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I. WRODZONE REAKCJE OWADOW NA SWIATLO - ICH ROLA
BIOLOGICZNA | WYKORZYSTANIE DIAGNOSTYCZNE

Do zadan zyciowych o podstawowym znaczeniu, bo warunkujacych wypelnia-
nie wiekszosci szczegélowych funkeji biologicznych [62]* nalezy przebywanie
organizmu w optimum srodowiskowym [68, 160]. Organizmom swobodnie poru-
szajacym sie wypelnienie tego wymogu zapewniajg dwa sposrod elementarnych
rodzajow wrodzonego zachowania sig: kinezy i zachowanie sig tropotaktyczne
(3, 84, 136, 150].

1. Kinezy — taksje — elazje

Kinezy - satonie zorientowane wzgledem zrodla zewnetrznego pros-
tego bodzca odruchowe, wrodzone przejawy lokomotorycznej ruchliwosci osob-
nika, zalezne tylko od natezenia bodzca. Mogg je wywolywaé bodzce nie tylko
bezkierunkowe, ale nawet pozbawione gradientu natezenia. Kierunek ruchu lub
jego zmiany sa w reakcjach kinetycznych przypadkowe. Rozrdéznia sie dwa za-
sadnicze typy kinez. W ortokinezie zaleznosé od bodzca dotyczy wy-
stepowania ruchu postepowego osobnika lub jego predkosci. Klinoki -
neza jest natomiast statystyczng zaleznoscig od bodzca przypadkowych
zmian kierunku ruchu osobnika, tj. predkosci zmiany kierunku (4, 137, 138, 176].
Oba te typy kinez prowadza do przebywania organiz-
mu w preferendum czyli w wybieranym przezen przedziale nate-
zen zewnetrznego czynnika. Mechanizm tego moze by¢ rozny.

Ortokineza zachodzi albo pod wplywem niekorzystnego czynnika, albo tez w jego
niekorzystnym natezeniu. Wobec tego organizm poruszajac sie prostoliniowo ma szanse

trafienia przez przypadek do strefy sprzyjajacych warunkow. Tam zas reakcja maleje
albo nawet zupelnie zanika: osobnik zatrzymuje sie.

* Liczby w nawiasach odsylajg do pismiennictwa cytowanego na kofcu artykutu. Obok
prac oryginalnych i opracowan syntetycznych uwzgledniono w nim takze niektore pozycje
bardziej popularne, wydane w jezyku polskim — a to wowczas, gdy stanowis jedyne
zrodlo terminologii albo omawiajg sprawy wazne dla zrozumienia poruszanych zagadnien.
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Z tym sposobem zachowania sig zazwyczaj wspéldziata drugi typ kinez, klinokineza.
Swa role moze odgrywa¢ w dwojaki sposék.

Gdy reakcje klinokinetyczne czyli zwroty ruchu lokomocyjnego osobnika pojawiajs
sie w kontakcie z warunkami niekorzystnymi (jako tzw. dawniej reascje unikania, szo-
kowe lub fobotaksja), ma on szanse utrzymac sig w obrgbie strefy preferowanej, gdzie
reakcje takie nie zachodza i ruch ma charakter prostoliniowy dzigki ortokinezie (rys.1).
Latwo wszakze zauwazyé, iz taki mechanizm moze byc grozny w skutkach — gdyby
osobnik w wyniku tych, przypadkowych przeciez, ruchéw zablgkal si¢ do strefy nie-
korzystnej. Wowczas bowiem znalazlby sig w sSmiertelnej pulapce, ktorg najlatwiej
méglby opusci¢ jedynie nie skrecajgc, a wigc na drodze ortokinezy. Istotnie, wystgpu-
jacy u pewnych gatunkow zwierzat opisany rodzaj sklonnosci do reakcji klinokine-
tycznej — w przeciwienstwie do ortokinezy — podlega adaptacji, to znaczy zanika po
dduzszym przebywaniu przez organizm w obecnosci niekorzystnego bodzca.

Inaczej dzieje sig¢ u innych organizméw, u ktérych silna reakcja klinokinetyczna
pojawia sig wilasnie w warunkach optymalnych, wywolywana przez czynnik korzystany.
Taka tendencja zapobiega oczywiscie wydostaniu sig z takiej strefy i u form reagu-
jacych w ten sposéb sklonnos¢ klinokinetyczna nie podlega adaptacji.

Rys. 1. Hipotetyczna trasa owada zblizajacego sig¢ do srodka roz-
proszonego korzystnego czynnika. Klinokineza pojawia sig w kontakcie
z czynnikiem niekorzystnym; nie ujawnia sig jednak na poczgtku trasy
— wskutek adaptacji po dluzszym w nim przebywaniu (z WIGGLES-
WORTHa [187]).

Kinezy odgrywaja wazna role juz u Protista i nizszych, swobodnie poruszajgcych sig
roslin oraz u gamet. U zwierzat — zwlaszcza bezkregowych — wazniejszym rodzajem
wrodzonego zachowania sig prowadzgcym osobnika do optymalnych warunkow ekolo-
gicznych jest bardziej zlozome zachowanie sig o charakterze elazji czyli tzw. zacho-
wanie si¢ taktyczne.

Zachowanie sig taktyczne [150] albokrocej elazja (od
gr. | EMx0K, elasis — pedzenie, np. bydla [53b]) sg to nazwy okreslajace we wspdl-
czesnej etologii [61a,b] rodzaj zachowania sie, ktéry w latach 30-tych obecnego wieku
nazywano taksja (lub rzadziej taktyzmem) [3, 41], a jeszcze wczeéniej — starg
LOEBowska nazwg tropizm., (Termin "tropizm” jest obecnie uzywany na okreslanie
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innego typu wrodzonego zachowania sie [84, 124, 168]; jednakze szkola francuska
i protozoologowie do chwili obecnej stosujg go w znaczeniu naszej elazji [43, 83, 152,
177, 179]). Elazja jest wigc ukierunkowana wzgledem zewngtrznego prostego bodzca
wrodzong reakcja lokomotoryczng o charakterze odruchowym. Mozna w niej zatem wy-
rozni¢ dwa skladniki. Jeden z nich, to czynnik ruchu postepowego — skladowa lokomo-
toryczna. Jest nig tzw. kineza podstawowa - analogiczna do oméwio-
nej juz ortokinezy, a moze nawet z nig identyczna. Drugim elementem elazji jest
orientujaca Ow ruch skiadowa — taksja (w scistym znaczeniu).

Przez taksje rozumie sie tu, zgodnie z pierwotnym ujeciem KUHNowskim
[107] i aktualna tendencja [58, 103] jedynie pozycyjne reakcje calego organizmu
zorientowane w stosunku do bodZca. Jako takie zalicza sie je do przejawow tzw. pier-
wotnej orientacji przestrzennej (84, 109], podczas gdy zorientowane wobec ekstero-
ceptywnych bodzcéw zachowanie sig lokomotoryczne jest przejawem wtornej orientacji
przestrzenne]. FElazje wigc nalezy zaklasyfikowac juz do tych ostatnich.

Tropotaksja jest takim typem taksji, przy ktérym organizm osigga réwno-
czesne jednakowo silue pobudzenie symetrycznych eksteroceptoréw. Brak takiej réwno-
wagi pobudzenia wywoluje wige u osobnika odrnchowy zwrot polozenia ciata o pewien
kat. Z tego powodu taksja jako skiadnik elazji bywa nazywana tez skladows predkosci
katowej [21, 22]. W przypadku pojedynczego zrodta bodzca organizm w wyniku takiego
zwrotu orientuje o$ ciala wzdluz kierunku dziatania bodzca. Gdy przy tym ustawia sie
ku bodicowi, taksje nazywamy dodatnia, gdy zas odwraca sig od bodzca — ujemna.
Wobec tego, co powiedziano,staje sig zrozumiale, ze pod wplywem dwoch zrédet $wiatla
osobnik ustawi sig wzdluz siecznej kgta widzenia obu swiatel (b, na rys. 2). Katowy
kierunek zas tej siecznej w stosunku do osi widzenia jednego ze swiatel (a) jest
w przyblizeniu zgodny z tzw. reguls réwnolegloboku [84].

Rys. 2. Schemat orientacji foto—tropotaktycznej éwiatlolubnego zwie-
rzgcia w doswiadczeniu z dwoma swiattami — [ i czterokrotnie jasniej-
szym L — znajdujacymi sig¢ w odleglosci odpowiednio d i D od jego
oczu. Cienkimi liniami cigglymi przedstawiono wektory sily bodzcéw
l/d2 i /D2 dziatajacych na zwierzg, gruba linia — wypadkowy wektor
orientacji osi zwierzgcia wedlug reguly réwnolegloboku.
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Rys. 3. Schemat czterech teoretycznych -typow foto—tropo-—elazji
(wg BLUMa [21]). P — przéd, T — tyl

Kineza podstawowa, skladowa predkosci liniowej elazji, moze — podobnie jak tropo-
taksja — cechowaé sigq znakiem dodatnim (ruch do przodu) lub ujemnym (cofanie sig
osobnika tylem). W konsekwencji mozna wigc rozrozniac cztery teoretyczne rodzaje
tropo-elazji (rys. 3): osobnik moze zaréwno przodem jak i tylem podazac do bodzca lub
oddala¢ sig od niego. W naszym artykule wszakze bedziemy mieli do czynienia tylko
z jednym z oméwionych rodzajow elazji — i ten typ odpowiadajgcy Il przyktadowi
z rys. 3 bedziemy krotko nazywali dodatniq tropo-elazjq.

Niezaleznie od rodzaju, tropo-elazja jest elementarnym rodzajem
wrodzonego zachowania si¢, ktéry w zasadzie prowadzi osobnika
do ekstremum dzialania czynnika zewngtrzne-
g o. Dzigki niej zwierze moze dazyé¢ do maksimum natezenia bodzca lub tez
wydostaé sie spod jego wplywu. VIAUD [177, 179, 180, 181] zwrécit uwage na
diametralnie odmienne biologiczne konsekwencje obu tych rodzajow zachowania
sie tropotaktycznego. O ile dazenie ad maximum moze organizm $lepo zapro-
wadzi¢ do warunkéw pozaoptymalnych, niekiedy nawet zupelnie szkodliwych
[por.116], nie ma wigc charakteru przystosowawczego — to tropo-elazja ujemna
ma charakter przystosowawczy (i dlatego wraz z kinezami VIAUD zalicza ja
do tzw. patii).

Zachowanie sie tropotaktyczne nierzadko moze doprowadza¢ organizmy do
przebywania w strefie korzystnego natezenia zewnetrznego bodzca. Zalezy to
od "potozenia” preferendum w skali natgzenia bodzca, od adaptacji reakcji
taktycznej i zmian jej znaku. Pewng role odgrywa przy tym rowniez progowa
wartos¢ bodzca wywolujacego elazje.
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Taksja — podobnie jak wchodzaca wraz z nia w skiad elazji kineza podstawowa —
wywolywana jest przez bodziec o natezeniu ponadprogowym [43]. Znaczy to, ze przy
natgzeniu nizszym organizm moze ewentualnie poruszac siq kinetycznie, ale bedg to
ruchy w kierunkach przypadkowych. Wyobrazmy sobie teraz zwierzg cieniolubne (foto-
negatywne). Gdy wskutek takich chaotycznych ruchow dostaloby sig ono w strefe dzia-
tania ponadprogowego bodzca swietlnego, wystapi u niego ujemna foto-elazja, zacznie
sig wigc oddala¢ od swiatla — i w ten sposob powréci do obszaru biologicznie opty=-
malnego.

Jednakze organizm dodatnio tropo-elatyczny, na przyklad swiatlolubny (fotopozy-
tywny) réwniez nie zawsze musi byc narazony na niebezpieczenstwo wynikle z dazenia
do $wiatla. Pod wplywem stalego dzialania bodzca sila obrotowa reakcji taktycznej
u wielu gatunkéw maleje dzieki procesowi adaptacyjnemu [84]. W efekcie osobnik
coraz czesciej moze przybraé przypadkowe — skosne lub poprzeczne — polozenie w sto-
sunku do wigzki Swiatla i wreszcie, zwlaszcza w warunkach naturalnych, trafi¢ do
strefy optymalnej. Gdyby to zresztg nie nastgpilo, w przypadku przekroczenia pewnych
granic natezenia bodzca moze zachodzié rewersja znaku taksji [41, 103, 116, 152] —
tok, ze np. w wysokim natezeniu oswietlenia zasadniczo Swiatlolubne organizmy
przejsciowo staja sig fotofobnymi (fotonegatywnymi), a znow vice versa, cieniolubne
w zupelnej ciemno$ci zaczynaja wykazywac¢ dodatnia foto-elazjg. Takie gatunki (choé
trzeba to podkresli¢, ze nie wszystkie) w szerokim gradiencie natgzen bodzca — dzieki
samej tylko specyfice reakcji elatycznej — beda przebywaly w jego zakresie zawiera-
jacym sie pomigdzy wartoscia progowa, wywolujacg taksje i drugg, ektremalns, poza
ktéra zachodzi rewersja znaku taksji.

Jak wigc widzimy, nawet pod wplywem samych tylko
elazji zwierze moze przebywaé w preferowa-
nych granicach nategzenia danego czynnika
nie lezacych w ekstremum. Jest natomiast interesujgce, na ile powszechne
w sSwiecie zwierzecym jest takie zgodne dzialanie ad praeferendum kinez
i elazji.

2. Reakcje fotyczne

Kinezy zachodza pod wplywem bodzcéw prostych czyli nie upostaciowanych.
Takie bodzce VIAUD [181] nazywa bodicami-czynnikami. Pojecie taksji
wspolczesnie ogranicza sie rowniez [103] tylko do reakcji na takie bodice.
Funkcjonalnie bodzce-czynniki wywofujg reakcje w podobny sposdb,
jak sa wywolywane odruchy bezwarunkowe na bodzce eksteroceptywne. Reakcje
wywolywane zachodzg mianowicie dopoty, dopdoki dziala bodziec — w przeci-
wiefistwie do wyzwalanych przejawow zachowania sig, opartych na
wewnetrznej motywacji. W przypadku bodzcow wywolujacych kinezy, moga nimi
by¢ — jak wiemy — czynniki bezkierunkowe i pozbawione gradientu natezenia:
na przykfad réwnomierna temperatura, wilgotnos¢ powietrza, a nawet (choé
2 pewnymi zastrzezeniami) rozproszone swiatlo. Swiatto jako bodziec-czynnik
wywolujacy taksje moze byé zaréwno biale, jak i stanowigce inng mieszaning
promieniowan lub wreszcie — czyste promieniowanie monochromatyczne. Musi
byé tylko oczywiscie percypowane przez dany organizm. Winno tez odznaczaé
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sie albo gradientem natgzenia (w wigzce rozbieznej lub zbieznej), albo kie-
runkowoscig (w wigzce rownoleglej). Swiatlo jako bodziec-czynnik nie moze
siq natomiast odznaczac wzorem — ani przestrzennym (ksztaltem), ani tez
czasowym (migotaniem). O swietlnych bodzcach-czynnikach méwi sig, ze wy-
woluja reakcje fotyczne (nie zas "wzrokowe”; te bowiem za-
chodzq pod wplywem upostaciowanych bodzcéw, zwanych perceptywnymi
[160, 181]).

Nie bez powodu postuzylismy sie przykladem swiatla.

Przede wszystkim swiatlo jako kanal informacji przewyzsza pozostale czynniki psy-
chologicanego, abiotycznego srodowiska zwierzgcia [por. 160]. Stad tak rozpowszech-
niona w krélestwie zwierzat wrazliwos¢ na swiatlo, czesto rozpowszechniona w postaci
rozwinigtego analizatora wzrokowego [35, 132]. Dlatego tez swiatlo jest czynnikiem,
na ktéry w odpowiedzi mozna uzyskaé wszystkie odmiany elementarnych rodzajow
zachowania sig taktycznego i kinetycznego [84]. To jeden powéd, "metodyczny”, wy-
korzystywania bodzcéw fotycznych przez badaczy tych reakcji.

Dzigki korelacjom fizycznych cech naturalnego srodowiska na Ziemi swiatlo
bywa znakiem (*znacznikiem” [130]): w normalnych warunkach informuje o in-
nych cechach srodowiska. Cien zwykle jest dodatnio skorelowany z wieksza
wilgotnoscia atmosfery i z nizsza temperaturs. Dniem — [biate] swiatto prze-
waznie sygnalizuje otwarts przestrzen w przeciwienstwie do ciemnosci. Ta
ostatnia zas — nory, szczeliny i inne zakamarki. Najczesciej tez czynnik
swietlny jest zwigzany jednoznacznie z kierunkami gora—dol. Dlatego tez
ruchowe reakcje wywolywane przez czynniki
fotyczne pelnig wazng biologiczna role utrzymania postawy, zachowania
bezpieczenstwa czy wreszcie stuza przebywaniu w optimum klimatycz -
nym, a wigc w efekcie ostatecznym — zachowaniu przez zwie-
rze¢ homeostazy czyli inaczej stanu ustalonego [130] ("stacjonar-
nego”), sine qua non warunku zycia wszelkich organizmow. Dodac¢ nalezy, iz
swiatlo jest tez regulatorem (tzw. przez Niemcow "Zeitgeber”) rytmicznych
procesow fizjologicznych — tak o rytmice stonecznej (okotodobowej i rocznej),
jak i lunarnej (miesigcznej i dwutygodniowej) [27, 31, 32, 82, 85, 163]. To
drugi wzglad uzasadniajgcy wyboér reakcji fotycznych przed innymi. Chodzi przy
tym o biale swiatlto jako bodziec.

Upostaciowane bodice wzrokowe lezs u podstaw tak waznych przejawow wtornej
orientacji przestrzennej [84, 109], jak odnajdywanie miejsca i drogi przez zwierzeta
[por. 44, 46, 48, 49, 51, 52, 58a, b, 56, 60, 189]. Wsréd nich mozna odnalezé mecha-
nizmy analogiczne do taksji [47, 53b]. Tutaj nieposlednia role wsréd bodzcow kieru-
jacych mogs odgrywa¢ barwne znaki orientacyjne [45]. Barwa jest tez waznym
czynnikiem przy odnajdywaniu pokarmu i reakcjach seksualnych, zwlaszcza u ptakow
i owadéw [41, 43, 166, 188].

W badaniu zmystu barw bezkrggowcoéw, komple-
mentarng role do metody elektrofizjologicznej pelnia eksperymenty
behawioralne [35, 37, 43, 69]. Wsréd nich obok tresurowych stosuje
sie inne, oparte na badaniu spontanicznych reakcji zwierzat na bodzce barwne
— w tym na kinezach i tropo-elazji.

12
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Wykorzystuje sie wigc tzw. chromokinezy [zob. 132] czyli po-
robwnuje kinezy zachodzace pod wplywem swiatel o roznych barwach, a jednako-
wych pod wzgledem energii lub wzglednej liczby kwantow. Oczywiscie, gdy nie
znamy widmowej wrazliwosci oczu badanych zwierzat — konieczna jest dobra
znajomos¢ zaleznosci reakcji kinetycznej od natgzenia oswietlenia. To pozwala
rozstrzygngc, czy roznice kinezy pod wplywem roznych promieniowan nie sg po
prostu wynikiem ich wzglednej subiektywnej jasnosci, ale wlasnie przejawem
chromokinezy — innymi sfowy: ze zachodza pod wplywem wrazliwosci na odcien
barwny (chroma), nie zas po prostu jako odpowiedZ na zmiany percypowanego
natgzenia Swiatla. Trzeba zatem rozpoczac od badania zaleznosci kinez od
natezenia bialtego swiatla.

W badaniach na owadach szczegolnie czesto bywa wykorzystywana ich tropo-
-elazja, badana w labiryncie do wyboru podwojnego (por.rys.7 i 12). Oswietla -
jac jedno ramig labiryntu roznymi swiatlami monochromatycznymi przy drugim
zaciemnionym — mozna okreslac granice widmowej wrazliwosci badanych zwie-
rzat. Gdy bowiem nie rozrozniaja one jakiegos promieniowania od ciemnosci, ich
rozproszenie w labiryncie bedzie przypadkowe. Omina zas ramie ciemne gru-
pujac sie w oswietlonym jedynie wowczas, gdy uzyte swiatfo wywola u nich
wrazenie fotyczne.

Stosowanie w takim labiryncie par Swiatel barwnych pozwala na badanie
zmysiu barw zwierzat — w pierwszym rzedzie na ustalanie ich preferencji do
barw (chromotaksji [69, 121, 195]). Podobnie jak przy wykorzysty-
waniu chromokinezy, trzeba jednak wowczas uwzglg¢dniac wplyw na preferencje
wzglednej subiekiywnej jasnosci stosowanych swiatel. I znow — w przypadku,
gdy nie jest znana widmowa wrazliwos¢ oczu badanych form, konieczne jest
operowanie zmianami natezen badanych swiatel w bardzo duzym zakresie [98,
194, 196]. Zastosowanie niezbednej, a zarazem wystarczajacej rozpigtosci tych
natgzen — warunek ekonomii dziatania eksperymentalnego — wymaga znajomosci
charakteru fenomenologicznej zaleznosci foto-elatycznego wyboru swiatel od
ich wzglednych natezen. Innymi slowy komieczna jest tu znajomosé,zwiazku
migdzy proporcjg (P) zwierzat danego gatunku wybierajacych okreslone swiatto
od jego natezenia w stosunku do natezenia [nie roznigcego sig barwg] drugiego
swiatla (czyli I = 5 , gdzie ¢ — bezwzgledne natgzenie jednego Swiatla, przy-
ciagajacego P zwierzat, e, zaé — natezenie drugiego swiatla). Najprostsze
jest rozpoczecie poznania tego zwigzku w odniesieniu do bialego swiatla.
Poznanie przy tym takiej zaleznosci — obok wskazanego znaczenia praktyczne-
go — jest oczywiscie interesujgce samo w sobie.

3. Zakres omawianych badan

Wybor odpowiedniego gatunku owadéw do badan ich reakeji fotycznych ma
istotne znaczenie.
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Ze wzgledow metodycznych takie badania sa pociagajace na zwierzgtach, u ktérych
zmys! barw poznano na innej drodze, np. elektrofizjologicznej. W przypadku wykorzy-
stania tych reakcji do badah ze swiattami barwnymi umozliwi to porownanie skutecz-
nosci obu tych metod, ponadto — naswietli problem praktycznego wykorzystywania
w zachowaniu sie przez zwierzg jego potencjalnych zdolnosci zmyslowych, odslania-
nych metodami neurofizjologicznymi. Warto mie¢ tez na uwadze przy doborze obiektu
doswiadczalnego ewentualny zwigzek tej wlasciwosci etologicznej, jaka stanowi zmys?
barw, z trybem zycia i $rodowiskiem ekologicznym badanych form [41, 45, 166, 188],
écidlej — z ich tzw. swiatem otaczajacym [175].

W swiecie zwierzat wymagania te spelniaja najlepiej owady i ptaki. Posréd owadow
zas — imagines muchowek (Diptera), zwlaszcza z podrzedu i¢korysych, Cyclorrhapha
[167]). Zmyst barw motyli — chociaz te nasuwalyby sie przede wszystkim — nie zostal
jeszcze dobrze poznany na drodze elektrofizjologicznej [37]. W przypadku wielu ga-
tunkéw muchéwek z tej grupy elektroretinograficzna krzywa wrazliwosci oczu zlozo-
nych jest natomiast stosunkowo dobrze znana [s, 8, 37, 69, 77, 165, 183]. Pewne z nich
sa w naturze zwiazane z barwnymi skiadnikami srodowiska, z kwiatami [166].

Nie jest tez bez znaczenia fakt, ze muchy jako owady synantropijne stanowig formy
zaslugujace na szczegélnie dokladne poznanie.

Te powody zdecydowaly, ze do niniejszego syntetycz-
nego szkicu majacego na celu omowienie re-
akcji fotycznych, lezacych u podstaw przebywania przez owady
w optimum srodowiskowym oraz wykorzystywanych w behawioralnych badaniach
zmystu barw wybralismy jako obiekt muchy.

Nawet tak drastyczne ograniczenie tresci opracowania nie pozwoliloby na jej wy-
czerpanie w oparciu o istniejgca literature przedmiotu — majgcego wszak wiekows tra-
dycje [por. 84, 116, 152]. Konieczne okazalo siq wypehienie luk poprzez wykonanie
wilasnych badan w tym zakresie, ktore tez zostaly przeprowadzone w okresie lat 1965~
—1970 w Pracowni Etologii Zwierzat Zakladu Biologii Instytutu Biologii Doswiadczal-
nej im. M. Nenckiego PAN w Warszawie [54, 55]). Ich wyniki — zaréwno opublikowane
[57, 59, 63], jak i przygotowywane do druku — zostaly tu wykorzystane na réwni z inny-
mi z naszej Pracowni [111] oraz z Zakladu [83, 88] oraz danymi z pismiennictwa.
Informacje o badaniach jeszcze nie opublikowanych maja tym samym charakter donie-
sienia tymczasowego (czy tzw. preprintu ) , obejmujac zarazem niezbedne szczegoly
dla zrozumienia toku wywodow.

Dla umozliwienia oceny stopnia specyficznoéci systematycznej badanych przez
autora reakcji, posfuzeno sig nie spokrewnionymi gatunkami much — mucha domows
(Musca domestica L.) z rodziny Muscidae i plujka migsng (Calliphora erythrocephala
MEIG.); sporadycznie uzywano réwniez plujki rybnicy (Protophormia terrae-novae
R.=D.) z rodziny Calliphoridae.

W realizacji przedstawionego zamiaru, artykuln syntetycznego, musieliémy sie liczyé
z ograniczeniem jego objetosci. Z tego powodu trzeba bylo zrezygnowac z proby przed-
stawienia neurofizjologicznych podstaw reakcji taktycznych u owadéw [36, 100, 156,
171], podobnie jak ich ujecia cybemetycznego [25, 105].

Pominigto réwniez jako elementarna i przez to dostatecznie spopularyzowana (3, 41,
43, 84, 187] sprawe fototaktycznych reakcji normalnych i jednostronnie oélepionych
indywidualnych imagines much.

Ograniczono sig tez do dyskusji jednego tylko typu taksji — tropotaksji.
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Zadania zatem niniejszego opracowania sgwedlg
naszego zalozenia nastegpujgce. i

(1) Ustalenie charakteru swiatfolubnosci much, a zwlaszcza czy owady te
odznaczajg sie preferencja okreslonych natezen oswietlenia bialego swiatla,
a wiec czy maja tzw. fotopreferendum; jesli zas tak — to jaki jest jego
zakres.

(2) Jesli okazakoby sie, ze muchy maja preferowany obszar natezen oswietle-.
nia — wyjasnienie, jakie sa behawioralne mechanizmy jego osiagania
i przebywania w nim, a zwlaszcza -

(3) ustalenie zaleznosci klino— i ortokinezy muchy od natezenia oswietlenia
oraz wplywu na nie innych czynnikéw; a takze wyjasnienie wzajemnego
stosunku tzw. ortokinezy podstawowej foto-elazji do samodzielnej, "czys-
tej” foto-ortokinezy.

(4) Wyjasnienie, czy u much zachowanie sie foto-tropotaktyczne (czyli foto-
-tropo-elazja) wspoldziala z kinezami — a to dzigki zmianom znaku taksji
(ad praeferendum), badz prowadzac ad maximum, jesliby fotopreferendum
lezalo w maksimum natezenia oswietlenia — czy tez przeciwnie: foto-tropo-
-elazja kieruje owady odmiennie od kinez.

(5) Przedstawienie zaleznosci foto-tropo-elatycznego wyboru przez populacje
owadow w labiryncie Y ramion oswietlonych przez wigzki bialego swiatla
od ich wzglednych natezen oraz od innych czynnikow.

(6) Wyjasnienie kinetyki wyboru podwojnego swiatet w labiryncie przez muchy,
a przy tym — zwigzku miedzy jednorazowym wyborem w tych warunkach
przez cafa grupe owadow a wielokrotnym wyborem przez jednego osobnika.

(7) Ustalenie praktycznych konsekwencji otrzymanych wnioskéw dla wyko-
rzystania kinez i wyboru podwéjnego w labiryncie w badaniach zmystu
barw u owaddw.

Omowione w niniejszej analizie eksperymentalne badania autora byly wykonane pod-
czas jego pracy w Zakladzie Biologii Instytutu. Za zyczliwe umozliwienie tych badan
autor pragnie wyrazic gleboka wdzigcznosc jego kierownikowi, Panu Profesorowi
dr Stanistawowi DRYLowi. Wyrazy wdzigcznosci nalezg sie rowniez Panu Profesorowi
dr Jerzemu KONORSKIemu za stworzenie sprzyjajacych warunkéw dla przygotowania
tej syntezy podczas pracy autora w Zakladzie Neurofizjologii Instytutu.

Autor dziekuje Kolezance Bozenie BEDELEK—GROSZYNSKIE] za prowadzenie
hodowli much i jej pelng oddania pomoc w zmudnych i czasochionnych eksperymentach,
zas Pani dr Ahc]x KRZEMINSKIE] z Panstwowego Zakladu Higieny w Warszawie za
udzielenie wyjsciowego materialu do hodowli owadow doswiadczalnych. Ze szczegolng
wdzigcznoscia wspomina autor pomoc Pana doc. dr Roberta BARTOSZYNSKIego
z Instytutu Matematycznego PAN w Warszawie za jego wskazéwki do opracowania
statystycznego wynikow oraz za sformulowanie funkeji opisujacej prawidlowosci
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wyboru foto-elatycznego dwoch swiatel w labiryncie przez populacjq owadow; podob-
nie — Pana doc. dr Macieja BIELICKIego z Obserwatorium Astronomicznego Uniwersy-
tetu Warszawskiego, ktéry zwrdcil autorowi uwage na mozliwosé powigzania rytmiki
lunarnej badanych zjawisk ze wzniesieniem Ksigzyca i zechcial przeczytac odnosns
czes¢ maszynopisu. Za krytyczne przeczytanie calego artykulu nalezy sie podzigkowa-
nie Panu dr Piotrowi KORDZIE. Wiele zawdzigcza autor rowniez dyskusji zagadnienia
fototaksji w gronie. Kolegéw etologow oraz pracownikéw Zakladu Neurofizjologii.
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II. WYBOR PODWOJNY W LABIRYNCIE BIALYCH SWIATEL
0 ROZNYM NATEZENIU

1. Test "dwoch swiatet” a wybér w labiryncie

Ze wzgledu na fakt, ze wszystkie postawione zagadnienia wigza sie posred-
nio lub bezposrednio z reakcjami much w labiryncie, dyskusje badan nad re-
akcjami fotycznymi u much rozpoczniemy od tej wilasnie sprawy.

Sprawa wyboru podwéjnego w labiryncie bialych swiatel o réznym natezeniu
przez populacje owadéw wydaje sie byc¢ zagadnieniem pozornym, skoro znane sg
zasady zachowania sie pojedynczych osobnikéw wobec dwoch zrédel swiatla
poza labiryntem.

Swiattolubne zwierze w warunkach, gdy jednoczesnie widzi pod katem b dwa
$wiatla biate o natezeniach L i I w tzw. tescie "dwoch swiatel”, orientuje swe
cialo w stosunku do nich foto-tropotaktycznie zgodnie ze wspomniang juz re-
gula rownolegloboku. W przypadku, gdy tej taksji towarzyszy ruch postepowy,
czyli kineza podstawowa — w kazdym punkcie toru swego ruchu zwierzg to
bedzie sig ustawialo zgodnie z ta regulg w stosunku do promieni biegnacych
od obu zrédef swiatia. ¢

Ta prosta zasada prowadzi jednakze do odmiennych praktycznych konsekwencji
w zaleznosci od okolicznosci. Poniewaz ma to istotne znaczenie dla naszych dalszych
rozwazan, rozpatrzymy po krotce wszystkie trzy mozliwosci zachowania sig foto-tropo-
-elatycznego zwierzegcia.

1) Gdy takie zwierze znajduje si pod wplywem dwoch punkto -
wych zrodel! swiatla o jednakowym natgzeniu, awiec
takich, z ktorych do niego dochodza rozbiezne wiazki promieni — typowy tor jego ruchu
(czyli trajektoria) jest zblizony do przedstawionego na rys. 4. Poczatkowo podgza ono
po dwusiecznej kata b az do punktu decyzji, w ktorym to punkcie wybdr jednego ze
swiate! nastgpuje pod katem € .

2) Gdy takie dwa swiatla — cechujace sig rozbieznymi promieniami, a co za tym
idzie, rowniez gradientem natgzenia oswietlenia — pochodza ze zrédel o roznej
swiattosci [135], wowczas trasa ruchu osobnika jest krzywoliniowa. Zalezy
ona przy tym w istotny sposob od punktu startu (rys. 5), a to dlatego, ze w kazdym
punkcie trasy przekatna réwnolegloboku sil, na ktdrej zwierze sig ustawia, zalezy nie
tylko od kata b i swiatlosci zrodel (L i l), ale tez od ich odleglosci (D i d) od foto-
receptorow zwierzecia (por.rys. 2 oraz Przypis 1*).

* Przypisy znajdujg sig na koncu pracy.
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Rys.4. Typowa trajektoria ruchu swiatfolubnego zwierzecia pod
wplywem foto—tropo—elazji II typu w obecnosci dwdch zrédel $wiatla
o jednakowym natezeniu i odleglosci katowej b; € — kat decyzji
(wg VIAUDa [179], zmienione).

Rys. 5. Teoretyczne trasy zwierzgcia dodatnio foto—tropo—elatycznego
w obecnosci dwoch punktowych zZrédel swiatla o niejednakowym nate-
zeniu (L czterokrotnie jasniejsze od !) w zaleznosci od rozmych
punktéw startu (wg LUDWIGa 113], zmienione). Strzatka zaznaczomno
trajektorie biegnaca wzdluz symetrycznej réwnowagi oswietlen.

3) Pod wplywem dwoch rownolegtych wigzek swiatla nawet
o réznych strumieniach éwietlnych [135], przecinajacych sie pod dowolnym kgtem — tra-
sa ruchu foto-tropo-elatycznego bedzie przybierala przebieg prostoliniowy (rys. 6).
Poczatkowy jej odcinek moze byé krzywoliniowy, jesli zwierze poczatkowo nie byto
symetrycznie oswietlone przez oba swiatla. Promien krzywizny tego odcinka toru ruchu
zalezy od sily reakcji taktycznej czyli od predkosci katowej i od predkosci liniowej
(kinezy podstawowej) zwierzecia.
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Rys. 6. Teoretyczne trasy zwierzecia dodatnio foto—tropo—elatycznego
w skrzyzowanych pod katem prostym dwoch wigzkach rownoleglego
swiatla o jednakowym natezeniu w zaleznosci od wyjsciowego polo-
zenia zwierzecia (1, 2) oraz wartosci sily obrotowej (tj. predkosci
kgtowej) — przy tej samej predkosci liniowej (2, 3) (wg BLUMa [22],
zmienione).

Mozna by wiec sadzi¢, e 1° foto-elatyczny wybér dwoch swiatel przez po-
pulacje bedzie tym samym, co suma takich wyboréw przez skladajgce sig na
nig osobniki oraz, ze 2° taki wybor dokonujgcy sie w labiryncie typu Y czy T
powinien dawac tylko jeden skutek, a to mianowicie taki, ze przy minimalnej
dostrzeganej przez badane zwierzeta roznicy natgzen obu swiatel wszyst-
kie powinny isc¢ do jasniejszego i zbiera¢ sig w odpowiednim ramieniu
labiryntu. Na rys. 7 przedstawiono schemat uzywanego w przewazajacej liczbie
naszych doswiadczen labiryntu Y o kacie rozwarcia ramion (5) 30°. Jak wida¢
z wrysowanego rownolegloboku sit dzialania obu swiatet — przy zalozeniu, ze
uzyto wiazek rownoleglych — juz przy dwukrotnej réznicy strumieni swietlnych
mozna oczekiwac, ze kazdy owad, o ile w mechaniczny sposob podlegalby
regule rownolegtoboku, powinien trafi¢c do ramienia jasniejszego.

Doswiadczenia wykonane w takim labiryncie na populacjach owadéw za-
przeczyly tym oczekiwaniom. Proporcja owadéw wybierajacych w labiryncie
jedno ze swiatel zalezy od jego wzglednego natgzenia w sposob ciggly. Przy
roznych swiatlach nie ma wigc wyboru "wszystko albo nic”,
chociaz oczywiscie owady zbierajg sie po polowie w ramionach oswietlonych
jednakowymi Swiatlami.
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Rys. 7. Teoretyczna orien-
tacja dodatnio foto—tropo-
taktycznego owada w labi-

—S ryncie Y pod wplywem dwoch
swiatel o natgzeniach [ =1
P i L=2, zgodnie z regulg

rownolegloboku.
Objasnienia w tekscie.

Te rozbieznosci wynikéw z oczekiwaniami wywodzg siq zapewne z kilku
zrédet. Co waine, pewne podstawowe przyczyny ujawniajs sig natychmiast
przy dokladniejszym poréwnaniu warunkéw eksperymentowania na owadach
w labiryncie z tymi, ktére panujg w czasie doswiadczen dotyczacych zacho-
wania sie osobnikéw wobec dwdch swiatel bez ograniczen toru ruchu. Oto one.

1) W ogromnej wigkszoéci tego typu prac labiryntowych (nie wylaczajac na-
szych) uzyte swiatla mialy charakter dos¢ rozbieznych wiazek — czasem wrgcz
pochodzacych bezposrednio z zarowek. Nigdy zas nie byly to wiazki dokladnie
réwnolegle: chodzilo bowiem o stosunkowo duze srednice ich przekroju, do-
chodzace do 50 mm, czego nie mozna jeszcze otrzymac z lasera. To zas kaze
sie powaznie liczy¢ z krzywoliniowoscia toru ruchu osobnikow zilustrowans
na rys. 5.

2) W czasie eksperymentu owad wchodzi pod wplywem foto-tropo-elazji
z przedsionka (P) przez szczeling migdzy przegrodami (S). Pomimo tego wszak-
ze, iz ma ona z zalozenia sluzy¢ temu, by owady w momencie startu byly pod-
dane symetrycznemu dzialaniu obu swiatel, postulat ten rzadko jest scisle
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spelniony. Szczelina ta musi bowiem jednoczesnie posiadaé¢ odpowiednio duzg
szerokos¢, aby sporej grupie owadoéw (kilkudziesieciu do kilkuset) umozliwié
tatwe i szybkie przedostanie sig przez nig. To zas pociaga za soba konsek-
wencje, ze jedne owady startuja nieco blizej lewej krawedzi szczeliny, inne
— blizej prawej. Wplyw takich roznic znamy z tegoz rys. 5.

3) Do tego trzeba doda¢ nieuniknione fluktuacje zorientowania dlugiej osi
ciala réznych osobnikow w tym miejscu startowym, po minigciu szczeliny.
To, jak juz wiemy, prowadzi do przebiegu zwierzat po roznych torach — nawet
pod wplywem idealnie rownoleglych wiazek swiatla (rys. 6).

4) Predkosci liniowe ruchu owadow roznia si¢ miedzy sobs. Wiadomo o tym
chotby stad, ze czesc¢ z nich posuwa sie po dnie labiryntu, czesc zas leci.
Rozni sig tez predkosé¢ katowa poszczegélnych owadow. Wiadomo bowiem, ze
sifa reakcji taktycznej (obrotowej) zalezy od aktualnie pobudzonych ommatididw
(76, 112] (rys. 8). Stwierdzilismy juz zas, ze trzeba sig powaznie liczyé
z mozliwosciag roznic zorientowania owadow po przejsciu za szczeling.

Rys. 8. Schematyczny przekrdj glowy owada w plaszczyznie grzbieto—
brzusznej. Zakropkowano ptaty wzrokowe, skosnie w lewo zakreskowa-
no ciafo srodkowe, w prawo —most, zas w kratke ciala brzuszne mdzgu.

Pary liter wskazujg ommatidia pobudzone wigzkami $wiatla przeci-
najgcymi sig pod katem prostym. Liczby okreslajg wzglgdng wartosé
"obrotowej efektywnosci” ommatidiow prawego oka w stosu: n o
rownoimiennych z drugiego oka gnojki, Eristalis tenax (wg DOLLEYa
i WIERDY [76]), natomiast strzatki ukazuja roznice wartosci i kierunku
wektorow tej efektywnosci wywotanej jednostronnym oswictleniem po
obu stronach linii dwuocznej fiksacji (f) owada (wg LUDTKE [112],
zmienione).
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5) Do tej listy mozna oczywiscie doda¢ niezmiernie prawdopodobne indywi-
dualne roznice — majgce przy tym byé moze charakter réznic "chwilowych”
— w sile, a nawet znaku, tak reakcji taktycznej (obrotowej), jak i kinetycznej
(ruchu postepowego) poszczegolnych osobnikow.

Zmiany takie moga wystepowac zarowno wspofczesnie u réznych osob-
nikéw populacji, jak i w czasie u poszczegilnych indywiduow [5, 20, 41, 84,
103, 109, 116, 123, 136, 152, 160]. Wielokrotnie opisywano u roznych zwierzat krotko-
terminowa wielofazowosé (czyli czesta zmiane znaku) foto-taksji u poszczegdlnych
osobnikéw [88, 151, 154, 179]. Znane sa tez dorazne zmiany reakcji fotokinetycznych
lub fototaktycznych pod wplywem bodzcow dotykowych [198, 199]. Ich zrédtem w do-
swiadczeniach na populacjach owadéw moga oczywiscie byc same osobniki badane.

To wszystko prowadzi do tego, ze obecnie dalecy jestesmy jeszcze od tego,
by méc przewidzie¢ zachowanie sie foto-tropo-taktyczne owada w labiryncie Y
czy T na podstawie znajomosci budowy tego labiryntu, warunkéw jego oswietle-
nia i zasadniczego sposobu reagowania na swiatlo tego gatunku zwierzat,
nawet w regulowanych, stalych warunkach. To zas, co do niedawna mozna
bylo z cala pewnoscig twierdzi¢ o tego rodzaju wyborze, mozna by strescic
lapidarnie w sposob nastepujgcy: z dwoch promieniowan o jednakowym skia-
dzie widmowym swiattolubne owady wybieraja na drodze foto-tropo-elazji za-
zwyczaj jasniejsze. W odniesieniu zas do populacji mozna odniesc stowa
MAZOCHINa—PORSZNIAKOWa [121]:"Im jasniejsze zrodlo swiatla, tym wigce]
owadow do niego sig zlatuje”.

Na tak ogolnikowej informacji nie mozna bylo oczywiscie oprzec zadnej
analizy danych eksperymentalnych dotyczacych wplywu odcienia barwnego
(inaczej: tonu barwy [200] lub jakosci chromatycznej) na grupowy wybér
Swiatel monochromatycznych. Mimo to wszakze specjalne badania nad za-
leznoscia wyboru swiatel od ich wzglednego natezenia byly dotychczas po-
dejmowane bardzo rzadko, chociaz — jak zobaczymy — wyniki ich wcale nie
byly jednoznaczne i nie dawaly podstaw do uwazania problemu za rozwigzany.

2. Zaleznosé grupowego wyboru przez owady Swiatet
w labiryncie Y od stosunku ich natgzen

Bodaj ze pierwszym, ktory szukat matematycznego, ilosciowego opisu zaleznosci
proporcji owadow wybierajacych w labiryncie jedno z dwdch swiatel od jego wzglgdnego
natezenia byt BERTHOLF [18]. Tego rodzaju doswiadczalna analiza poprzedzit on
prace nad reakcjami pszczoly miodonosnej, Apis mellifera L. na Swiatta barwne.
Do prostokatnej kamery (65.25.4 cm) z dwiema nieznacznie rozbieznymi wigzkami
$wiatla przecinajacymi sig pod katem ok. 17°* wpuszczal on jednorazowo pol0 owadéw.
W kazdych warunkach oswietlenia powtarzal na nich te procedurg ok.15 razy. Jedno
ze swiatel, wzorcowe, dawalo na wejsciu do owego "labiryntu” natgzenie oswietlenia*

* Wartosci obliczone na podstawie danych z pracy BERTHOLFa [18].
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ok. 85—90 lukséw*. Chodzito wigc o widzenie fotoptyczne (fotopowe) [23, 200].
RERTHOLF doszedt do wniosku, ze stosunck (R) liczby owadow przycigganych przez
swiatto o zmienianym wzglgdnym natgzeniu (I) do liczby owadéw dokonujacych wyboru
Swiatla wzorcowego (tzn. o zawsze jednakowym bezwzglednym natgzeniu) — spelnia
warunki funkeji

logR = m logl + b, (1)

(gdzie I = e/egrand, € — wartos¢ bezwzglgdnego natezenia oswietlenia uzyskiwanego
ze Swiatla zoienianego, egrand — natezenie oswietlenia ze Swiatla wzorcowego, m i b

sa stafyii wspolezynnikami). Gdy zas$ zamiast R zastosowaé¢ — naszym zdaniem wy-
gounicjszg ze statystycznych wzglgdow — miarg proporcji (P) owadéw wybierajacych
Swiatlto zmieniane, najlezpiecznicjsze wyvalo ~ig nam [57] potraktowanic tej poszu=

Kiwanej zaleznodei

P=f(D (2)
jako paraboli.

W pracy na wywilzni vel wywilzance owocowej, Drosophila melanogaster L., BER-
THOLF otrzymal [19] liniowa zaleznosé¢ proporcji wyboru (P) biatego swiatla — zmie-
nianego w granicach od 1 Ix do 320 Ix — od logarytmu stosunku jego natezenia do na-
tgzenia stalego Swiatla; (te ostatnie byly tu monochromatyczne). (Doswiadczenia
prowadzil tym razem w labiryncie Y o dlugosci ok. 10 cm i o kacie b migdzy swiatlami
ok. 239 jak mozna obliczy¢ z rysunku. Testy powtarzal 4—8-krotnie na populacjach
50 do 100 much. Analizowat tylko ok. 2/3 wszystkich owadéw wpuszczanych do labi-
ryntu, te mianowicie, ktore dokonaly wyboru migdzy swiatlami w okreslonym czasie.
Te ich liczbe przyjmowat za 100% do obliczania proporcji, P).

Gdy zastosowac ten sam rodzaj obliczenia do wspomnianych poprzednio wynikow
BERTHOLFa [18] na pszczole, okazuja sie zblizone. Jedne i drugie mozna by opisaé
wzorem

P =k logl + c, (3)

stanowiacym szczegdlng postac poszukiwanej zaleznosci (2). Rozne sg tylko parametry
k oraz c.

Wzor ten potwierdzaja rowniez przeliczone na proporcje i potraktowane fgcznie dla
obu pici wyniki CAMERONa [39] z badan na muchach domowych, Musca domestica, jak
to widac na rys. 9; (wzgledne natgzenie Swiatla zmienianego zostalo zlogarytmowane).
Autor ten stosowal labirynt Y wmontowany w kamere typu BERTHOLFa [18] w seriach
doswiadczen na muchach jednej plci, przy czym swiatlo wzorcowe - jak mozna obliczy¢ -
dawalo natezenie oswietlenia ok. 147 Ix; byly to wiec rowniez fotoptyczne warunki
widzenia. W jednym tescie przeprowadzal on po 10 biegow z wyborem na 20 poje -
dynczych osobnikach. W obliczeniach uwzgledniat tylko muchy dokonujace wy-
boru wszystkie 10 razy. Dla kazdej pary swiatel doswiadczenie powtarzal 2 —6 razy na
roznych grupach much.

Wobec takiej roznorodnosci wynikéw podjeliSmy w naszej pracowni badania w labi-
ryncie Y (rys. 7) o kacie rozwarcia (b) 30° ramion dlugich na 40 cm, na tymze gatunku,
Musca domestica. Uzyte owady ze szczepowej populacji zamknigtej pochodzily z tzw.
szczepu "moskiewskiego” otrzymanego z Panstwowego Zakladu Higieny w Warszawie.
Hodowane byly w kamerze z automatycznie regulowanym dobowym cyklem sztucznego
oswietlenia o wyréwnanej, 16-godzinnej dlugosci dnia. Przed eksperymentami — prowa-
dzonymi w ciemni optycznej — muchy byly przez godzing adaptowane do ciemnosci.

* W naszej poprzedniej pracy [57] omytkowo wydrukowano 0,85 Ix.
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Rys. 9. Péllogarytmiczny wykres zaleznosci proporcji (P) owadow
wybierajacych w labiryncie Y jedno z dwoch swiate! od jego wzglgdne-
go natgzenia (/); odcinkami pionowymi zaznaczono blad standardowy
proporcji.

Linia ciagta — wyniki BERTHOLFa [18] na pszczole; linia kresko-
wana — jego [19] wyniki na wywilzni owocowej; linia kropkowana —
wyniki CAMERONa [39] na musze domowej (opracowanie wilasne).

StosowaliSmy nieco rozbiezne wiazki bialego swiatla, bez nadfioletu i podczerwieni.
W grupowych doswiadczeniach na mieszanych populacjach obu plci otrzyma-
li$my poczatkowo [57] wyniki zblizone do BERTHOLFa [18] na pszczolach. Sugerowaly
one, ze przy natgzeniu swiatla wzorcowego 147 Ix (dobranego do wartosci stosowanej
przez CAMERONa [39]) paraboliczna krzywa zaleznosci proporcji wyboru swiatla zmie-
nianego od jego wzglednego natezenia rosla bardziej stromo niz przy natezeniu dwu-
krotnie wyzszym. W tym ostatnim przypadku mozna bylo sadzi¢, ze zmierza ona do
asymptoty. Zdawaly sie to potwierdzaé¢ rowniez nasze wyniki [111] otrzymane w toku
rozszerzania dawniejszych badah [63] na plujce migsnej, Calliphora erythrocephala
przy czterokrotnie silniejszym swietle wzorcowym (tj. 900 Ix). Te muchy, hodowane
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w naszej pracowni w identycznych do tamtych warunkach, pochodzily z wyjsciowe
dzikiej populacji zfowionej w Warszawie. Warunki eksperymentowania na nich byly takie
same, jak na musze domowej.

7. powodu tych rozbieznosci stalo sig konieczne przeprowadzenie eksperymentéw
krzyzowych w skrajnych warunkach oswietlenia — tj. przy najwiekszej osiggalnej w na-
szej pracowni intensywnosci swiatla wzorcowego (28800 Ix) i jej wartosci minimalne;j
czyli przy jednym ramieniu labiryntu ciemnym (ti. 0 Ix).

W ten sposéb uzupelniono doswiadczenia na Calliphora. Dodatkowo przeprowadzono
na niej inne serie dodwiadczen ze Swiatlami wzorcowymi o natezeniach stanowigcych
wielokrotnosci lub podwielokrotnosci wartosci 112,5 Ix — zblizonej do zastosowanej
przez CAMERONa [39] — a mianowicie: 14 Ix, 225 Ix, 14400 Ix i uzupelnienie serii
900 Ix [59]. Takie doswiadczenia — z wyjatkiem serii 14400 Ix — przeprowadzilismy
rowniez (nieopubl.) na musze domowej, Musca domestica.

Warunki naszych eksperymentéw labiryntowych mozna podzieli¢ na trzy
grupy czynnikow: 1) stalych, 2) zmiennych nie kontrolowanych oraz 3) zmien-
nych lecz kontrolowanych. Méwiac o czynnikach "zmiennych” stale mamy na
uwadze warunki, ktére byly rozne w réznych doswiadczeniach (biegach). Pod-
czas kazdego testu warunki byly w miare mozliwosci niezmienne.

Do statych warunkdw we wszystkich naszych eksperymentach
labiryntowych prowadzonych w ciggu 5 lat nalezaly: pora dnia, w ktorej prze-
prowadzano doswiadczenia oraz zorientowanie labiryntu wzgledem stron swiata
(w tym samym pomieszczeniu laboratoryjnym). W dyskutowanych teraz wynikach
uzywano rowniez tego samego, omoéwionego wyzej labiryntu.

Jak tez juz zaznaczono, uzywane do testow osobniki Musca domestica po-
chodzily zawsze z tej samej szczepowej populacji zamknigtej. Byly one zawsze
karmione wedlug tej samej diety — przy czym pokarm byl zwasze dostepny bez
ograniczen, podobnie jak woda. Te okolicznosci mogg mie¢ stabilizujgce zna-
czenie dla wynikow otrzymywanych w doswiadczeniach. Znak reakcji fototak-
tycznej moze bowiem zaleze¢ od czynnikow dziedzicznych i od warunkéw wy-
chowu owadow [10, 90, 91, 125]. Wiadomo réwniez, ze reakcje fotyczne owadow
zalezg od pobudzenia osobnikow, ich stanu fizjologicznego — w tym takze od
nasycenia pokarmowego. Stwierdzono rowniez wplyw diety pokarmowej [10]).

Wobec stosunkowo licznych populacji much testowanych jednorazowo w na-
szych eksperymentach, stosunek ilosciowy obu plci w kazdym doswiadczeniu
byl losowy, tj. bliski 1:1. To rowniez jest wazne. Wiadomo bowiem z badan
CAMERONa [39], ze reakcje fototaktyczne u obu plci much réznia sie nieco.

Rézne w sposob niesystematyczny, nie kontrolowane
(tj. nie we wszvstkich dodwiadczeniach mierzone) byly parametry warunkéw mikro-
klimatycznych panujacych w pracowni.

Temperatura powietrza w roznych dniach roznila sig w waskich granicach — od 22°
do 24°C. Mozna mieé¢ nadzieje, ze wplyw tej roznicy na reakcje fototaktyczne, znany
u wielu much [3], nie zdolat sig ujawni¢. Wilgotnosé wzgledna powietrza (mierzona
higrometrem wielowlosowym) wahala siq w duzo szerszych granicach, od 47% do 67%,
za$ cisnienie atmosferyczne — od 745 do 757 mm Hg. Z tego za$ wynika, ze zmienna
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byta, zwigzana z nimi w sposéb funkcjonalny, prgznosé¢ pary wodnej w powietrzu —
wazny czynnik ekologiczny [9, 160].

Do warunkow zmiennych lecz kontrolowanych
nalezaly czynniki badane — natezenia Swiatel i gatunki much (w dalszych
doswiadczeniach, o ktérych bedzie mowa pézniej — takze typ labiryntu) — oraz
wiek much i faza Ksigzyca.

Analiza wyboru przez muchy w labiryncie Y swiatet w zaleznosci od ich
wzglednych natezen (z pominigciem ewentualnego wplywu wieku much i faz
Ksigzyca) doprowadzila nas do wykrycia nastepujacych prawidfowosci. Dotycza
one zaréwno Musca domestica (Muscidae), jak i odleglych od niej pod wzgledem
systematycznym przedstawicieli Diptera—~Cyclorrhapha, z rodziny Calliphoridae:
Calliphora erythrocephala i (badanej fragmentarycznie) Protophormia terrae—

-novae.

Niezaleznie od nategzenia Swiatfa wzorcowego
(egtand > 14 Ix) i sumy obu swiatel, w pewnym przedziale wzglednej intensyw-
no$ci Swiatla zmiennego miedzy wartodciami krytycznymi (/ypyy ,in oraz
I'irvt maks) Proporcja much wybierajacych swiatlo
zalezy od logarytmu wzglednego jego nategze-
nia — w przyblizeniu wedtug wzoru (3) (gdzie k i ¢ sag stalymi wspélczyn-
nikami, specyficznymi dla danego gatunku owadéw, w tym samym typie labiryntu
i w jednakowych warunkach do$wiadczalnych). Poza tym przedzia-
tem nategzen stwierdzono staty wybor swiatetl,
niezalezny juz od ich natezen. W pierwszym wiec przyblizeniu caly obraz wy-
boru przez muchy w labiryncie Y swiatel w zaleznosci od logarytmu ich wzgled-
nych natezen mozna wyrazic [59] linia tamana (kreskowana na rys. 10).

Proporcjonalnodé¢ wyboru swiatet do ich na-
tezen zalezy od gatunku owadow — wprzypadku na-
szych badan: od gatunku much. Przejawia sig to w dwojaki sposob. Jak wida¢
z rys. 10 a i b, rozne sa 1) wartosci P ks i Ppnin» Oraz 2) krytyczne na-
tezenia.

Interesujace, ze w przedziale proporcjonalnej zaleznosci P od log/, mieszczacym
sie w granicach specyficznych gatunkowo natgzen krytycznych, dolnego U/ kryt min)
i gornego ( kryt maks) — u Musca 1/16 < I < 16, zas u Calliphora 1/128 <1<128 —
zaleznos¢ ta przypomina prawo WEBERa—~FECHNERa w jego postaci [200].

W=KInl+ C, (3a)
(gdzie W — intensywnosc¢ wrazenia odpowiadajaca bodzcowi o natgzeniu /). Odnosi sig
ono do wyboru podwodjnego réznych rodzajow bodzcow jednoczesnie porownywanych
przez organizmy. Oto WRIGHT [193] stwierdzit, ze sposrod liczby wszystkich wywilzni
badanej grupy (N) liczbe osobnikow (n) Drosophila wybierajacych w olfaktometrze
atraktant chemiczny o stezeniu C — w porownaniu z wybierajacymi jego stgzenie pro-
gowe (oznaczone przez C,) — okresla wzor

nzalna2-No]os('g’;), (3b,
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(gdzie a, i a9 sa wspdlczynnikami, ktére w danych warunkach doswiadczalnych mozna
uwazaé za stafe, a wigc wolno przyjac, ze

a]. ag = const. = k;
n/N to oczywiscie proporcja (P) owadow wybierajgcych stezenie zmieniane, badane;
zas C/C, to nic innego, jak wzgledne natgzenie sily zmienianego “odzca wobec stan-
dardowego (czyli I); zatem wzor (3b) wolno przedstawi¢ w znanej juz mam postaci (3).

Wybér zmienianego éwiatla, sfabszego od jego dolnego krytycznego wzgled-
nego natezenia (I € Ikpyt min', zdawal sie w naszych wynikach osiagac plateau
wartosci minimalnej (Ppin). U plujki migsnej na przyklad nie widac istotnej
statystycznie roznicy miedzy wyborem sSwiatel o natgzeniach wzglednych (/)
rowayeh 1/128, 1/512 ani 1/2048 (tj. o bezwzglednych natgzeniach, e, 225 lx,
56 Ix i 14 lx, przy standardzie egtand = 28800 Ix), a takze ciemnego ramienia
(tj. 0 Ix). Podobnie jest u muchy domowej.

Symetrycznie — w stosowanych przez nas warunkach dodwiadczalnych wybor
swiatel poczawszy od gérnego krytycznego wzglednego natezenia (7 >/ kryt tke)
az po najsilniejsze rozporzgdzalne w pracowni (e = 28800 Ix) osiagal wartos¢
maksymalng (P 1), réwniez w postaci plateas. Przy tym Ppaks =1— P in.

Te sama wartos¢ maksymalng otrzymalismy dla swiatla zmienianego o réz-
nych natgzeniach bezwzglednych e > 1 Ix, przeciwstawianego ciemnemu ramie-
niu labiryntu (czyli egyand = 0 Ix). Niestety, ze wzgledu na mozliwodci pomia-
rowe pracowni nie moglismy zbada¢ progu reakcji foto—elatycznej (epr), ktory
ani u Musca, ani tez u Calliphoridae nie jest znany. Z tego samego powodu
nie zbadano u much w warunkach o$wietlen skotoptycznych — w poblizu 0 Ix —
tzw. przez autoréw francuskich [por. 122] stopy reakcji. Terminem
tym okresla sie proporcje zwierzat wybierajacych oswietlone ramie labiryntu,
zdy drugie ramie jest ciemne.

Jest prawdopodobne, ze — jesli przez ey oznaczymy bezwzgledna wartos¢
natgzenia o$wietlenia w ramieniu jasnym, przy ktorej stopa reakcji osiaga war-
tos¢ maksymalna, Ppakg — to w obszarze epr < e < ey charakter zaleznosci

P = f(e) (4)

bgdzie mial przebieg krzywoliniowy (linia kropkowana na rys. 11), gdy zamiast
e uzyjemy logarytmu natezenia oswietlenia:

P = f(loge) (4a)

Wprawdzie bowiem DUFAY [78] w takiej sytuacji znalaz¥ u nocnych motyli, séwek
(Noctuidae) — rolnicy tasiemki (Agrotis s. Triphaena pronuba) i oglodanki krokiewki
(Phlogophora meticulosa) — liniowy wzrost stopy reakeji w zaleznosci od logarytmu
bezwzglgdnego natezenia oswietlenia (naznaczony linia przerywana na rys. 11; przy
czym dla Triphaena ep = 0,02:10-3 lx, dla Phlogophora zas epr = 0,04+10—3 Ix).
Trudno jednak zrozumie¢ nagle, dramatyczne zalamanie siq tej linii po osiggnigciu
przez e wartosci e;. Spodziewaé sig nalezy raczej przebiegu zaleznosci (4a) takiego,
jaki otrzymali BROWN i HALL [33] na Drosophila melanogaster (por. rys. 11 — linia
kropkowana). (Dawali oni po 3—4 razy do wyboru 30 osobnikom wywilzni ciemne i os-
wietlone ramig labiryntu. Eksperyment ten powtarzali 4-krotnie, by otrzymac wyniki
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z 400—500 wyborow). Uzyskana krzywq zaleznosci (4a) okreslili sami jako gorng pofowy
zapewne sigmoidalnej krzywej. Jej przebieg przypomina wykres funkcji

P a"]hge (4b)

(gdzie e jest oczywiscie, jak wszgdzie w tym kontekscie, wielkoscig bezwzglednego
natezenia oswietlenia, nie za$ podstawa logarytméw naturalnych, n jest niewielka
nieparzysta liczba naturalna wigksza od 1 (np. 3 lub 5), zas a — wspdlczynnikiem
proporcjonalnosci). W tym przypadku wartos¢ e oszacowano na ok. 1,1.1077Ix
(w oryginale, 10—4 f.c. czyli stoposwiec), zas ey = 10,76 Ix (tj. 1,0 f.c.).

Jak stwierdzilismy w badaniach na plujkach, a takze w probach na musze
domowej ze s$wiatlami monochromatycznymi przeciwstawianymi w labiryncie
ramieniu ciemnemu, maksymalna stopa reakcji jest zawsze rowna proporcji
wyboru swiatla jasniejszego przy lostatecznie duzej roznicy natezen przeciw-
stawianych swiatel (tj. gdy Py o I'kryt maks) i nie zalezy od dlugosci
fali (A). (Na Calliphora stosowano swiatla o A 478 nm, 535 nm i 695 nm; na
Musca zas — 478 nm). Jak wykazaly doswiadczenia na Calliphora, wybdr $wia-
tel monochromatycznych w tych warunkach nie zalezy tez od uprzedniej adap-
tacji much do ciemnosci lub tez do $wiatla barwnego (pomaraiczowego, zielo-
nozéltego albo niebieskiego).

Nasze eksperymenty z bodzcami wzrokowymi w labiryncie Y — a wigc dotyczace juz
nie elazji lecz tzw. agogii (od gr. ) &ywyr, agogé — kierowanie [47, 53b))
daly wynik analogiczny. Muchy domowe wybierajg w takiej samej proporcji, Ppaks,
ramig labiryntu oswietlone migoczacym 10 razy na sekunde swiatlem biatym (o natezeniu
14400 Ix). Wiadomo zas, ze przerywane swiatlo wywiera silniejszy wplyw elatyczny od
swiatla cigglego [72, 73, 80, 81, 86, 88, 94, 117, 132, 149, 162, 190, 191, 192].
(Reakcje obrotows, agogie, na taki bodziec wzrokowy zaproponowalismy nazywac
marmaro—agogia, od gr. UOPWEPEOC, marmareos — migotliwv [47, 53b]).

Z biologicznego punktu widzenia, jak wspomnielismy, nie do przyjecia wy-
daje sig traktowanie zaleznosci stopy reakcji foto—tropo—elatycznej od loga-
rytmu natezenia oswietlenia w jasnym ramieniu labiryntu Y jako linii tamanej
(rys. 11, linia kreskowana i ciggla). Podobnie wykresy zaleznosdci (2
wartosci P od logl, przedstawione linig kreskowang na rys. 10
w postaci linii famanej w punktach osobliwych (przy odcigtych I'kryt), nie sg
zadawalajgce. Nalezy raczej sadzi¢, ze statystyczne zjawiska lezace u podstaw
reprezentowanej przez nie zaleznosci majq taki charakter, iz sugerowa -
tyby wygladzenie tych wykresow w postac sigmoidalng -
jak to uwzgledniono linia ciagla na rys. 10. (Dodajmy, ze rys. 10a powstal
w oparciu o 65 biegéw ok. 5000 osobnikéw Musca, zas rys. 10b — 120 biegow
ok. 6500 osobnikow Calliphora oraz 12 biegow ok. 800 osobnikow Protophormia).

Tak wygladzone wykresy na rys. 10 przypominajg zaleznosé¢ wyboru przez
wywilznie owocowa swiatel monochromatycznych od ich natgzen wykryta przez
WEHNERa i SCHUMPERLIego [185). Zdradzaja zas zbyt daleko idgce podo-
bienstwo do dytrybuanty rozktadu normalnego [139b], by ono bylo czysto przy-
padkowe.
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Rys. 11. Hipotetyczny wykres tzw. stopy reakcji foto—elatycznej
owadow w labiryncie Y (tzn. gdy jedno ramig jest ciemne, w drugim
zas panuje natgzenie oswietlenia e). Linia kreskowana — wg DUFAYa
(78], kropkowana — wg BROWNa i HALLa |33].
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Rys. 12. Schematyczny przekrdj p:zez a) maly labirynt Y AUTORA
oraz b) labirynt T ZABLOCKIE] [194, 195].

Mozliwe, ze owo wygladzenie, tak jak wysoka wartos¢ P i, w naszych doswiadcze-
niach na musze domowej — odmienna od uzyskanej przez CAMERONa [39] (choé seria
Z egpand = 147 Ix byla analogiczna do przeprowadzonej przez niego) — wiaze sie cho-
ciaz czesciowo z faktem, ze w naszych eksperymentach zliczaliSmy wybor niemal
wszystkich wpuszczonych do labiryntu much, i to dokonany w ciggu kilkugodzinnego
doswiadczenia, natomiast w testach BERTHOLFa [18, 19], a zwlaszcza CAMERONa
[39] do analizy wykorzystano tylko wyniki uzyskane w krétkim czasie na owadach
stanowiacych frakcje najbardziej reaktywnych foto—elatycznie. Nasze testy na Musca
trwaly na ogél ok. 4 godziny; na Calliphora zas — ok. 2,5 godzin. Diugotrwalosc ta
miala wszakze zapobiec zakioceniom wynikow wyniklym z ewentualnej proporcjonal-
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nosci okresu latencji reakcji foto—elatycznej do natezenia o$wietlenia [por. 42].
Chodzilo nam tez o uchwycenie dynamiki reakcji w catej populacji owadéw, a nie tylko
ich wyselekcjonowanej frakcji.

Na dyskutowana tu roznice wynikow mogt tez mie¢ wplyw tzw. efekt grupy, na ktory
zwrocil uwage MEDIONI [122]. Chodzi tu o do$wiadczenia szkoly GRASSK go [87] wska-
zujace, ze szarancze w grupie ponad 50 osobnikéw zachowujg sie inaczej niz osobniki
pojedyncze: podjecie ruchu przez jedne pobudza do niego inne, nieruchome. Nasuwa sie
jednak zasadnicza watpliwosc, czy mozna te spostrzezenia przenosic¢ na owady samotne,
jakimi sa badane gatunki muchéwek. Nie mozna natomiast wykluczyc istotnego zna-
czenia mozliwosci wplywania jednych osobnikéw na reakcje fototaktyczng innych
poprzez ich wzajemne dotykanie — o czym juz byla mowa.

3. Wplyw eksperymentalnych warunkow

Esowaty przebieg krzywej P =f(lgl) wynika naj-
prawdopodobniej z kilku przyczyn o charakterze statys-
tycznym. Analogiczng krzywa uzyskali ostatnio DAW i PEARLMAN [67]
jako ilustracje wyboru podwojnego przez koty barwnych swiatet o zmienianym
ich wzajemnym natezeniu. Tutaj, podobnie jak w niektorych cytowanych po-
przednio pracach [18, 39], proporcje czesciowo odnosily sie do réznych osob-
nikow, a czesciowo do roznych, kolejnych biegow. Sag to wige dwa
zrodta zmiennosci, jak widaé¢ dziatajace w zasadzie w tym sa-
mym kierunku, skoro daly podobny rezultat do uzyskanego przez nas w niewielu
jednorazowycli biegach wielu osobnikéw.

Te nasze doswiadczenia pozwalaja przypuszczac, ze roznice mig-
dzy reaktywnoscia foto—elatyczna —a zatem fototaktycz-
na i fotokinetycznag — osobnikow moga miec
charakter chwilowy.

Na podstawie tego przyjeliSmy dla celu opracowania statystycznego obserwowanej
charakterystyki wyboru podwoéjnego $wiate! w labiryncie pewne formalne, modelowe
zalozenia, majace zastgpi¢ rzeczywiste stosunki. (Te ostatnie sa jak wiemy bardziej
zfozone. "ystarczy przypomnie¢ zaleznosc wybora od predkosci katowej owada i jego
predkosci liniowej — a wigc tym samym od jego polozenia w chwili startu — dalej zas
stan fizjologiczny owadéw. o tego zagadnienia wrocimy jeszcze dalej, podobnie jak
do sprawy wplywu ubocznych czynnikow zewnetrznych oraz znaczenia architektoniki
labirynta). Oto przyjete zalozenia. ‘

1° Kazdy owad, ktérego pobudzenie foto—tropo—elatyczne osiggnelo wartosé¢ pro-
gowa i ktory rozréznia natezenia obu Swiatel, idzie do jasniejszego ramienia labiryntu
(por. rys. 7).

2° Dadane owady sa chwilowo zréznicowane zgodnie z rozkladem normalnym
wedlug progu ich aktualnej wrazliwosci roznicowej na logarytm stosunku natezen po-
réwnywanych $wiatel — analogicznie jak przypuszczalnie [132] wsréd ommatidiéw oka
zfozonego owada ma miejsce normalny rozklad ich wrazliwosci zgodnej z prawem
TEPFRa—FECHNFERa (tj. proporcjonalnej do logarytmu porownywanych w czasie
Swiatet).
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Dlatego tez przy danych natezeniach swiatel obok tych osobnikéw, ktdre juz beda
reagowaly wyborem, znajda sie inne — stanowiace reszte populacji — z réznych wzgle-
dow niereaktywne. Wsrod tych ostatnich znajda sie osobniki badz to 1) nie reagujace
foto—elatycznie i mogace trafiac przypadkowo do ramion labiryntu dzieki bezkierunko-
wym kinezom, 2) badz tez kierujace sig do swiatla lecz jeszcze nie zdolne do roz-
roznienia natezen Swiatel, ewentualnie tez 3) inne, nie reagujace wskutek jakichs
cech labiryntu tak, jak mozna by oczekiwac wedlug pierwszego zalozenia.

3° Owady okreslone wyzej mianem "niereaktywnych” wybieraja kazde z ramioa
labiryntu losowo z prawdopodobienstwem Y%, wchodzac do nich dzieki foto-elazji bez
rozrozniania swiatel, albo nawet dzigki samej fotokinezie. W tym ostatnim przypadku,
czesc oczywiscie trafi do przedsionka labiryntu, ktory wszak jest trojdzielny. Jednakze
do obliczen jest wykorzystywana tylko populacja much schwytana w obu ramionach,
ktére mozna by nazwac "eksperymentalnymi”.

Gdy wzglgdne natezenie swiatla zmienianego jest minimalne (tj. / < [kryt min) —
wowczas podpopulacja owadéw nie reagujacych na roznice oswietlen ramion labiryntu
wedlug pierwszego zalozenia ma liczebnos¢ a i do ciemnego ramienia idzie oczywiscie
a/2 osobnikéw. Ta liczba stanowi znana nam z wynikow eksperymentalnych (rys. 10)

proporcje Ppin osobnikéw schwytanych w ramieniu nie o$wietlonym lub oswietlonym
sfabo.

W oparciu o te dwa zalozenia i punkt trzeci stanowiacy ich nastepstwo mozna wy-
prowadzi¢ funkcje (4¢) opisujaca w sposob teoretyczny proporcje owadow swiatlolub-
nych wybierajacych ramig labiryntu podwojnego oswietlone swiatlem zmienianym w za-
leznosci od wzglednego natezenia tego swiatla, a ktorej wykres przedstawiono linig
gruba na rys.10 (por. Przypis II).

Statystyczny charakter wspomnianej chwilowej zmiennosci reaktywnosci
much sprawdziliSmy puszczajgc ponownie do tego samego labiryntu i przy ta-
kich samych swiatlach w zmienionym ich ulozeniu muchy, ktore bezposrednio
przedtem wybraly jasne ramig w tescie 0 Ix : 14400 Ix. Zaréwno Musca,
jak i Calliphora ponownie wybraly oba swiatta w tej samej, coza
pierwszym razem, proporcji. U Muscaten sam wynik daly nadto owady
zebrane po pierwszym eksperymencie 2z ciemne go ramienia. Jestto
wigc zjawisko gleboko analogiczne do znanej reakcji geo—elatycznej panto-
felkéw (Paramecium caudatum EHRBG) [83]. Gdy mianowicie w danych warun-
kach okreslona czes¢ populacji pantofelkéw grupuje sig u géry naczynia z ich
hodowlg — zjawisko to przebiega zasadniczo w taki sam pod wzgledem iloscio-
wym sposéb bez wzgledu na to, czy czes¢ ich przeniesiemy do drugiego na-
czynia z tego skupienia geo—elatycznego, czy tez zaczerpniemy je z frakcji
rozproszonej w dolnej czesci naczynia.

Nasze wyniki z powtarzaniem tego sémego testu na tych samych muchach
podwazyly oczywiscie celowos ¢ prowadzenia przed doswiad-
czeniem godzinnej] adaptacji do ciemnosci, ktorgstosowa-
lismy wzorujgc si¢ na innych badaczach. W przypadku istotnego znaczenia
takiej adaptacji powtorny wybér przez muchy zlapane z ramienia jasnego na-
tychmiast po eksperymencie poprzednim réznilby si¢ od wynikéw tamtego.
Wszak w ramieniu tym przy jego dystalnym koncu panowalo bardzo wysokie
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natezenie oswietlenia (14400 Ix), wielokrotnie przewyzszajace panujace w cie-
niu podczas sionecznego dnia (tj.rzedu 1000 Ix [164]).

Mozna by wszakze poddawaé w watpliwosé slusznosc naszej konkluzji z tego powo-
du, ze jest ona oparta na naszych eksperymentach, o ktérych juz pisalismy,ze trwaly
dlugo. W tym zas czasie mogl! sie oczywiscie zatrze¢ poczatkowy wplyw uprzedniej
adaptacji much do ciemnosci. Dla bezpieczniejszego wnioskowania konieczne wigc
bylo lepsze przesledzenie dynamiki eksperymentu z wyborem swiatel w czasie.

W tym celu zamykaliémy co 10 minut przegrody prowadzace z korytarza do ramion la-
biryntu (nie zaznaczone na schematycznym rys. 7), wylapywalismy z ramion muchy,
ktére dokonaly wyboru i znowu przywracalismy warunki doswiadczalne. (W praktyce
okazalo sie, ze po trzykrotnym przeprowadzeniu tego zabiegu liczba much pozostalych
w korytarzu wejsciowym byla znikoma). I oto w drugiej i trzeciej dekadzie ekspery-
mentu muchy wybieraly swiatlo w poréwnaniu z ciemnym ramieniem labiryntu w takiej
samej proporcji, jak w pierwszych 10 minutach. To jest dowodem wystarczajacym.

Nawet w 10-minutowym eksperymencie nie ujawnia sig¢ wplyw
adaptacji much do ciemnosci.

Z tego oczywiscie wyplywa drugi wniosek, iz w warunkach doswiadczal-
nych takich, ze powrét do przedsionka owadow, ktére dokonaly juz wyboru, jest
uniemozliwiony (tak, jak to wlasnie bylo w naszych doswiadczeniach [por. 57])
— czas trwania eksperymentu nie ma znaczenia
dla jego wyniku, w kazdym razie powyzej 10 minut.

Zauwazmy przy tym interesujacy dla dalszych rozwazan fakt, iz frakcja much Calli-
phora erythrocephala dokonujacych wyboru w labiryncie wynosila (na poziomie ufnosci
p < 0,05): w I etapie 10-minutowym 52,1417,4%, w II etapie 28,8+14,6%, zas w III eta-
pie tylko 19,1 +17,6% — gdy za 100% przyjac wszystkie osobniki zebrane z obu ra-
mion labiryntu w ciggu calego trzyetapowego doswiadczenia.

Zajmijmy sie teraz wplfywem cech labiryntu na podwdjny
wybor wnim bialych swiatel o réznych wzglednych natgzeniach.

Wplyw zmiany srednicy korytarza i punktu wyboru
na preferencjg oswietlonych ramion zbadano przy uzyciu innego niz poprzedni —
pleksiglasowego labiryntu z drewnianym trzonem (rys. 12a). Srednica jego ko-
rytarzy wynosifa 1,5 cm i owady mialy stosunkowo ograniczone miejsce, w kto-
rym dokonywaly orientacji tropo—taktycznej pod wplywem réwnoczesnego dzia-
tania obu swiatel. W poprzednim, znanym nam juz, drewnianym labiryncie wy-
sokosé korytarzy wynosita 10 cm, zas szczelina w przegrodach przedsionka —
po ktorej minigciu owady dostawaly sig pod wplyw dobiegajacych z obu stron
strumieni swiatla — 3 cm. Jak juz wspominalismy, owady wowczas mogly do-
konywaé wyboru daleko za tg szczeling — nawet w odleglosci ok. 15 cm (rys.7).
(W obu labiryntach roznila sig tez dlugos¢ ramion — patrz rysunki — co wszakze
wydaje sig by¢ szczegolem bez znaczenia). Pomimo tych roznic w budowie
labiryntéow wyniki probnego testu (tj. przeciwstawiajacego ciemne ramie labi-
ryntu, 0 lx, drugiemu oswietlonemu z natezeniem 14400 Ix) nie roznily sig
w sposob istotny. W czasie wyboru przez populacje much réozinica srednicy ko-
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rytarza i punktu wyboru nie ma znaczenia napreferencjg poréwny-
wanych swiatel.

Inaczej rzecz siema z katem rozwarcia (b) ramion la-
biryntu. Chociaz bowiem przeprowadzony przez nas na Calliphora probny
test w labiryncie T wg ZABLOCKIE] (rys. 12b) dal wynik identyczny z otrzy-
manymi przez nas w obu opisanych labiryntach Y, to na Musca ten rézny kat
rozwarcia ramion wplywa istotnie na wyniki. Liczbowy
stosunek owadéw wybierajacych oba ramiona byl w labiryncie T o wiele blizszy
losowego (zob. rys. 10a) niz to miato miejsce w labiryncie Y. Jest to oczywis-
cie cechg niekorzystng.

Ten wynik doswiadczen na musze domowej w labiryncie T wskazuje na jego nizszg
"czulos¢” od labiryntu Y. Znaczy to, iz przy takim samym stosunku natezen przeciw-
stawianych swiate! stosurek liczebnosci much grupujacych sig w odpowxednlch ra-
mionach bedzie jaskrawiej réznil sig w labiryncie Y niz w T.

Od razu tez trzeba powiedziec, ze jest to niezgodne z tym, czego nalezaloby ocze-
kiwaé teoretycznie. Przy konstrukcji ZABLOCKIE] labiryntu T muchy sa bowiem zmu-
szone dokonywac¢ wyboru w tym samym punkcie, a wigc w jednakowym — symetrycznym
wzgledem obu wigzek swiatla — polozeniu. Co wigcej, te wigzki swiatla pobudzaja w jej
labiryncie ommatidia cechujace sie najwieksza efektywnoscia obrotowa (por. rys. 8).
Ponadto wszystkie muchy musza w nim poruszac sie w jednakowy sposob — mianowicie
pieszo. 7 badan RAMACHANDRA RAO [147] wiadomo zas, ze komary wykazuja rézny
znak fototaksji w zaleznosci od sposobu lokomocji. Mozna wprawdzie wysunac przy-
puszczenie, iz jego interpretacja nie jest wlasciwa i powod lezal w pozbawieniu tych
owaddw skrzydel. Tym ostatnim prébuja bowiem niektorzy przypisywac role fotorecep-
cyjng [2]. Jednakze wplyw sposobu poruszania sig na wybor foto—elatyczny wydaje sig
mozliwy. RICHARD [149] na przyklad zaobserwowal u termitow zaleznosé¢ reakcji na
Swiatfa réznych barw od sposobu ich lokomocji.

" naszych rozwazaniach nad podwojnym wyborem foto—elatycznym swiate! pomijamy
roleg przyoczek. Interesujaca nas reakcja zalezy wprawdzie od stymulatorow
[12], a przyoczka do nich nalezg [7]. Jednakze chociaz u wywilzni owocowej wykazano
powiqzania nerwoéw ocellarnych ze szlakami wzrokowymi idgcymi z oczu zlozonych [24],
to nie mozna tego spostrzezenia rozcigga¢ na badane przez nas gatunki much. W od-
niesieniu do muchy domowej brak w tym wzgledzie nowszych danych [36]. U plujek
zas nie stwierdzono wystepowania takiego anatomicznego powigzania przyoczek z ocza-
mi [156]. Nie mozna wszakze wykluczyé, ze u tych much przyoczka mogs mieé¢ polacze-
nia z ciatami brzusznymi mozgu (corpora ventralia) i ta droga ewentualnie moglyby
wplywa¢ na reakcje lokomotoryczne.

4. Lunarna fazowosé foto—elatycznego wyboru swiatet

Otrzymane przez nas wyniki na tym samym gatunku much, badanym
w tym samym labiryncie (typu Y), przy tych samych bodzcach fotycznych ale
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w roznych dniach — wykazuja zreguly bardzo znaczny
PoIZ 2 at

Podejmujac probe wyjasnienia przyczyn tego zjawiska musimy zwréci¢ uwage
na dotychczas nie dyskutowane blizej elementy warunkéw doswiadczalnych:
okolicznosci zwigzane z czasem eksperymentowania i na wiek much. Najpierw
zajmiemy sig pierwszg z tych spraw.

Doswiadczenia rozpoczynano zawsze rano, pomigdzy godz. 9,45 a 10,15, a wige
srednio o godz. 10 czasu sr.—europ. (CSE). Tej godzinie odpowiada godz. 10 min. 24
miejscowego czasu warszawskiego (MCW).

Wobec diugotrwalosci poszczegolnych testow, o czym byla juz mowa — jednego dnia
przeprowadzano jeden test. Z tego oczywiscie wynika, ze owe ok. 200 biegow populacji
3 gatunkéw much w labiryncie przeprowadzono w ciagu tyluz dni — do tego, jak to na-
pisaliSmy wyzej — w okresie 5 lat. Doswiadczenia te wypadaly w roznych okresach
roku. Jednym wigc z czynnikéw zwigzanych z czasem, ktory zmienial sig podczas tego
okresu bylo polozenie na niebie Ksigzyca i wyswietlane przez niego fazy. Wobec tego,
ze pora przeprowadzania doswiadczen byla w duzym przyblizeniu stala — oba wymie-
nione parametry, polozenie Ksiezyca i jego fazy, byly ze sobg skorelowane. (Podsta-
wowe informacje dotyczace ruchéow Ksigzyca woko! Ziemi i zarazem wokot Stonca —
niezbedne do rozumienia toku wywodow zamieszczono w Przypisie III). Z tego tez
powodu na ogo!l bedziemy rozwazac jeden z nich, mianowicie drugi, a dopiero od niego
przejdziemy do sprawy polozenia Ksigzyca na niebie — gdy to bedzie potrzebne.

W czasie kazdego testu byla wigc stata faza Ksigzyca. Zgodnie z astronomiczng
praktyka w tym wzgledzie zamiast tego terminu bgdziemy sie postugiwali innym, bar-
dziej precyzyjnym — lunacji lub skorelowanym z nia tzw. wiekiem Ksigzyca. Wartosé
tego ostatniego parametru okresla sig w dniach (9), ktére uplynely od poczatku mie-
sigca synodycznego czyli nowiu, traktowanego jako wartos¢ 0900. Poniewaz wiek
Ksigzyca jest funkcjg okresowa czasu (przybiera mianowicie tylko wartosci od 0‘300 do
29‘}53), zdarzalo sig, ze poszczegolne testy przeprowadzane w roznych dniach przy-
padaly na ten sam wiek, co umozliwialo nastepnie statystyczna analize wplywu tego
czynnika na wyniki.

Poszukujac ewentualnego wplywu jakiegos czynnika o fazowosci lunarnej
na wybdr swiatel badaliSmy odchylenia (8) stwierdzonych eksperymentalnie
proporcji (Peksp) wyboru swiatla od wartosci teoretycznych (P) obliczonych
z funkeji (4c) przedstawionej w Przypisie II. W obliczeniu tych odchylen ze
wzoru

8 = Peygp — P (5)

uwzgledniano zawsze ramie oswietlone jasniej od drugiego (lub tak samo),
a wigc stosowano go dla P > 0,50.

* Np. wartos¢ sredniej proporcji osobnikéw Calliphora erythrocephala wybierajacych
w 13 biegach ramie¢ oswietlone z nate¢zeniem 28800 Ix przy drugim ramieniu ciemnym
(tj. 0 Ix) wynosita Pebpt2a=0,84to.l6.
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Hipotezy, ze srednie odchylenie, 5, jest stale i nie zalezy od wieku Ksigzyca
(L) w przypadku Calliphora nie da sie utrzymac*. Z drugiej znéw strony — wo-
bec okresowego charakteru wartosci tej zmiennej, bedacej argumentem poszu-
kiwanej przez nas funkcji

= f(L) (6)
— nie moze zachodzi¢ liniowa regresja korelacji tych odchylen z wiekiem Ksie-
zyca. Z natury rzeczy wchodzi wiec w rachube hipoteza, iz zaleznos ¢
wyboru swiatel przez muchy plujki od wieku
Ksiezyca ma charakter funkciji okresowej,

= f(sin L).

Za HECKERTem [96] przeprowadziliémy analize zaleznosci sinusoidalnej
[139a], ktéra potwierdzita to przypuszczenie (zob. Przypis IV). Wykres obli-
czonych wartosci takiej funkcji (6a) przedstawia rys. 13.

Sinusoidalng ewaluacjg funkcji 8* = f(L) postuzyliSmy sie dla prostoty, jako
najprostszg postacia funkcji okresowej, chociaz cykloida moglaby byc blizsza wynikom
do$wiadczalnym [26]. Ten ostatni poglad uzasadnia fakt, ze stwierdzono analogiczny
obraz zmian wrazliwosci rybki, gubika (Lebistes reticulatus), na barwe zélta w zalez-
nosci od lunacji, podobnie jak odchylen fotycznej orientacji wyplawka Dugesia do-
rotocephala. Niemniej przyjecie modelu sinusoidalnego nie znieksztalca najistotniej-
szych dla nas informacji dotyczacych 1) okresu funkcji — ktéry wynosi tyle co miesigc
synodyczny — ani tez 2) lunacji, przy ktérych wystepujg ekstrema tej funkcji.

W przypadku Calliphora — maksimum funkcji (6a) wystepuje
przy wieku Ksigzyca (L) 26d5 a wigc, jak widac z rys. 13, okraglo na 3 dni
przed nowiem. Wowczas zas, jak mozna wykazaé¢ (por. Przypis III), Ksig-
zyc goruje wlasnie w czasie poprzedzajacym rozpoczecie eksperymentow.

U Musca domestica zwigzek odchylen z wiekiem Ksigzyca nie jest istotny
statystycznie; funkcjg zas (6a) cechuja odmienne parametry.

W dzisiejszym stanie wiedzy nie jest niestety mozliwe zaproponowanie jednoznacz-
nej interpretacji tego rodzaju zwigzku reakcji zwierzat z okresowoscig lunarng. W przy-
padku naszych doswiadczen — prowadzonych w tym samym miejscu Ziemi i zasadniczo
o tej samej porze — wystegpuje bowiem korelacja miedzy wiekiem Ksigzyca, lunacjg
(fazg Ksigzyca), wysokoscia Ksigzyca nad horyzontem i azymutem odchylenia jego od
osi labiryntu. Pomimo to jest mozliwe dyskutowanie z osobna wplywu tych czynnikéw
na muchy.

Najprostsze tlumaczenie — ze odgrywa tu role swiatlo Ksigzyca — musimy a priori
odrzuci¢. Muchy bowiem nie mialy okazji nawet posrednio widziec swiatla ksigzyco-
wego: hodowano je w sztucznych warunkach oswietlenia, a doswiadczenia przeprowa-
dzano w ciemni.

* Wstepna analiza z tablicy czterogznelne] dla dwoch tylko wartosci przedzialow war-
tosci wieku Ksigzyca: 1) 4§ dg — 19 91, oraz 2) 1992 _ 4d3 wykazala zaleznos¢ & odL
istotng na poziomie p =0, 01
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Rys. 13. Wykres funkcji (7a) aproksymujgcej zaleznos¢ odchylen &
(czyli roznic wartosci eksperymentalnych P, . i teoretycznych P
z funkeji (6) — przedstawionych na rys. lObf od wieku Ksigzyca (L)
liczonego od nowiu — u plujki, Calliphora erythrocephala. Odchylenia
w poszczegdlnych testach przedstawiono kélkami: pelnymi — gdy
wigcej much niz przewidywano zebrato sig w lewym ramieniu labi-

ryntu, pustymi zas — gdy w prawym.

Takze wplyw grawitacyjny, mimo sugestii istnienia u owadow odpowiedniej wrazli-
wosci [158, 163] — wydaje sig mato prawdopodobny. Gdyby bowiem zachodzil, naleza-
toby oczekiwaé zaleznosci wyboru $wiatel nie tylko od wysokosci Ksigzyca nad hory-
zontem, ale takze od jego azymutu w stosunku do osi labiryntu. W taki wlasnie sposéb
od polozenia Ksigzyca wydaje sig zalezec fototaktyczny skret wyplawka [34]. Nato-
miast w przypadku naszych eksperymentow labiryntowych na muchach tego rodzaju
zwigzek nie wystapil. We wszystkich tych doswiadczeniach labirynt byl tak zoriento-
wany, ze $wiatla znajdowaly si¢ 5° na poludnie od kierunku zachodniego, a wigc prak-
tycznie byt on ustawiony na W. Gdyby zatem istniat dodatni kierunkowy wplyw grawita-
cyjny Ksigzyca na wybdr swiatet przez muchy, badane przez nas odchylenia powinny by
mieé¢ niesymetryczny charakter: oczekiwalibySmy bowiem najwigkszych dodatnich od-
chylen podczas maksymalnej wysokosci Ksigzyca i zarazem jego najwigkszego odchy-
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lenia od osi labiryntu — czyli azymutu 90° Taka zas sytuacja istnieje, gdy Ksigzyc
na 3-2 dni przed nowiem (tj. przy wieku Ksigzyca 26‘?5 - 27'?5) znajduje sig na po-
tudniowej stronie nieba — a wigc na lewo od labiryntu. Liczebnos¢ odchylen na lewo,
ktére na rys. 13 oznaczylismy pelnymi kolkami, powinna w tych dniach réznié¢ sig w spo-
sob istotny od liczebnosci odchylen w prawo (puste kétka). Takich réznic jednak nie
obserwujemy.

Nalezy dodac, ze zalozenie wplywow grawitacyjnych stawialoby sprawe w kate-
goriach rytmiki plywowej, zaleznej jednoczesnie od Ksigzyca i Slonca. Wéwczas maksi-
mum wplywdéw wystapitoby dokladnie podczas nowiu, a wigc w 3 dni po faktycznym
ujawnieniu sie maksymalnego odchylenia dodatniego od wartosci sredniej proporcji
wyboru przez Calliphoridae jasniejszego swiatla.

Inna proba wyjasnienia wplywu wysokosci Ksigzyca na fototaktyczny wybor swiatel
rozbija sig o te sama niezgodnos¢ dat. Gdyby przyjac¢, ze Ksiezyc oddzialywa poprzez
ekranowanie wplywu Stonca [128] — na przyklad oslaniajac Ziemie przed pocho-
dzacym z plam slonecznych promieniowaniem korpuskularnym [145, 163] — najsilniej
wplywalby oczywiscie znajdujac sig na jednej linii z Ziemig i Stoncem (w tzw. syzy-
gium), pomigdzy tymi cialami niebieskimi — a wigc znow podczas nowiu.

Chociaz wigc wyniki na Calliphora przemawiajs za wplywem wysokosci Ksigzyca,
to jednak w braku mozliwosci przekonujgcego wyjasnienia mechanizmu takiego wplywu
rozsadnie bedzie rozwaza¢ wykryta fazowosé odchylen wyboru fototaktycznego swiatel
od srednich proporcji dla danych swiatel w kategoriach czysto biologicznej lunarnej
rytmiki. W przypadku much z tego rodzaju rytm ten jest przypadkowo dosc¢ zbiezny
z rytmem wysokosci Ksigzyca nad horyzontem.Mozna zas przypuszczac, iz sam Ksigzyc
odgrywa tylko role synchronizatora (*Zeitgeber” [163]). Moze przy tym oddzialywaé
bezposrednio (np. swym swiatlem) lub posrednio. W tym ostatnim przypadku — na przy-
ktad poprzez minimalne réznice cisnienia atmosferycznego [27] lub modulujac pierwotne
promieniowanie kosmiczne [28]. Pozomna, sprzecznos¢ tego ze stwierdzonym uprzednio
faktem izolowania much doswiadczalnych od wplywu swiatla Ksigzyca nalezy wyjasnié¢
w ten sposob, ze synchronizacja moze mie¢ przedluzone dzialanie — i utrzymywadé sie
w ciggu kilku kolejnych pokolen. Tlumaczyloby to zanik tej synchronizacji w szczepie
Musca prowadzonym w hodowli izolowanej w ciggu kilkudziesigciu pokolen, a nie za-
ledwie kilku — jak to bylo najwyzej w hodowli plujek.

Gdyby nawet ostatnia interpretacja nie byla sluszna, brak bezposredniego powiazania
reakcji foto—elatycznych much z Ksigzycem, a przyjecie jedynie ich lunarnej,biologicz-
nej fazowosci moze tlumaczyc ows ogromna — bo siegajaca ok. pél fazy — rozbieznosc
wynikow otrzymanych przez nas na obu gatunkach much. Gdy u Calliphora maksi-
mum (dodatniego) odchylenia wystepuje na 3 dni przed wiekiem Ksigzyca 090 (ok.
26‘,‘5), to u Musca minimum (ujemnego) odchylenia 8* wypada przy wieku
ok. 098.

Nie mozna oczywiscie wykluczy¢ tez innej — dalej idgcej — interpretacji. Oto moze
byé, iz fototaksja Calliphora i Musca w sposéb wrecz przeciwny zalezy od rytmu lu-
namego: gdy maksimum krzywej zaleznosci 8* (L) u pierwszej przypada na néw (lub
maksymalng wysokosc Ksigzyca), tou drugiej w tym samym czasie ujaw-
nia sig minimum. Natomiast rozbieznos¢ pomigdzy empirycznymi wartosciami ekstremow
krzywych u obu tych gatunkow, 26‘35 i 0‘38, moze byc wynikiem albo "rozregulowania”
rytmow wskutek diugotrwalego braku ich synchronizacji z fazowoscia Ksigzyca (o czym
byla mowa wyzej), albo tez roznej dlugotrwalosci eksperymentéw na obu gatunkach.
W wieku 0‘38 Ksigzyc goruje ok. godz. 12,40 czasu miejscowego, MCW (czyli 12,16
czasu sr.—europ. CSE). Wtedy zas biegi Musca w labiryncie — jak wiemy — jeszcze
trwaly, podczas gdy doswiadczenia na Calliphora byly zwykle zakonczone.
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Mozna by oczywiscie cals sprawe uwazac za zwykly lapsus statystyki. Zapewne
takie bylo podloze stwierdzenia [170] rzekomej zaleznosci trzgsien ziemi od polozenia
Urana na niebie [por. 197]. Przed takim jednak postawieniem sprawy powstrzymuje nas
fakt bezspornego istnienia biologicznych rytmow lunamych, ktorych lista jest dluga
[29, 71, 82, 93, 96, 106, 163]. Znane sa przy tym zmiany reakcji fotycznych zwierzat
zgodne z takimi rytmami o dlugosci fazy 14,74 lub 29,54.

W czasie ksigzycowych nocy, to jest gdy Ksigzyc jest w pelni lub w ostatniej kwad;
rze — obniza sig np. fotoelatyczny przylot owadéw do pulapek swietlnych, co na ogot
bywa interpretowane jako hamujgcy efekt swiatla Ksigzyca [78, 79, 121, 131, 149].
Bywaja jednak przypadki braku takiego wplywu [92]. Najblizszy obserwowanego przez
nas zjawiska jest fakt zmiany przez niektore owady znaku fototaksji w zaleznosci od
czynnika lunarnego. Tak np. u wotka zbozowego (Calandra granaria L.) minimum fotone-
gatywnosci przypada wiasnie na sytuacje, gdy Ksigzyc w nowiu goruje [20].

Z drugiej znow strony wiadomo, ze mozliwe jest reagowanie organizmow zwierzecych
i roslinnych zarowno na czynniki kosmiczne [30, 31, 163], jak i geograficzne [29] - np.
w postaci pola elektrostatycznego i magnetycznego, ktére znow podlegajg rytmicznym
zmianom pod wplywem Stonca i Ksigzyca [14, 15, 32, 101, 110, 118, 145, 157, 163, 184,
186]. Znany jest wplyw takich czynnikow na reakcje fotyczne [5, 34]. Nie wykluczona
jest tu rola jomizacji powietrza jako czynnika posredniczacego — z jednej strony za-
leznego od czynnikéw kosmicznych i geograficznych, z drugiej zas percypowanego przez
rézne gatunki zwierzqt [97, 118, 160, 163].

Organizmy zywe sa rowniez zdolne do reagowania na drobne zmiany cisnienia atmos-
ferycznego i inne czynniki meteorologiczne [159, 160], ktére znow podlegajg wplywowi
Ksiezyca [27, 82].

W obecnym etapie badan mozemy wiec stwierdzi¢, iz o ile fakt lunarnej fazowosci
reakcji fototaktycznych co najmniej niektérych gatunkéw much nie moze budzi¢ watpli-
wosci, to ustalenie mechanizmu tej rytmiki wymagaloby specjalnych badan — aczkol-
wiek nasuwa sig wiele mozliwych synchronizatoréw, ktére moglyby by¢ odpowiedzialne
za jej zgodnosé z ruchami Ksigzyca woké! Ziemi.

Poslugujac sie funkcja (6a) jako aproksymacja lunarnej rytmiki odchylen 6*
foto—elatycznej reakeji much w sytuacji wyboru podwdjnego swiatel w labiryn-
cie Y — wprowadzilismy ich teoretyczne wartosci do wartosci eksperymental-
nych P w postaci poprawek. Z tak otrzymanych wartosci P* (I, L) ponownie
obliczylismy parametry tej funkcji. Jej wykres uwzglgdniono cienks linig na
rys. 10b. Jak widaé, roznice sg niewielkie w poréwnaniu z wykresem funkcji
wyjsciowej, opartej na bezposrednich danych eksperymentalnych (linia gruba).
To sktania do przypuszczenia, ze wigks zosc odchylen obserwowanych
Peksp' od P — czyli & — ma charakter niesystematyczny.

5. Rola wieku much

Wiek uzywanych do doswiadczen much wahal sie z zamierzenia w granicach
od 3 do 28 dni, przy czym w kazdej grupie wieku byly muchy, ktore wyszly
z poczwarek w okresie trzydniowym.
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Tym zmiennym elementem warunkéw doswiadczalnych operowano w ten spo-
sob, ze starano sig, by kazdy bieg (tj. jednostkowe doswiadczenie) poszczegol-
nych testow z parami swiatel o okreslonych wzglednych natezeniach oswietle-
nia odbywaly muchy o réznym wieku. Mozna wiec bylo oczekiwaé, ze wlasnie
wiek much ponosi! odpowiedzialnos¢ za ows niesystematyczng zmiennosé¢ od-
chylen obserwowanych & w stosunku do jej oczekiwanej wartosci 8* na
podstawie funkcji (6a).

Jednakze analiza statystyczna wykazala brak istotnego wplywu
wieku much na wybor swiatel.

Trzeba przyzna¢, ze tego rodzaju wynik nie zgadza sie z oczekiwaniem. Pominmy juz
fakt, ze w warunkach doswiadczalnych wykazano [16] zaleznos¢ znaku fototaksji owa-
dow od wprowadzonego do ich ciafa ekdyzonu lub neoteniny — co posrednio wyjasnialo-
by obserwowana rowniez wielokrotnie ontogenetyczna fazowosé reakeji fotycznych owa-
dow zwiazana z przeobrazeniami. Wiadomo jednak, ze reakcje te w wielu przypadkach
zalezg od wieku owadéw doskonalych [17, 114, 153, 182].

Sposréd bardziej prawdopodobnych pozostaje zatem przypuszczenie, iz od-
chylenia wyboru swiatel od wartosci srednich sg wynikiem czynnikéw meteoro-
logicznych.

U wielu gatunkéw zwierzat stwierdzono bowiem zaleznosé reakcji fotokinetycznych
lub znaku reakecji fototaktycznej od wplywu .akich czynnikéw meteorologicznych, jak
pogoda [65], temperatura [74, 75, 129], wilgotnosé powietrza [89] — i idace w slad za
nimi odwodnienie organizmu [140].

Mozna przy okazji doda¢, ze reakcje takie moga zmieniac sig rowniez w zaleznosci
od mechanicznych wstrzaséw [13,40,73], zapachow i — w przypadku zwierzat wodnych —
od zmian chemizmu srodowiska. Gdy zas badano zachowanie wzglgdem bodzcéw optycz-
nych, ujawnil sie wplyw albeda tla- [136]. .

Te mozliwosci wplywu czynnikow klimatycznych na zachowanie sie much
w labiryncie sklonily nas do zwrdcenia uwagi na ich role w prowadzonych na
tych owadach dalszych badaniach, majacych na celu wyjasnienie mechanizmu
tego zachowania sie. Byly to badania kinez, do ktérych omowienia obecnie
przejdziemy.
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IIl. FOTOPREFERENDUM | KINEZY

1. Zagadnienia

Po stwierdzeniu wykazywania przez muchy dodatniej tendencji foto—elatycz-
nej prowadzacej je do maksimum natezenia oswietlenia (w granicach stosowa-
nych w dotychczasowych doéwiadczeniach — tj. od 1 Ix do 28800 Ix) pozostaly
do wyjasnienia problemy pokrewne.

Jest interesujace, czy takie zachowanie sie foto—tropotaktyczne jest u tych
owadow jednofazowe — tzn. czy znak taksji lub podstawowej ortokinezy przez
caly czas biegu muchy pod wplywem swiatla nawet o tak silnym natezeniu nie
ulega rewersji. Jak wiemy moze ona zachodzi¢ pod wplywem roznych czynnikow
zewngtrznych lub wewnetrznych. Mozna oczekiwa¢ wystapienia ujemnej foto-
taksji pod wplywem bardzo wysokiego natezenia oswietlenia. Nie mozna bylo
tez a priori wykluczy¢ tzw. wielofazowosci taksji — fenomenologicznie bedacej
funkcja czasu poddawania zwierzat wplywowi bodzca fotycznego [179].

Nalezalo wyjasni¢, czy badane muchy posiadajg fotopreferendum. Jesli zas
odpowiedz bylaby twierdzaca — ustali¢ mechanizm jego osiggania i przebywa-
nia w nim.

Podjgcie tych probleméw stanowilo zarazem probe wyjasnienia sprawy za-
chowania sig much w labiryncie pod wplywem swiatla. Temu celowi stuzylo
tez przeprowadzone przez nas badanie zaleznosci orto— i klinokinezy od nate-
zenia swiatla i innych czynnikow wraz z przeprowadzeniem poréwnania zacho-
wania czysto kinetycznego ze wzmiankowana juz przez nas wyzej ortokine-
tyczng skladows elazji.

Niezaleznie od problemu, jaki kinezy stanowis same w sobie, poznanie ich
zaleznosci od natezenia oswietlenia w danych warunkach eksperymentalnych
moze mie¢ znaczenie dla badania zmystu barw metods tzw. widma aktywnosci
[69] — analogicznie jak znajomosé takiej zaleznosci w przypadku foto—elazji.

Stosowana przez nas metodyka badan oparta byla na wykorzystaniu dwoch urzadzen.
Pierwszym z nich byla pozioma rura szklana o srednicy 6 cm i dlugosci 90 cm. Réznila
sie ona wiec od tzw. rury VIAUDa badaczy francuskich [122, 178] brakiem otworu
wejsciowego w polowie jej dlugosci. Byla natomiast zblizona do naczynia uzytego do
podobnych badan przez BAUERSa [11], z tym ze jego naczynie bylo graniastoslupem
o innych wymiarach (por. rys. 15). Te sama rurg szklana umocowana pionowo wyko-
rzystano rowniez do naszych badan nad wplywem swiatla i innych czynnikow na geo—
—elazje.
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Do baden fotokinez uzywano tez szalek PETRIego umieszczonych poziomo w wa-
runkach jednorodnego oswietlenia (por. rys. 14) — co bylo ukladem wzorowanym na
pracy MEDIONIego [126].

S
T

| G 1

Rys. 14. Schemat urzadzenia do badania indywidualnej fotokinezy
w szalkach PETRIego (S); widok z boku. R— folia plastikowa roz-
praszajgca swiatlo lamp, F — filtr cieplny.

2. Fotopreferendum

Grupowe fotopreferendum badaliSmy u Musca domestica
i Protophormia terrae—novae.

Czes¢ eksperymentéw przeprowadzono wedlug schematu zastosowanego, przez
BAUERSa [11] w jego doéwiadczeniach na Calliphora erythrocephala i Musca domestica:
rura byla oswietlona z bokéw rozproszonym bialym swiatltem pozbawionym podczerwieni.
Roznice gradientu natgzenia oswietlenia w naszym ukladzie i w ukladzie BAUERSa
ilustruje wykres ciggly lin.iq na,rys. 15a i b.

We wszystkich tych dodwiadczeniach jednorazowo wpuszczano do rury 20
much, po czym co 2 min. notowano ich liczebnos¢ w poszczegolnych 15—cen- .
tymetrowych odcinkach rury o powierzchni 283 cm? kazdy'(z wyjatkiem dwéch
kodcowych, wigkszych o powierzchnie zamykajace kodce'rury, réwne 28 cm?
kazda). Liczebnosci te sumowano w ciagu calego, 30~minutowego testu osobno
dla kazdego przedzialu oswietlenia (czyli odcinka rury). Proporcje zas tych sum
w odniesieniu do sumy wszystkich obserwacji — tj. 20 much x 15 obserwacji
(u BAUERSa byto po 14 obserwacji )— obliczone ze wszystkich N doswiadczen
w danej serii, przedstawiono na rys. 16.'
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Rys. 15. Schemat urzgdzen doswiadczalnych do badania fotopreferen-
dum w rzucie poziomym (rysunki dolne) oraz wykresy gradientu na-
tezenia oswietlenia w (a) rurze stosowanej w doswiadczeniach
WLASNYCH - przy oswietleniu tylko z bokéw (linia ciggla) oraz przy
dodatkowym oswietleniu z konca rury (linia przerywana), (b) w naczy-
niu uzywanym w tym celu przez BAUERSa (11) — przy jednoczesnym
oswietleniu z bokow i z géry. F — filtry wodne pochlaniajace promie-
niowanie podczerwone.

W 1 serii doswiadczalnej muchy byly przed rozpoczeciem doswiadczenia rownomier-
nie rozproszone w naczyniu doswiadczalnym, tak jak to praktykowa! BAUERS. W tych
warunkach mechanizmem osiggania ewentualnego fotopreferendum mogly byé oczywiscie
wylacznie kinezy.

W 2 serii doswiadczen, prowadzonej w tych samych warunkach o$wietlenia, muchy
wpuszczano od ciemniejszego konca rury. Te¢ serig przeprowadzilismy wylacznie na
Protophormia.

Pozostale dwie serie doswiadczalne przeprowadzono w warunkach o$wietlenia
posrednich miedzy czystym gradientem rozproszonego swiatla (jak w poprzednich seriach)
a samym kierunkowym oswietleniem, bez gradientu (jak to stosuje sig w czystych
doswiadczeniach foto—elatycznych). Tutaj do poprzedniego oswietlenia dodano nowe —
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Rys. 16. Sumaryczne proporcje much obserwowanych co 2 min.
w 30—minutowych doswiadczeniach na fotopreferendum grupowe w réw-
nopowierzchniowych przedzialach naczyn eksperymentalnych o réznym
natezeniu oswietlenia (patrz rys. 14).
Objadnienia; diagramy dolne:
wyniki BAUERSa oraz WLASNE .(1 seria) w analogicznych
warunkach, ———~— wyniki WEASNE w tych warunkach oswietlenia na
muchach wpuszczonych do ciemnego konca (2 seria);
wykresy goérne: wyniki WLASNE —.—.—.—z dodatkowym
oswietleniem od kofica rury i z muchami rozproszonymi przed doswiad-
czeniem (3 seria), oraz ....... z muchami wpuszczonymi od ciemnego
konca (4 seria).
Zaznaczono liczbe (N) doswiadczen w poszczegdlnych testach
serii.
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z konca rury, rozproszone jak i tamte. Sumaryczny gradient natgzenia oswietlenia w ru-
rze w tym przypadku przedstawiono na rys. 15a linig przerywana. W 3 serii muchy roz-
praszano przed doswiadczeniem, podczas gdy w 4 serii wpuszczano je od ciemniejszego
konca.Rys.17 ilustruje dynamike przebiegu doswiadczen 3 i 4 serii na Musca—w czasie.

BN >40 E=S30-39 ™ 20-29 10-19 CJ<S

min. min.

30 50 —
28 26 —— —]
22 22—

i3 18

14 - == 1“4 ==

~

10 = 10
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2 2 —

0 0
450 6350 450 1200 1500 2300 6000 [x 450 650 850 1200 1500 2300 6000 [x

a b

Rys. 17. Sumy liczebnosci wszystkich much obserwowanych w 5 do-
swiadczeniach grupowych (po 20 osobnikéw) na fotopreferendum
u Musca domestica w 2—minutowych przedzialach (rzgdna), w réwno-
powierzchniowych odcinkach rury przedstawionej na rys. l4a z do-
datkowym oswietleniem z kohca rury i— o natgzeniach oswietlenia
podanych na odcisgtej.

(a) 4. seria — owady wpuszczone do ciemnego konca,
(b) 3. seria — owady rozproszone przed doswiadczeniem.

We wszystkich naszych doswiadczeniach, na wszystkich badanych gatunkach
— nie wylaczajac serii 2 i 4 z dodatkowym odwietleniem od konca — muchy
wykazywaly gradient rozproszenia w rurze, ajed-
noczesnie wyrazna preferencje obszaru jasniejszego.
To swiadczy o slusznosci pogladu BAUERSa, ze owady te cechuje szeroki
zakres preferowanych natgqzen oswietlenia. Nasze wyniki potwierdzily tez jego
wniosek, ze dolna granica przekladanej strefy (inaczej zwanej tez ekrytyczng )
jest przesunigta ku obszarowi wigkszych natqzen oswietlenia. Nalezy dodac,
ze nasze eksperymenty byly dalej idace, gdyz w jego pracy najjasniejszy obszar
pojemnika cechowalo natezenie oswietlenia 3000 luksow, podczas gdy u nas —
6000 Ix. Pomimo to nie zaobserwowalismy gérnego
ograniczenia strefy preferowanej. Jedynie zas istnie-
nie takiej granicy pozwoliloby, jak juz wiemy, na odréznienie kinetycznego
mechanizmu prowadzacego ad praeferendum od kierowania sig przez muchy ad
maximum dzieki elazji.
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Nalezy doda¢, ze BAUERS wykazal, iz glodzenie przesuwa
preferendum owadéw swiatlolubnych, w tym takie i much,
w strong wyzszych wartosci natezenia oswiet-
lenia - podobnie jak wyzsza temperatura. Sytu-
acja zmienia sig dopiero w ekstremalnych temperaturach. Powyzej 40°C ima-
gines gnojki (Eristalis), bolimuszki (Stomoxys) oraz muchy tse—tse (Glossina)
staja siq fotonegatywne. Podobne odwrdcenie znaku preferencji fotycznej gnojki
i muchy tse—tse obserwowano ponizej 10°C [por. 187].

Stwierdzona prawidtowosé grupowania sig much w zaleznosci od natezenia oswietle-
nia znajduje odzwierciedlenie w schodkowym obrazie diagramow na rys.16 (linia ciggh).
Jego znieksztalcenia w niskich wartosciach oswietlenia pochodza zapewne z dwoch
zrodel. W testach, w ktérych muchy wpuszczano od ciemnego konca (linia przerywana
i kropkowana) — malo ruchliwa czes¢ uzytych much przez dhuzszy czas, czasem nawet
podczas trwania calego dodwiadczenia, nie opuszczala startowego konca rury. W do-
Swiadczeniach zad, w ktorych zastosowano dodatkowe oéwietlenie z konca rury (na
wykresach linia kropkowano—przerywana oraz kropkowana), lampy te odwietlily prze-
ciwlegly, "ciemny” jej koniec i na owej poprzecznej sciance tworzyla sig dodatkowa
agregacja much. Z faktu, ze wyniki serii 4 — w ktorej oba te wplywy siq sumowaly —
nie odbiegajg w tym wzgledzie w sposob istotny od wynikéw pozostalych serii, mozna
wnosi¢, ze agregacja ta nie byla zbyt duza.

3. Zachowanie sig indywidualnych much
w gradiencie oswietlenia

Te rozwazania prowadza nas dosprawy dynamiki zachowania
sig osobnikow much w tescie nafotopreferendum grupowe.
Zatrzymamy si¢ zwlaszcza na badaniach Musca w warunkach zblizo-
nych do panujacych w uzywanym przez nas poprzednio labiryncie Y,
a wigc na 4 serii doswiadczalnej (much wpuszczonych od ciemnego koica do
rury z dodatkowym oswietleniem od jasniejszego koica). Analiza wynikéw tych
doswiadczen na Musca, ktore przedstawiono na rys. 18 oraz wynikéw analo-
gicznych eksperymentéw na Protophormia nasuwa nastepujace wnioski.

W gradiencie oéwietlenia muchy przesuwaja sie od obszaru
0 nizszym natgzeniu oswietlenia ku obszarowi jasniejszemu
(rys. 18a).

Obserwuje si¢ jednak miedzygatunkowe réznice pred-
kosci tego przesuwania sie.

U Protophormia — tak w 1 tescie po wpuszczeniu much od ciemnego konca rury, jak
i w1 tescie po ich rozproszeniu przed doswiadczeniem — 100% owadéw przekroczylo
granice o natqzeniu oswietlenia 2300 Ix juz w ciagu < 8 min., zas kryterium przekro-
czenia 1200 Ix przez N > 12 owaddw stwierdzono w czasie < 2 min. U Musca natomiast
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Rys. 18. Dynamika zachowania si¢ much w czasie 4. serii grupowego,
30—minutowego doswiadczenia na fotopreferendum, tj. w rurze odwist-
lonej z bokéw i jasniejszego konca; 20 much wpuszczono od ciemnego
kofica rury.

a) Proporcja nowych much przekraczajacych granice 2300 Ix po 10,
20 i 30 min. doswiadczenia (linia ciggta) w poréwnaniu z proporcjs
much dokonujacych w tych etapach wyboru w labiryncie Y — linia
przerywana (Musca — gruba, Calliphora — cienka); pionowymi odcinka-
mi zaznaczono blad standardowy proporciji.

b) Proporcja much znajdujacych sig w jasnej czesci:rury o nateieniu
oswietlenia niemniejszym od 2300 Ix w kolejnych etapach trwania
doswiadczenia. Kazda linia — inne doswiadczenie (podano numer);
liniami kropkowanymi przedstawiono odcinki ekstrapolowane.

c, d) Czas osiggania kolejnych przedzialow oswietlenia przez 50%
much w réznych doswiadczeniach (podano numery). Na wykresie c ska-
la odcigtej zgodna z rownymi odcinkami rury, na d — liniowo pro-
porcjonalna do wartosci natgzen oswietlenia.
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Rys. 19. Diagram proporcji much domowych (Musca domestica) o roz-
nych cechach kinetyki reakcji w doswiadczeniach na fotopreferendum.

a) W doswiadczeniu 4. typu, grupowym: z prawej strony proporcja
osobnikéw n, nieruchliwych — ktéore w ciggu 10 min. eksperymentu
nie przeszly poza granicq 600 Ix; po lewej muchy pozostale, ruchliwe
(uznane za 100%) — wsréd nich osobmiki: b — bardzo predkie, ktore
w ciggu 2 min. osiagnely przedziat 2300—6000 Ix, s — szybkie, ktore
w czasie 2 min. osiagnely przedzial 850—2300 lx, m — srednie, ktore
w 2 min. osiggnely przedzial 600—850 lx, w — powolne, ktére granice
600 1x przekroczyly w czasie (¢) 2 min. <¢ < 10 min.

b) Udzial much p’ i m’, ktore w 10 doswiadczeniach indywidualnych
w ciggu 2 min. osiggnely przedzial 2300—6000 Ix, w’ ktdre w tym
czasie osiggnely 850—2300 Ix (a koniec rury po 6 min.), n’, ktdre
przez 10 min. nie przekroczyly 600 Ix.

w przypadku wpuszczenia owadow od ciemniejszego konca N > 12 osobnikéw przekro-
czylo granicg 1200 Ix w $rednim czasie 8,8 $6,0 min. (przedzial ufnosci podano dla
p < 0,05). Po uprzednim rozproszeniu czas ten wynosit tylko 2,4 £1,8 min.

Przedstawione tu wyniki testéw grupowych z powodu sposobu zapisywania reakcji
owadéw nie mogg oczywiscie udzieli¢ odpowiedzi na pytanie dotyczace srednich pred-
kosci ruchu postepowego (czyli ortokinetycznego) osobnikow uzytych w doswiadcze-
niach.

*

Dla uzyskania informacji o indywidualnym zachowaniu sig much w gradiencie
oswietlenia przeprowadzilismy osobne testy na fotopreferen-
dum indywidualne. Polegaly one na 10—minutowych obserwacjach
osobnikéw wpuszczonych od ciemniejszego konca do poziomej rury z gradientem
oswietlenia wywolanym przez oswietlenie boczne i od jasniejszego konca (por.
rys. 14a). Potwierdzily one wyniki z testow grupowych.
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Osobniki Protophormia szty w rurze ku jej jas-
niejszemu koncowi predzej od Musca.

™ 2 testach indywidualnych Protophormia osiggala jasniejszy koniec rury srednio
w ciggu 24 sek., tzn. z predkoscia v = 3,7 cm/sek. Natomiast sredni czas dojscia do
konca 9 osobnikéw Musca wynidst 83 £242 sek. (dla p < 0,05), czyli prgdkosé ich wyno-
sila v = 1,2 cm/sek.

Dalsza analiza wynikow grupowych wykazala, ze migdzy réznymi
populacjami tego samego gatunku (Musca domestica)
predkosé przesuwania sig owadow kufotopreferendum
takze jest rodzna.

7 pordwnania wykresow na rys. 18c oraz d widac natomiast, ze pregdkosé
ta jest stafa w czasie. Osiagganie kolejnych odcinkow rury
o jednakowej dlugosci przez 50% wpuszczonych do niej jednoczesnie owadow
jest bowiem liniowa funkcja czasu (zob. gorna skale na odcigtej rys. 18¢c).
Predkosc ta jesttez niezalezna od natgzenia oswietle-
nia. Gdyby zalezala od niego wprost proporcjonalnie, na rys.18d mielibysmy
wykresy opadajace z lewa w prawo; gdyby zaleznosc ta byla odwrotnie pro-
porcjonalna — wykresy te mialyby tendencje rosngca.

4. Nawiqgzanie do zachowania sig much w labiryncie

Zwréémy teraz uwage na to, ze linie proste na rys. 18c roznig sigq miedzy
sobg. Jest to graficznym obrazem faktu, 262 w obrgbie jednego ga -
tunku istnieje duzy rozrzut &rednich prgdkosci
przesuwania si¢ much ku jasniejszemu obsza-
rowi, podobnie jak w obrebie poszczegélnych testowych grup. (Zachowanie
sie bowiem 9 much domowych obserwowanych w rurze w testach indywidualnych
mozna w duzym przyblizeniu uwaza¢ za rownowazne zachowaniu sig osobnikow
w grupie tyluz much). Rozrzut ten zreszta nie zmienia sie w czasie trwania
doswiadczenia, jak o tym mowi poréwnanie odchylen standardowych proporcji
much przekraczajacych granice natezenia oswietlenia 2300 Ix po 10, 20 i 30 mi-
nutach eksperymentu (rys. 18a).

Dodajmy od razu, iz proporcje te mozemy uznac za kryterium aktywnosci fo-
topreferencyjnej badanych owadéw. Wykazujg one bowiem zastanawiajgca zbiez-
nos¢ z innymi proporcjami, przedstawionymi na rys. 19a, aobliczonymi na pod-
stawie innych kryteriéw ruchliwosci — z tego samego materiatu doswiadczal-
nego na Musca.

Bardzo pouczajace okazuje sig pordwnanie tych proporcji z innymi otrzy-
manymi na tymze gatunku much w labiryncie Y. Chodzi tu o proporcje liczeb-
nosci much przekraczajacych miejsce wyboru w labiryncie w ciagu pierwszych,
drugich i trzecich 10—ciu minut doswiadczenia na preferencje natgzen swiatel.
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Proporcje te, przedstawione na rys. 18a gruba, przerywana linia nie roznia sie
istotnie od proporcji much przekraczajgcycl w tym czasie granice 2300 Ix w ru-
rze. T o nas uprawnia do traktowania 4. serii
doswiadczen grupowych na fotopreferendum ja-
ko modelu sytuacji wnaszych doswiadczeniach
grupowych w labiryncie Y.

(Nie ma powodu sadzic, ze ten sad nie jest odwracalny. W takim zas razie poréwnanie
obu przerywanych linii na rys. 18a pozwala nam stwierdzi¢, ze ruchliwosé¢ Calliphora

erythrocephala nie rozni sig istotnie od ruchliwosci Musca domestica — przeciwnie niz
Protophormia terrae—novae, o czym byla mowa wyzej).

Z porownania rys. 19a z wynikami otrzymanymi w labiryncie Y (gruba przerywana
linia na rys. 18a) mozna wysnuc przypuszczenie, ze spontanicznego wyboru swiatet
w tym labiryncie w 8 etapie 10—minutowym dokonuja muchy "predkie” ( p ), na ktdre
skladajg sig "bardzo predkie” ( b ) i "szybkie” (s ). W II 10—minutowym etapie wy-
bierajg muchy "srednie” ( m ) i by¢ moze czesciowo "powolne” (typu w ). Wreszcie
w III etapie 10—minutowym do ramion labiryntu wchodzi reszta much typu w . W ten
sposob w ciggu 30—minutowego nieprzerwanego doswiadczenia w labiryncie Y wyboru
dokonuja muchy, ktére nazwalismy "ruchliwymi”; muchy "nieruchliwe” zas pozostaja
w przedsionku labiryutu.

5. Behawioralny mechanizm osiqgania fotopreferendum
i przebywania w nim

Poréwnanie typéw much wyodrgbnionych na drodze statystycznej w doswiad-
czeniach grupowych na fotopreferendum wedlug ich ruchliwosci z konkretnymi
muchami obserwowanymi w testachna fotopreferendum indy-
widualne nie jest latwe. Nie obserwowalismy bowiem (z powodu trudnosci
technicznych) zachowania si¢ osobnikow w testach grupowych. W przeciwien-
stwie zas do analizowanych wyzej danych (z rys. 18a i 19a) — diagramy na
rys. 19a oraz b réznia sig znacznie.

Mozna jedynie stwierdzic, ze u much wyodrebnionych w testach indywidualnych jako
"ruchliwe® — tj. tych, ktére w ciagu 10 min.przekroczyly granice o natezeniu oswietle-
nia 600 Ix — p o 10 min. na koficu rury w obszarze > 2300 Ix bylo 44%. Ta wartosé
jest zas dobrze porownywalna z 56% much, ktére w tescie grupowym znalazly sie w tym
czasie w obszarze oswietlenia > 2300 Ix albo z tymi, ktdre w ciagu 10 min. dokonaly
wyboru w labiryncie. Moga to wigc byc muchy *homologiczne®.

Nie da sig zreszts wylaczyc mozliwosci, ze diagram na rys. 19b, powstaly wszak
z indywidualnych reakcji 10 much odzwierciedla jedna z mozli-
w y c h sytuacji doswiadczalnych w tescie grupowym — takg mianowicie, gdzie
rownoczesnie biegnie 10 takich much, jakie zlozyly sie na srednig przed-
stawiona na rys. 19a. W jednym ze skladajacych sigq na tg srednia testdow byly bowiem
zupelnie podobne proporcje: 0,45 much typu b , 0,25 typu s , 0,15 typu m ,
(a wigc w sumie 0,85 much p=b +s oraz typu m ); dalej zas bylo 0,00 much typu

w i 0,15 typu n .
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Rysunek 18c sugerowal staly powolny ruch much od ciemniejszego konca rury
ku jasniejszemu. Obraz to jednak sumaryczny i zachowanie sig poszczegdlnych
osobnikéw jest zupelnie inne.

Latwo to zilustrowac w nastepujgcy sposob. Oto sredni czas osiggnigcia ostatniego
przedziafu rury o natgzeniu oswietlenia 600—2300 Ix przez co najmniej 10 much w 5 gru-
powych testach na Musca wynios? 11,2 min. W 9 testach indywidualnych zas, ten sam
czas jak wiemy wynios! tylko 83 sek. czyli 1 min. 23 sek. Zrédlo tej rozbieznosci jest
wszakze oczywiste: w pierwszym przypadku — przy operowaniu 2—minutowymi prze-
dzialami czasu — uwzglednialiSmy te sytuacje, gdy w danym przedziale czasowym owe
10 much jednoczesnie znajdowalo sie poza linia graniczna: w przypadku zas badan in-
dywidualnych mierzono stoperem przebiegi osobnikow. Trzeba zreszta podkresli¢, ze
w testach grupowych bledy oszacowania czasu przebiegu much przez rurg¢ wynikaly

nie tylko z owych 2—minutowych przedzialéow czasu protokélowania. Mialy one drugie
zrodlo.

Przebieg much w rurze podczas doswiadczen na fotopre.fe-
endum nie jest stale jednokierunkowy: owadyte
niekiedy sig cofaja, po czym znéw zmieniajg kierunek — wykazujg wigc reakcje,
ktére BAUERS [11] nazywal réinicowymi ®ze zwrotem®. Ujawnia siq to nawet
w doswiadczeniach grupowych. Na rys. 18b widac, ze liczba much znajdujacych
sig w obszarze rury doéwiadczalnej o natgzeniu oswietlenia > 2300 Ix na kodcu
doswiadczenia byla w przypadku testow 4 i 5 mniejsza niz poprzednio. Ekstra-
polowanie wigc czasu, w ktorym wszystkie z wpuszczonych do rury osobnikow
osiagng jej najjasniejszy koniec — co przedstawiono na tym rysunku liniami
kropkowanymi — jest bardzo niepewne.

Te obserwacje potwierdzilo niezbicie 10 doswiadczen indywidualnych na Musca, do
ktorych juz sig odwolywalisSmy. Oto bowiem z 90% osobnikow, ktore w ciggu 6 min.
osiggnely przedzial rury o natgzeniu oswietlenia > 2300 Ix — w 10—tej minucie trwania
eksperymentu pozostalo ich tam juz tylko 40% (a ktére w odroznieniu od frakcji much
z testéw grupowych zaliczymy do typow kreskowanych: p° wraz z m” ).W tym
czasie 10% much nadal w ogdle nie wystartowalo — nazwijmy je "nieruchliwymi”
typu n’ . Pozostale zas 50% much — z typéw "predkich®, p’ i "érednich”, m”’
— cofnglo sig z jasnego konca.

Oprécz reakeji roznicowych ze zwrotem, to jest takich, w ktérych owad doko-
nuje obrotu wokol swej pionowej osi o kgt zawarty w granicach 90° < a < 270°,
wzorem BAUERSa wyréznilismy tez reakcje roznicowe ""bez zwrotu™. W tych
ostatnich 4a< 90° Od analizy tych reakcji oraz postojow obserwowanych réw-
niez w indywidualnych eksperymentach nad foto-
preferendum rozpoczniemy dalsza analize zachowania sig much — tym
razem majaca na wzgledzie mechanizm behawioralny jego
osiggania oraz pozostawania w nim.

P ostoje much mozna uwaza¢ za zredukowanie do zera ortokinezy.
Z reakcjami réznicowymi, jak sig przekonamy, sprawa jest bardziej zlozona.

Reakcje roznicowe sa, jaksi¢ wydaje, zjawiskami hetero-

gennymi.
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Cze¢s¢ z nich moze byc przejawem k linok inezy. Nie jestesmy
w stanie okresli¢c procentowego udzialu tej frakcji we wszystkich reakcjach
roznicowych. Mozemy tylko stwierdzic, stanowia one stosunkowo m a-
ty procent. Tezeteuzasadnimy dostarczajac dowodu, ze wigkszosé
z nich ma inny charakter.

Reakcje roznicowe, ktére nie sa przypadkami klinokinezy moga by¢ jedynie
przejawami wielofazowosci fototaksji — a wigc polegac na rewersji i re—
—rewersji znaku taksji. Tertium non datur.

Gdyby co najmniej wigkszos¢ z nich byla reakcjami klinokinetycznymi, powinny one
wykazywaé te same zaleznosci od czynnikéw zewnetrznych, co klinokineza badana
w inny sposéb. Nalezy tego szczegdlnie oczekiwaé w stosunku do natezenia odwietle-
nia. Otéz oczekiwanie to zawodzi.

W dotychczas omawianych eksperymentach serii 4 — prowadzonych w gradiencie
oswietlenia z dodatkowym kierunkowym swiatlem biegngcym wzdluz osi rury — czestosci
reakcji roznicowych rosna wraz ze wzrostem nategzenia os-
wietlenia, coilustruje rys. 20a oraz gorny wykres na rys. 23. Z rys. 20a widac
zreszta, iz zaleznos¢ ta przejawia si¢ jednak ow o w przypadku reakcji réznico-
wych ze zwrotem, jak i bez zwrotu.
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Rys. 20. a) Zaleznos¢ sredniej czgstosci reakcji réznicowych w ciggu
10 min.testu na fotopreferendum indywidualne od natgzenia oswietlenia:

z BAUERSa /11/ 4+~—~=—+u Calliphora prowadzgce do powrotu do
jasnego,g...... o podobne u Musca;

WLASNE, u Musca reakcje ze zwrotem Qwee==o prowadzgce do
jasnego,om == =0 prowadzgce do ciemnego; reakcje bez zwrotu o——0
prowadzace do jasnego i o—~————0 do ciemnego.

b) Zaleznosci sredniej czestosci postojow w ciggu 10 min. testu
wlasnego na preferendum indywidualne u Musca od natqzenia oswietle-
nia: @=—————g , po ktérych nastqpil ruch ku jasnemu:, @~~~-g, po
ktorych owady szly do ciemnego obszaru rury.
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Zupehie inna jest zaleznos¢ czystej klinotaksji od natezenia oswietlenia. Badalismy
ja w specjalnych testach — w warunkach oswietlenia pozbawionego gradientu; (zostana
one szczegdlowo omowione nizej). Ilodé reakcji klinokinetycznych na jednostkg czasu
okazala sig bowiem odwrotnie proporcjonalna od nategzenia

oswietlenia, cowidac narys.2la,b oraz na dolnym wykresie (linig ciagls)
na rys.23.

Druga, posrednia wskazowke, ze reakcje roznicowe w gradiencie oswietlenia nie sg
przejawami klinokinezy, zyskujemy z poréwnania ich korelacji z czgstoscia, postojow
wykazywanych przez te muchy w tych samych doswiadczeniach.

W swietle bez gradientu brak jest jakiejkolwiek korelacji pomiedzy czestoscis
reakcji klinokinetycznej a czestoscia postojow much (zob. rys. 21a, b, e). Natomiast
w doswiadczeniach serii 4 w oswietleniu z gradientem istnieje taka korelacja na po-
ziomie a < 0,02 (rys. 20a, b).

Oméwiona odmiennosé reakeji roznicowych od klinokinezy kaze nam wiec
przyja¢, ze — co najmniej przewazajaca ich wiekszos¢ — jest przeja-
wem wielofazowosci fototaksji. Drugi wniosek,jaki
mozna wyciggnac z dyskutowanych wynikéw glosi, ze wielofazowos¢ ta
ujawnia sig w gradiencie oswietlenia.

Na rys. 20a rzuca sig w oczy wyrazna rozbieznos¢ pomigdzy naszymi wynikami
a wynikami BAUERSa [11]. Wykresy czestosci reakeji roznicowych w zaleznosci od
natezenia oswietlenia opracowane w oparciu o nasze wyniki nie wykazuja maksimum
w obszarze ok. 1500 Ix, ktdre obserwowal ten autor. Réznica ta mogla wynikac¢ z od-
miennosci oswietlen. W naszych testach indywidualnych na fotopreferendum oprocz
swiate! bocznych zastosowano réwniez, jak zaznaczono, oswietlenie z konca jasniej-
szego rury. Ta okolicznos¢ musiala niewatpliwie wzmdc w zachowaniu sig much udziat
elementu foto—elatycznego w poréwnaniu z klinokinetycznym. W testach BAUERSa za$,
jak mozna przypuszczaé — w natezeniach oswietlenia powyzej 1500 Ix wzigly gére
zwroty o charakterze klinokinetycznym. Przemawia za tym odwrotna proporcjonalnosé
reakcji roznicowych w tym obszarze wzgledem natezenia oswietlenia.

Nalezy stwierdzié, ze przedstawiona na rys. 20a czestos¢ wystepowania reakcji
roznicowych — a wigc, jak wykazalismy, przewaznie zmian znaku fototaksji — nie musi
byé interpretowana w ten sposéb, jakoby ich w z gl ¢ dna czgstos¢ byla wprost
proporcjonalna do natgzenia oswietlenia. Wykres przedstawia bowiem liczby bezwzgled-

ne. Pamigtac zas trzeba, ze muchy przebywaly glownie w jasniejszym obszarze rury,
jak to obrazuje rys.17.

Inna rozbieznos¢ jego i naszych wynikéw ma charakter tylko ilosciowy, a nie ja-
kosciowy, jak powyzsza. Ilustruje jg tabela 1, przedstawiajaca procenty obu typow
reakcji roznicowych w badaniach BAUERSa i naszych na Musca domestica.

Ujawniajace sig tu rozbieznosci mogs czesciowo wynika¢ po prostu z innej kwali-
fikacji wielkosci zwrotu reakcji roznicowych. Pozostale mogg byé wynikiem roznicy np.
lunacji albo cisnienia atmosferycznego, ktorych na podstawie danych z pracy BAUERSa

[11] nie mozna ustalié. (Inne warunki meteorologiczne obu serii doswiadczalnych byly
bardzo podobne).
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Tabela 1

Bieg w kierunku Uwagi:
CIEMNYM JASNYM AUTOR;
% z reakcjs % % z reakcja % B
roznicowa bez roznicowa, bez > _y
= bez | reakeiil ;o bez | reakeji swiatla
zwrotem | zwrotu | F92BiC |z rotem | zwrota | FOZniC.
WLASNE;
swiatha
40,8 36,2 23,0 30,2 38,2 31,6 z boku
i
z przodu
BAUERSa;
2,9 3,6 93,5 80,6 10,3 9,1 swiatla
z boku

Z oméwionych dotychczas doswiadczen wynika, ze w gradiencie natezenia
oswietlenia muchy kierujg sie do obszaru jasniejszego przerywanym postojami
ruchem o kierunku zmiennym, z reakcjami réznicowymi. Ruch ten ma zapewne
czesciowo charakter ortokinezy, czesciowo zas — gdy owady widza obszary
jasniejsze — foto—elazji dodatniej. Reakcje zas roznicowe w niewielkim praw-
dopodobnie stopniu maja charakter klinokinezy. W przewaznej wszakze mierze,
zwlaszcza w warunkach gdy z gradientem natgzenia oswietlenia wspéldziala
zgodny z nim kierunkowy strumien $wiatla, reakcje te polegajg na zmianach
znaku fototaksji.

W iej sytuacji pobyt w preferowanej strefie fotycznej zapewnia muchom
fototaksja, ktéora w nizszych natezeniach oswietlenia prowadzi je z powrotem
do obszaru jasniejszego. Zbadanie udzialu klinokinezy w utrzymywaniu sie
much w fotopreferendum bylo zadaniem dalszych eksperymentéw, do ktérych
oméwienia przechodzimy nizej.

Rys. 21. Rozne aspekty lotohnezy u much w zaleznosci od guunkow, metod badawczych,
wysokosci Ksigzyca(girne 4 rzedy wykresow) i preznosci pary wodnej w powietrzu.
Dolny rzqd — érednie wynikow lub powtérzenie danych z gomych rzedéw.

Odcigta: wartosci natezenia oswietlenia.

qudnc: V,, reakcje klinokinetyczne ze zmiang kierunku; v}, reakcje klinokinetyczne
bez zmiany ixemnkn. t, czas w ruchu na tacy; r, czas w ruchu w rurze poznome] P
liczba reakcji kinetycznych obserwowanych w szalkach; p, liczba postojow; wskaznik P,

54

http://rcin.org.pl



1

WSCHOD

AR

P

GOROWANIE

ZACHOD

DOLOWANIE

$SREDNIOT

A A=~ L ANy
Q™ 3 9 100 4 L 10y L 10" 20
@ Ix 10 100 1000 10 100 %00 450 1400 40 100 1000 10 100 1000 10 100 1000

Ao oo oo om e Musca domestica 99, preznosc pary ok. 15,7 mb,
L ] Musca domestica 99, preznosc pary ok. 12,0 mb,
O rortiodormienitie) Musca domestica 60, preznosc pary ok. 12,0 mb,
R e Musca domestica, doswiadczenia natacy i w szalkach
Xemo i — X Calliphora erythrocephala, dodwiadczenia w szalkach,
o———a Calliphora erythrocephala, pozostale doswiadczenia,
—g Drosophila melanogaster, (wartosci 16 x?2 obliczone

z danych x z fig. 2 z 1964 r, z pracy MEDIONIego
[125]) doswiadczenia w szalkach.
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6. Klinokineza

BAUERS twierdzit [11], ze reakcje roznicowe wystepuja, tylko w warunkach
gradientu oswietlenia i przy rownomiernym oswietleniu (np. o natezeniu 2300 Ix)
zupelnie zanikaja.

Jest to sprzeczne z codziennymi obserwacjami zachowania sig much. Wiadomo
przeciez, ze chodzgc po podlozu czesto zmieniajg one kierunek ruchu — pomimo
stosunkowo jednorodnego oéwietlenia. Wiasnie tez dla wyjasnienia tej rozbiez-
nosci podjelismy systematyczne eksperymenty dotyczace kinez u postaci dosko-
natej much. Nie ulega bowiem watpliwosci, ze reakcje réznicowe w polu roz-
proszonego oswietlenia, bez gradientu, sg nie czym innym jak reakcjami klino-
kinetycznymi. Brak zas bylo dotychczas badan kinez u interesujacych nas ga-
tunkéw much. Poza dosé¢ obfitym pismiennictwem dotyczacym larw owadow
oraz imagines owadéw powolnie poruszajacych sie po ziemi [zob. 84, 116] na-
wigzanie do naszego problemu ma jedynie komunikat MEDIONIego [126] z jego
doswiadczen na wywilzni owocowej.

Wstqpne doswiadczenia przeprowadziliSmy w nie kontrolowanych, zmiennych para-
metrach klimatycznych, geograficznych i in. nad indywidualng fotokineza muchy do-
mowej. Zastosowaliémy metode podobna do opisanej przez NIELSENa [134]. Adapto-
wany do swiatla obserwowany osobnik muchy znajdowal sig na tacy przykrytej szybg.
Taca byla z gory rownomiernie oswietlona rozproszonym swiatlem, ktore przechodzilo
przez wodny filtr cieplny. Uklad doswiadczalny by! podobny do przedstawionego na
rys. 15 — przy czym taca zajmowala miejsce szalek. Podczas 10—minutowych ekspery-
mentow przy natezeniu oswietlenia 450 lub 1400 Ix muchy wykonywaly srednio 85,0+95,0
skretéow (p < 0,05) (roznice byly nieistotne statystycznie — zapewne z powodu zmien-
nosci pozostalych warunkow).

Ten wniosek, 262 muchy domowe wykazuja reakcije
klinokinetyczne w réwnomiernym oswietleniu,
obalajacy twierdzenie BAUERSa, potwierdzily dalsze nasze doswiadczenia.
Rozszerzyly one zarazem nasze wiadomosci o fotokinezach.

Drugq seriq badan przeprowadzilismy w ukladzie podobnym do tego, w jakim badano
fotopreferendum. Byla to zamknigta z obu koncow szklana rura, oswietlona z bokow
umieszczonymi réwnolegle do niej swietlowkami (tzw. "day—light”) zaekranowanymi
plastikowymi filtrami rozpraszajacymi swiatlo. Do rury tej wpuszczano adaptowane do
swiatla osobniki much, ktére nastepnie obserwowano w ciggu 10 minut. Mierzono sto-
perem czas (r), ktéry mucha spedzala w ruchu lokomotorycznym oraz zliczano reakcje
kinetyczne.

Dla symetrii z testami na fotopreferendum rozroznialismy w klinokinezie reakcje
"ze zmiang kierunku” (Vz) oraz "bez zmiany kierunku” (v},), a nadto wyodrebnilismy
postoje (p).

Poniewaz nie dysponowaliSmy kamera doswiadczalng o regulowanych warunkach
klimatycznych, nie mozna bylo przeprowadzié¢ planowej serii eksperymentow z odpowied-
nio dobranymi warunkami wedlug tzw. kwadratu grecko—lacinskiego [139c]. Otrzymane
wyniki sa wiec réznie udokumentowane w réznych kombinacjach warunkow. W przypadku
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tej grupy doswiadczen warunkami byly: gatunek owadow, ich wiek, plec, temperatura,
wilgotnosc i cisnienie atmosferyczne, wiek Ksiezyca (a zatem jego polozenie na niebie
i lunacja — zob. Przypis IIl) i oczywiscie — stanowigce glowny przedmiot naszego za-
interesowania, regulowane — oswietlenie. W tych badaniach wilgotnosc wzgledna po-
wietrza mierzono w wiekszosci przypadkéw psychrometrem aspiracyjnym ASSMANNa;
tylko poczatkowo nzywano higrometru wielowlosowego.

W tej sytuacji analize wariancji [139¢] trzeba bylo prowadzi¢ osobno dla kazdej grupy
testéw, co w efekcie uniemozliwilo oczywiscie analize interakcji wyzszego rzedu. Nie-
mniej przedstawione na rys. 21 wyniki pozwalajs na wyciggnigcie nastgpujacych
wnioskdw dotyczacych reakcji klinokinetycznych u much
obserwowanych indywidualnie. (Podajemy zawsze najwyzszy z otrzymanych w réznych
kombinacjach doswiadczalnych warunkéw poziom istotnosci odpowiednich zaleznosci.)

Najwigcej informacji otrzymalismy na Musca domestica.

Przede wszystkim trzeba uczynic¢ uwage dotyczaca samej istoty reakeji klino-
kinetycznej. Jak widaé z definicji podanej na poczatku, w rozdz. [ §1, pojg-
cie klinokinezy jestwieloznaczne. Moze ono bowiem dotyczyc
zaleznosci od natgzenia zewnetrznego bodzca—czynnika takich aspektéow zmian
kierunku ruchu postepowego osobnika, jak 1° predkosci katowej zwrotow,
2° wielkosci kata zwrotéw lub 3° czgstosci tych zmian. Zaleznosci te u danego
gatunku moga obejmowac jeden z tych elementow, niektore z nich lub wszystkie.
Przypuszczalnie brak odpowiedniego podzialu klasyfikacyjnego klinokinez jest
wlasnie wing tej roznorodnosci.

Stosowane w naszych pracach metody badawcze nie pozwalaja niestety na
oceng zmian predkosci katowej zwrotow. Czyniono to zreszts dotychczas tylko
w odniesieniu do powolnie poruszajacych sie bezqugowcow [por.84]. Inaczej
jednak jest ze zmiana wielkosci kata obrotu.

We wszystkich doswiadczeniach stwierdzilismy, ze reakcji klinokinetycznych ze
zmiana kierunku jest trzykrotnie mniej niz reakcji bez zmiany kierunku. Pozwala to
wykaza¢c brak istotnych biologicznych podstaw do realnego
rozrézniania pomiegdzy zwrotami klinokinetycznymi bez i ze
zmiang kierunku ruchu.

Zauwazmy, ze — zgodnie z podang przez nas wczesniej definicjs — reakcje bez
zmiany kierunku obejmujazwroty w obregbie kata po 90° w kazdg strong od
dotychczasowego kierunku ruchu owada. W przypadku zas zwrotu ze zmiang
kierunku owad musiobrocic sig w stosunku do poprzedniego kierunku ruchu o kat
91-269° Gdyby bowiem obrécil sie o 270° byloby to rownowazne obrotowi o 90° w prze -
ciwnym kierunku. Stosunek zas katow 269° : 90° =3. Wynik ten — w poréwnaniu z obser-
wowana czestoscia dokonywania tych zwrotéw — pozwala na wyciggnigcie wniosku,
2e prawdopodobienstwo dokonania klinokinetycznego
zwrotu o dany kat jest odwrotnie proporcjonalne

do wielkosci tego kgta. Same zas zwroty majg zupelnie ten sam cha-
rakter etologiczny.

Staly stosunek liczbowy reakcji klinokinetycznych ze zmiang kierunku do
zwrotéw bez zmiany kierunku niezaleznie odwarunkow doswiadczal-

nych (tj. wilgotnosci wzglednej lub natgzenia oswietlenia) jest dowodem na to,
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ze u badanych gatunkéow much klinokineza nie polega na
zaleznosci kata zwrotow od natezenia bodzca.

Dalsza zatem analiza dotyczy poszukiwania zaleznosci czestosci zmian kie-
runku ruchu lokomotorycznego much po podlozu od bodzcow. W tym tez waskim
znaczeniu bedziemy dalej uzywali terminu klinokineza.

Oto uzyskane przez nas rezultaty doswiadczen.

W stafych warunkach czgstos¢ reakcji klinokinetycz-
nych umuchy domowej przejawia bardzoistotnga (na poziomie
dop<0,005) zaleznosc¢ od natgzenia oswietlenia.
Na ogot ich czestosc maleje ze wzrostem natezenia oswietlenia. Jednakze na
te zaleznos¢ wplywajg rowniez inne czynniki. Oto czestos¢ zwrotow klinokine-
tycznych zalezy rowniez od pltci much (p<0,05),przy czym zaznacza
sig interakcja wplywu swiatla i plci (p << 0,05). Bardzo istotny jest tu réwniez
wplyw wysokosci Ksigzyca (p< 0,005);zaznacza sig tez inter-
akcja oddzialywania natezenia oswietlenia i Ksigzyca (p <0,005).

Obserwowany zwiazek czestosci zwrotow klinokinetycznych z preznoscia
pary wodnej wpowietrzu nie jest istotny statystycznie (p < 0,10). Nalezy zas
pamietac, ze ten wskaznik ma charakter syntetyczny. Jest on bowiem funkcja cisnienia
atmosferycznego, temperatury powietrza i wilgotnosci wzglednej. Wiadomo przy tym, ze
jest to wazny czynnik ekologiczny (por. 160), wplywajacy na aktywnos¢ organizmow
zwierzecych, a w tym na klinokineze wielu gatunkow [41, 84].

Reakcje klinokinetyczne u muchy domowej (Musca domestica) i plujek -
Calliphora erythrocephala oraz Protophormia terrae—~novae — wykazujg r 6z -
nice gatunkowe (p< 0,05).Przy tym u Calliphoridae, gdy wiek much
byt rézny — nie widac zaleznosci od czynnikéw fotycznych, klimatycznych i lu-
narnych. Byé moze, iz u nich wlasnie wiek much wyznacza przede wszystkim
poziom reakeji klinokinetycznej — prawdopodobnie poprzez interakcje z foto—
lub higrokineza [141]. Taka teze posrednio podtrzymuje wykazana [148] zalez-
nos¢ wrazliwosci chemoreceptorow muchy Protophormia od jej wieku. Wydaje
sie natomiast, ze u Musca klinokineza ma w wigkszym stopniu charakter foto-
kinezy.

Widzimy zatem, ze u wszystkich badanych gatunkow Diptera k lin oki -
neza jest czulym detektorem wielu rdznych czyn-
nikow — reagujac zarowno na warunki zewnetrzne i stan fizjologiczny sa-
mych owadéw, jak i na zmiany tych czynnikow.

Nalezy tez przypomnie¢, ze omawiane tutaj reakcje klinokinetyczne sa istotnie od-
mienne od tzw. reakcji roznicowych obserwowanych w testach indywidualnych w gra-
diencie oswietlenia (tj. dotyczacych fotopreferendum), a ktore uznalismy za przejaw
wielofazowosci foto—tropotaksji. Tamte reakcje roznicowe wykazywaly istotna kore-

lacje z postojami — po ktorych owady podejmowaly z powrotem ruch w pierwotnym kie-
runku.
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U muchy domowej (Musca domestica) nie stwierdzilismy korelacji czgstosci
reakcji klinokinetycznych z czestoscia postojow. Z tego powodu uwazamy za
sfuszne traktowa¢c postoje za przejaw zkategorii aktow
ortokinetycznych. Dlategotez oméwimy je razem z nimi.

Nie podwaza tego pogladu fakt, ze bardzo istotna (a = 0,001) korelacja miedzy kli-
nokineza a postojami istnieje u plujek, Calliphora i Protophormia. Rozne bowiem akty
zachowania sie moga by¢ ze soba skorelowane, natomiast t e s ame reakcje
(gdyby postoje byly tylko odmiana klinokinezy, jej postacia graniczna: kat obrotu rowny
zeru) nie moga wykazywac rozbieznosci wykraczajgcych poza granice prawdo-
podobienstwa !

7. "Czysta” ortokineza

Ortokineza stanowi pojecie niejednoznaczne, podobnie jak klinoki-
neza. Zmiany ruchu lokomotorycznego, ktore obejmujemy tym mianem moga bo-
wiem dotyczyé albo 1° czasu spedzanego przez osobnika w ruchu, albo 2° jego
predkosci liniowej, badz tez obu tych parametrow razem.

Ortokineza jest bodajze jeszcze czulszym wskazni-
kiem behawioralnym od klinokinezy, cho¢ijejwyko-
rzystywanie utrudnia duza réznorodnos¢ charakteru reakcji w zaleznosci od ga-
tunku owadoéw. Jej zas poziom zalezy od warunkow srodowiskowych i fizjo-
logiczuych [187].

W szczegolnosci, interesujacy nas tutaj zwiazek ortokinezy ze swiatlem
przybiera rézne formy.

Ruchliwos¢ moze rosng¢ wraz z natgzeniem swiatla, jak u larw muchowek [99].
7. drugiej znow strony ortokineza motyla, rusalki zalobnika (Vanessa antiopa) nie za-
lezy od oswietlenia w granicach natgzen od ponizej 1 Ix do 5000 Ix [72].

MOORF. i COLE [133] stwierdzili wprost proporcjonalna zaleznoséé
predkosci ruchu japonskiego zuka, Popillia japonica od logarytmu
natezenia swiatta zgodniez prawem WEBERa—FECHNERa. Zaleznosci
takie bywaja u owadéw zwiazane rowniez z dlugoscia fali monochromatycznego swiatla
(66, 70, 115, 119].

Tam, gdzie istnieje taka wprost proporcjonalna zaleznosc¢ ortokinezy od natezenia
oswietlenia — prowadzi ona owady do spoczynku przy niskich natgzeniach oswietlenia
(160, 174a, b). Wazna role, odgrywaja przy tym przyoczka [24, por. 187]. W takiej sytuacji
zrozumiata jest zaleznos¢ tego zjawiska od rytmiki dobowej [127]. Podobnie jak w przy-
padku progowej wartosci natezenia oswietlenia wywolujacego taksje, prog fotokine-
tyczny jest najnizszy u form cieniolubnych (fotofobnych) [16()%.

Jak zaznaczylismy w rozdziale wstepnym, ortokineza moze rowniez malec ze wzrostem
natezenia czynnika. Wowczas prowadzi do pozostania osobnika w warunkach optymal-
nych . Taki odwrotnie proporcjonalny zwigzek foto—ortokinezy od natgzenia oswietlenia
wykazat MEDIONI [126] u imagines Drosophila melanogaster.
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Foto—ortokineza, podobnie jak foto—klinokineza zalezy od roznych czynnikow zew-
netrznych i wewnegtrznych zwierzecia. Podraznienie, np. wstrzas mechaniczny podloza,
czesto wzmagajg reakcje foto—ortokinetyczng [13, 40], podczas gdy u innych znow
owadow — przeciwnie — zachodzi sejsmo—akineza (tzn. zahamowanie ruchu postgpowego
pod wplywem bodzca sejsmicznego) [187], zwykle skojarzona ze znieruchomieniem postu-
ralnym czyli akinezjq lub tanatoza [1671. Znana jest tez zaleznosé ortokinezy od wil -
gotnosci powietrza [38, por. 160, 161, 187] i temperatury [160], ktére moga dawac inter-
akcje ze swiatlem. Wykazano tez [142] zaleznosé¢ fotokinezy kornikéw Blastophagys
piniperda L. od stopnia ich wyschniecia. W swietle tego wydalo sie interesujace poréw-
nanie ortokinezy much z ich klinokinezg i reakcjami towarzyszacymi dazeniu do fotycz-
nej strefy preferowanej w zastosowanych przez nas warunkach eksperymentalnych.

Z opisanych juz wstepnych doswiadczen indywidualnych 10 osobnikéw Musca do-
mestica na tacy (por. rys. 21 c) mozna sie bylo zorientowaé, ze wplyw innych czynnikow
— zmiennych i nie kontrolowanych — maskuje ewentualny wplyw fotyczny, tak ze mie-
rzony tu parametr o charakterze ortokinetycznym, sredni c z as osobnika
w ruchu (t)w 10—minutowym doswiadczeniu nie roznil sig istotnie przy natezeniu
oswietlenia 450 Ix od takiego czasu w oswietleniu 1400 Ix. Nie widac¢ tu rowniez kore-
lacji ¢ 2z klinokineza.

W dalszych eksperymentach, w lepiej kontrolowanych warunkach ujawnily sie
interesujace zaleznosci.

Specjalnie poswiecone ortokinezie eksperymenty drugiej serii wzorowalismy na pracy
MEDIONIego [126]. W czasie sesji doswiadczalnej notowano w 50 turach obserwowane
po 10 sek. ruchy 16 much domowych, zamknigtych pojedynczo w izolowanych optycznie
od siebie niewielkich szalkach PETRIego. Stosowano przy tym oceng zero—jedynkowa:
"0”, nie rusza sig i "1”, rusza sig. Tak zanotowane wszystkie reakcje aktywnosci
ruchowej p sumowano, a ich srednie przedstawiono na rys. 22 d; (teoretycznie mozliwa
maksymalna wartos¢ p wynosi oczywiscie 16+50 = 800). Szalki byly oswietlone z gory
rozproszonym swiatlem lamp zarowych, pozbawionym podczerwieni (rys.15).

Otrzymane wyniki pozwalaja na stwierdzenie, ze — co najmniej w czasie
gorowania Ksiezyca — ortokine za (dokladnie: jej wskaznik p) zale-
Zy uMusca od natezenia oswietlenia (zob.rys.2ld).
Przynajmniej w slabszym oswietleniu (10 i 100 Ix) wskaznik p jest odwrotnie
proporcjonalny do natezenia oswietlenia, przy stalej preznosci pary wodnej
w powietrzu. U Calliphora erythrocephala zwigzek ten zaznacza sig w szerszych
granicach natgzen oswietlenia. Ogélnie zas — ma charakter podobny do obserwo-
wanego przez MEDIONIego [126] u Drosophila: hamujacego efektu
swiatlta. Roznice gatunkowe sg istotne.

Wysokos¢ Ksigzyca ma wplyw na foto—ortoki-
neze (p=0,05).

Wyniki te potwierdzila przeprowadzona przez nas nastepnie trzecia seria
badan. Byly to doswiadczenia prowadzone jednoczesnie jako druga seria testéw
na klinokineze — opisana wyzej. Tym razem mierzono sumujacym sekundomie-
rzem czas (r),jaki indywidualny osobnik spedzal w ruchu podczas
10—minutowego pobytu w poziomej, réwnomiernie oswietlonej, szklanej rurze.
Ten wskaznik ortokinezy,r , jest u Musca odwrotnie proporcjonalny do natezenia
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oswietlenia (p<0,01). Ptec¢ much ma slby(p= 0,05 wpltvw
na charakter tej zaleznosci. Wybitnie wplywa na nig (p << 0,005) preznos¢
pary wodnej w powietrzu, ktéryujawnia sie juz przy réznicy
ok.3mb. Nie stwierdzilismy natomiast wptywu wyso-
kosci Ksigzyca nad horyzontem.

U Calliphora i Protophormia zaleznos¢ r od natgzenia oswietlenia jest bardzo
staba, nieistotna (p > 0,10), natomiast poziom warto$ci wskaznika r w zalez-
nosci od oSwietlenia jest odmienny gatunkowo (p < 0,05), co widaé z rys. 21 d.

Interesujgce jest, ze w tej serii ujawnila sie bardzo istotna (a = 0,001) k o-
relacja ortokinezy z klinokineza (rys.22), odmiennie
niz w serii doswiadczen na tacy. Nasuwa to przypuszczenie, ze ortokineza w od-
mienny sposob niz klinokineza ulega wplywom ubocznych czynnikow, jakie byly
zmienne i nie kontrolowane w tamtym tescie.

W przypadku badanych much, jesli mozna polegac na ocenie okiem ekspery-
mentatora, zmiany ortokinetyczne nie obejmowaty
predkosci liniowej ruciu lokomotorycznego.
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Rys. 22. Korelacja orto— (r) i klinokinezy (pelne — v,, puste — v})
u much: o przy 10 lx,A100 Ix,=1000 Ix.
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Rys. 23. U gory: wykres zaleznosci zmian znaku fototaksji (rze¢dna)
u Musca domestica od natezenia oswietlenia (e) w oparciu o wyniki
eksperymentu 4. typu na fotopreferendum grupowe — przedstawionej
w innej postaci na rys. 20a.

U dolu: hipotstyczny schemat reakcji fotycznych swiattolubnych
much z rodzin Muscidae i Calliphoridae. Linia ciggla, wykres zalez-
nosci klinokinezy (por. rys. 21 a, b) lub ortokinezy — np. czasu w ru-
chu do liczby postojow (7/p) w okresie obserwacji (tzn. odwrotnosci
wskaznika z rys. 21 f), przedstawionych w jednostkach arbitralnych —
od natezenia (e) rozproszonego oswietlenia pozbawionego gradientu.
Linig przerywang zaznaczono — rowniez w arbitralnych jednostkach —
stopien preferowania danych warunkow fotycznych przez muchy
(por. rys. 17a — wyniki wlasne).

W zwigzku z obu przytoczonymi znaczeniami ortokinezy — bezruch lokoio
toryczny, a kin e za °(np. postoje) zasluguje na traktowanie jako gra -
niczna wartosc¢ ortokinezy. Potwierdzily to nasze wyniki,
wskazujace na jej niezaleznos¢ od reakcji klinokinetycznych. Czestotliwos¢
postojow u much wykazuje jednak odmienne uzaleznienia w porownaniu z czasem
w ruchu (rys. 21 e). Liczba postojow (p) podczas doswiadczenia nie wykazuje
u Musca (p < 0,10) zaleznosci od natezenia oswietlenia. Dlatego tez brak jest
korelacji migdzy tym wskaznikiem a czasem w ruchu podczas doswiadczenia.
To nas sklania do wprowadzenia syntetycznego wskaznika ortokinezy, P/r,
uwzgledniajacego dwa parametry ruchliwosci lokomotorycznej owadow — cze-
stosci postojow i wzglednego czasu w ruchu; (nie uwzgledniano w tym wskazniku
predkosci ruchu postepowego owadow, jako w przyblizeniu stalej). Jak widac
z rys. 21 f, liczba postojow na czas spedzony przez muche domowa w ruchu (¥/r)
zwykle wzrasta w miare, wzrostu natgzenia odwietlenia, co w konsekwencji pro-
wadzido zmniejszenia ruchliwosc: w jasniejszym
Swietle, atym samym sprzyja pozostawaniu przez nig w tych warunkach.
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U Calliphora i Protophormia zaobserwowalismy wigksza zbieznos¢ migdzy
wzglednym czasem spedzonym przez te muchy w ruchu, a czestoscia postojow
(bardzo istotna korelacja na poziomie a = 0,001).

Podobnie jak sam wzgledny czas w ruchu, wskaznik P/r nie zalezy u Musca
od Ksigzyca (p < 0,10); wplyw plci much jest rowniez nieistotny.

8. "Ortokineza podstawowa” elazji

Zaobserwowane przez nas roznice pomiedzy tzw.reakcjami réznicowymi w tes-
tacn w gradiencie oswietlenia a klinokineza w jednorodnym oswietleniu narzu-
caja zwigkszenie ostroznosci w ekstrapolowaniu otrzymanych wynikow. Dlatego
tez wydalo sig nam sluszne sprawdzi¢, c zy stwierdzone przez nas za -
leznosci ortokinezy odnosza sig rowniez do skla-
dowej ruchu postgpowego w elazji, ortokinezy podstawowej.

Biorac pod uwage fakt niemoznosci badania wplywu natgzenia oswietlenia na
sktadows ortokinetyczng foto—elazji w przypadku rozbieznosci wywolujacej ja
wiazki swiatla, a zarazem nieuchronnos¢ takiej dywergencji — postanowilismy
wykorzystaé¢ w naszych doswiadczeniach ortokineze podstawows
geo—elazji.

W badaniach tych zastosowalismy metode zblizona do wykorzystanej przez COLE’a
[64]. Mierzono czas (t50%), w ktérym polowa z wpuszczonych w jednakowej liczbie od
dotu do pionowo stojacej szklanej rury much, idac po jej sciankach ku gorze pod wplywem
ujemnej geotaksji przekroczyla okreslona granicg wysokosci. Doswiadczenia takie
przeprowadzilismy w roznych warunkach zewnetrznych przy trzech poziomach natgzenia
oswietlenia — na musze domowej (Musca domestica), plujce migsnej (Calliphora erythro-
cephala) i musze zlocistej (Lucilia sericata). Uzywano owadéw w roznym, znanym wieku
i testowano znaczenie roznicy plci. Wyniki przedstawia tabela 2 (na str. 64) i rys.24.

Wyniki te w porownaniu z otrzymanymi poprzednio w indywidualnych doswiad-
czeniach w poziomej rurze na czyste kinezy pozwalaja na wyciagnigcie naste-
pujacych wnioskow.

Wskaznik tg9y sktadowej ortokinetycznej geo—elazji
jest istotnie statystycznie (¢ < 0,05) dodatnio skorelowany
z syntetycznym wskaznikiem P/r ortokinezy w tych samych warunkach;
przebieg ich wykresow jest podobny (por. rys. 21 f oraz 24 — pierwsza kolumng,
doswiadczenia na muchach mlodych przy preznosci pary w powietrzu nie wigk-
szej niz 14,5 mb). Rozbieznosci pochodzg m.in. stqd, ze testy na czysta kinezeg
prowadzono w zmiennej porze dnia (dla uzyskania jednakowej wysokosci Ksie-
zyca) i nalezaloby wobec tego je porownywac z wypadkowa wynikow ¢ goe
otrzymanych w testach porannych, potudniowych i popotudniowych.
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Tabela 2

érodnlc totalna czasu osiagnigcia Calliphora 1 Lucilia
kryterium t5gq ortokinezy podstawo- 1 godz. 45 min.
wej geo—elazji: Musca 30 min.

Srednia t50% = doswiadczer przedpo-
fudniowych: Musca 41 min~

UWARUNKOWANIA WSKAZNIKA ¢ 50 *

Wplyw natqienia oswietlenia: Musca — istotny (p< 0,05)
przecigtnie — tggg wprost pro- Calliphora — istotny  (p2 0,01)
porcjonalne do e Lucilia  — b. istotny (p<<0,005)
Zaleznos¢ od wysokesci Ksiqzyca Musca — b. istotna (p <<0,005)
nad horyzontem Calliphoridae — brak
Wplyw preznosci pary wodnej Musca — b. istotny (p <<0,005)
w powietrzu '
E 1 dob o Musca — istotna  (p g 0,025)
b sy b O Lucilia  — b. istotna (p< 0,005)

Zaleznos¢ od wieku much Musca — b. istotna (p< 0,005)
Interakcje wplywéw
na tgog : wystepujace u Musca:
— preznosci pary wodnej i wysokos-

ci Ksigzyca (p< 0,005)
— wieku much i wysokosci

Ksigzyca (p<< 0,005)
— wieku much i prgznosci pary (p< 0,005)
— wieku much, wysokosci Ksigqzyca

i preznosci pary (p< 0,005)
~ wieku much i pory dnia (pg 0,025)
— pregznosci pary i pory dnia (p< 0,025).
— wieku much, preznosci pary

i pory dnia (p< 0,05)

wystepujgce u Lucilia:

— natezenia oswietlenia i pory dnia (p< 0,05)
— wysokosci Ksigzyca i pory dnia (p< 0,05)
— natgzenia oswietlenia, wysokosci

Ksigzyca i pory dnia (p2 0,05)

* Podano wyniki negatywne i najbardziej istotne statystycznie z pozytywnych, odno-
szacych sig do pojedynczych cech. W przypadku interakcji zas zamieszczono tylko naj-
lepsze wyniki z pozytywnych.
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Natezy doda¢, ze w testach geo—elatycznych na muchach s ktadowa
ortokinetyczna nie rézni sie fenomenologicznie w swym
charakterze od czystej ortokinezy w testach specjalnych:
podobnie do tamtej polega ona na przerywanym ruchu o liniowej predkosci —
z grubsza biorgc — niezmiennej.

Jak pamigtamy, wskazniki ortokinezy — liczba postojow i czas w ruchu w ru-
rze poziomej (a zatem i wskaznik P/r) — sg skorelowane z klinokineza. Wskaz-
nik tggq j € st réwniez istotnie statystycznie (a= 0,01) skorelowa -
ny uMuscazreakcjami klinokinetycznymi wtamtych doswiad-
czeniach. Jest on odwrotnie proporcjonalny do kli-
nokinezy (rys.25).
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Rys. 25. Korelacja klinokinezy indywidualnej u muchy domowej ze
wskaznikiem ortokinezy podstawowej geo—elazji; o przy 10lx,
4 przy 100 lx, o przy 1000 Ix; pelne —v,, puste — v} /3.

Czas dojscia do krytycznej granicy (t50¢ ), czyli wskaznik skiadowe ]
ortokinetycznej geo—elazji, nie ré6zni sieg wzaleznosci
od tego, czy swiatlo pada z gory — réwnolegle do osi rury (przy czym fototaksja
dodatnia wspoldziala z geotaksja ujemna!) — czy tez dochodzi z boku rury,
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prostopadle do kierunku ruchu much. Znaczy to, 2¢ udziat elementu
foto—elatycznego zgodnego ze zwrotem reakcji geotaktycznej nie
zmienia geo—elazji much.

Z tego wynika oczywiscie tylko jeden wniosek dotyczacy ortokinezy, ze
w obu elazjach skladowa predkosci liniowej, ortokineza
podstawowa, jest jedna i ta sama. Wprzeciwnym wy-
padku powinny obie w jakis sposob si¢ sumowac.

Warunki doswiadczalne, pionowa rura, nie pozwalaja natomiast na wyciggniecie tak
jednoznacznego wniosku dotyczacego interakcji skladowych predkosci katowej obu
elazji — czyli taksji.

Z cala pewnoscig fototaksja (przy tych natgzeniach oswietlenia: 10, 100 lab 1000 Ix
— zawsze dodatnia) nie dzialala antagonistycznie w poréwnaniu z ujemna geotaksja.

Poniewaz jednak — przy bocznym oswietleniu — nie mogt sie przejawic wektor foto-
taksji, nie wiadomo, jak on modyfikowal orientacjq much. Wolno wszakze przypuszczac
iz w przypadku oswietlenia rury od gory — fototaksja wspoldzialala z geotaksja, orien-
tujg¢ muchy ku gorze. Dokladne zbadanie tego zagadnienia wymagaloby zastosowania
podobnych warunkéw do tych, w ktérych bada sie fotogeomenotaksje owadow [por. 104,
187]: plaszczyzny ustawionej pod katem > 0° w stosunku do poziomu, poddanej kierun-
kowemu dzialaniu swiatla, niezgodnemu z dzialaniem sily przyciggania ziemskiego.

Powyzsze wnioski uzasadniaja ex post nasze metodyczne zalozenia, lezace
u podstaw poréwnywania czystej ortokinezy — badanej w doswiadczeniach bez
gradientu oswietlenia — ze skladowa ortokinetyczng foto—elazji, w doswiad-
czeniach z gradientem oswietlenia (tj. dotyczacych fotopreferendum) i w labi-
ryncie (por. rozdz. III §1). MieliSmy tez prawo przenosic wnioski z tamtych
doswiadczen na sytuacje panujagca w labiryncie.

Rozbieznosci natomiast wynikéw uzyskanych przy stosowaniu roznych metod badania
kinez (na tacy, w szalkach PETRIego czy w poziomej rurze) wynikly najprawdopodobniej
z odmiennosci warunkow "tla” tych doswiadczen. Jak to juz bowiem podkreslalismy
w oparciu o pismiennictwo, co tez znalazlo potwierdzenie w naszych badaniach — kinezy
sa bardzo czulym indykatorem warunkow zewnetrznych i ich zmian, jak rowniez stanu
zwierzecia (plci, wieku, nasycenia pokarmowego itp.). Wszak u bezkrggowcow bywaija
one formg zachowania sie apetencyjnego [169]: poszukiwaniem ukrycia, miejsca na spo-
czynek lub zachowanien prowadzacym do znalezienia pokarmu [95].

Ta réznorodnosé przejawow i zadan biologicznych czyni z kinez interesujgcy przed-
miot badan etologicznych. Pomimo zas pewnego postgpu w ich poznaniu, nie mozna
uznaé¢ obecnego stanu wiedzy o kinezach za zadowalajacy.
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IV. UNAGI KONCOWE

1. Podsumowanie

W swietle dotychczasowych badan mozna w nastgpujacy sposdb syntetycznie
przedstawi¢ zachowanie sie fotyczne imagines muchy domowej, Musca domestica
i plujek — Calliphora erythrocephala oraz Protophormia terrae—novae.

1. Muchy te sq owadami swiatfolubnymi. Odnosisig
to zaréwno do owadow po adaptacji do ciemnosci, jak i przebywajacych w natu-
ralnym natezeniu oswietlenia panujgcym na Ziemi, dochodzacym na ogét do kilku-
dziesigciu tysigcy luksow.

Ich fotofilnosé przejawia sig w gromadzeniu
sieg ich w jasniejsze]j odotaczajacych strefie wybie-
ranej (czyli ekrytycznej).

Strefata rozcigga sie od 2000 Ix w zwyz (rys.16).
Mozna sadzi¢, ze fotopreferendum znajduje sie wobsza-
rze o natgzeniu oswietlenia nie mniejszym od osiggalnego
w naszych eksperymentach maksimum (6000 Ix) — zapewne rzedu 1 0%
luksow (por.rys.23). Gorna granica strefy ekrytycznej musi
lezec daleko, skoro przedmioty w stoncu nie sa unikane przez te muchy, a mogsg
one odbijac swiatlo o natgzeniu 100 000 luksow [164].

Bezwzgledne granice oraz szerokos¢ wybieranej strefy fotycznej zaleza od
roznych czynnikow, m.in. od glodzenia much i od temperatury powietrza.

2. W warunkach niejednorodnego natezenia oswietlenia (czyli gradientu),
jednakze bez udzialu swiatla kierunkowego dzialajacego zgodnie z gradientem
oswietlenia — muchy osiggaja te strefeg i przebywaja
w niej dziegki fotokinezom.

Gdy kierunkowe swiatlo biegnie od strony jasniejszego obszaru gradientu
natgzenia oswietlenia — do tego mechanizmu dolacza sie, wspoldzialajgca z ki-
nezami foto—tropotaksja. Jestona sprzezona z ortokinezg |pod-
stawowa ] w postaci zachowania sig taktycznego czyli elazji (rys. 23).
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3. Mechanizm fotokinetyczny grajgcy role w gromadzeniu sie much w fotycz-
nej strefie ekrytycznej jest nastgpujacy.

Czegstos¢ reakcji klinokinetycznych, czyli zmian
kierunku ruchu postepowego (badana w warunkach jednorodnego oswietlenia,
bez gradientu) spada wraz ze wzrostem nateze-
nia oswietlenia. (Cosig dzieje w natezeniach oswietlenia wy z -
szych od fotopreferendum, nie wiadomo). Zatem w niesprzyjajacych warun-
kach slabego oswietlenia muchy zyskujg szans¢ wyruszenia w kierunku prowa-
dzgcym je ku srodowisku lepiej oswietlonemu.

Fenomenologiczne podobienstwa skladowych ortokinetycznych elazji do sa-
modzielnej ortokinezy pozwalajg na przypuszczenie, ze nie roznig sie one
istotnie miedzy soba. Co wigcej, wolno sadzic, ze skladowe kinetyczne roznych
elazji (np. foto— i geo—elazji) stanowi ta sama ortokineza: po prostu orto-
kineza moze przejawiac sig samodzielnie lub tez jako czes¢ skladowa
zlozonego zachowania sig taktycznego, elazji dowolnego typu.

Ortokineza much ma charakter skokowy: przejawia sig w ru-
chu postgpowym lub jego braku, czyli w postojach (akinezie). Nie wydaje sig
natomiast, by predkos¢ liniowa ruchu ortokinetycznego (czyli postepowego)
zalezata u much od natezenia oswietlenia. Dotyczy to zarowno czystej ortoki-
nezy w jednorodnym oswietleniu bez gradientu, jak i skladowych ortokinetycz-
nych elazji (opartych czy to na foto—tropotaksji, czy tez na geo—tropotaksji).

Wzgledny czas spedzany w ruchu po podlozu (r) maleje ze wzrostem natezenia
oswietlenia. Odwrotnie — czgstos¢ postojow (p) w tych samych warunkach rosnie.
Ogolnie, ortokineza mierzona odwrotnoscia syntetycznego wskaznika P/r wyka-
zuje taka tendencje, ze stabnie w miarg wzrostu nategze-
nia oswietlenia (rys.23 doly, por. 21). Zatem muchy zmniejszaja,
swoj ruch lokomotoryczny w preferowanych warunkach, co sprzyja ich pozosta-
waniu w nich.

Te ogélne zaleznosci kinez much od natgzenia oswietlenia sa w duzym stop-
niu modyfikowane przez inne czynniki. Z warunkéw zewnetrznych wymienic
trzeba wstrzasy mechaniczne podloza, czynniki meteorologiczne, jak tempera-
tura, wilgotnos¢ powietrza i zapewne tez cisnienie atmosferyczne; ponadto zas —
takie warunki geofizyczne i kosmiczne, jak pora doby, wiek Ksigzyca (i sprze-
zone z nim czynniki — lunacjg oraz wysokos¢ Ksigzyca nad horyzontem), a za-
pewne takze pore roku. Modyfikujgco wplywaja na kinezy réwniez warunki fizjo-
logiczne badanych obiektow: plec, wiek osobnikow, stan ich nasycenia pokar-
mowego, pragnienia i odwodnienia organizmu, etc. Takie zaleznosci charaktery-
zujg tez skladowa kinetyczng geo—elazji. Zaleznosci te staja sie zrozumiale
natychmiast, skoro sobie uswiadomimy ewentualny udzial fotokinez w znajdo-
waniu miejsca na nocny spoczynek, ucieczke do swiatla podraznionych much
oraz role kinez jako zachowania sig apetencyjnego w instynkcie pokarmowym.
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4. W polu fotycznym z gradientem oswietlenia do mechanizmu kinetycznego
osiagania fotopreferendum dotgcza sie foto—tropo—elazja.
Vzieje sig to wowczas, gdy mucha przebywajaca w obszarze ciemniejszym
widzi przedmioty (np. $ciane) znajdujace sie w obszarze jasniejszym — ktore
wigc stanowia dla niej kierunkowe zrodlo swiatla 2z g o d n e z gradientem
oswietlenia.

Flazja (inaczej zachowanie sig taktyczne) sklada sig, jak wiadomo, z [orto-]
kinezy podstawowej i elementu obrotowego, taksji. Jak juz zaznaczylismy —
do kinezy podstawowej odnosi sig to wszystko, co powiedzielismy o czystej
foto—ortokinezie. Nalezy wigc jeszcze zestawié nasze wiadomosci o foto—tro-
potaksji.

¥ niskim natezeniu oSwietlenia foto—tropo—-taksja much ma
znak dodatni. Wprost proporcjonalnie do natg-
zenia oéwietlenia, coraz silniej zaznacza sig
wielofazowosé znaku tejtaksji: w miare wiec wzrostu natgzenia
oéwietlenia pojawiajg sig coraz czestsze rewersje znaku (na fototaksje ujemna)
oraz nastepujace po nich re—rewersje (rys. 23 gérny). Jest prawdopodobne,
ze w obszarze natezen oswietlenia charakterystycznych dla fotopreferendum
wielofazowosé¢ ta osiaga maksimum. Byé moze tez, ze — jak sugeruje BAUERS
(11] — w samym wasko pojetym fotopreferendum muchy staja sie fotoobojgtne
i pozostajg tylko ich reakcje fotokinetyczne. W kazdym razie jeszcze przy
ok. 28000 1x muchy pozostajg fotopozytywne.

Charakter fototaksji w natezeniach oswietlenia wyzszych od strefy ekry-
tycznej nie jest znapy. Trudno w laboratorium osiagnac natezenia wyzsze od
100 000 lukséw unikajgc letalnych warunkéw termicznych. Sprawa dlugo pozo-
stanie wigc obiektem spekulacji. Na drodze analogii mozna przypuszczac, ze
w natezeniach oswietlenia powyzej fotopreferendum muchy staja sie coraz bar-
dziej fotonegatywne, a wielofazowos¢ fototaksji stopniowo stabnie ze wzrostem
natezenia oswietlenia. W ten sposéb w dostatecznie wysokich natgzeniach
oswietlenia muchy bylyby wyraznie cieniolubne.

Trzeba dodac¢, ze nie mozna wykluczyé, iz wielofazowosc fototaksji much —
podobnie jak u innych gatunkow zwierzat [179] — zalezy od czasu ich przebywa-
nia w silniejszym swietle.

V ten sposdb, jak sig wydaje, fototaksja pomaga muchom
przebywac¢ w fotopreferendum, azatemw optimun fotycz-
nym ich aktywnosci zyciowej; wspoldziala wiec zgodnie z kinezami.

Jprocz tego zadania zyciowego fototaksja kieruje owada do obszaru o wigk-
szym natezeniu oswietlenia, "na swobode” [120]. Tendencja ta, podobnie jak
odpowiedzialna za ruch postepowy ortokineza podstawowa foto—elazji, jest —
jak wspominaliSmy ~ aktywizowana przez pobudzenie muchy, np. na drodze
mechanicznego wstrzasu podtoza [172]. Dlatego to muchy ploszone po poludniu
w nie o$wietlonym mieszkaniu uciekaja przez otwarte okna na zewngtrz, ku
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swiathi. Z drugiej znow strony, fazowos¢ fototaksji zabezpiecza je przed nie-
korzystnymi z punktu widzenia biologicznego usilowaniami lotu w gére, ku
Sloncu. Podobnie tez rytmika dobowa foto—elazji zapobiega ich lotowi nocs
w kierunku dajacego ok.500 000 razy slabsze swiatto Ksigzyca [164, 173].

5. W labiryncie dowyboru podwéjnego (typu T lub Y),ktérego ra-
miona sg o$wietlone swiatlem bialym o niejednakowym natgzeniu, p op u-
lacja much wybiera ramie jasniejsze w proporcjitym
wiekszej, im wyzszy jest logarytm wzglednego natezenia danego swiatta. Poza
pewnymi, charakterystycznymi dla gatunku much granicami wzgled-
nych natezen oswietlenia — proporcja wyboru nie zmienia sig (por. rys. 10).

Proporcje wyboru obu swiatel przez populacje much
zaleza od typu—czyli budowy labiryntu. Rolgodgrywa tu
kat rozwarcia ramion labiryntu.

Wybér swiatel w labiryncie nie zalezy natomiast od uprzedniej
adaptacji much do swiatta lubciemnosci.

Nie zalezy on tezwsposébistotny od wieku much.

Wybor swiatel w labiryncie przez muchy plujki (Calliphora erythrocephala)
zalezy od Ksigzyca. Mechanizm tego wplywu nie jest znany.
By¢ moze, iz role gra wysokos¢ Ksigzyca nad horyzontem. Moze to jednak byc
tylko synodyczny (29,5—dniowy) rytm ksigzycowy.

6. Jak to dyskutowaliSmy szerzej, ciagly charakter zmian zaleznosci tej
proporcji od wzglednego natgzenia oswietlenia wybieranego ramienia labiryntu
jest wynikiem wielu fluktuacji: miejsca, w ktorym poszczegélne osobniki doko-
nujg wyboru (a co za tym idzie, kqta wyboru), by¢ moze — predkosci ruchu,
ktora takie wplywa na szanse znalezienia sig owada w jednym z dwdch ramion
labiryntu; bardzo tez jest prawdopodobna chwilowa zmiennosé¢ wrazliwosci roz-
nicowej owadow na logarytm stosunku natgzen pordwnywanych swiatel. Owad
niewrazliwy na ten stosunek natgzen dokonuje oczywiscie wyboru na drodze
przypadku.

Muchy dokonujace wyboru pomigdzy dwoma swiattami w takim labiryncie

podczas dlugotrwalego eksperymentu mozna podzielié¢ na kilka
frakcji ze wzgledu na ich ruchliwosé. Zapewne chodzi tu o ortokineze pod-
stawowa foto—tropo—elazji. W ciggu 30 minut wyboru dokonuja tylko muchy
tzw. ruchliwe.
"Ruchliwoéé nuch nie jest skorelowana z ich
wrazliwosciag roznicowa na nategzenie oswietle-
nia ani tez z tendencja fototaktyczna (obrotows).
Wszystkie frakcje much ruchliwych dokonujg wyboru, w takiej samej proporcji
preferujgc ramig oswietlone jasniej.
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Na koicowy wynik wyboru przez populacje much dwoch ramion labiryntu,
niejednakowo oswietlonycn sklada sig tez oczywiscie wielofazowos¢ fototaksji.

Proporcje liczebnosci much wybierajacych je dnoraz owo przeciw-
stawiane Swiatfa nie rd6znia sie odproporcji wielokrotne-
g o wyboru przez pojedyncze osobniki.

7. Zwaiywszy na fakt, ze zdolnosé¢ rozdzielcza oczu oraz percepcji tzw.
bodzcéw wzrokowych (w tutaj przyjetym znaczeniu tego okreslenia) jest u owa-
dow o wiele gorsza niz u czlowieka [35, 41, 43, 50] — nalezy sie spodziewaé,
ze rola swiatfocieni jest w ich zyciu o wiele wieksza niz u ludzi. Wyniki oma-
wianych w niniejszym artykule doswiadczen ujawniajg duza réznorodnosc re-
akcji behawioralnych u much. Ich roli — poza nielicznymi, dyskutowanymi wyzej
przypadkami — mozemy sig tylko domyslaé.

2. Konsekwencje proktyczne

Z omowionych w artykule naszych wynikéw badan na muchach mozna wypro-
wadzic nastepujace praktyczne konsekwencje dotyczace
wykorzystania kinez i elazji muchéowek jako beha-
wioralnych metod badania rozrdézniania i preferowa-
nia barw przez te owady.

1. Konieczny jest szczegblnie uwazny dobor i stabilizacja
parametrow warunkoéw doswiadczalnych.

W tego typu pracy na muchach nalezy eksperymentowac

— na owadach jednej plci,

— na osobnikach mlodych, w jednym wieku,

— o stafej porze dnia: najlepiej rano i przed potudniem,

— przy wschodzie Ksigzyca®*,

— przy stalych warunkach meteorologicznych — jednakowej temperaturze, zblizonym
cisnieniu atmosferycznym i jednakowej wilgotnosci powietrza. Najbardziej zaleznych
od czynnikéw fotycznych, czyli najczytelniejszych wynikow mozna sig spodziewaé
przy wartosci preznosci pary wodnej w powietrzu (160] ponizej granicy tzw. parnosci —
a wigc 18,8 mb [por.l] albo 14,1 mm Hg [zob. 9]. W tych bowiem warunkach zaréwno
czysta kineza, jak i ortokineza podstawowa geo—elazji u Musca s liniowo skorelowane
z logarytmem natgzenia oswietlenia w granicach 10-1000 Ix (por. rys. 21 a, b, d, f oraz
rys. 24 — lewy, gorny sektor).

2. Dla wykorzystania kinetycznego tzw. widma aktyw-
nos$ci owadow nalezaloby najpierw ustalié dowolng metods

* Dni, w ktorych Ksigzyc wschodzi w porze przedpoludniowej, z podaniem dokladnego
czasu wschodu, mozna znalezé poza "Rocznikiem Astronomicznym® [por. 146] takze
w specjalnej tabelce latwo dostepnego czasopisma Urania , miesigcznika Polskiego
Towarzystwa Milosnikow Astronomii.
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poziom reakcji kinetycznejdla swiatta monochromatycznego odiu-
gosci fali (A,) bliskiej gornej granicy ich percepcji, tj. ok. 580 nm, przy jego
natezeniu dajacym efekt nodobny do 100 Ix swiatla biatego.

Nastegpnie moizna poddawac teowady wtych samych wa-
runkach eksperymentalnych dzialaniu swiatel rownokwan-
towych o dlugosciach fali (A) dluzszych i krétszych od pierwotnej.

(U Calliphoridae metoda ta rokuje nienajlepsze nadzieje z powodu maltego
kata nachylenia prostej zaleznosci fotokinezy od natgzenia oswietlenia).

3. Ze wzgledu na szerokie granice fotycznej strefy wybieranej (tzw. ekry-
tycznej) przez muchy, mozna u tych owadow badac chromopreferen -
d um w warunkach oswietlenia rury jednoczesnie réznymi barwami. Jesli
bowiem przy niejednakowym natezeniu tych swiatel barwnych (np. uzyskanych
z przepuszczenia $wiatla lampy zarowej przez pryzmat) uzyskaloby sie ich
wyrazne grupowanie sie w jednej z barw — swiadczyloby to o preferowaniu
przez nie danego odcienia barwnego, a nie jasnosci swiatla.

4. Poprawniejsze rezultaty dotyczace preferencji Swiatel ze wzgledu na ich
odcien barwny moze dac jednakze tylko metoda podwojnego wy-
boru rownokwantowych $wiatel monochromatycznych
w labiryncie.

Podobnie jak metoda chromokinetyczna — wymaga ona rygorystycznego ujed-
nolicenia warunkéw doswiadczalnych, poza badanym, zmiennym parametrem:
odcieniem barwnym Swiatla.

Wszystkie eksperymenty nalezy koniecznie prowadzié w jednakowym labiryncie
(a co najmniej — w labiryntach o jednakowym kacie rozwarcia ramion).

Chociaz u much nie stwierdzono roli dystansu osobniczego ani spolecznego przy-
ciggania w postaci podazania jednych osobnikéw za drugimi, godne zalecenia zdaje sie
puszczanie much matymi porcjami przez labirynt.

Nie jest konieczne adaptowanie much do ciemnosci. Nieistotna jest tez dlugosc
czasu trwania seansu przebiegu tych owadéw w labiryncie (wystarcza ) godziny).

Metoda labiryntowa moze dawac nieco informacji dotyczacych rozrodozniania
barw przez muchy. Falowania elektromagnetyczne o roznych dlugosciach fali (A) sg
rozrézniane jakosciowo, gdy owady wykazuja w stosunku do jednego z nich preferencje
— niezaleznie od ich wzglednych natezen w szerokich granicach ich zmian. (7ob.
Przypis V).

5. Labirynt moze by¢ tez wykorzystywany do badan prostych w zroko -
wych elazji opartych na agogiach [por.143, 144 ], jak wspomnianej mar-
maro—elazji pod wplywem migoczacego $wiatta.

Do badan preferowania ksztattéow figur na ptasz-
czyznie, opartego na zblizonej — lub wrecz tej samej [47, 172] — elazji,
jak w przypadku szachownic o wigkszych i mniejszych polach, moze lepiej
odpowiadac¢ labirynt o malym kacie rozwarcia migdzy ramionami i szerokich
korytarzach (w rodzaju przedstawionego na rys. 7), ktory umozliwia owadowi
jednoczesne poréwnanie wiekszych powierzchni zamykajacych oba ramiona.
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PRZYPIESY

PRZYPIS I.

Foto—tropotaktyczny wybdr swiatel o natezeniach L i I, znajdujgcych sie
pod katem b w stosunku do zwierzecia i odpowiednio w odleglosciach D i d od
jego fotoreceptorow przebiega zwykle zgodnie z tzw. regulag rowno-
legtoboku. Zwierze ustawia sig mianowicie pod katem a w stosunku do
kierunku widzenia silniejszego zrédla $wiatla — dzialajacego na nia z silg
proporcjonalna do I‘/D2 (rys. 2). Kat ten okresla wzér:

! sinb

a = arc sin u
plfiEN? fr )R 2(_L_ ST
d 02 + d2 + 02 d2 cos

PRZYPIS 1.

Rys. 10 przedstawia [linia gruba] wykresy funk c ji opracowane) przez
doc. dra Roberta BARTOSZYNSKIego z Instytutu Matematycznego PAN w War-
szawie, okreslajacej teoretyczng proporcje swiatlolubnych
owadéw zbierajgcych sieg podczas wyboru podwojnego w ra-
mieniu labiryntu oS wietlonym sSwiatlem bialym o dowolnym
wzglednym nategzeniu (I).Funkcja ta, oparta na wysunietych
w niniejszym artykule zatozeniach autora ma postac:

P =2 +(1-a) O, (log=Py;,

+(1=2P . )@ (logl)|, (4¢)

gdzie @y (log/) jest dystrybuanta rozktadu normalnego o odchyleniu standarto—
wym o Lpor. 139b].

PRZYPIS lIl.

Dla przypomnienia mniej obznajmionemu z astronomicznymi zagadnieniami
czytelnikowi sprawy zwigzku migdzy dniem miesigca ksigzycowego, (tzw. wie-
kiem Ksigzyca), faza Ksiezyca (czyli tzw. lunacja), godzing doby slonecznej
i wysokoscig Ksigzyca nad horyzontem zalaczamy rys. 26, ktory ilustruje ruchy
Ksigzyca wokél Ziemi oraz obu tych ciat wokét Storica [por. 155].
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Aby wyjasni¢ najpierw sprawg |l un a ¢ ji przyjmiemy, ze w miejscu
Ziemi (Z) znajduje sie obserwator obiegajacy Stonce po orbicie ziemskiej (w);
pominiemy natomiast wiasciwy dla niej ruch obrotowy. Obserwacje swe zaczyna
on w chwili, gdy Ksiezyc (w polozeniu n) znajduje sie w tym samym kierunku
co Slonce — jest z nim w tzw. zlaczeniu. Strona Ksigzyca zwrécona do obser-
watora jest nie oswietlona przez Slonce, dlatego tez Ksigzyc jest wowczas dla
niego niewidoczny. Te faze nazywa sie nowiem. Od tego momentu liczy sig
tzw. wiek Ksieiyca*. Podczas swego obiegowego ruchu okotoziemskiego Ksig-
zyc odsuwa sie dla obserwatora od Slonca o coraz wigkszy kat y w kierunku
przeciwnym do ruchu wskazowek zegara, dzieki czemu zmienia sigq oswietlona
przez Stonce czes¢ widocznej dla niego tarczy Ksigzyca przybierajac postaé
kolejnych faz: innymi slowy — zmienia sie lunacja. Taki obieg Ksigzyca do
nastgpnego nowiu wokol obserwatora umieszczonego w miejscu Ziemi zachodzi
w ciaggu okresu czasu zwanego miesigcem synodycznym, ktdry trwa przecigtnie
29, 53 dni.

Ksiezyc, tak jak Slonce, oddzialuje grawitacyjnie na Ziemig. Objawia sig to
m.in. w powodowaniu przyplywéw i odplywow mérz i oceanow. Najsilniejsze
oddzialywanie grawitacyjne oczywiscie zachodzi wowczas,
gdy Ksigzyc w czasie nowiu (tj. w pofozeniu n) wspoldziala ze Stoncem. Nieco
slabszy efekt przyplywowy jest podczas drugiego tzw. syzygium — gdy Slonce,
Ziemia i Ksiezyc (w polozeniu p) rowniez leza w przyblizeniu na jednej proste]
— a mianowicie podczas petni Ksigzyca. W pozostalych okresach miesigca
synodycznego amplituda przyplywow i odplywéw zmienia sie w zaleznosci od
zmiany kata miedzy tymi trzema cialami (kat y na rys. 26). W szczegélnosci
najslabsze przyplywy wystepuja wtedy, gdy kat ten jest prosty, czyli Ksiezyc
znajduje sig w tzw. kwadraturze — podczas pierwszej lub ostatniej kwadry
(por. I i Il narys. 26).

Dla dalszej analizy postuzymy sig blizszym rzeczywistosci, bardziej ztozo-
nym modelem sytuacji. Przyjmiemy teraz, iz obserwator znajduje sie na po-
wierzchni kuli ziemskiej, w punkcie lezacym w strefie srednich szerokosci
geograficznych (¢) (np. w Warszawie). Oprocz rocznego obiegu po orbicie okolo-
stonecznej odbywa on zatem ruch woké!l osi Ziemi wynikly z jej ruchu obroto-
wego.

W tak okreslonej sytuacji obserwator 6w oprocz poznanych przedtem zjawisk
stwierdzi kilka nowych. Po pierwsze wigc ujrzy wschody, gorowania
(podczas przejscia przez jego poludnik) oraz zachody Stoncai Ksigzyca.
(Przy tym czas uplywajacy pomigdzy kolejnymi gérowaniami Storica, wynoszacy

* Wiek Ksiezyca o godz. 0,00 czasu uniwersalnego Greenwich (GMT) jest podawany
w tablicach "Rocznika Astronomicznego” [146]. Poniewaz nasze doswiadczenia byly
dokonywane ok. godz. 10 min. 00 czasu ér.—europ. (CSE) czyli ok. 9 min. 00 GMT, wiek
Ksiezyca obliczano dla tej godziny — do wartosci z tabel dodajac poprawke 9 godz.
= 094; (przez "d” oznacza sig doby). 24
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przecigtnie 24 godziny, nazywa sig srednia dobg stoneczng). Po wtore zas
stwierdzi, ze Ksigzyc w swym obserwowanym na nieboskfonie ruchu "spoznia
sig¢” co dzien w stosunku do Slonca o azymut ok. 12° Wynika to oczywiscie
z wlasnego ruchu obiegowego Ksigzyca po orbicie wokolziemskiej wkierunku
zgodnym z obrotem Ziemi wokdl osi. Dzigki temu kat godzinowego przesuniecia
Ksiezyca (B) jest odpowiednio mniejszy od kata godzinowego przesunigcia
Stonca (a = 15°), co ilustruje rys. 26. Doba ksigiycowa — czyli okres migdzy
dwoma kolejnymi gérowaniami Ksiqzyca na tym samym poludniku Ziemi — jest

Rys. 26. Schemat przedstawiajacy ruchy Ziemi (Z) wokoél Stodca (S)
oraz Ksigzyca wokolo Ziemi — z zaznaczeniem jego polozen w sto-
sunku do Stonca i Ziemi podczas nowiu (n), pierwszej kwadry (1),
peti (p) i ostatniej kwadry (Ill). Nalezy pamigtac, ze w czasie mie-
siaca synodycznego uklad Ziemia—Ksiezyc dokonuje ruchu po orbi-
cie @ wokdt Slofica. Z tego tez powodu, dla osiagniecia pozycji po-
nownego ztaczenia ze Stoncem w nowiu — Ksigzyc musi obiec Ziemig
o kat ok. 30° wiekszy od 360°

Zachowano tylko wzglgdne katowe stosunki wielkosci Slonca i Ksig-
zyca. a — kat godzinowego przesunigcia Slonca (360°%/24 godz. =
15°%/godz.), 3 — kat godzinowego przesunigcia Ksigzyca, mniejszy
od poprzedniego wskutek ruchu obiegowego Ksigzyca z godnego
z ruchem obrotowym Ziemi (360°/24,8 godz. = 1475/godz.), y —od-
legtos¢ katowa Ksigzyca od Sloica dla obserwatora ziemskiego.
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wigc dluzsza od sredniej doby slonecznej o ok. 50 min. (czyli 0,8 godz.), czas
potrzebny do dokonania przez Ziemig obrotu o ten kat 12°. Wynosi ona zatem
ok. 24 godz. 50 min. (tj. 24,8 godzin). W takim tez czasie obiega wokolo kule
ziemska fala przyplywowa.

Z tego wynikaja dwa fakty o bezposrednim znaczeniu dla rozwazan prowa-
dzonych w naszym artykule.

Jesli obserwator znajdujacy sig na powierzchni obracajacej sie Ziemi zechce
z tego samego poludnika obserwowac codziennie gérowanie Ksigzyca — bedzie
musial to czyni¢ w innych, coraz pozniejszych godzinach doby. Po wtére zas —
momenty te sg skorelowane z wiekiem Ksigzyca (czyli dniem miesigca syno-
dycznego) i zarazem z jego lunacjq (faza). W szczegolnosci, co dla nas posiada
istotne znaczenie, w Warszawie o godz. 10 czasu srodkowo—europejskiego
(CSE) Ksiezyc goruje srednio na 1,9 doby przed nowiem i wowczas znajduje
si¢ na niebie na prawo od Stonca w odleglosci katowej (azymucie) ok. 24°.

Prowadzi do tego stosunkowo prosty rachunek. Dla jego przeprowadzenia — oprocz
posiadanych juz danych — konieczna jest informacja, ze Warszawa lezy na 21° dL.wsch.
i ze z tego powodu miejscowy czas warszawski (MCW) jest srednio o0 24 min. pozniejszy
od czasu érodkowo—europejskiego (CSE). Z tego wynika, ze doswiadczenia w labiryncie
rozpoczynalismy przecigtnie o

godz. 10 min. 00 CSE + min. 24 = godz. 10 min. 24 MCW.

Moment ten rozni sie od poludnia $redniego MCW o
godz. 10 min. 24 — godz. 12 min. 00 = — min. 96.

Skoro kazdego poprzedniego dnia Ksigzyc w tym samym potudniku géruje o ok. 50 min.
wczesniej — czyli 50 min./doba, to fatwo obliczyc, ii na 96 min. przed godz.l2 min.00
MCW gérowal on w poludniku warszawskim 96 mm g min./doba = 1,9 doby przed
nowiem. Przypada to na wiek Ksigzyca 29d5 iy 29 = 27

Azymut zas migdzy polozeniem Ksigzyca o wieku 27d6 gorujacego w poludniku war-
szawskim o godz. 10 CSE a polozeniem Slonca w tym momencie obliczymy pamigtajac,
ze Sltonce goruje w poludniku warszawskim w poludnie sredniego MCW, czyli w

96 min. = godz. 1 min. 36 = 1,6 godz. po rozpoczeciu doswiadczenia.

Azymut Stonca w ciggu doby zmienia sig srednio o
360°: 24 godz.=15%godz. Zatem o godz.10 min. 24 MCW wynosi on 1.6 godz.- 15%/godz.=24°.

W rzeczywistosci oba te wyniki maja charakter jedynie przyblizony. Z powodu
zmieniajacych sie predkosci ruchow obiegowych Ziemi i Ksiezyca (czego przy-
czyn nie bedziemy tu omawiac) momenty gorowania Ksigzyca w tym samym po-
tudniku roznia si¢ od tych, ktore mozna by obliczy¢ podanym przez nas wyzej
uproszczonym rachunkiem.

O rozpigtosci tych roznic moga swiadczyc nastepujgce przyklady.

Oto w 1968 r. gorowanie Ksigzyca w Warszawie w czasie zblizonym do tego, w ktorym
rozpoczynalismy doswiadczenia na foto—elatyczny wybor swiatel przez muchy — mia-
nowicie o godz. 10 min. 00+04 CSE — przypadalo na rozny wiek Ksigzyca: 27d '1 (dn.
26-I11), 2795, czyli na wartos¢ L najblizsza obliczonej wyzej (dn. 23—VID), ‘az po
2891 (dn. 18—XID).

76

http://rcin.org.pl



Z drugiej znéw strony w tymze samym roku, dla obliczonego przez nas wieku Ksie-
zyca 27.610‘31 moment gorowania Ksiezyca w Warszawie wahal si¢ od godz. 9 min.29
(dn. 18—XI) poprzez godz. 10 min. 00 (dn. 23—VII) az po godz. 10 min. 26 (dn. 26-II).
(Wszedzie tu podano czas sr.—europ., CSE i wiek Ksiezyca, L, obliczony dla tego czasu
przez dodanie poprawki 0‘.‘4 do tablicowego wieku— podawanego dla godz.0 min.00 GMT).

To samo zastrzezenie, ktére wyrazilismy w stosunku do momentu gorowania
Ksigzyca, odnosi sie do jego dolowania - czylijegoprzejscia przez
potudnik roznigcy sie o 180° od poludnika obserwatora. W pierwszym przyblize-
niu zachodzi ono po uplywie polowy miesigca synodycznego od gorowania Ksig-
zyca w poludniku obserwatora. Dla obserwatora w Warszawie Ksigzyc doluje ok.
godz. 10 MCW przed pelnia, w wieku ok. 12‘7,16. Pomigdzy tymi polozeniami
Ksiezyc odpowiednio ws chodzi (bliskipierwszej kwadry) lub
zachodzi (bliski ostatniej kwadry). Obserwator dokonujacy spostrzezen
w tym samym miejscu kuli ziemskiej (np. jak poprzednio, w Warszawie) i o tej
samej godzinie (np. o godz. 10 CSE) stwierdzi zatem, ze w roznych dniach mie-
sigca synodycznego Ksigzyc bedzie znajdowal sie w innym azymucie od Stonca
i poludnika.

Jednakze obliczenie momentéw wschodu i zachodu Ksiezyca jest jeszcze
trudniejsze niz czasu jego kulminacji — czyli gorowania i dolowania.

Chwile wschodu i zachodu Ksigzyca zalezg bowiem nie tylko od wieku Ksig-
zyca. Wskutek roznicy miedzy plaszczyzng ekliptyki (orbity ziemskiej) i orbity
Ksiezyca oraz nieprostopadliosci osi Ziemi do plaszczyzny jej orbity — okre s
czasu, w ktdrym Ksigzyc znajduje sienad hory-
zontem w ciggu doby w punkcie lezacym na danej szerokosci
geograficznej (¢) nie jest jednakowy podczas calego roku. Dlatego tez w y -
sokos¢ Ksigzyca nadhoryzontem (+#) bedzie rozna nie tylko przy
dokonywaniu spostrzezen w tym samym miejscu kuli ziemskiej i o tej samej go-
dzinie w roznych dniach miesiaca synodycznego — czy tez jednego dnia, o réz-
nych godzinach* — ale nawet w momentach gérowania Ksiezyca w roznych po-
rach roku (por. Przypis IV). Przesuwaé¢ sig tez beda odpowiednio momenty
wschodu i zachodu ziemskiego satelity.

Z tych powodow dane dotyczgce momentow wschodu, gorowania, zachodu i do-

towania Ksigzyca czerpalismy ze wspomnianego juz "Rocznika Astronomicz-
nego” [146].

* Obliczanie wysokosci Ksigzyca nad horyzontem poza momentami jego gorowania
wymaga stosowania trygonometrii sferycznej. Wyobrazenie o wielkosci zmian wysokosci
w roznych okresach roku mozna natomiast uzyskaé prosciej — ograniczajgc sig tylko do
przejscia Ksigzyca przez miejscowy poludnik. Nalezy mianowicie znalez¢ na dany dzien
tzw. deklinacje Ksigiyca (8) z tablic astronomicznych — np. z "Rocznika Astronomicz-
nego” lub popularnego czasopisma naukowego Urania i obliczyc wzsokos'é (28) dla
danej szerokosci geograficznej pélnocnej (¢, np. dla Warszawy 52°15”) ze wzoru

P =90°~(¢p-3).
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PRZYPIS IV

Analize funkcji (6) podjeliSmy w postaci
8* = asin(a L +b) +e¢,

gdzie ze wzgledu na to, ze jeden okres funkcji (tj. 360°) przebiega w ciagu
29,53 dni miesiaca synodycznego — wspolczynnik a wynosi

a = 360°: 29953 = 129191/d,
zas parametr ¢ rowna sig 0, gdyz os sinusoidy z zalozenia pokrywa sie z osig L.
Badana przez nas funkcja przybiera wigc ostatecznie postaé:

8* = asin (12%191/d - L + ). (6a)

Wartosci parametréw a i b tej funkcji obliczono w Centrum Obliczeniowym
PAN w Warszawie na podstawie uzyskanych w naszych eksperymentach odchy-
len & dla danych wartosci wieku stqzycn (L). Dla muchy plujki (Calliphora)
wynoszg one: a = 0,047, b = —2339547, zas dla muchy domowej (Musca) — gdzie
wszakze, jak juz podkreslono, zwigzek & z L nie okazal sig istotny statystycz-
nie: a = 0,016, b = —999997. Wykres funkcji (6a) dla Calliphora przedstawia
rys. 13.

W przypadku much plujek, maksimum funkcji 8* (L) przypada na wartosé
argumentu (wieku Ksiezyca, L) ok. 26‘35, a wigc okraglo na 3 dni przed nowiem.
W tym dniu goérowanie Ksigzyca wystepuje w przyblizeniu na 3 + 50 min. =
godz. 2 min. 30 przed miejscowym poludniem, to jest w Warszawie ok. godz. 9
min. 30 MCW (tzn. o godz. 9 min. 06 CSE).

Nalezy tu jednak mie¢ na uwadze dyskutowane w Przypisie Il odchylenia polozenia
Ksigzyca od wartosci oczekiwanych na podstawie tak uproszczonego obliczenia. Na
przyktad w 1968 r. dla wieku stqzyca (L) 2695 + 091 moment jego gérowania w War-
szawie wahal siq od godz.8 min. 39 CSE (dn. 17—XI), poprzez bliski obliczonego -
godz. 9 min. 07 (dn. 22-VII i 19~IX) az po godz. 9 min. 21 (dn. 24-IV).

U much domowych minimum uj e mnego odchylenia wypada okoto L-O‘:lB.
gdy Ksiezyc w poblizu nowiu goruje w Warszawie ok. godz. 12 min. 40 MCW
(tj. ok. godz. 12 min. 16 CSE).

Funkcja (6a) bylaby rownowazna zaleznosci odchylen & od wysokosdci Ksiezyca tylko
wowczas, gdyby os Ziemi byla prostopadia do plaszczyzny jej orbity, gdyby ta ostatnia
pokrywala sig z plaszczyzna orbity Ksiezyca i gdyby ruchy tych cial mialy charakter
ruchu jednostajnego po kole. Jak wiadomo [155], jest inaczej. Z drugiej znow strony,
wobec wspomnianej juz trudnosci obliczania wysokosci Ksigzyca nad horyzontem poza
momentami jego gérowania w poludniku — musielismy zrezygnowac z przeprowadzenia
analizy zaleznosci reakcji fototaktycznych much od wysokosci Ksigzyca sensu stricto.
Dlatego tez dyskusje zwigzku fototaksji z wysokoscia tego satelity Ziemi prowadzi-
liSmy posrednio — przyjmujac, ze wysokosc jest najwieksza w czasie gorowania. Jest to
jednakze prawda tylko podczas jednego obiegu Ksiezyca wokol Ziemi. W ciagu roku bo-
wiem deklinacja Ksigzyca zmienia siq w granicach od —28°36 “ do +28°36 “[155], a co za
tym idzie (por. Przypis III) — wysokosc Ksiezyca nad horyzontem zmienia sie w Warsza-
wie w granicach od 9°09” do 66°21°, Najwieksza wysokos¢ Ksigzyc w poblizu nowiun
osigga latem, najmniejsza — zima; (mutatis mutandis — Ksigzyc w peli najwyzej wznosi
sig w Warszawie nad horyzontem w zimie). Stad plynie wniosek, iz w czasie rozpoczy-
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nania naszych doswiadczen, ok. godz. 10 CSE w porze letniej — bliski pierwszej kwadry
wschodzacy Ksigzyc albo bliski ostatniej kwadry Ksigzyc zachodzacy moze sie wzno-
si¢c nad horyzont co najmniej tak wysoko jak gérujacy zima Ksigzyc w poblizu nowiu.

PRZYPIS V.

Przy badaniu preferencji swiate! monochromatycznych w labiryncie do wy-
boru podwdjnego godna zalecenia wydaje sig nastgpujgca procedura.

(1) W przypadku zamierzonego eksperymentowania na owadach o nie zbadanej do-
tychczas zaleznosci P(lgl) — por. wzor (6), nalezy choéby prowizorycznie oszacowaé
wpierw wartosci Pm.k' oraz Ikryt min+ Pamigtajac, ze

Praks = 1=-Fpine zas lkry! min = l/lk.\'vt maks*

Wykorzysta¢ tu mozna funkcjq P(lg/) przyblizona we wzorze (4).

(2) Nastgpnie wskazane jest ustalenie waznych dla dalszej procedury doswiadczal-
nej granicznych dlugosci fali swiatel [monochromatycznycld wywolujacych jeszcze
maksymalny wybér (tj. P o, ) wowczas, gdy sa one przeciwstawiane ciemnemu ramieniu
labiryntu, ich natezenie uzyte w tescie odpowiada zas wartosci Ieryt min (ti+ 0 Musca 1/16,
u Calliphora 1/128) maksymalnego natezenia oswietlenia o siggalnego w pra-
cowni przy tych dlugosciach fali (A).

(3) Teraz mozna badaé¢ parami wybor swiatel monochromatycznych rownokwantowych
o dlugosciach fali () zawartych w ustalonych w 2—gim etapie granicach. Mozna jedns
z wartosci A przyjac jako standardows.Wskazane jest dostosowanie natezen stosowanych
Swiatel do natezenia oszacowanego w etapie 2—gim dla swiatla z tego konca przedziatu,
ktory jest bliski granicy wrazliwosci spektralnej danego gatunku (a wiec u much —
Swiatla czerwonego). :

(4) Nastgpnie godne zalecenia wydaje sig przeprowadzenie dwoch serii doswiadczen,
w ktérych natgzenie raz jednego, drugi raz drugiego ze swiatel w przeciwstawianej parze
podnosi sig Ikryt maks razy (a wigc 16 razy u Musca, 128 zad razy u Calliphora).
W ten sposéb mozna wyeliminowaé ewentualny wplyw wzglednej subiektywnej [dla
owadéw] jasnosci uzywanych barwnych swiatel na ich preferowanie. Temu wiasnie
celowi sluzg restrykcje omowione w etapie 2—gim.

Stosowanie natqzen swiatel réznigcych sig w slabszym stopniu przedstawia nie-
bezpieczenstwo, ze uzyskane roznice proporcji (P) lezgcych na rys. 10 na linii zalez-
nosci logarytmicznej — tj. pomigdzy / = 1 oraz Ikryt maks — beda nieistotne statys-
tycznie i uniemozliwia jednoznaczna ocene, czy jedno z badanych dwiatel jest czy tez
nie jest preferowane dzigki swemu odcieniowi barwnemu.
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