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WYBRANE ZAGADNIENIA DOTYCZACE STAELOSCI I ZMIENNOSCI ZACHOWANIA

WSTEP

Etologiczny konstrukt tzw. stalego wzor-
ca zachowania (okresSlanego tez jako sztywny
wzorzec dzialan lub sztywny schemat rucho-
wy, ang. fixed action pattern, FAP) jest we
wspolczesnych naukach behawioralnych cia-
gle zywy. Definiuje si¢ go jako specyficzny
gatunkowo wzOr stereotypowego i przewi-
dywalnego zachowania, ktore pojawia si¢ w
odpowiedzi na bodziec wyzwalajacy czy spu-
stowy (ang. sign stimulus) (TINBERGEN 1951).
Klasycznym przyktadem FAP, pochodzacym
ze wspolnej pracy tworcow wspotczesnej
etologii, LORENZA i TINBERGENA (1938), jest
przetaczanie przez samice gesi jaja, ktore wy-
padto z gniazda. Koncepcja FAP umozliwia
opisanie ciagloSci w zmiennoSci zachowania,
gdyz staly wzorzec zachowania jest odporny
na wplywy epigenetyczne i Srodowiskowe.
Do ekspresji wzorca wystarcza wspomnia-
ny bodziec spustowy, ktory uaktywnia we-
wnetrzny mechanizm spustowy (ang. innate
releasing mechanism, IRM) w centralnym
uktadzie nerwowym, odpowiedzialny za wy-
zwolenie tego zachowania (BROOKER i wspol-
aut. 2008). Konstrukt ten charakteryzuje si¢
na tyle duza niezmiennoScia i specyficzno-
Scia gatunkowa, ze moze nawet by¢ pomoc-
ny w taksonomii, podobnie jak cechy anato-
miczne czy morfologiczne (TINBERGEN 1951).
State wzorce zachowan odkrywa si¢ na dro-
dze obserwacji catego, szerokiego repertu-
aru zachowan, wykrywania kontekstualnej
statoSci zachowania i porownan miedzyosob-
niczych (SALZEN 2010). Jest to niewatpliwie

pozyteczny element opisu zachowan, gdyz
zwicksza prawdopodobienstwo prawidlowe-
go przewidywania zachowania osobnika w
danym kontekScie i wnosi nowe informacje
do etogramu gatunku, czyli jego catkowitego
repertuaru zachowan (STRzZALKO 2006). Kon-
strukt ten ma jednak te wade, ze najlepiej
stosuje si¢ w teorii, do populacji catkowicie
jednorodnych pod wzgledem zachowania,
niespotykanych w naturze (GORDON 2011).
By¢ moze jest to jeden z powodow, dla kto-
rych idea stalego wzorca zachowania podle-
gala ewolucji. Na przyktad BarLow (1977)
zaproponowal alternatywny konstrukt, MAP
(ang. modal action pattern), ktéry z powo-
dzeniem mozna stosowal do analizy zacho-
wania wykazujacego zmiennoS¢, np. w wy-
niku podlegania wpltywom Srodowiskowym.
Za cechy definicyjne MAP autor podal moz-
liwoS¢ wyrazenia danego wzorca zachowania
jezykiem statystyki, niepodzielno$¢ na mniej-
sze, niezalezne jednostki zachowania i duza
czestoS¢ wystepowania w obrebie populacji.
Traktowanie populacji jako jednolitej masy
ekologicznych ekwiwalentow w  postaci
osobnikow jest niepoprawne, gdyz jednost-
ki w populacji korzystaja z réznych Zrédet
pokarmu, gniezdza si¢ w réznych miejscach,
wystawione sa na interakcje z réznymi pa-
sozytami i drapieznikami, a takze r6znia si¢
pod wieloma innymi wzgledami (BOLNICK i
wspotaut. 2003). Biorac to pod uwage mozna
zauwazyc, ze pojecie MAP wydaje si¢ zapew-
nia¢ pelniejszy obraz zachowan wystepuja-
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cych w populacji. Doktadna analiza interakcji
miedzy osobnikiem a Srodowiskiem rowniez
jest droga do uzyskania bardziej calkowitego,
holistycznego ujecia zachowania. Na znacze-
nie interakcji zachowania ze Srodowiskiem

dla zrozumienia wzorcoOw zachowania zwro-
cil uwage juz Konrad Lorenz (HOGAN i BOL-
HUIS 2005), jednak w ekologii ewolucyjnej i
naukach behawioralnych zagadnienie to w
dalszym ciagu bywa pomijane.

ZAGADNIENIA ROZNIC INDYWIDUALNYCH I OSOBOWOSCI

Wykazano empirycznie, iz gama zacho-
wan indywidualnych jest we¢zsza niz gama
populacyjna (ARAUJO i wspolaut. 2011).
Oznacza to, ze dana jednostka wykazuje
tylko pewna czeS¢ calego zbioru zacho-
wan gatunku (ulamek etogramu) oraz, ze
jednostki roznia si¢ pod wzgledem tego,
jaka czeSC tego zbioru jest dla nich cha-
rakterystyczna. Stan, w ktorym wystepuje
konsekwentny brak jednolitoSci zachowan
poszczegblnych osobnikoOw w tym samym
kontekscie, nazywamy roznicami indywidu-
alnymi (JANDT i wspotaut. 2014). Jest to zja-
wisko o wielkim znaczeniu ekologicznym i
ewolucyjnym, wystepujace bardzo czesto w
populacjach naturalnych. Do konsekwencji
ekologicznych roznic indywidualnych w za-
chowaniu naleza miedzy innymi rozprosze-
nie osobnicze czy organizacja spoteczna, a
takze dominacja, sukces rozrodczy, jakosc
zajmowanego terytorium, przezywalnosc i
reakcje fizjologiczne na stres (patrz REALE i
wspotaut. 2007). Warte podkreslenia jest, iz
jednostki, procz roéznic indywidualnych w
zachowaniu, wykazuja takze jednolitoSC za-
chowania w czasie i/lub pomi¢dzy kontek-
stami (NETTLE i PENKE 2010, SiH i wspotaut.
2012). Jednolitos¢ w tym przypadku nie
oznacza jednak, ze wartoSci danych cech
nie moga zmienia¢ si¢ wraz z wiekiem czy
warunkami Srodowiskowymi, ale to, ze roz-
nice miedzyosobnicze sa w duzej mierze
zachowane (REALE i wspotaut. 2007). Za-
strzezenie to umozliwia przeprowadzenie
poroéwnan na poziomach wyzszych niz po-
ziom osobniczy (np. porOwnan miedzypo-
pulacyjnych).

NiezmiennoS¢ behawioralna w bada-
niach nad ludzmi byla okreSlana jako oso-
bowos¢, a w badaniach nad zwierzetami
jako syndrom behawioralny, temperament,
profil badz styl radzenia sobie (JANDT i
wspotaut. 2014). Ostatnio mozna jednak za-
uwazyC tendencje do ujednolicenia pojec
na rzecz osobowosci, definiowanej jako sta-
bilny i dlugoterminowy zestaw cech fizjolo-

gicznych, emocjonalnych i behawioralnych
u jednostek danego gatunku. Dzieje si¢ tak
z uwagi na podobna rzetelnoS¢ i trafnosc¢
tego konstruktu zarowno dla zwierzat, jak i
dla ludzi (CARERE i LOCURTO 2011). W tym
tekScie pojecia te uzywane sa zamiennie.
Wystepowanie korelacji pomiedzy zacho-
waniem osobnika w r6znych kontekstach i/
lub w roéznym czasie jest podstawa wniosku
o jednolitoSci zachowania jednostki (BERG-
MULLER i TABORSKY 2010, DALL i wspotaut.
2012). Konsekwencja w zachowaniu, pomi-
mo zmiennych warunkéw Srodowiska, ftj.
zmian kontekstu, jest jednak odpowiedzia
ograniczona, malo plastyczna (S1H i wspot-
aut. 2012). Mimo to, zjawisko osobowosci
wystepuje w calym krolestwie zwierzat i
ma niewatpliwy wplyw na dostosowanie
osobnikow. Problem ten omoéwiony bedzie
w dalszej cze¢Sci tekstu.

W badaniach nad czlowiekiem konse-
kwentne dazenie jednostki do doswiadczen
rozniacych sie od doswiadczen innych jed-
nostek w populacji okreSla si¢ mianem
Lkonstrukcji niszy” (BERGMULLER i TABORSKY
2010). W badaniach nad zwierzetami row-
niez funkcjonuja pojecia dotyczace wyboru
konkretnych warunkow zycia oraz zmiany
aktualnych warunkow na bardziej prefe-
rowane, co okreSla si¢ odpowiednio jako
»,Wybor niszy” i ,konstrukcje niszy” (STAMPS
i GROOTHUIS 2010). Wystepowanie osobo-
woSci mozna wiec sprobowac okresli¢ tak-
ze jako szczegolny przypadek zréznicowa-
nia nisz osobniczych. Poniewaz osobowos¢
nierozerwalnie wiaze si¢ z ograniczong
plastycznoScia, w Swiecie zywym mozna za-
obserwowac tylko jej niewielkie zmiany w
czasie, ktore wystepuja na przyktad w wy-
niku uwzgledniania przez osobnika w cza-
sie rzeczywistym nisz innych osobnikow,
wlasnej kondycji i warunkow ekologicz-
nych (DALL i wspotaut. 2004). Fluktuacje
cech osobowosci nie podwazaja jednak
przydatnosci tego konstruktu.
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PRZYKEADY CECH WYKAZUJACYCH ZMIENNOSC

RoOznice indywidualne to kazda hetero-
genicznoS¢ wewnatrzpopulacyjna w interak-
cjach biotycznych i odpowiedziach na wa-
runki abiotyczne (DALL i wspolaut. 2012). W
zasadzie sa wiec one latwo wykrywalne na
drodze obserwacji. Doskonalym i najczesciej
przytaczanym przykladem roznic indywidual-
nych sa réznice nisz zywieniowych poszcze-
golnych osobnikéw tego samego gatunku
(BoLNICK i wspotaut. 2003). ZmiennoS¢ za-
chowania dotyczy jednak takze innych cech
osobniczych, takich jak aktywnosSc¢, sktonnosc
do eksploracji, lekliwos¢ czy reaktywnosc
(patrz DALL i wspotaut. 2004). Przyktadem
roznorodnosci zachowan moze by¢ wystepo-
wanie u owadow spotecznych tak zwanych
elit, sktadajacych si¢ z osobnikow szczegolnie
aktywnie i/lub efektywnie wypelniajacych
okreslone funkcje (GODZINSKA 1996, JANDT i
wspotaut. 2014). Dobrze oddaje to prawdo-

podobnie duze znaczenie osobowosci w po-
znaniu spolecznym (CARERE i LOCURTO 2011).
Doswiadczenia na mrowkach dostarczaja
wielu innych danych o réznicach indywidu-
alnych w zachowaniu zwierzat. KORCZYNSKA
(1996, 1999) opisuje mi¢dzy innymi prefero-
wanie roznych rodzajow nasion przez robot-
nice mrowek zniwiarek oraz roznice w takty-
kach towieckich u mrowek z rodzaju Smithi-
struma. Juz DOBRZANSKA i DOBRZANSKI (1986)
wskazywali na roznice indywidualne m.in. w
zakresie roznych zachowan mrowek, takich
jak umiejetnosci budowy gniazda u mrowek
z rodzaju Formica. Warto podkresli¢, iz roz-
nice indywidualne najczeSciej ujawniaja si¢
w sytuacjach nowych, ryzykownych, stano-
wiacych wyzwanie, i wtedy tez najtatwiej je
mierzy¢, cho¢ ich ujawnianie si¢ nie musi
by¢ ograniczone do takich sytuacji (REALE i
wspotaut. 2007).

POWSTAWANIE I UTRZYMY WANIE SIE ZMIENNOSCI BEHAWIORALNEJ W POPULAC]I

Opisujac roéznice indywidualne mozna
stwierdzi¢, ze zmiennoS¢ lokalnych warun-
kow ekologicznych moze by¢ przyczyna we-
whnatrzgatunkowej zmiennoSci zachowan.
Prowadzenie obserwacji zwierzat w terenie
uwidacznia przede wszystkim zachowania
zmieniajace si¢ w odpowiedzi na zmieniajace
sie warunki Srodowiska (GORDON 2011). Z
perspektywy populacji najbardziej korzystne
jest, aby wariancja w wykazywanych niszach
specjalizacyjnych byla jak najwicksza, gdyz
wtedy populacja jako calo§¢ moze osiagnac
najwickszy sukces (SIH i wspotaut. 2012). W
naturalnych populacjach szeroka gama fe-
notypOw behawioralnych rzeczywiScie jest
obserwowana, trzeba jednak pamie¢tac, iz do-
bor naturalny dziala na osobniki, nie na po-
pulacje. Dlatego tez w krotkiej perspektywie
czasowej to dostosowanie poszczegolnych
osobnikéw moze by¢ obnizone z uwagi na
wystepowanie syndromow behawioralnych
(=osobowosci). Wpltyw tego zjawiska na po-
pulacje to odrebna kwestia, ktora moze miec
szczegOlne znaczenie np. w sytuacji wspol-
pracy miedzy osobnikami, szczegélnie silnie
wyrazonej w spoleczefistwach owadow (SIH i
wspolaut. 2012, KRALJ-FISER i SCHUETT 2014).
Geneza zmiennoSci w wykazywanych przez
osobniki syndromach behawioralnych jest
stabo poznana, ma ona jednak Scisly zwia-

zek z ekologia osobnika. Jak si¢ powszech-
nie uwaza, sens ma tylko jeden scenariusz
powstawania syndromow (DALL i wspotaut.
2004), polegajacy na wystepowaniu w po-
pulacji konkretnych proporcji jednostek,
konsekwentnie stosujacych rozne strategie.
Warunkami zaistnienia tych strategii sa okre-
Slone czynniki ekologiczne (np. ograniczone
zrodlo pozywienia) oraz czynniki spoleczne
(np. réznice w potencjale do obrony Zrédia
pokarmu przed konkurentami). Stwierdzono
tez, ze bardzo wazne w ekologii i ewolucji za-
chowania sa proksymalne czynniki sprawcze,
takie jak hormony, geny czy czynniki ksztal-
tujace procesy rozwojowe (DALL i wspotaut.
2012), a takze wplywy Srodowiskowe (REALE
i wspotaut. 2007) i efekty rodzicielskie, czyli
czynniki modyfikujace fenotyp w trakcie roz-
woju (STAMPS i GROOTHUIS 2010). BADYAEV i
ULLER (2009) sa autorami pracy dotyczacej
efektow rodzicielskich, ktora z pewnoscia
zaciekawi CzytelnikOw bardziej zainteresowa-
nych tym Zrodlem zmiennoSci fenotypowe;.
Nawet drobna réznica w stylu behawio-
ralnym, czyli osobowoSci (JANDT i wspotaut.
2014), moze dawac t¢ przewage, ze zmniej-
sza konflikt miedzyosobniczy (wiazacy sie
np. z konkurencja o zasob, ktoérego dotyczy
roznica) oraz zwiazane z owym konfliktem
koszty. Mozna na wstepie odrzuciC hipoteze
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o utrzymaniu réznic indywidualnych w po-
pulacji za sprawa tego, iz dobor jest Slepy
na te roznice, tzn. ze nie maja one wyptywu
na dostosowanie (CARERE i wspotaut. 2010).
Zjawisko roznic indywidualnych powinno
by¢ faworyzowane przez dobor naturalny
i tym samym utrwalane, gdyz ma wartos¢
przystosowawcza. Sytuacje, w ktorej modyfi-
kacje niszy nie zachodza, przy jednoczesnej
jednolitosci  warunkéw  Srodowiskowych,
ilustruja niektore gatunki ryb zamieszkuja-
cych rafy koralowe. Osobniki o zblizonej
niszy moga obniza¢ koszty konkurencji po-
przez inwestycje w sygnaly ostrzegawcze.
Nefrytek krolewski (Holacanthus ciliaris)
charakteryzuje sie¢ niezwykle zZywymi bar-
wami, stuzacymi odpowiedniemu rozmiesz-
czeniu tych ryb w obrebie rafy tak, aby nie
musialy wchodzi¢ ze soba w konflikty na
tle zachodzacych na siebie nisz. Alternaty-
wa dla takiej strategii sa roznice w stylach
behawioralnych, ktorych przyklady mozna
zreszta odnalezé na tej samej rafie. Austra-
lijski glowonog Sepia apama jest przykla-
dem gatunku o wyraznie odrebnych osobo-
wosciach. Osobnik meski przyjmuje jeden z
dwoch fenotypow: fenotyp duzego samca,
walczacego aktywnie o samice, lub fenotyp
matego samca, zdolnego do udawania sami-
cy, co pozwala mu na podplyniecie do pary
i niedostrzezone zaptodnienie samicy. Sam-
ce konsekwentnie stosuja jedna z tych stra-
tegii, co moze wynika¢ np. z réznic w ich
stanie, ktory ksztattuja rozne cechy: elemen-

ty Srodowiska, waga, rezerwy energetyczne,
rozmiar, terytorium i inne (DALL i wspoétaut.
2004). Stan osobnika rozumiany jest wi¢c
jako niewielkie roznice w kondycji, poten-
cjale czy przezytych doSwiadczeniach. Wy-
stepuja one nawet pomiedzy jednostkami
identycznymi genetycznie, i to wlasnie one
ograniczaja zachowania, jakie osobnik moze
wykonywad, a takze okreSla koszty i zyski
opcji dostepnych jednostce. Osobniki o roz-
nych osobowosciach moga ze soba wspol-
wystepowad, o ile tylko wystepuja warunki
faworyzujace dane style behawioralne w da-
nym miejscu czy w danym czasie (CARERE i
wspotaut. 2010). Utrzymanie réznorodnoSci
stylow behawioralnych zalezy od szeregu
czynnikow, takich jak tempo zmian Srodo-
wiskowych, stopien, w jakim naktadaja sie
na siebie pokolenia czy koszty plastycznoSci
zachowania. Konsekwentne roznice indy-
widualne moga redukowacl koszty interak-
¢ji, jak w przypadku opisanego gtowonoga,
prowadzac do utrzymywania i faworyzowa-
nia w populacji owych réznic (BERGMULLER
i TABORSKY 2010). Zdarza sie, ze réznice w
zachowaniu mozna tez wyjasni¢ fundamen-
talnymi czynnikami biologicznymi, takimi
jak np. pte¢ lub wiek, jednak nie zawsze
wyjasnienie jest tak oczywiste. Wydaje sig,
ze to w roznicach w stanie osobnikow, Kie-
dy inne czynniki zostaly wykluczone, nale-
zy szuka¢ powodow wystepowania konse-
kwentnych ré6znic indywidualnych.

PROBLEMATYKA OSOBOWOSCI

Tematyka osobowoSci pojawila sie¢ w na-
ukach behawioralnych po odrzuceniu tezy
mowiacej, ze kontekst sytuacyjny jest de-
cydujaca determinanta zachowania i wiele
osobnikow zachowuje si¢ w danej sytuacji
w taki sam sposob. Byt to pierwszy krok ku
badaniom nad osobowoS$cia u zwierzat. Bada-
nia takie sa jednak dalekie od popularnosci,
glownie z powodu terminologii, ktéra ma
malto przejrzyste znaczenie ekologiczne. Po-
ciaga to za sobg stosunkowo niewielkie zain-
teresowanie ta problematyka ze strony m.in.
przedstawicieli ekologii behawioralnej. Po-
nadto, osobowoS¢ uwazana jest za termin o
stabym statusie naukowym, gdyz opiera si¢ w
duzej mierze na przestankach korelacyjnych,
a w dlugiej historii stosowania tego pojecia
w psychologii wida¢ wyrazne tendencje do

samego tylko opisu osobowosci, przy jedno-
czesnym zaniedbaniu badan mechanizmow
wplywajacych na jej ksztaltowanie sie, a tak-
ze wielkim znaczeniu, jakie w jej badaniach
odgrywaja narzedzia subiektywne, takie jak
kwestionariusze (REALE i wspoétaut. 2007).
Przeszkode stanowi wiec takze metodologia.
Metody poréwnawcze miedzygatunkowe nie
sa zazwyczaj stosowane w badaniach nad
osobowoscia, gdyz trudno o odpowiednie
skwantyfikowanie cech u zwierzat o bar-
dzo odmiennym trybie zycia, co umozliwia-
loby porownania (CARERE i LOCURTO 2011).
Wszystko to sprawia, ze tematyka osobowo-
Sci nie jest popularna, a badania nad nia sa
trudne.

Pojecie osobowosci wydaje sie byc¢ jed-
nak pojeciem istotnym w naukach o zacho-
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waniu z kilku wzgledéw (CARERE i LOCURTO
2011). Po pierwsze, dzieki niemu mozliwe
jest, po ich poznaniu, zintegrowanie wiedzy
o proksymalnych mechanizmach zachowania
z wiedza o czynnikach sprawczych majacych
zwiazek z ekologia i ewolucja zachowan. Po
drugie, ograniczona plastycznoS¢ osobowo-
Sci wynika ze sprzezenia wielu jej cech, co
ma swoje konsekwencje ewolucyjne. Jako, ze
sprzezenie cech wystepuje w wyniku oddzia-
lywania tych samych mechanizmoéw neuro-
biologicznych, neuroendokrynnych i/lub ge-
netycznych lezacych u podltoza danych cech,
sprzezone cechy dziedziczone sa wspolnie.
Wedlug niektorych badaczy pojedyncze ce-
chy (zachowania), wystepujace jako skladni-
ki syndromu behawioralnego, moga poczat-
kowo wydawac sie nie mie¢ wartoSci przy-
stosowawczej lub wrecz dziala¢ na szkode
dostosowania. Nabieraja one jednak sensu
przy szerszym spojrzeniu, kiedy w analizie
uwzgledni sie wiele kontekstow, w ktorych
owe cechy moga si¢ ujawniac, w rezultacie
prowadzac do pozytywnego bilansu zyskow
i strat (S1H i wspotaut. 2004). Jest tez praw-
dopodobne, ze niektéore cechy zachowania
moga by¢ obserwowane, gdyz dziedzicza sie
razem z innymi, korzystnymi cechami (Ka-
PLAN i wspotaut. 1989). W genetyce zjawisko
to nazywa sie efektem podwozenia (ang. hit-
chhiking effect). Po trzecie, analiza osobo-
wosci badanych zwierzat ma znaczenie prak-
tyczne dla badan prowadzonych w terenie
oraz w laboratorium, gdyz osobniki o réznej
osobowosci moga reagowac roznie na dane
srodowisko czy eksperyment. Ponadto, rézne
moga by¢ takze warunki dobrostanu dla al-
ternatywnych osobowosci, jak rowniez ogol-
na przydatnos¢ roznych osobowosci jako mo-
deli eksperymentalnych. Istotne wydaje si¢
takze zastosowanie badan nad osobowoscia
zwierzat do poszerzenia wiedzy o czlowieku
i ludzkich osobowosciach, tym bardziej, iz zi-
dentyfikowano wiele cech wspoélnych pomie-
dzy typami osobowoSci u zwierzat i ludzi, ta-
kich jak np. zbieznoSci neuroendokrynne.
Badania eksperymentalne nad osobowo-
Scia zazwyczaj przeciwstawiaja sobie dwa
alternatywne, skrajne fenotypy, np. wolny/
szybki, proaktywny/reaktywny. Nalezy sobie
jednak zdawac sprawe, ze w naturalnych
populacjach rozklad fenotypow ma czesto
charakter ciagly, obejmujac kontinuum po-
miedzy takimi dwoma ekstremami (CARERE i
wspotaut. 2010, NETTLE i PENKE 2010). Przy-

porzadkowanie konkretnemu osobnikowi
cech osobowosci realizuje wazny cel pre-
dykcyjny nauk behawioralnych, a mianowi-
cie scharakteryzowanie naturalnych klas sy-
tuacji, w ktorych dane zachowanie powinno
sie ujawniC. REALE i wspotaut. (2007) pro-
ponuja, aby cechy osobowosci porzadkowac
zaliczajac je do pieciu glownych kategorii:
nieSmiato$¢é-Smialosc, eksploracja-unikanie,
aktywnosSc¢, agresywnoSC oraz socjalnosc. Au-
torzy podkreslaja, ze nie jest to podziat wy-
czerpujacy, jednak uproszczenie terminologii
i zgrupowanie cech moze ulatwic¢ przyswaja-
nie wiedzy z tej dziedziny i zacheci¢ do dal-
szych badan. Cechy temperamentu, przypo-
rzadkowywane do podanych kategorii, moga
by¢ wedlug autorow mierzone metodami fi-
zjologicznymi, hormonalnymi i/lub behawio-
ralnymi w okresSlonych sytuacjach ekologicz-
nych. Interesujace wydaje si¢ tez wskazanie
na to, iz nie jest najwazniejsze powickszanie
zbioru cech temperamentu, ale okreslenie, w
jaki sposob cechy te sa ze soba skorelowane
i czy sa specyficzne dla okreslonego kontek-
stu. Nalezy jednak zwroci¢ uwage, ze zanim
bedzie sie¢ w stanie odpowiada¢ na pytania
o czas, kontekst i wzajemne zaleznoSci mie-
dzy cechami osobowoSci, trzeba w pierwszej
kolejnosci zidentyfikowac te cechy. Nie jest
jednak jasne, jak silna musi byc¢ korelacja
miedzy ujawniajacymi sie zachowaniami a
czasem lub réznymi kontekstami, aby uznac
dane zachowanie za istotny sktadnik osobo-
wosci (STAMPS i GROOTHUIS 2010).

Najlepsze badania nad osobowoscia odpo-
wiadaja na pytania o mechanizmy proksymal-
ne i ewolucyjne lezace u podloza cech oso-
bowosciowych, a takze w ogromnym stopniu
uwzgledniaja zmienne ekologiczne. Stanowi
to kontrast np. dla badan psychologicznych
nad tym zagadnieniem, gdzie wyjaSnianie
zmiennoSci osobowosci ma czesto jedynie
sens statystyczny i polega na przyporzadko-
waniu wykazywanych cech do wyrdéznionych
osi osobowosci (NETTLE i PENKE 2010). Za-
interesowanie tematyka osobowoSci wydaje
sie rosnac i rozszerza¢ na nieeksplorowane
wczesniej obszary badawcze (JANDT i wspot-
aut. 2014), a roznice indywidualne w zacho-
waniu zwierzat zaczynaja byC coraz czesciej
dostrzegane jako wazny element zachowania
i coraz rzadziej traktowane jedynie jako za-
ktocenia wokol szukanej adaptacyjnej Sred-
niej.
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EKOLOGIA W BADANIACH NAD ZACHOWANIEM

Niemozliwe jest mowienie o zachowaniu
bez uwzglednienia przynajmniej niektorych
aspektow ekologii osobnika. Na przyktad Go-
DZINSKA (1988, 1995) w swoich badaniach
wykazala, ze zachowania obserwowane u
trzmieli w sytuacji ucieczki z zamkniecia
maja Scisly zwiazek z ekologia gniazdowania
badanych gatunkow. Trzmiele zamieszkuja-
ce rozne typy gniazd stosowaly rozne stra-
tegie ucieczki w teScie behawioralnym, w
ktorym robotnice trzmieli zamykane byly w
probowkach czopowanych wilgotnym pia-
skiem. Trzmiel ziemny (Bombus terrestris)
zamieszkuje gniazda podziemne, natomiast
trzmiel rudy (Bombus pascuorum) gniazda
naziemne. Gatunki te wyraznie roOznia si¢
gotowoscia do przekopywania si¢ przez za-
czopowane probowki, z wicksza preferencja
do tego typu zachowan u trzmieli ziemnych.
Robotnice tego gatunku reaguja tez silniej
na bodzZce Swietlne, przypuszczalnie dlate-

go, ze Swiatlo sygnalizuje im droge wyjScia
w dhugich podziemnych tunelach taczacych
ich gniazdo ze Swiatem zewnctrznym (GO-
DZINSKA i KORCZYNSKA 1997). Innym przykla-
dem sa systematyczne roznice w zachowaniu
mrowek sprzezone ze struktura ich gniazd
(PINTER-WOLLMAN i wspotaut. 2012). W tych
badaniach wykazywano skorelowane ze soba
tempo zbierania pokarmu i odbudowywania
uszkodzen w gniezdzie oraz zwiazek miejsca
zalozonego gniazda i jego struktury z owymi
zachowaniami. Podane przyktady uzmystawia-
ja koniecznoSC analizy ekologicznych uwa-
runkowan zachowania, a takze niepelnosc
opisu zachowan w przypadku pomini¢cia tej
sfery. Uwzglednianie réznic w zachowaniu
pomiedzy osobnikami umozliwia takze bar-
dziej precyzyjny opis dynamiki populacyjnej,
ktora jest waznym zagadnieniem ekologicz-
nym (BOLNICK i wspotaut. 2003).

ZJAWISKO SPRZEZENIA ZWROTNEGO

Osobnik wykazujacy si¢ elastycznoScia
behawioralna (ang. behavioural flexibility)
jest zdolny do dostosowania zachowania do
bodzcow Srodowiskowych (SZCZUKA 1996).
Osobowos¢ nieuchronnie pociaga za soba
spadek plastycznoSci, gdyz jest nierozerwal-
nie zwiazana z ograniczeniem repertuaru od-
powiedzi na dany bodziec (COOPENS i wspot-
aut. 2010). Mozna wyobrazi¢ sobie kontekst,
w ktorym zachowanie optymalne charakte-
ryzuje sie skrajnosScia na kontinuum X. Ce-
cha osobowosci ,o0sadza” osobnika w jakims$
stosunkowo stalym miejscu tego kontinuum
i sprawia, ze w danym kontekScie jego od-
powiedZz moze nie by¢ optymalna. Mozna
wiec zapytac, dlaczego osobowosSci utrzymu-
ja sic w populacjach. Wydaje si¢, ze catkowi-
ta plastycznoS¢, a co za tym idzie, optymalne
zachowanie w kazdej sytuacji, powinno byc¢
korzystniejsze z ewolucyjnego punktu widze-
nia. Skoro z uwagi na ograniczona plastycz-
nos¢ behawioralna wykazywana przez osob-
niki, efektywnoS¢ réwniez jest ograniczo-
na, jak to mozliwe, ze zjawisko osobowosci
utrzymuje si¢ i ewoluuje? Innymi stowy, jak
to mozliwe, ze dobor nie wyeliminowal syn-
dromow behawioralnych? Jedna z odpowie-
dzi na to pytanie moze by¢ odwotanie sie¢ do
potencjalnych korzysSci wynikajacych z matej

plastycznosci. Na przyktad, gdy ofiara ma nie-
pelne informacje o drapieznikach w swoim
srodowisku, to nawet jesli drapieznikow jest
niewiele, z perspektywy ofiary bardziej sku-
teczne moze by¢ zachowanie ostrozne (np. w
sytuacji, w ktorej kilka bardzo efektywnych
lowczo drapieznikOw wymusilo na sobie na-
wzajem wicksze rozproszenie). Optymalna
norma reakcji osobnika moze by¢ wiec w
niektorych warunkach wezsza (mie¢ mniej-
sza plastycznos¢) niz w innych warunkach
(S i wspotaut. 2004). Na pewno nie jest to
jednak zjawisko na tyle czeste, aby wyjaSnia-
o w caloSci kwestie utrzymywania si¢ syn-
dromoéw behawioralnych w toku ewolugji.
Takie samo pytanie mozna zada¢ dla kazdego
zjawiska, w ktorym wystepuje przetarg czy
kompromis (ang. trade off) miedzy parame-
trem dostosowania a zachowaniem. Zjawisko
to wystepuje zawsze, gdy jakieS zachowanie
jest korzystne w jednym konteksScie, a nieko-
rzystne w innym, CO oznacza tworzenie si¢
bilansu zyskow i strat tego zachowania. Moze
tak by¢ np. w przypadku wysokiej aktywno-
Sci podczas poszukiwania partnera i ucieczki
przed drapieznikiem (SIH i wspoétaut. 2004).
Innym przykladem jest przetarg dotyczacy
doktadnosci i szybkoSci w szukaniu pokarmu
roznej jakoSci u trzmieli (CHITTKA i wspotaut.
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2003) czy ten sam przetarg podczas szukania
pokarmu i unikania kryptycznego drapiezni-
ka (INGS i CHITTKA 2008). Jesli w niektorych
sytuacjach lepiej jest decydowac szybko, ale
niedokladnie, a w innych powoli, lecz z duza
doktadnoscia, to dlaczego osobniki wykazuja
staly styl behawioralny i w konsekwencji sa
mniej plastyczne? CzeSciowa odpowiedzia na
to pytanie jest dodatnie sprz¢zenie zwrotne
(ang. positive feedback loop), ktoére moze
nie tylko utrzymywacé syndrom behawioral-
ny, ale nawet go poglebia¢ (CARERE i wspol-
aut. 2010). Za przyktad moze stuzy¢ zachowa-
nie lowcze, gdzie wystepuje przetarg miedzy
kosztami a zyskami. Po poczatkowym wydat-
ku energetycznym zachowanie lowcze przy-
nosi zysk energetyczny i polepsza kondycje
osobnika. Lepsza kondycja oznacza, ze osob-
nik moze polowac ponoszac mniejszy koszt,
gdyz, miedzy innymi, ma mniejsza szans¢ na
przegranie pogoni za ofiara. To z kolei fawo-
ryzuje kolejne zachowania lowcze, tworzac
petle dodatniego sprzezenia zwrotnego. To
samo zjawisko wystepuje rOwniez w odwrot-
nej sytuacji, gdy osobnik o stabej kondycji
nie poluje, gdyz zachowanie to stanowi dla
niego zbyt duze ryzyko (np. gdy ma duza
Szans¢ na przegranie pogoni i poniesienie
niepotrzebnego wydatku energii). Oznacza
to jednak niewielkie przychody energii, co
utrzymuje go w kiepskiej kondycji. Wynika
z tego, iz dodatnie sprzezenie zwrotne mie-
dzy stanem osobnika oraz jego zachowaniem
moze by¢ warunkiem utrzymania syndromu
behawioralnego (S1H i DEL GIUDICE 2012).
ROznice w stanie osobnikOw moga wynikac
z efektow losowych w czasie rozwoju, badz
z roznic genetycznych (CARERE i wspotlaut.
2010). Przypuszcza si¢, ze to wlasnie stan,
czesSciowo wynikajacy z czynnikOw genetycz-
nych, jest glowna przyczyna wystepowania
osobowosci w populacjach naturalnych.
Kiedy brak jest podstaw do wnioskowa-
nia o sprzezeniu zwrotnym, alternatywnym
konstruktem jest tzw. regula ochrony zaso-
bow (ang. asset protection principle). Konty-
nuujac przyktad zachowan lowczych, reguta
ta mowi, ze w przypadku posiadania duzych
zasobow osobnik nie angazuje si¢ w zacho-
wania towcze (jest zachowawczy), natomiast
przy niewielkich zasobach podejmuje ryzyko
w celu ich zdobycia. Oznacza to wiec prze-
widywania dokladnie odwrotne niz w przy-
padku wystepowania sprzezenia zwrotnego.
Stosowanie tych dwoch regut w analizie za-
chowania pozwala wiec nie tylko przewi-
dzie¢ wystepowanie syndromow behawioral-

nych, lecz w duzej mierze przyczynia si¢ do
zrozumienia ich uwarunkowan przyczyno-
wych, ktore w kazdej z tych dwoch sytuacji
sa odmienne (SIH i DEL GIUDICE 2012).
Rozne osobniki danego gatunku stawiane
sa przed roéznymi wymaganiami Srodowiska.
W konsekwencji, jak pisano wyzej, mozna
spodziewac¢ si¢ wewnatrzgatunkowych roz-
nic w zachowaniu tych osobnikOw i rzeczy-
wiScie sa one obserwowane. MOwiac inaczej,
roznorodno$¢ zachowania w takim ujeciu
odzwierciedla w znacznym stopniu rézno-
rodne wymagania Srodowiskowe (HEALY i
JONES 2002, ARAUJO i wspotaut. 2011). Do-
datnie sprzezenie zwrotne polegajace na po-
zytywnym dosSwiadczeniu w danej niszy (.
dobrym radzeniu sobie przy okreSlonych wy-
maganiach Srodowiskowych) moze stabilizo-
wac specjalizacje behawioralng (BERGMULLER
i TABORSKY 2010). Jednostki systematycznie
rozniace sie pod jakim$ wzgledem (np. pod
wzgledem sklonnosSci do podejmowaniem ry-
zyka) moga wykazywac¢ owe roznice z tego
powodu, ze wystepuje sprzezenie zwrotne
pomiedzy ich doswiadczeniem, a zachowa-
niem optymalnym w danych warunkach eko-
logicznych. Na przyktad, z dwoch osobnikow
rozniacych sie poziomem rezerw tluszczo-
wych na towy wyruszy ten, ktory ma nizsze
rezerwy. Poniewaz polowanie w grupie jest
bezpieczniejsze, drugi osobnik podazy za
nim, lecz wroci do kryjowki szybciej, gdyz
szybciej uzupelni rezerwy. Polowanie w po-
jedynke jest niebezpieczne, wiec pierwszy
osobnik rowniez wroci do kryjowki, ale z
nizszymi rezerwami. W takiej sytuacji wytwa-
rza sie¢ sprzezenie zwrotne, ktore powoduje,
ze obserwuje si¢ systematyczna roznice w
checi do podejmowania ryzyka u tych dwoch
osobnikéw (DALL i wspoétaut. 2004). Taka
roznica moze wywieraC efekt na ekspresje
zachowan w innych kontekstach i rozszerzad
sie, tworzac co$, co nazywa sie osobowoscia.
Podsumowujac rozwazania na temat
sprzezenia zwrotnego, mozna opisa¢ to zja-
wisko na dwoch ptlaszczyznach. Pierwsza
z nich jest interakcja fenotypu ze Srodowi-
skiem: osobniki ciagle integruja swoje do-
Swiadczenia ze Srodowiskiem, odbierajac z
niego informacje, co zwrotnie wptywa na ich
fenotypy. Druga plaszczyzna jest interakcja
roznic miedzyosobniczych z pula genéw, po-
niewaz Srodowisko nigdy nie jest takie samo
dla réznych jednostek, co powoduje powsta-
wanie roznic miedzyosobniczych w zachowa-
niu. Roéznice te sa ciagle ,skanowane” przez
dobor naturalny, co zwrotnie wplywa na ge-
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notypy w populacjach. Teoretycznie wydaje
sic mozliwe, ze wplyw doboru na genoty-
py moze si¢ ujawnia¢ nawet wowczas, gdy
rozne typy osobowoSci nie rdznia si¢ pod
wzgledem dostosowania, bedac wtedy jedy-
nie nieadaptacyjna, neutralna zmiennoScia
(CARERE i wspotaut. 2010). Dane z badan ra-
czej wspieraja jednak teze o adaptacyjnoSci
osobowosci i wskazuja na konsekwencje dla
dostosowania istnienia osobowosci (SMITH
i BLUMSTEIN 2008, WRAY i wspotaut. 2011).
Opisane powyzej dwie plaszczyzny, na jakich
rozgrywaja sie ksztattujace zachowania pro-
cesy, majace charakter dodatniego sprzezenia
zwrotnego, wyjasniaja w pewnym stopniu
zmiennoSC behawioralng oraz jej utrzymy-

wanie sie¢ w populacjach. Aby trafny opis
osobowosci zwierzat byl mozliwy, potrzeb-
na jest znajomoS¢ zarOwno proksymalnych
czynnikéw sprawczych zachowan (plaszczy-
zna pierwsza), jak i ich ultymatywnych czyn-
nikow sprawczych (ptaszczyzna druga). Kon-
cepcja sprzezenia zwrotnego pozwala takze
zrozumie¢ inne zjawiska ekologiczne, np.
przystosowanie si¢ populacji do nowego Sro-
dowiska na drodze rozszerzania niszy (AGa-
SHE i BOLNICK 2011). Nalezy jednak zazna-
czyC, ze sprzezenie zwrotne nie wyjasnia ca-
tej problematyki syndromow behawioralnych
i kolejne czynniki wpltywajace na osobowosc
czekaja na opisanie.

PODSUMOWANIE

W artykule poruszono przede wszystkim
dwa zagadnienia: kwestie roznic indywidual-
nych w zachowaniu oraz poj¢cie 0sobowoSci.
Przez rOznice indywidualne w zachowaniu
rozumie si¢ tutaj kazda zmiennoS¢ wewnatrz-
populacyjna w odpowiedziach na okreslone
bodzce. Osobowos¢ definiowana jest z kolei
jako statoS¢ wewnatrzpopulacyjna dotyczaca
zachowania osobniko6w w roznych kontek-
stach i/lub w réznym czasie. Oba te zjawiska
maja rozlegle konsekwencje ekologiczne, do-
tyczace rozproszenia osobniczego, organiza-
¢ji spolecznej, dominacji, sukcesu reproduk-
cyjnego, przezywalnosSci i wielu innych zja-
wisk. Konsekwencje te mozna okresli¢ jako
rozlegte takze dlatego, ze wystepuja czesto w
populacjach naturalnych. Przyklady roznic in-
dywidualnych mozna odszuka¢ nawet w ba-
daniach, ktore nie biora sobie za cel ich stu-
diowania. Traktowane sa wtedy jako zaburze-
nia, szum wokot szukanej wartoSci Sredniej.
W literaturze przedmiotu mozna odszukac
doniesienia o roznicach indywidualnych w
zachowaniu dotyczacych takich cech, jak ro-
dzaj wybieranego pozywienia, poziom aktyw-
noSci, eksploracji, lekliwosSci, reaktywnoSci
czy prospotecznoSci. Bez watpienia roznice
te maja konsekwencje adaptacyjne. Niektore
z przywolanych przykltadow maja jasne zna-
czenie przystosowawcze wyrazajace Si¢ w
zmniejszeniu konfliktow miedzyosobniczych,
tak jak ma to miejsce w przypadku nisz zy-
wieniowych. W innych przypadkach znacze-
nie przystosowawcze indywidualnych ro6z-
nic w zachowaniu jest mniej jasne. Obecnie
uwaza si¢, iz to stan osobnika jest powodem
utrzymywania si¢ roznic w populacjach. Jest

to czynnik o znaczeniu porownywalnym do
takich fundamentalnych zmiennych jak plec
czy wiek, ksztattujacy sic w wyniku oddzialy-
wania zarOwno efektow losowych jak i czyn-
nikow genetycznych. Konstrukt osobowosci
rowniez ma szerokie zastosowanie, miedzy
innymi w badaniach z dziedziny ekologii i
ewolucji, a takze w badaniach terenowych.
Utrzymywanie si¢ osobowoSci w populacji
tlumaczy si¢ miedzy innymi optymalnoScia
zawe¢zonej normy reakcji osobnika w danych
warunkach, regula ochrony zasobow, a takze
dodatnim sprzezeniem zwrotnym, na co w
pracy zwrocono szczegolna uwage. Dodatnie
sprze¢zenie zwrotne moze nie tylko utrzymy-
wac syndrom behawioralny, lecz rOwniez po-
glebiacC go, tj. rozszerzaC si¢ poza poczatko-
wy kontekst lub czas.

Przewidywanie wystepowania syndro-
mow behawioralnych oraz poznanie ich uwa-
runkowan przyczynowych wymagaja jeszcze
wiele pracy. Przeszkoda w badaniach nad
osobowoscia jest miedzy innymi metodolo-
gia. Nie ustalono, jak silna musi by¢ korelacja
zachowania w czasie lub pomiedzy kontek-
stami, by uzna¢ dane zachowanie za sktadnik
osobowosci. Czesto badania o tej tematyce
ograniczone s3 tylko do wykazywania kore-
lacji. TrudnoSsci sprawia takze porownywanie
gatunkow bardzo sie od siebie rozniacych, a
kltopotliwa wydaje sic¢ wymagana szczegolna
troska o trafnoS¢ ekologiczng. Nieche¢ ba-
daczy do tej tematyki o wyraznych powia-
zaniach psychologicznych wydaje si¢ jednak
male¢, gdyz rosnie liczba badain poSwieco-
nych tej problematyce. Na pewno przyczyni
sic to do lepszego zrozumienia problematy-
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ki staloSci i zmiennoSci zachowania, a takze
rozszerzy obszar badan i wskaze na mozliwe
inne znaczace czynniki wywierajace wplyw
na te wlasciwosSci zachowan.

Podzieckowania dla prof. dr hab. Ewy Jo-
anny Godzifiskiej za pomoc w przygotowa-
niu tego artykutu.

WYBRANE ZAGADNIENIA DOTYCZACE STALOSCI I ZMIENNOSCI ZACHOWANIA

Streszczenie

Do obszarow badawczych omawianych w tym
artykule naleza réznice miedzyosobnicze w zacho-
waniu i staloS¢ zachowania poszczegolnych osobni-
kow w czasie i pomiedzy roéznymi sytuacjami. Proby
naukowego poznania problematyki réznic indywidu-
alnych i osobowosci, czyli osobniczej statoSci zacho-
wania, maja dluga historie. W artykule przedstawio-
ne sa przyktady zachowan, w przypadku ktorych wy-

stepuje zmiennoS¢ w obrebie gatunku, a takze mozli-
we wyjaSnienia dla ich powstawania i utrzymywania
sie¢ w populacjach. Krotko omoéwione sa pozytywne
i negatywne aspekty badan nad osobowoscia u zwie-
rzat, a takze temat ewolucji zachowan w kontekscie
ich ekologicznych uwarunkowan, ze szczegllnym
uwzglednieniem zjawiska petli sprz¢zenia zwrotnego
i reguty ochrony zasobow.

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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