
1.INTRODUZIONE

DOMANDEDITIMBERGEN:
1. FUNZIONE:Siindagasullafunzionecheilcomportamentohasull'adattamento,ilcheequivaleacomprendereseil

comportamentoaccrescaonolacapacitàdisopravvivenzaelepossibilitàprocreativedell'individuo.
2. EVOLUZIONE:Ofilogenesidelcomportamento,cisichiedecomeessosiaandatomodificandosineltempo.
3. CAUSAZIONE:Cisichiedequalisianoiprocessifisiologicicoinvoltinelfenomenoosservato,ovvero:checosaavviene

nell'organismoquandol'animalesicomportainundeterminatomodo?
4. SVILUPPO:L'ultimoquesitoriguardalosviluppodelcomportamentoosservatoelasuaontogenesi,ovverol'insiemedi

tuttequellefasiattraversocuil'individuoriesceasvilupparelecapacitàpermetterloinpratica.

Interazionegeneticaeambienteattraversodiversemodalità,durantetuttalavita

SISTEMANERVOSO

L’unitàfondamentaleècostituitadalneurone,compostodiuncorpocellulareeramificazionidacuiriceveinformazioni(dendriti)
eleinvia(assone)sottoformadiimpulsielettricichedellegiunzioni(sinapsi)puòdiventaredinaturachimica.

Allabasedellatrasmissionevièladepolarizzazione,generatadapiccolipotenzialipostsinptici(PPS)sufficientipertrasmissionisu
brevedistanzamachenecessitanolagenerazionediunpotenzialed’azioneperdistanzemaggiori.

 SOMMAZIONEpiùPPSpossonosommarsiinmanieratemporale(tempidiversi)ospaziale(fontidiverse)pergenerareun
potenzialed’azione

 FACILITAZIONEpiùpotenzialid’azionecontinuigeneranorispostesemprepiùintense(maggioretrasmettitore)es.mobbing
reclutamentomotorio

 INIBIZIONEtramiteiperpolarizzazione.Fondamentaleaifinidelcoordinamentodelcomportamento(es.muscoliantagonisti,
modulicomportamentali).L’integrazioneimplicastabilirepriorità,aifinidellarisoluzionedisituazioniconflittuali.

Principicomuniavarilivelli

RIFLESSIconsideratimodulicomportamentali

TEMPODILATENZA fralasomministrazionedellostimoloel’esecuzionedellarisposta(inversamenteproporzionaleall’intensità
dellostimolo)REBOUND

CONTROLLOMEDIANTERETROAZIONEfunzionalealmantenimentodelsistemaomeostatico(controllodelrisultato)

Necessitàdicoesionefralevariediscipline

1. Lestessedomandepossonoinsorgeresuivarilivelli

2. Idiversilivellidianalisinonsonomaicompletamentedistinti

2.LOSVILUPPODELCOMPORTAMENTO

ONTOGENESI:LOSVILUPPODELCOMPORTAMENTO.
Collegamentofralaformazionedelsistemanervosoel’emergerediunrepertoriocomportamentale,cheinognisingoloistante
deveesserperfettamentefunzionale,quinditramitemodificazionicorrelatealciclovitaledell’organismo.
Es.metamorfosicompleta->implicarepertoricomportamentalidistinti,interagenticondiversiambienti.Allametamorfosiviè
completariorganizzazione.
Neconseguechealcunimodulicomportamentalioperantiinmomentiprecisidellavitadiunindividuovenganopoieliminatio
riciclati,entrandoafarpartedellalocomozionedell’adulto(es.riflessocollottola)
Inoltre,laviaattraversocuisisviluppailcomportamentodifficilmenteèunivoca,masottopostaafattoriinnescantidinatura
geneticaoambientale:
-sviluppoimenotteri,es.apimellifereinregine/operaieinfunzionedell’alimentazione
-sviluppocavalletteingregarie/solitarie
-svilupposessualedeimammiferiinfunzionedellapresenza/assenzadelcromosomasessualeY

ISTINTO
L’istintoèdefinitointerminidimodulicomportamentali,costituentirisposteprefissateedereditarie(innate)chesisviluppano
insiemealtessutonervosoepossonoevolverenelcorsodellegenerazioneperadeguareilcomportamentoall’ambiente.



Sicontrapponeall’apprendimento,processocheportaallamodificazionedelcomportamentotramitel’esperienza,incui
l’adattamentohaquindiluogonelcorsodellavitadell’individuo.

CONTESTOBIOLOGICO:
- Istinto:utileinorganismiconciclivitalibrevi(es.comportamentivespeMonobia)incuivièpocotempoper

l’apprendimento
- Apprendimento:funzionaleinorganismilongevi,offrelaflessibilitàutileadaffrontarevariemodificazioniambientali

NB.Anchel’apprendimentopuòdarvitaacomportamentistereotipati->Lorentzosservatopiragnocheimparanogeografiadel
territorioalpuntodievitaregliostacolianchedopochesianostatirimossi
Ancheicomportamentiistintivipossonoessereappresi->GalahallevatidaCacatuamostranomodulicomportamentalispecifici
deicacatua

Categorizzazioneutileallostudiomanontotalmenteadeguataalladescrizione
Laviaperlacomprensionedell’originediuncomportamentosirisolveinevitabilmenteattraversounesamedellemodalitàdi
interazionediinfluenzegeneticheeambientali.

Unprimissimometodoèrappresentatodall’esperimentodiKasparHauser,checonsistenell’allevamentointotaleisolamentodiun
individuoenellasuccessivavalutazionedelcomportamentoalmomentodellamaturità,comparatoconquellodeiconspecifici
cresciutiincondizioninormali.
Ilproblemaèchel’informazionechenericaviamoriguardaifattorinonimportantiaifinidellosviluppodelcomportamento,manon
quellirealmenteimplicati.
Es.Gottlieb:germanirealiallevatiinisolamentomostranounapreferenzaperirichiamidellamadre,chepotrebbesembrare
istintiva.Altriesperimentirivelanolanecessitàdeglianatroccolidiudireipropririchiamiall’internodell’uovoperlosviluppodella
preferenza.

GENETICAECOMPORTAMENTO
Senzaalcundubbiolageneticaèimplicatanellosviluppodelcomportamentomanonèfacilelacomprensionedellamodalitàdi
azione,conseguenzadella“distanza”frageneeprodottofinale.
Evidenze:

 comportamentodegliibridifraAgapornispersonataeroseicollisnellaraccoltadelmaterialeperlacostruzionedelnido->
dimostralapotenzadelleistruzionigenetichenellosviluppodiparticolarimeccanismineurali.

 Identificazionedigeneeprodottocheinducelasecrezionedell’ormonedellaovodeposizioneinAplysia,responsabile
dell’esecuzionedimodulistereotipatiespecificichenonsiosservanoinnessunaltromomentodelciclovitale.

 Drosophile“mosaico”(ginandromorfi),costituitedacellulemaschiliefemminili,dimostranocheilcomportamentopuò
esseredeterminatodallapresenzadigeniparticolari,inparticolaritipidicellule:il“pulsesong”vieneprodotto
esclusivamenteseilgangliomesotoracicocontienecellulemaschili.

 TempodirecettivitàdifemminedizanzareAedesatropalpusinduepopolazioni:GPprecocimentreTEXpiùlente,gliibridi
mostranotempiintermedi,dovutoadungeneautosomicosemidominante.PoichéinTEXsipuòanticiparelarecettività
tramitesomministrazionedell’ormonegiovanile,ladifferenzaèprobabilmentedovutaadunamodificazionenella
tempisticadellaproduzioneormonale.

Losviluppodellamaggiorpartedeitratticomportamentalisaràsottoilcontrollodimoltigeni,generandounavariazionecontinua,
piuttostochediscontinua,nell’ontogenesidelcomportamento(es.classificazioneaggressivitàneitopi).

SVILUPPOEMODIFICAZIONIDELSISTEMANERVOSO
Lemodalitàdisviluppodelsistemanervososonoinfluenzatedafattoriesterniquantogenetici.
(es.sistemauditivodeigermanirealiinnescatodaesperienzauditiva,occhiodeimammiferidaesperienzavisivaimportanza
dell’ambienteancheinfasiprecoci)
Losviluppocomportamentalehaluogodiparipassoconinormaliprocessiontogenetici:lacrescentecomplessitàstrutturalesi
associaadunsemprepiùriccorepertoriocomportamentale,emergenteinmanieraspontaneaedinrispostaastimoliesterni.

 Sviluppograduale:ilGrillopresentatraccediimpulsinervosiritmicicaratteristicidelvolodal7°stadio,semprepiù
sviluppatoecompletoadognimuta.

 Metamorfosicompleta:nellaSfingedeltabaccoimotoneuronidellamuscolaturavengonoriciclati,alcuniinnervando
sempreglistessimuscoli,altrisviluppandonuoviprocessicheinnervanolamuscolaturadinuovaformazione
dell’adulto.
Lamaggiorpartedeineuronisensorialiconnessiaipelisensorialinellalarva,invece,muorealmomento
dell’impupamento,mentreungruppovaainnervarerecettorispecializzatilocalizzatisull’addomecheinnescanoun
riflessoflessorioesclusivodiquestostadiovitale.

Losviluppodeimodulicomportamentalièquindicorrelatoallamodificazioneemortedeineuroni,chenerappresentanolabase
morfofunzionale.Sebbenediaun’ideadi“prestabilito”esisteunaconsiderevoleflessibilità:labasegeneticastabiliscedelleregole
generalialprogrammadisviluppo,senzacheilprogettosiadeterminatointuttiisuoipunti:

 Nellecavallettegliassonideineuronisensorialiprovenientidagliartiinformazioneemergonodacellulecontenutenei
pelisensorialiestabilisconoconnessioniconilsistemanervosocentrale.Iprimi,ipionieri,usanocellulespeciali,
situateaintervallilungolavia,comeindicatoridipercorso.Amanamanochel'artocresceesiallungagliindicatorisi
distanzianoeinseguitogliassoninonseneservonopiù.
Flessibilitàriguardolemodalitàdiformazionedelleconnessionisinaptichedellefibresensoriali.

ORMONIESVILUPPOPRECOCE



Leprimefasidellosvilupposessualeimplicanomodificazioniontogenetichecheinteressanoilsistemanervosoehanno
fondamentaliconseguenzecomportamentali.Inoltreèunchiaroesempiodellapresenzadiviealternativepercorribili,incuilo
sviluppomorfologicoecomportamentalevieneprecocementeindirizzatotramiteuneventoscatenante.
 Alcunipesciconservanolapossibilitàdipassaredaunaviaadun’altra(es.Anthiasepescepagliaccio)
 Neivertebratil’interruttore,sebbenedidiversanatura,èinvecepermanente:

 Inalcunirettiliècontrollatodallatemperaturaallaqualesisviluppanoleuova
 Negliuccelliemammiferiilcontrolloèdinaturagenetica.

Inparticolareneimammiferi,ildifferenziamentomorfologicoecomportamentaledellosvilupposessualenonèdeterminatoal
momentodellafecondazionemapiùtardi,tramiteuninterruttoreormonalechestimolal’ipotalamoduranteundeterminato
momento,dettoperiodocritico,lacuinaturaedestensionevariamoltofralespecie.Lapresenza/assenzadell’ormoneduranteil
periodocriticodeterminalavia(siaormonimaschilichefemminilicausanomascolinizzazionedegliembrioni)

 Topi:periodocriticofinoauno/duegiornidallanascita.L’esposizioneall’ormonecausal’espressionedelcomportamento
maschilenellefemmineede-femminilizzazione(sterilità).
> diversilivelliditestosteronenegliembrioniasecondadelsessodiquelliadiacenti,generavariabilitàchepermettedi

affrontarevariesituazioni
 Primati:periodocriticoametàgestazione.Scarsisegnidide-femminilizzazione.

Generalmentesiconsideranoassentiulterioriprocessidicrescitaodivisioneacaricodelsistemanervosonegliadultideivertebrati,
maalcunericerchedimostranocheèinvecepossibilechesottoilcontrolloormonalelamorteneuronalesiaseguitada
neurogenesi:

 Nelcanarinosonostatievidenziaticambiamentistagionalinelleregionidelcervellochecontrollanoilcanto,in
particolareacaricodeinucleiHVceRA,sottoilcontrollodeltestosterone.
Modificazioniassociateall’attivitàcanorastagionalecomeall’apprendimentodinuovitipidicanto

ESPERIENZEPRECOCIEDIVERSITA’DELCOMPORTAMENTOPARENTALE
Diversistudidimostranol’influenzadelleesperienzeprecoci

 Uccelli:sincronizzazioneschiusadellaquagliatramitesuoni

 Mammiferi:maggioreisolamentoedipendenzadallostatofisiologicodellamadre(es.influenzadellostress)
Difficilestudio,ambientedalaboratorio“toglie”qualcosa(infattitopiinambientiarricchitihannocervellopiùpesanteepiùriccodi
connessioni)

Interazionifragenitorieprole,l’entitàèestremamentevariabile,ancheall’internodeimammiferi(marsupiali,conigli,tupaie,foche)
poichélaselezionenaturalepuòprodurre,nelcontestoontogenetico,unavastissimagammadispecializzazioniopportunamente
combinateconilciclovitaleel’ecologiadellaspecie.
Ilcomportamentoparentaleèsviluppatoinmodopiùricconeiprimati,animalilongeviedaltamentesociali
Nellescimmierehsus,lemadrisonomoltorigide,perleprimesettimanenonpermettonoaipiccolidiallontanarsiel’indipendenza
vieneraggiuntagrazieadentrambi.

 Isolatedopolanascitanonpresentanonormalirispostesociali

 Isolamentoa6mesi:ilpiccoloviene“adottato”mailsuocomportamentosimodificanettamente(meno“sicuro”)
Almomentodellareintroduzionedellamadretornanoistantaneamenteacontattoeilrecuperonecessitadidiverse
settimane

Lavariazionepuòesserpresenteancheall’internodiunasingolaspecieasecondadellecircostanze:

 Studiosuibabbuinisupponerelazionenelledifferenzedicomportamento(alimentare,esplorativo)coniltipodicure
materne:variabilitàimportanteinambientevariabile.

ILGIOCO
Comportamentopresenteneigiovanichetendeadestinguersiconl’età.Presentauncosto(fisico,divigilanza),mahaunruolo
nellosviluppodelcomportamento,nonostantesiadifficileidentificareilmeccanismodellasuainfluenza,acausadelladifficoltàdi
privareunindividuodelgiocosenzaprivarlodialtrifattoricomeilcontattosociale.

 Esperimentonaturaleneicercopitechiverdi:assenzadelgiocoinperiodidisiccità,manonsievidenziaronodifferenze
comportamentali

 Neigattisievidenzianoduefasi:1)Fra4/7settimane,fragattiniemadre.2)Dall’8settimanaincentratasull’ambiente.
Inoltresesiinducelosvezzamentoprecoceipiccolireagisconointensificandoilconsumodeicibisolidiesiaccelera

l'instaurarsidiattivitàdigiocoeseneaumental'intensità,rivelandolanecessitàdiquestocomportamentonello
sviluppodell’indipendenza.

Ognigruppohaunpropriorepertorio(es.cornatefraungulati,fintelottefracarnivori)eneifelinisembraimprontatoallosviluppodi
abilitàpredatorie.
NB.Avoltepartecipanogliadulti,esplicitandolalorointensionetramiteparticolariposture(es.inchino)

IMPRINTING
ConcettointrodottodaKonradLorentz,comeattaccamentoadunafiguramaterna(imprintingfiliale)e/ounpartnersessuale
(imprintingsessuale).
Ilgiovaneanimalenongiungedeltuttoprivodiinclinazioni(negliuccelliprevalgonostimolivisivieuditivi,neimammiferistimoli
olfattivi).
Descrittocomeformaesclusivadiapprendimento(associativo)IRREVERSIBILEelimitatoadunPERIODOCRITICO.Ricerche
successivemettonoinlucelanecessitàdicorrezioni

 IRREVERSIBILITA’:oggettidicolorevivacedi2tipi;dopo3giornitestaronol'attaccamentofilialeecomeeraovvio

tuttimostraronounanettissimapreferenzaperl'oggettoconcuieranocresciuti.Poifuronoespostiperlostesso



periododitempoadunsecondomodelloeinunsecondotest,eseguitodopotaleesposizione,tuttiipulcini
mostraronounapreferenzaridottaperilprimooggetto-stimoloeunmarcatospostamentodiinclinazioneperil
secondo.Sicuramenteilloroattaccamentononsieradimostratocompletamenteirreversibile.Inunterzotestposero
ipulcinialcospettodituttie2glioggetti-stimoloetornaronoadesibireunapreferenzaperilprimooggettosebbene
nonallivellooriginale

 PERIODOCRITICO:lapercezionedipendedaicritericheadottiamo.

Gottiliebdimostrachelalunghezzanonèindipendentedafattoriesterni:pulcinitenutiinisolamentorimangono
sensibilipiùalungodiquellitenutiingruppo.Questiinoltre,nonrimanevanoinertimasiimprintavanogliunisuglialtri
(importanteinnatura)

Ilprocessoimplicaquindilaricercadiunoggettocospicuo,l’avvicinamentoedattaccamentoadessofunzionale
all’apprendimentodellesuecaratteristiche,inmododaessereingradodioperareunadiscriminazionetrafamiliareenon,
operazionechecoincideconilterminedelperiodosensibile.
Checaratterehailperiodosensibile?Continuoadognistadioocircoscritto?
Probabilmenteentrambelecaratteristiche,inmanieracorrelataalciclovitale:inanimalilongeviconinfanziaprolungata
l’esperienzaproduceeffettiatuttiglistadimadifficilmenteinmanierairreversibile,mamodificatadalleesperienzesuccessive.
Inanimaliconciclivitalibrevihacaratterepiùcompresso,assumendoanchecaratteristichediirreversibilità.

IMPRINTINGSESSUALE
Influenzadelleesperienzeprecocisullasceltadelpartnersessuale.Gliinterrogativisonoglistessidell’imprintingfiliale
(irrreversibilitàeperiodocritico).
Ricerchesuglieffettidiadozioneincrociatafradiamantemandarinoebengalino:altestdipreferenzaidiamantemandarino
allevatodabengalinocorteggialafemminabengalina,mostrandounimprintingsessualeapparentementeresistenteamodifiche,
comelacostrizioneadaccoppiamentoconunaconspecifica.
Ricerchesuccessivedimostraronocheilfattorecrucialefosseilcorteggiamentoduranteiltestdipreferenza,rimuovendoquesta
esperienza,infatti,l’accoppiamentoconiconspecificiriducevalapreferenzaperlefemminebengalino.

L’esperienzadeltestsembraconsolidarel’imprintingallanascita,mamostradifferenzenellecaratteristicheescalatemporalefra
l’imprintingfilialeesessualecorrelatoallediversefunzionideiduemeccanismi.
Nonsorprendechel’imprintingsessualesiarimandatoalmomentodellosviluppodelpiumaggio,soprattuttoevistocomeforma
diapprendimentodeidettaglidimadreefratellichefungerannodabaseperlasceltafutura.

 Esperimentoconquagliagiapponese,incuiidisegnidelcapomostranonotevolevariazionedibasegenetica,
dimostralaricercadiunadiscrepanzaottimale,checonduceadunequilibriofral’evitamentodell’inbreedineincroci
troppodistanti.

NB.Iparassitidicovataavrannoevolutoaltrimetodi.

LOSVILUPPODELCANTODEGLIUCCELLI
Ilcantoèconsiderabilecomequalsiasialtromodulocomportamentale,inquantocostituitodiunasequenzacoordinatadiattività
muscolarichepercepiamocomesuono.Esempiodell’intrecciofracomponentiereditarieedapprese.
Originedelcanto?
Mentrepiccioniecolombisonoingradodiesibireillororepertorioperfinoseresisperimentalmentesordi,ifringuelliallevatiin
isolamentopresentanounrepertoriopiùsempliceemenovariabile->LEDIVERSEVARIANTINONSONOGENETICAMENTE
DETERMINATEMADERIVANODAUNAINFLUENZAESTERNA.
Perchéalcunipresentanounprocessodiapprendimentoedaltrino?
L’equilibriodipendedalciclovitaledellaspecie.Es.l’apprendimentoconsentel’opportunitàdidistingueregliindividui
L’influenzaèrappresentatadalcantodiindividuiadulti?
Ilcantodellozigolopresentavariazioniriconducibiliadialettilocalieimaschiisolatimostranouncantosempliceindipendente
dallaregionediprovenienza.E’statodimostratal’esistenzadiunperiodosensibilecompresoneiprimitremesiincuiilgiovane
apprendelecaratteristichedelpropriodialetto.Apparentementevieneereditatounoschemadicantosemplice,sensibilea
modificazionitramiteapprendimento.Questaconclusionedeveessercorrettaallalucedelfattocheungiovaneresosordoprima
dilasciareilnidoproduceunaseriedisuonisconnessi.ADESSEREEREDITATOE’LOSTAMPONEURALE,ALQUALEILGIOVANE
PARAGONALENOTEEMESSETRAMITEUNMECCANISMODIRETROAZIONENEGATIVA:infattiquestiuccellicomincianoa
cantaretramiteunsottocantolacuiintensitàvaviaviaaumentando.
Nellozigoloamericano,losviluppodelcantoterminaqui.
LAVARIABILITA’NEIPROCESSIDISVILUPPORIFLETTEL’EQUILIBRIOFRALEFUNZIONIESPLETATEDALCANTO
Iturdidirinnovanoilpropriocantoadognistagioneriproduttivaeliminandoeintegrandoelementi,alcunipresidaaltrespecieo
rumoriambientali.
L’APPRENDIMENTODEVEINCLUDEREUNFATTORERINFORZANTE
Es.neiparassitidicovata:ilfattoredigratificazioneèrappresentatodallapotenzialecompagna(formanaturaledel
condizionamentooperante)
INTERAZIONESOCIALECOMESTRUMENTOPERCONCENTRAREL’ATTENZIONEEDINFLUENZARELOSVILUPPODEL
COMPORTAMENTO.



TRASMISSIONECULTURALECOMEFORMADISVILUPPOCOMPORTAMENTALE
Supponiamocheunanimaleapprendauncomportamentocompletamentenuovo,chesidimostripiùefficacerispettoaquello
solitamenteadottato.Ilnuovocomportamentopotràessereimitatoequinditrasmessoallegenerazionisuccessive,finoa
sostituirecompletamentequellovecchio,etuttoquestosenzachenelprocessovisianoimplicatemodificazionigenetichedisorta:
piuttostoèevolutaunaspeciedi“cultura”.Questaevoluzionecolturaleè,ovviamente,indirizzatasoloversoanimalicapacidi
modificareilpropriocomportamentoattraversol'imitazioneel'esercizio.Unodegliesempipiùconosciutiditrasmissioneculturale
èrappresentatodall'abitudinediaprirelebottigliedilatte,acquisitanellecinciallegre.NeglianniVentisiscoprìchegliuccelli
saccheggiavanolebottigliedilatteconsegnatesullasogliadicasa,aprendoleperrubarelapanna.Studiandoladiffusioneditale
praticaintuttalaGranBretagna,sembròpossibilededurrechefossestatainventatain3areedistintediLondra,perpoidiffondersi
apparentementeperimitazione.Inseguitosidimostròchetaletrasmissionepotevaavereluogoanchesenzaimitazione,ossia
senzacheunuccellonevedesseunaltronell'attodiaprirelabottiglia.Lecinciallegre,infatti,imparavanoadaprireicontenitori
semplicementevedendoilcontenitoreaperto;individuiinespertipotevanoapprenderequestocomportamentoanchesolo
osservandoneirisultati,enonlosvolgimento.Latrasmissioneculturalepuòessereunpotentefattoredimodificazionedel
comportamento,rapidoedesteso.Sicuramentel'evoluzioneculturalenondeveessereconsideratadeltuttodistintadall'evoluzione
subasegeneticaperselezionenaturale,entrambiiprocessiinfattiinteragiscono.Lemodificazioniculturalidelcomportamento
potrebberodunquecondurreunaspecieapercorrerevieevolutivecompletamentenuove.

AffrontiamoiltemadellacausazioneindagandoSTIMOLIeMOTIVAZIONE,rispettivamentelecomponentiesterneedinterne.

3.STIMOLIECOMUNICAZIONE
Ilcomportamentopuòesserecosìbenadattatoallemodalitàdivitadiunanimalechequestosembra“sapere”aqualistimoli
rispondere,comeequandofarlo.Questo“sapere”nonimplicacheglianimalistianoconsapevolmentepensandoaquantostanno
facendo>semplicimeccanismiinconscisembranoingradodidarluogoaciòchepotremmochiamareconoscenza.Quandoci
interroghiamosullacausazionedelcomportamento,nonfacciamochedomandarciinchecosaconsistaquestaconoscenza,ein
chemodoglianimalinefaccianouso.
L’attivitàdecisionalesibasasicuramentesullenumeroseinformazioniricevutedalleafferenzesensoriali,maquestoimplicala
necessitàdiunaselezioneall’internodelleinformazioni,adeguandolasceltamomentopermomento.

STIMOLO
Puòavereeffettiimmediatioritardati(es.accumulandosi)tracuièspessodifficileattuareunadistinzione,causasovrapposizione.
Unaltroeffettodeglistimolièl’orientamentodelcomportamentodiunindividuoinparticolaridirezioni:es.quantitàfisiche
fondamentali:luce,gravità..agisconoconcontinuitànell’arcodilunghiperiodiditempo,mal’orientamentopuòriferirsianchead
aspettipiùtransitoridell’ambiente:es.-orientamentomaschiorispettoallafemmina

-orientamentovespascavatrice
-orientamentodelministroconlastellapolarepermigrazioni(asecondadelperiododell’anno,)
-orientamentodelleapiconilsole(asecondadelmomentodellagiornata)->tramiteOROLOGIOINTERNO

Esperimenticonipiccionispostandoilloroorologiointernorivelanolacapacitàdicorreggereerrori,dimostrandol’orientamento
comerispostaapiùstimoli(es.perministroimplicatolostatusormonaleelunghezzadelgiorno).
PERTANTOILTERMINESTIMOLOCOPREUN’MPIAGAMMADIMODALITA’GRAZIEALLEQUALIFATTORIINTERNIEDESTERNI
VENGONORILEVATIEVALUTATISUMOLTESCALETEMPORALIDIVERSE.

CAPACITA’SENSORIALIDIVERSE
LANATURADELMONDOPERCEPITODAUNANIMALEE’FORGIATADALLEINFORMAZIONICHEESSORICEVEDAISUOIORGANI
DISENSO

ILPROBLEMADELRICONOSCIMENTODEIMODELLI
Il“problema”delriconoscimentodeimodellipuòesserescompostoin2sotto-problemi:
1)IlRICONOSCIMENTODELLESOMIGLIANZEfraconfigurazionidistimolidiversiprovenientidallostessooggettoosservatoda
puntidivistadifferentioincondizionidiverse.
2)LaDISCRIMINAZIONEdiconfigurazionisimiliprovenientidaoggettidifferenti
Ilriconoscimentodeimodellicomportanumerosesoluzioniadottatedaglianimali,basatesuuncompromessoesoggetteaderrori.

STIMOLICHIAVE
Unasoluzioneriscontratacomunementefraglianimalièquelladirispondereesclusivamenteadununicoelementospeciale,
effettuandoilriconoscimentoattraversounoodueaspettichiave(es.“superficielucente”perladeposizionedelleuovanella
libellula).Glistimolichiavefornisconopertantounsistemasempliceesbrigativoperriconosceremodellipresentinell'ambiente.
Tuttavia,questosistemapresentavantaggiesvantaggi:Tinbergenosservòchetalifalsipositivisonounadellecaratteristichepiù
cospicuedelcomportamentoinnato:

 Glispinarelli:rispostaaggressivaneiconfrontidiunfurgonerosso,normalmentedirettaadaltrimaschiconspecifici,
inquantorispondevanoallostimolochiavedelrosso.



 Raganelle:imaschipresentanorichiamiconduepicchidiintensitàedinunaspecieaffineèstatoriscontratochela
capacitàuditivaèsesso-specifica.

 Rospo:presentano4tipidicentrigangliari,ognunareagisceaunaparticolaresezionedelcampovisivocomplessivo.
Ilcamporecettivoèsuddivisoinuncentroeccitatoriointernoedunanelloinibitorioesterno.Lecellulerispondonoin
funzionedelladimensionedell’oggetto:Classe1-2sonoattivatedaoggettipiccoli(stimolipreda),Classe3-4da
oggettigrandi(stimoli-predatore)NB.Lecellgangliariestraggonoinformazionifondamentalimaèilcervelload
operareladistinzionetrapredeepredatori.

STIMOLISUPERNORMALI
Danumerosistudièemersounfenomenomoltocurioso:spessoèpossibilefabbricareunmodellocheevocanell'animaleuna
rispostamaggiorerispettoaquellanormalmenteindottadalcorrispondenteoggettonaturale.(es.dimensioneuovo,macchiarossa
gabbianoreale,spinarelli,pubblicità)
Questistimolisonodettisupernormaliesitrovanointuttiigruppidianimali,inquantoinevitabileconseguenzadisistemidi

riconoscimentoobasatisuunpiccolonumerodistimoli.
PERCHE’NONE’STATOEVOLUTOUNMETODOPERAGGIRAREQUESTIERRORI?
1.TALMENTERARIDARISULTAREPRIVIDIIMPORTANZA:Moltiesempisiriferivanoasituazionidecisamenteinnaturali,
circostanzecheinnaturasipresenterebberopernullaoraramente.
2.NONCOMPORTANOCOSTITROPPOELEVATI:Seglierrorisonorelativamenterari,possonoanchepersistere:“effettodel
nemicoraro”(Dawkins).
3.GLIERRORINONSONOERRORI:importanzadeglistimolichiaveesupernormalinell’evoluzionedellasegnalazioneanimale,incui
sempliciregoleempirichepossonorappresentarelavia.(es.runwayselection,Fisher)

SITUAZIONIPIU’COMPLESSE
Parassitidicovataimprimonounapressioneselettivasugliospiti>corsaagliarmamentitraparassitiedospiti.

RILEVAMENTODIASPETTIGENERALI
Unacaratteristicachesembraesserdiffusaèl’adattamentodeisistemisensorialiacogliereporzionidell’ambientericchedi
informazioni.
Ilmeccanismoconcuiglianimaliriconosconomodellicomplessisembraprevedereunostadiodiriconoscimentodicaratteri
generaliedunsuccessivoassemblaggio.
Occhiocompostodellimulo>gliommatidiinteragisconotramiteinibizionelateraleinmododaaccentuareimargini.
Aduncertopuntosiarrivòall’ideadiunagerarchiadiprocessiincuiirilevatoridilivelloinferiorealimentanorilevatoridicaratteri
viaviapiùcomplessidilivellosuperiore portòall’idea,errata,diuna“celluladellanonna”,maabbiamoevidenzechecispingono
adabbandonarla:
Nellobotemporaledellascimmiarehsusesisteunaclassedineuronichescaricanofinoa20voltepiùrapidamentementre
l’individuoguardaunvoltodiscimmmia/umano.Probabilmentesonoimplicatinelriconoscimentodegliindividui,chenonèacarico
diunsoloneuronemadiffusaaduninsiemediessi.

COMUNICAZIONE
Traipiùimportantistimoliesternivisonoquelliprovenientidaaltriindividuidellastessaspecie.Isegnalisonomoduli
comportamentalicospicui,spessoassociatiastruttureanatomicheevolutealfinediinfluenzareilcomportamentodell’individuo
chericeveilsegnale(SEGNALIEVOLUTIATALESCOPO).Quandounindividuorispondeaisegnaliemessidaunaltro,haluogouna
comunicazione.
Problematiche:
-discrepanzaneldiversousodeltermine(es.AltmanneHinde)
-nontuttalacomunicazioneassumelaformadiunchiarosegnaleconassociataunachiararisposta(es.segnalidirango
dominanzaassociataaschemidicolorazione.Larispostadeisubordinatipuòvariareasecondadellecondizionies.disponibilità
dicibo)
-relazionididominanzaconsolidatasegnaliminimi,ripercussionisulungoperiodo

 METACOMUNICAZIONE:segnaleparticolare,finalizzatoaqualificaresegnalisuccessivi.Notoneicarnivori(es.coyote,cane,
lupo)incuisirealizzatramiteunaposturaad“inchino”eneiprimatitramiteun’espressionefaccialeutileadevitare
fraintendimenti.

L’EVOLUZIONEDEISEGNALI
Isegnalisonosottopostiatretipidipressioniselettive:
1. Ilmezzoattraversoilqualevienetrasmesso
Nelcontestodiunaparticolaremodalitàsensorialeladiversitàdeisegnalièspiegabileattraversoilriconoscimentodeivincoli
impostidalmezzo.

Segnalivisiviinfluenzatida:
-presenza/assenzadellalucediurna,anchesealcunianimalihannosviluppatodiversiadattamenti(es.bioluminescenzain
lucciole,pescidiprofondità)
-assorbimentodellaluceinfunzionedellalunghezzad’onda(es.moltipescibluperchéinacquapenetrabene,codabiancadi
conigliecervidi)
Segnalisonoridegradazionemaggioredellaluce,inqualsiasimezzo,sebbenesegnaliabassafrequenzanerisentinomeno.



Poichénell’acquailsuonosiattenuamenochenell’aria,inanimaliacquaticièampiamenteutilizzato(es.cantidellebalenedi
dispergonopermiglia)
Segnalichimicibensviluppatiininsettiemammiferi,asecondadellafunzione
-sostanzevolatili,sidisperdonoinbrevetempo(es.formichepersegnalarelapresenzadicibo)
-molecolepesanti,persistenti(es.marcatoriditerritorio.Leienemaculateutilizzanosecrezionidelleghiandolecaudaliefeci,
mentreleienebrunesecernonoduetipidisostanzeperduetipidimessaggidadueghiandoleanaliseparate)
Iferomonidellefalenerappresentanouncompromessofralapersistenzaelacapacitàdidispersione.
Segnalielettricipesceelettrico

2. Lecaratteristichedelsistemasensorialedelricevente
Occorrecheilsegnalevengarilevatodalriceventeediscriminatodaaltri.Lamassimizzazionedell’efficaciaharappresentatouna
fortepressioneselettiva.

Moltospessol’emittentesfruttalasensibilitàdelriceventeattingendoameccanismigiàpresenti:
-comportamentopredatorio ragnisalticididelgenereMaeviamimanoilcomportamentodiunapredapercatturare

l’attenzionedellefemmine,ancheimaschidegliacariacquatici,producendovibrazioninell’intervallodifrequenzaprodottedai
copepodi
-sensibilitàalmovimentodellaparteperifericadellaretinaimaschidilucertolaAnolissiesibisconoconmovimentiascatti
dellatestaedespandendolaplicagolare.Imovimenticomincianoconunaseriediscattipiùampieveloci(catturano
l’attenzione)econtinuanoconmovimentidiminoreampiezza.
-superstimoliimaschidell’uccellovedovapresentapennecaudaliestremamentelunghe,chesfoggiavistosamentedurante
ilvolo.
E’statodimostratochelefemminesonopiùattrattedaimaschilacuicosasiastataartificialmenteallungata(conseguenza
delriconoscimentotramitesempliceregoleempiriche,masenoncomportasseunvantaggioancheperlefemmine,nonlo
osserveremmo)

3. Ilgradodiconflittofraemittenteericevente(influenzala“bontàdelsegnale)
Laterzapressionesibasasugliinteressidiemittenteericeventeesullalorointerazione,chepuòomenogenerareunconflitto.
Questoinfluenzalaveridicitàdelsegnale,cioèsequestosiapiùomenoonestoelasuaintensità.
IngeneraleDawkinseKrebshannonotato

 Inpresenzadicooperazioneisegnalitendonoadesseredeboliemenoenergici,descritticome“sussurridicospirazione”

(es.segnaliacusticifraapiobrontoliifracercopitechiverdi.

 Incasodiscontrodirettolapresenzadisegnalicospicuiedispendiosi(es.bramitideicervimaschi,sotting(salti)nelle
gazzelledithompsoninfuga)

Ilconflittogeneraunapressionechefavorisceisegnalionestiattivitàenergicamentedispendiose
es.conflittoperunafemmina:ibramitideicervipossonoesserprodottidaglianimaliinsaluteepermettonodivalutarelo
statofisicodell’avversarioprimadiarrivareloalloscontrodiretto
conflittopreda-predatoreisaltidellegazzelledimostranolaloroprestanzafisicaeipredatorisiconcentranosugliindividui
chesaltanomenoomale)
conflittogenitori-prole:icanariniutilizzanol’irrorazionedisanguedellabocca(maggiorenegliaffamati)comesegnaleonesto
difame

NB.Lepressioninonsonomutualmenteesclusive,mageneranouncompromessoacuipossonocontribuireulterioripressioni(es.
controselezioneesercitatadallapredazionepuòaverel’effettodicontenereledimensionidelsegnale)

MIMETISMO,INGANNOEONESTA’
Spessoglianimalivengonoindotticonl’ingannoadeseguirecomportamentichenonvannoalorofavore:
-mirmecofili(coleotteriefarfalle)imitanoisegnaliemessidallelarvediformicheperessereallevati
-ipivierifingonounazampaodun’alarottanell’intentodiallontanarepredatoridalnido
-leluccioledelgenerePhoturus,oltreallalorospecificasequenzaluminosa,imitanoquelladelgenerepiùpiccolo,Photinusper
mangiarle
Esempidiquestotipofannopartediunmeccanismodicoevoluzione(“corsaagliarmamenti”).Purchèrimangararo,spessoè
convenienterisponderealsegnale(es.mimetismobatesiano).
NB.Vannointerpretaticomeinganniinchiaveevolutiva:casiincuilaselezionenaturalehafavoritoanimalichesicomportavanoin
uncertomodosuscitandoparticolaririsposteinaltrianimali,iltuttosenzaalcunpensierocoscientediciòchestanno
facendoalcuniesempi,(es.fraprimati)suggerisconochealcunianimalisianodeliberatamentedisonestinellacomunicazione

LADANZADELLEAPI
KARLVONFRISHfuilprimoafarelucesuisofisticatimeccanismidicomunicazionesullalocalizzazionedellefontidicibodelleapi
mellifere.
Contrassegnòlebottinatricieosservòillorocomportamentodiritornoall’alveare:prendecontattoconmoltealtreapiecominciaa
danzareinmanieradipendentedalladistanzadellafontedicibo:

 Entro50m:ritmorapido,traiettoriacircolare,insensoorarioedantiorario.Lealtresitengonoacontattotramitele
antenneevengonostimolatealasciarel’alveareecercareneidintorni(probabilmenteimplicatifattoriolfattivi,es.odore
sull’ape/marcaturadellafontetramiteleghiandoledell’odorediNasanoof)

 Apiùdi50m :ladanzacambiaforma,incorporandounabrevelinearettafraungiroel’altro,percorsascuotendo
rapidamentel’addome(danzascodinzolante)edaccompagnatadasuoniadaltafrequenza.
Questacodificadiverseinformazionichevengono“lette”dallecompagneilritmodiminuisceall’aumentaredella
distanza,mentreladuratadellacorsarettilineaeilnumerodiscodinzoliiaumentanoall’aumentaredelladistanza.
Inoltreladistanzasegnalataèsemprequellaversol’esterno,comprendentealtrifattori(es.percorsocontrovento).
L’informazionedelladirezionesimodificaasecondachevengaeseguitasuunasuperficie:



o Orizzontaleladanzascodinzolanteindicadirettamentelafontedicibo.
o Verticalel’angolotralafontediciboedilsolevieneconvertitonell’angolofraladanzascodinzolanteela

gravità.

DIMOSTRAZIONEtramiteprotocollisperimentaliesoprattuttotramiteunmodelloingradodireclutarebottinatriciadirigersiverso
fontimaivisitateprima.
Tramiteilmodellofupossibileindagareilruolodelsuonoedelloscodinzolio,entrambinecessari,maridondanti:leapiinterpretano
laduratainbaseallapiùlungadelledue,qualunqueessasia.Inoltre,durataefrequenzasonoproporzionaliall’abbondanzadella
fontedicibo.
Quandoilcibonell’alveareèinsovrabbondanza,quelloraccoltodallebottinatricinonvieneaccettatoilcomportamentosimodifica
el’apecominciaamuoversiascatti,scuotendoilcorpoconpausebreviefrequenti,seguitedarepentinicambiamentididirezione
(danzatremolante)segnaleanti-reclutamento:riduceladanzascodinzolanteepuòindurreleapiacommutareilproprioruolo.

RICHIAMIDEICERCOPITECHIVERDI
Neicercopitechiverdiirichiamid’allarmespecificievocatidallapresenzadipredatoridiversisonoparticolarmentebensviluppati
-incasodifelinirichiamo“abbaiante”,glialtriscappanosuglialberi
-incasodirapacirichiamobisillabico,glialtrialzanolosguardoecercanounnascondiglio
-incasodiserpentirichiamo“chutter”,glialtrisiergonosullezampeposteriorieguardanoinbasso
Dimostrazionetramiteesperimenticonaltoparlante,primareazioneconsistevanelguardareindirezionediesso.
Inoltrefudimostratalaminorespecificitàdeigiovanirispettoagliadulti,sebbenenonesistanoprovediuninsegnamentoattivoda
partedegliadulti.Sembrapiùcheigiovaniimparinoosservandolareazionedegliadultiailororichiami.
Icercopitechipresentanoanchedeibrontoliiegrugniti,emessiinstatidiallerta,masonocomunquerilassati.Nonostante
suonasseroinmanieramoltosimile,lerispostecheinducevanopresentavanodifferenze(es.suonoemessoall’attraversamentodi
unospazioapertoinducevaaguardareall’orizzonte,igrugnitiemessinelpressidiunindividuodominanteattiravanolosguardo
sull’altoparlante)esempidisegnalidiscretiinpresenzadicooperazione.

4.MOTIVAZIONEEPROCESSIDECISIONALI
AbbiamovistochepercomprenderelaCAUSAZIONE,unacomponenteimportanteconsistenelcapireinchemodoglianimali
riconoscanoconfigurazionidistimoli,questaèsolounaparte,occorrecomprenderelapriorità.GlietologiparlanodiMOTIVAZIONE
perriferirsiallostatointernodiunindividuo,cioèalrisultatonettodell’interazionefraglistimoliinteriedesterni.(es.passero
chevededelcibosiservedelrichiamoperspostarel’equilibriofraledueopzionicomportamentali)

ANALISIDELPROCESSODECISIONALESUDIVERSESCALETEMPORALI
 Suddivisionedeltempoeroutinequotidiane:

Glianimaliadottanostrategieperfarfronteamodificazioniambientaliesoddisfareleproprieesigenze.(es.ritmo
circadiano)
Possonoinfattiadeguare,inbaseallecircostanze,lasuddivisionedeltempodistribuendolofralevarieattivitàedincaso
modificarloinfunzionedellepressioniacuisonosottoposti(es.ivoltapietreaumentanoilloropesodel40%nelle
settimanecheprecedonolamigrazioneinterazionefravarifattoriendogenielunghezzadelgiorno)

 Minutoperminuto:
L’ideadibaseècheledecisioniservanoadottimizzareparticolarefattori.Lateoriadelforaggiamentoottimaleprevede
cheunindividuo,rimangainun’areafinchél'apportoenergeticonettonell'unitàditempononscendeattestandosisul
valoremedioconsentitodaquell'ambiente,inmododaottimizzareilproprioapportoenergetico.corrispondenzacon
cinciallegrestraordinariamentebuona,manontuttiicasinotidiprocessodecisionalecorrispondonoalleprevisioni
dell’OFT.
Unapossibileragioneèinsitanelpresuppostochel’individuostiafacendodituttoperottimizzareilproprioapporto
energetico:incasodidisidratazioneoinpresenzadiunpredatore,potrebbenonesserecosì.Ciaspettiamochele
decisioninonsianoinfluenzateesclusivamentedafattorilegatiall’alimentazione.(es.spinarelliforaggianoinsciamidensi
dipulcid’acqua,mainpresenzadiunmodellidimartinpescatoreprediligonosciamimenodensi)OCCORRETENER
CONTODELLOSTATOINTERNODELL’ANIMALE.

 Secondopersecondo:
analizzandoilmodulocomportamentaledelberedialcunipulcini,iDawkinstrovaronochequestoeraidentico,



indipendentementedavarifattori(sete,sostanzadisgustosa)mentrelavariazionefraunasorsatael’altraeramolto
marcata,adindicarecheilprocessodecisionale(sulcontinuareabereomeno)venivaattuatoinquestafase.

MECCANISMIDELPROCESSODECISIONALE
Ciaspettiamoquindichelasceltariguardol’attivitàdaintraprenderesiauncompromessoottimalefratutteleopzionipossibili,ma
percomprendereinchemodoquestoavvengadobbiamocomprendereincosaconsistalostatointerno,eledifferenzefrauno
statoedunaltro.
STATOMOTIVAZIONALE
Seincondizioniambientalicostanti,unanimalemodificaneltempoilpropriocomportamento,èevidentechesonoavvenutedelle
modifichealsuointerno.Ciòcheècambiatolodefiniamointerminidimotivazione(NBnontuttiicambiamenticomportamentali
derivanodamodificazionimotivazionali!)
Spesso,avariare,nonèlarispostaadunostimolospecificomaun’interaseriedirispostefunzionalmentecorrelate,spingendogli
etologiadesprimersiinterminiSTATIMOTIVAZIONALISPECIFICI,implicandol’esistenzadiuninsiemedifattoricausaliinterniin
gradodiinfluenzareungruppofunzionale.
Lapresenzadifattoricausalicomunièdimostratadaalcuniricerchesullarispostaaldisturboduranteilcomportamentodicova
deigabbianireali:inseguitoall’interruzione3comportamentivengonosmorzatieaumentanopoicontemporaneamente,indicando
lapresenzadialmenounfattorecausaleincomune.Fuscopertoinoltrecheesistevanodueinsiemidimodellicomportamentalie
all’esecuzionediuncomportamentoneseguivapiùprobabilmenteunodellostessoinsieme,quindiidueinsiemiavevanofattori
causalidiversi.
Nonpossiamocomunqueconcluderecheifattoricausalioperinoinmanieradeltuttoindipendente(moltistimoliproduconouna
rispostaaspecificadiaumentomotivazionalegenerale):leinterazionifraisistemisonounodeimodiprincipalitramitecuisi
produconolesequenzedicomportamento.

ANALISICOMPORTAMENTALEDELLESEQUENZE
OBIETTIVI
L’obiettivoèdefinitocomelasituazionechemettefineadunasequenza.Esempi:
-costruzionedelnidodellavespascavatrice:nelcorsodelloscavolavespahaobiettivisecondari(tunnelprincipale,secondarioe
cameradelnido.Selalunghezzadeltunnelprincipalevieneaumentataartificialmentelavespaprocedeconloscavodiquello
secondario.
Ilrisultatoagiscequindidameccanismoaretroazionenegativamettendofineallasequenza.
Alcontrariolegallineacuivengaoffertounnidoartificialecontinuanolacostruzione,suggerendol’ideacheperterminarela
sequenzasianecessariolosvolgimentocompletodellastessa.
Lorentzprovòasviluppareunmodellodimotivazioneanimaleinterminidiricercaappetitivaecomportamentoconsumatorio,ma
questonontrovògrandeapplicazionecomel’ideadellaretroazionenegativa,opportunamenteintegratoinunmodelloomeostatico.

OMEOSTASI
Ilmodelloomeostaticoassumel’esistenzadiunostatoidealeedunsistemadirilevazionedellostatoeffettivochetramite
retroazionecorreggeladeviazioneriportandoilsistemaalsetpoint.
Unacomplicazionederivadalritardofrailcomportamentoedilsuoeffetto:conseguentementedeveesistereunsistemacherilevi
primadelleconseguenzefisiologiche(es.rilevatorid’acquanellaboccaedesofagodeiratti).
INUNACERTAMISURAL’ANIMALENONCORREGGEUNDEFICITPRESENTE,MAANTICIPAUNDEFICITFUTURO(feed-forward).
Unmodelloomeostaticocosìsemplicerimanecomunquescarsamentepredittivo,rendendonecessarial’introduzionediprincipi
diversi.
 COMPETIZIONE:l’ampliamentodell’ideadiSherringtondellacompetizionefraarchiriflessiperilcontrollomuscolaportaalla

considerazionecheidiversisistemimotivazionalicompetanoperilcontrollodellaviafinalecomunedelcomportamento.
ES:corteggiamentodeltritone sisvolgesott’acquaintrefasi:orientamento,esibizionestaticaeritirata.Latransizionefrala
secondaeterzafasesembraderivaredaunfenomenodicompetizione,inquantoèilcomportamentodellafemminaacausare
l’aumentodeifattoricausaliperlaritirata.
ES:covadellegallinedurantelacovalamotivazioneamangiarecaladrasticamente,cosìchequestededicanosolo5-10minal
giornoaquestaattività.Sembracheilpassaggiodaunaattivitàadun’altrasiadeterminatodallivellodeifattoricausalimotivantiil
comportamentoechequestifluttuinodurantelagiornatadeterminandoilrisultatodellacompetizionefraiduemoduli.
Anchelacompetizione,dasola,nonbasta:potrebbecondurreatentennamentoodimmobilità.
 INIBIZIONEEDISINIBIZIONE:ilfenomenodell’inibizionehaimportanzaatuttiilivelli(es.framuscoliantagonisti,inibizione

laterale).
Tornandoall’es.delcorteggiamentodeltritonepoichéquestosisvolgeinacquaènecessariochedurantelosvolgimento
vengainibitalarespirazione(lapotenzaditaleinibizioneèstatadimostratatramiteunesperimentoincuisitestavalasua
durata).
Quindilasequenzadicorteggiamentoerisaliteèfruttodiunacomplessamisceladiinibizioneedisinibizionedella
motivazionearespiraredapartedelcomportamentosessuale,conelementodicompetizione,qualoralanecessitàdiossigeno
diventitroppoforte.

Questeduemodalitàdiinterazionefrasistemimotivazionaliconsentonodirisolvereinmanieraadattativaiconflitticheinsorgono
inseguitoallastimolazionesimultaneadidiversicomportamenti(es.bilanciamentodietaninfedilocustatracarboidratieproteine).

SPIEGAZIONEFISIOLOGICADELLESEQUENZE
NEUROETOLOGIA
Corrispondenzadeiconcettidiretroazione,competizioneinibizionenellespiegazionineurofisiologichedelcomportamento.
ES.reazionedifugadelgambero:questasiesplicainunaflessionedell’addomecheimprimelaspinta.
Deirecettorisonoconnessiagliinterneuronisensoriali(IS),connessiall’interneuronegangliare(IG)presenteinognisegmento
dell’addome,acontattoconquellisuccessivi.L’IGèconnessoadunmotoneuronegigante(MoG)cheinnervailmuscoloflessore



veloce(MFV).
SolotramitelastimolazionedegliIGoltreunacertasogliasihalacontrazionedeimuscoliflessoriveloci.InoltregliIGinibiscei
circuiticheestendonol’addometramitepotenzialipostsinapticiinibitori,maancheimovimentiposturalilentioperandosuun
neuroneinibitorio.
ES:Pleurobranchia:duranteladeposizionedelleuovaunormoneinibisceilcomportamentoalimentare.
Inoltre,duranteilpasto,ineuronigangliariboccaliinibisconol’outputmotoriodirettoalveloorale,infattinonvieneritrattoanchese
toccato,manell’individuosaziononhaluogol’inibizionedellareazionedifensivaeilvelovieneritratto.

ORMONIESEQUENZECOMPORTAMENTALI
Gliorganiendocrinieilsistemanervososonocomplementarinell’esplicarelafunzionedicomunicazioneecoordinamento
all’internodell’organismo.Gliormonifannoquindipartedellecomponentidellamotivazione
-laprolattinaneimaschidiciclidiinduceadeseguirelaventilazioneancheinassenzadeglistimoliesterni.
-neimaschidegliuccelliiltestosteroneinfluenzaunavastagammadicomportamenti(aggressività,canto,cova)
-nellefemminedegliuccelligliestrogeniinduconolacadutadellepenneventraliedaumentodellavascolarizzazionedellacute
dellaparteinferioredelpetto,creandoun’areaadattaall’incubazionedelleuova.
Vièunacomplessainterazionefral’azionedegliormonisulcervelloel’influenzadellarispostadelcervelloadunostimolosugli
ormoni:
tortoradalcollarelavistadiunmaschioèsufficienteacausarel'ovulazione,purchèeglisiaingradodicorteggiarelafemmina,in
quantoglistimolivisivirappresentatidalcorteggiamentoattivanonellafemminaicentriipotalamicichecontrollanolasecrezione
ipofisariadi2ormoni:l'FSH(ormonefollicolo-stimolante)el'LH(ormoneluteinizzante)chestimolanolosviluppodelleovaie.
Questesecernonogliestrogenicheinduconolosviluppodelcanaleriproduttivodellafemmina.Entrambigliuccelliscelgonoun
sitodinidificazione,dovelafemminadeponel’uovo,acuiseguelaliberazionediLHdall'ipofisi.Laprecedenteproduzioneovarica
diprogesteroneinduceilcomportamentodicova,mentrenelmaschioantagonizzailtestosteronesmorzandoilcorteggiamentoe
l'aggressivitàpredisponendoloallacova.Losviluppodelgozzo(dalqualevieneprodottoil“latte”pernidiacei)èinvecesottoil
controllodellaprolattina,prodottadall’ipofisi,cheinibiscelaproduzionedegliormonisessuali(ilgozzodelmaschiosisviluppa
anchesenonèluistessoacovare,mavedelafemminafarlo,madeveaverpartecipatoallacostruzionedelnido)
topieffettoBruceanchetramitel’odorediunmaschio,checausal’inibizionedellasecrezionediprolattinaconconseguentecalo
deilivellidiprogesterone.

MISURARELAMOTIVAZIONE
Affinchèilconcettodimotivazioneabbiautilitàdobbiamoessereingradodimisurarnequantitativamenteglieffetti,siaperchénon
rimangaunameradescrizionedelleosservazioni,siaperchéutilenelcampodellavalutazionedelbenessereanimale.
1. Quantitàdicomportamentoeseguito

Ilmodopiùsempliceedirettoconsistenelfornirel’opportunitàdieseguireunacertarispostaeosservareinqualemisuraeper
quantotempovieneeseguita.Es.quantitàdicibo/fluidiingeriti,quantitàdimorsiallaprovetta(aggressivitàspinarelli)odi
movimentiazig-zag(corteggiamentospinarelli),tempodedicatoalbagnodipolveredellegalline(effettodirimbalzo:quando
uncomportamentocomplessovieneinibitoalungolasuasogliasiabbassaequandoèindottosiripresentaconelevata
intensità)

2. Finoachepuntopuòessereresospiacevoleprimadiessereevitato
Consistenelcercaredievitarecheunanimaleeseguauncertocomportamentoedosservarefinoachepuntoinsisterà
nell’eseguirlo.
Es.massimaconcentrazionedichinino(sostanzaamara)tolleratacomemisuradimotivazioneabere/mangiare
Es.collocaredegliostacolifral’animaleedunostimolovisibile(es.shockelettricopermisurarelamotivazionediunafemmina
ditopoperraggiungereilmaschio,siosservòchelamotivazionepresentavamodificazioniciclichecompatibiliconquelle
estrali)

3. Frequenzadipressionesuunalevaobeccatasuunpulsante
Tramitelagabbiadiskinner(dispositivoutilizzatoperstudiodell’apprendimento)basatasuunprogrammadirinforzoa
intervallovariabile,simisuralafrequenzaconcuivienepremutalaleva.
Siosservail“fenomenodellaresilienza”:sesiaumentailnumerodipressioninecessarieadottenerelaricompensaglianimali
sonoprontialavoraresemprepiùperprocurarsela(nonconcomportamentoaggressivo)

4. Attivitàavuoto
Derivadall’osservazionechequandomoltomotivati,avolte,glianimalieseguonouncomportamentoancheinassenzadegli
stimoliappropriati.Es.legallinecompionoimovimentidelbagnonellapolvereancheingabbieconfilometallico.Vestergaard
ipotizzaessereindicedimotivazioneadeseguireuncomportamentofrustrato.

Millerdescrissetuttavianumerosiesperimentichemostraronounadiscrepanzafragliandamentidellemisurazioni:
Es.rattideprivatiquantitàdichininoepremeresullalevaaumentano,mentrelaquantitàdiciboingeritaraggiungeunmassimo.
Poichéilterminemotivazionecopreun’ampiagammadifattoricausaliinterniedesterninonsorprendeconstatarechelesue
componentinoncambinosempreall’unisono.

SITUAZIONIDICONFLITTOESTRESSPROLUNGATI
Abbiamosottolineatocomeglianimalisianodotatidimeccanismidecisionalicheglipermettonodirisolvereiconflittifradiverse
motivazioniinmododaottimizzarelalorofitness.Puòcapitarechequestononavvengaimmediatamenteperché:
 Potrebberoesserenecessarieulterioriinformazioni:soprattuttonellesituazionisocialiincuipossonoconcedersitempoper

valutarsireciprocamente(es.Cervonobilesiservedibramitiemarciaparallelacomeindicatoridell’esitodelloscontro
fisico/Zebreosservanoleienevalutandodimensionidelgruppoecomportamento).Ilconflittomotivazionalevienerisoltonel
momentoincuilanuovainformazionespostal’equilibriodeifattoricausaliinunadirezione.

 E’impeditoadeseguireilcomportamento:
Unanimalealtamentestimolatoes.aberemachenonhaaccessoadacquaèimpedito,oppurepotrebbeessereincapacedi



trovarel'acquaequindifrustrato.
Essendospessoosservatiinsituazioniinnaturali,questiduefenomenihannogeneratol’ideacheindividuiimpediti/frustrati
sianostressati.

Poichémoltisintomidellostresscheglianimaliesibisconoinambientiinnaturaliderivanodalladistorsionedimeccanismi
decisionalievolutiperaffrontareconflittiinsituazionideltuttonaturali,cominciamoanalizzandoglieffettidelconflitto
prolungatoinambientenaturale:

ATTIVITA’DIDISLOCAZIONE
Tinbergenosservaunacategoriadicomportamentoosservatainsituazionidiconflittocaratterizzatadallairrilevanzaneiconfronti
dellasituazione(es.gabbianistrappanoerbaduranteunoscontro)chechiamòattivitàdidislocazione.
Alcuneevidenzedimostranochequesticomportamentihannounamaggioreprobabilitàdipresentarsiinsituazionidiconflitto
prolungato:
fringuellipostiinsituazionediconflittosiposizionavanosuposatoiintermedi,dovemostranoattivitàdidislocazione(maggiore
diquellaosservataneicontrolli).
Labasecausalenonècompresa.

CONFLITTOEDESIBIZIONI
Èpossibileosservarealtreesibizioniderivantidaconflittimotivazionaliirrisolti,eseguitefintantocheicontendentinonabbiano
valutatolereciprochecapacitàdicombattimento.
Tinbergenritenevachemoltidiquestisegnaliderivasserodaunaduplicemotivazione:dalconflittofraletendenze
simultaneamentestimolateadattaccareeafuggire,quandonessunadiessepotevatrovareespressioneseparatamente.
Evidenze:

 Evidenzaderivantedalcontesto:minacciaeseguitaalconfinefraiterritori(doveleduetendenzepossono
simultaneamenteesserestimolare).

 Datisulmeccanismo:ochecanadesifugaconscopa/attaccoconvestitibianchi.Combinandoidueelementiesibivanola
posturadiminaccia.

 Analisidellaposturadiminaccia:scomponibiliinelementiappartenentialcomportamentoall’attaccoedalla
fuga(ambivalenti)(gabbianozafferano)

NBNontutteleposturediminacciapossonoessereinterpretatecomemisceledielementimutuatidaicomportamentidiattaccoe
fuga.

STRESSEBENESSERE
Seilconflittosiprolungael’individuonondisponedipossibilitàdifugasiverificanomodificazionicorporeeraggruppatesottoil
termine“stress”,inquantorispostasimileadun’ampiagammadifattoristressanti.Questemodificazionisonoprincipalmentevolte
alripristinodell’equilibriometabolico.
Ladifficoltàinsitaneldareun'adeguatadefinizionealterminestanelfattochemoltemodificazioniosservateneglianimali
confinatipotrebberofarpartedelnormalefunzionamentodell'organismo(es.inpresenzadiunintrusodiverificanounaseriedi
modificazionichepreparanol’animaleallafuga/combattimentoes.adrenalina,aumentobattitocardiaco,sangueallamuscolatura
scheletrica)equindineldefinireinqualecasoquesterappresentinounostatopatologicoindicativodisofferenza,ponendo
particolareattenzioneasituazioniincui

 Lostressèprolungatoedintensoedassociatoasituazionicheverrebberofortementeevitate,incuiiprocessi
motivazionalisonostatispintioltreleloromanifestazioniadattative.

Es.selasituazionestressantepersistelecelluleipotalamichevengonoattivateedinduconolaliberazionedell’ormoneipofisario
adrenocorticotropo(mobilizzazioneriservealungotermine,rallentamentometabolismochemantienedisponibileilglucosionel
sangue).Inoltreglianimalisottopostiastresssiammalanopiùfacilmente,inquantolostressinfluenzailsistemaimmunitario
(corticosteroidideprimonofunzioneimmunitaria)
Osservazionitipichedisituazioniinnaturali,poichéinnaturaèsemprepossibileunareazionedifuga.

MISURADELLOSTRESS
Utilenellericerchesustress,sofferenzaebenessereanimale.
 STEREOTIPE:sequenzefissedicomportamento,diversedaquelleosservateinindividuiallostatoselvatico,privediovvia

funzioneedeseguiteripetutamentenellostessomodo.(es.orsipolarineigiardinizoologiciescrofeinallevamentiintensivi).
L’esecuzionenonèassociataastressinquell’esattomomento.Inalcunicasipotrebbero“aiutare“afarfronteallasituazione
(indicazionicheleassocianoallariduzionedisintomifisiologicidellostresses.liberazioneendorfineneimaiali)

 DISORGANIZZAZIONEEDISINTEGRAZIONEDELCOMPORTAMENTONORMALE:purnonpresentandocomportamenti
anormaliilnormaleetogrammapuòesseredisturbato(es.dall’impossibilitàdisvolgeredeterminaticomportamenti).Il
problemastaneltracciarelalineadidemarcazioneeperfarciòpossiamomisurarelamotivazionedell’animaleadevitarela
situazionestressante.

 INTENSITA’DIEVITAMENTO:sipuòutilizzarelagabbiadiskinnerperconsentireall’animaledievitarequalcosa,inmododa
misurareseequantolatrovanospiacevole,inmododapoterconcentrarel’attenzionesusituazioniincuisintomifisiologicied
evitamentocoincidono.(es.esperimentoconscrofeciportaaconcluderlecheprivarledellapagliaècomeprivarledelcibo)

NBE’necessariosottolinearecheognunadiquestemisure,utilizzatadasola,risulteràfuorviante.E’necessarialaconoscenza
dellecomplesseinterazionifrafisiologia,comportamentoemalattiaperpotercomprenderechiaramentecomegarantireil
benessereaglianimali.

5.APPRENDIMENTOEMEMORIA
L’apprendimentoèdefinitocomeilprocessochesimanifestaattraversomodificazioniadattativedelcomportamentoindividuale
conseguentiall’esperienza(Thorpe)icuieffettipossonoesseremessiafruttograzieallamemoria.Tantol'apprendimentoquanto
ilcomportamentoistintivorappresentanounsistemaperdotarel'animalediunaseriediriposteadattativeneiconfrontidelsuo



ambientemamentrenelcasodell’istintosihalaselezionedegliindividuiicuigenioperanomeglio(chefaemergereil
comportamentoadattativonell’interapopolazione),tramitel’apprendimentosonoglistessiindividuiche,nelcorsodellapropriavita,
selezionanoeconservanolerisposteottimali.
L’apprendimentoèquindiunprocessospessonondirettamenteosservabile:misuriamociòcheèstatomemorizzatograziead
esso.

SENSIBILIZZAZIONEEDASSUEFAZIONE
Perimparareamodificareilcomportamentoinmododaadeguarloanuovesituazioni,èimportantesaperregistrareevalutare
l’importanzadiqualsiasinuovoelemento.Ilmodopiùsempliceconsistenell’osservarecosasuccedesubitoprimaosubitodopola
suacomparsa(es.rattopresentareazionediallarmeadognistimoloinseguitoashockelettrico).
Nereisallevatiincondizionidipenombra,inseguitoadunlampodiluceil21%escedalcunicolo,masevieneprecedutodalcibo
lapercentualesaleal60%.
Questofenomenodielevatareattivitàinseguitoall’attivazioneindottadaesperienzegratificanti/punitiveèdettosensibilizzazione.
Probabilmenteèunacondizionepreliminareperqualsiasitipodiapprendimento,manoncoincideconesso.Aquestopunto,
-seinuovistimolinonvengonoripetuti,l’effettosvaniscerapidamente,mentre
-sesiripetonosiprocedelungolaviadell’apprendimentoedinquestocasoglistimolicheconsentonolamiglioreprevisionedelle
gratificazioni/punizioni(rinforzi)vengonoselezionatifattioggettodigrandeattenzione(stimoloerinforzovengonoassociati).
-Adunastimolazioneprivadirinforzo,segueunaminoreattenzioneversolostimolofinoall’assuefazione,considerabilecomeuna
sempliceformadiapprendimentostimolo-specifica.(nereisdipendentedallanaturadellostimoloedallafrequenza)
Laduratadell’assuefazioneèvariabileevaconsideratainterminiadadattativi(es.recuperodell’assuefazionein24hinNereis,
assuefazionepertuttalavitanegliuccelli)

APPRENDIMENTOASSOCIATIVO
Seunostimolo/azioneinprecedenzaneutrohaconseguenzeabbastanzaimportantidaessereisolatirispettoadaltrieventisimili,
dopoqualcheripetizioneseguitadallestesseconseguenze,chefral'eventoedilsuorisultatosistabilisceun'associazionealungo
termine,elarispostadell'animalecambieràdiconseguenza.
CONDIZIONAMENTOCLASSICO dalfisiologorussoI.P.Pavlovcheavevanoperoggettoilriflessodisalivazionedeicani,
misurabileattraversountubo.Pavlovfeceprecedereognisomministrazionedicarnedalticchettiodelmetronomofinoadottenere
ilriflessodisalivazioneassociatoadesso,primadellasomministrazionedellacarneprimadell’apprendimento,sololostimolo
incondizionato(SI)inducevalasalivazione,denominatarispostaincondizionata(RI),mainseguitoadesso,unostimolo
precedentementeneutro,lostimolocondizionato(SC),inducevalastessarisposta,dettainquestocasorispostacondizionata(RC).
Larispostapotevaesseregeneralizzataincludendostimolisimiliaquellocondizionato(es.ticchettiodelmetronomocon
frequenzasimile)maerapossibileindurreunadiscriminazione(metodoutilenelvalutarelecapacitàsensoriali).
Affinchéabbialuogol'apprendimento,SCeSICdevonoessereconsecutiviosovrapposti.Skinnerscoprìcheiritardisuperioria
circa8secondifraunarispostaeilsuorinforzorallentavanol'apprendimento,mailproblemapuòessersuperatointroducendoun
rinforzosecondario(es.all'accendersidiunalucevieneerogataunaricompensa,ilrattoimparaapremerelalevaperaccenderela
luce).nonèunrequisitocostantees.irattisonopredispostiadassociare,dopoun’unicaprovaedunlungoritardoun
malessereadunsapore.Gliuccelliassocianopiùfacilmenteglistimolivisiviadunmalessere(es.mimetismomulleriano).[gli
animalipresentanoinclinazioniinnatespecie-specificheall’apprendimento(es.shuttlebox)]
estinzionesperimentale:interrompendolasomministrazionedicarneicanismettevanoedisalivareinrispostaaglistimoli,ma
l’estinzionedellarispostacondizionatanonlascial'animalenellecondizioniiniziali:sesiritornaasomministrarglil'SC,larisposta
condizionatariaffiora:essapresentaunrecuperospontaneo.(perriattivarelarispostaestintasipuòsomministrareinsiemeall'SC,
unostimolonuovo
Pavlovchiamòquestoprocessodisinibizione,poichéritenevachel'estinzionefosseunnuovoprocessodiapprendimentoche
inibivalaRCiniziale.

CONDIZIONAMENTOOPERANTEglianimalinonsilimitanoastabiliredelleconnessionistimolo-risposta(S-R),macercanodi
individuaredelleregolaritànellesequenzedieventiincuisiimbattono,cosìdapoterprevederel'esitomigliore(es.icanidiPavlov
chesiprecipitanonellasaladeitest).
Sesichiudeungattoinunagabbiaconunaleva,essocercaintuttiimodidiusciredopounpo',percasomettelazampasullaleva:
laportasiapre.Dopovarieproveilgattodedicamaggiorattenzioneallalevaeallafine,nonappenaverràrichiusoingabbia,si
dirigeràrapidamenteversolalevaelapremerà.Questotipodiprocessovienechiamatoapprendimentopertentativiederrori(la
gabbiadiskinnerèunapparatoincuil’animaleimparainquestomodo).

Inalcunicasiquestadistinzioneèpiùapparentechereale:ipiccioninellagabbiadiSkinnerassumonoposturediverseaseconda
chestianorichiedendocibo(beccoapertoedocchichiusi)oacqua(beccochiusoedocchiaperti)pontefraiduetipidi
condizionamento.

CAPACITA’DIAPPRENDIMENTOSPECIALIZZATE
 Apidomestiche:leapiimparandorapidamente,anchedopoun’unicaesposizione,glieffettidiunaassociazionefrauncolore

edunaricompensaemostranounastraordinariaritensione.Affinchèl’associazioneavvengalostimolocoloratodeveessere
presente3sprimae0,5sdopol’iniziodellasuzione,chedevecontinuareper2s.Bastanotreseduteperottenere
un’associazionepertuttalavita(validoancheperilcondizionamentoagliodori)
Riuscironoadapprenderefinoad8abbinamentifraunodorespecificoedunmomentodellagiornata.
Altamenteadattativonellavitadiunabottinatrice.

 Uccelliprevidenti:numerosespeciediuccelliemammiferiraccolgonopiùcibodiquantonepossanoconsumare
immediatamenteelonascondono.Numerosidatiindicanol'esistenzadidifferenzesignificativefrailcervellodianimaliche
mettonodaparteilciboequellodellespecieaffinichenonlofanno.Alivellodell'ippocampo,un'areanotaperessereimplicata
nellaformazionedellamemoriaesoprattuttodellamemoriaspaziale,glianimaliprevidentihannoinfattiunmaggiornumerodi
neuroni.



Laselezioneplasmal’apprendimentoassociativoinformediverseadatteastilidivitadiversi.
CHECOSAIMPARANODAVVERO?
Devonoapprenderequalieventiconsentanolamiglioreprevisionediesitiimportanti,tramiteparticolaripredisposizioniinnatead
individuareparticolarieventicomesegnaliearispondereinmodoparticolare.
Es:gruppoAscosseelettricheassociateastimololuminoso
GruppoBnonespostiasegnaliluminosi.
Entrambiricevonostimololuminosoesonoroinsiemealloshock.Iduegruppihannoimparatolastessacosa?
SoloconsuonoinBècomeluce+suono,inAnonhaeffetto,avevanoimparatoaconsiderarelalucecomeilmigliorfattore
predittivo.

ESISTONOFORMEDIAPPRENDIMENTOSUPERIORI?
Definitocomelaproduzioneimprovvisadiunanuovarispostaadattativaallaqualenonsiarrivapertentativiederrori;oppurela
soluzionediunproblemaattraversol'improvvisariorganizzazioneadattativadell'esperienza.Inpratica,iricercatoriusanoiltermine
INSIGHTnelcasoincuiosservanounanimalerisolvereunproblemamoltorapidamente:tropporapidamenteperchésipossa
pensareaunnormaleprocessopertentativiederrori.Unrattocheimpariamuoversiinunlabirintostacostruendounacatenadi
associazionistimolo-rispostaapartiredallacameradellabirintocontenentelaricompensa.Mentreesploranoulteriormenteil
labirinto,poi,imparacheunaltroangolo,oun'altrasvolta,portanoalprimonodoS-R,equindi“attaccano”questaseconda
associazioneallaprima.ApocoapocoilrattometteinsiemeunasequenzadiassociazioniS-Rchepossonoessereutilizzate
ancheinformainversa,talefenomenoèdettoCONCATENAZIONE.[vedereesempiodeirattipag.309edesempioscimmiepag
312]
Concatenazioneoinsight?Testdideviazionefapropendereperinsight(conconcatenazionedifficilepensarediprendere
scorciatoie)
Treaspettichiavedell’insight:periodolungodiesplorazione,prestazionegiudicatainbaseallavelocità,elevatavariabilitàfra
individui.
Espconpiccioninonvalido,èovviochedebbaaverevolutolacapacitàdiriconosceredeicaratteriinambientechemuta
rapidamente(involo).
L’insightimplicaassociazioninuove

STUDIOCOMPARATODELL'APPRENDIMENTO
Nondobbiamoaspettarcievidenzeasupportodiunprogressoversounacimamalapresenzadipiùcimetramiteviealternative(la
costruzionediunascalaignorailcorsorealedell’evoluzione).E’necessariaunastimadelruolodell’apprendimentonellavitadei
diversianimaliperpoterdistingueretipidiapprendimentosemplicidaquellipiùevoluti.
Unprimoapproccioèstatolavalutazionedellacorrelazionefrasviluppocerebraleeabilitàdiapprendimento.Unodegliaspetti
individuatièladimensionedelcervello,manonèsufficientecomeunicodato.Neivertebratiunodegliaspettipiùcospicui
dell’evoluzionedelcervellèl’aumentodidimendionidegliemisfericerebraliedellacorteccia(massimoneiprimati)cheportòad
unasottostimadellecapacitàdegliuccelliinseguitoall’acquisizionedelfattocheleregioniomologheallacortecciacerebralesono
esigueinquestophylum.Occorreconsiderarei230milionidiannidisviluppoindipendentechehaportatoaduntipodistruttura
cerebralediverso.
Neanchelastrutturacerebrale,dasola,puòesserconsideratounindicedelleabilitàdiapprendimento.
Un’ulterioredifficoltàconsistenellosviluppodisituazioniconfrontabili,inconcomitanzaconladiversitàneilivellidimotivazione
(es.pescesettimanesenzamangiare,rattono)eleinnateinclinazionispecie-specificheversol’apprendimento.
Riguardol’apprendimentodeivertebratiunaspettosignificantepuòesserlavelocitàdiapprendimento,nonostantenonpossa
esserutilizzatodasolo(es.scimpanzèmenovelocedelratto,maapprendedipiùsulconcettoditriangolarità).
Unaltroaspettodell’intelligenzaèlacapacitàditrovareunaviadimezzofraladiscriminazioneelageneralizzazione,valutabile

tramitetestdiapprendimentosistematico,basatosulfattochesevienecompresoilprincipioallabasedeltest,lavelocitàdi
apprendimentodifronteaproblemisimiliaumenteràcostantemente.Ècostituitodaprovedidiscriminazionisuccessive:es.cibo
sottounodeidueoggetti,indipendentementedallaposizione,quandol’animalecapiscevengonoscambiati,poicambiatigli
oggetti..etc.
Unaversionesemplificataèilproblemadell’inversioneripetuta.Lavelocitàdiapprendimentosistematicovariamoltissimoeil
temponecessarioamigliorarepresentaunagrandevariazioneindividuale.

GLIANIMALIPOSSONOPENSAREERIFLETTERE?
Esempivari,osservazioniirripetibili.Bisognatenerepresenteilconcettodefinito“canonediMorgan”.
Numerosistudicipermettonodinonnegarelapossibilitàdiprocessidipensieroel’esistenzadiunacoscienza,sostenutoda
considerazioniditipoevolutivopercuidifficilmentequestecaratteristichepossanoessersisviluppatodenovonell’essereumano
senzaalcunpreludioneinostriprogenitori.
Lacomplessitàdellavitasociale,specialmentedeiprimati,dovetterappresentareunadelleforzeselettivepiùimportantiper
l'emergeredelleabilitàdipensiero.Taliabilitàavrebberotrovatolapropriabaseanatomicanell'aumentodelledimensionidel
cervello,einparticolarenellosviluppodinuovepopolazionidineuroniiquali,nonessendofinalizzatiall'esecuzionediprocessi
sensorialiomotori,potevanoessereinveceliberamenteimpiegatinell'associazionedidiverseinformazionienell'elaborazionein
parallelo.
Sonomoltiadaverravvisato,inquestacapacitàdell'individuodiriconoscerelapropriaidentitàequelladeglialtri,ilprimo
requisitoesperimentofrascimpanzè,riesconoacapireilproprioruoloequellodell’altro.
Disputasullacapacitàdiassociazionegrammaticalecorrettatrasimbolidegliscimpanzeinteresseumano,andrebbesuperatoin
mododaconsiderareleabilitàinrelazionealleloroesigenze.

LANATURADELLAMEMORIA
Senonfossesupportatodallamemoria,quindidallacapacitàdiconservareerecuperareirisultatidell’esperienza,l’apprendimento
nonservirebbeanulla.
Inalcuneoccasionifuronoconsiderateideecomequelladeicircuitiautoriverberanti,ormaiabbandonate(es.esperimentodeiratti



a0°).Oggièlargamenteaccettatochelanaturadellamemoriasiarappresentatainformachimico-fisica.

DIVERSITIPIDIMEMORIA
Nontuttiitipiglieventivengonoarchiviatinellostessomodo.Puòesserecheglieventitransitinotuttiinunarchivioabreve
termineequellipiùimportantisispostinopoiinunoalungotermine(amnesiaretrogradainseguitoashockfisicio
somministrazionedifarmaci)
Lamemoriadelleapiattraversaunafaselabiledicirca3minprimadiessereincorporata.
Studinelpolloenelrattosuggerisconotretipidimemoriacaratterizzatidaundiversoandamentotemporale(brevetermine,
intermedia,lungotermine)perduemotivi
1.Esistonofarmaciingradodicomprometterelamemoriaincorrispondenzadiciascunadiquestefasi,senzaintaccarelealtre.
2.incoincidenzaconquestimomentidisensibilitàfarmacologicaesistonofluttuazionitemporaliprecisenellacapacitàdi
recuperareilricordo
Es.pollierattiduecadutediefficienzacontempisticadifferente
Sipensacheilcaloavvenganelmomentodeltrasferimentodelleinformazionidaunarchivioadunaltro.
Nellamaggiorpartedeglianimalisidimostrachelamemoriaalungoterminesiinstauradopocircaun’oraeabbiamoragionedi
crederecheavvengatramitemodificazionistrutturalichefacilitanolatrasmissioneneuralelungonuovevie,mentreiprocessiche
conduconoall’organizzazionedellamemoriaabrevetermineedintermediaimplicanoprobabilmentel’attivitàpersistentedialcuni
circuitineurali(infattidecadonoesonovulnerabiliashockmeccaniciefarmaci)

6.EVOLUZIONE
Nelcorsodellegenerazioni,laselezionenaturale,operandosuvariazioniereditariecasuali,haplasmatoglianimaliarmonizzandoli
conilloroambiente.Avoltel'adattamentoèstatoraggiuntoattraversoigeniche,accumulatinelcorsodigenerazioniindirizzanolo
sviluppodelcomportamentodirettamenteversolerisposteappropriate.Inaltricasi,glianimaliereditanosolol'inclinazionea
rispondereinmodoadattativoalproprioambiente,cosìdapoteracquisire,alivelloindividuale,lereazioniadeguatemediante
l'apprendimento.

VALOREADATTATIVODELCOMPORTAMENTO
es.grillotalpa,scavagallerieottimaliperlafrequenzadelcanto
es.falsiocchidiCaligo,tantoperfettiperchénoncomportanouncostoelaselezioneèliberadioperare.
Nontuttociòcheosserviamoèrisultatodiunprocessoselettivovoltochefavoriscel’adattamentomigliore.Inoltreperquanto
possaessereefficacespessonondàluogoallasoluzionemiglioremaaglimigliorcompromesso,acausadellenumerose
pressioniingiocoes.esibizioniecantidevosvilupparsisottolapressionedelsuccessoriproduttivoedilpericolodeipredatori.

IGENIEL’EVOLUZIONEDELCOMPORTAMENTO
L’evoluzionediqualsiasicaratterenecessitaunabasedivariazionegeneticainterindividualesucuipossalavorarelaselezione
naturale.
Esistonomolteevidenzeriguardolacorrelataevoluzionedimorfologiaecomportamentoesull’influenzaesercitatadallavariazione
geneticaesullamodificazioneedespressionedimodulicomportamentalicomel’aggressivitàol’apprendimento.
Es.incrociofralineepureditopiaggressivienon,negliibridiillivellodiaggressivitàèintermedia.Inseguitosievidenziaanche
l’effettodell’ambiente,inquantol’aggresseivitàsismorzaintopiaggressivicheperòperdonocombattimentiingiovaneetà
Variazioniquantitativediquestotiporappresentanomateriaprimaperl’evoluzionedelcomportamento(es.moduli
comportamentaliespressiindiversespecieaffinimaconfrequenzadiversa).
Molteevidenzeanchegrazieaselezioneartificiale(es.velocitàdiaccoppiamentoindrosophile,grillisatellitiecanterinianchein
questiesperimenticisiimbattenell’influenzaambientalees.icanterinicantanomenoingruppopiuttostochedasoli).
Osservazionisimilinegliuccellimigratori(inquietudinemigratoriainbaseall’areageograficadiprovenienza,intermediafragliibridi)
Quindi:laselezionenaturalecausamodificazionicomportamentalineltentativodiprodurrelamigliorcorrispondenzaadattativafra
l’individuoel’ambiente,edhacomerisultatouncompromessoottimaledovutoallenumerosepressioni.

STRATEGIEEVOLUTIVAMENTESTABILI
Ilpuntodeboledimoltimodellidiottimizzazionesiriscontranellapocaconsiderazionechesidàall’effettodeglialtriindividuies.il
risvoltodelcomportamentoaggressivodipendeinlargapartedalcomportamentodell’altroindividuo.
Smithintroduceilconcettodellestrategieevolutivamentestabili(ESS):strategiacheseadottatadallamaggiorpartedegliindividui
dellapopolazionenonpuòesseresuperatadaundiversocomportamento.
Es.comportamento“falco”=attaccasempre,“colomba”=ritiratisemprelamigliorestrategiadipendedallafrequenzarelativadei
duecomportamenti,percuiadesserestabileèlacombinazionediquestiduecomportamenti.statoevolutivamentestabilemisto.
Unastrategiaevolutivamentestabilepuòesserrappresentatadal“falcocondizionato”=attaccal’avversariopiùpiccolo,ritiraticonil
piùgrosso(nontutteleESSsonocondizionate,alcuneprevedonosemprelostessotipodicomportamento)
IlconcettodiESSèstatocorrelatosiaasituazionidiconflittochecooperazione.



SELEZIONEDIPARENTELAEFINTESSINCLUSIVA
Interminievolutiviil“successo“siesplicanellagenerazionediproleingradodiriprodursi.cureparentali
HamiltondimostròcomepossanodiffondersigenichepredispongonoallacuradiconsanguineieSmithproposeiltermine
“selezionediparentela”perdescriverelaselezionechetienecontodeiconsanguineioltredegliimmediatidiscendenti(estensione
logicadellaselezionenaturale).Conseguentementesiparladi“fitnesscomplessiva”.
Unastrategiadelgenerepuòdiffondersisolonelcasoincuiilbeneficioderivantesiaabbastanzacospicuidasuperarei

costidisequazionediHamilton:rb>c
NB.noncontasoloilgradodiparentelamaancheilnumerodiparentiaiutato.
Ormairèrelativamentefaciledacalcolare,piùdifficileperceb
 Insettisociali:presentanocomportamentodiaiutoestremo.Colonieconunafemminariproduttivaedoperaicherinunciano

allariproduzione(sterili).
o Imenotteri(formiche,api,vespe):presentanoilfenomenodell’aplodiplidia,conmaschiaploidiefemminediploidiche

generauncoefficientediparentelar=0,75.Unafemminadiimenotteroèquindipiùimparentataconlesorellechecon
lesuepotenzialifigliedisequazioneafavoredelcomportamentodihelping.

o Isotteri(termiti):operaisiamaschichefemmine,tuttidiploidi.Ilreelareginasonomonogami,quindiilcoefficientedi
parentelar=0,5.Acausadellecondizioniincuivivono(es.neldesertoilmicroambientedellacoloniaglipermettedi
sopravvivere)laprobabilitàdisuccessoèmaggioreall’internodellacoloniapiuttostocheallontanandosene.

 Mammiferi:Eterocefaloglabroviveincolonienumeroseconunafemminaemassimotremaschiriproduttivi.Lamonogamia
piùl’altotassodiinbreedinggeneranouncoefficientediparentelaelevator=0,81chespostaladisequazionediHamiltona
favoredell’altruismo.
Unaspecieaffinecheviveincoloniemenonumeroseeincondizionimenodifficilihaunaprobabilitàmaggiorechegliindividui
lascinolcolonia,poichéladisequazioneèafavoredell’altruismoainmodomenonetto.

 Uccelli:innessuncasogliindividuisispingonofinoallasterilitàmaesistonocasidihelpingatnest,incuigliindividui
posticipanolariproduzioneperaiutareigenitorinellacrescitadeifratelli.Lanaturamonogamadeigenitorieilvantaggiodi
poterricavareunapartedelterritoriodaquelloparentalerendonovantaggiosoquestocomportamento(es.ghiandaiadella
florida).

RICONOSCIMENTODIPARENTELA
Affinchèquestimeccanismipossanofunzionareglianimalidevonoesseredotatidimeccanismitramitecuiriconosceregli
individuiconcuisonoimparentati.
Es.vicinanzafisica,confrontofenotipico(dipendespessodallalocalizzazione)conlapossibilitàchegliindividuisiservanodi
modellidisestessi(es.odoresimilealproprioriconoscimentotramitecomplessomaggiorediistocompatibilitàneitopi,
proteinesullasuperficiecellularesiritrovanonelleurine)
Evidenze:citellimenoaggressiviconfratellibiologicipiuttostocheconquelliadottivi(maminoreversogliadottivirispettoagli
estranei)ancheseseparatisubitodopolanascitariconoscimentobasatosudiversimeccanismi.

CONFLITTOEINFANTICIDIO
Poichéfigliegenitorinonsonocompletamenteidentici,avolteilorointeressinonsemprecoincidono.
Es.gufidepongonopiùuovadiquantenepossonoallevare
Es.aironebiancomaggiorepraticaspessoinfanticidio,maunaspecieaffine,l’aironeazzurromaggioremolto
raramenteprobabilmenteladifferenzaècorrelataalledimensionidelcibocheigenitoriportanoalnido(maggiorinell’airone
azzurro).
Ilconflittoèbenevidentealmomentodellosvezzamentoincuiipiccolicontinuanoachiederecibo,mentreigenitorihanno
l’interesseaconservareleproprieenergie.
Inalcuneoccasioniimaschi/femmineuccidonolaproledialtriperpotersiriprodurre(es.leonimaschi,jacanefemmine).

COOPERAZIONEFRAINDIVIDUINONIMPARENTATI
Esistonodiversiesempidicooperazioneedaiutofraindividuinonimparentati.Unaformainteressanteèl’altruismoreciprocoincui
unindividuoaiutaunaltrodalqualesaràcontraccambiatoadistanzaditempo.Poichépotenzialmentesoggettoadingannoevolve
inparticolarisituazioni:
-interazioniripetute:gliindividuisonoassociatiperlunghiperiodi.
-gliattislealipossonoesserriconosciuti:animaliingradodiricordarechirestituisceilfavoreechino.
Ladifficoltànellospiegarel’evoluzionediquestiattistanelritardotemporalefrailcomportamentocooperativoericambiodel
beneficio.
Moltopiùcomuneèlamodalitàincuilacooperazionegenerabeneficireciprocieimmediati.



SESSOESELEZIONESESSUALE
Riproduzionesessualeproblemalegatoavantaggi/svantaggi.
Inognicasohaimplicazioniimportantiaifinidelcomportamento,inquantodàluogoadevoluzionediversaperiduesessi(per
aspettoecomportamento)epuòspingereperl’evoluzionedielementielaboratievistosidalpuntodivistamorfologico(ornamenti)
ecomportamentale(esibizioni).
Darwin:proposechegliornamentifosserounrisultatodelprocessodiselezionesessuale(casoparticolaredellaselezione
naturale),basatosullacompetizioneframaschiperlefemmineesullapreferenzadiquesteultime.
Fishersostenevachegliornamentifosseroevolutidirettamentedallasceltadellefemminesexualrunwayselection
Zahavi:haavanzatol’ideadellateoriadell’handicapsecondocuigliornamentifosserounaprovadellequalitàfisichedell’individuo
HamiltoneZuk:hannopropostol’ideachegliornamentiservisseroatestimoniarelasalutedelmaschio,senzaperòrappresentare
unhandicapstudisullerondinihannocorrelatolapresenzadiacariconlalunghezzadellepenneehannodimostratola
componentegeneticadellasensibilitàaiparassiti.
Sulleoriginievolutivedellapreferenzadellefemminesièparlatodi“inclinazionesensoriale”considerandolaunatendenza
ereditariaes.neglixifoforilefemminepreferisconoimaschiconpinnecaudalipiùlunghe,lastessapreferenzasembrapresente
inunaspecieaffine,ilplatyrosso,nonostantel’ornamentosiaassenteneimaschi(èrarocheleduespeciesiincontrino)
Avolteimaschisfruttanoleinclinazionisensorialipreesistentinellefemminees.istintopredatorio.

ORNAMENTIERISORSE
RiguardogliornamentiDarwinavevapropostol’ideacheilbersaglipotesseroessereanchealtrimaschiinmododaconsentireuna
reciprocavalutazioneecheinseguitolefemmineoperinolalorosceltasullabasedell’abilitàdivincereicombattimenti/essere
dominanti(femminedielefantemarinopossonoallertarealtrimaschisevengonoapprocciate,garantendosidiaccoppiarsiconil
piùforte).
E’statodimostratocheinalcunicasi,piùcheilmaschio,lefemminescelgonoilterritorioinbaseallesuequalitàe
conseguentementeinalcunicasiquestoinfluenzailsistemaaccoppiamento,es.seladistribuzionedellerisorseèaltamente
disomogeneapuòdiventarepiùvantaggiosoaccoppiarsiconunmaschiogiàaccoppiatomaconunterritoriomigliorepiuttostoche
conunmaschiodetentorediunterritoriodiscarsaqualità.
Questoportòallosviluppodelmodellodellasogliaperlapoliginasecondocuilefemminescelganoilsistema
monogamo/poligamoasecondadellecondizioni.NBnellespecieincuiilmaschiononpartecipaallacuradellaproleilcostodella
condivisionedelmaschioèminore.

ISOLAMENTODELLESPECIE
Importanteilriconoscimento,soprattuttoperlefemmine,diunindividuodellapropriaspecie,inquantogliibridisipresentanopoco
vitaliesterili.Inquestoprocessoilcomportamentoedisegnalisessualigiocanounruolofondamentale.
(inmelospizalefemminesonomoltopiùdiscriminantideimaschinelriconoscereicantidellapropriaspecie)
Spessoriscontriamocoevoluzionefrailsegnaleelarisposta,es.nellelucciolevièbuonacorrispondenzafrailcoloredellaluce
emessadalmaschioelasensibilitàcromaticadell’occhiodellafemmina/nellaraganellavièunadifferenzafrafrequenzeemesse
dalmaschioesistemauditivodellefemminefraduediversepoplazioni!!)

FILOGENESIDELCOMPORTAMENTO
Lamateriaprimaèlamodificazionegeneticasottoformadimutazione,amplificatadariproduzionesessualeecrossingover.
Lenuovespeciechesioriginanopossonodifferirepercomportamentoemorfologia,tuttaviaèpossibilericonosceredelle
somiglianzeincasodiseparazioneintempirecenti.
Difficilestudiodellafilogenesidelcomportamentoacausadell’assenzadidocumentazionefossile,maconlenuovetecniche
molecolarisiègenerataunaspintasulquartointerrogativodiTinbergen.
Es.LucertoledelgenereSceloporusognispeciehamovimentidellatestacaratteristiciinfunzionedellemodificazioniavvenutea
caricodeiduegruppimuscolarichecontrollanoimovimentidellatesta.
Es.inclinazionesensorialealcunistudisuggerisconochelapreferenzadellefemmineevolseprimadellestruttureornamentali
maschili,altriilcontrario.
Comunque,lostudiodellafilogenesièutilesiaallostudiodelcomportamentostessochedeimeccanismidell’evoluzione.

7.ORGANIZZAZIONESOCIALE
Inparticolaricontestilatendenzageneticaaraggrupparsiconaltriindividuieadinteragirecondeterminatemodalitàpuòapportare
vantaggitalidadivenirecomuninellapopolazione.Aquelpuntol’ambientesocialestessopuòesercitarenuovepressioniselettive
sugliindividui.
Iltermine“organizzazionesociale”siriferisceadun’ampiagammadifenomenidefiniticomemodalitàdiinterazionereciprocafrai
varimembridiunaspecie,senzaesserlimitatoaglianimalidefinitialtamentesociali.

VANTAGGI/SVANTAGGIDERIVANTIDALRAGGRUPPAMENTO
Scoprireivantaggipuòsignificareassemblareevidenzedidiversotipo

- Evidenzesperimentali
- Osservarelavariazionepresenteinnatura
- Compiereconfrontifraspecie

Vantaggi:
- Condizionimigliori(Es.sciamidipulcid’acquacreanomicroambiente,drosophile)
- Protezionedallapredazionetramiteavvistamento(piùveloceingruppo,permettedinutrirsiperpiùtempo),meccanismidi

evasioneocontrattacco(es.mobbing)
- Sfruttamentodifontidicibo(es.cince,rondini,sule,carnivori,ieneincuiladimensionedelgruppoèdeterminatadaltipo

dipreda)
NBnonimplicacheglianimalistianocooperando.

Svantaggi:



- Competizione
- Maggiorevisibilitàaipredatori
- Trasmissionedimalattie
- Ibridazione

TIPIDIGRUPPISOCIALI
EUSOCIALITA’:DIVISIONEINCASTE
Caratterizzatadalfattochealcuniindividuiperdonolecapacitàriproduttiveedivengonomembridiunacastadioperai,aiutandoad
aumentarel’outputriproduttivocomplessivodellacolonia.Abbiamovistocheèassociataadunaltogradodiparentelaedè
prensenteinisotteri,imenotteri,nelmammiferoeterocefaloglabroedinungamberettoafelidechecolonizzalespugne,sebbene
alcunisuoielementisiritrovanoinanimalidiversi(es.helperatnestinuccelliemammiferi,sovrapposizionedellegenerazioniela
curacooperativadellaproleinaltriinsetties.scarafaggiedermatteri).
Unodeifattorideterminantilacastadegliindividuièiltipodialimentazionericevutanellefasigiovaniliediferomoni:nelletermiti,
prodottidareeregina,nelleapiprodottidallaregina,impedisconolosviluppodelleovaiedelleoperaie,seillivellocalavengono
costruitecellediemergenzanellequalivengonoportatealcunedellelarvepiùgiovaniperesserenutriteconlapapparealeinmodo
dadiventareregine.Mentrenelleapilecolonievengonoriprodottepersciamatura,nellamaggiorpartedeglialtriinsettiunaregina
allevadasolaleprimeoperaiechepoilaaiuteranno.
Icompitieseguitidalleoperaievarianomoltissimo,es.vitadiun’ape:cominciapulendolecellette,alimentazionedellelarvepiù
mature,somministrazionedellapappareale(secretadalleghiandolefaringee),costruzionedellecellette(cerasecretadalle
ghiandoleaddominali)edinseguitodiventeràbottinatrice.Sebbenelasequenzasiageneralmentequesta,grazieaisofisticati
metodidicomunicazionepossonoesseremesseinattodellecorrezioniinbasealleesigenzedellacolonia(entrouncertolimite).
ILTERRITORIONELL’ORGANIZZAZIONESOCIALEDEIVERTEBRATI
L’organizzazionesocialedeivertebratinonèrigidamentespecie-specifica,marisentedinumerosifattori.
Alcunianimalisonoterritoriali/gregariasecondadelperiododell’anno(es.cinciallegresiraggruppanosolod’inverno,ilresto
dell’annoterritoriali).
Ladifesaterritorialevieneattuatamediantecantiedesibizionidagliuccellietramitesegnaliodorosidaimammiferi.Poichéquesto
èuncomportamentodispendioso,vieneattuatoasecondachelecondizionilorendanovantaggioso(es.nettarinadifendefioriche
quindiproduconopiùnettare/ballerinabiancapermetteasatellitidistarenelterritorioselerisorsesonoabbondanti).
Unaltrotipoditerritorioèillek(gallodellasalvia,combattente)chenonèassociatoanessunarisorsaalimentaremasembra
avereunruolonellariproduzioneinanimaliincuilefemminesonomoltodisperse:lefemminevengonoattirateinquestoterritorio
dovepossonovalutarelecapacitàdicombattimentodeimaschi(infattiinquestespecielefemminecopulanoconunsolomaschio)

SISTEMINUZIALIEORGANIZZAZIONESOCIALE
Unimportantefattorechedeterminal’organizzazionesocialeèilruolodeiduesessinellariproduzione.Sièscopertochela
maggiorpartedegliuccellichesipensavanoesseremonogami(correlatamenteall’entitàdellecureparentali)sonoinrealtà
“socialmentemonogami”.
Esistonomoltisistemicheimaschiadottanoperassicurarsil’esclusivasullafecondazionediunafemmina(es.libellule,
competizionespermatica).
Inparticolareilsistemanuzialeadottatoinognicondizionerifletteràl’esitodelconflittofragliinteressidelmaschioedella
femmina:nellespecieincuientrambisiprendonocuradellaprolel’evoluzionespingeperunsistemasocialmentemonogamo(es.
negliuccelli,incuilaricercadelciboèmoltodispendiosa)mentreseaprendersicuradellaproleèsolounodeiduefacilmente
l’altrocercherànuovamentediriprodursi(es.neimammiferiincuiilpiccolocresceall’internodellafemmina).

DOMINANZASOCIALE
Nonsempreglianimalicombattono,numerosisistemipermettonolavalutazionedellereciprochecapacità(segnalionestisono
strategiaevolutivamentestabile).Principalmenteesistonoduemodi:

 Segliindividuiinteragisconoabbastanzaspessodaconoscerelecapacitàdicombattimentoreciprochesistabilisceuna
gerarchiadidominanza(es.dominanzalineareneipollidomestici/gerarchieneiprimati)lequalirimangonostabiliinquanto
costantisonolecapacitàdicombattimentodegliindividui.Inseguitosiregistraunacadutadell’aggressività.

 Quandoglianimaliincontranotroppiindividuiperpoterconoscerelecapacitàdicombattimentodiognunolagerarchiadi
dominanzavienestabilitada“segnalidirango”,iquali,ancheseapparentementenonsembracosìhannounlorocosto(es.
esseresfidatodamoltimaschi)

CIO’CHECHIAMIAMOORGANIZZAZIONESOCIALENONPUO’ESSERERIGIDAMENTECATEGORIZZATA:SISTEMINUZIALIE
INTERAZIONIFRAGLIINDIVIDUIASSUMONOMOLTEFORMESOTTOL’INFLUENZADIVARIFATTORICHEPOSSONOFLUTTUARE
NELTEMPO
(es.raggruppamentistagionalinelcervonobile,ancheseades.lupihannostrutturasocialemoltostabilenoninfluenzatadalle
variazionistagionaliinmodocosìnetto)




