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ELASTYCZNOSC BEHAWIORALNA MROWEK

WPROWADZENIE

Kolonie owadéw spotecznych skladajg sie z osobnikéw wysoce zréznicowa-
nych zaréwno pod wzgledem morfologii, jak i pod wzgledem przejawianych
zachowan. Dwa kluczowe pojecia odnoszace sie do tych zjawisk to kasta oraz
polietyzm. Kasta to grupa osobnikéw w danej kolonii, odmienna morfologicznie
i wyspecjalizowana pod wzgledem zachowania. U mrowek wystepuja trzy kasty
samic: krélowa — wyspecjalizowana w reprodukcji, robotnica minor — samica
nie biorgca udzialu w reprodukcji i wykonujaca wszystkie prace w kolonii
i zotnierz (nazywany robotnicg major) — duza robotnica o powigekszonej gtowie i
zuwaczkach wyspecjalizowana przede wszystkim do petnienia funkcji obronnych
w kolonii. U wielu gatunkéw wystepuja formy posrednie miedzy kastami, lub
jest tylko jedna kasta robotnic réznigcych sie miedzy sobg wielkosScia ciala, ale
bez zmian w proporcjach poszczegolnych ich czesci. Oddzielng kaste stanowig
samce biorgce zazwyczaj udziatjedynie w reprodukcji (wilson 1971). Polietyzm
to podziat pracy wsrod cztonkédw kolonii. Podziat pracy oparty na réznicy
w zakresie wykonywanych funkcji pomiedzy robotnicami nalezacymi do r6znych
kast morfologicznych nazywamy polietyzmem kastowym. Ponadto ten sam
osobnik w zaleznosci od wieku moze przechodzi¢ kolejno przez etapy specjalizacji
w wykonywaniu réznych funkgcji i taki podziat pracy jest nazywany polietyzmem
wiekowym (Wirtson 1971).

W normalnie funkcjonujacej kolonii owadéw spotecznych repertuar zacho-
wan kazdego z osobnikéw jest determinowany przez wiele czynnikéw. Do naj-
wazniejszych z nich naleza:

— Przynalezno$¢ do kasty morfologicznej. Tak na przyktad u mréwek z ro-
dzaju Pheidole duze robotnice major, zwane zoinierzami, maja inny — duzo
wezszy — repertuar zachowan niz mate robotnice minor (Witson 1984). Robot-
nice minor uczestniczg we wszystkich pracach zwigzanych z opiekg nad larwami,
poczwarkami i wykluwajgcymi sie mtodymi robotnicami, karmig i czyszcza ro-
botnice major, samce i krolowa, usuwajg odpadki i martwe mrowki z wnetrza
gniazda, wykonuja prace budowlane, znosza materiat do budowy gniazda a takze
zbierajg i znoszg do gniazda pozywienie. Biorag tez udziat w obronie gniazda
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i rozkruszaniu duzych ziaren, cho¢ sa tu duzo mniej efektywne niz robotnice
major. Z kolei repertuar zachowan robotnic major jest ograniczony w zasadzie
do obrony gniazda i rozdrabniania duzych ziaren. Sporadycznie petnig role
strazniczek lub biora udziat w transporcie pokarmu lub larw (Wwilson 1984).
U gatunkéw, u ktérych nie ma wyraznych kast morfologicznych, poszczegolne
osobniki moga jednak réznic¢ sie znacznie wielkoscig i robotnice o réznej wielko-
sci moga wykazywaé nieco inne zachowania. Zaleznos¢ funkcji petnionej przez
robotnice od jej wielkosci moze by¢ przy tym zupetnie rézna w przypadku
roznych gatunkéw mréwek. W kolonii Formica sanguinea duze robotnice petnig
gtownie role opiekunek, natomiast mniejsze wykazuja tendencje do pracy poza
gniazdem (Dobrzanska 1959). U gatunku Solenopsis invicta jest natomast od-
wrotnie: mniejsze mréwki chetniej opiekuja sie potomstwem, wieksze zostaja
zbieraczkami, a najwieksze polujg (Mirenda i Vinson 1981).

— Wiek osobnika. Najmiodsze robotnice zajmujag sie z reguty opieka nad
potomstwem, w miare uptywu czasu przechodza do innych prac wewnatrz
gniazda, potem zajmujg sie pracami budowlanymi na zewnatrz gniazda,
a pozniej zostajg zbieraczkami lub poluja, a najstarsze osobniki petnig role
zwiadowczyn lub bronig granic terytorium kolonii. Te zmiany w zachowaniu sg
skorelowane z dojrzewaniem fizjologicznym osobnika (Lenoir i Ataya 1983,
HOLLDOBLER i WILSON 1990).

— Zmiennos$¢ indywidualna, ktéra decyduje o specjalizacji osobnika w ra-
mach wlasnej kasty morfologicznej i wiekowej (Dobrzanscy 1966, Witson 1971,
Lenoir 1987). Zalezy ona od bardzo réznorodnych czynnikéw. Majg na nig wptyw
cechy genetyczne osobnika (Lenoir 1987). Duzg role odgrywajg réwniez indywi-
dualne wczes$niejsze doswiadczenia (Lenoir 1987).

Robotnice wykonuja ogromnie duzo réznorodnych funkcji w zaleznosci od
gatunku mréwek i etapu rozwoju kolonii. Funkcje te mozna podzieli¢ na dwie
zasadnicze grupy: (1) prace wewnatrz gniazda, obejmujace przede wszystkim
opieke nad jajami, larwami, poczwarkami i krélowa, (2) prace na zewnatrz
gniazda, obejmujace zachowania obronne i zbieranie pokarmu. Przejscie robot-
nicy od wykonywania funkcji wewnatrz gniazda do prac poza gniazdem wigze
sie z zasadniczg zmiang otoczenia i wymaga innych sposobdw orientowania sie
w nim. Mréwki petnigce funkcje we wnetrzu gniazda pozostajg w ciemnosSci i
orientuja sie gtéwnie za pomoca dotyku i wechu. Podjecie funkcji na zewnatrz
gniazda wigze sie z przebywaniem na Swietle i koniecznoscia orientacji na
otwartej przestrzeni, rdéwniez za pomoca wzroku. Taka zmiana funkcji jest
zwigzana tez ze zmianami fizjologicznymi. Przestajg funkcjonowac¢ gruczoty
gardzielowe stuzgce do karmienia larw, a rozwijajg sie gruczoty jadowe uzywane
do obrony i gruczoly stuzace do znakowania szlakéw (Lenoir 1987).

PLASTYCZNOSC | ELASTYCZNOSC BEHAWIORALNA

Kolonia mréwek funkcjonuje w zmiennych warunkach srodowiska zewnetrz-
nego. Ponadto wraz ze wzrostem i rozwojem kolonii zmieniajg sie tez jej potrzeby.
Dostosowywanie sie do tych zmian wymaga zmiennosci w zachowaniu zaréwno
kolonii jako catosdci, jak i poszczegllnych jej czionkéw. Zmiany zachowania w
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obrebie kolonii zachodzi¢ moga w dtuzszym horyzoncie czasowym, na przykiad
z roku na rok lub z sezonu na sezon, ale réwniez z dnia na dzien czy nawet
Z godziny na godzine w odpowiedzi na zmiany Srodowiska zewnetrznego i spote-
CZNego (Gordon 1991). Zrodtem tej zmienno$ci jest plastyczno$é i elastyczno$é
behawioralna. Plastyczne zmiany zachowania to modyfikacje zachodzace pod
wplywem bodzca zewnetrznego, ktérych efekt jest staty, a przynajmniej utrzy-
muje sie przez dtuzszy czas (Lenoir 1987). Na poziomie kolonii taka zmiang moze
by¢ dostosowanie jej wielkosci do ilosci zasobéw pokarmowych dostepnych w
Srodowisku (Nonacs i Catlabi 1992, Robinson 1992), czy zmiany proporcji pomie-
dzy réznymi kastami robotnic (Robinson 1992, Witson 1983, Lenoir 1987). Na
poziomie pojedynczego osobnika jako zmiany plastyczne okresla sie na ogot
modyfikacje zachowania powstate pod wpltywem uczenia sie, wliczajagc w to
roéwniez takie szczegllne formy uczenia sig, jak imprinting (nazywany tez wpa-
janiem, czyli bardzo szybkie uczenie sie okreslonych zachowan wystepujace
tylko w niektérych okresach zycia zwierzecia, tak zwanych okresach krytycz-
nych) i habituacja (stopniowe zmniejszanie sie az do catkowitego zaniku reakcji
na powtarzajgcy sie bodziec) (Fagen 1982). Takze polietyzm wiekowy (Robinson
1992), czyli podziat pracy zalezny od wieku robotnic, zaliczy¢ mozna do zmian
plastycznych, gdyz jest zwigzany w duzym stopniu z osigganiem kolejnych
etapow rozwoju fizjologicznego. Powstanie zmian plastycznych zazwyczaj wyma-
ga dos¢ dhugiego czasu potrzebnego na przykitad do wychowania nastepnego
pokolenia robotnic lub rozwoju, czy tez uaktywnienia sie okreslonych gruczotow
(Cammaerts-Tricot 1974, Cammaerts-Tricot iVerhaeghe 1974, McDonald i
Topoff 1988). Natomiast zmiany zachodzace w Srodowisku sg czesto zbyt
szybkie, aby zmiany plastyczne mogly za nimi nadazy¢. Na gwattowne zmiany
Srodowiskowe lub tez na daleko idace zmiany w strukturze spotecznej kolonii,
wymagajace natychmiastowej reakcji, kolonia odpowiada wiec elastycznymi
zmianami zachowania poszczegélnych robotnic. Zmiany te moga pojawic siejuz
po godzinie od momentu zadziatania bodzca (Witson 1984) i sg odwracalne, to
znaczy zanikaja po ustgpieniu bodzca, ktory je wywotat. Zmiany takie naktadajg
sie na podziat pracy wystepujacy w kolonii w okresie, gdy funkcjonuje ona w
sposOb nie zaktécony gwattownymi zmianami i modyfikujga go, czasem bardzo
istotnie (Robinson 1992, Witson 1971, 1984, Lenoir 1987). Elastycznos¢ beha-
wioralna najczesciej jest okreslana angielskim terminem ,flexibility” (Witson
1971, Fagen 1982, Robinson 1992). Fagen (1982) zdefiniowal elastycznos$é
behawioralng (behavioral flexibility) jako ,.zdolno$¢ zwierzecia, w obliczu nowej
sytuacji, do zmiany zachowania lub — poprzez zmiane zachowania — do zmiany
ekologii zwiekszajacej szanse pozostawienia zyjacego potomstwa lub bliskich
krewnych”. W szczegélnosci, wieksza elastyczno$¢ behawioralna umozliwia
zwierzeciu szybsze przestawianie sie z jednego alternatywnego sposobu zacho-
wania sie na inny. Wypeklnianie kazdej z waznych funkcji biologicznych jest
bowiem zazwyczaj zapewniane w danym gatunku przez kilka programow beha-
wioralnych zwanych alternatywnymi sposobami zachowania sie lub taktykami
alternatywnymi (Oster i Witson 1978, Fagen 1982, Dominey 1984, Caro i Ba-
teson 1986. Godzinska 1995)

Witson (1971) okresla elastyczno$¢ behawioralng (behavioral flexibility)
owadow spotecznych jako ,,modyfikacje normalnego planu pracy osobnika opar-
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tego na polietyzmie wiekowym i kastowym”. Modyfikacje te obejmujg bardzo
szeroki zakres zmian, od przyspieszania czy hamowania normalnego rozwoju
osobniczego i zwigzanych z tym zmian tempa przejs¢ do czynnosci wykonywa-
nych przez kolejne stadia wiekowe, az po powtdrny rozwdj nieczynnych juz
gruczotéw obserwowany u pszczoty miodnej (Free 1965, Lenoir 1987). Badania
Witsona (1984) nad modyfikacjg podziatu pracy u mréwek zniwiarek z rodzaju
Pheidole posiadajacych wyrazne kasty morfologiczne wykazaly, ze elastycznos¢
behawioralna moze obejmowac¢ takze, w przypadku drastycznych zmian stru-
ktury spotecznej, okresowe poszerzenie repertuaru zachowan o czynnosci nor-
malnie nie wykonywane przez robotnice z tej kasty w zadnym okresie zycia. Takg
zdolnos¢ do okresowego poszerzania lub zawezania repertuaru zachowan w za-
leznosci od potrzeb kolonii Wilson okreslit terminem ,elasticity” podkreslajac
szybkos¢ powstawania i odwracalnos¢ zmian zachodzacych pod wpltywem
bodzcow spotecznych. Lenoir (1987) omawiajac czynniki determinujace podziat
pracy w spoteczennistwach owadéw podkresla, ze mechanizmy regulacji spotecz-
nej, umozliwiajgce dostosowanie sie kolonii do gwattownych zmian, sg w duzej
mierze oparte na elastycznosci behawioralnej poszczegélnych robotnic. Elasty-
cznos¢ behawioralnajest jednak do pewnego stopnia ograniczana przez przyna-
lezno$¢ do kasty morfologicznej oraz przez zmiany plastyczne, na przykiad
zmiany fizjologiczne zwigzane z wiekiem robotnicy. Z drugiej strony plastyczny
rozwoj osobnika pozostawia zawsze pewne mozliwosci zmian elastycznych i pre-
cyzyjne rozréznienie pomiedzy tymi dwoma mechanizmami powstawania zmian
zachowania nie zawsze jest mozliwe. Robinson (1992) wskazuje rowniez, ze
podziat pracy w spoteczenstwach owadow obok plastycznosci wynikajacej z po-
lietyzmu wiekowego i kastowego i ze zmiennosci indywidualnej zachowuje duze
mozliwosci modyfikacji dzieki elastycznosci behawioralnej poszczegélnych ro-
botnic. Elastyczne zmiany zachowania robotnic umozliwiaja znacznie szybszg
reakcje kolonii na zmiany zachodzace w Srodowisku niz zmiany plastyczne i to
wihasnie skala elastycznosci poszczegolnych zachowan moze by¢ gtbwnym czynni-
kiem determinujgcym organizacje kolonii réznych gatunkéw owaddw spotecznych.

CZYNNIKI MODYFIKUJACE PODZIAL PRACY W KOLONIACH MROWEK

Podziat pracy w kolonii mrowek moze by¢ w duzym stopniu modyfikowany
przez zmiany w strukturze spotecznej, na przykfad przez gwattowne zmniejsze-
nie sie liczby zbieraczek lub pojawienie sie duzej liczby miodych robotnic
(Robinson 1992). ROwniez zmiany w $rodowisku, na przyktad pojawienie sie
obfitego zrédta pokarmu czy konieczno$¢ naprawy gniazda powoduja szybkie,
okresowe zmiany w podziale pracy osiggane dzieki elastycznosci behawioralnej
robotnic (Gordon 1989). Elastyczne zmiany zachowania mozna tez tatwo wywo-
ta¢ doswiadczalnie wprowadzajac odpowiednie zmiany w srodowisku kolonii
tub manipulujac wielkosciag grupy, struktura wiekowa i proporcjonalnym udzia-
tem réznych kast. w badanej grupie robotnic (Robinson 1992). Najprostszg
reakcja kolonii na takie zmiany jest zwiekszenie liczby pracujacych robotnic,
osiggane przez uruchomienie rezerw. W normalnie funkcjonujgcej kolonii duza
czes¢ robotnic przez wiekszos¢ czasu jest nieaktywna. Sa to przewaznie miode
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robotnice, ktére przez pewien czas braty udziat w opiece nad potomstwem, i w
razie potrzeby moga jeszcze wrdci¢ do petnienia tej funkcji, a sg juz na tyle
zaawansowane w rozwoju osobniczym, ze moga podejmowac réwniez prace na
zewnatrz gniazda (Lenoir 1987). w doswiadczeniach przeprowadzanych na
mréwkach zniwiarkach Pogonomyrmex barbatus (Gordon 1988, 1989) wywoty-
wano konieczno$é natychmiastowego uporzadkowania otoczenia wejscia do
gniazda barykadujac je drobnymi patyczkami. w tych pracach porzadkowych
braty udziat robotnice nie obserwowane poprzednio przy innych zajeciach. Nie
obserwowano ich réwniez pézniej przy wykonywaniu innych czynnosci. Wska-
zuje to na to, ze pochodzity one z puli robotnic rezeiwowych i zostaty przywotane
przez wspoéttowarzyszki do wykonania prac porzadkowych, po czym wrdécity do
stanu nieaktywnosci. Uaktywnienie robotnic z puli rezerwowej czesto zachodzi
réwnolegle ze wzmozeniem intensywnosci pracy robotnic wykonujacych juz
okreslong funkcje w ramach normalnego podziatu pracy w kolonii. Tak na
przyktad usuniecie 90% zbieraczek z kolonii mréwki grzybiarki Atta cephalotes
nie wptyneto na tempo przynoszenia do gniazda pocietych lici. Do pracy
przystapity wtedy mniej doswiadczone w cieciu lisci robotnice z puli rezerwowej,
uzupetniajac liczbe zbieraczek do zwyklej liczebnosci, ajednoczesnie pozosta-
wione 10% doswiadczonych zbieraczek wzmogto intensywnos¢ pracy pieciokrot-
nie (Witson 1983)

Zmiany wprowadzone w srodowisku dotyczace bezposrednio tylko robotnic
wykonujacych okreslone zadanie posrednio wptywaja réwniez na tempo pracy
i liczbe robotnic wykonujgcych inne zadania. Koniecznos¢ zwiekszenia liczby
mrowek wykonujacych jakie$s zadanie moze spowodowac przerzucanie sie do tej
pracy czesci robotnic nalezacych do tej samej kasty morfologicznej i wiekowej,
ale wykonujacych dotad inne zadania. U mrowek zniwiarek Pogonomyrmex
barbatus takie zmiany zachodza tatwiej w miodych koloniach, gdzie specjalizacja
robotnic nie jest jeszcze wyrazna i cze$¢ robotnic bierze udziat na przemian
w wykonywaniu dwoch réznych zadan. W koloniach starszych robotnice
wyraznie specjalizujg sie w wykonywaniu prac jednego typu (Gordon 1989).

Zmiana wykonywanego zadania nie jest dowolna: robotnice specjalizujgce
sie w jednej z prac majg tendencje do przerzucania sie tylko do niektérych
z pozostatych zadan. Nci przyktad robotnice Pogonomyrmex barbatus specjalizu-
jace sie w budowie i naprawie gniazda, patrolujace okolice gniazda oraz zajmu-
jace sie usuwaniem odpadéw, w razie odkrycia przez kolonie obfitego zrddia
pokarmu mogg czasowo petnic¢ role zbieraczek. Odwrotna zmiana funkcji niejest
jednak mozliwa (Gordon 1989). Podobne zjawiska zaobserwowano réwniez u
miodszych robotnic pracujacych wewnagtrz gniazda. Na przykiad robotnice
Formica sanguinea sprawujace rézne formy opieki nad larwami, poczwarkami
i wykluwajacymi sie mtodymi robotnicami mogg w razie potrzeby petni¢ swoje
funkcje wymiennie, ale robotnice karmigce larwy i opiekunki poczwarek wyka-
zuja wiekszy stopien przywigzania do swojej funkcji niz inne robotnice pracujace
wewnatrz gniazda (Dobrzanska 1959).

Przerzucenie sie czesci robotnic do wykonywania innego zadania moze miec¢
dla kolonii daleko idace konsekwencje. W laboratoryjnym doswiadczeniu Nonac-
sa i Calabiego (1992) zbieraczki z kolonii mréwek Camponotus fioridanus pod
wptywem eksperymentalnych czestych spotkan z obcymi robotnicami tego sa-
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mego gatunku ograniczaty zbieranie pokarmu na rzecz innych dziatan, gtéwnie
patrolowania terenu i pilnowania wej$¢ do gniazda. W niektorych z badanych
kolonii podjety nawet prace wewnatrz gniazda lub przeszly do stanu nieaktyw-
nego. Te zmiany zachowania ograniczyty liczbe spotkan zbieraczek z ewentual-
nymi przeciwnikami, a wiec zminimalizowaly ewentualne straty. Zmniejszenie
liczby zbieranego pokarmu spowodowato ponadto konieczno$¢ ograniczenia
iloSci potomstwa przez kanibalizmm miodszych larw, lub zmniejszenie jego bio-
masy przez wychowywanie mniejszych osobnikéw. Elastyczne zmiany behawio-
ralne poszczegélnych robotnic doprowadzity wiec réwniez do przystosowawczego
zahamowania wzrostu kolonii w odpowiedzi na iyzyko drapieznictwa i konku-
rencje z innymi mréwkami z tego samego gatunku. Zmiany te dostosowaty
tempo rozwoju kolonii do aktualnych warunkéw srodowiska i zminimalizowaty
straty ponoszone przez kolonie (Nonacs i Calabi 1992).

Zmiana zakresu petnionych funkcji od opieki nad potomstwem do prac na
zewnatrz gniazda wigze sie zazwyczaj nie tylko ze zmianami behawioralnymi, ale
i ze zmianami fizjologicznymi zwigzanymi z wiekiem. Nastepuje wtedy degene-
racjajajnikow i gruczotéw gardzielowych, ktérych wydzieling karmione sg larwy,
twardnieje powtoka ciata i rozwijajg sie gruczoty jadowe, ktére sa lepiej rozwi-
niete u robotnic petnigcych funkcje obronne i zbieraczek. Zwieksza sie takze
wrazliwo$¢ na feromony alarmowe i feromony szlakéw zapachowych i zmienia
skiad WYdZ|9||ny niektérych gruczo’r()w (Cammaerts-Tricot 1974, Cammaerts-
TricoT iVerhaeghe 1974, McDonald iTopoff 1985, Lenoir 1987) Tempo tyCh
zmian dostosowujacych zachowania i mozliwosci fizjologiczne poszczegdlnych
osobnikdéw do potrzeb kolonii moze by¢ bardzo rozne. W miodej, rozwijajacej sie
kolonii mréwek Ectatomma tuberculatum (Lachaud | Fresneau 1987) rozwoj
osobniczy robotnic petnigcych role pierwszych zbieraczek przebiegat znacznie
szybciej, niz obserwowano to p6zniej w dojrzatej kolonii. Tempo rozwoju miodych
robotnic moze tez zosta¢ przyspieszone przez strate duzej liczby zbieraczek, czy
pojawienie sie duzej liczby miodych robotnic lub larw, co zwieksza potrzeby
pokarmowe kolonii (Oster iWitson 1978, Robinson 1992). Natomiast obecnosc¢
wystarczajgcej liczby zbieraczek zaspokajajacych zapotrzebowanie kolonii na
pokarm hamuje rozwdj mtodych robotnic i prowadzi u nich do przejscia w stan
nieaktywnosci i zasilenia puli robotnic rezerwowych lub do przedtuzonego
petnienia funkcji opiekunek i innych prac wewnatrz gniazda (McDonald i Topoff
1985, Robinson 1992). Glebokie zaburzenia struktury spotecznej kolonii mro-
wek moga réwniez spowodowac przyspieszenie lub spowolnienie tych zmian
funkcji, a nawet powr6t niektérych osobnikéw do etapow juz wczesniej przeby-
tych w rozwoju osobniczym. Odbudowywanie struktury spotecznej kolonii przez
dostosowanie zachowania poszczegdlnych robotnic do nowej sytuacji nosi nazwe
regulacji spotecznej i jest osiggane dzieki elastycznosci behawioralnej robotnic
(Grasse 1946, Lenoir 1987, Lachaud i Fresneau 1987) Tak na przyk%ad
u mrowek z gatunku Pheidole pallidula eksperymentalne usuniecie dojrzatych
robotnic major (zotnierzy) petnigcych funkcje obronne z kolonii majacej kontakt
z intruzami obcego gatunku powoduje znaczne skrécenie czasu potrzebnego do
wyksztatcenia sie zachowan obronnych u miodych zoilnierzy. Intensywna sty-
mulacja czutkowa przez robotnice minor sktania mtode, swiezo wyklute robot-
nice major do wczesniejszego wychodzenia z gniazda i atakéw na intruza.
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Robotnice te zaczynajag petni¢ funkcje obronne juz w wieku 7 dni, a nie w wieku
ponad 17 dni, jak to ma miejsce w kolonii funkcjonujacej bez zaklocen (Aarab
i JAISSON 1992). Regulacja spotecznajest tez w stanie zrekompensowac znacznie
dalej idace zaburzenia w strukturze spotecznej kolonii. Lachaud i Fresneau
(1987) rozdzielili niewielka kolonie mréwek z gatunku Neoponera apicalis na
dwie czesci, z ktérych jedna zawierata tylko robotnice opiekujgce sie potom-
stwem, a druga jedynie zbieraczki i robotnice nieaktywne. W ciggu 10 dni
trwania doswiadczenia w kazdej z tych czesci pojawily sie grupy robotnic wypet-
niajace funkcje brakujacych towarzyszek. Nowy podziat pracy byt stabilny przez
okres separacji grup, ale po ponownym ich potgczeniu robotnice powrdécity do
funkcji wykonywanych pierwotnie, tojest przed rozdzieleniem. Dane te dowodza,
ze w grupie robotnic wypetniajgcych pierwotnie podobny zakres funkcji moze sie
w krotkim czasie odtworzy¢ normalna struktura podziatu pracy oraz ze kompen-
sacyjne zmiany zachowania robotnic, pojawiajgce sie w odpowiedzi na drastycz-
ne zaburzenia normalnej struktury kolonii, maja charakter elastyczny i mogq
by¢ w pelni odwracalne. Réwnie sprawnie odbywa sie odtwarzanie petnego
podziatu pracy w eksperymentalnie stworzonych koloniach skladajgcych sie
z robotnic w tym samym wieku (Lenoir 1979). W doswiadczalnych koloniach
mrowek z gatunku Tapinoma erraticum ztozonych wytgcznie z mtodych robotnic
pojawiaja sie zbieraczki liczace zaledwie 10-15, a czasem nawet 4-5 dni, podczas
gdy w petnej kolonii robotnice w tym wieku opiekujg sie potomstwem, a zbiera-
czkami zostajg w wieku 30-40 dni. Z kolei w koloniach ztozonych wytgcznie
z robotnic w wieku powyzej 30 dni pewna czes¢ robotnic dotad petnigcych role
zbieraczek przejmuje opieke nad potomstwem. Miode zbieraczki i stare opiekunki
nie wypetniajgjednak swoich funkcji tak dobrze, jak mrowki wykonujace te zadania
w ramach normalnego, zgodnego z wiekiem podziatu obowigzkéw. Mtode zbieraczki
sa mniej efektywne, a larwy pod opiekg starych robotnic wykazujg zwiekszong
Smiertelnos¢, niemniegj elastycznos¢ behawioralna umozliwia kolonii przetrwanie
do czasu odbudowania normalnej struktury demograficznej (Lenoir 1979).

W sytuacji zagrazajacej istnieniu kolonii elastycznosé¢ behawioralna umozli-
wia niektorym robotnicom nawet podjecie zadan ktoére nie wchodza w zakres
zadan wykonywanych przez ich kaste. Mrowki zniwiarki z rodzaju Pheidole maja
wyraznie wyodrebnione kasty robotnic minor i major (zotnierzy). W dojrzatej
kolonii stosunek liczbowy robotnic minor do major waha sie w zaleznosci od
gatunku od 3:1 do 20:1. Robotnice minor majg bardzo szeroki repertuar
zachowan: wykonujg wszystkie czynnosci zwigzane z opieka nad potomstwem,
budowg i naprawa gniazda i zbieraniem pozywienia. Robotnice major maja
waski repertuar zachowan, u niektorych gatunkow ograniczony jedynie do
zachowan zrwigzanych z obrong gniazda, u innych obejmujacy rowniez udziat w
zbieraniu pokarmu. Nie obejmuje on jednak opieki nad potomstwem, a zwtaszcza
karmienia larw (Witson 1984). Eksperymentalne zmniejszenie liczby robotnic
minor tak, ze stosunek ilosciowy robotnic minor do major spada ponizej 1:1,
powoduje rozszerzenie repertuaru zachowan robotnic major do niemal petnego
repertuaru zachowan robotnic minor. Robotnice major juz po godzinie od
usuniecia robotnic minor podejmujg opieke nad potomstwem i zwiekszaja ogélne
tempo aktywnosci 8-12 razy. Umozliwia to utrzymanie aktywnosci kolonii
ztozonej gtdwnie z robotnic major na poziomie 75-85% aktywnosci kolonii
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0 normalnym skiadzie. Powrét do normalnych proporcji miedzy robotnicami
major i minor powoduje ponowne zawezenie repertuaru zachowan zotnierzy do
waskiej specjalizacji charakterystycznej dla tej kasty. Ogromna elastycznos¢
behawioralna umozliwia robotnicom major niektérych gatunkéw z rodzaju Phei-
dole wypetnianie wszystkich funkcji istotnych dla przetrwania kolonii. Elastycz-
nos$¢ ta charakteryzuje jedynie zachowanie robotnic major. Robotnice minor nie
zmieniajg swojego repertuaru zachowan i tempa aktywnosci ani w odpowiedzi
na zmiany proporcji robotnic minor do major, ani nawet w odpowiedzi na
catkowite usuniecie robotnic major (Witson 1984).

Zakres elastycznych zmian behawioralnych jest wiec rézny w przypadku
roznych gatunkéw mréwek, a nawet w przypadku réznych kast wiekowych
1 morfologicznych w obrebie tego samego gatunku. Zwlaszcza u zbieraczek
niektérych gatunkéw mrowek elastyczno$¢ behawioralna jest ograniczona, CO
wigze sie prawdopodobnie z ograniczona moznos$cig reaktywacji nieczynnych
gruczotow (Lenoir 1987).

Mechanizmy stanowigce podtoze elastycznosci behawioralnej u mréwek nie
sg jak dotad dokiadnie znane. Badania wiisona (1984) wykazaly, ze nowe
elementy w repertuarze zachowan robotnic major u mréwek z rodzaju Pheidole
pojawiaja sie juz w godzine po spadku stosunku liczbowego robotnic major do
minor ponizej wartosci progowej 1:1. Szybkos¢ tej zmiany jest zbyt duza, by
mogta by¢ spowodowana uczeniem sie lub zmianami hormonalnymi. Swiadczy
to o tym, ze odpowiednie programy behawioralne stanowigce podioze tych
zachowan znajdujg sie w centralnym uktadzie nerwowym tych mréwek w formie
utajonej, czekajgc na bodziec, ktéry umozliwi ekspresje kodowanych przez nie
zachowan. Do uruchomienia danego programu sg czesto niezbedne odpowiednie
zmiany plastyczne, takie jak odpowiednie zmiany fizjologiczne, indywidualne
doswiadczenie, uczenie sie, czy wystawienie na dziatanie konkretnego bodzca w
okresie krytycznym. Przyktadowo, u mtodych robotnic mréwki Ectatomma tuber-
culatum normalne zachowania opieki nad potomstwem ujawniajg sie jedynie
wtedy, gdy mrowki te miaty nieprzerwane kontakty spoteczne z larwami przez
4 dni, w ciggu pierwszych odmiu dni po wykluciu sie z poczwarki (Champalbert
i Lachaud 1990). Tak wiec zmiany plastyczne rozszerzajg wachlarz taktyk
alternatywnych i zwiekszajg potencjalng réznorodnosé zachowan, a elastycz-
nos¢ behawioralna umozliwia stosowanie réznych taktyk zaleznie od warunkéw,
co zwieksza efektywnos¢ reakcji na zmiany w Srodowisku.

Neurobiologiczne podtoze elastycznosci behawioralnej jest znacznie lepigj
poznane u pszczolty miodnej. Badania Robinsona (1987) nad podzialem pracy
w kolonii pszczoly miodnej wykazuja, ze przejscie robotnicy do roli zbieraczki jest
zZwigzane ze wzrostem poziomu hormonu juwenilnego. Zmiany poziomu hormonu
juwenilnego zachodzag zaréwno wtedy, gdy przejscie to odbywa sie w normalnie
funkcjonujacej kolonii (a wiec gdy robotnica osigga odpowiedni wiek), jak i wtedy,
gdy objecie roli zbieraczki zostaje przyspieszone wskutek regulacji spotecznej, na
przykiad po usunieciu z kolonii starszych robotnic petnigcych role zbieraczek.
Zar6éwno zmiany zachowania uznane za plastyczne, zwigzane z wiekiem robotnicy,
jak i szybkie zmiany spowodowane regulacjg spoteczng i uznawane za elastyczne
majg to samo poditoze — zmiane poziomu hormonu juwenilnego.
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U robotnicy pszczoty miodnej zmiana funkcji z opiekunki spedzajgcej caty
czas w ciemnosci wewnatrz ula na zbieraczke posiadajgcg zdolnos¢ nawigowania
na otwartej przestrzeni i orientowania sie w duzej mierze za pomocg bodzcow
wzrokowych wiaze sie réwniez ze zmianami strukturalnymi mézgu (withers
i wspétaut. 1993). Zmiany te dotycza budowy wewnetrznej ciata grzybkowatego
— struktury zwigzanej z analizg i integracjg odbieranych bodzcéw i z uczeniem
sie. Nie wiadomo jeszcze, czy hormon juwenilny ma bezposredni wptyw na te
zmiany. Wielkos¢ ciata grzybkowatego opiekunek i zbieraczek nie rozni sie, ale
w miare dojrzewania pszczoty w jego obrebie zmniejsza sie objetos¢ zajmowana
przez ciata tak zwanych komdrek Kenyona, a zwieksza objetos¢ neuropilu, czyli
wypustek nerwowych stanowigcych podtoze potgczeri synaptycznych. Diame-
tralna zmiana zachowania wigze sie wiec tu ze zmianami neuroanatomicznymi,
a wiec plastycznymi. Takie same zmiany zachodza jednak réwniez w mozgu
pszczoty, ktdrej rozwdj osobniczy zostat eksperymentalnie przyspieszony. W do-
Swiadczalnej kolonii ztozonej wytacznie z bardzo miodych pszczét robotnice
w tym samym wieku odtworzyly normalny podziat pracy w kolonii, to znaczy
zréznicowaty sie pod wzgledem zachowania na opiekunki i zbieraczki. U robotnic
tych stwierdzono réznice w budowie ciata grzybkowatego charakterystyczne dla
wykonywanych funkgcji: objeto$¢ zajmowana przez ciata komorek Kenyona byta
znacznie mniejsza u zbieraczek niz u opiekunek, natomiast objetos¢ neuropilu
byta wieksza u zbieraczek. Wyniki tych badan jeszcze bardziej zacierajg i tak nie
zawsze wyrazny podziat na plastycznos¢ i elastycznos¢ behawioralng. Wskazujag
jednak na ogromne mozliwosci owadow spotecznych w precyzyjnym dostosowy-
waniu swojego zachowania, fizjologii, a nawet neuroanatomii do aktualnych
potrzeb kolonii i wymogow* Srodowiska zewnetrznego.

BEHAVIOURAL FLEXIBILITY IN THE ANTS
Summary

Behavioural flexibility refers to the capacity of an individual to respond to rapid changes in the
environment or in the colony conditions by fast, reversible changes in behaviour. In contrast,
behavioural plasticity includes more or less irreversible changes in behaviour such as the effects of
learning (including habituation and imprinting), or physiological changes associated with maturation.
In the social insects both behavioural plasticity and flexibility are studied mainly in relation to division
of labour in an undisturbed colony. Experimental changes in the external or social environment of the
colony produce flexible changes in behaviour adjusting the behaviour ofindividual workers to the actual
needs of the colony. These changes range from those in the proportion of individuals working, through
increased activity levels within the normal caste repertoire, and task switching within the normal caste
repertoire, to accelerated, retarded, or reversed behavioural development. Flexible changes may also
involve expansion of the behavioural repertoire of individual workers to include tasks not found within
the scope of their normal caste repertoire. Neurobiological mechanisms underlying behavioural
flexibility in the ants are still very little known. However, recent research on behavioural development
in honeybees discovered changes in juvenile hormone levels and in the internal structure of the
mushroom bodies associated with the transition from the role of a nurse to that of a forager.
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