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Streszczenie

Sposoby rozdziatu pokarmu pomiedzy piskleta sa waznym elementem gniazdowych zachowan
ptakéw. W pracy zaproponowano nowy model karmienia mtodych w gniezdzie oparty na
danych terenowych dotyczacych trzciniaka zwyczajnego (lac. Acrocephalus arundinaceus).
Kluczowym elementem bylo uwzglednienie opéznienia w zebraniu, ktére wystepuje tuz po
nakarmieniu pisklat, wynikajacego z matlej efektywnosci ich ukladu pokarmowego. Przy
uzyciu modelu analizowano, co moze mie¢ znaczenie przy odrzucaniu pisklat, ktérych nie da
sie wyzywi¢. Miedzy innymi badano rozmiar czastek pokarmu uzywanych do karmienia, a
takze wyplyw réznic w wielkodciach pisklat w zaleznosci od dostepnosci pozywienia.
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Dziedzina pracy (kody wg programu Socrates-Erasmus)
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Wprowadzenie

Strategie zebrania o pokarm (ang. begging behaviour) u ptakéw fascynuja ludzi od wielu lat.
Juz w 1974 Trivers [55] postawil i prébowat odpowiedzie¢ na pierwsze interesujace pytania.
Mimo duzej dostepnosci przyktadéw podobnych zachowan nie tylko od ptakéw, ale réwniez
od ssakéw, bezkregowcoéw, a nawet roslin [25], nadal nie rozumiemy podstawowych zasad
rzadzacych tym mechanizmem.

W kontekscie teorii ewolucji sukces osobnika mierzy sie jego przystosowaniem do srodo-
wiska i liczbg wydanego potomstwa. Uksztaltowany przez dobér naturalny ptak-rodzic chce
wiec zapewnié przezycie i mozliwo$é reprodukcji mozliwie najwiekszej liczbie wychowywa-
nych mlodych. Nie znaczy to jednak, ze bedzie karmil wszystkie swoje dzieci — kilka dobrze
silnych i dobrze odzywionych pisklat bedzie zdecydowanie lepsza inwestycja niz caly leg, ale
stabych i zagtodzonych.

Ze wzgledu na to, ze dostepnos¢ pokarmu w sezonie legowym nie jest tatwa do przewidze-
nia, rodzice stosujg skomplikowane strategie rozdzialu pokarmu pomiedzy piskleta tak, aby
ograniczy¢ straty do minimum i w miare mozliwosci wyprowadzi¢ jak najwiecej zdrowych
dzieci. Celem niniejszej pracy jest zbadanie jakie strategie umozliwiajg dobrg dystrybucje
pokarmu w gniezdzie i co jest potrzebne, aby takie strategie byly mozliwe.

Autor buduje model matematyczny, ktérego podstawowaq réznica w stosunku do wczesniej-
szych badan jest uwzglednienie stanéw i charakterystyk oddzielnie dla kazdego pisklecia. O ile
autorowi wiadomo, ta praca jest pierwsza, ktéra bada wplyw réznic pomiedzy piskletami,
wielkoSci czastki pokarmowej, opdznienia zwigzanego z uktadem trawiennym oraz dostepno-
§ci pokarmu na mechanizm dystrybucji pozywienia. Niestety, ze wzgledu na skomplikowanie
ukladu otrzymano jedynie wyniki symulacyjne; autor zywi nadzieje, ze w przysztosci uda sie
wréci¢ do matematycznych zrodet i uzyskaé¢ wyniki analityczne. Praca bazuje na wspoéipracy
z ornitologami mgr Konradem Leniowskinﬂi dr Ewa We;grzynﬂ

Podstawowe informacje na temat zebrania o pokarm sg przedstawione w rozdziale pierw-
szym. W rozdziale drugim zawarty jest przeglad prac opisujacych najwazniejsze zjawiska
zachodzace w gniazdach ptakéw, a takze dotychczasowych modeli matematycznych uzywa-
nych w tej dziedzinie. W rozdziale trzecim zaprezentowane zostaly modele opracowane przez
autora i sktadniki, z ktérych zostaly one zbudowane, natomiast wyniki symulacji opisane sg
w rozdziale czwartym, ostatnim.

!Uniwersytet Adama Mickiewicza w Poznaniu
2Uniwersytet Rzeszowski






Rozdzial 1

Strategie zebrania u ptakow

W tym rozdziale zostang oméwione podstawowe sytuacje i problemy majace miejsce wirdéd
ptakéw karmigcych piskleta. Wiekszo$¢ informacji do tego rozdziatu zostala zaczerpnieta z
bardzo rzetelnej, przegladowej pracy Ambera E. Buddena oraz Jonathana Wrighta pt. ,Beg-
ging in Nestling Birds” [6].

1.1. Konflikt rodzic-potomstwo

Najbardziej interesujacym problemem dotyczacym strategii zebrania u ptakéw jest konflikt
dotyczacy alokacji zasobéwE] pomiedzy piskletami i rodzicami. Zasugerowany przez Triversa
w 1974 [55], dotyczy m.in. réznicy w oczekiwaniach rodzicéw i potomstwa, co do tego,
jak dlugo bedzie trwaé opieka rodzicielska, ile rodzic powinien zainwestowaé, oraz altruizmu
1 egoizmu potomstwa.

W kontekscie teorii ewolucyjnej, kazda ze stron walczy o lepsze przystosowanie do $ro-
dowiska, czyli o pozyskanie dla swoich gendéw jak najwiekszej czesSci dostepnych zasobdéw,
a pdzniej jak najoptymalniejsze ich spozytkowanie. Zaréwno rodzice jak i piskleta zyskataby
na wigkszej iloici zasobdéw (zwiekszona szansa na przezycie, szansa na wydanie potomstwa w
przysztosci); kazdy osobnik jest bardziej spokrewniony ze sobg (100%) niz z innymi (rodzic-
dzieci 50%, dzieci-dzieci 25-50%). W badanym przypadku sytuacja ma miejsce podczas
wychowania pisklat przez rodzicéw, a gléwnym zasobem decydujacym o powodzeniu jest
pokarm. Sugerowane jest, ze piskle jest w stanie konkurowac z rodzicami poprzez forme
manipulacji psychologicznej oraz szantaz w postaci zwabiania drapieznikéw.

Istniejg badania, z ktérych wynika, ze dana teoria nie jest bezpodstawna, m.in. obser-
wowano wzrost drapieznictwa przy wzroscie natezenia wokalizowania [6]. Znane sg takze
przypadki pisklat, ktére zdechty z przejedzenia, gdyz zwykle liczne rodzenstwo nie wykluto
sie, zostalo upolowane, zachorowato, albo zdechto z innych przyczyn [31I]. Jednym z moz-
potomstwa, a to moze znowu prowadzi¢ do naduzy¢ ze strony pisklat.

Nawet, jezeli niektérzy argumentuja, ze rodzic, jako bardziej rozwiniety i kontrolujacy
zasoby, powinien zawsze wygrywacé, a piskleta, ktore stang sie ptakami, same pdzniej padng
ofiarg tej samej strategii [1], konflikt pomiedzy rodzicem, a potomstwem oraz jego natura
jest caly czas waznym, otwartym problem.

!Problem alokacji zasobéw to zagadnienie podzialu pewnej skoriczonej puli tak, aby otrzymaé jak najwick-
szy zysk.



1.2. Konflikt pomiedzy potomstwem

Drugim istotnym zagadnieniem pojawiajacym sie w ptasim gniezdzie jest konflikt pomiedzy
rodzenstwem. Rodzic chce zapewnié przezycie jak najwiekszej liczbie swoich dzieci, ale to
nie znaczy, ze bedzie karmil je wszystkie — wrecz odwrotnie, gdyz kilka dobrze odzywionych
pisklat bedzie mialo wieksze szanse niz cala masa, ale zagtodzonych. Ze wzgledu na to, ze
dostepnos¢ pokarmu nie jest z gory znana, rodzice stosuja skomplikowane strategie przydziatu
zasobow. Kluczem jest, aby przy duzej dostepnosci pozywienia wszystkie piskleta wyfrunety
zdrowe, a przy malej, aby jak najszybciej odrzuci¢ te, ktére nie majg szans na przezycie.

Rozréznia sie dwie podstawowe metody rozdzialu pokarmu wéréd potomstwa: sygnaliza-
cje i konkurencje. Pierwsza z nich wystepuje, gdy wyboru pisklecia do karmienia dokonuje
rodzic, druga, gdy selekcja nastepuje pomiedzy potomstwem.

Przy sygnalizacji, piskleta wysylaja réznego rodzaju sygnaty (por. roz. ina tej pod-
stawie rodzic wybiera osobnika do karmienia. Trzeba zaznaczy¢, ze potrzeby pisklat moga od
siebie znacznie odbiegal, szczegdlnie, jezeli nie wykluwaly sie one jednocze$nie. Dodatkowo
cze$¢ z nich moze by¢ glodna w sensie krétkoterminowym, i réwnoczeénie znajdowaé sie w
og6lnie dobrej kondycji dlugoterminowej; znowu inne moze by¢ najedzone, ale przez chorobe
czy niedobory odpowiednich mineratéw, moze posiadaé wielkie potrzeby dlugoterminowe.

To wszystko musi bra¢ pod uwage rodzic, ktéry ma bardzo mato czasu (w przypadku
trzciniaka zwyczajnego jest to okolo 1-3 sekund [3I]) na spojrzenie na piskleta i podjecie
odpowiedniej decyzji. Bledy w ocenie byly juz brane pod uwage w literaturze, ale do tej
pory rola przypadku podczas karmienia nie jest doktadnie zbadana.

Inaczej wyglada to w przypadku konkurencji. Najczesciej polega ona na tym, ze piskle,
ktore wygralto, okupuje najlepsze miejsce w gniezdzie, np. tymal arabski (lac. Turdoides
squamiceps) [38], cho¢ waha si¢ od zachowan ekstremalnie agresywnych, takich jak zadzioby-
wanie u zolny modrogardtej (tac. Merops viridis) [5] lub kukabury chichotliwej (tac. Dacelo
novaeguineae) [37], do zupelnie nieszkodliwych, jak pogonie w przypadku pingwinéw an-
tarktycznych (tac. Pygoscelis antarcticus) [8]. Cho¢ ten sposéb dystrybucji pokarmu moze
by¢ realizowany poprzez zupelnie odmienne zachowania, ogbélny schemat jest prosty: piskleta
walczg miedzy sobg, a zwyciezca odbiera nagrode. Dwie najwazniejsze cechy majace wplyw
na wynik konfrontacji to mozliwosci pisklat (wielko§é, masa i inne podobne) oraz ich moty-
wacja (gtod, obecnos¢ innych osobnikéw), okazuje si¢ jednak, ze owe charakterystyki maja
znaczacy wplyw réwniez dla zachowan sygnalizacyjnych [39]. Podobienstw jest na tyle duzo,
ze pojawily sie teorie sugerujace, ze sygnalizacja wyewoluowata z konkurencji [45], a takze
modele laczace obydwie strategie [46].

Okazuje sie, ze znalezienie w przyrodzie gatunkéw, ktore taczg sygnalizacje i konkurencje
nie jest takie trudne, np. ma miejsce u tak pospolitego ptaka jak szpak [23]. W $wietle tego,
w celu uproszczenia modelu, w niniejszej pracy strategie sygnalizacji i konkurencji zostaly
potraktowane jako szczegdlne przypadki tego samego mechanizmu.

1.3. Sygnaly

Sygnalizacja wsréd ptakéw to forma komunikacji opartej gltéwnie na bodzcach wizualnych
i dzwiekowych. Moze mieé wiele funkcji, od zachowan godowych, do zawotan ostrzegawczych
i alarmowych. W kontekscie dystrybucji pokarmu najbardziej interesujg nas informacje prze-
kazywane przez piskle rodzicowi.



O ile wokalizacja dotyczy gléwnie ptakéw Spiewajacych, sygnaly moga byé wysylane
réwniez w inny sposéb, jak np. poprzez kolor dzioba, zajmowanie odpowiedniego miejsca
w gniezdzie, czy nawet samo istnienie pisklecia w gniezdzie. Liste najwazniejszych z nich
mozna znalezé w rozdziale [1.3.21

Bardzo waznym zagadnieniem jest uczciwos¢ sygnatéw wysytanych przez mtode. Obecnie
istnieje szereg kontrowersji dotyczacych tego tematu, gdyz problem jest trudny do zbada-
nia eksperymentalnie, a obecne w literaturze modele nie prowadza do wspélnych wnioskow.
Wprawdzie zaobserwowano wzrost intensywnosci sygnaléw wraz ze wzrostem poziomu gtodu,
ale tak naprawde nie wiadomo jak ona zalezy od poziomu nasycenia, ani w jakim stopniu
jest brana pod uwage przez rodzicéw przy rozdzielaniu pokarmu. Panujgce w przyrodzie
zalezno$ci okazuja sie jak na razie zbyt skomplikowane, aby je rzetelnie okreslic.

1.3.1. Dlaczego sygnaly

Na obecng chwile naukowcy nie wiedzg jakie jest zréodlo ewolucyjne wokalizacji pisklat. Ist-
niejg badania, ktére pokazuja, ze mogly pojawié sie samoczynnie [42] inne teorie twierdza,
ze sygnaty mogty wyewoluowac z konkurencji jako jej mniej drastyczna forma [45], cho¢ caty
czas nie wiadomo, dlaczego bez sygnalizacji nie bytoby optymalniej [15].

Sygnalizacja u pisklat jest przede wszystkim forma komunikacji. Mtode, by¢ moze bier-
nie, przekazujg swoje potrzeby, a rodzic ocenia, ktére z dzieci wymagaja najwiekszej troski.
Otwartym problemem pozostaje to, jakie informacje sg przekazywane, w jakim stopniu od-
powiadajg one rzeczywistosci, a takze na ile rodzic potrafi je zinterpretowac.

Wiadomo jednak, ze im piskle glodniejsze, tym wigksza intensywnos¢ sygnalizacji (o ile
nie jest mocno ostabione np. na skutek choroby lub niedozywienia). Prowadzi to do konku-
rencji w legu, ktérg najczeiciej wygrywajg najsilniejsze mtode i dzieki temu to one przezyja
przy braku pokarmu. Charakterystycznym zachowaniem spotykanym w takich sytuacjach
u niektérych gatunkéw jest przepychanie sie na bardziej dogodng pozycje (np. ku central-
nemu miejscu w gniezdzie) i to réwniez moze by¢ sygnat dla rodzica.

1.3.2. Co to sa sygnaly

Sygnaly moga by¢ bardzo rézne, bierne i aktywne, ale w przewazajacej czesci sg to bodzce
wizualne i dzwiekowe. Najwazniejsze z nich wymieniono ponizej:

e otwieranie dzioba,

e wstawanie,

e machanie skrzydlami,

e gonienie rodzicow,

e ksztalt (szerokosc) dzioba,

e kolor dzioba i jego powierzchnia,
e kolor skoéry,

o wielko$¢ pisklecia,



e istnienie pisklecia,
e pozycja/miejsce w gniezdzie.

Naturalnie powyzsze sygnaly mogg sie rézni¢ intensywnoscia, lub wrecz mogg wystepo-
waé w grupach, aby zwiekszy¢ natezenie przekazu. Wartym wspomnienia przyktadem moze
by¢ dos¢ popularna klasyfikacja intensywnosci sygnatu wysytanego przez piskle (w tym przy-
padku najczesciej dotyczacego glodu) wedtug Redondo oraz Castro [43]:

1. siedzi cicho,

2. otwiera dzibb,

3. piszczy siedzac na brzuchu,

4. piszczy i podnosi sig,

5. podnosi sie, piszczy i macha skrzydiami.

Jeden sygnal moze nie$¢ naraz wiele sygnatéw [32], jak np. wokalizacje. Podobnie, wiele
sygnatéw moze zawieraé te sama informacje [27], np. kolor dzioba, kolor skéry oraz wielkos¢
i brak ruchliwoéci pisklecia mogg §wiadczy¢ o chorobie czy zakazeniu pasozytami.

1.3.3. Koszt sygnatow

Wiele modeli dotyczacych wzajemnych interakcji pisklat wprowadza koszty sygnatu [6]. Do-
tychczas rozwazano dwa podstawowe zrodla kosztu: drapieznictwo i zuzycie energii. Oczy-
wiscie, kazdy z nich rézni sie w zaleznosci od gatunku, §rodowiska, a takze od stosowanych
metod sygnalizacji.

Zagadnienie to jest istotne, gdyz duza czes¢ dotychczasowych modeli wymaga kosztu sy-
gnatu, aby uzyskaé uczciwos¢ sygnalizacji [6]. Z drugiej strony istniejg inne, ktére pokazuja,
ze przy odpowiednich warunkach nie jest to koniecznie [4], 22]. Niestety danych eksperymen-
talnych jest malo i nie pozwalajg one jednoznacznie okresli¢ sytuacji.

Koszt drapieznictwa rézni sie co do gatunku i §rodowiska, ale zaobserwowano intuicyjng
regule, ze im glosniejsze kwilenie, tym wigksze zagrozenie [29, [19] [30]. Argumentem, ktory
potwierdza istnienie kosztu drapieznictwa sg réwniez réznice w piskach ptakéw zamieszkuja-
cych rézne obszary — np. w przypadku gniazd znajdujacych sie na ziemi, trawie i niskich
krzakach, tam gdzie jest bardziej niebezpiecznie, wokalizacje majg wiekszg czestotliwosé, co
ogranicza ich zasieg. Znowu w gniazdach umieszczonych na drzewach, gdzie jest znacznie
bezpieczniej, ptaki pozwalajg sobie na nizsza czestotliwos¢ i glosniejsze piski, ktére tatwiej
rozpozna¢ [20]. Istniejg réowniez zarzuty, na przykiad to, ze dostepne w literaturze modele
rzadko biorg pod uwagg, ze przy zwiekszonej gtosnosci wokalizacji (i wigkszym koszcie dra-
pieznictwa) rodzice przynosza w sumie wiecej pokarmu [18].

Drugim najczesciej rozpatrywanym kosztem jest koszt energetyczny. Oczywiscie, wyda-
wanie dzwiekéw przez piskleta musi miec jakie§ zrédlo, chocby z fizycznego punktu widzenia,
niestety dokonanie bilansu energetycznego pisklat graniczy z niemozliwoscig. Ograniczajac
sie do miar posrednich, mozna rozwazy¢ zuzycie tlenu jako odzwierciedlenie predkosci me-
tabolizmu. Dla przykladu, dla nadobniczki drzewnej, podczas zebrania pisklgt wzrosto ono
o 28% [28]. Jednakze, jako zuzycie dzienne, byl to wydatek mniejszy niz 0.3% dziennej
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energii [2]. Podobne badania dla szpakéw zarejestrowaly jedynie 5% wzrostu wydatku ener-
getycznego [35]. Z drugiej strony odpowiednia jednostka powinna odzwierciedla¢ wzgledne
poprawienie lub obnizenie przystosowania do srodowiska, a nie indywidualne zmiany — w ten
sposéb przyspieszenie metabolizmu moze nie by¢ duze, ale nawet drobne réznice mogg mieé
przeciez duze znaczenie dla rozwoju szybko rosngcego pisklecia [56].

Ze wzgledu na powyzsze argumenty, w modelu rozwazanym w rozdziale |3| zalozono pozy-
tywny koszt reprezentujacy wspoélnie drapieznictwo, wydatki energetyczne i inne potencjalne
naktady.

1.4. Konkurencja

Konkurencja miedzy piskletami i miedzy mlodymi a rodzicem moze przybieraé rézne formy.
W pierwszym przypadku najczedciej jest to forma fizyczna, zaczynajac od wokalizacji, po-
przez lekkie przepychanie sig, do ekstremalnych przypadkéw, jak bratobdjstwo [6]. Drugi
przypadek jest mniej uchwytny i do tej pory sposréd wielu istniejacych hipotez, zadna nie
zostala ostatecznie przyjeta.

Przyktadem moze by¢ problem pasozytéw legowych, takich jak Kukulka zwyczajna (tac.
Cuculus canorus). Ptaki zagrozone przez kukultke czesto potrafia rozpozna¢ podrzucone
jajo i wyrzuci¢ je lub zniszczy¢, a gdy nie sg w stanie tego zrobié, opuszczaja gniazdo.
Jednakze, gdy piskle pasozyta wykluje sig, rodzic nie opusci maltego, nawet gdy pozostanie
ono jedynym piskleciem w gniezdzie (kukutki, ktére wykluwajq sie wczesniej, niszczg jaja
gospodarzy i zabijaja inne mlode piskleta wypychajac je poza gniazdo). Czy rodzic moze
nie zauwazac réznicy pomiedzy wlasnym gatunkiem, a inaczej ubarwionym mtodym kukultki,
czesto wiekszym nawet niz karmiacy je dorosty ptak? Jest to malo prawdopodobne i dotad
nie wiadomo dlaczego opuszczenie gniazda okazuje si¢ by¢ ponad mozliwodci gospodarzy;
widaé jednak, ze piskle potrafi efektywnie konkurowaé z dorostym osobnikiem.

Jedno z wyjasnien tego ewenementu dostarczane jest przez hipoteze ewolucyjnego wy-
Scigu zbrojen [10]. W teorii tej konkurujace gatunki nawzajem ucza si¢ siebie, zdobycz —
coraz lepszych sposobéw ucieczki, drapieznik — bardziej efektywnych metod polowania. Ta
rekurencyjna zalezno§¢ moze (choé nie musi) prowadzi¢ do eskalacji wzajemnej adaptacii,
ktorg czesto okresla sie¢ mianem wyscigu zbrojenn. W przypadku pasozytéw legowych moze
oznaczaé to, ze kukulki nauczyty sie imitowac takie zachowania, ktére powodujg uzaleznienie
sie gospodarza. Nawet gdy wyksztalci on jaka$ obrone przeciwko byciu wykorzystywanym,
kukutlki naucza sie jeszcze lepszych sposobéw manipulacii.

Pytaniem, ktére si¢ tu nasuwa jest, czy podobna sytuacja zachodzi pomiedzy ptakiem
rodzicem, a jego naturalnymi dzie¢mi? Oczywiscie piskleta, ktére otrzymajg wiecej pokarmu
bedg silniejsze i beda mialy lepsze szanse na przezycie oraz wydanie potomstwa. Z perspek-
tywy rodzica jednak zbyt wielka inwestycja w jedno z dzieci jest negatywna. Z pomocg przy-
chodzi hipoteza wielowarstwowej teorii doboru (ang. multilevel selection theory), wedlug
ktérej nawet jezeli zmiana jest pozytywna z punktu widzenia osobnika, moze by¢ negatywna
ze wzgledu na wigksza spoteczno$¢ (np. gniazdo lub populacje), gdy zmniejsza jej szanse
przetrwania w starciu z innymi gatunkami. Wielowarstwowa teoria doboru jest tematem
kontrowersyjnym; poczatkowo, bazujaca na bardzo prostych réwnaniach, zostata zdyskredy-
towana i odrzucona. W tej chwili, odpowiednio poprawiona i oparta na nowych modelach
[54], znajduje sobie nowych zwolennikéw [53]. Jezeli prawdziwa, bylaby waznym elemen-
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tem dynamiki rozwoju ptakéw, gdyz w przypadku niektérych gatunkéw ilosé potencjalnych
pozioméw (od pojedynczego osobnika, przez gniazdo, spolecznos¢, stada migracyjne, az do
calej populacji) jest duza w poréwnaniu z innymi zwierzetami [59].

Przyktadem podobnego wzorca moze byé wyewoluowanie nieréwnoczesnego wykluwania.
Pierwsze wrazenie moze by¢ takie, ze nieré6wnomierne wykluwanie dyskryminuje mlode, ktére
wyklulty sie pdzniej, gdyz sa one stabsze i moga zosta¢ poSwiecone, przy mniejszej dostepno-
§ci pozywienia. Z drugiej strony réznice pomiedzy piskletami pomagajg zmniejszyé potrzeby
pokarmowe gniazda w sumie; ponadto, gdyby wszystkie piskleta byly takie same, ewolucyj-
nie promowatoby to szybki wzrost i w wyniku krétkie zycie[44]. Dodatkowo, nieréwnomierne
wykluwanie powoduje wydluzenie cyklu rozrodczego — przez to mniejsze obcigzenie i wyko-
rzystanie rodzica, a w wyniku dtuzsze zycie oraz mozliwo$¢ wydania potomstwa w nastepnym
roku.

1.5. Bardziej skomplikowane strategie

Doktadniejsze badania pokazuja, ze interakcje w gniazdach ptakéw sa duzo bardziej skompli-
kowane. Bardzo dobrym przyktadem sa zjawiska z dziedziny psychologii ttumu — obserwacje
pokazujg, ze zebranie pojedynczego pisklecia moze skloni¢ inne do podobnego zachowania,
nawet gdy rodzic jeszcze nie przylecial. Inne badania w przypadku niektérych gatunkéow
stwierdzajg korelacje pomiedzy silg zebrania, a kondycjg innych pisklat w gniezdzie [14) [41].

Kolejnym czesto nieuwzglednianym elementem jest ple¢ ptakéw, zaréwno u rodzicéw,
jak i u pisklat. Wprawdzie z dotychczasowych badan nie wynika zaden konkretny trend
czy preferencje, jednak u niektérych gatunkéw zdarzaja sie istotne réznice w traktowaniu
pomiedzy ptakami odmiennych pici [6].

Najwieksze komplikacje wprowadza jednak fakt, ze ptaki ucza sie. Do powszechnej wiedzy
naleza mozliwosci nasladowcze papug, jednak malo kto wie, ze np. samce trzciniaka zwyczaj-
nego (lac. Acrocephalus arundinaceus), aby zapewni¢ sobie sukces rozrodczy, §wiadomie
trenuja wydobywanie pewnych dzwiekéw (sylab) [60]. Nauka dotyczy réwniez pisklat —
przyklady obejmujg uczenie sie reagowania na sygnatly ostrzegawcze [7], nasladowanie wzor-
cow [21I], a nawet karanie przez rodzicéw niepoprawnych zachowain [33]. Z punktu widzenia
modelowania szczegélnie klopotliwe zachowania udokumentowano w [24], gdzie piskleta wré-
bla zwyczajnego (lac. Passer domesticus) dostosowywaly sposob zebrania do zachowania
rodzicéw. Podwaza to mozliwosci oceniania potrzeb potomstwa i sugeruje, ze doroste ptaki,
aby odpowiednio nakarmi¢ piskleta, réwniez adoptujg sie do zmiennych sposobdéw sygnalizacji
swoich dzieci.

Przy tak skomplikowanych zachowaniach pomocne moze okazaé sie¢ potraktowanie zebra-
nia u pisklat jako pewnego rodzaju polowania. Zwiekszona aktywno$§¢ potomstwa odzwier-
ciedlataby intensywniejsze poszukiwania, a okupowanie najlepszych miejsc w gniezdzie —
zerowanie na najobfitszych terenach. Nawet skomplikowane strategie znajdujg swoje odpo-
wiedniki: réznice dotyczace pici w polowaniu u dorostych ptakéw sg ogdlnie znane, podobnie
nikt nie kwestionuje mozliwosci uczenia sie u ptakéw, ani ich zachowan stadnych.
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Rozdzial 2

Przeglad dotychczasowych badan

W tym rozdziale dokonuje przegladu literatury dotyczacej zebrania u ptakéw. Artykuly
zostaly podzielone na trzy rozdzialy dotyczace odpowiednio zachowania, kosztéw i modeli
matematycznych. Zaprezentowany material zostal przedstawiony chronologicznie.

2.1. Artykuly badajace zachowanie

Jednym z pierwszych artykuléw, ktére badajg wplyw zachowania pisklat na dystrybucje po-
karmu jest praca Susan B. McRae, Patricka J. Weatherheada oraz Roberta Montgomerie’ego
[36]. Autorzy obserwowali 20 gniazd drozda wedrownego, ktére ze wzgledu na ultozenie, nie
posiadajg swobodnego dostepu ze wszystkich stron. Zauwazono, ze rodzice istotnie czesciej
przylatuja do gniazda z niezablokowanej strony, a piskleta okupujace miejsca centralne do-
staja pokarm duzo czesciej niz inne. Najwazniejsze spostrzezenie jednak dotyczylo tego, ze
gltodne piskleta konkurowaly o miejsce centralne i o pozycje znajdujace sie najblizej nieza-
blokowanej strony.

Podobne wyniki sg opisane dla Laséwki ztotawej (fac. Dendroica petechia) w pracy [50].
Badano w niej wplyw na otrzymang od rodzica ilo§¢ pokarmu maja:

o szybkos¢ reakcii,
e wysoko$§¢ podniesienia gltowy,

e intensywnos¢ zebrania (w skali podobnej do opisanej przez Redondo oraz Castro [43],

por. roz. [1.3.2)),
e pozycja w gniezdzie.

Otrzymano silng korelacje badanych zachowan, niestety doktadne informacje dotyczace zna-
czenia statystycznego nie zostaly przedstawione.

Eksperyment przeprowadzony przez Arnona Lotema [34] rozwaza potrzeby krétkoter-
minowe i dlugoterminowe. Dane zebrane na podstawie jaskétki dymoéwki (tac. Hirundo
rustica) zgodnie z oczekiwaniami pokazuja, ze obydwa rodzaje potrzeb sg pozytywnie sko-
relowane z intensywnoscig zebrania pisklat. Okazuje si¢ jednak, ze male piskleta z duzych
legdéw zebrzg istotnie mniej, niz wynikaloby to z potrzeb dlugoterminowych. Autor sugeruje,
ze przyczyng moze by¢ nabyte do§wiadczenie, gdyz w wiekszym gniezdzie wspolczynnik sku-
tecznosci zebrania do jego kosztu byl znacznie nizszy.
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Inny rodzaj potrzeb zostal uwzgledniony w badaniach epoletnika krasnoskrzydtego (lac.
Agelaius phoeniceus) [12], gdzie oprocz glodu uwzgledniono potrzebe termalng. Autorka
dodatkowo oddzielita bodzce wizualne od werbalnych poprzez uciszanie niektérych pisklat.
Pozwolilo jej to stwierdzié, ze intensywnos¢ szukania pokarmu przez rodzicoéw zalezy przede
wszystkim od caloSciowego natezenia wokalizowania, natomiast wybieranie pisklat do kar-
mienia opiera sie gtownie na bodzcach wizualnych (w tym najbardziej na wielkosci).

W latach 1997-1998 grupa w sktadzie: Hilla Kedar, Miguel A. Rodriguez-Girones, Shmulik
Yedvab, David W. Winkler oraz Arnon Lotem, przeprowadzita bardzo interesujgce do§wiad-
czenie [24]. Autorzy zademonstrowali, ze piskleta o tych samych potrzebach moga nauczy¢
sie zebra¢ na réznych poziomach. Eksperymenty z recznym karmieniem wrébla zwyczajnego
(lac. Passer domesticus) pokazuja, ze piskleta dostosowujg swoje zachowanie w przeciagu
kilku godzin. Na podstawie otrzymanych wynikéw naukowcy postuluja, ze zaobserwowane
uczenie sie jakby kwestionuje mozliwosci obserwacyjne rodzica i przez to, aby dowiedzieé sie
rzeczywistego stanu mtodych, moze wymagaé od niego pewnego rodzaju filtracji sygnaléow.

Wokalizacje pisklat jako Zrédlo informacji byly analizowane np. na podstawie dzwiekdéw
wydawanych przez mlode nadobniczki drzewnej (fac. Tachycineta bicolor) [32]. Okazuje
sie, ze rodzice bardziej troszcza sie o piskleta, ktére wokalizujg czesciej, co wazniejsze jednak,
preferuja sygnaty tych, ktére nie byty karmione, nad te, ktére karmione byty.

Bardziej zlozone sygnaly rozwazyta Rebecca M. Kilner w swoim artykule z 2002 roku
[27]. Autorka na podstawie badan nad trzcinniczkiem zwyczajnym (tac. Acrocephalus scir-
paceus) i kanarkami (tac. Serinus canaria) wnioskuje, ze wiele réznych zachowan niosacych
te samg informacje (postura, rozwarcie i kolor dzioba oraz wokalizacje) powoduja, ze piskle-
tom jest trudniej oszukaé rodzica.

W tym samym roku zostala podjeta préba analizy wokalizacji jaskotki dymoéwki [49]. Za-
proponowano rozszerzony zbidér cech, w tym takie jak latencja, ilo¢ sylab, interwaty srédsy-
labowe, czestotliwos¢ szczytowa oraz czestotliwosé maksymalna. Wéréd badanych motywacji
byty: gtdd, wielkos¢ legu i infekcje (piskletom wstrzykiwano czerwone krwinki pochodzenia
owczego). Na podstawie do§wiadczenia autorzy stwierdzaja, ze najsilniejsza i najtatwiej roz-
réznialng przyczynag jest gtdd, niestety, ze wzgledu na wzajemne korelacje, inne znalezione
réznice nie posiadaly znaczenia statystycznego.

Inne badanie, na podstawie podrézniczka (lac. Luscinia svecica) [51], pokazuje jed-
nak, ze wokalizacje nie muszg by¢ najwazniejszym sygnatem. Naukowcy weryfikowali model
popularnie okreslany jako scramble competition, z ktérego wynika, ze nierébwnomierne wy-
kluwanie pisklat jest najprawdopodobniej metoda redukcji legu przy niedoborze pokarmu.
Rzeczywiscie, przy symulowanym braku jedzenia starsze piskleta byly odzywiane czescie;j.
Znaczace jest to, ze nie wynikato to z ich odmiennych zachowan, w tym gltosniejszych pi-
skéw, czy wyzej wycigganej szyi, ale preferencji rodzicéw, najprawdopodobniej na podstawie
innych, niezbadanych doktadnie bodzcéw niewerbalnych.

Jeszcze w tym samym roku opublikowano wyniki bardzo rzetelnego badania o duzym zna-
czeniu statystycznym na podstawie nadobniczki drzewnej (tac. Tachycineta bicolor) [57].
Z zaprezentowanych danych wynika, ze najczesciej karmione byty piskleta, ktére odezwaly
sie najszybciej (65%) lub znajdowaly sie najblizej rodzica (44%), przy czym wzgledna waz-
nos¢ przewaza na korzys¢ pozycji w gniezdzie. Mierzona masa pisklecia byta bardzo dobrze
skorelowana z czasem wyklucia i nie powodowala duzych zmian. Ple¢ nie grala w karmieniu
roli, a w wiekszo$ci rozklad karmienia wéréd pisklat byl jednorodny.

Analogiczne badania przeprowadzone na pleszce zwyczajnej (tac. Phoentcurus phoeni-
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curus) [40] pokazuja, ze dla rodzicéw pleszki najwazniejsze sa szerokos$¢ rozwarcia dzioba
i zajmowane miejsce w gniezdzie.

W 2005 roku Uri Grodzinski oraz Arnon Lotem przeprowadzili kolejny eksperyment doty-
cz3cCy recznego karmienia wrébla zwyczajnego (tac. Passer domesticus) [17]. Doswiadczenie
polegato na dwbéch podejsciach do karmienia: pierwsza cze$¢ gniazd miata ,rodzica”, ktoéry
normalnie reaguje na wokalizacje, a druga czes¢ takiego, ktory karmi od nich niezaleznie.
W trakcie eksperymentu zbadano, ze gtodne piskleta wcale nie trawia szybciej, a reagowanie
nie obniza poziomu ich piszczenia. Biorac to pod uwage, autorzy wyrédzniajg dwie najbardziej
prawdopodobne przyczyny wiekszego wzrostu masy dla gniazd z reagujacym rodzicem: nie-
marnowanie pozywienia na przekarmianie juz nasyconych pisklat (przy losowym rozktadzie
zdarzalo sie, ze wybrane do karmienia mtode odmawiato przyjecia pokarmu) oraz nieomijanie
zadnego z nich pod rzad zbyt wiele razy.

Rok poézniej ci sami autorzy z pomocg Marka E. Haubera przeprowadzili kolejny test,
tym razem badajacy wplyw regularnosci karmien na zdrowie pisklat, sprawnosé¢ przewodu
pokarmowego i intensywnos¢ zebrania [16]. Podobnie jak wczesniej eksperyment polegal na
recznym karmieniu pisklagt wrébla zwyczajnego z minimalnymi zmianami. Wyniki pokazuja,
ze ani predkos¢ przyrastania, ani sprawnos¢ uktadu pokarmowego, ani intensywno$¢ zebrania
nie zostaly w zaden sposdb zaburzone przez sposéb karmienia, jego regularnosé lub jej brak.
Jednakze, w ramach gniazd o ,regularnym rodzicu” skutecznos¢ przewodu pokarmowego byta
pozytywnie skorelowana z intensywnoscig zebrania i negatywnie z tym, jak bardzo trzeba byto
nalegaé, aby piskle przyjeto pokarm. Sugeruje to, ze piskleta sg odporne na zmienno$é w od-
stepach pomiedzy kolejnymi positkami i rodzice nic nie zyskaja, pod warunkiem, ze w su-
mie dostarczaja wystarczajace dawki jedzenia calemu legowi. Dodatkowo zaobserwowano,
ze piskleta, ktére sg karmione, gdy sa calkowicie nasycone, wolniej trawia, inaczej moéwiac
sprawno$¢ uktadu pokarmowego zmniejsza sie tylko wtedy, gdy piskle jest bardzo najedzone.
Autorzy widza w tym czynnik, ktéry sprzyja sygnalizacji w kontekscie ewolucyjnym, gdyz
nawet maly wzrost efektywnosci wykorzystania dostepnego pokarmu moze, w przypadku
proceséw dlugotrwalych, przetozy¢ sie na duzg przewage gatunku w Srodowisku.

2.2. Artykuly badajace koszt zachowania

Niezaleznie od tego, czy opisane w poprzednim rozdziale zachowania majg znaczace efekty
pozytywne, wiekszo$¢ z nich wiaze si¢ takze z kosztem.

W 1997 roku Susan M. Leech oraz Marty L. Leonard przeprowadzili do§wiadczenie, w kt6-
rym w sztucznych gniazdach nadobniczki drzewnej (tac. Tachycineta bicolor) zainstalowano
odtwarzacze z taSmami symulujacymi zebrzgce mtode. Odtwarzanie dzwiekdéw spowodowalo,
ze drapiezniki odnajdowaly gtosne gniazda czesciej, niz dla gniazd bez odtwarzaczy [29]. Nie
jest to jedyne badanie tego rodzaju i wszystkie inne, podobne artykuly dostepne autorowi
tej pracy zawieraly analogiczne wyniki.

Inny koszt opisuje Alexandre Roulin w swojej pracy z 2001 [48], gdzie przedstawia trzy
podstawowe jego rodzaje: drapieznictwa, kary rodzicielskiej (np. strofowanie mtodych sikory
jasnoskrzydlej (tac. Poecile atricapillus) [33]) oraz fizyczny. Dodatkowo rozwaza koszt
czuwania i podaje argumenty (dla pltomykéwki zwyczajnej (tac. Tyto alba)) za tym, ze
czuwajace piskleta sg karmione pierwsze w kolejnosci. Podaje réwniez powody, dla ktérych
czuwanie moze by¢ kosztowne, niestety przedstawione rozumowanie nie jest poparte danymi
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eksperymentalnymi.

Metode oparta wylacznie na doswiadczeniu zastosowano zastosowano znowu do badania
kosztu wzrostu [26]. Dwie grupy pisklat kanarkéw zmuszano do zebrania przez odpowiednio
okoto 10 i 60 sekund. Po uwzglednieniu masy pokarmu i fekaliéw autorka wyliczyla, ze ptaki
zebrzace intensywniej zyskaly na masie §rednio o 0.42g mniej. Niestety wyniki te nie sg
statystycznie istotne.

Bardzo podobny eksperyment przeprowadzili Miguel A. Rodriguez-Girones, Jesus M.
Zuiiiga oraz Tomas Redondo, ktérzy badali synogarlice (tac. Streptopelia risoria) oraz
dwie grupy srok zwyczajnych (tac. Pica pica) [47]. Otrzymano wyniki znaczace statystycz-
nie, w tym, ze intensywnie zebrzace piskleta przybieraly na wadze Srednio o 0.8g mniej, co
stanowi okoto 8% dziennego przyrostu masy.

Niestety dokladne zbadanie kosztu zachowan dotyczacych zebrania pisklat nie jest latwe.
Naukowcy stosujg w tym celu najrézniejsze metody, od zwyktej obserwacji, do mierzenia
zuzycia tlenu w gniezdzie i pomimo tego nie s znane nawet dokladne oszacowania. Nie
bardzo wiadomo takze jak polaczyc ze sobg rézne rodzaje kosztéw, na ile sg one wspoétmierne,
jak skorelowane sa miedzy soba, ani jak przetozy¢ je na ewolucyjny sukces w §rodowisku.

Jedno jednak jest ustalone i naukowcy nie poddaja tego juz pod watpliwosé. Zebranie
u ptakéw wigze sie z konkretnymi kosztami i z pewnoscig nie sg one zaniedbywalne.

2.3. Artykuly wprowadzajace model matematyczny.

Standardowym obiektem modelujacym strategie zebrania pisklat i konflikt rodzica-pisklecia
jest gra Sir Philipa Sidney’a. Zaproponowana w 1991 roku przez Johna Maynarda Smitha w
[62], zostala nazwana po Sir Philipie Sidney’u, ktéry wedtlug podan wykazal sie altruistycz-
nym zachowaniem i bedac ciezko ranny, oddal swojg sakwe wody bardziej potrzebujgcemu
koledze.

W grze uczestniczy dwoéch graczy: dawca i beneficjent. Pierwszy z nich posiada zaséb,
ktorego oddanie kosztuje d. Beneficjent, godzac sie na dodatkowy koszt c, moze wystaé
sygnat o swojej potrzebie. Jezeli otrzyma zasob, jego fitness bedzie wynosit 1 (lub 1—c jezeli
wystal sygnat). W przeciwnym wypadku, 1—a (odpowiednio 1—a—c) lub 1—b (odpowiednio
1—b—c), w zaleznosci, czy beneficjent byl wczesniej potrzebujacy, czy nie (a > b). Fitness
dawcy wynosi 1 lub 1 — d. Dodatkowo wprowadza sie wspoétczynnik pokrewienstwa, dzieki
ktéremu dawcy moze optacaé sie przekazaé zasob.

Za pomoca tej gry John Maynard Smith pokazal, ze gdy wyslanie sygnatu jest kosztowne,
uczciwe sygnalizowanie swojego stanu stanowi equilibrium.

W tym samym roku Hugh C. J. Godfray zaproponowal inny model [13], ktéry réwniez
pokazuje potrzebe kosztu dla uczciwej sygnalizacji. Niestety Miguel A. Rodriguez-Gironés,
Petter A. Cotton oraz Alex Kacelnik pokazujg w 1996 roku, ze ten sam model:

fix,2y,c)=U-(1—eY) =V .x,

gdzie funkcja f opisuje fitness pisklecia o kondycji c, ktére zebrzac z intensywnoscia x otrzy-
muje y pokarmu (V > 0 to wspodltczynnik proporcjonalnosci pomiedzy kosztem zebrania, a jego
intensywnoscia; U to wspdlczynnik skalujacy) posiada bezsygnatowe equilibrium o wigkszym
fitnessie [45]. W $wietle wynikéw sugeruja oni, ze sygnalizacja moglta wyewoluowac z konku-
rencji.
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Dwa lata p6zniej Carl T'. Bergstrom i Michael Lachman pokazujg uzywajac gry Sir Philipa
Sidney’a, ze koszt sygnalizacji wzgledem niesygnalizowania nie musi by¢ dodatni dla istnienia
equilibrium [4].

Podobny wynik uzyskuje Rufus A. Johnstone, ktéry uzywa cigglej wersji gry (wartosci
fitness nieuwzgledniajace zasobu sg dane poprzez rozklad, a koszt sygnalizacji jest dany
jako funkcja zdrowia beneficjenta). Podstawiajac rézne rozklady pokazuje, ze koszt zebrania
potrzebny do uzyskania equilibrium moze by¢ duzo mniejszy, tym bardziej, jezeli piskleta
muszg konkurowaé o uwage rodzica [22].

Ten sam autor w roku 2000 wraz z Hugh C. Godfray’em wskazujg na inne, bezsygnalowe
equilibria o mniejszym koszcie w ciaglej grze Sir Philipa Sidney’a [15]. Dodatkowo podaja
calg klase nieciggtych (do tej pory rozwazano tylko ciagle) rozwigzan réwnania, ktére moga
mie¢ koszt rézny od wczesniej zaproponowanych. Wsroéd wielu zawartych w artykule cie-
kawych pomystéw i uwag warto wyrdzni¢ problem pewnosci i szacowania otrzymywanego
sygnatu, ktéry zostal poruszony réwniez w [24]. Niestety, artykul nie prezentuje zadnych
konkretnych wnioskéw.

Pomimo znacznej przewagi teorii gier, w dziedzinie tej pojawiaja sie i inne modele. Przy-
ktadem moze by¢ praca Karen Price, Rona Ydenberga oraz Dave’a Dausta [42]. Zastosowany
model genetyczny mozna przedstawi¢ w punktach:

o losowe strategie sa kodowane jako chromosomy;
® S3 one parowane losowo;
e konstruuje sie z nich dwoéch potomkédw, ktérzy moga mutowac;

e podczas etapu symulacji piskleta zebrza, a rodzice odpowiadajg im stosownie do stra-
tegii zapisanej w ich chromosomie;

e prawdopodobienstwo zaglodzenia, bycia upolowanym czy przezycia zaleza od zachowa-
nia mlodych;

o te piskleta, ktére przezyly przechodzg do nastepnej epoki;
e caly proces powtarzany jest 500 razy.

W okolo polowie symulacji wyewoluowalo karmienie gltosnych pisklat, tzn. byly one glosne,
gdy gtodne i tylko troche cichsze, gdy nasycone. W drugiej polowie wyksztalcilt sie uktad
paradoksalny, tzn. nasycone piskleta wokalizowaly tylko troszke, natomiast gtodne nie od-
zywaly sie w ogble. Ewolucje zbiegaly dos¢ szybko i bytly stabilne przez ponad 200 epok.
Przy zebraniu, ktére powoduje wzrost drapieznictwa ,normalny” wzorzec pojawia sie okoto
70% razy, a uklad paradoksalny dodatkowo w 10% przypadkéw przeskakuje na normalny
(normalny nigdy nie przeskakuje, nawet gdy przy jego uzyciu ginie wigcej pisklat). Wnio-
ski autoréw z przeprowadzonych symulacji sg takie, ze ogélnie paradoksalne strategie maja
wiekszy fitness, ale nie sg stabilne po uwzglednieniu drapieznictwa.

17






Rozdzial 3

Model

W tym rozdziale zostang przedstawione modele zaproponowane w niniejszej pracy, a najwaz-
niejszy z nich opisany jest w czesci Wiyniki przeprowadzonych symulacji zaprezentowano
w rozdziale [4]

3.1. Motywacja

Znakomita wiekszo§¢ dotychczasowych modeli dotyczyla przede wszystkim konfliktu pomie-
dzy rodzicem a piskleciem (por. roz. . Rozwazaly one dorostego ptaka oraz jedno lub
pare mtodych, natomiast wicksze legi symulowano jedynie za pomocg dodatkowych wspél-
czynnikow.

Model prezentowany w tej pracy traktuje piskleta jako oddzielne byty, kazde z wlasnymi
charakterystykami. Spowodowalo to znaczne skomplikowanie réwnan i niepowodzenie przy
proébie otrzymania rozwigzan analitycznych — zaprezentowane wyniki byly otrzymane me-
todg symulacji. Ze wzgledu na matematyczne korzenie modelu, autor zywi nadzieje, ze
w przyszlosci uda sie go uprosci¢ na tyle, aby mozliwy byl rachunek, ktéry poprowadzi roz-
wigzania symbolicznego (niekoniecznie jawnego).

Kolejng réznicg jest modelowane zjawisko. Nie jest to konflikt miedzy rodzicem a mto-
dymi, ale konkurencja o pozywienie w samym legu, pomiedzy piskletami. Ze wzgledu na
podobienstwo jako$ciowe model nie rozréznia, czy odbywa sie to poprzez konkurencje opi-
sang w rozdziale czy moze sygnalizacje na podobienistwo tej przedstawionej w czesci
131

Ostateczna motywacja jest fakt, ze jest to ciekawy, nietrywialny i nierozwigzany problem,
a wiedza na temat dystrybucji pokarmu w gniezdzie moze rzuci¢ nowe §wiatto na problem
kosztu zebrania i konfliktu z rodzicem.

3.2. Najwazniejsze obserwacje

Ponizej znajduje si¢ podsumowanie najwazniejszych obserwacji na temat zachowan gniaz-
dowych ptakéw i ich pisklat. Nie wszystkie zostaly uwzglednione w modelach, z réznych
powodéw. Na przyklad nie wprowadzono uczenia si¢ pisklagt ze wzgledu na brak rodzica,
ktoérego zachowania mate moglyby sie uczyé. Zalozony brak rozréznienia ze wzgledu na:
szybkos¢ reakcji, miejsce w gniezdzie, podniesienie glowy i intensywno$¢ §piewania wynika
z checi uproszczenia i tak juz zawilych wzoréw. Ponizsza lista stara sie grupowaé zwigzane
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ze sobg podpunkty, ale wskutek braku jednolitego klucza, nie zostata posortowana w zadnej
znaczacej kolejnosci.

e Piskleta sg tym glosniejsze im glodniejsze.

e 7naczenie maja: szybkos¢ reakcji, miejsce w gniezdzie, podniesienie glowy i intensyw-
no$¢ §piewania.

o Ilos¢ dostarczanego przez rodzicéw jedzenia najbardziej zalezy od sumarycznej gtodnosci
legu, ale decyzje dotyczace karmienia podejmowane sg przede wszystkim w oparciu
o bodzce wizualne.

e Piskleta ucza sie i modyfikujg swoje zachowanie tak, aby dosta¢ jak najwiecej pokarmu.
e Wokalizacje zawierajg duzo réznych informacji dotyczacych stanu pisklecia.

e Réznorodne bodzce czesto przekazujg te same informacje, powoduje to, ze rodzicowi
jest latwiej oszacowac stan pisklecia i trudniej go oszukac.

e Mtlode, ktoére sg nasycone nie zebrza, bo trawia.

e Dzieki niejednoczesnemu wykluwaniu zapotrzebowanie na jedzenie rozklada si¢ w czasie
1 rodzicom jest przez to latwiej.

e W przypadku mniejszej iloSci jedzenia, starsze piskleta sg preferowane przez rodzicow.

e Zebranie jest zwigzane z kosztem, réznym w zalezno$ci od przyjetej strategii, mechani-
zmu konkurencji w gniezdzie i intensywnoS$ci samej czynno$ci.

o Rozne sa koszty drapieznictwa, strat energetycznych, kar rodzicéw i czuwania, nato-
miast nie wiadomo na ile te koszty sg wspoétmierne i tacza sie ze soba.

3.3. Podejscie pierwsze

W trakcie prac badawczych autor testowal wiele réznych modeli. Ten fragment opisuje
pierwszy z nich, ktéremu poswiecono wiecej uwagi. Niestety, ze wzgledu na problemy przed-
stawione w czesci prace nad nim nie byty dalej kontynuowane.

Pierwszy model staratl sie uwzgledni¢ jak najwiecej waznych parametréw. Piskleta réznity
sie rozmiarem, stanem, a takze wygladem funkcji uzalezniajgcej intensywno$¢ zebrania od
poziomu najedzenia (nazywanej dalej funkcja sygnatu).

Zalozono, ze koszt sygnalizacji jest proporcjonalny do jej poziomu natezenia, a takze
proporcjonalno$¢ dziennego wydatku energetycznego do wielkosci pisklecia.

Mtode byly podzielone na gniazda, a w ramach kazdego z nich karmione porcjami o zmien-
nej wielkosci z prawdopodobieiistwem proporcjonalnym do intensywnosci zebrania.

Dalej nastepowata symulacja, po ktérej gniazda byly sortowane wzgledem ilosci przezy-
tych w nich pisklgt. Nastepnie z caltej tak uzyskanej kolekcji ptakéw wybierano rodzicéw
nastepnego pokolenia, prébujac szereg rozmaitych funkcji preferujacych gniazda o wigkszej
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przezywalnosci. Gdy rodzice przekazali dzieciom swoje profile funkcji sygnatu (odpowied-
nio skrzyzowane i z malym prawdopodobienistwem zmutowane) epokeﬂ konczyla sie i cata
procedura zaczynatla sie od poczatku.

Niestety, pomimo testowania szerokiego zakresu wspoélczynnikéw, danych startowych,
a takze profili funkcji sygnatu, przezywalnosé byta wyjatkowo niska nawet po wielu epokach.
Nawet po wielu iteracjach profile funkcji sygnatu nie zbiegaty do zadowalajacych ksztalttéw
i w zaden sposdb nie poddawaly sie interpretacji. Badania nad tym modelem nie byly dalej
kontynuowane.

3.4. Szansa na zaglodzenie

Okazuje sie, ze kluczowa obserwacja jest fakt, ze piskleta, ktére zostaly nakarmione trawig
i przez to nie sygnalizuja. Odczekanie jednej kolejki zacznie zwieksza przezywalnos¢ pisklat.
Aby podkredli¢ znaczenie tego zachowania ponizej zostal przedstawiony prosty rachunek.

Rozwazmy gniazdo, w ktérym znajduje sie 5 pisklat o prawdopodobienstwie nakarmienia
przez rodzica réwnym odpowiednio :j, %, %, % oraz %, gdzie p = T4+ A+ A2 4+ A3+ \°
jest wspélczynnikiem normalizujacym. Niech Ay i By oznaczajg macierze z wyzerowanga k-ta

kolumna, gdzie

1 A A2 A3 A4 0 A A2 A3 A4
T T " p—1 p—1 p—1 p—1 p—T
1A A2 A A 1 0 A N A
T T H—A  p—A A p—A  p—A
A= |1 2 2 M M B = 1 A 0 A A
B T I I T o G T G TE C T
1A A A M 1 A A2 0 A4
T T T A3 uAS pA3 u A pA3
1A A A A 1 A A2 A3 0
T T T TE T, T T N e S Vo R TE

111111
1,1,1,1,1B® | =, =, =, =, =
[) ) aa]k |:5)5>5>5)5:|

odpowiednio bez opuszczania kolejek i z odczekiwaniem jednej tury. Ponizsze wykresy po-
kazujg wyliczone prawdopodobienstwa dla wartosci A od 0.5 do 1.0 (0§ X) dla pieciu pisklat
(0§ Y). Na drugim wykresie uzyto skali logarytmicznej, aby uwypukli¢ fakt, ze wynik z od-
czekiwaniem jest nawet w najgorszym miejscu okolo péttora raza lepszy.

!Jest to zargonowe okreélenie na cykl algorytmu genetycznego.
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3.5. Podejscie drugie

Podejscie do drugiego modelu bylo diametralnie rézne od sposobu budowy modelu pierw-
szego. Wprowadzono jak najwiecej danych rzeczywistych opartych na danych terenowych
dotyczacych trzciniaka zwyczajnego (lac. Acrocephalus arundinaceus) [31], a z symulacji
uzyskiwano tylko te brakujace. Jak wspomnialem w poprzednim rozdziale, kluczowa ob-
serwacja bylo wprowadzenie opdznienia dla pisklat trawiacych, co zdecydowanie poprawito
przezywalnos¢ w symulowanych legach i w ten sposéb zblizyto model do rzeczywistosci.

Kazde piskle rozwazane w drugim modelu jest charakteryzowane przez cztery wspotczyn-
niki:

1. site — w przyblizeniu przeklada sie ona na szanse nakarmienia,

2. predkosé metabolizmu — opisuje jak szybko piskle trawi,

3. aktualne najedzenie — wplywa jedynie na to czy piskle chce zebrag,

4. mase — okresla wzgledny stan zdrowia pisklecia.

Z obserwacji trzciniaka zwyczajnego wynika, ze piskleta nie zebrza cicho — gdy chca jesé,
wokalizujg od razu glosno. Wyjatkiem sg jedynie bardzo glodne mtode, dla ktérych wprowa-
dzono stopien trzeci. Na tej podstawie w modelu piskleta mogag podejmowac jednga z trzech
akcji:

1. nic nie robié,
2. sygnalizowaé na zwyklym poziomie,
3. sygnalizowaé bardzo intensywnie.

Pisklat w legu trzciniaka zwyczajnego jest najczesciej pie¢ i taka liczbe przyjeto w modelu.
Ich silaE] wynosi odpowiednio 1.0, 1.0, 1.0 — &, 1.0 — 6 oraz 1.0 — 25, natomiast predkosé
metabolizmu 1.0, 1.0, 0.9, 0.91 0.8 — jest to przyblizenie $redniego rozkladu wielkosci pisklat
w gniezdzie.

Wzorujac sie na danych terenowych, symulowanych jest pierwszych 7 dni opieki nad pi-
skletami. Wirtualny rodzic w kolejnych dniach przeprowadza kolejno 12, 17, 22, 27, 32, 37
142 karmienia, podczas ktérych ze zbioru pisklat sygnalizujacych wybiera jedno z prawdopo-
dobienstwem proporcjonalnym do jego silty. Piskleta sygnalizuja, gdy poziom ich najedzenia
spad! ponizej ustalonego poziomu (innego dla pisklat zdrowych lub przejedzonych, a innego
dla stabych). Wynikiem karmienia jest wzrost wagi pisklecia o odpowiednig cze$¢ (zalezna
od ilosci karmien na dany dziel) modelowego $redniego dziennego przyrostu masy, ktéry na
kolejne dni wynosi odpowiednio 1.78, 2.92, 3.15, 3.19, 2.89, 4.01 oraz 3.41 grama.

Status potomstwa jest przypisywany wedlug ponizszej tabeli.

waga pisklecia status
105% < w przejedzone
95% < w < 105% zdrowe
85% < w < 95% stabe
w < 85% martwe

2Konkretne wartoéci wspoélczynnika & beda zaprezentowane w rozdziale
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Symulacje przeprowadzano na 2000 gniazd, czyli w sumie 10000 wirtualnych pisklat.
Drobne modyfikacje modelu polegato na wprowadzeniu opcjonalnie wiekszych szans dla pi-
sklat o duzej motywacji (zagrozonych $miercig), jak réwniez odpowiednio wigksze koszty
energetyczne. Szczegdly przedstawiono w rozdziale

3.6. Implementacja

Istnieje wiele narzedzi, ktére umozliwiajg zaimplementowanie przedstawionego modelu. Ze
wzgledu na prostote i elastycznosé, do zbudowania prototypu wybrano jezyk programowania
Ruby [61]. Ze wzgledu na duza liczbe zmian i czgste modyfikacje, pozostal on jezykiem
gléwnej implementacji.

Symulacje byly wykonywane na komputerach laboratoryjnych Wydziatu Matematyki, In-
formatyki i Mechaniki Uniwersytetu Warszawskiego. Ze wzgledu na czasochlonne symulacje
i jednoczesnie dobrg skalowalno$¢ problemu, obliczenia wykonywano réwnolegle na wielu
jednostkach na raz. Podstawa algorytmiczna zostata zaczerpnigta z [3] i [9].

Ze wzgledu na niska jakos¢ wynikéw w pierwszych wersjach modelu, do symulacji wprowa-
dzono szumy usredniajace i dodatkowg randomizacje polegajaca na dodawaniu matych war-
tosci losowych (o rozktadzie jednostajnym) do wigkszosci zmiennych stanu symulacji (w tym
ilosci karmien na gniazdo, predkosci metabolizmu, progu $mierci i innych). W symulacji
nie byto zmian jako$ciowych, natomiast pozwolito to wytagodzi¢ cze$¢ osobliwo$ci modelu
wynikajacych z nadmiernej synchronizacji proceséw.

Praca zostata zlozona w systemie sktadu I#TEX, natomiast wykresy zostaly wygenero-
wane przy uzyciu programu gnuplot [58]. Wszystkie czesci pracy i modelu zostaly napisane
w edytorze vim [11].
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Rozdzial 4

Wyniki

W niniejszym rozdziale zostang zaprezentowane wyniki z przeprowadzonych symulacji.

4.1. Wyniki z pierwszego modelu

Wiyniki z pierwszego modelu bytly niezadowalajace, gdyz nawet przy bardzo duzej dostepnosci
pokarmu przezywalno$¢ pisklat nie wychodzita ponad 50%.

Zbyt duza liczba zmiennych i parametréw spowodowaly, ze model nie dziatal popraw-
nie, a krzywe otrzymane z ewolucyjnego algorytmu nie poddawaly sie interpretacji. Ponizej
znajdujg sie wykresy funkcji sygnatu w kolejnych epokach pochodzace z przyktadowych sy-
mulacji.

0.5
0
2000 = ‘ 2000
1000
epoki epoki 1.0
0.6 ’
0gg 02 04
najedzenie najedzenie

Na osi oznaczonej najedzenie widnieje nasycenie pisklecia, gdzie 0 oznacza umierajace z
gtodu, a 1 bardzo pelne. Na osi epok: zaznaczone sg kolejne cykle algorytmu (dla czytelnosci
tylko niektére), w sumie bylo ich blisko 2000. Na osi z przedstawiona jest sita sygnatu
w zakresie od 0 do 1.

Jednym z probleméw byto przypisanie konkretnych wartosci parametrom, dla ktérych nie
bylo danych terenowych. Nawet przeszukiwanie bardzo duzej przestrzeni ustawien nie po-
prowadzito do znalezienia takich wartosci, ktére by istotnie poprawity przezywalnos¢ pisklat.

Innym problemem byla niewspélmierno$¢ cech pisklat, na podstawie ktérej rodzi¢ miat
dokona¢ dystrybucji pokarmu. Ze wzgledu na wybrany algorytm wyboru, cechy przenoszone
w genach wypaczaly sie i prowadzily do dziwnych profili funkcji sygnatu.

Model ten zostal porzucony, jako nieadekwatny.
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4.2. Wyniki z drugiego modelu

Drugi model zachowywal sie znacznie lepiej, przezywalno$¢ pisklat siegata 100% przy pet-
nej dostepnosci pokarmu i naturalnie spadata do 0% przy braku jedzenia. Na wszystkich
przytoczonych ponizej wykresach przedstawiona jest przezywalno$¢ pisklat w zaleznosci od
dostepnosci pokarmu w zakresie od 50% do 100% (o$ x) oraz wielkodci czagstki pokarmowej
(o$ y) w zakresie od 1 (pokarm naturalnej wielkosci) do 10 (bardzo duze czastki pokarmowe
podawane odpowiednio rzadko). Poniewaz najbardziej interesujace byly rozmiary bliskie
naturalnym, skala na osi y nie jest linioweﬂ
Model drugi dzieli piskleta na kilka kategorii:

e piskleta zdrowe (masa miesci si¢ w przedziale 95%-105% masy modelowej),
e piskleta przejedzone (masa jest wigksza niz 105% masy modelowej),

¢ piskleta stabe (masa miesci si¢ w przedziale 85%-95% masy modelowej),

e piskleta martwe (gdy ich masa spadta ponizej 85% masy modelowej).

W zwigzku z tym przezywalno$¢ pisklat moze by¢ zaprezentowana na wykresach w trzech
odmianach:

e przezywalnos¢ wszystkich pisklat,
e przezywalno$¢ pisklat zdrowych lub przejedzonych,
e przezywalno$¢ wylacznie pisklgt zdrowych,

gdzie przezywalnos¢ oznacza ilo§¢ odpowiednich mtodych na koniec symulacji przy zadanych
parametrach.

Dla ustawienn symulacji majacych znaczenie odpowiednie adnotacje beda robione pod
wykresami. W kazdej symulacji byto w sumie 10000 pisklat.

4.2.1. Odczekiwanie kolejki

Jak zostalo to opisane w rozdziale (3, odczekiwanie kolejki bylo tym, co spowodowalo, ze
model drugi zaczal przypominac rzeczywista sytuacje.

Na zamieszczonych ponizej wykresach (pierwszy wiersz) przedstawiono przezywalno$é
wszystkich pisklgt. Parametry oczekiwania dane sg w tabeli, gdzie zapis a/b oznacza ilo§¢
odczekiwanych kolejek odpowiednio dla pisklagt stabych i dla pisklat zdrowych lub przejedzo-
nych. Drugi wiersz wykresow przedstawia przezywalno$é wylacznie pisklat zdrowych z tych
samych symulacji.

wykres lewy Srodkowy prawy

czerwony | 1/1 1/2 2/2

niebieski | 0/0 0/1 1/1
!'Doktadnie odpowiada ona liczbom 12,10,10 10 10,
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wszystkie piskleta 1/1 —— wszystkie piskleta 1/2 —— wszystkie piskleta 2/2 ——
wszystkie piskleta 0/0 - wszystkie piskleta 0/1 - wszystkie piskleta 1/1 ———
10000 T

9000 [
8000
7000
6000
5000
4000 -
3000 |
2000

zdrowe piskleta 1/1 ——— zdrowe piskleta 1/2 —— zdrowe piskleta 2/2 ——
zdrowe piskleta 0/0 - zdrowe piskleta 0/1 - zdrowe piskleta 1/1 -

4.2.2. Roéznice pomiedzy piskletami

Istotne réznice pomiedzy piskletami (najczesciej na skutek nier6wnomiernego wykluwania sie)
sprawdzaja sie w przypadku malej dostepnosci pokarmu. Pozwala to na szybkie odrzucenie
pisklat, ktoére nie sa w stanie przezy¢ i odpowiednio wyzywié¢ pozostate. Ponizej piskleta,
ktére zawsze czekajg dwie kolejki, wykres czerwony — brak réznic, wykres niebieski — spore
réznice. Jak widaé ponizej powierzchnia niebieska wyplaszcza sie¢ wraz ze spadkiem ilosci
jedzenia i przecina powierzchnie czerwong w okolicach 70%.
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Niestety, przy duzej dostepnosci pokarmu silne piskleta nie pozwalajg mniejszym na do-
step do jedzenia i powodujg mniejsza efektywnos$¢ mechanizmu w takiej sytuacji. Nawet
dla pelnej obfitosci niebieska powierzchnia nie przekracza progu 8000 pisklat, gdyz piate,
najmniejsze z mtodych w gniezdzie, nie przezylo ani razu.

Jeszcze bardziej uwypuklone jest to, gdy piskleta nie odczekujq kolejek i wieksze ,mo-
nopolizujg” rodzica. Ponizej poréwnanie iloci wszystkich, zdrowych i przejedzonych oraz
wylacznie zdrowych pisklat. Charakterystyczne faldy na prawym wykresie wynikajg z tego,
ze piskleta przy wiekszej iloici jedzenia przezeraja sie.

wszystkie piskleta 0/1 —— zdrowe lub przejedzone 0/1 —— zdrowe piskleta 0/1 ——

wszystkie piskleta 0/1 —-— zdrowe Iub przejedzone 0/1 - zdrowe piskleta 0/1 -
et o000
8000 H 9000 f
7000 ¢
6000 |;
5000
4000 |
3000
2000

Mozna wyciggnaé z tego wniosek, ze przy sporych réznicach pomiedzy mtodymi i duzej
dostepnosci pokarmu, sygnalizacja lub konkurencja majg negatywny wplyw, gdyz istotnie
zmniejszajg szanse najmniejszych pisklat na otrzymanie pozywienia. Pozostaje jednak py-
tanie jak radzg sobie z tym ptaki w rzeczywistosci: czy ich sposéb dystrybucji pozywienia,
cho¢ jest suboptymalny dla tego konkretnego przypadku, dostatecznie dobrze sprawdza sie
w ogblnosci, czy moze strategia jest bardziej skomplikowana i ptaki zmieniajg swoje zacho-
wanie w zaleznosci od zaistniatej sytuacji?
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4.2.3. Wielkosé czastki pokarmu

Wielko$¢ czastki pokarmowej, jaka dostarczajg rodzice dziata w dwojaki sposéb. Jeden z
nich jest taki, ze im mniejsza czastka, tym bardziej réwnomierny rozktad karmien i mniejsze
prawdopodobienistwo zaglodzenia ktéregos z nich przez przypadek. Bardzo dobrze to widac
w przypadku niecierpliwych pisklat — przezywalno$¢ wyraZznie maleje wraz ze wzrostem
wielkosci czastki (na wykresie przezywalnos$¢ wszystkich pisklat).

wszystkie piskleta 0/0 —— zdrowe piskleta 2/2 ——

9000
8000
7000
6000
5000
4000
3000
2000

5500
5000
4500 -
4000
3500
3000
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2000
1500 F
1000

1/1.0 1/0.9 1/0.8 1/0.7 1/0.6 1/0.5 1/0.4 1/0.3 1/0.2 1/0.1 1/1.0 1/0.9 1/0.8 1/0.7 1/0.6 1/0.5 1/0.4 1/0.3 1/0.2 1/0.1

Z drugiej strony, duza wielko$¢ czastki pomaga szybciej odrzuci¢ piskleta, ktoérych nie
jestedmy w stanie wyzywi¢. Wida¢ to na drugim wykresie przedstawiajacym przezywalnosé
zdrowych pisklat innej symulacji. Przy pelnej dostepnosci pokarmu (najwyzsza krzywa)
widaé poprzedni wzorzec, ale przy mniejszej iloici jedzenia optimum pojawia sie w okolicach
czastki 3 razy wiekszej niz normalna. Jest to wyrazne, jezeli zmienimy skale na osi wielkosci
czastki pokarmu:

wszystkie piskleta 0/0 —— zdrowe piskleta 2/2 ——

9000 - 5500 ¢
8000 H 5000

i 4500 |;
7000 4000 |
6000 [

3500 f]]
5000 f 3000 H
i 2500
4000 . 2000 {
3000 1500 HHH——
2000 1000

Warto zauwazy¢, ze nawet jezeli czastka 3 razy wieksza niz normalna bytaby optymalna
z perspektywy pisklat, trzeba wzigé jeszcze po uwage to, czy rodzic jest w stanie takg ilosé
jedzenia zdoby¢ i przynie$¢ podczas jednego lotu. By¢ moze to i koszt calej operacji to
powody, dla ktérych przecietne porcje pozywienia sg jednak mniejsze.
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4.2.4. Staranie sie glodnych pisklat

Gdy gtodne piskleta walcza o pokarm wyjatkowo zaciekle (sygnalizujg bardzo intensywnie
w skali z rozdzialu , ogblnie wzrasta przezywalno$¢ legu. Ponizej przezywalno§¢ wszyst-
kich i przezywalno$¢ zdrowych w przypadku mozliwosci sygnalizacji bardzo intensywnej (nie-
bieski) i jej braku (czerwony).

wszystkie piskleta 0/1 —— zdrowe piskleta 1/2 ——
wszystkie piskleta 0/1 ———— zdrowe piskleta 1/2
10000 -
9000 9000
8000 8000
7000 7000
6000 6000 £
5000 5000
4000 4000
3000 3000
2000 2000
1000

Wtlasnos¢ ta jest w zasadzie niezalezna od innych zmian w parametrach. Dla przykitadu
symulacje po dodaniu réznic pomiedzy piskletami: podobnie jak poprzednio kolor niebieski
oznacza mozliwo$¢ bardzo intensywnej sygnalizacji dla stabych pisklat, a czerwony jej brak.

wszystkie piskleta 0/1 —— zdrowe piskleta 1/2 ———
wszystkie piskleta 0/1 -~ zdrowe piskleta 1/2 -~

10000 =
9000 9000
8000 8000
7000 7000
6000 6000
5000 5000
4000 4000
3000 3000
2000 2000
1000
100%
90% 100%
80% 90%
70%
5.10
50%101251672533
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4.2.5. Osobliwosci

Na ponizszych wykresach przedstawiono przezywalno$¢ wszystkich pisklat (czerwony), zdro-
wych lub przejedzonych (zielony) oraz wylacznie zdrowych (niebieski).

wszystkie piskleta 1/1 —— wszystkie piskleta 2/2 ——
zdrowe lub przejedzone 1/1 ——-- zdrowe Iub przejedzone 2/2
zdrowe piskleta 2/2 -

Sprzeczny z intuicjg profil powierzchni (np. lokalne maksima) mozna by uzna¢ za osobli-
wosci modelu. Okazuje sie jednak, ze wynika to przede wszystkim z tego, ze dopuszczalna
masa pisklat zdrowych jest ograniczona z dwoch stron. Wieksza ilo§¢ pokarmu moze spo-
wodowa¢ réwnie dobrze przejedzenie, co przezycie wiekszej ilosci pisklat i przez to mniejsze
przydziaty. W zwigzku z niewielka licznoscig startowa legdw konkretne ulozenie granic prze-
zywalno$ci nastepnego pisklecia nie uSrednia sie w symulacjach i w ten sposéb objawiajg na
wykresach. Dla przezywalnosci wszystkich pisklat oraz pisklat zdrowych lub przejedzonych
podobne zjawiska nie zachodza.

4.2.6. Wartosci wykraczajagce poza dziedzine

O ile parametry modelu wzorowane na przetworzonych rzeczywistych danych majg konkretne
zakresy, mozna sie zapyta¢, jak model zachowa si¢, gdy podamy na wej$ciu ustawienia wy-
kraczajace poza dziedzine.

Model przedstawiony w rozdziale okazuje sie¢ by¢ wrazliwy na takie zmiany. Testy
dla wartosci nawet troche wykraczajacych poza rzeczywiste zakresy prowadza do zupelnie
bezsensownych wynikéw. Jedng interpretacja jest to, ze rownowaga w gniazdach ptakéw jest
wyjatkowo delikatna. Z drugiej strony, przedstawiony model jest tak wielkim uproszczeniem
rzeczywistosci, ze najprawdopodobniej wspomniane zachowanie wynika z duzo bardziej pro-
zaicznych powoddéw i w zaden sposdb nie odzwierciedla zaleznosci w ekosystemie realnego
Swiata.
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Podsumowanie 1 wnioski

W pracy zanalizowano rézne strategie zebrania pisklat i zamodelowano sposéb dystrybu-
cji pokarmu opierajac si¢ na danych terenowych dotyczacych trzciniaka zwyczajnego (tac.
Acrocephalus arundinaceus). Jeden z zaproponowanych modeli nie dziatal z powodu zbyt
duzego skomplikowania i nieznanych wielkosci dla wigkszosci potrzebnych parametréw. Klu-
czem bylo uwzglednienie opdznienia w zebraniu spowodowane matlg efektywnoscig uktadu
pokarmowego pisklat. Drugi model, mimo swojej prostoty, poprawnie przewidywat dane
znane juz z innych obserwacji i pozwolil na otrzymanie kilku interesujacych wynikéw.

Pierwszym z nich jest wspomniana juz istotnos¢ krotkiej przerwy w zebraniu wystepujacej
tuz po nakarmieniu pisklecia. Informacja ta nieuwzgledniana wcze$niej w zadnych modelach,
wraz z [17] i [16], moze rzuci¢ nowe §wiatlo na kwestie zebrania.

Roéznice w wielko$ci pisklat majg korzysci przy matej dostepnosci pokarmu, choé¢ moga
wplywaé negatywnie przy pelnej obfitosci. Podobng role moze mieé¢ wielko$é czastek pokar-
mowych, ktére pozwalaja szybciej zdecydowad, ktore z pisklat zostang posSwiecone.

Zwigkszona intensywnos¢ zebrania ogdélnie poprawia przezywalnos¢, jednakze w bardzo
matym stopniu. Przy uwszglednieniu réznic i opéznienia, system bez sygnalizacji nie jest
istotnie gorszy.

Wszystkie prezentowane wyniki nalezy jednak bra¢ z lekkim sceptycyzmem. Zaprezen-
towany model nie uwzgledniat zadnych z zaawansowanych zachowan zaobserwowanych u pi-
sklat. Nie przewidywal réznic pomiedzy plciami pisklat, ani ich uczenia sie. Ponadto jako
model dyskretny nie odzwierciedla dobrze sytuacji w przyrodzie, wykazywal szczegblng wraz-
liwo$¢ na wprowadzanie danych spoza dziedziny modelu, a dodatkowa randomizacja nie po-
prawila istotnie jakosci symulacji.

Z wykonanych badani wynika, ze w dotychczasowych modelach przeoczono istotny szcze-
gbl, dodanie go moze pozwoli¢ na uzyskanie jeszcze bardziej realistycznych rezultatow. Widaé
réwniez, ze badanie dystrybucji pokarmu wéréd samych pisklat moze mieé¢ duze znaczenie
dla calego problemu.

Problem zebrania u ptakéw, a takze strategii, ktore sg stosowane, okazuje sie wyjatkowo
trudny. Ponad 30 lat obserwacji i eksperymentéw nie przyblizyty nas istotnie do zrozumienia
jego istoty. Niektore artykuly sugeruja jeszcze wiekszy poziom komplikacji, niz pierwotnie
rozwazano, co zmusza nas do zrewidowania dotychczasowych pogladéw i prowadzenia dal-
szych badan.
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