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OSOBOWOSC U PTAKOW — ZALOZENIA TEORETYCZNE,
KIERUNKI I METODY BADAN

WSTEP

Ro6znice w zachowaniach zwierzat mo-
zemy obserwowa¢ na trzech poziomach:
miedzygatunkowym, miedzypopulacyjnym
i osobniczym. Z zachowaniem osobniczym
zwigzane jest zjawisko osobowosci, ktore de-
finiuje sie jako zespdl wzglednie statych cech
zachowania, charakterystycznych dla osobni-
ka, ktore towarzysza zwierzeciu niezmienione
przez cate zycie (STAMPS i GROOTHUIS 2010).
Istnienie osobowosci u zwierzat wykazano
u wielu taksonéw, m. in. u ssakow, pta-
koéw, gadow, ryb, glowonogow i stawonogow.
Obecnie badania osobowosci skupiaja sie
przede wszystkim na jej znaczeniu ekologicz-
nym oraz ewolucyjnym i dotycza w szczegodl-
nosci ptakéw (GROOTHUIS i CARERE 2005).

Badania nad osobowosScia zwierzat roz-
poczeto w latach 70. XX w. (BURTT i GILTZ
1973). Wczesniej badania behawioralne mia-
ly charakter populacyjny. Unikano wowczas
stosowania tych samych poje¢, ktore uzy-
wane sa w psychologii (GROOTHUIS i CARERE
2005). Niektore terminy (strach, zdenerwo-
wanie) moglyby zosta¢ blednie zinterpreto-
wane, poniewaz nie zawsze odnosza sie do
tych samych stanow fizjologicznych u lu-
dzi i zwierzat (REALE i wspotaut. 2007). Nie
oznacza to jednak, ze zanim termin ,osobo-
wos¢” zaczal by¢ uzywany w odniesieniu do
zwierzat, badania w tej dziedzinie nie mialy
miejsca. Badano konkretne cechy osobowo-
Sci, takie jak poziom agresji, ale autorzy nie
przypisywali ich do szerszej kategorii jaka
jest osobowos¢ (BURTT i GILTZ 1973, GOSLING
2001). Prawdziwy postep w tej dziedzinie
rozpoczal sie jednak w latach 90. XX w.,

a obecnie badania dotycza miedzy innymi
wplywu réznych czynnikéw zewnetrznych na
osobowos§¢ zwierzat, jej zmian w trakcie zy-
cia osobnika i roli, jaka odgrywaja geny w
tworzeniu osobowosci (STAMPS i GROOTHUIS
2010).

Niniejsza praca ma na celu przyblizenie
zagadnienia osobowosci ptakéw na réznych
poziomach rozwazan. W pierwszej kolejnosci
przedstawione zostaly wyznaczniki osobowo-
Sci, czyli cechy, w oparciu o ktére okresla-
ne sg poszczegbdlne typy osobowosci. Sa to
przede wszystkim cechy zachowania, cho¢ z
typem osobowosci Scisle moga byé zwigza-
ne réwniez wyznaczniki morfologiczne, takie
jak kolor upierzenia. W kolejnych rozdzia-
lach omowione zostaly zagadnienia zwiazane
z ewolucja cech osobowosci - zwigzki mie-
dzy osobowoscia a doborem plciowym i pre-
sja selekcyjna, ktére dzialaja na osobniki, a
takze miedzy osobowoscia a przezywalnoscia
i sukcesem rozrodczym ptakow. Na koniec
podsumowano, siegajace do endokrynologii i
genetyki, badania sposobéw determinowania
cech osobowosci.

BEHAWIORALNE WYZNACZNIKI
OSOBOWOSCI PTAKOW

Typy osobowosci okresla sie w oparciu
o cechy zachowania, powtarzalne w czasie i
w roznych kontekstach (np. w sytuacji za-
grozenia, podczas inkubacji jaj, podczas ze-
rowania itp). Sa to: szybkos¢ eksploracji
nowych Srodowisk, agresja, zachowania in-
nowacyjne, dystans ucieczki, sklonnos¢ do
ryzyka czy nawet Spiew, ktéore traktuje sie
jako wyznaczniki osobowosci.

Slowa kluczowe: cechy osobowosci, metodyka, osobowos¢ zwierzat, ptaki
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Osobniki mozemy podzielic na szybko i
wolno eksplorujace sSrodowisko. Eksplora-
cja jest tu rozumiana jako gromadzenie in-
formacji w celu zapoznania si¢ osobnika z
nowopowstalg sytuacja, ktéra, w badaniach
nad eksploracyjnoscia, jest np. generowana
przez eksperymentatora zmiana w dostep-
nosci pokarmu. Osobniki szybkie eksploru-
ja Srodowisko bardziej pobieznie, natomiast
wolne robig to uwazniej (DRENT i MARCHETTI
1999). Eksploracyjnosc¢ jest najczesciej stoso-
wanym wskaznikiem osobowosci, badanych
wedlug schematu zaproponowanego przez
DINGEMANSE i wspotaut. (2002). Test polega
na obserwowaniu zachowania ptakéw w po-
mieszczeniu eksperymentalnym, zaopatrzo-
nym w pie¢ sztucznych drzew. Jako wskaz-
nik eksploracyjnosci bierze sie pod uwage
liczbe przelotow i skokéw badanego osob-
nika w toku eksperymentu. Wyniki badan
bogatek Parus major wskazujga na powta-
rzalnos¢ zachowan eksploracyjnych zaréw-
no u samcoéw, jak i u samic (DINGEMANSE i
wspoétaut. 2002). VAN OVERVELD i MATTHYSEN
(2010) wykazali, ze cechy osobowosci wply-
waja na przestrzenng odpowiedz osobnika.
Osobniki szybkie porzucaly karmniki, w kto-
rych zaniechano nowych dostaw pokarmu i
przenosily poszukiwania na obszary oddalo-
ne od tych karmnikéw, podczas gdy osobni-
ki wolne korzystaly z alternatywnego zrodia
pokarmu w poblizu miejsca wczeSniejszego
dokarmiania. Autorzy sugeruja, ze osobniki
szybkie i wolne, oprocz zasiegu poszukiwan,
moze tez roézni¢ sposéb korzystania ze zdo-
bytych wczesniej informacji i wykorzystanie
posiadanego doswiadczenia w radzeniu sobie
z roznymi zmianami zachodzacymi w sie-
dlisku. Rzeczywiscie, po jednym lub dwoéch
dniach od zakonczenia uzupelniania pokar-
mu w karmnikach, szybkie osobniki gwatl-
townie przemieszczaly sie w inne miejsca,
znane im sprzed dokarmiania. Osobniki wol-
ne przemieszczaly sie na mniejsza skale i w
sposob stopniowy. Ponadto, osobniki szyb-
ko eksplorujace sSrodowisko znacznie rza-
dziej powracaly do miejsc, w ktorych wcze-
$niej znalazly pokarm, niz mlode ptaki wol-
no eksplorujace (VAN OVERVELD i MATTHYSEN
2013). Wyniki te wskazuja, ze zachowania
eksploracyjne ptakow w nowym Srodowisku,
odzwierciedlaja réznice w gromadzeniu infor-
macji miedzy osobnikami szybkimi i pobiez-
nymi oraz wolnymi i dokladnymi. Swiadcza
rowniez o tym, ze omawiane typy osobowo-
§ci réznig sie zasadami, jakimi kierujg sie
ptaki przy podejmowaniu decyzji: osobniki
wolne opuszczaja zerowisko na podstawie
bardziej szczegélowych informacji na temat
Srodowiska i/lub zasobéw pokarmowych, a
osobniki szybkie kieruja sie pobiezna oceng
sytuacji. Najnowsze badania dowodza, ze za-

chowania eksploracyjne u szpakow Sturnus
vulgaris sg powtarzalne, zaré6wno w roznych
sezonach (wiosng i jesienia), jak i w kolej-
nych latach (THYS i wspoétaut. 2017).

Wskaznikiem  osobowosci moze  by¢
réowniez poziom agresji. Wyniki badan prze-
prowadzonych na bogatkach potwierdzajg
powtarzalnos¢ zachowan agresywnych (VER-
BEEK i wspotaut. 1996). Test polegajacy na
umieszczaniu samcoéw o znanym typie eks-
ploracji w jednej klatce wykazal, ze najcze-
Sciej wygrywa samiec, ktéry podejmuje wal-
ke, a poziom agresji jest skorelowany ze
sposobem eksplorowania Srodowiska.

Najczestsza odpowiedzig ptakéw na za-
grozenie jest ucieczka. Z uwagi na to, ze
dystans ucieczki, czyli minimalna odlegtosé
na jaka dany osobnik dopuszcza do siebie
potencjalnego wroga, rozni sie miedzy po-
szczegolnymi osobnikami, mozna zalozyC, ze
ma ona zwigzek z indywidualna sklonnoscig
ptaka do podejmowania ryzyka. Ocene dy-
stansu ucieczki mozna wiec traktowac jako
jeden z elementéw osobowosci osobnika.
Dystans ucieczki opiera sie na prostym ra-
chunku zyskow i strat. Jesli ucieczka moze
przynies¢ duze straty, np. miejsce, w kto-
rym zwierze sie znajduje obfituje w pokarm,
wtedy jego dystans ucieczki bedzie krotszy,
poniewaz z uwagi na dobre warunki warto
jest podja¢ wieksze ryzyko. Jezeli natomiast
ucieczka moze przynies¢ wieksza korzys¢ niz
pozostanie w danym miejscu, wtedy dystans
ucieczki bedzie diuzszy, np. w sytuacji, gdy
obecne miejsce nie zapewnia kryjowki (YDEN-
BERG i DILL 1986). Powtarzalnos¢ dystansu
ucieczki na poziomie osobniczym wykryto u
pojdzki zmiennej Athene cunicularia (CARRE-
TE i TELLA 2010) i edredona Somateria mol-
lissima (SELTMANN i wspoétaut. 2012). W ba-
daniach przeprowadzonych na amadyncach
Erythrura gouldiae sprawdzano, po jakim
czasie od zaprezentowania sylwetki drapiez-
nika zblizajacej sie w strone klatki, zerujacy
w niej osobnik powrdci do spozywania po-
karmu. Rowniez te testy potwierdzaja wy-
soka powtarzalnos¢ sklonnosci ptakéw do
podejmowania ryzyka (WILLIAMS i wspélaut.
2012).

Zachowania innowacyjne, to nowe za-
chowania pojawiajace sie u osobnika w od-
powiedzi na nieznane lub znane bodzce,
bedace modyfikacja innych zachowan (GRE-
ENBERG 2003). Innowacyjnos¢ wydaje sie by¢
dobrym wskaznikiem osobowosci, bowiem
ptaki, ktore wykazaly sie¢ innowacyjnym za-
chowaniem sa bardziej sklonne do takich
zachowan w przyszlosci, a powtarzalnosé¢ w
czasie jest gléwnym kryterium cechy osobo-
wosci (PFEFFER i wspotaut. 2002). Co wiecej,
nowe zachowanie rozwijane jest zawsze przez
pojedynczego osobnika (PFEFFER i wspotaut.
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2002). Jest to zatem cecha zrdéznicowana
miedzyosobniczo. Wyniki badan wskazuja, ze
widoczny u bogatek i modraszek Cyanistes
caeruleus wzrost wydajnosci w rozwiazywa-
niu nowych probleméw w wiekszych gru-
pach nie zmniejsza neofobii, czyli strachu
osobnikéw przed nowoscia, ale zmniejsza
ryzyko zostania ofiarg drapieznictwa (Mo-
RAND-FERRON i QUEEN 2011). Wykazano, ze
miedzyosobnicze zréznicowanie innowacyjno-
Sci i strachu przed nowoscia nie réznig sie
miedzy soba w (WEBSTER i LEFEBVRE 2001).
Stopien neofobii, nawet w sytuacjach gto-
du, roézni sie nie tylko miedzyosobniczo, ale
i miedzygatunkowo (TRYJANOWSKI i wspol-
aut. 2015). Badania prowadzone na bogat-
kach potwierdzily powtarzalnos¢ umiejet-
nosci rozwiazywania przez ptaki problemow
i wykazywaly staloS¢ tej cechy niezaleznie
od kondycji i plci osobnika (COLE i wspol-
aut. 2011). Co wiecej, cecha ta jedynie w
niewielkim stopniu byla zalezna od wieku
(CoLE i wspoétaut. 2011). Wyniki nie potwier-
dzily jednak zaleznosci miedzy neofobia a
innowacyjnoscia. Autorzy spekuluja, ze mo-
glto to wynikac¢ z obnizonej reakcji ptakow w
sytuacji, kiedy nowy obiekt znajduje sie w
nowym otoczeniu, w stosunku do sytuacji,
w ktorej nowy obiekt znajduje sie w znanym
otoczeniu. Warto dodaé, ze w eksperymen-
tach dotyczacych innowacyjnosci tym, co
motywuje zwierze do rozwigzania problemu,
czyli do zachowan innowacyjnych, jest zwy-
kle pokarm, cho¢, jak opisano to w dalszej
czeSci, moze to by¢ niekiedy przymus kar-
mienia potomstwa (CAUCHARD i wspélaut.
2013).

Osobowos¢ moze by¢ wyrazana row-
niez poprzez Spiew. GARAMSZEGI i wspolaut.
(2008) sugeruja, ze istnieja przynajmniej
trzy powody, dla ktérych osobowos¢ jest
wyrazana w Spiewie. Po pierwsze, Spiew
wabi nie tylko samice, ale rowniez dra-
piezniki, zatem mozna sie spodziewac, ze
osobniki, ktore Spiewaja dlugie piosenki w
wyeksponowanych miejscach sa sklonne do
ryzyka. Po drugie, piosenki danego osobni-
ka moga sie zmienia¢ pod wplywem $piewu
innych osobnikow i co za tym idzie, odwaz-
ne ptaki, szybciej eksplorujace, beda miatly
kontakt z wieksza liczba bodzcow wokal-
nych, dajac im wieksze mozliwosSci posze-
rzenia repertuaru. Po trzecie, stresowe sy-
tuacje maja wplyw na metabolizm osobni-
ka, w zwiazku z czym, koszty energetyczne
ponoszone przez ptaka podczas Spiewania
beda znaczaco wplywa¢ na jego odpowiedz
na stres wynikajacy z ryzykownej sytuacji.
U muchotéwki bialoszyjej Ficedula albicollis
wykazano, ze samce odwazne Spiewaja w
miejscach bardziej wyeksponowanych, na-
tomiast nieSmiale wybieraja miejsca bar-

dziej ukryte, natomiast cechy piosenek nie
wykazaly silnego zwiazku z osobowoscia
(GARAMSZEGI i wspoétaut. 2008). U bogatek
wykazano dodatnia korelacje miedzy licz-
ba piosenek a eksploracyjnoscia, przy czym
liczba ta zmieniala sie w ciggu dnia, a tak-
ze w roznych sezonach (NAGUIB i wspotaut.
2010).

Cechy behawioru ptakéw moga sie od-
zwierciedla¢ w morfologii, przede wszyst-
kim w ubarwieniu (DUCREST i wspélaut.
2008). Czyzy Carduelis spinus z wiekszym
czarnym krawatem na piersi eksplorowaty
Srodowisko szybciej, niezaleznie od wie-
ku, plci i wielkosci osobnika (MATEOS-GON-
ZALEZ i SENAR 2012). U bogatek roéwniez
potwierdzono powigzanie osobowoS$ci z
ubarwieniem: osobniki z wiekszym czar-
nym krawatem na piersi intensywniej bro-
nia gniazda (QUESADA i SENAR 2007), a in-
tensywnos¢ obrony gniazda jest zwigzana z
osobowoscia osobnika (HOLLANDER i wspoéi-
aut. 2008). Stwierdzono przy tym, ze tylko
cechy warunkowane przez obecno$¢ mela-
niny, a nie karotenoidow, wykazuja kore-
lacje z intensywnoscia obrony gniazda (QU-
ESADA i SENAR 2007). U puszczykow Strix
aluco, samice ciemniej ubarwione znacznie
czesciej byly agresywne w stosunku do lu-
dzi podchodzacych pod ich gniazda (DA SI-
LVA i wspotaut. 2013). Wyniki tych samych
badan pokazaly, ze ptaki silniej reagowatly
wowczas, gdy w okolicy gniazda stawiano
wypchanego puszczyka ciemno ubarwione-
go.

Czarnoglowe osobniki amadyncach tapa-
ly sie w sieci szybciej i szybciej podchodzity
do nowego przedmiotu niz czerwonoglowe,
co moze wynikac¢ z tego, ze czerwonoglowe
osobniki kompensuja ekspozycje na dra-
piezcow, wynikajaca z jaskrawego ubarwie-
nia, nie podejmujac ryzykownych zachowan
(METTKE-HOFFMAN 2012). Zjawisko to moz-
na rowniez tlumaczyc¢ struktura dominacji,
w ktorej czerwonoglowe osobniki dominuja
nad czarnoglowymi (PRYKE 2007), stad czar-
noglowe osobniki moga kompensowaé so-
bie nizsza pozycje socjalna ryzykowniejszy-
mi zachowaniami. Takie zachowania moga
przynosi¢ korzysci np. dzieki szybszemu do-
cieraniu do nowych zrodel pokarmu. Z dru-
giej strony, czerwonoglowe osobniki, same
nie ryzykujac, moga wykorzystywaé¢ sklonne
do takich zachowan osobniki czarnoglowe,
czerpiac korzysci z zasobow odnalezionych
przez podporzadkowane osobniki czarnogto-
we. W innych badaniach amadyncow wyka-
zano jednak, ze osobniki czerwonoglowe sa
bardziej agresywne, wykazuja nizsza neofo-
bie i sa bardziej sklonne do podejmowania
ryzyka niz osobniki czarnoglowe (WILLIAMS i
wspotaut. 2012).
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EFEKT KONTEKSTU SYTUACYJNEGO
A OSOBOWOSC

Cechy osobowosSci moga sie zmieniac,
jezeli zmianie ulegaja przewidywania o wia-
snej kondycji w przysztosci (ang. survival
probability) (NicorLaus 2012). Ptaki, ktorych
szanse przezycia maleja, szybciej eksploru-
ja otocznie, co jest dowodem na istnienie
tzw. osobowosci adaptacyjnej, ktora kiéci sie
z ogoOlnie przyjetym modelem statosci cech
osobowosci zaréwno w czasie, jak i niezalez-
nie od zaistnialego kontekstu. Relacja ,kon-
tekst-zachowanie” moze by¢ rozpatrywana
w dwojaki sposob: jako stopien, do jakiego
zachowanie w danym kontekscie jest skore-
lowane wsrod osobnikow z zachowaniem w
jednym lub wielu innych kontekstach (ang.
contextual generality), lub jako stopien do
jakiego zachowanie danego osobnika, w od-
niesieniu do innych osobnikéw, zmienia sie
w roznych kontekstach (ang. contextual pla-
sticity) (STAMPS i GROOTHUIS 2010). Kontekst
i jego wplyw na wyrazanie sie¢ osobowosci w
postaci mierzalnych cech jest kwestig klu-
czowa. Wyniki badan wskazuja na to, ze
cechy osobowosci sa warunkowane gene-
tycznie i sa dziedziczone, ale na wytworzenie
adaptywnego fenotypu (zespolu cech organi-
zmu) wplywaja réwniez warunki sSrodowiska
(WILSON i CLARK 1994). Na przyklad bogat-
ki, ktore wolno eksplorowaly sSrodowisko w
kontekscie niesocjalnym (bez ,towarzystwa”),
stawaly sie odwazniejsze bedac wsréd in-
nych osobnikéw (VAN OERS 2005). Zatem
osobniki o konkretnym typie osobowosci nie
stosuja jednej strategii we wszystkich sytu-
acjach, ale caly zestaw roznych strategii. W
badaniach amadyncéw wykazano, ze oso-
bowoS¢ moze sie zmienia¢ w zaleznoSci od
osobowosci partnera. Osobnik staje sie bar-
dziej niesmialy, jesli jego partner jest nie-
Smialy i odwrotnie (KING i wspoétaut. 2015).

KORELACJE MIEDZY ROZNYMI TYPAMI
OSOBOWOSCI

Skorelowane ze sobg cechy osobowosci
nazywane sa syndromami behawioralnymi.
U bogatek tempo eksploracji sSrodowiska jest
dodatnio skorelowane z agresywnoscia osob-
nika. W zdecydowanej wickszosci staré¢, za-
rowno dwoéch samcoéw, jak i dwoch samic,
walke rozpoczynal i wygrywal osobnik szyb-
ko eksplorujacy (VERBEEK i wspotaut. 1996,
DRENT i MARCHETTI 1999). W populacjach
wrobla domowego Passer domesticus, za-
siedlajacego Srodowiska o réznym stopniu
zurbanizowania, wykazano istnienie syn-
dromu behawioralnego zlozonego z neofobii
wzgledem przedmiotu, sktonnosci do ryzy-
ka i ogb6lnej aktywnosci u ptakow zyjacych

w siedliskach zurbanizowanych. U ptakow
zyjacych na wsiach wykryto istnienie syn-
dromu zlozonego z neofobii wzgledem przed-
miotu, neofobii wzgledem nowego pozywie-
nia, sklonnosci do ryzyka i ogé6lnej aktyw-
nosci (BOKONY i wspétaut. 2012). Z kolei u
amadyncow sklonnos¢ do ryzyka i neofilia
(czyli zainteresowanie nowoscia) sa skore-
lowane wsrod wszystkich osobnikow, nato-
miast agresja nie jest skorelowana ani ze
sklonnoscia do ryzyka ani z neofilia (WIL-
LIAMS i wspoétaut. 2012). We wspomnianych
wczesniej badaniach szpakéw wykazano, ze
szybkos¢ eksploracji i towarzyskosé¢ (ang.
sociability), cho¢ sg powtarzalne w czasie i
w réznych sezonach, nie sa ze soba skore-
lowane, a zatem nie tworza syndromu beha-
wioralnego (THYS i wspoétaut. 2017).

OSOBOWOSC A DOBOR PLCIOWY

Cechy osobowosci moga réwniez byc ele-
mentem branym pod uwage przy doborze
partnera (GABRIEL i BLACK 2012). Mozemy
wyrozni¢ dwa rodzaje kojarzenia sie osob-
nikéw: nielosowe i losowe. Kojarzenie nie-
losowe moze byc¢ selektywne (dwa podobne
fenotypy, ang. assortative mating) lub nie-
selektywne (inaczej negatywnie selektywne,
gdzie kojarza sie dwa roézne fenotypy, ang.
disassortative mating).

Szybko eksplorujace samce bogatek wy-
bieraly samice o takim samym behawiorze,
natomiast wolno eksplorujace samce nie wy-
kazywaly Scistych preferencji, co wynikalo
prawdopodobnie z tego, ze potrzebuja one
wiecej czasu na stworzenie takich preferen-
cji, niz osobniki szybko eksplorujace (GRO-
OTHUIS i CARERE 2005). Do podobnych wnio-
skow doszli GABRIEL i BLACK (2012) przepro-
wadzajac badania na modrosojce czarnoglo-
wej Cyanocitta stelleri. Ptaki kojarzyly sie
pod wzgledem takich samych cech behawio-
ralnych, a =zaleznos¢ ta dotyczyla zaréwno
szybko, jak i wolno eksplorujacych osobni-
kow. Zeberki Taeniopygia guttata sa bardzo
zroznicowane w doborze partnera, zarowno
pod wzgledem czestosci piosenek, jak i agre-
sywnosci samcow (FORSTMEIER i BIRKHEAD
2004).

Dlaczego samice nie wybieraja zawsze
yhajlepszych” samcow? Samice nie roznia sie
mozliwosciami oszacowania jakosci samca
na podstawie jego sygnaléw, poniewaz sami-
ca, ktora nie potrafi oceni¢ samca wybiera-
laby losowo samce o najwyzszej i najnizszej
jakos$ci (SCHUETT i wspoétaut. 2010). U zebe-
rek istniala jednak konsekwencja w wyborze
samca, wykluczajgca taka losowoS¢ (FORST-
MEIER i BIRKHEAD 2004), a zatem to osobo-
wos¢ samicy determinowala wybo6r partne-
ra. Inne badania dowodza, ze tylko szybko
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eksplorujace samce bogatek wykazuja prefe-
rencje w stosunku do samic o tym samym
typie eksploracyjnosci, a wolno eksplorujace
samce nie wykazujg ich wcale. Autorzy uwa-
zaja, ze wolno eksplorujace osobniki potrze-
buja wiecej czasu na stworzenie takich pre-
ferencji (GROOTHUIS i CARERE 2005). Ponad-
to, VAN OERS i wspoétaut. (2004a) wskazuja
u bogatek na powigzanie hierarchii domina-
cji z osobowoscia osobnikéw, co niewatpliwie
ma wplyw na kojarzenie sie¢ par.

Mimo istotnie wiekszego sukcesu roz-
rodczego par skojarzonych selektywnie, cze-
sto to wlasnie nieselektywne kojarzenie par
jest w populacjach bardziej powszechne. U
bogatek zaobserwowano, ze nieselektywny
spos6b kojarzenia sie w pary jest najczest-
szy, pomimo ze takie pary nie wykazywaly
najwyzszego sukcesu rozrodczego (DINGEMAN-
SE i wspoétaut. 2004). Przyczyna moze byc¢
lepsza kondycja posrednich fenotypow (czyli
osobnikéw o Sredniej wartosci danej cechy),
a uzyskanie takiego fenotypu mozliwe jest
przez skojarzenie rodzicéow o skrajnych fe-
notypach (czyli o skrajnej wartosci danej ce-
chy). Nalezy jednak zaznaczy¢, ze skojarzone
pary osobnikéw o skrajnie réznych cechach
osiagaly wyzszy sukces rozrodczy woéwczas,
gdy rok nie obfitowal w pokarm. Wykazano,
ze zachowania mniej odwazne, jesli chodzi o
podloze genetyczne, sa cecha dominujaca w
stosunku do wysokiej odwagi, stad nie opla-
ca sie kojarzenie miedzy ekstremalnymi oso-
bowosciami, bowiem woéwczas potomstwo nie
bedzie mialo Sredniej lub wysokiej wartosci
tej cechy (VAN OERS 2004b, SCHUETT 2008).

U mucholowek biatoszyich (GARAMSZEGI i
wspoélaut. 2008) odwazne samce, Spiewaja-
ce w miejscach bardziej wyeksponowanych,
byly wybierane przez samice w pierwszej ko-
lejnosci. Samce te, by¢ moze byly ,lepszej
jakosci”, poniewaz w przeciwnym wypadku
nie moglyby sobie pozwoli¢ na takie ryzyko.
Jak zatem nalezy rozumie¢ wplyw doboru
plciowego na wytworzenie sie cech osobo-
wosci? Wedlug SCHUETT i wspoétaut. (2010),
stato§¢ cech behawioru moze by¢ generowa-
na przez dobor plciowy wowczas, gdy samice
preferuja samcow niezmieniajacych sie pod
tym wzgledem lub gdy takie samce lepiej ra-
dza sobie w rywalizacji z innymi samcami.
Dowodem jest m.in. behawioralna kompa-
tybilnos¢ partnerow. Mozliwe sa tutaj jedy-
nie réznice w stopniu ekspresji jakiejs ce-
chy osobowosci. nie zas roznice w jej stalo-
Sci. Stalos¢ w behawiorze jest kosztowna w
zmiennym Srodowisku (SCHUETT i wspoétaut.
2010), a koszt pozadanych zachowan jest
wysoki, jesli odzwierciedlaja one wysoka ja-
kos¢ osobnika (ZAHAVI 1975). Kluczowa jest
prawdopodobnie przewidywalnos¢ zachowan,
poniewaz umozliwia dobranie kompatybilne-

go partnera, co ulatwia opieke nad potom-
stwem czy synchronizacje zachowan. Ponad-
to, stalos¢ cech zachowania ma pozytywne
skutki dla kondycji. Po starciu dwéch sam-
cow i wygranej osobnika stale wykazujacego
wysoki poziom agresji, inne samce moga juz
nie stawac¢ z nim do walki, poniewaz zaloza,
ze maja male szanse na wygrang (SCHUETT i
wspotaut. 2010).

OSOBOWOSC A PRZEZYWALNOSC
I SUKCES ROZRODCZY

W badaniach bogatek wykazano, ze pary,
ktore osiagaly najwyzszy sukces rozrodczy
sktadaly sie z dwoch osobnikéw szybko eks-
plorujacych lub dwoéch wolno eksplorujacych
(DINGEMANSE i DE GOEDE 2004). Wielkos¢ pi-
sklat byla negatywnie skorelowana z zacho-
waniami eksploracyjnymi samicy, a osobo-
woS$¢ samca nie miata wplywu na wielkos¢
pisklat (DINGEMANSE i wspoélaut. 2004). DIN-
GEMANSE i wspolaut. (2004) wykazali row-
niez zroéznicowana przezywalnos¢ osobnikow
o roznych osobowosciach w poszczegélnych
latach i miedzy plciami. Coroczne zmiany
w presji selekcyjnej na cechy osobowosci
byly zwigzane ze zroznicowaniem warunkow
Srodowiska, czyli ilosci dostepngo pokarmu
(bukwia). Prawdopodobnie samice, z zaloze-
nia podporzadkowane samcom, sa bardziej
zaangazowane w konkurencje o pokarm.
Natomiast samce konkuruja o terytorium.
Co za tym idzie, przy niedoborze pokarmu,
u samic preferowana bedzie wyzsza agresja
(skorelowana z szybka eksploracja), zas przy
obfitosci pokarmu agresja powodowaé bedzie
wyzsza Smiertelnosé. Odwrotnie jest wsrod
samcow. AgresywnoSC bedzie preferowana
w latach obfitych w pokarm, kiedy walka
o terytoria jest nasilona, a utrata teryto-
rium moze by¢ realnym zagrozeniem. Nato-
miast niski poziom agresji bedzie sie lepiej
sprawdzal w srodowisku ubogim w pokarm.
Wspomniany w poprzednim rozdziale system
kojarzenia par wplywal na sukces rozrodczy
i byt zréznicowany miedzy latami obfitujacy-
mi w pokarm (gdy wyzszy sukces odnosity
pary skojarzone takimi samymi fenotypa-
mi) i tymi ubozszymi (gdy osobniki w parze
mialy rézne fenotypy).

U btekitnikow meksykanskich Sialia me-
xicana (DUCKWORTH 2006) intensywna ochro-
na gniazda nie wplywa dodatnio na sukces
rozrodczy, mimo ze duzym zagrozeniem jest
dla nich nadobniczka drzewna Tachycineta
bicolor. Posredni zwiazek z obnizonym suk-
cesem rozrodczym miata agresja w konku-
rencji miedzy dwoma samcami. Samce agre-
sywne w konkurencji samiec-samiec dostar-
czaly wysiadujacej samicy znacznie mniej
pokarmu niz samce, ktore takiej agresji nie
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wykazywaly. Z tym zwiazana byta zwiekszo-
na Smiertelnos¢ pisklat w czasie wiosennych
Sniegow i spadkow temperatury, bowiem
wowczas niedokarmione samice opuszcza-
ly gniazda w poszukiwaniu pozywienia. Od-
wrotnie jest u pasowek Spiewnych Melospiza
melodia, gdzie wysoki poziom agresji u sam-
coOw ma pozytywny wplyw na sukces lego-
wy (SCALES i wspotaut. 2013). U modrosojek
czarnoglowych sukces okazal sie by¢ wyz-
szy wsréd osobnikéw wolno eksplorujacych i
mato sklonnych do ryzyka (GABRIEL i BLACK
2012). PATRICK i BROWNING (2011) wykazali
natomiast, ze zachowania eksploracyjne ro-
dzicow nie wplywaja na intensywnosc¢ kar-
mienia pisklat.

U zeberek ciezar ciala potomstwa jest
pozytywnie skorelowana z zachowaniami
eksploracyjnymi rodzicow. Badania tego ga-
tunku pokazaly, ze jesli ojciec byl wolno
eksplorujacy, a matka szybko eksplorujaca,
to kondycja ich potomstwa byla gorsza. Od-
wrotna sytuacja nie wplywala na kondycje
mtodych. Podobne wyniki uzyskano w przy-
padku agresji. Co ciekawe, wykryto zalez-
nos¢ sukcesu rozrodczego od statosci beha-
wioru rodzicow (SCHUETT i wspotaut. 2011).
Inne badania wykazaly, ze sukces rozrodczy
szybko eksplorujacych samcéow zeberek w
warunkach wolierowych jest wyzszy niz wol-
no eksplorujacych, a takze podejmuja one
wiecej prob legu i odchowuja wiecej mio-
dych (McCowAN i wspotaut. 2014). NICOLAUS
i wspoélaut. (2015) stwierdzili, ze reaktywne
i aktywne (syndrom behawioralny odwagi
i agresji) samice bogatki réznia sie mozli-
wosciami odchowania legu. Reaktywne sa-
mice lepiej radza sobie z naturalng wielko-
Scig legu, a aktywne skuteczniej odchowujq
legi powigckszone. Wsréd przyczyn, dla kto-
rych aktywne samice maja legi mniejsze niz
optymalne, autorzy wymieniaja trzy: z ja-
kiego§ powodu ptaki dokonuja blednej oce-
ny Srodowiska, odchowanie potomstwa jest
kosztowne energetycznie lub tez inwestowa-
lyby wiecej w biezaca reprodukcje, jesli mia-
lyby taka mozliwosc.

OSOBOWOSC A PRESJA SELEKCYJNA

Dzialanie doboru naturalnego mierzymy
badajac korelacje miedzy cecha a kondy-
cja osobnika (ENDLER 1986). Przede wszyst-
kim, selekcja naturalna moze by¢ mierzona
przezywalnoscig i liczba potomstwa. QUINN i
wspoélaut. (2009) stwierdzili stabe i zréznico-
wane, w zaleznosci od kontekstu, dzialanie
doboru naturalnego na zachowania eksplo-
racyjne samic bogatki. DINGEMANSE i wspol-
aut. (2004) w badaniach bogatek wykazali
zroznicowanie presji selekcyjnej w zalezno-
§ci od kontekstu, wieku i plci osobnika. In-

nym przykladem moga by¢ réznice w czasie
zlozenia pierwszego legu w sezonie. Szybko
eksplorujace osobniki skladaja jaja wczesniej
niz wolno eksplorujace (GROOTHUIS i CARE-
RE 2005), co skutkuje wyzszym sukcesem
rozrodczym tych pierwszych, poniewaz sa
w stanie zlozy¢ leg po raz drugi w jednym
sezonie. Roéwniez dominacje czy dyspersje
mozemy traktowac¢ jako wskazniki kondycji
osobnika (GROOTHUIS i CARERE 2005). Wsrod
samcoéw bogatek na szczycie hierarchii sto-
ja osobniki szybko eksplorujace, natomiast
wsrod nieterytorialnych mlodych odwrotnie,
na szczycie stoja wolno eksplorujace osob-
niki mlodociane (DINGEMANSE i DE GOEDE
2004). Ponadto, szybko eksplorujace osobni-
ki rozpraszaja sie na wieksze odleglosci niz
osobniki wolno eksplorujace (DINGEMANSE i
wspoétaut. 2003).

Wyniki badan bogatek wskazuja na
pewne rodzaje zachowan, mogace powodo-
waé¢ mniejsze lub wigcksze narazenie osobni-
ka na pasozyty przenoszone przez wektory
(czyli inne organizmy) i droga pokarmowa
(DUNN i wspétaut. 2011). Malaria jest szero-
ko rozprzestrzeniona wsrod ptakow chorobg
przenoszona wektorowo, wywolywana przez
pierwotniaki z rodzaju Plasmodium i Leuco-
cytozoon. Zainfekowane samce byly czeSciej
innowacyjne niz niezainfekowane, a w przy-
padku samic odwrotnie. Eksploracyjnoscé
samcOw nie roznila sie istotnie miedzy osob-
nikami zainfekowanymi i niezainfekowanymi.
Natomiast zainfekowane samice eksploro-
waly szybciej niz niezainfekowane. Badania
sklonnosci do ryzyka wykazaly, ze nie byla
ona znaczaco powiazana z zainfekowaniem
osobnika lub jego brakiem. Zauwazono jed-
nak tendencje zainfekowanych samcow do
reagowania na bodziec czesciej w stosunku
do samcow niezainfekowanych. Na tej pod-
stawie autorzy wskazuja na nowy problem
— selekcyjne konsekwencje pasozytnictwa
moga dziala¢ na rézne cechy behawioru nie-
zaleznie od siebie (DUNN i wspétaut. 2011).

DETERMINOWANIE CECH
OSOBOWOSCI

W badaniach mechanizméw kierujacych
powstawaniem roznorodnosci skorelowanych
zachowan tworzacych osobowos¢, zwrocono
uwage na powiazanie hormonéw z typami
osobowosci. Najczesciej badanym hormonem
jest kortykosteron (COCKREM 2007). MARTINS
i wspoétaut. (2007) wykazali u zeberek po-
wiazanie wydzielania kortykosteronu, beda-
cego hormonem stresu, z tak zwanymi spo-
sobami radzenia sobie (ang. coping styles),
z zachowaniami eksploracyjnymi i z podej-
mowaniem ryzyka. W tescie eksploracyjnosci
zarobwno w nowym otoczeniu, jak i z nowym
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przedmiotem, wykazano brak zwiazku steze-
nia kortykosteronu we krwi z eksploracyjno-
Scig, ale tylko w przypadku linii ptakéow o
niskim jego poziomie. W tesScie sklonnosci
do ryzyka ptaki o wysokim poziomie korty-
kosteronu wykazywaly krotszy czas ponow-
nego podejscia do karmnika.

Konflikty socjalne wywotuja reakcje na
stres majaca wplyw na behawior i fizjologie
osobnikéw. W badaniach bogatek wykorzy-
stano ten fakt, aby sprawdzi¢ réznice w od-
powiedzi na stres osobnikéw o réznym typie
eksploracyjnosci (CARERE i wspélaut. 2003).
Zgodnie z przewidywaniami, wyzszy poziom
kortykosteronu wykazaly ptaki wolno eks-
plorujace. Natomiast u ptakéw szybko eks-
plorujacych nie znaleziono zaleznosci miedzy
typem osobowosci a poziomem hormonéow
(CARERE i wspotaut. 2003). Zalezno$¢ miedzy
aktywnoscia osi podwzgorze-przysadka-nad-
nercza jest skorelowana z eksploracyjnoscig
i korelacja ta jest odwrotnie proporcjonal-
na (BAUGH i wspoétaut. 2012). GARAMSZEGI i
wspoélaut. (2012) badali natomiast mucho-
lowki bialoszyje w celu wykazania plejo-
tropowego (czyli majacego wiecej niz jeden
efekt) dzialania kortykosteronu, zwigzanego
z calym syndromem behawioralnym: unika-
niem nowosci, agresja i sklonnoscia do ry-
zyka. Autorzy zalozyli, ze sekrecja tego hor-
monu powinna by¢ skorelowana i tak samo
ukierunkowana w przypadku kazdego ele-
mentu syndromu behawioralnego. Nie uda-
lo sie jednak potwierdzi¢ zwiazku miedzy
aktywnoscia osi podwzgorze-przysadka-nad-
nercza a unikaniem nowosci, jak réwniez z
agresja. Jako jedna z przyczyn otrzymania
takich wynikéw autorzy wymieniaja moz-
liwos¢ reagowania przez osobniki na stres
zarébwno poprzez procesy fizjologiczne, jak i
poprzez behawior. Stad sytuacje stresowe,
ktore moga byc¢ przez osobnika kontrolowa-
ne behawioralnie, np. przez ucieczke, nie
musza wywolywaé wzrostu sekrecji kortyko-
steronu. Innym hormonem czesto branym
pod uwage w badaniach behawioralnych jest
testosteron. U samcéw wrébli domowych nie
stwierdzono jednak korelacji miedzy zacho-
waniami eksploracyjnymi a produkcjg testo-
steronu (MUTZEL i wspotaut. 2011). Podobnie
KRALJ-FISER i wspolaut. (2009), nie stwier-
dzili zaleznos$ci miedzy stezeniem testostero-
nu we krwi a agresywnoscia u gegawy An-
ser anser.

Oprocz badania hormonow jako poten-
cjalnego mechanizmu powstawania cech
osobowoSci, przetestowano rowniez podlo-
ze genetyczne wykorzystujac techniki mole-
kularne. Wytypowano gen DRD4, odpowie-
dzialny za ekspresje receptora dopaminowe-
go D,, jako prawdopodobnie kluczowy dla
powstawania osobowosci u ludzi. KLUEN i

wspoétaut. (2012) w badaniach polimorfizmu
genu DRD4, nie stwierdzili jednak zalezno-
Sci miedzy zachowaniami eksploracyjnymi
osobnikow a polimorfizmem DRD4. Korela-
cje wykazano natomiast w przypadku szyb-
kosci ucieczki, ktéra zwiazana byla z poli-
morfizmem pojedynczego nukleotydu DRD4-
-SNP90S5. Ptaki o genotypie z para alleli GG
mialy zdecydowanie dluzszy czas ucieczki niz
te o genotypach GA i AA. W badaniach na
liniach bogatek wyselekcjonowanych i nie-
wyselekcjonowanych z naturalnej populacii,
wykryto polimorfizm pojedynczego nukleoty-
du DRD4-SNP830. Czestos¢ allelu SNP830T
byla nizsza u ptakow wolno eksplorujacych
niz u szybko eksplorujacych. Ptaki wolno
eksplorujace roznily sie znaczaco od niewy-
selekcjonowanych czestosScia wystepowania
SNP830: w wyselekcjonowanej linii ptakéow
wolno eksplorujacych genotypy SNP830T/T
i SNP830C/T byly rzadsze niz wsrod osob-
nikéw niewyselekcjonowanych. Autorzy suge-
ruja, ze moze to wynika¢ z faktu, ze mala
populacja ptakéw wyselekcjonowanych pod-
lega silnemu wplywowi efektéw losowych,
jak efekt zalozyciela czy dryf genetyczny.
Ptaki niewyselekcjonowane o genotypie SNP-
830C/C eksplorowaly wolniej niz heterozy-
goty SNP830C/T i homozygoty SNP830T/T.
Na tej podstawie zdefiniowano dominacje
allelu SNP830T nad allelem SNP830C (FI-
DLER i wspoétaut. 2007). KORSTEN i wspoélaut.
(2010) badali ten sam gen u bogatek z czte-
rech dzikich populacji. Czestos¢ wystepowa-
nia poszczegélnych genotypéw nie réznita
sie miedzy poszczegélnymi populacjami. Na-
tomiast populacje te réznily sie miedzy soba
czestoscia wystepowania poszczegbdlnych ty-
pow eksploracyjnosci. Tylko w dwoéch wy-
kazano korelacje miedzy eksploracyjnoscia a
polimorfizmem w genie SNP830.

Wyniki badan przeprowadzonych w ostat-
nich latach wskazuja réwniez, ze na rozwoj
konkretnego typu osobowosci wplywa die-
ta w okresie postnatalnym. U zeberek mala
dostepnos¢ mikroelementow w diecie pisklat
zmniejsza odwage samcoéw w dorostym zyciu,
ale nie ma wplywu na neofobie i odpowiedz
na stres. U samic nie wykryto natomiast
zadnej zaleznosci. Z kolei jesli niedobory mi-
kroelementow wystgpia w czasie dojrzewania
plciowego, to zredukowana jest neofobia i
odpowiedz na stres w dorostym zyciu u obu
plci. U samic zaobserwowano wzrost agresji
niezaleznie od tego, na ktorym etapie rozwoju
wystapily braki w diecie (NOGUERA i wspot-
aut. 2015). VAN OERS i wspéotaut. (2015)
przeprowadzili podobne badania bogatek i
stwierdzili, ze nie iloS¢ pajakéw, ale gasie-
nic dostarczanych piskletom wplywata dodat-
nio na szybkos¢ eksplorowania srodowiska
w poOzniejszym zyciu. Na rozwdj osobowosci
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wplyw moze mie¢ takze presja pasozytow. U
krzyzowki Anas platyrhynchos rozwoj cech
osobowosci zalezy od perturbacji w ukladzie
immunologicznym na wczesnym etapie roz-
woju tych ptakéw (BUTLER i wspoélaut. 2012).

KIERUNKI PRZYSZLYCH BADAN

STAMPS i GROOTHUIS (2010) sugeruja, ze
do pelnego zrozumienia funkcji osobowosci
w Swiecie zwierzat niezbedne jest zrozumie-
nie powstawania osobowosci. Dotychczaso-
we rozwazania na temat rozwoju osobowosci
zwierzat maja jedynie charakter hipotetycz-
ny i nie sa nadal naukowo potwierdzone.
STAMPS i GROOTHUIS (2010) proponuja prze-
prowadzenie badan dotyczacych zmian w
osobowosci w toku calej ontogenezy. Eks-
perymenty te, chociaz sa znacznie bardziej
czasochlonne, umozliwityby zweryfikowanie
czestego w badaniach zalozenia, ze okresowo
stabilne cechy sa rowniez stabilne w calym
zyciu. W obliczu nowych badan potwier-
dzajacych hipoteze ,adaptacyjnej osobowo-
§ci”, dilugoterminowe eksperymenty moglyby
rzuci¢ nowe $Swiatlo na funkcje i charakter
cech osobowosci. Potwierdzenie tej hipotezy
moze by¢ bodzcem nawet do przedefiniowa-
nia terminu osobowosc.

Zrozumienie mechanizmu powstawania
relacji osobowosc¢-kontekst i samego funk-
cjonowania osobowosci mialoby duze zna-
czenie dla innych badan. By¢ moze rzuci-
loby wiecej swiatla na opisane, lecz nie do
konca zrozumiane, zjawisko doboru plcio-
wego czy selekcji naturalnej ze wzgledu na
osobowos¢. Innym waznym aspektem jest
malta réznorodnosé¢ badanych gatunkow. Juz
na obecnym etapie rozwoju tej galezi nauki
zauwazamy, ze roznice miedzygatunkowe sa
ogromne i by¢ moze nie nalezy ekstrapolo-
wacé wszystkich wynikéw badan na pozostate
gatunki ptakow.

Cho¢ interdyscyplinarnos¢ tej dziedziny
wymaga od ekologow behawioralnych szero-
kiej wiedzy i umiejetnosci, to jednak postep
jaki dokonatl sie w tej dziedzinie w przeciagu
ostatnich dwoch dekad jest zdumiewajacy i
wart Sledzenia. Nalezy pamietad, ze poznanie
funkcji i mechanizméw, zaré6wno powstawa-
nia, jak i dzialania osobowosci, nie tylko be-
dzie stanowilo zrédlo wiedzy dla przyszitych
ekologow behawioralnych czy psychologow
zwierzat, ale réwniez przyczyni sie do lep-
szego zrozumienia osobowosci u ludzi, u
ktérej podstaw, mimo jej wielkiej zlozonosci,
stoja by¢ moze te same czynniki co u in-
nych zwierzat.

PODZIEKOWANIA

Ogromne podziekowania skladam tragicz-
nie zmarlemu Marcinowi Antczakowi. Za in-

spiracje i pomoc, bez ktorych ta praca by
nie powstata. Dziekuje réwniez Fukaszowi
Dylewskiemu, Marcinowi Toboélce oraz ano-
nimowemu recenzentowi za konstruktywne
komentarze.

Streszczenie

W latach 90. XX w. nastapil intensywny rozwdj
badan nad osobowoscia zwierzat, w ktorych szczegol-
nie czesto wykorzystanym modelem sa ptaki. Opisano
wiele wyznacznikow osobowos$ci u réznych gatunkow,
wsrod ktorych zwykle analizuje sie sposob eksploracji
Srodowiska, Spiew, poziom agresji, a takze morfologicz-
ne wyznaczniki osobowosci takie jak ubarwienie. Wciaz
jednak badacze borykaja sie z wieloma problemami, jak
chocby efekt kontekstu. Podejmowane sa takze proby
odnalezienia zwiazkow pomiedzy osobowoscia osobnika a
doborem plciowym czy sukcesem rozrodczym. Celem ni-
niejszego artykulu jest przedstawienie aktualnego stanu
wiedzy na temat osobowosci ptakow, a takze kierunkow
przyszlych badan zwiazanych z tym zjawiskiem.
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PERSONALITY IN BIRDS - THERETICAL ASSUMPTIONS, DIRECTIONS AND METHODS OF RESEARCH

Summary

Since 1990s we have observed intense progress in studies on animal personality, especially on birds treated as
a model. Up to date many indicators of personality have been described for different species, among which usually
there were analysed: manner of environment exploration, singing, aggression level, and also some morphological in-
dicators, e.g. plumage. Still, researchers are facing many problems such as effect of context. There are also attempts
to find relationship between personality and sexual selection, or breeding success. Aim of this article is to show the
state of art in birds’ personality studies, and directions for future research.

Key words: animal personality, birds, methods, personality traits



