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NERWOWEGO ZWIERZAT POZWALA ZROZUMIEC ICH RELACJE ZE SRODOWISKIEM?

WPROWADZENIE

Neuroekologia jest nauka na pograniczu
fizjologii i anatomii uktadu nerwowego oraz
ckologii. Wyrasta ona z potrzeby wyjScia
poza badania ukladu nerwowego u szczurow,
myszy czy ludzi, prowadzonych przez neuro-
biologow w warunkach laboratoryjnych. W
ostatnich latach badacze docenili zdobycze
etologow obserwujacych zachowania zwie-
rzat w warunkach naturalnych i odkryli po-
trzebe zrozumienia mechanizméw neurobio-
logicznych lezacych u podstaw ksztaltowania
sie tych zachowan.

Pojecie neuroekologii wprowadzil SHERRY
(20006), nazywajac tak dzial biologii zajmuja-
cy sie badaniami moézgu i zdolnoSci poznaw-
czych organizmow, korzystajacy z metod
porownawczych witasciwych biologii ewolu-
cyjnej. Neuroekologia zatem zmierza do zro-
zumienia zdolnoSci poznawczych i mecha-
nizmoéw za nie odpowiadajacych, odwotlujac
sie do doboru naturalnego, zwlaszcza wply-
wu warunkow Srodowiskowych.

Podstawowym celem opracowania jest
zaprezentowanie polskiemu Czytelnikowi tej
nowej, rozwijajacej si¢ dyscypliny z pogra-
nicza neurobiologii i ekologii. Do tego celu
postuza przyktady badan, ktore skupiaja w
sobie elementy obu dyscyplin naukowych.

Chociaz neuroekologia jest nauka stosun-
kowo now3a, to sugestie o zwigzkach wyko-
rzystania zasobow Srodowiska ze zdolnoScia-
mi poznawczymi pojawialy si€ juz wczeSniej
w pracach ekologow behawioralnych (KREBS
i DAVIES 1978), a niektorzy jej poczatkow
upatruja wrecz w mysli samego DARWINA
(1872). Badania dotyczace zagadnienl znaj-
dujacych sie¢ w kregu zainteresowan neuro-
ekologow klasyfikowane byly wczesniej jako
neuroetologicze i wyszukiwanie tego termi-
nu w bazach PubMed z 12 wrzeSnia 2011 r.
owocuje 197 publikacjami. Natomiast pojecie
sneuroekologia” (ang. neuroecology) w tej
samej bazie odnosi si¢ do 56 publikacji. Zu-
pelnie brakuje jednak informacji o tej dzie-
dzinie w jezyku polskim i co zaskakujace, nie
ma nawet odpowiednika neuroekologii w
polskiej i anglojezycznej wersji Wikipedii.

Klasyczne podreczniki ekologii (jeszcze)
nie poSwi¢caja miejsca neuroekologii, cho¢
powstalo juz kilka waznych podsumowan
poswieconych tej nowej i preznie rozwijaja-
cej si¢ dziedzinie (SHERRY 2006 i prace tam
cytowane). Ponizej prezentujemy omowienie
badan stanowiacych ,klasyke” neuroekologii
i odpowiedzialnych za dynamiczny rozwoj
tej dyscypliny w ostatnich latach.
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UCZENIE SIE 1 ROZPOZNAWANIE ZAPACHOW

Percepcja i komunikacja wechowa sa nie-
zwykle wazne dla zwierzat oraz ich ekolo-
gii i w tej dziedzinie powstalo wiele badan,
ktore dzisiaj mozna by zaklasyfikowac jako
neuroekologiczne. W niniejszej czeSci tego
artykutlu omoéwimy przykltady uczenia z wy-
korzystaniem bodzcow zapachowych. Tego
rodzaju uczenie si¢ ma miejsce m.in. w roz-
poznawaniu obecnoSci drapieznika przez
norniki, w trakcie wyboru partnera u myszy,
kiedy samica rozpoznaje za pomoca zmystu
wechu samca, czy u owiec, ktore rozpozna-
ja ,po zapachu” swoje nowo narodzone po-
tomstwo, badz tez w czasie uczenie sie¢ w
okresie neonatalnym u szczuréw i krolikow.
Zagadnienia te szczegélowo opisano w nie-
dawno opublikowanej pracy przegladowe;j
(KABA 2010). Rowniez w Polsce ukazala sie
praca przegladowa dotyczaca wykorzystania
bodzcow zapachowych w reakcjach strachu
przed drapieznikiem (JEDRZEJEWSKA i JEDRZE-
JEWSKI 1989).

Zanim przejdziemy do omawiania po-
szczegolnych przyktadow zachowan, musi-
my krotko wprowadzi¢ pojecia niezbedne
do zrozumienia anatomii i fizjologii wechu.
Jama nosowa u wiekszoSci ssakOw zawiera
neurony chemosensoryczne zlokalizowane
w nablonku wechowym i organie lemieszo-
wo-nosowym (ang. vomeronasal organ). W
obrebie detekcji sygnatlow wechowych wy-
roznia sie pod wzgledem anatomicznym i
funkcjonalnym dwa uzupelniajace si¢ syste-
my: glowny system wechowy (ang. main ol-
factory system) i system lemieszowo-nosowy
(lub dodatkowy) (ang. vomeronosal system).
Badania wykazaly, ze u ssakow wystepuje ok.
1000 receptorow wechowych, a detekcja sy-
gnatobw zapachowych moze prowadzi¢ do
zmian w uktadzie neuroendokrynowym i w
poziomie wydzielanych hormonoéw.

W konsekwencji wiele gatunkow zwie-
rzat wyposazonych w neurony sensoryczne
zapami¢tuje zapachy i unika miejsc niebez-
piecznych, tj. pachnacych drapieznikiem
(KATS i DILL 1998). Nalezy jednak podkre-
sli¢, iz mechanizm bardzo podobny do na-
uki zapachow, ale oparty niekonieczne na
skojarzeniach zapachowych, wykazuje wiele
zwierzat aktywnie unikajacych miejsc pene-
trowanych przez drapiezniki. Strach przed
drapieznikiem i unikanie miejsc jego zwick-
szonej aktywnoSci wykazuja bowiem zwie-
rzeta charakteryzujace si¢ ograniczona detek-
cja zapachow, np. wieckszos¢ ptakow. Wyniki

badan moga SwiadczyC o tym, ze unikaja one
zaktadania terytoriow w miejscach zwickszo-
nej aktywnoSci zerowiskowej drapieznika
(HrOMADA i wspotaut. 2002), a nawet tylko
nor, czyli miejsca gdzie drapieznik jest tyl-
ko rzadko widoczny dla potencjalnych ofiar
(TRYJANOWSKI i wspotaut. 2002). Badania
cksperymentalne wskazuja jednak, ze trud-
no czasami rozrozni¢ pomiedzy unikaniem
drapieznika a ewentualnych nieczystosci, np.
katu drapieznika, i zwiazana z nim obecno-
Scia patogenoéw i pasozytow (EKNER i TRYJA-
NOWSKI 2008).

Ponadto, badania ekologiczne nad ucze-
niem si¢ zapachow zostaly ostatnio posze-
rzone o aspekty neurofarmakologiczne i be-
hawioralne wskazujace na wystepowanie u
szczurOw beta-adrenergicznych receptorow
wechowych w czeSci mozgu zwanej pod-
wzgorzem (w brzusznym jadrze przedsutecz-
kowym; ang. dorsal premamillary nucleus)
zwiazanych z rozpoznawaniem zapachow
drapieznika (DO MONTE i wspotaut. 2008,
PAVESI 1 wspotaut. 2011). Oprocz wspomnia-
nej tutaj funkcji zwiazanej z zachowaniami
agresywnymi i obronnymi, podwzgorze pel-
ni réowniez wiele innych waznych funkcji i
jest kluczowa struktura mozgu, niezwykle
istotna dla podstawowych funkgcji fizjologicz-
nych (zachowan reprodukcyjnych, wzrostu i
metabolizmu, regulacji taknienia i przyjmo-
wania pokarmu, kontroli temperatury ciala,
czy regulacji cyklu snu i czuwania). Ponadto,
podwzgorze pelni wazna funkcje w kontro-
li reakcji stresowych, o ktorych powiemy w
dalszej czesci tego artykutu.

Wracajac do omawianych powyzej badan
dotyczacych zachowan w stosunku do dra-
pieznika moga one stuzy¢ jako przyklad ba-
dan neuroekokologicznych. Ta rozwijajaca
sic nauka czerpie wiedze z wielu wczesniej
powstalych dziedzin, co ilustruje Rycina 1.
Niewatpliwie etologia, czyli badania zacho-
wan zwierzat i odpowiedzi na bodZce Sro-
dowiskowe (w tym przypadku obecnos¢ dra-
pieznika i zwiazanych z jego wystepowaniem
bodzcow zapachowych) stanowily inspiracje
do badan. Jednakze, aby pozna¢ mechanizmy
lezace u podstaw tego typu zachowan doko-
nano analizy chemicznej, czyli identyfikacji
bodzcow, jak i przeprowadzono eksperymen-
ty neurobiologiczne. Powyzszy przyklad ob-
razuje rowniez fakt, ze aby badania zakwalifi-
kowane zostaly jako neuroekologiczne musza
spetiac¢ kryterium ,z pogranicza”, czyli sku-
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pia¢ w sobie zarowno aspekt ekologiczny,
jak i neurobiologiczny. OczywiScie postulat
rozwijania neuroekologii jest bardziej wy-
magajacy niz wczesniejsze kierunki badan

Ryc. 1. Neuroekologia jako dziedzina nauki.

Neuroekologia lezy na pograniczu nauk neurobiolo-
gicznych i ekologicznych. Nauka ta bada zachowania
zwierzat w ich naturalnym S$rodowisku. Neuroeko-
logia poszukuje réwniez mechanizméw neurobiolo-
gicznych odpowiedzialnych za odbieranie i reakcje
na bodzce srodowiskowe. Nauka ta korzysta z wie-
dzy z zakresu ewolucji i wykorzystuje analizy che-
miczne i fizyczne do identyfikacji bodZcow.

(patrz Ryc. 1), gdyz nie jest mozliwy do reali-
zowania przez jednego naukowca. Musi na-
tomiast byC to program grupy roznych spe-
cjalistow badajacych to samo zagadnienie z
odmiennych perspektyw badawczych.

NEUROBIOLOGIA ROZPOZNAWANIA WARTOSCI PARTNERA. JAK SIE TEGO UCZA MYSZY?

Zachowanie samic zwiazane z rozpozna-
waniem partnera i procesami kopulacyjnymi
u myszy sa jednymi z najlepiej poznanych
procesoOw biologicznych, gdzie wykorzysty-
wane jest uczenie si¢ bodzcow zapachowych
(KaBa 2010). U samicy, ktora odbyla kopu-
lacje powstaja Slady pamieciowe zwiazane z
obecnoscia zapachowych sygnalow chemicz-
nych zawartych w moczu samca. Jesli sami-
ce, u ktorej w wyniku kopulacji doszto do
zaptodnienia przez samca, poddamy dziataniu
sygnalow wechowych pochodzacych z mo-
czu samca nalezacego do innego szczepu w
ciagu trzech dni od kopulacji, to u samicy tej
rozw0j ciazy zostanie przerwany. Zjawisko
to zostalo opisane po raz pierwszy u myszy
w 1959 r. przez brytyjskiego zoologa BRUCE
i od jej nazwiska zostalo nazwane efektem
Bruce (ang. Bruce effect). Obecnie na pod-
stawie badan laboratoryjnych wiadomo, ze
efekt ten wystepuje u wielu gryzoni. Znacze-
nie adaptacyjne efektu Bruce jest od dawna
dyskutowane w literaturze (np. SCHWANMEY-
ER 1979, LABOV 1981). KorzyS¢ samca jest ra-
czej oczywista: dzieki przerwaniu ciazy sami-
ca jest szybciej gotowa do kolejnej kopulagji,
zatem samiec, ktory wywotat efekt Bruce, be-
dzie mogl mie¢ z nia potomstwo. Natomiast
znaczenie dostosowawcze tego zjawiska dla
samicy jest mniej jasne. Samica moze jednak

rowniez odnosi¢ korzysS¢ z efektu Bruce. Po
pierwsze, obcy samiec moglby w przysztoSci
zabi¢ jej potomstwo pochodzace z kojarze-
nia z konkurentem, zatem przerwanie ciazy
oszczedza samicy prawdopodobnie zmarno-
wanej inwestycji. Po drugie, samica moze
osiagna¢ wyzszy sukces reprodukcyjny ro-
dzac potomstwo samca w jakim$ sensie lep-
szego (np. o wyzszej pozycji spotecznej albo
stabiej z nia spokrewnionego). Ciezarne sa-
mice kontroluja w pewnej mierze efekt Bru-
ce (czemu sprzyja podatnoS¢ na jego dzia-
lanie tylko przez krotki czas w ciagu doby,
ktory zwykle spedzany jest przez samice w
gniezdzie) szukajac albo unikajac kontaktu
z zapachem nieznanych samcOow, a szukaja
czeSciej kontaktu z samcami dominujacymi
i pochodzacymi z innego szczepu (BECKER i
HURST 2009).

Prowadzono liczne badania eksperymen-
talne majace na celu wyjasnienie podstaw
biologicznych tego zjawiska. Stwierdzono, ze
w efekcie Bruce biora udzial neurony sen-
soryczne lemieszowo-nosowe i neurony w
obrebie dodatkowej opuszki wechowej oraz
ich projekcje nerwowe. W czasie kopulacji
zachodzi do wydzielenia noradrenaliny, kto-
ra poprzez receptory alfa2-adrenegiczne od-
dzialuje na kanaly wapniowe, co prowadzi
do wydzielania glutaminianu oddziatujacego
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z receptorami mGluR2. Aktywacja tych re-
ceptoréow z kolei prowadzi do wydzielania
neurotransmitera GABA, ktory hamuje zapo-
czatkowany w rezultacie dzialania pierwot-
nych bodicéw wechowych proces (KaBA
2010). Poznane s3 rowniez szlaki nerwowe
biorace udzial w efekcie Bruce. Sygnal za-
pachowy wyczuwany przez samice, ktora
wczesniej kopulowala z innym samcem i u
ktorej nastapilo zaplodnienie, jest rozpozna-
wany i aktywuje neurony narzadu lemieszo-
wo-nosowego, a te z kolei aktywuja neurony
pobudzajace szlakow nerwowych biegnacy
przez dodatkowa opuszke wechowa i czes¢
moézgu, zwana jadrem migdatowatym, do
neurondw dopaminergicznych znajdujacych

sic w jadrze hlukowatym podwzgorza (ang.
arcuate nucleus, ARC), powodujac wydziele-
nie dopaminy. Dopamina hamuje wydziela-
nie prolaktyny z przysadki mozgowej, co w
nastepstwie prowadzi do spadku wydzielania
progesteronu. Progesteron jest hormonem
niezbednym w procesach implantacji zarod-
ka i rozwoju ciazy, a jego spadek powoduje
zaburzenia i przerwanie ciazy (KABA 2010).

Wykazano, ze zaréwno glowny system
wechowy i system lemieszowo-nosowy (do-
datkowy) polaczone sa siecia neuronéw z ja-
drem migdatowatym i podwzgoérzem i biora
udziat w neuroendokrynowej i behawioral-
nej odpowiedzi wystepujacej w efekcie Bru-
ce (HALEM i wspotaut. 2001).

ROZPOZNAWANIE POTOMSTWA PRZEZ MATKE U OWIEC

Doswiadczenie odgrywa ogromna role
w procesach uczenia si¢ powodujac zmiany
zarOWNo na poziomie mozgu, jaki i zachowa-
nia. Jesli takie dosSwiadczenia sa szczegllnie
silne i przypadaja na SciSle okreSlony okres
Zycia, to ten czas nazywamy okresem krytycz-
nym (ang. sensitive period). Procesy uczenia
zachodzace w okresie krytycznym wywolu-
ja dlugotrwale zmiany w rozwoju zachowan
spolecznych i emocjonalnych.

Owce sa zwierzetami stadnymi, rozmna-
zajacymi si¢ sezonowo, stad setki miodych
przychodzi na Swiat w tym samym czasie i
miejscu. Samica, krotko po wydaniu potom-
stwa, jest w stanie za poSrednictwem bodz-
coOw zapachowych rozpoznaé je, a tworze-
nie si¢ wi¢zi miedzy matka i potomstwem
odbywa si¢ juz trzy godziny po porodzie.
JednoczeSnie matka wykazuje zachowania
agresywne w stosunku do nie swoich po-
tomkow i karmi jedynie wlasne potomstwo.
Przeprowadzono liczne eksperymenty w celu
wyjasnienia tych zachowan. Stwierdzono, ze
stymulacja pochwy i szyjki macicy w czasie
porodu powoduje wydzielanie neurotransmi-

terOw: noradrenaliny i acetylocholiny, oraz
hormonu oksytocyny w opuszkach wecho-
wych (KENDRICK i wspotaut. 1992). Jedno-
czeSnie stwierdzono, ze bodice zapachowe
pochodzace od jagniat maja niewielki wptyw
na wydzielanie neurotransmiterow czy ak-
tywnosS¢ elektryczna w opuszkach wecho-
wych przed narodzinami. Natomiast wykaza-
no, ze po porodzie wystepuje wzrost liczby
komorek w opuszkach wechowych, odpo-
wiadajacych na bodice zapachowe wydzie-
lane przez jagni¢ta. Stwierdzono rowniez, ze
wzrostowi liczby tych komorek towarzyszy
zwickszenie poziomu neurotransmiterOw
cholinergicznych i noradrenergicznych (KEN-
DRICK i wspoétaut. 1992).

Wykazano réwniez, ze w mozgu Owcy
istnieje wiele obszaréow, do ktorych docie-
ra informacja z systemu wechowego. Szlaki
nerwowe biorace udziat w przekazywaniu
informacji zapachowej do moézgu sa bardziej
rozproszone, niz to mialo miejsce w przypad-
ku efektu Bruce, i obejmuja m.in. jadro mig-
dalowate i hipokamp (KENDRICK i wspolaut.
1997).

UCZENIE SIE ZAPACHOW U MLODYCH SZCZUROW I KROLIKOW

Miode szczurow i krolikOw wymaga-
ja opieki i sa we wczesnym etapie rozwoju
zalezne od docierajacych do nich bodzcow
zapachowych i dotykowych. Milode szybko
ucza sie rozpoznawacé po zapachu swoja mat-
ke, aby przyczepic si¢ do jej sutkOw i zostac
przez nia nakarmione (WILSON i wspotaut.
2004). Wykonano seri¢ eksperymentéw, na

podstawie ktorych stwierdzono, ze po uro-
dzeniu wystepuje okres krytyczny do uczenia
si¢ rozpoznawania bodzZcow zapachowych i
ksztattowania si¢ zwiazanych z nimi zacho-
wan. W doswiadczeniach ze stymulacja oko-
licy przyustnej mtodych i uzyciem bodzZcow
zapachowych uzyskano podobne efekty jak
te, wystepujace w sytuacji naturalnej, jesli
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chodzi o zachowania pomiedzy matka i jej
nowo narodzonym potomstwem. Stwierdzo-
no, ze ksztaltowaniu si¢ powyzszych zacho-
wan towarzyszy wydzielanie noradrenaliny
i serotoniny w glownej opuszce wechowe;j
oraz wzrost CAMP (WILSON i SULLIVAN 1992,
Cur i wspotaut. 2007). Ten krytyczny okres
ksztaltowania sie powyzszych zachowan kon-
czy sie 10 dni po urodzeniu, kiedy mtode
staja si¢ juz bardziej samodzielne (WILSON i
wspolaut. 2004).

Zachowania te oparte sa na uczeniu sie
z wykorzystaniem bodzcow zapachowych
i sa niezbedne do przezycia i maksymaliza-

cji sukcesu reprodukcyjnego. Przedstawione
przyktady doskonale obrazuja wystepowanie
okresu krytycznego, w obrebie ktérego tego
rodzaju zachowania moga powstawac. Ucze-
nie si¢ jest w tych przypadkach zwiazane ze
zmianami zachodzacymi w glownym syste-
mie wechowym i systemie lemieszowo-noso-
wym (dodatkowym) oraz w licznych szlakach
nerwowych prowadzacych do rozmaitych
struktur moézgu. Powyzsze przyklady rowniez
doskonale obrazuja, ze mozg jest organem
niezwykle plastycznym, ciagle zmieniajacym
si¢ i odpowiadajacym na reakcje Srodowiska.

PODWZGORZE, STRES I NEUROEKOLOGIA

Struktura moézgu, zwana podwzgorzem,
jest swoistym sterem, gdzie przecina si¢ re-
gulacja hormonalna calego organizmu, kon-
trolujaca wiele podstawowych procesoOw
zyciowych, takich jak gtod, sytoS¢, agresja,
reakcje seksualne, zwiazki pomiedzy partne-
rami, opieka rodzicielska, czy stres. W niniej-
szej czeSci przedstawimy kilka przyktadow
badan koncentrujacych si¢ na zagadnieniach
stresu, ktore naszym zadaniem sa doskona-
tlym przykltadem tematéow do badan neuro-
ekologicznych. W wyborze badan kierowali-
Smy sie rowniez wzgledami mozliwosci ich
przeprowadzenia w warunkach naszego kra-
ju. Reakcja na stres regulowana jest przez au-
tomomiczny (wegetatywny) uklad nerwowy
i 0§ podwzgorze-przysadka moézgowa-nadner-
cza (PPN) (ang. hypothalamus-pituitary-adre-
nal, HPA) (ULRICH-LAI i wspoétaut. 2009). W
sytuacjach kryzysowych pierwsza fala obro-
ny przejawia si¢ w dzialaniu autonomiczne-
go ukladu nerwowego i manifestowana jest
wydzielaniem si¢ hormonéw adrenaliny i
noradrenaliny. Natomiast dzialanie osi PPN
polega na wydzielaniu kaskady hormonéw
w odpowiedzi na reakcje stresowa. W sytu-
acji stresowej bodziec odbierany jest przez
mozg i z podwzgodrza wydzielany jest hor-
mon uwalniajacy kortykotropine — kortyko-
liberyna (CRH) i hormony pokrewne, co z
kolei prowadzi do wydzielanie hormonu ad-
renokortykotropowego (ACTH) przez przed-
ni plat przysadki moézgowej oraz stymuluje
uwalnianie glikokortykoidow (kortykostero-
nu u szczuréw i kortyzolu u ludzi) przez gru-
czol nadnerczowy.

Niezwykle interesujace badania prowa-
dzono na europejskim gatunku gryzonia,
nornicy rudej (Myodes glareolus), ktora na-

lezy do organizmoéw modelowych zaréwno
do badan Srodowiskowych, jak i laboratoryj-
nych. W jednym z badan przeprowadzono
eksperyment, w ktorym samice, bedace na
tym samym etapie ciazy, poddano czestym
spotkaniom (rodzaj stresu o charakterze so-
cjalnym) i badano jaki ma on wptyw na po-
tomstwo. W testach behawioralnych (10
minutowy test preferencji; ang. two-choice
preference test) wykazano, ze samce kieru-
jac sie bodzZcami zapachowymi wybieraty
samice, ktore nie zostaly poddane stresowi
w okresie prenatalnym, a nie te, ktore zo-
staly poddane stresowi (MARCHLEWSKA-KOJ i
wspotaut. 2003). Ponadto stres prenatalny
rowniez opo6znit dojrzewanie plciowe po-
tomstwa, mierzone na podstawie wagi ma-
cicy i jader oraz liczby pecherzykéw jajni-
kowych (KRUCZEK i MARCHLEWSKA-KOJ 1980,
MARCHLEWSKA-KOJ i wspotaut. 2003). Stad tez
wykazano, ze zarOwno opOznienie dojrzewa-
nia plciowego, jak i obnizenie atrakcyjnoSci
seksualnej stanowia czynniki limitujace zdol-
noSci reprodukcyjne u tego gatunku. Bada-
nia te maja wazny aspekt ekologiczny, jako
ze nornice rude sa zwierzetami z 3-4 letni-
mi cyklami populacyjnymi, podczas ktorych
nastepuje gwaltowny wzrost osobnikow w
populacji, a nastepnie ich spadek (HENTTO-
NEN 2000, NORRDHAL i KORPIMAKI 2002). W
okresach wzrostu liczby osobnikéw w popu-
lacji mozliwe jest nagromadzenie czynnikOw
zwiazanych ze stresem natury spotecznej,
ktory indukowany byl w warunkach labora-
toryjnych. Ponadto wykazano, ze odpowiedzi
w reakcji na stres prenatalny roznia sie w za-
leznoSci od plci. Stwierdzono na przyktad, ze
stres prenatalny powoduje spadek aktywno-
§ci u samic i przyczynia sie¢ do wzrostu agre-
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sji u samcow (MARCHLEWSKA-KOJ i wspotaut.
2003). Plciowo-zalezna reakcja na stres jest
powszechnie wystepujacym zjawiskiem, ale
jej znaczenie ekologiczne i ewolucyjne wy-
maga dalszych badan (SLiwOwskA 2010). Po-
ruszane zagadnienia sa rowniez interesujace
w aspekcie teorii programowania prenatalne-
go (ang. fetal or early programming), ktora
mowi, ze czynniki Srodowiskowe, dzialajace
we wczesnych okresach rozwoju organizmu,
moga zmieni¢ funkcjonowanie uktadu neuro-
endokrynowego i przyczynic¢ sie do wystepo-
wania wielu choréb w poézniejszym okresie
zycia. Wyniki ostatnich badan wykazuja, ze
tzw. prze-programowanie (ang. re-progra-
ming) ukladow neuroendokrynowych orga-
nizmow moze odbywac si¢ poprzez mecha-
nizmy epigenetyczne, czyli post-translacyjne
modyfikacje DNA zachodzace bez zmian w
sekwencji DNA i manifestujace si¢ zmiana-
mi w ekspresji genow. Omawiane zagadnie-
nia stanowiq jeden z najbardziej intensywnie
rozwijajacych sie tematow badan z pograni-
cza neurobiologii. Pokazano na przyklad, ze
w zaleznoSci od ,sposobu opieki rodziciel-
skiej” zachodza w mozgu potomstwa zjawi-
ska o podlozu epigenetycznym, ktore prowa-
dza do kaskady dhlugotrwalych zmian na po-
ziomie molekularnym i komérkowym, ktore
ksztattuja odpowiedZ na stres u potomstwa.
Przyktadem takich zmian epigenetycznych sa
modyfikacje receptora dla glukokortykoidow
(GR), zachodzace pod wplywem czynnikow
srodowiskowych dzialajacych we wczesnym
okresie postnatalnym. Badania przeprowa-
dzone w laboratorium kanadyjskiego na-
ukowca Meaney’'a wykazaly, ze potomstwo
matek szczuréow, ktore charakteryzuja sie

wysokim poziomem opieki macierzynskiej
ma wicksza ekspresjc GR w strukturze mo-
zgu, zwanej hipokampem i zmniejszona od-
powiedZz na stres, przejawiajaca si¢ nizszym
poziomem kortykosteronu, w poréwnaniu z
potomstwem matek wykazujacych mniejsze
zainteresowanie w stosunku do swoich mlo-
dych (WEAVER i wspoétaut. 2004 ). Stwierdzo-
no ponadto, ze u podstaw tych réznic leza
mechanizmy epigenetyczne, takie jak roznice
w metylacji eksonu 17 w promotorze dla GR
(WEAVER i wspotaut. 2004). Niezwykle cieka-
we dla badafn neuroekologicznych wydaje si¢
by¢ badanie podobnych zjawisk w warun-
kach naturalnych.

Oprocz niewatpliwej roli podwzgorza w
reakcji na stres wykazano rOwniez ogrom-
ny wplyw hipokampa, kory przedczotowej i
ciata migdatowatego w rekcjach stresowych
(ROOZENDAAL i wspotaut. 2009, ARNSTEN
2009, ULRICH-LAI i HERMAN 2009). Stwierdzo-
no takze, ze chroniczny stres hamuje dziala-
nie osi podwzgorze-przysadka mozgowa-go-
nady, PPG (ang. hypothalamus-pituitary-gona-
dal axis, HPG), np. hamuje wydzielanie hor-
monu lutenizujacego (LH) i owulacje.

Innymi, niezwykle interesujacymi bada-
niami, ktére moga wchodzi¢ w zakres za-
gadnien neurekologicznych sa eksperymenty
dotyczace sytuacji stresowych dzialajacych
w poOzniejszych okresach zycia, jak np. stres
wynikajacy z duzego zageszczenia populacji
oraz ksztaltowanie sie hierarchii w stadach
i towarzyszacych ich zmian neurohormonal-
nych (MARCHLEWSKA-KOJ 1997, TAMASHIRO i
wspolaut. 2005). Zagadnienia te zwiazane sa
z zachowaniami agresywnymi, w ktorych bie-
rze udzial m.in. podwzgorze.

HIPOKAMP — STRUKTURA MOZGU O NIEZWYKLE WAZNYCH FUNKCJACH

Hipokamp (tac. hippocampus) nalezy do
uktadu limbicznego i znajduje si¢ w placie
skroniowym kresomozgowia. Potocznie uzy-
wa sie nazwy hipokamp, chociaz neuroana-
tomowie stosuja nazwy: twor hipokampa
(ang. hippocampal formation) lub formacja
hipokampa, ktore sa pojeciami szerszymi.
Hipokamp sktada sie z: hipokampa wlasci-
wego, ktory z kolei dzieli si¢ na trzy pola
(lub cztery pola, zaleznie od autora opraco-
wania naukowego): CAl, CA2 i CA3 (ewen-
tualnie CA4; tac. cornu Ammonis). Hipo-
kamp witaSciwy wraz z regionami zwanymi
zakretem lub zawojem z¢batym (ang. denta-
te gyrus, DG), podktadka hipokampa i kore

srodwechowa tworzy tzw. twor hipokampa
(AMARAL 2007). Region zwany zakretem (lub
zawojem) ze¢batym jest szczegoOlnie wazny,
gdyz tam w okresie dorostym zachodzi pro-
ces neurogenezy.

Nazwa hipokamp wywodzi sie¢ od grec-
kiej nazwy gatunku ryby z rodzaju Hippo-
campus (gr. hippos, kon; kampos, strach
morski), zwanego potocznie konikiem mor-
skim, gdyz ta struktura mozgu przypomina
swoim wygladem te rybe. Do poznania ana-
tomii hipokampa przyczynily si¢ w znacz-
nym stopniu badania wtoskiego naukowca
Camillo Golgi, ktory opracowal nowa meto-
de¢ wizualizacji komorek nerwowych, zwana
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od jego nazwiska metoda Golgiego (GOLGI i
wspotaut. 2001).

Hipokamp to niezwykle istotna czeS¢ mo-
zgu bioraca udzial w procesach uczenia sie,
a zwlaszcza w powstawaniu procesOw pa-
mieciowych dotyczacych odpowiedzi na py-
tania: co? gdzie? i kiedy? (tzw. pamie¢ jawna,
zw. tez deklaratywna). Badania post mortem
mo6zgow pochodzacych od alkoholikow cier-
piacych na chorob¢ Wernickiego-Korsakowa,
u ktorych wystepowaly zaburzenia pamigci,
wykazaly, wsrod innych struktur mozgu, row-
niez znaczne uszkodzenia hipokampa (KOPEL-
MAN i wspotaut. 2009). Badania przeprowa-
dzone z udzialem jednego z najstynniejszych
w dziejach medycyny pacjenta, Henry’ego
Molaisona (znany pod pseudonimem H.M.),
cierpiacego na padaczke, u ktorego doko-
nano resekcji duzej czeSci hipokampa wraz
ze znaczna iloScia otaczajacych go tkanek,
rowniez wskazuja na ogromne znaczenie tej
struktury mozgu. Operacja, co prawda uwol-
nita go w duzym stopniu od aktow choroby,
ale pozbawila mozliwoSci przeksztalcania
nowych wspomnienn z pamieci krotkotrwa-
tej, na trwale wspomnienia przechowywane
w pamie¢ci dlugotrwalej. Mozna wiec powie-
dzieé, ze pacjent ten zostal mentalnie zatrzy-
many w czasie (SCOVILLE i MILNER 2000). Od
2009 r. w Uniwersytecie San Diego w Kali-
fornii, naukowcy pod kierunkiem neuroana-
toma Annese rozpoczeli projekt majacy na
celu poznanie szczegotowej anatomii mozgu
tego pacjenta (MILLER 2009).

Na podstawie wielu badan stwierdzono,
ze hipokamp bierze udzial w procesie za-
pamictywania, a zwlaszcza w powstawaniu
pamieci jawnej (deklaratywnej). Stwierdzo-
no miedzy innymi, ze ta struktura mozgu
potrzeba jest do powstawania jednej z form
pamieci jawnej, pamieci przestrzennej, Czy-
li zapami¢tywania poszczegOlnych miejsc na
podstawie charakterystycznych dla niego ele-
mentOw (CLAYTON i KREBS 1995; CLAYTON i
wspotaut. 2001, 2003).

W zakrecie zebatym hipokampa u doro-
stych organizmow zachodzi rowniez proces
neurogenezy, czyli powstawiania nowych ko-
morek nerwowych. Przez ponad 100 lat w
neurobiologii panowat dogmat, ze utrata neu-
rondw w mozgu ludzkim jest nieodwracalna.
Na poczatku lat 60. XX w. Altman przepro-
wadzit serie¢ eksperymentOw przy uzyciu me-
tod autoradiograficznych, w ktérych wykazat,
m.in. ze u szczurOw powstaja nowe neurony
w okresie pourodzeniowym w czeSci hipo-
kampa zwanej zakretem ze¢batym. Jednakze

jego badania byly zbyt rewolucyjne na owe
czasy i zostaly zapomniane. PietnaScie lat
pOzniej inny naukowiec, Kaplan, stosujac au-
toradiografie i mikroskopie elektronowa po-
twierdzit wczeSniejsze obserwacje Altmana
(KAPLAN i HINDS 1977). Jego badania rowniez
nie zostaly zauwazone przez grono naukowe.
Dopiero w latach 90. XX w., wraz z rozwo-
jem nowej techniki z uzyciem zwiazku o na-
zwie BrdU (5-bromo-3’-deoksyurydyna) ame-
rykanski naukowiec Gige i wspolpracownicy
dostarczyli nowych dowodow na wystepowa-
nie neurogenezy w hipokampie u dorostych
osobnikow (GROSS 2000). Na podstawie tych
i wielu innych pozniejszych eksperymentow
wiadomo dzisiaj, ze u gryzoni nowe neuro-
ny generowane sa w czasie calego zycia z
populacji ciagle dzielacych si¢ komorek pre-
kursorowych w czeSci hipokampa zwanej za-
kretem zebatym. Stad nowe neurony wedruja
do warstwy ziarnistej hipokampa, gdzie wy-
twarzaja aksony i wykazuja ekspresje bialek,
bedacych markerami dla dojrzalych neuro-
now (ERIKSSON i wspotaut. 1998, CHRISTIE i
CAMERON 2006). W 1998 r. ERIKSSON i wspot-
pracownicy opublikowali pierwsze wyniki
badan post mortem wskazujace, ze neuroge-
neza zachodzi rowniez w hipokampie doro-
stego czlowieka. Naukowcy ciagle poszukuja
odpowiedzi na pytania jaka jest funkcja no-
wych neuronow powstajacych w zawoju z¢-
batym. Stwierdzono wystepowanie zwiazkOw
pomiedzy procesami usprawniajacymi zapa-
mietywanie i uczenie si¢, takim jak bieganie
czy stymulujace Srodowisko, ktére jednocze-
Snie przyspieszaja proces neurogenezy (VAN
PRAG 2009, GOULD i wspoélaut. 1999). Wyka-
zano takze, ze w warunkach kiedy zdolnoSci
uczenia si¢ znacznie si¢ ostabiaja, np. w cza-
sie stresu czy w okresie starzenie si¢, obni-
zony jest rowniez proces neurogenezy (WAR-
NER-SCHMIDT i DUMAN 2000, JESSBERGER i GAGE
2008). Najnowsze prace profesora Gigego
postuluja kilka teorii na temat roli neuro-
genezy w procesach pamicciowych (DENG i
wspotaut. 2009; AIMONE i wspotaut. 2010a,
b). Teorie te bazuja na obserwacji, ze zawoj
zebaty nie jest struktura stabilna, jako ze po-
wstaja tam ciagle nowe neurony (AIMONE i
wspotaut. 2010a) i sklada si¢ on z populacji
komorek bedacych w réznym wieku. Dlate-
go tez proponowana jest dynamiczna funkcja
dla tych nowo powstalych neuronow. Teorie
rozwijane w ostatnich latach koncentruja si¢
na roli nowo powstalych neuroné6w w zawo-
ju zebatym w roéznych stadiach powstawania
pamie¢ci. Transgeniczne modele zwierzat, u
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ktorych proces neurogenezy jest uposledzo-
ny, dostarczaja kolejnych dowodow na role
neurogenzy w procesach uczenia si¢ z udzia-
lem hipokampa (DENG i wspotaut. 2009).
Przy omawianiu procesOw neurogenezy war-
to réwniez zaznaczyC, ze u ssakow proces
ten w okresie dorostym zachodzi rowniez
w opuszce wechowej (MOURET i wspotaut.
2009, WHITMAN i GREER 2009), a nowo po-
wstale komorki nerwowe biora udzial w per-
cepcji bodzcow zapachowych (NISSANT I PAL-
LOTTO 2011).

Ponadto nalezy podkresli¢, iz zmiany w
wielkoSci poszczegllnych struktur moézgu
moga zachodzi¢ bez zmian w neurogenezie.
Najbardziej znanym jest przyklad trzech ga-
tunkow ryjowek z rodzaju Sorex, u ktorych
zachodza sezonowe zmiany wysokoSci pusz-
ki mozgowej, gdzie rozmiary czaszki osiaga-

ja maksimum w maju-czerwcu, minimum zas
w okresie grudzien-luty (DEHNEL 1949). Za-
obserwowany efekt znany jest w literaturze
jako ,zjawiskiem Dehnela”. Wykazano w serii
eksperymentoéw, ze zmiany w liczbie komo-
rek nerwowych nie wplywaja na obserwo-
wane zmiany sezonowe w wielkoSci mozgu.
Stwierdzono, ze zarGwno proces neurogene-
zy, jak i Smierci neuronOw nie przyczyniaja
si¢ w znacznym stopniu do obserwowanych,
sezonowych zmian w wielkoSci mozgow u
Sorex (BARTKOWSKA i wspotaut. 2008). Pro-
blem wyjasnienia mechanizmu, jak i znacze-
nia ekologicznego tego zjawiska pozostaje
nadal otwarty i moze stanowi¢ ciekawy te-
mat do badan dla neuroekologéw. Przypusz-
cza sie, ze zjawisko to spowodowane jest ko-
niecznoS$cia oszczedzania energii, wynikajaca
z ograniczenia iloSci pokarmu w zimie.

HIPOKAMP JAKO STRUKTURA MOZGU BADANA PRZEZ NEUROETOLOGOW
I NEUROBIOLOGOW

W niniejszej czeSci pracy chcemy przed-
stawi¢ kilka przykladow badan z pogranicza
neuroetologii i neurobiologii ze szczegdlnym
uwzglednieniem zmian zachodzacych w hi-
pokampie pod wplywem czynnikow Srodo-
wiskowych. Prace te, naszym zdaniem, moga
stanowiC¢ przyklady z listy tematéw badan
kluczowych dla nowej dyscypliny naukowej
jaka jawi sie byC neuroekologia. Omawiane
beda zachowania takie jak: strategie rozrodu,
chowanie pokarmu przez ptaki i zmiennos¢
sezonowa.

STRATEGIE ROZRODU A ZMIANY W WIELKOSCI
HIPOKAMPA

Nornik pensylwanski (Microtus pennsy-
lvanicus), jak wickszoSC ssakOw, jest zwierze-
ciem poligamicznym. U tego gatunku samce
konkuruja o samice i maja kilkakrotnie wi¢k-
sze terytoria od samic (GAULIN i FITZGERALD
1986, 1989; SPRITZER i wspotaut. 2005a, b).
W  badaniach laboratoryjnych stwierdzono
takze, ze samce tego gatunku wykonuja za-
dania zwiazane z wykorzystaniem pamie¢-
ci przestrzennej lepiej niz samice (GAULIN i
FrrzGERALD 1989). Maja one rowniez lepsze
wyniki w testach badajacych zdolnoS¢ pa-
mi¢ciowa zwigzana z orientacja przestrzen-
na, np. w labiryncie wodnym, a w naturze
zajmuja wicksze terytoria i posiadaja wicksze
arealy osobnicze, wizytuja wiecej nor samic,
a nawet czeSciej powtornie odwiedzaja swo-
je ,wybranki” (SPRITZER i wspotaut. 2005b).

Zastanawiano si¢ jaki jest mechanizm odpo-
wiedzialny za tego typu zachowania. Badania
przeprowadzone przez kanadyjska badaczke
Galea dowodza, ze samce z lepszymi zdolno-
Sciami przestrzennymi maja wyzszy poziom
testosteronu, w porownaniu z samcami wy-
kazujacymi mniejsze zdolnoSci przestrzenne
(GALEA i MCEWEN 1999). Stwierdzono row-
niez, ze samice potrafia za pomoca zmyshu
wechu rozrézni¢ samce o ré0znym poziomie
testosteronu (FERKIN i wspolaut. 1994, LE-
ONARD i wspotaut. 2001).

Oprocz gatunkOow poligamicznych wsrod
nornikow wystepuja takze gatunki monoga-
miczne, do ktorych naleza nornik sosnowy
(Microtus pinetorum) i nornik preriowy (Mi-
crotus ochrogaster), u ktorych samce opieku-
ja si¢ potomstwem, a wielkoSci ich areatow
osobniczych sa takie same jak u samic. W
przeciwienistwie do poligamicznych norni-
kow, u wspomnianych wyzej dwoch gatun-
kow monogamicznych nie stwierdzono roz-
nic ptciowych, jesli chodzi o zdolnoSci roz-
wiazywania testow sprawdzajacych zdolnosci
przestrzenne (FITZGERALD i MADISON 1983;
GAULIN i FITZGERALD 1986, 1989).

Jak wspomniano powyzej, hipokamp bie-
rze udzial w procesach uczenia si¢c zwiaza-
nych z orientacja w przestrzeni. Nie dziwi za-
tem, iz naukowcy zainteresowali si¢ porow-
naniem wielkoSci tej struktury moézgu u poli-
i monogamicznych nornikow. Wykazano, ze
poligamiczne samce nornikéw majace wick-
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sze terytoria, lepsze zdolnoSci przestrzenne,
posiadaja rowniez wiekszy hipokamp, w po-
roOwnaniu z samicami tego gatunku. Takich
roznic plciowych nie stwierdzono natomiast
w przypadku nornik6w monogamicznych
(JAcoss i wspotaut. 1990).

Na podstawie powyzszych przykladow
mozna wyciagnac kilka interesujacych wnio-
skow. Wspotzawodnictwo pomiedzy samca-
mi nornika pensylwanskiego o samice do-
prowadzilo do wzrostu wielkoSci terytoriow
u samcow, ktoremu towarzyszyla selekcja w
kierunku lepszych zdolnoSci przestrzennych,
potrzebna do dobrej orientacji na tak du-
zych terytoriach. Z kolei selekcja w kierunku
zdolnoSci przestrzennych, w konsekwencji
doprowadzita do zmian ewolucyjnych w hi-
pokampie.

Poznano réwniez podstawy neurobiolo-
giczne zachowan mono- i poligamicznych
(INSEL 2003). Stwierdzono, ze monogamicz-
ne samice nornikOw preriowych posiadaja
wicksza zdolnos¢ wiazania oksytocyny do jej
receptora w jadrze pollezacym, w porOwna-
niu z samicami gatunku poligamicznego. Wy-
kazano ponadto, ze samice monogamicznych
nornikdw preriowych, ktorym wstrzyknie-
to antagoniste oksytocyny, zachowywaly sie
podobnie do gatunku poligamicznych nor-
nikow gorskich, nie wykazujac dlugotrwate-
go zainteresowania w stosunku do partne-
ra (WILLIAMS i wspoétaut. 1994, INSEL i HULI-
HAN 1995). Natomiast u samcow nornikow
stwierdzono, ze role analogiczna do oksyto-
cyny pelni wazopresyna (AVP). Wykazano, ze
samce monogamicznego gatunku nornikéw
maja podwyzszony poziom wiazania tego
hormonu w brzusznym pallidum, w porow-
naniu z gatunkami poligenicznymi. Ponad-
to pokazano, ze agonista AVP, aplikowany
centralnie u samcoéw nornikOw preriowych
przed taczeniem si¢ w pary, zablokowal roz-
woj preferencji partnerskich (WINSLOW i
wspotaut. 1993).

Stad tez u nornikéw wystepuja plciowo-
-specyficzne mechanizmy odpowiedzialne
za ksztaltowanie sic zwiazkow partnerskich.
Ponadto wykazano, ze aktywacja mezolim-
bicznego systemu dopaminergicznego, a w
szczegoOlnosci aktywacja receptoréw dopami-
nergicznych typu D2 w powloce jadra pol-
lezacego jest potrzebna do ksztaltowanie si¢
dhugotrwatych wiezi u nornikéw preriowych.
Wykazano, ze agonista dopaminy podany do
jadra pollezacego pobudza, a antagonista ha-
muje zachowania zwiazane z wyborem part-
nerki u samcow nornikéw preriowych.

CZY ISTNIEJA ZALEZNOSCI POMIEDZY
SEZONOWYM CHOWANIEM POKARMU PRZEZ
PTAKI I WIELKOSCIA HIPOKAMPA?

Niektore gatunki ptakow z rzedu wroblo-
wych (Passeriformes) chowaja pokarm. Maja
one strategic chowania albo pojedynczych,
albo kilku porcji pokarmu w réznych kryjow-
kach. Badania wykazaly, ze ptaki doskonale
pamie¢taja, gdzie ukryly pokarm, zapami¢tu-
jac pewne charakterystyczne punkty orien-
tacyjne w obrebie kryjowek, a takze kieruja
sic kompasem stonecznym (COWIE i wspot-
aut. 1981, BALDA i WILTSCHKO 1989, SHERRY
i wspotaut. 1989). Jak juz wczeSniej wspo-
mnieliSmy, w procesie orientacji przestrzen-
nej (w tym przypadku lokalizacji miejsc
gdzie ukryty jest pokarm) bierze udziat hipo-
kamp (EMERY i CLAYTON 2004). Potwierdzaja
to badania polegajace na zniszczeniu hipo-
kampa, ktore prowadzi do selektywnych de-
ficytow w pamie¢ci przestrzennej (HAMPTON i
SHETTLEWORTH 1996a, b).

Chowanie pokarmu jest zachowaniem se-
zonowym. Niektore gatunki sikor zaczynaja
gromadzi¢ i chowac¢ pokarm jesienia i kon-
tynuuja ten proces w czasie zimy i wczesna
wiosna. Strategia ta jest krotkotrwata, gdyz
pokarm ten jest odnajdowany i zjadany w
ciggu kilku dni od czasu schowania (COWIE
i wspotaut. 1981). Sadzi sie, ze strategia ta
powstala, aby zrownowazy¢ roznice w do-
stepnosci pozywienia w czasie dnia i nocy
(MCNAMARA 1990). Oprocz ptakow, ktore
wykorzystuja ta krotkotrwala strategie, wy-
stepuja rowniez takie gatunki, u ktorych
zgromadzony i schowany pokarm jest odnaj-
dowany dopiero po kilku miesiacach. Tutaj
strategia polega na gromadzeniu zapasow,
kiedy jest dostepnoSC pozywienia, i wykorzy-
stywanie ich w okresie, kiedy ze wzgledow
klimatycznych jest go brak. U krukowatych,
wsrod ktorych dobrze poznanym gatunkiem
jest orzechowka popielata (Nucifraga co-
lumbiana), zbieranie i chowanie nasion so-
sny odbywa si¢ jesienia, kiedy jest ich duzo.
Ptaki te zimuja na nizszych wysokoSciach i
wracaja wiosna w celach legowych, kiedy
to ponownie odnajduja zgromadzone po-
przednio pozywienie (SHERRY 2006). Bardzo
interesujace badania prowadzono roOwniez
na innych ptakach z rodziny krukowatych,
np. modrowronkach zaroSlowych (Apheloco-
ma californica), ktore doskonale rozpoznaja
miejsca chowania pokarmu (CLAYTON i Dic-
KINSON 1999). Fascynujace sa takze badania
nad inteligencja krukowatych, przedstawione
w pracy przegladowej EMERY'EGO i CLAYTON
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(2004). Ptaki te potrafia, np. uzywaé narze-
dzi, aby osiagnac¢ okreslony cel.

U sikor wykazano, ze wielko§¢ hipokam-
pa podlega zmiennoSci sezonowej, osiaga-
jac najwieksze rozmiary w pazdzierniku,
w czasie kiedy rozpoczyna si¢ gromadze-
nie pokarmu (SMULDERS i wspotaut. 1995).
Jednak do tej pory, pomimo wysitku kilku
grup badawczych, nie udato si¢ potwierdzi¢
badan laboratoryjnych, badaniami przepro-
wadzonymi w warunkach naturalnych. Jed-
nym z czynnikOw ograniczajacych porow-
nanie tego typu badan moze byc¢ trudnoSc
zwiazana z niemozliwoScia doprowadzenia
w warunkach laboratoryjnych do takiej sa-
mej intensywnoSci zachowan zmierzajacych
do gromadzenia pokarmu, jak to ma miej-
sce w warunkach naturalnych. Istnieja tez
spore ograniczenia w badaniach chowania
pokarmu, gdyz dotychczasowe prace byly
skoncentrowane glownie na poznaniu ga-
tunkéw wykorzystujacych stosunkowo ta-
two przechowywany pokarm, np. nasiona.
Budowanie obrazu ewolucji tego rodzaju
zachowan tylko na tej grupie dostepnych
materialow moze prowadzi¢ do bledow.
Zagadnienie to szerzej dyskutuja ANTCZAK
i wspotpracownicy (2005a). Autorzy ci na-
wiazuja przede wszystkim do wlasnych ba-
dan obejmujacych dwa gatunki drobnych
wroblowcow, dzierzb: srokosza (Lanius
excubitor) i gasiorka (L. collurio). Dzierzby
po zabiciu ofiary, czeS¢ zdobyczy nakluwa-
ja na kolce lub inne ostre przedmioty (ANT-
CZAK i wspoéltaut. 2005a, b). Nakluwanie i
tworzenie spizarni, to adaptacja ewolucyjna
do spozywania ofiar duzych i zawierajacych
toksyczne substancje w skorze, takich jak
np. ropuchy (ANTCZAK i wspotaut. 2005b).
Wykazano rOwniez, ze ta adaptacja ma tez
inne korzysci i funkcje. U gatunkow takich
jak srokosz, na poczatku sezonu legowego
glownie samce wieszaja upolowane ofia-
ry na widocznych miejscach i to w duzej
ilosci (ANTCZAK i wspotaut. 2005b). Takie
ofiary, to przekazniki informacji o jakoSci
wlasciciela terytorium, swoiste shupki gra-
niczne. Kolorowe jaszczurki, owady, ptaki
zawieszone na krzewach rozmieszczonych
w calym terytorium srokosza, to swoiste
ornamenty informujace zar6wno o zdolno-
Sciach towieckich samcow, jak i zasobnoSci
terytorium. Zatem nie dziwi, ze zdolnoSci
tworzenia spizarni, czasu nakluwania ofiar
i pamie¢ przestrzenna rozmieszczenia tych
miejsc jest lepiej wyksztalcona u samcow,
gdyz z racji doboru znajdowala sie pod sil-

niejsza presja wlasSnie u tej plci (KEYNAN i
YOSEF 2010).

»+USKRZYDLONA” NEUROGENEZA W HIPOKAMPIE

Kwestia zmian sezonowych w wielkoSci
hipokampa w warunkach naturalnych u pta-
kow pozostaje nadal sprawa otwarta. Nato-
miast wiadomo, ze u dorostych ptakow wy-
stepuja w hipokampie zmiany sezonowe do-
tyczace procesu neurogenezy. Eksperyment
wyjasSniajacy to zagadnienie przeprowadzili
BARNEA i NOTTEBOHM (1994), ktorzy odlowili
wystepujace w warunkach naturalnych siko-
ry jasnoskrzydte (Poecile atricapillus). Na-
stepnie wstrzykneli im tymidyne zawierajaca
atomy trytu (marker nowo powstalych ko-
morek), po 6 tygodniach ponownie odlowili
te ptaki i badali neurogeneze w hipokampie.
Stwierdzili oni, ze proces neurogenezy odby-
wa sie u nich w ciagu catego roku, a liczba
nowych komorek nerwowych jest najwicksza
w okresie, kiedy ptaki gromadza pokarm. Te
wyniki moga wskazywac na to, ze by¢ moze
Wwzmozony proces neurogenezy, przypadaja-
cy na okres gromadzenia i chowania pokar-
mu, ma zwigzek z procesami pamie¢ciowym,
ktore sa niezwykle intensywne w tym czasie
i umozliwiaja pOzniejsze odnalezienie kryjo-
wek z pokarmem.

Inne, niezwykle ciekawe badania tej sa-
mej grupy badaczy przeprowadzone zosta-
ly na populacji mlodych (3 miesi¢cznych) i
dorostych sikor jasnoskrzydlych (BARNEA i
NOTTEBOHM 1996). Osobniki te odlowiono w
naturalnych warunkach ich wystepowania i
wstrzykni¢to im tymidyne, a po 6 tygodniach
badano hipokamp. Stwierdzono zwickszona
produkcje neuronéw w formacji hipokampa
u osobnikow mtodocianych, w porownaniu
z dorostymi. Majac na uwadze rol¢ hipokam-
pa w procesach uczenia si¢ badacze tluma-
cza, iz ta zwigkszona produkcja neuronow
moze wiazac sie ze wzmozonymi procesami
uczenia si¢ nowego Ssrodowiska u osobnikoéw
mtodocianych.

Eksperymenty prowadzone na kanarkach
wykazaly, ze w Scianach bocznych komor
mozgu wystepuja prekursory komorek ner-
wowych, ktore u dorostych samic kanarkow
ulegaja podziatowi i migruja do jadra kontro-
lujacego Spiew (ang. higer vocal center, HVC)
(GOLDMAN i NOTTEBOHM 1983), nazywanego
rowniez hyperstriatum ventrale, pars cau-
dale. W ten sposOb wykazano, ze u ptakow
w okresie dorostym wystepuje proces neu-
rogenezy. Sugerowano rownoczesSnie, ze te
nowo powstale neurony moga brac¢ udziat w
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nauce Spiewu (GOLDMAN i NOTTEBOHM 1983).
Ponadto wykazano, ze w przypadku Spiewu
samcow kanarka (Serinus canaria) wyste-
puje dodatnia korelacja pomiedzy ekspresja
biatka, moézgowego czynnika wzrostu ner-
woOw (ang. brain-derived neurotrophic factor,
BDNF) w HVC, a dlugoscia Spiewu. Wykaza-
no rowniez, ze przezywalno$S¢ nowych neu-
ronow jest wieksza u kanarkoéw, ktore Spie-
waly, w porownaniu z nieSpiewajacymi (LI
i wspotaut. 2000). Zagadnienie zwiazane ze
Spiewem i neurogeneza zostaly omoéwione
w niedawno opublikowanej pracy przeglado-
wej przez NOTTEBOHMA i Liu (2010).

ZWIAZKI POMIEDZY WIELKOSCIA HIPOKAMPA,
POZIOMEM HORMONOW PLCIOWYCH
I NEUROGENEZA

Jako ze badania przeprowadzane w la-
boratoriach wykazaly wystepowanie roznic
ptciowych w zachowaniach i strukturze hi-
pokampa przypuszczano, ze roznice te moga
by¢ zwiazane z poziomem hormonow plcio-
wych. Badania przeprowadzane na norniku
pensylwanskim wykazaly, ze istnieja roznice
ptciowe w wielkoSci hipokampa, ujawnia-
jace si¢ w cyklu sezonowym. Stwierdzono
rowniez, ze wielkoS¢ hipokampa fluktuuje

w okresie ptodnym i nieptodnym u nornicy
rudej i u wspomnianej juz wczesniej sikory
jasnoskrzydtej. Wykazano, ze u nornika pen-
sylwanskiego wysoki poziom estradiolu (hor-
monu plciowego zenskiego) u samic oraz
wysoki poziom testosteronu (hormonu pitcio-
wego meskiego) jest zwiazany z wickszym
hipokampem, w poréwnaniu do osobni-
koéw o nizszych poziomach tych hormonow.
Stwierdzono ponadto, ze estradiol i progeste-
ron cyrkulujace we krwi, wplywaja na mor-
fologic hipokampa u dorostych samic szczu-
ra, prowadzac do wzrostu liczby kolcow den-
drytycznych (miejsc zwiazanych z powsta-
waniem pamieci w komoérkach nerwowych),
czy liczby synaps (polaczen pomiedzy neuro-
nami) w dendrytach znajdujacych sie w war-
stwie CA1 w hipokampie (WOLLEY i wspot-
aut. 1990, GALEA i wspotaut. 2000).

Wyzej wymienione badania, cho¢ niezwy-
kle interesujace i wskazujace na zwiazki po-
miedzy poziomem hormonéw plciowych i
wielkoScia hipokampa, byly przeprowadzane
jedynie w warunkach laboratoryjnych lub w
znacznym stopniu kontrolowanych przez ba-
daczy. Zasadne zatem jest pytanie zadawane
przez klasycznych ekologow, czy podobne
zaleznoSci wystepuja w naturze?

WPLYW PASOZYTA NA ZACHOWANIE ZYWICIELA, CZYLI O TYM JAK ,INTRUZ” ATAKUJE
UKEAD NERWOWY I ZMIENIA ZACHOWANIE ZYWICIELA

Manipulowanie zachowaniem gospodarza
przez pasozyta tak, by zwickszy¢ skutecznos¢
transmisji zakazenia jest waznym tematem
badan, juz wczesSniej prowadzonych przez
parazytologéw, epizoosocjologobw i etolo-
goéw, z niewielkim udzialem neuroetologii.
Jednakze podloze fizjologiczne manipulacji
zachowaniem zywiciela przez pasozyta, ktory
oddzialuje na jego uktad nerwowy i zmienia
jego zachowanie, jest jeszcze stosunkowo sta-
bo poznane.

Wplyw pasozyta na zywiciela jest bardzo
dobrym przyktadem ilustrujacym koncepcje
fenotypu rozszerzonego (DAWKINS 2003),
wedhug ktorej geny organizmu wplywaja
rowniez na inne organizmy i nieozywione
elementy jego otoczenia, przez co zwicksza-
ja szanse swojej replikacji. Pasozyty moga
wplywaé na rézne aspekty funkcjonowania
organizmOw zywicieli: ich wzrost i rozwoj,
rozrodczo$¢ (a nawet pte¢) oraz zachowanie
(CoMBES 1999). W dalszej czeSci na przykia-

dach przedstawiamy zmiany zachowania zy-
wiciela przez wplyw na jego uklad nerwowy.

JAK TOXOPLASMA GONDII MANIPULUJE
ZACHOWANIEM SWOICH ZYWICIELI?

Jednym z najbardziej znanych przykta-
dow tego typu oddziatywan jest Toxoplasma
gondii. Ostatecznymi zywicielami tego pier-
wotniaka s3 jedynie przedstawiciele rodziny
kotowatych, natomiast posrednimi moga byc¢
wszystkie ssaki i ptaki. Zywiciel ostateczny
zaraza sie¢ od posredniego droga pokarmo-
wa (zjadajac go), gdyz otorbione osobniki
T. gondii osadzaja sic w tkankach zywicie-
li posrednich. W interesie pasozyta lezy za-
tem, by zywiciel poSredni zachowywal si¢
w sposOb ulatwiajacy jego schwytanie przez
drapieznika. Najbardziej ewidentnym przy-
kltadem takiej manipulacji jest zmiana zacho-
wania zarazonych szczuréw wedrownych
(WEBSTER 2001). Zarazone szczury wykazuja
wiecksza aktywnosS¢, mniejsza neofobi¢ i lekli-
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woSC oraz nie unikaja zapachu kota (Sciotki
skropionej kocim moczem), a nawet go pre-
feruja oraz latwiej lapia sie w zywolowki.
Jednoczesnie, zarazone szczury nie odbie-
gaja od pozostalych pod wzgledem pozycji
spolecznej i sukcesu kopulacyjnego. Jako ze
pozycja spoteczna i sukces kopulacyjny sa
osiagane przez szczury w wyniku twardej
konkurencji, nic nie wskazuje na gorsza kon-
dycje zarazonych osobnikow. Wskazuje to
na specyficznos¢ wptywu T. gondii na beha-
wior szczurOw: pasozyt wplywa na te aspek-
ty zachowania szczuréw, ktore z kolei maja
wplyw na ryzyko bycia schwytanym przez
drapieznika.

Zmiany behawioralne spowodowane
przez T. gondii u zarazonych myszy domo-
wych przynajmniej czeSciowo przypominaja
zmiany obserwowane u szczurOw: np. zara-
zone myszy wykazuja wicksza neofili¢, maja
gorsza pami¢C i osiagaja gorsze wyniki w
testach dotyczacych uczenia sie (WEBSTER
2001).

Ciekawe sa rowniez wyniki badan wska-
Zujace na to, ze zarazone owce wchodzily
do hali udojowej statystycznie istotnie pOz-
niej od owiec nie zarazonych (kolejnosc
wchodzenia do doju dojonych przezuwa-
czy nie jest przypadkowa i jest podobna
przynajmniej w krotkim czasie) (GORECKI
i wspotaut. 2008). Nie jest jasne czy taki
wplyw na zachowanie owiec moze by¢ ko-
rzystny dla pasozyta. Przezuwacze sa pod-
stawowymi ofiarami kotowatych w Afryce,
a owca gruboroga jest ofiara pumy, zatem
manipulowanie zachowaniem przezuwaczy
(w tym owiec) byloby korzystne dla tokso-
plazmy.

Wydaje si¢ prawdopodobne, zZe toksopla-
zma moze wplywacé na zachowanie wszyst-
kich zarazanych ssakow (a takze ptakow), a
wplyw ten moze by¢ manipulacja.

Jednym z potencjalnych wyjasniefi jest
podwyzszanie poziomu dopaminy (co rze-
czywiScie stwierdzono u zarazonych gryzo-
ni). Dokltadny mechanizm nie jest znany, ale
moze by¢ zwiazany z wydzielaniem cytokinin
(takich jak interleukina-2) na skutek pojawie-
nia si¢ stanu zapalnego, co w konsekwencji
moze prowadzi¢ do podwyzszenia poziomu
dopaminy. Podejrzewa si¢, ze nierOwnowa-
ga poziomu dopaminy miedzy regionem lim-
bicznym a podkorowym w mozgu odgrywa
role¢ w rozwoju schizofrenii, co mogtoby ttu-
maczy¢ zwiazek schizofrenii z toksoplazmoza
stwierdzona u ludzi (FLEGR 2007). Tematy te
wymagaja dalszych badan w celu okreslenia

specyficznych efektow manipulacji pasozyta
na uktad nerwowy zywiciela.

PRZYWRA MICROPHALLUS PAPILLOROBUSTUS
I KOLCOGLOW POLYMORPHUS PARADOXUS, A
ZMIANY W ZACHOWANIU KIELZY

Przywra Microphallus papillorobustus
i kolcogtéw Polymorphus paradoxus wy-
wieraja znaczacy wplyw na zachowanie
kietzy (COMBES 1999, DAWKINS 2003). Me-
tacerkarie (otorbione larwy) M. papillo-
robustus osadzaja si¢ niemal wylacznie w
glowie kielzy, w poblizu zwoju nerwowego
(w innych czeSciach ciala tylko wtedy, gdy
preferowane miejsce jest juz zajete). Zara-
zone kielze sa ,przyciagane” przez Swiatlo
(zamiast od niego uciekac), przebywaja w
poblizu powierzchni (zamiast na dnie), a
na niebezpieczenstwo reaguja zwickszona
ruchliwos$cia (zamiast nieruchomiec). Za-
burzone zachowanie skutkuje czterokrot-
nie wiecksza szansa bycia zjedzonym przez
mewe (zywiciela ostatecznego M. papilloro-
bustus), co stwierdzono eksperymentalnie,
wpuszczajac do basenu w wolierze mew
kietze zdrowe i zarazone, a nastepnie liczac
kielze w basenie po uplywie 24 godzin
(COMBES 1999).

Z kolei larwy kolcoglowa (cystakan-
ty) nie osadzaja si¢ w okreSlonym miejscu
ciala (zwykle znajduja sie¢ w jamie ciala).
Zarazone kielze wykazuja dodatnia foto-
taksje (podpltywaja do powierzchni wody,
do strefy lepiej oSwietlonej), przyczepia-
ja sie do pltywajacych obiektow (wlacznie
z piorami kaczek krzyzowek Anas platyr-
hynchos, swych drapiezcow, oraz wlosow
na nogach badaczy), a po podraznieniu
,koziotkuja”. Wyzej stwierdzone aberracje
behawioru sprawiaja, ze zarazone Kielze
sa zjadane przez krzyzowki (ostatecznych
zywicieli Polymorphus paradoxus) okoto
czterokrotnie czeSciej niz zdrowe. Mimo
ze cystakanty nie umiejscawiaja sie¢ w glo-
wie kielzy, powoduja aberracje behawioru
bardzo podobne do tych powodowanych
przez metacerkarie. Wysunieto zatem hipo-
teze, ze kolcoglow wplywa na zachowanie
kietza za pomoca neurotransmiterow. Zeby
to zbada¢ wstrzykiwano kielzom rézne
neurotransmitery. Najbardziej interesujace
okazaly si¢ wyniki uzyskane przy uzyciu
serotoniny. Po godzinie od wstrzykniecia
serotoniny kietze przeptywaly do osSwietlo-
nej czeSci akwarium. Istnieje potrzeba pro-
wadzenia kolejnych badan zmierzajacych
do potwierdza hipotezy, czy u kolcoglow
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wplyw na zachowanie zywiciela ma zwia-
zek z podwyzszeniem poziomu serotoniny.
Nie wiadomo jaki jest mechanizm tego zja-
wiska: pasozyt moze wytwarzac serotonineg
albo substancje, ktora si¢ do niej upodob-
nia, stymulowac¢ uwalnianie serotoniny
przez zywiciela albo spowalnia¢ degradacje
serotoniny wytwarzanej przez kielze (CoM-
BES 1999).

WIRUSY ROWNIEZ WPEYWAJA NA ZMIANY
ZACHOWANIA

Kolejny przyktad jest doskonale wszyst-
kim znany: wSciekle psy kasajac, aktywnie
roznosza wirusa wScieklizny. Wscieklizna
jest powodowana przez wirus neurotro-

powy, ktory w najwickszej mierze niszczy
hipokamp, dezorganizujac zachowanie w
przestrzeni i wprowadzajac zmiany emocjo-
nalne, na przyklad znoszac percepcje nie-
bezpieczefistwa, a zwickszajac agresje (Ba-
GLEY 2005).

Jak wida¢ na podstawie wyzej omoOwio-
nych przyktadow pasozyty z r6znych grup sys-
tematycznych potrafia manipulowac zachowa-
niem zywiciela (m.in. przez oddzialywanie na
uktad nerwowy) w sposob dla siebie korzyst-
ny. WyjaSnienie mechanizméw na poziomie
uktadu nerwowego, ktore moga by¢ odpowie-
dzialne za obserwowane zmiany w zachowa-
niach zywicieli omawianych pasozytow moze
stanowi¢ ciekawy temat dla neuroekologow.

PRZYSZLE KIERUNKI ROZWOJU NEUROEKOLOGII

Jak wykazano na powyzszych przyktadach
neuroekologia znajduje si¢ w znakomitym
potozeniu lezac na pograniczu nauk neuro-
biologicznych i ekologii, jest zatem zdolna
do badania wplywu czynnik6w Srodowisko-
wych na uklad nerwowy i zmian zachowan
organizmow. Jednak w przeciwienstwie do
typowych badan neurobiologicznych, ktore
z reguly ograniczaja si¢ do badan laborato-
ryjnych (kontrolowanych przez eksperymen-
tatora), neuroekolodzy moga bada¢ wplyw
srodowiska na organizm zyjacy w danym Sro-
dowisku (nie ingerujac w nie lub ingerujac
w minimalnym stopniu). Jak wykazaliSmy,
badania te oczywiScie sa o wiele trudniejsze
od badan laboratoryjnych. TrudnoS¢ tkwi w
powtarzalnoSci przeprowadzanych obserwa-
¢ji, gdyz czynniki Srodowiskowe w jednych
badaniach moga odbiegac¢ od tych w innych
badaniach, co utrudnia ich poroéwnanie. Jed-
nakze tego typu obserwacje przeprowadza-
ne w naturalnym dla danych organizméw
srodowisku moga rowniez postuzy¢ jako in-
spiracja do przeprowadzania dalszych badan
laboratoryjnych, w ktorych mozna kontrolo-
wac poszczegoOlne czynniki. Wyzwaniem dla
naukowcOw prowadzacych badania neuro-
ekologiczne jest roOwniez stworzenie grup
badawczych skupiajacych specjalistow z za-
kresu neurobiologii, fizjologii, ekologii, czy
etologii (GREENBERG i METTKE-HOFMAN 2001).

Jak widzimy przysztoS¢ neuroekologii?
Wydaje si¢, ze rozwoj badan neuroekologicz-
nych powinien pojS¢ nie tylko w kierunku
badania poszczegoélnych struktur tworzacych
uktad nerwowy, ale tez badan dotyczacych

nizszego poziomu organizacji, np. neurome-
diatoréw (SHERRY 2006). Badania neuroeko-
logiczne moga by¢ prowadzone na réznych
poziomach organizacji: od klasycznej neuro-
anatomii, poprzez badania zjawisk elektrycz-
nych zachodzacych w neuronach i badan
nad poznaniem molekularnych skladnikow
systemu przekazu sygnalow w neuronach,
do badan behawioralnych. Takie caloSciowe
podejscie, cho¢ trudne do realizacji, powin-
no przyblizy¢ obraz skomplikowanych inte-
rakcji jakie zachodza pomiedzy organizmem
a Ssrodowiskiem i znalez¢ odpowiedzi na wie-
le ciekawych i nurtujacych neuroekologéw
pytan. Tego typu podejScie moze byc reali-
zowane przez neuroekologow zarOwno na
polu badan kregowcow, jak i bezkregowcow,
ktore zdaniem BYRNE'A i BATES (2006) row-
niez trzeba traktowac jako systemy kognityw-
ne. Przykladem takich prowadzonych badan
jest m.in. wplyw neuromediatorow na zacho-
wania spoleczne i drapieznicze mrowek (np.
SzczukA i GODZzINSKA 2008). Kolejnym, inte-
resujacym przykladem na zastosowanie po-
dejsScia neuroekologicznego jest takze stwier-
dzenie wplywu relatywnej wielkoSci mozgu i
ich poszczegolnych struktur (i umiejetnosci
radzenia sobie w nowym Srodowisku) na
sukces w zasiedlaniu nowych obszarow, a
zatem i zasieg, introdukowanych gatunkow
ptakow (SoL i wspotaut. 2005). Sukces intro-
dukcji w duzej mierze uwarunkowany jest
reakcja na stres danego organizmu i radze-
niem sobie w trudnych sytuacjach. Warto w
tym miejscu przypomnieé, ze zarOwno pod-
wzgorze, jak i hipokamp sa strukturami mo-
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zgu niezwykle podatnymi na dziatanie streso-
row, bioraca udzial w regulacji odpowiedzi
na stres (Mc EWEN 2009). Zatem badania nad
odpowiedzia organizmow na stres wydaja si¢
by¢ niezwykle ciekawym tematem przysztych
badan neuroekologicznych. Badania nad
tym, jak skuteczno$¢ odpowiedzi neuroim-
munologicznej wpltywa na sukces gatunkow
inwazyjnych moze réwniez stanowi intry-
gujacy temat do badafn neuroekologicznych
(np. M@LLER i wspotaut. 2005). Przedstawio-
ne przez nas badania, np. dotyczace wzrostu
objetosci hipokampa u ptakow zwiazanego
z wykonywaniem zadai z uzyciem pamieci
przestrzennej sa krytyczne dla przezycia or-
ganizmu i takze wymagaja dalszych badan.
W przysztosci przed neuroekologia stanie
zadanie udzielenia odpowiedzi na pytanie,
czy dobor dzialal na zdolnoSci poznawcze
zwierzat czy tez inne czynniki (jakie?) sa od-
powiedzialne za korelacje miedzy wielkoScia
poszczegolnych czeSci ukladu nerwowego i

zdolnoSciami poznawczymi. Omawiane przez
nas przyklady dostarczaja tez przestanek do
zainteresowania sie zmiennoScia plciowa
i porownywania zachowan i zmian w mo-
zgach u samcow i samic danego gatunku.

Percepcja i komunikacja wechowa jest
niezwykle wazna dla zwierzat i ich ekologii
i stanowi interesujacy temat dla neuroeko-
logow oraz rozwijajacy si¢ obszar badawczy.
Ponadto widzimy rOwniez potrzebe rozwoju
badan na pograniczu ekologii i neurobiolo-
gii, zmierzajacych do wyjasnienia fizjologicz-
nego podioza wplywu na uklad nerwowy
pasozytow wywolujacych niekorzystne dla
zywiciela zmiany zachowania.

Reasumujac, powiazanie neurobiologicz-
nego podloza zachowan, a zwlaszcza zdolno-
Sci poznawczych, z funkcjonowaniem zwie-
rzat w Srodowisku jawi si¢ jako podejscie
bardzo pomocne w badaniach ekologii zwie-
rzat i ma przed soba duze perspektywy.

WPROWADZENIE DO NEUROEKOLOGII — CZYLI CZY ZNAJOMQSC UKLADU NERWOWEGO
ZWIERZAT POZWALA ZROZUMIEC ICH RELACJE ZE SRODOWISKIEM?

Streszczenie

Neuroekologia jest nauka na pograniczu neu-
robiologii i ekologii. Wedlug tworcy terminu ,neu-
roekologia” - D.F. Sherrego, celem tej dziedziny
nauki jest zrozumienie jak dobor naturalny wplywa
na zdolnoSci poznawcze i ich neurobiologiczne pod-
stawy. Cho¢ neuroekologia jest stosunkowo mloda
dziedzina nauki, ktora zaczeta rozwija¢ sie¢ w latach
80-tych dwudziestego wieku, to jej korzenie tak na-
prawde siegaja czasow Darwina.

W niniejszej pracy przegladowej autorzy pre-
zentuja przyklady badan z zakresu neuroekologii.
W szczegolnoSci omowione zostaly zagadnienia
zwiazane z niezwykle istotnym znaczeniem percep-
cji wechowej w Swiecie zwierzat, jak i rola dwoch
struktur moézgu - podwzgorza i hipokampa, odgry-
wajacych wazne funkcje w regulacji podstawowych
procesow zyciowych, reakcjach na bodZce Srodowi-
skowe i uczeniu si¢. Najpierw przedstawione zosta-
ly przyktady uczenia si¢ z wykorzystaniem zmyshu
wechu. Nastepnie omowiona zostata rola podwzgo-
rza i hipokampa w odpowiedzi na stres u zwierzat.

Zaprezentowane zostaly rOwniez przykltady badan
wskazujace na role hipokampa w powstawaniu pa-
mi¢ci epizodycznej i pamiegci przestrzennej. Przed-
stawiono takze przyklady badan wskazujace na nie-
zwykle istotna rol¢ nowych komorek nerwowych
(powstajacych w procesie zwanym neurogeneza) w
hipokampie u dorostych zwierzat. Ponadto zaprezen-
towano przyktady strategii rozrodczych, zachowan
zwiazanych z chowaniem pokarmu i uczeniem sie
Spiewu u ptakow, czy zjawisk fizjologicznych poja-
wiajacych sie w cyklach sezonowych, zwiazanych ze
zmianami w anatomii i funkcji hipokampa. Pokazano
rowniez przyklady badan nad wplywem pasozytow
na funkcjonowanie ukladu nerwowego i behwior
gospodarza. Na zakonczenie zaproponowano kilka
kierunkow rozwoju badai neuroekologicznych. Au-
torzy maja nadziej¢, ze lektura tej pracy przeglado-
wej pozwoli Czytelnikom docenic¢ osiagnieci¢cia tej
rozwijajacej si¢ dziedziny naukowej, probujacej zgle-
bi¢ tajniki relacji pomiedzy neurobiologia i ekolo-
gia.

A SHORT INTRODUCTION TO NEUROECOLOGY

Summary

Neuroecology is the study of adaptive variation
in cognition of the brain and bridges the gap be-
tween neuroscience and ecology. According to Sher-
ry, who introduced the term “neuroecology” — the
goal of this science is to understand how natural se-
lection acts on cognition and its neural mechanisms.
It is an emerging field of science originating in the

1980s, however, its roots can be traced back to Dar-
win’s time. In this paper, several examples of studies
in neuroecology are reviewed. The focus is on the
issues related with extremely important role of the
olfactory perception in animal world, and on the
brain structures called the hippocampus and the hy-
pothalamus. Firstly, the examples of olfactory learn-
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ing are presented. Secondly, role of the hypothala-
mus and hippocampus in stress response in animals
are discussed. Thirdly, the role of the hippocampus
in memory formation (epidotic memory and spatial
memory) is shown. Fourthly, a peculiar feature of
mammalian adult hippocampus, its ability to gener-
ate new neurons, in a process called neurogenesis
is emphasized. Thus, mating systems, food storing
behavior, birds singing and seasonal changes in re-
lation to anatomy and function of the hippocampus

are discussed. Fifthly, the impact of parasites on
host behavior and functions on the nervous system
are presented. Finally, several directions, in which
this emerging and exciting field might develop, are
presented. We hope that by the end of this paper
the reader will have started to appreciate achieve-
ments in the new and exciting field of neuroecol-
ogy, which helps us to understand the relationships
between neuroscience and ecology.

LITERATURA

AIMONE J. B., DENG W., GAGE F. H., 2010a. Adult neu-
rogenesis: integrating theories and separating
functions. Trends Cogn. Sci. 14, 325-337.

AIMONE J. B., DENG W., GAGE F. H., 2010b. Put them
out to pasture? What are old granule cells good
for, anyway? Hippocampus 20,1124-1125.

AMARAL D. L. P, 2007. Hippocampal neuroanatomy.
[W:] The Hippocampus Book. ANDERSEN P. MR,
AMARAL D., BLiss T., O'’KEEFE J. (red). Oxford Uni-
versity Press, New York, 37-114.

ANTCZAK M., HROMADA M., TRYJANOWSKI P., 2005a.
Spatio-temporal changes in Great Grey Shrike
(Lanius excubitor) impaling behaviour: from
JSood caching to communication signs. Ardea 93,
101-107.

ANTCZAK M., HROMADA M., TRYJANOWSKI P., 2005b.
Frogs and toads in the food of the Great Grey
Shrike (Lanius excubitor): using larders and
skinning as two ways to consume dangerous
prey. Anim. Biol. 55, 227-233.

ARNSTEN A. F., 2009. Stress signaling pathways that
impair prefronatal cortex structure and func-
tion. Nat. Rev. Neurosci. 10, 410-422.

BAGLEY R. S., 2005 Fundamentals of vetrinary clini-
cal neurology. Blackwell Publishing, Oxford.
BALDA R., WILTSCHKO W., 1989. Sun compass orien-
tation in seed-catching scrub jays (Aphelocoma
coerulescens). J. Comp. Physiol. A 164, 717-721.

BARNEA A., NOTTEBOHM F., 1994. Seasonal recruit-
ment of hippocampal neurons in adult free-
ranging black-capped chickadees. Proc. Natl
Acad. Sci. USA 91, 11217-11221.

BARNEA A., NOTTEBOHM F., 1996. Recruitment and
replacement of hippocampal neurons in young
and adult chickadees: An addition to the theory
of hippocampal learning. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 93, 714-718.

BARTKOWSKA K., DJAVADIAN R. L., TAYLOR J. R., TURLE-
JSKI K., 2008. Generation recruitment and death
of brain cells throughout the life cycle of Sorex
shrews (Lipotyphla). Eur. J. Neurosci. 27, 1710-
1721.

BECKER S. D., HURST J. L., 2009. Female behaviour
plays a critical role in controlling murine preg-
nancy block. Proc. R. Society B 276, 1723-1729.

BRUCE H. M., 1959. An exteroceptive block to preg-
nancy in the mouse. Nature 184, 105.

BYRNE R. W., BATES L. A, 2006. Why are animals
cognitive? Curr. Biol. 16, R445-448.

CHRISTIE B. R., CAMERON H. A., 2006. Neurogenesis in
the adult hippocampus. Hippocampus 16, 199-
207.

CLAYTON N. S., KREBS J. R. 1995 Memory in food-sto-
ring bids: from behaviour to brain Curr. Opin.
Neurobiol. 5, 149-154.

CLAYTON N. S., DICKINSON A., 1999. Memory for the
content of caches by scrub jays (Aphelocoma
coerulescens). ]J. Exp. Psychol. Anim. Behav. Pro-
cess. 25, 82-91.

CLAYTON N. S., GrIFrITHS D. P., EMERY N. J., DICKIN-
SON A., 2001. Elements of episodic-like memory
in animals. Philos. Trans. R. Soc. Lond. B Biol.
Sci. 356, 1483-1491.

CLAYTON N. S., BUSSEY T. J., DICKINSON A., 2003. Can
animals recall the past and plan for the future?
Nat. Rev. Neurosci. 4, 685-691.

CoMBES C., 1999. Ekologia pasozytnictwa. Dtugo-
trwate wzajemne oddziatywania. PWN, Warsza-
wa.

COWIE R., KREBS J., SHERRY D., 1981. Food storing by
marsh tits. Anim. Behav. 29, 1252-1259.

Cur W., SMITH A., DARBY-KING A., HARLEY C. W.,
MCLEAN ]J. H. 2007. A temporal-specific and
transient cAMP increase characterizes odorant
classical conditioning. Learn. Mem. 14, 126-133.

DARWIN C., 1872. The expression of the emotions in
man and animals. John Murray, London.

DAWKINS R., 2003. Fenotyp rozszerzony. DaleRosiez-
ny gen. Proszynski i s-ka, Warszawa.

DENG W., SAXE M. D., GALLINA I. S., GAGE F. H., 2009.
Adult-born hippocampal dentate granule cells
undergoing maturation modulate learning and
memory in the brain. J. Neurosci. 29, 13532-
13542.

DEHNEL A., 1949. Studies on the genus Sorex L. Ann.
Univ. M. Curie-Sklod. 4, 18-102.

Do MoNTE F. H. M., CANTERAS N. S., FERNANDES D.,
ASSREUY J., CAROBREZ A. P., 2008. New perspec-
tives on adrenergic mediation of innate and
learned fear responses to predator odor. ]J. Neu-
rosci. 28, 13296-13302.

EKNER A., TRYJANOWSKI P., 2008. Do small hole nest-
ing passerines detect cues left by a predator? A
test on winter roosting sites. Acta Ornithol. 43,
107-111.

EMERY N. J., CLAYTON N. S., 2004. The mentality of
crows: convergent evolution of intelligence in
corvids and apes. Science 306,1903-1907.

ERIKSSON P. S., PERFILIEVA E., BJORK-ERIKSSON T., AlL-
BORN A. M., NORDBORG C., PETERSON D. A., GAGE
F. H., 1998. Neurogenesis in the adult human
hippocampus. Nat. Med. 4, 1313-1317.

FERKIN M. H., SOROKIN E. S., RENFROE M. W., JOHN-
STON R. E., 1994. Attractiveness of male odors to
Jfemales varies directly with plasma testosterone
concentration in meadow voles. Physiol. Behav.
55, 347-353.

FrrzGERALD R., MADISON D., 1983. Social organiza-
tion of free-ranging population of pine vole, Mi-
crotus pinetorum. Behav. Ecol. Soc. 13, 183-187.

FLEGR ]., 2007. Effect of Toxoplasma on human be-
haviour. Schizophr. Bull. 33, 757-760.

GALEA L. A, MCEWEN B. S., 1999. Sex and seasonal
differences in the rate of cell proliferation in the
dentate gyrus of adult wild meadow voles. Neu-
roscience 89, 955-964.

GALEA L. A, SPRITZER M. D., BARKER J. M., PAWLUSKI J.
L., 2006. Gonadal hormone modulation of hip-



210

JOANNA H. SLIWOWSKA i wspotaut.

pocampal neurogenesis in the adult. Hippocam-
pus 106, 225-232.

GAULIN S., FITZGERALD R., 1986. Sex differences in
spatial ability: an evolutionary hypothesis and
test. Ann. Natur. 127, 77-88.

GAULIN S., FITZGERALD R., 1989. Sexual selection for
spatial-learning ability. Anim. Behav. 37, 322-
331

GOLDMAN S. A., NOTTEBOHM F., 1983. Neuronal pro-
duction, migration, and differentiation in a
vocal control nucleus of the adult female can-
ary4bmz‘n. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 80, 2390-
2394.

GoLGI C., BENTIVOGLIO M., SWANSON L., 2001. On
the fine structure of the pes Hippocampi ma-
jor (with plates XIII-XXIII). Brain. Res. Bull. 54,
461-483.

GOULD E., BEYLIN A., TANAPAT P., REEVES A., SHORS T.
J., 1999 Learning enhances adult neurogenesis
in the hippocampal formation. Nat. Neurosci. 2,
260-265.

GORECKI M. T. , ANDRZEJEWSKA 1., STEPPA R., 2008. Is
order of voluntarily entrance to milking par-
lour related to Toxoplasma gondii infection in
sheep - A brief note. Appl. Anim. Behav. Sci.
110, 392-390.

GREENBERG R., METTKE-HOFMAN C., 2001. Ecological
aspects of neophobia and mneophilia in birds.
Curr. Ornithol. 16, 119-178.

GRross C. G., 2000. Neurogenesis in the adult brain:
death of a dogma. Nat. Rev. Neurosci. 1, 67-73.

HALEM H. A., CHERRY J. A,, BAUM M. J., 2001. Central
Jforebrain Fos responses to familiar male odours
are attenuated in recently mated female mice.
Eur. J. Neurosci.13, 389-399.

HAMPTON R. R., SHETTLEWORTH S. J., 1996a. Hippo-
campus and memory in a food-storing and in
a nonstoring bird species. Behav. Neurosci. 110,
946-9064.

HAMPTON R. R., SHETTLEWORTH S. J., 1996b. Hippo-
campal lesions impair memory for location but
not color in passerine birds. Behav. Neurosci.
110, 831-835.

HENTTONEN H., 2000. Long-term dynamics of the
bank wvole Clethrionomys glareolus at Pallas-
jarvz‘,GNorthern Finnish taiga. Pol. J. Ecol. 48,
87-906.

HROMADA M., TRYJANOWSKI P., ANTCZAK M., 2002.
Presence of the great grey shrike Lanius excubi-
tor affects breeding passerine assemblage. Ann.
Zool. Fennici 39, 125-130.

INSEL T. R., 2003. Is social attachment an addictive
disorder? Physiol. Behav. 79, 351-357.

INSEL T. R., HULIHAN T. J., 1995. A gender specific
mechanism for pair bonding: oxytocin and
partner preference formation in monogamous
voles. Behav. Neurosci. 109, 782-789.

Jacoss L. F., GAULIN S. J., SHERRY D. F., HOFFMAN G.
E., 1990. Evolution of spatial cognition: sex-
specific patterns of spatial behavior predict hip-
pocampal size. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 87,
6349-352.

JESSBERGER S., GAGE F. H., 2008. Stem-cell-associated
structural and functional plasticity in the aging
hippocampus. Psychol. Aging 23, 684-691.

JEDRZEJEWSKA B., JEDRZEJEWSKI W., 1989. Wptyw pto-
szenia ofiar przez drapiezniki na uklad dra-
piezca-ofiara. Wiad. Ekol. 35, 3-21.

KaBa H., 2010. Neurobiology of mammalian olfacto-
ry learning that occurs during sensitive periods.
Curr. Zool. 56, 819-833.

KAPLAN M. S., HINDS J. W., 1977. Neurogenesis in the
adult rat: electron microscopic analysis of light
radioautographs. Science 197, 1092-1094.

KATs L. B, DiLL L. M. 1998. The scent of death: che-
mosensory assessment of predation risk by prey
animals. Ecoscience 5, 361-394.

KENDRICK K. M., GUEVARA-GUZMAN R., ZORRILLA ],
HINTON M. R., BROAD K. D., MIMMACK M., OH-
KURA S., 1997. Formation of olfactory memories
mediated by nitric oxide. Nature 388, 670-674.

KENDRICK K. M., LEVY F., KEVERNE E. B., 1992. Chang-
es in the sensory processing of olfactory signals
induced by birth in sleep. Science 256, 833-830.

KEYNAN O., YOSEF R., 2010. Temporal changes and
sexual differences of impaling behavior in
Southern Grey Shrike (Lanius meridionalis). Be-
hav. Processes 85, 47-51.

KOPELMAN M. D., THOMSON A. D., GUERRINI I., MAR-
SHALL E. J., 2009. The Korsakoff syndrome: clini-
cal aspects, psychology and treatment. Alcohol
44, 148-154.

KREBS J. R., DAVIES N. B. (red.), 1978. Behavioural
Ecology: An Evolutionary Approach. Blackwell,
Oxford.

KRUCZEK M., MARCHLEWSKA-KOJ A., 1986. Puberty de-
lay of bank vole females in a high-density popu-
lation. Biol. Reprod. 35, 537-541.

LAaBov ]J. B, 1981. Pregnancy Blocking in Rodents:
Adaptive Advantages for Females. Amer. Nat.
118, 361-371.

LEONARD S. T., FERKIN M. H., JOHNSON M. M., 2001.
The response of meadow voles to an over-mark
in which the two donors differ in gonadal hor-
mone status. Anim. Behav. 62, 1171-1177.

Lt X. C, JArvis E. D., ALVAREZ-BORDA B., Lim D.A,
NoOTTEBOHM F., 2000. A relationship between
behavior, neurotrophin expression, and new
neuron survival. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 97,
8584-8589.

MARCHLEWSKA-KOJ A., 1997. Sociogenic stress and ro-
dent reproduction. Neurosci Biobehav Rev. 21,
699-703.

MARCHLEWSKA-KOJ A., KRUCZEK M., KAPUSTA J., Po-
CHRON E. 2003. Prenatal stress affects the rate of
sexual maturation and attractiveness in bank
voles. Physiol. Behav. 79, 305-310.

Mc EWEN B. S., 2009. The brain is the central organ
of stress and adaptation. Neuroimage 47, 911-
913.

MCNAMARA J. M.,, 1990. Why hoard? The econimics
of food storing in tits, Parus spp. Behav. Ecol. 1,
12-23.

MILLER G., 2009. The brain collector. Science 324,
1634-1636.

MOURET A., MURRAY K., LLEDO P. M., 2009. Centrifu-
gal drive onto local inhibitory interneurons of
the olfactory bulb. Ann. N. Y. Acad. Sci. 1170,
239-254.

MOLLER A. P., ERRITZOE J. , GARAMSZEGI L. Z., 2005.
Coevolution between brain size and immunity
in birds: implications for brain size evolution. J.
Evol. Biol. 18, 223-237.

NISSANT A., PALLOTTO M., 2011. Integration and mat-
uration of newborn neurons in the adult olfac-
tory bulb — from synapses to function. Eur. J.
Neurosci. 33, 1069-1077.

NORRDAHL K., KORPIMAKI E., 2002. Changes in indi-
vidual quality during a 3-year population cycle
of voles. Oecologia 130, 239-249.

NotTEBOHM F., Liu W. C. 2010. The origins of vocal
learning: New sounds, new circuits, new cells.
Brain. Lang. 115, 3-17.

PAVESI E., CANTERAS N. S., CAROBREZ A. P., 2011. Ac-
quisition of pavlovian fear conditioning using
B-adrenoceptor activation of the dorsal pre-
mammillary nucleus as an unconditioned stim-
ulus to mimic live predator-treat exposure. Neu-
ropsychopharmacology 36, 926-939.



Wprowadzenie do neuroekologii

211

ROOZENDAAL B., MCEWEN B. S., CHATTARJI S. S., 2009.
Stress, memory and the amygdala. Nat. Rev.
Neurosci. 10, 423-433.

SCHWAGMEYER P. L., 1979. The Bruce Effect: an evalu-
ation of male/female advantages. Amer. Nat.
114, 932-938.

SCOVILLE W. B., MILNER B., 2000. Loss of recent mem-
ory after bilateral hippocampal lesions. ]J. Neu-
ropsychiatry. Clin. Neurosci. 12, 103-113.

SHERRY D. F., 2006. Neuroecology. Annu. Rev. Psy-
chol. 57, 167-197.

SHERRY D. F., VACCARINO A. L., BUCKENHAM K., HERZ
R. S. 1989. The hippocampal complex of food-
storing birds. Brain. Behav. Evol. 34, 308-317.

SLiwowskA J. H., 2010. Prenatal alcohol exposure
and ils effects on hippocampal anatomy and
Jfunction. Nova Science Publishers, Inc, New
York.

SMULDERS T. V., SASSON A. D., DEVOOGD T. J., 1995.
Seasonal variation in hippocampal volume in a
Jfood-storing bird, the black-capped chickadee. ].
Neurobiol. 27, 15-25.

SoL D., DUNCAN R. P., BLACKBURN T. M., CASSEY P,
LEFEBVRE L., 2005. Big brains, enhanced cogni-
tion, and response of birds to novel environ-
ment. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 103, 5460-5465.

SPRITZER M., MEIKLE D., SALOMON N., 2005a. Female
choice based on male spacial ability and aggres-
siveness among meadow voles. Anim. Behav. 69,
1121-1130.

SPRITZER M., SALOMON N., MEIKLE D., 2005b. Influence
of scamble competition for mates upon the spa-
cial ability of male meadow voles. Anim. Behav.
69, 375-386.

SzCzZUKA A., GODZINSKA E. J., 2004. The role of group
size in the control of expression of predatory be-
havior in workers of the red wood ant Formica
polyctena (Hymenoptera : formicidae). Socio-
biology 43, 295-325.

TAMASHIRO K. L. K., NGUYEN M. M. N,, SAkAI R. R,
2005 Social stress: From rodents to primates.
Frontiers Neuroendocrinol. 26, 27-40.

TRYJANOWSKI P., GOEDYN B., SURMACKI A., 2002. Influ-
ence of the red fox (Vulpes vulpes) on distribu-

tion and number of breeding birds in an inten-
sively used farmland. Ecol. Res.17, 395-399.

ULRICH-LAI Y. M., HERMAN J. P., 2009. Neural regula-
tion of endocrine and autonomic stress respons-
es. Nat. Rev. Neurosci. 10, 397-409.

VAN PRAAG H., 2009. Exercise and the brain: some-
thing to chew on. Trends Neurosci. 32, 283-290.

WARNER-SCHMIDT J. L., DUMAN R. S., 2006. Hippocam-
pal neurogenesis: opposing effects of stress and
antidepressant treatment. Hippocampus 16,
239-249.

WEAVER I. C., CERVONI N., CHAMPAGNE F. A., D’ALESSIO
A. C.,, SHARMA S., SECKL J. R, Dymov S., SZYF M.,
MEANEY M. M. 2004. Epigenetic programming
by4mﬂternal behavior. Nat. Neurosci. 7, 847-
854.

‘WEBSTER J.P., 2001. Rats, cats, people and parasites:
the impact of latent toxoplasmosis on behav-
iour. Microbes Infect. 3, 1037-1045.

WHITMAN M. C., GREER C. A., 2009. Adult neurogen-
esis and theolfactory system. Prog. Neurobiol.
89, 162-175.

WILLIAMS J., INSEL T., HARBAUGH C., CARTER C., 1994.
Oxytocin administered centrally facilitates for-
mation of a partner preference in female prai-
rie voles (Microtus ochrogaster). ]J. Neuroendo-
crinol. 6, 47-50.

WILSON D. A., SULLIVAN R. M., 1992. Blockade of mi-
tral/tufted cell habituation to odors by associa-
tion with reward.: a preliminary note. Brain Res.
594, 143-145.

WILSON D. A., BEST A. R., SULLIVAN R. M., 2004. Plas-
ticity in the olfactory system: lessons for the
neurobiology of wmemory. Neuroscientist 10,
513-524.

WiINSLOW J. T., HASTINGS N., CARTER C. S., HARBAUGH
C. R, INSEL T. R.,1993. 4 role for central vaso-
pressin in pair bonding in monogamous prairie
voles. Nature 365, 545-548.

WOLLEY C., GOULD E., FRANKFURT M., MC EWEN B. S,
1990. Naturally occuring fluctuation in dendrit-
ic spine density on adult hz‘pfocam al pyrami-
dal neurons. ]J. Neurosci. 10, 4035-4032.






