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ORGANIZACJA SOCJALNA MROWEK Z RODZAJU OECOPHYLLA

Mréwki spetniajg wszystkie trzy kryteria eusocjalnosci, ktore zostaty zapro-
ponowane przez Witsona (1971) dla okreslenia najwyzszego poziomu rozwoju
zachowania spotecznego owaddéw. Wedtug tego pogladu dany gatunek owada
mozna nazwac eusocjalnym, jesli pomiedzy zyjacymi wspolnie osobnikami ist-
nieje reproduktywny podziat pracy, co oznacza, ze tylko niektore osobniki sg
zdolne do skitadania zaptodnionych i zdolnych do rozwoju jaj, nhatomiast wszy-
stkie inne pracujg dla nich. Po drugie, osobniki tego samego gatunku wspoét-
pracujg ze sobg w opiece nad potomstwem, i po trzecie, przynajmniej dwa
kolejne pokolenia muszg naktadac sie na siebie w czasie, czyli ze potomstwo zyje
razem z rodzicami pomagajac im w utrzymaniu catej kolonii.

Sposréd wielu tysiecy znanych gatunkéw mréwek niewiele tak bardzo zwraca
uwage swym spektakularnym zachowaniem i niewiele osiggneto tak wysoki poziom
rozwoju zachowania spotecznego, jak mréwki-tkaczki z rodzaju Oecophylla.

Pierwsze zachowane zapisy obserwacji zachowania sie tych mréwek pocho-
dza od Josepha Banksa, ktéry towarzyszyt kapitanowi Cookowi w podrézy do
Australii na statku ,,Endeavour”w roku 1768. Banks byt pierwszym, ktory opisat
zachowanie sie azjatyckiego gatunku mrowek-tkaczek (Oecophylla smaragdina)
podczas budowy gniazda i zwrdocit uwage na istnienie Scistej wspoétpracy pomie-
dzy poszczegélnymi osobnikami przy wykonywaniu tego zadania. Od tego czasu
nasza wiedza na temat zachowania spotecznego mréwek-tkaczek niewspotmiernie
sie wzbogacita i dos¢ dobrze znamy ich organizacje spoteczng oraz rozumiemy,
jakim behawioralnym przystosowaniom zawdzieczajg one swoj ewolucyjny sukces.

Do rodzaju Oecophylla (podrodzina Formicinae) sg zaliczane tylko dwa zyjace
obecnie gatunki mréwek, z ktérych jeden, O. longinoda, zyje w strefie tropikalnej
Afryki, gdzie jest gatunkiem dominujacym w strefie koron drzew lasu tropikal-
nego, natomiast drugi, O. smaragdina, zyje w lasach tropikalnych regionu
orientalnego i australijskiego (Ho11dobler i Wilson 1977).

GNIAZDO

Mrowki-tkaczki zyja w bardzo duzych koloniach skiadajgcych sie czesto
z kilkudziesieciu tysiecy osobnikéw. Ich gniazda sg budowane z lisci gczonych



534 Janusz W ojtusiak

ze sobag nitkami jedwabiu wytwarzanego przez larwy na koncach gatezi w
koronach drzew. Sciany gniazda moze tworzyé tylko jeden zagiety w potowie li$¢,
ktdérego brzegi sg potagczone szwem wykonanym z gesto przymocowanych nitek
jedwabnych lub tez moga by¢ zbudowane z wielu lisci pozaginanych tak, ze
tworza razem jeden sferyczny twér o Srednicy kilkunastu centymetréw
(Hotldobler i Witson 1977). Wielkos¢ pojedynczego gniazda i ilos¢ lisci, z kto-
rych jest zbudowane, zalezy przede wszystkim od gatunku drzewa, na ktérym
mrowki zaktadajg swa kolonie. Regutajest, ze im mniejsze lidcie, tym wiecej musi
by¢ ich potaczonych razem, aby utworzy¢ $ciany gniazda. Liczba gniazd wjednej
kolonii jest rézna i wynosi od kilku do kilkudziesieciu rozmieszczonych na
jednym lub na kilku drzewach sasiadujgcych ze sobg. Wedtug badan vander-
pltanka (1960), ktéry prowadzit dtugoletnie badania nad O. longinoda na Zanzi-
barze w Tanzanii wynika, ze jedna kolonia tego gatunku moze czesto liczy¢
kilkadziesigt tysiecy osobnikdw, a nierzadkie sg kolonie skltadajgce sie nawet
z ponad pét miliona mrowek.

Fot. 1. Gniazdo mréwek Oecophylla longinoda moze by¢ zbudowane z wielu lisci zagie-
tych w rézny sposéb i potgczonych gesta spoina nitek jedwabnych.

Autor ten stwierdzit, ze miejsca do budowy gniazd sg zwykle wybierane tak,
aby ich nastonecznienie, a co z tymjest zwigzane, i temperatura byly najkorzyst-
niejsze dla rozwoju larw. W rejonie réwnika, gdy w miesigcach zimowych stonce
os$wietla bardziej potudniowa czes¢ koron drzew, mréwki O. longinoda budujg
wiekszos¢ swych gniazd na gateziach zwréconych w strone potudniowag. Nato-
miast gdy w miesigcach letnich storce przesunie sie na p6tnocng strone nieba,
wtedy budujg wiekszos¢ gniazd na gateziach zwréconych w strone poétnocna.
Dokonywanie zmian w usytuowaniu gniazd w zaleznosci od zmieniajgcych sie
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W ciagu sezonu warunkow temperatury sSwiadczy o zdolnosci tych mréwek do
behawioralnej regulacji poziomu temperatury wewnatrz gniazd (Vanderplank

1960).

Fot. 2. Duza robotnica na zadaszeniu utkanym z nitek jedwabnych, rozpietym nad
wejsciem do gniazda.

KASTY

System kastowy kolonii tworza przede wszystkim trzy grupy robotnic, ktére
wszystkie sg samicami. Do jednej nalezy krélowa, do drugiej ,,duze” robotnice,
a do trzeciej tak zwane ,,mate” robotnice. Natomiast samce praktycznie nie liczg
sie w zyciu kolonii. Po opuszczeniu gniazda w locie godowym w poszukiwaniu
miodych, niezaptodnionych samic ging wkrétce po kopulacji (HO11dobler i
Wiltson 1977). Duze robotnice, ktére majg okoto 6 milimetréw diugosci ciata,
wykonujg wiekszos¢ prac zwigzanych z budowa gniazd i zaopatrywaniem kolonii
w pokarm. Petnig one réwniez funkcje obronne i reaguja natychmiast najakie-
kolwiek zagrozenie z zewnatrz, atakujac intruza ostrymi zuwaczkami z jedno-
czesnym uwolnieniem kwasu mréwkowego ze swych gruczotéw jadowych. Duze
robotnice tworzg tez z wkasnych ciat co$ w rodzaju zywej sieci wokét krélowej
oplatajac ja ze wszystkich stron tak, ze jest ona przez caly czas uniesiona
w powietrzu i nie dotyka ciatem do Scian gniazda. Otaczajac krélowg robotnice
chronig jg w ten sposob przed ewentualnym atakiem wroga, a bedac caly czas
blisko niej moga ja odzywia¢ kroplami wydzieliny wytwarzanej w gruczotach
slinowych. Wydzieling tg karmig krolowa na zasadzie trofalaks;ji, czyli podaja ja
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Fot. 3. Duze robotnice przenoszg doroste larwy w bezpieczne miejsce z uszkodzonego
gniazda. Obok wida¢ mate robotnice.

bezposrednio do otworu gebowego krélowej z czestoscig mniej wiecej raz na
minute. Od czasu do czasu ktéras z robotnic tworzacych oplot dookota samicy
znosijajo zwane jajem troficznym. Jest ono niezdolne do rozwoju i stuzyjedynie
jako wysokowartosciowe zrédto pokarmu dla krélowej. Karmiona tak urozmai-
cong dietg krélowa jest bardzo ptodna i potrafi sktada¢ do kilkusetjaj dziennie
przez kilka lat (Ho11dobler i Witson 1977).

Odbieranie skladanych przez krélowe jaj i opieka nad nimi jest funkcjg
mniejszych robotnic. Robotnice te gromadzg jaja w okreslonych miejscach
W gniezdzie, a po wylegnieciu sie z nich mtodych larw opiekuja sie nimi karmiac
je i czyszczac. Natomiast kiedy larwy osiggng juz maksymalne rozmiary ciata,
do opieki wlgczajg sie rowniez duze robotnice (way 1954).

Matych robotnic jest zdecydowanie mniej w kolonii niz robotnic duzych. Tak
wiec u mrowek Oecophylla stosunek liczbowy robotnic matych do duzych jest
odwrotny niz u wiekszosci innych gatunkéw mréwek, u ktoérych reguta jest, ze
im mniejsze rozmiaiy ciata osobnikéw danej kasty, tym liczniej sg one reprezen-
towane w kolonii (Hottdobler i Witson 1990)
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Fot. 4. Duza robotnica karmi trofalaktycznie uskrzydlonego osobnika dorostego.

Ten typ polimorfizmu, jaki rozwinat sie w kolonii mréwek Oecophyllajest
ewolucyjnie bardzo stary i nie spotykany u innych mréwek. Swiadcza o tym
wyniki badarn nad kopalnym miocenskim gatunkiem O. leakeyi, ktérego ska-
mieniate gniazdo zostato znalezione we wschodniej Afryce w Tanzanii. Juz
w miocenskich koloniach Oecophylla stosunek liczbowy robotnic matych do
duzych byt taki sam, jak u dzi$ zyjacych gatunkéw (Witson i Taylor 1964).

TERYTORIUM

Mréwki Oecophylla przejawiajg bardzo silny terytorializm. Przeprowadzone
przez Dejeana (1990) badania wykazatly, ze mozna u nich wyrozni¢ dwa rodzaje
terytoriéw. Jedno z nich obejmuje teren znajdujacy sie w bezposrednim sasiedz-
twie licznych gniazd, jakie kazda kolonia buduje w koronie drzewa. Terytorium
drugorzedowe zajmuje o wiele wiekszy obszar, na ktérym mréwki polujg i zbie-
raja pokarm. Ten wiekszy obszar rozcigga sie zwykle w tych kierunkach, gdzie
znajduje sie najwiecej pokarmu i gdzie jest on najtatwiejszy do zdobycia. Tery-
torium to moze réwniez rozciggac sie na naziemne tereny w poblizu drzewa, na
ktorym gniezdzg sie mrowki, czyli catos¢ terytorium moze mie¢ ksztatt sfery
obejmujacej sobg wycinek wszystkich stref roslinnych lasu tropikalnego, od
koron drzew po sciotke (Hot1dobler | Lumsden 1980). Interesujgcym jest fakt,
ze zdobycz, ktérg mréwki chwytajg w poblizu gniazd, skitada sie w wiekszosci
z owadow uskrzydlonych, natomiast zdobycz tapana na terenach znajdujacych
sie dalej od gniazd, czyli w zewnetrznej czesci terytorium, skiada sie gtéwnie
z owadow chodzacych. Zréznicowanie to wynika z tego, ze w koronach drzew
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zawsze dominujg owady dobrze latajace, natomiast na ziemi owady chodzace
i biegajace.

Fakt, ze kolonia Oecophylla sktada sie z wielu gniazd rozmieszczonych mniej
wiecej rownomiernie w koronach kilku sasiadujacych ze soba drzew ma wielkie
znaczenie dla efektywnosci obrony catego terytorium. Trzeba pamietaé, ze u tych
gatunkow mréwek, ktorych gniazda sg pojedyncze i znajdujg sie w Srodku
terytorium, pilnowanie zajmowanego przez kolonie obszaru zjednego, centralnie
potozonego miejscajest tym trudniejsze, imjest on wiekszy. Oznacza to, ze proby
wtargniecia obcych mréwek na zajmowany teren moga czesto pozostaé nie
zauwazone, szczegOlnie w peryferyjnych partiach terytorium. To z kolei oznacza
utrate czesci zasobéw pokarmowych, ktére sg wtedy wykorzystane przez obcag
kolonie. Tak wiec utrzymywanie rozlegtego obszaru zjednego, centralnego miej-
scajest bardzo trudne, gdyz po prostu obroricy terytorium nie moga by¢ wszedzie
na raz.

Poniewaz jednak kolonia mrowek Oecophylla zajmuje wiele gniazd rozmiesz-
czonych réwnomiernie po catym, niekiedy bardzo rozleglym terytorium, dlatego
mozna powiedzie¢, ze mrowki sg na nim jednoczesnie wszedzie, a wiec moga
rownie dobrze kontrolowac¢ caly obszar. Koszt obrony takiego terytoriumjest wiec
mniejszy i sprowadza sie wiasciwie tylko do obrony jego granic, ktérych kazde
naruszenie jest natychmiast zauwazone a napastnik przepedzony lub zabity
(Holtdobler i Lumsden 1980).

Decentralizacja gniazda u mrowek-tkaczek jest przyktadem bardzo zaawan-
sowanego ewolucyjnie poziomu rozwoju zachowania spotecznego. Mogac kon-
trolowac znacznie wieksze terytoria niz inne gatunki, mréwki Oecophylla majg
dostep do znacznie wiekszych i obfitszych zasobéw pokarmu, co oznacza lepsze
przystosowanie do zycia w ich naturalnym $rodowisku. Nic dziwnego, ze ich
kolonie dominujg w srodowisku wilgotnych lasow tropikalnych jako jeden z naj-
wiekszych drapiezcow.

KOMUNIKACJA

U mréowek Oecophylla, tak jak u wszystkich gatunkéw mréwek, integracja
kolonii w jedna sprawnie funkcjonujgca catos¢ bytaby niemozliwa bez ustawicz-
nej wymiany informacji miedzy poszczeg6lnymi osobnikami kolonii. Niezwykig
zdolnos$¢ do wykonywania przez kolonie réznorodnych dziatan z udziatem duzej
liczby robotnic mréwki Oecophylla zawdzieczajg swemu systemowi porozumie-
wania sie. Jest on najbardziej ztozonym i najbardziej ewolucyjnie rozwinietym
systemem porozumiewania sieg, jaki do tej pory poznano u owadéw spotecznych,
ajego podstawg sa feromony, czyli zwigzki chemiczne o skomplikowanej budo-
wie czasteczek.

FEROMONY

U Oecophylla, tak jak i u innych gatunkéw mréwek, mozna wyrézni¢ dwa
podstawowe typy feromonéw. Jedne z nich, zwane feromonami powierzchniowy-
mi, sa zrédlem tak zwanego zapachu kolonii i znajdujg sie w mieszaninie
woskoéw, ktdre w postaci cienkiej warstwy pokrywajg cate ciato kazdej mréwki.



Organizacja socjalna mréwek Oecophylla 539

Stuza one do rozpoznawania sie osobnikow nalezacych do tej samej kolonii
(Holldobler 1979).

Drugi rodzaj feromondw stanowig zwigzki chemiczne, ktore stuza jako
srodek przekazywania informacji pomiedzy poszczegélnymi cztonkami kolonii.
Sa one wytwarzane u robotnic w specjalnych gruczotach. Po uwolnieniu na
zewnatrz ciata przez jednego osobnika, feromon staje sie chemicznym bodzcem
wyzwalajgcym odpowiednie reakcje behawioralne innych osobnikéw. Rodzaj
tych reakcji i nasilenie zalezy od rodzaju feromonu, jego stezenia, a takze
proporcji w jakiej sg zmieszane ze soba dwa lub kilka feromonéw réznych typow
(Bradshaw i wspétaut. 1975).

Zrodiem feromonéw u mréwek Oecophylla sg rézne gruczoty rozmieszczone
w roznych miejscach ciata. Gruczolty zuwaczkowe znajdujg sie w glowie, a ich
ujscie u nasady zuwaczek. Gruczot Dufoura znajduje sie w tylnej czesci odwioka
ajego wydzielina jest uwalniana z otworu lezacego koto ujscia przewodu gruczo-
tujadowego. Tezw tylnej czesci odwioka, tuz powyzej gruczotu Dufoura, znajduje
sie gruczot rektalny. Natomiast pod gruczotem Dufourajest usytuowany gruczot
sternalny. Dzieki wydzielanym feromonom pojedyncze osobniki moga rekruto-
wac, czyli inaczej ,przywotywacé” odpowiednig liczbe cztonkéw kolonii wszedzie
tam, gdzie trzeba wykona¢ prace wymagajace udziatu wiekszej liczby osobnikow
i koordynacji dziatan zwigzanych z eksploatacjg zasob6w Srodowiska.

U Oecophylla feromony moga by¢ wykorzystywane w okreslonych sytuacjach
pojedynczo, czyli w danej chwili zjednego gruczotu moze by¢ wydzielany i uwal-
niany tylko jeden okreslony typ feromonu. Przykiladem moze by¢ pojedynczo
wydzielany z gruczotu zuwaczkowego nerol (Bradshaw i wspotaut. 1975). Naj-
czesciej jednak feromony sa wykorzystywane w postaci mieszaniny kilku réz-
nych zwigzkéw chemicznych wytwarzanych wjednym lub kilku réznych gruczo-
tach a pdzniej zmieszanych ze sobg w Scisle okreslonych proporcjach. Dzieki
temu uzywajac zaledwie kilku zwigzkéw chemicznych mréwki Oecophylla moga
zakodowac¢ wiele réznych sygnatéw, z ktérych kazdy niesie Scisle okreslong
informacje i wyzwala okreSlong reakcje behawioralng (Bradshaw i wspotaut.
1979). Stosunek ilosciowy poszczegélnych sktadnikéw w danym typie mieszani-
ny jest inny w kazdej kolonii Oecophylla (Bradshaw 1981).

Mieszaniny feromonéw mréwek charakteryzuja sie wazna cecha, a mianowi-
cie mogq stuzy¢ do przekazywania réznych informacji na rézng odlegtosé. Na
przyktad, mieszanina feromonéw gruczotu zuwaczkowego, uwolniona przez
robotnice Oecophylla w jednym miejscu, rozchodzi sie na wszystkie strony
i pokrywa pewien obszar w ksztalcie kota znajdujacy sie wokét zrodta emis;ji.
Obszar ten nazywa sie przestrzenig aktywng, co oznacza ze kazda robotnica,
ktéra do niego wejdzie, reaguje na obecnos$¢ feromonu zmiang zachowania.
W rzeczywistosci u O. longinoda kropla wydzieliny gruczotu zuwaczkowego nie
wyznacza jednej aktywnej przestrzeni lecz cztery koncentrycznie lezgce aktywne
przestrzenie, kazda o innej Srednicy, odpowiadajace czterem réznym feromo-
nom, z ktérych kazdy wyzwala inng zmiane behawioralng. Widac¢ to najlepiej
w zachowaniu obronnym tych mréwek. Robotnica zaniepokojona lub zagrozona
wydziela w gruczotach zuwaczkowych mieszanine czterech r6znych feromonéw.
Jednym z nich jest aldehyd heksanal, ktéry rozchodzi sie najdalej tworzac
zewnetrzng strefe aktywnej przestrzeni. Petni on funkcje sygnatu ostrzegawczego

10 — V nemo?
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i u robotnic, ktére znalazty sie w tej strefie, wywotuje reakcje zaniepokojenia.
W nastepnej, potozonej do wewnatrz strefie aktywnej przestrzeni, dominuje
alkohol 1-heksanol, ktérego dziatanie polega na przywabianiu mrowek, a wiec
po dostaniu sie w zasieg dziatania tego feromonu mréwka zmienia Kierunek
marszu i biegnie w kierunku centrum, gdzie wkracza kolejno do dwoch innych
stref, w ktérych dominuja dwa inne feromony, 3-undekanon i aldehyd 2-butyl-
2-oktenal. Oba te feromony stymuluja robotnice do natychmiastowego ataku,
tak ze po wejsciu do tej przestrzeni rzucajg sie na kazdy obcy obiekt i gryza go
zuwaczkami (Bradshaw i wspotaut. 1975).

W catym systemie komunikacji u mréwek Oecophylla mozna wyr6znic¢ az pie¢
réznych typéw przekazywania informacji, z ktérych kazdy jest wykorzystywany
przy wykonywaniu przez robotnice zupetnie innych zadan (Het1dobler i Witson
1990).

Pierwszy typ komunikacji stuzy do przekazywania informacji o nowo odkry-
tym zrédle pokarmu i kierowania do niego innych cztonkéw kolonii. Odbywa sie
to za pomocg Sciezek zapachowych, ktore sg wyznaczane poprzez rozsmarowy-
wanie wydzieliny gruczotu rektalnego przez robotnice-zwiadowczynie, w potgcze-
niu z sygnalizacjg dotykowag uruchamiang w momencie napotkania innych
robotnic. Sygnalizacja ta polega na wykonywaniu ruchéw gtowy w gére i w dot,
uderzaniu czutkami innych robotnic napotykanych po drodze do gniazda i do-
tykanie ich zuwaczkami.

Drugi typ komunikacji jest wykorzystywany przez robotnice podczas reko-
nesansowych wypadéw na nowe tereny lezace poza granicami dotychczas zaj-
mowanego terytorium. Chodzac po nowym terenie robotnica-zwiadowczyni roz-
smarowuje po podiozu wydzieling swego gruczotu rektalnego znaczac w ten
spos6b $lad zapachowy, ktéry stanowi rodzaj znakowanej Sciezki, po ktorej
nastepnie moga podaza¢ inne mréwki i dotgcza¢ do zwiadowczyni. Ten sposob
komunikacji jest uzupetniany przez sygnalizowanie dotykiem, czyli odpowiednie
ruchy czutkami i potrzasaniem catego ciata do przodu i do tytu.

Trzeci rodzaj rekrutacji wystepuje podczas przemieszczania sie kolonii na
nowe miejsce, natomiast czwarty i pigty stuzy do rekrutacji wiekszej liczby
osobnikéw dla obrony zajmowanego terytorium przed innymi gatunkami mré-
wek. Stwierdzono, ze wielosktadnikowa wydzielina gruczotéw zuwaczkowych u
Oecophylla wywotuje catg gradacje reakcji w miare tego, jak duzajest odlegtosc
robotnic od miejsca, gdzie znalazty sie obce mréwki (Hs11dobler iWilson 1990)

Zwiazki chemiczne wchodzace w skilad sciezek zapachowych mréwek Oeco-
phylla sa bardzo trwale. Raz zatozony $lad ditugo zachowuje swoje whasciwosci
zapachowe i moze stuzyé do orientacji nawet po uptywie dziewieciu miesiecy.
Ojego trwatosci mozna sie przekonad, jesli mocno przetrze¢ swiezo zatozony Slad
gabka nasgczong woda. Okazuje sie, zejeszcze po trzech godzinach mréwki moga
wyczuc resztki zapachu i podaza¢ wzdtuz Sladu (Beugnon i Dejean 1992).

Oprécz przekazywania sygnatdow chemicznych mréwki stosujg réwniez inne
sposoby komunikacji, ktére polegaja na przekazywaniu sygnatéw dotykiem, czyli
obejmowaniu sie czutkami i odnézami oraz na uderzaniu odnézami lub odwtokiem
o podtoze wywotujgc w ten sposéb jego wibracje. Pewne sygnaly moga by¢ takze
przekazywane wizualnie, przede wszystkim sygnaty zaniepokojenia polegajace na
wykonywaniu szybkich, trzesgcych ruchéw catym ciatem przy staniu w miejscu,
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jak to sie dzieje podczas rekrutacji wspottowarzyszy w kolonii przez mréwki-zwia-
dowczynie, ktdre w ten sposob zwracajg na siebie ich uwage i zachecajg do pojscia
po Swiezo zatozonej Sciezce zapachowej do miejsca, w ktérym zostat znaleziony na
przyktad obfity pokarm (Bradshaw i wspotaut. 1975).

WSPOLPRACA

Jedng z najbardziej charakterystycznych cech behawioralnych, jakimi cha-
rakteryzujg sie mrowki Oecophylla a ktérej zawdzieczajg tak wysoki poziom
rozwoju zachowania socjalnego, jest niezwykle silnie rozwinieta wspoétpraca
pomiedzy poszczegbélnymi osobnikami tej samej kolonii. Widoczna jest ona
szczegoblnie podczas wykonywania takich prac. jak budowa i naprawa gniazda,
obrona terytorium, polowanie na zywag zdobycz lub przenoszenie do gniazd
wiekszych ilosci pokarmu w postaci pokawatkowanych ciat r6znych martwych
zwierzat (Hotildobler i Witson 1990). W kazdym z tych przypadkéw mozna
obserwowaé nieco inne wzorce zachowania, przy czym najscislejsza i najbar-
dziej skomplikowana wspoétpraca ma miejsce zawsze podczas budowy gniazda.

WSPOLPRACA PRZY BUDOWIE GNIAZDA

Mrowki Oecophylla sg znane ze swego niezwyklego i spektakularnego zacho-
wania podczas budowy gniazda, ktore zostato po raz pierwszy szczegbtowo
opisane przez Dofleina (1905). PéZniej bylo ono przedmiotem szczegétowych
obserwaciji i analizowane w szeregu opracowaniach (Hst1dobler iWitson 1990,
Wojtusiak 1992, Wojtusiak | Godzinska 1993). Poszczegblne etapy tego zacho-
wahia przedstawiajg sie nastepujaco:

Robotnice rozpoczynajg poszukiwania odpowiedniego miejsca do budowy
gniazda badajgc rézne gatazki w obrebie zajmowanego przez kolonie terytorium.
Polega to na chwytaniu zuwaczkami brzegow lisci i prébowaniu, ktore liscie daja
sie wyginaé. Jesli mrowka znajdzie miejsce, w ktérym lis¢ sie poddaje i czescio-
WO zagina, wowczas nie przestaje ciggnac i pozostaje na miejscu dotad, dopodki
nie dotaczg do niej inne robotnice, ktdére teraz polgczonymi sitami zaginajg
blaszke liscia, az odstep miedzy brzegami nie bedzie wiekszy od kilku do
Kilkunastu milimetrow. Jesli trzeba przyciagnaé brzegi liscia znajdujace sie
daleko od siebie, wowczas mréwki tworzg ze swych ciat zywe tancuchy, w ktérych
pierwsza trzyma mocno zuwaczkami jeden brzeg liscia, nastepna chwyta jg za
przewezenie ciata miedzy tutowiem a odwilokiem, zwane trzonkiem [petiolus), ta
z kolei chwyta tak samo trzecia mréwka i tak dalej, az ostatnia w tancuchu
mrowka mocuje sie druga i trzecig para odnozy do przeciwnego brzegu liscia.
Bardzo mocny zaczep odndézy tej mrowki umozliwiajg przylgi znajdujace sie na
tylnych nogach, dzieki ktérym nogi moga dobrze przywrze¢ do gtadkiej powierz-
chni liscia. Stwierdzono, ze takie zywe tancuchy moga sktadac sie nawet z kilku
mrowek. Zaginanie liscia odbywa sie poprzez skracanie tancuchéw. Mroéwki
znajdujace sie w Srodku tancucha kolejno przesuwajg sie do tylu po plecach
znajdujacych sie za nimi robotnic, caty czas ciagnac za te, ktére maja przed soba.
W ten sposéb oba brzegi liscia coraz bardziej sie do siebie zblizajg, az w koricu
zostajg spiete tylko przezjeden rzad mrowek stojacych obok siebie w szeregu.
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Fot. 5. Przycigganie do siebie dwoch lisci wymaga udziatu i wspotpracy wielu osob-
nikow.

Fot. 6. Kolejno zawijane i mocowane ze sobg liscie nanerczu zachodniego (Anacar-
dium occidentale) utworzg mate gniazdo.
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Fot. 8. Scigganie rozwartej szczeliny powstatej po uszkodzeniu gniazda. Mréwki trzy-
maja jeden brzeg liscia zuwaczkami, a do drugiego liscia mocujg sie za pomoca przylg
znajdujacych sie na drugiej i trzeciej parze odndzy.
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Obserwujac to zachowanie mozna sie przekonag, jak wiele skomplikowanych
manewrow musza wykona¢ mrowki, aby utworzy¢ z wkasnych ciat faricuchy dla
zagiecia lub przyciagniecia lisci do siebie. Zdolno$¢ do wykonywania tak skom-
plikowanych zespotowych dziatan wyksztatcita sie tylko u mréwek Oecophylla
i jest unikalna wsréd wszystkich innych owadow spotecznych (Hottdobiler |
Wilson 1990).

Po zblizeniu lisci do siebie inna grupa robotnic przynosi z gniazd larwy
i wykorzystuje je do taczenia ze sobg brzegéw lisci za pomoca nici jedwabnych,
wytwarzanych w gruczotach przednych larw. Larwy wybierane do wytwarzania
nici sg duze, z dobrze rozwinietymi gruczotami przednymi, ale nie najwieksze.
Maksymalny rozmiar larw, ktére moga by¢ wykorzystywane do przedzenia, jest
ograniczony bowiem szerokos$cig uchwytu zuwaczek robotnic. Tylko duze robot-
nice zajmuja sie wyszukiwaniem larw odpowiedniej wielkosci i przynoszaje do
miejsca budowy gniazda. Mate robotnice nie biorg w tym udziatu. Jednak
niektérzy autorzy, jak Hemmingsen (1973), zauwazyli, ze mate robotnice tez moga
uczestniczy¢ w procesie przedzenia, lecz ich dziatania sg trudne do zaobserwo-
wania, gdyz dzialajg od srodka gniazda, umacniajac szwy zatozone wczesniej
przez duze robotnice.

U larw przynoszonych do przedzenia mozna zauwazy¢ wyrazne zmiany
w zachowaniu, ktére najwyrazniej sg zwigzane z przygotowywaniem sie ich do
przedzenia nici. Zamiast wykonywania nieskoordynowanych, przypadkowych
ruchéw przednig czescig ciata we wszystkich kierunkach, tak jak to wykonujg
larwy wszystkich innych gatunkéw mrowek, larwy Oecophylla w momencie
pochwycenia i przenoszenia przez duze robotnice przyjmuja charakteiystyczna
pozycje ciata. Przednig czes$¢ ciata wyginajg w doét a tylng nieznacznie do gory,
przez co ich ciato ogladane z boku wykazuje wyrazne wygiecie w ksztalcie litery
S. W tej pozycji larwa pozostaje juz przez caly czas przedzenia. Wygiecie ciata
umozliwia najlepszy kontakt kadziotkéw przednych z podtozem i pewne moco-
wanie nici jedwabnej do tgczonych brzegéw lisci. Ciekawym szczegdtem jest
sposob trzymania larwy przez robotnice. Obejmuje ja ona zuwaczkami w odle-
gtosci jednej trzeciej lub jednej czwartej dtugosci ciata liczac od gtowy. Szczegoty
samego procesu spajania brzegow lisci zostaty poznane dopiero niedawno dzieki
badaniom Helldoblera | Witsona (1990), przede wszystkim dzieki zdjeciom
wykonanym za pomoca kamer filmowych. Okazato sie, ze przebieg tego zjawiska
jest o wiele bardziej skomplikowany, niz to wydawato sie wczesniej a petna
sekwencja ruchow przedstawia sie nastepujgco:

Gdy trzymajgca larwe robotnica przybliza sie do brzegu liscia, najpierw
przecigga po nim przez okoto 0,2 sekundy korcowymi cztonami czutkéw. Naste-
pnie przyktada gtowe larwy do liscia i przytrzymuje ja w tej pozycji przez 1
sekunde. Jednoczes$nie uderza larwe po gtowie okoto dziesieciu razy koricami
swych czutkdéw, ktorymi porusza z bardzo duza szybkoscig. W tym momencie
larwa wydziela krople ptynnego jedwabiu, ktéry przykleja sie do powierzchni
liscia. Teraz robotnica podnosi czutki do gory i przenosi larwe do drugiego brzegu
liscia, przez co kropla ptynnego jedwabiu wycigga sie w nitke. W czasie przeno-
szenia larwa nie jest juz uderzana czutkami, natomiast po zblizeniu jej do
drugiego brzegu wszystkie czynnos$ci powtarzane sg prawie identycznie. R6znica
lezy w tym, ze czas przytrzymywania gtowy larwy przy drugim brzegu lisciajest
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znacznie krotszy i wynosi p6t sekundy, a czutki robotnicy uderzaja ja w gtowe
tylko okoto pieciu razy. Wszystkie ruchy w opisanym powyzej schemacie prze-
dzenia sg stereotypowymi wzorcami zachowania, jak rowniez i sekwencja w ja-
kiej po sobie nastepuja.

Trzeba tu zauwazy¢, ze czutki robotnicy stuza tu zjednej strony do orientacji
dotykowej, podobniejak czutki robotnic pszczoty miodnej, ktére wykorzystujaje
do oceny grubosci woskowych scian budowanych komérek w plastrach, z drugiej
zas strony sa Srodkiem porozumiewania sie z larwag najprawdopodobniej stymu-
lujac ja do wydzielenia kropli ptynnego jedwabiu w najwlasciwszym momencie.

Fot. 9. Duza robotnica przenosi larwe do miejsca, gdzie muszg by¢ potaczone ze soba
dwa brzegi lisci. Larwa podczas tej operacji wygina swe ciato na ksztatt litery ,S”, po-
chylajac przednig czes¢ ciata ku dotowi.

Przedstawiony w skrécie proces spajania lisci pokazuje, ze behawioralne
przystosowania do wspotpracy z innymi osobnikami wyksztatcity sie rowniez
u larw. Podczas gdy u innych gatunkéw mrowek nalezgcych do podrodziny
Formicinae przedzenie jedwabiu przez larwy jest ograniczone tylko do budowy
kokonow poczwarkowych, u Oecophylla przedza jest wytwarzana na potrzeby
catej kolonii, czyli do budowy gniazd. Odzwierciedla sie to wyraznie w morfolo-
gicznych przystosowaniach aparatu przednego larw, a przede wszystkim w bu-
dowie otwordw, przez ktore jest wydzielany ptynny jedwab. U tych gatunkéw
Formicinae, ktére nie sg tak wysoko ewolucyjnie rozwiniete jak Oecophylla, z
przodu glowy wystepuje zawsze para brodawek przednych, kazda z wiasnym
otworkiem na koncu. Natomiast u larw Oecophylla wystepuje jeden otwér
przedny, ktéry ma ksztatt szczeliny powstatej z potaczenia sie obu bocznych
otworéw w jeden duzy otwor centralny. Dzieki temu wytwarzana nitkajedwabna
jest o wiele grubsza i znacznie wytrzymalsza na zerwanie, niz nici jedwabne
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u innych gatunkow Formicinae wykorzystywane tylko do przedzenia kokonow
(Hotldobler i Wilson 1983).

Trzeba tu jeszcze dodad, ze larwy samcow majg rowniez rozwiniete gruczoty
przedne, i tak samo jak larwy samic sg wykorzystywane do tgczenia ze soba lisci
podczas budowy gniazda. Larwy samcéw maja wiec swoj wlkasny aktywny wkiad
pracy na rzecz catej kolonii, czym réznig sie od larw samcow wiekszosci innych
gatunkow mrowek, ktére calg produkcje gruczotéw jedwabnych zuzywajg do
budowy wlasnych kokonow poczwarkowych.

Mréwki Oecophylla zachowujg sie podczas naprawy uszkodzen gniazd
podobnie, jak podczas budowy nowego gniazda. Podczas naprawy moga stoso-
wac kilka taktyk w zaleznosci od stopnia uszkodzenia gniazda i temperatury
powietrza na zewngtrz. W krancowych przypadkach, gdy zniszczenie jest bardzo
duze, moga nawet opusci¢ gniazdo nie naprawiajac go (Wojtusiak | Godziriska
1993).

WSPOLPRACA W TRANSPORCIE ZDOBYCZY

Mrowki Oecophylla sg bardzo drapiezne i bezustannie patrolujg swoje tery-
torium w poszukiwaniu zdobyczy. Ich ofiarami sg wszystkie obce mrowki, w tym
osobniki innych kolonii Oecophylla, ktére naruszyty granice terytorium, a ktére
zabite po walce sa przenoszone do gniazd jako pokarm. Przede wszystkim jednak
ofiarami mrowek-tkaczek sg inne owady i ich larwy. Do transportu zdobyczy
zwykle wystarcza jedna lub kilka mrowek, ktére wspolnie przeciagaja ja do
gniazda. Jednak w okresie, gdy w kolonii rozwijajg sie osobniki doroste, zapo-

Fot. 10. Dodatkowego pokarmu w postaci stodkiej wydzieliny dostarczajg mréwkom li-
czne czerwce nalezace do pluskwiakéw réwnoskrzydtych (Homoptera), ktére robotnice
caly czas pilnuja, bronigc przed drapiezcami.
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Fot. 11. Obezwtadnianie duzej zdobyczy polega na rozciggnieciu jej na podtozu i unie-
ruchomieniu. Po odcieciu wszystkich odnézy, unieruchomiona ofiara jest cieta na ka-
watki, ktore sg przenoszone do gniazda jako pokarm (fot. A. Dejean; wg Wojtusiak
i wspoétaut. 1995, zmienione).

Fot. 12. Zespotowe ciggniecie padliny pisklecia ptaka po pniu drzewa pionowo do goéry.
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Fot. 13. tupem mréwek Oecophylla padajg rézne owady niejednokrotnie przewyzszaja-
ce je swymi rozmiarami, tak jak ten pluskwiak r6znoskrzydty.

Fot. 14. Za chwile transportowana martwa mréwka innego gatunku zostanie wciagnie-
ta do otworu wejsSciowego gniazda.
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trzebowanie na pokarm jest szczegolnie duze. Wtedy mozna czesto obserwowaé
polowanie na wieksze ofiary i wspétdziatanie w ich transporcie do gniazda.
Duzymi ofiarami mrowek Oecophylla najczesciej padajg rézne bezkregowce,
w szczegélnosci pajaki a takze owady i ich larwy, ktdre w przewazajacej liczbie
nalezg do rzedéw Odonata, Orthoptera (Tettigonidae i Acrididae), Mantodea,
Neuroptera i Lepidoptera. Rzadziej zdarza sie, aby pokarmem mrowek tkaczy
byly kregowce. Sa to znalezione martwe ciata ptakéw, zab, wezy, gryzoni
i nietoperzy. Tak duza zdobycz jest czasami cieta na mniejsze kawatki i dopiero
potem transportowana do gniazd. Z reguty jednak kregowce byty transportowa-
ne przez mrowki w catosci (Wojtusiak | wspdtaut. 1995). Z dotychczasowych
obserwacji wynika, ze mrowki Oecophylla wykazujg duzg elastycznos¢ zachowa-
nia zwigzanego z polowaniem i pozyskiwaniem zdobyczy. Gdy kolonia jest mata
a rozwijajace sie larwy sgjeszcze miode, zapotrzebowanie kolonii na pokarm nie
jest duze i mréwki zadowalajg sie zbieraniem réznych drobnych, martwych
owaddéw. Natomiast gdy kolonia jest bardzo duza a rozw6j osobnikéw ptciowych
zaawansowany zapotrzebowanie na pokarm bogaty w biatko jest bardzo duze.
Wtedy mrowki zaczynajg aktywnie polowaé na zywe ofiary w obrebie catego
swego terytorium wykorzystujac wszelkie znalezione zrodta pokarmu, w tym
ciata duzych, martwych kregowcoéw (Wojtusiak | wspotaut. 1995).

WSPOLPRACA W OBRONIE TERYTORIUM

Obrona kolonii przed wrogami jest u mrowek Oecophylla zadaniem duzych
robotnic. Stwierdzono, ze tymi robotnicami, ktére jako pierwsze wigza sie
w walce, sg najstarsze wiekiem robotnice. W kolonii zajmujg one zawsze gniazda
znajdujgce sie w peryferyjnych partiach terytorium i dlatego tez jako pierwsze
reaguja na pojawienie sie intruzéw (Het11dobler 1983). Majg one zdecydowanie
mniej ciata ttuszczowego w ciele, jak rowniez silnie zredukowane jajniki. Kiedy
osiagng odpowiedni wiek, przemieszczajg sie do gniazd potozonych najdalej od
centrum kolonii, gdzie pozostajg juz do korica swego zycia. W ten sposob
pierwsze w obronie kolonii staja najstarsze wiekiem osobniki, a dopiero pézniej
dotaczajg do nich miodsze, a wiec te osobniki, ktére majg dla koloni najwieksza
wartosc¢ sa wykorzystywane w walce najpézniej.

Wrogami mrowek Oecophylla sg przede wszystkim inne, sgsiednie kolonie
tego samego gatunku a takze inne gatunki mréwek, ktdre wspotzawodniczg
z nimi w pozyskiwaniu zasobéw pokarmowych srodowiska. Stwierdzonojednak-
ze, ze nie na wszystkie gatunki obcych mréwek reakcja Oecophylla jest jedna-
kowa. Mréwki z pewnych gatunkéw sg atakowane i tapane tylko od czasu do
czasu przez pojedyncze robotnice. Natomiast gdy terytorium narusza osobniki
innej kolonii Oecophylla wtedy reakcja jest nieporéwnanie gwattowniejsza i do
tego miejsca natychmiast kieruje sie bardzo wiele robotnic (Hsii1dobier i
Lumsden 1980). Podobnie dzieje sig, gdy teiytorium zostanie naruszone przez
inne gatunki zwlaszcza tych mréwek, ktére sg gtdbwnymi konkurentami Oecop-
hylla w tym samym Srodowisku. Wedtug Vanderpilanka (1960) nalezg do nich
takie gatunki, jak Pheidole megacephala, P. punctidata, Anoplolepis longinoda
i niektére mréwki z rodzaju Crematogaster oraz mrowki nomadne z rodzaju
Dorylus.
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Zachowanie agresywne skierowane przeciwko osobnikom innych kolonii
najlepiej wida¢, gdy osobnik poszukujacy pokarmu natknie sie gdzies na swym
terytorium na mréwke z innej kolonii. Wykonuje wtedy calg serie charakterysty-
cznych ruchéw w Scisle okreslonej kolejnosci. Najpierw oba osobniki unoszg sie
wysoko na nogach i obchodza nawzajem w kétko, co z daleka wyglada, jakby
tanczyly. Potem ruszaja na siebie starajac sie nawzajem uchwyci¢ zuwaczkami
za rézne wystajgce czesci ciata. Gdy ktdrejs z nich sie to uda, wtedy stara sie
ciggnac przeciwniczke do tylu. W tym czasie inne osobniki tej samej kolonii, jesli
znajduja sie w poblizu, wspdélnie chwytajg wroga za odnd6za i rozciagajg je na
wszystkie strony rozkrzyzowujgc ciato obcej mrowki tak, ze ta nie moze sie
rusza¢. Niektére mrowki nie rzucajg sie od razu nawroga, lecz biegng w kierun-
ku gniazda rozsmarowujec za sobg wydzieline gruczotu rektalnego, tworzaca na
ich drodze $lad zapachowy. Gdy tylko napotkaja po drodze inne mréwki,
rozpoczynajg wykonywanie ,trzesacych” ruchéw calym cialem podnoszgc sie
i opuszczajac na nogach. Jest to rodzaj zrytualizowanego tarica, przypominaja-
cego ruchy wykonywane we wczesnym stadium walki, kiedy mrowki okrgzajg
sie nawzajem przed pochwyceniem zuwaczkami. W odpowiedzi na te ruchy inne
robotnice reagujg szybkim biegiem wzdluz zatozonej Sciezki zapachowej do
miejsca, gdzie toczy sie walka. Szybkos¢ z jaka pojawiaja sie jest duza i czesto
juz po 30 minutach od rozpoczecia alarmu przez jedng robotnice do miejsca
zagrozenia zbiega sie nawet ponad 100 osobnikéw, ktdére pomagajg w petnym
unieruchomieniu wroga a nastepnie odcinajg mu zuwaczkami poszczegdlne
odnoéza i zabijajg go (Helidobler 1986).

WSPOLPRACA PODCZAS ZMIANY MIEJSCA POBYTU KOLONII

Bardzo wiele mozna dowiedzie¢ sie o wspétdziataniu poszczegélnych osobni-
kow koloni u Oecophylla obserwujac zachowanie mréwek podczas zmiany miej-
sca i przenoszenia sie do nowego gniazda, czyli emigracji. Podczas przenoszenia
sie calej kolonii na nowe miejsce najlepiej widaé¢ jak ztozony jest system
porozumiewania sie mrowek ijak dobrzejest zorganizowanawspoétpraca réznych
osobnikdéw w czasie emigracji. Zjawisko emigracji kolonii zostato juz dos¢ dobrze
poznane u szeregu gatunkéw mréwek i w jego przebiegu mozna dostrzec u réz-
nych gatunkoéw wiele podobienstw, ale takze i réznic gatunkowo specyficznych.
U Oecophylla longinoda zjawisko emigracji jest bardzo ztozonym procesem
(Holldobler i Witson 1978) i najtatwiej obserwowac je w warunkach laborato-
ryjnych, ustawiajac drzewka w doniczkach w poblizu miejsca, gdzie potozono
niedawno Sciete gatazki ze znajdujgcymi sie na nich gniazdami tej mrowki
zebranymi w terenie. W takich warunkach emigracja zaczyna sie juz po uptywie
kilku minut. Gdy badajace okolice robotnice natrafig na nowe drzewko, wracajg
natychmiast do gniazda znaczac przebyta droge feromonem ze swych gruczotow
zapachowych i poruszajgc intensywnie czutkami informujg w ten sposéb inne
osobniki o znalezionym miejscu. Kiedy liczba mréwek na lisciach nowego drze-
wka jest juz odpowiednia, wtedy zaczynajq przyciaga¢ do siebie sgsiednie liscie
i spajac je przedzajedwabng z pomoca trzymanych w zuwaczkach larw w sposéb
opisany juz powyzej. Gdy tylko nowe gniazdo jest gotowe, mréwki rozpoczynajg
przenoszenie catej kolonii, co odbywa sie w Scisle okreslonym porzadku. Naj-
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pierw przenoszone sg larwy wytwarzajgce przedze, gdyz z ich pomocg robotnice
moga potaczy¢ razem liscie budowanych w nowym miejscu gniazd. Nastepnie sg
przenoszone starsze larwy i poczwarki, dopiero potem mniejsze robotnice, a na
koncu pozostate duze robotnice. Interesujacy jest sposob, w jaki robotnice
przenosza inne robotnice. Mréwka, ktéra musi zosta¢ przeniesiona, jest chwy-
tana za petiolus albo za gtowe i niesiona, bedgc zawinieta wokot ciata niosacej
ja mrowki.

Ten krétki przeglad organizacji socjalnej kolonii mrowek-tkaczek pozwala
nam uswiadomic¢ sobie, jak wysoki poziom rozwoju zachowania spotecznego
osiggnely te mrowki i lepiej zrozumieé, czemu zawdzieczaja swoj niewatpliwy
ewolucyjny sukces.

ORGANIZATION OF SOCIAL BEHAVIOUR IN WEAVER ANTS (OECOPHYLLA)
Summary

Weaver ants of the genus Oecophylla are among those eusocial insects which have evolved the
highest level of social organization of their colonies. Weaver ants are well known for their spectacular
behaviour of cooperative communal silk nest building: they employ their larvae as shuttles to weave
the silk over the leaf seams. Their communication system is evolutionarily probably the most
advanced one of those known in the social insects. Oecophylla ants have at least five different
recruitment systems in which different kinds of pheromones, together with tactile signals, are used
for communication between colony members. Weaver ants also exhibit very strong territorial
behaviour and dominate large areas in the rain forest canopies. These evolutionary advances have
permitted them to dominate in the tropical rain forest canopies and to achieve exceptionally effective
control of their environment. The social organization of weaver ants makes them the most successful
social insects of the Old World tropics.
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