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WSTÊP

Œrodowisko, w jakim ¿yje organizm, deter-
minuje przebieg jego procesów ¿yciowych. Po-
niewa¿ wiele czynników œrodowiskowych wy-
kazuje ogromn¹ zmiennoœæ, zarówno pod
wzglêdem przestrzennym (geograficznym), jak
i czasowym (dobowym oraz sezonowym), dla
zachowania czynnoœci ¿yciowych organizmu
konieczne jest utrzymanie sta³oœci jego œrodo-
wiska wewnêtrznego, czyli homeostazy.

Jednym z najwa¿niejszych czynników fi-
zycznych, maj¹cych wp³yw na sprawnoœæ pro-

cesów fizjologicznych, jest temperatura. Aby
mog³y one przebiegaæ bez zak³óceñ, ka¿dy or-
ganizm zwierzêcy musi utrzymywaæ tempera-
turê wnêtrza cia³a na okreœlonym, wzglêdnie
sta³ym poziomie. O regulacji temperatury wnê-
trza cia³a mo¿emy mówiæ wtedy, gdy zwierzê,
u¿ywaj¹c œrodków behawioralnych lub fizjolo-
gicznych, a najczêœciej obu równoczeœnie,
utrzymuje sta³¹ temperaturê ca³ego cia³a, albo
jego czêœci, powy¿ej lub poni¿ej temperatury
otoczenia (HEINRICH 1981a).

STRATEGIE TERMOREGULACJI W ŒWIECIE ZWIERZ¥T

Ró¿ne strategie termoregulacyjne stanowi¹
kryterium termobiologicznej klasyfikacji
zwierz¹t (CASEY 1981, POCZOPKO 1990,
SCHMIDT-NIELSEN 1997, BLIGH 1998). Najbar-
dziej znany i powszechnie u¿ywany jest po-
dzia³ zwierz¹t na sta³o- i zmiennocieplne.

Sta³ocieplnoœæ — homeotermia — jest wy-
nikiem endogennej produkcji ciep³a, umo¿li-
wiaj¹cej utrzymywanie temperatury wnêtrza
cia³a na sta³ym poziomie, niezale¿nie od zmian
temperatury na zewn¹trz organizmu. Zdaniem
NARÊBSKIEGO i GRYGOÑ (1981) sta³ocieplnoœæ
jest ogromnym osi¹gniêciem ewolucyjnym,
poniewa¿ pozwala na precyzyjne utrzymywa-
nie temperatury wnêtrza cia³a w doœæ w¹skim

zakresie (na poziomie 38±2�C). W ten sposób
zapewniona jest najwiêksza sprawnoœæ bioche-
miczna bia³ek enzymatycznych i optymalny
stan fizyczny b³on lipidowo-bia³kowych, a
wiêc istnieje mo¿liwoœæ optymalnej pracy
narz¹dów wewnêtrznych organizmu.

W przypadku zmiennocieplnoœci — poiki-
lotermii — z powodu niewielkiego tempa me-
tabolizmu i niewielkiej efektywnoœci endogen-
nej produkcji ciep³a, temperatura wnêtrza
cia³a nie ró¿ni siê od temperatury otoczenia i
zmienia siê wraz z ni¹. Jednak zwierzêta zmien-
nocieplne potrafi¹ niwelowaæ termiczne
wp³ywy œrodowiska i niekiedy utrzymuj¹ tem-
peraturê cia³a na wzglêdnie sta³ym poziomie.
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Dlatego bardzo wa¿nym kryterium ró¿ni-
cuj¹cym organizmy zwierzêce pod wzglêdem
termobiologicznym jest Ÿród³o energii u¿ywa-
nej do podwy¿szenia i regulacji temperatury
cia³a. Pozyskiwanie energii cieplnej z otocze-
nia okreœla siê jako ektotermiê, natomiast jeœli
pochodzi ona z procesów metabolicznych or-
ganizmu, mówimy o endotermii (HEINRICH
1981a, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-NIELSEN
1997, BLIGH 1998).

Liniê podzia³u œwiata zwierzêcego na sta³o-
i zmiennocieplne ³ami¹ zwierzêta, które w
pewnych okresach swojego ¿ycia reguluj¹ tem-
peraturê wnêtrza cia³a, lub tylko pewnej jego
czêœci, z precyzj¹ obserwowan¹ u zwierz¹t
sta³ocieplnych, natomiast w innych okresach
(np. w okresie spoczynku) zachowuj¹ siê jak ty-
powe zwierzêta zmiennocieplne. Podczas spo-
czynku temperatura wnêtrza ich cia³a mo¿e
zmieniaæ siê równolegle do zmian temperatury
œrodowiska, natomiast w czasie aktywnoœci
jest od niej ca³kowicie niezale¿na. W tym przy-
padku mówimy o przemiennocieplnoœci — he-
terotermii. Zwierzêta przemiennocieplne do
regulacji temperatury wnêtrza cia³a naprze-
miennie wykorzystuj¹ endo- i ektotermiê
(HEINRICH 1981, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-
NIELSEN 1997). Do tej grupy zwierz¹t nale¿¹ na
przyk³ad drobne gryzonie, u których faza ekto-
termiczna przypada na okres zimy i nosi nazwê
hibernacji*, oraz drobne ptaki i nietoperze,
które w stan ektotermicznego torporu zapa-
daj¹ w rytmie dobowym. Dziêki tym stanom fi-
zjologicznym zwierzêta mog¹ w niesprzy-
jaj¹cych warunkach ograniczyæ swoje zapo-
trzebowanie pokarmowe i energetyczne i w
ten sposób przetrwaæ okresy niesprzyjaj¹ce dla
¿ycia (NARÊBSKI i GRYGOÑ 1981, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Uogólniaj¹c mo¿na stwierdziæ, ¿e tempera-
tura wnêtrza cia³a zwierzêcia zale¿y od kombi-
nacji wielu czynników: temperatury œrodowi-
ska, fizjologicznej modulacji fizycznych dróg
wymiany ciep³a miêdzy organizmem a œrodo-
wiskiem oraz od szybkoœci wytwarzania ciep³a

w organizmie. Bior¹c pod uwagê powy¿sze
stwierdzenie, mo¿na wyró¿niæ dwa podstawo-
we mechanizmy regulacji temperatury wnê-
trza cia³a: behawioralny i fizjologiczny.

Termoregulacja behawioralna (etologicz-
na), to strategia ektotermiczna, której istot¹
jest wykorzystywanie przez organizm zwierzê-
cy otaczaj¹cego œrodowiska jako Ÿród³a ciep³a
do ogrzania cia³a lub jako poch³aniacza ciep³a,
umo¿liwiaj¹cego och³odzenie cia³a. Strategia ta
jest realizowana poprzez odpowiednie zacho-
wanie zwierzêcia, polegaj¹ce na wyszukiwaniu
preferowanych warunków mikroklimatycz-
nych: wybieraniu miejsc o okreœlonej tempera-
turze, ogrzewaniu cia³a przy wykorzystaniu
promieniowania s³onecznego i wymianie
ciep³a z elementami œrodowiska nieo¿ywione-
go lub innymi organizmami (CASEY 1981,
JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-
NIELSEN 1997).

W odró¿nieniu od behawioralnej termore-
gulacji ektotermicznej, termoregulacja fizjolo-
giczna (endotermiczna) polega na endogennej
regulacji temperatury wnêtrza cia³a, wyni-
kaj¹cej z produkcji i wymiany ciep³a za poœred-
nictwem wewnêtrznych mechanizmów dane-
go organizmu. Zwierzê zaspokaja potrzeby
energetyczne wykorzystuj¹c w³asne procesy
metaboliczne, których ubocznym produktem
jest ciep³o. W stresie ch³odu mo¿liwe jest jed-
nak znaczne podwy¿szenie tempa metaboli-
zmu, podyktowane wy³¹cznie potrzebami ter-
moregulacyjnymi. Organizm endotermiczny
jest zwykle bardzo efektywnie izolowany ter-
micznie. Do najczêœciej spotykanych izolatorów
termicznych nale¿¹ w³osy (u ssaków), pióra (u
ptaków), a tak¿e dobrze rozwiniêta podœció³ka
t³uszczowa (u przedstawicieli obu tych gromad
¿yj¹cych w strefie podbiegunowej). Znakomit¹
izolacjê termiczn¹ cia³a maj¹ równie¿ niektóre
owady, o czym bêdzie mowa w rozdziale na-
stêpnym. Nadmiar ciep³a mo¿e byæ odprowa-
dzany z jednego narz¹du do innego dziêki
kr¹¿eniu p³ynów ustrojowych (HEINRICH 1981,
POCZOPKO 1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

TERMOREGULACJA OWADÓW

Na termoregulacjê owadów sk³ada siê nie-
zwykle bogaty repertuar reakcji behawioral-
nych i fizjologicznych. Wiêkszoœæ gatunków tej

gromady realizuje ektotermiczn¹ strategiê ter-
moregulacji. Jednak u niektórych owadów,
g³ównie u owadów sprawnie lataj¹cych, ponad
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wszelk¹ w¹tpliwoœæ stwierdzono zdolnoœæ do
okresowej endotermii (HOCKING 1953,
BARTHOLOMEW i CASEY 1978, KAMMER i
HEINRICH 1978, NARÊBSKI i GRYGOÑ 1981,
GRYGOÑ i NARÊBSKI 1982, BEENAKKERS i
wspó³aut. 1984, JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Temperatura wnêtrza cia³a owadów jest
wypadkow¹ dzia³ania wielu czynników. Wœród
nich nale¿y wymieniæ zmiany tempa metabo-
licznej produkcji ciep³a oraz zmiany szybkoœci
utraty ciep³a do otoczenia lub nap³ywu ciep³a z
otoczenia do organizmu. W warunkach spo-
czynkowych ciep³o pochodz¹ce z przemian
metabolicznych nie ma wiêkszego znaczenia,
dlatego ¿e tempo metabolizmu jest wówczas
bardzo niskie. Sytuacja zmienia siê diametral-
nie podczas wysi³ku fizycznego, g³ównie dziê-
ki pracy miêœni poruszaj¹cych skrzyd³ami, któ-
re s¹ wtedy g³ównym Ÿród³em ciep³a dla cia³a
owada. Nadmiar wytwarzanego w ten sposób
ciep³a, który móg³by wywo³aæ przegrzanie or-
ganizmu, zostaje rozproszony do œrodowiska
poprzez reakcje fizjologiczne pobudzaj¹ce
promieniowanie, przewodnictwo, konwekcjê
i ch³odz¹ce parowanie wody (KAMMER i
HEINRICH 1978, JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Wymiana ciep³a przez promieniowanie po-
lega na jego emisji w postaci d³ugofalowego
promieniowania podczerwonego oraz
poch³anianiu krótkofalowego promieniowa-
nia s³onecznego i promieniowania podczerwo-
nego, pochodz¹cego z innych Ÿróde³. Warun-
kiem wymiany ciep³a na tej drodze jest istnie-
nie ró¿nicy temperatury miêdzy cia³em owada
a jego otoczeniem. Efektywnoœæ uzyskiwania
ciep³a przez promieniowanie zale¿y od
kszta³tu cia³a, powierzchni absorbuj¹cej pro-
mieniowanie oraz jej ustawienia wzglêdem
Ÿród³a ciep³a — na przyk³ad s³oñca (k¹t padania
promieni s³onecznych).

Wymiana ciep³a na drodze przewodnictwa
polega na przekazywaniu energii bez³adnego
ruchu (energii kinetycznej) jednym grupom
cz¹steczek przez inne, przy czym ¿adne z nich
nie zmieniaj¹ swojego po³o¿enia. Przy wymia-
nie ciep³a na tej drodze konieczny jest fizyczny
kontakt miêdzy cia³ami.

Wymiana ciep³a na drodze konwekcji polega
na unoszeniu ciep³a razem z oœrodkiem, czyli ota-
czaj¹cym powietrzem lub wod¹. Naturalna kon-
wekcja zachodzi wtedy, gdy ruch oœrodka, w ob-
rêbie którego przenoszone jest ciep³o, jest wyni-
kiem istnienia gradientów gêstoœci, spowodowa-

nych niejednakow¹ temperatur¹ ró¿nych okolic
oœrodka. W przypadku konwekcji wymuszonej,
ruch oœrodka spowodowany jest dzia³aniem si³
zewnêtrznych, na przyk³ad ciœnienia.

Rozpraszanie ciep³a na drodze parowania
polega na pobieraniu ciep³a przez wodê pa-
ruj¹c¹ z powierzchni cia³a. W wyniku tego pro-
cesu temperatura cia³a mo¿e byæ utrzymywana
na poziomie ni¿szym od temperatury otocze-
nia (JANISZEWSKI 1985, POCZOPKO 1990,
SCHMIDT-NIELSEN 1997).

TERMOREGULACJA BEHAWIORALNA

Termoregulacja behawioralna obejmuje
ró¿ne przejawy zachowania zwi¹zane z wybo-
rem przez zwierzê okreœlonej temperatury oto-
czenia, umo¿liwiaj¹ce stabilizacjê temperatury
wnêtrza cia³a na optymalnym poziomie. Do
najbardziej typowych zachowañ termoregula-
cyjnych owadów nale¿y zmiana ustawienia
cia³a wzglêdem padaj¹cych promieni s³onecz-
nych. Przyk³adem mo¿e tu byæ wystawianie
pewnych czêœci cia³a owada na dzia³anie pro-
mieni s³onecznych. Tak zwana pozytywna
orientacja (ang. positive orientation) w stosun-
ku do promieni s³onecznych, wygrzewanie siê
(ang. basking), wystêpuje w okresach, kiedy
temperatura powietrza jest ni¿sza od zakresu
temperatury, w którym te zwierzêta mog¹ siê
sprawnie poruszaæ. Owady ustawiaj¹ wtedy
d³ug¹ oœ cia³a prostopadle do Ÿród³a promie-
niowania i maksymalnie zwiêkszaj¹ pobieranie
ciep³a na drodze promieniowania — wskutek
zwiêkszenia powierzchni cia³a wystawionej na
jego dzia³anie. W wysokiej temperaturze oto-
czenia ustawienie d³ugiej osi cia³a w stosunku
do Ÿród³a promieniowania zmienia siê z pro-
stopad³ego na równoleg³e. W ten sposób
poch³anianie ciep³a na drodze promieniowa-
nia, zmniejsza siê do minimum, natomiast wy-
datnie roœnie tempo oddawania ciep³a przez
organizm na drodze konwekcji. Wy¿ej opisane
reakcje behawioralne wystêpuj¹ u cykad, wa-
¿ek, chrz¹szczy oraz niektórych motyli i ich
g¹sienic.

Bardzo wa¿n¹ rolê w termoregulacji owa-
dów odgrywaj¹ skrzyd³a. Je¿eli charakteryzuj¹
siê du¿¹ powierzchni¹, jak na przyk³ad u moty-
li, stanowi¹ doskona³y efektor absorbuj¹cy
ciep³o na drodze promieniowania. Niektóre
motyle, na przyk³ad Papillo polyxenes, w ni-
skiej temperaturze, ustawiaj¹ grzbietow¹ stro-
nê cia³a oraz przednie i tylne skrzyd³a prosto-
padle do promieni s³onecznych, natomiast w
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wysokiej sk³adaj¹ skrzyd³a do góry. Inne — na
przyk³ad Colias eurytheme — w niskiej tempe-
raturze sk³adaj¹ skrzyd³a do góry, ale jednocze-
œnie ustawiaj¹ boczn¹ stronê cia³a prostopadle
do promieni s³onecznych. Podczas wygrzewa-
nia siê zmieniaj¹ k¹t nachylenia cia³a i skrzyde³
aby maksymalnie wykorzystaæ energiê œwiat³a
s³onecznego (CLENCH 1966, CASEY 1981,
JANISZEWSKI 1985).

Jednym z najbardziej istotnych czynników
wp³ywaj¹cych na iloœæ ciep³a absorbowanego
przez owada na drodze promieniowania jest
kolor powierzchni cia³a. Z fizycznego punktu
widzenia organizm owada jest cia³em doskona-
le czarnym dla promieniowania podczerwone-
go, czyli praktycznie ca³a energia tego promie-
niowania jest poch³aniana (SCHMIDT-NIELSEN
1997). Oko³o 50% energii promieniowania
s³onecznego stanowi promieniowanie widzial-
ne, które jest w ró¿nym stopniu absorbowane
przez powierzchnie o ró¿nych kolorach. U wiê-
kszoœci owadów wzory ubarwienia maj¹
pod³o¿e strukturalne i nie mog¹ byæ zmieniane
w odpowiedzi na zmiany temperatury œrodo-
wiska. Jednak niektóre owady, na przyk³ad au-
stralijskie koniki polne (Kosciuscola tristis),
zmieniaj¹ kolor powierzchni cia³a w odpowie-
dzi na zmiany temperatury zewnêtrznej. Poni-
¿ej 15�C, gdy wygrzewaj¹ siê, przyjmuj¹ czarn¹
barwê cia³a, natomiast przy wy¿szych tempera-
turach, powierzchnia cia³a staje siê niebieska.
Taka reakcja jest skutkiem migracji ziaren pig-
mentu w komórkach nab³onkowych w odpo-
wiedzi na zmianê temperatury (CASEY 1981,
JANISZEWSKI 1985).

Poza zmianami u³o¿enia cia³a i jego ubar-
wienia owady mog¹ te¿ regulowaæ temperatu-
rê wnêtrza cia³a przez wybór okreœlonego mi-
kroœrodowiska. Je¿eli temperatura otoczenia
jest tak wysoka, ¿e eliminuje normaln¹ aktyw-
noœæ ruchow¹, przedstawiciele wielu gatun-
ków owadów poszukuj¹ miejsc zacienionych i
przerywaj¹ aktywnoœæ ruchow¹ do czasu, kie-
dy temperatura obni¿y siê. W niskiej tempera-
turze otoczenia poszukuj¹ natomiast miejsc
cieplejszych, na przyk³ad zagrzebuj¹ siê w
gnij¹cych szcz¹tkach organicznych. U owadów
prowadz¹cych naziemny tryb ¿ycia znaczenie
w termoregulacji maj¹ szczególne formy za-
chowania, na przyk³ad „szczud³owanie” (ang.
stilting), polegaj¹ce na wyniesieniu cia³a w
górê, jakby na szczud³ach, gdy temperatura
gruntu podnosi siê powy¿ej temperatury po-
wietrza oraz przyleganie do pod³o¿a (ang. cro-
uching), gdy temperatura powietrza staje siê za

niska, a grunt utrzymuje wy¿sz¹ temperaturê,
przez co zwiêksza siê tempo poch³aniania
ciep³a na drodze przewodnictwa, a znacznie
zmniejsza siê konwekcyjna utrata ciep³a. Dziê-
ki samym tylko zmianom pozycji cia³a mo¿liwe
jest utrzymanie temperatury cia³a na sta³ym po-
ziomie mimo zmian temperatury powietrza
(CASEY 1981, POCZOPKO 1990, SCHMIDT-
NIELSEN 1997).

Podczas lotu niektóre owady, na przyk³ad
motyle, wa¿ki czy szarañcza, mog¹ zmieniaæ
sposób lotu z trzepocz¹cego na œlizgowy w wy-
sokich temperaturach i odwrotnie w niskich.
Owady aktywne w ci¹gu dnia musz¹ uwzglêd-
niaæ absorpcjê ciep³a pochodz¹cego z promie-
niowania s³onecznego. Je¿eli nie maj¹ spraw-
nych mechanizmów oddawania ciep³a, s¹ zmu-
szone do drastycznego ograniczania aktywno-
œci w okreœlonych porach dnia, gdy suma ciep³a
powstaj¹cego w czasie pracy miêœni poru-
szaj¹cych skrzyd³ami i ciep³a wymienianego na
drodze promieniowania pozwala na utrzyma-
nie temperatury tu³owia w zakresie odpowied-
nim dla lotu (CASEY 1981, JANISZEWSKI 1985).

Bardzo ciekawym przejawem termoregula-
cji behawioralnej jest spotykana u owadów
spo³ecznych termoregulacja zespo³owa. W tym
przypadku wspó³dzia³anie poszczególnych
cz³onków kolonii przyczynia siê do zapewnie-
nia optymalnych warunków termicznych ca³ej
grupie. Termoregulacja zespo³owa odbywa siê
w miejscach gniazdowania, dziêki skupianiu
siê zwierz¹t w zespo³y o du¿ej liczbie osobni-
ków, izolacji termicznej gniazd i wzajemnemu
ogrzewaniu siê przez poszczególne osobniki
kolonii. Jej skutkiem jest zapewnienie odpo-
wiednich warunków dla rozwoju ca³ej spo³ecz-
noœci zwierzêcej, aktywnoœci pojedynczych
osobników, wychowywania potomstwa nie-
mal przez ca³y rok i prze¿ycie niesprzyjaj¹cego
okresu zimowego (CASEY 1981, POCZOPKO
1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

TERMOREGULACJA FIZJOLOGICZNA

Regulacja temperatury wnêtrza cia³a wi¹¿e
siê z utrzymywaniem równowagi dynamicznej
pomiêdzy produkcj¹ ciep³a przez organizm a
jego utrat¹ do otoczenia. Fizjologiczne mecha-
nizmy regulacji temperatury wnêtrza cia³a
(temperatury tu³owia) owadów wspó³dzia³aj¹
z mechanizmami behawioralnymi, wp³ywa-
j¹cymi na wymianê ciep³a miêdzy organizmem
a otoczeniem. Oba te procesy, kontroluj¹ce
produkcjê ciep³a i jego wymianê, s¹ uzale¿nio-
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ne od budowy anatomicznej zwierzêcia i jego
w³aœciwoœci fizjologicznych oraz warunków
œrodowiska. Najwa¿niejsz¹ rolê w anatomicz-
nych uwarunkowaniach regulacji temperatury
cia³a owadów odgrywaj¹ nastêpuj¹ce czynniki:
masa cia³a, jego powierzchnia wzglêdna, czyli
stosunek powierzchni do masy cia³a oraz izola-
cja termiczna cia³a (BARTHOLOMEW 1981).
Tu³ów wielu owadów, na przyk³ad motyli,
pszczó³ i trzmieli, jest pokryty szczecinkami —
gêsto u³o¿onymi w³oskami albo ³uskami w³oso-
watego kszta³tu. Tworz¹ one izolacjê ter-
miczn¹, która bardzo efektywnie zmniejsza
szybkoœæ wymiany ciep³a miêdzy tu³owiem a
otoczeniem. Stwierdzono, ze pozbawienie
owada tej os³ony znacznie ogranicza mo¿li-
woœæ kumulowania ciep³a wewn¹trz tu³owia.
(NARÊBSKI i GRYGOÑ 1981, KAMMER 1981,
GRYGOÑ i NARÊBSKI 1982, JANISZEWSKI 1985,
POCZOPKO 1990, SCHMIDT-NIELSEN 1997).

Podczas lotu, z powodu intensywnego i
ci¹g³ego wysi³ku miêœniowego, zwi¹zanego z
tym sposobem poruszania siê, produkcja
ciep³a jest bardzo wysoka, bowiem a¿ 80%
energii wytwarzanej podczas skurczów miê-
œni ulega zamianie na ciep³o. Doprowadza to
do szybkiego ogrzewania pracuj¹cej tkanki, a
zarazem ca³ego wnêtrza tu³owia (KAMMER i
HEINRICH 1978, JANISZEWSKI 1985, SCHMIDT-
NIELSEN 1997). Podczas lotu stabilizacja tem-
peratury wnêtrza tu³owia owada okresowo
endotermicznego, na przyk³ad æmy, pszczo³y
miodnej czy chrz¹szcza biegacza, polega na re-
gulacji tempa rozpraszania ciep³a, nie zaœ tem-
pa jego produkcji. Iloœæ energii produkowa-
nej przez miêœnie poruszaj¹ce skrzyd³ami zale-
¿y od potrzeb wysi³kowych i nie ulega zmianie
w warunkach przegrzania czy przech³odze-
nia. Sta³a, bezpieczna dla ¿ycia temperatura
tu³owia w wysokich temperaturach otoczenia
jest utrzymywana dziêki maksymalizacji tem-
pa utraty ciep³a, zaœ w niskich temperaturach
otoczenia — dziêki jej minimalizacji. Jednym z
g³ównych czynników odpowiedzialnych za
regulacjê przep³ywu ciep³a w ciele owada jest
kr¹¿enie hemolimfy. U ciem, trzmieli i wa¿ek
w wysokich temperaturach otoczenia kr¹¿¹ca

hemolimfa przenosi nadmiar ciep³a z tu³owia
do s³abo izolowanego termicznie odw³oka, z
którego ciep³o jest ³atwo oddawane do ota-
czaj¹cego œrodowiska. W niskich temperatu-
rach œrodowiska przep³yw ciep³a z tu³owia do
odw³oka jest ograniczany przez mechanizmy
fizjologiczne. U ciem (HEINRICH i BARTHO-
LOMEW 1972) odbywa siê to przez zmniejsze-
nie czêstotliwoœci i amplitudy skurczów ser-
ca. U trzmieli (HEINRICH 1974, 1976, 1977)
zmienia siê charakterystyka pracy serca i prze-
pony brzusznej, tak ¿e staje siê mo¿liwa prze-
ciwpr¹dowa wymiana ciep³a miêdzy strumie-
niem hemolimfy opuszczaj¹cej tu³ów, a tym
skierowanym dotu³owiowo. Mechanizm ten
zapewnia kumulacjê ciep³a w tu³owiu pod-
czas ekspozycji owada na ch³ód. U pszczó³ od-
powiednie ustawienie naczyñ krwionoœnych
w styliku (³aæ. petiolus), nazywanym tak¿e
trzonkiem, sugeruje istnienie podobnego me-
chanizmu przeciwpr¹dowego, zapew-
niaj¹cego kumulacjê ciep³a wewn¹trz tu³owia
(HEINRICH 1993, 1996, GRYGOÑ i NARÊBSKI
1982).

Nerwowe mechanizmy koordynuj¹ce efek-
tory produkcji ciep³a i jego rozpraszania s¹
jeszcze s³abo poznane u owadów. Obecnoœæ
neuronów termowra¿liwych (których aktyw-
noœæ bioelektryczna zale¿y od temperatury),
steruj¹cych reakcjami termoregulacyjnymi,
stwierdzono w zwojach tu³owiowych u æmy
oraz w mózgu pszczo³y i karaczana (KAMMER
1981, JANISZEWSKI 1985).

Jakkolwiek temperatura wp³ywa na aktyw-
noœæ neuronów, tak jak na przebieg wszystkich
procesów biologicznych, jej oddzia³ywanie nie
jest jedynym czynnikiem koordynuj¹cym pro-
cesy termoregulacyjne. Poziom regulowanej
temperatury mo¿e byæ te¿ dostosowywany do
rodzaju zachowania (¿erowanie, opieka nad
potomstwem, zachowania agresywne) i
obci¹¿enia organizmu wysi³kiem fizycznym
(HEINRICH 1979). Tak wiêc mechanizmy ner-
wowe kontroluj¹ce temperaturê cia³a zwierzê-
cia wspó³graj¹ z nerwowymi mechanizmami
kontroluj¹cymi ró¿ne rodzaje zachowania
(KAMMER 1981).

TERMOREGULACJA PSZCZO£Y MIODNEJ (APIS MELLIFERA L.)

TERMOREGULACJA POJEDYNCZEGO OSOBNIKA

Pszczo³a miodna, Apis mellifera, nale¿y do
owadów heterotermicznych, które wy-
kszta³ci³y zdolnoœæ okresowego, ograniczone-

go do okresu aktywnoœci, utrzymywania tem-
peratury wnêtrza cia³a na okreœlonym, wzglêd-
nie sta³ym poziomie, niezale¿nie od temperatu-
ry otoczenia. Dziêki tej w³aœciwoœci mo¿e za-
chowaæ pe³n¹ aktywnoœæ w bardzo szerokim,
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siêgaj¹cym 39�C (7–46�C), zakresie temperatu-
ry œrodowiska. G³ównym Ÿród³em ciep³a, po-
dobnie jak u innych owadów charaktery-
zuj¹cych siê okresow¹ endotermi¹, jest termo-
geneza miêœni poruszaj¹cych skrzyd³ami. W
ch³odzie, poni¿ej temperatury pozwalaj¹cej na
ci¹g³y lot, odbywa siê on z przerwami. Podczas
przerw w locie w³¹cza siê termogeneza pole-
gaj¹ca na dr¿eniu miêœniowym, czyli izome-
trycznych skurczach miêœni poruszaj¹cych
skrzyd³ami. W czasie spoczynku przed lotem w
wysokiej temperaturze otoczenia taka roz-
grzewka jest niepotrzebna, miêœnie poru-
szaj¹ce skrzyd³ami s¹ nieaktywne i produkcja
ciep³a jest niska.

Wzorzec skurczów miêœni obserwowany
podczas rozgrzewki ró¿ni siê od wzorca reje-
strowanego podczas lotu, g³ównie synchro-
nicznym pobudzeniem miêœni antagonistycz-
nych, które w locie dzia³aj¹ naprzemiennie.
Dziêki spoczynkowej termogenezie dr¿enio-
wej, wnêtrze tu³owia pszczo³y i zlokalizowane
tam miêœnie osi¹gaj¹ temperaturê 36–37�C. Po-
zwala to na podjêcie lotu w ch³odzie oraz za-
pewnia d³ugotrwa³e utrzymanie w tych warun-
kach podwy¿szonej temperatury tu³owia.
Ciep³o produkowane przez pracuj¹ce miêœnie
pozwala te¿ na ogrzewanie i regulowanie tem-
peratury gniazda, w którym zamieszkuje rój
pszczó³ (HEINRICH 1993, 1996).

W zwi¹zku ze stosunkowo ma³¹ mas¹ cia³a,
która wynosi zaledwie 0,11 g, i niekorzystn¹
proporcj¹ powierzchni do masy cia³a, pszczo³y
s¹ bardzo podatne na utratê ciep³a. Kompen-
suj¹ to bardzo wydajne mechanizmy oszczê-
dzania ciep³a. Mechanizmy te, tak samo jak u in-
nych owadów charakteryzuj¹cych siê okre-
sow¹ endotermi¹, wi¹¿¹ siê z regulacj¹ rozpra-
szania ciep³a. Natomiast regulacja temperatury
tu³owia przez dostosowanie produkcji ciep³a
w miêœniach wystêpuje jedynie podczas roz-
grzewki przed lotem i podczas aktywnoœci na-
ziemnej. Praca miêœni poruszaj¹cych skrzy-
d³ami podlega w tych warunkach regulacji
neurogennej, czyli zale¿y od czêstotliwoœci po-
tencja³ów czynnoœciowych w motoneuronach
tych miêœni. Podczas lotu nie jest mo¿liwe wy-
korzystanie tego mechanizmu, gdy¿ regulacja
pracy miêœni jest miogenna (niezale¿na od czê-
stotliwoœci potencja³ów czynnoœciowych w
motoneuronach pobudzaj¹cych te miêœnie,
wynikaj¹ca ze sprê¿ystoœci w³ókien miêœnio-
wych oraz œciskanego przez nie zewnêtrznego
szkieletu tu³owia). W takich warunkach produ-
kowane s¹ du¿e iloœci ciep³a, a zu¿ycie energii

zmienia siê czynnie jedynie w odpowiedzi na
zapotrzebowanie wysi³kowe, nie zaœ pod
wp³ywem zmian temperatury tu³owia. Pogl¹d
ten, g³oszony przez HEINRICHA (1993, 1996)
jest obecnie krytykowany. ROBERTS i HARRISON
(1998), badaj¹c tempo metabolicznej produk-
cji ciep³a u Apis mellifera i Centris pallida,
stwierdzili, ¿e ze wzrostem temperatury oto-
czenia miêœniowa produkcja ciep³a podczas
lotu obni¿a siê. Sugeruje to, ¿e miêœniowa pro-
dukcja ciep³a podporz¹dkowana jest tak¿e po-
trzebom termoregulacji, a nie wy³¹cznie po-
trzebom wysi³kowym. Przy zmianie temperatu-
ry otoczenia z 21 na 33�C tempo produkcji
ciep³a obni¿a siê ponad szeœciokrotnie silniej
ni¿ wzrasta rozpraszanie ciep³a na drodze paro-
wania, co sugeruje, ¿e u pszczó³ podczas lotu
w³aœnie zmiana tempa metabolizmu mo¿e byæ
g³ównym mechanizmem termoregulacji.

Pszczo³y Apis tworz¹ spo³ecznoœci licz¹ce
nawet dziesi¹tki tysiêcy osobników. S¹ one
st³oczone w gnieŸdzie, w niewielkiej przestrze-
ni, co umo¿liwia kumulacjê ciep³a metabolicz-
nego poszczególnych osobników wewn¹trz
gniazda. Mo¿na powiedzieæ, ¿e ¿ycie spo³eczne
pszczó³ rzutuje na regulacjê temperatury przez
pojedynczego osobnika, poniewa¿ pozwala
mu na rozpoczêcie lotu bez koniecznoœci
uprzedniego rozgrzewania miêœni. Temperatu-
ra regulowana w gnieŸdzie (36–37�C) umo¿li-
wia optymaln¹ pracê narz¹dów organizmu,
g³ównie zaœ uk³adu nerwowego i miêœniowego
(HEINRICH 1981b, SOUTHWICK 1983).

W ch³odzie podczas wylotu z ula nastêpuje
natychmiastowy wzrost szybkoœci utraty ciep³a
na drodze konwekcji. Ruch z doœæ du¿¹ prêdko-
œci¹ powoduje znaczne straty ciep³a z organi-
zmu i doprowadza do obni¿enia jego tempera-
tury. Konwekcyjna utrata ciep³a jest czêœciowo
niwelowana dziêki gêstemu pokryciu tu³owia
w³oskami. Pszczo³a opuszcza gniazdo, gdy tem-
peratura jej tu³owia osi¹ga oko³o 37�C. Podczas
lotu w skrajnym ch³odzie ciep³ota tu³owia mo¿e
siê obni¿yæ nawet do 25�C. W tych warunkach
temperatura tu³owia pszczó³ wracaj¹cych do
ula wynosi mniej wiêcej 30�C, co jest wartoœci¹
minimaln¹ dla sprawnego lotu. W zimnie
pszczo³a musi co pewien czas przerywaæ lot,
przez co zmniejsza siê konwekcyjna utrata
ciep³a. Jednoczeœnie nastêpuje w³¹czenie ter-
mogenezy dr¿eniowej, dziêki której temperatu-
ra tu³owia zostaje podwy¿szona i owad mo¿e
wznowiæ lot (HEINRICH 1993, 1996).

Rozgrzewanie miêœni i utrzymywanie wy-
sokiej temperatury tu³owia umo¿liwiaj¹ specy-
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ficzne mechanizmy anatomiczne. W trzonku,
drugim, silnie zwê¿onym segmencie odw³oka,
znajduje siê 9 pêtli aortalnych przebiegaj¹cych w
s¹siedztwie naczynia brzusznego. Hemolimfa
ogrzana w tu³owiu omywa te pêtle i zanim po-
wróci do serca le¿¹cego w odw³oku, sch³adza siê,
ogrzewaj¹c hemolimfê przep³ywaj¹c¹ przez pê-
tle aortalne z odw³oka do tu³owia. Tworzy siê w
ten sposób przeciwpr¹dowy wymiennik ciep³a,
którego funkcjê fizjologiczn¹ opisaliœmy w po-
przednim rozdziale. Pêtle aorty stanowi¹ wielk¹
powierzchniê czynn¹ wymiany ciep³a, a ponadto
powoduj¹ powstanie oporu przep³ywu hemo-
limfy, zmniejszaj¹cego szybkoœæ jej przep³ywu i
wyd³u¿aj¹cego czas wymiany ciep³a. Pozwala to
na unikniêcie przep³ywu och³odzonej hemolim-
fy z odw³oka do tu³owia.

Podczas lotu w upalne dni pszczo³a wykorzy-
stuje mechanizmy zapewniaj¹ce sprawne odda-
wanie ciep³a z organizmu do œrodowiska i och³od-
zenie przegrzanego organizmu. Lot jest mo¿liwy
nawet w temperaturze otoczenia 46�C. W tych wa-
runkach temperatura tu³owia pozostaje o 1�C ni¿-
sza ni¿ temperatura powietrza. Mechanizmem
sprawnie obni¿aj¹cym temperaturê g³owy i
tu³owia jest utrata ciep³a na drodze parowania. W
wysokich temperaturach otoczenia lub przy se-
lektywnym ogrzewaniu g³owy owad „zwraca” i
utrzymuje w okolicy otworu gêbowego kroplê za-
wartoœci wola, tak zwany nakrop, czyli nektar po-
brany z kwiatów i poddany wstêpnej obróbce w
przewodzie pokarmowym. Jest to doœæ rozcie-
ñczony wodny roztwór cukrów. Parowanie wody
z tego roztworu poci¹ga za sob¹ utratê znacznej
iloœci ciep³a. Dziêki temu pomiêdzy och³odzon¹
g³ow¹ a tu³owiem powstaje gradient temperatury

umo¿liwiaj¹cy transport ciep³a na drodze
przewodnictwa. Nie mniej wa¿ne jest jednak
wystêpuj¹ce wówczas ch³odzenie do 44°C
mózgu owada, który prawdopodobnie, tak
samo jak u ssaków, jest szczególnie wra¿liwy
na przegrzanie. Mechanizm ten jest wiêc ana-
logiczny do mechanizmu wybiórczego ch³od-
zenia mózgu, funkcjonuj¹cego u ssaków
(CAPUTA 1993). Regulacja rozpraszania ciep³a
przez przegrzany organizm odbywa siê po-
przez wydzielanie lub wci¹ganie kropli.
(HEINRICH 1993, 1996). Automatyczne me-
chanizmy regulacji temperatury cia³a u
pszczo³y ilustruje Rycina 1.

Poza automatycznymi mechanizmami re-
gulacji temperatury wnêtrza cia³a, opartymi
na modulacji termogenezy i termolizy,

pszczo³a wykorzystuje mechanizmy beha-
wioralne. Polegaj¹ one na poszukiwaniu mi-
kroœrodowisk o okreœlonej temperaturze,
oraz na wspó³dzia³aniu z innymi osobnikami
kolonii, którego ³¹cznym efektem jest regula-
cja temperatury ca³ej kolonii.

RÓJ PSZCZELI — SUPERORGANIZM
STA£OCIEPLNY

Termoregulacja zespo³owa jest domen¹
owadów tworz¹cych mniej lub bardziej zor-
ganizowane spo³ecznoœci, takich jak termity,
mrówki, osy i pszczo³y. Precyzja stabilizacji
temperatury podczas termoregulacji ze-
spo³owej zale¿y od wielkoœci koloni, im bar-
dziej liczna, tym dok³adniej i na wy¿szym po-
ziomie regulowana jest temperatura. Z dru-
giej strony, wielkoœæ kolonii determinuj¹ wa-
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Ryc. 1. Procesy termo-
regulacyjne pszczo³y
miodnej (wg Snodgras-
sa za HEINRICHEM 1996,
zmodyfikowana).



runki klimatyczne, poniewa¿ ze wzrostem tem-
peratury otoczenia liczebnoœæ kolonii maleje
(SEELEY i HEINRICH 1981, DYER i SEELEY 1987).
Istniej¹ rozmaite strategie utrzymywania sta³ej
temperatury wnêtrza gniazda. U termitów i
mrówek, które s¹ owadami typowo ektoter-
micznymi, du¿e znaczenie ma wybór miejsc
gniazdowania i sposób budowy gniazd. Przy
zmianie warunków termicznych œrodowiska
zewnêtrznego owady te przenosz¹ siê wraz z
potomstwem do czêœci gniazda, gdzie panuj¹
korzystniejsze warunki termiczne. W termore-
gulacji socjalnej os, pszczó³ i trzmieli najwa-
¿niejszym czynnikiem regulacyjnym jest meta-
boliczna produkcja ciep³a. Dziêki pracy miêœni
i kumulacji ciep³a powstaj¹cego podczas zbio-
rowego wysi³ku licznych osobników mo¿e byæ
utrzymywana wysoka temperatura we wnê-
trzu gniazda. To z kolei determinuje zdolnoœæ
do lotu pojedynczych osobników i optymalny
rozwój form m³odocianych: jaj, larw i poczwa-
rek. U pszczo³owatych intensywnoœæ produk-
cji ciep³a wytwarzanego przez osobniki prze-
bywaj¹ce w gnieŸdzie zmienia siê w odpowie-
dzi na zmiany temperatury otoczenia (SEELEY i
HEINRICH 1981).

Na termoregulacjê zespo³ow¹ pszczo³y
miodnej sk³ada siê kilka rodzajów zachowañ.
Roj¹ce siê pszczo³y musz¹ przede wszystkim
znaleŸæ odpowiednie miejsce na gniazdo. Naj-
lepszym i najbezpieczniejszym miejscem s¹
dziuple — izoluj¹ termicznie i mechanicznie
chroni¹ rój wraz z plastrami. Podczas wyboru
takiego miejsca pszczo³y potrafi¹ dokonaæ po-
miaru objêtoœci dziupli. Osobniki chodz¹ce po
wewnêtrznej powierzchni dziupli integruj¹ in-
formacje o odleg³oœciach i kierunkach tych ru-
chów i w ten sposób tworz¹ przestrzenny ob-
raz penetrowanego miejsca. Dla europejskich
ras pszczó³ miejsce na gniazdo musi mieæ objê-
toœæ co najmniej 20 litrów. Preferuj¹ one wejœ-
cie do gniazda skierowane na stronê
po³udniow¹, co umo¿liwia lepsze jego
nas³onecznienie. Ponadto wejœcie musi byæ
ma³e i niskie, co zapobiega nadmiernemu
och³adzaniu gniazda. Pszczo³y poprawiaj¹ izo-
lacjê termiczn¹ gniazda, zatykaj¹c specjaln¹
wydzielin¹, zwan¹ kitem pszczelim lub propo-
lisem, wszelkie otwory, poza wejœciem do
gniazda, które jedynie profiluj¹. Wnêtrze gniaz-
da ma bardzo charakterystyczn¹ architekturê.
Wy¿sze i zewnêtrzne regiony gniazda s¹ prze-
znaczone do sk³adowania miodu i py³ku. Œrod-
kowa czêœæ, j¹dro gniazda, jest przeznaczona
dla larw, nazywanych czerwiem.

Najwa¿niejsz¹ funkcj¹ termoregulacyjn¹
pojedynczego osobnika jest dostarczanie kolo-
nii ciep³a. Zdolnoœæ pszczó³ do produkcji
ciep³a zmienia siê z wiekiem. G³ównymi do-
starczycielami ciep³a s¹ osobniki doros³e.

Bardzo charakterystyczn¹ cech¹ termore-
gulacji zespo³owej pszczo³y miodnej jest zmia-
na wzorca kontroli temperatury gniazda w cy-
klu rocznym. W zale¿noœci od tego czy w gnie-
Ÿdzie obecny jest czerw, czy tylko owady do-
ros³e, zmienia siê dok³adnoœæ regulacji jego
temperatury. W okresach, kiedy w gnieŸdzie
znajduje siê czerw temperatura we wnêtrzu
gniazda jest utrzymywana na poziomie
32–36�C, niezale¿nie od zmian temperatury
otoczenia w bardzo szerokim zakresie (od
–40�C do +40�C). Takie zachowanie wymaga
du¿ego nak³adu energii. PóŸn¹ zim¹ i wczesn¹
wiosn¹ pnie z czerwiem konsumuj¹ znacznie
wiêcej zapasów miodu ni¿ zimuj¹ce roje tej sa-
mej wielkoœci przed okresem czerwienia.

W koloniach bez czerwiu wahania tempe-
ratury wnêtrza gniazda s¹ znacznie wiêksze.
Jest to przejaw zachowania pozwalaj¹cego na
oszczêdne gospodarowanie zapasami pokar-
mowymi. W temperaturze otoczenia ni¿szej
ni¿ 18�C nastêpuje zacieœnianie siê roju.
Pszczo³y grupuj¹ siê na pustych plastrach,
wchodz¹ do pustych komórek. W miarê dalsze-
go obni¿ania siê temperatury u ras pszczo³y
miodnej ze strefy umiarkowanej (w tym u prze-
wa¿aj¹cej w Europie rasy w³oskiej Apis mellife-

ra mellifera L.) wzrasta spoistoœæ (upakowa-
nie) roju. Owady ustawiaj¹ siê bardzo blisko
siebie, zas³aniaj¹c wszelkie szczeliny w
pow³oce roju, które umo¿liwia³yby ruchy po-
wietrza i zwiêksza³y intensywnoœæ pr¹dów
konwekcyjnych wewn¹trz roju. G³owy owa-
dów s¹ zawsze skierowane do wnêtrza kolonii.
Dziêki zmianie kszta³tu roju (k³êbu) na kulisty,
stosunek powierzchni do objêtoœci osi¹ga war-
toœæ najmniejsz¹ z mo¿liwych. Pozwala to na
oszczêdnoœæ energii przez zmniejszenie po-
wierzchni nara¿onej na oziêbienie. W tempera-
turze poni¿ej 14�C pszczo³y znajduj¹ce siê na
obrze¿u tworz¹ zwart¹ warstwê (kopertê) nie-
ruchomych osobników. Nastêpuje jednak
ci¹g³e wymienianie siê osobników w tej war-
stwie. Och³odzone pszczo³y, które przebywa³y
na obrze¿u k³êbu powoli przemieszczaj¹ siê do
jego wnêtrza, natomiast ogrzane owady z wnê-
trza wychodz¹ po pewnym czasie na zewn¹trz.
Poza tymi ruchami pszczo³y niekiedy ³ami¹
strukturê k³êbu tylko w celu przeniesienia siê
w kierunku Ÿród³a pokarmu, jakim s¹ plastry z
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zapasami miodu. Generowanie ciep³a odbywa
siê z przerwami, tylko przez krótkie okresy, co
poci¹ga za sob¹ oscylacyjne ogrzewanie gniaz-
da (SEELEY i HEINRICH 1981, HEINRICH 1981c,
SOUTHWICK 1983). Temperatura w gnieŸdzie
nie mo¿e bowiem spaœæ poni¿ej 13�C. Dalsze
jej obni¿enie mo¿e spowodowaæ, ¿e pszczo³y z
obrze¿a kolonii nie bêd¹ w stanie wejœæ do jej
œrodka i zgin¹ z zimna.

W okresie letnim, kiedy panuj¹ upa³y, za-
chodzi koniecznoœæ ch³odzenia gniazda. Grani-
ca temperatury w gnieŸdzie, powy¿ej której
rozpoczynaj¹ siê procesy termolityczne wyno-
si 36�C. Oziêbianie gniazda nastêpuje dziêki
wentylacji, polegaj¹cej na odpowiednich ru-
chach skrzyde³ zmieniaj¹cej siê liczby pszczó³
oraz wnoszeniu wody do gniazda (której paro-
wanie przyspieszaj¹ te w³aœnie ruchy wentyla-
cyjne) i przenoszeniu siê owadów w kierunku
wyjœcia z gniazda. Kiedy temperatura i wilgot-
noœæ powietrza osi¹gaj¹ wysokie wartoœci, w
okresie letnim, pod wieczór, na wylotkach uli
mo¿na zaobserwowaæ „brody” utworzone z
osobników wychodz¹cych z gniazda i gru-
puj¹cych siê poni¿ej wejœcia (SEELEY i
HEINRICH 1981; HEINRICH 1981a, b; 1993,
1996; SOUTHWICK 1983).

Badania nad korzyœciami wynikaj¹cymi ze
spo³ecznego trybu ¿ycia pszczó³ dla utrzyma-
nia równowagi termicznej roju prowadzi³
SOUTHWICK (1983). Podaje on nastêpuj¹cy
przyk³ad. Gdyby sprowadziæ kszta³t cia³a poje-
dynczej robotnicy pszczo³y do walca o wysoko-
œci oko³o 1,4 cm i œrednicy 0,4 cm uzyskaliby-
œmy bry³ê o powierzchni 1,76 cm2. Kolonia
z³o¿ona z 20 tysiêcy rozproszonych osobników
mia³aby ca³kowit¹ (zsumowan¹ z powierzchni
poszczególnych osobników) powierzchniê
wymiany ciep³a wynosz¹c¹ oko³o 35184 cm2.
Gdyby nawet wzi¹æ pod uwagê, ¿e osobniki w
centralnym obszarze kolonii nie s¹ tak bardzo
nara¿one na ch³ód jak te znajduj¹ce siê na
zewn¹trz, to i tak ogólna powierzchnia wymia-
ny ciep³a by³aby zbyt wielka w stosunku do ak-
tualnej jego produkcji. Œcis³e upakowanie
osobników kolonii ogranicza oœmiokrotnie
powierzchniê wymiany ciep³a (do oko³o 4189
cm2 dla kulistego roju o œrednicy 20 cm). Rój
pszczeli stanowi zatem bardzo stabilny ter-
micznie superorganizm, zachowuj¹cy siê w
sposób analogiczny do organizmu sta³ociepl-
nego o podobnej masie. Mo¿e on regulowaæ
temperaturê swojego wnêtrza dziêki dostoso-
waniu produkcji ciep³a przez poszczególne

jego sk³adniki i powierzchni czynnej wymiany
ciep³a z otoczeniem.

Z powy¿szych rozwa¿añ wynika, ¿e
wspó³dzia³anie tysiêcy osobników tworz¹cych
rój pszczeli wywo³uje g³êbok¹ termobiolo-
giczn¹ zmianê jakoœciow¹. Pojedyncza
pszczo³a izolowana od roju, jest organizmem
heterotermicznym, zdolnym do endotermii je-
dynie w krótkich okresach aktywnoœci rucho-
wej, a gdy ta aktywnoœæ zostanie przerwana,
natychmiast staje siê typowym owadem –
zwierzêciem ektotermicznym, a zarazem
zmiennocieplnym. Rój jako ca³oœæ ma nato-
miast wszelkie cechy organizmu sta³ocieplne-
go. Izolowana pszczo³a ma wprawdzie poten-
cja³ fizjologiczny, niezbêdny do d³ugotrwa³ego
utrzymywania wysokiej temperatury cia³a,
przeszkod¹ nie do pokonania jest jednak zbyt
wysoki koszt energetyczny ci¹g³ego podtrzy-
mywania endotermii. Jak, wobec powy¿szego,
zachowa³aby siê izolowana pszczo³a w sztucz-
nie stworzonym œrodowisku, umo¿liwiaj¹cym
swobodny wybór temperatury otoczenia i po-
zwalaj¹cym na zminimalizowanie energetycz-
nego kosztu termoregulacji? Czy optymalna
temperatura panuj¹ca w gnieŸdzie pszczelim
(32–36�C) jest zarazem temperatur¹ prefero-
wan¹ przez pojedyncze owady? Aby odpowie-
dzieæ na te pytania badaliœmy pszczo³y w labo-
ratoryjnej komorze z gradientem termicznym
(GRODZICKI, CAPUTA dane niepublikowane).
Komora jest tunelem, w którym na d³ugoœci 1
metra temperatura zmienia siê liniowo od 15�C
do 45�C. Pszczo³a, umieszczona w tym tunelu,
ma wiêc pe³n¹ swobodê wyboru temperatury,
praktycznie bez ¿adnego wysi³ku, a wybierana
temperatura jest w sposób ci¹g³y rejestrowana
na ekranie monitora i zapisywana na twardym
dysku komputera.

Okaza³o siê, ¿e temperaturê zgodn¹ z prze-
widywaniem (33–34�C) izolowane pszczo³y
wybiera³y jedynie w ci¹gu dnia. Na nocny spo-
czynek wybiera³y natomiast zaledwie 28�C.
Mamy tu wiêc nadal do czynienia z heteroter-
mi¹, chocia¿ oscyluje ona w rytmie dobowym.
Istniej¹ podstawy aby przypuszczaæ, ¿e w okre-
sie dziennej aktywnoœci temperatura
wewn¹trztu³owiowa u badanych przez nas
pszczó³ utrzymuje optymaln¹ wartoœæ
36–38�C, wskutek endotermii, natomiast pod-
czas nocnego spoczynku jest dok³adnie taka
sama, jak w wybranym mikroœrodowisku, czyli
wynosi oko³o 28�C.
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Czy tak samo bêd¹ reagowa³y pszczo³y w
grupie? Aby to sprawdziæ badaliœmy zachowa-
nie siê pszczó³ umieszczonych w komorze z
gradientem termicznym w grupach z³o¿onych
z 10–20 osobników. Nast¹pi³a zaskakuj¹ca
zmiana behawioru pojedynczych pszczó³
wspó³tworz¹cych ten miniaturowy rój. W
ci¹gu dnia by³y one bardzo aktywne i w du¿ym
rozproszeniu penetrowa³y komorê w przedzia-
le temperatury 16–44�C. Œrednia temperatura
wybierana przez pszczo³y by³a wówczas zna-

miennie ni¿sza ni¿ u owadów izolowanych i
wynosi³a 29–30�C. Natomiast podczas nocne-
go spoczynku pszczo³y — w przeciwieñstwie
do owadów izolowanych — przebywa³y w tem-
peraturze znacz¹co wy¿szej (31�C), wiêksza
czêœæ grupy by³a zaœ ciasno skupiona, zmniej-
szaj¹c w ten sposób sumaryczn¹ powierzchniê
wymiany ciep³a z otoczeniem. Zachowanie siê
tego miniaturowego roju do z³udzenia przypo-

mina reakcjê behawioraln¹ ssaka w gradiencie
termicznym (Ryc. 2). W dobowej fazie aktyw-
noœci ssak tak¿e powiêksza powierzchniê cia³a
wystawion¹ na wymianê ciep³a z otoczeniem
(koñczyny, g³owa i ogon nie przylegaj¹ do
tu³owia), a jednoczeœnie wybiera stosunkowo
ch³odne otoczenie, co pozwala na rozprosze-
nie nadmiaru ciep³a, powstaj¹cego w aktyw-
nym organizmie. W okresie snu natomiast
zwierzê zwija siê „w k³êbek” zmniejszaj¹c po-
wierzchniê wymiany ciep³a z otoczeniem, a

jednoczeœnie na czas spoczynku wybiera nieco
cieplejsze otoczenie (GORDON 1990). Rozpiê-
toœæ zmian sumarycznej powierzchni wymiany
cieplnej, œwiadcz¹ca o potencjale termoregula-
cyjnym, przemawia jednak wyraŸnie na ko-
rzyœæ pszczó³.

Wyniki naszych badañ dostarczaj¹ nowych
argumentów, ¿e pszczo³y w zespole zachowuj¹
siê jak superorganizm sta³ocieplny.

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

S u m m a r y

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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Ryc. 2. Oko³odobowe reak-
cje posturalne ssaków i ana-
logiczne do nich zmiany or-
ganizacji roju pszczelego.



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.
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