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Agresja u zwierz¹t jest zwykle wynikiem rywaliza-
cji osobników w celu zaspokojenia ró¿nych potrzeb,
takich jak zdobycie po¿ywienia, terytorium czy part-
nera (26). Badanie zachowañ agresywnych zwierz¹t
ogranicza siê do kilku wybranych modeli na zwierzê-
tach laboratoryjnych. Najczêstszymi gatunkami do
analizy takich zachowañ s¹ myszy i muszki Droso-
phila. Niewiele jest badañ dotycz¹cych zachowañ agre-
sywnych u ryb (14), gdzie czêsto spotykanym zjawis-
kiem jest wewn¹trzgatunkowa agresja terytorialna (15).

Celem pracy jest zwrócenie uwagi, jak bardzo z³o-
¿one s¹ podstawy agresji u zwierz¹t. Zachowania te
regulowane s¹ zarówno przez uk³ad nerwowy, jak
i przez uk³ad hormonalny. Przybli¿enie tych mecha-
nizmów od podstaw genetycznych pozwala lepiej zro-
zumieæ, jak wiele czynników mo¿e wp³ywaæ na agre-
sjê. S¹ gatunki zwierz¹t, u których bardzo ³atwo jest za-
obserwowaæ zachowania agresywne, a zatem i wp³yw
poszczególnych substancji na te zachowania. S¹ te¿
takie, których behawior wymaga dok³adnych badañ.
Do tej drugiej grupy nale¿y wiêkszo�æ gatunków ryb.
Okazuje siê, ¿e agresja u ryb jest powszechnym zja-
wiskiem, podobnie jak u ssaków, dlatego warto po-
znaæ mechanizmy moduluj¹ce takie zachowania.

U ssaków istnieje wiele genów odgrywaj¹cych istot-
n¹ rolê w zachowaniach agresywnych. Jedne z bar-
dziej szczegó³owych badañ genetycznych nad agresj¹

zosta³y przeprowadzone na rybach z gatunku danio
prêgowany (zebra danio, Danio rerio). Ocenie podda-
no tych samych 40 genów spo�ród genów pe³ni¹cych
wa¿ne role w agresji u ssaków i analizowano ich eks-
presjê w mózgu ryb. Geny te odpowiadaj¹ za 8 szlaków
neurologicznych powi¹zanych ze sob¹: o� podwzgó-
rzowo-przysadkowa (hypothalamo-neurohypophysial
system � HNS), o� podwzgórzowo-przysadkowo-miê-
dzynerkowa (hypothalamo-pituitary-interrenal � HPI),
homologiczna do osi podwzgórzowo-przysadkowo-
-nadnerczowej u ssaków (hypothalamo-pituitary-adre-
nal � HPA), o� podwzgórzowo-przysadkowo-gonado-
wa (hypothalamo-pituitary-gonadal � HPG) oraz prze-
ka�nictwo przy udziale serotoniny (5-HT), dopaminy
(DA), histaminy, a tak¿e somatostatyny i azotowego
tlenku (NO) (14).

W zachowaniu osobników dominuj¹cych i podpo-
rz¹dkowanych w grupie zwierz¹t istniej¹ podstawo-
we ró¿nice, poniewa¿ odmienna jest ich reakcja ner-
wowa i hormonalna na odbierane bod�ce (4). U ryb
� podobnie jak u ssaków � bardziej agreswyne s¹ zwyk-
le samce i osobniki dominuj¹ce w grupie. �wiadcz¹
o tym ró¿nice w typie zachowañ (pogoñ, atak, uciecz-
ka) oraz intensywno�æ tych zachowañ (14, 23). Ryby
z gatunku danio prêgowany ustalaj¹ hierarchiê zarów-
no w�ród osobników mêskich, jak i ¿eñskich. W przy-
padku ryb bardziej agresywnych stwierdzono najwiêk-

Neurohormonalne podstawy agresji u ryb
BOGDAN FELIKS KANIA, EL¯BIETA ZAWADZKA, BOGDAN DÊBSKI

Katedra Nauk Fizjologicznych Wydzia³u Medycyny Weteryneryjnej SGGW, ul. Nowoursynowska 159, 02-776 Warszawa

Kania B. F., Zawadzka E., Dêbski B.
Neurohormonal basis of aggression in fish

Summary
Physiological studies of neuroendocrine regulation confirm that aggressive behavior patterns are nearly

universal in the animal kingdom. Different species of fish (e.g. Zebra Fish and Siamese Fighting Fish) are used
as models for studies of animal behavior, including aggression. Despite an increased risk of injury or death,
aggression frequently offers considerable benefits. It is mainly related with competition for limited resources,
for example, competition for food or a mate, the establishment of territory and dominance hierarchies
(a higher social status). Aggression is a kind of aversive drive to limit the freedom of other animals of the same
or other species or to injure or kill them. Territorial behavior is a significant problem in farm and companion
animals, not only causing economic losses but also threatening animal health and welfare. The following
systems are involved in the regulation of aggressive behavior: the hypothalamo-pituitary-adrenocortical
(HPA), sympathetico-medullary-adrenal (SAM), hypothalamo-pituitary-interrenal, serotonin, somatostatin,
dopamine, histamine and nitric oxide pathways, as well as brain structures responsible for motivation. The
aim of this article is to review the present state of knowledge concerning the neuro-endocrine modulation of
aggressive behavior in animals.

Keywords: animal aggression, neuroendocrine regulation, gene expression



Med. Weter. 2012, 68 (4)196

sz¹ ekspresjê wybranych 40 genów w pod-
wzgórzu i kresomózgowiu (14). U ssaków
g³ówn¹ rolê w agresji odgrywa podwzgó-
rze oraz struktury kresomózgowia, zw³asz-
cza cia³o migda³owate oraz hipokamp (11,
13), które s¹ homologiczne z przy�rodko-
wym i bocznym kresomózgowiem ryb (20).

Najwiêksze ró¿nice w ekspresji genów
pomiêdzy samcami dominuj¹cymi i podleg-
³ymi ryb danio dotyczy³y genu avpl (argi-
nine vasopressin-like), którego produktem
jest peptyd wazotocyna (AVT) (14), bêd¹-
ca homologiem wazopresyny (AVP) ssa-
ków. Oba te zwi¹zki pe³ni¹ istotn¹ rolê
w agresji u krêgowców (3, 25). Osobniki
bardziej agresywne maj¹ zwiêkszon¹ eks-
presjê genu koduj¹cego wazotocynê, jednak
u ryb ró¿nych gatunków o odmiennych za-
chowaniach socjalnych podanie wazotocy-
ny powoduje inne reakcje: nasilenie agresji
u gatunków kolonialnych oraz zmniejsze-
nie agresji u gatunków terytorialnych (3,
14). Podobne zjawisko obserwuje siê u nie-
których gatunków ssaków i ptaków (25).
U dominuj¹cych (terytorialnych) samców
ryb danio wazotocyna wstrzykiwana i.p.
zmniejsza³a agresjê (14). W badaniach na
Piêknym Gregorym (Stegastes leucostictus),
rybie z rodziny garbikowatych o silnie wy-
ra¿onych zachowaniach terytorialnych, po-
stawiono hipotezê, ¿e podanie wazotocyny
równie¿ zmniejszy chêæ walki o terytorium.
Jednak wyniki uzyskane u tego gatunku nie
potwierdzi³y tej hipotezy � wazotocyna na-
sili³a agresjê u samców (25). Sugeruje siê,
¿e wazotocyna w du¿ych stê¿eniach w or-
ganizmie mo¿e mieæ równie¿ powinowac-
two do receptorów dla izotocyny (IT) (AVT
i IT maj¹ bardzo podobny sk³ad aminokwa-
sowy). Budowa i rozmieszczenie recepto-
rów dla tych nanopeptydów te¿ nie s¹ osta-
tecznie poznane. Trudne jest tak¿e jedno-
znaczne okre�lenie wp³ywu wazotocyny
i jej antagonistów (Manning compound) na
zachowanie ryb o specyficznych strategiach rozrod-
czych, np. zmieniaj¹cych p³eæ (25). Zatem potwier-
dzenie hipotezy o zró¿nicowanym wp³ywie wazoto-
cyny na zwierzêta o odmiennych zachowaniach socjal-
nych wymaga dalszych dociekañ.

U bardziej agresywnych osobników danio obserwo-
wano tak¿e zwiêkszon¹ ekspresjê genu oxtl (oxytocin-
-like), który koduje peptyd IT, bêd¹cy homologiem
oksytocyny ssaków (OX). Izotocyna powoduje chêæ
grupowania siê (14), podobnie jak oksytocyna u ssa-
ków (9). Wyniki badañ nad ekspresj¹ genów wydaj¹
siê sprzeczne z powy¿szym faktem, jednak obie sub-
stancje mog¹ wp³ywaæ na agresjê jednych osobników
wobec intruzów ingeruj¹cych w wiêzi socjalne w da-

nej grupie. Takie zjawisko mo¿na obserwowaæ np.
u zwierz¹t monogamicznych (16).

Równie istotna jest rola 5-hydroksytryptaminy (se-
rotoniny, 5-HT) w agresji, zarówno u ryb, jak i innych
krêgowców. Serotonina hamuje ekspresjê zachowañ
agresywnych (6, 14, 18). U osobników dominuj¹cych
danio dowiedziono nasilon¹ ekspresjê genów koduj¹-
cych enzym niezbêdny do syntezy serotoniny (tph) oraz
jej receptora (htr1a) (14). Przypuszcza siê, ¿e 5-HT
powoduje hamowanie agresji w³a�nie przez receptor
klasy 5-HT

1A
. Tak¹ hipotezê potwierdza os³abienie

agresji u samców bojownika syjamskiego (Betta splen-
dens) po podawaniu agonisty tego receptora 8-OH-
-DPAT (8-hydroksy-2-(di-n-propyloamino)-tetraliny),

Ryc. 1. Test lusterkowy u samca bojownika syjamskiego (Betta splendens).
Widoczna jest reakcja na odbicie w lustrze � samiec rozk³ada p³etwy

Ryc. 2. Test lusterkowy u samca bojownika syjamskiego (Betta splendens).
Samiec atakuje p³etwami swoje odbicie traktuj¹c je jak przeciwnika
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jak te¿ po stosowaniu samej 5-HT (6). Podobnie jak
u innych krêgowców, podanie fluoksetyny (lek z gru-
py wybiórczych inhibitorów wch³anianai zwrotnego
5-HT (SSRIs � selective serotonine reuptake inhibi-
tors)) powoduje np. u samców bojownika syjamskie-
go zmniejszenie wychwytu zwrotnego 5-HT i obni¿e-
nie agresji. Podanie inhibitora powoduje zwiêkszenie
stê¿enia 5-HT w synapsach, przez co wyd³u¿a siê jej
antyagresywne dzia³anie. Natomiast stosowanie anta-
gonisty receptora 5-HT

1A
 � WAY100,635 � zwiêksza

agresjê u zwierz¹t (14, 15, 18). Bojownik syjamski jest
jednym z najlepszych modeli do badania agresji u ryb
ze wzglêdu na dobrze poznane, silnie stereotypowe za-
chowania agresywne. Kolejnym aspektem jest ³at-
wo�æ wywo³ania agresji u bojownika � powszechnie
stosowany jest test lusterkowy, w którym samiec re-
aguje na swoje odbicie w lustrze chêci¹ walki z �in-
truzem� (6, 15, 18) (ryc. 1, 2). Przyjmuje siê, ¿e ryby
nie rozpoznaj¹ swojego obrazu w lustrze, np. u gêba-
cza trójbarwnego (Astatotilapia burtoni) nie zaobser-
wowano znacznej ró¿nicy w zachowaniu samców
wobec swojego odbicia w lustrze i wobec drugiego
samca umieszczonego za cienk¹ przes³on¹ (7). Dok³ad-
na rola wszystkich receptorów szlaków serotoniner-
gicznych nie zosta³a jeszcze poznana. Istniej¹ dane
wskazuj¹ce na fakt, ¿e w³ókna serotoninergiczne i neu-
rony uwalniaj¹ce AVP (lub AVT � u ryb) w mózgu
s¹ zlokalizowane w swoim s¹siedztwie. W ten sposób
5-HT mog³aby tak¿e wp³ywaæ na obni¿enie stopnia
agresji przez zahamowanie uwalniania AVP (lub AVT)
z neuronów. Wykazano istnienie takich powi¹zañ
w mózgu chomików syryjskich (Mesocricetus aura-
tus) (12), natomiast u ryb s¹ to tylko hipotezy (24).
Szczególnie wa¿ne jest poznanie dzia³ania leków mo-
duluj¹cych przeka�nictwo serotoninergiczne u ryby
i innych organizmów wodnych. Leki te masowo sto-
sowane przez ludzi, m.in. w zaburzeniach osobowo-
�ci i ³aknienia, trafiaj¹ do wód w stê¿eniach, które
mog¹ wp³ywaæ na ¿ycie i rozród zwierz¹t wodnych
(6, 15, 18).

Opisuje siê tak¿e rolê szlaków dopaminergicznych
i histaminergicznych w agresji u ryb. Okazuje siê bo-
wiem, ¿e DA u ryb stymuluje zachowania agresywne
podobnie jak u ssaków (2). U bardziej agresywnych
samców danio dowiedziono nasilon¹ ekspresjê genów
koduj¹cych hydroksylazê tyrozyny (th) � enzymu
uczestnicz¹cego w syntezie DA � oraz transporter do-
paminy DAT (slc6a3), odpowiadaj¹cy za jej wychwyt
zwrotny (14). Podobne wyniki uzyskano dla histami-
ny � zwiêkszonej ekspresji ulega³y geny dekarboksy-
lazy L-histaminy (hdc) � enzymu uczestnicz¹cego
w syntezie histaminy � oraz jej receptora H

2
 (hrh2).

Rola histaminy w agresji zosta³a poznana jedynie
u ssaków, u krêgowców ni¿szych od ssaków jeszcze
nie jest dok³adnie poznana (14). Interesuj¹ce jest, ¿e
u ssaków histamina powoduje nasilenie agresji poprzez
receptor H

1
, prawdopodobnie hamuj¹c przeka�nictwo

5-HT-ergiczne (19, 21, 30), natomiast w mózgu agre-

sywnych osobników danio stwierdzono zwiêkszenie
stopnia gêsto�ci receptorów H

2
. To mo¿e sugerowaæ

wiêksze znaczenie tych receptorów w agresji u ryb (14).
Zachowania agresywne u zwierz¹t s¹ stymulowane

tak¿e przez hormony p³ciowe. Powszechnie znanym
faktem jest, ¿e kastracja zmniejsza agresjê u samców
(19). Na przyk³ad u samców tilapii mozambijskiej
(Oreochromis mossambicus) zwiêksza siê stê¿enie
androgenów wraz z konieczno�ci¹ walki o teren z in-
nymi samcami. Ryby poddawano dwóm bod�com sty-
muluj¹cym: �wiat³u i konfrontacji z innym samcem.
Z czasem samo �wiat³o powodowa³o wyst¹pienie za-
chowañ agresywnych, skrócenie czasu do wyst¹pie-
nia tych zachowañ, a tak¿e zwiêkszenie stê¿enia an-
drogenów (1). Ryby tego gatunku silnie broni¹ swoich
terytoriów rozrodczych, st¹d ka¿dy czynnik, który
mo¿e zapowiadaæ nadej�cie intruza wydaje siê wart
zapamiêtania w celu skuteczniejszej ochrony teryto-
rium (1). U samców ryb dominuj¹cych � podobnie jak
u ssaków � stwierdzano w mózgu wiêksz¹ ekspresjê
genów receptorów dla androgenów i estrogenów, za-
równo u danio, jak i u gêbacza trójbarwnego. W przy-
padku estrogenów g³ówn¹ rolê w nasilaniu agresji
u ssaków odgrywa typ á receptora, natomiast u ryb
typ â (14, 29).

U ryb w reakcji na stres dochodzi do pobudzenia
osi HPI, co prowadzi do uwalniania glikokortykoste-
roidów (podobnie jak u ssaków w nastêpstwie pobu-
dzania osi HPA). U podporz¹dkowanych osobników
danio stê¿enia glikokortykosteroidów w surowicy by³y
d³ugotrwale zwiêkszone w porównaniu z osobnikami
dominuj¹cymi (14). W do�wiadczeniu na pstr¹gach
têczowych (Oncorhynchus mykiss) ryby poddawano
15-minutowym interakcjom w parach, stwierdzaj¹c
zwiêkszone stê¿enie kortyzolu w surowicy, zarówno
u ryby zwyciêskiej, jak i u pokonanej, w porównaniu
z rybami kontrolnymi, pozostaj¹cymi w samotno�ci
(4). Pstr¹gi, u których stosowano egzogenny kortyzol,
poddawano konfrontacji z rybami bez leku (w parach).
Zaobserwowano, ¿e osobnikami podporz¹dkowanymi
w tych pojedynkach czê�ciej stawa³y siê ryby z suple-
mentacj¹ kortyzolem. Stosowanie kortyzolu powodo-
wa³o zmniejszenie aktywno�ci motorycznej oraz agre-
sji (5, 8, 22). Glikokortykosteroidy os³abiaj¹ agresjê
g³ównie przez nasilenie przeka�nictwa serotoninergicz-
nego w mózgu (28).

U podporz¹dkowanych osobników danio stwierdza-
no te¿ zwiêkszon¹ ekspresjê genów koduj¹cych CRF
(czynnik uwalniaj¹cy kortykotropinê) i NPY (neuro-
peptyd Y) w kresomózgowiu (14). Neuropeptydy te
odgrywaj¹ pewn¹ rolê w agresji zarówno u ryb (4),
jak i u ssaków (10, 27). CRF aktywuje o� HPI, stymu-
luje aktywno�æ motoryczn¹ oraz dzia³a uspokajaj¹co
(4, 5). Wydaje siê, ¿e CRF wp³ywa o�rodkowo zarów-
no na aktywno�æ ruchow¹, jak i na agresjê, niezale¿-
nie od kortyzolu wydzielanego przez nadnercza u ssa-
ków i gruczo³y miêdzynercza u ryb. Przypuszcza siê,
¿e mo¿e to wynikaæ z roli CRF jako neuromodulatora
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o�rodkowego uk³adu monoamin: 5-HT, DA i norepi-
nefryny (NE), przez co wp³ywa na zachowania zw³asz-
cza zwi¹zane z konfliktami o charakterze spo³ecznym
(4, 17).

Oczywi�cie, istniej¹ jeszcze ró¿nice pomiêdzy p³cia-
mi w regulacji hormonalnej oraz ekspresji genów. Nie-
które geny ulegaj¹ aktywacji tylko u samic, inne tylko
u samców. S¹ tak¿e ró¿nice w ekspresji zale¿¹ce od
czasu trwania stresu (14). Okazuje siê, ¿e ryby bar-
dziej agresywne osi¹gaj¹ wiêksze rozmiary, a krzy¿o-
wanie dominuj¹cych samic z dominuj¹cymi samcami
daje korzystniejsze wyniki w rozrodzie (14, 23). Za-
tem zachowania agresywne wydaj¹ siê przynosiæ wie-
le korzy�ci, mimo ryzyka urazów, a czasem nawet
�mierci.

Okazuje siê, ¿e u ró¿nych gatunków krêgowców
agresja jest nastêpstwem bardzo podobnych mecha-
nizmów neurohormonalnych. Poznanie genów, neu-
roprzeka�ników i hormonów wp³ywaj¹cych na zacho-
wania agresywne zwierz¹t daje mo¿liwo�æ modulacji
tych zachowañ. Agresja jest powszechnym zjawiskiem
w�ród zwierz¹t, zw³aszcza agresja wewn¹trzgatunkowa.
Jednak wci¹¿ wiele mechanizmów wymaga dalszych
badañ, wiele zachowañ wymaga dalszych obserwacji,
aby móc dok³adnie okre�liæ ich rolê w agresji.
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