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Terminem ,neurobiologia” (polski odpowiednik
neuroscience) mozna okresli¢ catos¢ nauk badajacych
uklad nerwowy. Zdefiniowanie etologii jest trudniej-
sze, jednoznaczna, ogélnie przyjmowana definicja

- etologii wciaz jeszcze nie istnieje. Punktem spornym
jest przede wszystkim zakres tego pojecia. Jedna
z najczesciej proponowanych definicji okresla etolo-
gi¢ jako ,,obiektywistyczna nauke o zachowaniu si¢”.
Okreslenie ,,obiektywistyczna” oznacza, ze w wyjas-
nianiu przyczynowym zachowania si¢ uwzglednia si¢
jedynie czynniki poddajace si¢ obiektywnej analizie
(nie uwzgledniajac proceséw psychicznych). Nalezy
podkreslic, ze etologia nie zaprzecza istnieniu zjawisk
subiektywnych, jedynie nie uznaje odwotywania si¢
do nich za wystarczajace wyjasnienie mechanizméw
zachowania sie.

Z jedynym zastrzezeniem — obiektywnosci badan
1 interpretacji — etologia miataby wigc objaé caloéé
badan nad zachowaniem si¢. Niestety jednak, jest to
postulat wciaz jeszcze nie w pelni urzeczywistniony.
Postep wiedzy o zachowaniu si¢ nie dokonywat si¢
bowiem w obrebie jednorodnej, zintegrowanej nauki
o zachowaniu si¢ — lecz w calej konstelacji kierun-
kow badawczych. Kierunki te mialy w duzej mierze
charakter szkot rozwijajacych wiasne doktryny i ma-
jacych tendencj¢ do ignorowania dorobku osiagnie-
tego dzigki odmiennym podejsciom badawczym. Nie
oznacza to, ze nie bylo pomig¢dzy nimi zadnej komu-
nikacji — miala ona jednak czesciej charakter pole-
miki Jub prob ,przettumaczenia” osiagnie¢ sasied-
niego kierunku na wlasny ,,jezyk” niz prob syntezy
catosci dorobku w dziedzinie wiedzy o zachowaniu
si¢.

Terminem ,.etologia” (w wezszym tego stowa zna-
czeniu) okre$la sie wiasnie jedna z takich szkét,
nalezaca do $redniego pokolenia kierunkéw badaw-
czych zajmujacych si¢ biologicznymi podstawami
zachowania si¢. Powstanie jej poprzedzila okoto
szes¢dziesigcioletnia historia badan mechanizmow
zachowania si¢ prowadzonych w obrebie takich
dziedzin jak zoopsychologia, behawioryzm, tzw.

Neuroetologia to nauka stawiajaca sobie za cel poszukiwanie
zwigzkow oraz wyjasnianie zalezno$ci pomiedzy funkcjonowa-
niem ukladu nerwowego a zachowaniem si¢. Neuroetologiczne
mechanizmy uczenia si¢ i pamieci badane s3 jednak nie tylko
metodami neuroetologii, lecz takze ,,czystej” neurobiologii oraz

psychologia poréwnawcza oraz szkola Pawlowa.
W momencie powstania etologii dorobek tych szko6t
bytjuz bardzo znaczacy i — co wigcej — perspektywy
kontynuacji badan zapoczatkowanych w ich obrebie
byly bardzo obiecujace. Utwierdzalo to przedstawi-
cieli tych kierunkéw w przekonaniu o stusznosci
obranego podejscia badawczego.

Program badawczy etologii, sformulowany gtow-
nie przez dwoch najwybitniejszych jej wczesnych
przedstawicieli, K. Lorenza i N. Tinbergena, propo-
nowal przede wszystkim nowy punkt widzenia, spoj-
rzenia z nowej perspektywy na mechanizmy zacho-
wania si¢. Usilowal zreorganizowa¢ wiedze o zacho-
waniu si¢ wokol nowego systemu odniesienia.

Na czym polega nowos¢ i odmiennosc etologicznej
perspektywy na przyczynowe uwarunkowania za-
chowania si¢? Zgodnie z rzadziej uzywana, lecz
szczegolnie trafna definicja zaproponowang niedaw-
no przez Goulda i Marlera, etologia to ,nauka
o zachowaniu si¢ zwierzat w ich naturalnym $rodo-
wisku”; nauka o ,,zwierzeciu w jego $wiecie”, jak to
ujmowat Tinbergen.

W odréznieniu od wcze$niejszych kierunkow po-
$wigconych badaniom mechanizmoéw zachowania
sig, uwaga etologii skupia si¢ przede wszystkim na
wypracowaniu jak najpelniejszego pogladu na za-
chowanie si¢ zwierzat poprzez szczegdtowe badania
mozliwie najwigkszej liczby zachowan u mozliwie
najwickszej liczby gatunkow. Podkreslajac koniecz-
no$¢ osiagniecia pelnej wiedzy o przyczynowych
uwarunkowaniach zachowania si¢ — etologia by-
najmniej nie rezygnuje z prob stworzenia uniwersal-
nej teorii zachowania sie.

Przedetologiczne kierunki badawcze najczesciej
skupialy uwage na najbardziej elementarnych za-
chowaniach si¢. Zgodnie z duchem behawioryzmu,
przyczyn tych zachowan si¢ szukano zwlaszcza
w wywolujacych je bodzcach, w szczegolnosci zew-
netrznych: owe elementarne aktywnosci traktowano
zreguly jako ,,reakcje” (,odpowiedzi”, ,,odruchy”) na
odpowiednie bodzce. Etologia, zgodnie ze swoim
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postulatem ,badania zwierzecia w jego $wiecie”,
nawet w badaniach poszukujacych elementarnych
zachowan si¢ starata si¢ nie utracic¢ z oczu tego, co si¢
rozgrywa na osobniczym poziomie organizacji; co
wiecej, rowniez na poziomie relacji ,,osobnik — jego
srodowisko” (obecne, do ktorego jest on przystoso-
wany, i przeszte, ktore ksztattowato jego przodkow
w taki, a nie inny sposob w procesie ewolucji). Stad tez
w badaniach uwarunkowan przyczynowych zacho-
wania si¢ etologia nie ograniczala si¢ do poszukiwan
aktualnych przyczyn (budowa i stan ukladu nerwo-
wego; bodzce zewngtrzne), lecz starata si¢ wyjasnic
roéwniez, jak dane zachowanie si¢ powstalo w roz-
woju ontogenetycznym, w rozwoju filogenetycznym
oraz jaka ma funkcj¢ przystosowawcza (z czym wigze
si¢ jego powstanie i utrwalenie si¢ W procesie ewo-
lucji). Sa to stynne ,cztery pytania dlaczego?”
Tinbergena. Znéw pojawia si¢ kwestia perspektywy:
odpowiedz na kazde z tych pytan jest rozna: kazda
jest poprawna, zadna nie jest kompletna. Aby przy-
blizy¢ ten rodzaj rozumowania, Hinde uzywa przy-
kladowych odpowiedzi, jakich na te ,cztery pytania”
méglby udzieli¢ kto§ pragnacy wyjasni¢, dlaczego
w rece ludzkiej kciuk porusza si¢ inaczej niz inne
palce. Pierwsza z tych odpowiedzi (wskazujgca na
aktualne przyczyny badanego zjawiska) odwotataby
sie do roznic anatomicznych miedzy kciukiem 1 in-
nymi palcami. Druga (odwolujaca si¢ do ontogenezy)
opisalaby rozwoj embrionalny kciuka. Trzecia (tzw.
wyjasénienie funkcjonalne) polegataby na wskazaniu,
ze przeciwstawny kciuk ufatwia chwytanie
przedmiotdw, wspinanie si¢ po drzewach itp. Wresz-
cie czwarta (odwotujaca sie do filogenezy) wskaza-
laby, ze cztowiek pochodzi od malp, ktore rowniez
miaty przeciwstawny kciuk.

W poszukiwaniach aktualnych przyczyn zacho-
wan si¢ etologia kladta szczegolny nacisk nie tylko na
zewnetrzne bodzce wyzwalajace, lecz zwlaszcza na
czynniki endogenne, w szczegdlnosci podkreslajace
role tzw. wewnetrznej motywacji jako czynnika wa-
runkujacego ujawnianie si¢ okreslonych zachowan.
Charakterystyczne dla etologii jest rowniez skupienie
uwagi na dziedzicznych czynnikach sprawczych za-
chowania sie. Szczegolnie intensywnie badano wigc
nie tyle procesy uczenia si¢ i ich skutki, co zachowa-
nia sie pojawiajace si¢ spontanicznie (nawet przy
wezesnej izolacji zwierzecia od innych osobnikow
tego samego gatunku) i charakterystyczne dla bada-
nego gatunku. Tutaj etologia wprowadzila wicle
pojeé, ktore do dzis odgrywaja wazna rolg w stawia-
niu hipotez i w interpretacji uzyskanych danych.
Najwazniejsze z nich to ,bodziec wyzwalajacy”
i ,wrodzony mechanizm wyzwalajacy”, odzwiercie-
dlajace poglad, ze zwierzgta w sposob wrodzony
(genetycznie zaprogramowany i charakterystyczny
dla gatunku) rozpoznaja wazne obiekty lub zjawiska
w swoim $rodowisku i reaguja na nie. Kolejne z tych
poje¢ to ,sztywny schemat ruchowy” — wysoce
stereotypowa koordynacja elementarnych aktow be-

hawioralnych, wyzwalana jako zintegrowana catosc.
Obecnie moéwimy raczej o ,,programach ruchowych”,
nie precyzujac, czy chodzi tu o programy ruchowe
wrodzone, czy nabyte. Wreszcie pojecie ,,instynktu”
— zgodnie z definicja Tinbergena — ujmowane jest
jako ,,hierarchicznie zorganizowany mechanizm ner-
wowy, podatny na przyjecie okreslonych bodzeow
wewnetrzych i zewnetrznych, przygotowujacych jego
akcje, wyzwalajacych, i kierujacych nia — i reagujacy
na nie skoordynowanymi ruchami, majacymi znacze-
nie przystosowawcze”.

Etologia a badania uczenia si¢

Zainteresowanie wrodzonymi, spontanicznymi for-
mami zachowania si¢ wplyneto rowniez na perspek-
tywe, z jakiej etolodzy przystgpowali do analizy
mechanizmow uczenia si¢. Tradycyjne badania ucze-
nia si¢ stawialy w centrum uwagi przede wszystkim
wybrane, mozliwie clementarne i stereotypowe ,.re-
akcje” (,,odpowiedzi”, ,,odruchy”) oraz zmiany wa-
runkéw, ktore musza by¢ spetnione dla ich pojawia-
nia sie. We wszystkich tych przypadkach uwaga
badaczy skupiata si¢ najczesciej dos¢ paradoksalnie
— na stanie docelowym, osiaganym na skutek ucze-
nia sic — uczenie si¢ bylo czgsto postrzegane jako
przyblizanie si¢ do z gory zatozonego stanu docelo-
wego, a nie jako nagle lub stopniowe modyfikacje
stanu wyjéciowego. Postawa ta wyrazala si¢ w czgs-
tym stosowaniu tzw. kryterium (czgsto okreSlanego
do$¢ arbitralnie, na przyklad jako procent ,prawi-
dtowych” odpowiedzi). Czgsto tez upraszczano opis
zachowania si¢ badanych zwierzat, nierzadko nie
wykraczajac poza dychotomi¢ ,,odpowiedzi popra-
wnych” i ,,bledow”, bez wnikania w ich charakter ani
w przyczyny pojawiania si¢ takich, a nie innych
zachowan sie. Oczywiécie postawa taka, cho¢ dos¢
typowa, nie byla uniwersalna. Znamiennym wyjat-
kiem sa tu, na przyktad, badania nad tzw. nerwica
eksperymentalna.

Podejscie etologii umieicilo w centrum uwagi
badacza rowniez stan wyjsciowy — zachowanie si¢
osobnikéw ,naiwnych”. Poczawszy od klasycznych
prac Tinbergena uczenie si¢ traktowane bylo jako
integralny element instynktu i rozpatrywane z tej
perspektywy. Zblizone stanowisko zajal tez inny
z wybitnych przedstawicieli klasycznej etologii. W.H.
Thorpe, a obecnie zwlaszcza J.L. Gould podtrzymuje
taki poglad. Ponadto etologia rozwingla szczegotowe
badania nad uczeniem si¢ wielu rozmaitych gatun-
kow zwierzecych, zwlaszcza w kontekscie ich przy-
stosowania do wymogdw naturalnego $rodowiska.
Kontynuujac tradycje badan zapoczatkowanych je-
szcze przez O. Heinrotha (nauczyciela K. Lorenza)
szczegdlng uwage po$wigcono tzw. wpajaniu (ang.
imprinting) i zjawiskom mu pokrewnym.

Czy mozna wigc mOwi¢ o istnieniu etologicznej
teorii uczenia sie? Odpowiedz na to pytanie nie jest
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jednoznaczna. Etologia powstata bowiem, gdy istnia-
1y juz dobrze rozwinigte i cieszace sic powszechnym
uznaniem tzw. teorie warunkowania, uznawane po-
wszechnie za ogolne teorie uczenia sig. Te odkrycia
etologii, ktore nie miescily sie w ich ramach, mozna
wiec bylo potraktowac dwojako: albo jako przestanki
wskazujace, ze teorie warunkowania nalezy modyfi-
kowac badz nawet odrzuci¢, albo jako ,,wyjatki od
reguly”, _specjalne, nietypowe formy uczenia si¢”.
Przez dhugi czas etologia zajmowata to drugie stano-
wisko, starajac si¢ przyswoiC system pojec teorii
warunkowania i wlaczy¢ go w ramy wlasnej teorii
zachowania si¢. Przez dlugi czas pojawialy sig¢ wciaz
liczniejsze odkrycia coraz to nowych ,specjalnych
form uczenia si¢”, nie mieszczacych si¢ w ramach
klasycznych teorii warunkowania. W koncu liczba
takich przypadkéw wzrosta do tego stopnia, ze ich
znaczenie dla ogolnego pogladu na mechanizmy
uczenia si¢ nie moglo by¢ dluzej ignorowane. Nie-
dawno Gould i Marler zaproponowali okreslenie
calej grupy zjawisk zblizonych do wpajania terminem
,,wybiorcze uczenie si¢” (ang. selective learning). Wy-
mieniaja oni nastt;pujqce cechy charakterystyczne
tego typu uczenia sig:

1) wystepowanie tzw. okresow krytycznych zwa-
nych tez ,fazami wrazliwymi”,

2) wrodzone wyzwalanie uczenia si¢ przez specyfi-
czne tzw. bodzce-znaki;

3) wybidrczo$¢ w zapamigtywaniu cech bodzca
(zapamietywanie czesto jedynie bardzo szczegdlnych,
wielomodalnych jego cech);

4) czesto wysoka opornosc na odwracalnosc, blis-
ka nieodwracalnosci;

5) zazwyczaj brak oczywistego zewngtrznego
wzmocnienia.

Jak dotad ogdlny poglad na mechanizmy uczenia
si¢ przyjmowany przez etologow nie stanowi jednak
syntezy teorii warunkowania i teorii wybidrczego
uczenia sig, lecz jest raczej zestawieniem tych dwoch
teorii bez ostatecznej ich integracji. Mozna powie-
dziec, Ze etologiczny poglad na uczenie si¢ ma dwa
korzenie: jeden wywodzacy si¢ z wlasnego podejscia
badawczego, drugi przejety (i przejmowany na bieza-
co) z dorobku teorii warunkowania.

Co ciekawe, kontynuatorzy szkot badawczych
ktore w najwigkszym stopniu przyczymly si¢ do
rozwoju teorii warunkowania i jej przy_]ema Jako
ogolnej teorii uczenia si¢ ostatnio zaczgli rowniez
coraz szerzej odwolywaé si¢ do zdobyczy etologii.
Powstanie etologii nie zahamowato rozwoju nowych
kierunkow badawczych obierajacych sobie za przed-
miot zachowanie si¢ i uczenie. Nalezy tu wymienic
zwlaszcza socjobiologie, ekologi¢ behawioralna oraz
kognitywizm (kierunek stanowiacy zar6wno konty-
nuacjg, jak i polemike z behawioryzmem, skupiajacy
uwage na biologicznych podstawach procesow poz-
nawczych zwierzat).

Neuroetologia Spiewu ptakéw

W poznawaniu neuroetologicznych mechanizmow
uczenia si¢ 1 pamigci szczegolna role odegraly bada-
nia nad uczeniem si¢ §piewu przez ptaki. W bada-
niach tych szczegoélnie wazne bylo zastosowanie
czysto etologicznej analizy badanych zjawisk oraz
konsekwentne teoretyczne podejscie etologiczne. Sta-
nowia one zarazem jeden z najlepszych przykladow
osiaggni¢cia badawczego mozliwego jedynie dzigki
wspolpracy etologii, neurobiologii i neuroetologii.

Spiew ptakéw to specyficzna, ztozona forma wo-
kalizacji, typowa dla samcow i pelniaca funkcje
obrony terytorium oraz wabienia i pobudzania sa-
mic. Najmniejszym jej elementem jest nuta; nuty
tworza sylaby, te za§ — frazy, frazy z kolei skladaja si¢
na piesni, za$ piesni — na repertuar. Nuty i sylaby
tworza rézne wzorce, zgodnie z regulami swoistej
»Skladni”, zmieniajacymi si¢ w zaleznosci od bada-
nego gatunku.

Spiew ptakow $piewajacych i papug kontrolowany
jest przez stosunkowo dobrze poznany system jader
przodomédzgowia. Najwazniejszym z tych jader jest
NIF (nucleus interfacialis), gdzie inicjowane sa syg-
naly nerwowe zwiazane z wykonywaniem piesni,
nastepnie HVc (hyperstriatum ventrale pars caudale)
oraz RA (nucleus robustus archistriatalis). Jak sie
wydaje, jadra HVc i RA wystepuja jedynie u ptakow
$piewajacych i to tylko u tych, ktore ucza si¢ $piewu.
Co wiecej, u kanarka wykryto staba, co prawda, ale
istotng korelacje pomiedzy zlozonoscia piesni (liczba
sylab) a rozmiarami HVc i RA. System kontroli
nerwowej Spiewu ptakoéw ma jeszcze jedna ceche
— nierdwnomiernie rozwinigte potkule mozgowe. Co
cickawe — podobnie jak w przypadku kontroli
mowy u czlowieka, rowniez u ptakow $piewajacych
przewage ma lewa potkula. Jak wynika z ekspery-
mentow z jedno- i obustronnymi uszkodzeniami
w obrebie HV ¢, uszkodzenia lewostronne powoduja
o wiele wigksze zaburzenia struktury pie$ni niz
podobne uszkodzenia prawostronne.

Uczenie si¢ Spiewu i jego fazy wrazliwe

Jak si¢ ocenia w przypadku mniej wiecej polowy
gatunkow ptakéw samce wychowane w izolacji (w
dzwickoszczelnej kamerze odgradzajacej je od wszel-
kich odgloséow dochodzacych ze srodowiska) $pie-
waja nastepnie normalnie, zgodnie ze specyficznym
dla gatunku wzorcem. W drugiej polowie przypad-
kow (wiekszo$C ptakow $piewajacych, papugi, koli-
bry) wczesna izolacja samcoéw powoduje powstanie
$piewu zaburzonego. Jezeli jednak ptaki te, w okre-
Slonym wczesnym okresie zycia maja moznos¢ stu-
chania nagran §piewu samca tego samego gatunku,
po dojsciu do odpowiedniego wieku sa w stanie
$piewa¢ normalnie. Dowodzi to, ze u tych gatunkow
decydujaca rol¢ w rozwoju ontogenetycznym $piewu
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odgrywa uczenie si¢, oparte na percepcji bodzcow
dzwigkowych.

Piesn izolowanego ptaka jest normalna, nawet jesh
stuchat on piesni samca tego samego gatunku jedynie
przez krotki czas we wezesnym okresie zycia na dlugo
przed rozpoczeciem prob wlasnego spiewu. Dowodzi
to, ze¢ w uczeniu si¢ $piewu wystepuje tzw. faza
wrazliwa (zwana tez ,,okresem krytycznym”), podob-
nie jak w wielu innych odmianach wybidrczego
uczenia si¢ (na przyklad w roéznych odmianach
wpajania) i wielu innych procesach rozwojowych (na
przyklad w ontogenezie percepcji wzrokowej ssa-
kow).

W uczeniu si¢ $piewu wyr6zniamy wigc trzy kolej-
ne fazy:

— faze sensoryczna (okres krytyczmy, w czasie
ktorego ptak musi mie¢ mozno$¢ stuchania wiasci-
wego modelu piesni);

— okres ,,ciszy behawioralnej” (trwajacy od kilku
sekund do kilkudziesi¢ciu dni), w ktorym informacja
zmagazynowana w czasie fazy sensorycznej nie jest
w zaden uzewnetrzniajacy si¢ sposob przestuchiwana;

— faze sensorimotoryczna, w czasie ktorej ptak
metoda prob i bledow udoskonala swa piesn, az do
powstania jej ostatecznej postaci, zgodnej z modelem
styszanym podczas fazy sensorycznej.

Czesto jest tylko jeden okres krytyczny (w p6znym
dziecinstwie ptaka) umoiliwiajqcy nauczenie si¢ pie-
$ni. Jego dlugosc jak rowniez odstep miedzy faza
sensoryczng i sensorimotoryczng jest swoista dla
gatunku. U niektorych gatunkow (na przyklad u ka-
narka) istnieje jednak caly system faz wrazliwych:
plastycznios¢ umozliwiajaca modyfikacje piesni od-
nawia si¢ w kolejnych cyklach reprodukcyjnych.

Neurobiologiczne i endokrynologiczne korelaty tej
plastycznosci u kanarka sa do$¢ dobrze poznane:
w niektorych jadrach mozgu uczestniczacych w kon-
troli piesni (HVc i RA) stwierdzono wystgpowanie
rocznego cyklu rozrostu dendrytow i nastepnie ich
wycofywania si¢. Cykl ten skorelowany jest ponadto
z fluktuacjami poziomu testosteronu we krwi. Sadzi
sie, ze testosteron dziala bezposrednio na system
kontroli §piewu, indukujac wzrost (somatyczny i den-
drytyczny) niektorych jego neuronow. Wiadomo tez
z badan behawioralnych, ze testosteron stymuluje
$piewanie u mlodych ptakow, samic i kastrowanych
samcow.

Podobnie jak w przypadku innych znanych z eto-
logii i neurobiologii okresow krytycznych, fazy wraz-
liwe uczenia si¢ §piewu przez ptaki maja wlasciwosc¢
,samozakonczania si¢” przy dostgpie i pod wplywem
wlasciwej stymulacji. Przy braku takich bodzcow,
okresy te przedluzaja sie.

Rola i wlasciwoSci wzorcow piesni-szablonéw
U wielu gatunk 6w ptakow, osobniki, ktére w okresie

krytycznym mialy moznos¢ stuchania piesni samca
tego samego gatunku, lecz ktore zostaly pozbawione

stuchu przed rozpoczeciem wstepnych prob Spiewu (a
wiec nie mogly stysze¢ wlasnej wokalizacji) rozwijaja
piesn o niezmiernie uproszczonej strukturze, nicomal
pozbawiona cech charakterystycznych dla gatunku.
Natomiast ptaki, ktore zawsze przebywaly w izolacji
akustycznej i nigdy nie styszaly piesni samca wlasne-
go gatunku, ale przez caly czas mogly shucha¢ wlas-
nych prob §piewu — roéwniez rozwijaja piesn nienor-
malna, lecz z zachowaniem o wiele wigcej rozpozna-
walnych cech charakterystycznych dla gatunku (pa-
trz ryc.). Wskazuje to na istnienie w mozgu ptakow
tzw. szablonow (ang. template) — wzorcow piesni, do
ktorych metoda prob i bledow ptak usituje upodob-
ni¢ wlasna wokalizacje, korzystajac w tym ze stucho-
wego sprzezenia zwrotnego. Ptaki pozbawione stu-
chu przed rozpoczeciem prob §piewu pozbawione sg
mozliwosci porOwnywania wlasnego Spiewu z jego
szablonem stad tez wysoce zaburzony charakter ich
wokalizacji. U ptakow wychowanych w catkowitej
izolacji od dzwigkow zewnetrznych piesn zachowuje
jednak wiele rozpoznawalnych cech charakterystycz-
nych dla gatunku; dowodzi to, ze szablon nie ma
wylacznie natury nabytej. Z drugiej strony, piesn
takich ptakow nie jest w pelni typowa — co dowodzi,
ze cechy nabyte udoskonalaja ostateczny ksztalt
szablonu piesni. Sposob w jaki zachodzi to ,,ulepsze-
nie” szablonu przez jego wzbogacanie wiasnosciami
nabytymi nie ma przy tym charakteru uniwersalnego:
zalezy on od gatunku ptaka. U niektorych gatunkow
zmieniajg si¢ jedynie pewne szczegdly struktury nut
i sylab. U innych gatunkoéw niektore charakterysty-
czne dla gatunku nuty nie pojawiaja si¢ w ogole
w izolacji. Swiadczy to o tym, ze kodujace je szablony
wymagaja uaktywnienia przez wlasciwe bodzce $ro-
dowiskowe. Ogolny szablon piesni moze wigc mie¢
strukture zlozong i by¢ w istocie zespolem tzw.
szablonéw aktywnych i tzw. szablondéw utajonych,
wymagajacych uaktywnienia przez odpowiednia
stymulacje¢ (patrz. ryc.).

Czy wszystkie bodzce stuchowe odbierane w okre-
sie krytycznym moga postuzy¢ do wzbogacenia sza-
blonu pie$ni? W przypadku wigkszosci gatunkow
ptakow, ktore musza uczy¢ si¢ $piewu, pieSn samca
obcego gatunku nie jest akceptowana jako model
wilasnej piesni. Samce, ktore w okresie krytycznym
styszaly wylacznie piesn samca obcego gatunku, nie
beda jej w przyszlosci imitowac (mimo iz doskonale ja
styszaly). Piesn ich bedzie identyczna z piesnig pta-
kow, ktore w okresie krytycznym nie styszaty zadnej
piesni. Dane te $wiadcza o selektywnosci w akcep-
towaniu bodzcow stuchowych dochodzacych ze $ro-
dowiska jako modelu przysztej wlasnej piesni.

W przypadku okoto 15% gatunkow ptakow spie-
wajacych wystepuje jednak imitowanie piesni innych
gatunkow. Na pierwszy rzut oka mogloby si¢ wy-
dawa¢, ze taka zdolno$¢ do nasladowania innych
gatunkow wyplywa z istnienia bardziej rozwinigtej
generalnej zdolnosci do uczenia sie. Przypuszczalnie
jest jednak wrecz przeciwnie: zdolno$¢ ta wyplywa
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Sonogramy piesii dwoch gatunkow amerykanskich ptakow wroblowatych. A. Piesni samcow normalnych. B. Pieéni samcow poddanych wczesnej izolacji. C.
Piesni samcow pozbawionych stuchu we wezesnym okresie zycia. Strzatki wskazuja nuty rozwijajace si¢ normalnie nawet w izolacji (a wiec kodowane
przypuszczalnie przez szablony ,.aktywne”) oraz nuty nieobecne w piesni samcow izolowanych (a wiec kodowane przypuszczalnie przez szablony ,,utajone™.
Wrodzone cechy charakterystyczne dla gatunku sa dobrze widoczne w piesniach samcéw izolowanych, co $wiadczy o roli szablonéw w formowaniu si¢ piesni.
Niektore cechy charakterystyczne dla gatunku sa zachowane nawet w piesniach samcow pozbawionych shuchu, co z kolei $wiadczy o roli wrodzonych
centralnych programéw ruchowych w sterowaniu wykonywaniem pieéni wg Marlena, zmienione.

najprawdopodobniej z mniejszej selektywnosci me-
chanizméw umozliwiajacych filtrowanie bodzcow
stuchowych. Wiasnie dlatego réwniez piesni innych
gatunkow moga by¢ obrane jako model piesni wias-
nej.

Co decyduje o zaakceptowaniu bodzcow akustycz-
nych jako modelu piesni wlasnej u pozostatych 85%
ptakow Spiewajacych? Takze i w przypadku tych
gatunkow mozliwe jest w pewnych warunkach imi-
towanie pie$ni innych gatunkow. Ptaki, ktore w okre-
sie krytycznym stuchatly syntetycznych piesni, w kto-
rych elementy piesni wlasnego i obcego gatunku
zostaly sztucznie przemieszane, wkomponowywaly
w strukture pozniejszej wlasnej piesni takze i elemen-
ty piesni obcego gatunku (zawsze catkowicie przez nie
odrzucanej w formie czystej, nawet jesli wystuchi-
wana byla na przemian z cala piesnia wlasnego
gatunku). Dowodzi to, ze niektore elementy piesni
wlasnego gatunku moga dziata¢ jako bodzce wyzwa-
lajace akceptacj¢ i uczenie si¢ odbioru innych bodz-
cow dzwigkowych pojawiajacych si¢ w ich sgsiedz-
twie czasowym. Jak si¢ wydaje, jedynym i wystarcza-
jacym warunkiem uczenia si¢ jest w tym przypadku
Scista korelacja wystepowania w czasie bodzcow
wyzwalajacych uczenie si¢ i bod7coéw podlegajacych
zapamigtywaniu. Nie jest tu wigc, jak si¢ wydaje,
potrzebne zadne inne zewngtrzne wzmocnienie.

Jaki charakter maja bodzce wyzwalajace akcepta-
cje modelu piesni? Sa to z reguly bodZce o charak-
terze wrodzonym. Najczesciej sa to bodzce stuchowe,
stanowigce elementy piesni danego gatunku. W za-
leznosci od gatunku moze to by¢ obecno$¢ pewnych
szczegblnych nut czy sylab, badz tez wzorzec calej

piesni i definiujace go cechy charakterystyczne skla-
dni. Moga to by¢ tez bodzce wzrokowe.

Jak si¢ przypuszcza, role wrodzonego mechanizmu
wyzwalajacego akceptacje modelu piesni odgrywaé
moze sam szablon pieéni. Szablon dziatatby wiec nie
tylko jako wzorzec, wedlug ktorego ksztattuje sie
(z udzialem sluchowego sprzezenia zwrotnego) osta-
teczna forma piesni w fazie sensorimotorycznej $pie-
wu, lecz réwniez jako wybidrcezy system umozliwiaja-
cy juz w fazie sensorycznej uczenia sie $piewu iden-
tyfikacje wilasciwych modeli piesni przez aktywne
»hiltrowanie” naplywajacych bodzcow stuchowych.

Jak si¢ wydaje, szablony pelnia ponadto jeszcze
jedna istotna funkcjg w procesie uczenia si¢ $piewu:
przypuszczalnie to aktywacja szablonu zapoczatko-
wuje proces magazynowania modelu pieSni w pa-
migci dhugotrwalej. Jak si¢ wydaje, mechanizm tego
jest nastepujacy: ztozony dZzwiek jest slyszany i prze-
chowywany w pamigci krotkotrwalej az do chwili,
gdy pojawia si¢ bodziec wyzwalajacy uczenie si¢. Ten
bodziec uaktywnia szablon; uaktywniony szablon za$
z kolei uruchamia komendg przekazania calego zlo-
zonego dzwigku do pamieci dlugotrwalej.

Jak si¢ wydaje, zapamietywanie ztozonych bodz-
cow stluchowych pociaga za soba daleko idace ich
przeksztatcanie. W szczegolnosci wydaje sig, ze piesn
rozbijana jest w tym procesie na czesci skladowe:
frazy, sylaby i nawet nuty. W fazie sensorimotorycz-
nej rozwoju piesni musi byé wigc przywrocony pier-
wotny porzadek jej elementow. W niektorych przy-
padkach ptak dokonuje ich rekombinacji, co prowa-
dzi do powstania nowych sekwencji. Czasem w po-
srednich stadiach rozwojowych piesni wystepuja tez
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improwizacje i inwencje, co nadaje piesni charakter
indywidualny.

Czy wszystkie elementy piesni sa nabywane z row-
na latwoscia? Podobnie jak w wielu innych rodzajach
uczenia sie, obserwujemy rowniez i tu wyrazne prefe-
rencje. W sposob zalezny od gatunku ptaki skupiaja
uwage przede wszystkim na pewnych wybranych
parametrach piesni. Istnieja wyrazne réznice w szyb-
kosci uczenia si¢ roéznych parametrow piesni i — naj-
czgiciej skorelowane z nimi — réznice w wiernosci,
z jaka s one nastepnie odtwarzane.

Rola wrodzonych i nabytych programéw ruchowych
w sterowaniu Spiewem ptakow

Nawet u ptakéw wychowanych w izolacji i po-
zbawionych stuchu w bardzo wczesnym okresie Zycia
moga byé zachowane pewne aspekty charakterys-
tycznej dla gatunku struktury piesni (ryc.). Dotycza
one miedzy innymi uzywanych czestotliwosci, dlugo-
$ci pie$ni, jej struktury odcinkowej oraz repertuaru.
Dowodzi to, ze w determinowaniu charakterystycz-
nych dla danego gatunku cech piesni uczestnicza nie
tylko szablony (wymagajace przeciez dla swego funk-
cjonowania stuchowego sprzezenia zwrotnego), lecz
takze specyficzne dla danego gatunku, wrodzone
centralne programy ruchowe. U ptakow pozbawio-
nych stuchu uproszczone, lecz jeszcze rozpoznawalne
wersje typowego dla gatunku Spiewu sa wlasnie
generowane wylacznie przez te programy.

To podwdjne sterowanie wykonywaniem Spiewu
— za posrednictwem szablonoéw uzaleznionych od
stuchowego sprzezenia zwrotnego i za posrednict-
wem autonomicznych centralnych programow ru-
chowych — stanowi doskonaly przykiad bardzo
czesto podkreslanego ostatnio przez etologow zjawi-
ska — a mianowicie wielosci systemow kontroli
zabezpieczajacych w sposob rownolegly lub/i wzaje-
mnie si¢ wspomagajacy istotne dla zwierzgcia funk-
cje.

U wielu gatunkow pozbawienie stuchu po cal-
kowitym wykrystalizowaniu si¢ pieSni nie wnosi juz
zadnych zmian w jej ksztalt. Dowodzi to, ze w pel-
ni uformowana pie$n moze przejs¢ catkowicie pod
kontrole jedynie nabytego programu ruchowego: dla
jej wykonywania szablony przestaja juz by¢ ko-
nieczne.

Neurony specyficzne dla piesni wlasnej ptaka

Badania elektrofizjologiczne metoda rejestracji ak-
tywnoséci spontanicznej i wywolanej pojedynczych
komoérek doprowadzily do wykrycia w HVc wielu
ptakow neurondw zwiazanych w sposob specyficzny
z wlasna, wyuczona piesnia ptaka. Jak wykazaly te
badania, HVc zawiera zarOwno neurony ruchowe,
jak i stuchowe. W obu tych klasach odnaleziono
komorki o whasciwosciach $wiadczacych o ich zwiaz-
ku z uczeniem si¢ Spiewu. Tak wigc wykryto tam
neurony ruchowe, ktore byly aktywne jedynie tuz

przed oraz podczas wykonywania specyficznego
wyuczonego wzorca dzwigkowego. Wykryto rowniez
neurony shuchowe, ktore odpowiadaly aktywnoscia
jedynie na wlasna pien ptaka. Neurony takie nie
reaguja lub prawie nie reaguja na elementy sktadowe
(frazy) piesni, odpowiadajac jedynie na okreslone
sekwencje takich fraz. Komorki te odpowiadaja
réwniez na pie$ni innych osobnikow tego samego
gatunku, ale wylacznie tych, ktore uzywaja tego
samego dialektu. Jezeli piesn jest zaburzona wskutek
izolacji ptaka od wczesnego okresu zycia, j€go ,,neu-
rony piesni” odpowiadaja na t¢ wiasnie nietypowa jej
wersje, a milcza w odpowiedzi na wersj¢ typowa dla
gatunku. Wreszcie jezeli piesn odbiega od modelu
styszanego podczas fazy sensorycznej, neurony te
odpowiadaja aktywnos$cia na ostateczng wersj¢ pie-
$ni, a nie na jej model.

Wklad etologii w poznanie neuroetologicznych
mechanizméw uczenia si¢ Spiewu przez ptaki

Od tych odkry¢ do ostatecznego rozszyfrowania
neuroetologicznych podstaw uczenia si¢ Spiewu przez
ptaki czy choéby tylko do ostatecznego zrozumienia
neurobiologii szablondw jest jeszcze niezmiernie da-
leka droga. Daja nam one jednak pojgcie o ztozonosci
i r6znorodnosci czynnikow dziedzicznych i nabytych
uczestniczacych w tym procesie; stanowia takze,
o0 czym juz wspomniano doskonaty przyklad wspot-
pracy etologii, neurobiologii i neuroetologii. Wkiad
etologii w dziedzinie teorii wyraza si¢ zwlaszcza
wprowadzeniem wielu poje¢ z ogélnej etologicznej
teorii zachowania si¢ i ciaglym podkreslaniem zna-
czenia okreslanych nimi zjawisk. Nalezy wymieni¢
zwlaszcza pojecia okresu krytycznego, bodzca wy-
zwalajacego, wrodzonego mechanizmu wyzwalajace-
go, programu ruchowego oraz preferencji w uczeniu
sic elementéw zlozonych bodzcow. W badaniach
etologicznych powszechne jest rowniez stwierdzanie
specyficznosci badanych zjawisk. W dziedzinie meto-
dyki badan doswiadczalnych wklad etologii wyraza
sie zwlaszcza w szerokim stosowaniu metody wczes-
nej izolacji zwierzat, jak rOwniez w przeprowadzaniu
szczegolowej etologicznej analizy badanych zacho-
wan jeszcze przed probami ich korelowania ze zjawis-
kami z dziedziny neurobiologii.

Co jednak najwazniejsze, badania nad neuroetolo-
gicznymi mechanizmami uczenia si¢ Spiewu przez
ptaki moga bez watpienia stanowi¢ Zrodlo inspiracji
dla dalszych badan innych typow uczenia si¢, gdyz
ich wyniki zachecaja niewatpliwie do poszukiwania
swoich odpowiednikow w innych zloZonych proce-
sach rozwoju i modyfikacji zachowan si¢. Badania
takie sa juz obecnic w toku i przynosza dalsze
fascynujace rezultaty; omowienie ich wykracza juz
jednak poza ramy tego artykuhu. O



