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Srodowisko obfitujace w wirusy, bakte-
rie i grzyby chorobotwdrcze oraz w pa-
sozyty jest najwiekszym zZrédlem presji se-
lekcyjnej oraz czynnikiem wplywajacym
na zachorowalnos¢ oraz $miertelnos¢ lu-
dzi i zwierzat. Obecno$¢ patogenéw w sro-
dowisku uruchamia caly zesp6t mechani-
zméw ulatwiajacych przetrwanie organi-
zmu. Nalezy do nich tolerancja lub aktywne
ich zwalczanie przez uktad immunologicz-
ny zlozony z wyspecjalizowanych komérek
i czasteczek efektorowych, jakimi sg immu-
noglobuliny oraz receptory limfocytéw T
wiazace antygen. Oprécz tego fizjologicz-
nego ukladu odpornosciowego, w obre-
bie ktérego istnieja mechanizmy nieswo-
iste, ktére rozwinely sie w filogenezie, oraz
mechanizmy specyficzne filogenetycznie
mlodsze, wyrdznia sie behawioralny uktad
odporno$ciowy i zwiazang z nim odpor-
no$¢ behawioralna (1). Uktad ten odpo-
wiada nie tylko za wiele reakcji stuzacych
unikaniu potencjalnych zagrozen i czynni-
kéw chorobowych (2), ale takze za sposéb
modyfikowania zachowania w przypadku

wystapienia choréb (3). Wyréznienie od-
pornos$ci behawioralnej w ramach odpor-
nosci przeciwzakaznej ma w duzym stop-
niu charakter umowny ,za$ celem jest wy-
godniejsza forma prezentacji problemu.
W rzeczywisto$ci poszczegélne rodzaje
odpornosci sa od siebie $cisle uzaleznio-
ne. W ostatnich latach celem wielu badan,
zwlaszcza psychoneuroimmunologii oraz
behawioru zwierzat domowych, jest oce-
na wzajemnego wplywu zjawisk psychicz-
nych, neurologicznych i odpornosciowych
oraz poznanie strategii dziatania behawio-
ralnego uktadu immunologicznego w zdro-
wiu i chorobie (4, 5, 6, 7).

Strategie behawioralnego uktadu
odpornosciowego

W coraz wigkszym zakresie jest docenia-
na rola behawioralnego uktadu odporno-
$ciowego w chorobach zwierzat i czlowie-
ka. Najczesciej wyrdznia sie kilka typéw
strategii tych zachowan, a mianowicie re-
akcje unikania kontaktu z patogenami (8),

usuwanie zarazkéw z powlok ciata, prze-
wodu pokarmowego i uktadu oddechowe-
go, indukcja odpornosci immunologicznej
jako efekt zakazenia matymi dawkami pa-
togendw, specyficzny behawior chorych
osobnikéw (sickness behavior) umozliwia-
jacy zwalczenie choroby, selekcja rozrod-
cza w kierunku wzrostu odpornosci po-
pulacji na choroby (9) oraz jedzenie roélin
o dzialaniu przeciwdrobnoustrojowym (5).
W efekcie behawior odpowiada nie tylko za
szereg reakcji, stuzac unikaniu potencjal-
nych zagrozen i czynnikéw chorobowych,
ale takze za spos6b modyfikowania zacho-
wania w przypadku wystapienia choréb (3).

Reakcje unikania kontaktu
z patogenami

Strategie unikania kontaktéw zwierzat z pa-
togenami sa $cisle uzaleznione od Zrédel
zakazenia i drdég szerzenia si¢ chordb za-
kaznych, zwlaszcza od kontaktéw bezpo-
$rednich ze zwierzetami chorymi, siew-
cami zarazkéw, pozywieniem i $Srodowi-
skiem zanieczyszczonym przez zarazki.
Drobnoustroje chorobotwoércze obecne
w wydzielinach i wydalinach, postacie in-
wazyjne pasozytéw przewodu pokarmo-
wego wystepujace w ogromnych ilosciach
w kale, moga wystepowaé w nawozie, za-
nieczyszczaé glebe, roéliny, ujecia wody,
$cieki. Reakcje unikania obejmuja dazenie
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do uniemozliwienia kontaktu z wektorami
biologicznymi lub mechanicznymi (owa-
déw, pajeczakéw, ptakéw), a takze ekolo-
gicznych nisz przez nie zasiedlanych. Te
strategie u zwierzat i u ludzi dzieki powig-
zaniom ewolucyjnym oraz licznym wspol-
nym szlakom sygnalowym sa skoordyno-
wane z ukladem immunologicznym (2).

Ssaki cechuja rézne sposoby usuwania
pasozytéw z powierzchni ciata za posred-
nictwem wzajemnego oczyszczania sie (gro-
oming behavior), a ptaki pozbywaja sie pa-
sozytéw z upierzenia dzigki mechanizmowi
oczyszczania pidr (preening). Réznorodne
mechanizmy umozliwiaja zwierzetom uni-
kanie wektoréw — owaddw i pajeczakdw,
jak np. strzyZzenie uszami, odganianie much
przez drzenie ciata lub odganianie ruchami
ogona, tupanie nogami, lizanie skory (10).
Réwniez zachowania zywieniowe czasa-
mi uniemozliwiaja kontakty z zarazkami.
Owce, krowy i konie niechetnie pasa sie
na obszarze §wiezo zanieczyszczonym ka-
fem (11). Lizanie ran w sposéb mechanicz-
ny usuwa biologiczne zanieczyszczenia, za$
lizozym, laktoferyna, leukocyty i laktope-
roksydaza $liny dzialaja niszczaco na wie-
le bakterii (12). Slina pséw niszczy Escheri-
chia coli, Streptococcus canis, a w niewiel-
kim stopniu koagulazo-dodatnie gronkowce
i Pseudomonas aeruginosa (13).

Zespot zachowai chorobowych

W przebiegu zakazen pod wplywem osrod-
kowego uktadu nerwowego w odpowiedzi
na indukcje cytokinami prozapalnymi roz-
wijaja sie charakterystyczne skoordynowa-
ne zmiany zachowarn okreslane jako zacho-
wanie chorobowe (14). Badania nad zacho-
waniem chorobowym opublikowal po raz
pierwszy Aubert i wsp. w 1995 r. (15). Zesp6t
zachowan chorobowych nie tylko wzmac-
nia efektywnos$¢ dzialania mechanizméw
odpornosci naturalnej i nabytej, ale réw-
niez ogranicza niektore kategorie zacho-
wan, ktére nie sa bezposrednio zwigzane
z przywracaniem homeostazy (16). Istnieje
$cisle anatomiczno-czynno$ciowe powiaza-
nie pomiedzy ukladem neuroendokrynnym
i uktadem immunologicznym, dzieki czemu
dochodzi do neuroendokrynnej modula-
¢ji uktadu immunologicznego (17). W po-
wstawaniu tego zespolu uczestnicza IL-1,
IL-6, TNF-a produkowane przez aktywo-
wane leukocyty. Te cytokiny i ich receptory
wystepuja tez w mézgu i hamowanie sekre-
¢ji cytokin lub blokowanie ich receptoréw
w mozgu blokuje lub znosi odpowiedz beha-
wioralng indukowana bodZcami zapalnymi.
Poniewaz zesp6t zachowan chorobowych
moduluje ukiad immunologiczny i wply-
wa na zdrowienie, wspoldziatanie uktadu
immunologicznego i nerwowego odgrywa
zasadnicza role w obronie organizmu przed
patogenami (18). Uklad immunologiczny
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wykorzystuje prozapalne cytokiny IL-1p,
IL-6 i TNF-a w celu uruchomienia odpo-
wiedzi gospodarza majacej na celu zwigk-
szenie odpornosci i przyspieszenie powrotu
do zdrowia. Cytokiny powstate w tkankach
obwodowych moga bezposrednio lub po-
$rednio pobudzac synteze cytokin w mézgu.
Fakt wystepowania zachowania chorobowe-
go u wszystkich ssakéw i ptakéw swiadczy
o tym, ze komunikacja pomiedzy uktadem
immunologicznym i mézgiem jest konser-
watywna ewolucyjnie i fizjologicznie wazna
odpowiedzia umozliwiajaca przezycie cho-
rego organizmu (19). Elementami sktadowy-
mi zespotu zachowari chorobowych sa: go-
raczka, zachowania pokarmowe w chorobie,
takie jak np. utrata taknienia i pragnienia,
w ktorym bierze udziat IL-1f3, TNF-«, PGE2,
zmiana trybu zycia z aktywnego na osiadly,
hamowanie zachowari seksualnych i osta-
bienie instynktu macierzynskiego, zwlasz-
cza u zwierzat zyjacych w stadach, uposle-
dzenie funkcji poznawczych u zakazonych
zwierzat przez wydluzenie reakcji orientacji
i unikania (20). Cytokiny prozapalne przez
wplyw na osrodek termoregulacji powo-
duja goraczke. Podwyzszona temperatura
ciata pobudza fagocytoze, zabijanie bakte-
rii przez neutrofile, proliferacje limfocytéw
i produkcje przeciwcial, hamuje namnazanie
sie bakterii cechujacych sie nizszym opti-
mum temperatury do wzrostu i rozmnaza-
nia (21). Prozapalne cytokiny, a zwlaszcza
IL-1B, silnie indukuja utrate taknienia (22).

Transfer odpornosci
z matki na potomstwo

Do odpornosci behawioralnej zalicza sie
réwniez transfer odpornosci przez matke
na potomstwo oraz immunizacje¢ potom-
stwa za poérednictwem drobnoustrojéw
wystepujacych w siarze, mleku oraz w $ro-
dowisku. Noworodki ssakéw nie dysponu-
ja sprawnym ukladem immunologicznym
w dniu narodzin i uzyskuja odporno$¢ oraz
liczne skladniki niezbedne do zycia od mat-
ki. Odpornos¢ bierna przekazana przez
matke zapewnia ochrone immunologicz-
ng potomstwu az do uzyskania przez nie-
go kompetencji immunologicznej, a takze
moduluje rozwdj uktadu immunologiczne-
go noworodka (23). Od odpornosci przeka-
zanej przez matke zalezy bowiem stan zdro-
wia oraz przezywalno$¢ potomstwa (24).
Przekazanie odpornosci przez matke
potomstwu zalezy $cisle od gatunku zwie-
rzecia, co z kolei jest uzaleznione od typu
fozyska. U naczelnych, krew matki kon-
taktuje sie bezposrednio z trofoblastem,
dzieki czemu ptéd uzyskuje odpornosé
bierna za po$rednictwem lozyska, pod-
czas gdy potomstwo przezuwaczy o tozy-
sku facznotkankowo-kosméwkowym oraz
potomstwo $wini, konia i osta o typie tozy-
ska nablonkowo-kosméwkowego uzyskuje
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odporno$¢ bierna w fazie postnatalnej za
posrednictwem siary i mleka.

Siara i mleko zawieraja pelnowartoscio-
wy pokarm, hormony regulujace wzrost, na-
btonkowy czynnik wzrostu (EGF), czynni-
ki TGF-B1 i TGF-B2 (26, 26), nukleotydy,
nukleozydy, inhibitory enzyméw, cytokiny
IL-1B, IL-6, TNF-a, INF-y oraz IL-1 (27), wi-
taminy i sole mineralne, bakterie konieczne
do wytworzenia prawidtowego mikrobiomu
noworodka, a takze zestaw sygnaléw hor-
monalnych (lektyna, grelina, adiponektyna),
za pomoca ktérych organizm matki komu-
nikuje si¢ z organizmem potomstwa, immu-
noglobuliny, ktére stanowia do 80% biatka
siary kréw, oraz neutrofile, limfocyty, mo-
nocyty. W siarze krowy liczba leukocytéw
przekracza niekiedy 1 mln /ml, przy czym
limfocyty stanowia okolo 23%, neutrofile
38%, makrofagi 40% puli krwinek biatych
(28). Wsréd limfocytéw T dominuja lim-
focyty af T o fenotypie CD8+ (29).

Wykorzystanie roslin leczniczych
przez zwierzeta

Wsrdd preferencji zywieniowych wielu ga-
tunkéw zwierzat obserwuje sie dazno$¢ do
spozywania roélin leczniczych (30). Zja-
danie roélin o dzialaniu przeciwdrobno-
ustrojowym i przeciwpasozytniczym jest
zaliczane do naturalnych strategii profi-
laktyki zwierzat. Ta strategia dominuje
zwlaszcza u zwierzat wyzszych i jest bar-
dzo dobrze udokumentowana (31). Kla-
sycznym przykladem jest wykorzystywanie
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jako repelentu przed pchtami znoszonych
do gniazda przez kalifornijskie szczury
drzewne lisci laurowych. Znacznie mniej
obserwacji dotyczy strategii leczniczego
wykorzystania roslin do zwalczania cho-
réb, najczesciej wywolanych przez bakte-
rie i pasozyty (32).

Obserwacje behawioru zwierzat roslino-
zernych wykazaly, Ze wykorzystuja one trzy
strategie w walce z pasozytami. Po pierw-
sze unikaja wypasania si¢ na terenach za-
nieczyszczonych przez postacie inwazyjne
pasozytow, po drugie staraja si¢ zwiekszy¢
w karmie udzial rodlin wzmacniajacych
odporno$¢ na inwazje pasozytnicze, i po
trzecie spozywaja roéliny lecznicze o okre-
$lonych wlasciwos$ciach przeciwpasozyt-
niczych (30, 33). Dieta szympanséw (Pan
troglodytes), bonobo (Pan paniscus) i gory-
li (Gorilla gorilla) zawiera liscie Vernonia
amygdalina dzialajace na pasozyty prze-
wodu pokarmowego (34). Dzikie szympan-
sy w Ugandzie wykorzystuja 35 (21,4%) ze
103 roslin leczniczych uzywanych przez lu-
dzi w leczeniu zakazen skdry, uktadu od-
dechowego lub przewodu pokarmowego.
Szympansy bossou zjadaja kore Gongrone-
ma latifolium w celu niszczenia pasozytéw
jelitowych, za$ malpy Procolobus rufomi-
tratus ssp. tephrosceles zjadaja kore roslin
zawierajacych zwiazki dzialajace na robaki
przewodu pokarmowego (5, 35).

Behawioralne mechanizmy
odpornosci owadow

Fizjologiczne, biochemiczne i behawio-
ralne strategie obronne owadéw sa bar-
dzo dobrze poznane, przy czym najbar-
dziej interesujace dotycza owadéw spo-
tecznych, zwlaszcza pszczél, termitéw
i mréwek (36, 37).

Warunki zycia pszczét w rodzinie zto-
zonej z kilku- do kilkudziesigciu tysiecy
osobnikéw i czerwia przebywajacych na
ograniczonej przestrzeni w ulu, bladze-
nie pszcz6t i trutni, rabunki, przynosze-
nie do ula drobnoustrojéw (w tym patoge-
néw) z wodg, nektarem i pylkiem stwarza
idealne warunki do rozwoju choréb. Cho-
ciaz pszczola miodna, podobnie jak i inne
organizmy Zywe, jest podatna na choroby
zakazne i pasozytnicze, to jednak pszczota
oraz cala rodzina wyksztalcily zesp6l me-
chanizméw warunkujacych niepodatnosé
réznego stopnia na dzialanie r6znorodnych
czynnikéw srodowiskowych, gtéwnie pato-
genéw. Odpornos¢ behawioralna pszczo-
ly miodnej obejmuje caloksztalt proceséw
zwigzanych z organizacja rodziny, zacho-
waniem sie pszcz6t i wytwarzaniem sub-
stancji, ktérych celem jest niedopuszcze-
nie do zakazenia lub niszczenie pasozytéw.
U pszcz6t przejawia sie ona miedzy inny-
mi oczyszczaniem plastréw i utrzymaniem
czystosci w ulu poprzez usuwanie chorego

i martwego czerwia, szybkim wykrywaniem
martwych osobnikéw w rodzinie, szczeg6l-
na dbaloscia o czerw. Zwiekszone wlasciwo-
$ci higieniczne pszcz6t robotnic zmniejszaja
podatno$¢ niektérych linii pszczoty miod-
nej na zakazenie Paenibacillus larvae supsp.
larvae (38). Wazna role odgrywa obecnosé
w mleczku pszczelim substancji dziataja-
cych przeciwbakteryjnie, szczegélnie roja-
lizyny (39), oraz aktywnos¢ bakteriobdjcza
miodu, pytku, nektaru i propolisu (40, 41).
Odpornosé¢ behawioralna ma duze znacze-
nie w obnizeniu populacji Varroa destructor
u Apis cerena i w nieco mniejszym stopniu
u pszczoly miodnej (A. mellifera carnica).
Robotnice w sposéb mechaniczny usuwa-
ja pasozytujace na ich ciele roztocza Var-
roa destructor (42). Owady rozwinely tak-
ze mechanizmy obronne przed zatruciami.
Insektycydy moga by¢ szybciej metabolizo-
wane przez odporne osobniki, np. malation
przez odporne muchy i komary, muchy He-
matobia irritans na pyretroidy. Ogranicze-
nie ruchliwosci larwy motyla Heliothis vi-
rescens wplywa na wielko$¢ pobranej przez
larwy dawki pyretroidu (43).

Zachowanie terytorialne
a odporno$¢ behawioralna

Sciste kontakty pomiedzy zwierzetami
umozliwiajace bezposrednig transmisje
zarazkOw przyczyniaja sie do szybkiego
szerzenia si¢ choréb zakaznych. Zwierzeta
wolno zyjace sa rezerwuarem m.in. gruzli-
cy, paratuberkulozy, brucelozy, salmonel-
lozy, grypy ptakéw, wscieklizny oraz wie-
lu gatunkéw pasozytéw (44). Oprécz kon-
taktéw bezposrednich role w transferze
patogenéw odgrywa srodowisko, woda
i pokarm zanieczyszczone przez patogeny
oraz zasiedlane przez przenosicieli choréb
(45). Dodatkowo migracja mikroorgani-
zmoéw wraz z ich naturalnymi zywicielami
na nowe tereny (zanieczyszczenie patoge-
nami) i ukierunkowanie patogenéw na no-
wego zywiciela, jakim s3 inne gatunki zwie-
rzat, réwniez sprzyja szerzeniu sie chordb.

Wykorzystujac fizjologiczne i behawio-
ralne systemy, organizm adaptuje si¢ do
zmieniajacych sie warunkéw zewnetrznych.
Celem jest zapewnieniem przestrzeni zy-
ciowej, skfadu socjalnego w grupie, ptod-
noéci i plennosci, mozliwoséci wyrazania
behawioru wlasciwego danemu gatunkowi
i pelnego zdrowia (46). Wsréd wielu sposo-
béw zapobiegania niekorzystnym sytuacjom
prowadzacym do choréb jednym z poste-
powan jest wyznaczanie przez zwierzeta
granic terytorialnych, co przyczynia sie do
zmniejszeniach ich zageszczenia i migracji,
wspotzawodnictwa o pokarm, dobrze zna-
ne pomiedzy wilkami i kojotami (47), sezo-
nowych wedréwek zwierzat, czego nastep-
stwem jest separacja od zanieczyszczone-
go przez zarazki $Srodowiska (48). Réwniez

temu celowi stuzy unikanie bezposrednich
kontaktéw zwierzat zdrowych z chorymi
zwigzane z emitowaniem przez zwierzeta
chore na niektére rodzaje chordb substancji
chemicznych o dzialaniu repelentnym (49).

Uktad immunologiczny a depresja

Tak jak zaburzenia czynnosci uktadu immu-
nologicznego znajduja odbicie w behawio-
rze, tak na odwrét, stres powoduje zmiany
w sktadowych i efektach dzialania ukladu
immunologicznego. Ten wplyw najlepiej po-
znano u czlowieka. Lek, zespot stresu poura-
zowego, zaburzenia snu, a u ludzi depresja
powoduja zmiany liczby limfocytéw Bi T
i komoérek NK, wplywaja na produkeje inter-
feronu oraz interleukin i odpowiedZ na mi-
togeny, a takze na procesy naprawcze DNA.

Stan uktadu immunologicznego wywiera
wplyw na zachowanie. Wiele choréb ukta-
du odpornosciowego moze przejawiaé sie
najpierw objawami psychicznymi. Istnieje
wiele doniesieni o zmianach w zachowaniu
pod wplywem zakazen wirusowych. Myszy
z uposledzona funkcja immunologiczna go-
rzej sobie radza w doswiadczeniach z labi-
ryntami niz myszy ze zdrowym ukladem
odporno$ciowym. W immunologicznej hi-
potezie depresji (50) podiozem zaburzen de-
presyjnych s mechanizmy zapalne i zabu-
rzenia immunologiczne. Wskazuje si¢ na role
cytokin prozapalnych IL-2 i IL-6 w zwiek-
szonej aktywnosci osi uklad limbiczny —
podwzgdrze-przysadka-nadnercze (51, 52).
W depresji bowiem wzrasta produkcja bial-
ka C-reaktywnego (CRP) i al kwasnej gli-
koproteiny (AGP), sktadnikéw dopetniacza
C1iC3, prostaglandyny PGE2, wzrasta in-
deks CD4+/CD8+ w populacji limfocytéw
T oraz ma miejsce zwiekszenie syntezy cy-
tokin prozapalnych IL-1iIL-6 (53).

Wiele mechanizméw odpornosci beha-
wioralnej nadal nie jest dostatecznie udo-
kumentowanych. Chociaz brak wyczerpu-
jacych badan nad genomika tych zjawisk
uludzi i zwierzat, to dzieki genetyce i bio-
logii ewolucyjnej wykorzystujacych nowe
techniki badawcze jest mozliwy szybki po-
step w badaniach behawioralnego ukladu
odporno$ciowego.
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