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pożyteczny element opisu zachowań, gdyż 
zwiększa prawdopodobieństwo prawidłowe-
go przewidywania zachowania osobnika w 
danym kontekście i wnosi nowe informacje 
do etogramu gatunku, czyli jego całkowitego 
repertuaru zachowań (Strzałko 2006). Kon-
strukt ten ma jednak tę wadę, że najlepiej 
stosuje się w teorii, do populacji całkowicie 
jednorodnych pod względem zachowania, 
niespotykanych w naturze (Gordon 2011). 
Być może jest to jeden z powodów, dla któ-
rych idea stałego wzorca zachowania podle-
gała ewolucji. Na przykład Barlow (1977) 
zaproponował alternatywny konstrukt, MAP 
(ang. modal action pattern), który z powo-
dzeniem można stosować do analizy zacho-
wania wykazującego zmienność, np. w wy-
niku podlegania wpływom środowiskowym. 
Za cechy definicyjne MAP autor podał moż-
liwość wyrażenia danego wzorca zachowania 
językiem statystyki, niepodzielność na mniej-
sze, niezależne jednostki zachowania i dużą 
częstość występowania w obrębie populacji. 
Traktowanie populacji jako jednolitej masy 
ekologicznych ekwiwalentów w postaci 
osobników jest niepoprawne, gdyż jednost-
ki w populacji korzystają z różnych źródeł 
pokarmu, gnieżdżą się w różnych miejscach, 
wystawione są na interakcje z różnymi pa-
sożytami i drapieżnikami, a także różnią się 
pod wieloma innymi względami (Bolnick i 
współaut. 2003). Biorąc to pod uwagę można 
zauważyć, że pojęcie MAP wydaje się zapew-
niać pełniejszy obraz zachowań występują-

Etologiczny konstrukt tzw. stałego wzor-
ca zachowania (określanego też jako sztywny 
wzorzec działań lub sztywny schemat rucho-
wy, ang. fixed action pattern, FAP) jest we 
współczesnych naukach behawioralnych cią-
gle żywy. Definiuje się go jako specyficzny 
gatunkowo wzór stereotypowego i przewi-
dywalnego zachowania, które pojawia się w 
odpowiedzi na bodziec wyzwalający czy spu-
stowy (ang. sign stimulus) (tinBerGen 1951). 
Klasycznym przykładem FAP, pochodzącym 
ze wspólnej pracy twórców współczesnej 
etologii, lorenza i tinBerGena (1938), jest 
przetaczanie przez samicę gęsi jaja, które wy-
padło z gniazda. Koncepcja FAP umożliwia 
opisanie ciągłości w zmienności zachowania, 
gdyż stały wzorzec zachowania jest odporny 
na wpływy epigenetyczne i środowiskowe. 
Do ekspresji wzorca wystarcza wspomnia-
ny bodziec spustowy, który uaktywnia we-
wnętrzny mechanizm spustowy (ang. innate 
releasing mechanism, IRM) w centralnym 
układzie nerwowym, odpowiedzialny za wy-
zwolenie tego zachowania (Brooker i współ-
aut. 2008). Konstrukt ten charakteryzuje się 
na tyle dużą niezmiennością i specyficzno-
ścią gatunkową, że może nawet być pomoc-
ny w taksonomii, podobnie jak cechy anato-
miczne czy morfologiczne (tinBerGen 1951). 
Stałe wzorce zachowań odkrywa się na dro-
dze obserwacji całego, szerokiego repertu-
aru zachowań, wykrywania kontekstualnej 
stałości zachowania i porównań międzyosob-
niczych (Salzen 2010). Jest to niewątpliwie 
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dla zrozumienia wzorców zachowania zwró-
cił uwagę już Konrad Lorenz (HoGan i Bol-
HuiS 2005), jednak w ekologii ewolucyjnej i 
naukach behawioralnych zagadnienie to w 
dalszym ciągu bywa pomijane.

cych w populacji. Dokładna analiza interakcji 
między osobnikiem a środowiskiem również 
jest drogą do uzyskania bardziej całkowitego, 
holistycznego ujęcia zachowania. Na znacze-
nie interakcji zachowania ze środowiskiem 

ZAGADNIENIA RÓŻNIC INDYWIDUALNYCH I OSOBOWOŚCI

Wykazano empirycznie, iż gama zacho-
wań indywidualnych jest węższa niż gama 
populacyjna (araujo i współaut. 2011). 
Oznacza to, że dana jednostka wykazuje 
tylko pewną część całego zbioru zacho-
wań gatunku (ułamek etogramu) oraz, że 
jednostki różnią się pod względem tego, 
jaka część tego zbioru jest dla nich cha-
rakterystyczna. Stan, w którym występuje 
konsekwentny brak jednolitości zachowań 
poszczególnych osobników w tym samym 
kontekście, nazywamy różnicami indywidu-
alnymi (jandt i współaut. 2014). Jest to zja-
wisko o wielkim znaczeniu ekologicznym i 
ewolucyjnym, występujące bardzo często w 
populacjach naturalnych. Do konsekwencji 
ekologicznych różnic indywidualnych w za-
chowaniu należą między innymi rozprosze-
nie osobnicze czy organizacja społeczna, a 
także dominacja, sukces rozrodczy, jakość 
zajmowanego terytorium, przeżywalność i 
reakcje fizjologiczne na stres (patrz reale i 
współaut. 2007). Warte podkreślenia jest, iż 
jednostki, prócz różnic indywidualnych w 
zachowaniu, wykazują także jednolitość za-
chowania w czasie i/lub pomiędzy kontek-
stami (nettle i Penke 2010, SiH i współaut. 
2012). Jednolitość w tym przypadku nie 
oznacza jednak, że wartości danych cech 
nie mogą zmieniać się wraz z wiekiem czy 
warunkami środowiskowymi, ale to, że róż-
nice międzyosobnicze są w dużej mierze 
zachowane (reale i współaut. 2007). Za-
strzeżenie to umożliwia przeprowadzenie 
porównań na poziomach wyższych niż po-
ziom osobniczy (np. porównań międzypo-
pulacyjnych). 

Niezmienność behawioralna w bada-
niach nad ludźmi była określana jako oso-
bowość, a w badaniach nad zwierzętami 
jako syndrom behawioralny, temperament, 
profil bądź styl radzenia sobie (jandt i 
współaut. 2014). Ostatnio można jednak za-
uważyć tendencję do ujednolicenia pojęć 
na rzecz osobowości, definiowanej jako sta-
bilny i długoterminowy zestaw cech fizjolo-

gicznych, emocjonalnych i behawioralnych 
u jednostek danego gatunku. Dzieje się tak 
z uwagi na podobną rzetelność i trafność 
tego konstruktu zarówno dla zwierząt, jak i 
dla ludzi (carere i locurto 2011). W tym 
tekście pojęcia te używane są zamiennie. 
Występowanie korelacji pomiędzy zacho-
waniem osobnika w różnych kontekstach i/
lub w różnym czasie jest podstawą wniosku 
o jednolitości zachowania jednostki (BerG-
Muller i taBorSky 2010, dall i współaut. 
2012). Konsekwencja w zachowaniu, pomi-
mo zmiennych warunków środowiska, tj. 
zmian kontekstu, jest jednak odpowiedzią 
ograniczoną, mało plastyczną (SiH i współ-
aut. 2012). Mimo to, zjawisko osobowości 
występuje w całym królestwie zwierząt i 
ma niewątpliwy wpływ na dostosowanie 
osobników. Problem ten omówiony będzie 
w dalszej części tekstu. 

W badaniach nad człowiekiem konse-
kwentne dążenie jednostki do doświadczeń 
różniących się od doświadczeń innych jed-
nostek w populacji określa się mianem 
„konstrukcji niszy” (BerGMuller i taBorSky 
2010). W badaniach nad zwierzętami rów-
nież funkcjonują pojęcia dotyczące wyboru 
konkretnych warunków życia oraz zmiany 
aktualnych warunków na bardziej prefe-
rowane, co określa się odpowiednio jako 
„wybór niszy” i „konstrukcję niszy” (StaMPS 
i GrootHuiS 2010). Występowanie osobo-
wości można więc spróbować określić tak-
że jako szczególny przypadek zróżnicowa-
nia nisz osobniczych. Ponieważ osobowość 
nierozerwalnie wiąże się z ograniczoną 
plastycznością, w świecie żywym można za-
obserwować tylko jej niewielkie zmiany w 
czasie, które występują na przykład w wy-
niku uwzględniania przez osobnika w cza-
sie rzeczywistym nisz innych osobników, 
własnej kondycji i warunków ekologicz-
nych (dall i współaut. 2004). Fluktuacje 
cech osobowości nie podważają jednak 
przydatności tego konstruktu.
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podobnie duże znaczenie osobowości w po-
znaniu społecznym (carere i locurto 2011). 
Doświadczenia na mrówkach dostarczają 
wielu innych danych o różnicach indywidu-
alnych w zachowaniu zwierząt. korczyńSka 
(1996, 1999) opisuje między innymi prefero-
wanie różnych rodzajów nasion przez robot-
nice mrówek żniwiarek oraz różnice w takty-
kach łowieckich u mrówek z rodzaju Smithi-
struma. Już doBrzańSka i doBrzańSki (1986) 
wskazywali na różnice indywidualne m.in. w 
zakresie różnych zachowań mrówek, takich 
jak umiejętności budowy gniazda u mrówek 
z rodzaju Formica. Warto podkreślić, iż róż-
nice indywidualne najczęściej ujawniają się 
w sytuacjach nowych, ryzykownych, stano-
wiących wyzwanie, i wtedy też najłatwiej je 
mierzyć, choć ich ujawnianie się nie musi 
być ograniczone do takich sytuacji (reale i 
współaut. 2007). 

Różnice indywidualne to każda hetero-
geniczność wewnątrzpopulacyjna w interak-
cjach biotycznych i odpowiedziach na wa-
runki abiotyczne (dall i współaut. 2012). W 
zasadzie są więc one łatwo wykrywalne na 
drodze obserwacji. Doskonałym i najczęściej 
przytaczanym przykładem różnic indywidual-
nych są różnice nisz żywieniowych poszcze-
gólnych osobników tego samego gatunku 
(Bolnick i współaut. 2003). Zmienność za-
chowania dotyczy jednak także innych cech 
osobniczych, takich jak aktywność, skłonność 
do eksploracji, lękliwość czy reaktywność 
(patrz dall i współaut. 2004). Przykładem 
różnorodności zachowań może być występo-
wanie u owadów społecznych tak zwanych 
elit, składających się z osobników szczególnie 
aktywnie i/lub efektywnie wypełniających 
określone funkcje (GodzińSka 1996, jandt i 
współaut. 2014). Dobrze oddaje to prawdo-

POWSTAWANIE I UTRZYMYWANIE SIĘ ZMIENNOŚCI BEHAWIORALNEJ W POPULACJI

PRZYKŁADY CECH WYKAZUJĄCYCH ZMIENNOŚĆ

Opisując różnice indywidualne można 
stwierdzić, że zmienność lokalnych warun-
ków ekologicznych może być przyczyną we-
wnątrzgatunkowej zmienności zachowań. 
Prowadzenie obserwacji zwierząt w terenie 
uwidacznia przede wszystkim zachowania 
zmieniające się w odpowiedzi na zmieniające 
się warunki środowiska (Gordon 2011). Z 
perspektywy populacji najbardziej korzystne 
jest, aby wariancja w wykazywanych niszach 
specjalizacyjnych była jak największa, gdyż 
wtedy populacja jako całość może osiągnąć 
największy sukces (SiH i współaut. 2012). W 
naturalnych populacjach szeroka gama fe-
notypów behawioralnych rzeczywiście jest 
obserwowana, trzeba jednak pamiętać, iż do-
bór naturalny działa na osobniki, nie na po-
pulacje. Dlatego też w krótkiej perspektywie 
czasowej to dostosowanie poszczególnych 
osobników może być obniżone z uwagi na 
występowanie syndromów behawioralnych 
(=osobowości). Wpływ tego zjawiska na po-
pulację to odrębna kwestia, która może mieć 
szczególne znaczenie np. w sytuacji współ-
pracy między osobnikami, szczególnie silnie 
wyrażonej w społeczeństwach owadów (SiH i 
współaut. 2012, kralj-fiSer i ScHuett 2014). 
Geneza zmienności w wykazywanych przez 
osobniki syndromach behawioralnych jest 
słabo poznana, ma ona jednak ścisły zwią-

zek z ekologią osobnika. Jak się powszech-
nie uważa, sens ma tylko jeden scenariusz 
powstawania syndromów (dall i współaut. 
2004), polegający na występowaniu w po-
pulacji konkretnych proporcji jednostek, 
konsekwentnie stosujących różne strategie. 
Warunkami zaistnienia tych strategii są okre-
ślone czynniki ekologiczne (np. ograniczone 
źródło pożywienia) oraz czynniki społeczne 
(np. różnice w potencjale do obrony źródła 
pokarmu przed konkurentami). Stwierdzono 
też, że bardzo ważne w ekologii i ewolucji za-
chowania są proksymalne czynniki sprawcze, 
takie jak hormony, geny czy czynniki kształ-
tujące procesy rozwojowe (dall i współaut. 
2012), a także wpływy środowiskowe (reale 
i współaut. 2007) i efekty rodzicielskie, czyli 
czynniki modyfikujące fenotyp w trakcie roz-
woju (StaMPS i GrootHuiS 2010). Badyaev i 
uller (2009) są autorami pracy dotyczącej 
efektów rodzicielskich, która z pewnością 
zaciekawi Czytelników bardziej zainteresowa-
nych tym źródłem zmienności fenotypowej.

Nawet drobna różnica w stylu behawio-
ralnym, czyli osobowości (jandt i współaut. 
2014), może dawać tę przewagę, że zmniej-
sza konflikt międzyosobniczy (wiążący się 
np. z konkurencją o zasób, którego dotyczy 
różnica) oraz związane z owym konfliktem 
koszty. Można na wstępie odrzucić hipotezę 
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ty środowiska, waga, rezerwy energetyczne, 
rozmiar, terytorium i inne (dall i współaut. 
2004). Stan osobnika rozumiany jest więc 
jako niewielkie różnice w kondycji, poten-
cjale czy przeżytych doświadczeniach. Wy-
stępują one nawet pomiędzy jednostkami 
identycznymi genetycznie, i to właśnie one 
ograniczają zachowania, jakie osobnik może 
wykonywać, a także określa koszty i zyski 
opcji dostępnych jednostce. Osobniki o róż-
nych osobowościach mogą ze sobą współ-
występować, o ile tylko występują warunki 
faworyzujące dane style behawioralne w da-
nym miejscu czy w danym czasie (carere i 
współaut. 2010). Utrzymanie różnorodności 
stylów behawioralnych zależy od szeregu 
czynników, takich jak tempo zmian środo-
wiskowych, stopień, w jakim nakładają się 
na siebie pokolenia czy koszty plastyczności 
zachowania. Konsekwentne różnice indy-
widualne mogą redukować koszty interak-
cji, jak w przypadku opisanego głowonoga, 
prowadząc do utrzymywania i faworyzowa-
nia w populacji owych różnic (BerGMuller 
i taBorSky 2010). Zdarza się, że różnice w 
zachowaniu można też wyjaśnić fundamen-
talnymi czynnikami biologicznymi, takimi 
jak np. płeć lub wiek, jednak nie zawsze 
wyjaśnienie jest tak oczywiste. Wydaje się, 
że to w różnicach w stanie osobników, kie-
dy inne czynniki zostały wykluczone, nale-
ży szukać powodów występowania konse-
kwentnych różnic indywidualnych.

o utrzymaniu różnic indywidualnych w po-
pulacji za sprawą tego, iż dobór jest ślepy 
na te różnice, tzn. że nie mają one wypływu 
na dostosowanie (carere i współaut. 2010). 
Zjawisko różnic indywidualnych powinno 
być faworyzowane przez dobór naturalny 
i tym samym utrwalane, gdyż ma wartość 
przystosowawczą. Sytuację, w której modyfi-
kacje niszy nie zachodzą, przy jednoczesnej 
jednolitości warunków środowiskowych, 
ilustrują niektóre gatunki ryb zamieszkują-
cych rafy koralowe. Osobniki o zbliżonej 
niszy mogą obniżać koszty konkurencji po-
przez inwestycje w sygnały ostrzegawcze. 
Nefrytek królewski (Holacanthus ciliaris) 
charakteryzuje się niezwykle żywymi bar-
wami, służącymi odpowiedniemu rozmiesz-
czeniu tych ryb w obrębie rafy tak, aby nie 
musiały wchodzić ze sobą w konflikty na 
tle zachodzących na siebie nisz. Alternaty-
wą dla takiej strategii są różnice w stylach 
behawioralnych, których przykłady można 
zresztą odnaleźć na tej samej rafie. Austra-
lijski głowonóg Sepia apama jest przykła-
dem gatunku o wyraźnie odrębnych osobo-
wościach. Osobnik męski przyjmuje jeden z 
dwóch fenotypów: fenotyp dużego samca, 
walczącego aktywnie o samice, lub fenotyp 
małego samca, zdolnego do udawania sami-
cy, co pozwala mu na podpłynięcie do pary 
i niedostrzeżone zapłodnienie samicy. Sam-
ce konsekwentnie stosują jedną z tych stra-
tegii, co może wynikać np. z różnic w ich 
stanie, który kształtują różne cechy: elemen-

PROBLEMATYKA OSOBOWOŚCI

Tematyka osobowości pojawiła się w na-
ukach behawioralnych po odrzuceniu tezy 
mówiącej, że kontekst sytuacyjny jest de-
cydującą determinantą zachowania i wiele 
osobników zachowuje się w danej sytuacji 
w taki sam sposób. Był to pierwszy krok ku 
badaniom nad osobowością u zwierząt. Bada-
nia takie są jednak dalekie od popularności, 
głównie z powodu terminologii, która ma 
mało przejrzyste znaczenie ekologiczne. Po-
ciąga to za sobą stosunkowo niewielkie zain-
teresowanie tą problematyką ze strony m.in. 
przedstawicieli ekologii behawioralnej. Po-
nadto, osobowość uważana jest za termin o 
słabym statusie naukowym, gdyż opiera się w 
dużej mierze na przesłankach korelacyjnych, 
a w długiej historii stosowania tego pojęcia 
w psychologii widać wyraźne tendencje do 

samego tylko opisu osobowości, przy jedno-
czesnym zaniedbaniu badań mechanizmów 
wpływających na jej kształtowanie się, a tak-
że wielkim znaczeniu, jakie w jej badaniach 
odgrywają narzędzia subiektywne, takie jak 
kwestionariusze (reale i współaut. 2007). 
Przeszkodę stanowi więc także metodologia. 
Metody porównawcze międzygatunkowe nie 
są zazwyczaj stosowane w badaniach nad 
osobowością, gdyż trudno o odpowiednie 
skwantyfikowanie cech u zwierząt o bar-
dzo odmiennym trybie życia, co umożliwia-
łoby porównania (carere i locurto 2011). 
Wszystko to sprawia, że tematyka osobowo-
ści nie jest popularna, a badania nad nią są 
trudne.

Pojęcie osobowości wydaje się być jed-
nak pojęciem istotnym w naukach o zacho-
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porządkowanie konkretnemu osobnikowi 
cech osobowości realizuje ważny cel pre-
dykcyjny nauk behawioralnych, a mianowi-
cie scharakteryzowanie naturalnych klas sy-
tuacji, w których dane zachowanie powinno 
się ujawnić. reale i współaut. (2007) pro-
ponują, aby cechy osobowości porządkować 
zaliczając je do pięciu głównych kategorii: 
nieśmiałość-śmiałość, eksploracja-unikanie, 
aktywność, agresywność oraz socjalność. Au-
torzy podkreślają, że nie jest to podział wy-
czerpujący, jednak uproszczenie terminologii 
i zgrupowanie cech może ułatwić przyswaja-
nie wiedzy z tej dziedziny i zachęcić do dal-
szych badań. Cechy temperamentu, przypo-
rządkowywane do podanych kategorii, mogą 
być według autorów mierzone metodami fi-
zjologicznymi, hormonalnymi i/lub behawio-
ralnymi w określonych sytuacjach ekologicz-
nych. Interesujące wydaje się też wskazanie 
na to, iż nie jest najważniejsze powiększanie 
zbioru cech temperamentu, ale określenie, w 
jaki sposób cechy te są ze sobą skorelowane 
i czy są specyficzne dla określonego kontek-
stu. Należy jednak zwrócić uwagę, że zanim 
będzie się w stanie odpowiadać na pytania 
o czas, kontekst i wzajemne zależności mię-
dzy cechami osobowości, trzeba w pierwszej 
kolejności zidentyfikować te cechy. Nie jest 
jednak jasne, jak silna musi być korelacja 
między ujawniającymi się zachowaniami a 
czasem lub różnymi kontekstami, aby uznać 
dane zachowanie za istotny składnik osobo-
wości (StaMPS i GrootHuiS 2010).

Najlepsze badania nad osobowością odpo-
wiadają na pytania o mechanizmy proksymal-
ne i ewolucyjne leżące u podłoża cech oso-
bowościowych, a także w ogromnym stopniu 
uwzględniają zmienne ekologiczne. Stanowi 
to kontrast np. dla badań psychologicznych 
nad tym zagadnieniem, gdzie wyjaśnianie 
zmienności osobowości ma często jedynie 
sens statystyczny i polega na przyporządko-
waniu wykazywanych cech do wyróżnionych 
osi osobowości (nettle i Penke 2010). Za-
interesowanie tematyką osobowości wydaje 
się rosnąć i rozszerzać na nieeksplorowane 
wcześniej obszary badawcze (jandt i współ-
aut. 2014), a różnice indywidualne w zacho-
waniu zwierząt zaczynają być coraz częściej 
dostrzegane jako ważny element zachowania 
i coraz rzadziej traktowane jedynie jako za-
kłócenia wokół szukanej adaptacyjnej śred-
niej. 

waniu z kilku względów (carere i locurto 
2011). Po pierwsze, dzięki niemu możliwe 
jest, po ich poznaniu, zintegrowanie wiedzy 
o proksymalnych mechanizmach zachowania 
z wiedzą o czynnikach sprawczych mających 
związek z ekologią i ewolucją zachowań. Po 
drugie, ograniczona plastyczność osobowo-
ści wynika ze sprzężenia wielu jej cech, co 
ma swoje konsekwencje ewolucyjne. Jako, że 
sprzężenie cech występuje w wyniku oddzia-
ływania tych samych mechanizmów neuro-
biologicznych, neuroendokrynnych i/lub ge-
netycznych leżących u podłoża danych cech, 
sprzężone cechy dziedziczone są wspólnie. 
Według niektórych badaczy pojedyncze ce-
chy (zachowania), występujące jako składni-
ki syndromu behawioralnego, mogą począt-
kowo wydawać się nie mieć wartości przy-
stosowawczej lub wręcz działać na szkodę 
dostosowania. Nabierają one jednak sensu 
przy szerszym spojrzeniu, kiedy w analizie 
uwzględni się wiele kontekstów, w których 
owe cechy mogą się ujawniać, w rezultacie 
prowadząc do pozytywnego bilansu zysków 
i strat (SiH i współaut. 2004). Jest też praw-
dopodobne, że niektóre cechy zachowania 
mogą być obserwowane, gdyż dziedziczą się 
razem z innymi, korzystnymi cechami (ka-
Plan i współaut. 1989). W genetyce zjawisko 
to nazywa się efektem podwożenia (ang. hit-
chhiking effect). Po trzecie, analiza osobo-
wości badanych zwierząt ma znaczenie prak-
tyczne dla badań prowadzonych w terenie 
oraz w laboratorium, gdyż osobniki o różnej 
osobowości mogą reagować różnie na dane 
środowisko czy eksperyment. Ponadto, różne 
mogą być także warunki dobrostanu dla al-
ternatywnych osobowości, jak również ogól-
na przydatność różnych osobowości jako mo-
deli eksperymentalnych. Istotne wydaje się 
także zastosowanie badań nad osobowością 
zwierząt do poszerzenia wiedzy o człowieku 
i ludzkich osobowościach, tym bardziej, iż zi-
dentyfikowano wiele cech wspólnych pomię-
dzy typami osobowości u zwierząt i ludzi, ta-
kich jak np. zbieżności neuroendokrynne.

Badania eksperymentalne nad osobowo-
ścią zazwyczaj przeciwstawiają sobie dwa 
alternatywne, skrajne fenotypy, np. wolny/
szybki, proaktywny/reaktywny. Należy sobie 
jednak zdawać sprawę, że w naturalnych 
populacjach rozkład fenotypów ma często 
charakter ciągły, obejmując kontinuum po-
między takimi dwoma ekstremami (carere i 
współaut. 2010, nettle i Penke 2010). Przy-
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go, że światło sygnalizuje im drogę wyjścia 
w długich podziemnych tunelach łączących 
ich gniazdo ze światem zewnętrznym (Go-
dzińSka i korczyńSka 1997). Innym przykła-
dem są systematyczne różnice w zachowaniu 
mrówek sprzężone ze strukturą ich gniazd 
(Pinter-wollMan i współaut. 2012). W tych 
badaniach wykazywano skorelowane ze sobą 
tempo zbierania pokarmu i odbudowywania 
uszkodzeń w gnieździe oraz związek miejsca 
założonego gniazda i jego struktury z owymi 
zachowaniami. Podane przykłady uzmysławia-
ją konieczność analizy ekologicznych uwa-
runkowań zachowania, a także niepełność 
opisu zachowań w przypadku pominięcia tej 
sfery. Uwzględnianie różnic w zachowaniu 
pomiędzy osobnikami umożliwia także bar-
dziej precyzyjny opis dynamiki populacyjnej, 
która jest ważnym zagadnieniem ekologicz-
nym (Bolnick i współaut. 2003).

Niemożliwe jest mówienie o zachowaniu 
bez uwzględnienia przynajmniej niektórych 
aspektów ekologii osobnika. Na przykład Go-
dzińSka (1988, 1995) w swoich badaniach 
wykazała, że zachowania obserwowane u 
trzmieli w sytuacji ucieczki z zamknięcia 
mają ścisły związek z ekologią gniazdowania 
badanych gatunków. Trzmiele zamieszkują-
ce różne typy gniazd stosowały różne stra-
tegie ucieczki w teście behawioralnym, w 
którym robotnice trzmieli zamykane były w 
probówkach czopowanych wilgotnym pia-
skiem. Trzmiel ziemny (Bombus terrestris) 
zamieszkuje gniazda podziemne, natomiast 
trzmiel rudy (Bombus pascuorum) gniazda 
naziemne. Gatunki te wyraźnie różnią się 
gotowością do przekopywania się przez za-
czopowane probówki, z większą preferencją 
do tego typu zachowań u trzmieli ziemnych. 
Robotnice tego gatunku reagują też silniej 
na bodźce świetlne, przypuszczalnie dlate-

ZJAWISKO SPRZĘŻENIA ZWROTNEGO

EKOLOGIA W BADANIACH NAD ZACHOWANIEM

Osobnik wykazujący się elastycznością 
behawioralną (ang. behavioural flexibility) 
jest zdolny do dostosowania zachowania do 
bodźców środowiskowych (Szczuka 1996). 
Osobowość nieuchronnie pociąga za sobą 
spadek plastyczności, gdyż jest nierozerwal-
nie związana z ograniczeniem repertuaru od-
powiedzi na dany bodziec (cooPenS i współ-
aut. 2010). Można wyobrazić sobie kontekst, 
w którym zachowanie optymalne charakte-
ryzuje się skrajnością na kontinuum X. Ce-
cha osobowości „osadza” osobnika w jakimś 
stosunkowo stałym miejscu tego kontinuum 
i sprawia, że w danym kontekście jego od-
powiedź może nie być optymalna. Można 
więc zapytać, dlaczego osobowości utrzymu-
ją się w populacjach. Wydaje się, że całkowi-
ta plastyczność, a co za tym idzie, optymalne 
zachowanie w każdej sytuacji, powinno być 
korzystniejsze z ewolucyjnego punktu widze-
nia. Skoro z uwagi na ograniczoną plastycz-
ność behawioralną wykazywaną przez osob-
niki, efektywność również jest ograniczo-
na, jak to możliwe, że zjawisko osobowości 
utrzymuje się i ewoluuje? Innymi słowy, jak 
to możliwe, że dobór nie wyeliminował syn-
dromów behawioralnych? Jedną z odpowie-
dzi na to pytanie może być odwołanie się do 
potencjalnych korzyści wynikających z małej 

plastyczności. Na przykład, gdy ofiara ma nie-
pełne informacje o drapieżnikach w swoim 
środowisku, to nawet jeśli drapieżników jest 
niewiele, z perspektywy ofiary bardziej sku-
teczne może być zachowanie ostrożne (np. w 
sytuacji, w której kilka bardzo efektywnych 
łowczo drapieżników wymusiło na sobie na-
wzajem większe rozproszenie). Optymalna 
norma reakcji osobnika może być więc w 
niektórych warunkach węższa (mieć mniej-
szą plastyczność) niż w innych warunkach 
(SiH i współaut. 2004). Na pewno nie jest to 
jednak zjawisko na tyle częste, aby wyjaśnia-
ło w całości kwestię utrzymywania się syn-
dromów behawioralnych w toku ewolucji. 
Takie samo pytanie można zadać dla każdego 
zjawiska, w którym występuje przetarg czy 
kompromis (ang. trade off) między parame-
trem dostosowania a zachowaniem. Zjawisko 
to występuje zawsze, gdy jakieś zachowanie 
jest korzystne w jednym kontekście, a nieko-
rzystne w innym, co oznacza tworzenie się 
bilansu zysków i strat tego zachowania. Może 
tak być np. w przypadku wysokiej aktywno-
ści podczas poszukiwania partnera i ucieczki 
przed drapieżnikiem (SiH i współaut. 2004). 
Innym przykładem jest przetarg dotyczący 
dokładności i szybkości w szukaniu pokarmu 
różnej jakości u trzmieli (cHittka i współaut. 
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nych, lecz w dużej mierze przyczynia się do 
zrozumienia ich uwarunkowań przyczyno-
wych, które w każdej z tych dwóch sytuacji 
są odmienne (SiH i del Giudice 2012).

Różne osobniki danego gatunku stawiane 
są przed różnymi wymaganiami środowiska. 
W konsekwencji, jak pisano wyżej, można 
spodziewać się wewnątrzgatunkowych róż-
nic w zachowaniu tych osobników i rzeczy-
wiście są one obserwowane. Mówiąc inaczej, 
różnorodność zachowania w takim ujęciu 
odzwierciedla w znacznym stopniu różno-
rodne wymagania środowiskowe (Healy i 
joneS 2002, araujo i współaut. 2011). Do-
datnie sprzężenie zwrotne polegające na po-
zytywnym doświadczeniu w danej niszy (tj. 
dobrym radzeniu sobie przy określonych wy-
maganiach środowiskowych) może stabilizo-
wać specjalizację behawioralną (BerGMuller 
i taBorSky 2010). Jednostki systematycznie 
różniące się pod jakimś względem (np. pod 
względem skłonności do podejmowaniem ry-
zyka) mogą wykazywać owe różnice z tego 
powodu, że występuje sprzężenie zwrotne 
pomiędzy ich doświadczeniem, a zachowa-
niem optymalnym w danych warunkach eko-
logicznych. Na przykład, z dwóch osobników 
różniących się poziomem rezerw tłuszczo-
wych na łowy wyruszy ten, który ma niższe 
rezerwy. Ponieważ polowanie w grupie jest 
bezpieczniejsze, drugi osobnik podąży za 
nim, lecz wróci do kryjówki szybciej, gdyż 
szybciej uzupełni rezerwy. Polowanie w po-
jedynkę jest niebezpieczne, więc pierwszy 
osobnik również wróci do kryjówki, ale z 
niższymi rezerwami. W takiej sytuacji wytwa-
rza się sprzężenie zwrotne, które powoduje, 
że obserwuje się systematyczną różnicę w 
chęci do podejmowania ryzyka u tych dwóch 
osobników (dall i współaut. 2004). Taka 
różnica może wywierać efekt na ekspresję 
zachowań w innych kontekstach i rozszerzać 
się, tworząc coś, co nazywa się osobowością.

Podsumowując rozważania na temat 
sprzężenia zwrotnego, można opisać to zja-
wisko na dwóch płaszczyznach. Pierwszą 
z nich jest interakcja fenotypu ze środowi-
skiem: osobniki ciągle integrują swoje do-
świadczenia ze środowiskiem, odbierając z 
niego informacje, co zwrotnie wpływa na ich 
fenotypy. Drugą płaszczyzną jest interakcja 
różnic międzyosobniczych z pulą genów, po-
nieważ środowisko nigdy nie jest takie samo 
dla różnych jednostek, co powoduje powsta-
wanie różnic międzyosobniczych w zachowa-
niu. Różnice te są ciągle „skanowane” przez 
dobór naturalny, co zwrotnie wpływa na ge-

2003) czy ten sam przetarg podczas szukania 
pokarmu i unikania kryptycznego drapieżni-
ka (inGS i cHittka 2008). Jeśli w niektórych 
sytuacjach lepiej jest decydować szybko, ale 
niedokładnie, a w innych powoli, lecz z dużą 
dokładnością, to dlaczego osobniki wykazują 
stały styl behawioralny i w konsekwencji są 
mniej plastyczne? Częściową odpowiedzią na 
to pytanie jest dodatnie sprzężenie zwrotne 
(ang. positive feedback loop), które może 
nie tylko utrzymywać syndrom behawioral-
ny, ale nawet go pogłębiać (carere i współ-
aut. 2010). Za przykład może służyć zachowa-
nie łowcze, gdzie występuje przetarg między 
kosztami a zyskami. Po początkowym wydat-
ku energetycznym zachowanie łowcze przy-
nosi zysk energetyczny i polepsza kondycję 
osobnika. Lepsza kondycja oznacza, że osob-
nik może polować ponosząc mniejszy koszt, 
gdyż, między innymi, ma mniejszą szansę na 
przegranie pogoni za ofiarą. To z kolei fawo-
ryzuje kolejne zachowania łowcze, tworząc 
pętlę dodatniego sprzężenia zwrotnego. To 
samo zjawisko występuje również w odwrot-
nej sytuacji, gdy osobnik o słabej kondycji 
nie poluje, gdyż zachowanie to stanowi dla 
niego zbyt duże ryzyko (np. gdy ma dużą 
szansę na przegranie pogoni i poniesienie 
niepotrzebnego wydatku energii). Oznacza 
to jednak niewielkie przychody energii, co 
utrzymuje go w kiepskiej kondycji. Wynika 
z tego, iż dodatnie sprzężenie zwrotne mię-
dzy stanem osobnika oraz jego zachowaniem 
może być warunkiem utrzymania syndromu 
behawioralnego (SiH i del Giudice 2012). 
Różnice w stanie osobników mogą wynikać 
z efektów losowych w czasie rozwoju, bądź 
z różnic genetycznych (carere i współaut. 
2010). Przypuszcza się, że to właśnie stan, 
częściowo wynikający z czynników genetycz-
nych, jest główną przyczyną występowania 
osobowości w populacjach naturalnych. 

Kiedy brak jest podstaw do wnioskowa-
nia o sprzężeniu zwrotnym, alternatywnym 
konstruktem jest tzw. reguła ochrony zaso-
bów (ang. asset protection principle). Konty-
nuując przykład zachowań łowczych, reguła 
ta mówi, że w przypadku posiadania dużych 
zasobów osobnik nie angażuje się w zacho-
wania łowcze (jest zachowawczy), natomiast 
przy niewielkich zasobach podejmuje ryzyko 
w celu ich zdobycia. Oznacza to więc prze-
widywania dokładnie odwrotne niż w przy-
padku występowania sprzężenia zwrotnego. 
Stosowanie tych dwóch reguł w analizie za-
chowania pozwala więc nie tylko przewi-
dzieć występowanie syndromów behawioral-
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wanie się w populacjach. Aby trafny opis 
osobowości zwierząt był możliwy, potrzeb-
na jest znajomość zarówno proksymalnych 
czynników sprawczych zachowań (płaszczy-
zna pierwsza), jak i ich ultymatywnych czyn-
ników sprawczych (płaszczyzna druga). Kon-
cepcja sprzężenia zwrotnego pozwala także 
zrozumieć inne zjawiska ekologiczne, np. 
przystosowanie się populacji do nowego śro-
dowiska na drodze rozszerzania niszy (aGa-
SHe i Bolnick 2011). Należy jednak zazna-
czyć, że sprzężenie zwrotne nie wyjaśnia ca-
łej problematyki syndromów behawioralnych 
i kolejne czynniki wpływające na osobowość 
czekają na opisanie.

notypy w populacjach. Teoretycznie wydaje 
się możliwe, że wpływ doboru na genoty-
py może się ujawniać nawet wówczas, gdy 
różne typy osobowości nie różnią się pod 
względem dostosowania, będąc wtedy jedy-
nie nieadaptacyjną, neutralną zmiennością 
(carere i współaut. 2010). Dane z badań ra-
czej wspierają jednak tezę o adaptacyjności 
osobowości i wskazują na konsekwencje dla 
dostosowania istnienia osobowości (SMitH 
i BluMStein 2008, wray i współaut. 2011). 
Opisane powyżej dwie płaszczyzny, na jakich 
rozgrywają się kształtujące zachowania pro-
cesy, mające charakter dodatniego sprzężenia 
zwrotnego, wyjaśniają w pewnym stopniu 
zmienność behawioralną oraz jej utrzymy-

PODSUMOWANIE

W artykule poruszono przede wszystkim 
dwa zagadnienia: kwestię różnic indywidual-
nych w zachowaniu oraz pojęcie osobowości. 
Przez różnice indywidualne w zachowaniu 
rozumie się tutaj każdą zmienność wewnątrz-
populacyjną w odpowiedziach na określone 
bodźce. Osobowość definiowana jest z kolei 
jako stałość wewnątrzpopulacyjna dotycząca 
zachowania osobników w różnych kontek-
stach i/lub w różnym czasie. Oba te zjawiska 
mają rozległe konsekwencje ekologiczne, do-
tyczące rozproszenia osobniczego, organiza-
cji społecznej, dominacji, sukcesu reproduk-
cyjnego, przeżywalności i wielu innych zja-
wisk. Konsekwencje te można określić jako 
rozległe także dlatego, że występują często w 
populacjach naturalnych. Przykłady różnic in-
dywidualnych można odszukać nawet w ba-
daniach, które nie biorą sobie za cel ich stu-
diowania. Traktowane są wtedy jako zaburze-
nia, szum wokół szukanej wartości średniej. 
W literaturze przedmiotu można odszukać 
doniesienia o różnicach indywidualnych w 
zachowaniu dotyczących takich cech, jak ro-
dzaj wybieranego pożywienia, poziom aktyw-
ności, eksploracji, lękliwości, reaktywności 
czy prospołeczności. Bez wątpienia różnice 
te mają konsekwencje adaptacyjne. Niektóre 
z przywołanych przykładów mają jasne zna-
czenie przystosowawcze wyrażające się w 
zmniejszeniu konfliktów międzyosobniczych, 
tak jak ma to miejsce w przypadku nisz ży-
wieniowych. W innych przypadkach znacze-
nie przystosowawcze indywidualnych róż-
nic w zachowaniu jest mniej jasne. Obecnie 
uważa się, iż to stan osobnika jest powodem 
utrzymywania się różnic w populacjach. Jest 

to czynnik o znaczeniu porównywalnym do 
takich fundamentalnych zmiennych jak płeć 
czy wiek, kształtujący się w wyniku oddziały-
wania zarówno efektów losowych jak i czyn-
ników genetycznych. Konstrukt osobowości 
również ma szerokie zastosowanie, między 
innymi w badaniach z dziedziny ekologii i 
ewolucji, a także w badaniach terenowych. 
Utrzymywanie się osobowości w populacji 
tłumaczy się między innymi optymalnością 
zawężonej normy reakcji osobnika w danych 
warunkach, regułą ochrony zasobów, a także 
dodatnim sprzężeniem zwrotnym, na co w 
pracy zwrócono szczególną uwagę. Dodatnie 
sprzężenie zwrotne może nie tylko utrzymy-
wać syndrom behawioralny, lecz również po-
głębiać go, tj. rozszerzać się poza początko-
wy kontekst lub czas.

Przewidywanie występowania syndro-
mów behawioralnych oraz poznanie ich uwa-
runkowań przyczynowych wymagają jeszcze 
wiele pracy. Przeszkodą w badaniach nad 
osobowością jest między innymi metodolo-
gia. Nie ustalono, jak silna musi być korelacja 
zachowania w czasie lub pomiędzy kontek-
stami, by uznać dane zachowanie za składnik 
osobowości. Często badania o tej tematyce 
ograniczone są tylko do wykazywania kore-
lacji. Trudności sprawia także porównywanie 
gatunków bardzo się od siebie różniących, a 
kłopotliwa wydaje się wymagana szczególna 
troska o trafność ekologiczną. Niechęć ba-
daczy do tej tematyki o wyraźnych powią-
zaniach psychologicznych wydaje się jednak 
maleć, gdyż rośnie liczba badań poświęco-
nych tej problematyce. Na pewno przyczyni 
się to do lepszego zrozumienia problematy-
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ki stałości i zmienności zachowania, a także 
rozszerzy obszar badań i wskaże na możliwe 
inne znaczące czynniki wywierające wpływ 
na te właściwości zachowań.

WYBRANE ZAGADNIENIA DOTYCZĄCE STAŁOŚCI I ZMIENNOŚCI ZACHOWANIA

Streszczenie

 Do obszarów badawczych omawianych w tym 
artykule należą różnice międzyosobnicze w zacho-
waniu i stałość zachowania poszczególnych osobni-
ków w czasie i pomiędzy różnymi sytuacjami. Próby 
naukowego poznania problematyki różnic indywidu-
alnych i osobowości, czyli osobniczej stałości zacho-
wania, mają długą historię. W artykule przedstawio-
ne są przykłady zachowań, w przypadku których wy-

stępuje zmienność w obrębie gatunku, a także możli-
we wyjaśnienia dla ich powstawania i utrzymywania 
się w populacjach. Krótko omówione są pozytywne 
i negatywne aspekty badań nad osobowością u zwie-
rząt, a także temat ewolucji zachowań w kontekście 
ich ekologicznych uwarunkowań, ze szczególnym 
uwzględnieniem zjawiska pętli sprzężenia zwrotnego 
i reguły ochrony zasobów.

CONSTANCY AND VARIATION OF BEHAVIOR: SELECTED ISSUES

Summary

Two research areas are discussed in the article: 
individual variation in behavior among individuals 
and within-individual constancy of behavior across 
time and context. Research devoted to individual dif-
ferences and animal personality, which is individual 
constancy of behavior, have a long history. This pa-
per provides examples of behavior patterns known 
to show intraspecific variation and tries to explain 

how such behavioral diversity arises and evolves in 
natural populations. Positive and negative aspects of 
animal personality research are shortly discussed, as 
well as ecological determinants of behavior evolu-
tion. Feedback loop and asset protection principle 
are mentioned in context of eco-evolutionary casual 
factors of behavior.
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