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TAKTYKI ALTERNATYWNE W ZACHOWANIU SIE OWADOW

WPROWADZENIE

Etologia jest dyscypling naukowa majacq za przedmiot analize zachowania
sie ze szczegblnym uwzglednieniem jego czynnikdw sprawczych, ontogenezy,
ewolucji i funkcji przystosowawczych. Do najwiekszych zastug etologii nalezy
stworzenie systemu poje¢, ktéry odegrat i do dzis odgrywa niezwykle istotna role
w formutowaniu hipotez badawczych i w intepretacji danych doswiadczalnych,
dotyczacych zachowania i jego uwarunkowan przyczynowych, i to zaréwno
blizszych (neurobiologicznych, ontogenetycznych), jak i dalszych (ewolucyj-
nych) . Znaczenie etologii dla wspotczesnych badarn zachowania sie przedyskuto-
wali miedzy innymiThorpe (1979), Goultd (1982), Hinde (1982), Gould iMariler
(1984) i Artcock (1993) zas w literaturze polskiej — Sadowski | Chmurzynski
(1989) oraz Godzinska (1991, 1992h).

Etologiczna teoria zachowaniajest teorig zywa: ulega stale przeksztatceniom,
rozwojowi i wzbogacaniu o nowe pojecia. Nalezy do nich pojecie taktyk alterna-
tywnych. Poczawszy od potowy lat siedemdziesigtych, badacze obyczajow zwie-
rzat zaczeli szczegolnie silnie podkresla¢ fakt, ze wypetnianie waznych funkcji
biologicznych (takich jak wydanie potomstwa, zdobywanie pozywienia czy tez
nawigacja) jest zazwyczaj zapewniane w danym gatunku przez caty wachlarz
behawioralnych podprogramow. ldea ta pojawiata sie w etologii kilkakrotnie i za
kazdym razem proponowany byt inny termin na okreslenie tego zjawiska. Tak
wiec, Bateson (1976) zaproponowal termin ,ekwifinalnos¢” (equifinality) na
okreslenie faktu, ze w zachowaniu sie zwierzat, a w szczegélnosci w jego
ontogenezie, ten sam stan docelowy moze by¢ osiggany w spos6b konwergentny
réznymi drogami. Alternatywne formy zachowania uczestniczgce w wypetnianiu
tej samej funkcji byly okreslane miedzy innymi réwniez jako ,akcje” (actions;
Maynard Smith i Parker 1976), ,,SpOSOby” (modes; Oster | Wilson 1978),
»,Zachowania alternatywne” (alternative behaviors; Cade 1980, Austad 1984)
oraz "wzajemnie wspomagajgce sie podprogramy behawioralne” (mutually bac-
kup behavioural subroutines; Gouta 1982). Ostatecznie jednak, najszerzej
przyjeto sie pojecie ,taktyki alternatywne” (alternative tactics; Dominey 1984,
Caro | Bateson 1986). Stosowanie w sposéb zamienny roznych taktyk
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w odpowiedzi na zmieniajgce sie warunki srodowiska okreslane bywa tez jako
.elastycznos$¢ behawioralna” (behavioural flexibility, Gordon 1991).

Pojecia ,taktyki alternatywnej” nie nalezy myli¢ z pojeciem ,strategii”, cho¢
niekiedy, zwlaszcza we wczesniejszych pracach z zakresu ekologii behawioralnej,
pojecia te bylty uzywane zamiennie. Obecnie, zgodnie z powszechnie przyjmowa-
nymi definicjami (Dominey 1984), ,strategia” to genetycznie zaprogramowany
zbiér regut okreslajacych, ktoére z alternatywnych wzorcéw zachowan, stanowia-
cych zbiér okreslonych opcji, beda przez zwierze stosowane — i z jakim pra-
wdopodobieristwem — we wszystkich sytuacjach, w jakich znajdzie sie ono
w ciggu zycia. Kazdy osobnik moze mie¢ wiec tylko jedng strategie; rézne
strategie musza reprezentowac réznice w genotypie. Termin ,taktyki alternatyw-
ne” jest uzywany natomiast na oznaczenie tych wtasnie opcji behawioralnych,
ktore stanowig w danej sytuacji przedmiot wyboru, w szczegélnosci zas, na
okreslenie réznych metod, dzieki ktéiym jest wypetniana okreslona wazna
funkcja biologiczna (np. zdobycie pokarmu, wydanie potomstwa) (porownaj tez
McFartand 1981, Alcock 1993).

Nalezy tu réwniez doda¢, ze w jezyku angielskim pojecie ,alternatywne” jest
zdefiniowane jednoznacznie jako ,wymagajgce wyboru pomiedzy dwiema lub
wiekszg liczbg mozliwosci” (Webster's Third New International Dictionary 1986,
pod red. P. G. Gove). W jezyku polskim pojecie to jest zdefiniowane natomiast
jako ,wymagajgce wyboru miedzy dwiema wylaczajgcymi sie mozliwosciami”
(Stownikjezyka polskiego, Tom I: A- C, 1958, pod red. W. Doroszewskiego). Ten
sam Stownikjezyka polskiego podaje jednak jako przyktad uzycia tego terminu
zdanie zaczynajace sie od stéw ,dziesie¢ projektéw alternatywnych”. Wydaje sie
wiec, ze angielski termin ,alternative tactics” mozna przetozy¢ na polski jako
Jtaktyki alternatywne” z zachowaniem wszystkich jego odcieni znaczeniowych,
a wiec i tego, ze w gre moze wchodzi¢ wybor pomiedzy wieksza niz dwie liczbg
mozliwosci. W istocie, w przypadku alternatywnych taktyk behawioralnych
zwierze ma najczesciej do wyboru caty wachlarz mozliwych opcji.

Pojecie taktyk alternatywnych byto pierwotnie stosowane w analizie zacho-
wania sie zwierzat przede wszystkim w pracach z dziedziny ekologii behawioral-
nej, dyscypliny naukowej powstatej stosunkowo niedawno na styku ekologii,
etologii, teorii ewolucji, genetyki populacyjnej i teorii gier (Krebs i Davies 1984).
Analizy te ktadly nacisk przede wszystkim na dalsze (ewolucyjne) uwarunkowa-
nia przyczynowe obserwowanych zachowan oraz na ich aspekty genetyczne.

Taktyki alternatywne w zachowaniu sie zwierzat sa réwniez przedmiotem
badan etologicznych. Badania te skupiajg sie z kolei przede wszystkim na
zagadnieniu blizszych (etologicznych i neurobiologicznych) uwarunkowan przy-
czynowych wyboru przez zwierze okreslonej taktyki. Celem tych prac jest czesto
identyfikacja bodzcéw zewnetrznych oraz czynnikéw wewnetrznych sterujgcych
przetaczaniem sie z jednej alternatywnej taktyki na inng, a takze czynnikéw
decydujacych o przebiegu ontogenezy taktyk alternatywnych (Caro i Bateson
1986).

Taktyki alternatywne w zachowaniu sie owadéw byly badane przede wszy-
stkim w kontekScie motywacyjnym zachowania rozrodczego w szerokim tego
stowa znaczeniu (obejmujacym takze zachowania agonistyczne, terytorializm
oraz opieke nad potomstwem). Koncepcje taktyk alternatywnych zastosowano
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miedzy innymi w badaniach zachowania rozrodczego pszczét z rodzaju Centris
(Artcock i wsplltaut. 1977, Aicock 1979), Swierszczy (Cade 1979, 1980, 1981),
wojsitkdw (Thornnitt 1981), réznych gatunkdéw chrzaszczy (Eberhard 1982,
Fors' h .l Alcock I990) i wazek (Wolf iWaltz 1994, Fincke 1985, Forsyth
i Montgomerie 1987), pasikonikéw (Greenfield iShetly 1985, Shelly i Green-
fietd 1985) i wreszcie os grzebaczowatych (Brockmann i Dawkins 1979, Brock-
mann | wspélaut. 1979) oraz pasozytniczych os z rodziny meczelkowatych
[Braconidae) (Fietd i Ketter 1993). Alternatywne formy zachowania opisano
rowniez w licznych pracach poswieconych orientacji i nawigacji owadow, w tym
zwlaszcza w nawigacji pszczoty miodnej (Goutd 1982) oraz réznych gatunkow
mréwek (Wehner 1992). W zachowaniu mréwek opisano réwniez liczne alterna-
tywne taktyki poszukiwania i zbiérki pokarmu, w tym zwiaszcza polowania
i transportu ofiar (Oster i Witson 1978, Beckers i wspoOtaut. 1989, Traniello
1987, Hotldobler i Wilson 1990, Sundstrom 1993).

W latach 1986-1994, w Pracowni Etologii Instytutu Biologii Doswiadczalnej
im M. Nenckiego PAN w Warszawie przeprowadzono, we wspotpracy z innymi
osrodkami w kraju i za granicg, serie prac badawczych, ktérych wyniki umozli-
wity dalsze pogiebienie i rozszerzenie naszego stanu wiedzy na temat taktyk
alternatywnych w zachowaniu sie owadéw. Prace te dostarczyty dalszych danych
dotyczacych taktyk stosowanych przez mrowki podczas atakowania i transportu
ofiar. Badania te przyniosty rownocze$nie opis catego szeregu nowych zjawisk,
takich na przykiad, jak spontaniczne atakowanie stonki ziemniaczanej przez
mrowki z rodzaju Formica, rézne formy zachowania towieckiego afrykarskich
mrowek z bardzo stabo poznanego rodzaju Polyrhachis, oraz wykorzystywanie
jako zrodto pozywienia kregowcow (gadéw, ptakéw i ssakéw) przez afrykanskie
mrowki-tkaczki Oecophylla longinoda. Réwnolegle z badaniami nad taktykami
stosowanymi przez mrowki z rodzaju Formica podczas polowania na osobniki
doroste i larwy stonki ziemniaczanej badano réwniez taktyki obrony przed
atakiem mréwek stosowane przez ich ofiary. Ponadto, przeprowadzono badania
nad taktykami stosowanymi przez mréwki-tkaczki w kontekscie motywacyjnym
naprawy gniazda oraz nad taktykami obserwowanymi u trzmieli w motywacyj-
nym kontekscie zachowan altruistycznych oraz ucieczki z zamkniecia. Szczeg6l-
nie te ostatnie prace mialy charakter pionierski, stanowigc pierwsze zastosowa-
nie koncepcji taktyk alternatywnych w badaniach zachowania sie owadow
w sytuacji ucieczki.

TAKTYKI ATAKU | TRANSPORTU OFIAR OBSERWOWANE U MROWEK
Z RODZAJU FORMICA POLUJACYCH NA STONKE ZIEMNIACZANA

Zachowanie towieckie mrowek z grupy Formica rufa byto przedmiotem licz-
nych prac badawczych przede wszystkim z uwagi na to, ze odgrywa ono wazng
role w ochronie laséw przed szkodliwymi owadami (He11dobler i Witson 1990,
Way i Khoo 1992). Badania te miaty jednak przede wszystkim charakter
stosowany: etologiczne mechanizmy zachowan towieckich mréwek z tej grupy
dalekie sgjeszcze od catkowitego poznania.
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W latach 1984-1985 przeprowadzono w terenie obserwacje, ktore wykazaty,
ze mrowki z czterech gatunkow z rodzaju Formica atakujg spontanicznie stonke
ziemniaczang {Leptinotarsa decemlineata Say) (Godzinska 1986, 1989b, Godzin-
ska | wspolaut. 1990). Bylo to pierwsze doniesienie w literaturze Swiatowej,
opisujgce regularne i masowe atakowanie stonki ziemniaczanej przez mréwki.
W dalszej serii doswiadczen (Godzinska i wspélaut., 1990) zbadano réwniez
reakcje mrowek z gatunku F. polyctena i F. rufa na postaci dojrzate oraz na larwy
stonki ziemniaczanej uwalniane w poblizu mrowisk. Badania te objety réwniez
obserwacje dotyczace taktyk stosowanych przez robotnice tych gatunkéw pod-
czas atakowania i transportu stonki ziemniaczanej.

Stwierdzono, ze podczas polowania na stonke mréwki te stosowaly dwie
taktyki ataku: atak indywidualny i atak grupowy. Z reguly, atak miat charakter
indywidualny jedynie w fazie poczatkowej, za$ w fazie koricowej uczestniczyty
w nim zazwyczaj liczne robotnice (czesto ponad dziesie¢ mrowek). Zaobserwo-
wano réwniez trzy taktyk' transportu ofiar: (1) indywidualny transport catych
ofiar, (2) grupowy transport catych ofiar, oraz (3) rozcinanie ofiar na czesci
i nastepnie transport ich ragmentéw. Najczesciej obserwowang taktyka byt
grupowy transport catej ofiary przez stosunkowo liczne robotnice.

Techniki ataku i transportu zaobserwowane u mréwek z grupy F. rufa,
polujacych na stonke ziemniaczanag, bytyjuz u tych mréwek znane z wczesniej-
szych badan nad ich zachowaniem towieckim (Chauvin 1950, Sudd 1965,
Buttner 1973). Obecnie omawiane prace wykazaty jednak réwniez, ze techniki
te moga by¢ stosowane przez te mréwki jako alternatywne taktyki podczas
polowania na ofiary z tego samego gatunku.

TAKTYKI ALTERNATYWNE W ZACHOWANIU tOWIECKIM
AFRYKANSKICH MROWEK NADRZEWNYCH
Z GATUNKU POLYRHACHIS LABORIOSA F. SMITH

W kolejnej pracy z cyklu poswieconego zachowaniu towieckiemu mrowek
z podrodziny Formicinae (Dejean i wspOtaut. 1994) zbadano taktyki ataku
i transportu stosowane przez afrykanskie nadrzewne mrowki z gatunku Polyr-
hachis laboriosa. Rodzaj Polyrhachis liczy okoto 700 gatunkéw i nalezy do
najwiekszych rodzajéw mrowek (Boiton 1973, Dorow i Maschwitz 1990).
Biologia i etologia mréwek z tego rodzaju jest zaskakujgco stabo znana (Dorow
i wspoétaut. 1990). Wraz z pracag Lenoira i Dejeana (1994), poswieconag biologii
krolowych P. laboriosa i P. militaris, obecnie dyskutowana praca Dejeana
i wspotaut. (1994) stanowi pierwsze monograficzne opracowanie poswiecone
opisowi i doswiadczalnej analizie zachowania towieckiego mréwek z tego rodzaju.

Jak wykazali Dejean i wspolpracownicy (1994), zachowanie towieckie
P. laboriosajest niezwykle elastyczne: mréwki te stosujg caty wachlarz taktyk
towieckich, dostosowujgc swe zachowanie do witasciwosci atakowanych ofiar,
takich jak wielkos$¢, ruchliwos¢, mozliwosci obrony przed atakujgcg mréwka,
wystepowanie pojedynczo lub w grupie.

Tak wiec, podczas atakowania niewielkich ofiar niegroznych dla atakujacej
mréwki atak nastepuje w sposéb szybki i zdecydowany natychmiast po lokali-
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zacji ofiary. Transport moze nastgpi¢ natychmiast po pochwyceniu ofiary, bez
uprzedniego jej spryskania wydzieling gruczotu jadowego.

Ofiary sredniej wielkosci, niegrozne dla atakujacej mréwki, sa atakowane
w sposéb podobny, z tym jednak, ze po spryskaniu wydzieling gruczotu jadowego
i przed rozpoczeciem transportu kazda ofiarajest wielokrotnie nagryzana.

Podczas atakowania bardzo duzych owadoéw, wielokrotnie przewyzszajacych
rozmiarami atakujgcg mrowke, spryskiwanie ofiary wydzieling gruczotu jadowe-
go nastepuje zazwyczaj natychmiast po jej wykryciu, bez prob pochwycenia jej
w zuwaczki. Nastepnie, mrowka najczesciej udaje sie do gniazda i rekrutuje tam
grupe towarzyszek, z ktérymi powraca do ofiary (oszotomionej juz na skutek
dziatania jadu), by pociac ja na czesci, zanoszone nastepnie do gniazda przez
indywidualne robotnice.

Podczas atakowania zotnierzy termitdéw z gatunku Macrotermes bellicosus
Smeathman, wyposazonych w potezne zuwaczki i z uwagi na to bardzo niebez-
piecznych dla atakujgcej mréwki, P. laboriosa stosujg taktyke, ktérg mozna
okresli¢ jako ,atak z zachowaniem ostroznosci”. Atakujagca mrowka przybiera
charakterystyczng ,postawe ostroznosci”, odrzucajac w tyt czutki, co zmniejsza
szanse ich uszkodzenia przez termita, i trzymajgc stale zuwaczki szeroko
rozwarte w petnej gotowosci do natychmiastowego ataku. Zblizanie sie do ofiary
i atak sg powolne i ostrozne, z czestym wycofywaniem sie i odwrotami.

Ucieczka ofiary wyzwala u atakujacej robotnicy P. laboriosa kolejng alterna-
tywna taktyke ataku, tak zwane ,zachowanie sie rezerwowe”. Lokomocja mrowki
ulega znacznemu przyspieszeniu, zwieksza sie tez czestos¢ zmian kierunku
biegu. Atak nastepuje natychmiast po ponowom wykryciu ofiary, bez poprze-
dzajgcego go zazwyczaj kontaktu czutkowego. Mrowka najpierw spryskuje ofiare
wydzieling gruczotu jadowego i dopiero nastepnie chwytajg, uzywajac przy tym
nie tylko zuwaczek, lecz takze przednich ndg.

Szczegllnie duzg zmiennos¢ wykazuje zachowanie towieckie P. laboriosa
obserwowane w odpowiedzi na napotkanie grupy termitow. W wiekszosci przy-
padkéw po zabiciu pierwszego termita mrowka zanosita go do gniazda, lecz
przejscie do fazy transportu mogto tez zachodzi¢ dopiero po kolejnym zabiciu
kilku ofiar. Mréwka ta nastepnie powracata do pozostatych termitéw albo sama,
albo wraz z grupa wspoéttowarzyszek. Odktadanie sladu zapachowego, pozwa-
lajacego na rekrutacje dalszych wspéttowarzyszek, byto fakultatywne.

Jak wynika z tych danych, P. laboriosa polujg zawsze w sposo6b indywidual-
ny. Taktyka ataku grupowego niejest stosowana przez te mréwki nawet podczas
polowania na owady wielokrotnie przewyzszajace je rozmiarami. P. laboriosa nie
stosuja tez taktyki transportu grupowego. Niewielkie ofiary sa transportowane
w catosci przez indywidualne robotnice. Duze ofiaiy sg ciete na czesci, ktore sg
nastepnie rowniez transportowane indyu ‘oualnie.

W omawianej pracy stwierdzono réwniez, ze w petni dojrzate spoteczeristwa
P. laboriosa sg polikaliczne, to znaczy zamieszkujg system kilku potgczonych ze
sobg gniazd. Jak to nastepnie wykazano, petna sekwencja zachowania towiec-
kiego jest obserwowana jedynie u robotnic pochodzgcych z tych dojrzatych,
polikalicznych kolonii. Ponadto, nawet w duzych koloniach P. laboriosa tylko
niektére zbieraczki petnig role towczyn. Dane te dowodzg wiec, ze samo wyste-



16 Ewa Joanna Godzinska

powanie zachowania towieckiego jest juz u P. laboriosajedng z alternatywnych
taktyk odpowiedzi na potencjalne ofiary.

TAKTYKI ATAKU | TRANSPORTU OFIAR U AFRYKANSKICH MROWEK-TKACZEK
Z GATUNKU OECOPHYLLA LONGINODA LATREILLE

Afrykanskie mréwki-tkaczki Oecophylla longinoda zamieszkujg nadrzewne
gniazda, budowane z zywych lisci tgczonych w zamkniete komoiy za pomoca
pasm przedzy wydzielanych przez ich larwy. Podczas budowy gniazda mrowki
chwytaja larwy w zuwaczki i postuguja sie nimi jak czétenkami tkackimi, stad
ich nazwa ,,tkaczki”. Dojrzate kolonie O. longinoda sg polikaliczne i mogag osiagac
bardzo duze rozmiary (Way 1954, Hot1dobler 1979, Holldobler iWilson 1990).
Zachowanie tych mrowek podczas polowania i transportu ofiar byto przedmiotem
bardzo licznych prac (Dejean 1990a, b, Dejean 1991, Way i Khoo 1992).

W wyniku terenowych obserwacji i doswiadczen przeprowadzonych przez
W ojtusiaka | wspOtpracownikéw (w druku), stwierdzono, ze O. longinoda moga
wykorzystywac jako Zzrédio pokarmu szczegélnie duze ofiary zwierzece, w tym
takze kregowce: weze, jaszczurki, ptaki, gryzonie i nietoperze. Wykorzystywanie
kregowcow jako zrédta pokarmu nie bytojak dotgd u tych mréwek opisane. Owe
szczegblnie duze ofiary byty najczesciej transportowane w catosci przez bardzo
liczne grupy robotnic. Zaobserwowano jednak réwniez alternatywng taktyke
transportu, polegajaca na cieciu ofiary na czesci przed rozpoczeciem transportu,
lub juz wjego trakcie.

Stwierdzono rowniez, ze podczas transportu duzych ofiar do nadrzewnych
gniazd kluczowa role odgrywajg przylgi na odnoézach robotnic. Jak to moglisSmy
zaobserwowac i udokumentowac serig zdjec¢ fotograficznych, dzieki obecnosci
przylg pojedyncza robotnica O. longinoda moze utrzymac¢ zwisajgce w dot ciato
matego ptaszka. Przypadki zbiorowego i indywidualnego transportu duzych ofiar
przez O. longinoda opisane przez w ojtusiaka | wspotautoréw naleza do najbar-
dziej spektakularnych przyktadéw transportu duzych obiektow, jakie kiedykol-
wiek opisano u mréowek.

Opisano réwniez taktyki stosowane przez O. longinoda podczas chwytania
duzych owadéw. Zazwyczaj sg one chwytane i przytrzymywane przez pojedyncze
robotnice O. longinoda. Sukces ataku zalezy przede wszystkim od tego, czy
mréwka zdota utrzymac ofiare do chwili przybycia dalszych wspéttowarzyszek.
Takze i tu kluczowa role odgrywajg przylgi na odnézach mréwki. Z chwilg
przybycia wspéttowarzyszek atak indywidualny przechodzi w atak grupowy,
w ktorym mrowki stosujg technike ,rozciggania” (stretching), chwytajac
za wystajace czesci ciata ofiary (odnéza, czutki) i ciggnac je z calej sity
w przeciwstawne strony. Jest to wysoce wyspecjalizowana forma ataku grupo-
wego, opierajgca sie na skoordynowanych dziataniach uczestniczacych w nim
robotnic (Hot1dobler i Witson 1990, Dejean 1990a, b).

O. longinoda poluja najczesciej podczas patrolowania swoich terytoriéw r
zamieszkiwanych przez nie drzewach oraz na ziemi u stép tych drzew (Dejean
1990a, b). Czasami jednak, mréwki te poluja takze na sposéb mréowek nomad-
nych, wyruszajgc w zorganizowanych kolumnach na towieckie rajdy (Ledoux
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1950, Dejean iwspoOtaut. 1991). Jak to stwierdziliw ojtusiak i wspOtpracownicy,
skutecznos¢ chwytania duzych owadéw przez O. longinoda jest najwyzsza, gdy
stosujg one taktyke polowania na sposéb mréwek nomadnych.

Stwierdzono réwniez, ze podobnie jak w opisanym powyzej przypadku
P. laboriosa, réwniez i u O. longinoda zachowanie towieckie jest tylko jedng
z mozliwych taktyk odpowiedzi na potencjalne ofiary i zaczyna pojawia¢ sie
dopiero wtedy, gdy kolonia tych mréwek osigga pewng wielkos¢. Ponadto, nie
tylko samo wystepowanie zachowania towieckiego, lecz takze jego charakter
(zainteresowanie okreslonymi kategoriami ofiar, stosowanie okreslonych taktyk
towieckich) zalezy w przypadku O. longinoda od wielkosci kolonii. Zaréwno
zacigganie do gniazd bardzo duzych ofiar, jak i polowanie na sposéb mréwek
nomadnych bylo obserwowane wytgcznie w bardzo duzych, polikalicznych kolo-
niach O. longinoda, i tojedynie w okresach, gdy produkowane w nich byty formy
piciowe.

TAKTYKI ALTERNATYWNE W ZACHOWANIU OBRONNYM
STONKI ZIEMNIACZANEJ

Jak juz wspomniano, podczas terenowych badan nad atakowaniem stonki
ziemniaczanej przez mrowki z rodzaju Formica (Godzinska 1986, Godzinska
i wspoétaut. 1990) obserwowano nie tylko zachowanie towieckie mrowek, lecz
rowniez zachowanie obronne atakowanych przez nie stonek.

Stonka ziemniaczana jest owadem wyposazonym w szczegOlnie wyrafinowa-
ny system obrony chemicznej przed naturalnymi wrogami. Zaréwno postaci
dojrzate, jak i larwy stonki ziemniaczanej bronig sie przed napastnikami przede
wszystkim poprzez uwalnianie réznych wydzielin obronnych (Deroe i Pasteels
1977, Daloze iwspélaut. 1986, Pasteels, inf. ustna). Jak to obecnie wykazano
(Godzinska 1986, Godzinska i wspOtaut. 1990) uwalnianie wydzielin obronnych
niejestjednakjedyng taktyka obrony stosowang przez te owady w sytuacji ataku
przez mrowki. Stonki stosujag rowniez aktywna obrone behawioralng, polegajaca
na mocnym chwytaniu wszystkimi odn6zami gatazek lub Zdziebet traw. Zaata-
kowane stonki starajg sie rowniez wspigé jak najwyzej na rosliny.

Wykazano ponadto, ze uwalnianie wydzielin obronnych jest taktyka obrony
catkowicie nieskuteczng przeciwko atakowi przez mréwki z grupy F. rufa.
Zaréwno postaci dojrzate, jak i larwy stonki byly atakowane przez te mrowki
nawet wtedy, gdy ciata ich byly pokryte niemal catkowicie mieszaning wydzielin
obronnych. Wyniki te stoja w catkowitej sprzecznosci z wczesniejszymi danymi
Deroce | Pasteelsa (1977) oraz Daloze i wspOtpracownikéw (1986), ktorzy
wykazali, ze wydzieliny obronne stonki ziemniaczanej dziatajg odstraszajgco na
mréwki z gatunku Myrmica laevinodis Nyl. oraz sg dla nich toksyczne. Dane
Godzinskiej i wspotpracownikéw dowodzg wiec, ze obrona chemiczna, skuteczna
przeciwko pewnemu okreslonemu gatunkowi mrowek, moze by¢ catkowicie
nieskuteczna przeciwko innemu ich gatunkowi. Jak to podkreslili ostatnio w ay
i Khoo (1992), badania te otwarly wiec kwestie ewolucji specyficznych mecha-
nizmaéw obrony przed atakiem ze strony mrowek.

2 — Kosmos
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Badania Godzinskiej i wspotpracownikéw wykazaly zarazem, ze taktyka
obrony, polegajgca nawspinaniu sie wysoko na rosliny, jest niezwykle skuteczna
przeciwko atakowi mréwek z gatunku F. rufa. Stonki, ktorym udato sie wspigcé
wysoko na rosliny otaczajgce mrowisko F. rufa nie byty tam w ogoéle atakowane.

TAKTYKI ALTERNATYWNE ODPOWIEDZI NA USZKODZENIE GNIAZDA
U MROWEK OECOPHYLLA LONGINODA

Jak juz wspomniano, afrykanskie mrowki-tkaczki z gatunku O. longinoda
sg znane przede wszystkim z uwagi na niezwykie zachowania budowlane
(Holldobler i Witson 1983, 1990).

W wyniku badan doswiadczalnych przeprowadzonych w terenie w Nigerii
przez W ojtusiaka i Godzinska (1993) wykazano, ze repertuar zachowan obser-
wowanych u O. longinoda w odpowiedzi na sztucznie dokonane uszkodzenie
gniazda obejmuje co najmniej trzy alternatywne taktyki: szybkie podjecie dziatan
naprawczych, opoznione podjecie dziatari naprawczych i porzucenie gniazda.
Stwierdzono réwniez, ze wybor pomiedzy tymi taktykami zalezy gtéwnie od
dwoéch grup czynnikéw: z jednej strony, od wielkosci uszkodzenia gniazda,
z drugiej strony, od pory roku i pory dnia.

Jak stwierdzono, najczesciej stosowang przez te mrowki taktyka odpowiedzi
na sztucznie dokonane uszkodzenie gniazdajest szybkie podjecie dziatan napra-
wczych. Opéznione podjecie dziatari naprawczych jest typowa odpowiedzig na
niewielkie uszkodzenia gniazda wykonane w potudnie w czasie pory suchej. Duze
uszkodzenia gniazda wykonane w czasie pory suchej prowadza z reguty do
porzucenia gniazda przez mrowki, zwlaszcza jezeli sg wykonane w ciggu dnia.

Stwierdzono réwniez, ze dziatania naprawcze moga by¢ podejmowane przez
O. longinoda zaréwno w ciagu nocy, jak i w ciggu dnia, jednakze gotowos¢ do
ich podejmowania jest wyzsza w ciagu nocy.

Prace te stanowig pierwszg Scistg analize doswiadczalng czynnikéw decydu-
jacych o wyborze taktyki odpowiedzi na uszkodzenie gniazda u mrowek z rodzaju
Oecophylla.

TAKTYKI ALTERNATYWNE W ZACHOWANIU ALTRUISTYCZNYM
ROBOTNIC TRZMIELI (BOMBUS PASCUORUM SCOPOLI)

W poczatku lat szescdziesigtych Hamitton (1963, 1964) przedstawit swag
stynng hipoteze proponujgca wyjasnienie ewolucji zachowan altruistycznych
w oparciu o zasade tak zwang doboru krewniaczego. Hipoteza ta przewiduje,
miedzy innymi, ze zachowania altruistyczne oraz wspotpraca miedzy osobnika-
mi powinny by¢ obserwowane czesciej podczas interakcji pomiedzy osobnikami
spokrewnionymi niz pomiedzy osobnikami niespokrewnionymi. Ponad dwadzie-
Scia lat pdzniej, Hamitton (1987) wyrazit jednak poglad, ze wysoki stopien
pokrewienstwa pomiedzy cztonkami spoteczenstwa nie byt najwazniejszym czyn-
nikiem ewolucji zachowan altruistycznych owaddéw spotecznych. Naczelng zasa-
da w ewolucji zachowan altruistycznych wydaje sie by¢ raczej zasada tak
zwanego altruizmu odwzajemnianego (Trivers 1971). Zdaniem Hamiltona, prze-
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mawia za tym przede wszystkim rosngca liczba przyktadow na to, ze wysoki
stopien kooperacji moze wystepowac réwniez w koloniach owadéw spotecznych,
sktadajgcych sie z osobnikéw stosunkowo stabo spokrewnionych. Przemawia za
tym rowniez stale rosnaca liczba doniesien na temat tolerancji i kooperaciji
miedzygatunkowej wéréd owadow spotecznych.

Zjawisko tolerancji i kooperacji miedzykolonijnej i miedzygatunkowej moze
wystepowac réwniez u trzmieli. Jak to ostatnio wykazano (Godzinska 1989),
robotnice trzmieli z gatunku Bombus pascuorum mogg wykonywa¢ zachowania
altruistyczne (petnienie roli zbieraczki lub opiekunki potomstwa) nie tylko na
rzecz swojej kolonii macierzystej, lecz takze na rzecz innych kolonii nalezacych
do tego samego gatunku, a nawet na rzecz kolonii nalezacych do innych
gatunkoéw. Trzmiele te moga réwniez stosowaé taktyke polegajaca na pracy na
zmiane, raz dla kolonii macierzystej i drugi raz dla kolonii obcej. Podobne
zjawiska sg znane od dawna u pszczoty miodnej (Apis mellifera L.) (Free 1958,
Free | Spencer-Booth 1961), ograniczajg sie jednak do przemieszczania sie
zbieraczek pomiedzy réznymi koloniami z tego samego gatunku.

Jedng z kilku hipotez, jakie zaproponowano jako mozliwe wyjasnienie opi-
sanych powyzej obserwacji, byla hipoteza ,integracji ponadspotecznej”, zapro-
ponowana po raz pierwszy przez Jaissona (1985) dla wyjasnienia ewolucji
ogromnych, liczacych setki milionéw osobnikéw konfederacji spoteczenstw,
wystepujacych w niektérych gatunkach mrowek. Godzinska (1989) rozszerzyta
te hipoteze, postulujgc istnienie wiezi potencjalnego altruizmu odwzajemnianego
pomiedzy koloniami z réznych gatunkéw nalezgcych do tego samego zespotu.
Obecnie, hipoteza postulujgca istnienie takich wiezi znajduje na swe poparcie
dalsze argumenty. Najnowsze prace Czechowskiego (1993a, 1993b, 1994) oraz
Pisarskiego | Czechowskiego (1994) dowodza,, ze mrowki z grupy F. rufa moga
adoptowac niespokrewnione z nimi krélowe, i to nawet krolowe z innego gatun-
ku tej grupy. Skionnos¢ do dokonywania takich adopcji jest szczegélnie silnie
wyrazona przez kolonie osierocone.

TAKTYKI ALTERNATYWNE STOSOWANE PRZEZ ROBOTNICE TRZMIELI
W SYTUACJI UCIECZKI Z ZAMKNIECIA

Robotnice latajgcych zadtéwek (os, pszczét i trzmieli) reaguja na ograniczenie
swobody ruchow wytrwatymi prébami wydostania sie na wolnos¢ (ucieczki).
Podstawowg taktyka ucieczki z zamkniecia jest u tych owadéw zachowanie sie
fotopozytywne (podazanie ku Swiattu) (Godzinska 1983). Owady te moga jednak
prébowaé réwniez usuna¢ przeszkode zagradzajgca im droge. Vertaine (1927)
opisat takie zachowania u os z gatunku Paravespula germanica L, badanych
przez niego w labiryncie wykonanym z kartonu: badane przez niego osobniki
przegryzaty scianki labiryntu zamiast uczyc¢ sie jego prawidtowego przebiegania.
Zachowanie sie fotopozytywne oraz préby usuniecia przeszkody zagradzajacej
droge ucieczki moga by¢ wiec uznane za alternatywne taktyki ucieczki z za-
mkniecia.

Zachowanie sie trzmieli z dwéch gatunkéw — Bombus pascuorum Scopoli
i B. terrestris L. — w sytuacji wyboru pomiedzy tymi taktykami ucieczki byto
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przedmiotem prac doswiadczalnych Godzirnskiej (1988) oraz Godzinskiej
i Korczynskiej (1992a), a takze dalszych nieopublikowanych jeszcze badan
Godzinskiej (w rewizji). Robotnica schwytana w terenie podczas zerowania byta
umieszczana w probdéwece zatkanej dwucentymetrowg warstwg lekko wilgotnego
piasku lub zamknietej za pomocag papierowej membrany. Drugi, zasklepiony
koniec probéwki byt zawsze skierowany ku zrodtu swiatta (Storicu).

Badania te wykazaty, ze zachowanie sie robotnic B. pascuorum i B. terrestris
podczas préb ucieczki z zamkniecia wykazuje szereg istotnych réznic. Dotyczag
one zaréwno zachowan zwiazanych z usuwaniem przeszkéd (kopanie/gryzienie),
jak i gotowosci do wykazywania zachowania fotopozytywnego. Stwierdzono
réwniez, ze roéznice te sg skorelowane z réznicami w ekologii gniazdowania tych
gatunkéw. Zachowanie sie trzmieli z gatunku B. terrestris, gniezdzacych sie
zazwyczaj pod ziemia, charakteryzuje zaréwno wysoka gotowos¢ zaréwno do
wykazywania zachowania kopigcego/gryzacego, jak i do podazania ku swiattu.
Zdolnos¢ do szybkiego usuwania przeszkody, zamykajacej droge ucieczki obser-
wowana u trzmieli z tego gatunku, jest najprawdopodobniej przystosowaniem
do zycia w podziemnych gniazdach. Wysoka gotowo$¢ do podgzania ku Swiattu
jest réowniez przystosowawcza w warunkach gniazdowania pod ziemia, gdyz
Swiatlo sygnalizuje otwartg przestrzen. U trzmieli z gatunku B. pascuorum,
gniezdzacych sie zwykle na powierzchni ziemi, zachowanie sie fotopozytywne nie
odgrywa istotnej roli podczas préb wydostania sie z zamkniecia w probéwce, za$
gotowos¢ do wykazywania zachowania kopigcego/gryzacego jest nizsza niz u
B. terrestris.

Doswiadczenia te nie pozwalajg na razie na ustalenie, w jakim stopniu
réznice behawioralne, zaobserwowane pomiedzy B. pascuorum i B. terrestris
maja charakter zaprogramowany genetycznie, wjakim zas wynikaja z czynnikéw
nabytych. Badane w nich osobniki byly odiawiane w terenie; robotnice
B. terrestris mogly wiec mie¢ pewne doswiadczenie w usuwaniu przeszkod
zatykajacych droge wyjscia, nabyte podczas oczyszczania tunelu prowadzgcego
do ich gniazda. Jak to zas wykazaty p6zniejsze, nieopublikowane doswiadczenia
Godzinskiej I wspotpracownikéw, uczenie sie odgrywa bardzo istotna role
w optymalizacji zachowan trzmieli w sytuacji ucieczki z zamkniecia.

Prace te stanowig pierwsze zastosowanie koncepcji taktyk alternatywnych
do analizy zachowania sie owadow w sytuacji ucieczki. Zastosowano w nich
nowa, oryginalng metodyke. Dopiero niedawno alternatywne formy zachowania,
obserwowane w kontek$cie motywacyjnym ucieczki, zostaty opisane réwniez
u karalucha amerykanskiego (Periplanetaamericana) (Watson i Ritzmann 1994).

KONCEPCJE TEORETYCZNE DOTYCZACE ZNACZENIA SZYBKOSCI
PRZELACZANIA SIE POMIEDZY ALTERNATYWNYMI TAKTYKAMI
DLA OPTYMALIZACJI ZACHOWANIA SIE OWADOW

W artykule teoretyczno-przegladowym Godzinska (1987) przedstawita argu-
menty na rzecz hipotezy, zgodnie z ktérg szybkos$¢, zjaka nastepuje przetgczanie
sie pomiedzy alternatywnymi zachowaniami wyzwalanymi w danej sytuaciji,
moze mie¢ kluczowe znaczenie dla optymalizacji zachowania sie zwierzecia.
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Szybkie tempo przetaczania sie z jednej aktywnosci na inng moze by¢ korzystne
w sytuacjach nieznanych zwierzeciu, gdyz moze przyspieszy¢ odnalezienie wia-
Sciwej taktyki, ktéra pozwoli mu na optymalne rozwiazanie stojacego przed nim
zadania. Zarazem jednak, czesto okreslone zachowanie moze wypetnia¢ swa
funkcje jedynie wtedy, gdy jest wykonywane z dostateczng uporczywoscig. Na
poparcie tej tezy Godzinska przytoczyta miedzy innymi przyktady z wikasnych
badan nad zachowaniem sie trzmieli w sytuacji ucieczki z zamkniecia. W czasie
tych doswiadczen osobniki, u ktorych przelgczanie sie pomiedzy alternatywnymi
taktykami ucieczki (podazanie ku swiattu versus kopanie/giyzienie) zachodzito
ze zbyt duzg czestoscig nie byly w stanie rozwigza¢ stawianego im zadania
i wydostac sie na wolnos¢. Podobnie, badania J. J. Dobrzanskich nad uczeniem
sie manipulacyjnym u mréwek z rodzaju Formica sugerujg, ze wytrwatosc
wykazywana przez mtode mréwki podczas pierwszych prob podnoszenia stosun-
kowo ciezkich przedmiotéw ma istotne znaczenie w procesie uczenia sie wiasci-
wych technik chwytania i transportu takich przedmiotéw, a w dalszej konse-
kwencji odgrywa wazng role w ich zachowaniach budowlanych. Mrowki
z gatunku Formica cirterea Mayr, ktére wykazujg znacznie mniejsza uporczywosé
podczas prob podnoszenia ciezszych patyczkéw niz mréwki z grupy F. rufa, nie
sg w stanie zbudowac¢ trwatego kopca, gdyz znoszg nan zbyt lekki materiat
(Dobrzanski 1971, Dobrzanski | Dobrzanska 1982).

ALTERNATIVE TACTICS IN INSECT BEHAVIOR
Summary

The term “alternative tactics" is used to denote alternative behavioural options open toan animal
in a given choice situation. The research on alternative tactics was carried out from the perspective
ofbehavioural ecology, focusing mostly on their ultimate (evolutionary) causal factors, and from the
perspective of ethology, focusing mostly on their proximate causal factors. In particular, stress was
laid on the ontogeny of alternative tactics, and on environmental cues which control short-term
changes in behaviour (switching between various tactics).

In insect behaviour, alternative tactics were studied mainly in the context of reproduction
(including agonistic behaviour, territory defence and brood care), orientation and navigation, and
foraging. In particular, much is already known about foraging and hunting tactics of ants.

During the last ten years, alternative forms of insect behaviour were extensively studied in the
Laboratory of Ethology of the Nencki Institute of Experimental Biology (Warsaw). “Alternative tactics”
were discovered in the hunting behaviour of several species of formicine ants, in the defense
behaviour of adults and larvae of the Colorado beetle, in the nest-repairing behaviour of the African
weaver ants, and, lastly, in the altruistic and escape behaviour of the bumblebees. The research led
also to several hypotheses and questions which are also briefly discussed in the present review.
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