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WYDAWANIE DZWIEKOW PRZEZ OWADY

SOUND EMISSIONS IN INSECTS

Wyktad habilitacyjny

Abstract. The paper presents the frame of sound emission organ.
Different methods of sound generation (by vibration of membranes,
by friction of differentiated parts - stridulation, by percussion on the
substratum, by expulsion of a fluids, by vibration of appendages) in
insects — including immature stages — were also described. Physical
and biological parameters of these sounds and factors which condi-
tion these sounds were characterised. The relationship between the
presence of stridulatory organ and insect systematic, and the hy-
potheses of generation of sound emission were presented. The
importance of sound emission especially in the best singers (Grylli-
dae, Tettigonidae, Acrididae) was described. Different kinds of songs
emitted by insects such as calling song, congregational song, pre-
mating songs, nival’s songs, disturbance song and protest song were
characterised. Sound emissions by insects is a common phenome-
non. There is a lot of different framed and different localised on insect
body organs used for sound emission. Sound emission helps insects
to frighten away rivals of their own species in female competition, to
group individuals (in danger, nearthe food efc.) and to call individuals
of different sex during courtship.
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1. WPROWADZENIE

1.1. Postawienie problemu

Celem artykutu jest ukazanie dziedziny wiedzy, ktéra bada zagadnienia wy-
dawania dzwiekow przez owady. Owady sa dominujaca grupg organizmow
wspoOlczesnego swiata i maja ogromne znaczenie w gospodarce lesnej. Stanowia
3/4 wszystkich gatunkow zwierzat Zyjacych na Ziemi. Poznano dotad ponad 1 min
gatunkdéw owadow, a szacuje sig¢, ze moze ich by¢ wielokrotnie wigcej. Co roku
opisuje si¢ setki nowych, i to nie tylko z mato poznanych obszaréw tropikalnych,
ale réwniez ze strefy umiarkowanej. Niniejszy artykut jest proba odpowiedzi na
nastepujace pytania: czy owady w ogdle wydaja jakies dzwieki? czy wszystkie
owady? a moze tylko nieliczne, jak pasikoniki, cykady i1 §wierszcze, a inne sa
nieme? jak to robia?

Nalezaloby si¢ zastanowi¢, czy emisja dzwigkow jest tylko przypadkowa,
a one same do niczego nie stuzg i sg tylko ubocznym efektem ewolucji, czy tez
maja okreslone cele? Jezeli odpowiedz na to ostatnie pytanie bedzie pozytywna, to
jakie? Czy dzwigki te shuza do:

— odstraszania drapiezcow (w tym owadow, pajakow, ptakow, ssakow
1 cztowieka),

— porozumiewania si¢ osobnikéw miedzy soba,

— nawiazywania kontaktu z odmienna picia,

— odstraszania rywali wlasnego gatunku w czasie zalotow,

— innych jeszcze celdw — jakich?

Niniejszy artykul oparto przede wszystkim na pracach DUMORTIER’a (1963,
1963a, 1963D).

1.2. Definicje

Dzwigk — zaburzenia falowe w osrodku sprezystym, gazowym, cieklym
i statym zdolne do wywolania wrazenia stuchowego, a takze wrazenie stuchowe
wywolane tym zjawiskiem. Dzwigk to zachodzace z odpowiednia czestoscig
zmiany ci$nienia, na ktoére reaguje organ stuchu. Styszalne dla ucha ludzkiego
ci$nienie akustyczne: 20 pPa - 20 Pa (0-140 dB), czgstosé: 16+20 kHz.,

Parametry dzwieku: cisnienie akustyczne, czestos¢, amplituda, natezenie,
barwa dzwieku, itd. '

Gtos — dzwigk wydawany przez ssaki i czlowieka wskutek drgania strun
glosowych w krtani, a takze dZzwigk wydawany przez ptaki, powstajacy wskutek
drgan krtani dolne;.
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Strydulacja (stridulatio) — wydawanie dzwigkéw przez pocieranie dwdch
powierzchni, spotykane u owadow i innych bezkregowcow.

Dzwigkowe narzady — narzady stuzace do wytwarzania dzwiekow; narzady
strydulacyjne, a takze drgajace btony dzwickowe (u cykad) poruszane miesniem
1 rezonatory wzmacniajace dzwiek. Inne sposoby wydawania dzwiekow facza sie
z lotem (np. terkot niektorych prostoskrzydtych). Dzwigckowe narzady wystepuja
zwykle u samcoéw, ale posiadaja je rowniez samice, a nawet larwy i poczwarki
niektorych gatunkow.

1.3. Przeglad pi$miennictwa

Badania nad strydulacja prowadzono od dos¢ dawna, jednak dopiero
nowoczesna technika umozliwita znaczacy postgp w poznaniu zaréwno morfolo-
gii narzadéw strydulacyjnych, jak i1 parametrow dzwigku. W Polsce jedynie kilka
osob w calej historii badan entomologicznych zajmowato si¢ tym problemem.
KELER (1922) opisat aparat dzwickowy u cetyfica wigkszego, a NUNBERG (1950)
1 MICHALSKI (1961) prowadzili badania nad tym narzadem u kornika szesciozeb-
nego. Ten ostatni zajal si¢ niedawno réwniez strydulacja u gatunkéw z rodzaju
Scolytus Geoffroy (MICHALSKI 1996). Pewne informacje na temat zachowan
strydulacyjnych u ryjkowca chowacza czterozgbnego zawarte sa w pracy
KOZLOWSKIEGO (1991). Ponadto SZADZIEWSKI (1984) opisal narzad strydulacy-
jny u kopalnych muchowek (z bursztynu battyckiego, eocen). O wydawaniu
dzwiekéw przez owady pisal rowniez w popularnym ujeciu SZMIDT (1951).
Niedawno ukazata si¢ interesujaca przegladowa publikacja GORSKIEJ (1997),
dotyczaca wydawania dzwigkdw przez Swierszcze i pasikoniki oraz interakcji z
pasozytujacymi na nich muchéwkami. Krétkie wzmianki na ten temat zawieraja
tez prace innych polskich autorow, m.in.. GRABOWSKI (1996), GRZEGORZEK
(1996), KRZECZKOWSKI (1997), LABEDZKI, SZMIDT (1987), STARZYK (1996).

Jednym z pierwszych badaczy zajmujacych si¢ dZzwigkami owadow byl
zyjacy w XII wieku Bolstatt (SZMIDT 1951). Istnieje bardzo obszerne, ale
rozproszone pismiennictwo na ten temat, dotyczace najczescie] waskich zagad-
nien lub grup taksonomicznych. Proby syntezy tych informacji podejmowano
kilkakrotnie, poczawszy od konca XIX wieku (m.in. SWINTON 1881; GAHAN
1900; DUDICH 1920, 1921, 1921a, 1922; HASKELL 1961; TUXEN 1967; BAILEY
1991). Jednym z najlepszych podsumowan wiedzy na ten temat sa opracowania
DUMORTIER’a (1963, 1963a, 1963b). Bibliografi¢ dotyczaca tego problemu ze-
brali M. FRINGS i H. FRINGS (1960).

Zastosowanie elektronicznego mikroskopu skaningowego oraz bardzo czule;
aparatury rejestrujacej dzwigki owadow, a takze wykorzystanie komputerow do
przetwarzania uzyskanych danych, pozwolito w ostatnich latach na otrzymanie
szeregu nowych informacji w tej dziedzinie. Szczegdlnie interesujace sa prace
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ukazujace mozliwos$ci zastosowania uzyskanej wiedzy do rozstrzygania
probleméw ewolucji owadéw, do budowania nowoczesnej systematyki (np.
BREIDBACH 1986, 1988; PERICART, POLHEMUS 1990, REID 1995; SCHMITT 19835,
1991).

2. EMISJA DZWIEKOW PRZEZ OWADY | EKOLOGICZNE
ZNACZENIE STRYDULACJI

2.1. Wstep

Na poczatku nalezy stwierdzi¢, ze owady wydaja dzwigki. Powszechnie
znane sg odgtosy wydawane przez koniki polne, cykady 1 swierszcze (na suchych,
cieptych fakach). Rozne dZzwigki, dochodzace do nas z otoczenia nie sa czesto
kojarzone z owadami. Bywaja one czasem bardzo donos$ne i wszechobecne
w przyrodzie, nadajac swoistego kolorytu takom, polanom, stepom 1 skrajom lasu
w wiosenny lub letni wieczor.

Poza podanymi przyktadami, niewiele wigcej moze powiedzie¢ o dzwigkach
wydawanych przez owady nawet przyrodnik. Raczej powszechne jest przekonanie,
ze owady (poza wymienionymi) milcza. Jednak wydawanie dzwiekéw przez tg
grupe bezkregowcow jest powszechniejsze, niz sie zdaje.

2.2. Sposoby powstawania dzwiekéw u owadow

Znanych jest 6 gléwnych sposobow powstawania dZzwigkéw u owadow. Sa
to: drgania membran, pocieranie zréznicowanych czesci ciala, bebnienie
w podloze, dzwigki zwigzane z wydzielaniem substancji (gazéw lub cieczy),
wibracje przydatkow 1 wydawanie dzwigkoéw przez nieokreslone obszary ciala.

2.2.1. Drganie membran

Jest to najwyzej uorganizowana i najbardziej skomplikowana forma emis;i
dzwigkow wsrod owadow. Znana jest jedynie u cykad Cicadina (Homoptera)
1 niektorych przedstawicieli motyli séwkowatych Noctuidae. W 1 segmencie
odwtoka, na jego bokach, znajduja sie sprezyste btony uruchomiane silnymi
migsniami. Wpuklanie i wypuklanie si¢ tych membran powoduje powstawanie
silnego dzwigeku, wzmacnianego jeszcze rezonatorem, ktéry tworza worki
powietrzne wypehiajace prawie caty odwlok owada (ryc. 1).
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Caps aud

Ryc. 1. Aparat dzwiekowy piewikéw Cicadidae. A - przekréj podtuzny przez ciato owada; B -
otwarta cze$¢ przednia odwtoka (S. aer - worek powietrzny, Mem str — btona dzwiekowa, Pl -
fatd przykrywajacy btone dzwiekowa, m str — miesnie btony dzwiekowej, Tnd — $ciegna, Tymp -
btona bebenkowa, Caps aud - puszka stuchowa) (wg Webera za Szwanwiczem 1956)

Fig. 1. Stridulatory organ of Cicadidae. A — longitudinal section of the insect body; B — opened foremost
part of abdomen (S aer — air sac, Mem str — membrana stridens, Pl — fold covering of the tympanic
membrane, m str — muscles of membrana stridens, Tnd — tendons, Tymp — tympanic membrane, Caps
aud — audition capsule) (after Weber, in Szwanwicz 1956)

2.2.2. Pocieranie zréznicowanych czesci ciata (wtasciwa strydulacja)

Sposdb ten jest najpowszechniejszy w swiecie owadow. Organ strydulacyjny
sktada si¢ z 2 podstawowych czesci: pars stridens (p. str.) (zwana taretka lub
pilnikiem), ktéra stanowi powierzchnia ciata owada pokryta réznymi szorstkimi
strukturami (zeberka, zeby, rowki, grzebienie, wlosy, itp.) zwykle nieruchoma
oraz plectrum (pl.) inaczej skrobak, o postaci wystgpu chitynowego, zgba, linii
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0.5 "/m

Ryc. 2. Aparat strydulacyjny
chrzaszcza Amblycerus eus-
trophoides (Schaef.) (Bruchi-
dae). A - Fotografia me-
tepisternum z mikroskopu
skaningowego (SEM)
ukazujaca pars stridens; B -
SEM srodka wewnetrznej
krawedzi tylnej nogi ukazujaca
plectrum (wg KINGSOLVER i in.

1993)
Fig. 2. Stridulatory apparatus of

Amblycerus eustrophoides
(Schaef.) (Coleoptera: Bruchi-
dae). A — Scanning electron mi-
crograph (SEM) of metepister-
num showing pars stidens. B —
SEM of ventromesal margin of
hind leg showing plectrum (after
KINGSOLVER & al. 1993)

Ryc. 3. Ephippiger ephippiger
(Fiebig) O'(Orthoptera: Ephip-
pigeridae). Podtuzny przekroj
przez pars stridens ukazujgcy
pryzmatyczny ksztait zeboéw
(wg DUMORTIER 1963)

Fig. 3. Ephippiger ephippiger (Fie-
big) O (Orthoptera: Ephippigeri-
dae). Longitudinal section of the
pars stridens showing the pris-
matic shape of the teeth (after Du-
MORTIER 1963)

zebow, itp., ktore drapig po pars stridens, powodujac powstawanie skrzypigcego
dzwieku (ryc. 2, 3). O zréznicowaniu p. str. $wiadczg nastgpujace liczby: u Orthop-
tera liczba elementéw wynosi od 35 do 388, a dlugos¢ p. str. —od 0,99 mm do 8,7
mm; u Coleoptera odpowiednio — 21-350 i 0,3-3,4 mm; u Hymenoptera liczba
elementow wynosi od 30 do 180. Odlegtosci migdzy poszczegdlnymi elementami
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sa zwykle stale. Jednak ich liczba nie jest jednakowa w ramach gatunku, np. u
spuszczela domowego Hylotrupes bajulus (L.) wzrasta wraz z wielkoscia osob-
nika (BREIDBACH 1986 a).

Ostatnio interesujace studia nad narzadami strydulacyjnymi u kézkowatych
Cerambycidae przeprowadzil niemiecki entomolog BREIDBACH (1986, 1986a,
1988). Stwierdzit on, ze niektore parametry budowy p. str. sa specyficzne nawet
dla gatunkéw. Na podstawie budowy narzadoéw strydulacyjnych prébuje on
wnioskowac o pokrewienstwach taksondw w ramach tej rodziny.

Przeglad poszczegolnych rodzajow narzadow strydulacyjnych u wszystkich
owadow przeprowadzono ze wzglgdu na umiejscowienie par stridens.

Pars stridens umieszczone jest na glowie:

— czutkowo-czutkowy sposob strydulacji. Rzadki sposob, znany u niektérych
straszykow Phasmida; pl. 1 p. str. znajduja si¢ na 3 czlonie czutkow; -

— glaszczkowo-zuwaczkowy sposob. U niektorych prostoskrzydtych Orthop-
tera; p. str. na glaszczkach szczgkowych, pl. na zuwaczkach;

— klujkowo-stopowy sposob. U pluskwiakow z rodzaju Corixa Gffr,;
poprzeczne bruzdy na nadustku sa drapane przez ostre szczeciny na stopach;

— ciemieniowo-przedtutowiowy sposdb. Znany tylko u Coleoptera — wiele
przyktadow (Scolytidae, Tenebrionidae (ryc. 4), Nitidulidae, Endomychidae, niek-
tore Chrysomelidae i in.); p. str. na ciemieniu, pl. na przedniej czg¢sci przedplecza
(od spodniej strony); czasem p. str. na dolnej stronie glowy (na gula) a pl. na
prosternum (niektore Scolytidae, Anobiidae, Tenebrionidae).

Ryc. 4. Enoplopus vellkensis Pill. (Coleoptera: Tenebrionidae). Gérna cz¢$¢ gtowy z widocznym

pars stridens na ciemieniu (wg DubicHA 1920) o
Fig. 4. Enoplopus velikensis Pill. (Coleoptera: Tenebrionidae). Dorsal view of the head with visible the

pars stridens on the vertex (after DubicH 1920)
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Pars stridens na tulowiu:

— przedpiersiowo-kiujkowy sposob. U réznych przedstawicieli Reduviidae
i Phymatidae (Heteroptera); p. str. na przedpiersiu drapany jest przez ostry koniec
khujki;

— przedpiersiowo-$rddpiersiowy sposob. U rodzaju Serica Mac Leay
(Melolonthidae); na przedpiersiu jest wystgp (pl.), ktory trze o rowki p. str.
usytuowane na srodpiersiu;

— przedpleczowo-udowy sposéb. P. str. na boku przedplecza, pl. na konicu uda
przedniej pary ndg; u niektérych Bostrychidae (rodzaj Phonapate Lesne);

— $rodpleczowo-przedpleczowy sposdb. Czgsto spotykany u Coleoptera,
gtownie u Cerambycidae 1 Chrysomelidae; p. str. na srddpleczu, pl. na tylnej
czgsci pronotum (od dolnej strony) (ryc. 5, 6);

— zatulowiowe sposoby. Miedzy innymi u Arctiidae (Lepidoptera) — dzwieki
wydawane sa podczas lotu, ale dokladny mechanizm powstawania nie jest
poznany. U chrzaszczy z rodziny strakowcowatych Bruchidae— niedawno odkryte
(KINGSOLVER 1 in. 1993) — p. str. na metaepisternum, a pl. na wewnetrznej
powierzchni ud. '

Ryc. 6. Ergates faber (L.) (Coleoptera: Cerambycidae). Gtowa i przedplecze sg pochylone ku
dotowi aby pokazac¢ zgrubienie $rédplecza (pars stridens) (m - Srodplecze, p - przedplecze, PL

- plectrum, PS - pars stridens) (wg DUMORTIER 1963)
Fig. 5. Ergates faber (L.) (Coleoptera: Cerambycidae). The head and the pronotum are bent down-

wards to show the median swelling of the mesonotum (pars stridens) (m - mesonotum, p - pronotum,
PL - plectrum, PS - pars stridens) (after DUMORTIER 1963)
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Ryc. 6. Ksztatlt pars stridens u Cerambycidae: a - Pyrrhidium sanguineum (L.), b - Phymatodes
testaceus (L.), ¢ = Hylotrupes bajulus (L.), d - Asemum striatum (L.), e = Saphanus piceus
(Laich.), f = Arhopalus rusticus (L.), g — Clytus arietis (L.), h — Chlorophorus varius (O. F. Miill.),
i = Plagionotus arcuatus (L.), j - Monochamus sartor (Fabr.), k = Morimus funereus Muls. (wg
Marcu 1930)

Fig. 6. The pars stridens shape of Cerambycidae: a — Pyrrhidium sanguineum (L.), b — Phymatodes
testaceus (L.), ¢ — Hylotrupes bajulus (L.), d — Asemum striatum (L.), e — Saphanus piceus (Laich.), f —
Arhopalus rusticus (L.), g — Clytus arietis (L.), h — Chlorophorus varius (O. F. Mull.), i — Plagionotus
arcuatus (L.), j — Monochamus sartor (Fabr.), k — Morimus funereus Muls. (after Marcu 1930)

Pars stridens na odwloku:

— odwlokowo-zapleczowy sposob. Znany tylko u 1 gatunku Orthoptera. P.
str. na bokach I segmentu odwloka pocierany jest przez mate zabki (pl.) na tylne;
krawedzi metanotum,;

— odwlokowy sposéb. Rézne formy; m.in. u mréwek Formicidae — miedzy
stylikiem a dalsza czescig odwloka (czasem sa podwdjne narzady strydulacyjne —
u goéry 1 u dolu odwiloka) — u Mutillidae (Hymenoptera), Lymantriidae (np.
brudnica mniszka Lymantria monacha (L.), Noctuidae;, pocieranie struktur
migdzy poszczegdlnymi segmentami odwtoka;
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Ryc. 7. Physemacris variolosa L. (Orthoptera: Pneumoridae). Narzad strydulacyjny (wg Dumor-

TIER 1963)
Fig. 7. Physemacris variolosa L. (Orthoptera: Pneumoridae). Stridulatory organ (after DUMORTIER 1963)

— odwlokowo-goleniowy sposob. Kilka przypadkéw u Heteroptera, Homop-
tera (m.in. niektore mszyce Aphidae) i Orthoptera — p. str. na jednym z segmen-
tow odwloka pocierany jest przez golenie tylnych ndg, na ktorych sa krotkie
wtoski;

— odwlokowo-udowy sposob. Na bokach odwloka znajduje si¢ p. str., a na
wewnetrznej stronie ud - pl. — wiele Orthoptera, niektére Coleoptera 1 Heterop-
tera. U Aradidae p. str. znajduje si¢ na II sternicie odwtoka, a na tylnych udach pl.
w postaci zeberka. Niektore Orthoptera z rodziny Prneumoridae maja przy tym
dodatkowo odwiok spetniajacy role skrzynki rezonansowej (ryc. 7). U Cetoninae
p. str. jest na II 1 III sternicie odwloka, u Heteroceridae — na I sternicie odwloka;

~ odwlokowo-pokrywowy sposéb. P. str. znajduje si¢ na jednym z odwtok-
owych tergitdéw w formie pojedynczego lub podwdjnego bruzdkowania. Na tym
samym poziomie na wewnetrznej stronie pokryw sa powierzchnie z wyrostkami,
zgbami, zeberkami, itp. (pl.). P. str. bywa czesto na pygidium (Chrysomelidae).
Dzwigki moga by¢é wydawane zarowno w powietrzu, jak i w wodzie (u chrzaszczy
wodnych). U znacznej liczby Coleoptera (Hydrophilidae, Chrysomelidae,
Tenebrionidae, Scarabaeidae, Geotrupidae, Carabidae, Curculionidae, Silphidae
1 prawdopodobnie inne). Poza chrzaszczami znany tylko u jednego
przedstawiciela karaczanow Blattodea. Na przyktad rohatyniec nosorozec Oryctes
nasicornis (L.) ma p. str. na propygidium, a pl. na wewnetrznej krawedzi konca
pokryw; podobnie zuki gnojowy Geotrupes stercorarius (L.) 1 lesny G. stercoro-
sus (Hartm.); tym sposobem wydaja tez dzwieki: Elaphrus F. (Carabidae), Cryp-
torrhynchus Il1., Gasterocercus Lap. (Curculionidae), Nicrophorus . (Silphidae),
Polyphylla Harris (Melolonthidae) 1 inne;
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Ryc. 8. Corixa striata L. (Heteroptera: Corixidae). Przednie nogi samca z zabkowang powierzchnig
(d) na udzie (fe). Powierzchnia ta jest skrobana przez stope (ta) przeciwnej nogi (wg v. Mitis

1936, w DUMORTIER 1963)
Fig. 8. Corixa striata L. (Heteroptera: Corixidae). Forelegs of the male with the dentlated area (d) of the

femur (fe). This area is scratched by the tarsus (ta) of the opposite leg (after v. Mitis 1936, in DUMORTIER
1963)

— odwlokowo-skrzydtowy sposéb. Dos¢ rzadki, p. str. na tergitach odwtoka,
pl. na zytkach skrzydet II pary. U niektérych Coleoptera (Passalidae), Heterop-
tera (Pentatomidae) 1 Diptera.

Pars stridens na nogach:

— biodrowo-przedpiersiowy sposdb. U Heteroptera (Nepidae) na biodrach
przednich nég p. str., a powierzchnia traca znajduje si¢ na wewngtrznej powierzchni
z boku panewki biodrowey;

— biodrowo-zapiersiowy sposdb. Typowy dla nadrodziny zukowatych
Scarabaeoidea, wystepuje takze u Orthoptera, ktore nie posiadaja narzadow
strydulacyjnych na skrzydiach; na biodrach tylnych nég sa prazki (np.
u Geotrupes Latr.), a drapie o nie tylna krawedz panewki biodrowej. Podobnie
u kozki Plagithmysus Motsch., ktéra posiada jeszcze 3 inne aparaty strydu-
lacyjne;

— biodrowo-udowy sposob.U samcédw kilku gatunkow przylzencow
Thysanoptera, p. str. na zewnetrznej czescl z przodu bioder, pl. na krawedzi
nasady ud;

— udowe sposoby. U kilku gatunkéw Coleoptera (Caraboidea, Rutelidae)
1 Heteroptera (Corixidae, Notonectidae). P. str. na udach sa drapane przez inne
czesci ciata (rys. 8); :

— goleniowo-gebowy sposob. U jednego rodzaju Heteroptera. P. str. na
goleni, a pl. na ktujce (rostrum).
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Pars stridens na skrzydlach 1 pary:

— pokrywowo-odwiokowy sposob. Dos¢ rozprzestrzeniony wsrdd Coleop-
tera. P. str. na wewnetrznej powierzchni konca pokryw, pl. w postaci wyrostkéw,
zabkow, itp., na gérnej czeSci odwloka, zwykle na koncu — Hygrobiidae, Curculi-
onidae (np. krytoryjek olchowiec Cryptorhynchus lapathi (L.), smoliki Pissodes
spp.), Scarabaeidae, Trogidae,

— r6zne metody stosowane przez motyle, gtownie u Noctuidae, np. u samcow
p. str. na zytkach przedniej pary skrzydet pocierany jest przez szczeciniasta stope
przednich ndg (takze przez Srodkowe nogi, tylne, konce czutkéw). P. str. moze by¢
tez pocierany przez wyrostki na tutowiu podczas lotu. Niektore motyle wydajq
dzwieki przy nieobecnosci specjalnych strydulacyjnych narzaddw;

— pokrywowo-udowy sposob. Typowy dla szaranczowatych (Acrididae)
(ryc. 9), takze u niektérych chrzaszezy. P. str. jest na bokach pokryw, a pl. na
wewnetrznej powierzchni ud (np. u niektérych Tenebrionidae). Migdzy innymi
dylaz garbarz Prionus coriarius (L.) z rodziny kézkowatych pociera ostrym grze-
bieniem na tylnym udzie o zewnetrzng krawedz pokryw; u niektorych Orthoptera
na udzie jest podtuzny grzebien zabkow, ktore wspodtpracuja z jedng z zytek zwang
vena radialis media (gtéwnie samce). U szaranczy wedrownej Locusta migratoria
L. udo ma podhuzny gtadki garb, za to na jednej z zytek (vena intercalata) sa
drobne zabki;

— pokrywowo-goleniowy sposob. Znany u Acrididae 1 Pamphagidae (Orthoptera);

— pokrywowo-pokrywowy sposéb. Tylko u Tettigonioidea 1 Grylloidea. Na

Ryc. 9. Typowy ruch strydulacyjny przedstawiciela szarannczowatych Chorthippus albomargi-
natus (De Geer): 1 (odpoczynek), 2, 3, 2, 1 (wg Browna 1955, w DUMORTIER 1963a)

Fig. 9. Typical stridulatory movement of an acridid, Chorthippus albomarginatus (De Geer): 1 (rest), 2,
3, 2, 1 (after Brown 1955, in DUMORTIER 1963a)
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odpoczynek otwieranie zamyksnie odpoczynak
rest Ominﬂ closure rast
.
- x . .
p P

Ryc. 10. Schematyczna anallza strydulacyjnego ruchu u pasikonlkéw z oscylograficznym
obrazem emitowanego wskutek tego déwigku. P — gtéwny ¢éwlerk powstajacy przy zamykaniu
pokryw, p - €twlerk powstajacy czasaml przy otwieraniu pokryw, PS -~ pars stridens (wg
DUMORTIER 19683a)

Flg. 10. Schematic analysis of a stridulatory movement in a Tettigonidae with oscillographic repre-

sentation of the following sound emission. P — main pulse produced at the closure of the elytra, p -
pulse sometimes produced at the opening of the elytra, PS — pars stridens (after DumorTiIER 1963a)

nasadowej czgsci skrzydel I pary na jednym skrzydle jest p. str., a na drugim pl.
Podczas otwierania skrzydet i zamykania (wibracja) nast¢puje pocieranie i pow-
staje silny dzwiek (ryc. 10). U samcow narzady te sg silniej rozwiniete;

— skrzydtowo-pokrywowy sposoéb. Znany u niektorych Coleoptera (niektore
Dytiscidae, Endomychidae, Erotylidae) 1 Orthoptera (Tridactylidae). Na koncu
pokryw, od spodu jest szorstka powierzchnia, ktora jest pocierana przez koncowa
cze$¢ skrzydet 1 pary (czasem trudno okresli¢ co jest p. str., a co pl.).

2.2.3. Bebnienie w podtoze

Emisja dZzwigkdw poprzez bgbnienie w podloze nie wymaga najczgsciej specjal-
nych struktur, jest jednak wazna z biologicznego punktu widzenia. Nie jest to sposob
specyficzny tylko dla owadow, znany jest m. in. u myszy, krolikow 1 dzigciotow.

Wsréd chrzaszezy (Coleoptera) najbardziej znany jest przykiad kotatkow
Anobium pertinax (L.), Xestobium tesselatum (Oliv.) 1 in. Ten drugi uderza gtowa
i przedpleczem w koniec chodnika 7-8 razy na sekundg¢ (“zegar $mierci”)
(ryc. 11). U Nothorhina punctata (Fabr.) (Cerambycidae osobnik ustawia si¢
miedzy dwoma plytkami kory i wprawia swoje cialo w gwattowng wibracje,
uderzajac w $ciany szczeliny, w ktorej siedzi. Powoduje to dzwigk przypomi-
najgcy ciche warczenie.
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Ryc. 11. Xestobium tesselatum Oliv. Q
(Coleoptera: Anobiidae). Stukajacy ruch
gtowgq (wg Gahan 1918, w DUMORTIER 1963)
Fig. 11. Xestobium tesselatum Oliv. @ (Coleop-
tera: Anobiidae). Tapping movement of the head
(after Gahan 1918, in DUMORTIER 1963)

Gryzki (Psocoptera) uderzaja odwlokiem (ptytka subgenitalna) o podtoze,
5-6 razy na sekunde lub inaczej, w zaleznosci od gatunku. Sa to najmniejsi
producenci dzwigkdéw (2 mm diugosci).

Uderzanie glowami w grunt przez wojownikow termitow (Isoptera)
powoduje grupowanie si¢ robotnikdw. Dzwigk jest styszalny na odlegtos¢ 1-3 m.

Niektore samce 1 samice szaranczowatych (Orthoptera) uderzaja w podloze
stopami tylnych nog w pewnej fazie ich seksualnego zachowania; temu pukaniu
moze towarzyszy¢ klasyczna strydulacja. Bebnienie odwlokiem jest rzadsze, ale
tez wystepuje u niektdrych pasikonikow. Wszystkie te przypadki wskazuja, ze
sygnal, oprocz drogi powietrznej, przenoszony jest przez wibracj¢ podtoza.

2.2.4. Dzwieki zwigzane z wydzielaniem substancji (gazu lub cieczy)

Wydzielanie powietrza z przedzoladka poprzez trabke u motyla trupiej
gtéwki Acherontia atropos (L.) powoduje powstawanie wysokiego, piszczacego
dzwigku; przy wciaganiu powietrza — niskiego tonu. Niektore Diptera i Hymenop-
tera wydaja dzwigki wskutek wyrzucania powietrza przez przetchlinki lub otwory
gruczotowe. U pewnych Dytiscidae powietrze jest wystrzeliwane przez pierwsza
par¢ przetchlinek, czemu towarzyszy dzwigk. U pszczdt znane sa réznorodne
dzwigki (np. titanie, tiukanie, kwakanie krolowej), ktére powstaja przez wyrzu-
canie powietrza przez przetchlinki podczas wibracji skrzydel, bowiem nerwy,
ktdre kontroluja prac¢ migsni skrzydet powiazane z tymi, ktére s odpowiedzialne
za otwieranie przetchlinek.

Wyrzucanie cieczy znane jest u Orthoptera, Lepidoptera 1 Coleoptera; np.
u jednego przedstawiciela szaranczowatych wyrzucanie cieczy przez
srodtulowiowe przetchlinki powoduje emisj¢ dzwieku podobnego do zgniatania
papieru; u motyli z rodziny Arctiidae — wydzielanie pienistej cieczy z gruczotow
potozonych na szczycie i bokach tulowia powoduje powstawanie ¢wierkajacego
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dzwigku; niektore chrzaszcze (np. strzel Brachinus Weber z rodziny Carabidae)
wystrzeliwuja z gruczotéw analnych ciecz, zawierajacg m.in. nadtlenek wodoru,
ktora w zetknigciu z powietrzem powoduje cicha detonacje.

2.2.5. Wibracje przydatkow

U owadow wystepuje gtownie wibracja skrzydet, takze wibracja czutkéw, np.
u rodzaju Phyllomorpha Lap. (Heteroptera).

2.2.6. Wydawanie dzwieku przez nieokreslone obszary ciata owadow

Dzwigki, ktérych mechanizm nie jest wyjasniony albo emitowane sg przez
organy 1 regiony ciata nie przystosowane do tej roli:

— zuwaczkowe dzwigki, np. niektére szaranczowate powoduja powstawanie
dzwigku koncami swoich zuwaczek,

— skrzydtowe dZzwigki powstajace podczas siedzenia owada, np. podczas
sktadania 1 rozktadania skrzydet u motyli (Nymphalidae); czasem przez wibracje
skrzydet 1 pokryw (np. niektore Acrididae),

— skrzydiowe dzwigki emitowane podczas lotu (nie dotyczy to dzwiekow
pochodzacych ze zwyklej wibracji skrzydel), znane np. u niektorych Orthoptera,
a uzywane jako sygnat akustyczny dla samic,

— inne, np. trzaski powstajace podczas podskakiwania chrzaszczy z rodziny
sprezykowatych Flateridae.

2.3. Dzwieki wydawane przez stadia przedimaginalne

Wsrod stawonogdéw dzwigki wydawane przez stadia przedimaginalne znane
sg tylko u owaddw. Dzwieki wydaja larwy, nimfy i poczwarki.

U larw Scarabaeoidea (Coleoptera) narzady strydulacyjne znajduja si¢ na
zuwaczkach oraz na maxillary stipes; u Passalidae 1 Geotrupidae na 3 parze ndg
jest wystep, ktory pociera o biodra srodkowych ndg lub kretarz z prazkowana
powierzchnia; znane tez u Lucanidae (Lucanus Scop., Dorcus Mac Leay, Sinoden-
dron Hellw. 1 in.), Dytiscidae (Cybister Curt.). Stryduluje poczwarka Oryctes
rhinoceros L. (segmenty odwloka od I do VI maja narzady dzwigkowe), gdy jest
niepokojona. Aparat strydulacyjny zwykle jest rézny u larw 1 imagines danego
gatunku. Sa gatunki, ktore stryduluja tylko jako larwy (Melolonthinae, Lucani-
dae).

Interesujace, ale jeszcze nie do konca poznane jest zjawisko wydawania
glo$nych dzwigkow przez larwy niektorych kézkowatych, np. zerdziankeg
Urussowa Monochamus urussovii (Fisch.), ktére autor zaobserwowal w Puszczy
Biatowieskiej. Dzwigki te styszalne sa z odlegtosci kilkunastu metrow 1 nie jest to
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Ryc. 12. Narzad strydulacyjny poczwarki Eligma hypsoides Walk (Lepidoptera: Noctuidae). a
— pierwsza cze$¢ narzadu w postaci krawedzi na wewnetrznej powierzchni kokonu, b = koniec
odwitoka poczwarki z rzedem krawedzi (cr) na ostatnim segmencie (druga cze$é narzadu) (wg

Hinton 1948, w DUMORTIER 1963)
Fig. 12. Pupal stridulatory organ of Eligma hypsoides Walk (Lepidoptera: Noctuidae). a — first part of

the organ in the form of crests on the inner surface of the cocoon, b — end of abdomen of the pupa
showing the row of crests (cr) on the last segment (second part of the organ) (after Hinton 1948, in
DUMORTIER 1963)

tylko odglos wygryzania przez larwe chodnika w drewnie. O podobnym zjawisku
dla gatunku Tetrorea cilipes White donosi z Nowej Zelandii TOWNSEND (1959).

Szczekanie zuwaczkami jest dos¢ pospolite u gasienic Sphingidae 1 Saturni-
dae (Lepidoptera); inne sposoby, to np. pocieranie chitynowymi zgbami na koticu
odwtloka o liscie, ktérymi sie odzywiaja.

Poczwarki wydaja dzwigki 4 sposobami:

— przez szybkie uderzenia odwlokiem w substrat do ktérego sa przyczepione,

— przez poruszanie odwilokiem, na ktérego segmentach sa rowki i wyrostki
pocierajace o siebie (np. u Lymantria Hiibner),

— poruszanie bardzo dhuga trabka po ostrym poprzecznym nacigciu na 5 seg-
mencie odwloka (Hesperidae),

— pocieranie odwlokiem uzbrojonym w specjalne grzebienie o wewnetrzne
Sciany kokonu, na ktérym sa podluzne bruzdy (ryc. 12); niezwykte jest to, ze
gasienica, ktorej poczwarka bedzie miata tylko pl. buduje dla siebie p. str. na
kokonie.

Orthoptera wydaja zuwaczkowe dzwieki; stwierdzono réwniez emisjg
bardzo cichego dZwieku przez poruszanie tylnymi nogami w ruchu strydulacyjnym,
mimo nieobecnosci tegoz aparatu.

Innym przykladem jest larwa jednego z gatunkéw wazek Odonata, ktéra
posiada na odwtoku grzbieto-brzuszne prazki. Poruszanie odwtokiem powoduje
pocieranie o tylne uda i emisj¢ dzwigku. Z kolei poczwarka jednego z gatunkéw
Ichneumonidae wydaje dzwigk styszalny na kilka metrow. Larwa szerszenia
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Vespa crabro L., gdy jest glodna, emituje dzwigek przez pocieranie czgsci
glowowej o sciany komarki, w ktorej zyje.

2.4. Charakterystyka dzwiekéw emitowanych przez owady

2.4.1. Parametry fizyczne dzwiekdw

Czgstos¢ dzwigkdw wydawanych przez owady obejmuje zakres od 0 do 100
kHz (ryc. 13). Zalezy to od grupy systematycznej i gatunku, a w ramach gatunku
od temperatury, wieku osobnika, fazy rozwoju i behawioru (np. krélowa pszczoly
miodnej w stanie dziewiczym wydaje dzwigk o czestosci 180 Hz, a tuz przed
kopulacja 350-380 Hz). Dzwigki wielu owadow sg styszalne dla ludzkiego ucha
tylko w czgsci. Na przyktad u mrowek wigkszosé gatunkow wydaje ultradzwieki.
Mozna stwierdzi¢, ze obecno$¢ wysokich czestosci wérdd dzwiekdow emitow-
anych przez owady jest bardzo czesta, szerokos$¢ spektrum czgstosci jest bardzo
duza i zmienna, a u Orthoptera sa 3 gldwne typy czestosci, charakterystyczne dla
poszczegolnych nadrodzin (Grylloidea, Tettigonioidea, Acridoidea).

Intensywnos¢ dzwigku (ci$nienie akustyczne) jest rézna dla poszczegdlnych
gatunkow owaddow. U szaranczowatych nat¢zenie dzwigku mierzone w odlegtosci
30 cm od owada wynosito (w zaleznosci od gatunku) od 30 do 50 dB, u swierszcza

pasikoniki — Tettigonioidea

chrzaszcze — Coleoptera

szarannczowate — Acrididae

|
!
Swierszcze — Gryllidae !

wabienie — calling  zaloty — courtship

| |
. cykady — Cicadas

|
i
i
]
dzwiek lotu — flight tone i
]
i

KHz
0 5 10 20 30 50 80 100

Ryc. 13. Spektralna charakterystyka dzwiekéw owadéw. Kropkowana linia wyznacza granice

pomiedzy dzwiekami i ultradzwiekami dla ludzkiego ucha’(wg Dumortier 1963a)
Fig. 13. Spectral characteristics of insect sounds. The dotted line indicates the limit between sonic and

ultra-sonic range for the human ear (after Dumortier 1963a)
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domowego z odl. 60 cm — 47 dB, szaranczy wedrownej w odl. 10 cm — 35 dB,
pasikonika zielonego z odl. 1 m — 95 dB (a w szczycie nawet do 110 dB), co jest
poréwnywalne do ryku Iwa z odleglosci kilku metrow. Nie jest to czyms$
wyjatkowym, bowiem u wielu owaddw wigkszos¢ energii jest wltozona w dZzwigk
niestyszalny dla ludzkiego ucha. U motyla trupiej gléwki natgzenie dzwigku
mierzone z odl. 5 cm wyniosto 65 dB, u niektérych cykad — 94 dB.

Modulacja amplitudy jest powszechnie znana u owaddéw z powodu pul-
sujgcego sposobu powstawania dzwigkéw. Zmiany czestoscl tez maja miejsce,
chociaz sg bardziej charakterystyczne dla kregowcdow.

Sygnaty przejsciowe s3 zanikajacymi dzwiekami, bardzo krétkotrwatymi,
ktére naktadajq si¢ na sygnatl gtowny; powstajg na poczatku 1 na koncu stabilnego
sygnatu 1 przy wszelkich gwattownych zmianach parametrow dzwigku. Sa bardzo
czeste w przyrodzie.

2.4.2. Parametry biologiczne dzwieku

Ponizej zdefiniowano podstawowe pojecia stuzace do okreslania parametrow
biologicznych dzwigku.

Puls (impuls; ang. pulse) — emisja dzwigku bedaca rezultatem jednego prze-
sunigcia plectrum po pars stridens.

Cwierk (cykanie; ang. chirp) — seria pulséw (powtarzanie kilkakrotne podsta-
wowego ruchu) potaczonych ze soba czasowo; od nastepnego oddzielone sa
wyrazng przerwa (ryc. 14).

Tempo pulsu (tgtno; ang. pulse rate) — liczba pulséw na sekunde (w uregu-
lowanej pies$ni, warunkach).

Puls trwa réznie u réznych owaddéw, np. u Orthoptera od kilku ms az do 630
ms. Cwierk moze skladaé sie tylko z 1 pulsu, regularnie powtarzanego (czgste
wsrod owaddéw), albo tez ze zgrupowanych pulséw. Np. u swierszcza polnego
Gryllus campestris L. ¢wierk sktada si¢ z 3 pulséw, u turkucia podjadka Gryllo-
talpa gryllotalpa (L.) — z 20 pulséw. Czasem u niektorych gatunkow pulsy nie sg
rozdzielone 1 ¢wierk trwa wiele sekund, a nawet kilka minut, co nazywane jest
trelem. Niektére ¢wierki trudno sklasyfikowa¢ gdyz sa nieregularne, np. najpierw
krotkie, pdzniej coraz dhuzsze lub nieuporzadkowane. Wiele owadéw ma bardzo
dtugi okres aktywnosci strydulacyjnej; wydatkuja przy tym wiele energii.
U $wierszcza polnego np. w ciggu 4 h i 20 min. naliczono 42000 strydulacji;
u Lilioceris lilii (Scop.) —w ciagu 0,5 h byto ponad 13,5 tys. strydulacji.

Dzwigki wydawane przez owady sa bardzo rézne, od cichych skrzypow,
szumow, trzaskow do bardzo glosnych piskéw, treli 1 melodyjnych piesni.
Przyktadowo dZzwigki pewnego jawajskiego piewika poréwnywane sa z rykiem
osta, a potudniowo- amerykanskiego — ze swistem parowozu.

U Orthoptera generalnie emisja dwieku wystepuje przy ruchu zamykajacym;
w kilku przypadkach emisja jest obserwowana przy obu kierunkach — podwojny
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a WWWW Ryc. 14. Oscyloskopowe slady
dzwiekéw zaniepokojenia
roznych owadéw: a -

l 2 ' ' .. I . l ' | . '. |. . Omophron labiatum (Coleop-

b tera: Carabidae), b — Monocha-
mus titillator, ¢ — Acanthocinus
nodosus, d - Enaphalodes

C —*’wm"’."‘"’__ rufulus (Col.: Cerambycidae), e

— Tropisternus collaris (Col.:

. Hydrophilidae), f — Hybosorus
d W*WW illigeri (Col.: Scarabaeidae), g i
h - Dasymutila occidentalis O,

i = D. lepeletieri @ (Hymenop-
e H tera: Mutillidae) (wg MASTERS

1980)

Fig. 14. Oscilloscope traces of

f +‘_‘_‘_H_'_‘.'+‘_H_‘++H—H—.'+ anxiety stridulations of various in-
sects: a — Omophron labiatum

(Coleoptera: Carabidae), b -

0w Monochamus titillator, ¢ — Acan-

9 ' w- ". ' ' ' ' l l thocinus nodosus, d — Enapha-
lodes rufulus (Col.: Cerambyci-

I ‘ bbb L 0 L L 1L dae), e - Tropisternus collaris
' (Col.: Hydrophilidag), f — Hy-

bosorus illigeri (Col.: Scarabaei-
_ dae), g and h — Dasymutila occi-
' dentalis O, i — D. lepeletieri @
(Hymenoptera: Mutillidae) (after
MASTERS 1980)

puls u Tettigonioidea. U Grylloidea prawe skrzydlo nakrywa lewe, u Tettigo-
nioidea odwrotnie. Oba skrzydta majg p. str. i teoretycznie strydulacja bytaby
mozliwa przy odwrotnej pozycji. W naturalnej populacji bardzo mata liczba
okazow ma odwrotng pozycje skrzydet.

Tylko cze$¢ p. str. jest efektywnie wykorzystana (zwykle okoto 20-50%).
Oprocz fal dzwigkowych, ktére rozchodzg si¢ w powietrzu, powstaje tez rezonans
pokryw, sygnaty chwilowe itp. Wiele jest jeszcze tajemnic zwigzanych z para-
metrami dzwigku.

Wzrost temperatury powoduje przyspieszenie tempa ¢wierku, ale takze tempa
pulsow wedtug funkcji liniowej, czasem inaczej. Jest to skutek dziatania prawa
Van’t Hoffa w migsniach owadow poruszajacych aparaty strydulacyjne. Wraz
z temperaturg wzrasta zwykle predkos¢ przesuwania pl. po p. str., a wigc w kon-
sekwencji 1 czestosc. U jednego z przedstawicieli Homoptera czgstos¢ wynosi 121
Hz przy temp. 25°C, a 153 Hz przy 41°C.
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2.5. Biologiczne aspekty narzadéw emitujgcych dzwiek

Aparaty strydulacyjne sa przewaznie dodatkiem do istniejacych narzadow. PL.
jest zwykle umieszczone tak, aby jego mechaniczna skutecznos¢ byta jak najlep-
sza.

Uwzgledniajac przynalezno$¢ systematyczng wyrdznia sie u owadow trzy
kategorie:

1) typowo strydulujace grupy, jak Orthoptera 1 Homoptera. Wszystkie
nadrodziny Orthoptera maja narzady strydulacyjne, rodziny bez aparatow sa
rzadkie. Podobnie jest u Homoptera, szczegblnie u Auchenorrhyncha. Obserwuje
sie duza homogenicznos$¢ narzadéow w obrebie tych grup. U Orthoptera pokry-
wowo-pokrywowy sposob jest charakterystyczny dla nadrodzin Tettigonioidea
i1 Gryllodea, podczas gdy pokrywowo-udowy — dla Acridoidea.

2) strydulujace okazjonalnie, jak Coleoptera. U chrzgszczy nie ma juz takiej
stalosci jak u poprzednich grup. Obserwuje si¢ wiele lokalizacji narzadow strydu-
lacyjnych i wiele sposobow emisji dzwiekdw. Szacuje sig, ze okoto 10% Coleop-
tera stryduluje, tj. okoto 400 rodzajow (bez Cerambycidae, z ktorych prawie
wszystkie stryduluja). Czesto u jednego gatunku wystepuja 2 rozne typy narzadow
strydulacyjnych (czasem nawet 4). Z kolei podobne narzady znajdowane sa
w odlegtych niespokrewnionych rodzinach, np. odwtokowo-pokrywowy sposéb u
Tenebrionidae, Chrysomelidae, Silphidae, Hydrophilidae, Scarabaeidae, Carabi-
dae 1 Curculionidae. Bez watpienia sg to przypadki konwergencji, gdy taki sam
narzad strydulacyjny i analogiczna lokalizacja wystepuje u réznych grup sys-
tematycznych. Generalna konkluzja jest taka, ze rozmieszczenie 1 formy aparatow
strydulacyjnych nie bardzo nawiazuja do istniejacego podzialu systematycznego
Coleoptera.

3) u ktérych obecnos¢ narzaddw strydulacyjnych jest czyms niezwyktym, jak
u Lepidoptera, Diptera i in.

Powstanie narzadow strydulacyjnych jest trudne do wyjasnienia. Jedna
z hipotez zaktada, ze narzady strydulacyjne, w niektérych przynajmniej przypad-
kach, pierwotnie petnity inng role, stuzyly np. do unieruchomiania pewnych
przydatkow, chocby skrzydet. U rodzaju Copris Gffr. sg specjalne przystosow-
ania, ktdére przytrzymuja pokrywy w zamknig¢ciu, a ponadto dodatkowo uzywane
sa do strydulacji. Geneza jest bardzo niejasna. Polimorfizm, wielokrotna lokali-
zacja w obrebie rodziny, nieobecnos$é form przejsciowych miedzy poszczegdl-
nymi typami narzadow strydulacyjnych, trudnosci w rozpoznaniu filogenety-
cznych powiazan — wszystko to upowaznia do stwierdzenia, ze przynajmniej
u chrzaszczy strydulacja jest poznym nabytkiem. Ten sam efekt (emisja dzwieku)
zostatl osiagniety roznymi sposobami nawet u blisko spokrewnionych form.
W przypadku pewnego gatunku ryjkowca samice postuguja sie jednym typem
strydulacji, a samce innym. Z drugiej strony, homogenicznos¢ znajdowana u Ho-
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moptera 1 Orthoptera przekonuje o starszym rozwoju w ewolucyjnym procesie.
Niektore fosylne dane wskazuja, ze aparaty strydulacyjne wyksztatcity sie dosé
dawno. W gérnym Paleozoiku u Orthoptera nie zauwaza si¢ narzadow strydulacy-
jnych na skrzydtach, chociaz na goleniach maja juz one organy stuchowe (tym-
panalne). Pézniej aparat si¢ rozwija i zajmuje prawie cate przednie skrzydta
samcow. W koncu w gornej Jurze znaleziono forme, ktéra ma aparat ograniczony
do nasadowego obszaru skrzydel, tak jak ma to miejsce u wspotczesnych Tettigo-
nioidea.

2.6. Ekologiczne znaczenie emisji dzwiekow

2.6.1. Znaczenie sygnatow akustycznych

Zasieg sygnaléw akustycznych jest wyraznie wigkszy niz optyc\znych 1 kon-
taktowych, mniejszy jednak niz chemicznych. Na przykiad u pasikonika Tettigo-
nia cantans Fuessly sygnat dzwigkowy jest odbierany przez owada do okoto 20 m,
u Swierszcza polnego — do 10 m. Odlegltosci te roznig si¢ od tych przy jakich
rejestruje je ucho ludzkie. Na przyktad styszalnosé strydulacji Lilioceris lilii
(Scop.) dla czlowieka wynosi 1,5 m, najwigkszych kézkowatych — do 3 m,
pasikonika zielonego Tettigonia viridissima L. — 107 m, $§wierszcza polnego —
134 m, innych Orthoptera — do 0,5 km. Karol Darwin ustyszat dzwigki wydawane
przez cykade na statku “Beagle” z odlegtosci 0,5 km, gdy zblizat si¢ do wybrzezy
Ameryki Poludniowe;j.

Efektywno$é sygnalu dla owada jest modyfikowana przez wiatr, roznice
gestosci powietrza w poblizu gruntu i inne czynniki.

2.6.2. Gtowne typy emisji dzwieku

Emisja zwigzana z zalotami i grupowaniem si¢ owadow

Przywotujgca (wabigca) piesn (calling song)

Dzwigk jest wytwarzany przez samce, czasem przez dlugie godziny (gléwnie
Orthoptera). Jest odbierany przez obie plcie. Samice moga nan odpowiedziec lub
nie; dla samcéw jest to proba wzajemnej oceny. Samice stuchajgc piesni samcow
wybieraja partneréw najsilniejszych, ktorych glos jest najdonosniejszy.

Malo jest obserwacji dotyczacych innych grup owadoéw, poza Orthoptera
i Homoptera. U Coleoptera zaliczy¢ tu mozna przywabianie samcoéw Anobiidae
przez stukanie samic w podioze, a takze przywolywanie samcoéw kozioroga bukowca
Cerambyx scopoli Fuesslin przez strydulacj¢ samicy. Dzwigk ten wydaje tez
amerykanski kornik Dendroctonus pseudotsugae Hopk. Znany jest u Heteroptera
(Notonectidae, Corixidae), Diptera z rodzaju Dacus i prawdopodobnie takie
znaczenie majg tez sygnaly emitowane przez niektore niedzwiedzidwki Arctiidae
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podczas lotu. Chociaz nie jest to wlasciwa strydulacja, nalezy odnotowac, ze
dzwigk powodowany przez skrzydta samic wielu gatunkow komaréw w czasie
lotu ma takze efekt wabiacy dla samcow.

Dzwigk wabiacy jest pierwszym stadium w behawiorze seksualnym:
prowadzi do spotkania samca i samicy. Kiedy osobniki sg juz blisko, emitowane
sg kolejne sekwencje piesni. BodZce akustyczne sgq oczywiscie zwigzane z innymi
(wizualnymi, dotykowymi, chemicznymi) i prowadza do kopulacji (wywohujg ja).

Dzwigki przywotujace moga by¢ tez traktowane, podobnie jak u ptakéw, jako
terytorialne; s3 one wabiace dla samic, a ostrzezeniem dla samcow. Obserwuje sie
(np. u pasikonikow) $piewajace samce zawsze w pewnej odlegtosci. Jesli dystans
ten zostanie zmniejszony przez jakiego$ osobnika, piesn i zachowanie si¢
zmieniaja, wydany zostaje dzwigk rywala lub zaniepokojenia, co prowadzi do
wycofania si¢ jednego z nich. Respektowanie terytorium jest pozyteczne biologicznie,
poniewaz piesni wrogoSci nie maja znaczenia wabigcego dla samic 1 kiedy sa
emitowane, szanse na skojarzenie pary maleja. Taka obrona terytorium prowadzi
do bardzo osiadlego Zzycia u wielu Orthoptera, ktére w tym samym miejscu, o
powierzchni nie przekraczajacej 1 mz, moga pozostawac przez wiele dni; jeden z
gatunkéw Oecanthidae siedziat na tym samym lisciu przez kolejnych 15 nocy.

Jezeli populacja jest bardzo gesta sygnaly moga by¢ stabe, bo 1 tak sa
styszalne (szaranczowate); odwrotnie jest w rozrzedzonych populacjach (sytuacja
czgstau Tettigonidae). Im wigkszy dystans migdzy samcami, tym czgsciej powtarzana
jest piesn przywoehujaca.

Grupujgca (agregacyjna) piesn (congregational song)

Roéznice migdzy poprzednim sygnatem a tym sa czasem niewyrazne, niekiedy
spetniaja one podwdjng rolg. Podstawowa rdéznica jest to, ze agregacyjna piesn
przywabia obie picie, poprzednia tylko samice. Sygnal ten ma szczegdlne
znaczenie dla cykad, u ktérych wystepuje w formie kolektywnej piesni (zsyn-
chronizowanej lub nie). Taki grupowy behawior powoduje mniejsze ryzyko hy-
brydyzacji i utatwia ptciom wzajemny kontakt.

Oprécz Homoptera piesn agregacyjna byta obserwowana tylko w kilku
przypadkach, m.in. u Orthoptera. Stwierdzono, ze samce 1zolowane od dzwigkow
innych samcdéw, po ich ustyszeniu, zblizajq si¢ do spiewajacego osobnika, az do
chwili, gdy nie zadzialaja prawa terytorializmu. Nawet w srodowisku stwarzajacym
mozliwo$¢é rozrzedzenia samce grupuja si¢ stosunkowo blisko.

U Passalidae i Silphidae sa przyklady agregacyjnego przywolywania miedzy
larwa 1 rodzicami; u termitéw Isoptera uderzanie w podtoze i szczgkanie
zuwaczkami ma réwniez znaczenie grupujace osobniki.

Nie jest do konca wyjasnione, na ile rola sygnatéw akustycznych jest istotna
W procesie grupowania si¢ owadow. Znane sa przypadki, ze strydulacja samcow
pobudza samice do wydzielania feromondéw agregacyjnych (np. u drwalnika pask-
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owanego Trypodendron lineatum Ol.) lub antyagregacyjnych (Dendroctonus
pseudotsugae).

Przedkopulacyjne pie$ni (premating songs)

Znane gloéwnie u Orthoptera i Homoptera; ostatnio odkrywane coraz
czesciej 1 u innych grup systematycznych, np. u chrzaszczy (m.in. spuszczel
domowy). Wydawane s3 po wabiacym dzwigku, gdy samica zblizy sie do $pie-
wajacego samca, tuz przed kopulacja. Domena samcdédw, ale u niektérych
gatunkow rowniez 1 samice wydaja te dZwigki. Wyrdzni¢ mozna nastepujace
rodzaje piesni:

— zalotna pies$n (courtship song). Jest to popis samca przed samicg (u niek-
torych gatunkoéw Swierszczy odwrotnie). Oprécz sygnatow akustycznych duza
role odgrywaja w zalotach sygnaly dotykowe. Piesn zalotna jest bardzo zrézni-
cowana pod wzgledem czesto$ci (przywolujaca — stata). Najbardziej rozwiniety
behawior zalotow stwierdzono u szaranczowatych. Pie$n ta poprzedza nastepna —
przedkopulacyjng (Jumping sound), po ktorej nastepuje amplexus.

Oprocz Orthoptera piesn ta jest znana u roéznych cykad i pluskwiakow
roznoskrzydtych.

— piesn zgody (agreement song). DZwiek wydawany przez samice niektdérych
szaranczowatych (np. szarancza wedrowna), wyrazajacy zgode na kopulacje. Jest
wydawany w odpowiedzi na wabiacg piesn samca lub, rzadziej, spontanicznie. U
innych owadow jest to rzadkie zjawisko. Prawdopodobnie dZzwigki wydawane
przez niektdre niedzwiedzidwki sg odpowiedzia zgody samic na strydulacje sam-
coOw w czasie lotu.

— przedkopulacyjny dzwigck (jumping sound). Charakterystyczny dla
szaranczowatych; trwa krétko, tuz przed potaczeniem si¢ samca i samicy.
Bodzcem do jego wydawania sg wcze$niejsze piesni 1 sygnaty wzrokowe oraz
dotykowe. U innych owaddéw — rzadko.

U samcow szaranczowatych piesn zalotna ma samopobudzajacy si¢ efekt;
wzrasta czgsto$¢ 1 natezenie pulséw, przychodzi nastepna piesn 1 dochodzi do
kopulacji. Tylko w wyjatkowych sytuacjach samica pozwala na kopulacje bez
wykonania piesni przedkopulacyjnych. Nawet jesli samica nie jest gotowa do
kopulacji, pod wptywem pies$ni samca zatrzymuje si¢ i nie odchodzi az do konca
emisji dZwigku. Sygnaty akustyczne samca, i inne, musza osiagna¢ pewien poz-
iom motywacji samicy, ktory sprawia, ze mozliwe jest skojarzenie. Rycina 15
prezentuje schematy zachowan przedkopulacyjnych u réznych grup pros-
toskrzydtych.

Emisja zwigzana z wrogoscia lub postawa obronng

Sygnaty te sa zwykle niejasne, trudne do rozrdéznienia. Nie s3 spontaniczne,
odpowiadaja na zewnetrzne bodzce dotykowe, wizualne, akustyczne 1 inne.
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PASIKONIK! SWIERSZCZE SZARANCZOWATE
TETTIGONIIDS GRYLLIDS ACRIDIDS
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Ryc. 15. Schematyczne przedstawienie roznych etapow seksualnego taczenia si¢ u Orthoptera
(Ag - piesn zgody, Ca - pieSi wabiaca, Co — pie$n zalotna, J — przedkopulacyjna piesn;
kropkowane linie wskazuja na rozwdj etapu, strzatki odzwierciedlaja ruch partneréw (wg Du.-

MORTIER 196 3b)
Fig. 15. Schematic representation of different stages of the sexual meeting in Orthoptera (Ag —

agreement song, Ca — calling song, Co — courtship song, J — jumping song; dotted lines indicate the
progress of the stages, arrows represent the movement of the partners) (after DuMORTIER 1963b)

Pie$n rywala (rival’'s song)

Jest emitowana naprzemiennie przez 2 osobniki, kiedy odlegtos¢ migdzy nimi
jest bardzo bliska. Rozni sie od wabiacej tym, ze jest krotsza, intensywniej si¢
zmienia, ruch strydulacyjny jest przyspieszany wraz ze skracaniem dystansu.
Piesn rywala jest emitowana, w zalezno$ci od gatunku, w odlegtosci od kilkunastu
centymetrow do prawie 1 m. Rola tych sygnatéow jest wyznaczenie pewnego
terytorium wokot kazdego osobnika oraz rozpoznanie seksualne. Na przykiad u
jednego z gatunkdw samiec wydaje przedkopulacyjny dzwigk, jesli zblizajacy si¢
osobnik okaze si¢ samcem i odpowie piesnig rywala, wtedy ten pierwszy wycofuje
si¢ 1 ponawia probe, liczac ze napotka wreszcie samiceg.

Dzwieki zaniepokojenia (disturbance songs)

Jest to komunikacja w ramach tej samej ptci. Mogg to by¢: dzwigki konfliktu,
alarmu, ostrzegawcze, walki, gniewu, krzyk kontaktowy, trwogi, itp. Wynika to
prawdopodobnie z tendencji wielu autoréw do nazywania nawet pojedynczych
przypadkow.

Dzwigki te majg wigksza liczbe pulséw niz wabiace, np. wabiacy — 2-3 pulsy,
a zaniepokojenia — 25-30 pulsow. Czestos¢ jest bardzo zmienna. U niektérych
gatunkéw samiec zbliza si¢ do innego osobnika i dotyka go czutkami, jezeli jest to
samiec — odpowiada dzwigkiem zaniepokojenia, jezeli samica — dZwigekiem
zalotow.
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Dzwigki te maja np. miejsce, gdy samica odchodzi lub zwraca si¢ do innego
samca podczas zalotow. Wydawane sa nie tylko w odpowiedzi na jaki$ bodziec,
ale rowniez wtedy, gdy inny osobnik nagle zmienia swoja stata aktywno$é (np.
zaniechanie jakich$ dzialan).

Niektore samce szaranczowatych, gdy sa bardzo blisko siebie albo sie dotkna,
wydaja dzwigk kontaktu. Dzwigki ostrzegawcze wydawane sa przez samce
szaranczy, kiedy sa niepokojone przez inne w czasie okolokopulacyjnym.

U Tettigonioidea dzwigki zaniepokojenia sg rzadsze. Sg one wydawane kiedy
osobniki tej samej pici przeszkadzajq sobie podczas zalotow i kopulacji. Efektem
dzwigku zaniepokojenia jest ucieczka osobnika, ktory zaniepokoil, a zaniepoko-
jony pozostaje na miejscu.

Dzwigk protestu (protest sound)

Wystepuja dos¢ powszechnie w $wiecie owaddw: w niebezpieczenstwie,
podczas chwytania przez wroga, w efekcie nieprzyjemnych bodzcow lub rany itp.
Nie sa wydawane w odpowiedzi na bodZce osobnikdéw tego samego gatunku.
Z prostoskrzydlych znane sg tylko u Tettigonioidea. Szeroko rozpowszechnione
u Coleoptera, np. Cerambycidae i Chrysomelidae, kiedy sa chwytane lub nie-
pokojone w inny sposdb. Znany tez u cykad, pluskwiakow réznoskrzydtych i mo-
tyli, np. u trupiej gléwki. Niektére Diptera 1 Hymenoptera brzgcza w specjalny
sposdb, kiedy sa schwytane w sieci pajaka (wskutek wibracji migsni tutowiowych).
Wiele termitow uderza w takiej sytuacji glowa w podtoze.

Drapiezca styszac takie dzwigki moze si¢ zawahal, a to daje szans¢ na
ucieczke. Istnieje hipoteza, ze dzwiek protestu moze by¢ tez alarmem dla po-
zostatych osobnikéw. Sg rowniez dowody, ze tego rodzaju strydulacja jest efek-
tem pewnej mimikry. Wiele owaddw posiadajacych nieprzyjemny zapach, smak,
raniace czesci, zadlo, ma tez zdolnos¢ strydulacji. Wydajac ostrzegawczy dzwiek
protestu informujg one drapiezce o czekajacych go nieprzyjemnych sensacjach, co
powoduje, ze niektore gatunki nie sg zjadane, np. przez ptaki. Inne owady, nie
posiadajac takich zabezpieczen, wydaja rowniez podobne dzwigki, co moze
w pewnych okoliczno$ciach da¢ im szanse przezycia. W kilku przypadkach
zostalo to udowodnione eksperymentalnie (np. BAUER 1976, MASTERS 1979).

2.6.3. Powstanie ruchow strydulacyjnych

Na ten temat powstala hipoteza bazujaca na fakcie, ze ruch obronny do tytu
jednego z gatunkow szaranczy powoduje strydulacje. A wigc poczatkowo byl to
tylko ruch obronny, a pdzniej wyksztalcita si¢ dodatkowo strydulacja. U Tettigo-
nioidea, Gryllidae i Coleoptera strydulacja mogta powstac na skutek rytualizacji
pewnych ruchéw powodujacych lot. Rytualizacja niektérych ruchéw u owadow
jest zjawiskiem pospolitym.
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Patrzac na aparaty strydulacyjne u larw zauwazamy, ze strydulacja u nich ma
raczej charakter neutralny, a zréznicowanie na rozne rodzaje piesni przychodzi
pbézniej. Potwierdza to stynne powiedzenie Miillera, ze ontogeneza rekapituluje
filogeneze.

2.7. Eksperymentalne studia nad behawiorem akustycznym

Na swiecie prowadzono wiele badan poswigconych tej tematyce, gtownie
nad swierszczami.

W odpowiedzi na bodZce akustyczne osobniki roznych gatunkéw reaguja
$piewaniem oddzielnej piesni lub zsynchronizowaniem si¢. Nothorhina punctata
wybiera te pierwsza mozliwos$¢, podobnie Anobiidae. Synchronizm wystepuje
natomiast czesto u cykad, niektérych pasikonikéw, mrowek i mszyc. Owady
odpowiadajg czasem na bodZce innych gatunkéw, a nawet na sygnaty zupehie
sztuczne, co jest dos¢ trudne do wytlumaczenia (np. stukanie dlugopisem w st6t
moze stymulowac kotatki do wydawania swoich dzwigkow).

Jednym z ciekawych zagadnien jest tzw. fonotaksja — kierowanie si¢ osob-
nikéw do zrédta lub od zrédla dzwigku. To co$ wiecej niz fonotropizm. Samice
kieruja si¢ do samca po linii prostej, mimo ze sygnat zostaje przerwany do 0,5
minuty. W niektérych okolicznos$ciach osobniki kieruja si¢ na sygnaly obcego
gatunku, a nawet sztuczne (muszg one mie¢ podobne tempo 1 by¢ silniejsze od
wlasnych).

2.8. Piesni u owadow a genetyka

Dzwieki wydawane przez owady zaleza od wrodzonych, genetycznych
wlasciwosci. Istnieje jednak pewna zmiennos¢ osobnicza. Zbadano zaledwie kilka
przypadkéw hybrydow. Badania te wskazuja, ze strydulacja kontrolowana jest
przez wiele genow. W naturze spotyka si¢ bardzo mato mieszancow. Jednym
z mechanizméw izolacyjnych migdzy gatunkami jest dzwigk wydawany przez
owady. Hybrydy, poprzez r6znice w swoich piesniach, sa izolowane w naturze od
innych osobnikéw obu rodzicielskich gatunkow i stad krzyzoéwki te koncza sig
zwykle na pokoleniu F1. W specyficznych przypadkach, gdy jest szansa na rozwoj
hybrydow, moze to daé poczatek specjacji, bo tworza si¢ bariery izolujace
w postaci odmiennej piesni.

Dla niektérych gatunkéw Acheta Fabr. (Swierszczyk) wydzielono nowe
gatunki identyczne morfologicznie, ale izolowane piciowo przez swoja piesn. Jest
wigcej takich przykladow. Sa nawet klucze do oznaczania niektoérych Orthoptera
na podstawie dzwiekow. Pieén owadow jest w peini wartosciowa cecha tak-
sonomiczna.
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2.9. Czynniki warunkujace piesn i wzér behawioru socjalnego

Czynniki te podzieli¢ mozna na zewngtrzne 1 wewnetrzne. Wsrod czynnikow
zewnetrznych wyr6zniono fizyczne (temperatura, swiatto, wilgotnos¢, jonizacja
powietrza, itd.) 1 biologiczne (naturalne lub sztuczne bodzce akustyczne,
wechowe, dotykowe 1 wzrokowe).

Czynniki wewnetrzne sa bardziej ztozone. Samce po kopulacji zaprzestaja
$piewania na kilka godzin (Acrididae) lub nawet na kilka dni (inne Orthoptera);
tracg na wadze az do 25% (cigzar spermatoforow).

Samice majq bardziej skomplikowany behawior niz samce. Kastracja gonad
u samic ma, w przeciwienstwie do samcéw, wigkszy wplyw na zachowanie stry-
dulacyjne. Procesami tymi rzadza hormony.

Rytm dobowy aktywnosci wynika z istnienia wewngtrznego “zegara”. Na
przyktad owady przetrzymywane w zupelnej ciemnosci albo w cigglym $wietle
zachowuja 24-godzinny cykl aktywnosci strydulacyjnej. Cykl ten moze byd
modyfikowany przez swiatto, ktére wptywa na gospodark¢ hormonalna. U koz-
ioroga debosza Cerambyx cerdo L., ktéry jest gatunkiem latajacym o zmroku,
dzwiek protestu podaza w §lad za dziennym rytmem. Procent reakcji wynosi od
27% (okoto 8 rano) do 83% (miedzy 20 a 23 wieczorem).

3. PODSUMOWANIE

Podsumowujac, mozna stwierdzi¢ ze:

1. Wydawanie dzwiekow przez owady jest zjawiskiem powszechnym.

2. Do emisji dzwigkow stuzy wiele roznorodnie zbudowanych i réznie zloka-
lizowanych na ciele owadow narzadéw dzwickowych.

3. Strydulacja, chociaz nie do konca dobrze poznana, m.in. pomaga owadom w:

— odstraszaniu wrogow,

— odstraszaniu rywali wlasnego gatunku podczas konkurencji o samice,

— grupowaniu si¢ osobnikéw (np. w obliczu niebezpieczenstwa, przy pokar-
mie),

— przywabianiu osobnikow odmiennej plci w czasie zalotow.

Poznanie zjawiska i problemow zwiazanych ze strydulacja u owadéw moze
by¢ przydatne do:

— rozwigzywania probleméw pokrewnych dziedzin wiedzy (badanie pok-
rewienstw, odtwarzanie filogenezy, itp., ktére stuzy budowaniu naturalnej sys-
tematyki owadow),
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— poglebienia znajomosci funkcjonowania ekosystemow (znaczenie sy-
gnatéow akustycznych dla innych gatunkéw, relacje z drapiezcami, zjawisko
mimikry itp.),

— w taksonomii niektérych grup owadow (rodzaj piesni jako wartosciowa
cecha taksonomiczna pomocna przy rozroznianiu gatunkow),

— sterowania populacjami niektorych gatunkéw (zwalczania) poprzez imitow-
anie odpowiednich dzwiekoéw odstraszajacych, wabigcych badz zakldcajacych natu-
ralny rytm rozwoju niektérych gatunkéw (powdd na razie hipotetyczny),

— ogolnie pojetych celow poznawczych.

Podziekowanie.
Bardzo dziekuje Panu K. Sucko za pomoc w sporzqdzeniu rycin.
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