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ETOLOGICZNA ANALIZA ZACHOWANIA SIE | JEGO UWARUNKOWAN PRZYCZYNOWYCH

DEFINICJE ETOLOGII

Etologia jest najczesciej definiowana jako
obiektywistyczna nauka o zachowaniu sie.
Okreslenie obiektywistyczna oznacza, ze w po-
szukiwaniu uwarunkowan przyczynowych
(czynnikéw sprawczych) zachowania sie zwie-
rzat i ludzi etologia ogranicza sie jedynie do
czynnikoéw poddajacych sie obiektywnej anali-
zie, a wiec z wylgczeniem zjawisk subiektyw-
nych i proceséw psychicznych. Etologia nie ne-
guje istnienia zjawisk subiektywnych u zwie-
rzat; odwotywanie sie do nich nie jest jednak
uznawane za wystarczajgce wyjasnienie me-
chanizméw badanych przez nig proceséw i zja-
wisk (Godzinska iChmurzynski 1989, Sadowski
iChmurzyﬁski 1989, Godzinska 1991, 1992)

Zgodnie ze swa definicja etologia powinna
stanowic¢ jednolitg dyscypline naukowa, zdefi-
niowana przede wszystkim przez przedmiot
swych badan: ogolng nauke o zachowaniu sie.
Ten postulat ciggle jednak nie jest jeszcze w
petni urzeczywistniony. Postep wiedzy o zacho-
waniu sie i jego uwarunkowaniach przyczyno-
wych dokonywat sie bowiem nie w obrebie jed-
norodnej, zintegrowanej dyscypliny naukowej,
lecz w obrebie catej konstelacji kierunkéw ba-
dawczych, majacych w duzej mierze charakter
szkot rozwijajagcych swoje wiasne podejscia ba-
dawcze (Chmurzynski 1973, Thorpe 1979, Hin-
de 1982, Godzinska | Chmurzynski 1989, Sado-
wski | Chmurzynski 1989, Godzinska 1991,
1992, 1996bh).

Terminem ,etologia” (w wezszym tego stowa
znaczeniu) okres$la sie jedna z takich wlasnie
szk6t badawczych. Szkota ta nalezy do Srednie-
go pokolenia kierunkow badawczych, zajmuja-
cych sie biologicznymi podstawami zachowania
sie. Za tworcow etologii klasycznej uwaza sie
przede wszystkim K. Lorenza i N. Tinbergena —
laureatéw Nagrody Nobla w dziedzinie medycy-
ny w roku 1973. Nalezy tez do nich zaliczy¢ W.

H. Thorpe’a — wybitnego etologa brytyjskiego.
Powstanie etologii poprzedzita kilkudziesiecio-
letnia historia badann uwarunkowan przyczyno-
wych zachowania prowadzonych w obrebie ta-
kich kierunkéw badawczych, jak zoopsycholo-
gia, psychologia poréwnawcza (wliczajagc w to
behawioryzm), psychologia fizjologiczna oraz
neurofizjologia (wliczajac w to zwlaszcza szkoty
badawcze Thorndike’a, Pawtowa i Konorskiego).
W ciagu kilkudziesieciu lat, ktére minetyjuz od
chwili powstania etologii powstato tez wiele no-
wych kierunkéw badawczych stawiajacych so-
bie za cel badania nad zachowaniem sie i jego
czynnikami sprawczymi. Dyscypliny te grupuja
sie w kilka skupisk. Neuroetologia, endokryno-
logia behawioralna, chronobiologia, psycho-
farmakologia i etofarmakologia — to nauki zaj -
mujace sie neurobiologicznymi i fizjologicznymi
mechanizmami zachowania sie. Etologia po-
znawcza i kognitywizm to nauki zajmujgce sie
procesami poznawczymi zwierzat i ludzi, ich
biologicznym podtozem oraz ich rolg w sterowa-
niu zachowaniem sie. Socjobiologia, ekologia
behawioralna oraz ekologia ewolucyjna zajmujg
sie przede wszystkim funkcjg i ewolucja zacho-
wan, cho¢ socjobiologia przeksztatca sie —
zgodnie ze swg hazwg — w nhauke o biologicz-
nych podstawach i mechanizmach wszelkich
zjawisk rozgrywajacych sie na spotecznym po-
ziomie organizacji. Nie nalezy tez zapominac o
roli licznych dyscyplin naukowych, stawiaja-
cych sobie za cel badania nad zachowaniem sig
cztowieka; nalezy tu wymienié przede wszy-
stkim humanetologie (= etologie cztowieka),
psychologie, psychiatrie, etnologie i socjologie
(Chmurzynski 1973, 1985, Thorpe 1979, Hinde
1982, Godzinska | Chmurzynski 1989, Sado-
1989, Godzirnska 1991,

wski | Chmurzynski

1992, 1996bh).
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Proby dokonania syntezy catosci rozproszo-
nego dorobku w dziedzinie wiedzy o zachowaniu
SIQ (mln Hinde 1970, McFartand 1985, a w
Polsce — Sadowski | Chmurzynski 1989) nie
doprowadzity niestety, jak dotad, do powstania
jednej w petni zintegrowanej nauki o zachowa-
niu sie: nadal istniejg liczne nauki behawioral-
ne stosujgce odmienne podejScia badawcze i

Ewa J. Godzinska

uzywajace odmiennej terminologii. Wspotczes-
na etologia wciaz jeszcze nie jest wiec zunifiko-
wang nauka o zachowaniu sie: ma nadal w
znacznej mierze charakter szkoty badawczej,
wyrézniajgcej sie tym, ze stosuje specyficzne
podejscie badawcze — podejscie etologiczne
(ang. ethological approach).

PROGRAM | CELE ETOLOGII

OPIS ZACHOWAN ZWIERZAT

Etologia jest biologiczng naukg o zachowa-
niu sie, majaca swe korzenie przede wszystkim
w zoologii. Jednym z waznych celéw badan
etologicznych jest wiec opis zachowan zwierzat.
Opis zachowan mozliwie jak najwiekszej liczby
gatunkow zwierzat oraz mozliwe jak najpetniej-
sze poznanie repertuaru zachowan charaktery-
stycznych dla danego gatunku sg dla etologow
wartosciami samymi w sobie, niezaleznie od
mozliwych dalszych implikacji takich odkry¢. W
zwiazku z tym niezwykle istotng role odgrywajg
w etologii badania terenowe. Jedynie niektére
gatunki zwierzat mogg by¢ hodowane w labora-
torium, a ponadto w warunkach laboratoryj-
nych mozna z reguly zaobserwowaé jedynie
cze$¢ zachowan charakterystycznych dla dane-
go gatunku (Chmurzynski 1973, Hinde 1982,
Sadowski | Chmurzynski 1989, Godzinska
1991, 1992, 1996b).

Daznos¢ do mozliwie najpetniejszego pozna-
nia repertuaru zachowan charakterystycznych
dla danego gatunku zaowocowata tez licznymi
odkryciami niezwykle ztozonych wzorcéw za-
chowania. Swietnym tego przyktadem sa klasy-
czne prace K. von Frischa, ktdre doprowadzity
do odkrycia i opisania tarica pszczét — wysoce
skomplikowanego systemu przekazywania in-
formacji o potozeniu i odlegtosci do zrodia po-
karmu, stosowanego przez zbieraczki pszczoty
miodnej (Von Frisch 1967). Odkrycia von Fri-
scha znacznie wyprzedzaly epoke: wiekszosc
badan nad zachowaniem sie zwierzat skupiata
sie wowczas na analizie zachowan bardziej ele-
mentarnych. Prace von Frischa spotkaty sie
wiec poczatkowo z niedowierzaniem; w roku
1973 otrzymat on jednak za nie Nagrode Nobla
(wraz z dwoma innymi wybitnymi etologami —
K. Lorenzem i N. Tinbergenem).

ZNACZENIE BADAN POROWNAWCZYCH

Charakterystyczna dla etologii dgznos¢ do
opisu zachowan mozliwie jak najwiekszej liczby

gatunkéw zwierzat oraz nacisk kladziony na
badania poréwnawcze przyniosty nie tylko roz-
szerzenie wiedzy na temat réznorodnosci i bo-
gactwa zachowan zwierzat: miaty one réwniez
niezwykle istotne znaczenie dla rozwoju ogoélnej
etologicznej teorii zachowania sie. W przeci-
wienstwie do niektérych ogolnych teorii zacho-
wania sie, propagowanych przez inne szkoty
badawcze, ogdlne pojecia teoretyczne wprowa-
dzone przez etologie zostaty sformutowane w
wyniku poréwnawczych badann nad wieloma
gatunkami zwierzat nalezacych do bardzo roz-
norodnych grup systematycznych i to zaréwno
kregowcow, jak i bezkregowcOw (Sadowski |
Chmurzynski 1989, Godzinska 1991, 1992,
1996b). Tak na przyktad prace N. Tinbergena,
lezace u podtozajego teorii instynktu, dotyczyty
zachowania sie réznych owadéw, ryb i wielu
réznych gatunkow ptakow (Tinbergen 1976) .
Przywigzywanie szczegolnej wagi do badan
poréwnawczych charakteryzuje etologie do
dzi§, gdyz stale okazuje sie, ze mechanizmy
zachowania sg niezmiernie zréznicowane: regu-
ty formutowane na podstawie badan przepro-
wadzonych na zwierzetach, nalezacych do jed-
nego lub kilku wybranych gatunkéw bardzo
czesto przestaja obowigzywaé, gdy wezmie sie
nawarsztat kolejny gatunek. Dobrym tego przy-
ktadem sg wyniki badarn nad rolg hormonu
juwenilnego w ontogenezie zachowan owadow.
Poziom hormonu juwenilnego odgrywa niezwy-
kle istotng role w ontogenezie zachowania
pszczoty miodnej: wzrost poziomu tego hormo-
nu jest skorelowany u tych owaddéw miedzy
innymi z przejsciem robotnicy od roli opiekunki
potomstwa do roli zbieraczki (Robinson 1987,
1992, szczuka 1996). Podobny wplyw analogu
hormonu juwenilnego na przyspieszenie onto-
genezy zachowan zaobserwowano tez u os z
gatunku Polybia occidentalis Olivier (rodzina
Vespidae) (O'Donnell | Jeanne 1993) SCISl’y
zwigzek poziomu hormonu juwenilnego z doj-
rzewaniem pewnych zachowan opisano réwniez
u samic swierszcza domowego (Acheta domesti-
cus), a wiec u owadow z catkiem innego rzedu
— prostoskrzydtych (Orthoptera) (Wattikonis i
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wspotaut. 1991, Hentey i wspoOtaut. 1992, sto-
ut i wspétaut. 1991, 1992, Gsrska 1996). Nie
zaobserwowano jednak wptywu analogu hor-
monu juwenilnego na gotowos¢ do angazowa-
nia sie w zachowania zbierackie u trzmieli z
gatunkoéw Bombus impatiens oraz B. bimacula-
tus, mimo iz owady te nalezg do tej samej
rodziny (Apidae) co pszczota miodna (Cameron
i Robinson 1990)

OBSERWACJA | DOSWIADCZENIE

Potozenie nacisku na opis zachowan zwie-
rzat prowadzi w etologii do uznawania obserwa-
cji za metode badawczg réwnie cenng, jak do-
Swiadczenie (Chmurzynski 1973, Sadowski i
Chmurzynski 1989, Godzinska 1996b) Nie oz-
nacza to jednak, jak to sie czasami mylnie
uwaza, ze badania etologiczne polegajg jedynie
na czysto jakosciowych obserwacjach zacho-
wan zwierzat w warunkach ich srodowiska na-
turalnego. Etolodzy niezwykle czesto stosowali
i stosuja w swych badaniach metody doswiad-
czalne. Zastuga etologii klasycznej jest wykaza-
nie, ze hipotezy dotyczace fundamentalnych
kwestii odnoszacych sie do mechanizmow za-
chowania sie moga by¢ z powodzeniem testowa-
ne doswiadczalnie nie tylko w warunkach labo-
ratoryjnych, ale réwniez w terenie, w warun-
kach naturalnego srodowiska badanego gatun-
ku. Mozna tu wymieni¢, na przykiad, liczne
doswiadczenia z uzyciem modeli i atrap, za
pomoca ktérych identyfikowano bodzce wyzwa-
lajgce okreslone zachowania badanych zwie-
rzat, tak zwane bodzce kluczowe (Chmurzynski
1973, Tinbergen 1958, 1976, Manning 1976,
Gould 1982)

Réwniez obecnie wiele waznych kwestii
znajduje rozstrzygniecie w wyniku doswiadczen
przeprowadzonych w terenie. Doskonatym tego
przyktadem jest seria klasycznychjuz doswiad-
CzeNn Carolyn Ristau (199 1b) nad udawaniem
zranienia przez ptaki (ang. injury feigning). Od
dawna byto wiadomo, ze niektére ptaki odpro-
wadzajg potencjalnych wrogéw od swego gniaz-
da i znajdujacych sie w nim mtodych udajac, ze
sg zranione i ze stanowig tatwy tup dla drapiez-
cy. Ptaki takie czesto wydajg gtosne dzwieki i
opuszczajg w dot jedno ze skrzydet, tak jak
gdyby byto ono ztamane; tak zwane demonstro-
wanie ztamanego skrzydia (ang. broken wing
display, w skrocie BWD). Ristau postawita sobie
za cel wyjasnienie, jakie sg mechanizmy tego
zachowania u siewek z gatunkéw Charadrius
melodus i c. wilsonia. Doswiadczenia Ristau
wykazaty, ze mozliwe jest doswiadczalne prze-
testowanie w warunkach terenowych licznych
hipotez proponujgcych rézne mniej lub bardziej
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ztozone wyjasnienia tego zachowania. Ristau
wykazata, miedzy innymi, ze BWD niejestjedy-
nie odruchem ani tez sztywnym schematem
ruchowym (czyli wysoce stereotypowsg koordy-
nacja elementarnych aktéw behawioralnych,
wyzwalang jako zintegrowana catos¢); zacho-
wanie siewki wykonujgcej BWD jest o wiele
bardziej ztozone. W trakcie wykonywania BWD
siewka nie odbiega w przypadkowym kierunku,
lecz w takim kierunku, by podazajacy za nia
intruz oddalat sie od gniazda i mtodych. Ponad-
to podczas wykonywania BWD siewka stale
modyfikuje swoje zachowanie w taki sposéb, by
odprowadzac intruza od gniazda i miodych:
Sledzi wzrokowo zachowanie sie intruza i dosto-
sowuje szybkosc¢ i kierunek swojego ruchu do
jego reakcji. Gdy intruz przestaje podaza¢ za
nig, siewka najczesciej zatrzymuje sie, a naste-
pnie zbliza sie do niego ponownie i znéw wyko-
nuje BWD, czestow jeszcze bardziej intensywny
sposo6b, poruszajac gwattownie skrzydtami i wy-
dajgc gtosne okrzyki. Siewki uczag sie réwniez
rozrézniac intruzéw nie zagrazajgcych ich mio-
dym od intruzéw potencjalnie niebezpiecznych
dla legu i wykonujg BWD zazwyczaj jedynie w
obecnosci tych ostatnich. Doswiadczenia Ri-
stau sugerujg wiec silnie, ze siewka zachowuje
sie w sposoéb intencjonalny. Motorem jej zacho-
wan jest daznos¢ do osiggniecia okreslonego
stanu docelowego — skutecznego odprowadze-
nia intruza od gniazda.

POSTULATY ETOLOGII POZNAWCZEJ

Doswiadczenia Ristau stanowig doskonaty
przyktad badan nalezagcych do nurtu etologii
poznawczej (kognitywizmu), dyscypliny nauko-
wej stawiajacej sobie za cel poznanie i analize
proceséw poznawczych oraz dziatann intencjo-
nalnych zwierzat (RISTAU 199la, b). Wykazujg
one roéwniez niezbicie, ze w poszukiwaniu uwa-
runkowan przyczynowych réznych przejawow
zachowania sie zwierzat niezwykle interesujgce
wyniki mozna uzyskac¢, gdy nie poprzestaje sie
na przyjeciu najprostszego z nasuwajacych sie
wyjasnien badanych zjawisk, lecz gdy kolejno
sprawdza sie doswiadczalnie wiele r6znych hi-
potez proponujacych takie wyjasnienia, w tym
takze hipotez postulujgcych istnienie mechani-
zmow bardziej ztozonych.

Interesujaca dyskusje dotyczgca metodolo-
gii badan nad ztozonymi zachowaniami sie
zwierza,t zawiera artyku’r DebryPorter iAllena
Neuringera (1984) poswiecony zdolnosci gotebi
do rozrézniania r6znych typow muzyki (muzyka
klasyczna i muzyka nowoczesna). Porter i Neu-
ringer dyskutujg w nim miedzy innymi zasade
oszczednosci myslenia sformutowang w korico-
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wych latach ubiegtego stulecia przez wybitnego
zoopsychologa Lloyda-Morgana (1894). Zasada
ta postuluje, aby wyjasnia¢ obserwowane za-
chowania zwierzat w najprostszy z mozliwych
sposobow. Zgodnie z tg zasadg niedopuszczalne
jest przypisywanie zwierzeciu wyzej rozwinie-
tych zdolnosci, jezeli jego zachowanie mozna w
catosci wyjasni¢ odwotujgc sie do mechani-
zmow prostszych. Zasada Lloyda-Morgana byta
w swoim czasie stusznag reakcjg na antropomor-
fizm, czyli przypisywanie zwierzetom cech i mo-
zliwosci ludzkich. Obecniejednak przyjmuje sie
powszechnie, ze kazde z wyjasnien obserwowa-
nych zachowan, czy to proste, czy tez skompli-
kowane, majedynie status hipotezy wymagaja-
cej dalszego doswiadczalnego sprawdzania po-
przez testowanie szczegdltowych przewidywan
sformutowanych najej podstawie.

Porter i Neuringer podkreslaja, ze brak do-
niesien o istnieniu ztozonych zachowan nie do-
wodzi, ze dany gatunek zwierzecy nie jest do
takich zachowan zdolny. Nie nalezy sie wiec
obawia¢ formutowania hipotez zaktadajgcych
istnienie u zwierzat zachowan o stopniu ztozo-
nosci podobnej do zachowan cztowieka. Hipote-
zy takie musza oczywiscie by¢ nastepnie rygo-
rystycznie testowane doswiadczalnie; zdaniem
Porter i Neuringera stawianie takich hipotez
moze jednak znacznie przyspieszy¢ odkrywanie
szczeg6lnie ztozonych zachowan u zwierzat.

Podobne stanowisko zajmuje réwniez Ri-
stau (199la). Jej zdaniem, w badaniach ztozo-
nych zachowan zwierzat jest dopuszczalny tak
zwany ograniczony (krytyczny) antropomor-
fizm. Nalezy jednak pamiegtac, ze wszelkie wnio-
ski odnoszace sie do mechanizmoéw badanych
zachowan musza mie¢ oparcie w danych empi-
rycznych, awszystkie hipotezy odnoszace sie do
nich muszg by¢ falsyfikowalne (mozliwe do do-
Swiadczalnego sprawdzenia). W badaniach zto-
zonych zachowan zwierzat nalezy tez zwracac
szczegblng uwage na odstepstwa od zachowan
przewidywanych przez testowane hipotezy i
analizowa¢ ich charakter. Ristau przywigzuje
tez zasadniczg wage do badan poréwnawczych,
dzieki ktérym mozna okresla¢ stopien elastycz-
nosci badanych zachowan (od sztywno zapro-
gramowanej kontroli zachowania po zachowa-
nia w peini dowolne).

METODY POMIARU | ANALIZY ZACHOWAN

Badania etologiczne nie ograniczajg sie do
badann terenowych: czesto obejmujg réwniez
bardzo skomplikowane doswiadczenia wykony-
wane w Scisle kontrolowanych warunkach
laboratoryjnych z zastosowaniem wysoce za-
awansowanych technik gromadzenia i analizy
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danych (Chmurzynski 1973, Martin i Bateson
1993). Ogromny postep w badania etologiczne
whniosty miedzy innymi techniki video oraz te-
chniki komputerowej analizy nagran video.
Dzieki tym technikom jest mozliwa obecnie pre-
cyzyjna analiza zachowan zwierzat poruszaja-
cych sie bardzo szybko; nie stwarza tez obecnie
wiekszych probleméw analiza zachowan roz-
grywajacych sie jednoczes$nie w grupach ztozo-
nych z wielu osobnikéw stale wchodzacych ze
sobg w interakcje. Wiarygodnos¢ danych wzra-
sta tez dzieki temu, ze nagrania moga by¢ prze-
gladane przez réznych obserwatoréw. Nagrania
mozna tez przechowywac i ponownie analizo-
wag, jesli chce sie zmieni¢ badz uzupetnié sto-
sowane klasyfikacje zachowan, badz sprawdzié¢
watpliwe szczegdty.

Doskonate zwiezte kompendium iloscio-
wych metod pomiaru oraz analizy zachowan
stosowanych we wspotczesnej etologii oraz in-
nych naukach behawioralnych zawiera niedaw-
no wznowiona ksigzka Martina i Batesona Me-
asuring behaviour. An introductory guide (1993).
Ksiazka ta zawiera rdéwniez liczne zalecenia
umozliwiajgce optymalne zaplanowanie do-
Swiadczen, stawiajacych sobie za cel badanie
zachowania sie i jego mechanizméw.

Obecnie obserwujemy tez kolejny przetom w
ilosciowych badaniach nad zachowaniem sie
zwigzany z postulatem statystykéw, aby w sta-
tystycznej analizie traktowac jako niezalezne
jedynie takie dane, z ktorych kazde odnosi sie
do innego, zidentyfikowanego osobnika. W
przeciwnym razie mozna pasc¢ ofiarg btedu pole-
gajacego na wykryciu efektéw statystycznie
istotnych tam, gdzie w rzeczywistosci ich brak
(Hurlburt 1984, Machlis i wspotaut. 1985).
Postulat ten przyczyni sie niewatpliwie do zwie-
kszenia niezawodnosci wnioskéw wysnuwa-
nych z badan biologicznych, lecz stosowanie sie
do niego jest niezwykle kiopotliwe; pocigga bo-
wiem za sobg koniecznos¢ planowania badan w
taki sposdb, aby méc odréznia¢ indywidualnie
wszystkie uwzgledniane w nich osobniki. W
przypadku badan etologicznych prowadzonych
w warunkach srodowiska naturalnego jest to
czesto niezmiernie trudne do zrealizowania.
Szczegodlne trudnosci sprawiajg tu badania nad
zachowaniem sie zwierzat nalezacych do gatun-
kow rzadkich i zagrozonych. Z innych wzgledow
trudnosci moze tez sprawia¢ stosowanie sie do
tego postulatu w przypadku badan zachowania
zwierzat zyjacych w duzych skupiskach i zwie-
rzat spotecznych. Tu z kolei rozréznianie osob-
nikowjest czesto niemozliwe bez indywidualne-
go ich znakowania, co przy duzej ich liczbie jest
trudne do zrealizowania, a ponadto moze pocia-
gac za sobg bardzo powazne zaktécenia zacho-
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wania badanej Didrichsons

1994).

Metody wspétczesnych badan nad zachowa-
niem sie zwierzat ulegajg réwniez modyfikacjom
jeszcze z innego powodu, a mianowicie w zwigz-
ku z naciskami wywieranymi przez ruchy ob-
roncow praw zwierzat, pragnacymi zminimali-
zowac cierpienia zadawane zwierzetom w tra-
kcie takich badan. Z tego wiec wzgledu postu-
luje sie, aby maksymalnie ogranicza¢ liczbe
badanych osobnikéw. Postawa taka znalazta
wyraz miedzy innymi w dokumencie zatytuto-
wanym Guidelines for the treatment of animals
in behavioural research and teaching (Wska-
zéwki dotyczace traktowania zwierzat w bada-
niach behawioralnych i w nauczaniu), zamiesz-
czanym w kazdym kolejnym zeszycie Animal
Behaviour, czotowego pisma publikujgcego ar-
tykutly poswiecone zachowaniu sie zwierzat. W
dokumencie tym podkresla sie, ze ,badacze
powinni uzywaé najmniejsza liczbe zwierzat ko-
nieczng i wystarczajgca dla osiggniecia celéw
badawczych”. Zwraca sie tez uwage, ze istotne
zredukowanie liczby badanych zwierzat mozna
osiagng¢ dzieki uzywaniu testow statystycz-
nych, ktoére umozliwiajg jednoczesnag analize
wptywu wielu czynnikéw. Dyskutowane powy-
zej artykulty Huritburta (1984) oraz Machlisa i
wspotautoréw (1985) wykazujag jednak, ze daz-
nos¢ do maksymalnego ograniczenia liczby ba-
danych osobnikéw moze doprowadzi¢ do stanu,
w ktérym wnioski wyciggane na podstawie ba-
dan sg zawodne. Dgznos¢ do ograniczania licz-
by badanych zwierzat nie powinna wiec dopro-
wadzac do sytuacji, w ktorej dane uzyskane w
wyniku tych badan nie moga by¢ w rzetelny
spos6b analizowane statystycznie, gdyz to cat-
kowicie podwaza ich sens.

Ograniczanie liczby osobnikéw badanych w
badaniach biologicznych (wigczajac w to bada-
nia etologiczne) jest tez zwigzane z szerokim
stosowaniem testow statystycznych, ktére moz-
na stosowac do analizy niezwykle matych préb
(liczacych zaledwie po kilka osobnikéw); takim
testemjest na przyktad powszechnie stosowany
test U Manna-Whitneya. Testy te nie pozwalajg
jednak na ocene zakresu zmiennosci wartosci
przyjmowanych przez badang zmienng w popu-
lacji, z ktorej pochodzi dana préba; nie mamy
wiec nigdy pewnosci, czy nasze proby sg repre-
zentatywne. | w istocie, czesto zdarza sie, ze
powtarzanie tego samego doswiadczenia prowa-
dzi do catkowicie odmiennych: wynikow.

Starg, sprawdzong metoda, gwarantujaca
niezawodno$¢ naukowych metod poznania, po-
zostaje wiec nadal mozliwosé powtérzenia do-
Swiadczenia. Niestuszny jest wiec czasami spo-
tykany poglad, ktéry pietnuje badania, ktére

grupy (Leger i
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sjedynie powtarzaja to, co juz zostato zrobione
gdzie indziej”, jako ,wtérne lub bezwartoscio-
we”. Znaczenie mozliwosci powtarzania tych
samych badan dla niezawodnosci naukowego
poznania wynika zresztg w prosty sposob z
teorii niezawodnosci uktadow, ktora wykazuje,
ze niezawodnos¢ ukiadu jako catosci wzrasta
jako funkcja liczby réwnolegtych elementéw
zaangazowanych w sterowanie okreslong fun-
ijq (Bartlow i Proschan 1965; zob. tez mono-
grafie Ostera | Wilsona (1978), Herbersa
(1981) oraz Hetldoblera | Wilsona (1990), w
ktorych teorie niezawodnosci uktadéw zastoso-
wano do analizy zachowan owadéw spotecznych.

Mozliwos$¢ réwnolegtego prowadzenia badan
0 podobnym charakterze lub wrecz takich sa-
mych w réznych osrodkach naukowych ma tez
ogromne znaczenie z uwagi na to, ze uzyskiwa-
ne w nich dane mogg by¢ interpretowane w
spos6b skrajnie odmienny w zaleznosci od prze-
konan tego czy innego badacza. W roku 1974
wybitny myrmekolog, twoérca socjobiologii, E.
0. Wilson,badatwzajemne interakcje pomiedzy
osobnikami wspétzyjacymi w laboratoryjnej ko-
lonii mrowki z gatunku Leptothorax curvispino-
sus. W kolonii tej robotnice unikaty kontaktu z
krélowymi i reagowaly paniczng ucieczkg na
zblizanie sie krélowej, przemieszczajgcej sie we-
whnatrz gniazda. Jedna z trzech krélowych,
wspotzyjacych w tej kolonii wycofywata sie tez
czesciej niz dwie pozostate podczas interakcji z
innymi krolowymi. W interpretacji swych da-
nych Wilson zanegowatjednak istnienie jakich-
kolwiek hierarchii dominacji w obserwowanej
kolonii. Wycofywanie sie robotnic przed krélo-
wymi zinterpretowat jedynie jako ,zachowanie
sie awersyjne”, polegajace na wycofywaniu sie
robotnic z zasiegu bodzcéw chemicznych wy-
dzielanych przez ciato krélowej, a przede wszy-
stkim przezjej glowe. Czestsze wycofywanie sie
jednej z trzech krolowych podczas spotkan z
innymi krélowymi zinterpretowat zas jako ,wy-
nik wiekszej sktonnosci do irytacji” u tego osob-
nika. Badania przeprowadzone nastepnie w in-
nych osrodkach dowiodty jednak, ze hierarchie
dominacji sag zjawiskiem powszechnym w spo-
teczenstwach mréwek, wigczajac w to mrowki z
rodzaju Leptothorax (m.in. Cote 1981, Heinze i
Ortius 1991, Heinze | wspotaut. 1992; hierar-
chie dominacji u mrowek omawiatez Godziriska
1996a).

ANALIZA ZJAWISK ROZGRYWAJACYCH SIE NA OSOBNICZYM
POZIOMIE INTEGRACJI

Kierunki badawcze dziatajace przed powsta-
niem etologii skupialy najczesciej uwage na
zachowaniach mozliwie najbardziej elementar-
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nych. W poszukiwaniu uwarunkowan przyczy-
nowych tych zachowan szczegélny nacisk kia-
dziono na identyfikacje wywotujacych je bodz-
cow, zwlaszcza zewnetrznych; stad tez, owe ele-
mentarne zachowania ujmowano czesto jako
reakcje (odpowiedzi, odruchy) na odpowiednie
bodzce. Czesto tez ograniczano protokét eks-
perymentalny do notowania jedynie takich wy-
branych reakcji, pomijajac wszystkie inne aspe-
kty zachowania sie osobnika (Thorpe 1979,
Godzinska 1991, 1992)

W przeciwienstwie do tego, etologia nawetw
badaniach poszukujgcych uwarunkowan przy-
czynowych elementarnych zachowan starata
sie nie traci¢ z oczu tego, co sie rozgrywa na
osobniczym poziomie organizacji. Jak to pod-
kresla W. H. Thorpe (1979), sita podejscia ba-
dawczego etologii wynika przede wszystkim z
tego, ze etologia stawia sobie za cel przede
wszystkim badanie zachowania sie zwierzecia
jako catosci.

UWARUNKOWANIA PRZYCZYNOWE ZACHOWANIA

Przedmiotem zainteresowania etologii jest
tez relacja osobnik — jego Srodowisko: obecne,
do ktorego musi by¢ on przystosowany, i prze-
szle, ktore uksztattowato go w taki a nie w inny
spos6b w procesie ewolucji (Goutd i Mariter
1984). Stad tez w badaniach uwarunkowan
przyczynowych zachowania etologia nie ograni-
cza sie do poszukiwan jego aktualnych przy-
czyn, lecz stara sie wyjasni¢ réwniez, jak dane
zachowanie powstato w rozwoju ontogenetycz-
nym, w rozwoju filogenetycznym oraz jaka od-
grywa funkcje przystosowawczg (z czym wiasnie
wigze sie jego powstanie i utrwalenie sie w
procesie ewolucji). Etologiczna teoria uwarun-
kowan przyczynowych zachowaniawyroéznia ta-
kie whasnie cztery gtéwne kategorie czynnikow
sprawczych zachowania. Sg to stynne cztery
pytania: ,dlaczego?” (ang. fourwhys), postawio-
ne po raz pierwszy przez N. Tinbergena (1963),
jednego z pionieréw klasycznej etologii. Mimo
pewnej kontrowersyjnosci (Dewsbury 1992), ta
klasyczna klasyfikacja uwarunkowan przyczy-
nowych zachowania jest wcigz jeszcze najcze-
sciej przyjmowana.

Pierwszg z kategorii czynnikéw sprawczych
zachowania wyr6znionych przez N. Tinbergena
stanowig tak zwane bezposrednie czynniki
sprawcze zachowania (= aktualne przyczyny
zachowania). Kategoria ta obejmuje, miedzy in-
nymi, bodzce zewnetrzne wyzwalajace okreslo-
ne odpowiedzi, endogenne czynniki wptywajace
na stan motywacyjny zwierzecia oraz uwarun-
kowania przyczynowe zachowania zwigzane z
organizacjg i wewnetrzng integracja jego ele-
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mentow. Szczegollne znaczenie dla rozwoju eto-
logii miata teoria instynktu sformutowana przez
K. Lorenza i N. Tinbergena. N. Tinbergen zdefi-
niowat instynkt jako hierarchicznie zorganizo-
wany mechanizm nerwowy, podatny na przyje-
cie okreslonych bodZzcéw wewnetrznych i zew-
netrznych, przygotowujgcych jego akcje, wy-
zwalajacych i kierujgcych nig — i reagujacy na
nie skoordynowanymi ruchami, majgcymi zna-
czenie przystosowawcze (Tinbergen 1976). Eto-
logia w Scistym tego stowa znaczeniu nie zajmu-
je siejednak analizg neurobiologicznego podto-
za badanych przez nig zachowan; jest to dome-
ng neuroetologii (Hinde 1982).

Druga z kategorii uwarunkowan przyczyno-
wych zachowania wyré6znionych przez N. Tin-
bergena stanowig czynniki dziatajace w trakcie
ontogenetycznego rozwoju badanych osobni-
kéw. Ze szczegdlnym naciskiem podkresla sie
przy tym obecnie dwukierunkowy charakter
zwigzkéw przyczynowo-skutkowych pomiedzy
zachowaniem sie zwierzat i ludzi orazjego stru-
kturalnym podtozem. Wspéiczesna etologia i
neuroetologia analizujg wiec nie tylko wplyw
przebiegu ontogenezy osobnika na jego zacho-
wania, ale réwniez wptyw zachowan osobnika
(oraz interakcji miedzyosobniczych i spotecz-
nych, w ktérych uczestniczyl) na ontogeneze
struktur jego organizmu i zachodzacych w nim
procesow fizjologicznych.

Doskonate przyktady takich zjawisk dostar-
czajg badania ontogenezy zachowania sie owa-
déw spotecznych. W spoteczennstwach owadéw
wystepuje bowiem zjawisko polietyzmu, czyli
polimorfizmu behawioralnego zwigzanego z po-
dziatem pracy pomiedzy cztonkami kolonii.
Zdolnos¢ do wykonywania wielu zachowan za-
lezy Scisle od wieku osobnika oraz od charakte-
ru interakcji miedzyosobniczych, panujacych w
danym spoteczenistwie. Manipulujac skladem
spoteczenstwa mozna wymusi¢ zmiany w za-
chowaniu nalezgcych do niego osobnikow (wii-
son 1976, 1984, 1985, Lenoir 1987, Robinson
1992, stuart 1997). Tak na przykiad usuniecie
wszystkich zbieraczek z kolonii pszczoty miod-
nej spowoduje, ze niektére sposrdd pozostatych
w kolonii mtodych robotnic opiekunek po-
tomstwa rozpoczng przedwczesnie petnié¢ fun-
kcje zbieraczek.

Jak niedawno wykazano (withers i wspot-
aut. 1993), u pszczét, ktore w taki wymuszony
sposOb zaczynaja przedwczesnie petni¢ funkcje
zbieraczek, zmiany w zachowaniu sg skorelo-
wane Scisle ze zmianami strukturalnymi w cia-
tach grzybkowatych, czesci centralnego ukiadu
nerwowego, stanowigcej podtoze procesow inte-
gracji informaciji, doptywajgcej z narzadéw zmy-
stéw oraz uczenia sie. Zmiany te polegajg przede
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wszystkim nawzroscie stosunku objetosci neu-
ropilu (czyli wypustek nerwowych stanowig-
cych podtoze potaczen synaptycznych) do obje-
tosci ciat komorek Kenyona. Zmiany te sg zwig-
zane Scisle z ekspresjg nowych zachowan, a nie
z wiekiem robotnicy; u pszczét w tym samym
wieku, petnigcych nadal funkcje opiekunek po-
tomstwa, zmian takich nie obserwuje sie.

Bezposrednie czynniki sprawcze zachowa-
nia (ang. immediate causal factors ofbehaviour)
oraz czynniki oddziatujgce w trakcie ontogenezy
osobnika sg zazwyczaj okreslane tgcznie jako
tak zwane blizsze czynniki sprawcze zachowa-
nia (ang. proximate causal factors of behaviour)
(Beer 1963, Dewsbury 1992). Dwie pozostate
kategorie uwarunkowan przyczynowych zacho-
wania wprowadzone przez N. Tinbergena to
czynniki, ktére dziataly w trakcie filogenezy
(ewolucyjnej historii) badanego gatunku i czyn-
niki zwigzane z funkcja (znaczeniem przystoso-
wawczym) badanych przejawéw zachowania.
Kategorie te sg okreslane tgczniejako tak zwane
dalsze (ultymatywne) czynniki sprawcze zacho-
wania sie. Analiza tych czynnikow stanowi obe-
cnie przede wszystkim domene ekologii beha-
wioralnej i ekologii ewolucyjnej (Hinde 1982,
Alcock 1989)

PLASTYCZNOSC | ELASTYCZNOSC BEHAWIORALNA

Jak to juz podkre$lono, etologia wywodzi sie
przede wszystkim z zoologii i w zwigzku z tym
szczegblng uwaga darzy zachowania specyficzne
dla gatunku. W zwigzku z tym w badaniach
etologicznych szczeg6lng wage przywigzywano do
analizy dziedzicznych, uwarunkowanych genety-
cznie przejawdéw zachowania (Chmurzynski
1973, Sadowski | Chmurzynski 1989, Godzin-
ska 1991, 1992, 1996b). Etologia przyczynita sie
jednak réwniez w istotny sposob do rozwoju no-
woczesnych teorii proceséw uczenia sie.

W okresie poprzedzajacym powstanie etolo-
gii badania uczenia sie stawialy w centrum
uwagi przede wszystkim wybrane, mozliwie ele-
mentarne i stereotypowe reakcje (odpowiedzi,
odruchy) oraz zmiany warunkéw, ktére musza
by¢ spetnione dla ich pojawiania sie (czy to w
zwigzku z wytwarzaniem sie skojarzen pomie-
dzy bodZcami warunkowymi i bodzcami bezwa-
runkowymi tych reakcji, czy tez w zwigzku ze
skutkami tych reakcji: z ich nagradzaniem lub
tez karaniem). Co zadziwiajgce, uwaga badaczy
skupiala sie najczesciej, dos¢ paradoksalnie, na
stanie docelowym, a nie na punkcie wyjscio-
wym procesOw uczenia sie. Uczenie sie byto
czesto postrzegane jako przyblizanie sie do tego
z gbiy zalozonego stanu docelowego, nie zas
jako stopniowe lub nagte modyfikacje stanu
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wyjsciowego. Postawa tawyrazata sie w czestym
stosowaniu tak zwanego kryterium (czesto
okreslonego dos¢ arbitralnie, na przykiad jako
procent ,prawidtowych odpowiedzi”), a takze
czesto uproszczonym opisem zachowania sie
badanych zwierzat, nierzadko nie wykraczajg-
cym poza dichotomie odpowiedzi poprawne —
bledy, bez wnikania w to, jakie te bltedy miatly
charakter, ani tez w przyczyny pojawiania sie
takich, a nie innych zachowan. Oczywiscie po-
stawa taka, cho¢ dos¢ typowa, nie byta uniwer-
salna. Znamiennym wyjatkiem sa tu, na przy-
klad, badania nad nerwica eksperymentalng
(Godzinska 1991, 1992)

Podejscie etologii wniosto wzrost zaintereso-
wania stanem wyjsciowym proceséw uczenia
sie oraz charakterem jego przeksztatcen pod
wpltywem doswiadczenia. Uczenie sie zaczeto
by¢ postrzegane jako nabywanie modyfikacji
zachowania sie i kazdy z etapOw tego procesu
zaczat skupia¢ na sobie réwng uwage jego ba-
daczy. Ponadto, zgodnie ze swym postulatem
daznosci do opisu zachowan mozliwie jak naj-
wiekszej liczby gatunkéw zwierzat oraz mozli-
wie jak najpetniejszego poznania repertuaru
zachowan charakterystycznych dla kazdego z
badanych gatunkéw etologia rozwijata szczego-
towe badania nad uczeniem sie szerokiego spe-
ktrum gatunkéw zwierzecych, i to zwlaszcza w
kontekscie ich przystosowania do wymogéw ich
naturalnego srodowiska. Poczawszy od klasycz-
nych prac N. Tinbergena nad rolg i mechani-
zmami uczenia sie topograficznego, umozliwia-
jacego powrdt do gniazda samicom taszczyna
[Philanthus triangulum), samotnej btonkdéwki z
rodziny grzebaczy (Sphegidae), uczenie sie byto
traktowane jako integralny element instynktu.
Zblizone stanowisko zajat tez inny z wybitnych
przedstawicieli klasycznej etologii, W. H. Thor-
pe (1961), w swoich badaniach Spiewu ptakdw.

Ogromne znaczenie dla wspotczesnego sta-
nu wiedzy dotyczacego proceséw uczenia sie
miaty badania nad zjawiskiem wpajania (ang.
imprinting) zapoczatkowane przez K. Lorenza
(1935). Badania te wykazaly, Zze nie wszystkie
formy uczenia sie i plastycznosci behawioralnej
daja sie ujgé w ramy systemu pojeciowego teorii
warunkowania, stanowigcej przez wiele lat po-
wszechnie przyjmowang ogolna teorie proceséw
uczenia sie. Az do ostatnich lat, zdarzaty sie
wcigzjeszcze préby zanegowania specyfiki wpa-
jania i innych specjalnych form uczenia sie
odkrywanych stale przez etologéw i wttoczenia
tych zjawisk w ramy systemu pojeciowego teorii
warunkowania. Takie stanowisko zajat, miedzy
innymi, D. McFartand jeszcze w roku 1985,
piszac w swej monografii Animal behaviour, ze
~wpajanie uwazano za specjalng forme uczenia
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sie, lecz w istocie ma ono wiele wspoélnego ze
zwyczajnym warunkowaniem”.

Badania etologiczne doprowadzity jednak w
koricu do zgromadzenia takiej liczby przypad-
kéw nie mieszczacych sie w ramach tradycyjnej
teorii warunkowania, ze ich znaczenie dla ogdl-
nego pogladu na mechanizmy uczenia sie nie
mogto juz by¢ dtuzej ignorowane. Gould i Mar-
ler (1984) zaproponowali wiec okreslenie calej
klasy zjawisk zblizonych do wpajania terminem
wybidrcze uczenie sie (ang. selective learning).
Wymieniajg oni nastepujace cechy charaktery-
styczne tego typu uczenia sie: (1) scista specy-
fika czasowa (uczenie sie zachodzi jedynie pod-
czas tak zwanych okreséw krytycznych, zwa-
nych tez fazami wrazliwymi); (2) wrodzone wy-
zwalanie uczenia sie przez specyficzne bodzce-
znaki; (3) zaleznos¢ od kontekstu i wybi6rczosé
w zapamietywaniu cech bodzca (zapamietywa-
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nie czesto jedynie bardzo szczegélnych, wielo-
modalnych cech bodzca); (4) czesto wysoka
opornosé na odwracalnosé, bliska nieodwracal-
nosci; (5) zazwyczaj brak oczywistego zewnetrz-
nego wzmocnienia.

Ostatnio w badaniach zachowania sie zwie-
rzgt rosnaca wage przywigzuje sie nie tylko do
proceséw uczenia sie i do zwigzanych z nimi
zjawisk plastycznosci behawioralnej, lecz réw-
niez do zjawisk elastycznosci behawioralnej,
czyli odwracalnych zmian w zachowaniu, umo-
zliwiajgcych zwierzetom przystosowywanie sie
do zmnieniajgcego sie sSrodowiska (m.in. Fagen
1982, Lenoir 1987, Calabi 1988, Gordon 1991,
Szczuka 1996). Pokrewnym pojeciem jest poje-
cie taktyk alternatywnych, czyli opcji behawio-
ralnych, ktére uczestniczg zamiennie w wypet-
nianiu tej samej funkcji (Caro i Bateson 1986,
Godzinska 1995, 1996b).

ZNACZENIE ETOLOGICZNYCH BADAN NAD ZACHOWANIEM SIE BEZKREGOWCOW

ROLA BADAN NAD ZACHOWANIEM SIE BEZKREGOWCOW W
KLASYCZNEJ ETOLOGII

Badania zachowania sie bezkregowcéw ode-
graty w etologii bardzo istotng role Nalezy tu
wymieni¢ przede wszystkim prace K. von Fri-
scha nad porozumiewaniem sie pszczot, ktoére
doprowadzity do odkrycia najbardziej skompli-
kowanego systemu porozumiewania sie odkry-
tego jak dotad w Swiecie zwierzat (Von Frisch
1967). Jak juz wspomniano, klasyczne prace N.
Tinbergena nad rolg i mechanizmami uczenia
sie topograficznego, umozliwiajgcego powrot do
gniazda samicom taszczyna zapoczatkowaty
traktowanie procesow uczenia siejako integral-
nego elementu instynktu i rozpatrywanie ich z
tej perspektywy (Tinbergen 1976). Inny wybit-
ny etolog, W. H. Thorpe (1939) jako pierwszy
udowodnit istnienie u owaddéw tak zwanego
uczenia sie preimaginalnego, zachodzacego je-
szcze w stadium larwalnym.

We wspoéiczesnej etologii badania nad za-
chowaniem sie bezkregowcéw majq nadal fun-
damentalne znaczenie. Szczeg6lnie ciekawe da-
ne uzyskuje sie dzieki badaniom zachowania sie
bezkregowcéw najbardziej zaawansowanych
pod wzgledem ewolucyjnego rozwoju: miecza-
kéw (w szczegblnosci gtowonogéw) oraz stawo-
nogéw (w szczegolnosci owadéw spotecznych).

GLOWONOGI

Najwyzszy stopienn zaawansowania rozwoju
uktadu nerwowego wsrod bezkregowcow odnaj-

dujemy u gltowonogéw. Zachowanie tych zwie-
rzat wykazuje tak wysoki stopienn zmiennosci
osobniczej, ze niektérzy badacze mowig nawet
o0 istnieniu u tych zwierzat réznych osobowosci
(Mather i Anderson 1993).

Jedng z najwazniejszych funkcji ukiadu
nerwowego jest u gltowonogéw kontrola ubar-
wienia powierzchni ciata. Dzieki bezposrednim
potgczeniom nerwowym pomiedzy centralnym
uktadem nerwowym (,mézgiem”) a miesniami
powodujacymi rozszerzanie sie chromatoforéw
(elastycznych woreczkow wypetnionych rozny-
mi barwnikami znajdujacych sie w skérze) zwie-
rzeta te moga w ciggu zaledwie milisekund
zmienia¢ catkowicie ubarwienie i wzér powierz-
chni ciata. Jedng z funkcji tej zadziwiajgcej
zdolnosci do zmiany barwy i wzoréw widocz-
nych na powierzchni ciala jest ochrona przed
wrogami naturalnymi; dzieki niej gtowonogi
moga bowiem blyskawicznie upodobnic¢ sie do
otoczenia i dostownie znikng¢ z oczu napastni-
kom (Mather i Mather 1994, Mather 1995).

Ochrona przed drapieznikami nie jest jed-
nak jedyna funkcja zdolnosci gtowonogéw do
zmiany barwy i wzoréw widocznych na powie-
rzchni ciata. M. Moynihan i A. F. Rodaniche
(1982) uwazaja, ze niektore z tych zmian mogg
stanowi¢ podioze systemu porozumiewania sie
miedzyosobniczego. Zgodnie z ich hipoteza,
sformutowana w wyniku badan nad zachowa-
niem gltowonoga z gatunku Sepioteuthis sepioi-
dea, zmiany barwy i wzoréw widocznych na
powierzchni ciata petnig u tych zwierzat funkcje
sygnatéw odgrywajacych istotng role w tworze-
niu tawic, w zachowaniu seksualnym, w unika-
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niu wrogéw naturalnych oraz podczas polowa-
nia. Moynihan i Rodaniche uwazajg, ze mozna
tu nawet méwié¢ o prawdziwym jezyku, w ktoé-
rym mozna wyréznic¢ trzy kategorie sygnatow.
Pierwsza kategoria to ,,signalers”, poréwnywane
przez Moynihana i Rodaniche do czasownikéw
i rzeczownikowjezyka ludzkiego. Druga katego-
ria to ,modifiers”, ktére pojawiajg siejedynie na
matych obszarach skaéiy i ktére mozna poréw-
nac z przymiotnikami i przystowkami. Wreszcie,
~positionals”to pozy i ruchy, ktdre pozwalajg na
jak najlepsze zaprezentowanie informacji in-
nym osobnikom (Moynihan i Rodaniche 1982,
Mather 1995)

Hipoteza o istnieniu u glowonogéw skompli-
kowanego jezyka moze sie wydawac bardzo
Smiata; nie zapominajmy jednak, ze badania
von Frischa, ktére dowiodly istnienia u pszczét
skomplikowanego systemu komunikacji — tan-
céw — spotkaty sie poczatkowo réwniez z du-
zym sceptycyzmem. Jak dotad, brak wcigz osta-
tecznych dowodow, ktore umozliwityby potwier-
dzenie hipotezy Moynihana i Rodaniche’a (Ma«t-
her 1995). Niemniej jednak liczne badania
przeprowadzone na wielu réznych gatunkach
gtowonogoéw potwierdzajg, ze repertuar wzor-
cow powierzchni ciata tych zwierzatjest niezwy-
kle bogaty oraz ze wzorce te moga odgrywac role
sygnatdw w komunikacji miedzyosobniczej
(Mather iMather 1994, Adamo iHanton 1996)

U gtowonogéw odkryto réwniez wysoki sto-
pien zaawansowania proceséw poznawczych
(Mather 1995). OsSmiornice (Octopus vulgaris)
sg zdolne do rozwigzywania bardzo skompliko-
wanych zadan stawianych im przez ekspe-
rymentatorow; moga, na przyktad, jednym ru-
chem otworzy¢ stoik zamkniety plastikowa za-
tyczka i wydoby¢ z niego znajdujgcego sie w nim
zywego kraba (Fiorito i wspdtaut. 1990). Ostat-
nio odkryto u nich réwniez zdolnos$¢ do uczenia
sie przez obserwacje zachowan innych osobni-
kéw (Fiorito | Scotto 1992)

OWADY SPOLECZNE

Niezwykle ciekawym obiektem badan etolo-
gicznych sa tez owady spoteczne, miedzy inny-
mi z uwagi na omawiane juz zjawisko poliety-
zmu (czyli polimorfizmu behawioralnego w ob-
rebie kolonii). Obecnie dopiero zaczynamy sobie
w petni uswiadamiac, ze owady spoteczne sg w
zwiazku z tym doskonatymi obiektami do bada-
nia czynnikoéw sterujacych ekspresja zacho-
wan; przewidywalne zmiany w zachowaniu sie
tych owad6éw mozna bowiem uzyskiwac poprzez
manipulowanie ich tak zwanym spotecznym
Srodowiskiem, awiec przede wszystkim poprzez
modyfikowanie wielkosci lub struktury kolonii
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(Lenoir 1987, Robinson 1992, Stuart 1997) E.
O. wirson (1980, 1985) zaproponowat na okre-
slenie tej techniki eksperymentalnej termin te-
chnika pseudomutacji (ang. pseudomutant te-
chnique), gdyz ,dzieki niej struktura kolonii
podlega modyfikacjom podobnym jak w przy-
padku efektéw mutacji”. Tworzenie matych
fragmentéw kolonii owadéw spotecznych ojed-
nolitej strukturze (np. same zbieraczki lub sa-
me opiekunki potomstwa) bywa tez okreslane
jako SOCjOtomia (Lachaud | Fresneau 1987)

Niezwykle obiecujacymi obiektami badan
etologicznych sg mrowki. Owady te sg stosun-
kowo dtugowieczne, szczeg6lnie w poréwnaniu
z pszczotg miodng, jednym z gatunkéw mode-
lowych w badaniach neurobiologicznego podto-
Za uczenia sie i pamieci; robotnice mréwek
moga osiggac¢ wiek dwoch, a nawet trzech lat,
podczas gdy robotnice pszczoty miodnej zyja
jedynie Kkilka tygodni (Hsitdobler i Wilson
1990). Mrowki mogtyby wiec stac sie szczegol-
nie wygodnymi obiektami w badaniach nad
ditugotrwatoscia pamieci i nabytych zmian w
zachowaniu. Wiadomo przy tym, ze pamiec
mréwek moze by¢ bardzo diugotrwata. Jak to
stwierdzono w badaniach terenowych, pospoli-
te mrowki z grupy F. rufa pamietajg potozenie
gtdwnych zrodet pokarmu nawet po przebytej
hibernaCji (Rosengren 1971, 1977, Rosengren
iFortelius 1986)

Mréwki stanowia niezwykle wdzieczne obie-
kty badann poréwnawczych; owady te cechuje
ogromna réznorodnos¢ zachowan. Jak sie oce-
nia, liczba obecnie zyjagcych gatunkéw mréowek
moze przekraczaé¢ dwadziescia tysiecy (Hs11do-
bler iWitson 1990, Godzinska 19963, 1996C)
Owady te mozna z tatwosciag hodowac w labora-
torium. Szczegdlnie tatwe w hodowli sg gatunki
egzotyczne, gdyz w odréznieniu od mréwek stre-
fy umiarkowanej nie wymagajg sezonowej ob-
nizki temperatury umozliwiajgcej im hiberna-
cje. W badaniach nad ontogeneza zachowania
sie mrowek mozna tez Scisle kontrolowac¢ czyn-
niki srodowiskowe oddziatujgce na owada po-
czgwszy od stadiumjaja, gdyz w odréznieniu od
pszcz&t mrowki bardzo dobrze znosza izolacje
spoteczna: mozna je hodowa¢ w matych grup-
kach pozbawionych krélowej, a nawet pojedyn-
€zo; mozna tez przenosic larwy do obcej kolonii.
Wiele informacji dotyczacyh laboratoryjnych
metod hodowli mréwek mozna znalez¢ w pra-
cach Lenoira | Jaissona (1984), Hoélldo-blera
iWilsona (1990), Godziriskiej i Leclerca (1991)
Oraz Czechowskiego i Pisarskiego (1992)

Stosunkowo tatwo mozna tez tworzy¢ w la-
boratorium sztuczne kolonie mieszane, sklada-
jace sie zmrowek nalezacych do réznych gatun-
kow (mln Jaisson 1980, Errad 1986, Corbara
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iErrad 1991, Errad iVienne 1994). Tworzenie
takich kolonii mieszanych jest doskonata tech-
nika badania roli, jakg w ontogenezie zachowan
tych owadéw odgrywajg czynniki zaprogramowa-
ne genetycznie oraz czynniki sSrodowiskowe.

U mréwek istnieje tez niezwykle ciekawe
zjawisko uczenia sie preimaginalnego, zacho-
dzacego jeszcze w stadium larwalnym (Isingrini

PODSUMOWANIE — STAN OBECNY |

W roku 1975 E. O. wirtson w swej ksigzce
Sociobiology, ktéra zapoczatkowata rozwéj so-
cjobiologii, przewidywat, ze etologia bedzie sto-
pniowo traci¢ na znaczeniu na rzecz, z jednej
strony, integracyjnej neurofizjologii, z drugiej
strony zas socjobiologii i ekologii behawioralne;j.
W roku 2000 etologia miataby sta¢ sie zanika-
jaca dyscypling naukowsa.

Czy proroctwo to sprawdzito sie? Niewatpli-
wie neuroetologia oraz ekologia behawioralna
przezywajg rozkwit. Nie wydaje sie jednak, by
etologii grozit zanik; podejscie badawcze tej dys-
cypliny naukowej wcigz znajduje goracych zwo-

ETHOLOGICAL ANALYSIS OF BEHAVIOUR AND

Ewa J. Godzinska

i wspotaut. 1985, Cartin i 1989,
Holldobler i Witson 1990). Zjawisko to wcigz
jednak jest stabo poznane i zastuguje na dalsze
badania, ktére pozwolg na wyjasnienie, w jaki
sposOb informacja nabyta w okresie larwalnym
ulega zachowaniu, mimo iz owad przechodzi
metamorfoze.

Schwartz

PERSPEKTYWY DALSZEGO ROZWOJU ETOLOGII

lennikéw. Co dwa lata setki etologow wymienia-
ja doswiadczenia na miedzynarodowych konfe-
rencjach etologicznych.

W Polsce etologéw skupia Polskie Towarzy-
stwo Etologiczne (PTEtol.) organizujgce comie-
sieczne posiedzenia naukowe. Czytelnikow
zainteresowanych etologig oraz rozwojem i
osiagnieciami tej dyscypliny naukowej w Polsce
odsytam do artykutow zamieszczonych w ubie-
gtorocznym monotematycznym zeszycie KOS-
MOSU Etologia i mechanizmy zachowania (Kos-
mos 45, 1996, 2-3).

ITS CAUSAL FACTORS

Summary

The papier reviews several topics related to ethological
analysis of behaviour and its causal factors. In particular,
it discusses: — the definition of ethology, and the scope of
ethology and other behavioural sciences: — the particular
stress laid by the ethologists on the description of beha-
viour; — the importance of comparative studies in the
analysis of behaviour and its mechanisms; — the contribu-
tion of observations and field experiments to the develop-
ment of modern ethology; — the approach of the cognitive
ethology (illustrated by the research of C. Ristau on injury

pooling and to pseudoreplications, and the importance of
the possibility to repeat the same experiments for the
reliability of their conclusions); — ethological analysis of
proximate and ultimate causal factors of behaviour (in
particular, bidirectionality of causal relationships between
behaviour and its neurobiological substrate); — learning
processes (in particular, selective learning) and behavioural
plasticity; — behavioural flexibility and alternative tactics;
— the role of research on behaviour of invertebrates (in
particular, cephalopods and social insects) in modern etho-

feigning in plovers); — quantitative methods of measuring logy; — the present state of ethology as a behavioural
behaviour and of the analysis of behavioural data (in par-  science.
ticular, the necessity of avoiding errors related to data
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