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ELASTYCZNOŚĆ BEHAWIORALNA MRÓWEK

WPROWADZENIE

Kolonie owadów społecznych składają się z osobników wysoce zróżnicowa
nych zarówno pod względem morfologii, jak i pod względem przejawianych 
zachowań. Dwa kluczowe pojęcia odnoszące się do tych zjawisk to kasta oraz 
polietyzm. Kasta to grupa osobników w danej kolonii, odmienna morfologicznie 
i wyspecjalizowana pod względem zachowania. U mrówek występują trzy kasty 
samic: królowa — wyspecjalizowana w reprodukcji, robotnica minor — samica 
nie biorąca udziału w reprodukcji i wykonująca wszystkie prace w kolonii 
i żołnierz (nazywany robotnicą major) — duża robotnica o powiększonej głowie i 
żuwaczkach wyspecjalizowana przede wszystkim do pełnienia funkcji obronnych 
w kolonii. U wielu gatunków występują formy pośrednie między kastami, lub 
jest tylko jedna kasta robotnic różniących się między sobą wielkością ciała, ale 
bez zmian w proporcjach poszczególnych ich części. Oddzielną kastę stanowią 
samce biorące zazwyczaj udział jedynie w reprodukcji (W ilson  1971). Polietyzm 
to podział pracy wśród członków kolonii. Podział pracy oparty na różnicy 
w zakresie wykonywanych funkcji pomiędzy robotnicami należącymi do różnych 
kast morfologicznych nazywamy polietyzmem kastowym. Ponadto ten sam 
osobnik w zależności od wieku może przechodzić kolejno przez etapy specjalizacji 
w wykonywaniu różnych funkcji i taki podział pracy jest nazywany polietyzmem 
wiekowym (W ilson  1971).

W normalnie funkcjonującej kolonii owadów społecznych repertuar zacho
wań każdego z osobników jest determinowany przez wiele czynników. Do naj
ważniejszych z nich należą:

— Przynależność do kasty morfologicznej. Tak na przykład u mrówek z ro
dzaju Pheidole duże robotnice major, zwane żołnierzami, mają inny — dużo 
węższy — repertuar zachowań niż małe robotnice minor (W ilso n  1984). Robot
nice minor uczestniczą we wszystkich pracach związanych z opieką nad larwami, 
poczwarkami i wykluwającymi się młodymi robotnicami, karmią i czyszczą ro
botnice major, samce i królową, usuwają odpadki i martwe mrówki z wnętrza 
gniazda, wykonują prace budowlane, znoszą materiał do budowy gniazda a także 
zbierają i znoszą do gniazda pożywienie. Biorą też udział w obronie gniazda
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i rozkruszaniu dużych ziaren, choć są tu dużo mniej efektywne niż robotnice 
major. Z kolei repertuar zachowań robotnic major jest ograniczony w zasadzie 
do obrony gniazda i rozdrabniania dużych ziaren. Sporadycznie pełnią rolę 
strażniczek lub biorą udział w transporcie pokarmu lub larw (W ilson  1984). 
U gatunków, u których nie ma wyraźnych kast morfologicznych, poszczególne 
osobniki mogą jednak różnić się znacznie wielkością i robotnice o różnej wielko
ści mogą wykazywać nieco inne zachowania. Zależność funkcji pełnionej przez 
robotnicę od jej wielkości może być przy tym zupełnie różna w przypadku 
różnych gatunków mrówek. W kolonii Formica sanguinea duże robotnice pełnią 
głównie rolę opiekunek, natomiast mniejsze wykazują tendencję do pracy poza 
gniazdem (D obrzańska  1959). U gatunku Solenopsis invicta jest natomast od
wrotnie: mniejsze mrówki chętniej opiekują się potomstwem, większe zostają 
zbieraczkami, a największe polują (M irenda  i Vinson 1981).

— Wiek osobnika. Najmłodsze robotnice zajmują się z reguły opieką nad 
potomstwem, w miarę upływu czasu przechodzą do innych prac wewnątrz 
gniazda, potem zajmują się pracami budowlanymi na zewnątrz gniazda, 
a później zostają zbieraczkami lub polują, a najstarsze osobniki pełnią rolę 
zwiadowczyń lub bronią granic terytorium kolonii. Te zmiany w zachowaniu są 
skorelowane z dojrzewaniem fizjologicznym osobnika (Le n o ir  i A t a ya  1983, 
HÖLLDOBLER i WILSON 1990).

— Zmienność indywidualna, która decyduje o specjalizacji osobnika w ra
mach własnej kasty morfologicznej i wiekowej (D o b r za ń sc y  1966, W ilso n  1971, 
Le n o ir  1987). Zależy ona od bardzo różnorodnych czynników. Mają na nią wpływ 
cechy genetyczne osobnika (Len o ir  1987). Dużą rolę odgrywają również indywi
dualne wcześniejsze doświadczenia (Len o ir  1987).

Robotnice wykonują ogromnie dużo różnorodnych funkcji w zależności od 
gatunku mrówek i etapu rozwoju kolonii. Funkcje te można podzielić na dw ie 
zasadnicze grupy: (1) prace wewnątrz gniazda, obejmujące przede wszystkim 
opiekę nad jajami, larwami, poczwarkami i królową, (2) prace na zew nątrz  
gniazda, obejmujące zachowania obronne i zbieranie pokarmu. Przejście robot
nicy od wykonywania funkcji wewnątrz gniazda do prac poza gniazdem w iąże 
się z zasadniczą zmianą otoczenia i wymaga innych sposobów orientowania się 
w nim. Mrówki pełniące funkcje we wnętrzu gniazda pozostają w ciemności i 
orientują się głównie za pomocą dotyku i węchu. Podjęcie funkcji na zew nątrz  
gniazda wiąże się z przebywaniem na świetle i koniecznością orientacji na 
otwartej przestrzeni, również za pomocą wzroku. Taka zmiana funkcji je s t  
związana też ze zmianami fizjologicznymi. Przestają funkcjonować gruczoły 
gardzielowe służące do karmienia larw, a rozwijają się gruczoły jadowe używ ane 
do obrony i gruczoły służące do znakowania szlaków (Len o ir  1987).

PLASTYCZNOŚĆ I ELASTYCZNOŚĆ BEHAWIORALNA

Kolonia mrówek funkcjonuje w zmiennych warunkach środowiska zewnętrz
nego. Ponadto wraz ze wzrostem i rozwojem kolonii zmieniają się też jej potrzeby. 
Dostosowywanie się do tych zmian wymaga zmienności w zachowaniu zarów no 
kolonii jako całości, jak i poszczególnych jej członków. Zmiany zachowania w
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obrębie kolonii zachodzić mogą w dłuższym horyzoncie czasowym, na przykład 
z roku na rok lub z sezonu na sezon, ale również z dnia na dzień czy nawet 
z godziny na godzinę w odpowiedzi na zmiany środowiska zewnętrznego i społe
cznego (G o r d o n  1991). Źródłem tej zmienności jest plastyczność i elastyczność 
behawioralna. Plastyczne zmiany zachowania to modyfikacje zachodzące pod 
wpływem bodźca zewnętrznego, których efekt jest stały, a przynajmniej utrzy
muje się przez dłuższy czas (Len o ir  1987). Na poziomie kolonii taką zmianą może 
być dostosowanie jej wielkości do ilości zasobów pokarmowych dostępnych w 
środowisku (No nacs  i Calab i 1992, R o binso n  1992), czy zmiany proporcji pomię
dzy różnymi kastami robotnic (R o binso n  1992, W ilson  1983, Le n o ir  1987). Na 
poziomie pojedynczego osobnika jako zmiany plastyczne określa się na ogół 
modyfikacje zachowania powstałe pod wpływem uczenia się, wliczając w to 
również takie szczególne formy uczenia się, jak imprinting (nazywany też wpa
janiem, czyli bardzo szybkie uczenie się określonych zachowań występujące 
tylko w niektórych okresach życia zwierzęcia, tak zwanych okresach krytycz
nych) i habituacja (stopniowe zmniejszanie się aż do całkowitego zaniku reakcji 
na powtarzający się bodziec) (Fag e n  1982). Także polietyzm wiekowy (Ro b inso n

1992), czyli podział pracy zależny od wieku robotnic, zaliczyć można do zmian 
plastycznych, gdyż jest związany w dużym stopniu z osiąganiem kolejnych 
etapów rozwoju fizjologicznego. Powstanie zmian plastycznych zazwyczaj wyma
ga dość długiego czasu potrzebnego na przykład do wychowania następnego 
pokolenia robotnic lub rozwoju, czy też uaktywnienia się określonych gruczołów 
(Ca m m a e r t s -Tr ic o t  1974, Ca m m a e r t s -T r ic o t  i V e r h ae g h e  1974, M cD o n ald  i 
T o po ff  1988). Natomiast zmiany zachodzące w środowisku są często zbyt 
szybkie, aby zmiany plastyczne mogły za nimi nadążyć. Na gwałtowne zmiany 
środowiskowe lub też na daleko idące zmiany w strukturze społecznej kolonii, 
wymagające natychmiastowej reakcji, kolonia odpowiada więc elastycznymi 
zmianami zachowania poszczególnych robotnic. Zmiany te mogą pojawić się już 
po godzinie od momentu zadziałania bodźca (W ilso n  1984) i są odwracalne, to 
znaczy zanikają po ustąpieniu bodźca, który je wywołał. Zmiany takie nakładają 
się na podział pracy występujący w kolonii w okresie, gdy funkcjonuje ona w 
sposób nie zakłócony gwałtownymi zmianami i modyfikują go, czasem bardzo 
istotnie (R o binso n  1992, W ilson  1971, 1984, Le n o ir  1987). Elastyczność beha
wioralna najczęściej jest określana angielskim terminem „flexibility” (W ilso n  
1971, Fag e n  1982, R o binso n  1992). Fag e n  (1982) zdefiniował elastyczność 
behawioralną (behavioral flexibility) jako „zdolność zwierzęcia, w obliczu nowej 
sytuacji, do zmiany zachowania lub — poprzez zmianę zachowania — do zmiany 
ekologii zwiększającej szanse pozostawienia żyjącego potomstwa lub bliskich 
krewnych”. W szczególności, większa elastyczność behawioralna umożliwia 
zwierzęciu szybsze przestawianie się z jednego alternatywnego sposobu zacho
wania się na inny. Wypełnianie każdej z ważnych funkcji biologicznych jest 
bowiem zazwyczaj zapewniane w danym gatunku przez kilka programów beha
wioralnych zwanych alternatywnymi sposobami zachowania się lub taktykami 
alternatywnymi (O ste r  i W ilson  1978, Fag e n  1982, D o m ine y  1984, Caro i Ba 
te so n  1986. G o d ziń sk a  1995).

W ilso n  (1971) określa elastyczność behawioralną (behavioral flexibility) 
owadów społecznych jako „modyfikacje normalnego planu pracy osobnika opar
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tego na polietyzmie wiekowym i kastowym”. Modyfikacje te obejmują bardzo 
szeroki zakres zmian, od przyspieszania czy hamowania normalnego rozwoju 
osobniczego i związanych z tym zmian tempa przejść do czynności wykonywa
nych przez kolejne stadia wiekowe, aż po powtórny rozwój nieczynnych już 
gruczołów obserwowany u pszczoły miodnej (Free  1965, Le n o ir  1987). Badania 
W ilso n a  (1984) nad modyfikacją podziału pracy u mrówek żniwiarek z rodzaju 
Pheidole posiadających wyraźne kasty morfologiczne wykazały, że elastyczność 
behawioralna może obejmować także, w przypadku drastycznych zmian stru
ktury społecznej, okresowe poszerzenie repertuaru zachowań o czynności nor
malnie nie wykonywane przez robotnice z tej kasty w żadnym okresie życia. Taką 
zdolność do okresowego poszerzania lub zawężania repertuaru zachowań w za
leżności od potrzeb kolonii Wilson określił terminem „elasticity” podkreślając 
szybkość powstawania i odwracalność zmian zachodzących pod wpływem 
bodźców społecznych. Leno ir  (1987) omawiając czynniki determinujące podział 
pracy w społeczeństwach owadów podkreśla, że mechanizmy regulacji społecz
nej, umożliwiające dostosowanie się kolonii do gwałtownych zmian, są w dużej 
mierze oparte na elastyczności behawioralnej poszczególnych robotnic. Elasty
czność behawioralna jest jednak do pewnego stopnia ograniczana przez przyna
leżność do kasty morfologicznej oraz przez zmiany plastyczne, na przykład 
zmiany fizjologiczne związane z wiekiem robotnicy. Z drugiej strony plastyczny 
rozwój osobnika pozostawia zawsze pewne możliwości zmian elastycznych i pre
cyzyjne rozróżnienie pomiędzy tymi dwoma mechanizmami powstawania zmian 
zachowania nie zawsze jest możliwe. Robinso n  (1992) wskazuje również, że 
podział pracy w społeczeństwach owadów obok plastyczności wynikającej z po- 
lietyzmu wiekowego i kastowego i ze zmienności indywidualnej zachowuje duże 
możliwości modyfikacji dzięki elastyczności behawioralnej poszczególnych ro
botnic. Elastyczne zmiany zachowania robotnic umożliwiają znacznie szybszą 
reakcję kolonii na zmiany zachodzące w środowisku niż zmiany plastyczne i to 
właśnie skala elastyczności poszczególnych zachowań może być głównym czynni
kiem determinującym organizację kolonii różnych gatunków owadów społecznych.

CZYNNIKI MODYFIKUJĄCE PODZIAŁ PRACY W KOLONIACH MRÓWEK

Podział pracy w kolonii mrówek może być w dużym stopniu modyfikowany 
przez zmiany w strukturze społecznej, na przykład przez gwałtowne zmniejsze
nie się liczby zbieraczek lub pojawienie się dużej liczby młodych robotnic 
(Ro b inso n  1992). Również zmiany w środowisku, na przykład pojawienie się 
obfitego źródła pokarmu czy konieczność naprawy gniazda powodują szybkie, 
okresowe zmiany w podziale pracy osiągane dzięki elastyczności behawioralnej 
robotnic (G o r d o n  1989). Elastyczne zmiany zachowania można też łatwo wywo
łać doświadczalnie wprowadzając odpowiednie zmiany w środowisku kolonii 
łub manipulując wielkością grupy, strukturą wiekową i proporcjonalnym udzia
łem różnych kast. w badanej grupie robotnic (Robinso n  1992). Najprostszą 
reakcją kolonii na takie zmiany jest zwiększenie liczby pracujących robotnic, 
osiągane przez uruchomienie rezerw. W normalnie funkcjonującej kolonii duża 
część robotnic przez większość czasu jest nieaktywna. Są to przeważnie młode
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robotnice, które przez pewien czas brały udział w opiece nad potomstwem, i w 
razie potrzeby mogą jeszcze wrócić do pełnienia tej funkcji, a są już na tyle 
zaawansowane w rozwoju osobniczym, że mogą podejmować również prace na 
zewnątrz gniazda (L en o ir  1987). W  doświadczeniach przeprowadzanych na 
mrówkach żniwiarkach Pogonomyrmex barbatus (G ord o n  1988, 1989) wywoły
wano konieczność natychmiastowego uporządkowania otoczenia wejścia do 
gniazda barykadując je drobnymi patyczkami. W  tych pracach porządkowych 
brały udział robotnice nie obserwowane poprzednio przy innych zajęciach. Nie 
obserwowano ich również później przy wykonywaniu innych czynności. Wska
zuje to na to, że pochodziły one z puli robotnic rezeiwowych i zostały przywołane 
przez współtowarzyszki do wykonania prac porządkowych, po czym wróciły do 
stanu nieaktywności. Uaktywnienie robotnic z puli rezerwowej często zachodzi 
równolegle ze wzmożeniem intensywności pracy robotnic wykonujących już 
określoną funkcję w ramach normalnego podziału pracy w kolonii. Tak na 
przykład usunięcie 90% zbieraczek z kolonii mrówki grzybiarki Atta cephalotes 
nie wpłynęło na tempo przynoszenia do gniazda pociętych liści. Do pracy 
przystąpiły wtedy mniej doświadczone w cięciu liści robotnice z puli rezerwowej, 
uzupełniając liczbę zbieraczek do zwykłej liczebności, a jednocześnie pozosta
wione 10% doświadczonych zbieraczek wzmogło intensywność pracy pięciokrot
nie (W ilso n  1983).

Zmiany wprowadzone w środowisku dotyczące bezpośrednio tylko robotnic 
wykonujących określone zadanie pośrednio wpływają również na tempo pracy 
i liczbę robotnic wykonujących inne zadania. Konieczność zwiększenia liczby 
mrówek wykonujących jakieś zadanie może spowodować przerzucanie się do tej 
pracy części robotnic należących do tej samej kasty morfologicznej i wiekowej, 
ale wykonujących dotąd inne zadania. U mrówek żniwiarek Pogonomyrmex 
barbatus takie zmiany zachodzą łatwiej w młodych koloniach, gdzie specjalizacja 
robotnic nie jest jeszcze wyraźna i część robotnic bierze udział na przemian 
w wykonywaniu dwóch różnych zadań. W koloniach starszych robotnice 
wyraźnie specjalizują się w wykonywaniu prac jednego typu (G o r d o n  1989).

Zmiana wykonywanego zadania nie jest dowolna: robotnice specjalizujące 
się w jednej z prac mają tendencję do przerzucania się tylko do niektórych 
z pozostałych zadań. Nci przykład robotnice Pogonomyrmex barbatus specja lizu 
jące się w budowie i naprawie gniazda, patrolujące okolice gniazda oraz za jm u 
jące się usuwaniem odpadów, w razie odkrycia przez kolonię obfitego źródła 
pokarmu mogą czasowo pełnić rolę zbieraczek. Odwrotna zmiana funkcji nie je s t  
jednak możliwa (G ord o n  1989). Podobne zjawiska zaobserwowano również u 
młodszych robotnic pracujących wewnątrz gniazda. Na przykład robotnice 
Formica sanguinea sprawujące różne formy opieki nad larwami, poczwarkami 
i wykluwającymi się młodymi robotnicami mogą w razie potrzeby pełnić sw oje 
funkcje wymiennie, ale robotnice karmiące larwy i opiekunki poczwarek wyka
zują większy stopień przywiązania do swojej funkcji niż inne robotnice pracu jące 
wewnątrz gniazda (D o b r zań sk a  1959).

Przerzucen ie się części robotn ic do w ykonyw an ia  innego zadan ia  m oże m ieć 
dla kolon ii da leko idące konsekw encje. W  labora tory jnym  dośw iadczen iu  N o n a c - 
sa  i C a la b ie g o  (1992) zb ieraczk i z kolon ii m rów ek Camponotus fioridanus pod 
w p ływ em  eksperym en ta lnych  częstych  spotkań  z obcym i robotn icam i tego sa 
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mego gatunku ograniczały zbieranie pokarmu na rzecz innych działań, głównie 
patrolowania terenu i pilnowania wejść do gniazda. W niektórych z badanych 
kolonii podjęły nawet prace wewnątrz gniazda lub przeszły do stanu nieaktyw
nego. Te zmiany zachowania ograniczyły liczbę spotkań zbieraczek z ewentual
nymi przeciwnikami, a więc zminimalizowały ewentualne straty. Zmniejszenie 
liczby zbieranego pokarmu spowodowało ponadto konieczność ograniczenia 
ilości potomstwa przez kanibalizm młodszych larw, lub zmniejszenie jego bio
masy przez wychowywanie mniejszych osobników. Elastyczne zmiany behawio
ralne poszczególnych robotnic doprowadziły więc również do przystosowawczego 
zahamowania wzrostu kolonii w odpowiedzi na iyzyko drapieżnictwa i konku
rencję z innymi mrówkami z tego samego gatunku. Zmiany te dostosowały 
tempo rozwoju kolonii do aktualnych warunków środowiska i zminimalizowały 
straty ponoszone przez kolonię (No nacs  i Calab i 1992).

Zmiana zakresu pełnionych funkcji od opieki nad potomstwem do prac na 
zewnątrz gniazda wiąże się zazwyczaj nie tylko ze zmianami behawioralnymi, ale 
i ze zmianami fizjologicznymi związanymi z wiekiem. Następuje wtedy degene
racja jajników i gruczołów gardzielowych, których wydzieliną karmione są larwy, 
twardnieje powłoka ciała i rozwijają się gruczoły jadowe, które są lepiej rozwi
nięte u robotnic pełniących funkcje obronne i zbieraczek. Zwiększa się także 
wrażliwość na feromony alarmowe i feromony szlaków zapachowych i zmienia 
skład wydzieliny niektórych gruczołów (Ca m m a e r t s -Tr ic o t  1974, Ca m m a e r t s - 
TricoT i V er h ae g h e  1974, M c D o nald  i T o po ff  1985, Le n o ir  1987). Tempo tych 
zmian dostosowujących zachowania i możliwości fizjologiczne poszczególnych 
osobników do potrzeb kolonii może być bardzo różne. W młodej, rozwijającej się 
kolonii mrówek Ectatomma tuberculatum (Lac h au d  i F resn eau  1987) rozwój 
osobniczy robotnic pełniących rolę pierwszych zbieraczek przebiegał znacznie 
szybciej, niż obserwowano to później w dojrzałej kolonii. Tempo rozwoju młodych 
robotnic może też zostać przyspieszone przez stratę dużej liczby zbieraczek, czy 
pojawienie się dużej liczby młodych robotnic lub larw, co zwiększa potrzeby 
pokarmowe kolonii (O ster  i W ilso n  1978, R o binso n  1992). Natomiast obecność 
wystarczającej liczby zbieraczek zaspokajających zapotrzebowanie kolonii na 
pokarm hamuje rozwój młodych robotnic i prowadzi u nich do przejścia w stan 
nieaktywności i zasilenia puli robotnic rezerwowych lub do przedłużonego 
pełnienia funkcji opiekunek i innych prac wewnątrz gniazda (M cD o n ald  i T o po ff  
1985, R o b inso n  1992). Głębokie zaburzenia struktury społecznej kolonii mró
wek mogą również spowodować przyspieszenie lub spowolnienie tych zmian 
funkcji, a nawet powrót niektórych osobników do etapów już wcześniej przeby
tych w rozwoju osobniczym. Odbudowywanie struktury społecznej kolonii przez 
dostosowanie zachowania poszczególnych robotnic do nowej sytuacji nosi nazwę 
regulacji społecznej i jest osiągane dzięki elastyczności behawioralnej robotnic 
(G rasse  1946, L en o ir  1987, Lac h au d  i F resneau  1987). Tak na przykład 
u mrówek z gatunku Pheidole pallidula eksperymentalne usunięcie dojrzałych 
robotnic major (żołnierzy) pełniących funkcje obronne z kolonii mającej kontakt 
z intruzami obcego gatunku powoduje znaczne skrócenie czasu potrzebnego do 
wykształcenia się zachowań obronnych u młodych żołnierzy. Intensywna sty
mulacja czułkowa przez robotnice minor skłania młode, świeżo wyklute robot
nice major do wcześniejszego wychodzenia z gniazda i ataków na intruza.
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Robotnice te zaczynają pełnić funkcje obronne już w wieku 7 dni, a nie w wieku 
ponad 17 dni, jak to ma miejsce w kolonii funkcjonującej bez zakłóceń (Aarab 
i JAISSON 1992). Regulacja społeczna jest też w stanie zrekompensować znacznie 
dalej idące zaburzenia w strukturze społecznej kolonii. Lachaud i Fresneau  
(1987) rozdzielili niewielką kolonię mrówek z gatunku Neoponera apicalis na 
dwie części, z których jedna zawierała tylko robotnice opiekujące się potom
stwem, a druga jedynie zbieraczki i robotnice nieaktywne. W ciągu 10 dni 
trwania doświadczenia w każdej z tych części pojawiły się grupy robotnic wypeł
niające funkcje brakujących towarzyszek. Nowy podział pracy był stabilny przez 
okres separacji grup, ale po ponownym ich połączeniu robotnice powróciły do 
funkcji wykonywanych pierwotnie, to jest przed rozdzieleniem. Dane te dowodzą, 
że w grupie robotnic wypełniających pierwotnie podobny zakres funkcji może się 
w krótkim czasie odtworzyć normalna struktura podziału pracy oraz że kompen
sacyjne zmiany zachowania robotnic, pojawiające się w odpowiedzi na drastycz
ne zaburzenia normalnej struktury kolonii, mają charakter elastyczny i mogą 
być w pełni odwracalne. Równie sprawnie odbywa się odtwarzanie pełnego 
podziału pracy w eksperymentalnie stworzonych koloniach składających się 
z robotnic w tym samym wieku (Le n o ir  1979). W doświadczalnych koloniach 
mrówek z gatunku Tapinoma erraticum złożonych wyłącznie z młodych robotnic 
pojawiają się zbieraczki liczące zaledwie 10-15, a czasem nawet 4-5 dni, podczas 
gdy w pełnej kolonii robotnice w tym wieku opiekują się potomstwem, a zbiera
czkami zostają w wieku 30-40 dni. Z kolei w koloniach złożonych wyłącznie 
z robotnic w wieku powyżej 30 dni pewna część robotnic dotąd pełniących rolę 
zbieraczek przejmuje opiekę nad potomstwem. Młode zbieraczki i stare opiekunki 
nie wypełniają jednak swoich funkcji tak dobrze, jak mrówki wykonujące te zadania 
w ramach normalnego, zgodnego z wiekiem podziału obowiązków. Młode zbieraczki 
są mniej efektywne, a larwy pod opieką starych robotnic wykazują zwiększoną 
śmiertelność, niemniej elastyczność behawioralna umożliwia kolonii przetrwanie 
do czasu odbudowania normalnej struktury demograficznej (L en o ir  1979).

W sytuacji zagrażającej istnieniu kolonii elastyczność behawioralna umożli
wia niektórym robotnicom nawet podjęcie zadań które nie wchodzą w zakres 
zadań wykonywanych przez ich kastę. Mrówki żniwiarki z rodzaju Pheidole mają 
wyraźnie wyodrębnione kasty robotnic minor i major (żołnierzy). W dojrzałej 
kolonii stosunek liczbowy robotnic minor do major waha się w zależności od 
gatunku od 3:1 do 20:1. Robotnice minor mają bardzo szeroki repertuar 
zachowań: wykonują wszystkie czynności związane z opieką nad potomstwem, 
budową i naprawą gniazda i zbieraniem pożywienia. Robotnice major mają 
wąski repertuar zachowań, u niektórych gatunków ograniczony jedynie do 
zachowań zrwiązanych z obroną gniazda, u innych obejmujący również udział w 
zbieraniu pokarmu. Nie obejmuje on jednak opieki nad potomstwem, a zwłaszcza 
karmienia larw (W ilson  1984). Eksperymentalne zmniejszenie liczby robotnic 
minor tak, że stosunek ilościowy robotnic minor do major spada poniżej 1:1, 
powoduje rozszerzenie repertuaru zachowań robotnic major do niemal pełnego 
repertuaru zachowań robotnic minor. Robotnice major już po godzinie od 
usunięcia robotnic minor podejmują opiekę nad potomstwem i zwiększają ogólne 
tempo aktywności 8-12 razy. Umożliwia to utrzymanie aktywności kolonii 
złożonej głównie z robotnic major na poziomie 75-85% aktywności kolonii
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0 normalnym składzie. Powrót do normalnych proporcji między robotnicami 
major i minor powoduje ponowne zawężenie repertuaru zachowań żołnierzy do 
wąskiej specjalizacji charakterystycznej dla tej kasty. Ogromna elastyczność 
behawioralna umożliwia robotnicom major niektórych gatunków z rodzaju Phei- 
dole wypełnianie wszystkich funkcji istotnych dla przetrwania kolonii. Elastycz
ność ta charakteryzuje jedynie zachowanie robotnic major. Robotnice minor nie 
zmieniają swojego repertuaru zachowań i tempa aktywności ani w odpowiedzi 
na zmiany proporcji robotnic minor do major, ani nawet w odpowiedzi na 
całkowite usunięcie robotnic major (W ilson  1984).

Zakres elastycznych zmian behawioralnych jest więc różny w przypadku 
różnych gatunków mrówek, a nawet w przypadku różnych kast wiekowych
1 m orfo log icznych  w  obręb ie tego sam ego gatunku. Zw łaszcza  u zb ieraczek  
n iektórych  ga tu nków  m rów ek  elastyczność behaw iora lna  je s t  ogran iczona, co 
w iąże się p raw dopodobn ie z ogran iczoną m ożnością  reak tyw ac ji n ieczynnych  
gruczołów  (Le n o ir  1987).

Mechanizmy stanowiące podłoże elastyczności behawioralnej u mrówek nie 
są jak dotąd dokładnie znane. Badania W ilso n a  (1984) wykazały, że nowe 
elementy w repertuarze zachowań robotnic major u mrówek z rodzaju Pheidole 
pojawiają się już w godzinę po spadku stosunku liczbowego robotnic major do 
minor poniżej wartości progowej 1:1. Szybkość tej zmiany jest zbyt duża, by 
mogła być spowodowana uczeniem się lub zmianami hormonalnymi. Świadczy 
to o tym, że odpowiednie programy behawioralne stanowiące podłoże tych 
zachowań znajdują się w centralnym układzie nerwowym tych mrówek w formie 
utajonej, czekając na bodziec, który umożliwi ekspresję kodowanych przez nie 
zachowań. Do uruchomienia danego programu są często niezbędne odpowiednie 
zmiany plastyczne, takie jak odpowiednie zmiany fizjologiczne, indywidualne 
doświadczenie, uczenie się, czy wystawienie na działanie konkretnego bodźca w 
okresie krytycznym. Przykładowo, u młodych robotnic mrówki Ectatomma tuber
culatum normalne zachowania opieki nad potomstwem ujawniają się jedynie 
wtedy, gdy mrówki te miały nieprzerwane kontakty społeczne z larwami przez 
4 dni, w ciągu pierwszych ośmiu dni po wykluciu się z poczwarki (C h a m p a lb e r t  
i Lac h au d  1990). Tak więc zmiany plastyczne rozszerzają wachlarz taktyk 
alternatywnych i zwiększają potencjalną różnorodność zachowań, a elastycz
ność behawioralna umożliwia stosowanie różnych taktyk zależnie od warunków, 
co zwiększa efektywność reakcji na zmiany w środowisku.

Neurobiologiczne podłoże elastyczności behawioralnej jest znacznie lepiej 
poznane u pszczoły miodnej. Badania Ro b in so n a  (1987) nad podziałem pracy 
w kolonii pszczoły miodnej wykazują, że przejście robotnicy do roli zbieraczki jest 
związane ze wzrostem poziomu hormonu juwenilnego. Zmiany poziomu hormonu 
juwenilnego zachodzą zarówno wtedy, gdy przejście to odbywa się w normalnie 
funkcjonującej kolonii (a więc gdy robotnica osiąga odpowiedni wiek), jak i wtedy, 
gdy objęcie roli zbieraczki zostaje przyspieszone wskutek regulacji społecznej, na 
przykład po usunięciu z kolonii starszych robotnic pełniących rolę zbieraczek. 
Zarówno zmiany zachowania uznane za plastyczne, związane z wiekiem robotnicy, 
jak i szybkie zmiany spowodowane regulacją społeczną i uznawane za elastyczne 
mają to samo podłoże — zmianę poziomu hormonu juwenilnego.
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U robotnicy pszczoły miodnej zmiana funkcji z opiekunki spędzającej cały 
czas w ciemności wewnątrz ula na zbieraczkę posiadającą zdolność nawigowania 
na otwartej przestrzeni i orientowania się w dużej mierze za pomocą bodźców 
wzrokowych wiąże się również ze zmianami strukturalnymi mózgu (W it h e r s  
i współaut. 1993). Zmiany te dotyczą budowy wewnętrznej ciała grzybkowatego 
— struktury związanej z analizą i integracją odbieranych bodźców i z uczeniem 
się. Nie wiadomo jeszcze, czy hormon juwenilny ma bezpośredni wpływ na te 
zmiany. Wielkość ciała grzybkowatego opiekunek i zbieraczek nie różni się, ale 
w miarę dojrzewania pszczoły w jego obrębie zmniejsza się objętość zajmowana 
przez ciała tak zwanych komórek Kenyona, a zwiększa objętość neuropilu, czyli 
wypustek nerwowych stanowiących podłoże połączeń synaptycznych. Diame
tralna zmiana zachowania wiąże się więc tu ze zmianami neuroanatomicznymi, 
a więc plastycznymi. Takie same zmiany zachodzą jednak również w mózgu 
pszczoły, której rozwój osobniczy został eksperymentalnie przyśpieszony. W do
świadczalnej kolonii złożonej wyłącznie z bardzo młodych pszczół robotnice 
w tym samym wieku odtworzyły normalny podział pracy w kolonii, to znaczy 
zróżnicowały się pod względem zachowania na opiekunki i zbieraczki. U robotnic 
tych stwierdzono różnice w budowie ciała grzybkowatego charakterystyczne dla 
wykonywanych funkcji: objętość zajmowana przez ciała komórek Kenyona była 
znacznie mniejsza u zbieraczek niż u opiekunek, natomiast objętość neuropilu 
była większa u zbieraczek. Wyniki tych badań jeszcze bardziej zacierają i tak nie 
zawsze wyraźny podział na plastyczność i elastyczność behawioralną. Wskazują 
jednak na ogromne możliwości owadów społecznych w precyzyjnym dostosowy
waniu swojego zachowania, fizjologii, a nawet neuroanatomii do aktualnych 
potrzeb kolonii i wymogów* środowiska zewnętrznego.

BEHAVIOURAL FLEXIBILITY IN THE ANTS 

S u m m a ry

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 of individual 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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