeli zwierzecych. Do modelowania PD powszechnie wykorzystuje si¢ neurotoksyny
(np. 6-OHDA czy MPTP), zdolne do selektywnego uszkadzania neuronéw DA. Coraz czg$ciej uzywa si¢ row-
niez modeli genetycznych, czyli zwierzat transgenicznych, ktérych materiat genetyczny zostat odpowiednio




