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The aim of this article was to present an overview on 
the wild animals behavior under stress conditions. 
The infl uence of environmental factors like weather, 
predation and social life on the stress reaction and 
behavior of wild animals was discussed. The role of 
stress in evolution of animal species was also pre-
sented. Studies conducted in diff erent groups of ver-
tebrates showed that although hormonal and behav-
ioral reactions were clearly recognizable, the complete 
description of stress was often ambiguous. For inter-
pretation of animals behavior under stress conditions, 
the classical Selye’s model and modern allostasis hy-
pothesis were applied.
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Stres i zachowanie się zwierząt dzikich – 
badania i interpretacje

Tadeusz Kaleta

z Katedry Genetyki i Ogólnej Hodowli Zwierząt Wydziału Nauk o Zwierzętach SGGW 
w Warszawie

Co to jest stres?

Niewiele jest pojęć we współczesnej biolo-

gii, które podlegałyby takiemu zamiesza-

niu terminologicznemu jak stres. W co-

dziennym użyciu, w stosunku do ludzi 

określenie to jest często używane do opi-

sania po prostu zdenerwowania lub silne-

go zaniepokojenia, a często również czyn-

nika, które wywołuje te stany. Pojęcie stre-

su jest również w sposób bardzo różny 

stosowany przez badaczy, w tym, najbliż-

szych mi, zajmujących się zachowaniem 

się zwierząt. Na przykład specjalistyczny 

słownik Barrows`a podaje trzy rozumienia 

stresu oraz przytacza kilka defi nicji leksy-

kalnych zawartych w różnych wydaniach 

słowników oksfordzkich (1). Dlaczego tak 

się dzieje, stanie się jasne w dalszej części 

tego artykułu.

Na początku jednak warto powrócić do 

źródeł, to jest do krótkiej historii badań nad 

stresem u zwierząt. Do obiegu myśli nauko-

wej pojęcie to wprowadził kanadyjski uczo-

ny Hans Selye w latach trzydziestych XX 

wieku. W jego ujęciu organizm żywy jest 

stale narażony na rozmaite (fi zyczne i psy-

chiczne, zewnętrzne i wewnętrzne) bodź-

ce zaburzające homeostazę. Są to czynniki 

tak różne, jak niska lub wysoka tempera-

tura otoczenia, hałas, zatrucie toksyna-

mi czy silne przeżycie emocjonalne. Zo-

stały one nazwane przez Selyego streso-

rami. To pod ich wpływem kształtuje się 

w organizmie tzw. ogólny zespół przysto-

sowawczy (general adaptation syndrome 

– GAS), nieswoisty, ale charakteryzujący 

się swoistą aktywnością neurohormonalną 

i w konsekwencji zmianami patologiczny-

mi (jak np. powiększenie nadnerczy, zanik 

grasicy, owrzodzenia w układzie pokarmo-

wym). Zasadniczym wskaźnikiem reakcji 

stresowej, czyli GAS, jest wzrost wyrzutu 

glikokortykosteroidów z kory nadnerczy. 

Zespół ten ma charakter reakcji adaptacyj-

no-obronnej, mającej trzy fazy – alarmo-

wą, przystosowania i wyczerpania. Przy-

stosowanie w reakcji stresu opiera się na 

licznych komponentach fi zjologicznych, 

jak uwolnienie glukozy z glikogenu zgro-

madzonego w wątrobie, wzmożenie akcji 

serca i wzrost ciśnienia krwi oraz zahamo-

wanie aktywności rozrodczej. Mobilizo-

wane są środki obrony organizmu, jednak 

wysiłek ten stopniowo zużywa będące do 

dyspozycji zasoby energetyczne. Stres jest 

więc nieuchronnie związany z życiem, jest 

„zużyciem wskutek wszystkiego, co przy-

trafi a się żywej istocie” (2).

Eksperymenty Hansa Selyego rozwi-

jali i kontynuowali inni badacze. Dużą 

rolę odegrały wówczas obserwacje z za-

kresu psychologii i zachowania się zwie-

rząt. Okazało się, że w wytworzeniu reak-

cji stresu ogromne znaczenie ma postrze-

ganie przez organizm sytuacji, czyli tak 

zwane poczucie kontroli. Silny stres po-

wstaje wówczas, gdy następuje utrata po-

czucia kontroli, tj. zwierzę nie może przy 

pomocy własnej aktywności (zachowania 

się) uniknąć stresorów. To często sytuacja, 

której przyczyną są elementy nowości i nie-

przewidywalności.

W jednym z klasycznych doświadczeń 

nad utratą kontroli szczur, który mógł za-

pobiec podrażnieniu prądem elektrycznym 

lub skrócić czas trwania drażnienia (do-

tykając pyszczkiem specjalny panel) wy-

kazywał mniejsze owrzodzenie przewo-

du pokarmowego niż inny osobnik, któ-

ry takiej możliwości był pozbawiony (3). 

Brak poczucia kontroli można porównać 

w psychologii ludzkiej do przeświadcze-

nia o całkowitej utracie wpływu na wyjście 

z niepożądanej sytuacji. Nie ulega wątpli-

wości, że sytuacje tworzące poczucie utra-

ty kontroli mogą nierzadko wystąpić tak-

że u zwierząt utrzymywanych i wykorzy-

stywanych przez człowieka.

Dalsze badania wykazały, że istnieją 

w istocie dwa typy reakcji stresowej: czyn-

na (typu atak-ucieczka) i bierna (znieru-

chomienie, depresja). Każda z nich cha-

rakteryzuje się innym profi lem kontroli 

neurohormonalnej. W pierwszym wypad-

ku wykazano pobudzenie aktywności cia-

ła migdałowatego i rdzenia nadnerczy – 

wyrzut adrenaliny i noradrenaliny (tzw. oś 

sympato-adrenergiczna), w drugim – ak-

tywność hipokampu i zwiększenie pozio-

mu hormonów kory nadnerczy – korty-

kosteroidów (tzw. oś podwzórzowo-przy-

sadkowo-nadnerczowa). Te dwa rodzaje 

reakcji stanowią jakby dwa style zmaga-

nia się organizmu z trudnymi i niebez-

piecznymi sytuacjami, gdy musi zostać 

zaktywizowany system obronny). Niektó-

rzy autorzy rozszerzają ten podział reak-

cji stresowej na ogólny sposób reagowania 

zwierzęcia w środowisku naturalnym. Typ 

proaktywny (zwierzę śmiałe i agresywne) 
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odpowiada w tym ujęciu reakcji czynnej, 

a reaktywny (zwierzę bojaźliwe, skłonne 

do wycofania) – biernej (4).

W późniejszych badaniach potwierdzo-

na została teza Selyego o wszechobecno-

ści stresorów w życiu zwierząt i ludzi. Ale 

jednocześnie uwidoczniła się różnica, je-

śli chodzi o konsekwencje, pomiędzy stre-

sem krótkotrwałym (acute stress) a prze-

wlekłym (chronic stress). Można powie-

dzieć bardzo ogólnie, że w trakcie reakcji 

stresowej te same środki obronne użyte na 

krótką metę dają pozytywny rezultat, nato-

miast w dłuższym czasie mogą przyczynić 

się do poważnych zaburzeń. Na przykład 

długotrwale podwyższony poziom korty-

kosteroidów prowadzi do zmian w hipo-

kampie, a w konsekwencji stwarza ryzyko 

na przykład u tupai (lub wiewióreczników 

z rzędu Scadentia) powstania stanów psy-

chopatologicznych (5). Stało się jasne, że 

permanentne mobilizowanie organizmu 

w reakcji stresowej staje się samo w sobie 

szkodliwe i powoduje następstwa chorobo-

we. Wpływ stresu na układ krążenia np. na 

krótko stymuluje pewien typ reakcji obron-

nej, przy działaniu długotrwałym jednak 

może prowadzić do nadciśnienia tętni-

czego. Ze względu na powiązanie ze sobą 

rozmaitych mechanizmów fi zjologicznych 

stres może wpływać negatywnie nie tylko 

na zdrowotność, ale również choćby na 

rozród i odporność organizmów.

Wyszła na jaw również indywidual-

na zmienność w podatności na stres. Po-

strzeganie określonego bodźca jako stre-

sora uzależnione jest bowiem od różnych 

czynników, takich jak gatunek zwierzęcia, 

odmiana, wiek, płeć itd. (6). Stres może 

zatem być traktowany jako czynnik natu-

ralnej selekcji.

Wszystkie te cechy stresu ujawniły się 

już we wczesnej fazie doświadczalnej, kie-

dy to ze szczególnym upodobaniem bada-

no rezultaty nadmiernego zagęszczania 

populacji zwierząt. Tak na przykład swo-

bodne rozmnażanie się jeleni sika (Cervus 

nippon) na jednej z niedużych wysp u wy-

brzeży Stanów Zjednoczonych doprowa-

dziło w pewnym momencie do raptownego 

nasilenia się śmiertelności tych zwierząt. 

Sekcja martwych osobników wykazała sil-

ne powiększenie nadnerczy. Od tego mo-

mentu populacja ustabilizowała się na, jak 

się wydaje, optymalnym poziomie ilościo-

wym i jakościowym (7).

Stres jest więc zjawiskiem wielowymia-

rowym, posiadającym swoje komponenty 

fi zjologiczne i behawioralne. Nic dziwne-

go, że wąska defi nicja tego pojęcia jest nie-

zmiernie trudna. Według jednego z bada-

czy, kto sądzi inaczej „ma albo wyolbrzy-

mione ego, albo jest bezmiernie głupi, albo 

całkowicie szalony” (8). Dla pewnej licz-

by badaczy wciąż bliskie jest ujęcie Sely-

ego: stres jest biologiczną odpowiedzią 

wywołaną, kiedy osobnik postrzega za-

grożenie dla homeostazy swojego orga-

nizmu (9). Inni specjaliści wybierają od-

mienne koncepcje i modele.

Stres w środowisku naturalnym

Celem artykułu jest krótkie zaprezento-

wanie stresu jako swoistego mechanizmu 

występującego u zwierząt dziko żyjących. 

Zagadnienie to na ogół umyka uwadze sze-

rokiej publiczności, ponieważ jej uwaga 

koncentruje się zwykle na długotrwałym 

stresie dotyczącym człowieka i zwierząt 

domowych. Przytaczane są więc zjawiska 

negatywnego wpływu środowiska sztucz-

nego (w którym żyje człowiek i jego zwie-

rzęta) na te organizmy.

Tymczasem zwierzęta dzikie funkcjo-

nują według ewolucyjnie utrwalonych cy-

klów życiowych: zdobywają pokarm, roz-

mnażają się, migrują, unikają drapieżników, 

przechodzą wylinkę. Wszystkie te formy 

aktywności obarczone są pewnym kosz-

tem energetycznym i w związku z tym or-

ganizm wymaga określonych przygotowań. 

Na przykład, aby przystąpić do rozrodu or-

ganizm zwierzęcia musi być w odpowied-

niej kondycji. Zwierzęta te są jednak tak-

że wystawione na działanie pewnych, nie-

oczekiwanych czynników środowiskowych, 

które mogą zaburzyć cykl życiowy. Takim 

wyzwaniom zwierzę musi stawić czoła, ale 

bywa, że na dłuższą metę przekracza to 

jego możliwości. Także w środowisku na-

turalnym stres może mieć charakter dłu-

gotrwały i prowadzić do patologii.

Ilość takich nieprzewidzianych zagrożeń 

jest znaczna. Pomijając wpływ człowieka 

(który stanowi odrębną kategorię zagrożeń) 

można mówić o ryzyku dla zdrowia i życia 

związanych ze zmianą warunków pogodo-

wych, atakiem ze strony drapieżnika, kon-

fl iktami z innymi osobnikami tego same-

go gatunku, pojawieniem się nieznanych 

obiektów i innymi czynnikami (10). Zagro-

żenia kumulują się w pewnych fazach cy-

klu życiowego, np. w czasie migracji. Pod-

wyższony poziom hormonów, wskazujący 

na stres, wykryto na przykład u odbywa-

jących migracje wiosenne niektórych pła-

zów (11). Nie ulega wątpliwości, że prze-

chodzące do zbiornika wodnego w celach 

rozrodczych zwierzę styka się z niezna-

nymi obiektami, drapieżnikami i obcymi 

reprezentantami własnego gatunku. Taka 

reakcja zwierzęcia ma więc biologiczne 

uzasadnienie.

Należy pamiętać, że istnieje tu pew-

ne subtelne rozróżnienie. Sama czynność 

związana z określoną fazą cyklu życiowe-

go nie musi wiązać się ze stresem. Na przy-

kład nie musi nim być sama migracja u pta-

ków, choć wiąże się ze znacznym wysiłkiem 

i kosztami energetycznymi, które ponosi 

organizm. Może być stresorem natomiast 

nieoczekiwany i nieprzewidywany bardzo 

silny wiatr, który zmusza zwierzęta do cza-

sowej zmiany kierunku lotu.

W krótkim przeglądzie ograniczę się 

jedynie do niektórych czynników środo-

wiskowych niosących ze sobą ryzyko, na 

które zwierzęta dzikie powinny być jakoś 

przygotowane.

Stres wywołany pogodą

Jednym z podstawowych czynników, któ-

re w środowisku naturalnym mogą działać 

jako stresor jest nieprzewidywalna zmiana 

warunków środowiskowych, które stwa-

rzają raptowne zagrożenie dla organizmu. 

Burze, wichury, śnieżyce mogą być właśnie 

takim czynnikami w strefach, gdzie klimat 

jest wyjątkowo niestabilny, a zmiany wa-

runków pogodowych częste. Z kolei dla 

zwierząt zmiennocieplnych zagrożeniem 

mogą być po prostu nagłe i nieoczekiwa-

ne zmiany temperatury.

Jak dotąd, nie ma zbyt wielu badań ilu-

strujących takie zjawiska u zwierząt dzi-

kich.

W literaturze opisano wpływ pogorsze-

nia warunków pogodowych (np. w postaci 

burz) na zmiany fi zjologiczne charaktery-

styczne dla stresu u kilku gatunków pta-

ków, takich, jak: junko zwyczajny (Junco 

hyemalis), nurzec czarnoskrzydły (Pele-

canoides urinathrix), poświerka zwyczaj-

na (Calcarius lapponicus), pasówka biało-

brewa (Zonotrichia leucophrys), pasówka 

śpiewna (Melospiza melodia), czeczotka 

zwyczajna (Carduelis fl ammea) i śnieguła 

zwyczajna (Plectrophenax nivalis). U tych 

gatunków zaobserwowano znaczące pod-

wyższenie poziomu kortykosteroidów w na 

ogół biologicznie ważnych okresach, np. 

u junko w okresie zimy, u poświerki w cza-

sie wysiadywania jaj, a u pasówki białobre-

wej w trakcie odchowu piskląt (12). Inne 

badania przeprowadzone na trzech spo-

śród wymienionych wyżej i gniazdujących 

w Arktyce gatunkach: poświerce, czeczot-

ce i śniegule wykazały, że zmiany poziomu 

glikokortykosteroidów mieściły się w gra-

nicach zwykłej odpowiedzi fi zjologicznej 

na warunki otoczenia. Znacznie silniej-

szy wpływ pogody na reakcję hormonal-

ną uzyskano natomiast w okresie pierze-

nia się, procesu bardzo energochłonnego 

i biologicznie kosztownego (12). Badania 

koncentrowały się tu na fi zjologicznym ob-

razie stresu, natomiast mniej miejsca po-

święcano zachowaniu się.

Jedynym wyjątkiem była próba odpo-

wiedzi na pytanie, czy stres pełni rolę me-

diatora w reakcjach behawioralnych na po-

garszające się warunki pogodowe. Cho-

dzi o to, jak reakcja hormonalna może 

wpłynąć na dalsze zachowanie się zwie-

rząt. Wiadomo, że w wyniku stresu część 

ptaków opuszcza swoje tereny lęgowe. 
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Na przykład pasówka białobrewa przeno-

si się z górnych do dolnych partii gór Sier-

ra Nevada w USA. Przeprowadzone bada-

nia wykazały, że podwyższony poziom gli-

kokortykosteroidów opóźnia powrót tych 

ptaków na pierwotne tereny lęgowe. Na-

tomiast w okresie dobrej pogody kortyko-

steroidy nasilają jedynie ruchliwość pasó-

wek w obrębie ich terytoriów gniazdowa-

nia (13). Nieliczne badania prowadzono 

na zwierzętach zmiennocieplnych (ga-

dach), zamieszkujących środowiska bar-

dziej stabilne pod względem klimatycz-

nym. W kilku wypadkach odnotowano 

zależność wzrostu poziomu kortykoste-

roidów od podnoszenia się temperatury 

środowiska (13).

Podsumowując, w wypadku wpływu 

zmian czynników pogodowych granica 

między fi zjologiczną reakcją stresu a reak-

cją normalną, np. na zimno, może być, jak 

się wydaje, nieostra. W tego typu pracach 

istnieją też pewne problemy metodyczne 

i interpretacyjne, na opisywanie których 

nie ma tu miejsca. Wydaje się jednak, że 

kontynuacja badań nad stresem wywoła-

nym nieoczekiwanymi zmianami pogody 

ma duże znaczenie. Wiele wskazuje bo-

wiem na to, że gwałtowne zmiany pogo-

dowe w różnych częściach świata mogą się 

nasilać wraz z globalnym ociepleniem.

Stres wywołany przez drapieżnika

Drapieżnictwo jest jedną z podstawowych 

strategii zdobywania pokarmu przez zwie-

rzęta i spotykane jest we wszystkich głów-

nych grupach taksonomicznych. Zagroże-

nie ze strony drapieżników jest więc czyn-

nikiem, z którym muszą się konfrontować 

liczne organizmy. Gatunki, których osob-

niki padają ofi arą drapieżnika wykształci-

ły zróżnicowane i często złożone sposoby 

obrony. Niektóre z nich, jak się wydaje naj-

bardziej podstawowe, polegają na znieru-

chomieniu i „byciu niewidzialnym”. Inne 

sposoby obrony związane są z zachowa-

niem czujności, aktywną reakcją uciecz-

ki bądź walki i specjalnymi strategiami, 

takimi jak np. stosowanie jako repelen-

tów substancji chemicznych czy udawa-

nie śmierci (14).

Można sądzić, że przynajmniej u krę-

gowców wyczuwana obecność drapieżnika 

wywołuje stres modyfi kujący zachowanie 

ofi ary. Inaczej mówiąc, drapieżnik wpły-

wa na procesy podejmowania decyzji przez 

ofi arę. Konsekwencje tego oddziaływania 

można postrzegać w krótszym i dłuższym 

odcinku czasu. W pierwszym przypadku 

następuje na przykład zmiana użytkowa-

nia przestrzeni lub wzorca aktywności do-

bowej przez potencjalną ofi arę, by unik-

nąć spotkania z drapieżnikiem. W drugim 

może wystąpić zahamowanie jej aktywno-

ści rozrodczej (10). Te ostatnie przypadki 

dość często można obserwować u różnych 

gatunków gryzoni, mających styczność 

z zapachem drapieżnika (15).

Jednak zależności pomiędzy stresem 

a następującym zachowaniem potencjalnej 

ofi ary nie zawsze są tak proste. Mimo od-

czuwanego strachu przed drapieżnikiem, 

ofi ara często musi ponosić ryzyko spotka-

nia z nim. Prawdopodobieństwo ataku ze 

strony drapieżnika może więc być włączo-

ne w proces podejmowania decyzji przez 

zwierzę. Niejednokrotnie za cenę osią-

gnięcia pewnych istotnych biologicznie 

korzyści określony osobnik może ponieść 

większe ryzyko (10). W ostatnim czasie 

wykonano wiele eksperymentów potwier-

dzających tę tezę. Przytoczmy tylko dwa. 

Susły Beldinga (Spermophilus beldingi) są 

gryzoniami społecznymi, żyjącymi w ko-

loniach. Jak u wielu podobnych gatun-

ków, zasadniczą rolę w zachowaniu anty-

drapieżniczym odgrywają u nich odgłosy 

alarmowe, wydawane przez osobnika po-

strzegającego niebezpieczeństwo. Sygnały 

te wywołują u żerujących osobników re-

akcję ucieczki do nor. Okazało się, że su-

sły głodne, z mniejszą masą ciała, w pew-

nym stopniu ignorują sygnały alarmowe, 

starając się maksymalnie przedłużyć że-

rowanie (16). Lasówka pstra (Dendroica 

coronata) należy do ptaków migrujących, 

które w okresie poprzedzającym wędrów-

kę muszą dysponować wystarczającą ilo-

ścią zgromadzonej energii. Zaobserwowa-

no, że po zetknięciu się z drapieżnikiem 

lasówki podejmowały żerowanie w krót-

szym czasie aniżeli osobniki grupy kon-

trolnej (będące w okresie poza migracją). 

Jest to o tyle interesujące, że ptaki z grupy 

pierwszej miały i tak zgromadzone więk-

sze zapasy energii niż te z drugiej (17). Tak 

więc, w wyżej wymienionych wypadkach 

głód zaburzający homeostazę modyfi kuje 

w jakiś sposób ryzyko związane z zagro-

żeniem drapieżnikiem.

Jak się wydaje, ofi ara w jakiś sposób do-

konuje szacowania ryzyka ataku ze strony 

drapieżnika. Na przykład obserwowane 

reakcje myszoskoczków (Meriones ungu-

iculatus) w czasie żerowania wahały się od 

„ślepego zjadania pokarmu”, poprzez co-

raz intensywniejsze obserwacje otoczenia 

do utrzymywania przez cały czas czujno-

ści. W rezultacie reakcje te tworzyły kon-

tinuum, swoisty „gradient obawy” (18). Je-

śli przyjąć, że obawa ta jest cechą zmienną 

osobniczo, można zrozumieć, dlaczego re-

akcje zwierząt na stres ze strony drapież-

nika mogą być tak bardzo elastyczne. Po-

nadto jednak nietrudno wyobrazić sobie 

także taką sytuację, że długotrwały stres, 

wynikający z częstego kontaktu z drapież-

nikiem, może w ogóle zahamować proces 

podejmowania decyzji u ofi ary.

Jak dotąd, niewiele jest badań doty-

czących fi zjologicznego podłoża stresu 

u zwierzęcia zagrożonego przez drapież-

nika, zwłaszcza w środowisku natural-

nym. Jeden z wyjątków to podwyższenie 

poziomu kortykosteroidów zaobserwowa-

no u zająca amerykańskiego (Lepus ame-

ricanus; 18).

Ostatnio nowe światło na relacje dra-

pieżnik – ofi ara rzuciły interesujące wyni-

ki badaczy japońskich (19). U myszy (Mus 

musculus) reakcję ucieczki wobec dra-

pieżnika wywołuje jego zapach. Jednak 

nie jest to, jak sądzono do tej pory, reak-

cja wyuczona, lecz wrodzona. Genetycz-

na zmiana pewnych struktur opuszki wę-

chowej u myszy powoduje zanik reakcji 

bojaźliwości wobec drapieżnika. Tą dro-

gą można było uzyskać mysz, która nie 

bała się kota, nawet próbowała się z nim 

bawić. Można więc sądzić, że modulowa-

nie zmian zachowania ofi ary względem 

drapieżnika może być w naturze osiągnię-

ta drogą spontanicznych zmian w progra-

mach genetycznych reakcji.

Stres społeczny

Na ryzyko stresu społecznego zwracano 

uwagę dzięki wspomnianym eksperymen-

tom dotyczącym zagęszczania populacji. 

Można go określić jako stan zakłócenia 

homeostazy organizmu wywołany przez 

zachowania innych osobników należących 

do tego samego gatunku. Dochodzi do nie-

go w różnych sytuacjach, takich jak kon-

fl ikt o charakterze terytorialnym czy ry-

walizacja w ramach hierarchii. W pierw-

szym przypadku bezpośrednią przyczyną 

stresu jest porażka w konfrontacji, w dru-

gim – nawet samo tylko grożenie ze stro-

ny osobnika dominującego. Należy dodać, 

że konfl ikty wewnątrzgatunkowe są nie-

uchronne ze względu na ograniczoność 

zasobów (np. pokarmu) i konieczność ry-

walizacji o nie. Zwycięstwo albo porażka 

mają ważkie znaczenie dla kondycji psy-

chofi zycznej zwierzęcia i mogą mieć kon-

sekwencje dla dalszego zachowania zwie-

rzęcia i dla jego ogólnej kondycji.

Ze względu na specyfi czne warunki ży-

cia i pracy w cywilizacji ludzkiej wydaje się, 

że stres społeczny może często występować 

u człowieka i być przyczyną groźnych cho-

rób. Stąd obserwowany u zwierząt ucho-

dzi za dobry model zaburzeń występują-

cych u ludzi (20).

Do zobrazowania stresu społeczne-

go, na początku w kontekście terytorial-

nym, podam jako przykład tupaję ranguń-

ską (Tupaia belangeri), jeden z gatunków 

tupai (wiewióreczników). Te interesujące 

ssaki z Azji Południowo-Wschodniej były 

niegdyś uznawane za najprymitywniejsze 

naczelne, jednak obecnie klasyfi kowane są 

w odrębnej grupie systematycznej (rząd 

Scadentia). Tupaje w naturze żyją para-

mi na terytoriach i bronią je, a napastnicy 
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atakują obce osobniki tej samej płci. Po-

dobnie zachowują się w warunkach labo-

ratoryjnych, gdzie zaciekle nękają intruzów 

i pokonują ich dość szybko. Zwycięski wła-

ściciel terytorium natychmiast traci zainte-

resowanie pokonanym. Ten ostatni wyka-

zuje natomiast silne objawy strachu, traci 

aktywność i zwykle ginie w ciągu kilku dni. 

Doświadczalnie udowodniono, że śmierć 

wywołana jest prawdopodobnie nieustan-

nym wystawieniem osobnika pokonane-

go na obecność zwycięzcy. W porówna-

niu z warunkami naturalnymi była więc to 

sytuacja sztuczna (3). Pokonane osobniki 

wykazywały charakterystyczne symptomy 

fi zjologiczne. Miały aż sześciokrotnie pod-

wyższony poziom kortykosteroidów w sto-

sunku do wartości bazowej, o 40% obni-

żony poziom hormonów tarczycy, a testo-

steronu o 10%. U samców zaobserwowano 

kompletne zahamowanie spermatogenezy 

oraz znaczną immunosupresję. Część osob-

ników padła z powodu mocznicy, jednak 

były prawdopodobnie także inne przyczy-

ny upadków tupai (3).

U zwierząt tych można było też obser-

wować stres o podłożu hierarchicznym, 

wynikający ze stałego sąsiedztwa dominan-

ta. W innych doświadczeniach, kiedy dwa 

nieznane sobie osobniki tupai umieszcza-

no w jednej klatce, wykształcała się między 

nimi zależność dominacja – podporząd-

kowanie. Skutek przebywania w sąsiedz-

twie dominanta był dla osobnika podpo-

rządkowanego jak uprzednio fatalny, choć 

był on w stanie przeżyć dłużej. W organi-

zmach obydwóch osobników obserwo-

wano wzrost poziomu hormonów stre-

su, jednak u dominanta szybko powracał 

on do poziomu bazowego. Oprócz zmian 

hormonalnych, stwierdzono wzrost masy 

ciała u dominanta, a jej obniżenie u osob-

nika podporządkowanego (3).

Tupaje nie są jednak dobrym mode-

lem dla konfl iktów, które powstają wraz 

z kształtowaniem się hierarchii grupowej. 

Przydatne są tutaj zwierzęta żyjące w bar-

dziej złożonych społecznościach. Badania 

prowadzone na specjalnie sformowanych 

grupach typowych gryzoni laboratoryj-

nych i na różnych gatunkach naczelnych 

wykazały, że stres społeczny wywiera zna-

czący wpływ nie tylko na wskaźniki fi zjo-

logiczne i behawioralne rywalizujących 

zwierząt, ale nawet na zmiany morfolo-

giczne neuronów i określonych struktur 

mózgu (20). Generalnie wpływ ten bar-

dziej zaznacza się u osobników podpo-

rządkowanych niż u dominantów. Niektóre 

wskaźniki ilustrujące konsekwencje stresu 

społecznego u gryzoni i naczelnych przed-

stawiono w tabeli 1. O ile jednak w wielu 

badaniach widać, iż poziom kortykoste-

roidów był wyższy u osobników podpo-

rządkowanych, to, jak się okazuje, różni-

ce te w pewnych sytuacjach mogą zostać 

zniwelowane. Na przykład w grupie pawia-

nów anubisów (Papio anubis) obserwowa-

nych w warunkach naturalnych okres nie-

stabilności i wzmożonej rywalizacji sam-

ców w grupie spowodował, że także świeżo 

wyłonieni dominanci mieli podwyższony 

poziom kortykosteroidów (21). Inne ba-

dania na gryzoniach pokazują, że szcze-

gólnie dolegliwy wydaje się taki stres spo-

łeczny, w wyniku którego zwierzę traci za-

soby, terytorium albo pozycję dominanta 

(3). W przypadku wspomnianych już pa-

wianów anubisów dyskomfort samca wy-

nikający ze stresu był większy, jeśli rzucał 

mu wyzwanie osobnik stojący niżej w hie-

rarchii, niż w sytuacji, gdy groził mu do-

minant (22). W przypadku stresu społecz-

nego u naczelnych, podobnie jak u tupai, 

osobnik przegrywający konfrontacje czę-

sto stawał się mniej aktywny i przyjmował 

bierną reakcję obronną.

Ten, jak się wydaje, dość uporządkowa-

ny obraz stresu społecznego w poważnym 

stopniu zakłócił Scott Creel (23). Badacz 

ten przeanalizował inne znane wyniki ba-

dania poziomu glikokortykoidów u kilku-

nastu gatunków zwierząt (ssaków i pta-

ków). Okazało się wówczas, że tam gdzie 

grupa wspólnie odchowujących potom-

stwo, takich jak np. wilk (Canis lupus), li-

kaon (Lycaon pictus), mangusta karłowa-

ta (Helogale parvula), lemur katta (Lemur 

catta czy uistiti białoucha (Callithrix jac-

chus), poziom kortykosteroidów był wyż-

szy u dominantów niż u osobników pod-

porządkowanych. Z tego ustalenia płynie 

szereg interesujących wniosków. Po pierw-

sze, jak się wydaje, dominanci też pono-

szą biologiczne koszty swojej uprzywile-

jowanej pozycji społecznej. Po drugie, jak 

wiadomo u większości wymienionych ga-

tunków, stres poprzez zapach dominantki 

i działanie hormonów wywołuje supresję 

aktywności rozrodczej samic podporząd-

kowanych (24). Jednak hormony, które 

blokują aktywność rozrodczą nie mogą 

być glikokortykosteroidami. Bowiem to 

właśnie samice dominujące wilka czy li-

kaona, wydając na świat potomstwo mają 

jednocześnie relatywnie wysoki poziom 

glikokortykosteroidów. Po trzecie, pyta-

nie, co jest w tej sytuacji źródłem stresu 

dla dominantów, pozostaje tylko w sferze 

hipotez. Być może chodzi o częstsze bra-

nie udziału w konfl iktach celem utrzyma-

nia swojej pozycji.

Życie w społeczności u zwierząt dzikich, 

szczególnie w przypadku gatunków tworzą-

cych złożone grupy, bywa zatem trudne za-

równo dla osobników podporządkowanych, 

jak i dominujących. Trudności te mogą się 

nasilać u zwierząt trzymanych przez czło-

wieka, gdzie ograniczona przestrzeń klat-

ki czy zagrody uniemożliwia uniknięcie 

wzajemnego kontaktu, a często go wręcz 

wymusza. Mimo wielu obserwacji, wydaje 

się, że to zagadnienie badawcze ma przed 

sobą dużą przyszłość ze względu na pro-

blemy coraz bardziej popularnego chowu 

zwierząt dzikich.

Reakcja stresowa jako mechanizm 
ewolucyjny?

Skutkiem długotrwałego stresu jest czę-

sto choroba i śmierć. Ponieważ w reakcji 

tej ważną rolę odgrywają układy: autono-

miczny i hormonalny, działanie stresora 

może doprowadzić do dysfunkcji i uszko-

dzeń niemal każdego układu organizmu. 

Śmiertelność przynajmniej w populacji 

ludzkiej i będąca konsekwencją stresu jest 

jednak w dużym stopniu spowodowana za-

burzeniami układu krążenia (np. choroba 

niedokrwienna serca, nadciśnienie tętni-

cze, choroby naczyń mózgowych).

Istnieje hipoteza, że ta śmiertelność, 

jako ostateczna konsekwencja stresu w po-

pulacjach różnych gatunków, odgrywa rolę 

w regulacji wielkości i jakości populacji 

(25). Organizm w określonym wieku lub 

kondycji nie potrafi  już efektywnie zaadap-

tować się do działającego bodźca i otrzy-

muje o tym fakcie informację. W rezulta-

cie następuje śmierć. W skali populacyj-

nej dzięki temu w sposób automatyczny 

usuwane są osobniki, które wyczerpały już 

swoją biologiczną rolę i stanowią obecnie 

zbędne „obciążenie ekologiczne”. Hipote-

zę tę potwierdzają niektóre badania doty-

czące masowych śmierci w populacjach 

zwierzęcych. Tak na przykład u jedwabni-

ków morwowych (Bombyx mori) mniejsze 

osobniki spontanicznie giną, a liczebność 

populacji pozostaje na tym samym pozio-

mie. Podobnie u łososi gorbuszy (Oncor-

hynchus gorbuscha) w cztery lata po zakoń-

czeniu tarła ryby masowo padają, a ich roz-

kładające się szczątki stają się pokarmem 

dla następnych pokoleń. Co znamienne, 

szczegółowe badania pośmiertne gorbu-

szy wskazały jako przyczynę padnięć fakt 

zawału narządów wewnętrznych ryb (25). 

Stresorami w obu przypadkach były praw-

dopodobnie brak pokarmu i nadmierne za-

gęszczenie osobników.

W podobny sposób można interpre-

tować psychologiczną, a ściśle osobowo-

ściowo uwarunkowaną skłonność u ludzi 

do występowania chorób serca. Już dawno 

Friedman i Rosenman zaproponowali hi-

potezę o typie osobowości „A” szczególnie 

predestynującą do schorzeń, takich jak za-

wał serca (26). Ludzie należący do tej grupy 

charakteryzują się trzema cechami: 1) ak-

tywnością nastawioną na rywalizację, a jed-

nocześnie nadmiernym samokrytycyzmem 

i brakiem satysfakcji z osiągnięć; 2) złym za-

rządzaniem czasem i ciągłym pośpiechem; 

3) wysokim i często tłumionym poziomem 

złości i wrogości wobec innych. Według 

teorii o ewolucyjnej roli stresu, mielibyśmy 
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tu do czynienia ze swoistym mechanizmem 

eliminowania osobników mniej sprawnych 

i skutecznych w wykonywaniu życiowych 

zadań. Do obniżenia zdolności obronnych 

organizmu przyczynia się tu znacznie brak 

satysfakcji, który można porównać do in-

formacji o obniżaniu się biologicznej war-

tości własnej osoby.

Hipoteza o ewolucyjnej roli stresu do-

brze współgra z postulowaną, osobniczą 

zmiennością w podatności na stresory (9). 

Osobniki o większej wrażliwości, które in-

terpretują więcej bodźców jako zagrożenie 

dla homeostazy i częściej ulegają reakcjom 

stresu mogłyby uchodzić za przedmiot do-

boru naturalnego w rozumieniu darwinow-

skim. Osobniki mniej wrażliwe byłyby bar-

dziej odporne na szkodliwe konsekwencje 

reakcji stresu.

Allostaza – nowa perspektywa 
dla zjawiska stresu

Od czasów Selyego stres interpretowano 

jako drastyczne zaburzenie homeostazy, 

której zakłócenie wywołują czynniki we-

wnętrzne i zewnętrzne. Jednak, jak można 

było zauważyć na podstawie wyżej wymie-

nionych przykładów dotyczących zwierząt 

dzikich, tradycyjne pojmowanie stresu na-

potyka trudności interpretacyjne. Przede 

wszystkim zaciera się różnica pomiędzy 

reakcją stresu a normalną reakcją fi zjo-

logiczną. Tak np. wyraźnie podwyższo-

ny poziom kortykosteroidów na obniża-

nie się temperatury otoczenia może być 

wynikiem po prostu reakcji termoregu-

lacyjnej, co precyzyjnie udokumentowa-

no w badaniu gęsi gęgawy (Anser anser). 

W tym przypadku nie jest to więc reakcja 

stresu (27). Charakteryzując trudne okre-

sy w cyklu życiowym zwierzęcia, nierzad-

ko używa się pojęcie „stres” w tym właśnie 

kontekście. Tymczasem nie jest nim każdy 

energochłonny proces decydujący o prze-

życiu zwierzęcia. Niesłuszne kwalifi kowa-

nie zbyt wielu reakcji jako stresowych po-

woduje, że pojęcie to traci sens.

Pewnej krytyce należy też poddać po-

jęcie homeostazy. Jej koncepcja wyjaśnia 

równowagę pomiędzy organizmem a śro-

dowiskiem, kiedy niezbędne jest utrzyma-

nie pewnej ulegającej nieznacznym zmia-
nom wartości parametru organizmu (np. 

temperatury ciała) i korygowanie odchyleń 

mechanizmami działającymi na zasadzie 

sprzężenia zwrotnego, np. poprzez spo-

żywanie pokarmu i pocenie się. Obserwa-

cja regulacji procesów życiowych pokazu-

je jednak, że dla wielu z nich homeostaza 

nie jest dobrym modelem wyjaśniającym. 

Tak np. ciśnienie krwi u zdrowego człowie-

ka ulega w ciągu doby wahaniom o wiele 

większym niż wynikałoby to z teoretycz-

nie zakładanych, regularnych odchyleń 

od średniej. Jest to spowodowane faktem, 

iż organizm jest nie tylko mechanizmem 

automatycznie korygującym, ale na bazie 

uprzednich doświadczeń przewiduje, jaka 

wartość parametru będzie niezbędna w da-

nym momencie. (28). Stąd, zamiast poję-

cia homeostazy, postuluje się wprowadze-

nie innej koncepcji – allostazy. Można ją 

najkrócej określić jako „stałość w zmianie” 

lub „osiąganie stabilności poprzez zmianę” 

(29). W myśl tej teorii homeostaza odno-

si się jedynie do bardzo ograniczonej licz-

by procesów życiowych, gdzie wymagane 

jest utrzymanie ściśle określonej wartości 

parametru (temperatura ciała, poziom glu-

kozy we krwi, pH itp.). Allostaza wspoma-

ga i uzupełnia ten proces, umożliwiając za-

chowanie względnej równowagi systemów 

życiowych, gdy warunki otoczenia ulegają 

zmianie, np. pogoda, hierarchia społeczna 

itd. W odróżnieniu od homeostazy, allo-

staza nie ma stałego punktu odniesienia. 

Punkt ten zmienia się w zależności od ak-

tualnego zapotrzebowania organizmu. Jed-

nak utrzymywanie allostazy zawsze wiąże 

się z określonym kosztem energetycznym, 

zwanym „obciążeniem allostatycznym” (al-

lostatic load). Stres natomiast jest w tej sy-

tuacji każdym czynnikiem (zdarzeniem) 

wpływającym na organizm i stwarzającym 

ryzyko zaburzenia równowagi cyklów ży-

ciowych. Wywołuje on reakcje allostatycz-

ną, czyli jest w istocie stresorem w starym 

rozumieniu Selyego.

Orkiestracja zmian allostatycznych od-

bywa się oczywiście dzięki hormonom, 

takim jak glikokortykosteroidy. Gdy wy-

dzielanie hormonów trwa zbyt długo pod 

wpływem długotrwałego stresu lub gdy 

proces ten ulega rozregulowaniu, pojawia 

się „przeciążenie allostatyczne” z wszyst-

kimi jego negatywnymi konsekwencjami. 

Powracając do przykładu z regulacją ciśnie-

nia krwi, allostaza powoduje, że w czasie 

aktywności dobowej człowieka ciśnienie 

waha się w szerokich granicach, dosto-

sowując się do potrzeb. Jednak, gdy stre-

sy wywołujące wzrost ciśnienia pojawiają 

się często, dochodzi do przeciążenia allo-

statycznego i w konsekwencji zmian, któ-

re wywołują miażdżycę naczyń (29). Ta-

kie właśnie zmiany stwierdzono również 

u dominującego samca makaka jawajskie-

go, w warunkach życia w grupie o niesta-

bilnej hierarchii (30).

Koncepcja allostazy pozwala ominąć 

niektóre trudności płynące z tradycyjnej 

koncepcji stresu. Praktycznie znosi ona 

różnice pomiędzy reakcją stresową a nor-

malną reakcją fi zjologiczną. Różnicę, jak 

podkreśliłem wyżej, nieraz trudną do pre-

cyzyjnego wyznaczenia w tradycyjnym uję-

ciu. Ponieważ każda forma aktywności or-

ganizmu wiąże się z określonym kosztem, 

odpowiedź zwierzęcia na wpływ środowi-

ska ma charakter continuum, w którym 

są reakcje mieszczące się w budżecie me-

tabolicznym i te, nadmiernie obciążają-

ce. Koncepcja allostazy chyba dobrze na-

daje się do opisania wymienionych wyżej 

procesów adaptacji zwierząt dzikich i le-

piej niż homeostaza opisuje ich dynamicz-

ny charakter.

Podsumowanie

Życie w środowisku naturalnym i sztucz-

nym (stworzonym przez człowieka) wyma-

ga podejmowania przez zwierzęta mniej 

czy bardziej kosztownych reakcji adapta-

cyjnych. Są one związane z normalnym ży-

ciem i wpływem przewidywalnych i nie-

przewidywalnych czynników środowisko-

wych. Czasami koszt adaptacji jest zbyt 

wysoki, co ma liczne uwarunkowania osob-

nicze i sytuacyjne. Bez względu jednak jak 

interpretuje się stres, w sposób klasyczny 

Wskażnik Gryzonie* Naczelne**

Zachowanie ofensywne/agresywność DOM − DOM −

Zachowanie defensywne/podporządkowanie POD − POD −

Zachowanie rozrodcze POD ¯ POD ¯

Bliski, bezkonfl iktowy kontakt między osobnikami POD ¯ POD ¯

Masa nadnerczy
DOM −
POD

POD −

Masa tarczycy
DOM ¯
POD

POD ¯

Masa śledziony POD ¯ brak danych

Masa jąder POD ¯ brak danych

Kortykosteroidy DOM − POD −

DOM – dominant, POD – osobnik podporządkowany, 
*  Gryzonie –mysz domowa (Mus musculus) i szczur wędrowny (Rattus norvegicus); 
**  Naczelne – Sajmiri (Saimiri sciurus), koczkodan zielony (Chlorocebus aetiops), makak jawajski (Macaca fa-

scicularis), rezus (Macaca mulatta), pawian (Papio spp.)

Tabela 1. Wybrane wskaźniki stresu społecznego u gryzoni i naczelnych (za Tamashiro i wsp. 2005, zmody-
fi kowane)
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czy w oparciu o allostazę, należy go uznać 

za nieuniknioną konsekwencję wpływów 

środowiska. Dlatego zgadzam się z autora-

mi, którzy krytykują w pojęciu dobrostanu 

zwierząt pomysł „uwolnienia ich od stre-

su” (31). Jest to program utopijny. W wyni-

ku często losowych zdarzeń zaburzeniom 

równowagi procesów życiowych będą pod-

legały i zwierzęta domowe, i dzikie.

Tyle, że w drugim przypadku liczba ba-

dań reakcji na zagrożenia naturalne (wy-

łączając człowieka) jest zdecydowanie 

mniejsza. A szkoda, bo różnorodne zmia-

ny w środowisku naturalnym następują 

dziś bardzo szybko i zdolność do skutecz-

nej adaptacji będzie z pewnością wyznacz-

nikiem składu gatunkowego fauny świata 

już w bliskiej przyszłości.
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Zjawisko niepłodności oraz obniżonej 

płodności reproduktorów jest przy-

czyną znacznych strat ekonomicznych. 

Z badań krajowych wynika, że problem 

niepłodności dotyczy 22,5% reprodukto-

rów (1). Zwykle pies badany jest w kie-

runku niepłodności, gdy wykazuje niechęć 

lub niezdolność do krycia, lub gdy suka 

przez niego pokryta nie zachodzi w cią-

żę. W tym opracowaniu zostaną opisane 

najważniejsze przyczyny, metody diagno-

styczne oraz sposoby leczenia niepłodno-

ści psów. Pierwszym krokiem do oceny 

płodności samca jest przeprowadzenie do-

kładnego wywiadu, zapoznanie się z ogól-

nym stanem zdrowia oraz historią psa (wy-

konane szczepienia, badania w kierunku 

Brucella canis, przebyte choroby, dieta, wa-

runki utrzymania). Bardzo ważny jest rów-

nież dokładny wywiad pozwalający ustalić 

okoliczności nieskutecznego krycia. Należy 

przeanalizować, czy przyczyna niepowo-

dzenia w zapłodnieniu nie leży po stronie 

samicy. Pomocne mogą okazać się infor-

macje, czy u pokrywanej suki przeprowa-

dzono badanie cytologiczne pochwy oraz 

badanie poziomu progesteronu w osoczu 

krwi w celu potwierdzenia rui, w jaki spo-

sób przeprowadzono diagnozę ciąży.

Popęd płciowy (libido)

Szczególną uwagę należy zwrócić na popęd 

płciowy psa i takie objawy, jak podniecenie 

Najczęstsze przyczyny zaburzeń 
płodności u psów. Część I. Samiec

Dorota Bukowska, Renata Włodarczyk, Jędrzej M. Jaśkowski

z Katedry Weterynarii Rolniczej Wydziału Hodowli i Biologii Zwierząt Uniwersytetu 
Przyrodniczego w Poznaniu

i stopień zainteresowania suką oraz od-

ruch wspinania. Spadek libido obserwu-

je się u psów starszych. Natomiast samce 

niedoświadczone lub uległe mogą mieć 

trudność z pokryciem suk dominujących. 

Problemem mogą być również intensyw-

ny wysiłek poprzedzający kopulację, ana-

tomiczne nieprawidłowości narządów rod-

nych suki, problemy ortopedyczne i cho-

roby wywołujące ból.

Prawidłowy przebieg kopulacji

Bardzo ważne dla powodzenia krycia jest 

zdeponowanie nasienia w pochwie. Ejaku-

lat psa składa się z trzech frakcji: pierw-

szej, pochodzącej z prostaty, drugiej, bo-

gatej w plemniki, i trzeciej również po-

chodzącej z prostaty. W czasie ejakulacji 

drugiej frakcji dochodzi do zakleszczenia. 

Nie wpływa ono na zapłodnienie, ale po-

zwala upewnić się, czy prącie i nasienie zo-

stały wprowadzone do dróg rodnych suki. 

W przypadku samców silnie podnieconych, 

gdy występuje całkowita erekcja i silne po-

większenie opuszek prącia, wprowadze-

nie prącia jest utrudnione. W przypadku 
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