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SLYSZENIE | LOKALIZACJA DZWIEKOW PRZEZ SSAKI

Jest rzeczg powszechnie wiadoma, ze do
gromady ssakow naleza zwierzeta o réznym
trybie zycia, czy rozmiarach ciata, zyjace w
rozmaitych srodowiskach i podlegajgce r6znym
zagrozeniom. Ich uktad nerwowy podlegat presji
ewolucyjnej wywieranej przez rozmaite czynni-
ki, r6zne dla réznych gatunkéw. Dotyczy to
réwniez ukiadu stuchowego. Powstaje pytanie,
jaki jest dzwiekowy obraz Swiata tworzony w
moézgach réznych zwierzat. Czy stonn i mysz,
znajdujgc sie w otoczeniu tych samych
dzwiekéw (rozumianych jako fizyczne zaburze-
nie osrodka), styszg takie same dzwieki (rozu-
miane jako reprezentacje istniejgce w ich méz-

gach)? Styszenie jest bowiem funkcjg zaréwno
wihasnosci elementéw odwzorowywanego oto-
czenia, jak i zdolnosci do odbioru rozmaitych
rodzajow bodzcow stuchowych, a wiec chara-
kterystyki systeméw stuchowych. Niniejszy ar-
tykut ma na celu przeglad wiadomosci o perce-
pcji bodzcéw akustycznych przez ssaki. Dla
poréwnania podano takze pewne informacje na
temat innych kregowcéw. Choé rozwazania te
nie pozwolg Czytelnikowi ustysze¢ Swiata ta-
kim, jakim styszy go mysz czy ston, moga jed-
nak uswiadomic, jak bardzo styszenie zwierzat
rézni sie od naszego.

AUDIOGRAM

Najczesciej badang charakterystyka ukia-
doéw stuchowych jest audiogram, czyli wykres
okreslajacy jak cichy ton jest jeszcze styszalny
przydanej czestotliwosci, czylijakajest czutos¢
stuchu przy tej czestotliwosci.

Pomiar czutosci stuchu wymaga zdefiniowa-
niajej miary, ktérg moze by¢ natezenie dzwieku
lub cisnienie akustyczne. Natezenie dzwieku,
okreslajgce iloS¢ energii przenoszonej przez fale
dzwiekowg przez jednostke powierzchni w jed-
nostce czasu, mierzy sie w J/m2s, czyli W/m2.
Wygodniej jest jednak wyrazac je jako poziom
natezenia dzwieku, w decybelach. Decybel nie
jest jednostka poziomu natezenia dzwieku,
okresla jedynie stosunek dwoch wartosci. Do-
piero po podaniu poziomu odniesienia lo, do
ktorego porownuje sie mierzone natezenie
dzwieku, liczba decybeli jednoznacznie okresla
to natezenie, poziom natezenia wynosi bowiem

10 log{1/10), gdzie | oznacza mierzone natezenie.
W badaniach akustycznych za poziom odniesie-
nia (O dB) przyjmuje sie najczesciej natezenie
dzwieku 10“12W/m2.

Czesto zamiast natezenia dzwieku podaje
sie cisnienie akustyczne, mierzone w paskalaeh
(Pa), lub (najczesciej) poziom cisnienia akusty-
cznego, ktéiy wynosi 20 log(p/po), gdzie p to
mierzone cisnienie akustyczne, zas po - cisnie-
nie akustyczne odniesienia. Zwykle uzywa sie
cis$nienia odniesienia 20 gPa, oznaczajac poziom
cisnienia akustycznego symbolem dB SPL (ang.
sound pressure level). Wartosci 10“12W/nU
(lub, jak sie czesto podaje, 10“16N/cm?2) i
20 gPa odpowiadajg czutosci stuchu ludzkiego
przy czestotliwosci 1 kHz.

W powietrzu wartosci poziomu natezenia
dzwieku w odniesieniu do 10" 12W/m2sgréwne
wartosciom poziomu cisnienia akustycznego w
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odniesieniu do 20 pPa, dlatego rozroznienie
poziomu natezenia dzwieku i poziomu cisnienia
akustycznego nie jest bardzo istotne. W innym
Srodowisku tak nie jest, bowiem natezenie
dzwieku jest zwigzane z ciSnieniem akustycz-
nym wzorem I|=p2/pV, gdzie | to natezenie
dzwieku, p - ci$nienie akustyczne, p - gestosé
osrodka, a V - predkos¢ dzwieku w osrodku.
Podczas, gdy w powietrzu p=I,2 kg/m2, zas
V=340 m/s, to dla wody wartosci te wynosza
p=1000 kg/m2, V=1500 m/s. Dlatego dzwiek o
takim samym cisnieniu akustycznym ma w
wodzie poziom natezenia o 35,5 dB nizszy nizw
powietrzu. Ma to znaczenie przy analizie audio-
graméw zwierzat styszacych pod woda.

Dla celéw poréwnawczych audiogram moz-
na opisa¢ czterema parametrami. Sg to: 1) gér-
ny limit czestotliwosci, definiowany jako cze-
stotliwo$¢ najwyzszego tonu styszalnego przy
poziomie cisnienia akustycznego 60 dB SPL,
2) dolny limit czestotliwosci, czyli czestotliwosé
najnizszego tonu styszalnego przy poziomie cis-
nienia akustycznego 60 dB SPL, 3) czestotli-
wos¢, przy ktorej czutosé stuchu jest najlepsza,
4) natezenie najcichszego styszalnego tonu (ma-
ksymalna czutos¢ stuchu) (np. Heffner H. E. i
Heffner R. S. 1992).

Audiogramy zwierzat uzyskuje sie metoda-
mi behawioralnymi (warunkowanie instrumen-
talne badz klasyczne) lub elektrofizjologicznymi
(pomiar potencjatéw mikrofonowych ze slima-
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ka, odpowiedzi neuronalnych z jadra nerwu
Slimakowego lub z wyzszych czesci uktadu stu-
chowego) . Za najbardziej reprezentatywne uwa-
za sie audiogramy uzyskane metodami beha-
wioralnymi, odzwierciedlajgce czuto$¢ systemu
stuchowegojako catosci (Enret 1977), podczas,
gdy charakterystyka mierzona elektrofizjolo-
gicznie moze by¢ modyfikowana przez inne (wy-
Zsze) czesci tego systemu (Enret 1977, Raslear
1974). Ponadto metody elektrofizjologiczne nie
pozwalajg na uzyskanie wartosci bezwzgled-
nych czutosci stuchu (Rastear 1974). Z drugiej
strony, oznaczenia metodami behawioralnymi
angazujg nie tylko uktad stuchowy, ale rowniez
uktady emocyjne, efektory, i tak dalej, co moze
zaburzy¢ wynik. Dlatego metody behawioralne
nalezy stosowac z nalezytg starannoscia.

Audiogramy uzyskane u zwierzat tego same-
go gatunku, lecz r6znymi metodami przez réz-
nych autoréw wykazuja czesto znaczne rdznice
(Np. Rastear 1974, Markt i Enhret 1973). W tgj
sytuacji za najbardziej wartosciowe dla celow
poréwnawczych nalezy uzna¢ audiogramy uzy-
skiwane przez tych samych autoréw przy pomo-
cy jednolitych, starannie dobranych metod be-
hawioralnych (np. Heffner H. E. i Heffner
R. S. 1992). Nalezy podkresli¢, ze audiogramy
poszczegdlnych osobnikéw tego samego gatun-
ku moga dosé znacznie rézni¢ sie miedzy soba
(np. Heffner R. S. i Heffner H. E. 1985, Het-
fner H. E. i Masterton 1970).

AUDIOGRAMY SSAKOW

Audiogramy wybranych gatunkéw ssakéw
przedstawiono na rycinach 1-6.

Ryc. 1 przedstawia audiogramy oposa (tor-
bacz), jeza (owadozerny), nietoperza i stonia.
Torbacz wykazuje niewielkg maksymalng czu-
tos¢ stuchu, mniejsza niz wiekszo$¢ tozyskow-
cow. Szczegolnie wysokim gérnym limitem cze-
stotliwosci charakteryzujg sie nietoperze. W
ich audiogramach mozna czesto znalez¢ kilka
region6éw o wysokiej czutosci (np. u podkowca
Rhinolophus ferrumequinum, Ryc. 1), przedzie-
lonych regionami o0 zmniejszonej czutosci. Zja-
wisko to moze by¢ zwigzane albo ze szczeg6ling
czutoscig stuchu na dzwieki o wysokosciach
istotnych dla echolokacji (Long i Schnitzler
1975), albo z wkasciwosciami ucha zewnetrzne-
go umozliwiajgcymi percepcje wzniesienia (wy-
sokosci) Zrodia diwieku (Koay i wspoétaut.
1997). Audiogram stonia charakteryzuje sie
znacznym przesunieciem w strone niskich cze-
stotliwosci, tak, ze obejmuje odmienny zakres
czestotliwosci niz na przyktad audiogramy nie-
toperza czy myszy (Ryc. 5).

Na Ryc. 2 przedstawiono audiogramy kilku
gatunkow naczelnych. Wykazujg one podobny
ksztatt i potozenie, przy czym audiogram czto-
wieka jest przesuniety w strone niskich, a po-
nocnicy (matpy szerokonosej) w strone wyso-
kich czestotliwosci. Nieprzedstawiony na ryci-
nie audiogram tupai (zaliczanej przez niekto-
rych do owadozernych, przez innych do naczel-
nych, lub tez do oddzielnego rzedu wiewioérecz-
nikéw) obejmuje czestotliwosci od ok. 250 Hz
do 70 kHz, z maksymalng czutoscig -15 dB SPL
przy 16 kHz (Masterton i wspétaut. 1969).

Uzyskane dla styszenia podwodnego audio-
gramy waleni i ptetwonogich (Ryc. 3) sugerujg
niezbyt wysokg maksymalng czutos¢ (szczegol-
nie u ptetwonogich). Jak jednak wspomniano
powyzej, wkasnosci akustyczne wody powoduja,
ze poziom natezenia dzwieku odniesiony do
10 2W/m2nie odpowiada poziomowi cisnienia
akustycznego (dB SPL). Zostato to uwzglednio-
ne na rycinie przez dodanie drugiej, opisanej
kursywa osi, ktéra przedstawia wartosci pozio-
mu natezenia rozchodzacego sie w wodzie
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czestotliwos¢ [Hz]

Ryc. 1 Audiogramy torbacza, ssaka owadozernego,
nietoperza i trgbowca.

Opos (Didelphys virginiana, Masterton i wspotaut. 1969);
jez uszaty (Hemiechinus auritus, Masterton i wspotaut.
1969); podkowiec duzy [Rhinolophusferrumequinum, Long
i Schnitzier 1975); ston indyjski (Elephas maximus, Het-
fner R. S.iHeffner H. E. 1982)

dzwieku o poziomie cisnienia akustycznego
przedstawionym na gtéwnej osi. Po uwzglednie-
niu wiasciwosci srodowiska okazuje sie, ze ple-
twonogie maja przecietng czutos¢ stuchu, zas
walenie bardzo dobrg. By¢ moze uszy ptetwono-
gich sg dostosowane do styszenia zaréwno w
wodzie jak i w powietrzu, podczas gdy specjali-
zacja uszu waleni wylgcznie do styszenia pod
wodga doprowadzita do bardzo wysokiej czuto-
sci. Warto takze podkresli¢ bardzo wysoki gérny
limit czestotliwosci waleni (z wyjatkiem orki).
Audiogramy wybranych ssakoéw z rzedu dra-
pieznych przedstawione sg na rycinie 4. Wyka-
zujg one duze podobienstwo — znaczny zakres

czestotliwos¢ [Hz]

Ryc. 2. Audiogramy wybranych gatunkéw z rzedu
naczelnych.

Matpiatka: Perodicticus potto (Heffner H. E. | Masterton
1970); matpa szerokonosa: ponocnica (Aotus trivirgatus,
Beecher 1974); malpy waskonose: makaki (Macaca sp.,
Stebbins 1iN. 1966), cztowiek (Homo sapiens, Heffner H. E.
i Heffner R. S. 1992)
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Ryc. 3. Audiogramy wybranych gatunkéw waleni
i ptetwonogich.

Butlonos (Tursiops truncatus, za Schusterman i Wspétaut.
1972), inia (Inia geojjrensis, Jacobs i Hanr 1971), orka
(Orcinus orca, Hat1 i Johnson 1972); foka zwyczajna (Phoca
vitulina, za Schusterman i wspétaut. 1972), lew morski
(uchatka kalifornijska, Zalophus caliphornianus, schuster-
man | wspotaut. 1972). Dodatkowa 0$ pionowa (oznaczona
kursywa) podaje wartosci poziomu natezenia dzwieku w
wodzie odpowiadajgce poziomowi ciSnienia akustycznego
na gtéwnej osi.

czestotliwosci, przy czym stuchem o szczegdlnie
dobrej maksymalnej czutosci i bardzo wysokim
gérnym limicie czestotliwo$ci (przy niskim do-
Inym limicie) charakteryzuja sie koty. U tego
gatunku wystepuja znaczne osobnicze rdznice
czutosci stuchu w zakresie 1-10 kHz (Heffner
R. S. iHeffner H. E. 1985).

Na Ryc. 5 przedstawiono audiogramy wy-
branych gatunkoéw gryzoni. Rzad ten zostat po-
dzielony na podstawie audiogramoéw na kilka
grup (Jackson i wspotaut. 1997, Heffner R. S.
i WSpél’aUt. 1994, Heffner H. E. i Heffner
R. S. 1985). Gryzonie o dobrym styszeniu ni-

czestotliwosé [Hz]

Ryc. 4. Audiogramy wybranych ssakéw z rzedu dra-
pieznych.

Kot (Felis catus, Nefr i Hina 1955), pies (Canis familiaris,
Heffner H. E. 1983), tasica (Mustela nivalis, Heffner R. s.
i Heffner H. E. 1987)
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Ryc. 5. Audiogramy wybranych gatunkoéw gryzoni.

Gofer (Geomys bursarius, Heffner R. S. | Heffner H. E.
1990a), mysz domowa (Mus musculus, Heffner H. E. i
Masterton 1980), drapiezny gryzon Onychomys leucogaster
(Heffner H. E. i Heffrner R. S. 1985), szczur wedrowny
[Rattus norvegicus, Heffner H.E. i wspétaut. 1994), wie-
widrka (Sciurus niger, Jackson | wspétaut. 1997).

Ryc. 6. Audiogramy wybranych gatunkéw parzysto-
kopytnych i nieparzystokopytnych.

Swinia (Sus scrofa, Heffner R. S. i Heffner H. E. 1990b),
krowa (Bos taurus, Heffner R. S. i Heffner H. E. 1983);
kon (ECIUUS caballus, Heffner R. S. iHeffner H. E. 1983)

skich czestotliwosci (dolny limit czestotliwosci
ponizej 150 Hz: np. Swinka morska (Heffner
R. S. i wspotaut. 1971) i wiewidrka na Ryc. 5)
tworza grupe wyraznie odrebng od gryzoni o
ztym styszeniu niskich czestotliwosci (dolny li-
mit powyzej 150 Hz: np. Onychomys leucoga-
ster, szczur wedrowny i mysz domowa na
Ryc. 5). Z kolei bardzo stabym stuchem, réznig-
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Ryc. 7. Poréwnanie audiograméw réznych gromad
kregowcow.

Ryby: ztota rybka (Carassius auratus, Jacobs | Tavolga
1967). Gady: z6tw czerwonolicy (Pseudemys scripta, za:
Rastear 1974). Ptaki: szpak (Sturnus vulgaris, za: Heffner
H. E. i Heffner R. S. 1992), sowa ptomykoéwka (Tyto alba,
za: Heffner H. E. i Heffner R. S. 1992), gotgb (Columba
livia, Kreithen i Quine 1979). Ssaki: kot (Felis catus, Neff i
Hina 1955). Uwaga! O$ czestotliwosci jest przesunieta w
poréwnaniu do rycin 1-6. Dodatkowa 0$ pionowa (0znaczo-
na kursywa) podaje wartosci poziomu natezenia dzwieku w
wodzie odpowiadajgce poziomowi ci$nienia akustycznego
na gltéwnej osi, co pozwala na prawidlowe poréwnanie
audiogramu ryby z pozostatymi audiogramami.

cym je od pozostatych przedstawicieli rzedu,
charakteryzuja sie gryzonie podziemne (gofer
na Ryc. 5), zas posrednig czutosé stuchu wyka-
zuja pieski preriowe, czyli gryzonie czesciowo
podziemne (Heffner R. S. i wspotaut. 1994).
Warto zwr6ci¢ uwage na Onychomys leucoga-
ster. jest to gryzon o drapieznym trybie zycia,
uzywajacy stuchu do wykrywania ofiary (Het-
H. E. i Heffner R S. 1985) Nie ma
jednak typowego dla rzedu drapieznych stuchu
0 szerokim zakresie czestotliwosci — zakres
czestotliwosci wydaje sie wiec by¢ cechg nieza-
lezng od nacisku selekcyjnego jakiemu podle-
gaja zwierzeta polujace.

Audiogramy kopytnych, przedstawione na
Ryc. 6, charakteryzuja sie dobrg maksymalng
czutoscig i niskim dolnym limitem czestotliwo-
Sci. Takze gorny limit jest do$¢ wysoki, co,
dzieki cieniowi akustycznemu matzowin usz-
nych, utatwia odréznianie dzwiekéw dochodzg-
cych z tylu od dochodzacych z przodu (Heffner
R. S. i Heffner H. E.1990b)

fner

AUDIOGRAMY INNYCH KREGOWCOW

W celu ukazania zdolnosci stuchowych ssa-
kéw na tle innych kregowcéw, Ryc. 7 przedsta-
wia audiogramy ryby, ptakow i gada, oraz, dla
poréwnania, kota. Gérny limit czestotliwosci

ryb, zotwia i ptakéw w zasadzie nie przekracza
10 kHz, podczas gdy ssaki o tak niskim gérnym
limicie czestotliwosci nalezg do rzadkosci. Czu-
tos¢ stuchu zilotej rybki jest dobra, jesli uwz-
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gledni¢ wiasciwosci akustyczne Srodowiska.
Czutos¢ stuchu z6twiajest bardzo staba, a szpa-
ka dos¢ staba. Nieprzedstawione na rycinie au-
diogramy ptakéw takich jak krzyzéwka (Anas
platyrhynchos) czy pustutka amerykanska (Fal-
co sparveriiLs) sg dos¢ podobne do audiogramu
szpaka (Heffner H. E. i Heffner R. S. 1992).
Uwaza sie, ze za znacznie lepsza jakos¢ stuchu
ssakéw (zwhaszcza w zakresie wyzszych czestot-
liwosci) odpowiada budowa ucha srodkowego,
w ktérym drgania sg przenoszone z powietrzne-
go srodowiska zewnetrznego (poprzez btone be-
benkowa) do wodnego srodowiska uchawewne-
trznego (poprzez okienko owalne). Straty energii
w tym procesie wynikajg z réznicy impedancji
akustycznej srodowiska zewnetrznego i ucha
wewnetrznego. Ssaki posiadajg trzy kosteczki
stuchowe dzieki ktérym drgania sg przekazywa-
ne z blony bebenkowej na okienko owalne z
duza wydajnosciag (patrz tez art. M. Malino-
wskiej W tym numerze KOSMOSU). Pozostate
kregowce ladowe majg tylko jedng kostke stu-
chowg — kolumienke (homolog strzemigczka,
Jasinski 1987) i straty przy przekazywaniu
drgan sg wieksze. Nie dotyczy to ryb, u ktérych
srodowisko zewnetrzne ma wiasciwosci akusty-
czne podobne jak ucho wewnetrzne, wiec ukia-
dy dopasowujace impedancje sa niepotrzebne.
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Czutos¢ stuchu jest catkiem dobra, mimo ze
ucho $rodkowe w ogdle nie istnieje (Jasinski
1987). Warto zauwazy¢, ze gorny limit czestot-
liwosci wielu ryb nie przekracza kilkuset Hz.
Ucho wewnetrzne ryb sumowatych i karpiowa-
tych (do ktérych nalezy takze ztota rybka) taczy
sie za pomoca dwoch szeregdéw kostek, czyli tak
zwanego aparatu Webera, z pecherzem plaw-
nym, ktory stuzy jako rezonator i pozwala pod-
wyzszy¢ gorny limit czestotliwosci (Jasinski
1987). Ptomykowka, dzieki silnej presji ewolu-
cyjnej, wynikajacej z nocnego trybu zycia i dra-
pieznictwa, wyksztatcita bardzo dobrag czutos¢
stuchu, nadaljednak goérny limit czestotliwosci
pozostat w poréwnaniu ze ssakami dos¢ niski.

Na szczegblng uwage zastuguje audiogram
gotebia. Ptak ten jest bowiem zdolny do perce-
pcji infradzwiekow: jego dolny limit czestotliwo-
sci to ok. 5 Hz, przy czym infradzwieki o niz-
szych czestotliwosciach moga réwniez by¢ sty-
szane, cho¢ przy znacznym natezeniu. Ta nie-
zwykita zdolnoééjest, jak sie przypuszcza, wyko-
rzystywana dla nawigacji (np. omijania burz).
Recepcja infradZzwiekéw przez gotebie odbywa
sie przy pomocy uszu (a nie na przyktad workow
powietrznych): uszkodzenie kolumienki powo-
duje uposledzenie styszenia infradzwiekéw
(Kreithen | Quine 1979)

LOKALIZACJA DZWIEKU PRZEZ SSAKI

Lokalizacja zrédta dzwieku jest zadaniem
nietatwym. Zmiany cisnienia akustycznego
mierzone w dwoéch punktach przestrzeni (w
dwéch uszach) musza zosta¢ przeliczone na
pozycje zrédia, wyrazong w biegunowych
wspoétrzednych: azymut, wzniesienie i odle-
glos€. Azymut jest to mierzony na ptaszczyznie
poziomej kat miedzy kierunkiem ,do przodu” a
kierunkiem do zrodta dzwieku, zas wzniesienie
to mierzony w ptaszczyznie pionowej kat miedzy
ptaszczyzng pozioma a kierunkiem do zrédta
dzwieku. Najczesciej badania nad lokalizacjg
zrédta dzwieku dotyczg lokalizacji w
ptaszczyznie poziomej (azymut), rzadziej w
ptaszczyznie pionowej (wzniesienie), bardzo
rzadko badana jest percepcja odlegtosci zrédia
dzwieku. Przedstawione ponizej mechanizmy
lokalizacji dzwieku oparte sg gtdwnie na bada-
niach na ludziach, tym niemniej wydaje sie, ze
sg one przynajmniej w znacznym stopniu uni-
wersalne dla wszystkich ssakow.

Dla lokalizacji w ptaszczyznie poziomej do-
stepne sg dwa typy informacji: 1) wynikajace z
poréwnania parametrow dzwieku miedzy dwoj -
giem uszu (,obuuszne”, ang. binaural cues),
2) wynikajace z analizy dZzwieku docierajgcego

do jednego ucha (,jednouszne”, ang. monaural
cues) (Heffner R. S. i Heffner H. E. 1992a).
Informacje obuuszne mozna podzieli¢ na dwa
niezalezne rodzaje. Pierwszy to informacja o
réznicy w czasie dotarcia dZwieku do dwéch
uszu (At, ang. interaural time difference, ITD),
ktora zwigzana jest z tym, ze jedno ucho znaj-
duje sie blizej zrodta dzwieku (o ile zrédto nie
znajduje sie w plaszczyznie posrodkowej) i
dzwiek dociera do niego wczesniej niz do dru-
giego ucha. Uzyskanie tej informacji jest tatwe,
jesli dzwiek ma zréznicowang strukture ampli-
tudowa, zawiera wyrazne fragmenty o nieusta-
lonej strukturze czestotliwosciowej (transjenty),
a wiec elementy, ktérych czas nadejscia do
ucha moze by¢ precyzyjnie zmierzony. W przy-
padku czystych (sinusoidalnych) tonéw porow-
naniu w obu uszach podlegajg fazy fali
dzwiekowej <] Lokalizacja tonu przy pomo-
cy A) jestjednoznaczna, jesli roznica odlegtosci
miedzy zrodtem dzwieku a kazdym z uszu jest
wieksza od potowy diugosci fali dzwiekowej. W
przeciwnym wypadku niemozliwe jest odréznie-
nie kolejnosci nadejscia do obu uszu poszcze-
goélnych fal. Informacja o lokalizacji zawarta w
Adjest wiec dostepna tylko dla nisldch czestot-
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liwosci dzwieku, dla ktorych diugosé fali jest
wystarczajgco duza.

Drugim rodzajem informacji obuusznej stu-
zacej lokalizacji zrodet dzwieku w ptaszczyznie
poziomej jest réznica w widmie dzwieku docie-
rajacego do obu uszu (ang. difference in frequ-
ency-intensity spectra, Afi). Jes$li zrodio
dzwieku nie znajduje sie w ptaszczyznie posrod-
kowej, wtedy jedno z uszu jest w cieniu akusty-
cznym glowy, ktéra ttumi dzwieki o wyzszych
czestotliwosciach i powoduje zmiane widma
dzwieku. Dzwieki o niskich czestotliwosciach,
ktore charakteryzujg sie dtugosciag fali porow-
nywalna lub wiekszg niz wielkos¢ gtowy, wsku-
tek dyfrakcji nie ulegaja sttumieniu (Irvine
1987, Shaw 1974, Feddersen i Wsp()laut.
1957). Czyste tony ulegajg sttumieniu, jesli ich
czestotliwosci sg wystarczajgco wysokie i doste-
pna dla uktadu stuchowego skladowg Afi jest
wowczas jedynie réznica natezenia dzwieku (Al,
ang. interaural intensity difference, 1ID).

Obuuszne informacje o dZzwieku nie sg wy-
starczajace, by doktadnie zlokalizowac jego
zrédio: nie dostarczajg bowiem informacji ani o
wzniesieniu zrddta dzwieku, ani ojego odlegto-
sci. Nie sg tez konieczne, mozliwa jest bowiem
do$¢ doktadna lokalizacja dzwieku w
ptaszczyZnie poziomej przy uzyciu jednego ucha
(np. Butier 1986). Co wiecej, jednouszna loka-
lizacja w ptaszczyznie poziomej moze staé sie
bardzo dokitadna, gdy jednostronna utrata stu-
chu wymusi lokalizowanie zrédta dzwieku przy
uzyciu tylko jednego, zdrowego ucha (Butler i
Pranert 1976). Informacje obuuszne sg ponad-
to niewystarczajace, aby odrozni¢ dzwieki do-
biegajace z tylu od dobiegajacych z przodu.
Percepcja wzniesienia zrddta dzwieku, rozroz-
nianie dzwiekéw dochodzacych z przodu i z tytu
oraz jednouszna lokalizacja w ptaszczyznie po-
ziomej sg mozliwe wylgcznie dzieki kierunko-
wym wihasciwosciom matzowiny ucha, ktéra w
rozny sposob modyfikuje widma dzwiekéw do-
chodzacych z r6znych kierunkéw, szczeg6lnie w
zakresie wysokich czestotliwosci (Martin i We-
bster 1989, Musicant iButler 1984, Frannery
i Butier 1981, Butler i Belendiuk 1977, He-
brank | Wright 1974, Shaw 1974, Roffler i
Butler 1968a, Wiener 1947).

Dla lokalizacji zrédta dzwieku wykorzysty-
wane jest wiec osobnicze doswiadczenie pozwa-
lajace lokalizowa¢ dZzwieki na podstawie chara-
kterystycznych modyfikacji ich cech akustycz-
nych przez matzowine. Percepcja odlegtosci
zrodta dzwieku odbywa sie prawdopodobnie
rowniez na podstawie charakterystycznych mo-
dyfikacji ich cech akustycznych. Tu jednak mo-
dyfikacje sg wprowadzane nie przez matzowine,
a przez srodowisko. Na przyktad dzwieki pocho-
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dzace z odlegtego Zrodta zawierajg zwykle mniej
sktadowych o wysokiej czestotliwosci, ktére sg
tatwiej ttumione, za$ wiecej sktadowych odbi-
tych od elementéw otoczenia (Butier i WspOt-
aut. 1980).

Warto zauwazyé na marginesie, ze zalez-
nos¢ percypowanego wzniesienia zrddia
dzwieku od jego widmajest tak silna, ze niemo-
zliwa jest prawidtowa percepcja wzniesienia
zrédia czystego tonu. Wrazenie zalezy nie od
rzeczywistego potozenia zrédta tonu, lecz od
jego czestotliwosci, przy czym tony wysokie sa
odbieranejako dochodzace z miejsc potozonych
wyzej niz tony niskie. Efekt ten wystepuje nawet
u cztero- i piecioletnich dzieci, ktore nie znajg
okreslen ,wysoki” i ,niski” odnoszacych sie do
czestotliwosci dzwieku, nie moga sie wiec nimi
sugerowac (Roffler i Butier 1968b).

Czutos¢ lokalizacji u zwierzat w ptaszczyznie
poziomej najczesciej mierzy sie znajdujac naj-
mniejsza odlegtos¢ katowa miedzy dwoma
zrédikami dzwieku, przy ktérej zwierze ciggle
réznicuje te zrédka. W trakcie pomiaru oba
zrodta znajdujg sie przed zwierzeciem, a ich
odlegtos¢ od ptaszczyzny posrodkowej zwierze-
ciajest taka sama. Wykazano bowiem, ze loka-
lizacja zrodta dzwieku jest najdoktadniejsza bli-
sko tej ptaszczyzny (Heffner R. S. | Heffner
H. E. 1988, Knudsen iwsp(')’raut. 1979, Stevens
i Newman 1936). Informacje zawarte w Al i Aj)
stajg sie bowiem niejednoznaczne dla azymu-
toéw Dbliskich 90° lub 270° (czyli kierunkow w
prawo i w lewo, Np. Federsen i wspolaut. 1957,
Firestone 1930). Jako bodzca uzywa sie najcze-
Sciej dzwieku o bogatej strukturze czestotliwo-
Sciowej i amplitudowej, gdyz sg one lokalizowa-
ne fatwiej (N.p. Heffner R. S. i Heffner H. E.
1992a, Butler 1986, Terhune 1985, Stevens i
Newman 1936).

Mozliwa jest réwniez ocena, na podstawie
ktérego parametru, A$czy Al, zwierze potrafi
lokalizowac¢ czyste tony. W tym celu bada sie
zdolnos¢ do roéznicowania lokalizacji tonéw o
réoznych czestotliwosciach, emitowanych naj-
czesciej z dwéch gtosnikéw umieszczonych 30°
na lewo i na prawo od ptaszczyzny posrodkowej
zwierzecia (Heffner R. S. i Heffner H. E.
1992a, Masterton i wspotaut. 1975). Zwierzeta
zdolne do wykorzystania zaréwno AP jak i Al
potrafig dobrze lokalizowac¢ tony o dtugosci fali
znacznie mniejszej jak i znacznie wiekszej niz
rozstaw ich uszu. Te, ktére wykorzystuja jedy-
nie Al, lokalizujg dobrze tony o wysokich cze-
stotliwosciach, czyli o matej dtugosci fali (mniej-
szej niz rozstaw uszu). Z kolei zwierzeta zdolne
do wykorzystania tylko AJ potrafia lokalizowaé
wyltacznie tony o niskich czestotliwosciach.
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Tabela 1 Czutos¢ lokalizacji dzwieku i zdolno$¢ do wykorzystania réznych informacji do lokalizacji u

wybranych ssakéw.

Zrédta: patrz Hefrfner R. S. i Heffner H. E. 1992b (czuto$¢ lokalizacji) oraz Heffner R. S. i Heffner H. E. 1992a (zdolno$¢
do wykorzystania A|>/Al), o ile nie podano inaczej. + oznacza dobra zdolnos¢ do wykorzystania danego rodzaju informacji,

- oznacza zdolnos$¢ ograniczong lub brak zdolnosci.

Gatunek

czutos¢ lokalizacji dzwieku (°)

zdolnos¢ do wykorzystania AC/A

delfin butlonos (Tursiops truncatus) 1,1 (pod woda) +/+
ston (Elephas maximus) 12 +/-
cztowiek (Homo sapiens) 1,3 +/+
foka pospolita (Phoca vitulina) 1 3 (w powietrzu)

9 (pod woda)
opos (Didelphys viriginiana) 4,6
Swinia (Sus scrofa) 4,6 +/-
makak (Macaca sp.) 5 +/+
kot (Felis catus) 57 +/+
pies (Canisfamiliaris) 8
tchérz (Mustela putorius) 8,5
lew morski (Zalophus calfornianus) 8,8 +/+
szczur wedrowny (Rattus norvegicus) 11,1-12,8 +/+
tasica (Mustela nivalis) 12 +/+
mroczek (nietoperz, Eptesicusfuscus)2 14 (bierna lokalizacja) -/+2
koza (Capra hircus) 18 +/-
Onychomys leucogaster (drapiezny gryzon) 19,3
kon (Equus caballus) 25 +/-
gerbil (Meriones unguiculatus) 27 +/+
krowa (Bos taurus) 30
mysz domowa (Mus musculus)3 33
gofer (Geomys bursarius) =

‘terhune 1974, 2K oay |WSpéI’aUt 1998, 3HeffnerH. E. iHeffner R. S. 1992, 4Heffner R. S.iHeffner H. E. 1990a .

Badania nad percepcja wzniesienia i odle-
gtosci zrodia dzwieku sg rzadko prowadzone na
zwierzetach. Dlatego w Tabeli 1 przedstawiono

tylko przeglad zdolnosci ssakéw do lokalizacji
w plaszczyznie poziome;j.

LOKALIZACJA DZWIEKU PRZEZ INNE KREGOWCE

Istnieje niewielka ilos¢ danych na ten temat,
przy czym dotycza one gtéwnie zdolnosci do
lokalizacji u ptakéw. Uzyskano je przy pomocy
procedur, ktére odbiegaty od opisanych powy-
zej, jak rowniez roznity sie miedzy sobg. Dlatego
ich wyniki powinny by¢ traktowane z duza
ostroznoscig (Heffner H. E. | Heffner R. S
1992). Przykladowe wyniki pomiaréw czutosci
lokalizacji zrédta dzwieku w ptaszczyznie pozio-
mej to 26°, 27° i 56° odpowiednio dla kanarka
[Serinus canaria), papuzki falistej (Melopsitta-
cus undulatus) i zeberki (Poephilla guttata)
(Park i Dooling 1991). Z kolei wedtug Lewalda
(1987) gotab (Columba livia) potrafi lokalizowad
z czutoscig siegajaca 4°, cho¢ Heffner H. E. i
Heffner R. S. (1992) uwazajg te wartos¢ za

zanizona. Knudsen i wspo6taut. (1979) wykazali,
ze u ptomykowki (Tyto alba) czutosé lokalizaciji
moze osiggac 2° i mniej, zaréwno dla lokalizacji
w ptaszczyznie poziomej (azymut) jak i pionowej
(wzniesienie). Zdolnos¢ ptakéw do wykorzysta-
nia A])i Al do lokalizacji przedstawia sie naste-
pujaco: gotgb wykorzystuje prawdopodobnie
AJi Al (Lewald 1987), ptomykdéwka Al, ale nie
Ag) (lecz potrafi wykorzystaé At) (Knudsen i
wspoétaut. 1979), za$ Park i Dooling (1991)
analizujac dane uzyskane dla kanarka, papuzki
falistej i zeberki wstrzymuja sie od osadu na ten
temat. Podkresla sie, ze mechanizmy lokalizacji
u ptakéw moga rézni¢ sie od mechanizmoéw
lokalizacji u ssakéw: u ptakéw lewe i prawe
ucho srodkowe sg potaczone kanatem miedzy-
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usznym, ponadto obie trabki stuchowe ptakéw moze dostarcza¢ dodatkowych informacji o lo-

tacza sie przed ujsciem do nosogardzieli.
Dzwieki odbierane jednym uchem moga wiec
interferowa¢ z odbieranymi drugim uchem, co

kalizacji zrodta dzwieku (Heffner H. E. i Hef-
fner R. S. 1992, Park i Dooling 1991).

PRZYCZYNY ROZNIC W ZDOLNOSCIACH SLYSZENIA U SSAKOW

Jak wspomniano powyzej, ssaki wyrozniajg
sie sposréd kregowcoéw dobrym styszeniem
dzwiekéw o wysokich czestotliwosciach. Dla-
czegojednak gérne limity czestotliwo$ci ssakow
wykazuja zréznicowanie siegajace az 4 oktaw
(Heffner H. E. i Heffner R. S. 1992)? Stysze-
nie wysokich czestotliwosci jest korzystne z
punktu widzenia lokalizacji dzwieku: stuzg one
lokalizacji opartej na réznicy widm dzwieku w
obu uszach (Afi, Al),jak i odréznianiu dzwiekoéw
dochodzacych z przodu i z tylu. Czestotliwosci
dzwieku mozliwe dla wykorzystania dla tych
rodzajow lokalizacji sg wyznaczone przez wiel-
kos¢ gtowy, gdyz dzwieki o niskich czestotliwo-
Sciach (czyli duzej dtugosci fali) mogg zostaé
sttumione przez duzg gltowe ale — wskutek
dyfrakcji — nie przez matg gltowe. W przypadku
odrézniania dzwiekéw dochodzgcych z przodu i
z tyhu, czestotliwosci mozliwe do wykorzystania
sg wyznaczone przez wielkos¢ matzowiny usz-
nej. Teoretycznie wiec zwierzeta o matych gto-
wach (i matych matzowinach, cojest do pewne-
go stopnia zwigzane) powinny stysze¢ dzwieki o
wysokich czestotliwosciach, aby méc dokony-
wac prawidtowych lokalizacji. Taka prawidto-
wos$E rzeczywiscie wystepuje w przyrodzie. Ist-
nieje silna ujemna korelacja miedzy wartoscia
gornego limitu czestotliwosci audiogramow ssa-
kow a odlegtoscig miedzy uszami (np. Heffner
H. E. 1983). Innymi stowy, zwierzeta o matych
gtowach (czyli o matej odlegtosci miedzy uszami)
maja wysokie gérne limity czestotliwosci, zas
zwierzeta o duzych gltowach — niskie. Za odle-
gtos¢ miedzy uszami nalezy przyjaé odlegtosé
funkcjonalng, rozumiang jako czas, w ktorym
dzwiek przemieszcza sie od jednego do drugiego
ucha w naturalnym Srodowisku zwierzecia. Ma
to znaczenie dla zwierzat wodnych, gdyz pred-
kos$¢ dzwieku jest w wodzie znacznie wieksza
nizw powietrzu: funkcjonalna odlegto$¢ miedzy
uszami delfina jest dwukrotnie mniejsza niz
szczura i niewiele wieksza niz myszy, za$ orki
— podobnajak krélika (Heffner H. E. i Heffner
R. S. 1985).

Ssakami, ktére wytamuijg sie z korelacji gor-
nego limitu czestotliwosci z odlegto$cig miedzy
uszami, sa podziemne gryzonie, jak Slepiec czy
gofer (Heffner R. S. i Heffner H. E. 1992a).
Zwierzeta te, przystosowane do zycia w podzie-

mnym Srodowisku utracity zarowno zdolnosc¢
do lokalizacji dzwieku jak i do styszenia wyso-
kich czestotliwosci (Ryc. 5).

Warto podkresli¢, ze postugujace sie echolo-
kacja nietoperze i walenie, ktérych gérne limity
czestotliwosci sg bardzo wysokie (Ryc. 1i 3),
podlegajg powyzszej korelacji. Mozna wiec przy-
puszczaé, ze umiejetnos¢ echolokacji nie byta
powodem wyksztatcenia zdolnos$ci do percepcji
wysokich czestotliwosci. Gdyby tak byto, nieto-
perze i delfiny miatyby znacznie wyzsze gorne
limity czestotliwosci, niz to wynika z ich odle-
gltosci miedzy uszami. Raczej umiejetnosc per-
cepcji wysokich czestotliwosci, wynikajaca z
matej funkcjonalnej odlegtosci miedzy uszami,
umozliwita wyksztatcenie echolokacji.

Istnieje grupa ssakow, ktére nie sgw stanie
wykorzystywaé Al dla lokalizacji (krowa, Swinia,
ston, kon, Tabela 1). Wykorzystujg one jedynie
A dla ktérego konieczne jest tylko styszenie
niskich czestotliwosci. Mozna by sadzi¢, ze sty-
szenie wysokich czestotliwosci jest dla tych
zwierzat zbedne, jednak podlegaja one korelacji
gérnego limitu czestotliwosci z odlegtoscig mie-
dzy uszami tak jak inne ssaki. Styszenie wyso-
kich czestotliwosci jest jednak konieczne takze
dla odrézniania dzwiekdéw dobiegajgcych z tytu
i z przodu. Wynikajgca z tego presja ewolucyjna
byta widocznie wystarczajgco silna, by percep-
cjawysokich czestotliwosci przez te ssaki zosta-
ta zachowana (Heffner H. E. i Heffner R. S.
1992).

Rozpietos¢ wartosci dolnych limitow percy-
powanych czestotliwosci wynosi u ssakéw
ponad 9 oktaw (Heffner H. E. i Heffner R. S.
1992), jest wiec znacznie wieksza od rozpietosci
gornych limitéw. Aby znalez¢ Zrédto tej zmien-
nosci, badano korelacje wartosci dolnego limitu
czestotliwosci z nastepujacymi czynnikami:
masg ciala, funkcjonalng odlegtoscia miedzy
uszami i gérnym limitem czestotliwosci. Tylko
ten ostatni czynnik jest skorelowany z dolnym
limitem czestotliwosci (Heffner R. S. i Heffner
H. E. 1990b). Ssaki, ktore dobrze styszg bardzo
wysokie dzwieki, czesto stabo stysza niskie (np.
delfin lub szczur, Ryc. 3 i 5). Z kolei te, ktére
dobrze styszg niskie dzwieki, zwykle nie stysza
bardzo wysokich (np. stori, Ryc. 1). Sugeruje to
istnienie jakiegos fizycznego lub fizjologicznego
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ograniczenia, ktdére nie pozwala na dobre sty-
szenie zaréwno bardzo niskich jak i bardzo
wysokich czestotliwosci. Natura takiego ograni-
czenia nie jest jednak znana (Heffner R. S. i
Heffner H. E. 1990b).

Ssaki réznig sie bardzo pod wzgledem czu-
tosci lokalizacji (Tabela 1), ktéra waha sie od
ponizej 1.5° (butlonos, ston, cztowiek) przez
okoto 30° (krowa, mysz) do 180° (i to przy uzyciu
specjalnie dobranych, diugo trwajgacych
bodicéw—gofer, Heffner R. S.iHeffner H. E.
1990a). Poszukujac zrddta tych réznic korelo-
wano liczne czynniki z czutoscig lokalizacji.
Szczegotowe analizy wykazaty, ze ani funkcjo-
nalna odlegto$¢ miedzy uszami, ani ostrosé
wzroku, ani wielkos¢ pola widzenia, ani poziom
troficzny (drapieznictwo lub bycie ofiarg), nie
byty skorelowane z czutoscig lokalizacji
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dzwieku. Istnieje natomiast silna dodatnia ko-
relacja miedzy czutoscig lokalizacji dzwieku a
szerokoscig (w stopniach) pola najlepszego wi-
dzenia, definiowanego jako obszar o wysokim
(> 75% maksimum) zageszczeniu komorek zwo-
jowych w siatkéwce (Hefner R. S. 1997, Het-
fner R. S. | Heffner H. E. 1992b) Ssaki, u
ktorych takie pole jest waskie (np. cztowiek —
0,7°, Swinia — 4,3°, pies — 5,1°) lokalizuja
dzwieki dobrze, natomiast te o szerokim polu
najlepszego widzenia (n.p. szczur — 52,8°, kro-
wa — 132°, gofer — 166°) lokalizujg znacznie
gorzej (Tabela 1). Zalezno$¢ ta wskazuje na
biologiczng funkcje lokalizacji dzwieku: dzwiek
trzeba zlokalizowaé, aby spojrze¢ najego zrodio.
Doktadnos¢ lokalizacji dzwieku musi by¢ wystar-
czajgca na tyle, by obraz zrodta dzwieku na siat-
kéwce znalazt sie w polu najlepszego widzenia.

PODSUMOWANIE

Opisane roznice w styszeniu dzwiekow przez
ssaki moga mie¢ wielorakie znaczenie dla ich
zachowania. Hatasy, ktérych cztowiek nie jest
w stanie ustysze¢, moga stanowi¢ czynnik stre-
sogenny dla styszacych je zwierzat. Zwierzeta
moga reagowac na niestyszalne dla nas dzwieki.
By¢ moze tu lezy zrédto wielu twierdzen o para-
normalnych zdolnosciach wykazywanych na
przykiad przez psy. W laboratoriach wytwarza-
ne przez aparature ultradzwieki, nie rejestrowa-
ne przez stuch eksperymentatoréw, moga sta-
nowi¢ bodzce warunkowe dla zwierzat i wpty-
wacé nawyniki eksperymentéw, zwlaszcza beha-
wioralnych. Nalezy wiec stosowa¢ odpowiednie
procedury sprawdzajgce (Np. Nerad 1998).

HEARING AND SOUND LOCALISATION

Zwierzeta moga porozumiewac sie miedzy sobg
dzwiekami niestyszalnymi dla drapieznikow.
Takze ludzie, przy pomocy odpowiednich urza-
dzenn, moga oddziatywa¢ na zwierzeta
dzwiekami niestyszalnymi dla ludzi.

Sa ssaki, dla ktérych dzwieki dochodza zni-
kad — ich zdolnos¢ do lokalizacji jest znikoma
— i takie, ktore precyzyjnie okreslaja potozenie
zrodta dzwieku. Sa ssaki, ktore stysza niemal
wytgcznie rézne dzwieki: mysz i ston nie miaty-
by podobnych wspomnienn po wspolnej wizycie
w filharmonii. Warto mie¢ $wiadomos¢ tych
réznic i pamieta¢, ze Swiat dZzwiekowy wielu
zwierzat jest bogaty w niedostepne nam dozna-
nia.

IN MAMMALS

Summary

A comparison of hearing abilities of a number of
mammalian species and other vertebrates is presented. The
article contains also basic information concerning audio-
grams (hearing ranges), sound localisation mechanisms,
and sound localisation acuity measurements. Both audio-
grams and sound localisation abilities vary in mammals.
This variability is not accidental but is related to important
biological factors. Requirements of sound localisation

mechanisms make it important for small-headed mammals
to have good high-frequency hearing. An unknown mech-
anism couples high-frequency hearing with low-frequency
hearing. The sound localisation acuity appears to be related
to the width of the bestvision field. The diversity of hearing
abilities implies that the internal representations of the
acoustic world differ much across mammals.
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