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ETOLOGICZNA ANALIZA ZACHOWANIA SIE I JEGO UWARUNKOWAN PRZYCZYNOWYCH

DEFINICJE ETOLOGII

Etologia jest najczesciej definiowana jako
obiektywistyczna nauka o zachowaniu sie.
Okreslenie obiektywistyczna oznacza, ze W po-
szukiwaniu uwarunkowan przyczynowych
(czynnikéw sprawczych) zachowania si¢ zwie-
rzat i ludzi etologia ogranicza si¢ jedynie do
czynnikéw poddajacych sie obiektywnej anali-
zie, a wiec z wylaczeniem zjawisk subiektyw-
nych i procesow psychicznych. Etologia nie ne-
guje istnienia zjawisk subiektywnych u zwie-
rzat; odwolywanie sie do nich nie jest jednak
uznawane za wystarczajace wyjasnienie me-
chanizméw badanych przez nia procesow i zja-
wisk (GODZINSKA i CHMURZYNSKI 1989, SADOWSKI
i CHMURZYNSKI 1989, GODZINSKA 1991, 1992).

Zgodnie ze swa definicja etologia powinna
stanowi¢ jednolita dyscypline naukowa, zdefi-
niowana przede wszystkim przez przedmiot
swych badan: ogélna nauke o zachowaniu sie.
Ten postulat ciagle jednak nie jest jeszcze w
pelni urzeczywistniony. Postep wiedzy o zacho-
waniu sie i jego uwarunkowaniach przyczyno-
wych dokonywatl si¢ bowiem nie w obrebie jed-
norodnej, zintegrowanej dyscypliny naukowej,
lecz w obrebie calej konstelacji kierunkow ba-
dawczych, majacych w duzej mierze charakter
szkot rozwijajacych swoje wiasne podejscia ba-
dawcze (CHMURZYNSKI 1973, THORPE 1979, HIN-
DE 1982, GODZINSKA i CHMURZYNSKI 1989, SADO-
WsSKI i CHMURZzYNSKI 1989, GODZzINSKA 1991,
1992, 1996Db).

Terminem ,etologia” (W wezszym tego stowa
znaczeniu) okresla sie jedna z takich wtasnie
szkol badawczych. Szkota ta nalezy do Srednie-
go pokolenia kierunkéw badawczych, zajmuja-
cych sie biologicznymi podstawami zachowania
sie. Za tworcow etologii klasycznej uwaza sie
przede wszystkim K. Lorenza i N. Tinbergena —
laureatéw Nagrody Nobla w dziedzinie medycy-
ny w roku 1973. Nalezy tez do nich zaliczy¢ W.

H. Thorpe’a — wybitnego etologa brytyjskiego.
Powstanie etologii poprzedzita kilkudziesiecio-
letnia historia badan uwarunkowan przyczyno-
wych zachowania prowadzonych w obrebie ta-
kich kierunkéw badawczych, jak zoopsycholo-
gia, psychologia porownawcza (wliczajac w to
behawioryzm), psychologia fizjologiczna oraz
neurofizjologia (wliczajac w to zwlaszcza szkoty
badawcze Thorndike’a, Pawlowa i Konorskiego).
W ciagu kilkudziesieciu lat, ktore minely juz od
chwili powstania etologii powstato tez wiele no-
wych kierunkow badawczych stawiajacych so-
bie za cel badania nad zachowaniem si¢ i jego
czynnikami sprawczymi. Dyscypliny te grupuja
sie w kilka skupisk. Neuroetologia, endokryno-
logia behawioralna, chronobiologia, psycho-
farmakologia i etofarmakologia — to nauki zaj-
mujace sie neurobiologicznymi i fizjologicznymi
mechanizmami zachowania sie. Etologia po-
znawcza i kognitywizm to nauki zajmujace si¢
procesami poznawczymi zwierzat i ludzi, ich
biologicznym podlozem oraz ich rola w sterowa-
niu zachowaniem sie. Socjobiologia, ekologia
behawioralna oraz ekologia ewolucyjna zajmuja
sie przede wszystkim funkcja i ewolucja zacho-
wan, choé socjobiologia przeksztatca si¢ —
zgodnie ze swa nazwg — w nauke o biologicz-
nych podstawach i mechanizmach wszelkich
zjawisk rozgrywajacych sie na spotecznym po-
ziomie organizacji. Nie nalezy tez zapominac o
roli licznych dyscyplin naukowych, stawiaja-
cych sobie za cel badania nad zachowaniem si¢
czlowieka; nalezy tu wymieni¢ przede wszy-
stkim humanetologie (= etologie czlowieka),
psychologie, psychiatrie, etnologie i socjologie
(CHMURZYNSKI 1973, 1985, THORPE 1979, HINDE
1982, GODZINSKA i CHMURZYNSKI 1989, SADO-
WSKI i CHMURZYNSKI 1989, GODzINSKA 1991,
1992, 1996b).
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Préoby dokonania syntezy catosci rozproszo-
nego dorobku w dziedzinie wiedzy o zachowaniu
sie (m.in. HINDE 1970, McFARLAND 1985, a w
Polsce — SADOWSKI i CHMURZYNSKI 1989) nie
doprowadzily niestety, jak dotad, do powstania
jednej w pelni zintegrowanej nauki o zachowa-
niu sie: nadal istnieja liczne nauki behawioral-
ne stosujace odmienne podejscia badawcze i

uzywajace odmiennej terminologii. Wspolczes-
na etologia wciaz jeszcze nie jest wiec zunifiko-
wana nauka o zachowaniu sie: ma nadal w
znacznej mierze charakter szkoly badawczej,
wyrozniajacej sie tym, ze stosuje specyficzne
podejscie badawcze — podejscie etologiczne
(ang. ethological approach).

PROGRAM 1 CELE ETOLOGI

OPIS ZACHOWAN ZWIERZAT

Etologia jest biologiczna nauka o zachowa-
niu sie, majaca swe korzenie przede wszystkim
w zoologii. Jednym z waznych celéw badan
etologicznych jest wiec opis zachowan zwierzat.
Opis zachowan mozliwie jak najwiekszej liczby
gatunkow zwierzat oraz mozliwe jak najpelniej-
sze poznanie repertuaru zachowan charaktery-
stycznych dla danego gatunku sa dla etologow
wartoSciami samymi w sobie, niezaleznie od
mozliwych dalszych implikacji takich odkryé. W
zwiazku z tym niezwykle istotna role odgrywaja
w etologii badania terenowe. Jedynie niektore
gatunki zwierzat moga by¢ hodowane w labora-
torium, a ponadto w warunkach laboratoryj-
nych mozna z reguly zaobserwowaé jedynie
czes¢ zachowan charakterystycznych dla dane-
go gatunku (CHMURZYNSKI 1973, HINDE 1982,
SADOWSKI i CHMURZYNSKI 1989, GODZINSKA
1991, 1992, 1996D).

Daznos¢ do mozliwie najpelniejszego pozna-
nia repertuaru zachowan charakterystycznych
dla danego gatunku zaowocowala tez licznymi
odkryciami niezwykle zlozonych wzorcéow za-
chowania. Swietnym tego przykladem sa klasy-
czne prace K. von Frischa, ktore doprowadzity
do odkrycia i opisania tanca pszczét — wysoce
skomplikowanego systemu przekazywania in-
formacji o polozeniu i odleglosci do zrédta po-
karmu, stosowanego przez zbieraczki pszczoly
miodnej (VON FrISCH 1967). Odkrycia von Fri-
scha znacznie wyprzedzaly epoke: wiekszosé
badan nad zachowaniem si¢ zwierzat skupiala
sie wowczas na analizie zachowan bardziej ele-
mentarnych. Prace von Frischa spotkaly sie
wiec poczatkowo z niedowierzaniem; w roku
1973 otrzymal on jednak za nie Nagrode Nobla
(wraz z dwoma innymi wybitnymi etologami —
K. Lorenzem i N. Tinbergenem).

ZNACZENIE BADAN POROWNAWCZYCH

Charaktefystyczna dla etologii daznosé do
opisu zachowan mozliwie jak najwiekszej liczby

gatunkow zwierzat oraz nacisk ktadziony na
badania poréwnawcze przyniosly nie tylko roz-
szerzenie wiedzy na temat réznorodnosci i bo-
gactwa zachowan zwierzat: mialy one rowniez
niezwykle istotne znaczenie dla rozwoju ogélnej
etologicznej teorii zachowania sie. W przeci-
wienstwie do niektérych ogélnych teorii zacho-
wania si¢, propagowanych przez inne szkotly
badawcze, ogblne pojecia teoretyczne wprowa-
dzone przez etologie zostaly sformutowane w
wyniku poréwnawczych badan nad wieloma
gatunkami zwierzat nalezacych do bardzo roz-
norodnych grup systematycznych i to zaré6wno
kregowcow, jak i bezkregowcow (SADOWSKI i
CHMURZYNSKI 1989, GODzINSKA 1991, 1992,
1996b). Tak na przyklad prace N. Tinbergena,
lezace u podloza jego teorii instynktu, dotyczyty
zachowania sie roznych owadéw, ryb i wielu
réoznych gatunkow ptakéw (TINBERGEN 1976) .
Przywiazywanie szczegdlnej wagi do badan
porownawczych charakteryzuje etologie do
dzis, gdyz stale okazuje sie, ze mechanizmy
zachowania sa niezmiernie zréznicowane: regu-
ly formulowane na podstawie badan przepro-
wadzonych na zwierzetach, nalezacych do jed-
nego lub kilku wybranych gatunkéw bardzo
czesto przestaja obowiazywaé, gdy wezmie sie
na warsztat kolejny gatunek. Dobrym tego przy-
ktadem sa wyniki badan nad rola hormonu
juwenilnego w ontogenezie zachowan owadow.
Poziom hormonu juwenilnego odgrywa niezwy-
kle istotna role w ontogenezie zachowania
pszczoly miodnej: wzrost poziomu tego hormo-
nu jest skorelowany u tych owadéw miedzy
innymi z przejSciem robotnicy od roli opiekunki
potomstwa do roli zbieraczki (ROBINSON 1987,
1992, Szczuka 1996). Podobny wplyw analogu
hormonu juwenilnego na przyspieszenie onto-
genezy zachowan zaobserwowano tez u os z
gatunku Polybia occidentalis Olivier (rodzina
Vespidae) (O’'DONNELL i JEANNE 1993). Scisly
zwiazek poziomu hormonu juwenilnego z doj-
rzewaniem pewnych zachowan opisano réowniez
u samic Swierszcza domowego (Acheta domesti-
cus), a wiec u owadoéw z calkiem innego rzedu
— prostoskrzydlych (Orthoptera) (WALLIKONIS i
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wspotaut. 1991, HENLEY i wspotaut. 1992, Sto-
UT i wspoétaut. 1991, 1992, GORSKA 1996). Nie
zaobserwowano jednak wplywu analogu hor-
monu juwenilnego na gotowos¢ do angazowa-
nia sie w zachowania zbierackie u trzmieli z
gatunk6éw Bombus impatiens oraz B. bimacula-
tus, mimo iz owady te naleza do tej samej
rodziny (Apidae) co pszczota miodna (CAMERON
i ROBINSON 1990).

OBSERWACJA 1 DOSWIADCZENIE

Polozenie nacisku na opis zachowan zwie-
rzat prowadzi w etologii do uznawania obserwa-
cji za metode badawcza réwnie cenna, jak do-
Swiadczenie (CHMURZYNSKI 1973, SADOWSKI i
CHMURZYNSKI 1989, GODZINSKA 1996Db). Nie oz-
nacza to jednak, jak to sie czasami mylnie
uwaza, ze badania etologiczne polegaja jedynie
na czysto jakosciowych obserwacjach zacho-
wan zwierzat w warunkach ich srodowiska na-
turalnego. Etolodzy niezwykle czesto stosowali
i stosuja w swych badaniach metody doswiad-
czalne. Zastuga etologii klasycznej jest wykaza-
nie, ze hipotezy dotyczace fundamentalnych
kwestii odnoszacych sie do mechanizmow za-
chowania sie moga by¢ z powodzeniem testowa-
ne doswiadczalnie nie tylko w warunkach labo-
ratoryjnych, ale rowniez w terenie, w warun-
kach naturalnego srodowiska badanego gatun-
ku. Mozna tu wymieni¢, na przykiad, liczne
doswiadczenia z uzyciem modeli i atrap, za
pomoca ktorych identyfikowano bodzce wyzwa-
lajace okreslone zachowania badanych zwie-
rzat, tak zwane bodzce kluczowe (CHMURZYNSKI
1973, TINBERGEN 1958, 1976, MANNING 1976,
GouLD 1982).

Réwniez obecnie wiele waznych kwestii
znajduje rozstrzygniecie w wyniku doswiadczen
przeprowadzonych w terenie. Doskonalym tego
przykladem jest seria klasycznych juz doswiad-
czenn CAROLYN RisTAU (1991b) nad udawaniem
zranienia przez ptaki (ang. injury feigning). Od
dawna bylo wiadomo, ze niektore ptaki odpro-
wadzaja potencjalnych wrogow od swego gniaz-
da i znajdujacych sie w nim mlodych udajac, ze
sq zranione i ze stanowia latwy tup dla drapiez-
cy. Ptaki takie czesto wydaja glosne dzwieki i
opuszczaja w dol jedno ze skrzydel, tak jak
gdyby byto ono ztamane; tak zwane demonstro-
wanie zlamanego skrzydia (ang. broken wing
display, w skrocie BWD). Ristau postawila sobie
za cel wyjasnienie, jakie sa mechanizmy tego
zachowania u siewek z gatunkow Charadrius
melodus i C. wilsonia. Doswiadczenia Ristau
wykazaly, ze mozliwe jest doSwiadczalne prze-
testowanie w warunkach terenowych licznych
hipotez proponujacych rézne mniej lub bardziej

zlozone wyjasnienia tego zachowania. Ristau
wykazata, miedzy innymi, ze BWD nie jest jedy-
nie odruchem ani tez sztywnym schematem
ruchowym (czyli wysoce stereotypowa koordy-
nacja elementarnych aktéw behawioralnych,
wyzwalana jako zintegrowana calosc); zacho-
wanie siewki wykonujacej BWD jest o wiele
bardziej ztozone. W trakcie wykonywania BWD
siewka nie odbiega w przypadkowym kierunku,
lecz w takim kierunku, by podazajacy za nia
intruz oddalal sie od gniazda i miodych. Ponad-
to podczas wykonywania BWD siewka stale
modyfikuje swoje zachowanie w taki sposob, by
odprowadza¢ intruza od gniazda i miodych:
éledzi wzrokowo zachowanie sie intruza i dosto-
sowuje szybkosé i kierunek swojego ruchu do
jego reakcji. Gdy intruz przestaje podazac za
nia, siewka najczesciej zatrzymuje sie, a naste-
pnie zbliza sie do niego ponownie i znéw wyko-
nuje BWD, czesto w jeszcze bardziej intensywny
sposob, poruszajac gwaltownie skrzydtami i wy-
dajac gtosne okrzyki. Siewki ucza si¢ rowniez
rozrézniac¢ intruzoéw nie zagrazajacych ich mio-
dym od intruzoéw potencjalnie niebezpiecznych
dla legu i wykonuja BWD zazwyczaj jedynie w
obecnosci tych ostatnich. Doswiadczenia Ri-
stau sugeruja wiec silnie, ze siewka zachowuje
sie w sposob intencjonalny. Motorem jej zacho-
wan jest daznos¢ do osiagniecia okreslonego
stanu docelowego — skutecznego odprowadze-
nia intruza od gniazda.

POSTULATY ETOLOGII POZNAWCZEJ

Doswiadczenia Ristau stanowia doskonatly
przyklad badan nalezacych do nurtu etologii
poznawczej (kognitywizmu), dyscypliny nauko-
wej stawiajacej sobie za cel poznanie i analize
procesow poznawczych oraz dziatan intencjo-
nalnych zwierzat (Ristau 1991a, b). Wykazuja
one roéwniez niezbicie, ze w poszukiwaniu uwa-
runkowan przyczynowych réznych przejawow
zachowania sie zwierzat niezwykle interesujace
wyniki mozna uzyskac, gdy nie poprzestaje sie
na przyjeciu najprostszego z nasuwajacych sie
wyjasnien badanych zjawisk, lecz gdy kolejno
sprawdza sie doswiadczalnie wiele roéznych hi-
potez proponujacych takie wyjasnienia, w tym
takze hipotez postulujacych istnienie mechani-
zmow bardziej zlozonych.

Interesujaca dyskusje dotyczaca metodolo-
gii badan nad zlozonymi zachowaniami sie
zwierzat zawiera artykul DEBRY PORTER i ALLENA
NEURINGERA (1984) poswiecony zdolnosci gotebi
do rozrézniania roznych typéw muzyki (muzyka
klasyczna i muzyka nowoczesna). Porter i Neu-
ringer dyskutuja w nim miedzy innymi zasade
oszczednosci myslenia sformulowana w konco-
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wych latach ubieglego stulecia przez wybitnego
zoopsychologa LLOYDA-MORGANA (1894). Zasada
ta postuluje, aby wyjasnia¢ obserwowane za-
chowania zwierzat w najprostszy z mozliwych
sposobow. Zgodnie z ta zasada niedopuszczalne
jest przypisywanie zwierzeciu wyzej rozwinie-
tych zdolnosci, jezeli jego zachowanie mozna w
calosci wyjasni¢ odwotujac sie do mechani-
zmow prostszych. Zasada Lloyda-Morgana byta
w swoim czasie stuszna reakcja na antropomor-
fizm, czyli przypisywanie zwierzetom cech i mo-
zliwosci ludzkich. Obecnie jednak przyjmuje sie
powszechnie, ze kazde z wyjasnieri obserwowa-
nych zachowan, czy to proste, czy tez skompli-
kowane, ma jedynie status hipotezy wymagaja-
cej dalszego doswiadczalnego sprawdzania po-
przez testowanie szczegélowych przewidywan
sformutowanych na jej podstawie.

Porter i Neuringer podkreslaja, ze brak do-
niesiern o istnieniu zlozonych zachowan nie do-
wodzi, ze dany gatunek zwierzecy nie jest do
takich zachowan zdolny. Nie nalezy sie wiec
obawia¢ formulowania hipotez zakladajacych
istnienie u zwierzat zachowan o stopniu ztozo-
nosci podobnej do zachowan cziowieka. Hipote-
zy takie musza oczywiscie by¢ nastepnie rygo-
rystycznie testowane doswiadczalnie; zdaniem
Porter i Neuringera stawianie takich hipotez
moze jednak znacznie przyspieszy¢ odkrywanie
szczegoOlnie zlozonych zachowan u zwierzat.

Podobne stanowisko zajmuje rowniez RI-
STAU (1991a). Jej zdaniem, w badaniach zlozo-
nych zachowan zwierzat jest dopuszczalny tak
zwany ograniczony (krytyczny) antropomor-
fizm. Nalezy jednak pamietaé, ze wszelkie wnio-
ski odnoszace sie do mechanizméw badanych
zachowan musza mie¢ oparcie w danych empi-
rycznych, a wszystkie hipotezy odnoszace sie do
nich musza by¢ falsyfikowalne (mozliwe do do-
Swiadczalnego sprawdzenia). W badaniach zlo-
zonych zachowan zwierzat nalezy tez zwracaé
szczegblna uwage na odstepstwa od zachowan
przewidywanych przez testowane hipotezy i
analizowac ich charakter. Ristau przywiazuje
tez zasadnicza wage do badan poréwnawczych,
dzieki ktérym mozna okreslaé stopien elastycz-
nosci badanych zachowan (od sztywno zapro-
gramowanej kontroli zachowania po zachowa-
nia w pelni dowolne).

METODY POMIARU I ANALIZY ZACHOWAN

‘Badania etologiczne nie ograniczaja sie do
badan terenowych: czesto obejmuja rowniez
bardzo skomplikowane doswiadczenia wykony-
wane w Scisle kontrolowanych warunkach
laboratoryjnych z zastosowaniem wysoce za-
awansowanych technik gromadzenia i analizy

danych (CHMURZYNSKI 1973, MARTIN i BATESON
1993). Ogromny postep w badania etologiczne
wniosty miedzy innymi techniki video oraz te-
chniki komputerowej analizy nagran video.
Dzigki tym technikom jest mozliwa obecnie pre-
cyzyjna analiza zachowan zwierzat poruszaja-
cych sie bardzo szybko; nie stwarza tez obecnie
wiekszych probleméw analiza zachowan roz-
grywajacych sie jednoczesnie w grupach zlozo-
nych z wielu osobnikéw stale wchodzacych ze
soba w interakcje. Wiarygodnos¢ danych wzra-
sta tez dzieki temu, ze nagrania moga by¢ prze-
gladane przez réznych obserwatoréw. Nagrania
mozna tez przechowywac i ponownie analizo-
wac, jesli chce sie¢ zmieni¢ badZ uzupemié sto-
sowane klasyfikacje zachowan, badz sprawdzié¢
watpliwe szczegbty.

Doskonale zwiezle kompendium iloscio-
wych metod pomiaru oraz analizy zachowan
stosowanych we wspolczesnej etologii oraz in-
nych naukach behawioralnych zawiera niedaw-
no wznowiona ksiazka MARTINA i BATESONA Me-
asuring behaviour. An introductory guide (1993).
Ksiazka ta zawiera rowniez liczne zalecenia
umozliwiajace optymalne zaplanowanie do-
Swiadczen, stawiajacych sobie za cel badanie
zachowania si¢ i jego mechanizmow.

Obecnie obserwujemy tez kolejny przelom w
ilosciowych badaniach nad zachowaniem sie
zwiazany z postulatem statystykow, aby w sta-
tystycznej analizie traktowaé jako niezalezne
jedynie takie dane, z ktorych kazde odnosi sie
do innego, zidentyfikowanego osobnika. W
przeciwnym razie mozna pas¢ ofiara bledu pole-
gajacego na wykryciu efektow statystycznie
istotnych tam, gdzie w rzeczywistosci ich brak
(HURLBURT 1984, MACHLIS i wspotaut. 1985).
Postulat ten przyczyni sie niewatpliwie do zwie-
kszenia niezawodnosci wnioskéw wysnuwa-
nych z badan biologicznych, lecz stosowanie sie
do niego jest niezwykle klopotliwe; pociaga bo-
wiem za soba koniecznosé planowania badan w
taki sposob, aby méc odrozniaé indywidualnie
wszystkie uwzgledniane w nich osobniki. W
przypadku badan etologicznych prowadzonych
w warunkach srodowiska naturalnego jest to
czesto niezmiernie trudne do zrealizowania.
Szczegolne trudnosci sprawiajg tu badania nad
zachowaniem sie¢ zwierzat nalezacych do gatun-
kow rzadkich i zagrozonych. Z innych wzgledow
trudnosci moze tez sprawia¢ stosowanie sie do
tego postulatu w przypadku badan zachowania
zwierzat zyjacych w duzych skupiskach i zwie-.
rzat spotecznych. Tu z kolei rozréznianie osob-
nikow jest czesto niemozliwe bez indywidualne-
go ich znakowania, co przy duzej ich liczbie jest
trudne do zrealizowania, a ponadto moze pocia-
gac za soba bardzo powazne zaklocenia zacho-
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wania badanej grupy (LEGER i DIDRICHSONS
1994).

Metody wspoliczesnych badarn nad zachowa-
niem sie zwierzat ulegaja réwniez modyfikacjom
jeszcze z innego powodu, a mianowicie w zwiaz-
ku z naciskami wywieranymi przez ruchy ob-
roncéw praw zwierzat, pragnacymi zminimali-
zowaé cierpienia zadawane zwierzetom w tra-
kcie takich badan. Z tego wiec wzgledu postu-
luje sie, aby maksymalnie ograniczaé¢ liczbe
badanych osobnikéw. Postawa taka znalazla
wyraz miedzy innymi w dokumencie zatytulo-
wanym Guidelines for the treatment of animals
in behavioural research and teaching (Wska-
zéwki dotyczace traktowania zwierzat w bada-
niach behawioralnych i w nauczaniu), zamiesz-
czanym w kazdym kolejnym zeszycie Animal
Behaviour, czolowego pisma publikujacego ar-
tykuly poswiecone zachowaniu sie¢ zwierzat. W
dokumencie tym podkresla sie, ze ,badacze
powinni uzywacé najmniejsza liczbe zwierzat ko-
nieczna i wystarczajaca dla osiagniecia celow
badawczych”. Zwraca si¢ tez uwage, ze istotne
zredukowanie liczby badanych zwierzat mozna
osiagnaé dzieki uzywaniu testow statystycz-
nych, ktére umozliwiaja jednoczesna analize
wplywu wielu czynnikéw. Dyskutowane powy-
zej artykuly HURLBURTA (1984) oraz MACHLISA i
wspolautoréw (1985) wykazuja jednak, ze daz-
nosé do maksymalnego ograniczenia liczby ba-
danych osobnikéw moze doprowadzi¢ do stanu,
w ktérym wnioski wyciagane na podstawie ba-
dan sa zawodne. Daznos¢ do ograniczania licz-
by badanych zwierzat nie powinna wiec dopro-
wadzaé¢ do sytuacji, w ktorej dane uzyskane w
wyniku tych badan nie moga by¢ w rzetelny
sposob analizowane statystycznie, gdyz to cal-
kowicie podwaza ich sens.

Ograniczanie liczby osobnikéw badanych w
badaniach biologicznych (wlaczajac w to bada-
nia etologiczne) jest tez zwiazane z szerokim
stosowaniem testow statystycznych, ktére moz-
na stosowac do analizy niezwykle malych prob
(liczacych zaledwie po kilka osobnikéw); takim
testem jest na przyklad powszechnie stosowany
test U Manna-Whitneya. Testy te nie pozwalaja
jednak na ocene zakresu zmiennosci wartosci
przyjmowanych przez badana zmienna w popu-
lacji, z ktorej pochodzi dana prdba; nie mamy
wiec nigdy pewnosci, czy nasze proby sa repre-
zentatywne. I w istocie, czesto zdarza sie, ze
powtarzanie tego samego doswiadczenia prowa-
dzido catkowicie admiennyeh-wynikow. -

Stara, sprawdzona metoda, gwarantujaca
niezawodno$é naukowych metod poznania, po-
zostaje wiec nadal mozliwosé powtorzenia do-
Swiadczenia. Niestuszny jest wiec czasami spo-
tykany poglad, ktéry pietnuje badania, ktére

~jedynie powtarzaja to, co juz zostalo zrobione
gdzie indziej”, jako ,wtdérne lub bezwartoscio-
we”. Znaczenie mozliwosci powtarzania tych
samych badan dla niezawodnosci naukowego
poznania wynika zreszta w prosty sposob z
teorii niezawodnosci uktadéw, ktora wykazuje,
ze niezawodnos$é ukladu jako calosci wzrasta
jako funkcja liczby réwnoleglych elementéw
zaangazowanych w sterowanie okreslona fun-
kcja (BARLOW i PROSCHAN 1965; zob. tez mono-
grafie OSTERA i WILSONA (1978), HERBERSA
(1981) oraz HOLLDOBLERA i WILSONA (1990), w
ktoérych teorie niezawodnosci ukladéw zastoso-
wano do analizy zachowan owadéw spotecznych.

Mozliwosé rownoleglego prowadzenia badan
o podobnym charakterze lub wrecz takich sa-
mych w réznych osrodkach naukowych ma tez
ogromne znaczenie z uwagi na to, ze uzyskiwa-
ne w nich dane moga by¢ interpretowane w
sposdb skrajnie odmienny w zaleznosci od prze-
konan tego czy innego badacza. W roku 1974
wybitny myrmekolog, twérca socjobiologii, E.
O. WILSON, badal wzajemne interakcje pomiedzy
osobnikami wspo6lzyjacymi w laboratoryjnej ko-
lonii mrowki z gatunku Leptothorax curvispino-
sus. W kolonii tej robotnice unikaly kontaktu z
krolowymi i reagowaly paniczna ucieczka na
zblizanie sie krolowej, przemieszczajacej sie we-
wnatrz gniazda. Jedna z trzech krélowych,
wspolzyjacych w tej kolonii wycofywala sie tez
czesciej niz dwie pozostate podczas interakcji z
innymi krélowymi. W interpretacji swych da-
nych Wilson zanegowat jednak istnienie jakich-
kolwiek hierarchii dominacji w obserwowanej
kolonii. Wycofywanie sie¢ robotnic przed krélo-
wymi zinterpretowal jedynie jako ,zachowanie
sie awersyjne”, polegajace na wycofywaniu sie
robotnic z zasiegu bodzcéw chemicznych wy-
dzielanych przez cialo krolowej, a przede wszy-
stkim przez jej glowe. Czestsze wycofywanie sie
jednej z trzech krélowych podczas spotkan z
innymi krélowymi zinterpretowat zas jako ,wy-
nik wiekszej sklonnosci do irytacji” u tego osob-
nika. Badania przeprowadzone nastepnie w in-
nych osrodkach dowiodly jednak, ze hierarchie
dominacji sa zjawiskiem powszechnym w spo-
leczenistwach mréwek, wlaczajac w to mrowki z
rodzaju Leptothorax (m.in. COLE 1981, HEINZE i
ORTIUS 1991, HEINZE i wspoélaut. 1992; hierar-
chie dominacji u mréwek omawia tez GODZINSKA
1996a).

ANALIZA ZJAWISK ROZGRYWAJACYCH SIE, NA OSOBNICZYM
POZIOMIE INTEGRACJI

Kierunki badawcze dzialajace przed powsta-
niem etologii skupialy najczesciej uwage na
zachowaniach mozliwie najbardziej elementar-
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nych. W poszukiwaniu uwarunkowan przyczy-
nowych tych zachowan szczeg6lny nacisk kia-
dziono na identyfikacje wywolujacych je bodz-
cow, zwlaszcza zewnetrznych; stad tez, owe ele-
mentarne zachowania ujmowano czesto jako
reakcje (odpowiedzi, odruchy) na odpowiednie
bodzce. Czesto tez ograniczano protokol eks-
perymentalny do notowania jedynie takich wy-
branych reakcji, pomijajac wszystkie inne aspe-
kty zachowania sie osobnika (THORPE 1979,
GODZzINSKA 1991, 1992).

W przeciwienistwie do tego, etologia nawet w
badaniach poszukujacych uwarunkowan przy-
czynowych elementarnych zachowan starala
sie nie traci¢ z oczu tego, co si¢ rozgrywa na
osobniczym poziomie organizacji. Jak to pod-
kresla W. H. THORPE (1979), sila podejscia ba-
dawczego etologii wynika przede wszystkim z
tego, ze etologia stawia sobie za cel przede
wszystkim badanie zachowania sie¢ zwierzecia
jako calosci.

UWARUNKOWANIA PRZYCZYNOWE ZACHOWANIA

Przedmiotem zainteresowania etologii jest
tez relacja osobnik — jego Srodowisko: obecne,
do ktérego musi byé on przystosowany, i prze-
szte, ktore uksztaltowalo go w taki a nie w inny
sposOob w procesie ewolucji (GOULD i MARLER
1984). Stad tez w badaniach uwarunkowan
przyczynowych zachowania etologia nie ograni-
cza sie do poszukiwan jego aktualnych przy-
czyn, lecz stara sie wyjasni¢ rowniez, jak dane
zachowanie powstalo w rozwoju ontogenetycz-
nym, w rozwoju filogenetycznym oraz jaka od-
grywa funkcje przystosowawcza (z czym wlasnie
wiaze sic jego powstanie i utrwalenie sie w
procesie ewolucji). Etologiczna teoria uwarun-
kowan przyczynowych zachowania wyroznia ta-
kie wlasnie cztery glowne kategorie czynnikow
sprawczych zachowania. Sa to slynne cztery
pytania: ,dlaczego?” (ang. four whys), postawio-
ne po raz pierwszy przez N. TINBERGENA (1963),
jednego z pionieréw klasycznej etologii. Mimo
pewnej kontrowersyjnosci (DEWSBURY 1992), ta
klasyczna klasyfikacja uwarunkowan przyczy-
nowych zachowania jest wciaz jeszcze najcze-
Sciej przyjmowana.

Pierwsza z kategorii czynnikéw sprawczych
zachowania wyréznionych przez N. Tinbergena
stanowia tak zwane bezposrednie czynniki
sprawcze zachowania (= aktualne przyczyny
zachowania). Kategoria ta obejmuje, miedzy in-
nymi, bodzZce zewnetrzne wyzwalajace okreslo-
ne odpowiedzi, endogenne czynniki wplywajace
na stan motywacyjny zwierzecia oraz uwarun-
kowania przyczynowe zachowania zwiazane z
organizacja i wewnetrzna integracja jego ele-

mentow. Szczegdlne znaczenie dla rozwoju eto-
logii miata teoria instynktu sformutowana przez
K. Lorenza i N. Tinbergena. N. Tinbergen zdefi-
niowat instynkt jako hierarchicznie zorganizo-
wany mechanizm nerwowy, podatny na przyje-
cie okreslonych bodzcow wewnetrznych i zew-
netrznych, przygotowujacych jego akcje, wy-
zwalajacych i kierujacych nia — i reagujacy na
nie skoordynowanymi ruchami, majacymi zna-
czenie przystosowawcze (TINBERGEN 1976). Eto-
logia w Scistym tego slowa znaczeniu nie zajmu-
je sie jednak analiza neurobiologicznego podto-
za badanych przez nig zachowan; jest to dome-
na neuroetologii (HINDE 1982).

Druga z kategorii uwarunkowan przyczyno-
wych zachowania wyréznionych przez N. Tin-
bergena stanowia czynniki dzialajace w trakcie
ontogenetycznego rozwoju badanych osobni-
kow. Ze szczegdlnym naciskiem podkresla sie
przy tym obecnie dwukierunkowy charakter
zwiazkow przyczynowo-skutkowych pomiedzy
zachowaniem si¢ zwierzat i ludzi oraz jego stru-
kturalnym podiozem. Wspodlczesna etologia i
neuroetologia analizuja wiec nie tylko wplyw
przebiegu ontogenezy osobnika na jego zacho-
wania, ale rowniez wplyw zachowan osobnika
(oraz interakcji miedzyosobniczych i spotecz-
nych, w ktérych uczestniczyl) na ontogeneze
struktur jego organizmu i zachodzacych w nim
procesow fizjologicznych.

Doskonale przyklady takich zjawisk dostar-
czaja badania ontogenezy zachowania si¢ owa-
doéw spotecznych. W spoleczenstwach owadow
wystepuje bowiem zjawisko polietyzmu, czyli
polimorfizmu behawioralnego zwiazanego z po-
dziatem pracy pomiedzy czionkami kolonii.
Zdolnosé do wykonywania wielu zachowar za-
lezy $cisle od wieku osobnika oraz od charakte-
ru interakcji miedzyosobniczych, panujacych w
danym spoleczenstwie. Manipulujac skladem
spoleczenstwa mozna wymusi¢ zmiany w za-
chowaniu nalezacych do niego osobnikow (WIL-
SON 1976, 1984, 1985, LENOIR 1987, ROBINSON
1992, STUART 1997). Tak na przyklad usuniecie
wszystkich zbieraczek z kolonii pszczoly miod-
nej spowoduje, ze niektére sposrod pozostatych
w kolonii mtodych robotnic — opiekunek po-
tomstwa rozpoczna przedwczesnie pelni¢ fun-
kcje zbieraczek.

Jak niedawno wykazano (WITHERS i wsp6t-
aut. 1993), u pszczol, ktére w taki wymuszony
sposob zaczynaja przedwczesnie pelni¢ funkcje
zbieraczek, zmiany w zachowaniu sa skorelo-
wane Scisle ze zmianami strukturalnymi w cia-
tach grzybkowatych, czesci centralnego ukladu
nerwowego, stanowiacej podloze procesow inte-
gracji informacji, doplywajacej z narzadow zmy-
stow oraz uczenia si¢. Zmiany te polegaja przede
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wszystkim na wzroscie stosunku objetosci neu-
ropilu (czyli wypustek nerwowych stanowia-
cych podloze polaczen synaptycznych) do obje-
tosci cial komoérek Kenyona. Zmiany te sa zwia-
zane Scisle z ekspresja nowych zachowan, a nie
z wiekiem robotnicy; u pszczét w tym samym
wieku, pelniacych nadal funkcje opiekunek po-
tomstwa, zmian takich nie obserwuje sie.

Bezposrednie czynniki sprawcze zachowa-
nia (ang. immediate causal factors of behaviour)
oraz czynniki oddzialujace w trakcie ontogenezy
osobnika sa zazwyczaj okreslane Iacznie jako
tak zwane bliZsze czynniki sprawcze zachowa-
nia (ang. proximate causal factors of behaviour)
(BEER 1963, DEWSBURY 1992). Dwie pozostale
kategorie uwarunkowan przyczynowych zacho-
wania wprowadzone przez N. Tinbergena to
czynniki, ktére dzialaly w trakcie filogenezy
(ewolucyjnej historii) badanego gatunku i czyn-
niki zwiazane z funkcja (znaczeniem przystoso-
wawczym) badanych przejawdéw zachowania.
Kategorie te sa okreslane lacznie jako tak zwane
dalsze (ultymatywne) czynniki sprawcze zacho-
wania si¢. Analiza tych czynnikéw stanowi obe-
cnie przede wszystkim domene ekologii beha-
wioralnej i ekologii ewolucyjnej (HINDE 1982,
ALCOCK 1989).

PLASTYCZNOSC 1 ELASTYCZNOSC BEHAWIORALNA

Jak to juz podkreslono, etologia wywodzi sie
przede wszystkim z zoologii i w zwiazku z tym
szczegblna uwaga darzy zachowania specyficzne
dla gatunku. W zwiazku z tym w badaniach
etologicznych szczegdlna wage przywiazywano do
analizy dziedzicznych, uwarunkowanych genety-
cznie przejawow zachowania (CHMURZYNSKI
1973, SADOWSKI i CHMURZYNSKI 1989, GODZIN-
SKa 1991, 1992, 1996b). Etologia przyczynila sie
jednak rowniez w istotny spos6b do rozwoju no-
woczesnych teorii proceséw uczenia sie.

W okresie poprzedzajacym powstanie etolo-
gii badania uczenia sie stawialy w centrum
uwagi przede wszystkim wybrane, mozliwie ele-
mentarne i stereotypowe reakcje (odpowiedzi,
odruchy) oraz zmiany warunkow, ktére musza
by¢ spetnione dla ich pojawiania sie (czy to w
zwiazku z wytwarzaniem sie skojarzen pomie-
dzy bodzcami warunkowymi i bodZcami bezwa-
runkowymi tych reakcji, czy tez w zwiazku ze
skutkami tych reakcji: z ich nagradzaniem lub
tez karaniem). Co zadziwiajace, uwaga badaczy
skupiala sie najczesciej, dosé paradoksalnie, na
stanie docelowym, a nie na punkcie wyjscio-
wym procesOw uczenia sie. Uczenie sie¢ bylo
czesto postrzegane jako przyblizanie sie do tego
z gory zalozonego stanu docelowego, nie zas
jako stopniowe lub nagle modyfikacje stanu

wyjsciowego. Postawa ta wyrazala sie w czestym
stosowaniu tak zwanego kryterium (czesto
okreslonego dos¢ arbitralnie, na przyklad jako
procent ,prawidlowych odpowiedzi”), a takze
czesto uproszczonym opisem zachowania sie
badanych zwierzat, nierzadko nie wykraczaja-
cym poza dichotomie odpowiedzi poprawne —
btedy, bez wnikania w to, jakie te btedy miaty
charakter, ani tez w przyczyny pojawiania sie
takich, a nie innych zachowan. Oczywiscie po-
stawa taka, cho¢ dos¢ typowa, nie byla uniwer-
salna. Znamiennym wyjatkiem sa tu, na przy-
kiad, badania nad nerwica eksperymentalna
(GopzINSKA 1991, 1992).

Podejscie etologii wniosto wzrost zaintereso-
wania stanem wyjSciowym procesOw uczenia
si¢ oraz charakterem jego przeksztalcen pod
wplywem doswiadczenia. Uczenie sic zaczelo
by¢ postrzegane jako nabywanie modyfikacji
zachowania sie i kazdy z etapow tego procesu
zaczal skupia¢ na sobie réwna uwage jego ba-
daczy. Ponadto, zgodnie ze swym postulatem
daznosci do opisu zachowan mozliwie jak naj-
wiekszej liczby gatunkéw zwierzat oraz mozli-
wie jak najpelniejszego poznania repertuaru
zachowan charakterystycznych dla kazdego z
badanych gatunkéw etologia rozwijala szczeg6-
lowe badania nad uczeniem sie szerokiego spe-
ktrum gatunkoéw zwierzecych, i to zwlaszcza w
kontekscie ich przystosowania do wymogéw ich
naturalnego srodowiska. Poczawszy od klasycz-
nych prac N. Tinbergena nad rola i mechani-
zmami uczenia sie topograficznego, umozliwia-
jacego powrdt do gniazda samicom taszczyna
(Philanthus triangulum), samotnej blonkéwki z
rodziny grzebaczy (Sphegidae), uczenie sie bylo
traktowane jako integralny element instynktu.
Zblizone stanowisko zajal tez inny z wybitnych
przedstawicieli klasycznej etologii, W. H. THOR-
PE (1961), w swoich badaniach $piewu ptakéw.

Ogromne znaczenie dla wspolczesnego sta-
nu wiedzy dotyczacego proceséw uczenia sie
mialy badania nad zjawiskiem wpajania (ang.
imprinting) zapoczatkowane przez K. LORENZA
(1935). Badania te wykazaly, ze nie wszystkie
formy uczenia sie i plastycznosci behawioralne;j
daja sie uja¢ w ramy systemu pojeciowego teorii
warunkowania, stanowiacej przez wiele lat po-
wszechnie przyjmowana ogolna teorie proceséw
uczenia sie. Az do ostatnich lat, zdarzaly sie
wciaz jeszcze proby zanegowania specyfiki wpa-
jania i innych specjalnych form uczenia sie
odkrywanych stale przez etologow i wtloczenia
tych zjawisk w ramy systemu pojeciowego teorii
warunkowania. Takie stanowisko zajal, miedzy
innymi, D. MCFARLAND jeszcze w roku 1985,
piszac w swej monografii Animal behaviour, ze
~Wpajanie uwazano za specjalng forme uczenia
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sig, lecz w istocie ma ono wiele wspolnego ze
zwyczajnym warunkowaniem”.

Badania etologiczne doprowadzily jednak w
koricu do zgromadzenia takiej liczby przypad-
kéw nie mieszczacych si¢ w ramach tradycyjnej
teorii warunkowania, ze ich znaczenie dla og6l-
nego pogladu na mechanizmy uczenia si¢ nie
moglo juz by¢ diuzej ignorowane. GOULD i MAR-
LER (1984) zaproponowali wiec okreslenie calej
klasy zjawisk zblizonych do wpajania terminem
wybidrcze uczenie sie (ang. selective learning).
Wymieniaja oni nastepujace cechy charaktery-
styczne tego typu uczenia si¢: (1) Scista specy-
fika czasowa (uczenie sie zachodzi jedynie pod-
czas tak zwanych okreséw krytycznych, zwa-
nych tez fazami wrazliwymi); (2) wrodzone wy-
zwalanie uczenia sie przez specyficzne bodzce-
znaki; (3) zaleznosc¢ od kontekstu i wybidrczosé
w zapamietywaniu cech bodzca (zapamietywa-

nie czesto jedynie bardzo szczegblnych, wielo-
modalnych cech bodzca); (4) czesto wysoka
opornosc na odwracalnosé, bliska nieodwracal-
nosci; (5) zazwyczaj brak oczywistego zewnetrz-
nego wzmocnienia.

Ostatnio w badaniach zachowania sie zwie-
rzat rosnaca wage przywiazuje si¢ nie tylko do
proceséw uczenia sie i do zwiazanych z nimi
zjawisk plastycznosci behawioralnej, lecz row-
niez do zjawisk elastycznosci behawioralnej,
czyli odwracalnych zmian w zachowaniu, umo-
zliwiajacych zwierzetom przystosowywanie sie
do zmnieniajacego si¢ srodowiska (m.in. FAGEN
1982, LENOIR 1987, CALABI 1988, GORDON 1991,
Szczuka 1996). Pokrewnym pojeciem jest poje-
cie taktyk alternatywnych, czyli opcji behawio-
ralnych, ktére uczestnicza zamiennie w wypet-
nianiu tej samej funkcji (CARO i BATESON 1986,
GODZINSKA 1995, 1996b).

ZNACZENIE ETOLOGICZNYCH BADAN NAD ZACHOWANIEM SIE BEZKREGOWCOW

ROLA BADAN NAD ZACHOWANIEM SIE BEZKREGOWCOW W
KLASYCZNEJ ETOLOGII

Badania zachowania sie bezkregowcéw ode-
graly w etologii bardzo istotna role Nalezy tu
wymieni¢ przede wszystkim prace K. von Fri-
scha nad porozumiewaniem si¢ pszcz6l, ktore
doprowadzily do odkrycia najbardziej skompli-
kowanego systemu porozumiewania sie odkry-
tego jak dotad w Swiecie zwierzat (VON FRISCH
1967). Jak juz wspomniano, klasyczne prace N.
Tinbergena nad rola i mechanizmami uczenia
sie topograficznego, umozliwiajacego powro6t do
gniazda samicom taszczyna zapoczatkowatly
traktowanie proceséw uczenia si¢ jako integral-
nego elementu instynktu i rozpatrywanie ich z
tej perspektywy (TINBERGEN 1976). Inny wybit-
ny etolog, W. H. THORPE (1939) jako pierwszy
udowodnil istnienie u owadoéw tak zwanego
uczenia si¢ preimaginalnego, zachodzacego je-
szcze w stadium larwalnym.

We wspolczesnej etologii badania nad za-
chowaniem sie bezkregowcéw maja nadal fun-
damentalne znaczenie. Szczegblnie ciekawe da-
ne uzyskuje si¢ dzieki badaniom zachowania sie
bezkregowcoéw najbardziej zaawansowanych
pod wzgledem ewolucyjnego rozwoju: miecza-
kéw (w szczegb6lnosci glowonogoéw) oraz stawo-
nogow (w szczegolnosci owadow spotecznych).

GLOWONOGI

- Najwyzszy stopien zaawansowania rozwoju
ukladu nerwowego wsrod bezkregowcow odnaj-

dujemy u glowonogéw. Zachowanie tych zwie-
rzat wykazuje tak wysoki stopien zmiennosci
osobniczej, ze niektorzy badacze méwia nawet
o istnieniu u tych zwierzat réznych osobowosci
(MATHER i ANDERSON 1993).

Jedna z najwazniejszych funkcji ukladu
nerwowego jest u glowonogéw kontrola ubar-
wienia powierzchni ciala. Dzieki bezposrednim
polaczeniom nerwowym pomiedzy centralnym
ukladem nerwowym (,mézgiem”) a mieSniami
powodujacymi rozszerzanie si¢ chromatoforow
(elastycznych woreczkéw wypelnionych rézny-
mi barwnikami znajdujacych sie w skorze) zwie-
rzeta te moga w ciagu zaledwie milisekund
zmieniaé calkowicie ubarwienie i wzor powierz-
chni ciala. Jedna z funkcji tej zadziwiajacej
zdolnosci do zmiany barwy i wzoréw widocz-
nych na powierzchni ciala jest ochrona przed
wrogami naturalnymi; dzieki niej glowonogi
moga bowiem blyskawicznie upodobni¢ si¢ do
otoczenia i dostownie znikna¢ z oczu napastni-
kom (MATHER i MATHER 1994, MATHER 1995).

Ochrona przed drapieznikami nie jest jed-
nak jedyna funkcja zdolnosci glowonogéw do
zmiany barwy i wzoréw widocznych na powie-
rzchni ciata. M. MOYNIHAN i A. F. RODANICHE
(1982) uwazaja, ze niektére z tych zmian moga
stanowié¢ podloze systemu porozumiewania si¢
miedzyosobniczego. Zgodnie z ich hipoteza,
sformulowana w wyniku badan nad zachowa-
niem glowonoga z gatunku Sepioteuthis sepioi-
dea, zmiany barwy i wzoréw widocznych na
powierzchni ciala pelnia u tych zwierzat funkcje
sygnaldéw odgrywajacych istotna role w tworze-
niu lawic, w zachowaniu seksualnym, w unika-
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niu wrogéw naturalnych oraz podczas polowa-
nia. Moynihan i Rodaniche uwazaja, ze mozna
tu nawet moéwié¢ o prawdziwym jezyku, w kto-
rym mozna wyroznié trzy kategorie sygnalow.
Pierwsza kategoria to ,signalers”, porownywane
przez Moynihana i Rodaniche do czasownikow
i rzeczownikow jezyka ludzkiego. Druga katego-
ria to ,modifiers”, ktére pojawiaja sie jedynie na
matych obszarach skory i ktére mozna porow-
nac z przymiotnikami i przystowkami. Wreszcie,
~positionals” to pozy i ruchy, ktére pozwalaja na
jak najlepsze zaprezentowanie informacji in-
nym osobnikom (MOYNIHAN i RODANICHE 1982,
MATHER 1995).

Hipoteza o istnieniu u glowonogéw skompli-
kowanego jezyka moze sie wydawac bardzo
$miata; nie zapominajmy jednak, ze badania
von Frischa, ktore dowiodly istnienia u pszczot
skomplikowanego systemu komunikacji — tan-
cow — spotkaly sie poczatkowo réwniez z du-
zym sceptycyzmem. Jak dotad, brak wciaz osta-
tecznych dowodéw, ktore umozliwityby potwier-
dzenie hipotezy Moynihana i Rodaniche’a (MAT-
HER 1995). Niemniej jednak liczne badania
przeprowadzone na wielu réznych gatunkach
glowonogoéw potwierdzaja, ze repertuar wzor-
cow powierzchni ciata tych zwierzat jest niezwy-
kle bogaty oraz ze wzorce te moga odgrywac role
sygnatow w komunikacji miedzyosobniczej
(MATHER i MATHER 1994, ADAMO i HANLON 1996).

U glowonog6w odkryto réwniez wysoki sto-
pien zaawansowania proces6w poznawczych
(MATHER 1995). Osmiornice (Octopus vulgaris)
sq zdolne do rozwiazywania bardzo skompliko-
wanych zadan stawianych im przez ekspe-
rymentatorow; moga, na przyklad, jednym ru-
chem otworzy¢ stoik zamkniety plastikowa za-
tyczka i wydoby¢ z niego znajdujacego sie w nim
zywego kraba (FIORITO i wspétaut. 1990). Ostat-
nio odkryto u nich réwniez zdolnos¢ do uczenia
sie przez obserwacje zachowan innych osobni-
kow (FIORITO i SCOTTO 1992).

OWADY SPOLECZNE

Niezwykle ciekawym obiektem badan etolo-
gicznych sa tez owady spoteczne, miedzy inny-
mi z uwagi na omawiane juz zjawisko poliety-
zmu (czyli polimorfizmu behawioralnego w ob-
rebie kolonii). Obecnie dopiero zaczynamy sobie
w pelni uswiadamiaé, ze owady spoleczne sa w
zwiazku z tym doskonatymi obiektami do bada-
nia czynnikéw sterujacych ekspresja zacho-
wan; przewidywalne zmiany w zachowaniu sie
tych owadéw mozna bowiem uzyskiwac poprzez
manipulowanie ich tak zwanym spotecznym
Srodowiskiem, a wiec przede wszystkim poprzez
modyfikowanie wielkosci lub struktury kolonii

(LENOIR 1987, ROBINSON 1992, STUART 1997). E.
O. WILSON (1980, 1985) zaproponowat na okre-
s$lenie tej techniki eksperymentalnej termin te-
chnika pseudomutacji (ang. pseudomutant te-
chnique), gdyz ,dzieki niej struktura kolonii
podlega modyfikacjom podobnym jak w przy-
padku efektéow mutacji”. Tworzenie matych
fragmentow kolonii owadow spotecznych o jed-
nolitej strukturze (np. same zbieraczki lub sa-
me opiekunki potomstwa) bywa tez okreslane
jako socjotomia (LACHAUD i FRESNEAU 1987).

Niezwykle obiecujacymi obiektami badan
etologicznych sa mrowki. Owady te sg stosun-
kowo dlugowieczne, szczegdlnie w porownaniu
z pszczola miodna, jednym z gatunkow mode-
lowych w badaniach neurobiologicznego podto-
za uczenia sie i pamieci; robotnice mrowek
moga osiagaé¢ wiek dwoch, a nawet trzech lat,
podczas gdy robotnice pszczolty miodnej zyja
jedynie kilka tygodni (HOLLDOBLER i WILSON
1990). Mrowki moglyby wiec sta¢ si¢ szczegol-
nie wygodnymi obiektami w badaniach nad
diugotrwaloscia pamieci i nabytych zmian w
zachowaniu. Wiadomo przy tym, ze pamiec
mrowek moze byé¢ bardzo diugotrwala. Jak to
stwierdzono w badaniach terenowych, pospoli-
te mrowki z grupy F. rufa pamiegtaja potozenie
glownych Zrédel pokarmu nawet po przebytej
hibernacji (ROSENGREN 1971, 1977, ROSENGREN
i FORTELIUS 1986).

Mréwki stanowia niezwykle wdzieczne obie-
kty badan poréwnawczych; owady te cechuje
ogromna réznorodnosé¢ zachowan. Jak si¢ oce-
nia, liczba obecnie zyjacych gatunkéw mréwek
moze przekracza¢ dwadziescia tysiecy (HOLLDO-
BLER i WILSON 1990, GODZINSKA 1996a, 1996c¢).
Owady te mozna z latwoscia hodowac w labora-
torium. Szczegdlnie tatwe w hodowli sa gatunki
egzotyczne, gdyz w odréznieniu od mrowek stre-
fy umiarkowanej nie wymagaja sezonowej ob-
nizki temperatury umozliwiajacej im hiberna-
cje. W badaniach nad ontogeneza zachowania
sie mrowek mozna tez Scisle kontrolowac czyn-
niki $rodowiskowe oddziatujace na owada po-
czawszy od stadium jaja, gdyz w odroznieniu od
pszcz6t mrowki bardzo dobrze znosza izolacje
spoteczna: mozna je hodowa¢ w malych grup-
kach pozbawionych krélowej, a nawet pojedyn-
czo; mozna tez przenosic larwy do obcej kolonii.
Wiele informacji dotyczacyh laboratoryjnych
metod hodowli mréwek mozna znalezé w pra-
cach LENOIRA i JAISSONA (1984), HOLLDO- BLERA
i WILSONA (1990), GODZINSKIEJ i LECLERCA (1991)
oraz CZECHOWSKIEGO i PISARSKIEGO (1992).

Stosunkowo latwo mozna tez tworzyc w la-
boratorium sztuczne kolonie mieszane, sklada-
jace sie z mrowek nalezacych do réznych gatun-
kéw (m.in. JAISSON 1980, ERRAD 1986, CORBARA



190

Ewa J. GODZINSKA

i ERRAD 1991, ERRAD i VIENNE 1994). Tworzenie
takich kolonii mieszanych jest doskonats tech-
nika badania roli, jaka w ontogenezie zachowan
tych owad6w odgrywaja czynniki zaprogramowa-
ne genetycznie oraz czynniki srodowiskowe.

U mrowek istnieje tez niezwykle ciekawe
zjawisko uczenia si¢ preimaginalnego, zacho-
dzacego jeszcze w stadium larwalnym (ISINGRINI

i wspétaut. 1985, CARLIN i SCHWARTZ 1989,
HOLLDOBLER i WILSON 1990). Zjawisko to wciaz
jednak jest stabo poznane i zasluguje na dalsze
badania, ktore pozwola na wyjasnienie, w jaki
spos6b informacja nabyta w okresie larwalnym
ulega zachowaniu, mimo iz owad przechodzi
metamorfoze.

PODSUMOWANIE — STAN OBECNY I PERSPEKTYWY DALSZEGO ROZWOJU ETOLOGII

W roku 1975 E. O. WILSON w swej ksiazce
Sociobiology, ktéra zapoczatkowala rozwoj so-
cjobiologii, przewidywal, ze etologia bedzie sto-
pniowo traci¢ na znaczeniu na rzecz, z jednej
strony, integracyjnej neurofizjologii, z drugiej
strony zas socjobiologii i ekologii behawioralne;j.
W roku 2000 etologia mialaby sta¢ si¢ zanika-
jaca dyscyplina naukowa.

Czy proroctwo to sprawdzilo si¢? Niewatpli-
wie neuroetologia oraz ekologia behawioralna
przezywaja rozkwit. Nie wydaje sie jednak, by
etologii grozit zanik; podejScie badawcze tej dys-
cypliny naukowej wciaz znajduje goracych zwo-

lennikéw. Co dwa lata setki etologéw wymienia-
ja doswiadczenia na miedzynarodowych konfe-
rencjach etologicznych.

W Polsce etologow skupia Polskie Towarzy-
stwo Etologiczne (PTEtol.) organizujace comie-
sieczne posiedzenia naukowe. Czytelnikow
zainteresowanych etologia oraz rozwojem i
osiagnieciami tej dyscypliny naukowej w Polsce
odsylam do artykuléw zamieszczonych w ubie-
glorocznym monotematycznym zeszycie KOS-
MOSU Etologia i mechanizmy zachowania (Kos-
mos 45, 1996, 2-3).

ETHOLOGICAL ANALYSIS OF BEHAVIOUR AND ITS CAUSAL FACTORS

Summary

The papier reviews several topics related to ethological
analysis of behaviour and its causal factors. In particular,
it discusses: — the definition of ethology, and the scope of
ethology and other behavioural sciences; — the particular
stress laid by the ethologists on the description of beha-
viour; — the importance of comparative studies in the
analysis of behaviour and its mechanisms; — the contribu-
tion of observations and field experiments to the develop-
ment of modern ethology; — the approach of the cognitive
ethology (illustrated by the research of C. RISTAU on injury
feigning in plovers); — quantitative methods of measuring
behaviour and of the analysis of behavioural data (in par-
ticular, the necessity of avoiding errors related to data

pooling and to pseudoreplications, and the importance of
the possibility to repeat the same experiments for the
reliability of their conclusions); — ethological analysis of
proximate and ultimate causal factors of behaviour (in
particular, bidirectionality of causal relationships between
behaviour and its neurobiological substrate); — learning
processes (in particular, selective learning) and behavioural
plasticity; — behavioural flexibility and alternative tactics;
— the role of research on behaviour of invertebrates (in
particular, cephalopods and social insects) in modern etho-
logy; — the present state of ethology as a behavioural
science.
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