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ETOLOGICZNA ANALIZA ZACHOWANIA SIĘ I JEGO UWARUNKOWAŃ PRZYCZYNOWYCH

DEFINICJE ETOLOGII

Etologia jest najczęściej definiowana jako 
obiektywistyczna nauka o zachowaniu się. 
Określenie obiektywistyczna oznacza, że w po­
szukiwaniu uwarunkowań przyczynowych 
(czynników sprawczych) zachowania się zwie­
rząt i ludzi etologia ogranicza się jedynie do 
czynników poddających się obiektywnej anali­
zie, a więc z wyłączeniem zjawisk subiektyw­
nych i procesów psychicznych. Etologia nie ne­
guje istnienia zjawisk subiektywnych u zwie­
rząt; odwoływanie się do nich nie jest jednak 
uznawane za wystarczające wyjaśnienie me­
chanizmów badanych przez nią procesów i zja­
wisk (G o d z iń s k a  i C h m u r z y ń s k i 1989, S a d o w s k i 
i C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń s k a  1991, 1992).

Zgodnie ze swą definicją etologia powinna 
stanowić jednolitą dyscyplinę naukową, zdefi­
niowaną przede wszystkim przez przedmiot 
swych badań: ogólną naukę o zachowaniu się. 
Ten postulat ciągle jednak nie jest jeszcze w 
pełni urzeczywistniony. Postęp wiedzy o zacho­
waniu się i jego uwarunkowaniach przyczyno­
wych dokonywał się bowiem nie w obrębie jed­
norodnej, zintegrowanej dyscypliny naukowej, 
lecz w obrębie całej konstelacji kierunków ba­
dawczych, mających w dużej mierze charakter 
szkół rozwijających swoje własne podejścia ba­
dawcze (C h m u r z y ń s k i 1973, T h o r p e  1979, H in - 
d e  1982, G o d z iń s k a  i C h m u r z y ń s k i 1989, S a d o ­
w s k i i C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń s k a  1991, 
1992, 1996b).

Terminem „etologia” (w węższym tego słowa 
znaczeniu) określa się jedną z takich właśnie 
szkół badawczych. Szkoła ta należy do średnie­
go pokolenia kierunków badawczych, zajmują­
cych się biologicznymi podstawami zachowania 
się. Za twórców etologii klasycznej uważa się 
przede wszystkim K. Lorenza i N. Tinbergena — 
laureatów Nagrody Nobla w dziedzinie medycy­
ny w roku 1973. Należy też do nich zaliczyć W.

H. Thorpe’a — wybitnego etologa brytyjskiego. 
Powstanie etologii poprzedziła kilkudziesięcio­
letnia historia badań uwarunkowań przyczyno­
wych zachowania prowadzonych w obrębie ta­
kich kierunków badawczych, jak zoopsycholo- 
gia, psychologia porównawcza (wliczając w to 
behawioryzm), psychologia fizjologiczna oraz 
neurofizjologia (wliczając w to zwłaszcza szkoły 
badawcze Thorndike’a, Pawłowa i Konorskiego). 
W ciągu kilkudziesięciu lat, które minęły już od 
chwili powstania etologii powstało też wiele no­
wych kierunków badawczych stawiających so­
bie za cel badania nad zachowaniem się i jego 
czynnikami sprawczymi. Dyscypliny te grupują 
się w kilka skupisk. Neuroetologia, endokryno­
logia behawioralna, chronobiologia, psycho­
farmakologia i etofarmakologia — to nauki zaj - 
mujące się neurobiologicznymi i fizjologicznymi 
mechanizmami zachowania się. Etologia po­
znawcza i kognitywizm to nauki zajmujące się 
procesami poznawczymi zwierząt i ludzi, ich 
biologicznym podłożem oraz ich rolą w sterowa­
niu zachowaniem się. Socjobiologia, ekologia 
behawioralna oraz ekologia ewolucyjna zajmują 
się przede wszystkim funkcją i ewolucją zacho­
wań, choć socjobiologia przekształca się — 
zgodnie ze swą nazwą — w naukę o biologicz­
nych podstawach i mechanizmach wszelkich 
zjawisk rozgrywających się na społecznym po­
ziomie organizacji. Nie należy też zapominać o 
roli licznych dyscyplin naukowych, stawiają­
cych sobie za cel badania nad zachowaniem się 
człowieka; należy tu wymienić przede wszy­
stkim humanetologię (= etologię człowieka), 
psychologię, psychiatrię, etnologię i socjologię 
(C h m u r z y ń s k i 1973, 1985, T h o r p e  1979, H in d e  

1982, G o d z iń s k a  i C h m u r z y ń s k i 1989, S a d o ­
w s k i i C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń s k a  1991, 
1992, 1996b).
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Próby dokonania syntezy całości rozproszo­
nego dorobku w dziedzinie wiedzy o zachowaniu 
się (m.in. H in d e  1970, M cFa r l a n d  1985, a w 
Polsce — Sa d o w s k i i C h m u r z y ń s k i 1989) nie 
doprowadziły niestety, jak dotąd, do powstania 
jednej w pełni zintegrowanej nauki o zachowa­
niu się: nadal istnieją liczne nauki behawioral­
ne stosujące odmienne podejścia badawcze i

używające odmiennej terminologii. Współcżes- 
na etologia wciąż jeszcze nie jest więc zunifiko­
waną nauką o zachowaniu się: ma nadal w 
znacznej mierze charakter szkoły badawczej, 
wyróżniającej się tym, że stosuje specyficzne 
podejście badawcze — podejście etologiczne 
(ang. ethological approach).

PROGRAM I CELE ETOLOGII

OPIS ZACHOWAŃ ZWIERZĄT

Etologia jest biologiczną nauką o zachowa­
niu się, mającą swe korzenie przede wszystkim 
w zoologii. Jednym z ważnych celów badań 
etologicznych jest więc opis zachowań zwierząt. 
Opis zachowań możliwie jak największej liczby 
gatunków zwierząt oraz możliwe jak najpełniej­
sze poznanie repertuaru zachowań charaktery­
stycznych dla danego gatunku są dla etologów 
wartościami samymi w sobie, niezależnie od 
możliwych dalszych implikacji takich odkryć. W 
związku z tym niezwykle istotną rolę odgrywają 
w etologii badania terenowe. Jedynie niektóre 
gatunki zwierząt mogą być hodowane w labora­
torium, a ponadto w warunkach laboratoryj­
nych można z reguły zaobserwować jedynie 
część zachowań charakterystycznych dla dane­
go gatunku (C h m u r z y ń s k i 1973, H in d e  1982, 
S a d o w s k i i C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń s k a  
1991, 1992, 1996b).

Dążność do możliwie najpełniejszego pozna­
nia repertuaru zachowań charakterystycznych 
dla danego gatunku zaowocowała też licznymi 
odkryciami niezwykle złożonych wzorców za­
chowania. Świetnym tego przykładem są klasy­
czne prace K. von Frischa, które doprowadziły 
do odkrycia i opisania tańca pszczół — wysoce 
skomplikowanego systemu przekazywania in­
formacji o położeniu i odległości do źródła po­
karmu, stosowanego przez zbieraczki pszczoły 
miodnej (V o n  F r is c h  1967). Odkrycia von Fri­
scha znacznie wyprzedzały epokę: większość 
badań nad zachowaniem się zwierząt skupiała 
się wówczas na analizie zachowań bardziej ele­
mentarnych. Prace von Frischa spotkały się 
więc początkowo z niedowierzaniem; w roku 
1973 otrzymał on jednak za nie Nagrodę Nobla 
(wraz z dwoma innymi wybitnymi etologami — 
K. Lorenzem i N. Tinbergenem).

ZNACZENIE BADAŃ PORÓWNAWCZYCH

Charakterystyczna dla etologii dążność do 
opisu zachowań możliwie jak największej liczby

gatunków zwierząt oraz nacisk kładziony na 
badania porównawcze przyniosły nie tylko roz­
szerzenie wiedzy na temat różnorodności i bo­
gactwa zachowań zwierząt: miały one również 
niezwykle istotne znaczenie dla rozwoju ogólnej 
etologicznej teorii zachowania się. W przeci­
wieństwie do niektórych ogólnych teorii zacho­
wania się, propagowanych przez inne szkoły 
badawcze, ogólne pojęcia teoretyczne wprowa­
dzone przez etologię zostały sformułowane w 
wyniku porównawczych badań nad wieloma 
gatunkami zwierząt należących do bardzo róż­
norodnych grup systematycznych i to zarówno 
kręgowców, jak i bezkręgowców (S a d o w s k i i 
C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń s k a  1991, 1992, 
1996b). Tak na przykład prace N. Tinbergena, 
leżące u podłoża jego teorii instynktu, dotyczyły 
zachowania się różnych owadów, ryb i wielu 
różnych gatunków ptaków (T in b e r g e n  1976) .

Przywiązywanie szczególnej wagi do badań 
porównawczych charakteryzuje etologię do 
dziś, gdyż stale okazuje się, że mechanizmy 
zachowania są niezmiernie zróżnicowane: regu­
ły formułowane na podstawie badań przepro­
wadzonych na zwierzętach, należących do jed­
nego lub kilku wybranych gatunków bardzo 
często przestają obowiązywać, gdy weźmie się 
na warsztat kolejny gatunek. Dobrym tego przy­
kładem są wyniki badań nad rolą hormonu 
juwenilnego w ontogenezie zachowań owadów. 
Poziom hormonu juwenilnego odgrywa niezwy­
kle istotną rolę w ontogenezie zachowania 
pszczoły miodnej: wzrost poziomu tego hormo­
nu jest skorelowany u tych owadów między 
innymi z przejściem robotnicy od roli opiekunki 
potomstwa do roli zbieraczki (R o b in s o n  1987, 
1992, S z c z u k a  1996). Podobny wpływ analogu 
hormonu juwenilnego na przyspieszenie onto- 
genezy zachowań zaobserwowano też u os z 
gatunku Polybia occidentalis Olivier (rodzina 
Vespidae) (O ’D o n n e l l  i J e a n n e  1993). Ścisły 
związek poziomu hormonu juwenilnego z doj­
rzewaniem pewnych zachowań opisano również 
u samic świerszcza domowego (Acheta domesti­
cus), a więc u owadów z całkiem innego rzędu 
— prosto skrzy dłych (Orthoptera) (W a l l ik o n is  i
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współaut. 1991, H e n l e y  i współaut. 1992, St o ­
u t  i współaut. 1991, 1992, G ó r s k a  1996). Nie 
zaobserwowano jednak wpływu analogu hor­
monu juwenilnego na gotowość do angażowa­
nia się w zachowania zbierackie u trzmieli z 
gatunków Bombus impatiens oraz B. bimacula- 
tus, mimo iż owady te należą do tej samej 
rodziny (Apidae) co pszczoła miodna (C a m e r o n  
i R o b in s o n  1990).

OBSERWACJA I DOŚWIADCZENIE

Położenie nacisku na opis zachowań zwie­
rząt prowadzi w etologii do uznawania obserwa­
cji za metodę badawczą równie cenną, jak do­
świadczenie (C h m u r z y ń s k i 1973, Sa d o w s k i i 
C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń s k a  1996b). Nie oz­
nacza to jednak, jak to się czasami mylnie 
uważa, że badania etologiczne polegają jedynie 
na czysto jakościowych obserwacjach zacho­
wań zwierząt w warunkach ich środowiska na­
turalnego. Etolodzy niezwykle często stosowali 
i stosują w swych badaniach metody doświad­
czalne. Zasługą etologii klasycznej jest wykaza­
nie, że hipotezy dotyczące fundamentalnych 
kwestii odnoszących się do mechanizmów za­
chowania się mogą być z powodzeniem testowa­
ne doświadczalnie nie tylko w warunkach labo­
ratoryjnych, ale również w terenie, w warun­
kach naturalnego środowiska badanego gatun­
ku. Można tu wymienić, na przykład, liczne 
doświadczenia z użyciem modeli i atrap, za 
pomocą których identyfikowano bodźce wyzwa­
lające określone zachowania badanych zwie­
rząt, tak zwane bodźce kluczowe (C h m u r z y ń s k i 
1973, T in b e r g e n  1958, 1976, M a n n in g  1976, 
G o u l d  1982).

Również obecnie wiele ważnych kwestii 
znajduje rozstrzygnięcie w wyniku doświadczeń 
przeprowadzonych w terenie. Doskonałym tego 
przykładem jest seria klasycznych już doświad­
czeń C a r o l y n  R is t a u  (199 lb) nad udawaniem 
zranienia przez ptaki (ang. injury feigning). Od 
dawna było wiadomo, że niektóre ptaki odpro­
wadzają potencjalnych wrogów od swego gniaz­
da i znajdujących się w nim młodych udając, że 
są zranione i że stanowią łatwy łup dla drapież­
cy. Ptaki takie często wydają głośne dźwięki i 
opuszczają w dół jedno ze skrzydeł, tak jak 
gdyby było ono złamane; tak zwane demonstro­
wanie złamanego skrzydła (ang. broken wing 
display, w skrócie BWD). Ristau postawiła sobie 
za cel wyjaśnienie, jakie są mechanizmy tego 
zachowania u siewek z gatunków Charadrius 
melodus i C. wilsonia. Doświadczenia Ristau 
wykazały, że możliwe jest doświadczalne prze­
testowanie w warunkach terenowych licznych 
hipotez proponujących różne mniej lub bardziej

złożone wyjaśnienia tego zachowania. Ristau 
wykazała, między innymi, że BWD nie jest jedy­
nie odruchem ani też sztywnym schematem 
ruchowym (czyli wysoce stereotypową koordy­
nacją elementarnych aktów behawioralnych, 
wyzwalaną jako zintegrowana całość); zacho­
wanie siewki wykonującej BWD jest o wiele 
bardziej złożone. W trakcie wykonywania BWD 
siewka nie odbiega w przypadkowym kierunku, 
lecz w takim kierunku, by podążający za nią 
intruz oddalał się od gniazda i młodych. Ponad­
to podczas wykonywania BWD siewka stale 
modyfikuje swoje zachowanie w taki sposób, by 
odprowadzać intruza od gniazda i młodych: 
śledzi wzrokowo zachowanie się intruza i dosto­
sowuje szybkość i kierunek swojego ruchu do 
jego reakcji. Gdy intruz przestaje podążać za 
nią, siewka najczęściej zatrzymuje się, a nastę­
pnie zbliża się do niego ponownie i znów wyko­
nuje BWD, często w jeszcze bardziej intensywny 
sposób, poruszając gwałtownie skrzydłami i wy­
dając głośne okrzyki. Siewki uczą się również 
rozróżniać intruzów nie zagrażających ich mło­
dym od intruzów potencjalnie niebezpiecznych 
dla lęgu i wykonują BWD zazwyczaj jedynie w 
obecności tych ostatnich. Doświadczenia Ri­
stau sugerują więc silnie, że siewka zachowuje 
się w sposób intencjonalny. Motorem jej zacho­
wań jest dążność do osiągnięcia określonego 
stanu docelowego — skutecznego odprowadze­
nia intruza od gniazda.

POSTULATY ETOLOGII POZNAWCZEJ

Doświadczenia Ristau stanowią doskonały 
przykład badań należących do nurtu etologii 
poznawczej (kognitywizmu), dyscypliny nauko­
wej stawiającej sobie za cel poznanie i analizę 
procesów poznawczych oraz działań intencjo­
nalnych zwierząt (RlSTAU 199la, b). Wykazują 
one również niezbicie, że w poszukiwaniu uwa­
runkowań przyczynowych różnych przejawów 
zachowania się zwierząt niezwykle interesujące 
wyniki można uzyskać, gdy nie poprzestaje się 
na przyjęciu najprostszego z nasuwających się 
wyjaśnień badanych zjawisk, lecz gdy kolejno 
sprawdza się doświadczalnie wiele różnych hi­
potez proponujących takie wyjaśnienia, w tym 
także hipotez postulujących istnienie mechani­
zmów bardziej złożonych.

Interesującą dyskusję dotyczącą metodolo­
gii badań nad złożonymi zachowaniami się 
zwierząt zawiera artykuł D e b r y  P o r t e r  i A l l e n a  
N e u r in g e r a  (1984) poświęcony zdolności gołębi 
do rozróżniania różnych typów muzyki (muzyka 
klasyczna i muzyka nowoczesna). Porter i Neu- 
ringer dyskutują w nim między innymi zasadę 
oszczędności myślenia sformułowaną w końco­
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wych latach ubiegłego stulecia przez wybitnego 
zoopsychologa L lo y d a -M o rg a n a  (1894). Zasada 
ta postuluje, aby wyjaśniać obserwowane za­
chowania zwierząt w najprostszy z możliwych 
sposobów. Zgodnie z tą zasadą niedopuszczalne 
jest przypisywanie zwierzęciu wyżej rozwinię­
tych zdolności, jeżeli jego zachowanie można w 
całości wyjaśnić odwołując się do mechani­
zmów prostszych. Zasada Lloyda-Morgana była 
w swoim czasie słuszną reakcją na antropomor- 
fizm, czyli przypisywanie zwierzętom cech i mo­
żliwości ludzkich. Obecnie jednak przyjmuje się 
powszechnie, że każde z wyjaśnień obserwowa­
nych zachowań, czy to proste, czy też skompli­
kowane, ma jedynie status hipotezy wymagają­
cej dalszego doświadczalnego sprawdzania po­
przez testowanie szczegółowych przewidywań 
sformułowanych na jej podstawie.

Porter i Neuringer podkreślają, że brak do­
niesień o istnieniu złożonych zachowań nie do­
wodzi, że dany gatunek zwierzęcy nie jest do 
takich zachowań zdolny. Nie należy się więc 
obawiać formułowania hipotez zakładających 
istnienie u zwierząt zachowań o stopniu złożo­
ności podobnej do zachowań człowieka. Hipote­
zy takie muszą oczywiście być następnie rygo­
rystycznie testowane doświadczalnie; zdaniem 
Porter i Neuringera stawianie takich hipotez 
może jednak znacznie przyspieszyć odkrywanie 
szczególnie złożonych zachowań u zwierząt.

Podobne stanowisko zajmuje również Ri- 
stau  (199la). Jej zdaniem, w badaniach złożo­
nych zachowań zwierząt jest dopuszczalny tak 
zwany ograniczony (krytyczny) antropomor- 
fizm. Należy jednak pamiętać, że wszelkie wnio­
ski odnoszące się do mechanizmów badanych 
zachowań muszą mieć oparcie w danych empi­
rycznych, a wszystkie hipotezy odnoszące się do 
nich muszą być falsyfikowalne (możliwe do do­
świadczalnego sprawdzenia). W badaniach zło­
żonych zachowań zwierząt należy też zwracać 
szczególną uwagę na odstępstwa od zachowań 
przewidywanych przez testowane hipotezy i 
analizować ich charakter. Ristau przywiązuje 
też zasadniczą wagę do badań porównawczych, 
dzięki którym można określać stopień elastycz­
ności badanych zachowań (od sztywno zapro­
gramowanej kontroli zachowania po zachowa­
nia w pełni dowolne).

METODY POMIARU I ANALIZY ZACHOWAŃ

Badania etologiczne nie ograniczają się do 
badań terenowych: często obejmują również 
bardzo skomplikowane doświadczenia wykony­
wane w ściśle kontrolowanych warunkach 
laboratoryjnych z zastosowaniem wysoce za­
awansowanych technik gromadzenia i analizy

danych (Chm urzyński 1973, M a rt in  i B a teson
1993). Ogromny postęp w badania etologiczne 
wniosły między innymi techniki video oraz te­
chniki komputerowej analizy nagrań video. 
Dzięki tym technikom jest możliwa obecnie pre­
cyzyjna analiza zachowań zwierząt poruszają­
cych się bardzo szybko; nie stwarza też obecnie 
większych problemów analiza zachowań roz­
grywających się jednocześnie w grupach złożo­
nych z wielu osobników stale wchodzących ze 
sobą w interakcje. Wiarygodność danych wzra­
sta też dzięki temu, że nagrania mogą być prze­
glądane przez różnych obserwatorów. Nagrania 
można też przechowywać i ponownie analizo­
wać, jeśli chce się zmienić bądź uzupełnić sto­
sowane klasyfikacje zachowań, bądź sprawdzić 
wątpliwe szczegóły.

Doskonałe zwięzłe kompendium ilościo­
wych metod pomiaru oraz analizy zachowań 
stosowanych we współczesnej etologii oraz in­
nych naukach behawioralnych zawiera niedaw­
no wznowiona książka M a rtin a  i B a teso n a  Me­
asuring behaviour. An introductory guide (1993). 
Książka ta zawiera również liczne zalecenia 
umożliwiające optymalne zaplanowanie do­
świadczeń, stawiających sobie za cel badanie 
zachowania się i jego mechanizmów.

Obecnie obserwujemy też kolejny przełom w 
ilościowych badaniach nad zachowaniem się 
związany z postulatem statystyków, aby w sta­
tystycznej analizie traktować jako niezależne 
jedynie takie dane, z których każde odnosi się 
do innego, zidentyfikowanego osobnika. W 
przeciwnym razie można paść ofiarą błędu pole­
gającego na wykryciu efektów statystycznie 
istotnych tam, gdzie w rzeczywistości ich brak 
(H u r lb u r t  1984, M a ch lis  i współaut. 1985). 
Postulat ten przyczyni się niewątpliwie do zwię­
kszenia niezawodności wniosków wysnuwa­
nych z badań biologicznych, lecz stosowanie się 
do niego jest niezwykle kłopotliwe; pociąga bo­
wiem za sobą konieczność planowania badań w 
taki sposób, aby móc odróżniać indywidualnie 
wszystkie uwzględniane w nich osobniki. W 
przypadku badań etologicznych prowadzonych 
w warunkach środowiska naturalnego jest to 
często niezmiernie trudne do zrealizowania. 
Szczególne trudności sprawiają tu badania nad 
zachowaniem się zwierząt należących do gatun­
ków rzadkich i zagrożonych. Z innych względów 
trudności może też sprawiać stosowanie się do 
tego postulatu w przypadku badań zachowania 
zwierząt żyjących w dużych skupiskach i zwie­
rząt społecznych. Tu z kolei rozróżnianie osob­
ników jest często niemożliwe bez indywidualne­
go ich znakowania, co przy dużej ich liczbie jest 
trudne do zrealizowania, a ponadto może pocią­
gać za sobą bardzo poważne zakłócenia zacho­
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w an ia  badanej g ru p y  (Le g e r  i D id r ich so ns  
1994).

Metody współczesnych badań nad zachowa­
niem się zwierząt ulegają również modyfikacjom 
jeszcze z innego powodu, a mianowicie w związ­
ku z naciskami wywieranymi przez ruchy ob­
rońców praw zwierząt, pragnącymi zminimali­
zować cierpienia zadawane zwierzętom w tra­
kcie takich badań. Z tego więc względu postu­
luje się, aby maksymalnie ograniczać liczbę 
badanych osobników. Postawa taka znalazła 
wyraz między innymi w dokumencie zatytuło­
wanym Guidelines for the treatment of animals 
in behavioural research and teaching (Wska­
zówki dotyczące traktowania zwierząt w bada­
niach behawioralnych i w nauczaniu), zamiesz­
czanym w każdym kolejnym zeszycie Animal 
Behaviour, czołowego pisma publikującego ar­
tykuły poświęcone zachowaniu się zwierząt. W 
dokumencie tym podkreśla się, że „badacze 
powinni używać najmniejszą liczbę zwierząt ko­
nieczną i wystarczającą dla osiągnięcia celów 
badawczych”. Zwraca się też uwagę, że istotne 
zredukowanie liczby badanych zwierząt można 
osiągnąć dzięki używaniu testów statystycz­
nych, które umożliwiają jednoczesną analizę 
wpływu wielu czynników. Dyskutowane powy­
żej artykuły H u r l b u r t a  (1984) oraz M a c h lis a  i 
współautorów (1985) wykazują jednak, że dąż­
ność do maksymalnego ograniczenia liczby ba­
danych osobników może doprowadzić do stanu, 
w którym wnioski wyciągane na podstawie ba­
dań są zawodne. Dążność do ograniczania licz­
by badanych zwierząt nie powinna więc dopro­
wadzać do sytuacji, w której dane uzyskane w 
wyniku tych badań nie mogą być w rzetelny 
sposób analizowane statystycznie, gdyż to cał­
kowicie podważa ich sens.

Ograniczanie liczby osobników badanych w 
badaniach biologicznych (włączając w to bada­
nia etologiczne) jest też związane z szerokim 
stosowaniem testów statystycznych, które moż­
na stosować do analizy niezwykle małych prób 
(liczących zaledwie po kilka osobników); takim 
testem jest na przykład powszechnie stosowany 
test U Manna-Whitneya. Testy te nie pozwalają 
jednak na ocenę zakresu zmienności wartości 
przyjmowanych przez badaną zmienną w popu­
lacji, z której pochodzi dana próba; nie mamy 
więc nigdy pewności, czy nasze próby są repre­
zentatywne. I w istocie, często zdarza się, że 
powtarzanie tego samego doświadczenia prowa­
dzi do całkowicie odmiennych: wyników.

Starą, sprawdzoną metodą, gwarantującą 
niezawodność naukowych metod poznania, po­
zostaje więc nadal możliwość powtórzenia do­
świadczenia. Niesłuszny jest więc czasami spo­
tykany pogląd, który piętnuje badania, które

„jedynie powtarzają to, co już zostało zrobione 
gdzie indziej”, jako „wtórne lub bezwartościo­
we”. Znaczenie możliwości powtarzania tych 
samych badań dla niezawodności naukowego 
poznania wynika zresztą w prosty sposób z 
teorii niezawodności układów, która wykazuje, 
że niezawodność układu jako całości wzrasta 
jako funkcja liczby równoległych elementów 
zaangażowanych w sterowanie określoną fun­
kcją (Ba r lo w  i Pr o sc h an  1965; zob. też mono­
grafie O ste r a  i W ils o n a  (1978), H e r b e r s a

(1981) oraz H ó lld o b le r a  i W ils o n a  (1990), w 
których teorię niezawodności układów zastoso­
wano do anali2y  zachowań owadów społecznych.

Możliwość równoległego prowadzenia badań 
o podobnym charakterze lub wręcz takich sa­
mych w różnych ośrodkach naukowych ma też 
ogromne znaczenie z uwagi na to, że uzyskiwa­
ne w nich dane mogą być interpretowane w 
sposób skrajnie odmienny w zależności od prze­
konań tego czy innego badacza. W roku 1974 
wybitny myrmekolog, twórca socjobiologii, E.
O. W ils o n , badał wzajemne interakcje pomiędzy 
osobnikami współżyjącymi w laboratoryjnej ko­
lonii mrówki z gatunku Leptothorax curvispino- 
sus. W kolonii tej robotnice unikały kontaktu z 
królowymi i reagowały paniczną ucieczką na 
zbliżanie się królowej, przemieszczającej się we­
wnątrz gniazda. Jedna z trzech królowych, 
współżyjących w tej kolonii wycofywała się też 
częściej niż dwie pozostałe podczas interakcji z 
innymi królowymi. W interpretacji swych da­
nych Wilson zanegował jednak istnienie jakich­
kolwiek hierarchii dominacji w obserwowanej 
kolonii. Wycofywanie się robotnic przed królo­
wymi zinterpretował jedynie jako „zachowanie 
się awersyjne”, polegające na wycofywaniu się 
robotnic z zasięgu bodźców chemicznych wy­
dzielanych przez ciało królowej, a przede wszy­
stkim przez jej głowę. Częstsze wycofywanie się 
jednej z trzech królowych podczas spotkań z 
innymi królowymi zinterpretował zaś jako „wy­
nik większej skłonności do irytacji” u tego osob­
nika. Badania przeprowadzone następnie w  in­
nych ośrodkach dowiodły jednak, że hierarchie 
dominacji są zjawiskiem powszechnym w spo­
łeczeństwach mrówek, włączając w to mrówki z 
rodzaju Leptothorax (m.in. C o le  1981, H einze  i 
O r t iu s  1991, H ein ze  i współaut. 1992; hierar­
chie dominacji u mrówek omawia też G o d ziń sk a  
1996a).

ANALIZA ZJAWISK ROZGRYWAJĄCYCH SIĘ NA OSOBNICZYM 

POZIOMIE INTEGRACJI

Kierunki badawcze działające przed powsta­
niem etologii skupiały najczęściej uwagę na 
zachowaniach możliwie najbardziej elementar­
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nych. W poszukiwaniu uwarunkowań przyczy­
nowych tych zachowań szczególny nacisk kła­
dziono na identyfikację wywołujących je bodź­
ców, zwłaszcza zewnętrznych; stąd też, owe ele­
mentarne zachowania ujmowano często jako 
reakcje (odpowiedzi, odruchy) na odpowiednie 
bodźce. Często też ograniczano protokół eks­
perymentalny do notowania jedynie takich wy­
branych reakcji, pomijając wszystkie inne aspe­
kty zachowania się osobnika (T h o r p e  1979, 
G o d z iń s k a  1991, 1992).

W przeciwieństwie do tego, etologia nawet w 
badaniach poszukujących uwarunkowań przy­
czynowych elementarnych zachowań starała 
się nie tracić z oczu tego, co się rozgrywa na 
osobniczym poziomie organizacji. Jak to pod­
kreśla W. H. T h o r p e  (1979), siła podejścia ba­
dawczego etologii wynika przede wszystkim z 
tego, że etologia stawia sobie za cel przede 
wszystkim badanie zachowania się zwierzęcia 
jako całości.

UWARUNKOWANIA PRZYCZYNOWE ZACHOWANIA

Przedmiotem zainteresowania etologii jest 
też relacja osobnik — jego środowisko: obecne, 
do którego musi być on przystosowany, i prze­
szłe, które ukształtowało go w taki a nie w inny 
sposób w procesie ewolucji (G o u l d  i M a r l e r  
1984). Stąd też w badaniach uwarunkowań 
przyczynowych zachowania etologia nie ograni­
cza się do poszukiwań jego aktualnych przy­
czyn, lecz stara się wyjaśnić również, jak dane 
zachowanie powstało w rozwoju ontogenetycz- 
nym, w rozwoju filogenetycznym oraz jaką od­
grywa funkcję przystosowawczą (z czym właśnie 
wiąże się jego powstanie i utrwalenie się w 
procesie ewolucji). Etologiczna teoria uwarun­
kowań przyczynowych zachowania wyróżnia ta­
kie właśnie cztery główne kategorie czynników 
sprawczych zachowania. Są to słynne cztery 
pytania: „dlaczego?” (ang. fourwhys), postawio­
ne po raz pierwszy przez N. T in b e r g e n a  (1963), 
jednego z pionierów klasycznej etologii. Mimo 
pewnej kontrowersyjności (D e w s b u r y  1992), ta 
klasyczna klasyfikacja uwarunkowań przyczy­
nowych zachowania jest wciąż jeszcze najczę­
ściej przyjmowana.

Pierwszą z kategorii czynników sprawczych 
zachowania wyróżnionych przez N. Tinbergena 
stanowią tak zwane bezpośrednie czynniki 
sprawcze zachowania (= aktualne przyczyny 
zachowania). Kategoria ta obejmuje, między in­
nymi, bodźce zewnętrzne wyzwalające określo­
ne odpowiedzi, endogenne czynniki wpływające 
na stan motywacyjny zwierzęcia oraz uwarun­
kowania przyczynowe zachowania związane z 
organizacją i wewnętrzną integracją jego ele­

mentów. Szczególne znaczenie dla rozwoju eto­
logii miała teoria instynktu sformułowana przez 
K. Lorenza i N. Tinbergena. N. Tinbergen zdefi­
niował instynkt jako hierarchicznie zorganizo­
wany mechanizm nerwowy, podatny na przyję­
cie określonych bodźców wewnętrznych i zew­
nętrznych, przygotowujących jego akcję, wy­
zwalających i kierujących nią — i reagujący na 
nie skoordynowanymi ruchami, mającymi zna­
czenie przystosowawcze (T in b e r g e n  1976). Eto­
logia w ścisłym tego słowa znaczeniu nie zajmu­
je się jednak analizą neurobiologicznego podło­
ża badanych przez nią zachowań; jest to dome­
ną neuroetologii (H in d e  1982).

Drugą z kategorii uwarunkowań przyczyno­
wych zachowania wyróżnionych przez N. Tin­
bergena stanowią czynniki działające w trakcie 
ontogenetycznego rozwoju badanych osobni­
ków. Ze szczególnym naciskiem podkreśla się 
przy tym obecnie dwukierunkowy charakter 
związków przyczynowo-skutkowych pomiędzy 
zachowaniem się zwierząt i ludzi oraz jego stru­
kturalnym podłożem. Współczesna etologia i 
neuroetologia analizują więc nie tylko wpływ 
przebiegu ontogenezy osobnika na jego zacho­
wania, ale również wpływ zachowań osobnika 
(oraz interakcji międzyosobniczych i społecz­
nych, w których uczestniczył) na ontogenezę 
struktur jego organizmu i zachodzących w nim 
procesów fizjologicznych.

Doskonałe przykłady takich zjawisk dostar­
czają badania ontogenezy zachowania się owa­
dów społecznych. W społeczeństwach owadów 
występuje bowiem zjawisko polietyzmu, czyli 
polimorfizmu behawioralnego związanego z po­
działem pracy pomiędzy członkami kolonii. 
Zdolność do wykonywania wielu zachowań za­
leży ściśle od wieku osobnika oraz od charakte­
ru interakcji międzyosobniczych, panujących w 
danym społeczeństwie. Manipulując składem 
społeczeństwa można wymusić zmiany w za­
chowaniu należących do niego osobników (W il ­
s o n  1976, 1984, 1985, L e n o ir  1987, R o b in s o n  
1992, S t u a r t  1997). Tak na przykład usunięcie 
wszystkich zbieraczek z kolonii pszczoły miod­
nej spowoduje, że niektóre spośród pozostałych 
w kolonii młodych robotnic — opiekunek po­
tomstwa rozpoczną przedwcześnie pełnić fun­
kcję zbieraczek.

Jak niedawno wykazano (W it h e r s  i współ- 
aut. 1993), u pszczół, które w taki wymuszony 
sposób zaczynają przedwcześnie pełnić funkcję 
zbieraczek, zmiany w zachowaniu są skorelo­
wane ściśle ze zmianami strukturalnymi w cia­
łach grzybkowatych, części centralnego układu 
nerwowego, stanowiącej podłoże procesów inte­
gracji informacji, dopływającej z narządów zmy­
słów oraz uczenia się. Zmiany te polegają przede
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wszystkim na wzroście stosunku objętości neu- 
ropilu (czyli wypustek nerwowych stanowią­
cych podłoże połączeń synaptycznych) do obję­
tości ciał komórek Kenyona. Zmiany te są zwią­
zane ściśle z ekspresją nowych zachowań, a nie 
z wiekiem robotnicy; u pszczół w tym samym 
wieku, pełniących nadal funkcje opiekunek po­
tomstwa, zmian takich nie obserwuje się.

Bezpośrednie czynniki sprawcze zachowa­
nia (ang. immediate causal factors of behaviour) 
oraz czynniki oddziałujące w trakcie ontogenezy 
osobnika są zazwyczaj określane łącznie jako 
tak zwane bliższe czynniki sprawcze zachowa­
nia (ang. proximate causal factors of behaviour) 
(B e e r  1963, D e w s b u r y  1992). Dwie pozostałe 
kategorie uwarunkowań przyczynowych zacho­
wania wprowadzone przez N. Tinbergena to 
czynniki, które działały w trakcie filogenezy 
(ewolucyjnej historii) badanego gatunku i czyn­
niki związane z funkcją (znaczeniem przystoso­
wawczym) badanych przejawów zachowania. 
Kategorie te są określane łącznie jako tak zwane 
dalsze (ultymatywne) czynniki sprawcze zacho­
wania się. Analiza tych czynników stanowi obe­
cnie przede wszystkim domenę ekologii beha­
wioralnej i ekologii ewolucyjnej (H in d e  1982, 
A l c o c k  1989).

PLASTYCZNOŚĆ I ELASTYCZNOŚĆ BEHAWIORALNA

Jak to już podkreślono, etologia wywodzi się 
przede wszystkim z zoologii i w związku z tym 
szczególną uwagą darzy zachowania specyficzne 
dla gatunku. W związku z tym w badaniach 
etologicznych szczególną wagę przywiązywano do 
analizy dziedzicznych, uwarunkowanych genety­
cznie przejawów zachowania (C h m u r z y ń s k i 
1973, Sa d o w s k i i C h m u r z y ń s k i 1989, G o d z iń ­

s k a  1991, 1992, 1996b). Etologia przyczyniła się 
jednak również w istotny sposób do rozwoju no­
woczesnych teorii procesów uczenia się.

W okresie poprzedzającym powstanie etolo­
gii badania uczenia się stawiały w centrum 
uwagi przede wszystkim wybrane, możliwie ele­
mentarne i stereotypowe reakcje (odpowiedzi, 
odruchy) oraz zmiany warunków, które muszą 
być spełnione dla ich pojawiania się (czy to w 
związku z wytwarzaniem się skojarzeń pomię­
dzy bodźcami warunkowymi i bodźcami bezwa­
runkowymi tych reakcji, czy też w związku ze 
skutkami tych reakcji: z ich nagradzaniem lub 
też karaniem). Co zadziwiające, uwaga badaczy 
skupiała się najczęściej, dość paradoksalnie, na 
stanie docelowym, a nie na punkcie wyjścio­
wym procesów uczenia się. Uczenie się było 
często postrzegane jako przybliżanie się do tego 
z góiy założonego stanu docelowego, nie zaś 
jako stopniowe lub nagłe modyfikacje stanu

wyjściowego. Postawa ta wyrażała się w częstym 
stosowaniu tak zwanego kryterium (często 
określonego dość arbitralnie, na przykład jako 
procent „prawidłowych odpowiedzi”), a także 
często uproszczonym opisem zachowania się 
badanych zwierząt, nierzadko nie wykraczają­
cym poza dichotomię odpowiedzi poprawne — 
błędy, bez wnikania w to, jakie te błędy miały 
charakter, ani też w przyczyny pojawiania się 
takich, a nie innych zachowań. Oczywiście po­
stawa taka, choć dość typowa, nie była uniwer­
salna. Znamiennym wyjątkiem są tu, na przy­
kład, badania nad nerwicą eksperymentalną 
(G o d z iń s k a  1991, 1992).

Podejście etologii wniosło wzrost zaintereso­
wania stanem wyjściowym procesów uczenia 
się oraz charakterem jego przekształceń pod 
wpływem doświadczenia. Uczenie się zaczęło 
być postrzegane jako nabywanie modyfikacji 
zachowania się i każdy z etapów tego procesu 
zaczął skupiać na sobie równą uwagę jego ba­
daczy. Ponadto, zgodnie ze swym postulatem 
dążności do opisu zachowań możliwie jak naj­
większej liczby gatunków zwierząt oraz możli­
wie jak najpełniejszego poznania repertuaru 
zachowań charakterystycznych dla każdego z 
badanych gatunków etologia rozwijała szczegó­
łowe badania nad uczeniem się szerokiego spe­
ktrum gatunków zwierzęcych, i to zwłaszcza w 
kontekście ich przystosowania do wymogów ich 
naturalnego środowiska. Począwszy od klasycz­
nych prac N. Tinbergena nad rolą i mechani­
zmami uczenia się topograficznego, umożliwia­
jącego powrót do gniazda samicom taszczyna 
[Philanthus triangulum), samotnej błonkówki z 
rodziny grzebaczy (Sphegidae), uczenie się było 
traktowane jako integralny element instynktu. 
Zbliżone stanowisko zajął też inny z wybitnych 
przedstawicieli klasycznej etologii, W. H. T h o r ­
p e  (1961), w swoich badaniach śpiewu ptaków.

Ogromne znaczenie dla współczesnego sta­
nu wiedzy dotyczącego procesów uczenia się 
miały badania nad zjawiskiem wpajania (ang. 
imprinting) zapoczątkowane przez K. L o r e n z a  

(1935). Badania te wykazały, że nie wszystkie 
formy uczenia się i plastyczności behawioralnej 
dają się ująć w ramy systemu pojęciowego teorii 
warunkowania, stanowiącej przez wiele lat po­
wszechnie przyjmowaną ogólną teorię procesów 
uczenia się. Aż do ostatnich lat, zdarzały się 
wciąż jeszcze próby zanegowania specyfiki wpa­
jania i innych specjalnych form uczenia się 
odkrywanych stale przez etologów i wtłoczenia 
tych zjawisk w ramy systemu pojęciowego teorii 
warunkowania. Takie stanowisko zajął, między 
innymi, D. M c F a r l a n d  jeszcze w roku 1985, 
pisząc w swej monografii Animal behaviour, że 
„wpajanie uważano za specjalną formę uczenia
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się, lecz w istocie ma ono wiele wspólnego ze 
zwyczajnym warunkowaniem”.

Badania etologiczne doprowadziły jednak w 
końcu do zgromadzenia takiej liczby przypad­
ków nie mieszczących się w ramach tradycyjnej 
teorii warunkowania, że ich znaczenie dla ogól­
nego poglądu na mechanizmy uczenia się nie 
mogło już być dłużej ignorowane. G o u ld  i M ar- 
l e r  (1984) zaproponowali więc określenie całej 
klasy zjawisk zbliżonych do wpajania terminem 
wybiórcze uczenie się (ang. selective learning). 
Wymieniają oni następujące cechy charaktery­
styczne tego typu uczenia się: (1) ścisła specy­
fika czasowa (uczenie się zachodzi jedynie pod­
czas tak zwanych okresów krytycznych, zwa­
nych też fazami wrażliwymi); (2) wrodzone wy­
zwalanie uczenia się przez specyficzne bodźce- 
znaki; (3) zależność od kontekstu i wybiórczość 
w zapamiętywaniu cech bodźca (zapamiętywa­

nie często jedynie bardzo szczególnych, wielo- 
modalnych cech bodźca); (4) często wysoka 
oporność na odwracalność, bliska nieodwracal­
ności; (5) zazwyczaj brak oczywistego zewnętrz­
nego wzmocnienia.

Ostatnio w badaniach zachowania się zwie­
rząt rosnącą wagę przywiązuje się nie tylko do 
procesów uczenia się i do związanych z nimi 
zjawisk plastyczności behawioralnej, lecz rów­
nież do zjawisk elastyczności behawioralnej, 
czyli odwracalnych zmian w zachowaniu, umo­
żliwiających zwierzętom przystosowywanie się 
do zmnieniającego się środowiska (m.in. Fagen  
1982, L e n o ir  1987, C alab i 1988, G o rd o n  1991, 
S zczu ka  1996). Pokrewnym pojęciem jest poję­
cie taktyk alternatywnych, czyli opcji behawio­
ralnych, które uczestniczą zamiennie w wypeł­
nianiu tej samej funkcji (C a ro  i B a teso n  1986, 
G odzińska  1995, 1996b).

ZNACZENIE ETOLOGICZNYCH BADAŃ NAD ZACHOWANIEM SIĘ BEZKRĘGOWCÓW

ROLA BADAŃ NAD ZACHOWANIEM SIĘ BEZKRĘGOWCÓW W  

KLASYCZNEJ ETOLOGII

Badania zachowania się bezkręgowców ode­
grały w etologii bardzo istotną rolę Należy tu 
wymienić przede wszystkim prace K. von Fri­
scha nad porozumiewaniem się pszczół, które 
doprowadziły do odkrycia najbardziej skompli­
kowanego systemu porozumiewania się odkry­
tego jak dotąd w świecie zwierząt (Von  F r isch  
1967). Jak już wspomniano, klasyczne prace N. 
Tinbergena nad rolą i mechanizmami uczenia 
się topograficznego, umożliwiającego powrót do 
gniazda samicom taszczyna zapoczątkowały 
traktowanie procesów uczenia się jako integral­
nego elementu instynktu i rozpatrywanie ich z 
tej perspektywy (T in b ergen  1976). Inny wybit­
ny etolog, W. H. T h o rp e  (1939) jako pierwszy 
udowodnił istnienie u owadów tak zwanego 
uczenia się preimaginalnego, zachodzącego je­
szcze w stadium larwalnym.

We współczesnej etologii badania nad za­
chowaniem się bezkręgowców mają nadal fun­
damentalne znaczenie. Szczególnie ciekawe da­
ne uzyskuje się dzięki badaniom zachowania się 
bezkręgowców najbardziej zaawansowanych 
pod względem ewolucyjnego rozwoju: mięcza­
ków (w szczególności głowonogów) oraz stawo­
nogów (w szczególności owadów społecznych).

GŁOWONOGI

Najwyższy stopień zaawansowania rozwoju 
układu nerwowego wśród bezkręgowców odnaj­

dujemy u głowonogów. Zachowanie tych zwie­
rząt wykazuje tak wysoki stopień zmienności 
osobniczej, że niektórzy badacze mówią nawet 
o istnieniu u tych zwierząt różnych osobowości 
(M a th e r  i A n d erso n  1993).

Jedną z najważniejszych funkcji układu 
nerwowego jest u głowonogów kontrola ubar­
wienia powierzchni ciała. Dzięki bezpośrednim 
połączeniom nerwowym pomiędzy centralnym 
układem nerwowym („mózgiem”) a mięśniami 
powodującymi rozszerzanie się chromatoforów 
(elastycznych woreczków wypełnionych różny­
mi barwnikami znajdujących się w skórze) zwie­
rzęta te mogą w ciągu zaledwie milisekund 
zmieniać całkowicie ubarwienie i wzór powierz­
chni ciała. Jedną z funkcji tej zadziwiającej 
zdolności do zmiany barwy i wzorów widocz­
nych na powierzchni ciała jest ochrona przed 
wrogami naturalnymi; dzięki niej głowonogi 
mogą bowiem błyskawicznie upodobnić się do 
otoczenia i dosłownie zniknąć z oczu napastni­
kom (M a th e r  i M a th e r  1994, M a th e r  1995).

Ochrona przed drapieżnikami nie jest jed­
nak jedyną funkcją zdolności głowonogów do 
zmiany barwy i wzorów widocznych na powie­
rzchni ciała. M. M oynihan i A. F. R odan iche
(1982) uważają, że niektóre z tych zmian mogą 
stanowić podłoże systemu porozumiewania się 
międzyosobniczego. Zgodnie z ich hipotezą, 
sformułowaną w wyniku badań nad zachowa­
niem głowonoga z gatunku Sepioteuthis sepioi- 
dea, zmiany barwy i wzorów widocznych na 
powierzchni ciała pełnią u tych zwierząt funkcję 
sygnałów odgrywających istotną rolę w tworze­
niu ławic, w zachowaniu seksualnym, w unika­
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niu wrogów naturalnych oraz podczas polowa­
nia. Moynihan i Rodaniche uważają, że można 
tu nawet mówić o prawdziwym języku, w któ­
rym można wyróżnić trzy kategorie sygnałów. 
Pierwsza kategoria to „signalers”, porównywane 
przez Moynihana i Rodaniche do czasowników 
i rzeczowników języka ludzkiego. Druga katego­
ria to „modifiers”, które pojawiają się jedynie na 
małych obszarach skóiy i które można porów­
nać z przymiotnikami i przysłówkami. Wreszcie, 
„positionals” to pozy i ruchy, które pozwalają na 
jak najlepsze zaprezentowanie informacji in­
nym osobnikom (M o y n ih a n  i R o d a n ic h e  1982, 
M a t h e r  1995).

Hipoteza o istnieniu u głowonogów skompli­
kowanego języka może się wydawać bardzo 
śmiała; nie zapominajmy jednak, że badania 
von Frischa, które dowiodły istnienia u pszczół 
skomplikowanego systemu komunikacji — tań­
ców — spotkały się początkowo również z du­
żym sceptycyzmem. Jak dotąd, brak wciąż osta­
tecznych dowodów, które umożliwiłyby potwier­
dzenie hipotezy Moynihana i Rodaniche’a (M a t ­
h e r  1995). Niemniej jednak liczne badania 
przeprowadzone na wielu różnych gatunkach 
głowonogów potwierdzają, że repertuar wzor­
ców powierzchni ciała tych zwierząt jest niezwy­
kle bogaty oraz że wzorce te mogą odgrywać rolę 
sygnałów w komunikacji międzyosobniczej 
(M a t h e r  i M a t h e r  1994, A d a m o  i H a n l o n  1996).

U głowonogów odkryto również wysoki sto­
pień zaawansowania procesów poznawczych 
(M a t h e r  1995). Ośmiornice (Octopus vulgaris) 
są zdolne do rozwiązywania bardzo skompliko­
wanych zadań stawianych im przez ekspe­
rymentatorów; mogą, na przykład, jednym ru­
chem otworzyć słoik zamknięty plastikową za- 
tyczką i wydobyć z niego znajdującego się w nim 
żywego kraba (F io r it o  i współaut. 1990). Ostat­
nio odkryto u nich również zdolność do uczenia 
się przez obserwację zachowań innych osobni­
ków (F io r it o  i S c o t t o  1992).

OWADY SPOŁECZNE

Niezwykle ciekawym obiektem badań etolo- 
gicznych są też owady społeczne, między inny­
mi z uwagi na omawiane już zjawisko poliety- 
zmu (czyli polimorfizmu behawioralnego w ob­
rębie kolonii). Obecnie dopiero zaczynamy sobie 
w pełni uświadamiać, że owady społeczne są w 
związku z tym doskonałymi obiektami do bada­
nia czynników sterujących ekspresją zacho­
wań; przewidywalne zmiany w zachowaniu się 
tych owadów można bowiem uzyskiwać poprzez 
manipulowanie ich tak zwanym społecznym 
środowiskiem, a więc przede wszystkim poprzez 
modyfikowanie wielkości lub struktury kolonii

(L e n o ir  1987, R o b in s o n  1992, S t u a r t  1997). E.
O. W il s o n  (1980, 1985) zaproponował na okre­
ślenie tej techniki eksperymentalnej termin te­
chnika pseudomutacji (ang. pseudomutant te­
chnique), gdyż „dzięki niej struktura kolonii 
podlega modyfikacjom podobnym jak w przy­
padku efektów mutacji”. Tworzenie małych 
fragmentów kolonii owadów społecznych o jed­
nolitej strukturze (np. same zbieraczki lub sa­
me opiekunki potomstwa) bywa też określane 
jako socjotomia (La c h a u d  i F r e s n e a u  1987).

Niezwykle obiecującymi obiektami badań 
etologicznych są mrówki. Owady te są stosun­
kowo długowieczne, szczególnie w porównaniu 
z pszczołą miodną, jednym z gatunków mode­
lowych w badaniach neurobiologicznego podło­
ża uczenia się i pamięci; robotnice mrówek 
mogą osiągać wiek dwóch, a nawet trzech lat, 
podczas gdy robotnice pszczoły miodnej żyją 
jedynie kilka tygodni (H ó l l d o b l e r  i W il s o n  

1990). Mrówki mogłyby więc stać się szczegól­
nie wygodnymi obiektami w badaniach nad 
długotrwałością pamięci i nabytych zmian w 
zachowaniu. Wiadomo przy tym, że pamięć 
mrówek może być bardzo długotrwała. Jak to 
stwierdzono w badaniach terenowych, pospoli­
te mrówki z grupy F. rufa pamiętają położenie 
głównych źródeł pokarmu nawet po przebytej 
hibernacji (R o s e n g r e n  1971, 1977, R o s e n g r e n  
i F o r t e l iu s  1986).

Mrówki stanowią niezwykle wdzięczne obie­
kty badań porównawczych; owady te cechuje 
ogromna różnorodność zachowań. Jak się oce­
nia, liczba obecnie żyjących gatunków mrówek 
może przekraczać dwadzieścia tysięcy (H ó l l d o ­
b l e r  i W il s o n  1990, G o d z iń s k a  1996a, 1996c). 
Owady te można z łatwością hodować w labora­
torium. Szczególnie łatwe w hodowli są gatunki 
egzotyczne, gdyż w odróżnieniu od mrówek stre­
fy umiarkowanej nie wymagaj ą sezonowej ob­
niżki temperatury umożliwiającej im hiberna­
cję. W badaniach nad ontogenezą zachowania 
się mrówek można też ściśle kontrolować czyn­
niki środowiskowe oddziałujące na owada po­
cząwszy od stadium jaja, gdyż w odróżnieniu od 
pszczół mrówki bardzo dobrze znoszą izolację 
społeczną: można je hodować w małych grup­
kach pozbawionych królowej, a nawet pojedyn­
czo; można też przenosić larwy do obcej kolonii. 
Wiele informacji dotyczącyh laboratoryjnych 
metod hodowli mrówek można znaleźć w pra­
cach L e n o ir a  i J a is s o n a  (1984), H ó l l d o - b l e r a  
i W il s o n a  (1990), G o d z iń s k ie j  i L e c l e r c a  (1991) 
oraz C z e c h o w s k ie g o  i P is a r s k ie g o  (1992).

Stosunkowo łatwo można też tworzyć w la­
boratorium sztuczne kolonie mieszane, składa­
jące się z mrówek należących do różnych gatun­
ków (m.in. J a is s o n  1980, E r r a d  1986, C o r b a r a
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i E rrad  1991, E rrad  i V ie n n e  1994). Tworzenie 
takich kolonii mieszanych jest doskonałą tech­
niką badania roli, jaką w ontogenezie zachowań 
tych owadów odgrywają czynniki zaprogramowa­
ne genetycznie oraz czynniki środowiskowe.

U mrówek istnieje też niezwykle ciekawe 
zjawisko uczenia się preimaginalnego, zacho­
dzącego jeszcze w stadium larwalnym (Is in g rin i

i współaut. 1985, Ca r l in  i S c h w a r t z  1989, 
H ó lld o b le r  i W ilso n  1990). Zjawisko to wciąż 
jednak jest słabo poznane i zasługuje na dalsze 
badania, które pozwolą na wyjaśnienie, w jaki 
sposób informacja nabyta w okresie larwalnym 
ulega zachowaniu, mimo iż owad przechodzi 
metamorfozę.

PODSUMOWANIE —  STAN OBECNY I PERSPEKTYWY DALSZEGO ROZWOJU ETOLOGII

W roku 1975 E. O. W ilso n  w  swej książce 
Sociobiology, która zapoczątkowała rozwój so- 
cjobiologii, przewidywał, że etologia będzie sto­
pniowo tracić na znaczeniu na rzecz, z jednej 
strony, integracyjnej neurofizjologii, z drugiej 
strony zaś socjobiologii i ekologii behawioralnej. 
W roku 2000 etologia miałaby stać się zanika­
jącą dyscypliną naukową.

Czy proroctwo to sprawdziło się? Niewątpli­
wie neuroetologia oraz ekologia behawioralna 
przeżywają rozkwit. Nie wydaje się jednak, by 
etologii groził zanik; podejście badawcze tej dys­
cypliny naukowej wciąż znajduje gorących zwo­

lenników. Co dwa lata setki eto logów wymienia­
ją doświadczenia na międzynarodowych konfe­
rencjach etologicznych.

W Polsce etologów skupia Polskie Towarzy­
stwo Etologiczne (PTEtol.) organizujące comie­
sięczne posiedzenia naukowe. Czytelników 
zainteresowanych etologią oraz rozwojem i 
osiągnięciami tej dyscypliny naukowej w Polsce 
odsyłam do artykułów zamieszczonych w ubie­
głorocznym monotematycznym zeszycie KOS­
MOSU Etologia i mechanizmy zachowania (Kos­
mos 45, 1996, 2-3).

ETHOLOGICAL ANALYSIS OF BEHAVIOUR AND ITS CAUSAL FACTORS

S u m m ary

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. R istau  on injury 
feigning in plovers); — quantitative methods of measuring 
behaviour and of the analysis of behavioural data (in par­
ticular, the necessity of avoiding errors related to data

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
logy; — the present state of ethology as a behavioural 
science.
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