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BIOLOGIA TERMICZNA PSZCZOL — ZDUMIEWAJACA PRZEMIANA OD
ZMIENNOCIEPLNOSCI DO STALOCIEPLNOSCI

WSTEP

Srodowisko, w jakim Zyje organizm, deter-
minuje przebieg jego procesow zyciowych. Po-
niewaz wiele czynnikow Srodowiskowych wy-
kazuje ogromna zmiennoS¢, zaréwno pod
wzgledem przestrzennym (geograficznym), jak
i czasowym (dobowym oraz sezonowym), dla
zachowania czynnoSci zyciowych organizmu
konieczne jest utrzymanie statoSci jego Srodo-
wiska wewnetrznego, czyli homeostazy.

Jednym z najwazniejszych czynnikow fi-
zycznych, majacych wplyw na sprawnos¢ pro-

cesow fizjologicznych, jest temperatura. Aby
mogtly one przebiegac bez zaktocen, kazdy or-
ganizm zwierzecy musi utrzymywac tempera-
ture wnetrza ciala na okreSlonym, wzglednie
stalym poziomie. O regulacji temperatury wne-
trza ciala mozemy mowic¢ wtedy, gdy zwierze,
uzywajac Srodkéw behawioralnych lub fizjolo-
gicznych, a najczeSciej obu rownoczesnie,
utrzymuje stala temperature catego ciala, albo
jego czeSci, powyzej lub ponizej temperatury
otoczenia (HEINRICH 1981a).

STRATEGIE TERMOREGULACJI W SWIECIE ZWIERZAT

Rozne strategie termoregulacyjne stanowia
kryterium  termobiologicznej  klasyfikacji
zwierzat (CASEY 1981, POCZOPKO 1990,
SCHMIDT-NIELSEN 1997, BLIGH 1998). Najbar-
dziej znany i powszechnie uzywany jest po-
dzial zwierzat na stato- i zmiennocieplne.

Stalocieplnos¢ — homeotermia — jest wy-
nikiem endogennej produkcji ciepta, umozli-
wiajacej utrzymywanie temperatury wnetrza
ciala na statym poziomie, niezaleznie od zmian
temperatury na zewnatrz organizmu. Zdaniem
NAREBSKIEGO i GRYGON (1981) stalocieplnos¢
jest ogromnym osiagni¢ciem ewolucyjnym,
poniewaz pozwala na precyzyjne utrzymywa-
nie temperatury wnetrza ciala w dos¢ waskim

zakresie (na poziomie 38+2°C). W ten sposob
zapewniona jest najwieksza sprawnosc bioche-
miczna biatek enzymatycznych i optymalny
stan fizyczny bton lipidowo-biatkowych, a
wiec istnieje mozliwoS¢ optymalnej pracy
narzadow wewnetrznych organizmu.

W przypadku zmiennocieplnosci — poiki-
lotermii — z powodu niewielkiego tempa me-
tabolizmu i niewielkiej efektywnoSci endogen-
nej produkcji ciepla, temperatura wnetrza
ciala nie r6zni sie od temperatury otoczenia i
zmienia sie wraz z nia. Jednak zwierzeta zmien-
nocieplne potrafia niwelowaé termiczne
wplywy Srodowiska i niekiedy utrzymuja tem-
perature ciala na wzglednie statym poziomie.
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Dlatego bardzo waznym kryterium rozni-
cujacym organizmy zwierzece pod wzgledem
termobiologicznym jest zrodto energii uzywa-
nej do podwyzszenia i regulacji temperatury
ciata. Pozyskiwanie energii cieplnej z otocze-
nia okresla si¢ jako ektotermie, natomiast jesli
pochodzi ona z procesOw metabolicznych or-
ganizmu, méwimy o endotermii (HEINRICH
1981a, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-NIELSEN
1997, BLIGH 1998).

Linie podziatu Swiata zwierzecego na stalo-
i zmiennocieplne lamia zwierzeta, ktore w
pewnych okresach swojego zycia reguluja tem-
perature wnetrza ciala, lub tylko pewnej jego
czeSci, z precyzja obserwowana u zwierzat
statocieplnych, natomiast w innych okresach
(np. w okresie spoczynku) zachowuja si¢ jak ty-
powe zwierzeta zmiennocieplne. Podczas spo-
czynku temperatura wnetrza ich ciala moze
zmieniac sie rownolegle do zmian temperatury
srodowiska, natomiast w czasie aktywnosSci
jest od niej catkowicie niezalezna. W tym przy-
padku mowimy o przemiennocieplnosci — he-
terotermii. Zwierzeta przemiennocieplne do
regulacji temperatury wnetrza ciala naprze-
miennie wykorzystuja endo- i ektotermie
(HEINRICH 1981, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-
NIELSEN 1997). Do tej grupy zwierzat naleza na
przyklad drobne gryzonie, u ktorych faza ekto-
termiczna przypada na okres zimy i nosi nazwe
hibernacji*, oraz drobne ptaki i nietoperze,
ktore w stan ektotermicznego torporu zapa-
daja w rytmie dobowym. Dzi¢ki tym stanom fi-
zjologicznym zwierzeta moga w niesprzy-
jajacych warunkach ograniczy¢ swoje zapo-
trzebowanie pokarmowe i energetyczne i w
ten sposob przetrwac okresy niesprzyjajace dla
zycia (NAREBSKI i GRYGON 1981, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Uogolniajac mozna stwierdzi¢, ze tempera-
tura wnetrza ciala zwierzecia zalezy od kombi-
nacji wielu czynnikOw: temperatury Srodowi-
ska, fizjologicznej modulacji fizycznych drog
wymiany ciepta mi¢dzy organizmem a Srodo-
wiskiem oraz od szybkoSci wytwarzania ciepla

w organizmie. Biorac pod uwage powyzsze
stwierdzenie, mozna wyr6zni¢ dwa podstawo-
we mechanizmy regulacji temperatury wne-
trza ciala: behawioralny i fizjologiczny.

Termoregulacja behawioralna (etologicz-
na), to strategia ektotermiczna, ktorej istota
jest wykorzystywanie przez organizm zwierze-
cy otaczajacego Srodowiska jako Zrodia ciepta
do ogrzania ciata lub jako pochtlaniacza ciepta,
umozliwiajacego ochtodzenie ciala. Strategia ta
jest realizowana poprzez odpowiednie zacho-
wanie zwierzecia, polegajace na wyszukiwaniu
preferowanych warunkéw mikroklimatycz-
nych: wybieraniu miejsc o okreSlonej tempera-
turze, ogrzewaniu ciala przy wykorzystaniu
promieniowania stonecznego i wymianie
ciepta z elementami Srodowiska nieozywione-
go lub innymi organizmami (CASEY 1981,
JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-
NIELSEN 1997).

W odroznieniu od behawioralnej termore-
gulacji ektotermicznej, termoregulacja fizjolo-
giczna (endotermiczna) polega na endogenne;j
regulacji temperatury wnetrza ciala, wyni-
kajacej z produkcji i wymiany ciepla za posred-
nictwem wewnetrznych mechanizmow dane-
go organizmu. Zwierz¢ zaspokaja potrzeby
energetyczne wykorzystujac wlasne procesy
metaboliczne, ktorych ubocznym produktem
jest cieplo. W stresie chtodu mozliwe jest jed-
nak znaczne podwyzszenie tempa metaboli-
zmu, podyktowane wylacznie potrzebami ter-
moregulacyjnymi. Organizm endotermiczny
jest zwykle bardzo efektywnie izolowany ter-
micznie. Do najczesciej spotykanych izolatorow
termicznych naleza wlosy (u ssakow), piora (u
ptakow), a takze dobrze rozwinieta podSciotka
thuszczowa (u przedstawicieli obu tych gromad
zyjacych w strefie podbiegunowej). Znakomita
izolacje termiczna ciala maja rOwniez niektore
owady, o czym bedzie mowa w rozdziale na-
stepnym. Nadmiar ciepta moze by¢ odprowa-
dzany z jednego narzadu do innego dzieki
krazeniu ptynow ustrojowych (HEINRICH 1981,
POCZOPKO 1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

TERMOREGULACJA OWADOW

Na termoregulacje owadow sklada si¢ nie-
zwykle bogaty repertuar reakcji behawioral-
nych i fizjologicznych. Wi¢kszoS¢ gatunkow tej

gromady realizuje ektotermiczna strategi¢ ter-
moregulacji. Jednak u niektérych owadow,
glownie u owadow sprawnie latajacych, ponad

*Wiecej o zjawisku hibernacji dowie si¢ Czytelnik z artykutow zamieszczonych w KOSMOSIE 50, 1-2,2001
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wszelka watpliwos¢ stwierdzono zdolnos¢ do
okresowej endotermii  (HOCKING 1953,
BARTHOLOMEW i CASEY 1978, KAMMER i
HEINRICH 1978, NAREBSKI i GRYGON 1981,
GRYGON i NAREBSKI 1982, BEENAKKERS i
wspolaut. 1984, JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Temperatura wnetrza cialta owadow jest
wypadkowa dziatania wielu czynnikow. Wsrod
nich nalezy wymieni¢ zmiany tempa metabo-
licznej produkgcji ciepta oraz zmiany szybkosSci
utraty ciepla do otoczenia lub naptywu ciepta z
otoczenia do organizmu. W warunkach spo-
czynkowych cieptlo pochodzace z przemian
metabolicznych nie ma wigkszego znaczenia,
dlatego ze tempo metabolizmu jest wowczas
bardzo niskie. Sytuacja zmienia si¢ diametral-
nie podczas wysitku fizycznego, gtobwnie dzie-
ki pracy mieSni poruszajacych skrzydiami, kto-
re sa wtedy glownym Zrodiem ciepta dla ciata
owada. Nadmiar wytwarzanego w ten sposob
ciepta, ktory moglby wywotac przegrzanie or-
ganizmu, zostaje rozproszony do Srodowiska
poprzez reakcje fizjologiczne pobudzajace
promieniowanie, przewodnictwo, konwekcje
i chtodzace parowanie wody (KAMMER i
HEINRICH 1978, JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Wymiana ciepta przez promieniowanie po-
lega na jego emisji w postaci dtugofalowego
promieniowania podczerwonego oraz
pochtanianiu krotkofalowego promieniowa-
nia stonecznego i promieniowania podczerwo-
nego, pochodzacego z innych zZrédet. Warun-
kiem wymiany ciepla na tej drodze jest istnie-
nie roznicy temperatury miedzy ciatem owada
a jego otoczeniem. EfektywnoS¢ uzyskiwania
ciepta przez promieniowanie zalezy od
ksztaltu ciala, powierzchni absorbujacej pro-
mieniowanie oraz jej ustawienia wzgledem
zrodla ciepta — na przyklad stofica (kat padania
promieni stonecznych).

Wymiana ciepta na drodze przewodnictwa
polega na przekazywaniu energii beztadnego
ruchu (energii kinetycznej) jednym grupom
czasteczek przez inne, przy czym zadne z nich
nie zmieniaja swojego polozenia. Przy wymia-
nie ciepta na tej drodze konieczny jest fizyczny
kontakt miedzy cialami.

Wymiana ciepla na drodze konwekcji polega
na unoszeniu ciepla razem z oSrodkiem, czyli ota-
czajacym powietrzem lub woda. Naturalna kon-
wekcja zachodzi wtedy, gdy ruch osrodka, w ob-
rebie ktorego przenoszone jest cieplo, jest wyni-
kiem istnienia gradientéw gestosci, spowodowa-

nych niejednakowa temperatura ré6znych okolic
osrodka. W przypadku konwekcji wymuszonej,
ruch osrodka spowodowany jest dzialaniem sit
zewnetrznych, na przyktad ciSnienia.

Rozpraszanie ciepta na drodze parowania
polega na pobieraniu ciepla przez wode pa-
rujaca z powierzchni ciata. W wyniku tego pro-
cesu temperatura ciala moze by¢ utrzymywana
na poziomie nizszym od temperatury otocze-
nia (JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO 1990,
SCHMIDT-NIELSEN 1997).

TERMOREGULACJA BEHAWIORALNA

Termoregulacja behawioralna obejmuje
rozne przejawy zachowania zwiazane z wybo-
rem przez zwierze okreslonej temperatury oto-
czenia, umozliwiajace stabilizacje temperatury
wnetrza ciala na optymalnym poziomie. Do
najbardziej typowych zachowan termoregula-
cyjnych owadoéw nalezy zmiana ustawienia
ciata wzgledem padajacych promieni stonecz-
nych. Przykladem moze tu by¢ wystawianie
pewnych czesci ciala owada na dziatanie pro-
mieni stonecznych. Tak zwana pozytywna
orientacja (ang. positive orientation) w stosun-
ku do promieni stonecznych, wygrzewanie si¢
(ang. basking), wystepuje w okresach, kiedy
temperatura powietrza jest nizsza od zakresu
temperatury, w ktorym te zwierzeta moga sie
sprawnie poruszac. Owady ustawiaja wtedy
dhuga oS$ ciata prostopadle do zrodta promie-
niowania i maksymalnie zwi¢kszaja pobieranie
ciepta na drodze promieniowania — wskutek
zwiegkszenia powierzchni ciatla wystawionej na
jego dziatanie. W wysokiej temperaturze oto-
czenia ustawienie dlugiej osi ciala w stosunku
do zrodla promieniowania zmienia si¢ z pro-
stopadlego na rownolegle. W ten sposob
pochtanianie ciepta na drodze promieniowa-
nia, zmniejsza si¢ do minimum, natomiast wy-
datnie roSnie tempo oddawania ciepla przez
organizm na drodze konwekcji. Wyzej opisane
reakcje behawioralne wystepuja u cykad, wa-
zek, chrzaszczy oraz niektorych motyli i ich
gasienic.

Bardzo wazna role w termoregulacji owa-
dow odgrywaja skrzydta. Jezeli charakteryzuja
sie duza powierzchnia, jak na przyktad u moty-
li, stanowia doskonaly efektor absorbujacy
cieplo na drodze promieniowania. Niektore
motyle, na przyktad Papillo polyxenes, w ni-
skiej temperaturze, ustawiaja grzbietowg stro-
ne¢ ciala oraz przednie i tylne skrzydla prosto-
padle do promieni stonecznych, natomiast w
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wysokiej sktadaja skrzydta do gory. Inne — na
przyktad Colias eurytheme — w niskiej tempe-
raturze sktadaja skrzydta do gory, ale jednocze-
$nie ustawiaja boczna strong¢ ciala prostopadle
do promieni stonecznych. Podczas wygrzewa-
nia si¢ zmieniaja kat nachylenia ciala i skrzydet
aby maksymalnie wykorzysta¢ energi¢ Swiatla
stonecznego (CLENCH 1966, CASEY 1981,
JANISZEWSKI 1985).

Jednym z najbardziej istotnych czynnikow
wplywajacych na ilos¢ ciepta absorbowanego
przez owada na drodze promieniowania jest
kolor powierzchni ciala. Z fizycznego punktu
widzenia organizm owada jest ciatem doskona-
le czarnym dla promieniowania podczerwone-
go, czyli praktycznie cala energia tego promie-
niowania jest pochlaniana (SCHMIDT-NIELSEN
1997). Okoto 50% energii promieniowania
stonecznego stanowi promieniowanie widzial-
ne, ktore jest w roznym stopniu absorbowane
przez powierzchnie o réznych kolorach. U wie-
kszoSci owadow wzory ubarwienia maja
podtoze strukturalne i nie moga by¢ zmieniane
w odpowiedzi na zmiany temperatury srodo-
wiska. Jednak niektére owady, na przyktad au-
stralijskie koniki polne (Kosciuscola tristis),
zmieniaja kolor powierzchni ciala w odpowie-
dzi na zmiany temperatury zewnetrznej. Poni-
zej 15°C, gdy wygrzewaja sie, przyjmuja czarna
barwe ciala, natomiast przy wyzszych tempera-
turach, powierzchnia ciala staje si¢ niebieska.
Taka reakcja jest skutkiem migracji ziaren pig-
mentu w komoérkach nabtonkowych w odpo-
wiedzi na zmian¢ temperatury (CASEY 1981,
JANISZEWSKI 1985).

Poza zmianami ulozenia ciata i jego ubar-
wienia owady moga tez regulowac temperatu-
re wnetrza ciata przez wybor okreslonego mi-
krosrodowiska. Jezeli temperatura otoczenia
jest tak wysoka, ze eliminuje normalna aktyw-
nos¢ ruchowa, przedstawiciele wielu gatun-
kow owadow poszukuja miejsc zacienionych i
przerywaja aktywnoS¢ ruchowa do czasu, kie-
dy temperatura obnizy sie. W niskiej tempera-
turze otoczenia poszukuja natomiast miejsc
cieplejszych, na przyklad zagrzebuja si¢ w
gnijacych szczatkach organicznych. U owadow
prowadzacych naziemny tryb zZycia znaczenie
w termoregulacji maja szczegolne formy za-
chowania, na przyktad ,szczudlowanie” (ang.
stilting), polegajace na wyniesieniu ciala w
gore, jakby na szczudlach, gdy temperatura
gruntu podnosi si¢ powyzej temperatury po-
wietrza oraz przyleganie do podloza (ang. cro-
uching), gdy temperatura powietrza staje si¢ za

niska, a grunt utrzymuje wyzsza temperature,
przez co zwicksza sie tempo pochlaniania
ciepla na drodze przewodnictwa, a znacznie
zmniejsza si¢ konwekcyjna utrata ciepta. Dzi¢-
ki samym tylko zmianom pozycji ciata mozliwe
jest utrzymanie temperatury ciata na statym po-
ziomie mimo zmian temperatury powietrza
(CASEY 1981, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-
NIELSEN 1997).

Podczas lotu niektore owady, na przyktad
motyle, wazki czy szaraficza, moga zmieniac
sposob lotu z trzepoczacego na Slizgowy w wy-
sokich temperaturach i odwrotnie w niskich.
Owady aktywne w ciaggu dnia musza uwzgled-
nia¢ absorpcje ciepta pochodzacego z promie-
niowania stonecznego. Jezeli nie maja spraw-
nych mechanizmoéw oddawania ciepta, sa zmu-
szone do drastycznego ograniczania aktywno-
Sci w okreSlonych porach dnia, gdy suma ciepta
powstajacego w czasie pracy mieSni poru-
szajacych skrzydlami i ciepta wymienianego na
drodze promieniowania pozwala na utrzyma-
nie temperatury tutowia w zakresie odpowied-
nim dlalotu (CASEY 1981, JANISZEWSKI 1985).

Bardzo ciekawym przejawem termoregula-
cji behawioralnej jest spotykana u owadow
spotecznych termoregulacja zespolowa. W tym
przypadku wspoldzialanie poszczegolnych
cztonkow kolonii przyczynia sie do zapewnie-
nia optymalnych warunkow termicznych calej
grupie. Termoregulacja zespolowa odbywa si¢
w miejscach gniazdowania, dzi¢ki skupianiu
sie zwierzat w zespoly o duzej liczbie osobni-
kow, izolacji termicznej gniazd i wzajemnemu
ogrzewaniu si¢ przez poszczegolne osobniki
kolonii. Jej skutkiem jest zapewnienie odpo-
wiednich warunkow dla rozwoju calej spotecz-
noSci zwierzecej, aktywnosci pojedynczych
osobnikoOw, wychowywania potomstwa nie-
mal przez caly rok i przezycie niesprzyjajacego
okresu zimowego (CASEY 1981, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

TERMOREGULACJA FIZJOLOGICZNA

Regulacja temperatury wnetrza ciata wiaze
sie z utrzymywaniem roOwnowagi dynamicznej
pomiedzy produkcja ciepla przez organizm a
jego utrata do otoczenia. Fizjologiczne mecha-
nizmy regulacji temperatury wne¢trza ciata
(temperatury tulowia) owadow wspotdzialaja
z mechanizmami behawioralnymi, wplywa-
jacymi na wymiane¢ ciepta miedzy organizmem
a otoczeniem. Oba te procesy, kontrolujace
produkcje ciepta i jego wymiane, sa uzaleznio-
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ne od budowy anatomicznej zwierzecia i jego
wlasciwosci fizjologicznych oraz warunkow
Srodowiska. Najwazniejsza role w anatomicz-
nych uwarunkowaniach regulacji temperatury
ciata owadow odgrywaja nastepujace czynniki:
masa ciala, jego powierzchnia wzgledna, czyli
stosunek powierzchni do masy ciala oraz izola-
cja termiczna ciala (BARTHOLOMEW 1981).
Tutow wielu owadéw, na przyklad motyli,
pszczot i trzmieli, jest pokryty szczecinkami —
gesto utozonymi wloskami albo tuskami wloso-
watego ksztattu. Tworza one izolacje ter-
miczng, ktora bardzo efektywnie zmniejsza
szybkos$¢ wymiany ciepta miedzy tulowiem a
otoczeniem. Stwierdzono, ze pozbawienie
owada tej ostony znacznie ogranicza mozli-
wos¢ kumulowania ciepla wewnatrz tutlowia.
(NAREBSKI i GRYGON 1981, KAMMER 1981,
GRYGON i NAREBSKI 1982, JANISZEWSKI 1985,
POCZOPKO 1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).
Podczas lotu, z powodu intensywnego i
ciagtego wysitku mieSniowego, zwiazanego z
tym sposobem poruszania si¢, produkcja
ciepla jest bardzo wysoka, bowiem az 80%
energii wytwarzanej podczas skurczoOw mie-
$ni ulega zamianie na ciepto. Doprowadza to
do szybkiego ogrzewania pracujacej tkanki, a
zarazem calego wnetrza tutowia (KAMMER i
HEINRICH 1978, JANISZEWSKI 1985, SCHMIDT-
NIELSEN 1997). Podczas lotu stabilizacja tem-
peratury wnetrza tulowia owada okresowo
endotermicznego, na przyktad ¢my, pszczoty
miodnej czy chrzaszcza biegacza, polega nare-
gulacji tempa rozpraszania ciepta, nie zas tem-
pa jego produkgcji. Ilos¢ energii produkowa-
nej przez mi¢sSnie poruszajace skrzydtami zale-
zy od potrzeb wysitkowych i nie ulega zmianie
w warunkach przegrzania czy przechlodze-
nia. Stala, bezpieczna dla Zzycia temperatura
tutowia w wysokich temperaturach otoczenia
jest utrzymywana dzicki maksymalizacji tem-
pa utraty ciepta, zaS w niskich temperaturach
otoczenia — dzieki jej minimalizacji. Jednym z
glownych czynnikow odpowiedzialnych za
regulacje przeptywu ciepta w ciele owada jest
krazenie hemolimfy. U ciem, trzmieli i wazek
w wysokich temperaturach otoczenia krazaca

hemolimfa przenosi nadmiar ciepta z tutowia
do stabo izolowanego termicznie odwloka, z
ktorego cieplo jest tatwo oddawane do ota-
czajacego Srodowiska. W niskich temperatu-
rach Srodowiska przeptyw ciepta z tutowia do
odwtloka jest ograniczany przez mechanizmy
fizjologiczne. U ciem (HEINRICH i BARTHO-
LOMEW 1972) odbywa si¢ to przez zmniejsze-
nie czestotliwosci i amplitudy skurczéow ser-
ca. U trzmieli (HEINRICH 1974, 1976, 1977)
zmienia si¢ charakterystyka pracy sercai prze-
pony brzusznej, tak ze staje si¢ mozliwa prze-
ciwpradowa wymiana ciepla miedzy strumie-
niem hemolimfy opuszczajacej tutow, a tym
skierowanym dotulowiowo. Mechanizm ten
zapewnia kumulacje ciepla w tutowiu pod-
czas ekspozycji owada na chtoéd. U pszczot od-
powiednie ustawienie naczyn krwionosnych
w styliku (1aé. petiolus), nazywanym takze
trzonkiem, sugeruje istnienie podobnego me-
chanizmu przeciwpradowego, zapew-
niajacego kumulacje ciepta wewnatrz tutowia
(HEINRICH 1993, 1996, GRYGON i NAREBSKI
1982).

Nerwowe mechanizmy koordynujace efek-
tory produkcji ciepta i jego rozpraszania sa
jeszcze stabo poznane u owadow. ObecnoSc
neuronOw termowrazliwych (ktorych aktyw-
noS$¢ bioelektryczna zalezy od temperatury),
sterujacych reakcjami termoregulacyjnymi,
stwierdzono w zwojach tulowiowych u ¢my
oraz w mozgu pszczoly i karaczana (KAMMER
1981, JANISZEWSKI 1985).

Jakkolwiek temperatura wptywa na aktyw-
nos$¢ neuronow, tak jak na przebieg wszystkich
procesow biologicznych, jej oddzialywanie nie
jest jedynym czynnikiem koordynujacym pro-
cesy termoregulacyjne. Poziom regulowanej
temperatury moze byc tez dostosowywany do
rodzaju zachowania (zerowanie, opieka nad
potomstwem, zachowania agresywne) i
obciazenia organizmu wysitkiem fizycznym
(HEINRICH 1979). Tak wiec mechanizmy ner-
wowe kontrolujace temperatur¢ ciala zwierze-
cia wspolgraja z nerwowymi mechanizmami
kontrolujacymi roézne rodzaje zachowania
(KAMMER 1981).

TERMOREGULACJA PSZCZOLY MIODNE] (APIS MELLIFERA 1.)

TERMOREGULACJA POJEDYNCZEGO OSOBNIKA

Pszczota miodna, Apis mellifera, nalezy do
owadow heterotermicznych, ktore wy-
ksztalcily zdolnoS¢ okresowego, ograniczone-

go do okresu aktywnoSci, utrzymywania tem-
peratury wnetrza ciata na okreSlonym, wzgled-
nie stalym poziomie, niezaleznie od temperatu-
ry otoczenia. Dzigki tej wlaSciwoSci moze za-
chowac pelna aktywnos$¢ w bardzo szerokim,
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siegajacym 39°C (7-46°C), zakresie temperatu-
ry Srodowiska. Gtownym zrodlem ciepta, po-
dobnie jak u innych owadoéw charaktery-
zujacych si¢ okresowa endotermia, jest termo-
geneza mieSni poruszajacych skrzydiami. W
chtodzie, ponizej temperatury pozwalajacej na
ciagly lot, odbywa si¢ on z przerwami. Podczas
przerw w locie wlacza si¢ termogeneza pole-
gajaca na drzeniu mieSniowym, czyli izome-
trycznych skurczach mieSni poruszajacych
skrzydtami. W czasie spoczynku przed lotem w
wysokiej temperaturze otoczenia taka roz-
grzewka jest niepotrzebna, mi¢Snie poru-
szajace skrzydlami sa nieaktywne i produkcja
ciepta jest niska.

Wzorzec skurczOw miesni obserwowany
podczas rozgrzewki rézni sie od wzorca reje-
strowanego podczas lotu, gtownie synchro-
nicznym pobudzeniem mi¢sSni antagonistycz-
nych, ktore w locie dzialaja naprzemiennie.
Dzieki spoczynkowej termogenezie drzenio-
wej, wnetrze tutowia pszczoly i zlokalizowane
tam mi¢Snie osiagaja temperature 36-37°C. Po-
zwala to na podjecie lotu w chlodzie oraz za-
pewnia dlugotrwate utrzymanie w tych warun-
kach podwyzszonej temperatury tutowia.
Cieplo produkowane przez pracujace mi¢snie
pozwala tez na ogrzewanie i regulowanie tem-
peratury gniazda, w ktorym zamieszkuje roj
pszczot (HEINRICH 1993, 1996).

W zwiazku ze stosunkowo matla masg ciala,
ktora wynosi zaledwie 0,11 g, i niekorzystna
proporcja powierzchni do masy ciala, pszczoty
sa bardzo podatne na utrate ciepta. Kompen-
suja to bardzo wydajne mechanizmy oszcze-
dzania ciepta. Mechanizmy te, tak samo jak u in-
nych owadow charakteryzujacych sie okre-
sowa endotermia, wiaza si¢ z regulacja rozpra-
szania ciepla. Natomiast regulacja temperatury
tutowia przez dostosowanie produkcji ciepta
w mi¢sSniach wystepuje jedynie podczas roz-
grzewki przed lotem i podczas aktywnoSci na-
ziemnej. Praca mieSni poruszajacych skrzy-
dlami podlega w tych warunkach regulacji
neurogennej, czyli zalezy od czestotliwosci po-
tencjalow czynnosciowych w motoneuronach
tych mieSni. Podczas lotu nie jest mozliwe wy-
korzystanie tego mechanizmu, gdyz regulacja
pracy miesni jest miogenna (niezalezna od cze-
stotliwoSci potencjalow czynnoSciowych w
motoneuronach pobudzajacych te mi€Snie,
wynikajaca ze sprezystoSci wiokien migSnio-
wych oraz Sciskanego przez nie zewnetrznego
szkieletu tutowia). W takich warunkach produ-
kowane sa duze iloSci ciepta, a zuzycie energii

zmienia si¢ czynnie jedynie w odpowiedzi na
zapotrzebowanie wysitkowe, nie zas pod
wplywem zmian temperatury tulowia. Poglad
ten, gloszony przez HEINRICHA (1993, 1996)
jest obecnie krytykowany. ROBERTS i HARRISON
(1998), badajac tempo metabolicznej produk-
¢ji ciepla u Apis mellifera i Centris pallida,
stwierdzili, ze ze wzrostem temperatury oto-
czenia mie¢Sniowa produkcja ciepta podczas
lotu obniza si¢. Sugeruje to, ze mi¢Sniowa pro-
dukcja ciepla podporzadkowana jest takze po-
trzebom termoregulacji, a nie wylacznie po-
trzebom wysitkowym. Przy zmianie temperatu-
ry otoczenia z 21 na 33°C tempo produkgcji
ciepla obniza si¢ ponad szeSciokrotnie silniej
niz wzrasta rozpraszanie ciepta na drodze paro-
wania, co sugeruje, ze u pszczot podczas lotu
wlasnie zmiana tempa metabolizmu moze by¢
glownym mechanizmem termoregulacji.

Pszczoty Apis tworza spolecznosci liczace
nawet dziesiatki tysiecy osobnikéw. Sa one
sttoczone w gniezdzie, w niewielkiej przestrze-
ni, co umozliwia kumulacje¢ ciepta metabolicz-
nego poszczegodlnych osobnikOw wewnatrz
gniazda. Mozna powiedzied, ze zycie spoteczne
pszczot rzutuje na regulacje temperatury przez
pojedynczego osobnika, poniewaz pozwala
mu na rozpoczecie lotu bez koniecznoSci
uprzedniego rozgrzewania miesni. Temperatu-
ra regulowana w gniezdzie (36-37°C) umozli-
wia optymalna prace narzadow organizmu,
glownie za$ uktadu nerwowego i mieSniowego
(HEINRICH 1981b, SOUTHWICK 1983).

W chtodzie podczas wylotu z ula nast¢puje
natychmiastowy wzrost szybkoSci utraty ciepta
na drodze konwekgcji. Ruch z dos¢ duza predko-
Scia powoduje znaczne straty ciepla z organi-
zmu i doprowadza do obnizenia jego tempera-
tury. Konwekcyjna utrata ciepta jest czeSciowo
niwelowana dzieki gestemu pokryciu tutowia
wloskami. Pszczota opuszcza gniazdo, gdy tem-
peratura jej tutowia osiaga okoto 37°C. Podczas
lotu w skrajnym chtodzie cieptota tutowia moze
si¢ obnizy¢ nawet do 25°C. W tych warunkach
temperatura tulowia pszczot wracajacych do
ula wynosi mniej wiecej 30°C, co jest wartoscia
minimalna dla sprawnego lotu. W zimnie
pszczota musi co pewien czas przerywac lot,
przez co zmniejsza si¢ konwekcyjna utrata
ciepta. Jednoczesnie nastepuje wlaczenie ter-
mogenezy drzeniowej, dzieki ktorej temperatu-
ra tutowia zostaje podwyzszona i owad moze
wznowi¢ lot (HEINRICH 1993, 1996).

Rozgrzewanie miesni i utrzymywanie wy-
sokiej temperatury tulowia umozliwiaja specy-
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ficzne mechanizmy anatomiczne. W trzonku,
drugim, silnie zwezonym segmencie odwloka,
znajduje sie 9 petli aortalnych przebiegajacych w
sasiedztwie naczynia brzusznego. Hemolimfa
ogrzana w tulowiu omywa te petle i zanim po-
wroci do serca lezacego w odwloku, schladza sie,
ogrzewajac hemolimfe przeptywajaca przez pe-
tle aortalne z odwloka do tutowia. Tworzy sie w
ten sposoOb przeciwpradowy wymiennik ciepta,
ktorego funkcje fizjologiczna opisaliSmy w po-
przednim rozdziale. Petle aorty stanowia wielka
powierzchni¢ czynna wymiany ciepta, a ponadto
powoduja powstanie oporu przeptywu hemo-
limfy, zmniejszajacego szybkoSc¢ jej przeptywu i
wydluzajacego czas wymiany ciepta. Pozwala to
na unikni¢cie przeptywu ochtodzonej hemolim-
fy z odwloka do tutowia.

Termogeneza
wysitkowa
lub drzeniowa

Podczas lotu w upalne dni pszczota wykorzy-
stuje mechanizmy zapewniajace sprawne odda-
wanie ciepta z organizmu do Srodowiska i ochtod-
zenie przegrzanego organizmu. Lot jest mozliwy
nawet w temperaturze otoczenia 46°C. W tych wa-
runkach temperatura tutowia pozostaje o 1°C niz-
sza niz temperatura powietrza. Mechanizmem
sprawnie obnizajacym temperature glowy i
tulowia jest utrata ciepta na drodze parowania. W
wysokich temperaturach otoczenia lub przy se-
lektywnym ogrzewaniu glowy owad ,zwraca” i
utrzymuje w okolicy otworu gebowego krople¢ za-
wartoSci wola, tak zwany nakrop, czyli nektar po-
brany z kwiatow i poddany wstepnej obrobce w
przewodzie pokarmowym. Jest to doSC rozcie-
nczony wodny roztwor cukrow. Parowanie wody
Z tego roztworu pociaga za soba utrate znacznej
iloSci ciepla. Dzieki temu pomiedzy ochtodzona
glowa a tutlowiem powstaje gradient temperatury

umozliwiajacy transport ciepta na drodze
przewodnictwa. Nie mniej wazne jest jednak
wystepujace wowczas chlodzenie do 44°C
mozgu owada, ktory prawdopodobnie, tak
samo jak u ssakow, jest szczegoOlnie wrazliwy
na przegrzanie. Mechanizm ten jest wi¢c ana-
logiczny do mechanizmu wybidrczego chtod-
zenia mozgu, funkcjonujacego u ssakow
(CAPUTA 1993). Regulacja rozpraszania ciepta
przez przegrzany organizm odbywa sie po-
przez wydzielanie lub wciaganie kropli.
(HEINRICH 1993, 1996). Automatyczne me-
chanizmy regulacji temperatury ciala u
pszczoly ilustruje Rycina 1.

Poza automatycznymi mechanizmami re-
gulacji temperatury wnetrza ciala, opartymi
na modulacji termogenezy i termolizy,

Promieniowanie Ryc. 1. Procesy termo-

regulacyjne  pszczoty
miodnej (wg Snodgras-
sa za HEINRICHEM 1996,
zmodyfikowana).

pszczota wykorzystuje mechanizmy beha-
wioralne. Polegaja one na poszukiwaniu mi-
kroSrodowisk o okreSlonej temperaturze,
oraz na wspotdziataniu z innymi osobnikami
kolonii, ktorego tacznym efektem jest regula-
cja temperatury calej kolonii.

ROJ PSZCZELI — SUPERORGANIZM
STALOCIEPLNY

Termoregulacja zespolowa jest domena
owadow tworzacych mniej lub bardziej zor-
ganizowane spotecznosci, takich jak termity,
mrowki, osy i pszczoly. Precyzja stabilizacji
temperatury podczas termoregulacji ze-
spotowej zalezy od wielkoSci koloni, im bar-
dziej liczna, tym doktadniej i na wyzszym po-
ziomie regulowana jest temperatura. Z dru-
giej strony, wielkoSc kolonii determinuja wa-
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runki klimatyczne, poniewaz ze wzrostem tem-
peratury otoczenia liczebnosS¢ kolonii maleje
(SEELEY i HEINRICH 1981, DYER i SEELEY 1987).
Istnieja rozmaite strategie utrzymywania statej
temperatury wnetrza gniazda. U termitow i
mrowek, ktore sa owadami typowo ektoter-
micznymi, duze znaczenie ma wybor miejsc
gniazdowania i sposob budowy gniazd. Przy
zmianie warunkéw termicznych Srodowiska
zewnetrznego owady te przenosza si¢ wraz z
potomstwem do czeSci gniazda, gdzie panuja
korzystniejsze warunki termiczne. W termore-
gulacji socjalnej os, pszczot i trzmieli najwa-
zniejszym czynnikiem regulacyjnym jest meta-
boliczna produkcja ciepta. Dzi¢ki pracy mieSni
i kumulacji ciepta powstajacego podczas zbio-
rowego wysitku licznych osobnikéw moze byc¢
utrzymywana wysoka temperatura we wne-
trzu gniazda. To z kolei determinuje zdolnos¢
do lotu pojedynczych osobnikow i optymalny
rozwoj form mtodocianych: jaj, larw i poczwa-
rek. U pszczotowatych intensywnoS¢ produk-
¢ji ciepla wytwarzanego przez osobniki prze-
bywajace w gniezdzie zmienia si¢ w odpowie-
dzi na zmiany temperatury otoczenia (SEELEY i
HEINRICH 1981).

Na termoregulacje zespotowa pszczoty
miodnej sklada si¢ kilka rodzajow zachowan.
Rojace sie pszczoly musza przede wszystkim
znalez¢ odpowiednie miejsce na gniazdo. Naj-
lepszym i najbezpieczniejszym miejscem sa
dziuple — izoluja termicznie i mechanicznie
chronia r6j wraz z plastrami. Podczas wyboru
takiego miejsca pszczoty potrafia dokonac po-
miaru objetosci dziupli. Osobniki chodzace po
wewnetrznej powierzchni dziupli integruja in-
formacje o odlegtosciach i kierunkach tych ru-
chow i w ten sposOb tworza przestrzenny ob-
raz penetrowanego miejsca. Dla europejskich
ras pszczol miejsce na gniazdo musi miecC obje-
toS¢ co najmniej 20 litrow. Preferuja one wejs-
cie do gniazda skierowane na strone
potudniowa, co umozliwia lepsze jego
nastonecznienie. Ponadto wejScie musi by¢
male i niskie, co zapobiega nadmiernemu
ochladzaniu gniazda. Pszczoty poprawiaja izo-
lacje termiczna gniazda, zatykajac specjalna
wydzieling, zwana kitem pszczelim lub propo-
lisem, wszelkie otwory, poza wejSciem do
gniazda, ktore jedynie profiluja. Wnetrze gniaz-
da ma bardzo charakterystyczna architekture.
Wyzsze i zewnetrzne regiony gniazda sa prze-
znaczone do skladowania miodu i pytku. Srod-
kowa czeS¢, jadro gniazda, jest przeznaczona
dla larw, nazywanych czerwiem.

Najwazniejsza funkcja termoregulacyjna
pojedynczego osobnika jest dostarczanie kolo-
nii ciepla. ZdolnoS¢ pszczot do produkcji
ciepla zmienia sie z wiekiem. Glownymi do-
starczycielami ciepta sa osobniki doroste.

Bardzo charakterystyczna cecha termore-
gulacji zespotowej pszczoty miodnej jest zmia-
na wzorca kontroli temperatury gniazda w cy-
klu rocznym. W zaleznoSci od tego czy w gnie-
zdzie obecny jest czerw, czy tylko owady do-
roste, zmienia si¢ dokladnoS¢ regulacji jego
temperatury. W okresach, kiedy w gniezdzie
znajduje si¢ czerw temperatura we wnetrzu
gniazda jest utrzymywana na poziomie
32-36°C, niezaleznie od zmian temperatury
otoczenia w bardzo szerokim zakresie (od
-40°C do +40°C). Takie zachowanie wymaga
duzego nakladu energii. P6Zna zima i wczesna
wiosna pnie z czerwiem konsumuja znacznie
wiccej zapasOw miodu niz zimujace roje tej sa-
mej wielkoSci przed okresem czerwienia.

W koloniach bez czerwiu wahania tempe-
ratury wnetrza gniazda sa znacznie wigksze.
Jest to przejaw zachowania pozwalajacego na
oszczedne gospodarowanie zapasami pokar-
mowymi. W temperaturze otoczenia nizszej
niz 18°C nastepuje zacieSnianie si¢ roju.
Pszczoly grupuja si¢ na pustych plastrach,
wchodza do pustych komoérek. W miare dalsze-
go obnizania si¢ temperatury u ras pszczoty
miodnej ze strefy umiarkowanej (w tym u prze-
wazajacej w Europie rasy wloskiej Apis mellife-
ra mellifera 1.) wzrasta spoistos¢ (upakowa-
nie) roju. Owady ustawiaja si¢ bardzo blisko
siebie, zastaniajac wszelkie szczeliny w
powtoce roju, ktore umozliwialyby ruchy po-
wietrza i zwickszaly intensywnoS$¢ pradow
konwekcyjnych wewnatrz roju. Glowy owa-
dow sa zawsze skierowane do wnetrza kolonii.
Dzicki zmianie ksztaltu roju (ktebu) na kulisty,
stosunek powierzchni do objetosSci osiaga war-
toS¢ najmniejsza z mozliwych. Pozwala to na
oszczednoS¢ energii przez zmniejszenie po-
wierzchni narazonejna ozi¢bienie. W tempera-
turze ponizej 14°C pszczoly znajdujace sie na
obrzezu tworza zwarta warstwe (koperte) nie-
ruchomych osobnik6w. Nastepuje jednak
ciagle wymienianie si¢ osobnikow w tej war-
stwie. Ochtodzone pszczoly, ktore przebywaly
na obrzezu kiebu powoli przemieszczaja si¢ do
jego wnetrza, natomiast ogrzane owady z wne-
trza wychodza po pewnym czasie na zewnatrz.
Poza tymi ruchami pszczotly niekiedy tamia
strukture ktebu tylko w celu przeniesienia si¢
w kierunku Zrédia pokarmu, jakim sa plastry z
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zapasami miodu. Generowanie ciepta odbywa
sie z przerwami, tylko przez krotkie okresy, co
pociaga za soba oscylacyjne ogrzewanie gniaz-
da (SEELEY i HEINRICH 1981, HEINRICH 1981c,
SOUTHWICK 1983). Temperatura w gniezdzie
nie moze bowiem spas¢ ponizej 13°C. Dalsze
jej obnizenie moze spowodowac, ze pszczoly z
obrzeza kolonii nie beda w stanie wejsSc do jej
srodka i zging z zimna.

W okresie letnim, kiedy panuja upaly, za-
chodzi koniecznos¢ chtodzenia gniazda. Grani-
ca temperatury w gniezdzie, powyzej ktorej
rozpoczynaja si¢ procesy termolityczne wyno-
si 36°C. Ozigbianie gniazda nastepuje dzigki
wentylacji, polegajacej na odpowiednich ru-
chach skrzydet zmieniajacej si¢ liczby pszczot
oraz wnoszeniu wody do gniazda (ktorej paro-
wanie przyspieszaja te wlasnie ruchy wentyla-
cyjne) i przenoszeniu sie owadow w kierunku
wyjScia z gniazda. Kiedy temperatura i wilgot-
noS¢ powietrza osiagaja wysokie wartosci, w
okresie letnim, pod wieczor, na wylotkach uli
mozna zaobserwowac ,brody” utworzone z
osobniko6w wychodzacych z gniazda i gru-
pujacych sie ponizej wejScia (SEELEY i
HEINRICH 1981; HEINRICH 1981a, b; 1993,
1996; SOUTHWICK 1983).

Badania nad korzySciami wynikajacymi ze
spotecznego trybu zycia pszczot dla utrzyma-
nia rOwnowagi termicznej roju prowadzil
SOUTHWICK (1983). Podaje on nastepujacy
przyktad. Gdyby sprowadzic¢ ksztatt ciata poje-
dynczej robotnicy pszczoly do walca o wysoko-
Sci okoto 1,4 cm i Srednicy 0,4 cm uzyskaliby-
$my bryte o powierzchni 1,76 cm’. Kolonia
ztozona z 20 tysiecy rozproszonych osobnikow
mialaby catkowita (zsumowana z powierzchni
poszczegllnych osobnikOw) powierzchnie
wymiany ciepta wynoszaca okoto 35184 cm®.
Gdyby nawet wzia¢ pod uwage, ze osobniki w
centralnym obszarze kolonii nie s3 tak bardzo
narazone na chiod jak te znajdujace si¢ na
zewnatrz, to i tak ogélna powierzchnia wymia-
ny ciepta bylaby zbyt wielka w stosunku do ak-
tualnej jego produkcji. Sciste upakowanie
osobnikow kolonii ogranicza oSmiokrotnie
powierzchnie wymiany ciepta (do okoto 4189
cm® dla kulistego roju o $rednicy 20 cm). R6j
pszczeli stanowi zatem bardzo stabilny ter-
micznie superorganizm, zachowujacy si¢ w
sposob analogiczny do organizmu statociepl-
nego o podobnej masie. Moze on regulowacd
temperatur¢ swojego wnetrza dzieki dostoso-
waniu produkcji ciepta przez poszczegolne

jego sktadniki i powierzchni czynnej wymiany
ciepta z otoczeniem.

Z powyzszych rozwazan wynika, ze
wspoldzialanie tysiecy osobnikéw tworzacych
roj pszczeli wywoluje gleboka termobiolo-
giczna zmian¢ jakoSciowa. Pojedyncza
pszczota izolowana od roju, jest organizmem
heterotermicznym, zdolnym do endotermii je-
dynie w krotkich okresach aktywnoSci rucho-
wej, a gdy ta aktywnoSC zostanie przerwana,
natychmiast staje sie¢ typowym owadem -
zwierzeciem ektotermicznym, a zarazem
zmiennocieplnym. R0j jako caloS¢ ma nato-
miast wszelkie cechy organizmu statocieplne-
go. Izolowana pszczota ma wprawdzie poten-
cjat fizjologiczny, niezbedny do dtugotrwaltego
utrzymywania wysokiej temperatury ciala,
przeszkoda nie do pokonania jest jednak zbyt
wysoki koszt energetyczny ciaglego podtrzy-
mywania endotermii. Jak, wobec powyzszego,
zachowalaby si¢ izolowana pszczola w sztucz-
nie stworzonym Srodowisku, umozliwiajacym
swobodny wybor temperatury otoczenia i po-
zwalajacym na zminimalizowanie energetycz-
nego kosztu termoregulacji? Czy optymalna
temperatura panujaca w gniezdzie pszczelim
(32-36°C) jest zarazem temperatura prefero-
wana przez pojedyncze owady? Aby odpowie-
dzie¢ na te pytania badaliSmy pszczoty w labo-
ratoryjnej komorze z gradientem termicznym
(GRODZICKI, CAPUTA dane niepublikowane).
Komora jest tunelem, w ktorym na dtugosci 1
metra temperatura zmienia sie liniowo od 15°C
do 45°C. Pszczota, umieszczona w tym tunelu,
ma wiec petlna swobode wyboru temperatury,
praktycznie bez zadnego wysitku, a wybierana
temperatura jest w sposOb ciagly rejestrowana
na ekranie monitora i zapisywana na twardym
dysku komputera.

Okazalto sie, ze temperature zgodng z prze-
widywaniem (33-34°C) izolowane pszczoty
wybieraty jedynie w ciagu dnia. Na nocny spo-
czynek wybieraly natomiast zaledwie 28°C.
Mamy tu wiec nadal do czynienia z heteroter-
mia, chociaz oscyluje ona w rytmie dobowym.
Istnieja podstawy aby przypuszczac, ze w okre-
sie  dziennej aktywnoSci  temperatura
wewnatrztulowiowa u badanych przez nas
pszczot  utrzymuje  optymalna  wartoS¢
36-38°C, wskutek endotermii, natomiast pod-
czas nocnego spoczynku jest dokladnie taka
sama, jak w wybranym mikrosrodowisku, czyli
wynosi okoto 28°C.
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Czy tak samo beda reagowaly pszczoly w
grupie? Aby to sprawdzi¢ badaliSmy zachowa-
nie sie pszczol umieszczonych w komorze z
gradientem termicznym w grupach ztozonych
z 10-20 osobnikOw. Nastapita zaskakujaca
zmiana behawioru pojedynczych pszczot
wspottworzacych ten miniaturowy roj. W
ciagu dnia byly one bardzo aktywne i w duzym
rozproszeniu penetrowaly komore w przedzia-
le temperatury 16-44°C. Srednia temperatura
wybierana przez pszczoly byla wowczas zna-

A
ﬁo_

i

dzien

roj pszczeli

miennie nizsza niz u owadow izolowanych i
wynosita 29-30°C. Natomiast podczas nocne-
go spoczynku pszczoly — w przeciwienstwie
do owadow izolowanych — przebywaly w tem-
peraturze znaczaco wyzszej (31°C), wicksza
czeS¢ grupy byla zas ciasno skupiona, zmniej-
szajac w ten sposOb sumaryczna powierzchnie
wymiany ciepta z otoczeniem. Zachowanie si¢
tego miniaturowego roju do ztudzenia przypo-

obnizona temperatura preferowana

mina reakcje behawioralna ssaka w gradiencie
termicznym (Ryc. 2). W dobowej fazie aktyw-
nosci ssak takze powiecksza powierzchnie ciata
wystawiong na wymiane¢ ciepta z otoczeniem
(konczyny, glowa i ogon nie przylegaja do
tutowia), a jednoczesSnie wybiera stosunkowo
chtodne otoczenie, co pozwala na rozprosze-
nie nadmiaru ciepla, powstajacego w aktyw-
nym organizmie. W okresie snu natomiast
zwierze zwija sie ,w ktebek” zmniejszajac po-
wierzchnie wymiany ciepla z otoczeniem, a

noc (

Ryc. 2. Okotodobowe reak-
cje posturalne ssakow i ana-
logiczne do nich zmiany or-
ganizacji roju pszczelego.

ot

=

podwyzszona temperatura preferowana

jednoczesnie na czas spoczynku wybiera nieco
cieplejsze otoczenie (GORDON 1990). Rozpie-
toS¢ zmian sumarycznej powierzchni wymiany
cieplnej, Swiadczaca o potencjale termoregula-
cyjnym, przemawia jednak wyraznie na ko-
rzyS¢ pszczot.

Wryniki naszych badan dostarczaja nowych
argumentow, ze pszczoty w zespole zachowuja
sie jak superorganizm statocieplny.

THERMAL BIOLOGY OF THE HONEY BEE: AMAZING TRANSFORMATION FROM
POIKILOTHERMY TO HOMEOTHERMY

Summary

Animals show various strategies of thermal regula-
tion. Lower vertebrates and invertebrates are classi-
fied as poikilotherms. Some insects, however, are en-
dothermic (they can maintain a high body tempera-
ture by internal heat production) when they are ac-
tive. In contrast, at rest they become ectothermic and
their body temperature changes parallel to ambient
temperature. Such a strategy, similar to that used by

small mammals and birds, is referred to as hetero-
thermy. Most insects can use a variety of behavioural
responses to escape from both cold and hot micro-
environments, so they are able to prevent excessive
changes in body temperature. Both physiological and
behavioural mechanisms are extremely well devel-
oped in honey bees. In the cold, an isolated bee is able
to warm up its thoracic flight muscles by simultaneous
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contractions of the antagonistic muscles. Because the
thorax is covered by furry scales the generated heat is
retained in the body. In the heat, an active bee needs to
dissipate excessive amount of heat generated by flight.
This is achieved through evaporative cooling and in-
creased heat convection, resulting from circulation of
blood between the thorax and the abdomen. Because
bees live in colonies consisting of thousands individu-
als, behavioural thermoregulatory responses of a sin-
gle bee serve not only its own body temperature, but
that of the entire colony as well. Such a social behav-
iour results in a permanent thermal stabilization of the
colony. In the colony the majority of bees are no lon-
ger heterothermic individuals since, from the thermal

biology viewpoint, the group as a whole behaves like a
mammal or a bird. Even small groups of bees (10-20
individuals), placed in a thermal gradient system, be-
have like a mammal. Both a mammal and a group of
bees for night sleep choose a slightly warmer environ-
ment than for their diurnal activity. To reduce surface
heat transfer at night bees cluster together and a mam-
mal curls up. Such behavioural responses of the honey-
bee swarm are obviously superior to those available to
a single mammal. Therefore, the swarm can be re-
garded as a homeothermic superorganism.

LITERATURA

BARTHOLOMEW G. A., Casey T. M., 1978. Oxygen con-
sumption of moths during rest, pre-flight
warm-up, and flight in relation to body size and
wing morphology. ]J. Exp. Biol. 76, 11-25.

BARTHOLOMEW G. A., 1981. A matter of size: An exami-
nation of endothermy in insects and terrestrial
vertebrates. [W:] Insect thermoregulation.
HEINRICH B. (red.). A Wiley-Interscience Publica-
tion, John Wiley & Sons, New York, Chichester,
Brisbane, Toronto, 79-114.

BEENAKKERS A. M. Th., VAN DErR HORrST D. J., VAN
MARREVIK W. J. A., 1984. Insect flight muscle meta-
bolism. Insect Biochem. 14, 243-260.

BLIGH J., 1998. Mammalian homeothermy: an integra-
tive thesis. J. Therm. Biol. 23, 143-258.

CAPUTA M., 1993. Dlaczego skoéra twarzy zdradza na-
sze emocje? Termoregulacja mézgu. Kosmos 42,
247-163.

CAseY T. M., 1981. Behavioral mechanisms of thermo-
regulation. [W:] Insect thermoregulation.
HEINRICH B. (red.). A Wiley-Interscience Publica-
tion, John Wiley & Sons, New York, Chichester,
Brisbane, Toronto, 79-114.

CLENCH H. K., 1966. Behavioral thermoregulation in
butterflies. Ecology 47, 1021-1034.

DyEr F. C,, SEELEY T. D., 1987. Interspecific compari-
sons of endothermy in honey-bees (Apis): devia-
tions from the expected size-related patterns. J.
Exp. Biol. 127, 1-26.

GORDON C. J., 1990. Thermal biology of the laboratory
rat. Physiol. Behav. 47, 943-991.

GRYGON B., NAREBSKI J., 1982. Termoregulacyjne me-
chanizmy fizjologiczne owadow. Przeglad Zoolo-
giczny XXVI, 359-375.

HEINRICH B., 1974. Thermoregulation in endothermic
insects. Science 185, 747-756.

HEINRICH B., 1976. Heat exchange in relation to blood
flow between thorax and abdomen in bumble-
bees. J. Exp. Biol. 64, 561-585.

HEINRICH B., 1977. The physiology of exercise in the
bumblebee. American Scientist 65, 455-465.
HEINRICH B., 1979. Thermoregulation of African and
European honeybees during foraging, attack, and

hive exits and returns. J. Exp. Biol. 80,217-229.

HEINRICH B., 1981a. Definitions and thermoregulatory

taxonomy. [W:]  Insect thermoregulation.

HEeINRICH B. (red.). A Wiley-Interscience Publica-
tion, John Wiley & Sons, New York, Chichester,
Brisbane, Toronto, 3-6.

HEINRICH B., 1981b. The regulation of temperature in
the honeybee swarm. Scientific American 244,
146-160.

HEINRICH B., 1981c. Energetics of honeybee swarm
thermoregulation. Science 212, 565-566.

HEINRICH B., 1993. The hot-blooded insects. Hot-headed
honeybees. Harvard University Press, Cambridge,
292-322.

HEINRICH B., 1996. How the honey bee regulates its
body temperature. Bee World 77, 130-137.
HEINRICH B., BARTHOLOMEW G. A., 1972. Temperature
control in flying moths. Scientific American 2206,

71-78.

HOCKING B., 1953. The intrinsic range and speed of fli-
ght in insects. Trans. Roy. Ent. Soc. Lond. 104,
223-245.

JANISZEWSKI J., 1985. Termoregulacja owadoéw. Ko-
smos 4, 609-622.

KAMMER A. E., 1981. Physiological mechanisms of ther-
moregulation. [W:] Insect thermoregulation.
HEeINRICH B. (red.). A Wiley-Interscience Publica-
tion, John Wiley & Sons, New York, Chichester,
Brisbane, Toronto, 79-114.

KAMMER A. E., HEINRICH B., 1978. Insect flight metabo-
lism. [W:] Advances in insect physiology, vol. B.
TREHERNE J. E., BERRIDGE M. J., WIGGLESWORTH V. B.
(red.). Academic Press: London, New York, San
Francisco, 133-228.

NAREBSKI J., GRYGON B., 1981. Termoregulacja i endo-
termia u owadow latajqgcych. Problemy 3,13-17.

Poczorko P., 1990. Ciepto a Zycie. Zarys termofizjolo-
gii zwierzqt. Panstwowe Wydawnictwo Nauko-
we-Warszawa.

ROBERTS S. P., HARRISON J. E., 1998. Mechanisms of ther-
moregulation in flying bees. Amer. Zool. 38,
459-502.

SCHMIDT-NIELSEN K., 1997. Fizjologia zwierzqt. Adapta-
¢ja do srodowiska. Wydawnictwo Naukowe PWN,
Warszawa.

SEELEY T., HEINRICH B., 1981. Regulation of temperatu-
re in the nests of social insects. [W:] Insect thermo-
regulation. HEINRICH B. (red.). A Wiley-Interscien-



282 PRZEMYSEAW GRODZICKI i MICHAL. CAPUTA

ce Publication, John Wiley & Sons, New York, Chi-  SouTtHwick E. E., 1983. The honey bee cluster as a ho-
chester, Brisbane, Toronto, 159-234. meothermic superorganism. Comp. Biochem.
Physiol. 75A, 641-645.



