TOM XXXIX 1993 ZESZYT 4 WIADOMOSCI EKOLOGICZNE

Tauensz Zajac Ewolucja kulturowa w badaniach
Instytut Ochrony Przyrody PAN §pi ewu pt akéw
ul. Lubicz 46 ¢ 3 ¥ ¢
31-512 Krakow 11. Zwiazki ewolucji kulturowej

z darwinowska

Cultural evolution in studies
of bird song

II. Relationships between Darwinian
and cultural evolution

1. Wstep

Ewolucja biologiczna jest mozliwa dzi¢ki temu, ze w ftancuchach kwasow
nukleinowych zawarta jest informacja wraz z systemem jej realizacji, ktora
umozliwia witasng replikacje. Srodowisko organizmu selekcjonuje t¢ informacje.
Tylko informacja umozliwiajaca przynajmniej prosta reprodukcj¢ jest zdolna
przetrwaC. Powstawanie tego typu mechanizmu jest procesem losowym |
dlugotrwalym. Ogromnym ,wynalazkiem” ewolucji jest zdolnoS¢ do gromadzenia
informacji nie tylko w genach, ale i w systemie nerwowym oraz powstawanie
osobniczego doSwiadczenia, ktore w walny sposob moze przyczynic€ si¢ do lepszej
reprodukcji 1 przezywania organizmu. Jest to pierwszy 1 podstawowy zwigzek
ewolucji kulturowe) z darwinowska.

Oczywiscie, ewolucja kulturowa toczy si¢ wewnatrz 1 pomi¢dzy systemami
nerwowymi osobnikOw. Jezeli wi¢c powstanie jakakolwiek cecha kulturowa
prowadzaca do zmniejszenia rozrodczosci i zdolnosci do przezywania, to tym
samym wyeliminuje si¢ ona sama poprzez wymieranie osobnikow, ktore moga ja
przekazywac. Zatem ewolucja kulturowa z zasady moze dzialaC tylko w zakresie
dopuszczalnym przez dobor naturalny — gdy przekaz i1 zmiana informacji jest wobec
niego oboj¢tna albo prowadzi do zwigkszenia dostosowania darwinowskiego.

2. Ewolucja kulturowa Spiewu a sukces rozrodczy

Ewolucja kulturowa moglaby przynosi¢ korzysci adaptacyjne organizmom
poprzez wyzsze niz w ewolucji darwinowskiej tempo swoich procesow. Jak
wiadomo, u wielu gatunkow ptakéw samice s3 przywabiane i kojarza si¢ z samcami
o najwyzszym stopniu Kkomplikacji struktury Spiewu (Catchpole 1987).
Wiadomo tez (Slater 1986), ze dobor naturalny przeciwdziala nadmiernemu
zwickszaniu si¢ rozmiar6w genomu, zatem jest mato prawdopodobne, aby
skomplikowane i zréZnicowane osobniczo piesni byly zaprogramowane genetycznie.
Najlepszym sposobem ich réznicowania bylaby ewolucja kulturowa, dzigki swej

szybkosci.
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Sq gatunki, ktore w ogole nie maja wspolnego wzorca Spiewu. Na przykiad
Payne (1985) badat coroczne zmiany w Spiewie wdowki Vidua chalybaeta. Kazdy
samiec tego gatunku potrafi wykona¢ ok. 20 rodzajow piesni. W matych grupach
ptakow, zwigzanych na ogo6t z jednym tokowiskiem, istnieje jakby ,pula piesni” i
wszystkie osobniki z grupy potrafig wykona¢ dowolny rodzaj Spiewu z owej puli. W
dodatku wigkszos¢ rodzajow Spiewu zmienia si¢ w ciggu pory godowej 1 z roku na
rok. Zmiany wyst¢gpuja rownoczesnie u wszystkich samcow. Czas trwania danego
rodzaju Spiewu w puli zalezy od jego czg¢stosci. Potowa rodzajow Spiewu trwata w
nieznacznie zmodyfikowanej formie przez ponad 8 lat, ale juz po 5 latach od
zbadania pierwotnych wersji pieSni nie mozna bylo ich rozpoznacC u niektorych
osobnikow. Gdy jest ona Spiewana przez wigksza liczb¢ samcow, czgsciej zachowuje
si¢ W niezmienionej formie migdzy sezonami; nigdy zas nie stwierdzono, by piesn
$piewana przez jednego osobnika przetrwala. Zadna z pie$ni, ktéra pochodzita z
zewnatrz, nie przetrwala wi¢cej niz rok. Zatem dialekty Spiewu u tego gatunku sa
wynikiem przystosowywania $piewu poszczegdlnych osobnikéw do lokalnego
~Srodowiska kulturowego”, nie sg one charakterystyczng cecha populacji, z ktorej
pochodzg imigrujace ptaki. Pay ne (l.c.) sugeruje pewng wybidrczoS¢ w uczeniu si¢
Spiewu i przytacza dowody, ze osobniki z grupy o wspolnej puli Spiewu uczg si¢
Spiewu samcOw o najwickszym sukcesie kojarzeniowym. Nie wiemy dokladnie,
jakie korzysci daje im nasladowanie Spiewu samcOw o najwyzszej liczbie kojarzen.
Mozliwe jest, ze samice rozpoznaja Spiew samca o dobrej jakosci (np. genetycznej),
za$ inne samce uczac si¢ jego Spiewu moga je oszukiwac. Zmiany rodzajow Spiewu
przez dobre samce moglyby byc¢ ich obrong przed ,,piractwem”.

Mozna wytoczyC zarzut, ze samice przestalyby wtedy rozpoznawac najlepsze
samce. Jednakze wyobrazam sobie, ze nowe rodzaje piesni w ,,puli Spiewu” powstaja
na drodze losowych bt¢dow, ktore ptak popeinia podczas Spiewania. Liczba tych
blgdow powinna by¢é tym wigksza, im wigcej czasu ptak moze poswigci¢ na
Spiewanie. U wielu gatunkéw im w lepszej jest samiec kondycji i lepsze ma
terytorium, tym wigcej czasu moze poswi¢ciC na Spiewanie (np. plochacz
pokrzywnica — Davies 1 Lundberg 1985). Zatem najlepszym wskaznikiem
jakosci samca moze by¢ nie sama budowa piesni, ale to, ze jest ona nowa w puli,
bowiem tylko samiec o dobrej kondycji moze ,,wytworzy¢” cos nowego. Stabsze
samce nasladujac Spiew samcOw o najwyzszej liczbie kojarzen moga liczy¢ na
pozyskanie samic niezorientowanych w aktualnej ,liscie przebojow™.
Potwierdzeniem dla tej hipotezy moze by¢ fakt, Ze samce epoletnika Agelaius
phoeniceus, ktére maja w repertuarze od 2 do 8 piesSni, podczas Spiewu czgsciej
przechodza od jednego typu piesni do drugiego, jezeli w polu ich widzenia znajduje
si¢ samica (Searcy 1 Yasukawa 1990).
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Jezeli zatozy¢€ stusznos¢€ tych mechanizmoéw, to zmiany czestoSci wystgpowania
cechy kulturowej (Spiewu), co moglibySmy uwazaé za proces Kulturowy, sa w
rzeczywistosci wywotywane i regulowane przez dobor ptciowy. Jest to mechanizm
prowadzacy do zwigkszenia dostosowania darwinowskiego i to ono wilasnie
decyduje o dostosowaniu kulturowym osigganym przez dany rodzaj Spiewu.

3. Dialekty Spiewu a genetyczna izolacja populacji

Dialekty to wzorce Spiewu samca, ktore sg charakterystyczne dla populacji
wystepujacej na okreslonym obszarze. Dla wrdbla biatoglowego Zonotrichia
leucophrys zostaty one opisane przez Marlera i Tamurg¢ (1962), ktorzy jako
pierwsi przypuszczali, ze istnienie populacji z samcami Spiewajacymi w réznych
dialektach moze redukowac przeptyw gené6w mi¢dzy tymi populacjami. Nast¢pnie
Nottebohm (1969) wysunat hipotezg, ze ograniczenie przeptywu genow mi¢dzy
populacjami wynikajace z istnienia dialektow moze by¢ Korzystne, poniewaz
prowadzi do doktadniejszej adaptacji kazdego osobnika z tej populacji do lokalnego
siedliska. Zatem jezeli dialekty powstaly na drodze kulturowej, to potwierdzenie tej
hipotezy oznaczatoby odkrycie niestychanie silnego wptywu ewolucji kulturowej na
genowa.

Hipoteza o zredukowanym przeptywie gendw powodowanym przez
zroznicowanie dialektow miedzy populacjami wrobla biatogtowego zostata poparta
przezBakera i Mewaldta (1978)orazBakera 1in. (1982a, 1982b). Badali
oni, czy populacje roznigce si¢ dialektami s3 odmienne genetycznie. Wykazali
roznice genetyczne mi¢dzy populacjami o odmiennych dialektach, ktore, jak
twierdza, nie sa rezultatem geograficznej odleglosci migdzy tymi populacjami, lecz
wynikiem izolacji genetycznej powodowanej dialektami. Wedtug nich mlode ptaki,
ktore w ciggu ok. 50 dni od opuszczenia gniazda nauczyly si¢ Spiewu
charakterystycznego dla populacji rodzicow, rzadko rozpraszajg si¢ na tereny
zajmowane przez populacje o innym dialekcie. Jezeli si¢ to juz zdarzy, to maja
trudnosci ze znalezieniem tam partnera do rozrodu z powodu réznic w Spiewie.

Jednakze wokoét wynikow Bakera 1 in. (l.c.) rozgorzata dyskusja (Zink i
Barrowclough 1984, Baker iin. 1984, 1985). Wobec tych kontrowersji dane
Bakera i in. (l.c.) zostaly ponownie przeanalizowane przez Hafnera 1
Petersen (1985). Stwierdzili oni, ze w przypadku 3 dialektow sposrod 4, obszary
bardziej jednorodne genetycznie pokrywaja si¢ z obszarami dialektow (rys. 1).
Jednakze granice dialektow ,,nigdy nie sg w peini zgodne” z granicami odmiennych
genetycznie populacji, chociaz Baker (1975) podkreslat mozliwos¢ bardzo
dokladnego okreslenia, gdzie leza obszary styku dialektow. Takze dane Bakera i
Mewaldta (1978), ktorzy stwierdzili mniejsze prawdopodobienstwo rozpraszania
sic mlodych ptakéw w Kkierunku granic innych dialektow, budza watpliwoSci
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Rys. 1. Schemat ideowy rozpoznawania zmiennosSci zwigzanej z dialektami 1 odrézniania jej od wptywu
zmiennosci geograficznej (wedtug danych zawartych wpracy Hafnera 1 Petersen 198)5)

Jezeli badamy przykiadowo 4 dialekty rozmieszczone liniowo wzdluz brzegu morza (A, B, C, D
powyzej) i w kazdym z nich pobierzemy po 2 prébki materialu genetycznego (kétka z kropka), aby
poréwnac¢ zmiennoSC genetyczng wewnatrz dialektu ze zmiennoscia mi¢dzy dialektami, to mozemy
miec do czynienia z dwiema hipotetycznymi sytuacjami:

1. zmienno$¢ jest wywotana jedynie czynnikami geograficznymi (linia przerywana na wykresie). Srednia
czegstoSC badanego allelu dla dialektu B (Srednia z dwu punktéw pomiarowych, w Kktorych wartosci
pomiaru sa pokazane przez puste stupki) bedzie wyzsza niz dla dialektu C i bez por6wnania réznic
wewnatrz dialektu (réZznice migdzy punktami pomiarowymi wewnatrz dialektu) mozna odniesc
wrazenie, Ze dialekty s3 zr6Znicowane genetycznie;

2. zmiennos¢ jest rzeczywiscie zwigzana z dialektami (gruba linia ciagta na wykresie). R6znice migdzy
punktami pomiarowymi wewnatrz dialektow (ukosnie prazkowane stupki) sa zaniedbywalne, natomiast
roznica w czestosci allelu migdzy dialektami (Dd) jest znacznie wyzsza niz wynikatoby to z samych
roznic geograficznych (Dd > Dg)

Problem of dialects genetic divergence overlap with dialect boundaries (based on data published in
Hafner andPetersen 1985)

If 4 dialects, distributed along sea cost are considered (A, B, C, D above) and within each of them 2
samples of genetic material were collected (doted circles) in order to compare genetic variability among
and within dialects, then two hypothetical situations may be faced:

1. variation is caused solely by geographical factors (dashed function line on the graph). The mean
frequency of studied allele for dialect B (average from two samples — empty bars) will be higher than for
dialect C and without comparison of within differences (between samples) dialects are genetically
differentiated,

2. variation is caused by dialects (solid function line on the graph). Differences between samples from
one dialect (shadowed bars) are neglectable, but difference between considered dialects (Dd) is much
higher than it is implied by only geographical influence (Dd > Dg)
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(Petrinovich 1 in. 1981). Hafner i Petersen (l.c.) poréwnali dane
Bakera 1 Mewaldta (1978) z modelem losowej dyspersji. Model ten
udowadnia, ze zmniejszenie rozpraszania miodych ptakéw bylo artefaktem
wyniklym z metody ich odtowu (rys. 2).
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Rys. 2. Schemat przedstawiajacy model losowego rozpraszania si¢ osobnikow, dajacy wyniki pozornie
wskazujace na zmniejszenie rozpraszania si¢ mfodych ptakéw w kierunku granicy dialektu (wediug
danych zawartych w pracy Hafnera 1 Petersen 1985). Efekt pozornego zmniejszenia dyspersji
moze by¢ wywotany przez zmniejszajace si¢ w Kierunku granicy prawdopodobienstwo ponownego
odfowienia ptaka, gdyz jest ono proporcjonalne do liczby stacji, w ktorych ptak moze zostaC odtowiony.
Ptaki rozpraszaja si¢ w dowolnych kierunkach, wobec tego ta ich liczba, ktora rozprasza si¢ w
zatozonym kierunku (z rozmieszczonymi tam stacjami odtowu) jest coraz mniejsza

A scheme of a model of random dispersal of individuals, which gives results apparently showing
decrease of dispersal of young birds in direction of dialect boundary (based on data published in
Hafner and Petersen 1985). Apparent decrease of dispersal can be caused by decreasing
probability of bird retraping in direction of dialect boundary, because it is proportional to number of
stations in which bird can be caught. Birds disperse in random directions, so their number which disperse
in direction assumed by researcher (where trapping stations are distributed) is still smaller and smaller

Jednym z przypuszczalnych mechanizméw izolujacych populacje o réznych
dialektach jest wybor partnera przez samice, ktore wybieralyby do kojarzen przede
wszystkim samce Spiewajace w ich rodzimym dialekcie. Badania Chiltona 1 in.
(1990) wykazaly jednak, ze Spiew partnerow wybieranych przez badane samice w
kolejnych latach nie nalezat znaczgco czg¢sciej do tego samego dialektu. Samice takze
nie kojarzyly si¢ cz¢Sciej z samcami, ktorych Spiew zaliczat si¢ do tego samego
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dialektu, co Spiew ich ojcow. Zatem izolacja populacji dialektowych przez wybor
samicy jest mato prawdopodobna.

Kwestionowa¢ mozna trwalo$¢ uczenia si¢ dialektu. Okres krytyczny dla nauki
Spiewu trwa od 10 do S0 dnia zycia (Marler 1970). Pod koniec tego okresu miode
ptaki moga si¢ juz rozpraszaC na obszary zaj¢te przez populacje o innym dialekcie,
modyfikujac swoj lub uczac si¢ nowego dialektu. Marler (l.c.) stwierdzid, ze
uczenie ptakdw nowego dialektu przy uzyciu stymulacji nagraniem z magnetofonu
jest skuteczne, nawet gdy ich wiek okresla si¢ na 100 dni. Natomiast Baptista 1
Morton (1981) wykazali, ze uczenie si¢ dialektu od starszego osobnika daje o
wiele lepsze wyniki niz w przypadku stymulacji magnetofonem. Wydaje si¢ wigc, ze
ostateczna ,krystalizacja” dialektu moze wystapic€ po rozproszeniu si¢ na teren zajgty
przez populacj¢ o odrgbnym dialekcie. Swiadczyloby to o tym, ze dialekty moga by¢
utrzymywane w lokalnej populacji poprzez przekaz kulturowy, tzn. ptaki miode
przybywajace z populacji o odmiennym dialekcie moglyby si¢ nauczycC dialektu
lokalnego. Nie wyjasniona jest przy tym sprawa przeplywu genow poprzez
rozpraszajace si¢ mlode samice, ktore nie Spiewaja. Takiego sposobu przeptywu
materialu genetycznego nie mozna wykry¢ przy uzyciu analizy dialektow. Wydaje
si¢ zatem, Ze granice dialektow moga byC utrzymywane przez silny przekaz
kulturowy w obrebie dialektu, niezaleZnie od rozpraszania si¢ i przeptywu genow.
Czesciowa zgodno$¢ granic dialektow z granicami obszarOw zamieszKkanych przez
populacje zréznicowane genetycznie moze by¢ historyczng pozostatoscia po
kolonizacji pétwyspu przez ptaki pochodzace z odleglych od siebie 1 tym samym
odmiennych genetycznie populacii.

4. Dopasowywanie Spiewu

U wielu gatunkéw ptakéw, jezeli dochodzi do konfliktu na granicy terytorium,
jego wihasciciel uzywa tej piesni z whasnego repertuaru, Ktora jest najbardzie;
podobna do $piewu intruza (Falls iin. 1982, Shy i Morton 1986). Z badan
nad tym zjawiskiem wynika, Ze samce moga okreslac odlegloscC intruza od siebie na
podstawie stopnia znieksztalcenia jego Spiewu wraz z odlegtosciag (Morton 1986).
Jest oczywiste, ze im dalej intruz jest oddalony, tym mniej stychac elementow jego
Spiewu. Takie dopasowanie wlasnego Spiewu do intruza daje gospodarzowi
terytorium informacj¢ o odleglosci rywala, ktéra moze odczytaC przez porOwnanie
$piewu intruza z wlasnym ,standardem” o zerowej odlegtosci. Dopasowanie Spiewu
powiadamia takze intruza, Ze zostat wykryty (Falls 1in. 1982, Morton 1986,
Shy i Morton 1986). Dopasowanie Spiewu jest teoretycznie bardzo korzystne,
bowiem minimalizuje ilo$¢ energii i czasu wlozonego w pilnowanie terytorium, co
powinno mie¢ znaczenie zwlaszcza w zaggszczonych populacjach.



EWOLUCJA KULTUROWA 225

Tego rodzaju obserwacje wykonano m.in. na strzyzyku karolinskim Thryothorus
ludovicianus, gdzie wykazano eksperymentalnie, ze stopien degradacji Spiewu stuzy
jako wskaznik potoZenia intruza w przestrzeni. Na tym gatunku wykazano takze, ze
miode strzyzyki ucza si¢ najmniej zdegradowanego sposréd styszanych przez nie
SpiewOw, zatem w praktyce ucza si¢ Spiewu ojca i najblizszych sasiadow.
Dopasowywanie spiewu moze wi¢c prowadzi¢ do dzielenia tego samego rodzaju
strofy lub strof przez sasiadujgce samce (jak to obserwowalinp. Payne iin. 1988 u
trznadli Passerina cyanea), a na wigksza skal¢ moze prowadzi¢ do ujednolicenia
Spiewu w calych populacjach. Zatem dopasowanie Spiewu, ktore przy pobieznej
obserwacji mozna by uwazaC za proces doboru kulturowego, jest procesem
regulowanym przez dobor naturalny.

S. Podsumowanie

Mechanizm dopasowywania Spiewu moze tlumaczyC istnienie dialektéow u
wrobla biatogtowego lub adaptacji do puli Spiewu u wdéwki Vidua chalybaeta. Moze
on by¢ odpowiedzialny za istnienie ogdlnych wzorcow spiewu u wielu gatunkéw
ptakow. Ten czynnik doboru naturalnego peini wigc rolg¢ doboru kulturowego.

We wszystkich rozwazanych powyzej przyktadach dobor naturalny bylby
czynnikiem selekcjonujacym memy: u wdowek preferowanie Spiewu najlepszych
samcow zwig¢kszatoby sukces rozrodczy ich nasladowcow, takze u tychze wdowek i
u pozostatych rozwazanych gatunkéw dopasowywanie Spiewu ttumaczy ,,dobor
standardow Spiewu” w populacjach. Dzigki temu nie musi on byC¢ tlumaczony
dziataniem wytacznie doboru kulturowego. Jedyny szerzej znany przypadek wpltywu
cech kulturowych na ewolucj¢ biologiczng (dialekty a izolacja genetyczna populacji
u wrobla biatloglowego) jest silnie kwestionowany i nalezy przyznac shusznos¢ raczej
jego przeciwnikom. Zatem nie dostrzegam nigdzie w przewertowanej przeze mnie
literaturze na temat Spiewu ptakow przekonywajacych Sladow istnienia doboru
kulturowego niezaleznego od doboru naturalnego. Nalezy jednakze zaznaczyc, ze
wszystkie prace dotyczace problemow lezacych na styku ewolucji genow 1 kultury,
by¢ moze z wyjatkiem badan dopasowywania Spiewu, nie dostarczaja mocnych
dowoddéw na poparcie swoich tez. Lecz to jest juz materiat do bardziej szczegotowej
dykusji, ktora wykracza poza ramy niniejszego opracowania.

Jezeli jak dotad nie odnaleziono przekonywajacych przykladow istnienia
ewolucji kulturowej Spiewu ptakow, bardzo watpliwy jest sens prowadzenia badan
nad zmiennoScig przekazu kulturowego. W analogicznych, w pewnym sensie,
badaniach zmiennosci genetycznejanalizujemy zmiennosS¢ b¢daca podstawg procesu
ewolucji genowej. ZmiennoS¢, ktéra nic moze by¢ dziedziczona, tj. zmiennosSc¢
Srodowiskowa interesuje nas jedynie o tyle, o ile moze wptywac na proces doboru,
np. poprzez maskowanie zmiennosci genetycznej. Wydaje mi si¢, ze to samo
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powinno by¢ obowigzujagcym celem badania zmiennosci Spiewu — jak wplywa ona,
jako cecha przekazywana kulturowo, na dostosowanie darwinowskie.

Jedynym przekonywajacym przypadkiem istnienia ewolucji kulturowej] w
oderwaniu od ewolucji biologicznej jest ewolucja r6znorodnych idei u cztowieka. W
tym wypadku mozna znaleZ¢ szereg memoéw/idei, ktore upowszechniajg si¢ kosztem
biologicznego dostosowania ich nosicieli, jak np. moda na skoki spadochronowe, czy
bycie naukowcem (Cavalli-Sforza i Feldman 1981), co jak wiadomo w
pierwszym wypadku wigze si¢ ze spadkiem ze znacznej wysokosci, w drugim — ze
znacznym spadkiem rozrodczosSci.

Podzigkowania: Pragne bardzo serdecznie podzigkowal M. Cichoniowi, K. Walaszowi, moje;j
zonie i dwOm anonimowym recenzentom za tworcze i krytyczne uwagi dotyczace obydwu artykutow.

Osobne podzigkowania pragne ztozy¢€ P. J. B. Slaterowi za udost¢pnienie oryginalnych sonogramow
Spiewu zigb.
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Summary

Basical interrclationship between biological and cultural evolution must be stressed: cultural
evolution take place in nervous systems of animals, so if they gain cultural traits which decline survival,

those traits will extinct together with individuals which have them. If cultural trait brings better survival
then natural sclection should favor not only individuals lcarning such traits but also preference to learn

them. Payne (1985) gives example in which village indigobirds Vidua chalybaeta prefcrably copy
song of males which have highest mating success.

Example of white-crowned sparrows Zonotrichia leucophrys shows a possible mechanism in which
cultural evolution can influence biological evolution (Marler and Tamura 1962, Baker and
Mewaldt 1978, Baker et al. 1982a, 1982b). Song dialects existing in this species may have
promoted genetic differentiation between neighboring demes. This view remains highly controversial, as
above studies were seriously criticized (Zink and Barrowclough 1984, llafner and
Petersen 1985).

In number of species if there is a conflicting situation on the boundary of territory, its owner use this
type of song from his repertoire which suits best to the song of intruder (Falls etal. 1982,Shy and
Morton 1986). This mechanism, called "song matching”, have adaptive explanation — song degraded
with distance and compared with territory owner “standard” gives him information on the spatial

location of the intruder.
Above observations at the first look can be regarded as a examples of cultural selection, but in fact

they are examples of natural selection which influence cultural traits. The natural selection is a final
factor regulating process of cultural "evolution”.
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