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Chociaż neuroekologia jest nauką stosun-
kowo nową, to sugestie o związkach wyko-
rzystania zasobów środowiska ze zdolnościa-
mi poznawczymi pojawiały się już wcześniej 
w pracach ekologów behawioralnych (Krebs 
i Davies 1978), a niektórzy jej początków 
upatrują wręcz w myśli samego Darwina 
(1872). Badania dotyczące zagadnień znaj-
dujących się w kręgu zainteresowań neuro-
ekologów klasyfikowane były wcześniej jako 
neuroetologicze i wyszukiwanie tego termi-
nu w bazach PubMed z 12 września 2011 r. 
owocuje 197 publikacjami. Natomiast pojęcie 
„neuroekologia” (ang. neuroecology) w tej 
samej bazie odnosi się do 56 publikacji. Zu-
pełnie brakuje jednak informacji o tej dzie-
dzinie w języku polskim i co zaskakujące, nie 
ma nawet odpowiednika neuroekologii w 
polskiej i anglojęzycznej wersji Wikipedii.

Klasyczne podręczniki ekologii (jeszcze) 
nie poświęcają miejsca neuroekologii, choć 
powstało już kilka ważnych podsumowań 
poświęconych tej nowej i prężnie rozwijają-
cej się dziedzinie (sherry 2006 i prace tam 
cytowane). Poniżej prezentujemy omówienie 
badań stanowiących „klasykę” neuroekologii 
i odpowiedzialnych za dynamiczny rozwój 
tej dyscypliny w ostatnich latach.

Neuroekologia jest nauką na pograniczu 
fizjologii i anatomii układu nerwowego oraz 
ekologii. Wyrasta ona z potrzeby wyjścia 
poza badania układu nerwowego u szczurów, 
myszy czy ludzi, prowadzonych przez neuro-
biologów w warunkach laboratoryjnych. W 
ostatnich latach badacze docenili zdobycze 
etologów obserwujących zachowania zwie-
rząt w warunkach naturalnych i odkryli po-
trzebę zrozumienia mechanizmów neurobio-
logicznych leżących u podstaw kształtowania 
się tych zachowań. 

Pojecie neuroekologii wprowadził sherry 
(2006), nazywając tak dział biologii zajmują-
cy się badaniami mózgu i zdolności poznaw-
czych organizmów, korzystający z metod 
porównawczych właściwych biologii ewolu-
cyjnej. Neuroekologia zatem zmierza do zro-
zumienia zdolności poznawczych i mecha-
nizmów za nie odpowiadających, odwołując 
się do doboru naturalnego, zwłaszcza wpły-
wu warunków środowiskowych.

Podstawowym celem opracowania jest 
zaprezentowanie polskiemu Czytelnikowi tej 
nowej, rozwijającej się dyscypliny z pogra-
nicza neurobiologii i ekologii. Do tego celu 
posłużą przykłady badań, które skupiają w 
sobie elementy obu dyscyplin naukowych. 
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badań mogą świadczyć o tym, że unikają one 
zakładania terytoriów w miejscach zwiększo-
nej aktywności żerowiskowej drapieżnika 
(hroMaDa i współaut. 2002), a nawet tylko 
nor, czyli miejsca gdzie drapieżnik jest tyl-
ko rzadko widoczny dla potencjalnych ofiar 
(TryJanowsKi i współaut. 2002). Badania 
eksperymentalne wskazują jednak, że trud-
no czasami rozróżnić pomiędzy unikaniem 
drapieżnika a ewentualnych nieczystości, np. 
kału drapieżnika, i związaną z nim obecno-
ścią patogenów i pasożytów (eKner i TryJa-
nowsKi 2008).

Ponadto, badania ekologiczne nad ucze-
niem się zapachów zostały ostatnio posze-
rzone o aspekty neurofarmakologiczne i be-
hawioralne wskazujące na występowanie u 
szczurów beta-adrenergicznych receptorów 
węchowych w części mózgu zwanej pod-
wzgórzem (w brzusznym jądrze przedsutecz-
kowym; ang. dorsal premamillary nucleus) 
związanych z rozpoznawaniem zapachów 
drapieżnika (Do MonTe i współaut. 2008, 
Pavesi i współaut. 2011). Oprócz wspomnia-
nej tutaj funkcji związanej z zachowaniami 
agresywnymi i obronnymi, podwzgórze peł-
ni również wiele innych ważnych funkcji i 
jest kluczową strukturą mózgu, niezwykle 
istotną dla podstawowych funkcji fizjologicz-
nych (zachowań reprodukcyjnych, wzrostu i 
metabolizmu, regulacji łaknienia i przyjmo-
wania pokarmu, kontroli temperatury ciała, 
czy regulacji cyklu snu i czuwania). Ponadto, 
podwzgórze pełni ważną funkcję w kontro-
li reakcji stresowych, o których powiemy w 
dalszej części tego artykułu. 

Wracając do omawianych powyżej badań 
dotyczących zachowań w stosunku do dra-
pieżnika mogą one służyć jako przykład ba-
dań neuroekokologicznych. Ta rozwijająca 
się nauka czerpie wiedzę z wielu wcześniej 
powstałych dziedzin, co ilustruje Rycina 1. 
Niewątpliwie etologia, czyli badania zacho-
wań zwierząt i odpowiedzi na bodźce śro-
dowiskowe (w tym przypadku obecność dra-
pieżnika i związanych z jego występowaniem 
bodźców zapachowych) stanowiły inspirację 
do badań. Jednakże, aby poznać mechanizmy 
leżące u podstaw tego typu zachowań doko-
nano analizy chemicznej, czyli identyfikacji 
bodźców, jak i przeprowadzono eksperymen-
ty neurobiologiczne. Powyższy przykład ob-
razuje również fakt, że aby badania zakwalifi-
kowane zostały jako neuroekologiczne muszą 
spełniać kryterium „z pogranicza”, czyli sku-

Percepcja i komunikacja węchowa są nie-
zwykle ważne dla zwierząt oraz ich ekolo-
gii i w tej dziedzinie powstało wiele badań, 
które dzisiaj można by zaklasyfikować jako 
neuroekologiczne. W niniejszej części tego 
artykułu omówimy przykłady uczenia z wy-
korzystaniem bodźców zapachowych. Tego 
rodzaju uczenie się ma miejsce m.in. w roz-
poznawaniu obecności drapieżnika przez 
norniki, w trakcie wyboru partnera u myszy, 
kiedy samica rozpoznaje za pomocą zmysłu 
węchu samca, czy u owiec, które rozpozna-
ją „po zapachu” swoje nowo narodzone po-
tomstwo, bądź też w czasie uczenie się w 
okresie neonatalnym u szczurów i królików. 
Zagadnienia te szczegółowo opisano w nie-
dawno opublikowanej pracy przeglądowej 
(Kaba 2010). Również w Polsce ukazała się 
praca przeglądowa dotycząca wykorzystania 
bodźców zapachowych w reakcjach strachu 
przed drapieżnikiem (JęDrzeJewsKa i JęDrze-
JewsKi 1989). 

Zanim przejdziemy do omawiania po-
szczególnych przykładów zachowań, musi-
my krótko wprowadzić pojęcia niezbędne 
do zrozumienia anatomii i fizjologii węchu. 
Jama nosowa u większości ssaków zawiera 
neurony chemosensoryczne zlokalizowane 
w nabłonku węchowym i organie lemieszo-
wo-nosowym (ang. vomeronasal organ). W 
obrębie detekcji sygnałów węchowych wy-
różnia się pod względem anatomicznym i 
funkcjonalnym dwa uzupełniające się syste-
my: główny system węchowy (ang. main ol-
factory system) i system lemieszowo-nosowy 
(lub dodatkowy) (ang. vomeronosal system). 
Badania wykazały, że u ssaków występuje ok. 
1000 receptorów węchowych, a detekcja sy-
gnałów zapachowych może prowadzić do 
zmian w układzie neuroendokrynowym i w 
poziomie wydzielanych hormonów.

W konsekwencji wiele gatunków zwie-
rząt wyposażonych w neurony sensoryczne 
zapamiętuje zapachy i unika miejsc niebez-
piecznych, tj. pachnących drapieżnikiem 
(Kats i Dill 1998). Należy jednak podkre-
ślić, iż mechanizm bardzo podobny do na-
uki zapachów, ale oparty niekonieczne na 
skojarzeniach zapachowych, wykazuje wiele 
zwierząt aktywnie unikających miejsc pene-
trowanych przez drapieżniki. Strach przed 
drapieżnikiem i unikanie miejsc jego zwięk-
szonej aktywności wykazują bowiem zwie-
rzęta charakteryzujące się ograniczoną detek-
cją zapachów, np. większość ptaków. Wyniki 
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(patrz Ryc. 1), gdyż nie jest możliwy do reali-
zowania przez jednego naukowca. Musi na-
tomiast być to program grupy różnych spe-
cjalistów badających to samo zagadnienie z 
odmiennych perspektyw badawczych.

piać w sobie zarówno aspekt ekologiczny, 
jak i neurobiologiczny. Oczywiście postulat 
rozwijania neuroekologii jest bardziej wy-
magający niż wcześniejsze kierunki badań 

Ryc. 1. Neuroekologia jako dziedzina nauki. 

Neuroekologia leży na pograniczu nauk neurobiolo-
gicznych i ekologicznych. Nauka ta bada zachowania 
zwierząt w ich naturalnym środowisku. Neuroeko-
logia poszukuje również mechanizmów neurobiolo-
gicznych odpowiedzialnych za odbieranie i reakcję 
na bodźce środowiskowe. Nauka ta korzysta z wie-
dzy z zakresu ewolucji i wykorzystuje analizy che-
miczne i fizyczne do identyfikacji bodźców.

NEUROBIOLOGIA ROZPOZNAWANIA WARTOŚCI PARTNERA. JAK SIĘ TEGO UCZĄ MYSZY?

Zachowanie samic związane z rozpozna-
waniem partnera i procesami kopulacyjnymi 
u myszy są jednymi z najlepiej poznanych 
procesów biologicznych, gdzie wykorzysty-
wane jest uczenie się bodźców zapachowych 
(Kaba 2010). U samicy, która odbyła kopu-
lację powstają ślady pamięciowe związane z 
obecnością zapachowych sygnałów chemicz-
nych zawartych w moczu samca. Jeśli sami-
cę, u której w wyniku kopulacji doszło do 
zapłodnienia przez samca, poddamy działaniu 
sygnałów węchowych pochodzących z mo-
czu samca należącego do innego szczepu w 
ciągu trzech dni od kopulacji, to u samicy tej 
rozwój ciąży zostanie przerwany. Zjawisko 
to zostało opisane po raz pierwszy u myszy 
w 1959 r. przez brytyjskiego zoologa bruce 
i od jej nazwiska zostało nazwane efektem 
Bruce (ang. Bruce effect). Obecnie na pod-
stawie badań laboratoryjnych wiadomo, że 
efekt ten występuje u wielu gryzoni. Znacze-
nie adaptacyjne efektu Bruce jest od dawna 
dyskutowane w literaturze (np. schwanMey-
er 1979, labov 1981). Korzyść samca jest ra-
czej oczywista: dzięki przerwaniu ciąży sami-
ca jest szybciej gotowa do kolejnej kopulacji, 
zatem samiec, który wywołał efekt Bruce, bę-
dzie mógł mieć z nią potomstwo. Natomiast 
znaczenie dostosowawcze tego zjawiska dla 
samicy jest mniej jasne. Samica może jednak 

również odnosić korzyść z efektu Bruce. Po 
pierwsze, obcy samiec mógłby w przyszłości 
zabić jej potomstwo pochodzące z kojarze-
nia z konkurentem, zatem przerwanie ciąży 
oszczędza samicy prawdopodobnie zmarno-
wanej inwestycji. Po drugie, samica może 
osiągnąć wyższy sukces reprodukcyjny ro-
dząc potomstwo samca w jakimś sensie lep-
szego (np. o wyższej pozycji społecznej albo 
słabiej z nią spokrewnionego). Ciężarne sa-
mice kontrolują w pewnej mierze efekt Bru-
ce (czemu sprzyja podatność na jego dzia-
łanie tylko przez krótki czas w ciągu doby, 
który zwykle spędzany jest przez samice w 
gnieździe) szukając albo unikając kontaktu 
z zapachem nieznanych samców, a szukają 
częściej kontaktu z samcami dominującymi 
i pochodzącymi z innego szczepu (becKer i 
hursT 2009). 

Prowadzono liczne badania eksperymen-
talne mające na celu wyjaśnienie podstaw 
biologicznych tego zjawiska. Stwierdzono, że 
w efekcie Bruce biorą udział neurony sen-
soryczne lemieszowo-nosowe i neurony w 
obrębie dodatkowej opuszki węchowej oraz 
ich projekcje nerwowe. W czasie kopulacji 
zachodzi do wydzielenia noradrenaliny, któ-
ra poprzez receptory alfa2-adrenegiczne od-
działuje na kanały wapniowe, co prowadzi 
do wydzielania glutaminianu oddziałującego 
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się w jądrze łukowatym podwzgórza (ang. 
arcuate nucleus, ARC), powodując wydziele-
nie dopaminy. Dopamina hamuje wydziela-
nie prolaktyny z przysadki mózgowej, co w 
następstwie prowadzi do spadku wydzielania 
progesteronu. Progesteron jest hormonem 
niezbędnym w procesach implantacji zarod-
ka i rozwoju ciąży, a jego spadek powoduje 
zaburzenia i przerwanie ciąży (Kaba 2010). 

Wykazano, że zarówno główny system 
węchowy i system lemieszowo-nosowy (do-
datkowy) połączone są siecią neuronów z ją-
drem migdałowatym i podwzgórzem i biorą 
udział w neuroendokrynowej i behawioral-
nej odpowiedzi występującej w efekcie Bru-
ce (haleM i współaut. 2001). 

z receptorami mGluR2. Aktywacja tych re-
ceptorów z kolei prowadzi do wydzielania 
neurotransmitera GABA, który hamuje zapo-
czątkowany w rezultacie działania pierwot-
nych bodźców węchowych proces (Kaba 
2010). Poznane są również szlaki nerwowe 
biorące udział w efekcie Bruce. Sygnał za-
pachowy wyczuwany przez samice, która 
wcześniej kopulowała z innym samcem i u 
której nastąpiło zapłodnienie, jest rozpozna-
wany i aktywuje neurony narządu lemieszo-
wo-nosowego, a te z kolei aktywują neurony 
pobudzające szlaków nerwowych biegnący 
przez dodatkową opuszkę węchową i część 
mózgu, zwaną jądrem migdałowatym, do 
neuronów dopaminergicznych znajdujących 

ROZPOZNAWANIE POTOMSTWA PRZEZ MATKĘ U OWIEC

Doświadczenie odgrywa ogromną rolę 
w procesach uczenia się powodując zmiany 
zarówno na poziomie mózgu, jaki i zachowa-
nia. Jeśli takie doświadczenia są szczególnie 
silne i przypadają na ściśle określony okres 
życia, to ten czas nazywamy okresem krytycz-
nym (ang. sensitive period). Procesy uczenia 
zachodzące w okresie krytycznym wywołu-
ją długotrwałe zmiany w rozwoju zachowań 
społecznych i emocjonalnych. 

Owce są zwierzętami stadnymi, rozmna-
żającymi się sezonowo, stąd setki młodych 
przychodzi na świat w tym samym czasie i 
miejscu. Samica, krótko po wydaniu potom-
stwa, jest w stanie za pośrednictwem bodź-
ców zapachowych rozpoznać je, a tworze-
nie się więzi między matką i potomstwem 
odbywa się już trzy godziny po porodzie. 
Jednocześnie matka wykazuje zachowania 
agresywne w stosunku do nie swoich po-
tomków i karmi jedynie własne potomstwo. 
Przeprowadzono liczne eksperymenty w celu 
wyjaśnienia tych zachowań. Stwierdzono, że 
stymulacja pochwy i szyjki macicy w czasie 
porodu powoduje wydzielanie neurotransmi-

terów: noradrenaliny i acetylocholiny, oraz 
hormonu oksytocyny w opuszkach węcho-
wych (KenDricK i współaut. 1992). Jedno-
cześnie stwierdzono, że bodźce zapachowe 
pochodzące od jagniąt mają niewielki wpływ 
na wydzielanie neurotransmiterów czy ak-
tywność elektryczną w opuszkach węcho-
wych przed narodzinami. Natomiast wykaza-
no, że po porodzie występuje wzrost liczby 
komórek w opuszkach węchowych, odpo-
wiadających na bodźce zapachowe wydzie-
lane przez jagnięta. Stwierdzono również, że 
wzrostowi liczby tych komórek towarzyszy 
zwiększenie poziomu neurotransmiterów 
cholinergicznych i noradrenergicznych (Ken-
DricK i współaut. 1992). 

Wykazano również, że w mózgu owcy 
istnieje wiele obszarów, do których docie-
ra informacja z systemu węchowego. Szlaki 
nerwowe biorące udział w przekazywaniu 
informacji zapachowej do mózgu są bardziej 
rozproszone, niż to miało miejsce w przypad-
ku efektu Bruce, i obejmują m.in. jądro mig-
dałowate i hipokamp (KenDricK i współaut. 
1997). 

UCZENIE SIĘ ZAPACHÓW U MŁODYCH SZCZURÓW I KRÓLIKÓW

Młode szczurów i królików wymaga-
ją opieki i są we wczesnym etapie rozwoju 
zależne od docierających do nich bodźców 
zapachowych i dotykowych. Młode szybko 
uczą się rozpoznawać po zapachu swoją mat-
kę, aby przyczepić się do jej sutków i zostać 
przez nią nakarmione (wilson i współaut. 
2004). Wykonano serię eksperymentów, na 

podstawie których stwierdzono, że po uro-
dzeniu występuje okres krytyczny do uczenia 
się rozpoznawania bodźców zapachowych i 
kształtowania się związanych z nimi zacho-
wań. W doświadczeniach ze stymulacją oko-
licy przyustnej młodych i użyciem bodźców 
zapachowych uzyskano podobne efekty jak 
te, występujące w sytuacji naturalnej, jeśli 



199Wprowadzenie do neuroekologii

cji sukcesu reprodukcyjnego. Przedstawione 
przykłady doskonale obrazują występowanie 
okresu krytycznego, w obrębie którego tego 
rodzaju zachowania mogą powstawać. Ucze-
nie się jest w tych przypadkach związane ze 
zmianami zachodzącymi w głównym syste-
mie węchowym i systemie lemieszowo-noso-
wym (dodatkowym) oraz w licznych szlakach 
nerwowych prowadzących do rozmaitych 
struktur mózgu. Powyższe przykłady również 
doskonale obrazują, że mózg jest organem 
niezwykle plastycznym, ciągle zmieniającym 
się i odpowiadającym na reakcje środowiska.

chodzi o zachowania pomiędzy matką i jej 
nowo narodzonym potomstwem. Stwierdzo-
no, że kształtowaniu się powyższych zacho-
wań towarzyszy wydzielanie noradrenaliny 
i serotoniny w głównej opuszce węchowej 
oraz wzrost cAMP (wilson i sullivan 1992, 
cui i współaut. 2007). Ten krytyczny okres 
kształtowania się powyższych zachowań koń-
czy się 10 dni po urodzeniu, kiedy młode 
stają się już bardziej samodzielne (wilson i 
współaut. 2004). 

Zachowania te oparte są na uczeniu się 
z wykorzystaniem bodźców zapachowych 
i są niezbędne do przeżycia i maksymaliza-

PODWZGÓRZE, STRES I NEUROEKOLOGIA

Struktura mózgu, zwana podwzgórzem, 
jest swoistym sterem, gdzie przecina się re-
gulacja hormonalna całego organizmu, kon-
trolująca wiele podstawowych procesów 
życiowych, takich jak głód, sytość, agresja, 
reakcje seksualne, związki pomiędzy partne-
rami, opieka rodzicielska, czy stres. W niniej-
szej części przedstawimy kilka przykładów 
badań koncentrujących się na zagadnieniach 
stresu, które naszym zadaniem są doskona-
łym przykładem tematów do badań neuro-
ekologicznych. W wyborze badań kierowali-
śmy się również względami możliwości ich 
przeprowadzenia w warunkach naszego kra-
ju. Reakcja na stres regulowana jest przez au-
tomomiczny (wegetatywny) układ nerwowy 
i oś podwzgórze-przysadka mózgowa-nadner-
cza (PPN) (ang. hypothalamus-pituitary-adre-
nal, HPA) (Ulrich-lai i współaut. 2009). W 
sytuacjach kryzysowych pierwsza fala obro-
ny przejawia się w działaniu autonomiczne-
go układu nerwowego i manifestowana jest 
wydzielaniem się hormonów adrenaliny i 
noradrenaliny. Natomiast działanie osi PPN 
polega na wydzielaniu kaskady hormonów 
w odpowiedzi na reakcję stresową. W sytu-
acji stresowej bodziec odbierany jest przez 
mózg i z podwzgórza wydzielany jest hor-
mon uwalniający kortykotropinę — kortyko-
liberyna (CRH) i hormony pokrewne, co z 
kolei prowadzi do wydzielanie hormonu ad-
renokortykotropowego (ACTH) przez przed-
ni płat przysadki mózgowej oraz stymuluje 
uwalnianie glikokortykoidów (kortykostero-
nu u szczurów i kortyzolu u ludzi) przez gru-
czoł nadnerczowy. 

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

leży do organizmów modelowych zarówno 
do badań środowiskowych, jak i laboratoryj-
nych. W jednym z badań przeprowadzono 
eksperyment, w którym samice, będące na 
tym samym etapie ciąży, poddano częstym 
spotkaniom (rodzaj stresu o charakterze so-
cjalnym) i badano jaki ma on wpływ na po-
tomstwo. W testach behawioralnych (10 
minutowy test preferencji; ang. two-choice 
preference test) wykazano, że samce kieru-
jąc się bodźcami zapachowymi wybierały 
samice, które nie zostały poddane stresowi 
w okresie prenatalnym, a nie te, które zo-
stały poddane stresowi (MarchlewsKa-KoJ i 
współaut. 2003). Ponadto stres prenatalny 
również opóźnił dojrzewanie płciowe po-
tomstwa, mierzone na podstawie wagi ma-
cicy i jąder oraz liczby pęcherzyków jajni-
kowych (KruczeK i MarchlewsKa-KoJ 1986, 
MarchlewsKa-KoJ i współaut. 2003). Stąd też 
wykazano, że zarówno opóźnienie dojrzewa-
nia płciowego, jak i obniżenie atrakcyjności 
seksualnej stanowią czynniki limitujące zdol-
ności reprodukcyjne u tego gatunku. Bada-
nia te mają ważny aspekt ekologiczny, jako 
że nornice rude są zwierzętami z 3-4 letni-
mi cyklami populacyjnymi, podczas których 
następuje gwałtowny wzrost osobników w 
populacji, a następnie ich spadek (henTTo-
nen 2000, norrDhal i KorPiMaKi 2002). W 
okresach wzrostu liczby osobników w popu-
lacji możliwe jest nagromadzenie czynników 
związanych ze stresem natury społecznej, 
który indukowany był w warunkach labora-
toryjnych. Ponadto wykazano, że odpowiedzi 
w reakcji na stres prenatalny różnią się w za-
leżności od płci. Stwierdzono na przykład, że 
stres prenatalny powoduje spadek aktywno-
ści u samic i przyczynia się do wzrostu agre-
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wysokim poziomem opieki macierzyńskiej 
ma większą ekspresję GR w strukturze mó-
zgu, zwanej hipokampem i zmniejszoną od-
powiedź na stres, przejawiającą się niższym 
poziomem kortykosteronu, w porównaniu z 
potomstwem matek wykazujących mniejsze 
zainteresowanie w stosunku do swoich mło-
dych (weaver i współaut. 2004 ). Stwierdzo-
no ponadto, że u podstaw tych różnic leżą 
mechanizmy epigenetyczne, takie jak różnice 
w metylacji eksonu 17 w promotorze dla GR 
(Weaver i współaut. 2004). Niezwykle cieka-
we dla badań neuroekologicznych wydaje się 
być badanie podobnych zjawisk w warun-
kach naturalnych.

Oprócz niewątpliwej roli podwzgórza w 
reakcji na stres wykazano również ogrom-
ny wpływ hipokampa, kory przedczołowej i 
ciała migdałowatego w rekcjach stresowych 
(RoozenDaal i współaut. 2009, arnsTen 
2009, ulrich-lai i herMan 2009). Stwierdzo-
no także, że chroniczny stres hamuje działa-
nie osi podwzgórze-przysadka mózgowa-go-
nady, PPG (ang. hypothalamus-pituitary-gona-
dal axis, HPG), np. hamuje wydzielanie hor-
monu lutenizującego (LH) i owulację. 

Innymi, niezwykle interesującymi bada-
niami, które mogą wchodzić w zakres za-
gadnień neurekologicznych są eksperymenty 
dotyczące sytuacji stresowych działających 
w późniejszych okresach życia, jak np. stres 
wynikający z dużego zagęszczenia populacji 
oraz kształtowanie się hierarchii w stadach 
i towarzyszących ich zmian neurohormonal-
nych (MarchlewsKa-KoJ 1997, TaMashiro i 
wspólaut. 2005). Zagadnienia te związane są 
z zachowaniami agresywnymi, w których bie-
rze udział m.in. podwzgórze.

sji u samców (MarchlewsKa-KoJ i współaut. 
2003). Płciowo-zależna reakcja na stres jest 
powszechnie występującym zjawiskiem, ale 
jej znaczenie ekologiczne i ewolucyjne wy-
maga dalszych badań (sliwowsKa 2010). Po-
ruszane zagadnienia są również interesujące 
w aspekcie teorii programowania prenatalne-
go (ang. fetal or early programming), która 
mówi, że czynniki środowiskowe, działające 
we wczesnych okresach rozwoju organizmu, 
mogą zmienić funkcjonowanie układu neuro-
endokrynowego i przyczynić się do występo-
wania wielu chorób w późniejszym okresie 
życia. Wyniki ostatnich badań wykazują, że 
tzw. prze-programowanie (ang. re-progra-
ming) układów neuroendokrynowych orga-
nizmów może odbywać się poprzez mecha-
nizmy epigenetyczne, czyli post-translacyjne 
modyfikacje DNA zachodzące bez zmian w 
sekwencji DNA i manifestujące się zmiana-
mi w ekspresji genów. Omawiane zagadnie-
nia stanowią jeden z najbardziej intensywnie 
rozwijających się tematów badań z pograni-
cza neurobiologii. Pokazano na przyklad, że 
w zależności od „sposobu opieki rodziciel-
skiej” zachodzą w mózgu potomstwa zjawi-
ska o podłożu epigenetycznym, które prowa-
dzą do kaskady długotrwałych zmian na po-
ziomie molekularnym i komórkowym, które 
kształtują odpowiedź na stres u potomstwa. 
Przykładem takich zmian epigenetycznych są 
modyfikacje receptora dla glukokortykoidów 
(GR), zachodzące pod wpływem czynników 
środowiskowych działających we wczesnym 
okresie postnatalnym. Badania przeprowa-
dzone w laboratorium kanadyjskiego na-
ukowca Meaney’a wykazały, że potomstwo 
matek szczurów, które charakteryzują się 

HIPOKAMP — STRUKTURA MÓZGU O NIEZWYKLE WAŻNYCH FUNKCJACH

Hipokamp (łac. hippocampus) należy do 
układu limbicznego i znajduje się w płacie 
skroniowym kresomózgowia. Potocznie uży-
wa się nazwy hipokamp, chociaż neuroana-
tomowie stosują nazwy: twór hipokampa 
(ang. hippocampal formation) lub formacja 
hipokampa, które są pojęciami szerszymi. 
Hipokamp składa się z: hipokampa właści-
wego, który z kolei dzieli się na trzy pola 
(lub cztery pola, zależnie od autora opraco-
wania naukowego): CA1, CA2 i CA3 (ewen-
tualnie CA4; łac. cornu Ammonis). Hipo-
kamp właściwy wraz z regionami zwanymi 
zakrętem lub zawojem zębatym (ang. denta-
te gyrus, DG), podkładką hipokampa i korę 

śródwęchową tworzy tzw. twór hipokampa 
(AMaral 2007). Region zwany zakrętem (lub 
zawojem) zębatym jest szczególnie ważny, 
gdyż tam w okresie dorosłym zachodzi pro-
ces neurogenezy. 

Nazwa hipokamp wywodzi się od grec-
kiej nazwy gatunku ryby z rodzaju Hippo-
campus (gr. hippos, koń; kampos, strach 
morski), zwanego potocznie konikiem mor-
skim, gdyż ta struktura mózgu przypomina 
swoim wyglądem tę rybę. Do poznania ana-
tomii hipokampa przyczyniły się w znacz-
nym stopniu badania włoskiego naukowca 
Camillo Golgi, który opracował nową meto-
dę wizualizacji komórek nerwowych, zwaną 
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jego badania były zbyt rewolucyjne na owe 
czasy i zostały zapomniane. Piętnaście lat 
później inny naukowiec, Kaplan, stosując au-
toradiografię i mikroskopię elektronową po-
twierdził wcześniejsze obserwacje Altmana 
(KaPlan i hinDs 1977). Jego badania również 
nie zostały zauważone przez grono naukowe. 
Dopiero w latach 90. XX w., wraz z rozwo-
jem nowej techniki z użyciem związku o na-
zwie BrdU (5-bromo-3’-deoksyurydyna) ame-
rykański naukowiec Gäge i współpracownicy 
dostarczyli nowych dowodów na występowa-
nie neurogenezy w hipokampie u dorosłych 
osobników (Gross 2000). Na podstawie tych 
i wielu innych późniejszych eksperymentów 
wiadomo dzisiaj, że u gryzoni nowe neuro-
ny generowane są w czasie całego życia z 
populacji ciągle dzielących się komórek pre-
kursorowych w części hipokampa zwanej za-
krętem zębatym. Stąd nowe neurony wędrują 
do warstwy ziarnistej hipokampa, gdzie wy-
twarzają aksony i wykazują ekspresję białek, 
będących markerami dla dojrzałych neuro-
nów (eriKsson i współaut. 1998, chrisTie i 
caMeron 2006). W 1998 r. eriKsson i współ-
pracownicy opublikowali pierwsze wyniki 
badań post mortem wskazujące, że neuroge-
neza zachodzi również w hipokampie doro-
słego człowieka. Naukowcy ciągle poszukują 
odpowiedzi na pytania jaka jest funkcja no-
wych neuronów powstających w zawoju zę-
batym. Stwierdzono występowanie związków 
pomiędzy procesami usprawniającymi zapa-
miętywanie i uczenie się, takim jak bieganie 
czy stymulujące środowisko, które jednocze-
śnie przyspieszają proces neurogenezy (Van 
PraG 2009, GoulD i współaut. 1999). Wyka-
zano także, że w warunkach kiedy zdolności 
uczenia się znacznie się osłabiają, np. w cza-
sie stresu czy w okresie starzenie się, obni-
żony jest również proces neurogenezy (war-
ner-schMiDT i DuMan 2006, JessberGer i GaGe 
2008). Najnowsze prace profesora Gägego 
postulują kilka teorii na temat roli neuro-
genezy w procesach pamięciowych (DenG i 
współaut. 2009; AiMone i współaut. 2010a, 
b). Teorie te bazują na obserwacji, że zawój 
zębaty nie jest strukturą stabilną, jako że po-
wstają tam ciągle nowe neurony (AiMone i 
współaut. 2010a) i składa się on z populacji 
komórek będących w różnym wieku. Dlate-
go też proponowana jest dynamiczna funkcja 
dla tych nowo powstałych neuronów. Teorie 
rozwijane w ostatnich latach koncentrują się 
na roli nowo powstałych neuronów w zawo-
ju zębatym w różnych stadiach powstawania 
pamięci. Transgeniczne modele zwierząt, u 

od jego nazwiska metodą Golgiego (GolGi i 
współaut. 2001). 

Hipokamp to niezwykle istotna część mó-
zgu biorąca udział w procesach uczenia się, 
a zwłaszcza w powstawaniu procesów pa-
mięciowych dotyczących odpowiedzi na py-
tania: co? gdzie? i kiedy? (tzw. pamięć jawna, 
zw. też deklaratywną). Badania post mortem 
mózgów pochodzących od alkoholików cier-
piących na chorobę Wernickiego-Korsakowa, 
u których występowały zaburzenia pamięci, 
wykazały, wśród innych struktur mózgu, rów-
nież znaczne uszkodzenia hipokampa (KoPel-
Man i współaut. 2009). Badania przeprowa-
dzone z udziałem jednego z najsłynniejszych 
w dziejach medycyny pacjenta, Henry’ego 
Molaisona (znany pod pseudonimem H.M.), 
cierpiącego na padaczkę, u którego doko-
nano resekcji dużej części hipokampa wraz 
ze znaczną ilością otaczających go tkanek, 
również wskazują na ogromne znaczenie tej 
struktury mózgu. Operacja, co prawda uwol-
niła go w dużym stopniu od aktów choroby, 
ale pozbawiła możliwości przekształcania 
nowych wspomnień z pamięci krótkotrwa-
łej, na trwałe wspomnienia przechowywane 
w pamięci długotrwałej. Można więc powie-
dzieć, że pacjent ten został 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 rozpoczęli projekt mający na 
celu poznanie szczegółowej anatomii mózgu 
tego pacjenta (Miller 2009). 

Na podstawie wielu badań stwierdzono, 
że hipokamp bierze udział w procesie za-
pamiętywania, a zwłaszcza w powstawaniu 
pamięci jawnej (deklaratywnej). Stwierdzo-
no między innymi, że ta struktura mózgu 
potrzeba jest do powstawania jednej z form 
pamięci jawnej, pamięci przestrzennej, czy-
li zapamiętywania poszczególnych miejsc na 
podstawie charakterystycznych dla niego ele-
mentów (ClayTon i Krebs 1995; ClayTon i 
współaut. 2001, 2003). 

W zakręcie zębatym hipokampa u doro-
słych organizmów zachodzi również proces 
neurogenezy, czyli powstawiania nowych ko-
mórek nerwowych. Przez ponad 100 lat w 
neurobiologii panował dogmat, że utrata neu-
ronów w mózgu ludzkim jest nieodwracalna. 
Na początku lat 60. XX w. Altman przepro-
wadził serię eksperymentów przy użyciu me-
tod autoradiograficznych, w których wykazał, 
m.in. że u szczurów powstają nowe neurony 
w okresie pourodzeniowym w części hipo-
kampa zwanej zakrętem zębatym. Jednakże 



202 Joanna H. Śliwowska i współaut.

ją maksimum w maju-czerwcu, minimum zaś 
w okresie grudzień-luty (Dehnel 1949). Za-
obserwowany efekt znany jest w literaturze 
jako „zjawiskiem Dehnela”. Wykazano w serii 
eksperymentów, że zmiany w liczbie komó-
rek nerwowych nie wpływają na obserwo-
wane zmiany sezonowe w wielkości mózgu. 
Stwierdzono, że zarówno proces neurogene-
zy, jak i śmierci neuronów nie przyczyniają 
się w znacznym stopniu do obserwowanych, 
sezonowych zmian w wielkości mózgów u 
Sorex (BarTKowsKa i współaut. 2008). Pro-
blem wyjaśnienia mechanizmu, jak i znacze-
nia ekologicznego tego zjawiska pozostaje 
nadal otwarty i może stanowić ciekawy te-
mat do badań dla neuroekologów. Przypusz-
cza się, że zjawisko to spowodowane jest ko-
niecznością oszczędzania energii, wynikającą 
z ograniczenia ilości pokarmu w zimie.

których proces neurogenezy jest upośledzo-
ny, dostarczają kolejnych dowodów na rolę 
neurogenzy w procesach uczenia się z udzia-
łem hipokampa (DenG i współaut. 2009). 
Przy omawianiu procesów neurogenezy war-
to również zaznaczyć, że u ssaków proces 
ten w okresie dorosłym zachodzi również 
w opuszce węchowej (MoureT i współaut. 
2009, whiTMan i Greer 2009), a nowo po-
wstałe komórki nerwowe biorą udział w per-
cepcji bodźców zapachowych (nissanT i Pal-
loTTo 2011).

Ponadto należy podkreślić, iż zmiany w 
wielkości poszczególnych struktur mózgu 
mogą zachodzić bez zmian w neurogenezie. 
Najbardziej znanym jest przykład trzech ga-
tunków ryjówek z rodzaju Sorex, u których 
zachodzą sezonowe zmiany wysokości pusz-
ki mózgowej, gdzie rozmiary czaszki osiąga-

HIPOKAMP JAKO STRUKTURA MÓZGU BADANA PRZEZ NEUROETOLOGÓW  
I NEUROBIOLOGÓW

W niniejszej części pracy chcemy przed-
stawić kilka przykładów badań z pogranicza 
neuroetologii i neurobiologii ze szczególnym 
uwzględnieniem zmian zachodzących w hi-
pokampie pod wpływem czynników środo-
wiskowych. Prace te, naszym zdaniem, mogą 
stanowić przykłady z listy tematów badań 
kluczowych dla nowej dyscypliny naukowej 
jaką jawi się być neuroekologia. Omawiane 
będą zachowania takie jak: strategie rozrodu, 
chowanie pokarmu przez ptaki i zmienność 
sezonowa. 

STRATEGIE ROZRODU A ZMIANY W WIELKOŚCI 
HIPOKAMPA

Nornik pensylwański (Microtus pennsy-
lvanicus), jak większość ssaków, jest zwierzę-
ciem poligamicznym. U tego gatunku samce 
konkurują o samice i mają kilkakrotnie więk-
sze terytoria od samic (Gaulin i FiTzGeralD 
1986, 1989; sPriTzer i współaut. 2005a, b). 
W badaniach laboratoryjnych stwierdzono 
także, że samce tego gatunku wykonują za-
dania związane z wykorzystaniem pamię-
ci przestrzennej lepiej niż samice (Gaulin i 
FiTzGeralD 1989). Mają one również lepsze 
wyniki w testach badających zdolność pa-
mięciową związaną z orientacją przestrzen-
ną, np. w labiryncie wodnym, a w naturze 
zajmują większe terytoria i posiadają większe 
areały osobnicze, wizytują więcej nor samic, 
a nawet częściej powtórnie odwiedzają swo-
je „wybranki” (sPriTzer i współaut. 2005b). 

Zastanawiano się jaki jest mechanizm odpo-
wiedzialny za tego typu zachowania. Badania 
przeprowadzone przez kanadyjską badaczkę 
Galea dowodzą, że samce z lepszymi zdolno-
ściami przestrzennymi mają wyższy poziom 
testosteronu, w porównaniu z samcami wy-
kazującymi mniejsze zdolności przestrzenne 
(Galea i Mcewen 1999). Stwierdzono rów-
nież, że samice potrafią za pomocą zmysłu 
węchu rozróżnić samce o różnym poziomie 
testosteronu (FerKin i współaut. 1994, le-
onarD i współaut. 2001). 

Oprócz gatunków poligamicznych wśród 
norników występują także gatunki monoga-
miczne, do których należą nornik sosnowy 
(Microtus pinetorum) i nornik preriowy (Mi-
crotus ochrogaster), u których samce opieku-
ją się potomstwem, a wielkości ich areałów 
osobniczych są takie same jak u samic. W 
przeciwieństwie do poligamicznych norni-
ków, u wspomnianych wyżej dwóch gatun-
ków monogamicznych nie stwierdzono róż-
nic płciowych, jeśli chodzi o zdolności roz-
wiązywania testów sprawdzających zdolności 
przestrzenne (FiTzGeralD i MaDison 1983; 
Gaulin i FiTzGeralD 1986, 1989). 

Jak wspomniano powyżej, hipokamp bie-
rze udział w procesach uczenia się związa-
nych z orientacją w przestrzeni. Nie dziwi za-
tem, iż naukowcy zainteresowali się porów-
naniem wielkości tej struktury mózgu u poli- 
i monogamicznych norników. Wykazano, że 
poligamiczne samce norników mające więk-
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CZY ISTNIEJĄ ZALEŻNOŚCI POMIĘDZY 
SEZONOWYM CHOWANIEM POKARMU PRZEZ 

PTAKI I WIELKOŚCIĄ HIPOKAMPA?

Niektóre gatunki ptaków z rzędu wróblo-
wych (Passeriformes) chowają pokarm. Mają 
one strategię chowania albo pojedynczych, 
albo kilku porcji pokarmu w różnych kryjów-
kach. Badania wykazały, że ptaki doskonale 
pamiętają, gdzie ukryły pokarm, zapamiętu-
jąc pewne charakterystyczne punkty orien-
tacyjne w obrębie kryjówek, a także kierują 
się kompasem słonecznym (cowie i współ-
aut. 1981, balDa i wilTschKo 1989, sherry 
i współaut. 1989). Jak już wcześniej wspo-
mnieliśmy, w procesie orientacji przestrzen-
nej (w tym przypadku lokalizacji miejsc 
gdzie ukryty jest pokarm) bierze udział hipo-
kamp (eMery i clayTon 2004). Potwierdzają 
to badania polegające na zniszczeniu hipo-
kampa, które prowadzi do selektywnych de-
ficytów w pamięci przestrzennej (haMPTon i 
sheTTleworTh 1996a, b). 

Chowanie pokarmu jest zachowaniem se-
zonowym. Niektóre gatunki sikor zaczynają 
gromadzić i chować pokarm jesienią i kon-
tynuują ten proces w czasie zimy i wczesną 
wiosną. Strategia ta jest krótkotrwała, gdyż 
pokarm ten jest odnajdowany i zjadany w 
ciągu kilku dni od czasu schowania (cowie 
i współaut. 1981). Sądzi się, że strategia ta 
powstała, aby zrównoważyć różnice w do-
stępności pożywienia w czasie dnia i nocy 
(McnaMara 1990). Oprócz ptaków, które 
wykorzystują tą krótkotrwałą strategię, wy-
stępują również takie gatunki, u których 
zgromadzony i schowany pokarm jest odnaj-
dowany dopiero po kilku miesiącach. Tutaj 
strategia polega na gromadzeniu zapasów, 
kiedy jest dostępność pożywienia, i wykorzy-
stywanie ich w okresie, kiedy ze względów 
klimatycznych jest go brak. U krukowatych, 
wśród których dobrze poznanym gatunkiem 
jest orzechówka popielata (Nucifraga co-
lumbiana), zbieranie i chowanie nasion so-
sny odbywa się jesienią, kiedy jest ich dużo. 
Ptaki te zimują na niższych wysokościach i 
wracają wiosną w celach lęgowych, kiedy 
to ponownie odnajdują zgromadzone po-
przednio pożywienie (sherry 2006). Bardzo 
interesujące badania prowadzono również 
na innych ptakach z rodziny krukowatych, 
np. modrowronkach zaroślowych (Apheloco-
ma californica), które doskonale rozpoznają 
miejsca chowania pokarmu (clayTon i Dic-
Kinson 1999). Fascynujące są także badania 
nad inteligencją krukowatych, przedstawione 
w pracy przeglądowej eMery’eGo i clayTon 

sze terytoria, lepsze zdolności przestrzenne, 
posiadają również większy hipokamp, w po-
równaniu z samicami tego gatunku. Takich 
różnic płciowych nie stwierdzono natomiast 
w przypadku norników monogamicznych 
(Jacobs i współaut. 1990). 

Na podstawie powyższych przykładów 
można wyciągnąć kilka interesujących wnio-
sków. Współzawodnictwo pomiędzy samca-
mi nornika pensylwańskiego o samice do-
prowadziło do wzrostu wielkości terytoriów 
u samców, któremu towarzyszyła selekcja w 
kierunku lepszych zdolności przestrzennych, 
potrzebna do dobrej orientacji na tak du-
żych terytoriach. Z kolei selekcja w kierunku 
zdolności przestrzennych, w konsekwencji 
doprowadziła do zmian ewolucyjnych w hi-
pokampie. 

Poznano również podstawy neurobiolo-
giczne zachowań mono- i poligamicznych 
(insel 2003). Stwierdzono, że monogamicz-
ne samice norników preriowych posiadają 
większą zdolność wiązania oksytocyny do jej 
receptora w jądrze półleżącym, w porówna-
niu z samicami gatunku poligamicznego. Wy-
kazano ponadto, że samice monogamicznych 
norników preriowych, którym wstrzyknię-
to antagonistę oksytocyny, zachowywały się 
podobnie do gatunku poligamicznych nor-
ników górskich, nie wykazując długotrwałe-
go zainteresowania w stosunku do partne-
ra (WilliaMs i współaut. 1994, insel i huli-
han 1995). Natomiast u samców norników 
stwierdzono, że rolę analogiczną do oksyto-
cyny pełni wazopresyna (AVP). Wykazano, że 
samce monogamicznego gatunku norników 
mają podwyższony poziom wiązania tego 
hormonu w brzusznym pallidum, w porów-
naniu z gatunkami poligenicznymi. Ponad-
to pokazano, że agonista AVP, aplikowany 
centralnie u samców norników preriowych 
przed łączeniem się w pary, zablokował roz-
wój preferencji partnerskich (Winslow i 
współaut. 1993). 

Stąd też u norników występują płciowo-
-specyficzne mechanizmy odpowiedzialne 
za kształtowanie się związków partnerskich. 
Ponadto wykazano, że aktywacja mezolim-
bicznego systemu dopaminergicznego, a w 
szczególności aktywacja receptorów dopami-
nergicznych typu D2 w powłoce jądra pół-
leżącego jest potrzebna do kształtowanie się 
długotrwałych więzi u norników preriowych. 
Wykazano, że agonista dopaminy podany do 
jądra półleżącego pobudza, a antagonista ha-
muje zachowania związane z wyborem part-
nerki u samców norników preriowych.
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niejsza presją właśnie u tej płci (Keynan i 
yoseF 2010).

„USKRZYDLONA” NEUROGENEZA W HIPOKAMPIE

Kwestia zmian sezonowych w wielkości 
hipokampa w warunkach naturalnych u pta-
ków pozostaje nadal sprawą otwartą. Nato-
miast wiadomo, że u dorosłych ptaków wy-
stępują w hipokampie zmiany sezonowe do-
tyczące procesu neurogenezy. Eksperyment 
wyjaśniający to zagadnienie przeprowadzili 
barnea i noTTebohM (1994), którzy odłowili 
występujące w warunkach naturalnych siko-
ry jasnoskrzydłe (Poecile atricapillus). Na-
stępnie wstrzyknęli im tymidynę zawierającą 
atomy trytu (marker nowo powstałych ko-
mórek), po 6 tygodniach ponownie odłowili 
te ptaki i badali neurogenezę w hipokampie. 
Stwierdzili oni, że proces neurogenezy odby-
wa się u nich w ciągu całego roku, a liczba 
nowych komórek nerwowych jest największa 
w okresie, kiedy ptaki gromadzą pokarm. Te 
wyniki mogą wskazywać na to, że być może 
wzmożony proces neurogenezy, przypadają-
cy na okres gromadzenia i chowania pokar-
mu, ma związek z procesami pamięciowym, 
które są niezwykle intensywne w tym czasie 
i umożliwiają późniejsze odnalezienie kryjó-
wek z pokarmem.

Inne, niezwykle ciekawe badania tej sa-
mej grupy badaczy przeprowadzone zosta-
ły na populacji młodych (3 miesięcznych) i 
dorosłych sikor jasnoskrzydłych (barnea i 
noTTebohM 1996). Osobniki te odłowiono w 
naturalnych warunkach ich występowania i 
wstrzyknięto im tymidynę, a po 6 tygodniach 
badano hipokamp. Stwierdzono zwiększoną 
produkcję neuronów w formacji hipokampa 
u osobników młodocianych, w porównaniu 
z dorosłymi. Mając na uwadze rolę hipokam-
pa w procesach uczenia się badacze tłuma-
czą, iż ta zwiększona produkcja neuronów 
może wiązać się ze wzmożonymi procesami 
uczenia się nowego środowiska u osobników 
młodocianych. 

Eksperymenty prowadzone na kanarkach 
wykazały, że w ścianach bocznych komór 
mózgu występują prekursory komórek ner-
wowych, które u dorosłych samic kanarków 
ulegają podziałowi i migrują do jądra kontro-
lującego śpiew (ang. higer vocal center, HVC) 
(GolDMan i noTTebohM 1983), nazywanego 
również hyperstriatum ventrale, pars cau-
dale. W ten sposób wykazano, że u ptaków 
w okresie dorosłym występuje proces neu-
rogenezy. Sugerowano równocześnie, że te 
nowo powstałe neurony mogą brać udział w 

(2004). Ptaki te potrafią, np. używać narzę-
dzi, aby osiągnąć określony cel. 

U sikor wykazano, że wielkość hipokam-
pa podlega zmienności sezonowej, osiąga-
jąc największe rozmiary w październiku, 
w czasie kiedy rozpoczyna się gromadze-
nie pokarmu (sMulDers i współaut. 1995). 
Jednak do tej pory, pomimo wysiłku kilku 
grup badawczych, nie udało się potwierdzić 
badań laboratoryjnych, badaniami przepro-
wadzonymi w warunkach naturalnych. Jed-
nym z czynników ograniczających porów-
nanie tego typu badań może być trudność 
związana z niemożliwością doprowadzenia 
w warunkach laboratoryjnych do takiej sa-
mej intensywności zachowań zmierzających 
do gromadzenia pokarmu, jak to ma miej-
sce w warunkach naturalnych. Istnieją też 
spore ograniczenia w badaniach chowania 
pokarmu, gdyż dotychczasowe prace były 
skoncentrowane głównie na poznaniu ga-
tunków wykorzystujących stosunkowo ła-
two przechowywany pokarm, np. nasiona. 
Budowanie obrazu ewolucji tego rodzaju 
zachowań tylko na tej grupie dostępnych 
materiałów może prowadzić do błędów. 
Zagadnienie to szerzej dyskutują anTczaK 
i współpracownicy (2005a). Autorzy ci na-
wiązują przede wszystkim do własnych ba-
dań obejmujących dwa gatunki drobnych 
wróblowców, dzierzb: srokosza (Lanius 
excubitor) i gąsiorka (L. collurio). Dzierzby 
po zabiciu ofiary, cześć zdobyczy nakłuwa-
ją na kolce lub inne ostre przedmioty (anT-
czaK i współaut. 2005a, b). Nakłuwanie i 
tworzenie spiżarni, to adaptacja ewolucyjna 
do spożywania ofiar dużych i zawierających 
toksyczne substancje w skórze, takich jak 
np. ropuchy (anTczaK i współaut. 2005b). 
Wykazano również, że ta adaptacja ma też 
inne korzyści i funkcje. U gatunków takich 
jak srokosz, na początku sezonu lęgowego 
głównie samce wieszają upolowane ofia-
ry na widocznych miejscach i to w dużej 
ilości (anTczaK i współaut. 2005b). Takie 
ofiary, to przekaźniki informacji o jakości 
właściciela terytorium, swoiste słupki gra-
niczne. Kolorowe jaszczurki, owady, ptaki 
zawieszone na krzewach rozmieszczonych 
w całym terytorium srokosza, to swoiste 
ornamenty informujące zarówno o zdolno-
ściach łowieckich samców, jak i zasobności 
terytorium. Zatem nie dziwi, że zdolności 
tworzenia spiżarni, czasu nakłuwania ofiar 
i pamięć przestrzenna rozmieszczenia tych 
miejsc jest lepiej wykształcona u samców, 
gdyż z racji doboru znajdowała się pod sil-
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w okresie płodnym i niepłodnym u nornicy 
rudej i u wspomnianej już wcześniej sikory 
jasnoskrzydłej. Wykazano, że u nornika pen-
sylwańskiego wysoki poziom estradiolu (hor-
monu płciowego żeńskiego) u samic oraz 
wysoki poziom testosteronu (hormonu płcio-
wego męskiego) jest związany z większym 
hipokampem, w porównaniu do osobni-
ków o niższych poziomach tych hormonów. 
Stwierdzono ponadto, że estradiol i progeste-
ron cyrkulujące we krwi, wpływają na mor-
fologię hipokampa u dorosłych samic szczu-
ra, prowadząc do wzrostu liczby kolców den-
drytycznych (miejsc związanych z powsta-
waniem pamięci w komórkach nerwowych), 
czy liczby synaps (połączeń pomiędzy neuro-
nami) w dendrytach znajdujących się w war-
stwie CA1 w hipokampie (wolley i współ-
aut. 1990, Galea i współaut. 2006).

Wyżej wymienione badania, choć niezwy-
kle interesujące i wskazujące na związki po-
między poziomem hormonów płciowych i 
wielkością hipokampa, były przeprowadzane 
jedynie w warunkach laboratoryjnych lub w 
znacznym stopniu kontrolowanych przez ba-
daczy. Zasadne zatem jest pytanie zadawane 
przez klasycznych ekologów, czy podobne 
zależności występują w naturze? 

nauce śpiewu (GolDMan i noTTebohM 1983). 
Ponadto wykazano, że w przypadku śpiewu 
samców kanarka (Serinus canaria) wystę-
puje dodatnia korelacja pomiędzy ekspresją 
białka, mózgowego czynnika wzrostu ner-
wów (ang. brain-derived neurotrophic factor, 
BDNF) w HVC, a długością śpiewu. Wykaza-
no również, że przeżywalność nowych neu-
ronów jest większa u kanarków, które śpie-
wały, w porównaniu z nieśpiewającymi (li 
i współaut. 2000). Zagadnienie związane ze 
śpiewem i neurogenezą zostały omówione 
w niedawno opublikowanej pracy przeglądo-
wej przez noTTebohMa i liu (2010).

ZWIĄZKI POMIĘDZY WIELKOŚCIĄ HIPOKAMPA, 
POZIOMEM HORMONÓW PŁCIOWYCH  

I NEUROGENEZĄ

Jako że badania przeprowadzane w la-
boratoriach wykazały występowanie różnic 
płciowych w zachowaniach i strukturze hi-
pokampa przypuszczano, że różnice te mogą 
być związane z poziomem hormonów płcio-
wych. Badania przeprowadzane na norniku 
pensylwańskim wykazały, że istnieją różnice 
płciowe w wielkości hipokampa, ujawnia-
jące się w cyklu sezonowym. Stwierdzono 
również, że wielkość hipokampa fluktuuje 

WPŁYW PASOŻYTA NA ZACHOWANIE ŻYWICIELA, CZYLI O TYM JAK „INTRUZ” ATAKUJE 
UKŁAD NERWOWY I ZMIENIA ZACHOWANIE ŻYWICIELA

Manipulowanie zachowaniem gospodarza 
przez pasożyta tak, by zwiększyć skuteczność 
transmisji zakażenia jest ważnym tematem 
badań, już wcześniej prowadzonych przez 
parazytologów, epizoosocjologów i etolo-
gów, z niewielkim udziałem neuroetologii. 
Jednakże podłoże fizjologiczne manipulacji 
zachowaniem żywiciela przez pasożyta, który 
oddziałuje na jego układ nerwowy i zmienia 
jego zachowanie, jest jeszcze stosunkowo sła-
bo poznane. 

Wpływ pasożyta na żywiciela jest bardzo 
dobrym przykładem ilustrującym koncepcję 
fenotypu rozszerzonego (DawKins 2003), 
według której geny organizmu wpływają 
również na inne organizmy i nieożywione 
elementy jego otoczenia, przez co zwiększa-
ją szanse swojej replikacji. Pasożyty mogą 
wpływać na różne aspekty funkcjonowania 
organizmów żywicieli: ich wzrost i rozwój, 
rozrodczość (a nawet płeć) oraz zachowanie 
(coMbes 1999). W dalszej części na przykła-

dach przedstawiamy zmiany zachowania ży-
wiciela przez wpływ na jego układ nerwowy. 

JAK ToxoPLASMA goNdII MANIPULUJE 
ZACHOWANIEM SWOICH ŻYWICIELI?

Jednym z najbardziej znanych przykła-
dów tego typu oddziaływań jest Toxoplasma 
gondii. Ostatecznymi żywicielami tego pier-
wotniaka są jedynie przedstawiciele rodziny 
kotowatych, natomiast pośrednimi mogą być 
wszystkie ssaki i ptaki. Żywiciel ostateczny 
zaraża się od pośredniego drogą pokarmo-
wą (zjadając go), gdyż otorbione osobniki 
T. gondii osadzają się w tkankach żywicie-
li pośrednich. W interesie pasożyta leży za-
tem, by żywiciel pośredni zachowywał się 
w sposób ułatwiający jego schwytanie przez 
drapieżnika. Najbardziej ewidentnym przy-
kładem takiej manipulacji jest zmiana zacho-
wania zarażonych szczurów wędrownych 
(websTer 2001). Zarażone szczury wykazują 
większą aktywność, mniejszą neofobię i lękli-
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specyficznych efektów manipulacji pasożyta 
na układ nerwowy żywiciela.

PRZYWRA MIcroPHALLUS PAPILLorobUSTUS 
I KOLCOGŁÓW PoLyMorPHUS PArAdoxUS, A 

ZMIANY W ZACHOWANIU KIEŁŻY

Przywra Microphallus papillorobustus 
i kolcogłów Polymorphus paradoxus wy-
wierają znaczący wpływ na zachowanie 
kiełży (coMbes 1999, DawKins 2003). Me-
tacerkarie (otorbione larwy) M. papillo-
robustus osadzają się niemal wyłącznie w 
głowie kiełży, w pobliżu zwoju nerwowego 
(w innych częściach ciała tylko wtedy, gdy 
preferowane miejsce jest już zajęte). Zara-
żone kiełże są „przyciągane” przez światło 
(zamiast od niego uciekać), przebywają w 
pobliżu powierzchni (zamiast na dnie), a 
na niebezpieczeństwo reagują zwiększoną 
ruchliwością (zamiast nieruchomieć). Za-
burzone zachowanie skutkuje czterokrot-
nie większą szansą bycia zjedzonym przez 
mewę (żywiciela ostatecznego M. papilloro-
bustus), co stwierdzono eksperymentalnie, 
wpuszczając do basenu w wolierze mew 
kiełże zdrowe i zarażone, a następnie licząc 
kiełże w basenie po upływie 24 godzin 
(coMbes 1999).

Z kolei larwy kolcogłowa (cystakan-
ty) nie osadzają się w określonym miejscu 
ciała (zwykle znajdują się w jamie ciała). 
Zarażone kiełże wykazują dodatnią foto-
taksję (podpływają do powierzchni wody, 
do strefy lepiej oświetlonej), przyczepia-
ją się do pływających obiektów (włącznie 
z piórami kaczek krzyżówek Anas platyr-
hynchos, swych drapieżców, oraz włosów 
na nogach badaczy), a po podrażnieniu 
„koziołkują”. Wyżej stwierdzone aberracje 
behawioru sprawiają, że zarażone kiełże 
są zjadane przez krzyżówki (ostatecznych 
żywicieli Polymorphus paradoxus) około 
czterokrotnie częściej niż zdrowe. Mimo 
że cystakanty nie umiejscawiają się w gło-
wie kiełży, powodują aberracje behawioru 
bardzo podobne do tych powodowanych 
przez metacerkarie. Wysunięto zatem hipo-
tezę, że kolcogłów wpływa na zachowanie 
kiełża za pomocą neurotransmiterów. Żeby 
to zbadać wstrzykiwano kiełżom różne 
neurotransmitery. Najbardziej interesujące 
okazały się wyniki uzyskane przy użyciu 
serotoniny. Po godzinie od wstrzyknięcia 
serotoniny kiełże przepływały do oświetlo-
nej części akwarium. Istnieje potrzeba pro-
wadzenia kolejnych badań zmierzających 
do potwierdza hipotezy, czy u kolcogłów 

wość oraz nie unikają zapachu kota (ściółki 
skropionej kocim moczem), a nawet go pre-
ferują oraz łatwiej łapią się w żywołówki. 
Jednocześnie, zarażone szczury nie odbie-
gają od pozostałych pod względem pozycji 
społecznej i sukcesu kopulacyjnego. Jako że 
pozycja społeczna i sukces kopulacyjny są 
osiągane przez szczury w wyniku twardej 
konkurencji, nic nie wskazuje na gorszą kon-
dycję zarażonych osobników. Wskazuje to 
na specyficzność wpływu T. gondii na beha-
wior szczurów: pasożyt wpływa na te aspek-
ty zachowania szczurów, które z kolei mają 
wpływ na ryzyko bycia schwytanym przez 
drapieżnika.

Zmiany behawioralne spowodowane 
przez T. gondii u zarażonych myszy domo-
wych przynajmniej częściowo przypominają 
zmiany obserwowane u szczurów: np. zara-
żone myszy wykazują większą neofilię, mają 
gorszą pamięć i osiągają gorsze wyniki w 
testach dotyczących uczenia się (websTer 
2001).

Ciekawe są również wyniki badań wska-
zujące na to, że zarażone owce wchodziły 
do hali udojowej statystycznie istotnie póź-
niej od owiec nie zarażonych (kolejność 
wchodzenia do doju dojonych przeżuwa-
czy nie jest przypadkowa i jest podobna 
przynajmniej w krótkim czasie) (GórecKi 
i współaut. 2008). Nie jest jasne czy taki 
wpływ na zachowanie owiec może być ko-
rzystny dla pasożyta. Przeżuwacze są pod-
stawowymi ofiarami kotowatych w Afryce, 
a owca gruboroga jest ofiarą pumy, zatem 
manipulowanie zachowaniem przeżuwaczy 
(w tym owiec) byłoby korzystne dla tokso-
plazmy. 

Wydaje się prawdopodobne, że toksopla-
zma może wpływać na zachowanie wszyst-
kich zarażanych ssaków (a także ptaków), a 
wpływ ten może być manipulacją.

Jednym z potencjalnych wyjaśnień jest 
podwyższanie poziomu dopaminy (co rze-
czywiście stwierdzono u zarażonych gryzo-
ni). Dokładny mechanizm nie jest znany, ale 
może być związany z wydzielaniem cytokinin 
(takich jak interleukina-2) na skutek pojawie-
nia się stanu zapalnego, co w konsekwencji 
może prowadzić do podwyższenia poziomu 
dopaminy. Podejrzewa się, że nierównowa-
ga poziomu dopaminy między regionem lim-
bicznym a podkorowym w mózgu odgrywa 
rolę w rozwoju schizofrenii, co mogłoby tłu-
maczyć związek schizofrenii z toksoplazmozą 
stwierdzoną u ludzi (FleGr 2007). Tematy te 
wymagają dalszych badań w celu określenia 
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powy, który w największej mierze niszczy 
hipokamp, dezorganizując zachowanie w 
przestrzeni i wprowadzając zmiany emocjo-
nalne, na przykład znosząc percepcję nie-
bezpieczeństwa, a zwiększając agresję (ba-
Gley 2005). 

Jak widać na podstawie wyżej omówio-
nych przykładów pasożyty z różnych grup sys-
tematycznych potrafią manipulować zachowa-
niem żywiciela (m.in. przez oddziaływanie na 
układ nerwowy) w sposób dla siebie korzyst-
ny. Wyjaśnienie mechanizmów na poziomie 
układu nerwowego, które mogą być odpowie-
dzialne za obserwowane zmiany w zachowa-
niach żywicieli omawianych pasożytów może 
stanowić ciekawy temat dla neuroekologów.

wpływ na zachowanie żywiciela ma zwią-
zek z podwyższeniem poziomu serotoniny. 
Nie wiadomo jaki jest mechanizm tego zja-
wiska: pasożyt może wytwarzać serotoninę 
albo substancję, która się do niej upodob-
nia, stymulować uwalnianie serotoniny 
przez żywiciela albo spowalniać degradację 
serotoniny wytwarzanej przez kiełże (coM-
bes 1999).

WIRUSY RÓWNIEŻ WPŁYWAJĄ NA ZMIANY 
ZACHOWANIA

Kolejny przykład jest doskonale wszyst-
kim znany: wściekłe psy kąsając, aktywnie 
roznoszą wirusa wścieklizny. Wścieklizna 
jest powodowana przez wirus neurotro-

PRZYSZŁE KIERUNKI ROZWOJU NEUROEKOLOGII

Jak wykazano na powyższych przykładach 
neuroekologia znajduje się w znakomitym 
położeniu leżąc na pograniczu nauk neuro-
biologicznych i ekologii, jest zatem zdolna 
do badania wpływu czynników środowisko-
wych na układ nerwowy i zmian zachowań 
organizmów. Jednak w przeciwieństwie do 
typowych badań neurobiologicznych, które 
z reguły ograniczają się do badań laborato-
ryjnych (kontrolowanych przez eksperymen-
tatora), neuroekolodzy mogą badać wpływ 
środowiska na organizm żyjący w danym śro-
dowisku (nie ingerując w nie lub ingerując 
w minimalnym stopniu). Jak wykazaliśmy, 
badania te oczywiście są o wiele trudniejsze 
od badań laboratoryjnych. Trudność tkwi w 
powtarzalności przeprowadzanych obserwa-
cji, gdyż czynniki środowiskowe w jednych 
badaniach mogą odbiegać od tych w innych 
badaniach, co utrudnia ich porównanie. Jed-
nakże tego typu obserwacje przeprowadza-
ne w naturalnym dla danych organizmów 
środowisku mogą również posłużyć jako in-
spiracja do przeprowadzania dalszych badań 
laboratoryjnych, w których można kontrolo-
wać poszczególne czynniki. Wyzwaniem dla 
naukowców prowadzących badania neuro-
ekologiczne jest również stworzenie grup 
badawczych skupiających specjalistów z za-
kresu neurobiologii, fizjologii, ekologii, czy 
etologii (GreenberG i MeTTKe-hoFMan 2001).

Jak widzimy przyszłość neuroekologii? 
Wydaje się, że rozwój badań neuroekologicz-
nych powinien pójść nie tylko w kierunku 
badania poszczególnych struktur tworzących 
układ nerwowy, ale też badań dotyczących 

niższego poziomu organizacji, np. neurome-
diatorów (sherry 2006). Badania neuroeko-
logiczne mogą być prowadzone na różnych 
poziomach organizacji: od klasycznej neuro-
anatomii, poprzez badania zjawisk elektrycz-
nych zachodzących w neuronach i badań 
nad poznaniem molekularnych składników 
systemu przekazu sygnałów w neuronach, 
do badań behawioralnych. Takie całościowe 
podejście, choć trudne do realizacji, powin-
no przybliżyć obraz skomplikowanych inte-
rakcji jakie zachodzą pomiędzy organizmem 
a środowiskiem i znaleźć odpowiedzi na wie-
le ciekawych i nurtujących neuroekologów 
pytań. Tego typu podejście może być reali-
zowane przez neuroekologów zarówno na 
polu badań kręgowców, jak i bezkręgowców, 
które zdaniem byrne’a i baTes (2006) rów-
nież trzeba traktować jako systemy kognityw-
ne. Przykładem takich prowadzonych badań 
jest m.in. wpływ neuromediatorów na zacho-
wania społeczne i drapieżnicze mrówek (np. 
szczuKa i GoDzińsKa 2008). Kolejnym, inte-
resującym przykładem na zastosowanie po-
dejścia neuroekologicznego jest także stwier-
dzenie wpływu relatywnej wielkości mózgu i 
ich poszczególnych struktur (i umiejętności 
radzenia sobie w nowym środowisku) na 
sukces w zasiedlaniu nowych obszarów, a 
zatem i zasięg, introdukowanych gatunków 
ptaków (sol i współaut. 2005). Sukces intro-
dukcji w dużej mierze uwarunkowany jest 
reakcją na stres danego organizmu i radze-
niem sobie w trudnych sytuacjach. Warto w 
tym miejscu przypomnieć, że zarówno pod-
wzgórze, jak i hipokamp są strukturami mó-
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zdolnościami poznawczymi. Omawiane przez 
nas przykłady dostarczają też przesłanek do 
zainteresowania się zmiennością płciową 
i porównywania zachowań i zmian w mó-
zgach u samców i samic danego gatunku.

Percepcja i komunikacja węchowa jest 
niezwykle ważna dla zwierząt i ich ekologii 
i stanowi interesujący temat dla neuroeko-
logów oraz rozwijający się obszar badawczy. 
Ponadto widzimy również potrzebę rozwoju 
badań na pograniczu ekologii i neurobiolo-
gii, zmierzających do wyjaśnienia fizjologicz-
nego podłoża wpływu na układ nerwowy 
pasożytów wywołujących niekorzystne dla 
żywiciela zmiany zachowania. 

Reasumując, powiązanie neurobiologicz-
nego podłoża zachowań, a zwłaszcza zdolno-
ści poznawczych, z funkcjonowaniem zwie-
rząt w środowisku jawi się jako podejście 
bardzo pomocne w badaniach ekologii zwie-
rząt i ma przed sobą duże perspektywy. 

zgu niezwykle podatnymi na działanie streso-
rów, biorącą udział w regulacji odpowiedzi 
na stres (Mc ewen 2009). Zatem badania nad 
odpowiedzią organizmów na stres wydają się 
być niezwykle ciekawym tematem przyszłych 
badań neuroekologicznych. Badania nad 
tym, jak skuteczność odpowiedzi neuroim-
munologicznej wpływa na sukces gatunków 
inwazyjnych może również stanowić intry-
gujący temat do badań neuroekologicznych 
(np. Møller i współaut. 2005). Przedstawio-
ne przez nas badania, np. dotyczące wzrostu 
objętości hipokampa u ptaków związanego 
z wykonywaniem zadań z użyciem pamięci 
przestrzennej są krytyczne dla przeżycia or-
ganizmu i także wymagają dalszych badań. 
W przyszłości przed neuroekologią stanie 
zadanie udzielenia odpowiedzi na pytanie, 
czy dobór działał na zdolności poznawcze 
zwierząt czy też inne czynniki (jakie?) są od-
powiedzialne za korelację między wielkością 
poszczególnych części układu nerwowego i 

WPROWADZENIE DO NEUROEKOLOGII — CZYLI CZY ZNAJOMOŚĆ UKŁADU NERWOWEGO 
ZWIERZĄT POZWALA ZROZUMIEĆ ICH RELACJE ZE ŚRODOWISKIEM?

Streszczenie

Neuroekologia jest nauką  na pograniczu neu-
robiologii i ekologii. Według twórcy terminu „neu-
roekologia” – D.F. Sherrego, celem tej dziedziny 
nauki jest zrozumienie jak dobór naturalny wpływa 
na zdolności poznawcze i ich neurobiologiczne pod-
stawy. Choć neuroekologia jest stosunkowo młodą 
dziedziną nauki, która zaczęła rozwijać się w latach 
80-tych dwudziestego wieku, to jej korzenie tak na-
prawdę sięgają czasów Darwina.

W niniejszej pracy przeglądowej autorzy pre-
zentują przykłady badań z zakresu neuroekologii. 
W szczególności omówione zostały zagadnienia 
związane z niezwykle istotnym znaczeniem percep-
cji węchowej w świecie zwierząt, jak i rolą dwóch 
struktur mózgu – podwzgórza i hipokampa, odgry-
wających ważne funkcje w regulacji podstawowych 
procesów życiowych, reakcjach na bodźce środowi-
skowe i uczeniu się.  Najpierw przedstawione zosta-
ły przykłady uczenia się z wykorzystaniem zmysłu 
węchu. Następnie omówiona została rola podwzgó-
rza i hipokampa w odpowiedzi na stres u zwierząt. 

Zaprezentowane zostały również przykłady badań 
wskazujące na rolę hipokampa w powstawaniu pa-
mięci epizodycznej i pamięci przestrzennej. Przed-
stawiono także przykłady badań wskazujące na nie-
zwykle istotną rolę nowych komórek nerwowych 
(powstających w procesie zwanym  neurogenezą) w 
hipokampie u dorosłych zwierząt. Ponadto zaprezen-
towano przykłady strategii rozrodczych, zachowań  
związanych z chowaniem pokarmu i uczeniem się 
śpiewu u ptaków, czy  zjawisk fizjologicznych poja-
wiających się w cyklach sezonowych, związanych ze 
zmianami w anatomii i funkcji hipokampa. Pokazano 
również przykłady badań nad wpływem pasożytów 
na funkcjonowanie układu nerwowego i behwior 
gospodarza. Na zakończenie zaproponowano kilka 
kierunków rozwoju badań  neuroekologicznych. Au-
torzy mają nadzieję, że lektura tej pracy przeglądo-
wej pozwoli Czytelnikom docenić osiągniecięcia tej 
rozwijającej się dziedziny naukowej, próbującej zgłę-
bić tajniki relacji  pomiędzy neurobiologią i ekolo-
gią.

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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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.

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 
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