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Streszczenie:

Symetria uktadéw przestrzennych zalicza si¢ do kategorii wskazéwek geometrycznych,
opierajacych si¢ na wzglednych, abstrakcyjnych, relacjach obiektow, a nie ich doktadnej
charakterystyce. Zbadanie zjawisk zwigzanych z geometrycznymi aspektami nawigacji
owadow posiada znaczenie dla debaty nad zdolnoscig owaddéw do formowania i
wykorzystania internalnych reprezentacji zjawisk 1 obiektow. Cel niniejszej rozprawy
stanowito zbadanie zdolno$ci $wierszcza domowego (Acheta domesticus) do percepcji i
wykorzystania geometrycznych cech $rodowiska w zachowaniach nawigacyjnych. W
badaniach ujetych w ramach rozprawy skupiono si¢ na wykorzystaniu symetrii srodowiska
jako wskazowki umozliwiajacej odnajdywanie celu w zadaniu nawigacyjnym. Na potrzeby
pracy dokonano implementacji i ewaluacji paradygmatu badawczego pozwalajacego na
systematyczne badanie zachowan nawigacyjnych z wykorzystaniem wskazowek o
charakterze geometrycznym (dazac do jak najwigkszej eliminacji interferencji potencjalnych
nie-geometrycznych mechanizmoéw nawigacji) u osobnikdw wykorzystanego gatunku.
Dokonano charakterystyki spontanicznej aktywnos$ci lokomotorycznej w obrebie srodowisk
przestrzennych rdéznigcych si¢ stopniem symetrycznosci, a nastgpnie zbadano zdolnos$¢ A.
domesticus do wykorzystania informacji o symetrii Srodowiska jako wskazoéwki w nauce
rozwigzywania zadania nawigacyjnego. Na podstawie uzyskanych wynikow postawiono
wniosek o istotno$ci symetrii $rodowiska jako czynnika wspomagajacego szybkos$¢ i
skuteczno$§¢ nauki odnajdywania celu. Wyodrgbniono 1 scharakteryzowano strategie
nawigacyjne wykorzystywane przez badane owady w ramach prowadzonych testow. W celu
dalszego rozszerzenia analizy badanych zjawisk w konteks$cie zdolnosci do generalizacji
bodZzcoéw zbadano skuteczno$¢ nauki rozwigzywania zadania nawigacyjnego w wariantach
réznigcych si¢ dostgpem do informacji sensorycznej oraz do migdzymodalnego transferu
wiedzy pomigdzy tymi wariantami. Uzyskano wyniki wskazujace, ze pami¢¢ rozkladu
przestrzennego S$rodowiska, w odniesieniu do aren symetrycznych moze mie¢ charakter

mi¢dzymodalny.

Stowa kluczowe: nawigacja, geometria, poznanie przestrzenne, pamig¢¢ przestrzenna,

swierszcz domowy, Acheta domesticus



Abstract:

The symmetry of spatial layouts belongs to the category of geometric cues - that are based on
relative, abstract, relationships of objects rather than their exact characteristics. Investigating
the phenomena associated with the geometric aspects of insect navigation, holds relevance to
the debate on the ability of insects to form and use internalized representations of phenomena
and objects. The aim of this dissertation was to investigate the ability of the domestic cricket
(Acheta domesticus) to perceive and use geometric features of the environment in
navigational behaviour. The research that was covered in this dissertation was focused on the
use of environmental symmetry as a cue to find a target in a navigation task. For the purpose
of the thesis, a research paradigm allowing the systematic study of navigational behaviour
using geometric cues (aiming to reduce the interference of potential non-geometric navigation
mechanisms to the greatest extent possible) in individuals of the species used was
implemented and evaluated. The characterisation of spontaneous locomotor activity within
spatial environments differing in the degree of symmetry was conducted, and then the ability
of A. domesticus to use information about the symmetry of the environment as a cue in
learning to solve a navigation task was examined. Based on the results, a conclusion was
drawn about the significance of environmental symmetry as a facilitating factor in the speed
and efficiency of learning to find a target. The navigational strategies used by the studied
insects in the conducted tests were identified and characterised. To further extend the analysis
of the phenomena studied in the context of the ability to generalise stimuli, the effectiveness
of learning to solve a navigation task was investigated in variants differing in access to
sensory information as well as to perform crossmodal knowledge transfer between these
variants. The results obtained indicate that memory of the spatial layout of the environment,

with respect to symmetric arenas, is likely to possess an crossmodal character.

Keywords: navigation, geometry, spatial cognition, spatial memory, house cricket, Acheta

domesticus
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1. Wstep
1.1. Geometria: od praktyki do matematyki

Niniejsza rozprawa doktorska podejmuje zagadnienie biologicznych podstaw percepcji cech
geometrycznych $rodowiska. Omawianie tego zagadnienia warto poprzedzi¢ jednak
przedstawieniem zarysu tego, co rozumie si¢ przez ,,geometri¢”. Etymologia samego terminu
wywodzi si¢ od dwoch greckich stow: yeopetpio; geo — ziemia, metria — miara, co dobrze
wydaje si¢ oddawa¢ mozliwie najszersza a zarazem intuicyjng definicj¢ geometrii jako nauki
o przestrzeni. Poczatki geometrii siegaja jednak czasow pierwszych ludzkich cywilizacji,
znacznie wczesniejszych niz kultura grecka. Jednocze$nie nalezy zaznaczy¢, ze pierwotnie
geometria obejmowala wiedz¢ o znaczeniu przede wszystkim praktycznym, zwigzana
z architektura, budownictwem i sztuka pomiaru terenu. Blizsza bylaby zatem wspotczesnie
rozumiane] geodezji niz dziedzinie matematyki, w ktora przeistoczyla si¢ dopiero dzigki

wysitkom Grekow.

Slady materialne wskazujace na znajomo$¢ i wykorzystanie regularnoéci geometrycznych
przez ludzi datuje si¢ na czasy powstawania budowli megalitycznych (Dzbynski, 2014).
Natomiast, zarowno ruiny, jak 1 zachowane budowle wznoszone przez mieszkancow
starozytnego Egiptu, Babilonii czy imperiow mezoamerykanskich, wykazuja regularno$¢ i
wyrafinowanie $wiadczace o wykorzystaniu przez ich konstruktor6w co najmniej
podstawowe] wiedzy geometrycznej (O’Leary, 2010). Jednym z najczesciej przytaczanych
przyktadow wykorzystania geometrii w czasach starozytnych jest relacja Herodota z V w.
p.n.e., dotyczaca polityki podatkowej faraona Sesostrisa sprawujacego witadze w Egipcie w
okresie Sredniego Panstwa. Za jego panowania, obowigzywata danina od posiadanej przez
jego podwladnych ziemi, jednakze z racji wystepowania okresowych wylewow Nilu, nad
brzegami ktorego znajdowaty si¢ opodatkowane tereny, wysoko$¢ daniny byta proporcjonalna
do faktycznie dostgpnego gruntu. Aby tego dokonaé, wykonywano pomiary geodezyjne
gruntow objetych wylewem a nastgpnie, na ich podstawie obliczano wysokos$¢ daniny (Heller,
2015). Niniejszy przyktad dobrze obrazuje $cisle praktyczny wymiar egipskiej wiedzy o
geometrii. Nie ulega watpliwosci, ze byta ona rozwini¢ta na tyle, zeby pozwoli¢ na obliczenia
1 szkice konieczne do planowania i1 wznoszenia konstrukcji tak zaawansowanych jak

piramidy, czy kompleks §wigtynny w Abu Simbel. Wydaje si¢, ze nie byla ona rozwijana w



kierunku abstrakcyjnym, sformalizowanym, pozwalajacym na wyprowadzanie dowodow

poprawnosci poszczegdlnych zasad (Boyer & Merzbach, 2011; Murawski & Wolenski, 2018).

Abstrakcja 1 formalizacja do geometrii dokonata si¢ w Grecji w IV 1 Il w. p.n.e. (Netz, 2022)
Kluczowym dzielem tamtego okresu byt traktat Euklidesa, ,,Elementy”. Historycy nauki sg
zgodni w kwestii fundamentalnego wktadu tego dziela w rozw6j matematyki europejskie;j,
w tym nadanie jej formalnego rygoru dowodowego (Boyer & Merzbach, 2011; Heller, 2015;
Murawski & Wolenski, 2018).

Jednakze, wydaje sie¢, ze najwickszym osiggnieciem Euklidesa byta bardzo daleko posunieta
abstrakcja geometrii — opracowanie systemu pojeciowego, pozwalajacego na rozwazanie
prawidet geometrycznych w catkowitym oderwaniu od warstwy materialnej. Przestrzen
euklidesowa stala si¢ przelomowym narzedziem obejmujacym elementarng geometri¢ ptaska
oraz brylowa, ale znajdujacym réwniez zastosowanie w licznych odmiennych galeziach
matematyki takich jak teoria liczb czy algebra (Freudenthal, 1971). Wptyw Euklidesa byt na
tyle trwaty, ze przedstawione w ,,Elementach” ujgcie geometrii pozostawato jedynym na
wiele wiekow. Dopiero w pierwsze] potowie XIX wieku, opracowano spdjne systemy nie

zachowujace euklidesowego postulatu rownoleglosci — tzw. geometrie nieeuklidesowe.

1.2. Geometria: od rozwazan filozoficznych do badan psychologicznych

Dzieto Euklidesa jest przelomowe nie tylko ze wzgledu na jego wktad w rozw6j matematyki,
ale réwniez jego znaczenie dla mysli filozoficznej (w szczegdlnosci kontynentalnej).
Rozwazania nad geometrig euklidesowa dotyczace zardwno jej epistemologii (jak poznajemy
geometri¢?), jak 1 ontologii (do czego odnosza si¢ konstrukcje geometryczne?) wielokrotnie

powracaly w pracach filozofow na przestrzeni dziejow.

W starozytnej Grecji drogi myslowe filozofii 1 matematyki czesto przecinaty si¢ ze sobag.
Akademia Platonska byla znana z przywigzywania szczegdlnej wagi do znajomosci
geometrii. Platon uwazal, Ze podstawowa wiedza geometryczna jest intuicyjna (Plato
Translated by B. Jowett, 2018). Jednoczesnie, wiedza o zasadach geometrycznych do jakiej

dostep miata dawac intuicja w rozumieniu Platona, istniala niezaleznie od poznajacego,



a wigc geometria poznanie geometrii zachodzito na drodze odkrywania a nie tworczej pracy

umystu adepta (Dembinski, 2010; Wedberg, 1955).

Pozostaje niejasnym w jakim stosunku do koncepcji platonikow pozostawal sam Euklides.
Najprawdopodobniej ksztatcit sie¢ w Akademii Platonskiej, jednakze w jego pismach nie
zachowaly si¢ $lady jego pogladow stricte filozoficznych na nature obiektow
geometrycznych. Prawdopodobnie byto to celowym zabiegiem samego autora, ktory nie
chciat aby jego wilasne poglady przystanialy warstwe matematyczng dzieta. Temat ten byt
podejmowany réwniez przez tilozoféw, takich jak Speuzyp i Proklos. Ostatni z nich, zyjacy w
V w. p.n.e., znany z szerokiego wkladu w rozwdj platonskiej filozofii matematyki (O’Meara,
2017) postrzegat myslenie o obiektach geometrycznych jako o akcie eksploracji czystej idei
(Bowen, 1983). Zdaniem Proklosa abstrakcja geometrii z doswiadczenia zmystowego nie byta
mozliwa, a ich poznanie i rozpoznawanie w $wiecie materialnym miato zrodto w odkrywaniu

wrodzonej, cho¢ poczatkowo niedostgpnej wiedzy (O’Meara, 2017).

Jednoczesnie nalezy zaznaczyC, ze poglady greckich filozofow nie byly jednorodne.
Arystoteles obstawal na stanowisku, ze wiedza geometryczna jest wynikiem abstrakcji
z doswiadczenia empirycznego (Heath, 1970). Jeszcze bardziej radykalng krytyke podejscia
platonikéw przedstawial matematyk Menaichmos, prywatnie przyjaciel Platona, w ktérego
interpretacji koncepcje geometryczne byly catkowicie arbitralne, tworzone przez samych

geometrow (Shapiro & Wainwright, 2005).

W podzniejszych wiekach znaczacym wktadem w rozwazania o naturze geometrii odznaczyt
si¢ René Descartes — Kartezjusz (Murawski, 2017). Dla Kartezjusza geometria stanowita
podstawe racjonalnosci, bowiem jej przedmiotem byly podstawowe ,,prawdy wieczne”
(Descartes, 1976). Poznanie tych prawd Kartezjusz przypisywal intuicji, zwanej przez niego
,haturalnym $wiatlem rozumu” (J. Morris, 1973), bedacej specjalng forma aktu poznawczego,
odznaczajacego si¢ catkowita pewnoscig i niepodwazalnoscig obiektu poznania. Intuicja w
ujeciu kartezjanskim, pozostawala w domenie czystego intelektu i byta $cisle zwigzana z
procesami mysSlenia, ale nie z do$wiadczeniem. Co wigcej, intuicja ta nie powinna byc¢
mylona z prowadzaca do niescistych rezultatdw wyobraznig. Mozna spekulowaé, ze poglady
Kartezjusza na temat poznania geometrycznego mogly wynikaé z jego osobistego

doswiadczenia jako praktyka matematyki i1 geometrii, z uwagi na fakt, iz jego wklad
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wykracza poza filozofi¢ i obejmuje miedzy innymi opracowanie geometrii algebraicznej,
czyli zastosowanie narze¢dzi algebry do rozwigzywania probleméw geometrycznych (Lenoir,

1979).

Kolejnym z filozofow poruszajacych zagadnieniem poznania geometrycznego byt Immanuel
Kant (Murawski, 2017). W ujeciu Kanta geometria byta zagadnieniem wykraczajacym daleko
poza obszar matematyki. Kant zaktadal, ze przestrzen euklidesowa stanowi transcendentalny i
podstawowy sktadnik umystu. Tym samym, Kant zaktadal, Ze struktura otaczajacej nas
przestrzeni wyznaczana byla przez aksjomaty i postulaty opisane przez Euklidesa. Ludzka
intuicja geometryczna, ktdrg z dzisiejszej perspektywy uzna¢ mozna za wrodzona, prowadzi z
koniecznosci do konstrukcji euklidesowego systemu pojeciowego. Jednoczesnie, Kant nie
bagatelizowat roli doswiadczenia empirycznego, zmystowego, wynikajacego z aktywnego
poznawania §wiata materialnego w konstrukcji tego systemu (Brozek & Olszewski, 2011).
Doswiadczenie to w ujeciu kantowskim, stuzyto raczej wypeknieniu juz istniejacego szkicu
(tzw. schematu transcendentalnego), nizli namalowaniu catego obrazu od podstaw. Zgodnie ze
wspolczesnymi, zorientowanymi naturalistycznie interpretacjami filozofii Kanta, miejsce
transcendentalnych sktadnikow umystu odpowiadajacych za poznanie przestrzeni, zajely
wyselekcjonowane 1 zachowane przez dobdr naturalny mechanizmy poznania

geometrycznego (Dehaene & Brannon, 2010).

Powyzsze, z konieczno$ci bardzo pobiezne podsumowanie kluczowych koncepcji
filozoficznych dotyczacych geometrii przedstawia kilka statych motywow zdajacych sig
powraca¢ na przestrzeni wiekdOw w rozwazaniach poszczegdlnych myslicieli. Szczegdlnie
istotnymi wydaja si¢ kwestie odnoszace si¢ do natury samej geometrii: istnienie zasad
geometrii — czy istnieja ,,niezaleznie” 1 sg odkrywane? Czy istniejg w $wiecie materialnym i
sa poznawane na drodze abstrakcji? Czy predyspozycje do poznania geometrycznego sa
wrodzone, czy moze sa konstruowalne zupelnie arbitralnie? Czy procesy intelektualne
zaangazowane w myslenie geometryczne sg intuicyjne, bedac wyrazem wnioskowania na
podstawie lub uogolniania doswiadczenia empirycznego, czy opieraja si¢ wytacznie na
wyobrazni? W jakiej relacji poznanie geometryczne pozostaje do struktury i funkcjonowania

umystu?
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Pytanie w jaki sposob umyst poznaje (odkrywa lub nabywa) wiedz¢ geometryczng, wraz z
wyksztatcaniem si¢ nauk szczegdlowych zostato podjete przez pierwszych systematycznych
badaczy umystu i zachowania. Poczatki psychologii eksperymentalnej wigze si¢ z m.in. z
aktywnos$cig naukowg Hermanna von Helmholtza, ktérego badania obejmowaty ztudzenia
geometryczno-optyczne (Oppel, 1855; Wundt, 1898). Helmholtz byl takze zdania, ze zrodiem
poznania zasad geometrycznych jest uczenie asocjacyjne. Mimo ze Helmholtz pozostawat
pod wplywem prac Kanta, ostatecznie odrzucal mozliwo$¢ wrodzonos$ci poznania
geometrycznego, a takze sprzeciwiatl si¢ opartym na kategorii wrodzonos$ci psychologicznym

wyjasnieniom zachowan (Hyder, 2009).

Kolejne szkoly psychologii podejmowaty problem poznania geometrycznego wlasnie w
kontekscie percepcji 1 jej wrodzonych lub nabytych uwarunkowan. Gestalty$ci wychodzac z
zatlozenia o wrodzonosci zasad percepcji, zakladali, ze to wlasnie one odpowiadajg za
zdolno$¢ do postrzegania form geometrycznych (Koftka, 2013). Natomiast wychodzacy z
przeciwnego — zakladajacego brak wrodzonych uwarunkowan — zalozenia behawiorysSci
skupiali si¢ na poznaniu zachowan zwigzanych z wlasciwosciami geometrycznymi srodowisk
(Tolman, 1951) 1 obiektébw oraz opisywaniu ich w kategoriach warunkowania
instrumentalnego. Niemniej jednak, w ramach zadnego ze wspomnianych nurtow nie

wyksztatcita si¢ zintegrowana teoria poznania geometrycznego.

Dazenia w tym kierunku podjat Jean Piaget, jeden z pionierow psychologii rozwoju
poznawczego 1 epistemologii genetycznej (Piaget, 1959). Piaget postulowat hierarchiczny,
wieloetapowy model rozwoju zdolno$ci poznawczych, obejmujacych poznanie geometryczne.
Przechodzenie do kolejnych etapéw rozwoju zdolnosci poznawczych w ujeciu Piageta byto
uzaleznione od poprawnego zakonczenia etapu poprzedzajacego, zas wiedza byta nabywana
w drodze do$wiadczenia empirycznego, w pdzniejszych etapach obejmujacego procesy
wnioskowania (Flavell, 1963). Tym samym, Piaget zaktadal indywidualny i wewnetrzny
charakter nabywanej reprezentacji przestrzeni, ktorg kazdy z osobnikow konstruuje na drodze
aktywnej eksploracji otoczenia. Bogactwo takiej reprezentacji zwigkszylaby si¢ w toku
rozwoju osobniczego, nabierajac zlozonosci zardwno ze wzgledu na rosngca kontrolg
motoryczng 1 rozw0j zdolnosci poznawczych (Inhelder, 1967). Cho¢ badania Piageta
dotyczyty ludzkich dzieci, uprawnionym wydaje si¢, rozszerzenie postulowanych koncepcji

na pozostate ssaki a przynajmniej naczelne. Poglady Piegata wpisuja si¢ wigc zatem w

11



postulaty von Helmholtza niz Kanta (Hyder, 2009), albowiem zdaja si¢ posiada¢ forme stricte
konstruktywistyczna, a nie zakorzeniong we wrodzonych predyspozycjach. W literaturze
podaje sie, ze filozofia Kanta jest réwniez pewng formg konstruktywizmu, wszakze w
konstruktywizmie = doswiadczenie zaledwie wypelnia $ciSle okreslone  schematy

transcendentalne (Brozek & Olszewski, 2011).

Podejécie inspirowane postulatami Immanuela Kanta, zakladatoby raczej istnienie
ewolucyjnie dawnych 1 wrodzonych struktur lub predyspozycji poznawczych warunkujacych
wrazliwo$¢ na wlasnosci geometryczne obiektow 1 otoczenia. Hipoteza, ktéorg mozna
przypisa¢ do tego nurtu jest zatozenie obecnos$ci tzw. ,,modutu geometrycznego” — odrebnej
struktury umystowej implementowanej u kregowcdéw w hipokampie, bedacej adaptacja do

przetwarzania informacji geometrycznej pozyskiwanej ze srodowiska (Cheng, 1986).

Wrodzonos¢ i ewolucyjne predyspozycje do rozwoju okre§lonych zdolno$ci, moga wigzac si¢
ponadto z postulowang ekonomia ewolucyjng w zakresie filogenezy procesow poznawczych.
W tym ujeciu zaktada sig, ze filogenetycznie pdzniejsze i1 potencjalnie bardziej zlozone
zdolnosci poznawcze wykorzystuja juz obecne i1 funkcjonujgce struktury nerwowe, lub
subprocesy poznawcze (Anderson, 2010). Taki sposob dyspozycji zasobami kognitywnymi
opisat Lew Wygotski postulujac istnienie ,,stref najblizszego rozwoju” w osobniczym rozwoju
kognitywnym. W pewnym zakresie mozna doszukiwa¢ si¢ w tej koncepcji podobienstwa do
etapow postulowanych przez Piageta, przy czym Wygotski postuluje struktury o znacznie
wigkszym stopniu amorficzno$ci. Na poziomie neurobiologicznym ten swoisty, ewolucyjny
,recykling” mogltby by¢ realizowany w ramach tzw. ponownego wykorzystania neuronow

(Anderson, 2021).

W odniesieniu do poznania geometrycznego, biologicznych podstaw zakorzenionych w
filogenezie nalezy doszukiwa¢ si¢ przede wszystkim w zachowaniach zwigzanych z
wykorzystaniem przestrzeni. Szczegélnym przyktadem tych zdolnosci jest aktywna
nawigacja. W ramach kierowania wlasnym ruchem zasady geometrii euklidesowej sg
bezposrednio lub posrednio wykorzystywane do oceny odlegto$ci, ustalania kierunku albo
identyfikacji lokalizacji. Jednocze$nie nalezy wuznaé, ze koncepcje filozoficzne i
psychologiczne niekoniecznie odpowiadajg faktycznej organizacji proceséw biologicznych.

Przyczyny potencjalnego braku ekwiwalencji maja co najmniej dwa potencjalne zrodta — na
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przestrzeni wiekOw rozwazania o poznaniu geometrycznym odnosily si¢ przede wszystkim do
umystow ludzi, a takze same sa wynikiem deliberacji umyslowej, w znacznym stopniu
oderwanej od rzeczywistos$ci biologicznej, ktorej znajomosé, w szczegdlnosci w czasach

przesztych pozostawata rudymentarna.

W duzym stopniu dyskusja o podstawach poznania geometrycznego i jego statusu, jako
zakorzenionego w tendencjach wrodzonych lub jako wlasciwosci nabytej odpowiada
klasycznej debacie ,,wrodzone vs nabyte” (eng. nature vs nurture). Jednakze postepy
dokonane w obszarze nauk kognitywnych, neurobiologii i neurofizjologii (mozliwe réwniez
ze wzgledu na rozwoj technologiczny metod badawczych) pozwalajg przynajmniej czg¢sciowo

porzuci¢ t¢ dychotomig.

1.3. Biologiczne podstawy zdolnosci geometrycznych

Dla zachowania jasnosci wywodu konieczne bedzie zdefiniowanie poje¢ odnoszacych si¢ do
nawigacji 1 zagadnien jej pokrewnych. Charles Ransom Gallistel przedstawia nastepujaca

definicj¢ nawigacji przestrzenne;j:

Nawigacja to proces (a) wyznaczania i (b) utrzymywania kursu lub trajektorii z
miejsca na miejsce. Jest to fundamentalny proces behawioralny dla kazdego
zwierzecia, ktore wyrusza i powraca do ustalonych punktow w swoim Srodowisku,
takich jak zrodta pozywienia, miejsca godowe, gniazda czy miejsca spoczynku.
Zakres gatunkow zwierzat, ktérych wzorce zachowan obejmuja powr6t do ustalonych
lokalizacji jest znaczny, obejmujacy liczne, jesli nie wigkszos¢ gatunkow owadow i
pozostalych stawonogow, a takze wigkszos¢, jesli nie wszystkie gatunki krggowcow

(Gallistel, 1989).

Kolejnym zagadnieniem jest uktad odniesienia, definiowany jako struktura poznawcza
porzadkujaca okreslony zbior relacji przestrzennych (Duran i in., 2011; Newcombe &
Huttenlocher, 2000; Schober, 2009). Uktady odniesienia mogg dotyczy¢ dowolnego obiektu,

czy ich zbioru, dla ktérych mozliwe jest przypisanie takich relacji. Najpowszechniej
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stosowana, 1 wykorzystywang w niniejszej pracy kategoryzacja uktadéw odniesienia jest
podzial na egocentryczne i allocentryczne uklady odniesienia (Shusterman & Li, 2016). Jako
egocentryczny przyjmuje si¢ dowolny uktad odniesienia wzgledem samego osobnika —
naleze¢ beda do niego relacje typu podziat na prawg i lewa stron¢. Natomiast mianem
allocentrycznego, okreslany jest kazdy nie-egocentryczny uktad odniesienia, bez wzgledu czy
dotyczy np. obiektoéw (np. lewa strona drzewa), czy komponentéw otoczenia (np. Srodek
areny) itp. Jednoczes$nie, zastosowana typologia uktadéw odniesienia nie jest jedyng mozliwa,
gdyz w literaturze funkcjonuja rowniez uklady oparte na kategoryzacji wzgledem modalnosci
(Levinson, 1996) lub wyrdzniajace subkategorie o szczegoOlnej charakterystyce (Shusterman

& Li, 2016).

W kontekscie uktadow odniesienia niezbednym jest zdefiniowanie pojecia ,,reorientacji”,
czyli procesu odzyskiwania orientacji w przestrzeni, ktory moze nastepowac po dezorientacji
— utracie dostgpu do wykorzystywanego w danym momencie uktadu odniesienia, co skutkuje
niemozliwosciag lub nieskuteczno$cia nawigacji. Reorientacja jest to zatem ,,proces
wykorzystywania wiedzy allocentrycznej do ponownej kalibracji wiedzy egocentrycznej”
(Sutton & Newcombe, 2014), co umozliwia synchronizacj¢ uktadéw odniesienia jakimi

dysponuje nawigujacy organizm.

Wszystkie procesy biologiczne niezaleznie od poziomu organizacji, zlozonos$ci, skali
przestrzennej, czy czasu trwania, rozgrywaja si¢ w przestrzeni. Stanowi ona jeden z
podstawowych wymiaréw dla wszystkich organizmow zywych. Przestrzen moze tez byc¢
postrzegana w kategoriach zasobu, kiedy odpowiednia jej ilo$¢ jest niezbedna dla rozwoju
osobniczego, ale rowniez dla zachowania dyspersji umozliwiajacej rozwdj, utrzymanie i
funkcjonowanie populacji (Petherick, 2007). Jednocze$nie przestrzen moze funkcjonowac
jako przeszkoda, kiedy przebycie jej rozciaglosci jest konieczne dla uzyskania dostepu np. do

pozywienia lub partnera.

Od najwczesniejszych etapow ewolucji mozna $ledzi¢ postepujacy rozwdj kompetencji

zwigzanych z radzeniem sobie z przestrzenig, optymalizacja jej zajmowania i uzytkowania, a
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przede wszystkim jej eksploracji (Dolins & Mitchell, 2010). Odkad w biosferze pojawita si¢
zdolnos$¢ aktywnego ruchu wyksztalcane sg coraz bardziej ztozone mechanizmy sterowania
oraz nawigacji (Menzel & Fischer, 2011). Wynika to bezposrednio z nierd6wnomiernego
rozkladu przestrzennego zasobow i zagrozen w S§rodowisku, a takze sprz¢zen zwrotnych
powodowanych przez samg dzialalnos¢ i przemieszczania si¢ osobnikéw (Riotte-Lambert &
Matthiopoulos, 2020). Taki stan rzeczy stoi u podstawy presji ewolucyjnej promujacej
efektywne pobieranie, przetwarzanie, przechowywanie informacji przestrzennej w
organizmach zywych (Powell, 2012). W tym kontekScie zasadnym jest dopatrywanie si¢
ewolucyjnie zachowanych, a przez to wrodzonych zdolno$ci nawigacyjnych 1 wrazliwosci na
cechy geometryczne uktadu otoczenia lub ksztalttow (Spelke & Lee, 2012). Jednoczes$nie,
wskazuje to na potencjalng filogenetyczng powszechno$¢ takich zdolnosci, a dane dostgpne w

literaturze przedmiotu wskazujg na dysponowanie takimi zdolnos$ciami przez liczne gatunki.

Powigzanie zdolnosci do aktywnej nawigacji z poznaniem geometrycznym opiera si¢ na
zmienno$ci $rodowiskowej cech szczegdlnych punktow orientacyjnych. Z racji swojej
abstrakcyjnosci relacje geometryczne charakteryzuja si¢ znacznie wigkszg staloscig
percepcyjna. Pozostaja niewrazliwe na zmiany warunkow np. o$wietleniowych, czy nawet
samych obiektow (Hohol, 2019). Elastyczno$¢ nawigacyjng jaka umozliwia wykorzystanie
takich wskazéwek doskonale obrazuje przetomowe badanie Nikolaasa ,,Niko” Tinbergena
(nagrodzonego Nagroda Nobla =za osiagnigcia w etologii interakcji osobniczej)
przeprowadzone z wykorzystaniem drapieznej osy — taszczyna pszczelego (Philanthus
triangulum) (Tinbergen, 1972). Samice tego gatunku kopia gniazda, do ktérych sktadajg jaja.
W celu zapewnienia pokarmu dla wyklutych larw, znoszg do gniazda zapasy pokarmu (Fig.
1.). Taka strategia rozrodcza wymaga wielokrotnego opuszczania i powrotu do gniazda, co
implikuje konieczno$¢ precyzyjnego okreslenia i rozpoznania jego lokalizacji. Tinbergen
odnalazt samice taszczyna na etapie budowy gniazda, i otoczyt lokalizacj¢ wejscia do gniazda
okregiem szyszek tworzac w ten sposob wskazoéwke co do jego lokalizacji. Po kilku udanych
lotach aprowizacyjnych osy, Tinbergen odczekawszy na moment opuszczenia przez samice
gniazda przemiescit szyszki w sgsiednie miejsce, zachowujac jednak ich uktad. Po wykonaniu

tej manipulacji zaobserwowal, ze badany osobnik, powracajac, poszukiwal wejscia do
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gniazda nie w jego faktycznej lokalizacji, lecz posrodku przeniesionego okregu szyszek.
Wynik tego eksperymentu potwierdzit wykorzystanie wzoru szyszek jako wskazowki do
gniazda, jednak najistotniejszy w konteks$cie zdolnosci geometrycznych byt drugi wariant
eksperymentu. Tinbergen pozostawit szyszki przy wejsciu do gniazda, natomiast zmienit
wzor ich utozenia, w taki sposob, ze zamiast oryginalnego kota uktadaty si¢ w trojkat, a w
przylegajacej lokalizacji ulozyt analogiczny do zbudowanego z szyszek — okrag z kamieni.
Obserwowany owad w drodze powrotnej zignorowal szyszki i poszukiwat wejscia do gniazda

w okregu z kamieni.

Fig. 1. Ilustracja do$wiadczenia Nikolaasa Tinbergena badajacego podstawy nawigacji taszczyna pszczelego
(Philanthus triangulum). Samice tego gatunku osy zanosza do wykopanego uprzednio gniazda sparalizowane ofiary,
ktore staja si¢ pokarmem dla rozwijajacych si¢ larw (a). Tinbergen wykazal, Ze lokalizuja wejscie gniazda na
podstawie wskazowek $rodowiskowych (b). Przy czym, decydujaca wskazowka wydaja si¢ nie by¢ poszczegdlne
obiekty, a ich wzér geometryczny (c).

W sytuacji nieobecnosci lub nierozpoznawalno$ci wskazéwek czy punktow orientacyjnych

dostgpna pozostaje informacja o konfiguracji geometrycznej otoczenia. Kanonicznych
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przyktadow takiego zachowania dostarczaja do$wiadczenia, w ktérych badane osobniki
poddaje si¢ dezorientacji, czyli pozbawieniu wiedzy o pozycji wzgledem zewngtrznego
srodowiska, a wigc dostgpu do allocentrycznego uktadu odniesienia. W takich wypadkach
jedynym dostgpnym dostepnym uktadem odniesienia jest uktad egocentryczny wynikajacy z
lateralizacji ciala nawigujacego osobnika (prawo-lewo) i aproksymacji odlegtosci obiektow
(proksymalne-dystalne, np. na podstawie paralaksy wynikajacej z rozstawu oczu) (Cheng,

1986; Gallistel, 1990).

Wrazliwo$¢ na geometri¢ objawia si¢ rowniez w postaci wrazliwosci na cechy geometryczne
obiektow, w tym figur lub wzoréw dwuwymiarowych i trojwymiarowych przedmiotow.
Istnieje szereg publikacji §wiadczacych o preferencji wzgledem cech geometrycznych, np. w
wyborze kwiatéw przez pszczote miodng (Apis mellifera) (Wignall 1 in., 2006) oraz trzmiela
ziemnego (Bombus terrestris) (Moller, 1995). Ponadto, wykazano, ze owady sa zdolne do
generalizacji wlasciwosci geometrycznych figur, co umozliwia uczenie si¢ m.in. proporcji

obiektow 1 wzglednej lokalizacji (Avargues-Weber & Giurfa, 2013).

Przyktadowo, pszczoty trenowane do podejmowania decyzji odno$nie wyboru ramienia
labiryntu typu Y, sa w stanie skutecznie wykorzystywaé relacje przestrzenne wzorcow
wizualnych. Dotyczylo to zaréwno figur prezentowanych symultanicznie — w ramach jednego
bodzca, na podstawie ktorego pszczota wybierala odnoge labiryntu. A takze sekwencyjnie, w
postaci bodzca referencyjnego 1 bodzca, ktéry podlegal poréwnaniu dostarczajac pszczole
informacji o lokalizacji nagrody. Ksztatty i odlegtosci (z zachowaniem wtasciwych relacji)
figur, z ktorych sktadatl si¢ prezentowany bodziec byty zmienne w trakcie sesji treningowych,
natomiast w sesji testowej zastosowano niewykorzystywane wczesniej ksztalty. Wskazuje to,
7ze zaobserwowane wyniki badania faktycznie odpowiadaja procesom opartym na

generalizacji partykularnych dos§wiadczen wizualnych (Avargues-Weber 1 in., 2010).

Podsumowujac, posiadanie efektywnych zdolnosci nawigacyjnych, umozliwiajacych
skuteczne przemieszczanie si¢ w kierunku celu petni kluczows role w przetrwaniu osobnikéw

niemal kazdego gatunku, zdolnych do aktywnego ruchu, lub wywierania wptywu na kierunek
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przemieszczania si¢ w ruchu powodowanym przez czynniki zewnetrzne. Zdolno$¢ ta
umozliwia powro6t do schronienia, miejsc pozyskiwania i1 przechowywania pozywienia, a
takze odnajdywanie innych osobnikéw swojego i pozostatych gatunkéw (Cheng, 1986;
Gallistel, 1990; Thinus-Blanc 1 in., 2010). Potencjalnie wszystkie z opisanych zagadnien
angazuja procesy zwigzane z pozyskiwaniem, retencjg i dostgpem do przechowywanej
informacji, co oznacza, ze wykorzystuja lub opieraja si¢ na procesach uczenia si¢ i pamigci.
Istotnie, pamig¢ jest uznawana za podstawowy czynnik, w ktérym zakorzenione sg zdolnos$ci
nawigacyjne. W stosunku do innych typéw pamigci wyrdznia si¢ pamigé przestrzenng, ktora
stanowi kategori¢ proceséw pamigciowych, zaangazowanych w przetwarzanie komponentow
przestrzennych informacji zmystowej docierajacej do osobnika lub bezposrednio biorgcych
udziat w ekspresji wzorcow behawioralnych zwigzanych z zachowaniami przestrzennymi.
Jednoczesnie pamigé przestrzenna, uznawana jest za jedng z najbardziej podstawowych form

pamieci (Eichenbaum & Cohen, 2004), filogenetycznie wczesniejsza od pozostatych.

1.4. Pamig¢¢ przestrzenna

Jednym z funkcjonujacych w literaturze przedmiotu podziatow domen pamigci przestrzennej
jest podziat ze wzgledu na typ zapamigtywanych informacji (Werner i in., 1997). Nalezy
jednak zaznaczy¢, ze jest to podziat o wysoce arbitralnym charakterze. Mimo, ze pozwala na
usystematyzowanie danych uzyskiwanych w licznych badaniach, niekoniecznie oddaje
funkcjonalny lub strukturalny podziat, ktory potencjalnie funkcjonuje w uktadach nerwowych
zwierzat. Timothy P. McNamara wyrdznia cztery typy pamigci przestrzennej: pamigé
obiektéw 1 miejsc, pamie¢é trasy, pamig¢ rozkladu przestrzennego oraz pamigé ksztattu

srodowiska (McNamara i in., 1989).

1.4.1. Pamie¢ obiektow i miejsc

Kategoria pamigci obiektow 1 miejsc, wskazywana jest jako jedna z najbardziej
elementarnych form pamigci, obejmuje ona rozpoznawanie miejsc i obiektow oraz relacji
migdzy nimi. Jest szczegélnie istotna w nawigacji obejmujacej poruszanie si¢ w kierunku

okreslonego celu (np. powr6t do gniazda), czy korekt kursow dokonywanych na podstawie
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identyfikacji punktéw orientacyjnych (Siegel & White, 1975). Punkty orientacyjne (ang.
landmarks), czyli charakterystyczne i1 fatwo rozpoznawalne obiekty, stanowigce wskazowki
utatwiajace skuteczng nawigacje, s3 podzbiorem wszystkich mozliwych do zapamigtania i
identyfikacji cech $rodowiska i obiektéw, ktoére moga zostaé wykorzystane w procesach
nawigacyjnych. Wskazuje si¢ na ich szczegdlng role dla nawigacji (Couclelis i in., 1987). Z
racji wysokiej dostepnosci, moga postuzy¢ jako bezposrednie wyznaczniki lokalizacji celu,

jak i pozwala¢ na reorientacj¢ wzgledem ich pozyc;ji.

Nalezy jednak zaznaczy¢, ze pami¢¢ punktéw orientacyjnych stanowi subkategori¢
opisywanego typu pamigci przestrzennej. W pozostatych typologiach moze by¢ taczona z
typami pamigci nie obejmujgcymi informacji przestrzennej, lecz np. wylacznie informacje

wizualna.

1.4.2. Pamie¢¢ trasy

Wiedza o trasie obejmuje trajektorie poruszania si¢ pomiedzy lokalizacjami. W najprostszym
wariancie, trajektorie takie mogg by¢ wyrazane jako sekwencja punktow orientacyjnych,
napotykanych przez zwierze w trakcie lokomocji 1 sekwencji wyboréw dotyczacych dalszej
trasy (np. za uschnigtym drzewem skret w prawo). Taksonomia pamigci przestrzennej
wyrdzniajaca pamieé trasy jako osobng kategorie w swojej oryginalnej formie zostala
zaproponowana przez Siegela 1 White'a (Siegel & White, 1975). W ujeciu autorow, pamigé
trasy byla kategorig o §cisle heurystycznym nacechowaniu — zapamigtane sekwencje punktow
orientacyjnych i decyzji utrzymania/zmiany kierunku miaty mie¢ charakter $cisle lokalny,
prowadzac wylacznie do kolejnego punktu w danej sekwencji. Tym samym, kodowana w ten
sposob wiedza o trasie nie zawiera informacji metrycznej ani temporalnej oraz nie umozliwia
wzajemnego odniesienia do siebie punktéw orientacyjnych, a wigec nie stanowi grafu
opisujacego wszystkie mozliwe $ciezki pomiedzy punktami orientacyjnymi, co w rezultacie
nie pozwala na planowanie skrotow na podstawie tak zapamigtanej informacji (Chrastil &

Warren, 2015).
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Do kategorii wiedzy o trasie zaliczane sg zarOwno punkty orientacyjne dla podejmowania
kolejnych dziatah przyblizajacych poruszajace si¢ zwierze do celu, ale takze bezposrednio
wskazujace obecno$¢ celu (np. bryla ula). Zasadnym wydaje si¢ zaliczenie do kategorii
wiedzy o trasie réwniez wskazowek opartych na $ladach chemicznych, zar6wno allo- i
egzogennych dla danego gatunku. Jako przyktad tego rodzaju nawigacji mozna wskazaé
mechanizm produkcji 1 podazania za $ladem zapachowym pozostawianym przez furazerki
wielu gatunkéw mrowek (Menzel & Fischer, 2011). W odniesieniu do tego mechanizmu
warto zaznaczy¢, ze pomimo najwigkszego podobienstwa do wiedzy o trasie, w S$cistym
rozumieniu Siegela 1 White'a (konkretny $lad zapachowy stanowi wylacznie wskazowke
kierunkowa pojedynczej trasy), w toku efektow emergentnych wynikajacych z pozostawiania
sladow zapachowych przez liczne osobniki oraz stopniowego zanikania §ladéw z biegiem
czasu, trasy ulegaja optymalizacji typowej dla nawigacji na podstawie grafu (ekwiwalent
rozwigzania problemu komiwojazera (Dorigo & Stiitzle, 2019)). W takim wypadku, mimo ze
mechanizm nawigacji z perspektywy pojedynczych osobnikéw jest prosta heurystyka, to po
uwzglednieniu kontekstu catej kolonii oraz srodowiska, nawigacji umozliwia wystgpowanie

efektow o znacznie wiekszej ztozonos$ci funkcjonalne;.

1.4.3. Pamie¢ rozkladu przestrzennego

Kategoria dotyczaca pamigci rozktadu przestrzennego obejmuje wiedze o catosciowej
konfiguracji przestrzennej obiektow w srodowisku, do ktorej zaliczaja si¢ dane odometryczne,
wektory integracji $ciezek oraz allocentryczne uklady odniesienia. Pamig¢ przestrzenna tej
kategorii spetnia kryteria grafu nawigacyjnego, umozliwiajacego opracowywanie skrotow i
nowych $ciezek przez obszary nieodwiedzane wczesniej przez zwierzg. Jednocze$nie, w
swojej najbardziej rozbudowanej postaci wykracza poza ograniczenia grafow nawigacyjnych
opartych na relacjach pomiedzy obiektami w §rodowisku 1 dzigki dostgpnosci
allocentracznego uktadu odniesienia pozwala wnioskowa¢ o odleglosciach euklidesowych
obiektow, pustych przestrzeniach (lub pozbawionych znanych obiektéw) oraz planowac
wszystkie mozliwe trasy w danym obszarze. Kryteria tego rodzaju pamigci przestrzennej
najpelniej oddaje teoria ,,map kognitywnych” Edwarda Tolmana (Tolman, 1948), omawiana

w dalszej cze$ci niniejszego rozdziatu.
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1.4.4. Pamie¢¢ ksztaltu Srodowiska

W konteks$cie niniejszej pracy szczegolnie istotnym typem pamigci przestrzennej jest pamiec¢
ksztaltu, odnoszaca si¢ do cech wyzszego rzedu srodowiska. Obejmuje ona okreslone relacje
przestrzenne obiektOw w otoczeniu, m.in. rownolegtos¢, prostopadtos¢ czy symetri¢. Nalezy
zaznaczyC, ze parametry tej kategorii mogg by¢ dostepne dla zwierzat postugujacych sie
mapami kognitywnymi (ze wzgledu na ich pojemno$¢ informacyjna), jednakze watpliwym
pozostaje zagadnienie czy posiadanie map kognitywnych jest konieczne dla realizacji tego

typu pamigci (Gould, 1986).

Kanoniczne badania nad dostgpem i wykorzystaniem w nawigacji wskazéwek opartych na
relacjach geometrycznych w $rodowisku przeprowadzil Ken Cheng (Cheng, 1986).
Postugujac sie paradygmatem tzw. bledow rotacyjnych — tendencji zwierzat wytrenowanych
do odnajdywania jednego z czterech katow prostokatnej areny do mylenia go z
przeciwlegtym, symetrycznie polozonym w prostokatnej arenie katem po dezorientacji,
zwykle osiggane] poprzez przeniesienie badanego zwierzecia do ciemnego pudetka i1
ponownego wprowadzenia na aren¢. Podobienstwo symetrycznych katéw tworzonych przez
dwie pary $cian (dtuzsza i krétsza) w prostokatnej arenie stanowi ceche stricte geometryczng,
a wigc niezalezna od wskazowek lokalnych 1 punktow orientacyjnych. Co wigcej, Cheng
przetestowal takze warianty eksperymentu, w ktorych badane zwierzeta posiadaty dostgp do
jednoznacznych wskazéwek orientacyjnych (kolor §cian, unikatowe wzory na kazdej ze
$cian). Réwniez w tych wariantach badane gryzonie popelniaty systematycznie btedy
rotacyjne, co §wiadczy o preferencji wskazowek geometrycznych w stosunku do wskazowek
lokalnych. Cho¢ pierwsze prace Chenga dotyczyly szczura wegdrownego, liczne badania
wykorzystujace opisany paradygmat wykazaty wystepowanie bledow rotacyjnych i
preferencji wskazdéwek geometrycznych u szeregu gatunkow krggowcow: ludzi (Hermer &
Spelke, 1996, 1994), naczelnych réznych od cztowieka (Deipolyi i in., 2001; Gouteux i in.,
1999), ptakow (Kelly & Spetch, 2001; Tommasi & Vallortigara, 2000) i ryb (Sovrano i in.,
2003).
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W kontek$cie niniejszej pracy szczegélnie istotne sa doniesienia dotyczace wystepowania
btedow rotacyjnych u przedstawicieli gromady owadow. Ich obecno$¢ wykazano u mrowek
gatunku Gigantiops destructor (Wystrach & Beugnon, 2009), pszczoty miodnej Apis mellifera
oraz trzmiela ziemnego Bombus terrestris (Dittmar i in., 2014). Nalezy takze zaznaczy¢, ze
cho¢ stosowany w najwigkszej liczbie badan, paradygmat btedéw rotacyjnych nie stanowi
jedynego narzedzia stosowanego do testowania zdolno$ci do wykorzystywania geometrii
srodowiska w roli wskazdéwki orientacyjnej. Jako przyktad komplementarnego podejscia
eksperymentalnego moze poshuzyé wykorzystany w niniejszej pracy paradygmat
odnajdowania $§rodka areny o symetrycznym ksztatcie (Baran i in., 2022). Paradygmat ten
opiera si¢ na zadaniu nawigacyjnym, w ktorym badane zwierzeta maja za zadanie, w
kolejnych sesjach treningowych odnajdywac cel ukryty na geometrycznym srodku areny i/lub
przenosi¢ t¢ zdolno$¢ na areny o innych (rowniez symetrycznych) ksztattach lub réznigcym

si¢ polu powierzchni.

Pamig¢ przestrzenng zalicza si¢ do szerszej kategorii poznania przestrzennego, czyli ogotu
zdolnosci, mechanizméw 1 procesOw zaangazowanych w przetwarzanie informacji
przestrzennej, odbieranej przez sensorium zwierzg¢cia. Ponadto, wskazuje si¢, Ze poznanie
przestrzenne, w tym omawiane mechanizmy pamigci przestrzennej stanowig fundament dla
uznawanych za bardziej ztozone zdolnosci kognitywnych (Chittka, 2022). W badaniach
obejmujacych szeroko rozumiang inteligencje zwierzat (z wlaczeniem ludzi) obserwowalny
jest zwigzek rozwoju osobniczych zdolnosci nalezagcych do domeny poznania przestrzennego
z miarami og6lnej inteligencji (Knowles 1 in., 2014). Nie jest zatem zaskakujace, ze
wiekszos$¢ narzedzi do pomiaru niewerbalnej inteligencji ptynnej u ludzi wykorzystuje miary
odnoszace si¢ do zdolnosci przestrzenno-geometrycznych (Eysenck, 2018). W perspektywie
filogenetycznej, uzyskanie kompetencji zwigzanych 2z przetwarzaniem informacji
przestrzennej 1 kontrolag ruchu moglo stanowi¢ czynnik napedzajacy ewolucje¢ szczegodlnie
bogatego repertuaru kognitywnego prymatoéw (Rosati, 2017). Jak wskazuje A.G. Rosati,
rozwinig¢te struktury nerwowe sa zalezne od dostgpu do wysokoenergetycznego pozywienia,
ktére z racji mniejszej dostgpnosci w Srodowisku (zaréwno przestrzennej, jak i czasowej)

wymaga wyksztalcenia i zastosowania efektywnych metod nawigacji. Dostgp do takich
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zasobow umozliwia dalszy rozwoj struktur nerwowych zaangazowanych w nawigacje,

tworzac tym samym petle pozytywnego sprz¢zenia zwrotnego.

1.5. Mapy kognitywne ssakow

Zdolno$¢ zwierzat do nawigacji przestrzennej byta postrzegana jako przynalezna do kategorii
uczenia si¢ 1 zgodnie z dominujacym w XX wieku paradygmatem starano si¢ opisaé ja w
kategorii warunkowania instrumentalnego. Behawiorysci odrzucajac wyjasnienia zachowania
zaktadajace posiadanie przez badane zwierzgta internalnych reprezentacji odpowiadajacych w
sposoéb mniej bezposredni lub nie bezposredni uczonym bodzcom. W tym kontek$cie
zachowania nawigacyjne opisywano rozwinietymi sekwencjami krokoéw (np. skretow w
labiryncie), na kazdym z ktoérych musiato wystapi¢ warunkowanie. Oczywistym problemem,
ktory napotyka takie podejscie jest trudno$¢, czy wrecz niemozliwos¢ wskazania bodzca

bezwarunkowego (ang. unconditioned stimulus, US), umozliwiajacego taki rodzaj uczenia.

Systematyczng analiz¢ tego zagadnienia, przeprowadzit Edward Tolman (Tolman, 1948),
ktory wywodzil si¢ z nurtu behawiorystycznego, bedac inicjatorem behawioryzmu
celowosciowego. W swoich pracach uwzglednial celowo$¢ zachowan wykraczajaca poza
bezposrednie mechanizmy warunkowaniu instrumentalnym, w zwiazku z czym zblizat si¢ do
wyjasnien zachowan w oparciu o wewngtrzne struktury wiedzy posiadanej przez zwierzg.
Tolman w oparciu o do$wiadczenia przeprowadzone przez Hugha C. Blodgetta (Blodgett,
1929) wskazal na niedostatki wyjasnien opartych na bezposrednich reakcjach na odbierane
bodzce. Badania Blodgetta przytoczone przez Tolmana opieraly si¢ na dwuetapowej
procedurze treningowej — nienagradzana spontaniczna eksploracja labiryntu poprzedzajaca
sesje, w ktorych nagrode wprowadzano. Blodgett donosi, iz szczury, ktore miaty okazje
zapoznaé si¢ z labiryntem wczesniej, pomimo niskiej efektywnosci wykonywania zadania
nienagradzanego bardzo szybko osiggaty wysoka skuteczno$¢ w momencie wprowadzenia
nagrody. Wskazuje to, iz doswiadczenie przebywania w otoczeniu pozwolito im zgromadzi¢
informacje, ktore zostaly wykorzystane do zdobywania nagrody, gdy ta byta dostepna. Na
wczesniejszych etapach nie mozna bylo wnosi¢, ze badane gryzonie uczg si¢ czegokolwiek,

stad tez opisane zjawisko zostalo nazwane ,,utajonym uczeniem si¢”. Opierajac si¢ na tych
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wynikach, Tolman przeprowadzil komplementarne badania nawigacyjne. Wykorzystujac
labirynty, gtownie typu T, o konstrukcji umozliwiajacej wykonywanie wielu nastgpujacych po
sobie wyborow prawo/lewo, Tolman testowal skuteczno$¢ gryzoni w poruszaniu si¢ w
kierunku celu wyrazong jako stosunek blednych skretéw wykonanych w drodze do celu. Tak
zaprojektowany paradygmat pozwala bada¢ zdolno§¢ zwierzat do wyboru najbardziej
optymalnej, tj. najszybszej, trasy do pozadanego miejsca. Umiejetnos¢ modyfikowania
sekwencji skretow, a wigc skracania trasy do pozadanego celu, jak wykazat Tolman, ulegata
poprawie w zalezno$ci od ilosci sesji treningowych, a szybko$¢ poprawy wigzata sie z
poziomem motywacji (motywacja byla wyzsza u grup badawczych poddanych deprywacji
pokarmowej). Co wiegcej, niektoére z badanych gryzoni dokonywaty nawet ,,ostatecznego”
skrétu obchodzac labirynt dookota 1 dostajgc si¢ do nagrody z zewnatrz, bez koniecznosci
wykonywania poprawnej sekwencji skretow. W kontekscie poszukiwania podstaw zdolnosci
przestrzennych opisane wyniki $wiadcza o apriorycznym charakterze zachowan
nawigacyjnych badanych gryzoni. Behawior podazania skrétami nie mial mozliwosci zostac
uwarunkowany poprzez wzmocnienie, gdyz decyzja o wyborze skrotowej $ciezki stanowila
zupetnie nowy wzor zachowania (co odnosi si¢ w szczegdlnosci do opisywanych sytuacji
obchodzenia cato$ci labiryntu). Dla wyja$nienia takich zachowan Tolman zatozyl
konieczno$¢ zaposredniczenia zwigzku wyboru trasy zwierzgcia z nagroda poprzez swego
rodzaju konstrukt pamieciowy, odzwierciedlajacy charakterystyke przestrzeni w ktorej
nawigowato dane zwierzg. Tego rodzaju reprezentacje, pozwalajagce zwierzgtom na
zachowania wykraczajace poza standardowy przebieg warunkowania instrumentalnego
Tolman okreslit mianem ,,map kognitywnych”. Takie mapy stanowi¢ mialyby zapamigtany
model, opisujacy stosunki przestrzenne danej lokalizacji 1 znajdujacych si¢ w niej obiektow.
Dostep do takiego konstruktu umozliwiatby zwierzetom podejmowanie decyzji odnosnie

przebiegu catej trasy — w tym dokonywanie skrotow przez wezesniej nieodwiedzane obszary.

Niemniej jednak, pomimo silnych przestanek plynacych z badan behawioralnych, takich jak
opisane powyzej, za czasOw dzialalno$ci Tolmana nie zdotano dokona¢ odkryé, w
szczeg6lnosci w obszarze fizjologii uktadu nerwowego, ktore dostarczytyby informacji o tym,

w ramach jakich struktur i mechanizméw mapy kognitywne mogtyby funkcjonowac.
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1.6. Neurofizjologiczne podstawy zachowan przestrzennych ssakow

Odnalezienie struktur mézgowych wrazliwych na przestrzen stanowitoby bezposredni dowod
na fundamentalny 1 dystynktywny status kognicji przestrzennej. W tym aspekcie,
najwigkszego postepu dokonano w obszarze nawigacji ssakow, przede wszystkim w
kontekscie odkrycia licznych grup neuronow wrazliwych na kategorie przestrzenne. Odkrycia
te s3 owocem pracy przede wszystkim Johna O’Keefe’a, ktory nalezal do wczesnych
proponentdw roli struktur w obrgbie hipokampa w kognicji przestrzennej. Domniemanie
opierato si¢ na analizie behawioru gryzoni z lezjami w tym obszarze mozgu (O’Keefe &
Dostrovsky, 1971). Poza powigzaniem, funkcji przestrzennej z okre§long struktura
neuroanatomiczng zespot O’Keefe’a przeprowadzit réwniez pionierskie badania, polegajace
na rejestracji aktywnos$ci elektrofizjologicznej pojedynczych neuronéw w obszarze CAl
hipokampa. Po wybudzeniu gryzoni z zaimplementowanymi w CA1 elektrodami, poddano je
badaniu w tescie otwartego pola. Jest to jeden z typowych paradygmatow doswiadczalnych,
polegajacy na umieszczeniu zwierzecia na pustej arenie, ktorej obszar moze ono swobodnie
eksplorowaé, w tym wypadku z jednoczesnym pomiarem aktywnosci neuronéw hipokampa.
Przetlomowym wynikiem dokonanego eksperymentu byta obserwacja, ze aktywacja
poszczegolnych z monitorowanych neuronow wystepowata tylko i wylacznie, gdy zwierze
znajdowato si¢ w okreslonym miejscu areny. W ten sposob odkryto pierwsza z klas neuronow

wrazliwych na informacje przestrzenng — tzw. komoérki miejsca (ang. place cells).

Badania elektrofizjologiczne nad neurofizjologicznymi korelatami zachowan przestrzennych
kontynuowat zarowno zespot O’Keefe’a, jak i powickszajaca si¢ grupa badaczy z catego
swiata. Kolejnej przelomowej obserwacji dokonali May-Britt Moser i Edvard Moser. Odkryli
oni klase neurondéw zlokalizowanych w obszarze kory s$rodwechowe] przejawigcy
przestrzennie regularny wzorzec aktywacji. Tak zwane komorki siatki (ang. grid cells), jak
nazwano subklase neuronow odkryta przez Moserdéw, posiadaja wzorzec aktywacji
pokrywajacy réwnomiernie ptaszczyzng srodowiska eksplorowanego przez poruszajace si¢

zwierze (Fyhn i in., 2004).
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Zaobserwowany przez Moserow wzorzec aktywacji mozna potraktowa¢ na dwa sposoby.
Laczac punkty o najwyzszym prawdopodobiefistwie wystapienia potencjalu czynnosciowego
uzyskuje si¢ teselacje skladajaca si¢ z trojkatow rownobocznych (Fig. 2. 1.b). Jednakze,
uwaza si¢, ze trojkaty réwnoboczne nie s3 podstawowymi jednostkami funkcjonalnymi
wzorca generowanego przez komorki siatki. Jednostki takie tworza zlozenia sktadajace si¢ z
grup przylegajacych trojkatow, ktorych wspdlny wierzchotek wyznacza $rodek szes$ciokata
foremnego (Fig. 2. 1.c). Teselacja heksagonalna jest uprzywilejowana forma podzialu
ptaszczyzn dwuwymiarowych ze wzgledu na optymalnos$¢ pod wzgledem ilosci kafelkow,
jako$¢ odwzorowania (w szczegoOlnosci obszarow o nieregularnych lub zaokraglonych
granicach dominujacych w $rodowisku naturalnym) (Guanella & Verschure, 2007; Mathis i
in., 2015; Wei 1 in., 2015), a takze wlasciwosci polegajacej na tozsamej odleglosci srodkow
wszystkich przylegajacych kafelkow (Fig. 2 2.c). Oznacza to, ze w obrgbie siatki
przemieszczenie od — do dowolnego z przylegltych pdél zawsze réwne jest rozmiarowi
pojedynczego pola. Tym samym, dla dowolnej trajektorii opisanej na heksagonalnej siatce, jej
dlugo$¢ zawsze bedzie wyrazalna liczba naturalng, ktorej wielko$¢ odpowiadaé bedzie ilosci
przebytych pol. Warto rowniez zaznaczy¢, ze zaobserwowana regularno$¢ aktywacji komorek
siatki spelnia zatozenia geometrii euklidesowej na fundamentalnym poziomie - m.in. zawsze
wyznaczany jest odcinek faczacy dwa dowolne punkty zakodowane w takim systemie, a
wszystkie katy proste pozostaja przystajace. Odkrycia Johna O’Keefe’a oraz May-Britt i
Edvarda Moseréw zostaly nagrodzone Nagroda Nobla w 2014 r. w dziedzinie fizjologii lub

medycyny ,,za odkrycie w mozgu komoérek stanowigcych system pozycjonowania” (Burgess,

2014).
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Fig. 2. Ilustracja typowego wzorcu aktywacji komorek siatki w trakcie swobodnej eksploracji areny
kwadratowej (1.2), czerwone kropki — potencjaly czynnosciowe, szara linia — trajektoria ruchu zwierzecia.
Dystrybucja prawdopodobiefistwa wystapienia potencjalu czynnosciowego tworzy regularng teselacje skladajaca si¢ z
tréjkatow réwnobocznych (1.b). Uznaje sig, ze jednostka funkcjonalna teselacji generowanej przez komorki siatki jest
szesciokat foremny (l.c), a tréjkatna teselacja wynika z obecnosci de facto dwoch heksagonalnych siatek
przesunietych w fazie. Regularna i kompletna teselacja mozliwa jest z wykorzystaniem kilku figur foremnych, z
ktorych trzema najprostszymi sa tréjkaty rownoboczne (2.a2), kwadraty (2.b), i szesciokaty foremne (2.c). Jednakze,
wylacznie w teselacji opartej na szesciokatach odleglosci pomiedzy srodkami wszystkich sasiadujacych pdl sa
tozsame 1 wynosza V3 x dlugos¢ boku szesciokata (czerwone i zielone linie wyznaczaja odleglosci pomiedzy
srodkami sasiadujacych pél, w obrebie typu teselacji tozsamosé koloru oznacza tozsamosé dlugosci).

Poza dotychczas omoéwionymi komoérkami miejsca i siatki w obrebie kory srodwechowej
zaobserowano réwniez komorki wykazujace wrazliwo$¢ na informacje przestrzenne innych

kategorii. Nalezg do nich:

e komorki pozycji glowy (ang. head direction cells), wykazujace aktywnos¢
uzalezniong od kata wychylenia glowy zwierzecia wzgledem egocentrycznej osi

symetrii ciata zwierzecia (Taube i in., 1990).
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e komorki granicy (ang. boundary cells), generujace potencjaly czynnoSciowe w
lokalizacjach proksymalnych do obwoddéw aren (np. $cian) (Solstad i in., 2008).
e komorki predkosci (ang. speed cells) o czgstotliwosci potencjaldow czynnosciowych

proporcjonalnej do parametrow odometrycznych ruchu (Kropff'i in., 2015).

W kontekscie odkry¢ dokonywanych w obszarze neurobiologii nawigacji nalezy mie¢ na
wzgledzie, ze wigkszo§¢ z nich odnosi si¢ do eksploracji S$rodowisk lokalnie
dwuwymiarowych (np. ptaskich aren). Po czg$ci podyktowane bylo to ograniczeniami
technicznymi wykonywania nagran elektrofizjologicznych: badane zwierz¢ musiato
pozostawaé podlaczone przewodami do ukladu rejestrujacego. Ograniczenie to zostato
pokonane wraz z opracowaniem bezprzewodowych, zintegrowanych systeméw rejestracji
elektrofizjologicznej, dzigki czemu zespol Kate Jeffery byt w stanie zaobserwowac wzorzec
aktywnosci komorek siatki u szczuréw eksplorujacych trojwymiarowe rusztowanie (Grieves i
in., 2021), wykazujac obecno$¢ wolumetrycznych obszarow aktywacji, jednakze o znacznie
mniejszej regularno$ci w pordwnaniu z obserwowanymi przy eksploracji plaszczyzn.
Podobne badanie wykonano takze z wykorzystaniem nietoperzy (Ginosar i in., 2021), z
podobnymi rezultatami — rowniez zaobserwowano wolumetryczne obszary aktywacji o
mniejszym niz w wypadku dwuwymiarowych wzorcow aktywacji uporzadkowaniu (Ginosar i

in., 2021).

Odkrycie omowionych typow komoérek mozna postrzega¢ jako bardzo silng przestanke
$wiadczaca na rzecz faktycznego wystepowania wrazliwosci na cechy przestrzenne
srodowiska w ramach podstawowych struktur nerwowych. Ich obecnos$¢ i organizacja zdaja
si¢ by¢ wrodzone, co implikuje poniekad réwniez wrodzono$¢ przynajmniej czesci zdolnosci
przestrzennych. Zaliczaja si¢ do nich réwniez wilasnosci o charakterze geometrycznym —
mozna zakladaé, ze postrzeganie ksztattu otoczenia moze mie¢ podstawe w aktywnosci
komorek granicy, za§ postrzegania wzajemnych relacji obiektow — wigzaé si¢ z
funkcjonowaniem komorek siatki. W tym ujeciu, wyniki wspoétczesnych doswiadczen
neurobiologicznych wydaja si¢ potwierdza¢ postulaty Kanta w przeciwienstwie do koncepcji

zwigzanych z ujgciem zblizonym do prezentowanego przez von Helmholtza (Wills 1 in.,
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2010). Jednoczesnie, system pozycjonowania opierajacy si¢ miedzy innymi na wymienionych
klasach neuronow, jest systemem dynamicznym i podlegtym plastycznos$ci, a wigc aktywnie
ulegajacym wplywowi bodzcow sensorycznych (Moser i in., 2015). Mozna wigc przyjaé za
prawdopodobne, ze o ile predyspozycje do wrazliwo$ci na informacj¢ przestrzenng w istocie
sa z punktu osobniczego ,,nadane”, to nie s3 niezmienne i podlegaja typowym zjawiskom
neurofizjologicznym, np. ulegaja degradacji w wypadku lezji (O’Keefe & Dostrovsky, 1971)
czy chorob (Lacz6 i in., 2018), za§ ich efektywno$¢ zwigksza si¢ kiedy s3 trenowane

(Griesbauer 1 in., 2022).

1.7. Zdolnosci przestrzenne stawonogéw w kontekscie filogenezy zachowan

przestrzennych

Grupa szczegdlnie interesujaca, a jednocze$nie wcigz zbadang w stopniu nieporownywalnie
mniejszym od kregowcow, sg bezkregowce. W szczegdlnosci dotyczy to owadow, z ktorymi
gatunki krggowcow w tym liczne ssaki dzielg bardzo zlozone przestrzennie $rodowiska
ladowe, a jednoczes$nie pozostaja skrajnie rézne pod wzgledem neuroanatomii i presji
selekcyjnych. Stad, nasuwa si¢ pytanie — czy, a jezeli tak to w jaki sposob, owady sg w stanie
skutecznie przetwarza¢ informacje przestrzenne. Jakkolwiek o istnieniu mechanizméow
pozwalajacych na skuteczne funkcjonowanie w przestrzeni §wiadczy juz sam fakt sukcesu
ewolucyjnego owadow, ktore stanowig najliczniejszg gromade zwierzat w biosferze (zarowno
pod wzgledem liczby gatunkdéw, rozpowszechnienia jak i biomasy), to doktadna natura tych

mechanizmow pozostaje wcigz przedmiotem badan 1 debat.

W poprzednich podrozdziatach niniejszej pracy wielokrotnie przytaczano przyktady zdolnos$ci
nawigacyjnych i zwigzanych z kognicja przestrzenng przedstawicieli gatunkdéw nalezacych do
tej gromady. Przyklady te prezentujg jednak zaledwie niewielki wycinek danych dostepnej w
literaturze, podejmujacej zagadnienie nawigacji owadow. Jak zaznaczono, jest to gromada
obejmujaca gatunki przystosowane do zycia w skrajnie réznych biotopach oraz
wykorzystujaca niezwykle szerokie spektrum strategii zyciowych, wymagajacych skrajnie
roznych repertuarow behawioralnych — od najprostszych, zwigzanych z realizacja
podstawowych wymogow przetrwania 1 wydania potomstwa po rozwini¢te zachowania

spoleczne, koordynujace zycie wielotysigcznych spotecznosci (Matthews & Matthews, 2010).
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Podobng réznorodno$¢ mozna zaobserwowa¢ w odniesieniu do strategii nawigacyjnych
poszczegoOlnych gatunkdw, w zalezno$ci od niszy i1 sposobu funkcjonowania nalezacych do

nich osobnikow.

Za cze$¢ zrdznicowania zachowan nawigacyjnych owadow odpowiada mnogos¢
przystosowan w obrebie mozliwosci sensorycznych ktérymi dysponuja przedstawiciele
poszczegoOlnych gatunkéw. Owady jako gromada posiadaja zdolnosci chemorecepcji
(zaro6wno kontaktowej, jak 1 detekcji sygnatow chemicznych ze znaczych odlegtosci),
magnetorecepcji (Fleischmann 1 in., 2020), wrazliwosci na bodzce §wietlne w zakresie od
dalekiej podczerwieni (Schmitz i in., 2007) do ultrafioletu (Chittka i in., 1994), wrazliwosci
na kierunek i predkos¢ wiatru (Burnett i in., 2022), temperature¢ (Ruchty i in., 2009),
polaryzacje $wiatla (Yadav & Shein-Idelson, 2021), bodzce dotykowe, wibracje (w tym
dzwigki w zakresie od infra- do ultradzwigkéw) (Stumpner & von Helversen, 2001),
wrazliwo$ci na przyspieszenie (Pringle, 1997), a takze na tadunek elektrostatyczny (Zakon,
2016). Potencjalnie kazdy z wymienionych kanatow zmystowych moze dostarcza¢ informacji
wykorzystywanych w nawigacji. Z tego powodu najbardziej ogdlnym podziatem zdolnosci
nawigacyjnych jaki mozna wyznaczy¢ jest kategoryzacja pod wzgledem allo- i
egocentrycznos$ci (poniekad odpowiadajaca zastosowane] w niniejszej pracy typologii
uktadow odniesienia). Bytaby to zatem nawigacja oparta na wskazéwkach zewnetrznych,
niezaleznie od stopnia zlozono$ci percepcyjnej bodzca, czy odpowiedzi na niego oraz
nawigacja bazujaca na mechanizmach (wlaczajac strukture organizacji sensorium)
internalnych. Zaproponowany podziat nie posiada jednak ostrych granic i zapewne mozliwym
byloby wskazanie zachowan zdolnosci, badz strategii o charakterze przejSciowym, niemniej
jednak zaweza kierunek i okresla kryteria dla rozwazan o zdolno$ciach geometrycznych w

sensie $cistym.

1.7.1. Nawigacja z wykorzystaniem czynnikow zewne¢trznych
1.7.1.1. Podstawowe strategie nawigacyjne owadow, kinezy i taksje

Uwaza sie, ze do najstarszych ewolucyjnie strategii kierowania ruchem nalezg strategie oparte
na podazaniu w kierunku wzrastajacych gradientdow czynnikow atraktantnych obecnych w
srodowisku. Mechanizmy tego rodzaju sa obserwowane w wypadku mobilnych organizméw

jednokomoérkowych, pozwalajac im na przemieszczanie si¢ do obszaréw o preferowanych
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parametrach. Wobec tego nie jest zaskakujacym, ze niemal wszystkie owady sa w stanie
kierowa¢ swoim ruchem w odpowiedzi na bodzce chemiczne, wzrokowe, temperature i
wilgotno$¢. Jednym z najprostszych przykladow takiego rodzaju nawigacji sg ,.kinezy”
rozumiane jako reakcje lokomotoryczne, charakteryzujace si¢ zmiang prawdopodobienstwa
(zard6wno zmniejszenie prawdopodobienstwa w wypadku bodzcow awersyjnych, jak i
zwigkszenie w wypadku atraktantnych) ruchu (ortokineza) i/lub kata zwrotu (klinokineza) po
zarejestrowaniu bodzca. W takim wypadku, nawet zwierze¢ poruszajace si¢ w warunkach
neutralnych po trajektoriach odpowiadajacych btadzeniu losowemu bedzie, w obecnosci
bodzca, zwigksza¢ prawdopodobienstwo znalezienia si¢ w pozadanych warunkach.
Jednocze$nie nalezy zaznaczy¢, ze w wypadku kinez nie jest konieczny pomiar natgzenia
bodzca, a zalewie jego detekcja i mechanizm generowania aktywnego ruchu. Zblizong do
kinezy strategia kierowania ruchem jest taksja, ktora posiada komponente kierunkowsg i
wymaga pomiaru natezenia bodzca. W wypadku taksji za informacje¢ kierunkowg odpowiada
nat¢zenie bodzca zwigkszajace lub zmniejszajace prawdopodobienstwo ruchu w jego
kierunku. Kineza jest strategia uzalezniong calkowicie od bodzcow zewnetrznych i nie
posiada charakteru kierunkowego — opiera si¢ wytacznie na zmianie prawdopodobienstwa

ruchu, co posrednio skutkuje przemieszczaniem si¢ w pozadanym kierunku.

Mozliwo$ci mechanizméw kinezy rozszerza ponadto bilateralna symetria ciat owadéw (a co
za tym idzie zwykle parzystym wystepowaniu struktur sensorycznych) umozliwiajgca, w
potaczeniu z ruchem o charakterze oscylacyjnym, wytworzenie efektywnych ruchow
kierunkowych poprzez modulacj¢ kata i amplitudy oscylacji (Webb & Wystrach, 2016).
Ponadto symetria bilateralna dostarcza informacji kierunkowej o nat¢zeniu bodzca
(pochodzacej z poréwnania sity bodzca odbieranego przez przeciwlegle organy sensoryczne),
wymagane]j dla wystepowania taksji. Zdolno$¢ do skutecznej lokomocji kierunkowej opartej
na symetrii bilateralnej zostala zademonstrowana w oparciu o modele opracowane przez
cybernetyka Valentino Braitenberga (Negrello, 2014). Poszczegdlne taksje sg specyficzne dla
modalnosci 1 okresla si¢ je mianem np. fototaksji — taksji wzgledem natgzenia bodzca
$wietlnego lub fonotaksji — kierowaniu si¢ ku bodzcowi dzwickowemu. Ta ostatnia byta
przedmiotem licznych badan, takze robotyczno-behawioralnych, na §wierszczach (Reeve i in.,
2005; Webb & Scutt, 2000), ktére wykorzystuja te strategi¢ podazajac za pieSniami

godowymi emitowanymi przez partnerow.
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1.7.1.2. Wskazowki kompasowe

Owady dzienne, przede wszystkim latajace, wykorzystujg w nawigacji strategie oparte na tzw.
wskazowkach kompasowych, do ktorych zaliczaja si¢ przede wszystkim bezposrednia
pozycja stonca na niebie oraz wzorzec polaryzacji $wiatta stonecznego (Freas & Spetch,
2023). Pierwsze dowody o wykorzystaniu tego rodzaju wskazéwek zostaly dostarczone przez
Felixa Santschiego (1911) (Wehner, 1990), ktory przy uzyciu luster dostarczyt podczas rojki
latajacym mrowkom fatszywej (odwroconej o 180°) informacji o pozycji stonca, co
poskutkowato odpowiednig zmiang kierunku lotu. W kolejnych badaniach dowiedziono, ze
wykorzystanie informacji o potozeniu stonca odgrywa kluczowa role réwniez dla innych
gatunkow owadoéw — kanonicznym przyktadem sa eksperymenty Karla von Frischa, ktory
wykazal, ze informacja przekazywana przez robotnic¢ pszczoly miodnej powracajacej z
pozytku pozostatym robotnicom w ulu (przez tzw. taniec, za odkrycie i zdekodowanie ktorego
von Frisch zostal nagrodzony Nagroda Nobla w 1973 r.) jest podawana w odniesieniu do
pozycji stonca. Ponadto, von Frisch jako pierwszy wykazat wrazliwo$¢ owadow na posrednig
wskazdéwke o lokalizacji stonca, mianowicie wzorzec polaryzacji $wiatta stonecznego. W
doswiadczeniach z wykorzystaniem pszczol zaobserwowal, Ze zmiana wzorca polaryzacji
$wiatla stonecznego za pomoca foliowego polaryzatora skutkowata innymi parametrami tanca
robotnic, wystawionych na tak zmieniony bodziec (Frisch, 1993). Wskazowki kompasowe
pochodzace od pozycji stonca sg dodatkowo uzupetniane przez gradient chromatyczny nieba,
wyrazany w postaci proporcji $wiatta o dtugich 1 krotkich falach, zmiennej w poszczegolnych

rejonach nieba w zaleznosci od wysokosci stofica na niebosklonie.

Wszakze wykorzystanie wskazowek kompasowych zwigzanych z pozycja stonca w oczywisty
sposob dotyczy owaddéw dziennych, to analogiczng wrazliwo$¢ na pozycje cial niebieskich
zaobserwowano réwniez u owadow nocnych, pozyskujacych informacj¢ kierunkowa na
podstawie potozenia Ksigzyca, a nawet Drogi Mlecznej na nocnym niebie (Dacke 1 in., 2013).
Nawigacj¢ na podstawie polozenia gwiazd Drogi Mlecznej wykazat zespot Erica Warranta
obserwujac  lokomocj¢ osobnikéw gatunku Zuka gnojarza (Scarabaeus satyrus),
charakteryzujacych si¢ nocnym trybie zycia, umieszczajac je pod koputa planetarium, na

ktorej wyswietlano projekcje nieba w dowolnej konfiguracji (Dacke i in., 2013).
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1.7.1.3. Nawigacja na podstawie punktow charakterystycznych

Gatunki owadow, ktorych strategie zyciowe wymagaja przemieszczania si¢ do ustalonych
lokalizacji ekstensywnie wykorzystuja w procesie nawigacji wskazowki oparte na
rozpoznawalnych cechach $rodowiska. Kanonicznym przyktadem takich gatunkéw sg
zaliczane do tzw. zbieraczy z miejscem centralnym (ang. central place foragers, CPF).
Zazwyczaj osobniki tych gatunkéw posiadaja gniazdo, do ktérego przynosza zasoby. Zaliczaé
beda si¢ do nich niemal wszystkie gatunki owadoéw spotecznych, zyjace w koloniach
zajmujacych okreslong stalg lokalizacje (Bell, 1990). Pewnym wyjatkiem sg nomadyczne
gatunki mréwek, ktérych cale kolonie periodycznie zmieniaja lokalizacje, jednakze roéwniez
w ich wypadku, podczas fazy stacjonarnej, spetniaja kryteria CPF. Zachowania typowe dla
CPF s3 rowniez obserwowane u owadow charakteryzujacych si¢ samotniczym trybem zycia,
przyktadowo przez niektére gatunki os, m.in. u wymienionego wczesniej taszczyna
pszczelego. Opisana wczes$niej praca Tinbergena byta rowniez jednym z pierwszych
systematycznych badan dowodzacych zdolno$ci owadow do nawigacji z wykorzystaniem
charakterystycznych wskazéwek wizualnych (wariant pierwszy doswiadczenia N. Tinbergena

(Fig. 1. a, b).

Poza wykorzystaniem poszczegdlnych obiektow w charakterze punktéw orientacyjnych,
owady nalezace do gatunkoéw spotecznych postuguja si¢ w nawigacji rowniez catoSciowym
obrazem otoczenia. Wskazuje na to wykonywanie tzw. lotéw orientacyjnych przez robotnice
trzmieli 1 pszczot po raz pierwszy opuszczajacych ul. Lot ten sktada si¢ z wielu manewrow
okrazajacych lokalizacje gniazda, wykonywanych na réznych wysokosciach i w zmiennym
oddaleniu od wejscia do ula. Lot taki umozliwia nabycie wspomnien wizualnych panoramy
otoczenia, na podstawie ktorej mozliwa jest pozniejsza nawigacja (Zeil & Fleischmann,
2019). Zaobserwowano takze tendencj¢ do odtwarzania czgSci trajektorii lotu orientacyjnego
przez owady powracajace do gniazd. Mechanizm na podstawie dopasowania obserwowanego
obrazu panoramicznego do zapamig¢tanego przez osobnika obrazu miejsca docelowego
okresla sie¢ ,,dopasowaniem widoku” (ang. view maching) lub ,,dopasowaniem obrazu” (ang.
image matching) (T. S. Collett & Cartwright, 1983; Hohol i in., 2017; Lent i in., 2010).
Wcezesne modele tych mechanizméw zakladaly zapamigtywanie przez owady

niskoprzetworzonych obrazéw 1 wykonywanie poréwnania widoku obserwowanego z
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obrazem zapamigtanym ,,piksel po pikselu” (przez piksel w tym wypadku rozumiana jest
informacja z jednego omatidium oka ztozonego). Przyjmowane obecnie szersze rozumienie
,obrazu” zaktada potencjalne kodowanie parametrow uzyskanych po przetworzeniu
wejsciowe] informacji wzrokowej, takich jak gltebokos¢, ruch, krawedzie lub specyficzne
cechy, co umozliwitoby zaréwno wigksza kompresje, jak i bardziej ogolne dopasowania.
Aczkolwiek dane dostgpne w literaturze wskazuja na zmienno$¢ charakterystyki tych

mechanizmoéw w zalezno$ci od gatunku (Wystrach & Graham, 2012).

Strategie nawigacji wzrokowej sg szeroko stosowane rowniez niektére przez gatunki mroéwek,
ktére z racji Srodowiska zycia (np. przez gatunki pustynne zyjace w miejscach, gdzie wysoka
temperatura powierzchni gruntu nie pozwala na utrzymywanie si¢ szlakow feromonowych)

zapamigtujg Sciezki na podstawie wskazowek wizualnych (Wehner, 2003).

1.7.2. Nawigacja z wykorzystaniem czynnikow wewnetrznych
1.7.2.1. Autogeniczne strategie eksploracyjne

Podstawowym aspektem wigzacym si¢ z tematyka nawigacji na podstawie czynnikow
wewnetrznych, sg rutyny ruchéw wykonywane przez owady w sytuacji niedostepnosci
czynnikow zewnetrznych, mogacych zosta¢ wykorzystane do przeprowadzenia nawigacji.
Zgodnie z definicja nawigacji przyjeta w obregbie niniejszej pracy, zachowania
poszukiwawcze nie zaliczajg si¢ do tej kategorii, poniewaz nie posiadaja komponenty

kierunkowej w przeciwienstwie do form nawigacji tak rudymentarnych jak kinezy.

Ekspresja wzorcow behawioralnych strategii poszukiwawczych wystepuje w warunkach
catkowitego braku dostgpnosci wskazowek zewnetrznych oraz niewyksztatcenia (w wypadku
np. niedo$wiadczonych osobnikéw) lub dezaktualizacji wykorzystywanych uktadow
odniesienia. Nalezy zaznaczy¢, ze sytuacje braku jakichkolwiek bodzcow srodowiskowych
rdéznicujacych przestrzen na obszary mniej lub bardziej atrakcyjne ze wzglgdu na wrodzone
preferencje zwierzecia sg raczej niespotykane w $rodowisku naturalnym — w takich
wypadkach obserwowane zachowania beda wypadkowa rutyn ruchu zachowania
poszukiwawczego oraz taksji. Powszechnie wystepujacym zjawiskiem jest jednak eksploracja
nowych $rodowisk, w ktérych wprawdzie wskazowki mozliwe do wykorzystania w nawigacji

sa dostepne, to jeszcze nie zostaly poznane przez eksplorujacego srodowisko owada.
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Najprostsza mozliwg forma autogenicznej strategii ruchu jest tzw. bladzenie losowe (ang.
random walk). Przejawia si¢ ono podazaniem po trajektorii, ktorej wszystkie parametry
(dlugos¢ epizodu lokomocji, katy skretu, czas 1 czestos¢ zatrzyman) pozostajg losowe. Z racji
stochastycznej natury tego sposobu generowania ruchu, przestrzen eksplorowana jest w
sposob  homogeniczniczny. W  wypadku  obszar6w  ograniczonych  bariera,
prawdopodobienstwo odwiedzenia poszczegolnych punktow bedzie wytacznie funkcja czasu

trwania eksploracji.

Nieco odmienng i1 bardziej ztozong strategia eksploracji przestrzennej jest tzw. lot Lévy’ego
(ang. Leévys flight (Mandelbrot, 1982)). Podobnie jak bladzenie losowe jest to proces
stochastyczny, roznigcy si¢ jednak ksztattem rozkladu prawdopodobienstwa wystgpowania
epizodow ruchu danych dlugosci. W wypadku bladzenia losowego rozktad ten dazy do
rozkladu Gaussa, natomiast w wypadku lotu Lévy’ego obserwowany jest rozklad
odpowiadajacy rozktadowi potggowemu, lub inaczej rozktadowi z tzw. dlugim ogonem. W
odniesieniu do trajektorii ruchu skutkuje to wystepowaniem epizodow, sktadajacych si¢ z
najbardziej  prawdopodobnych,  krdtkich  przemieszczen, przeplatanych  losowo
przemieszczeniami relatywnie bardzo dtugimi. Wzorzec eksploracji o charakterystyce lotu
Lévy’ego obserwowano u wielu gatunkow wedrownych. Spekuluje si¢, ze strategie
eksploracyjne o tym charakterze sg wysoce adaptatywne (na co wskazuje ich powszechnos$¢)
ze wzgledu na optymalizacj¢ kosztéw energetycznych ponoszonych na eksploracje. Powodem
jest wysoki stopien dopasowania do dystrybucji zasobéw w $rodowisku naturalnym

(Campeau i in., 2022).

Do najbardziej ztozonych typdéw strategii eksploracyjnych i poszukiwawczych nalezy
kategoria wyszukiwania systematycznego. Podobnie jak w wypadku pozostatych kategorii
behawioru eksploracyjnego, poszukiwanie systematyczne wykonywane jest warunkach braku
wiedzy o doktadnej lokalizacji celu nawigacji, jednakze zwykle wykonywane jest w wypadku
posiadania przez osobnika wiedzy o prawdopodobnej lub przyblizonym potozeniu. Dlatego
tez, obszar objety poszukiwaniem systematycznym jest ograniczony, a jego powierzchnia
koresponduje z doktadnoscia przyblizonej lokalizacji. Mimo ze eksploracja systematyczna nie
spelnia kryteriow nawigacji w sensie §cistym, to mozna ja zaklasyfikowa¢ jako strategi¢

heurystyczng, posrednio skutkujgca znalezieniem si¢ w pozadanej lokalizacji. Poszukiwanie
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systematyczne najczesciej przybiera posta¢ periodycznie powtarzanej rutyny ruchowej
skutkujacej wyznaczeniem trajektorii, obejmujacej obszar na ktérym potencjalnie znajduje si¢
cel, tak aby jego obecno$¢ mogta zosta¢ wykryta bezposrednio przez zmysly owada.
Trajektorie strategii eksploatacyjnych mogg przybiera¢ posta¢ np. regularnych oscylacji
przecinajacych przeszukiwany obszar (Adamski & Witkowski, 2006), czy tras spiralnych o

zmniejszajacej si¢ Srednicy.

1.7.2.2. Integracja $ciezki i odometria

Mechanizm tzw. integracji $ciezki (ang. path integration) zaobserwowano u gatunkow
wykazujacych  zachowania typowe dla CPF (Wehner &  Srinivasan, 2003).
Robotnice-furazerki mréwek, os, pszczot 1 trzmieli regularnie opuszczajg gniazda w celu
pozyskiwania zasobow wymaganych dla utrzymania kolonii. W trakcie pozyskiwania
pokarmu osobniki moga udawaé¢ si¢ do bardzo oddalonych zerowisk, a takze w ciagu
pojedynczego opuszczenia gniazda, mogg odwiedzac liczne lokalizacje. W trakcie takich
ekskursji owady niejednokrotnie podazaja po zlozonych, zawitych trajektoriach, lecz
powracajac do gniazda poruszaja si¢ w linii prostej lub po zblizonych trasach (Srinivasan,
2015). Takie zachowanie implikuje wykorzystanie mechanizmu $ledzacego kierunek i dystans
przemieszczen, co pozwala na utrzymanie wektora kierunku stale wskazujacego lokalizacje

wejscia do gniazda (Heinze i in., 2018).

Okreslenie wektora $ciezki mozliwe jest na podstawie §ledzenia wskazowek kompasowych,
aczkolwiek podstawowy mechanizm integracji $ciezek polega na $ledzeniu ruchu
autogenicznego 1 na tej podstawie aktualizowania wektora wskazujacego potozenie gniazda
wzgledem aktualnej pozycji owada. Odometria, czyli pomiar pokonywanych odlegtosci
odbywa si¢ z wykorzystaniem dwoch podstawowych mechanizméw: $ledzenia przeptywu
optycznego (ang. optic flow; rozumianego jako ruch pozorny) widzianego obrazu otoczenia w
trakcie lokomocji oraz zliczania krokow (ang. step counting), czyli estymacji na podstawie

ruchéw odnézy wykonywanych w trakcie lokomocji.

Sledzenie przeptywu optycznego jest ekstensywnie wykorzystywane przede wszystkim przez
gatunki owadéw zdolne do aktywnego lotu. Bezposrednie wykorzystanie informacji o

dystansie dowiedziono obserwujac charakterystyke tancow osobnikow pszczoty miodnej
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(Srinivasan 1 in., 2000). W doswiadczeniu, owady przemieszczajace si¢ z ula do zerowiska
oddalonego o staty dystans, musiaty pokonac tunele, na §cianach ktérych umieszczono wzory
zwigkszajace lub zmniejszajace postrzegany przeptyw optyczny. W zalezno$ci od
zastosowanego wzoru, taniec robotnic powracajagcych do ula wskazywal odpowiednio

mniejsza lub wigksza pozorng odlegtos¢ zrodia pokarmu.

Podstawowym mechanizmem odometrii wykorzystywanym przez gatunki owadow, ktorych
podstawowym sposobem przemieszczanie si¢ jest chod, jest zliczanie krokow (Ronacher i in.,
2000). Pomimo ze wykazano réwniez wrazliwos¢ na informacj¢ na temat odleglosci,
pozyskiwana na drodze $ledzenia przeplywu optycznego, to mechanizm zliczania krokéw
petni dominujacg role (Pfeffer & Wittlinger, 2016). Swiadcza o tym wyniki do§wiadczen
wykonanych z wykorzystaniem mréwek z gatunku Cataglyphis fortis. Robotnicom tego
zyjacego w pustynnych $rodowiska gatunku skracano chirurgicznie odnoza lub
przytwierdzano, jak to okreslili badacze, ,,szczudta”. Interwencje te nie ograniczaty swobody
poruszania si¢ poddanych im osobnikéw, jednakze prowadzity do systematycznego
niedoszacowywania lub przeszacowywania odlegtosci, ktére pokonywaty w celu dostania si¢
do gniazda lub lokalizacji pokarmu. Tym samym, wskazuje to na dominujacg role liczby
wykonanych krokéw (ktora niezaleznie od interwencji pozostawata stata) niezaleznie od
faktycznie pokonywanych odlegtosci (ktore, w wypadku polegania na przeptywie optycznym

bylyby szacowane poprawnie) (Wittlinger 1 in., 2006).

1.7.3. Strategie nawigacyjne wyzszego rz¢du

Zaprezentowany przeglad strategii i mechanizméw nawigacyjnych owadow w duzym stopniu
odnosi si¢ do poszczegolnych aspektow nawigacji jako do wyodrgbnionych mechanizmow o
stosunkowo wyraznie wyznaczalnych granicach funkcjonalnych 1 filogenetycznych.
Tendencja do takiego postrzegania nawigacji owadow po czesci moze wynikaé z koniecznos$ci
wyodrebniania w poszczegdlnych badaniach $cisle okreslonych zachowan nawigacyjnych.
Takie podej$cie zdaje si¢ jednak nie odwzorowywaé faktycznej dynamiki zachowan
nawigacyjnych owadow, funkcjonujacych w §wiecie o ztozonosci znacznie wigkszej niz $cisle
kontrolowane uklady eksperymentalne. Poszczegdlne osobniki w toku swojego zycia
napotykaja szeroko zréznicowane spektrum warunkéw 1 sytuacji, w ktorych pojedyncza

strategia nawigacyjna nie bylaby efektywna. Zasadnym wydaje si¢ wigc zalozenie, ze choc

37



poszczegdlne mechanizmy nawigacji mozna bada¢ w izolacji, to faktycznie tworza one
system, w ktorym potencjalnie zintegrowane sa w modele wyzszego rzgdu lub sg stosowane
w zalezno$ci od rozpoznawanego przez owady kontekstu, tworzac tym samym swoiste

metastrategie.

1.7.3.1. Integracja strategii nawigacyjnych i wielozadaniowos$¢

Istnieja przestanki wskazujgce na dynamiczne przelaczanie si¢ pomiedzy stosowanymi
strategiami nawigacyjnymi w zaleznosci od kontekstu w jakim zachowanie nawigacyjne jest
wykonywane. Jako przyktad takiej organizacji nawigacji mozna wskaza¢ zachowanie mrowek
zaobserwowane w badaniu dotyczacym orientacji przestrzennej furazerek gatunku
Cataglyphis velox. Osobniki tego gatunku, sag w stanie przecigga¢ do gniazda znacznej
wielkosci zdobycze. W trakcie wykonywania takiego zachowania osobniki poruszaja si¢
chodzac do tyhu i trzymajac w zuwaczkach ciagnigty obiekt. W tym czasie ich zdolno$¢ do
skutecznego powrotu do gniazda nie ulega pogorszeniu (Ardin i in., 2016). Zesp6t badaczy
postugujac si¢ labiryntem oraz zestawem zaston pozwalajacych na ograniczanie dostepu do
wskazowek wzrokowych wskazal, ze w poprawna nawigacje w sytuacji chodzenia do tytu sa
zaangazowane co najmniej trzy mechanizmy nawigacyjne — integracja $ciezek,
wykorzystanie wskazowek kompasowych oraz mechanizmy nawigacji wizualnej. Pomigdzy
wymienionymi mechanizmami osobniki przetaczaty si¢ korygujac wzajemnie informacje
uzyskane z poszczegdlnych uktadéw odniesienia. Mrowki tymczasowo porzucaja zdobycz i
wykonuja zwroty w kierunku gniazda w celu orientacji wizualnej, natomiast w trakcie
ciggnigcia zdobyczy polegaja na skorygowanej informacji pozyskiwanej ze wskazowek

kompasowych oraz mechanizmach integracji $ciezki (Schwarz i in., 2017).

Taka specyfika wykorzystania mechanizméw nawigacyjnych przedstawiana jest jako hipoteza
,»scyzoryka szwajcarskiego” lub ,,skrzynki z narzedziami”. To ujecie zaklada duzy stopien
niezaleznosci poszczegolnych systemow, z ktorych w danym momencie wykorzystywany jest
jeden, a decyzja co do wyboru mechanizmu podejmowana jest na podstawie rozpoznania
kontekstu (M. Collett i in., 2013). Konkurencyjnym ujeciem jest zatozenie o symultaniczne;j,
ahierarchicznej aktywnos$ci wielu systemow nawigacyjnych (Hoinville & Wehner, 2018). W
takim wypadku obserwowana lokomocja bytaby wypadkowa wktadu informacyjnego

poszczegOlnych systemoéw. Wskazuja na to obserwacje trajektorii kompromisowych
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obieranych przez osobniki w warunkach konfliktu poszczegdlnych systemow nawigacyjnych

(M. Collett, 2012; T. S. Collett i in., 2001).

1.7.3.1 Mapy kognitywne w kontekscie owadow

Zdolnosci nawigacyjne owadow wydaja si¢ zapewnia¢ gatunkom reprezentujacym ten rzad
zwierzat skuteczno$¢ w odnajdywaniu celéw nieustepujaca tej obserwowanej u ssakow. Nie
jest zatem zaskoczeniem, ze koncepcje odnoszace si¢ do organizacji nawigacji
zaproponowane przez Tolmana (blizej przedstawione w podrozdziale 1.5) prébuje si¢
zastosowa¢ do opisu celowej lokomocji owadow. O ile w wypadku ssakéw debata o
wykorzystaniu map kognitywnych uchodzi za w przewazajacym stopniu rozstrzygnieta dzieki
odkryciu neuronalnych korelatow wiekszosci komponentdow wymaganych do funkcjonowania
takiej formy pamigci przestrzennej (Hohol, 2019), to w odniesieniu do owadoéw wciaz trwa
(Dhein, 2023). Brak analogicznych odkry¢é w obszarze neurofizjologii owadow, a
jednoczes$nie obszerny zasdb obserwacji etologicznych wskazujacych na liczne mechanizmy
nawigacyjne o odmiennej od map kognitywnych charakterystyce, zdaje si¢ przewazac debate
w tym zakresie na rzecz konkurencyjnych teorii nawigacji. Modele opracowane w oparciu o
wykorzystywane przez owady dopasowywanie widokéw wskazuja, ze mechanizmy tego
rodzaju moga dorownywac¢ skuteczno$ci opartej na wykorzystaniu map kognitywnych
(Hoinville & Wehner, 2018). W takiej sytuacji mapy kognitywne stanowityby wyjasnienie
nadmiarowe. Ponadto, zaproponowano réwniez, ze metastrategie nawigacyjne opierajace si¢
na mechanizmie integracji $ciezek moglyby pemi¢ rol¢ funkcjonalnie ekwiwalentng do
typowych map kognitywnych. W tym ujeciu zaproponowano, ze mozliwos¢ zapamigtania
wielu wektorow pozwalataby na stworzenie struktury asocjacyjnej odpowiadajacej
zatozeniom mapy kognitywnej (Cartwright & Collett, 1987). Niemniej jednak, dane
eksperymentalne zdaja si¢ przeczy¢ tej koncepcji, jako ze wskazuja na konsekwentne
wykorzystywanie przez owady wylacznie jednego typowego dla CPF wektora -
wskazujacego polozenie gniazda (M. Collett 1 in., 2003; M. Collett & Collett, 2009; Knaden
& Wehner, 2005).

W kontekscie niniejszej rozprawy doktorskiej szczegélnie istotnym jest reprezentacyjny,
abstrakcyjny aspekt nawigacji opartej na mapach kognitywnych. Abstrakcyjny charakter map

kognitywnych lub mechanizmoéw ekwiwalentnych w kontek$cie nawigacji owadow pozostaje
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tematem eksplorowanym relatywnie rzadko. Wigkszo$¢ badan przeprowadzonych w tym
zakresie wykorzystuje unimodalne paradygmaty badawcze (Hohol 1 in., 2017), z
wykorzystaniem ktorych znacznie trudniej uzyska¢ dane na temat mechanizméw zwigzanych
z generalizacjg bodZcoéw sensorycznych w potencjalne allocentryczne modele srodowiska, w
ktorym nawiguje owad (Duval, 2019). Natomiast badania skupiajgce si¢ typowo na uczeniu
konceptualnym owadéw w przewazajacej wickszosci nie odnosza si¢ do zachowan

nawigacyjnych (Avargués-Weber & Giurfa, 2013).

1.8. Neurofizjologiczne podstawy zachowan przestrzennych owadéw

W poprzednich sekcjach przedstawiono strategie nawigacyjne owadow przede wszystkim w
ujeciu behawioralnym. Niemniej jednak, za wykonywaniem kazdej z opisywanych strategii
nawigacyjnych stoi aktywno$¢ struktur nerwowych. Stanowig one podstawowy substrat
umozliwiajacy pobieranie informacji sensorycznej, jej przetwarzanie, przechowywanie i
wykorzystanie w celu realizacji zachowan lokomocyjnych. Jednakze w porownaniu do
kregowcow (co przedstawiono w podrozdziale 1.6) wiedza odnos$nie organizacji i
funkcjonowania struktur neurofizjologicznych owadoéw zaangazowanych w zachowania
przestrzenne jest w znacznym stopniu ograniczona. Poza znacznie mniej licznym
srodowiskiem badaczy zaangazowanych w prowadzenie badan w tym obszarze taki stan
rzeczy jest réwniez podyktowany charakterystyka samej gromady Insecta. Podstawowym
zrédlem ograniczen przed ktdérym stoja badania ukladu nerwowego (przede wszystkim w
aspekcie funkcjonalnym) jest anatomia owadow. Z racji istotnie mniejszych rozmiarow ciata
przewazajace] wigkszosci gatunkow utrudnione jest wykorzystanie standardowych metod z
zakresu np. elektrofizjologii, ktore z powodzeniem stosowano w badaniach nad kregowcami.
Oprécz trudnosci zwigzanych z pozycjonowaniem elektrod nagrywajacych, rejestracja
aktywnosci elektrofizjologicznej struktur nerwowych swobodnie przemieszczajacych sie
osobnikow jest niebywale trudna ze wzgledu na cigzar przewodow taczacych elektrody z
systemami rejestracyjnymi. Niemozliwe jest takze zastosowanie obecnie dostepnych
systemoéw bezprzewodowych, poniewaz rowniez w tym wypadku masa i rozmiary znacznie
przekraczaja udzwig wigkszosci owadow. Tym samym, wybdr technik pozostaje ograniczony
do nagran unieruchomionych owadow (Riveros & Gronenberg, 2009). Jednocze$nie stosuje
si¢ systemy dostarczajace bodzcéw sensorycznych umozliwiajacych zapewnienie kontekstu

adekwatnego dla funkcjonowania badanych struktur, tworzac systemy wirtualnej
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rzeczywisto$ci dla badanych owadéw (Kaushik & Olsson, 2020). Najbardziej podstawowa
implementacja tego podejScia stanowia systemy tzw. otwartej petli (ang. open loop), w ktorej
prezentacja bodzca nie jest sprz¢zona z reakcjami motorycznymi osobnika. Analogicznie,
systemy zamknigtej petli (ang. closed loop) opieraja si¢ pozorowaniu lokomocji poprzez
rejestracj¢ reakcji motorycznej owada przy pomocy kontrolera (np. sferycznej biezni) i
sprzezenie jej z prezentowanym bodzcem, wowczas system pozoruje przemieszczanie si¢
osobnika w wirtualnym $rodowisku, pozwalajac na wierniejsze odwzorowanie naturalnych
zachowan nawigacyjnych (Koécsi i1 in., 2020; Schultheiss 1 in., 2017; Taylor 1 in., 2015). Z
koniecznosci systemy takie nie posiadajg pelnego bogactwa sensorycznego naturalnych
srodowisk, co potencjalnie moze obniza¢ adekwatno$¢ rejestrowanych danych. Wartym
odnotowania jest takze inwersja opisanego podejscia zastosowana przez Benjamina
Paffhausena w badaniu elektrofizjologicznej aktywnosci neurondw zewnetrznych cial
grzybkowatych pszczoty miodnej (Paffhausen i in., 2021). W takim podejsciu badawczym
caly system rejestrujacy oraz unieruchomionego owada umieszczono na latajacym dronie,
ktory poruszat si¢ w srodowisku naturalnym. Dzigki temu, wyeksponowano badane osobniki
na pely kontekst sensoryczny adekwatnego srodowiska, co jednak nastgpito kosztem utraty
mozliwosci sprz¢zenia systemu z reakcjami motorycznymi owada. Przyklad ten dobitnie
pokazuje, ze wraz z rozwojem technologicznym otwieraja si¢ nowe mozliwosci badawcze,

pozwalajace na przekraczanie dotychczasowych ograniczen tego obszaru.

Podstawowym zrodiem informacji o strukturach kandydackich potencjalnie zaangazowanych
w zachowania przestrzenne sg badania histologiczne (Strausfeld, 2012). Dotycza one zarowno
architektury potaczen poszczegdlnych osrodkow w mozgu owaddéw z narzadami
sensorycznymi, jak 1 badan poréwnawczych gatunkow reprezentujacych rozne style
nawigacyjne oraz porownan gatunkow w kontekscie filogenetycznym. Dane histologiczne w
polaczeniu z badaniami behawioralnymi owaddéw poddanym zlokalizowanym lezjom
wskazuja na dwie gtowne struktury zaangazowane w procesy zwigzane z pamigcig
przestrzenng i1 zdolno$ciami nawigacyjnymi owadoéw — sa to ciala grzybkowate (ang.

mushroom bodies, MB) oraz cialo centralne (ang. central complex, CX).

Ciata grzybkowate sg parg lateralnie rozmieszczonych struktur w obrgbie deutocerebrum. Sa
obecne w mozgach wszystkich gatunkéw owadow, chociaz ich morfologia i struktura

potaczen z pozostalymi strukturami nerwowymi jest wysoce zmienna w zaleznos$ci od
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gatunku. Cialom grzybkowatym przypisuje si¢ wiodaca role¢ w procesach zwigzanych z
pamiecig oraz integracja sensoryczng. Wskazuja na to zardwno przestanki filogenetyczne
taczace tryb zycia danego gatunku z morfologiag MB (Farris & Schulmeister, 2010) oraz sama
charakterystyka MB, posiadajacych liczne polaczenia aferentne z organami sensorycznymi
(Yagi 1 in., 2016; Zars, 2000). W badaniach funkcjonalnych zaobserwowano korelacje
osobniczej morfologii ze skutecznos$cig rozwigzywania zadan nawigacyjnych (Bernstein &
Bernstein, 1969). Ponadto, lezje w obszarze tych struktur prowadza do zaburzen w
wykonywaniu zadan nawigacyjnych (Buehlmann 1 in., 2020; Heinze, 2020; Mizunami i in.,

1998).

W przeciwienstwie do MB, cialo centralne jest struktura pojedyncza, ulokowang, na co
wskazuje sama nazwa, centralnie na granicy proto- i deutocerebrum pomigdzy potkulami
mozgu owada. Morfologia CX jest filogenetycznie konserwatywna — nie rozni si¢ w
znacznym stopniu pomig¢dzy poszczegdlnymi gatunkami owaddw, czy nawet stawonogow z
gromad innych niz Insecta. Uwaza si¢, ze CX odgrywa szczegdlnie istotng role w procesach
nawigacyjnych, jako ze w jego obszarze zlokalizowano neurony wrazliwe na informacje
przestrzenng — komorki o funkcji zblizonej do ssaczych komoérek kierunku gtowy (ang. head
direction cells) (Seelig & Jayaraman, 2015) oraz grupy neurondéw, ktorych aktywnos¢
koresponduje z danymi odno$nie wskazowek kompasowych (Pegel i in., 2019). Totez, CX
wydaje si¢ pelni¢ fundamentalng role dla integracji informacji o autogenicznym ruchu owada
ze wskazowkami kompasowymi — co oznaczatoby, ze wlasnie ta struktura odpowiada za

obliczenia wektorowe zar6wno w odniesieniu allo- i egocentrycznym (Hulse i in., 2021).

1.9. Podsumowanie

Mozliwo$¢ dostepu do informacji dotyczacej geometrii $rodowiska, ktora cechuje sie
stabilno$cia w czasie 1 wyrazisto§cig percepcyjna, wydaje si¢ dostarcza¢ potencjalnie
warto§ciowe]j przewagi ewolucyjnej u przedstawicieli gromady owadow. W przeciwienstwie
do ssakow, u ktorych neuronalne podstawy nawigacji przestrzennej sa juz dobrze znane,
odpowiedzialne za analogiczne zdolnosci owadow struktury i grupy komoérek pozostaja w
dalszym ciggu obiektem badan (Webb & Wystrach, 2016). Ponadto, doktadna charakterystyka
1 zasob zdolnos$ci nawigacyjnych jakimi dysponujg owady réwniez podlega dyskusji, ktora w
przypadku kregowcoéw wydaje si¢ by¢ juz w duzej mierze zamknigta. W tym konteksScie
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kluczowym jest réwniez podkreslenie, iz z racji istotnego zrdéznicowania gatunkowego (co
wynika z bogactwa zajmowanych nisz ekologicznych) tej gromady zwierzat niejednokrotnie
nieuprawnionym jest rzutowanie wnioskow uzyskanych z badan na poszczeg6lnym gatunku
na calo$¢ gromady. W tym kontekscie wybor A. domesticus jako modelu badawczego stanowi
probe rozszerzenia zasobu wiedzy o nawigacji owadoéw na gatunki przebadane w mniejszym
zakresie. Przewazajacag wigkszo$¢ doswiadczen wykonano z wykorzystaniem gatunkow
nalezacych do kladu skrytoskrzydtych (Holometabola, owady o przeobrazeniu catkowitym),
ze szczegblnym uwzglednieniem rzgdu btonkoskrzydtych (Hymenoptera), reprezentowanego
przez gatunki nalezace do pszczot 1 mrowek. Wyjatkiem od opisanego trendu sg gatunki
nalezace do nadrodziny Blattoidea (obejmujacej karaczany oraz termity), ktore co prawda
naleza do kladu Hemimetabola, ale stanowig grupe o duzym stopniu odrebnosci ewolucyjnej.
Gatunkiem z tej nadrodziny, ktory wykorzystywano w licznych badaniach jest przybyszka

amerykanska (Periplaneta americana).
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2. Cele badawcze

Jako cel zasadniczy niniejszej pracy przyjeto zbadanie zdolnoSci Swierszcza domowego
(Acheta domesticus) w zakresie percepcji i wykorzystania geometrycznych cech
Srodowiska (w szczeg6Olno$ci symetrii) w odniesieniu do zachowan nawigacyjnych. W

ramach realizacji niniejszego celu gldwnego przyjeto nastepujace cele szczegotowe:

. Opracowanie, implementacja i ewaluacja paradygmatu badawczego umozliwiajacego
badanie zachowan nawigacyjnych z wykorzystaniem wskazowek o charakterze

geometrycznym.

. Scharakteryzowanie spontanicznej aktywnosci lokomotorycznej w obrebie §rodowisk

przestrzennych r6znigcych si¢ cechami geometrycznymi.

. Zbadanie zdolno$ci osobnikow §wierszcza domowego do wykorzystania informacji o

symetrii sSrodowiska jako wskazoéwki w nauce rozwigzywania zadania nawigacyjnego.

. Szczegotowa analiza trajektorii lokomocji osobnikdw swierszcza domowego w trakcie

wykonywania zadania nawigacyjnego.

. Zbadanie skutecznosci nauki rozwigzywania zadania nawigacyjnego opartego na

geometrii Srodowiska w wariantach réznigcych si¢ dostepem do informacji sensorycznej.

. Zbadanie zdolnosci owaddéw do migdzymodalnego transferu wiedzy w kontekscie

srodowisk ro6znigcych si¢ cechami geometrycznymi.

Badania zjawisk zwigzanych z geometrycznymi aspektami nawigacji owadow stanowi
kontrybucje do debaty o obecnosci wewnegtrznych reprezentacji srodowiska u owadow,
sprzyja wysitkom majacych na celu opracowanie i/lub optymalizacje algorytmow
nawigacyjnych (np. na potrzeby autonomicznej robotyki). Co wigcej, badanie strategii
nawigacyjnych owadoéw dostarcza danych dla poréwnawczej etologii kognitywne;,
pozwalajacych przesledzi¢ konwergencje lub analogie w ewolucji mechanizmoéw nawigacji
(Pisula, 2003) oraz poszerzy¢ wiedzg na temat zrodet kompetencji geometrycznych zwierzat

(Hohol, 2019).

44



3. Material i metody

Biezacy rozdziat obejmuje opis zastosowanych narzedzi 1 metod badawczych jakie
wykorzystano na potrzeby przygotowania niniejszej pracy. W celu lepszego przedstawienia

przeprowadzonych badan zostaly one zorganizowane w sekcje (Fig. 3).

Legenda:

Latencja odnajdywania
celu

Analiza aktywnosci

spontanicznej

Ksztatty aren

Trajektorie
podejscia

Arena
niepodgrzewana
(5min)

Arena
podgrzewana

Potwierdzenie
— 2
niewizualnosci

Bodziec
zblizajacy sie

Ksztatty aren

QaQdo

Fig. 3. Schemat pogladowy kompletnej struktury przeprowadzonych w ramach niniejszej pracy
doswiadczen, protokoléow treningowych oraz analiz. Liniami przerywanymi poprzedzono kroki zwigzane z

gromadzeniem i analizowaniem danych.
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odnoszace si¢ do poszczegdlnych eksperymentdw. Nalezy zaznaczy¢, ze czg$¢ przedstawionej
metodyki oraz wynikow uzyskanych w niniejszym projekcie badawczym zostata juz
opublikowana w pracy ,,Geometry-based navigation in the dark: layout symmetry facilitates
spatial learning in the house cricket, Acheta domesticus, in the absence of visual cues” (Baran
i in., 2022). Tto teoretyczne w odniesieniu, do ktérego zaprojektowano i przeprowadzono
badania skladajace si¢ na niniejsza prac¢ nakreslono natomiast w artykule ,,.Does Spatial
Navigation Have a Blind-Spot? Visiocentrism Is Not Enough to Explain the Navigational

Behavior Comprehensively” (Hohol 1 in., 2017).

3.1. Model badawczy: swierszcz domowy (Acheta domesticus)

W roli modelu doswiadczalnego na potrzeby niniejszych badan wykorzystano
swierszcza domowego, Acheta domesticus (Linneusz, 1758). Gatunek ten przynalezy do
rzgdu prostoskrzydlych — Orthoptera. Podobnie jak pozostale owady z tego rzedu, A.
domesticus przechodzi siedem stadiow larwalnych przed osiagnigeciem dojrzatej piciowo
formy imago. Prostoskrzydle sa owadami o tzw. przeobrazeniu niezupelnym (Hemimetabola)
co oznacza, ze pomiedzy stadiami larwalnymi a stadium dorostym nie wystgpuje etap
poczwarki, za$ stadia larwalne posiadaja fenotyp zblizony do stadium imago. Pomimo tego, w
szczegdlnosci w obszarze fenotypu behawioralnego, po wylince imaginalnej wystepuja
znaczne r6znice behawioralne, potencjalnie zwigzane z nabyciem kompetencji
reprodukcyjnych. W wypadku imago 4. domesticus bgdzie to migdzy innymi przesunigcie
szczytu aktywnos$ci na nocng cze$¢ fotoperiodu (Cymborowski, 1973; Gorska-Andrzejak &

Wojtusiak, 2003).

W perspektywie niniejszej pracy ma to znaczenie ze wzgledu na prawdopodobng wigksza
zdolno$¢ form imaginalnych, aktywnych w porach ograniczonego dostepu $wiatta, do
postrzegania 1 przetwarzania informacji pozawzrokowych. Kolejng istotng przestanka
wykorzystania 4. domesticus w badaniach nad postrzeganiem geometrii przestrzennej
dostarcza zachowanie godowe wykazywane przez spokrewnione (rOwniez przynalezacy do
podrzedu Ensifera) owady z rodziny Gryllotalpidae. Wykazuja one zdolno$¢ do budowania

kryjowek o $cisle kontrolowanym, geometrycznie regularnym ksztatcie, petnigcych rolg
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komoér rezonansowych poprawiajacych parametry (glo$no$é, czystos¢ akustyczng)
produkowanych piesni godowych (H. C. Bennet-Clark, 1970). Zgodnie z doniesieniami
(Daws 1 in., 1996) potrafiag one rowniez ,,dostraja¢” ksztalt komor, wykonujac repetytywne
przebudowy oraz emisje piesni az do uzyskania pozadanych parametrow akustycznych
kryjowek (H. Bennet-Clark, 1987). Istnieje kilka doniesien $wiadczacych, iz gatunki o jeszcze
wigkszym stopniu powinowactwa taksonomicznego do A. domesticus — m.in. Gryllus
bimaculatus rowniez wykorzystuja kryjowki, zardwno wykopane samodzielne, jak i
odnalezione w $rodowisku w celu wzmocnienia piesni godowej (Erregger & Schmidt, 2018;
Simmons, 1988). Niemniej jednak, doniesienia te nie precyzuja, czy zachodzi preferencja
okreslonych ksztaltéw kryjowek (w kierunku akustycznie sprzyjajacych). Samce 4. dometicus
rowniez wytwarzaja piesni godowe wabigce samice oraz uczestniczace w konkurencji migdzy
poszczegdlnymi samcami. Zgodnie z najlepsza wiedzg autora niniejszej rozprawy brak jest w
literaturze doniesien (poza pracg witasng autora (Baran i in., 2022)) o wystepowaniu u 4.
domesticus analogicznych do opisanych powyzej zachowan gatunkéw pokrewnych, lecz sama
ich obecno$¢ u tychze stanowi przestanke do prawdopodobnego wystgpowania takich
kompetencji rowniez u A. domesticus. Stad w badaniach przedstawionych w niniejszej
rozprawie wykorzystano wytacznie samce. Poza przedstawionymi wcze$niej powodami, na
rzecz takiego ograniczenia plciowego badanej populacji przemawialy réwniez wzgledy
planowanych w przysztosci eksperymentéw polegajacych na odwlokowych iniekcjach
zwigzkéw neuroaktywnych, ktore w wypadku samic potencjalniec moga powodowaé

detrymentalne dla catej fizjologii osobnika uszkodzenia jajnikow.

Podczas typowych epizodéw lokomocyjnych osobniki 4. domesticus poruszajg si¢ w sposob
jednostajny, zachowujac stabilng aktywnos$¢ lokomotoryczng. Stopien nat¢zenia aktywnosci
lokomotorycznej (rozumiany jako czgsto$¢ epizoddéw ruchu) i jej intensywno$¢ zalezy od
stanu pobudzenia osobnika, jak i czynnikéw Srodowiskowych. A. domesticus przemieszcza
si¢ przede wszystkim chodem lub biegiem, cho¢ w odpowiedzi na dzialanie bodzca
awersyjnego o duzym nat¢zeniu lub przedluZzonym czasie dzialania inicjuje skok majacy
charakter odruchu ucieczkowego. Natezenie aktywno$ci lokomotorycznej jest zmienne

osobniczo, ulega takze wahaniom ze wzgledu na wiek oraz wykazuje cyklicznos¢
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okotodobowa, ze szczytem przypadajacym na ciemng faze fotoperiodu, a w szczegolnosci jej

poczatek (Cymborowski & Muszynska, 1974; Yamano i in., 2001).

Swierszcze domowe charakteryzuje wyrazna skototaksja — preferencja w kierunku
zacienionych obszaréw potaczona z silng tigmotaksjg — dazeniem do zajmowania ciasnych
przestrzeni. Podczas lokomocji w otwartym polu tigmotaksja objawia si¢ eksplorowaniem
przede wszystkim obszaru bezposrednio przylegajacego do $cian areny z preferencjg dla
rogébw areny (w szczegdlnosci katow ostrych). Wzorzec eksploracji danej przestrzeni jest
zalezny takze od stanu osobnika (np. uszkodzen ciata, poziomu pobudzenia), bodzcow

rejestrowanych przez zwierze¢ oraz procesOw uczenia si¢, takich jak habituacja.

3.2. Warunki hodowli

Wszystkie osobniki A. domesticus wykorzystane w niniejszym badaniu pochodzity z linii typu
dzikiego. Owady pozyskano z kolonii hodowlanej utrzymywanej w Instytucie Biologii,
Biotechnologii i Ochrony Srodowiska Uniwersytetu Slaskiego w Katowicach. Warunki
hodowli utrzymywano na poziomie statej temperatury 30 + 2 °C oraz 40 + 10% wilgotnosci
wzglednej powietrza. Fotoperiod pomieszczenia hodowlanego wynosit 12 h : 12 h
$wiatto-ciemno$¢. Pokarm, standaryzowana pasza (mieszanka petnoporcjowa dla krolikow w
chowie przydomowym, Granulat Unipasz Krdlik Tucz) w formie pelletu oraz woda
(podawana w 50 ml polipropylenowych probéwkach stozkowych typu Falcon zatkanych

bawelniang wata nasigkajaca woda) byty dostepne dla owadow ad libitum.

We wszystkich probach wykorzystano wytacznie osobniki w dobrej kondycji (nieposiadajace
widocznych uszkodzen ciata, malformacji oraz wykazujace poprawng lokomocjg), 1-2 dni po
wylince imaginalnej. W badaniu wykorzystano wytgcznie samce. Po przeprowadzeniu testow
osobniki umieszczano w oddzielnej kolonii ,.emerytalnej”, zapobiegato to ponownemu

wykorzystaniu osobnikéw w kolejnych doswiadczeniach.
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3.3. Uklad doswiadczalny badan nawigacji przestrzennej Tennessee Williamsa
3.3.1. Wprowadzenie do paradygmatu Tennessee Williamsa

Jednym =z podstawowych 1 najszerzej stosowanych paradygmatéow neurobiologii
behawioralnej, stuzacych do badania kompetencji nawigacyjnych i pamieci przestrzennej jest
tak zwany labirynt wodny Morrisa (ang. Morris water maze, MWM). Zostat on opracowany i
pierwszy raz wdrozony przez Richarda Morrisa na Uniwersytecie St. Andrews w Szkocji (R.

G. M. Morris, 1981).

W swojej podstawowej wersji testy z wykorzystaniem MWM polegaja na umieszczaniu
myszy lub szczura w cylindrycznym pojemniku wypelnionym woda z dodatkiem (najczgsciej
biatlego) barwnika. Gryzonie tych gatunkow posiadaja zdolno$¢ aktywnego ptywania,
jednakze przebywanie w wodzie posiada dla nich charakter bodzca awersyjnego.
Umieszczone w cieczy beda podejmowaé aktywne proby wydostania si¢ z niej lub znalezienia
miejsca podparcia, po osiggnieciu ktorego beda mogly zaprzesta¢ pltywania. W tym celu
zbiornik wyposazony jest w znajdujaca si¢ pod powierzchnig wody platforme, ktéra pozostaje
niewidoczna dla ptywajacego gryzonia za sprawa obecnosci barwnika. W celu odnalezienia
platformy zwierz¢ zmuszone jest zatem korzysta¢ z informacji posredniej, najczesciej z
wskazdéwek wizualnych rozmieszczonych na $cianie pojemnika, i na tej podstawie nawigowac
w kierunku platformy. Osobnik biorgcy udzial w tescie jest poddawany serii treningow,
podczas ktorych jest umieszczany w roznych punktach pojemnika, i przez okreslony czas
podejmuje proby znalezienia platformy. Po serii treningowej najcze¢sciej nastepuje wlasciwa
proba testowa, w ktorej platforma zostala usunigta a trajektoria osobnika jest sledzona. Na
podstawie lokalizacji, w ktorej osobnik podejmuje proby odnalezienia platformy domniemuje

si¢ 0 zdolnosci do nawigacji i/lub pamigci przestrzennej badanego zwierzecia.

W uyjeciu ogélnym MWM posiada charakterystyke warunkowania instrumentalnego ze
wzmocnieniem negatywnym. Osobnik spontanicznie wykonuje czynno$¢, ktérej okreslony
rezultat jest nagradzany przez usunigcie bodzca awersyjnego (w tym wypadku koniecznos$ci

cigglego ptywania). Taki profil zadania pocigga za sobg dwie kluczowe konsekwencje dla
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badan z wykorzystaniem MWM. Po pierwsze, umozliwia jego adaptacj¢ poprzez wymiang
bodzca awersyjnego na ekwiwalentny, lecz o odmiennej charakterystyce (bodziec termiczny,
wstrzas elektryczny itd.). Pozwala to na dostosowanie MWM do pracy z gatunkami i
osobnikami nie posiadajagcymi zdolnosci aktywnego ptywania (lub charakteryzujagcymi si¢
ograniczong zdolno$ciag plywania), a takze do badan, w ktérych obecno$¢ wody bylaby
niepozadana. Po drugie, dynamika efektow obserwowanych w testach z wykorzystaniem
MWM lub zadan analogicznych zalezy od charakterystyki spontanicznych zachowan
przestrzennych danego gatunku, linii i osobnika. Potencjalne r6znice dotycza w szczego6lnosci
wzorca spontanicznej eksploracji przestrzennej pojemnikow, badz aren wykorzystywanych w
testach. Heterogeniczna dystrybucja czasu poswigcanego na eksploracje przestrzeni
(przejawiajaca si¢ w awersji lub tendencji do odwiedzania okreslonych obszaréw areny)
bedzie skutkowac¢, w zaleznosci od potozenia celu w okreslonym badaniu, zmniejszeniem lub
zwigkszeniem prawdopodobienstwa odnalezienia go. Warunkuje to ksztatt krzywej uczenia

oraz realng ,,trudno$¢” zadania.

Wyrdzni¢ mozna nastgpujace cechy ekwiwalencji paradygmatu eksperymentalnego z MWM:
1. spontaniczna eksploracja areny przez osobnika;
2. ukryty cel nawigacji;

3. stata obecnos¢ bodzca awersyjnego na przestrzeni poza celem.

Na potrzeby badan bedacych przedmiotem niniejszej dysertacji wykorzystano uktad
opierajagcy si¢ na termicznym bodzcu awersyjnym dostosowanym do badania owadow
nieposiadajacych zdolnosci aktywnego ptywania (do ktorych zaliczaja si¢ 4. domesticus)
(Mizunami 1 in., 1998). Uktad ten okreslany jest mianem ,,Tennessee Williamsa” (TW) co
stanowi nawigzanie do postaci amerykanskiego dramaturga, poety i prozaika Thomasa
Laniera Williamsa III (pseudonim artystyczny: Tennessee Williams) bedacego autorem sztuki
pt. ,,Kotka na goragcym blaszanym dachu” (ang. Cat On a Hot Tin Roof) co nawigzuje do
oryginalnej implementacji systemu, ktoérej autorzy (Mizunami i in., 1998) postuzyli si¢

blaszang konstrukcja przewodzaca ciepto.
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Podstawowym zalozeniem paradygmatu TW jest wytworzenie i utrzymanie na powierzchni
areny awersyjnego bodZca termicznego z wylaczeniem niewielkiego obszaru gdzie
temperatura powierzchni utrzymywana jest na komfortowym dla badanego zwierzgcia
poziomie. Domy$lnie miejsce to nie posiada cech odrdézniajacych od pozostalej powierzchni,
a zwierze umieszczone w uktadzie TW musi zlokalizowaé jego pozycje na podstawie
wybranych przez eksperymentatora wskazowek. Uwzgledniajac powyzsze kryteria

ekwiwalencji nalezy przyjaé, iz wykorzystany uktad odpowiada zatozeniom MWM.

3.3.2. Implementacja ukladu Tennessee Williamsa do badania zachowan nawigacyjnych

Swierszcza domowego

W wykonanym urzadzeniu (Fig. 4. Fig. 5) zastosowano cztery promienniki grzewcze (Philips
BR125 IR 250 W E27 230-250 V Red 1CT/10) o mocy 250 W kazdy, wyposazone w
umieszczony nad nimi dyfuzor z tkaniny szklanej. Promieniowanie generowane przez
promienniki rownomiernie ogrzewalo spodnig stron¢ szklanej ptyty (500 x 500 x 4 mm),
pomalowanej dwiema warstwami emalii zaroodpornej. Pierwsza warstwa, widoczna przez
powierzchni¢ szkla od strony wierzchniej ukladu, wykonana byla z bialej emalii, dla
zapewnienia kontrastowego tla ulatwiajacego S$ledzenie ruchu owaddéw, za§ druga
pomalowana byla na czarno, w celu zapewnienia mozliwie jak najwigkszej absorpcji
termicznej). Na spodniej stronie plyty przymocowano (za pomoca podkitadki Gecko —
bezklejowej powierzchni adhezyjnej, umozliwiajacej dowolne zmiany potozenia)
wydrukowang w technologii druku 3D (FFF — fused filament fabrication) chtodnice wodna (o
60 mm). Chlodnica zapewniata ciggly przeptyw schtodzonej wody, dostosowany w taki
sposOb, zeby zachowac stalg temperatur¢ chiodnego miejsca na powierzchni ptyty. Do
budowy systemu wykorzystano szklang ptyte ze wzgledu na niskg przewodno$¢ cieplng szkta,
co pozwolito na utrzymanie ostrego (raptowne przejscie pomiedzy strefami o
poszczegbdlnych temperaturach) gradientu termicznego na granicy chlodnego punktu, tak aby
zminimalizowa¢ wplyw zmiennych zakldcajacych w postaci gradientu jako wskazowki
percepcyjnej. Gorna powierzchnia szkla zostata rOwnomiernie zmatowiona, aby zapewnic

owadom odpowiednig przyczepno$¢. Na powierzchni szkta umieszczano areny o réznym
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ksztalcie. System wykalibrowano przy pomocy kamery termowizyjnej (FLIR T640, Fig. 6.),
w celu zapewniania stabilnej temperatury 50 + 1 °C w czgsci goracej 1 25 + 1 °C (w zakresie
preferencji A. domesticus (Lachenicht i in., 2010)) w czg$ci chlodnej. Przed kazda sesja
treningowa urzadzenie bylo podgrzewane do pozadanych temperatur, co kazdorazowo

weryfikowano z wykorzystaniem rgcznego pirometru bateryjnego.
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Fig. 4. Schemat pogladowy implementacji ukladu TW. Owad eksploruje zmatowiong szklana powierzchnig
(500 x 500 x 4 mm) podgrzana do awersyjnej temperatury, na ktérym znajduje si¢ nieoznaczone chlodne miejsce, na
ktérym moze si¢ zatrzymaé. Za podgrzewanie systemu odpowiadajg cztery regulowane promienniki o tacznej mocy 1
kW wyposazone w dyfuzor w celu zapewnienia réwnomiernego nagrzewania. Chlodne miejsce generowane jest za
pomocy pracy chlodnicy wodnej umieszczonej na spodniej powierzchni plyty. Na plycie umieszczone byly areny o
réznym ksztalcie. Urzadzenie zostalo skalibrowane przy pomocy termowizji w celu zapewnienia stalej temperatury
50 £ 1 °C w czedci goracej i 25 £ 1 °C w czesci chlodnej uktadu (patrz Fig. 6). Przed kazda sesja treningowa
urzadzenie bylo podgrzewane do pozadanych temperatur.
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Fig. 5. Zdjecie funkcjonujacego uktadu badawczego, oraz calosci pracowni badawczej, w ktérej prowadzono
doswiadczenia. Na zdjeciu zauwazalne jest wykorzystywane w trakcie wykonywanych testow niewidoczne dla

badanych owad6éw os$wietlenie czerwone.

W eksperymentach wykorzystywano areny wykonane ze spawanego rozpuszczalnikowo
biatego plexiglasu, pozbawione jakichkolwiek wskazoéwek wizualnych. Spawy
rozpuszczalnikowe zastosowano w celu zapewnienia gtadkosci taczen pomiedzy $ciankami
aren, tak aby narozniki nie stanowily punktu zaczepienia dla Swierszczy. Dzigki temu, jezeli
owad opierat si¢ o roég, byto to krotkotrwale, poniewaz zsuwat si¢ z powrotem do $rodka
areny. W tracie eksperymentow areny owijano z zewnatrz folig aluminiowa, aby zapewnié
przynajmniej czeSciowe ogrzewanie $cian. Wszystkie doswiadczenia przeprowadzono w
wygluszonym 1 catkowicie zaciemnionym laboratorium przynalezacym do Instytutu Biologii,
Biotechnologii i Ochrony Srodowiska Uniwersytetu Slaskiego w Katowicach (Zespot
Fizjologii i Etologii Owadéw). Areny oswietlano czerwonym pierScieniem LED (24 X
WS2812B) emitujacym czerwone $wiatto o dtugosci fali w zakresie 620-625 nm, ktore nie

przekracza progu detekcji receptoréw wzrokowych A. domesticus (Herzmann & Labhart,
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1989), co dodatkowo =zabezpieczalo przed mozliwoscia wykorzystania wskazéwek
wizualnych przez owady. Kamera oraz pierScien o$wietlajacy byly dodatkowo przykryte
ostong z czarnej tkaniny zapewniajacej dodatkowa izolacje od bodzcow zewngtrznych. Przed
kazda probg areny obracano o 45°, a caly uklad doktadnie przecierano 70% (v/v)

denaturatem, aby wyeliminowac potencjalne wskazowki olfaktoryczne.

Fig. 6. Termografie obrazujace dystrybucje¢ temperatury na powierzchniach aren. Dwa punkty pomiarowe,
pkt 1 1 pkt 2, wskazujq temperatury odpowiednio chlodnego miejsca i reszty areny. Obrazy zostaly pozyskane za
pomocy kamery termowizyjnej FLIR Systems AB FLIR T640 (rozdzielczosé 640 X 480 px IR, czulos¢ 0,04 °C dla
30 °C).

3.4. Rejestracja i przetwarzanie danych
3.4.1. Nagrania aktywnoSci lokomotorycznej

Wszystkie nagrania zostaty zarejestrowane z wykorzystaniem kamer USB Microsoft LifeCam
Studio (Q2F-00018) oraz programéw rejestrujacych VirtualDub (w wersji 1.10.4.35491) oraz
AMCap (w wersji 9.23). Nagrania rejestrowano z rozdzielczoscig 640 x 480 px oraz z

szybkoscig 15 klatek na sekunde (opisywang szybkos¢ dobrano celem odwzorowania w petni
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trajektorii ruchu owada, przy jednoczesnym ograniczeniu szumu w danych o pozycji owada
uzyskanych w kroku $ledzenia pozycji). Strumiefi audio nie byt rejestrowany, za$§ strumien
wideo skompresowano z wykorzystaniem kodeku XviD MPEG-4. Do nagrafh zablokowano
funkcje automatycznej regulacji ostro$ci, regulacji balansu bieli, a takze korekty ekspozycji (z
wyjatkiem nagran w ramach Badania III). W celu dalszego ograniczenia nadmiarowej

informacji oraz standaryzacji materialu wszystkie nagrania zarejestrowano w skali szaro$ci.

3.4.2. Sledzenie trajektorii ruchu $wierszczy

Najpowszechniej wykorzystywane metody $ledzenia ruchu obiektow, w tym zwierzat i czg$ci
ich ciata, opieraja si¢ na dwoch gldwnych zatozeniach — identyfikacji wzorca i jego pozycji
oraz separacji ruchomego obiektu od statycznego tta (Panadeiro i in., 2021). Na potrzeby
niniejszej pracy wstepnie wykorzystywano narzedzie nalezace do pierwszej grupy -
oprogramowanie SwisTrack 4 (Lochmatter 1 in., 2008), oparte na implementacji metod
segmentacji obrazu 1 ekstrakcji ruchomych obiektow oferowanych w bibliotece OpenCV.
Pozwolilo to na uzyskanie dostepnych na potrzeby dalszych analiz szeregow czasowych
wspotrzednych owada, wyrazonych jako pozycja centroidu grupy pikseli réznigcych si¢ od
statycznego tta w kazdej klatce nagrania. Jednakze poza potozeniem samego owada
przedstawiona metoda nie dostarczala dodatkowych informacji,wi¢c na potrzeby dalszych
analiz ruchu wzgledem szukanego punktu, jego wspolrzgdne musialy zosta¢ wprowadzone
rgcznie. Na potrzeby analiz podstawowych parametrow uczenia si¢ opisana metoda okazata
si¢ by¢ wystarczajaca, jednakze dla poglebionych analiz strategii nawigacji w konteks$cie
ksztaltu areny brak informacji o orientacji i potozeniu $cian wykorzystywanych aren stanowit
istotng przeszkode. Potencjalnym rozwigzaniem mogloby by¢ wprowadzenie brakujacych
wspotrzednych recznie, jednakze w celu minimalizacji prawdopodobienstwa bledu
zdecydowano si¢ wykorzysta¢ narzedzie umozliwiajace identyfikacje 1 §ledzenie dowolnych
obiektow rozpoznawalnych na klatkach filmu — platforme §ledzenia oparta na uczeniu
maszynowym DeepLabCut 2.0 (Mathis i in., 2018). Wytrenowano (co najmniej 50000
iteracji, z wykorzystaniem jednostki roboczej wyposazonej w karte graficzng Nvidia GeForce
GTX 1080 Ti) cztery instancje glebokiej sieci neuronowej (Resnet50), bedacej rdzeniem

platformy DeepLabCut do rozpoznawania rogdéw kazdej z wykorzystywanych aren (lub w
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przypadku areny kolistej, czterech punktow na krancach dwoch prostopadtych $rednic) oraz,
symultanicznie, pozycji owada. Poza szeregiem wspotrzednych wszystkich $ledzonych
obiektow na kazdej klatce analizowanego filmu, dane wynikowe DeepLabCut zawieraja takze
warto$§¢ prawopodobienstwa poprawnej identyfikacji (mieszczaca si¢ w zakresie 0-1). Na
kazdym z etapéw weryfikowano poprawnos¢ $ledzenia wizualizujac identyfikacje sledzonych
obiektéw z wykorzystaniem natywnej funkcji plot $rodowiska R dla obiektéw trajr w
wypadku danych uzyskanych przy uzyciu narz¢dzia SwisTrack i dalszych analiz, oraz funkcji

plot.trajectories platformy DeepLabCut.

3.4.3. Analizy trajektorii ruchu Swierszczy

Trajektorie uzyskane podczas $ledzenia ruchu owadéw poddano dalszej obrobee i analizie w
srodowisku R (RStudio v. 4.0.1, R Core Team 2013), postugujac si¢ autorskimi skryptami
opartymi na pakietach trajr (McLean & Skowron Volponi, 2018) oraz rgeos (Bivand 1 in.,
2017). W celu okreslenia wspotrzednych potozenia areny dla kazdej pary koordynatow
wykorzystano wartosci prawdopodobienstwa poprawnej identyfikacji jako wagi a nastepnie
wyznaczono wazong median¢ na podstawie calego nagrania. Poprawnos$¢ identyfikacji
zweryfikowano dla wybranych nagran ze wszystkich grup eksperymentalnych. Do
rekonstrukcji 1 analiz uwzgledniajacych kontekst przestrzenny postuzono si¢ tzw. ogolnie
znang reprezentacja tekstowa geometrii (ang. Well-known text representation of geometry,

WKT), implementowang w pakiecie rgeos oraz dostgpnych w jej ramach funkcji.

Dane uzyskane ze $ledzenia ruchu oraz reprezentacje granic aren wykorzystywanych w
eksperymentach posiadaly charakterystyke dwuwymiarowa, co oznacza, ze nie uwzgledniono
skokéw $wierszczy ani prob wspinania si¢ na S$cianki aren. W celu pordwnania
charakterystyki strategii nawigacyjnych wykorzystywanych przez badane owady do
odnajdywania celu, wyodrgbniono na nagraniach wszystkie epizody lokomocji zakonczone
udanym odnalezieniem poszukiwanego obszaru. Udane nawigacje zdefiniowano jako
3-sekundowe epizody ruchu, poprzedzajace spgdzenie przez owada co najmniej 5 sekund w
obszarze odpowiadajagcym chlodnemu miejscu na powierzchni areny. Roéznice w ksztaltach

zastosowanych aren uniemozliwilty wykonanie bezposredniego porownania trajektorii
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udanych nawigacji, dlatego wytypowano parametr pochodny niezalezny od ksztattu aren —
odlegtos¢ od $ciany w czasie (najmniejszy dystans kartezjanski obliczany za pomoca funkcji
gDistance dla wspolrzgdnych pozycji owada wzgledem geometrii areny zrekonstruowanej
jako spgeom). Dynamika zmian odleglosci od S$ciany pozostaje niezalezna od ksztaltu
poszczegolnych aren, natomiast zmienia si¢ w zaleznosci od sposobu w jaki owad zblizat si¢
do celu, np. poruszanie si¢ ruchem spiralnym w kierunku $rodka bedzie skutkowato

sinusoidalnie rosngcymi wartosciami odlegtosci (Fig. 7.).
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Fig. 7. Graficzne przedstawienie obliczania odleglosci owada od obwodu areny oraz wynikowego szeregu
czasowego, umozliwiajacego poréwnywanie charakterystyki udanych epizodéw nawigacyjnych bez wzgledu na ksztatt

areny.

3.5. Analiza statystyczna

Analizy statystyczne uzyskanych danych przeprowadzono w $rodowisku R (RStudio v. 4.0.1,

R Core Team 2013) oraz z wykorzystaniem oprogramowania GraphPad Prism 9.

W celu oceny zdolnosci badanych owadow do uczenia si¢ w testowanym paradygmacie
wykorzystano mieszane modele liniowe (ang. linear mixed models, LMM), postugujac si¢
pakietami /me4 (Bates 1 1in., 2015) i ImerTest (Kuznetsova i in., 2017). W pierwszej kolejnosci
testowano zmian¢ proporcji czasu spedzonego w chtodnym punkcie dla catego nagrania w

poszczegbdlnych sesjach treningowych dla wszystkich ksztattow aren. Proporcja czasu
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spedzonego w centrum areny zostata przyjeta jako zmienna zalezna. Przed dopasowaniem
modelu dane poddano transformacji normalizujacej (transformacja pierwiastkowa,
pierwiastek kwadratowy). Liczba treningdw oraz ksztalt areny zostaly wykorzystane jako
predyktory z uwzglednieniem interakcji migdzy nimi w celu wyznaczenia krzywych uczenia
si¢ dla roznych typdéw aren. Nastgpnie testowano zmiang¢ w latencji odnajdywania celu
wyrazong jako czas potrzebny na odnalezienie chtodnego punktu (i spedzenie na nim co
najmniej 5 sekund), ktory przyjeto jako zmienng zalezng. Dane poddano normalizacji
(transformacja logarytmiczna), a za predyktory ponownie przyj¢to ilo$¢ treningdw, ksztatt

areny 1 ich interakcje.

W obu modelach identyfikatory poszczegdlnych owadow zostaty uwzglednione jako czynnik
losowy, a ponadto kontrolowano zmiennos¢ miedzyosobniczg przy obliczaniu
wspOtczynnikéw nachylenia krzywych (losowe warto$ci punktu przecigcia i wspotczynnika

regresji w LMM).

W ramach przeprowadzonej charakterystyki bazowych parametrow ruchu wykonano
porownania proporcji czasu spedzonego przez owady w obszarze centralnym aren
(odpowiadajacym lokalizacji chtodnego punktu) pomigdzy $wierszczami poruszajacymi si¢
spontanicznie po niepodgrzewanych arenach a $wierszczami w trakcie pierwszej sesji
treningowej, osobno dla kazdego typu areny (wlaczajac grupe z zastonigtymi oczami). W tym
celu wykorzystano test U Manna-Whitneya. Ze wzgledu na wykonywanie wielu porownan w
obrgbie jednego zbioru danych, zastosowano poprawke Bonferroniego na pordwnania

wielokrotne, zeby zmniejszy¢ prawdopodobienstwo wystgpienia btedu typu pierwszego.

Poréwnania spontanicznej aktywnosci badanych owadow we wszystkich arenach
przeprowadzono przy uzyciu programu GraphPad Prism 9, ktory zostal réwniez
wykorzystany do przygotowania wykresoOw. Analiza opierata si¢ na dwukierunkowej analizie

wariancji (ANOVA) z poprawka Sidaka dla poréwnan wielokrotnych.
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W celu scharakteryzowania strategii wykorzystywanych przez owady do odnajdywania
chtodnego punktu, przeanalizowano trajektorie udanych nawigacji z wykorzystaniem
podejscia opisanego powyzej. Analizie poddano trajektorie wyodrebnione ze wszystkich
nagran dla wszystkich ksztattow aren. W celu minimalizacji redundancji, z analiz wykluczono
trajektorie obejmujace mniej niz 5% czasu spedzonego poza punktem docelowym (ruch na
krawedzi chlodnego punktu). Szeregi czasowe odleglosci od obwodow aren odpowiadajace
analizowanym trajektoriom zostaty wystandaryzowane (normalizacja min-max) i pordwnane
z wykorzystaniem dynamicznej transformaty czasowej (ang. Dynamic Time Warping).
Postugujac si¢ metodg k-srednich wyodrebniono klastry epizodéw nawigacyjnych o zblizonej
charakterystyce. Na podstawie optymalizacji metryk jakosci klastrowania dostgpnych w
pakiecie dtwclust (Sarda-Espinosa, 2019) oraz obserwacji danych zdecydowano si¢ przyjac

liczbg odpowiadajaca k = 4.

3.6. Opracowanie graficzne pracy

Wszystkie ilustracje wykorzystane w ramach niniejszej pracy przygotowano autorsko,
korzystajac z oprogramowania do edycji grafiki wektorowej Inkscape, internetowej aplikacji
LucidChart, natywnych funkcji wizualizacji danych oraz pakietéw srodowiska R — ggplot2,

RColorBrewer oraz zasobow udostepnionych w domenie publiczne;j.

3.7. Potwierdzenie braku dostepu Swierszczy do wskazowek wzrokowych

Podczas projektowania i budowy uktadu eksperymentalnego przywigzano szczegdlng uwage
do kontroli informacji dostgpnej dla badanych owadéw w trakcie wykonywania zadania.
Obwody aren potaczono bez wykorzystania klejow pozostawiajacych $lad chemiczny oraz
nierowno$ci powierzchni. Szklana plyta stanowigca dno areny byta regularnie kontrolowana
w celu wykrycia potencjalnych nierdwnosci, za$ w trakcie treningéw areny byty kazdorazowo
przemywane denaturowanym etanolem (w celu usunigcia potencjalnych wskazoéwek
chemicznych z powierzchni aren) i obracane (zob. wyzej). Kierujac si¢ informacjami
dostepnymi w literaturze przedmiotu (Kozlovsky i in., 2022; Wessnitzer i in., 2008; Wystrach

& Beugnon, 2009), uznano potencjalne wskazowki wizualne jako najistotniejszy czynnik
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konfliktujacy z celem prowadzonych badan. Dostgpno$¢ informacji wzrokowej nie
pozwalataby na rozrdznienie niewzrokowej nawigacji na podstawie cech geometrycznych
srodowiska — symetrii od klasycznych mechanizméw nawigacji z wykorzystaniem obserwacji
otoczenia. W celu kontroli tego czynnika postuzono si¢ wizualnie homogenicznymi arenami,
kompletnym zaciemnieniem pomieszczenia, w ktorym prowadzono badania — za wyjatkiem
o$wietlenia diodowego o spektrum emisji niewykrywalnym dla badanych owadow.
Dodatkowo, niedostepnos¢ wskazowek wzrokowych zdecydowano si¢ przetestowaé

wykonujac doswiadczenie kontrolne.

3.7.1. Test odpowiedzi na bodziec zblizajacy si¢

Pierwszym z testow jakie wykonano w celu weryfikacji niedostepnosci bodzcoéw wzrokowych
bylo przeprowadzenie testu odpowiedzi na bodziec zblizajacy si¢ (ang. looming stimulus).
Opierat si¢ on na rejestracji odruchu pozycjonowania czotka owada w kierunku zblizajacych
si¢ obiektow (Yamawaki & Ishibashi, 2014). Proby przeprowadzono w dwdch wariantach:
pierwszym — przy o$wietleniu czerwonym uzywanym docelowo w eksperymentach
nawigacyjnych oraz drugim — przy swietle biatlym. Unieruchomionego owada umieszczono
na gltadkim dysku wykonanym z plexiglasu (@ 12 cm), petnigcym rolg wielokierunkowe;j
biezni, umozliwiajacej swobodne poruszanie odndzami, jednakze nie zapewniajacej trakcji
wystarczajacej do chodu. Tak umieszczonemu owadowi prezentowano przyblizajacy si¢ z

lewej strony czarny okrag (Fig. 8).
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Fig. 8. Oglad uktadu do badania odpowiedzi na zblizajacy si¢ bodziec (wariant $wiatta biatego). a, b - uktad
przed i po prezentacji bodZca. a', b' - reakcja §wierszcza na bodziec (kierunek bodzca wskazany strzalka).

Ruch czulkow rejestrowano za pomoca kamery, a nastgpnie analizowano za pomocg

oprogramowania do manualnej klasyfikacji behawioralnej BehaView (Boguszewski, 2022).

3.7.2. Swierszcze pozbawione dostepu do informacji wizualnej — z zaslepionymi oczami

W celu uzyskania dodatkowego potwierdzenia niewizualnego charakteru obserwowanych
zachowan nawigacyjnych, do badania wprowadzono dodatkowg grupe kontrolng z udziatlem
$wierszczy, ktorych oczy zamalowano w celu zapobiezenia dostepowi do wskazdéwek
wzrokowych. Dzien przed procedurg treningowa (tozsama z procedurg wykorzystang w
eksperymencie badajagcym nawigacje wzgledem ksztaltu aren) osobniki wybrane do badania
poddano anestezji CO,, a ich oczy starannie zamalowywano markerem olejowym Edding 751
(Fig. 9). Zabieg ten nie uszkadzal struktury oka, ale sprawial, ze §wierszcze catkowicie
przestawaty reagowac na bodzce wzrokowe (np. zblizajaca si¢ reka eksperymentatora). Po
zakonczonych probach osobniki poddane opisanej procedurze ponownie poddawano anestezji
1 usuwano farbe z powierzchni oczu przy uzyciu czubka igly preparacyjnej, po czym

przenoszono osobniki do oddzielnej od ogolnej, kolonii ,,emerytalnej”.
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Fig. 9. Zblizenie na polowicznie zaslepionego osobnika A. domesticus: z zamalowanym okiem. Emalia
doktadnie pokrywa powierzchnie oka, catkowicie zaslepiajac owada.

Wstepnie rozwazano wykorzystanie tej metody we wszystkich badaniach nawigacyjnych,
jednak odstgpiono od tego konceptu dla zminimalizowania interferencji z fizjologicznym
stanem badanych owadow, oraz uniknigcia konieczno$ci ponownej anestezji i usuwania

emalii z powierzchni oczu w trakcie eksperymentu z migdzymodalnym transferem wiedzy.
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4. Wyniki analiz zachowania Swierszczy w ukladzie Tennessee Williamsa

4.1. Badanie I. Aktywnos$¢ spontaniczna i potwierdzenie braku dostepu Swierszczy do

wskazowek wzrokowych.

Wszystkie doswiadczenia skladajagce si¢ na niniejszg rozprawe doktorskg zostaly
przeprowadzone z wykorzystaniem tego samego uktadu eksperymentalnego. Stad tez celem
pierwszego cyklu badan byla weryfikacja przyjetego zalozenia o niedostgpnosci informacji
wzrokowej dla owadow w wariancie $wiatla czerwonego, oraz ocena spontanicznej
aktywnosci eksploracyjnej w badanych s$rodowiskach. Zatozenia przyjete przy budowie
uktadu doswiadczalnego obejmowaly rowniez instrumentalny charakter warunkowania,
ktoremu poddawane byty Swierszcze. Pozytywna weryfikacja tych czynnikéw byta konieczna
dla wykazania adekwatno$ci wykorzystanego uktadu do celéw niniejszej pracy. Dostepnos¢
informacji wzrokowej uniemozliwitaby wykluczenie udzialu mechanizméw nawigacji
opartych na dopasowaniu widokow (Hohol i1 in., 2017) i pozostatych (Duval, 2019),
wykorzystujacych bezposrednio dostepng informacje o wskazéwkach oddalonych od pozycji
$wierszcza (a zatem nie wymagajacych, zapamietania lub wykorzystania innych, opartych na

potencjalnym przetwarzaniu parametréw geometrycznych srodowiska).

4.1.1. Wstep

Przed przystagpieniem do pomiarow aktywnosci oraz eksperymentdw nawigacyjnych
opisanych w dalszych cze$ciach pracy wykonano test potwierdzajacy niewizualny charakter
zastosowanego uktadu eksperymentalnego (Fig. 10). W tym celu postuzono si¢ opisanym

powyzej paradygmatem wskazywania czutkiem w kierunku bodzca zblizajacego sig.
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Fig. 10. Schemat pogladowy struktury opisywanych w ramach niniejszego rozdzialu doswiadczen,

Bodziec
zblizajacy sie

protokoléw treningowych oraz analiz. Liniami przerywanymi poprzedzono kroki zwiazane z gromadzeniem i

analizowaniem danych.

Pierwszym etapem prowadzonych badan byto przeprowadzenie pomiarow i okreslenie
charakterystyki bazowej aktywnosci lokomotorycznej owadow w badanych réznoksztattnych
arenach. W celu weryfikacji obecnosci 1 sity potencjalnego wptywu ksztattu srodowiska na
wzorzec eksploracji postuzono si¢ podstawowymi parametrami ruchu. Jak zaznaczono we
wstepie, 4. domesticus charakteryzuje si¢ silng tigmo- i1 skototaksja, w zwigzku z czym
zatozono potencjalny wptyw obecnosci atraktantnych dla §wierszczy katéw na parametry

ruchu w poszczegdlnych arenach, co uwzgledniono w analizach uzyskanych danych.

4.1.2. Wyniki
4.1.2.1. Odruch wskazywania czulkiem

Obecno$¢ odruchu pozycjonowania czutkdw w stosunku do bodzca zblizajacego si¢ wyraznie
réznila si¢ w zaleznos$ci od o$wietlenia, pod jakim $wierszcze byly testowane (Fig. 11.). Przy

o$wietleniu §wiatlem biatym, odruch ten wykazywalo 66% badanych osobnikow, natomiast
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przy oswietleniu $wiatlem czerwonym (zastosowanym w eksperymentach nawigacyjnych
opisanych w kolejnych rozdzialach), byt on niemal calkowicie nieobecny, co stanowi

przestanke¢ o niedostgpnosci wskazoéwek wzrokowych w uktadzie doswiadczalnym.

= Odpowiedz
1 Brak odpowiedzi

Swiatto czerwone Swiatto biate

Fig. 11. Proporcje odpowiedzi pozycjonowania czutka w odpowiedzi na bodziec zblizajacy si¢ w dwoch
wariantach oswietlenia (dla kazdego wariantu testowano n = 15 osobnikéw). Wartosé wspotczynnika Chi2 = 8,89, p

= 0,003 (p < 0,05).

4.1.2.2. Spontaniczna aktywnos¢ lokomotoryczna w badanych arenach

Przetestowano dwa warianty scenariusza eksploracyjnego: z obecnoscig awersyjnego bodzca
termicznego oraz bez. Prowadzono rejestracj¢ aktywno$ci spontanicznej przez czas
ekwiwalentny do pojedynczej sesji treningowej i kwantyfikowano przebyty przez owady
dystans, odsetek czasu spedzony w bezruchu oraz proporcje czasu spedzonego w poblizu
obwodu areny, a takze w obszarze srodkowym, odpowiadajacym pozycji chtodnego punktu w

sesjach treningowych (Fig. 12.).
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Fig. 12. Charakterystyka ruchu dla badanych ksztaltéw aren. a - odleglos¢ przebyta, b - odsetek czasu w
spoczynku, ¢ - odsetek czasu w sasiedztwie obwodu aren, d - odsetek czasu spedzony w centralnym rejonie
odpowiadajacym chtodnemu punktowi. Wartosci przedstawione sa jako $rednia - wysoko$¢ stupkéw 1 odchylenie
standardowe - paski bledéw. Poszczegdlne litery oznaczaja statystycznie istotne réznice pomiedzy arenami: mate
litery dla warunku bez termicznego bodZca awersyjnego, wielkie litery dla warunku z bodzcem. Gwiazdka oznaczono

statystycznie istotne réznice pomiedzy warunkami dla danego ksztattu areny. Dwukierunkowa analiza wariangji

(ANOVA) z poprawka Sidaka dla poréwnan wielokrotnych, p < 0,05, n = 15.

Wzorce spontanicznej eksploracji przestrzennej (Fig. 12.), na co wskazuja odsetki czasu
spedzonego w poblizu $cian oraz spgdzonego w centralnie polozonym miejscu
(odpowiadajacym pozycji chtodnego punktu w eksperymentach eksploracyjnych), istotnie
r6znily si¢ dla eksploracji réznych ksztaltow aren. Ponadto, odsetek catkowitego czasu
spedzonego w spoczynku roznit si¢ istotnie pomiedzy areng w ksztalcie kota a pozostatymi

uktadami, co wskazuje na najbardziej intensywng eksploracj¢ tego ksztaltu areny.

4.1.3. Podsumowanie

Na podstawie przeprowadzonego testu odpowiedzi na zblizajacy si¢ bodziec potwierdzono
zalozenie o niedostepnosci informacji wzrokowej w zastosowanym w ukladzie
eksperymentalnym rezimie oswietleniowym. Z racji catkowicie odmiennego charakteru
zastosowanego testu od zadan nawigacyjnych, na dalszych etapach niniejszej pracy wdrozono

dodatkowg grupe kontrolng — z zaslepionymi oczami, dgzac do uzyskania jak najwiekszego
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stopnia pewnos$ci, co do spelniania przez wykorzystany system podstawowego zatozenia

prowadzonych badan.

Dane uzyskane z pomiarow spontanicznej lokomocji na wszystkich testowanych ksztattach
aren, w wariantach z i bez obecnosci termicznego bodzca awersyjnego, dostarczajg informacji
odnosnie wptywu samego ksztaltu areny i1 warunkow na charakterystyke lokomocji.
Zaobserwowane roznice wskazuja na obecno$¢ wyraznej tigmotaksji oraz silne unikanie
centralnego obszaru areny (zwlaszcza w sytuacji, gdy powierzchnia jest podgrzewana, jak
miato to miejsce w trakcie eksperymentéw nawigacyjnych), wskazujac jednocze$nie na brak
poczatkowej preferencji centrum jakiegokolwiek ksztattu areny uzytej w eksperymentach
nawigacyjnych. Pod wzgledem prawdopodobienstwa (wyrazonego w czasie sp¢dzonym w
tym rejonie przez owady) spontanicznej wizyty w obszarze areny odpowiadajgcemu
lokalizacji chtodnego punktu (bedacego celem nawigacji) w eksperymentach nawigacyjnych,
nie zaobserwowano istotnych réznic dla wszystkich zastosowanych ksztaltow aren w
warunkach obecnos$ci bodzca awersyjnego. Swiadczy to o homogenicznym poziomie bazowej
trudno$ci w kolejno prowadzonych doswiadczeniach eksploracyjnych 1 stanowi przestanke, 1z
obserwowane roznice w skutecznosci nawigacji owadow w poszczegolnych ksztattach aren
nie moga by¢ wyjasnione spontaniczng preferencja do eksploracji $§rodkowego obszaru,
ktorej§ z zastosowanych aren. Ponadto, wszystkie ksztalty aren byly eksplorowane przez
owady z jednakowa intensywno$cia niezaleznie od obecno$ci bodzca awersyjnego. Nie
swiadczy to jednak o nieskutecznosci zastosowanego bodzca, jako ze intensyfikacja
aktywnosci lokomotorycznej w nowych $rodowiskach nalezy do fizjologicznego repertuaru

zachowan A. domesticus (Wilson 1 in., 2010).

Wartym uwagi jest wystepowanie istotnych réznic w proporcji czasu spedzanego w
spoczynku dla kolistej areny, co wskazuje na znaczenie obecnosci katow jako czynnika
majacego wplyw na charakterystyke eksploracji $rodowiska przez A. domesticus.
Jednoczesnie brak istotnych roznic w przebytym dystansie pomiedzy ksztaltami aren

swiadczy o wigkszej szybkosci chodu w arenach z obecnymi katami.
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4.2. Badanie II. Zachowania Swierszczy w ukladzie Tennessee Williamsa: nawigacja w

arenach o réznych stopniach symetrii
4.2.1. Wstep

W celu zbadania zdolno$ci 4. domesticus do nawigacji na podstawie cech geometrycznych
srodowiska postuzono si¢ zadaniem polegajacym na treningu odnajdywania celu
zlokalizowanego w centralnej czesci areny.W wypadku aren symetrycznych byt to §rodek w
rozumieniu geometrycznym, natomiast w wypadku areny niesymetrycznej - centroid, czyli
punkt lezacy na przecigciu wyznaczonych srodkowych dla wszystkich katow wielokata,
stanowigcy ,,Srodek ciezkosci” figury. Analogiczne zadanie wykorzystywano w badaniach
skupiajacych si¢ na eksploracji zdolno$ci geometrycznych innych gatunkéw; kur domowych
(Tommasi & Vallortigara, 2000), gotebi (Gray i in., 2004) szczuréw wedrownych (Tommasi
& Thinus-Blanc, 2004) i ropuch (Sotelo i in., 2020).

Lokalizacja punktu pozostawata w Zzaden sposob nieoznaczona, za$ areny byly pozbawione
wskazowek wizualnych, dotykowych, chemicznych i dzwickowych. Dotozono staran aby
owad eksplorujacy aren¢ mial dostep wytacznie do informacji dotykowej o lokalizacji $cian.
Jednoczesnie, w trakcie eksploracji areny, badany owad wystawiony byl na dziatanie
awersyjnego bodzca termicznego (50 °C) w postaci rozgrzanej powierzchni areny, podczas
gdy bodziec-cel (majacy $rednice o = 6 cm obszar w §rodku areny) pozostawal w statej
temperaturze 25 °C. Procedura treningowa obejmowata 10 sesji trwajacych po 5 minut kazda,
naprzemiennie z trwajacymi rowniez 5 minut okresami odpoczynku w pojemniku
transportowym. W trakcie treningéw owad spontanicznie eksplorujgcy areng napotykal obszar
pozbawiony awersyjnej temperatury (warunkowanie instrumentalne ze wzmocnieniem
negatywnym) i w zatozeniu uczyl si¢ odnajdywac ta lokalizacje. Nalezy jednocze$nie
zaznaczy¢, ze prawdopodobienstwo odwiedzenia celu w trakcie eksploracji spontanicznej
byto homogeniczne dla wszystkich zastosowanych aren (Fig. 13.). Brak dostepu do
bezposrednich wskazdéwek co do pozycji obszaru (w szczeg6lnosci dostepnych dla zmystow
dystalnych, a przede wszystkim wzroku), mial za zadanie wymusi¢ konieczno$¢
wykorzystania strategii opartych na ksztalcie areny, a przede wszystkim jej symetrii.
Wykorzystane areny posiadaty r6zng liczbe osi symetrii: koto — nieskonczenie wiele, kwadrat
— 4, trojkat rownoboczny — 3, trapezoid — 0. Zastosowany uklad eksperymentalny oraz

protokoét treningowy oparty byt na pracy ,,Place memory in crickets” (Wessnitzer i in., 2008),
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w ktorej autorzy badali wzrokowe zdolnosci nawigacyjne spokrewnionego z A. domesticus

gatunku §wierszcza — §wierszcza srédziemnomorskiego (Gryllus bimaculatus).

Jak wspomniano w poprzednich rozdziatach, w zwigzku z przyjetymi zatozeniami,
szczegolnie istotng byta eliminacja dostepu badanych owadéw do wskazéwek wizualnych.
Takie postgpowanie bylo podyktowane wynikami pracy Antoine Wystracha 1 innych
(Wystrach & Beugnon, 2009), w ktorej autorzy zaproponowali model nawigacji wzrokowe;j
owadow, poprawnie przewidujacy tzw. btedy rotacyjne w klasycznym paradygmacie
znajdowania rogu-celu prostokatnej areny na podstawie geometrii sSrodowiska jako jedynej
dostepnej wskazowki (Cheng, 1986; Gallistel, 1990). O niedostgpnosci wskazowek
wzrokowych w uktadzie eksperymentalnym zastosowanym w badaniach przedstawionych w
niniejszej rozprawie $§wiadcza wyniki opisanego w poprzednim porozdziale testu odruchu
wskazywania czutkiem. W celu zmaksymalizowania pewnos$ci odnos$nie zachowania tego
parametru w eksperymencie begdacym przedmiotem biezacego rozdzialu wprowadzono
dodatkowa kontrolng grup¢ owaddéw z fizycznie zaSlepionymi oczami. W wypadku
niewizualnego charakteru stosowanych przez owady strategii nawigacyjnych zatozono, ze

grupa ta rOwniez powinna przejawiac przejawy uczenia si¢ w zastosowanym zadaniu.

W eksperymencie mierzono warto$ci dwoch zmiennych, bedacych wskaznikami uczenia si¢
zadania — odsetek czasu spgdzony przez owady w chlodnym miejscu-celu oraz redukcj¢ czasu
potrzebnego na odnalezienie celu. W zwigzku z zaobserwowaniem przejawOw uczenia si¢
(przede wszystkim w wypadku trzech z czterech aren: kolistej, kwadratowej 1 trojkatnej)
wykonano dodatkowe analizy eksplorujace charakterystyke strategii wykorzystywanych przez
owady w trakcie odnajdywania celu. Z trajektorii opisujacych lokomocje w ciggu catego
nagrania kazdej sesji wyodrgbniono subtrajektorie (odpowiadajgce 3 sekundom nagrania),
poprzedzajace wizyte 1 pozostanie w miejscu-celu. Uzyskane subtrajektorie przeksztatcono i
przeprowadzono analiz¢ podobienstwa, otrzymujac cztery grupy opisujace wykorzystywane
strategie, ktore zobrazowano i scharakteryzowano. Na podstawie uzyskanych danych
postawiono wnioski co do zdolno$ci badanych owadoéw do wykorzystania niewzrokowych
wskazowek geometrycznych dostgpnych w $rodowisku oraz alternatywnych strategii

umozliwiajacych rozwigzanie zadania eksperymentalnego.
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Fig. 13. Schemat pogladowy doswiadczenia obejmujacego trening A. domesticus do nawigacji w arenach
réznych ksztattow (kolistej, kwadratowej, tréjkatnej, niesymetrycznej trapezoidalnej). Schemat obejmuje grupy
doswiadczalne, grupe kontrolna z zamalowanymi oczami, przebieg protokoldéw treningowych oraz analiz. Linie

przerywane wskazuja kroki zwigzane z gromadzeniem i analizowaniem danych.

4.2.2. Wyniki
4.2.2.1. Uczenie si¢ odnajdywania Srodka w badanych arenach

Na podstawie przeprowadzonych analiz zachowania §wierszczy zarejestrowanego w trakcie
sesji treningowych stwierdzono, ze wraz z postgpem treningu, w kolejnych, nastepujacych po
sobie sesjach owady spedzaty istotnie wiecej czasu u celu (na chlodnym obszarze areny) w
wypadku aren wszystkich symetrycznych ksztatltow. Jednoczesnie nie zaobserwowano
takiego efektu dla niesymetrycznej areny trapezoidalnej (Fig. 14., Tab. 1. czes¢ A, Fig. 15.).

Nie stwierdzono istotnych réznic w nachyleniu krzywej uczenia si¢ pomi¢dzy areng okragla,
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trojkatna 1 kwadratowa. Zaobserwowano jednak, Zze szacunkowa wartos¢ krzywej uczenia si¢

(nachylenie) byta o rzad mniejsza w wypadku areny trapezoidalne;.
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Fig. 14. Oszacowane na podstawie LMM: nachylenie krzywej regresji dla proporcji czasu spedzonego przez

$wierszcze w chlodnym miejscu-celu (lewa gérna cz¢$C) i latencji do momentu dotarcia do centrum areny (lewa dolna

cze$€). Litery oznaczaja istotne statystycznie réznice w nachyleniu krzywej dla danego typu areny, natomiast

gwiazdkami oznaczono wartosci nachylenia istotnie wicksze od zera. Dodatkowo przedstawiono linie regresji dla

proporcji czasu spedzonego w chfodnym miejscu (gérna prawa) i latencji do momentu dotarcia do centréw areny

(dolna prawa) jako funkcji czasu (liczby prob).
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A. Proporcja czasu spedzonego u celu
Ksztalt areny na?hs)lr)l(z;ia S tan(]:zll?'?lowy Wartos¢ ¢ Wartos¢ p
Kolisty 0,026 0,006 4,306 <0,001
Kolisty 0,033 0,007 4,49 <0,001
(zaslepione)
Trapezoidalny 0,008 0,006 1,413 0,162
Kwadratowy 0,024 0,006 4,013 <0,001
Trojkatny 0,029 0,006 4,776 <0,001

B. Latencja odnajdywania celu

Kolisty -0,185 0,032 -5,735 <0,001
Kolisty -0,107 0,041 2,617 0,01
(zaslepione)
Trapezoidalny -0,16 0,032 -4,959 <0,001
Kwadratowy -0,146 0,033 -4,368 <0,001
Trojkatny -0,256 0,033 -7,672 <0,001

Tab. 1. Wspoétczynniki krzywych LMM dopasowane do proporcji czasu spedzonego u celu (cz¢§é A) oraz

latencji dotarcia do celu przez badane owady (czes$¢ B).
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4.2.2.2. Poréwnanie spontanicznej eksploracji i wydajnosci w pierwszej probie

v

Niepodgrzewana

Sesja 1

=
=
©
2
>
=)
@
[
&
a
oy
o
IS
S
>
=
o
=
o
=

Podgrzewana

Sesja 10

Fig. 15. Wykresy kumulatywne typu heatmap przedstawiajace czas spedzony przez owady w danym miejscu
na kazdej z wykorzystanych aren: kolistej, kwadratowej, tréjkatnej i niesymetrycznej trapezoidalnej. Gorny rzad
odnosi sie do owadéw eksploatujacych areny spontanicznie bez bodzca cieplnego. Srodkowy rzad reprezentuje
pierwsza probe eksperymentalna (Sesja 1), za$ dolny rzad ostatnia probe eksperymentalng (Sesja 10) z obecnym
bodzcem cieplnym.

W trakcie eksperymentu zaobserwowano, iz juz w czasie trwania pierwszej proby
treningowej, niektore z osobnikdéw napotykaty (przypadkowa wizyta dowolnej dtugosci), a
nastepnie odnajdywaly cel (wizyta, lub wizyta ponowna zakonczona pozostaniem u celu). W
celu kwantyfikacji roznic pomiedzy eksploracja spontaniczng a lokomocja owadéw w trakcie
testow przeprowadzono poréwnanie odsetku czasu spedzanego w srodkowym obszarze areny.
Poréwnano lokomocje na arenach bez awersyjnego bodzca termicznego z pierwszymi sesjami
treningowymi dla wszystkich figur. Swierszcze spontanicznie eksplorujace nieogrzewane
symetryczne areny spedzaty w ich srodkowej czesci istotnie mniej czasu niz wszystkie grupy
podczas pierwszej proby (Fig. 15.) — arena kolista zaslepione (p < 0,001), arena kolista (p <
0,001), arena trojkatna (p = 0,027) poza areng kwadratowa (p = 0,079) nie zaobserwowano

takze istotnych r6znic w wypadku niesymetrycznej areny trapezoidalnej (p = 1).

73

74:6044393773



4.2.2.3. Charakterystyka Sciezek podejscia do celu

W celu lepszego poznania charakterystyki strategii, wykorzystywanych przez owady zbadano
dynamike trajektorii udanych epizodéw nawigacyjnych. Analizowano standaryzowang

odlegtos$¢ od obwodu aren w trakcie 3 sekund poprzedzajacych pozostanie u celu (Fig. 7.).

Sumarycznie w calym eksperymencie badane §wierszcze wykonaly 1313 udanych podejs¢ do
celu; sposrdd nich, na podstawie podobienstwa, wyodrgbniono i scharakteryzowano cztery

klastry (Fig. 16).
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Fig. 16. Sciezki wszystkich podej$¢ ujete w grupy odpowiadajace poszczegdlnym klastrom. Centroidy
odpowiadajace najbardziej charakterystycznej Sciezce reprezentujacej kazdy klaster zaznaczono kolorem czerwonym.
Liczebnosé elementéw w klastrach: klaster 1 — n = 326, klaster 2 — n = 151, klaster 3 — n = 228, klaster 4 — n = 608.

Na podstawie wizualizacji $ciezek zaklasyfikowanych do poszczeg6lnych klastrow (Fig. 17.)
dokonano ich charakterystyki. Najliczniej reprezentowanym klastrem (Fig. 17. klaster
czwarty) byty $ciezki, sktadajace si¢ z dwoch wyrdznionych etapéw — okresu poruszania si¢
w bezposrednim sgsiedztwie $cian areny oraz nast¢pujacego po nim szybkiego ruchu w

kierunku celu. Kolejnym pod wzgledem licznosci elementow byt klaster (Fig. 17. klaster
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pierwszy) obejmujacy Sciezki charakteryzujace si¢ stopniowym zblizaniem si¢ do celu —
zarowno ruchem spiralnym, jak i trasami sko$nymi przecinajacymi przestrzen areny. Klaster
trzeci obejmuje $ciezki rozpoczynajace si¢ od opuszczenia celu i zakonczone powrotem.
Najmniej licznym klastrem byt klaster drugi, obejmujacy trajektorie owadow, ktore
kilkukrotnie odchodzity od $cian i1 zblizaly si¢ do celu, przede wszystkim wykonujac

tukowate odejscia od obwodu areny w kierunku jej srodka.
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Fig. 17. Reprezentatywne dla kazdego 2z klastrow trajektorie poprzedzajace odnalezienie centralnie
polozonego chlodnego punktu dla areny kolistej. Ogolna charakterystyka grup S$ciezek skladajacych si¢ na
poszczegdlne klastry: klaster 1 — stopniowe zblizanie si¢ do $rodka, zaréwno ruchem spiralnym jak i po skosie,
klaster 2 — szybkie, cykliczne tukowate podejscia w kierunku srodka i z powrotem, w kierunku $ciany, klaster 3 —

oddalenie si¢ ze $rodka w kierunku $cian oraz powr6t, klaster 4 — podazanie przy Scianie poprzedzajace bezposrednie

podejscie do srodka.

Liczebnos$¢ $ciezek nalezacych do poszczegélnych klastrow réznita si¢ w zalezno$ci od
ksztaltu figury (Fig. 18.). Sumarycznie najliczniej reprezentowana byta arena kolista (n =
522), nastepnie areny trojkatna oraz kwadratowa (odpowiednio n = 404, n = 325). Natomiast
najmniejszg liczebnos$¢ $ciezek charakteryzowata si¢ niesymetryczna arena trapezoidalna (n =

71).

75



Ksztatt areny:

250 .
: : : H Kolisty
= 2007 B3 Trapezoidalny
= : : - I =3 Kwadratow
£ 150+ ’ y
@ B3 Trojkatny
S 100- I
2
S 50 "”
3 | 11
23

‘ T T T 1 T
1234 1234 1234 1 4

Klaster

Fig. 18. Calkowita liczba trajektorii podejscia odpowiadajacych poszczegdlnym klastrom dla wszystkich

aren.

Liczebnosci $ciezek podejscia w kazdym klastrze pogrupowane wedtug ksztaltow areny
wskazuja, ze we wszystkich ksztattach aren najczesciej badane owady wykonywaly $ciezki
podejscia nalezace do klastru 4, a nastgpnie do klastru 1 (Fig. 17.). Wzorzec ten dominowat
nawet w przypadku niesymetrycznej areny trapezoidalnej, gdzie tacznie wykonano najmniej
udanych podejs¢, co odpowiada obserwowanemu najmniejszemu procentowi czasu

spedzonego u celu 1 najwigkszej latencji jego zlokalizowania.

4.2.3. Podsumowanie

Na podstawie przeprowadzonych analiz, mozna przyjaé, ze osobniki A. domesticus ucza si¢
odnajdywa¢ cel umieszczony w geometrycznym S$rodku symetrycznych figur. Ponadto,
zdolno$¢ ta nie opiera si¢ na mechanizmach angazujacych przetwarzanie informacji wizualne;j
— co mozna wnosi¢ na podstawie braku istotnych réznic w skuteczno$ci uczenia si¢ u
osobnikoOw z zaslepionymi oczami oraz na postawie pozostalych testow potwierdzajacych

niedostepnos¢ bodzcow wzrokowych (Rozdziat 4.1.2.1.).
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Symetryczno$¢ aren okazala si¢ czynnikiem decydujacym dla skuteczno$ci uczenia si¢
zadania nawigacyjnego, bedacego przedmiotem niniejszego rozdzialu. Wykazano
statystycznie istotny przyrost czasu spedzanego u celu we wszystkich badanych
symetrycznych arenach w trakcie kolejnych sesji treningowych. Ponadto, zaobserwowano
komplementarny efekt na poziomie redukcji czasu potrzebnego do odnalezienia celu. Pomimo
nieznacznej skali, mozna zaobserwowa¢ w odniesieniu do badanych parametréw pewien efekt
wskazujacy na uczenie si¢ réwniez w wypadku areny niesymetrycznej. Jest on jednak
zdecydowanie mniejszy w poroéwnaniu do pozostatych badanych aren. Potwierdzaja to
rowniez liczno$ci udanych podej$¢ do celu wykonanych we wszystkich z badanych ksztattow
aren — na wszystkich arenach symetrycznych liczba udanych podej$¢ byta istotnie wieksza w

poréwnaniu z areng asymetryczna.

W kontekscie opisu zaobserwowanych mechanizmdéw uczenia nalezy podkreslic wstgpne
uwarunkowania wykonywania zadania eksperymentalnego. Spontaniczny wzorzec eksploracji
wykorzystywanych w badaniu aren (Rozdziat 4.2.2.2.) charakteryzowal si¢ bardzo wyrazng
tigmotaksjg. Zatem w toku wykonywania zadania badane owady, poza uczeniem si¢
lokalizacji celu, musiaty roéwniez nauczy¢ si¢ supresji odruchu tigmotaktycznego. Ponadto,
spontaniczne dazenie A. domesticus do przebywania w kontakcie ze $cianami moze
dostarczy¢ wyjasnienia opuszczania przez owady lokalizacji celu nawet po jego odnalezieniu.
Istotne roéznice w skuteczno$ci uczenia si¢ pomigdzy arenami kolistg i posiadajgcymi katy
rowniez potencjalnie wigzg si¢ z atraktantnym charakterem katow, ktorych arena kolista jest
pozbawiona. Nie mozna natomiast w ten sposob wyjasni¢ najwazniejszego, w kontekscie
pytania o zdolno$ci geometryczne badanych owadoéw, wyniku jakim jest istotnie obnizona
sprawno$¢ wykonywania zadania w arenie asymetrycznej. Stanowi to przestanke, ze
czynnikiem decydujacym dla wyjasnienia obserwowanych wynikow jest symetria badanych

aren.

Potencjalnym alternatywnym wyjasnieniem obserwowanego efektu mogloby by¢ przerywanie
losowej (lub systematycznej) eksploracji calo$ci areny po napotkaniu chiodnego punktu.

Eksploracja o takim charakterze pozostawalaby niezalezna od geometrii otoczenia. Przeciwko
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takiemu wyjasnieniu $§wiadczy jednak zaobserwowana redukcja latencji odnajdywania celu.
W przypadku eksploracji catosci areny, niezaleznie od charakterystyki eksploracji, latencja
powinna pozosta¢ na statym poziomie (Foucaud i in., 2010), pomimo zwigkszenia odsetku

czasu spedzonego u celu — w tym wypadku badane owady uczylyby sie nie opuszczaé celu.

Nie jest to jednak dowdd rozstrzygajacy na rzecz bezposredniego wykorzystania wskazowek
geometrycznych. Zasadnym jest zalozenie, ze mogg istnie¢ strategie heurystyczne nawigacji
wrazliwe na geometri¢ otoczenia. Co wigcej, dane z eksperymentow nawigacyjnych
przeprowadzonych z uzyciem wodnego labiryntu Morrisa wskazuja, ze wykonywanie
heurystycznych procedur nawigacyjnych, takich jak skanowanie (ang. scanning) czy
tancuchowanie (ang. chaining), moze skutkowa¢ czasami latencji porownywalnymi z
nawigacja bezposrednig lub czesciowo bezposrednig (Garthe i in., 2009; Wolfer & Lipp,
2000).

Rozstrzygajacych przestanek odnosnie celowego wykorzystania wskazowek opartych na
geometrii przestrzeni moga dostarcza¢ dopiero poszerzone analizy trajektorii ruchu owadow
poprzedzajacych odnajdywanie celu. Na podstawie ich obserwacji mozna stwierdzié, czy
wykorzystywane przez owady strategie posiadaja charakterystyke odpowiadajaca

poszczegolnym kategoriom nawigacji.

Na podstawie wyodrgbnionych $ciezek poprzedzajacych odnalezienie celu, i wykonanych
analiz ich charakterystyki nalezy przyjac, ze badane owady w trakcie wykonywania zadania
eksperymentalnego nie uzywaty pojedynczej strategii, ale kilku, a co wigcej o odmiennej
charakterystyce. Opierajac si¢ na miarach podobienstwa wyrdznione zostaly cztery grupy
strategii, wykorzystywanych do skutecznego odnalezienia celu, z czego dwie o najwiekszej
licznosci wstapien. Najczesciej skuteczne odnalezienie celu poprzedzat ruch charakteryzujacy
si¢ dwoma nastgpujacymi po sobie charakterystycznymi fazami. Podczas pierwszej
tigmotaktycznej fazy, owady poruszaly si¢ po obwodzie areny, pozostajac przy $cianie i
obchodzac w ten sposdb co najmniej cze$¢ areny. Niewykluczone, ze ruch ten obejmowat

calo$¢ obwodu, jednak ze wzgledu na zastosowane warunki brzegowe w procesie ekstrakcji
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Sciezek podejscia nie ma mozliwosci jednoznacznej weryfikacji tego aspektu. Kolejna faza
obejmowata szybki (obejmujacy okoto 15 klatek nagrania, odpowiadajacych 1 sekundzie)
ruch ukierunkowany bezposrednio na lokalizacj¢ celu. Na podstawie zalozen o niedostepnosci
bezposrednich wskazoéwek, w tym w szczegdlnosci wskazéwek wzrokowych mozna przyjac,
ze opisywana faza wstepna ruchu stuzy do orientacji na podstawie informacji dotykowej o
lokalizacji §ciany areny. Nalezy zaznaczy¢, ze taka informacja nie obejmuje catosci areny a
jedynie jej niewielki fragment, z ktérym owad ma bezposrednia, fizyczna, stycznos¢ w danym
momencie. Taka forma pozyskiwania informacji o otoczeniu posiada skrajnie odmienng
charakterystyke od nawigacji wizualnej, majacej charakter dystalny, a co za tym idzie
umozliwiajgcej odnajdywanie celu na podstawie poréwnywania zapamig¢tanego obrazu z
obserwowanym otoczeniem (T. S. Collett & Cartwright, 1983). Ma to istotne znaczenie w
kontekscie pytania o zdolnosci wykorzystania wskazéwek geometrycznych, gdyz zaktada ona
wykorzystanie mechanizmoéw generalizacji charakterystyki $rodowiska, ktére moga by¢
redundantne w wypadku wykorzystania strategii wzrokowych. Stad tez uzasadnionym jest
wniosek, ze w trakcie wykonywania omawianego zadania eksperymentalnego owady
korzystajac z fragmentarycznej informacji dotykowej dokonuja jej generalizacji w celu
zapami¢tania allocentrycznego modelu otoczenia. Zatem, pierwsza faza opisanej strategii
stuzytaby orientacji — okre$leniu pozycji wzgledem zapamigtanego otoczenia, koniecznej do
inicjacji fazy drugiej — bezposredniego podejscia do celu. Opisane zachowanie stanowiloby
zatem dowdd na zdolno$¢ do abstrakeji 1 zapamigtywania ukladu przestrzennego otoczenia

(Dhein, 2023; Gould, 1986; Webb, 2019; Wehner & Menzel, 1990).

Przestanka wspierajaca zdolnos¢ do nabywania takiego rodzaju wiedzy dostarczajg réwniez
obserwacje $ciezek o charakterystyce odpowiadajacej klastrowi trzeciemu (Fig. 17.).
Obejmuje on epizody ruchu, podczas ktorych badane owady odchodzily do celu, a nastepnie
skutecznie do niego powracaly, po zaledwie chwilowym kontakcie ze $ciang areny (lub jego
braku). Wskazuje to na zdolno$¢ do nawigacji na podstawie wskazoéwek o charakterze
przynajmniej czgSciowo egocentrycznym — obejmujgcym utrzymanie pamigci o lokalizacji

zapamigtanych rejonow wzgledem wtasnej pozycji owada.
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Opisane mechanizmy nie wyczerpuja jednak wszystkich mozliwych do wykorzystania przez
owady strategii nawigacyjnych w ramach przedstawionego zadania eksperymentalnego. Jak
juz zaznaczono wczesniej, do skutecznego odnajdywania celu w wodnym labiryncie Motrisa,
lub zadaniach ekwiwalentnych, badane zwierz¢ta moga wykorzystywac strategie
heurystyczne — okreslone sekwencje ruchow, niewymagajace do skutecznego odnalezienia
celu zapamiegtania wskazowek czy innej formy wiedzy przestrzennej o otoczeniu. W istocie,
poleganie na tego rodzaju strategiach wyklucza konieczno$¢ zastosowania cech
geometrycznych $rodowiska, jednakze S$ciezki zaklasyfikowane do klastrow czwartego i
trzeciego posiadaja charakterystyke zdecydowanie odmienng od typowych strategii
heurystycznych. Cechy takie mozna natomiast przypisa¢ trajektoriom ujetych w klastrach
pierwszym 1 drugim. Charakteryzuja si¢ one stopniowym, niebezposrednim zblizaniem si¢ do
celu, z cyklicznymi oscylacjami odlegtosci owada od obwodu areny. Odpowiada to ruchom o
charakterze spiralnym po zmniejszajacej si¢ Srednicy (klaster 1) oraz iterowanymi epizodami
odchodzenia od obwodu areny tukowatymi ruchami w kierunku przeciwnym do jej $cian.
Niniejsza charakterystyka jest zblizona do typowych strategii heurystycznych opisywanych w
literaturze, a przede wszystkim do tancuchowania (ang. chaining) (Garthe i in., 2009; Wolfer

& Lipp, 2000).

Analiza dystrybucji licznosci $ciezek nalezacych do czterech wyrdznionych klastrow pod
wzgledem badanych ksztattow aren, wskazuje, ze we wszystkich arenach badane owady
najczesciej stosowaty strategie dwufazowsg (klaster 4) oraz strategi¢ heurystyczng (klaster 1).
Wartym podkreslenia jest, ze taka dystrybucja zostata zachowana réwniez w arenie
asymetrycznej, charakteryzujacej si¢ najmniejsza ogdlng liczbg udanych podejs¢ do celu.
Obserwacja ta moze stanowi¢ podstawe do wysunigecia dwoch wnioskow. Po pierwsze:
niewielki odsetek badanych osobnikow potencjalnie byl w stanie wytworzy¢ reprezentacje
niesymetrycznej areny co pozwolilo na skuteczng nawigacj¢. Po drugie: istnieje powdd dla
ktorego strategie heurystyczne, niezalezne od symetrii 1 potencjalnie skuteczne w arenie
niesymetrycznej byly wykorzystywane istotnie rzadziej niz w wypadku pozostatych aren.
Potencjalnego wyjasnienia tego wyniku moglaby dostarcza¢ interpretacja symetrii jako cechy

umozliwiajacej efektywniejszy opis i zapamigtanie obiektu (Chen i in., 2011) lub otoczenia.
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Takie podejscie wydaje si¢ dobrze odpowiada¢ drastycznym rdznicom w skutecznosci
wykonywania zadania przez owady nawigujace w arenie kolistej, ktora opisuje zaledwie jej
$rednica, oraz niesymetrycznej arenie trapezoidalnej, charakteryzujaca si¢ r6zna dlugoscia
kazdej $ciany i1 rozwartoscig kazdego z katow. W takiej sytuacji, decydujacym o sprawnosci
wykonywania zadania czynnikiem bylaby pojemno$¢, czy tez sprawno$¢ pamiegci, nie zas
zdolno$¢ do nawigacji na podstawie wskazoéwek geometrycznych. Kontrargumentem do tego
wyjasnienia jest nieporéwnywalnie wigksza ztozono$¢ 1 asymetryczno$¢ Srodowisk
naturalnych, w ktorych A. domesticus skutecznie nawiguje na co dzien oraz w ktorych
gatunek ten ewoluowal. Rozstrzygnigcia tej sprzecznosci moze jednak dostarcza¢ skrajna
nienaturalno$¢ wykorzystanego paradygmatu badawczego pod wzgledem wykluczenia
modalnosci innych niz dotykowa. W kontekscie warunkow zycia badanych owadow (nawet w
wypadku hodowli laboratoryjnej) srodowiska tak ubogie sensorycznie, jak wykorzystywane
na potrzeby niniejszej rozprawy, wydaja si¢ zupeklnie niespotykane. Niemal zawsze
informacja przestrzenna posiada charakter multimodalny, obejmujac rowniez wskazowki
chemiczne, dzwigkowe i wzrokowe. Dotyczy to rowniez $ladu zapachowego (generowanego
przez samego osobnika poprzez depozycj¢ zwiazkow z powierzchni odnézy, czy odchodow w
trakcie przemieszczania si¢ w danym otoczeniu) kazdorazowo usuwanego podczas
eksperymentu. Wydaje si¢ zatem, ze o ile w $wietle uzyskanych wynikow zdolno$¢ do
nawigacji opartej na geometrii $rodowiska istotnie znajduje potwierdzenie, to jej
zastosowanie w kontekscie blizszym naturalnego jest komponentem wigkszego zasobu

zdolnosci, z powodzeniem kompensujacego m.in. potencjalne ograniczenia pamig¢ciowe.
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4.3. Badanie III. Zachowania Swierszczy w ukladzie Tennessee Williamsa:

mi¢dzymodalny transfer wiedzy o ksztalcie Srodowiska
4.3.1. Wstep

Zdolnosci postrzegania struktury geometrycznej Srodowiska, w tym jego poszczego6lnych
komponentow, implikuja konieczno$¢ generalizacji doswiadczen sensorycznych. Ponadto,
podobnie jak w wypadku zdolno$ci numerycznych (w tym liczenia i postrzegania liczebnosci)
(Butterworth, 2022), poznanie geometryczne powinno cechowaé si¢ abstrakcyjnoscia tj.
obejmowaé wigcej niz jedng modalno$¢. Geometria otoczenia i znajdujacych si¢ w nim
obiektow powinna by¢ rozpoznawana wzglednie niezaleznie od modalnos$ci jej postrzegania
(Marlair 1 in., 2021; Nardi i in., 2021), przynajmniej w przypadku niektérych zmystow.
Liczebno$¢ obiektow, symetryczno$¢ oraz inne relacje przestrzenne pozostaja state bez
wzgledu na to czy sg postrzegane wizualnie, czy tez taktylnie (dotykowo). W przypadku
poznania numerycznego ludzi i1 innych ssakoéw precyzyjna, badz szacunkowa ocena
liczebnos$ci obiektéw za pomocg réznych zmystow stanowi przestanke §wiadczacg o istnieniu
abstrakcyjnych, niezaleznych od poszczegdlnych modalnosci reprezentacji obiektow u
wykazujacych je gatunkéow (Butterworth, 2022; Féron i in., 2006; Krause i in., 2013).
Zasadnym wydaje stawianie analogicznych wnioskow, jezeli generalizacja dotyczytaby

reprezentacji przestrzeni (Hohol 1 in., 2017).

Domniemywa si¢, ze mozliwo$¢ generalizacji miedzymodalnej stanowi fundament dla
zdolnosci  formowania konceptéw, rozumianych jako reprezentacje pamigciowe,
pozwalajacych rozpoznawac¢ obiekty, zdarzenia 1 warunki nalezace do okreslonych kategorii
(Murphy, 2004). W takiej perspektywie mozna upatrywa¢ w generalizacji migdzymodalnej
korzeni zdolno$ci poznawczych wyzszego rzgdu takich jak m.in. postugiwanie si¢
analogiami, przeprowadzanie rozumowan, czy posiadanie zdolnosci matematycznych
(Halford 1 in., 2010; Zentall i in., 2008). W odniesieniu do zwierzat (wlaczajac ludzi i inne
naczelne) generalizacja umozliwia nabywanie poj¢¢ relacyjnych, np. ,taki sam”, ,,inny”,
,wigkszy niz”, ,lepszy niz” (Lamberts & Shanks, 2013). Co istotne, przeprowadzono
dotychczas badania z wykorzystaniem owadow (gtownie pszczoty miodnej) wskazujace na
zdolnosci uczenia konceptualnego rowniez u tej grupy zwierzat. Z drugiej strony,
wykorzystane wczesniej paradygmaty badawcze opieraly si¢ si¢ wylacznie na modalnosci

wizualnej (Avargueés-Weber & Giurfa, 2013).
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Doniesienia w literaturze przedmiotu potwierdzaja obecno$¢ zdolno$ci generalizacji u kilku
gatunkéw owadoéw (Margolis & Laurence, 2015), lecz dotycza one cech pojedynczych
obiektow w matej skali przestrzennej oraz w wigkszosci postrzeganych w ramach pojedyncze;j
modalnosci. Celem badania opisanego w niniejszym podrozdziale bylo sprawdzenie
ewentualnego miedzymodalnego transferu wiedzy o strukturze geometrycznej catego
otoczenia, w ktérym porusza si¢ owad. W badaniu tym nacisk polozono na opisany powyzej
aspekt miedzymodalny, obejmujacy wzrok 1 dotyk. W tym celu po konsultacji z prof. Larsem
Chittkg (Uniwersytet Krolowej Marii w Londynie) wdrozono protokét treningowy oparty na
doswiadczeniach przeprowadzonych przez jego zespot (Solvi i in., 2020). W przytoczonej
publikacji opisano eksperyment, ktérego wyniki wskazuja na zdolno$§¢ miedzymodalne;j
identyfikacji obiektow przez robotnice trzmiela ziemnego (Bombus terrestris). W studium
autorstwa Solvi 1 wspotautorow, badane owady byly nagradzane za prawidlowe
rozpoznawanie ksztattu kuli i sze$cianu. Badanie przeprowadzono w dwoch wariantach.
Pierwszy wariant wykorzystywat rezim treningowy, w ktdrym trzmiele uczono rozpoznawac
obiekty kuliste 1 szeScienne w calkowitej ciemno$ci. Trening ten poprzedzat test
rozpoznawania obiektow w warunkach petnego os$wietlenia, umieszczonych jednak w
zamknigtym przezroczystym pojemniku. Dzigki temu wykluczono modalno$¢ taktylna, a
badane owady musialy opiera¢ si¢ wytacznie na informacji uzyskanej podczas dotykowego
poznawania obiektow. Wariant drugi zaktadal odwrotng procedur¢ — trening wizualny
poprzedzajacy test taktylny w ciemnos$ci. Autorzy wspomnianej pracy donosza, ze owady w

obu warunkach eksperymentalnych dokonywaty poprawnych rozréznien uczonych obiektow.

Z perspektywy niniejszej pracy jest to badanie o kluczowym znaczeniu, poniewaz w wysoce
jednoznaczny sposéb wskazuje na wystepowanie zdolnosci generalizacji. Ponadto, dotyczy
ono zdolno$ci generalizacji zar6wno w obrebie pojedynczej modalno$ci (w trakcie treningu),
jak 1 generalizacji mi¢dzymodalnej (taktylno-wizualnej i wizualno-taktylnej). Stad tez w

niniejszym badaniu podjeto decyzje w oparciu o protokdt opisany w przytoczonej publikacji.

Zastosowana procedura treningowa obejmowata dwa komplementarne podejscia. Pierwszym
z nich byl trening w warunku z dostgpem do informacji wizualnej o $srodowisku (arena
o$wietlona $wiattem biatym), poprzedzajacy test niewizualny (arena o$wietlona $wiatlem

czerwonym). Natomiast w drugim podejsciu wykorzystano warunek odwrotny, mianowicie
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trening bez dostepu do informacji wzrokowej (arena o$wietlona $wiattem czerwonym) oraz
test w $wietle biatym. Podobnie jak w poprzednich opisanych badaniach postuzono si¢
paradygmatem Tennessee Williamsa w ramach ktérego owady uczyly si¢ odnajdywania
centralnie zlokalizowanego chlodnego punktu-celu na podgrzewanych arenach o réznych
ksztattach. Do przeprowadzenia niniejszego badania wykorzystano uktad eksperymentalny
zastosowany w eksperymentach opisywanych w poprzednich rozdziatach, wyposazony
dodatkowo w os$wietlajacy pierScien, emitujacy $wiatlto biate. Wykorzystano trzy ksztalty
aren: kolistg, kwadratowg oraz trapezoidalng asymetryczng. Zdecydowano si¢ na pominigcie
areny trojkatnej rdwnobocznej, poniewaz posiada ona podobng charakterystyke do areny
kwadratowej: skonczong liczbg osi symetrii 1 katy. Co wigcej, charakterystyka wykonywania
zadania nawigacyjnego opisanego w poprzednim podrozdziale (Fig. 13., Fig 16.) nie
odbiegata znaczaco od areny kwadratowej. Ponadto, w badaniu bgdacym przedmiotem
niniejszego rozdziatu zredukowano liczbg sesji treningowych do siedmiu. Powodem byto
jednoznaczne wystgpowanie w poprzednim eksperymencie oznak uczenia si¢ juz na tym
etapie. Podobnie jak w poprzednich opisywanych eksperymentach zastosowano grupy,
sktadajace si¢ z pietnastu osobnikéw, a procedura rejestracji 1 $ledzenia ruchu owadow

pozostata bez zmian (Fig. 18.).

Zatozono, ze jesli badane owady posiadaja zdolno$¢ miedzymodalnej generalizacji informacji
o ksztalcie srodowiska, dostarczenie lub wykluczenie informacji wzrokowej w trakcie testu
nie powinno istotnie zmienia¢ skutecznosci wykonywania zadania w obu wariantach.
Skuteczno$¢ w probach testowych moze by¢ potencjalnie obnizona wzgledem ostatniej sesji
treningowej z powodu trudnosci wynikajacej z nowosci wariantu. Z kolei w przypadku
wystepowania zdolnosci do generalizacji, skuteczno$¢ odnajdywania celu powinna osiggac
poziom istotnie wyzszy w poréwnaniu do owadow naiwnych (pierwszej sesji treningowej).
Uzyskanie takiego wyniku wskazywaloby na obecno$¢ reprezentacji srodowiska niezaleznej
od poszczegdlnych modalno$ci. Jednoczes$nie, otrzymane dane pozwolityby na weryfikacje
hipotezy uzasadniajacej niska skuteczno$¢ badanych owadoéw nawigujacych w arenie
asymetrycznej] w eksperymencie opisanym w poprzednim podrozdziale. Jezeli relatywnie
obnizona skuteczno$¢ wykonywania zadania w arenie asymetrycznej jest spowodowana
niezdolnoscia owaddéw do wytworzenia, zapamigtania i/lub wykorzystania modelu
srodowiska, to potencjalnie skuteczno$¢ nawigacji powinna by¢ wigksza w warunkach

dostegpu do informacji wizualnej. Ponadto, po treningu w wariancie bezwzrokowym
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skuteczno$¢ nawigacji w sesji testowej dla areny niesymetrycznej powinna by¢ istotnie nizsza

w poroéwnaniu do aren symetrycznych.

Nagrania.avi Sledzenie DLC Poréwnanie efektywnosci
przewidywanej i obserwowanej

Czas spedzony u celu
' Latencja odnajdywania l
celu
x15

J

L

Ksztatty aren
-=A
1
1
1

C

. Test - Swiatto
. X 7
Multlmod.alny
transfer wiedzy
Trening - Swiatto . Test - $wiatto .
biate (5 min)

Fig 19. Schemat pogladowy doswiadczenia obejmujacego trening A. domesticus do nawigacji w arenach

réznych ksztaltow (kolistej, kwadratowej, trapezoidalnej niesymetrycznej) w dwoch wariantach, bez i z dostgpem do
informacji wizualnej oraz nastgpujacej préby testowej w przeciwnym do treningu rezimie sensorycznym. Schemat
obejmuje oba warianty eksperymentu, przebieg protokoléw treningowych oraz analiz. Liniami przerywanymi

poprzedzono kroki zwigzane z gromadzeniem i analizowaniem danych.

4.3.2. Wyniki
4.3.2.1. Trening w roznych rezimach sensorycznych

W ramach niniejszego badania podobnie jak w Rozdziale 4.2. rejestrowano lokomocje
swierszczy wykonujacych zadanie nawigacyjne polegajace na odnajdywaniu centralnie
zlokalizowanego chlodnego punktu na rozgrzanej arenie. Trajektori¢ lokomocji sledzono, a
nastgpnie na jej podstawie scharakteryzowano skutecznos¢ wykonywania zadania przez
poszczegolne osobniki w kolejnych sesjach treningowych oraz w sesji testowej. Podobnie jak
w poprzednim do$wiadczeniu zaobserwowano, ze badane owady wykazywaly najmniejsza
skuteczno$¢ rozwigzywania zadania w wypadku niesymetrycznej areny trapezoidalnej. Z
nieznanych przyczyn skala tej tendencji byla mniejsza niz obserwowana w poprzednim

eksperymencie.
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Rowniez w ramach niniejszego badania postuzono si¢ modelami regresji LMM w celu
wyznaczenia krzywej uczenia w odniesieniu do dwoch parametréw kwantyfikujacych
skuteczno$¢ rozwigzywania zadania — proporcj¢ czasu spedzonego w miejscu—celu (Fig. 20.)
w stosunku do catosci sesji oraz czas do pierwszego udanego odnalezienia celu (latencje, Fig.

21.).

Nie zaobserwowano réznic pod wzgledem proporcji czasu spedzonego u celu w obu
zastosowanych wariantach sensorycznych. Obecno$¢ lub brak o$wietlenia nie miat wptywu
na obserwowang skuteczno$¢ wykonywania zadania dla grup nawigujacych we wszystkich
zastosowanych arenach. Podobnie, latencja odnajdywania celu nie wykazywata réznic w
zaleznos$ci od zastosowanego oswietlenia dla wszystkich wykorzystanych ksztalttow aren za
wyjatkiem $wierszczy nawigujacych w arenie kwadratowej, w ktorej ulegata ona istotnie

wigkszej redukeji w toku kolejnych sesji treningowych.
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= | ® @
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2 -
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Fig. 20. Oszacowane na podstawie LMM krzywe regresji dla proporcji czasu spedzonego przez A.
domesticus w chlodnym miejscu-celu w ciagu 7 sesji treningowych dla wszystkich wykorzystanych figur w dwoch
wariantach sensorycznych. Punktami oznaczono jednostkowe wartosci.
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Fig. 21. Oszacowane na podstawie LMM krzywe regresji dla latencji [s] pierwszego udanego odnalezienia
celu przez A. Domesticus w ciagu 7 sesji treningowych dla wszystkich wykorzystanych figur w dwodch wariantach

sensorycznych. Punktami oznaczono jednostkowe wartosci.

4.3.2.2. Test interakcji miedzymodalnych

Po przeprowadzeniu 7 sesji treningowych, jak wskazano w poprzednim podrozdziale, owady
osiggaly istotnie wyzsza skuteczno$¢ w porownaniu do osobnikow naiwnych (pierwszy
trening). Kazdy z osobnikéw poddawany byt testowi polegajacemu na wykonywaniu zadania
nawigacyjnego tozsamego z probami treningowymi w odwrotnym wariancie sensorycznym
— owady poddawane sesjom treningowym w ciemnosci byly testowane z dostgpem do
$wiatla i analogicznie, owady poddawane sesjom treningowym z dostgpem do $wiatta
testowane byly w ciemnosci. Tym samym, w wariancie obejmujacym przejscie z treningu w
ciemnos$ci do testu z os$wietleniem kontekst informacji dost¢pnych dla nawigujacych
osobnikow ulegat rozszerzeniu. Usunigcie o$wietlenia ograniczalo spektrum wskazoéwek
dostgpnych do potencjalnego wykorzystania przez mechanizmy nawigacyjne badanych

owadow.

W celu analizy wplywu zmian kontekstu na skuteczno$¢ nawigacji badanych owaddw,

postuzono si¢ modelem opracowanym na podstawie danych uzyskanych z sesji treningowych.
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Z wykorzystaniem modelu dokonano estymacji skutecznosci w ramach obu obserwowanych
parametréw (proporcji czasu spedzonego u celu oraz latencji), jaka powinny osiggac¢ badane
osobniki, gdyby wykonywaty kolejng sesj¢ w wariancie sensorycznym tozsamym z
treningowym. Uzyskane wartosci estymacji poréwnano z danymi uzyskanymi w trakcie testu.
Stwierdzono istotne rdéznice pomiedzy oczekiwang a obserwowang skutecznoscig
wykonywania testowego zadania nawigacyjnego w grupach nawigujacych we wszystkich
symetrycznych arenach. Dlatego jedyna grupe, dla ktoérej estymacja skuteczno$ci na
podstawie efektywnosci w sesjach treningowych odpowiadata obserwowanej w sesji testowe;,

stanowity osobniki nawigujace w arenie asymetryczne;j.

4.3.2.3. Proporcja czasu spedzonego u celu

Do wartosci proporcji czasu spedzonego u celu uzyskanych w trakcie sesji treningowych (Fig.
22) dopasowano uogdlniony liniowy model efektow mieszanych (ang. generalized linear
mixed-effects model, GLMM) z inflacja warto$ci zerowych (ang. zero-inflated) dla rozktadu
beta z uwzglednieniem kontroli autokorelacji czasowej. Ze wzgledu na niewielkg zmienno$¢
mi¢dzyosobniczag w oszacowanych nachyleniach krzywych regresji nie uwzgledniono jej w

ostatecznym modelu.

Zastosowany do analizy proporcji czasu spedzonego u celu GLMM opisuje réwnanie:

U= B X

Gdzie Y jest wektorem wartosci oczekiwanych proporcji czasu (oszacowanych przez model),
Bi jest wektorem oszacowan parametrow, za$ X: reprezentuje macierz zmiennych
niezaleznych (predyktoréw) (ksztatt areny, wariant treningu); indeks dolny | oznacza, ze
wyszczegolnione elementy odnosza si¢ do danych treningowych i wartosci oczekiwanych.

Zatem, aby uzyska¢ wartosci oczekiwane dla sesji testowej na podstawie modelu

dopasowanego do danych z sesji treningowych, mozemy estymowac wartosci y:

:&tl = BlXt
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Gdzie Y4 odnosi si¢ do oczekiwanych wartosci proporcji czasu spedzonego u celu dla sesji
treningowej (stad indeks ¢), w oparciu o model (estymacj¢) danych treningowych (stad indeks
0; Bi odnosi si¢ do estymatow parametrow modelu z modelu opisujacego sesje treningowe,

natomiast X+ odnosi si¢ do sesji testowe;.
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Fig. 22. Wykres skrzypcowy wraz z transparentnymi czarnymi punktami na poszczegélnych skrzypcach

reprezentuja rozklad danych dla sesji testowej (tj. wartosci proporcji czasu spedzonego u celu odpowiadajace Xty
nieprzezroczyste czarne punkty z stupkami bledéw (blad standardowy) przedstawiaja wartosé¢ przewidywana, tj.

oczekiwang proporcje czasu spedzonego u celu, w oparciu o wezesniej dopasowany model (tj. Bl)

W celu przeprowadzenia testu réznic $rednich proporcji czasu spgedzonego u celu uzyskanych
dla sesji testowe] oraz wartosci przewidywanych na podstawie modelu gléwnego
(dopasowanego do danych z sesji treningowych), do danych uzyskanych w sesji testowe;j

dopasowano osobny model (sesji testowe;j):

th = /BtXt

Gdzie ¥ jest oczekiwang warto$cig proporcji czasu spedzonego u celu, 5 jest wektorem
oszacowan parametréw, a X: reprezentuje macierz zmiennych niezaleznych (predyktorow);
indeks : oznacza, ze wyszczeg6Olnione elementy odnosza si¢ do danych testowych 1

oszacowan.
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Dysponujac warto§ciami estymowanymi na podstawie modelu gtownego oraz modelu sesji
testowych pordwnano ze sobg estymacje dla faktycznych danych z sesji treningowej (Fig. 23.,
Obserwowana) do estymacji przewidywanej na podstawie modelu gtéwnego (Estymowana):
Ci - Eit, - Eit,l
Gdzie C; jest parametrem kontrastowym (tj. $rednig lub oczekiwang rdznicg pomiedzy
dwoma estymacjami) dla zestawien grup i wariantéw grup i (np. "Swiatlo — ciemno$é +
Kolista arena"), L jest szacowana warto$cia $redniej brzegowej oparta na modelu sesji
testowych (jak wyzej: B¢ Xi), a Fi, oznacza szacowang warto$¢ $redniej brzegowej opartej na

modelu modelu 81 X;.
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Fig. 23. Wykres obrazuje oszacowane $rednie brzegowe i bledy standardowe (SE), z modeli (a) sesji

testowych Be Xi (test.lat; tj. Ei, + SE) oraz (b) gléwnego B Xt (pred.prop; tj. Eifz + SE). Istotne réznice

pomiedzy dwoma oszacowaniami oznaczono gwiazdka (*).

4.3.2.4. Latencja pierwszego odnalezienia celu

Do warto$ci latencji uzyskanych z sesji treningowych (Fig. 24) dopasowano GLMM z

logarytmiczng funkcja taczenia dla rozkladu gamma z uwzglednieniem kontroli autokorelacji
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czasowej. Ze wzgledu na niewielkg zmienno$¢ miedzyosobnicza w oszacowanych

nachyleniach krzywych regresji nie uwzgledniono jej w ostatecznym modelu.

Zastosowany do analizy latencji odnajdywania celu GLMM gamma opisuje rOwnanie (dla

uproszczenia pomini¢to definicje funkcji taczenia):

o= BiXy

Gdzie ¥ jest wektorem warto$ci oczekiwanych latencji (oszacowanych przez model), 5 jest
wektorem oszacowan parametrow, a Xi reprezentuje macierz zmiennych niezaleznych
(predyktorow) (ksztalt areny, wariant treningu); indeks dolny 1 oznacza, ze wyszczego6lnione
elementy odnosza si¢ do danych treningowych i1 wartosci oczekiwanych. Zatem, aby uzyskac
warto$ci oczekiwane dla sesji testowej na podstawie modelu dopasowanego do danych z sesji

treningowych, mozemy estymowac¢ wartosci ¥ :

:&tl = /BlXt

Gdzie 9u odnosi si¢ do oczekiwanych warto$ci latencji, dla sesji treningowej (stad indeks ),
w oparciu o model (estymacje) danych treningowych (stad indeks 1); 5 odnosi si¢ do
estymatow parametrow modelu z modelu opisujgcego sesje treningowe, natomiast X+ odnosi

si¢ do sesji testowej.
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Fig. 24. Wykres skrzypcowy wraz z transparentnymi czarnymi punktami na poszczegélnych skrzypcach
reprezentujg rozklad danych dla sesji testowej (tj. wartosci latencji odpowiadajace Xty; nieprzezroczyste czarne
punkty z stupkami bledéw (blad standardowy) przedstawiaja wartos¢ przewidywana, tj. oczekiwang latencje do

odnalezienia celu dla sesji testowej, w opatciu o wezesniej dopasowany model (3. Bl).

W celu wykonania testu formalnego roznic srednich warto$ci latencji uzyskanych dla sesji
testowej, od wartosci przewidywanych na podstawie modelu gléwnego (dopasowanego do
danych z sesji treningowych), do danych uzyskanych w sesji testowej dopasowano osobny
model (sesji testowe;j):

U = B Xy

Gdzie ¥ jest oczekiwang wartoscig latencji, 5t jest wektorem oszacowan parametrow, a X:
reprezentuje macierz zmiennych niezaleznych (predyktorow); indeks . oznacza, ze

wyszczegolnione elementy odnoszg si¢ do danych testowych i oszacowan.

Dysponujac warto§ciami estymowanymi na podstawie modelu gtownego oraz modelu sesji
testowych pordwnano ze sobg estymacje dla faktycznych danych z sesji treningowe;j (Fig. 25.,
Obserwowana) do estymacji przewidywanej na podstawie modelu glownego (Estymowana):
Ci=E;, — E;,
Gdzie C; jest parametrem kontrastowym (tj. $rednig lub oczekiwang rdznicg pomiedzy

dwoma estymacjami) dla zestawien grup i wariantéw grup i (np. "Swiatlo — ciemno$é +
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Kwadratowa arena"), i, jest szacowang warto$cig $redniej brzegowej opartg na modelu sesji
testowych (jak wyzej: Bt Xt), a i oznacza szacowang warto$¢ $redniej brzegowej opartej na

modelu modelu 81 X;.
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Fig. 25. Wykres obrazuje oszacowane $rednie brzegowe i bledy standardowe (SE), z modeli (a) sesji

testowych Be Xi (test.lat; tj. Ei, + SE) oraz (b) gléwnego B Xi (pred.lat; tj. Eitz + SE). Istotne réznice
pomiedzy dwoma oszacowaniami oznaczono gwiazdka (¥).

4.3.3. Podsumowanie

Pod wzglegdem badanych parametrow oceny skuteczno$ci wykonywania zadania
nawigacyjnego zaobserwowano znacznie mniejsze roznice pomi¢dzy arenami symetrycznymi
a niesymetryczng w porownaniu do eksperymentu opisywanego w Rozdziale 4.2. Przyczyna
redukcji poprzednio obserwowanego efektu pozostaje nieznana, cho¢ potencjalnie moze
wigzac¢ si¢ z parametrami fizycznymi wykorzystanej areny, jako ze ze wzgleddéw technicznych
(uszkodzenie areny uzywanej we wczesniejszym badaniu) na potrzeby niniejszego
eksperymentu arena niesymetryczna musiata zosta¢ skonstruowana od nowa. Pomimo
zachowania pelnej tozsamosci charakterystyki geometrycznej aren oraz wykorzystania tych
samych materialbw w trakcie fabrykacji areny mogly zosta¢ wprowadzone czynniki
interferujace. Fakt ten podkresla istotno$¢ zachowania mozliwie najwyzszych wymogow
standaryzacji przy budowie i wykonywaniu doswiadczen behawioralnych. W tym konteks$cie
niezbednym bedzie wykonanie kolejnej iteracji areny niesymetrycznej i weryfikacja

otrzymanych wynikéw. Jednakze, pomimo wystgpienia tego potencjalnego artefaktu, w toku
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pogtebionych analiz dotyczacych podstawowego celu opisywanego w niniejszym rozdziale
eksperymentu — tj. zbadania wplywu zmian kontekstu sensorycznego w perspektywie
migdzymodalnego transferu wiedzy — zaobserwowano znaczgce réznice pomi¢dzy arenami
symetrycznymi a asymetryczng. Mianowicie, dla $wierszczy wykonujacych zadanie
nawigacyjne, zarowno subtrakcja, jak i addycja kontekstu wizualnego nie wplywata w istotny
sposob na skuteczno$¢ wykonywania zadania. Wynik ten mozna interpretowa¢ dwojako —
zarbwno w charakterze przestanki §wiadczacej na rzecz wystgpowania mig¢dzymodalnego
transferu wiedzy o Srodowisku (w pelni efektywna adaptacja strategii nawigacyjnej), jak 1
przeciwko wystepowaniu transferu (wykonujac zadanie na arenie asymetrycznej badane
osobniki postugiwaty sie strategia heurystyczng, niezalezng od ksztattu $rodowiska).
Rozstrzygnigcia na rzecz jednego z tych wyjasnien moglyby dostarczy¢ szczegdtowe analizy
trajektorii poprzedzajacych udane odnalezienie celu, lecz wykraczaja one poza zalozony

zakres badania.

Informacji o bardziej rozstrzygajacym charakterze zdaja si¢ dostarcza¢ wyniki uzyskane z
wykorzystaniem aren symetrycznych. Tak jak zalozono, w jednym z opisywanych we wstepie
niniejszego podrozdziatu scenariuszy, rozszerzenie kontekstu o modalnos¢ wizualng obnizato
proporcje czasu spedzanego przez badane owady u celu. Zasadnego wyjasnienia tej
obserwacji mozna doszukiwaé si¢ we wykazywanej przez A. domesticus skototaksji.
Oswietlenie areny dostarczytoby w takim ujeciu bodzca awersyjnego, skutkujacego nie tyle
bezposrednim  obnizeniem efektywnosci odnajdywania celu, co zwigckszeniem
prawdopodobienstwa zachowan ucieczkowych, przyczyniajac si¢ do czgstszego opuszczania
lokalizacji celu. W istocie, takie wyjasnienie zdaje si¢ potwierdza¢ brak istotnych réznic
pomigdzy estymowanymi a obserwowanymi warto§ciami latencji odnajdywania celu w tym

warlancie doswiadczenia.

Ponadto, wyniki uzyskane w wariancie z subtrakcja kontekstu wizualnego rowniez wydajg si¢
wspiera¢ zatozenie o transferze multimodalnym wiedzy o ksztatcie srodowiska. Mozna o tym
wnioskowa¢ na podstawie braku istotnych réznic w odniesieniu do odsetku czasu spedzanego
u celu. Kontrintuicyjnie, na rzecz wystgpowania transferu mi¢dzymodalnego, moze
$wiadczy¢ rowniez obnizona skuteczno$¢ wykonywania zadania wyrazona przez istotnie
wicksza latencje w odnajdywaniu celu w arenach symetrycznych. W wariancie subtrakcji

bodzca wizualnego nalezy wykluczy¢ interferencje zachowan ucieczkowych z mierzonymi
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parametrami, gdyz kontekst sensoryczny w sesji testowej odpowiada bardziej bazowym
preferencjom skototaktycznym $wierszcza domowego. Na tej podstawie mozna wnosi¢, iZ
obserwowany wzrost latencji wynika z bezposredniego wptywu zmiany kontekstu na
skuteczno$¢ wykonywania zadania nawigacyjnego. Rownoczesnie wartosci latencji w sesji
testowej pozostaja kilkukrotnie nizsze niz w poczatkowych sesjach treningowych.
Uprawnionym zatem wydaje si¢ by¢ zalozenie, Zze opisywany efekt wynika potencjalnie z
koniecznosci rozpoznania otoczenia (Posner, 2005) w warunkach czg¢sciowej niedostepnosci
informacji wykorzystywanych w mechanizmach nawigacyjnych. Tym samym, §wiadczy to o

potencjalnej obecnos$ci zintegrowanego na poziomie multimodalnym modelu otoczenia.

W odniesieniu do przedstawionych interpretacji uzyskanych wynikoéw nalezy zaznaczy¢, ze
wskazuja na potrzebe wykonania kolejnych badan. Spowodowane jest to, brakiem
mozliwosci, w ramach wykorzystanego paradygmatu, ,,petnoprawnego” transferu
multimodalnego tj. obejmujacego peilna separacj¢ kontekstu modalnego, tak jak miato to
miejsce w badaniu wykonanym przez zesp6l Larsa Chittki (Solvi i in., 2020). Niemniej
jednak, uzyskane wyniki wytyczaja kierunek dalszych eksperymentoéw dostarczajac istotnych
przestanek na rzecz udziatu mechanizmow generalizacji w percepcji geometrii Srodowiska u

A. domesticus.
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5. Analiza koncowa i dyskusja uzyskanych wynikow

Od najwczesniejszych wiekow cywilizacji ludzkiej relacje przestrzenne byly ekstensywnie
wykorzystywane przez spoleczenstwa w ramach dziatan architektonicznych i organizacji
zycia, a takze stanowity obiekt Zywego zainteresowania licznych myslicieli. Debata na temat
geometrii, rozumianej jako nauka o relacjach przestrzennych, obejmowala rozwazania nad
statusem ontologicznym relacji geometrycznych (Heller, 2015) oraz sposobem w jaki stajg si¢
one dostepne dla umystu (Hohol, 2019). W tym ostatnim kontek$cie wyrdzniane sag dwa nurty
— ,konstruktywistyczny”, zaktadajacy nabywanie kompetencji kognicji przestrzennej na
drodze czysto empirycznej, oraz ,aprioryczny” zaktadajacy rozne formy preegzystencji
wiedzy geometrycznej lub wrazliwosci na relacje geometryczne. Mozna dopatrywac sig
przejawow tej dychotomii w pracach filozoféw i psychologéw na przestrzeni wiekow, a
finalnie rowniez neurobiologéw. Swoistego przetlomu zdaja si¢ dostarcza¢ dopiero
nagrodzone Nagroda Nobla prace Johna O'Keefe’a oraz Edwarda i May-Britt Moserow, w
ramach ktorych po raz pierwszy dokonano odkrycia w mozgu szczuréw klas neuronow
(najprawdopodobniej obecnych od urodzenia) selektywnie wrazliwych na informacje
przestrzenne. O ile wyniki te wydaja si¢ stanowi¢ przestanke¢ na rzecz ,apriorycznego”
charakteru kompetencji przestrzennych wielu gatunkéw ssakow, to nalezy zaznaczy¢, ze
dotychczas nie poczyniono analogicznych obserwacji w odniesieniu do neurofizjologii

owadow, czy stawonogow w szerszym ujeciu (Heinze, 2017).

Zasadno$¢ odniesienia dyskusji o zdolno$ciach kognicji przestrzennej do gatunkow z
gromady Insecta opiera si¢ na trzech podstawowych cechach charakteryzujacych te grupe
zwierzat — duzej odleglosci filogenetycznej od kregowcoéw, znacznych roéznicach
neuroanatomicznych w pordwnaniu do krggowcow oraz skali sukcesu ewolucyjnego owadow
(zarowno pod wzgledem catkowitej biomasy, zasiegu wystepowania, jak i szerokosci
spektrum zasiedlanych nisz). Przy zatozeniu, ze $rodowiska zycia owaddéw nie odbiegaja
ztozonoscia, dystrybucja przestrzenng zasobow, czy zmienno$cig warunkéw od srodowisk
zasiedlanych przez kregowce, obserwowany sukces ewolucyjny wskazuje na potencjalng
obecno$¢ mechanizmow kognicji przestrzennej o funkcjonalnie homologicznym lub
konwergentnym charakterze. Podjecie badan nad zachowaniami przestrzennymi owaddéw

otwiera zatem mozliwos¢ dociekania w zakresie uniwersalnosci filogenetycznej
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biologicznych podstaw zdolnosci przestrzennych, w tym wrazliwosci na cechy geometryczne

uktadow przestrzennych.

W niniejszej pracy badano zdolnosci $wierszcza domowego w zakresie percepcji i
wykorzystania geometrycznych cech §rodowiska w odniesieniu do zachowan nawigacyjnych.
Nawigacja przestrzenna pelni kluczowa role¢ w Zyciu niemal wszystkich gatunkow zwierzat
zdolnych do aktywnego poruszania si¢, wlaczajac szerokie spektrum przedstawicieli grupy
Insecta. Skuteczna nawigacja umozliwia realizacje tak podstawowych funkcji w biosferze jak
odnajdywanie pozywienia, drogi powrotnej do gniazd, czy lokalizowanie miejsc godowych.
Owady stosuja liczne strategie i mechanizmy nawigacji, ktore pozwalaja im systematycznie
powraca¢ do zapamigtanych miejsc w warunkach wysoce zlozonego i dynamicznego
kontekstu sensorycznego (Gallistel, 1989; Tommasi i1 in., 2012; Tommasi & Vallortigara,
2000). Owady dysponujg szerokim zakresem mechanizméw nawigacyjnych, dostarczajacych
wiarygodnych informacji kierunkowych w r6znych warunkach srodowiskowych. Na przyktad
w warunkach zachmurzenia uniemozliwiajacego dostep do wskazowek kompasowych
opartych na pozycji stonca owady moga nawigowac na podstawie punktow orientacyjnych.
Wybdr najbardziej adekwatnego w danej sytuacji mechanizmu nawigacji, moze odbywac si¢
na drodze oceny warunkow lub konkurowania ze soba informacji z kilku rownolegle
dziatajacych systemow nawigacyjnych. Takie rozwigzanie prowadzi jednakze wylacznie do
minimalizacji  prawdopodobienstwa braku dostepu do adekwatnych informacji
nawigacyjnych. Poza wykorzystaniem licznych komplementarnych systeméw nawigacji
zmienno$§¢ warunkow moze by¢ mitygowana poprzez wykorzystanie w roli wskazowek
wlasciwosci charakteryzujacych si¢ wigksza niezaleznoscia od biezacych warunkow.
Typowym przyktadem takich wilasciwosci sg relacje przestrzenne obiektow. Konfiguracja
przestrzenna pozostaje nienaruszona i1 moze stanowi¢ zrodto adekwatnej wskazowki
nawigacyjnej, nawet jezeli poszczegélne cechy obiektow ulegaja znacznym zmianom, co
moze ilustrowaé do$wiadczenie Tinbergena z taszczynem pszczelim (Tinbergen, 1972)
opisywane we wstepie niniejszej pracy. Badane owady ignorowaly drastyczne zmiany w
charakterystyce obiektow (podmiana szyszek na kamienie), o ile ich uktad przestrzenny

pozostawat zachowany.

Bezposrednim celem prowadzonych badan bylo przetestowanie zdolnos$ci osobnikow

swierszcza domowego do wykorzystania informacji o symetrii srodowiska jako wskazdéwki
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nawigacyjnej. Aby zrealizowa¢ tak postawiony cel niezbednym bylo zaprojektowanie,
wytworzenie 1 ewaluacja adekwatnosci ukladu badawczego pozwalajacego na badanie
zachowan z tego zakresu. Ponadto, postawiono zatozenia precyzujace zakres zachowan
nawigacyjnych, ktore badano w odniesieniu do poznania geometrycznego. Zalozono $cisty
zwigzek cech geometrycznych z mechanizmami abstrakcji 1 generalizacji — wihasciwosci
geometryczne ukladéw przestrzennych moga by¢ eksplorowane za posrednictwem jednej lub
kilku modalno$ci (Stiirzl 1 in., 2008; Webb & Wystrach, 2016), jednakze same powinny,
zgodnie z przyjetymi definicjami, pozostawaé przynajmniej czgsciowo niezalezne od
bezposrednich doswiadczen zmystowych (Duval, 2019). Jest to zalozenie analogiczne do
stosowanego w badaniu abstrakcyjnych reprezentacji liczbowych (Butterworth, 2022;

Dehaene, 2011; Izard i in., 2009).

W wykorzystanym paradygmacie badawczym wdrozono mechanizmy kontroli majace na celu
zapobiezenie dostgpnosci bodzcoéw, mogacych stuzy¢ do bezposredniego wyznaczenia
pozycji celu. W tym zakresie szczeg6lng uwage przywigzano do wskazowek wizualnych,
gdyz wykazano, ze wzrokowe mechanizmy nawigacyjne, operujagce wylacznie na
niskopoziomowych cechach percepcyjnych, moga skutkowa¢ wykonywaniem zachowan
nieodroznialnych od opartych na poznaniu geometrycznym, obejmujacym catosciowa

reprezentacje Srodowiska (Stiirzl i in., 2008; Wystrach & Beugnon, 2009).

Klasycznym narzedziem wykorzystywanym w badaniach nawigacji i pamigci przestrzennej
jest labirynt wodny Morrisa. Przydatnos¢ MWM do badan nad nawigacja Swierszcza
domowego jest ograniczona, z racji tendencji owadow do unoszenia si¢ na powierzchni wody
spowodowanej napieciem powierzchniowym oraz ograniczonych mozliwosci aktywnego
ptywania. Z tego powodu zastosowano funkcjonalnie ekwiwalentny paradygmat Tennessee
Williamsa, gdzie bodZzcem awersyjnym jest podwyzszona temperatura powierzchni areny,
natomiast cel stanowi punkt utrzymywany w preferowanym przez owady zakresie

termicznym.

W  przeprowadzonych badaniach wykorzystano implementacje paradygmatu Tennessee
Williamsa w postaci systemu pozwalajacego na zmiang ksztattu areny oraz wyposazonego w
o$wietlenie regulowane $wiatlem czerwonym w zakresie niewidocznym dla $wierszcza

domowego lub bialym. Na podstawie przeprowadzonych eksperymentéw kontrolnych
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wykluczono dostep do informacji wizualnych w warunkach o§wietlenia §wiattem czerwonym.
W zwigzku z czym, nalezy przyjac, ze w obserwowanych w tych warunkach zachowaniach
badane osobniki dysponowaly wylacznie informacja taktylng (dotykowsa), co stanowi
przestank¢ do wykluczenia dopasowywania widokdéw jako mechanizmu odpowiedzialnego za
obserwowane zachowania, tym samym zwi¢kszajac prawdopodobienstwo zaobserwowania

zachowan o faktycznym charakterze nawigacji opartej na geometrii srodowiska.

Tak jak analogicznie odnotowano to w podrozdziale wprowadzajagcym (Badanie I),
spontaniczne preferencje wzgledem centralnego obszaru areny mogtyby interferowac z
wynikami wykonywanych sesji treningowych, wplywajac na zwigkszenie lub zmniejszenie
prawdopodobienstwa wizyt u celu. Jednakze, na podstawie badania charakterystyki
spontanicznej eksploracji aren wykazano ich homogenicznos¢ pod wzgledem
prawdopodobienstwa odwiedzania celu. Badane osobniki A. domesticus, wykazywaty
wyrazng tigmotaksje, przejawiajaca si¢ spedzaniem przewazajacej iloSci czasu w bliskiej
odleglosci od $cian. Wynik ten koresponduje z zachowaniami myszy domowych
wykonujacych zadanie o zblizonym charakterze (Inoue & Watanabe, 2012). Na podstawie
analiz aktywnosci lokomotorycznej, charakteryzowanej przez calkowity przebyty podczas
testu dystans oraz catkowity odsetek czasu spedzonego w bezruchu, stwierdzono rowniez
brak istotnych réznic pod wzgledem intensywnosci eksploatacji wykazywanej przez owady w
obecnosci 1 pod nieobecnos¢ bodzca awersyjnego. Wynik ten wskazuje na adekwatng site
bodzca awersywnego i1 czas poszczegdlnych sesji, poniewaz nie zakldcat on charakterystyki
fizjologicznego zachowania eksploracyjnego A. domesticus — zbyt wysoka temperatura lub
zbyt dluga ekspozycja moglaby prowadzi¢ do nadmiernej reakcji ucieczkowej lub szoku

termicznego (Neven, 2000).

Jednoczesnie dynamika eksploracji w obrebie odsetka czasu spgdzonego w spoczynku przez
badane owady rdznita si¢ istotnie pomigdzy grupa eksplorujaca kolista areng, a grupami z
aren o pozostalych ksztattach. Wynik ten mozna powiazaé¢ z obecnoscig katow w pozostatych
zastosowanych ksztattach aren, co moze wskazywac¢ na wigkszg atrakcyjnos¢ tych obszaréw
ze wzgledu na tigmotaksje lub postrzeganie ich jako dystynktywnych punktow orientacyjnych

w obrebie aren.
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Po wykonaniu testéw kontrolnych, weryfikujacych speinienie przez skonstruowany uktad
doswiadczalny zalozen o niedostgpnosci wskazowek wzrokowych, a takze po zbadaniu
charakterystyki spontanicznego wzorca eksploracji wykorzystywanych aren, przystapiono do
wykonania testow zdolnosci nawigacyjnych badanych owadow. Zadanie nawigacyjne, przed
ktérym postawiono badane owady, opieralo si¢ na paradygmacie zaproponowanym
oryginalnie przez przez Tommasiego, Vallortigar¢ 1 Zanforlina (Tommasi i in., 1997) do
badania poznania przestrzennego kurczat. W kolejnych latach zadanie to zastosowano takze w
badaniach innych gatunkow kregowcow — gotebi (Gray 1 in., 2004), szczurow (Tommasi &

Thinus-Blanc, 2004) oraz ludzkich dzieci (Tommasi & Giuliano, 2014).

Wyniki uzyskane w ramach przeprowadzonego badania wskazuja na zdolnos¢ osobnikéw A.
domesticus do skutecznej nauki odnajdywania zlokalizowanego centralnie celu w
symetrycznych arenach w warunkach niedostepnosci informacji wzrokowej. Symetrycznosé
areny stanowita decydujacy czynnik réznicujacy uzyskane wyniki — we wszystkich badanych
symetrycznych arenach w trakcie kolejnych sesji treningowych zaobserwowano statystycznie
istotny przyrost czasu spedzanego u celu oraz redukcje latencji odnajdywania celu. Tym
samym, uzyskane wyniki charakteryzuja si¢ wysokim stopniem zbieznos$ci z osigganymi w
podobnych testach przez przedstawicieli kregowcoOw (Gray 1 in., 2004; Tommasi & Giuliano,
2014; Tommasi & Thinus-Blanc, 2004). Mimo Ze nie stanowi to przestanki na rzecz
zblizonego charakteru procesOw nawigacyjnych pomigdzy tymi grupami zwierzat, §wiadczy
jednak o ich zblizonej skutecznosci, co mozna wnioskowa¢ juz na podstawie kilkukrotnie
przedstawianych w niniejszej pracy poroéwnan sukcesu ewolucyjnego obu grup zwierzat.
Ponadto, jak odnotowano, za zwigkszenie odsetku czasu spedzanego u celu odpowiada¢ moze
stosowanie heurystycznej rutyny przeszukiwania przestrzeni, niemniej jednak, w takim

wypadku nie powinna by¢ obserwowana redukcja latencji (Foucaud i in., 2010).

Danych pozwalajacych na dokltadniejsza charakterystyke procesOw nawigacyjnych
odpowiedzialnych za obserwowang skutecznos$¢ badanych osobnikéw w rozwigzywania
zadania testowego dostarczyla analiza odcinkow trajektorii owadow poprzedzajacych
odnalezienie celu. Wykazano, ze owady nie polegaty wylacznie na jednej okreslonej strategii,

ale na spektrum obejmujacym zaréwno wyszukiwanie heurystyczne, jak i bezposrednia
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lokomocj¢ do celu. Zgodnie z przypuszczeniami sformulowanymi powyzej, strategie
heurystyczne nie stanowily kategorii dominujacej — wigkszo§¢ z udanych epizodoéw
odnalezienia celu poprzedzalo wykorzystanie strategii bezposredniej. Tym samym,
uwzgledniajac nieobecno$¢ wskazowek innych niz dotykowa percepcja lokalizacji $ciany
areny, mozna zatozy¢, ze podstawowa wskazowke dla nawigacji badanych owadéw stanowit
calosciowy ksztatt srodowiska. Mozna ponadto przypuszczaé, ze reprezentacja poznawcza
tego ksztaltu miala charakter abstrakcyjny. Wynika to z proksymalnego charakteru informacji
taktylnej — w danym momencie osobnik dotyka bardzo niewielkiego fragmentu areny. Na tej
podstawie mozna wi¢c wnioskowaé, ze przed dokonaniem przemieszczenia si¢ do celu,
fragmentaryczna informacja dotykowa powinna zosta¢ zintegrowana do postaci reprezentacji
poznawczej wyzszego rzedu. Tego rodzaju integracja moglaby by¢ przeprowadzana w trakcie
obserwowanej fazy podgzania w bliskiej odlegtosci do $ciany, ktorg badane owady
wykonywaly przed przemieszczeniem si¢ do celu. W tej sytuacji, regularna geometria
srodowiska stanowitaby czynnik ulatwiajacy zapamigtanie ksztattu aren. Nie zachodzitoby to
w przypadku ksztatltdéw niesymetrycznych, co moze dostarcza¢ wyjasnienia obserwowanej

niskiej skuteczno$ci wykonywania zadania na arenie niesymetrycznej — trapezoidalne;.

W ramach kontynuacji badan w zakresie potencjalnego wykorzystywania przez A. domesticus
uogo6lnionych, czy tez abstrakcyjnych reprezentacji uktadow przestrzennych, przeprowadzono
doswiadczenie majace na celu przetestowanie zdolnosci do odnoszenia wyuczonej zdolnos$ci
nawigacyjnej do nowego kontekstu sensorycznego. Ponownie wykorzystano uktad Tennessee
Willaimsa z wprowadzonymi modyfikacjami procedury treningowej, ktore szerzej opisano w
rozdziatach dot. Badania III. Uzyskane wyniki wskazuja na odmienny charakter odpowiedzi
na zmiany kontekstu sensorycznego kiedy dochodzi do nich w odniesieniu do aren
symetrycznych — tylko w ich wypadku zaobserwowano istotne statystycznie roznice. Chociaz
nie stanowi to bezposredniego dowodu na obecno$¢ i1 wykorzystanie migdzymodalnych
modeli rozkladu przestrzennego $rodowiska, bezsprzecznie wskazuje jednak na wrazliwosé
strategii nawigacyjnych owadow (réwniez w uj¢ciu migdzymodalnym) na symetri¢ uktadu
przestrzennego. Uzyskane w rozprawie wyniki w istotny sposob rozszerzaja stan wiedzy na

temat percepcji symetrii przez owady, ktora wczedniej ograniczata si¢ do kontekstu
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postrzegania pojedynczych obiektow (Mpller, 1995), zaniedbujac kontekst wigkszych
uktadow przestrzennych. Dodatkowo, percepcja symetrii badana byla wylacznie z

wykorzystaniem modalno$ci wzrokowe;.

Zaprezentowane w ramach niniejszej rozprawy wyniki warto rozpatrzy¢é w perspektywie
debaty dotyczacej ,,wysokopoziomowych” zdolnosci nawigacyjnych owadow (Dhein, 2023).
Jak jak juz wspomniano w rozdziale wprowadzajacym, w odniesieniu do owadéw debata
dotyczaca internalnych reprezentacji przestrzennych wcigz pozostaje nierozstrzygnigta, w
szczegllnosci odnosnie potencjalnej obecnosci 1 wykorzystania reprezentacji spetniajacych
zatozenia definicji map kognitywnych E. Tolmana. W tej perspektywie, uzyskane w ramach
niniejszej pracy wyniki moga zosta¢ zinterpretowane jako przestanki odno$nie wystgpowania
form pamigci przestrzenne] o charakterze nieprzystajacym do modelu ,,skrzynki z
narzedziami” (opisanego w rozdziale 1.7.3) mechanizméw nawigacyjnych. Mozna o tym
wnosi¢ na podstawie obserwowanego uogoélnienia wiedzy o rozkladzie przestrzennym
srodowiska: w warunkach zastosowanego uktadu do$wiadczalnego badane owady nie miaty
mozliwo$ci  polegania na poszczegélnych, niskopoziomowych wskazoéwkach lub
mechanizmach. Mozliwe uktady odniesienia zostaly ograniczone do egocentrycznego (na
podstawie ktéorego mozna opisywa¢ m.in. obserwowane strategie heurystyczne odnajdywania
celu) oraz allocentrycznego, realizowanego jednak nie na podstawie partykularnych
wskazowek  §rodowiskowych, lecz  konstruktu pamigciowego odtworzonego z
fragmentarycznej informacji taktylnej. Uzasadnionym wydaje si¢ zaloZenie, Ze niezaleznie od
poszczegdlnych mechanizmoéw nawigacyjnych owady moga dysponowaé swoistego rodzaju
zintegrowang reprezentacjg przestrzeni. Nalezy zaznaczyC, ze postulowana reprezentacja
moze drastycznie rozni¢ si¢ od typowej mapy kognitywnej, gdyz na podstawie uzyskanych
danych nie sposéb wnioskowa¢ m.in. o jej topograficznym charakterze. Zgodnie z
uzyskanymi wynikami, postulowana reprezentacja powinna jednak pozostawac wrazliwa na
cechy geometryczne ukladéw przestrzennych. Niekoniecznie implikuje to zdolno$¢ do
bezposredniego postrzegania cech geometrycznych srodowiska, ktora moze by¢ realizowana
w ramach kompresji konstruktu pamigciowego na drodze generalizacji do$wiadczen

zmystowych. Postulat ten moga wspiera¢ badania dotyczace zdolnosci przetwarzania przez
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owady bodzcow sensorycznych w sposob zintegrowany. Dotyczy to tak diametralnie r6znych
parametrow jak wspomniana juz liczebno$¢ (Howard 1 in., 2019; Skorupski i in., 2018), ale
takze awersja/atraktancja poszczeg6lnych bodzcow (Gibbons i in., 2022; Miinch 1 in., 2022).
Uzyskane w ramach niniejszej rozprawy wyniki wpisuja si¢ w dynamicznie rosnacy zasob
obserwacji, sugerujacych obecno$¢ u gatunkdéw z gromady Insecta zdolnos$ci poznawczych o
ztozonym charakterze — w opozycji do dominujacego w poprzednich dziesi¢cioleciach
pogladu mechanistyczno-behawiorystyczngo (Chittka, 2022; Gibbons i in., 2022). W
szczegllnosci, prezentowane wyniki sg istotne w kontek$cie potencjalnej obecnosci
poznawczych map przestrzeni u owadow. O ile w przypadku kregowcoOw, a przynajmniej
ssakow, debata ta zdaje si¢ juz rozstrzygnieta (Czajkowski 1 in., 2014; Moser i in., 2015), w
przypadku owadoéw do wyciagniecia kategorycznych wnioskéw potrzeba niewatpliwie

dalszych badan, wykorzystujacych zarowno pomiary behawioralne, jak 1 elektrofizjologiczne.

5.1. Konkluzje

Na podstawie wynikow uzyskanych w toku przeprowadzonych badan oraz zinterpretowania
ich w oparciu o dane dostgpne w pisSmiennictwie mozna sformutowac nastepujace wnioski
niniejszej rozprawy doktorskiej, ktore sa odpowiedzia na postawione szczegodtowe cele

badawcze:

. Paradygmat Tennessee Williamsa w wariancie niewizualnym moze stuzy¢ jako cenne

narzedzie w badaniach nad wykorzystaniem geometrii przestrzennej przez owady.

. Ksztalt areny nie wptywa na charakterystyke eksploracji spontanicznej w odniesieniu
do przebytego dystansu i czasu spedzonego w bezruchu. Czynnikiem modulujagcym czas

spedzony w bezruchu jest obecnosé katow.

. Osobniki Acheta domesticus ucza si¢ odnajdywania centralnie zlokalizowanego

niewidocznego celu, bez udziatu wskazowek wizualnych.

. Symetria srodowiska stanowi istotny czynnik, wspomagajacy szybkos$¢ 1 skutecznosé

nauki odnajdywania celu.

103



. Badane osobniki stosowaly zaréwno heurystyczne, jak i1 celowe (potencjalnie

wykorzystujace zapamigtany rozktad przestrzenny srodowiska) strategie nawigacyjne.

. Badanie skuteczno$ci nawigacyjnej w zmiennym konteks$cie sensorycznym wskazuje,
ze pamig¢ rozkladu przestrzennego srodowiska, w odniesieniu do aren symetrycznych moze

mie¢ charakter migdzymodalny.

Niniejsza praca obejmuje kompleksowy opis zoptymalizowanych metod badawczych
pozwalajacych na kompleksowe badanie zachowan przestrzennych A. domesticus. Na
podstawie uzyskanych wynikéw mozna przyjaé, ze badane owady s3 zdolne do postrzegania
geometrii otoczenia i nawigowania na jej podstawie. Co wigcej, zdolnos¢ ta prawdopodobnie
opiera si¢ na mechanizmach generalizacji multimodalnej, co wskazuje na potencjalng

obecnos$¢ formy zintegrowanej pamigciowej reprezentacji otoczenia u A. domesticus.
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