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WPEYW 1ZOLACJI SPOLECZNE]J NA FIZJOLOGIE I ZACHOWANIE SIE MROWEK

UWAGI WSTEPNE

Wplyw izolacji spotecznej na fizjologie
i zachowanie si¢ zwierzat spotecznych od
wielu lat stanowi wazny problem badaw-
czy. Juz WHEELER (1926, 1928) w swoich
klasycznych ksiazkach poswieconych bio-
logii owadow spotecznych ktadl nacisk na
fakt, ze odseparowanie osobnika od innych
cztonkow grupy prowadzi do bardzo istot-
nych modyfikacji jego fizjologii i zachowa-
nia. Podkreslat tez, ze zwierzeta spotecz-
ne sa niezdolne do przezycia dlugotrwatej
izolacji spotecznej. Dalsze badania tych
zagadnien w pelni potwierdzily stusznos¢
tych spostrzezen. W r. 1944 GRASSE i CHAU-
VIN wprowadzili termin ,efekt grupy” na
okreslenie glebokich modyfikacji fizjologii
zachodzacych u zwierzat spotecznych pod
wplywem przebywania w grupie. Pierwot-
na definicja efektu grupy zostala nastepnie
zmodyfikowana przez WILSONA (1979), kto-
ry zaproponowal, by terminem tym okre-
sla¢ zmiany zachowania i fizjologii zacho-
dzace pod wplywem sygnalow wysylanych
przez osobniki z tego samego gatunku i
nieukierunkowanych w przestrzeni ani w
czasie. Miato to na celu zakreSlenie bar-
dziej precyzyjnej granicy pomiedzy efek-

tem grupy a innymi formami komunikacji
zwierzat.

W swoich poOzniejszych publikacjach
GRASSE (1946, 1952) zaproponowal tez, by
termin ,efekt grupy” stosowac jedynie na
okreslenie skutkéw percepcji bodZzcow wy-
sytanych przez innych cztonkow grupy, zas
skutki innych czynnikéw oddziatujacych na
organizmy zwierzat w wyniku ich przeby-
wania w grupie (na przyktad, modyfikacji
srodowiska spowodowanych przez obec-
noS¢ innych przedstawicieli tego samego ga-
tunku) okresla¢ jako tzw. ,efekt masy”. Po-
dobne rozroznienie pomiedzy ,interakcjami
pomiedzy robotnicami” i ,interakcjami po-
miedzy robotnica a gniazdem” wprowadzit
znacznie pozniej rowniez LENOIR (1979).
Podczas gdy termin ,efekt grupy” wychodzi
juz obecnie z uzycia, termin ,interakcje po-
mi¢dzy robotnicami” (ang. worker-worker
interactions) jest nadal powszechnie uzywa-
ny we wspotczesnych pracach dotyczacych
wplywu kontekstu spotecznego na rozwoj,
fizjologi¢ i zachowanie si¢ owadow (m. in.
ROBINSON 1992, ROBINSON i wspotaut. 1997,
BourAy i LENOIR 2001, BouLAY i wspotaut.
2003, LEONCINI i wspoétaut. 2004a).
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WPLYW KONTEKSTU SPOLECZNEGO NA FIZJOLOGIE I ZACHOWANIE SIE SPOLECZNYCH
BEONKOWEK

WPEYW KONTEKSTU SPOEECZNEGO NA ROZWOJ
ONTOGENETYCZNY ROBOTNIC

Spoteczenstwa mrowek charakteryzuje
najwyzszy stopiefn zlozonoSci organizacji spo-
tecznej spotykany wsrod owadow, tak zwany
wlaSciwie spoteczny lub eusocjalny stopien
organizacji. MOwimy o nim wtedy, gdy spel-
nione sa jednoczes$nie trzy warunki: (1) roz-
rodczy podziat pracy pomiedzy czlonkami
kolonii, czyli sytuacja, w ktorej tylko niekto-
re osobniki monopolizuja dostep do rozrodu,
(2) wspolpraca w opiece nad potomstwem
oraz (3) wspoOlpraca miedzypokoleniowa, w
ktorej potomstwo pomaga rodzicom (WILSON
1979, GODZINSKA 1996).

W funkcjonowaniu spoleczenstw mrowek
oraz innych owadow spolecznych ogromna
role odgrywa ksztattujacy wplyw kontekstu
spolecznego na fizjologie i zachowanie po-
szczegOlnych osobnikéw, a takze na przebieg
ich rozwoju ontogenetycznego (ROBINSON i
wpotaut. 1997, GODZINSKA 2004, 20006). Zja-
wisko to mozna bada¢ doSwiadczalnie mie-
dzy innymi przy uzyciu metody tzw. inzy-
nierii spotecznej, czyli tworzenia sztucznych
grup spolecznych o pozadanej wielkoSci i
sktadzie (ROBINSON i wspotaut. 1997; SzCZUKA
i GODZINSKA 2000, 2004a, 2004b; GODZIN-
SKA 2004). Badania z uzyciem tej techniki
rzucily szczegoOlnie interesujace Swiatlo na
role kontekstu spotecznego w ksztaltowa-
niu przebiegu ontogenezy robotnic spotecz-
nych blonkowek (pszczol, os i mrowek). W
spoteczenstwach tych owadow robotnice z
reguly zaczynaja swoje doroste zycie wyko-
nujac prace wewnatrz gniazda i petniac role
opiekunek potomstwa i krolowej, a dopiero
w pozZniejszym wieku przechodza do aktyw-
noSci na zewnatrz gniazda i petnienia funkcji
zbieraczek (WILSON 1979; HOLLDOBLER i WIL-
SON 1990; ROBINSON 1992, 2002; GODZINSKA
2000). PrzejScie opiekunka-zbieraczka, okre-
Slane tez jako zmiana statusu behawioralne-
go robotnicy (GODZINSKA 20006), wiaze si¢ z
daleko idacymi modyfikacjami jej repertuaru
behawioralnego, w znacznej mierze odzwier-
ciedlajacymi zmiany progow odpowiedzi
stanowiacych elementy zlozonych wzorcow
zachowan (PAGE i MITCHELL 1990, ROBIN-
SON 1992, PAGE i wspotaut. 1998, GODZINSKA
20006). Zmiana statusu behawioralnego robot-
nicy nie ogranicza si¢ jednak wylacznie do
zmian zachowania, lecz obejmuje rOwniez

istotne modyfikacje innych elementow jej
fenotypu, a w szczegélnosci modyfikacje w
zakresie neuroanatomii i neurochemii okre-
Slonych struktur ukladu nerwowego, wzorca
aktywnoSci dobowej, stanu hormonalnego
organizmu, metabolizmu, morfologii i funk-
cjonowania gruczolow wydzielania zewnetrz-
nego, zawartoSci lipidow w ciele oraz eks-
presji okreslonych genow (ROBINSON 2002,
GODZINSKA 20006). Zalezne od wieku dlugo-
trwale specjalizacje behawioralne robotnic
spotecznych btonkéwek stanowia jeden z
najlepiej poznanych przykltadow polifenizmu
sekwencyjnego, czyli wystepowania serii od-
miennych fenotypow podczas kolejnych eta-
poOw rozwoju ontogenetycznego osobnika
(MICHENER 1961, FAHRBACH 1997).

Giebokie modyfikacje fenotypu, zacho-
dzace podczas zmiany statusu behawioral-
nego robotnic spotecznych blonkéwek, sa
W znacznym stopniu wyrazem procesow
rozwojowych majacych charakter dojrze-
wania (DURST i wspoétaut. 1994; FAHRBACH
i wspotaut. 1998, 2003). Rozwo6j ontogene-
tyczny tych owadow moze by¢ jednak przy-
spieszony, opoézniony, a nawet odwrdcony
w wyniku zmian kontekstu spotecznego
(ROBINSON i wspotaut. 1992, 1997; ROBIN-
SON 2002; GODZINSKA 2000). Tej tak zwanej
rewersji behawioralnej towarzysza glebokie
zmiany fizjologiczne, a nawet morfologicz-
ne, gdyz nie tylko repertuar zachowan, lecz
nieomal wszystkie cechy fenotypu pszczo-
ly charakterystyczne dla stadium zbieraczki
wracaja wtedy ponownie do stanu cechuja-
cego opiekunki. Co zadziwiajace, obserwuje
sic wtedy nawet ponowne uaktywnienie si¢
gruczolow produkujacych wosk oraz gruczo-
16w gardzielowych produkujacych pokarm
dla rozwijajacych si¢ larw. Jedynie zmiany
neuroanatomiczne oraz zmiany zawartoSci
lipidow w ciele sa nieodwracalne (ROSCH
1930; ROBINSON i wspotaut. 1992; FAHRBACH
i wspotaut. 1998, 2003; TOTH i ROBINSON
2005; GODZINSKA 2006). Warto tez podkre-
Sli¢, ze rewersja rozwoju ontogenetycznego
stanowi normalny element cyklu zyciowego
rodziny pszczelej. Po rojce, w ktorej krolo-
wej towarzysza wylacznie zbieraczki, czeS¢
z nich musi ponownie wroci¢ do pelnienia
funkcji opiekunek, by nowo powstata rodzi-
na mogta si¢ normalnie rozwija¢ (ROBINSON
i wspotaut. 1992, FAHRBACH 1997).
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WPLYW KONTEKSTU SPOLECZNEGO NA
PRZEJSCIOWE ZMIANY EKSPRESJI/SUPRES]I
POSZCZEGOLNYCH WZORCOW ZACHOWAN

Kontekst spoteczny moze tez wywierac
decydujacy wplyw na przejSciowe odwracal-
ne zmiany ekspresji (ujawniania si¢) i supre-
sji (zaprzestania ujawniania si¢) poszczegol-
nych wzorcoOw behawioralnych. Szczegolnie
uderzajacy przyklad tego zjawiska odkryto
niedawno w wyniku cyklu doswiadczen
przeprowadzonych niedawno w Pracowni
Etologii Instytutu Biologii Doswiadczalnej im.
M. Nenckiego PAN w Warszawie (SZCZUKA
i GODZINSKA 1997, 2000, 2004a, 2004b; GO-
DZINSKA 2004, 2006). Dzicki zastosowaniu
technik inzynierii spotecznej wykazano, ze
u rudych mréwek leSnych z gatunku Formi-
ca polyctena pelna sekwencja zachowania
lowieckiego zakonczona zabraniem ofiary
do gniazda ulega ekspresji nie tylko w wa-
runkach srodowiska naturalnego, ale takze
w stosunkowo malych grupach robotnic ho-
dowanych w laboratorium w izolacji od kro-
lowej i larw. Dzialo si¢ tak jednak jedynie
wtedy, jezeli liczebnoSc takiej grupy przekra-
czala graniczna warto$S¢ 30-40 osobnikéw.
W mniejszych grupach obserwowano jedynie
niepelne sekwencje zachowania fowieckiego,
zakonczone na etapie kontaktu czutkowego z
ofiara, jej skubania, gryzienia badZ tez trans-
portu nie zakoficzonego zabraniem ofiary do
gniazda. Im mniejsza byla grupa, tym mniej
elementow sekwencji zachowania towieckie-
go ulegalo ekspresji u wchodzacych w jej
sklad osobnikow. Wykazano tez, ze mozna
w pelni przewidywalny i odwracalny spo-
sOb manipulowac¢ doswiadczalnie ekspresja/
supresja sekwencji zachowania towieckiego
poprzez manipulowanie wielkoScia grupy,
na przyktad poprzez rozszczepianie wickszej
grupy na mniejsze podjednostki, zlewanie ze
soba matych grup robotnic lub stopniowe
doktadanie osobnikéw do niewielkich grup
(Szczuka i GODZINSKA 1997, 2000, 2004a,
2004b; GODZINSKA 2004, 2000).

CZYNNIKI ODPOWIEDZIALNE ZA WPLYW
KONTEKSTU SPOLECZNEGO NA FIZJOLOGIE
I ZACHOWANIE ROBOTNIC OWADOW
SPOLECZNYCH

Sygnaly chemiczne

Wciaz jeszcze nie do kofica wiadomo, ja-
kie czynniki leza u podloza wpltywu wywie-
ranego przez kontekst spoleczny na fizjolo-
gie i zachowanie robotnic spolecznych blon-
kowek. W dodatku kazdy z takich efektow

moze by¢ regulowany przez wiele roznych
czynnikéw, za§ w przypadku réznych efek-
tow czynniki te moga by¢ odmienne. W gre
wchodza tu zarOwno bezposrednie kontakty
fizyczne pomiedzy osobnikami, jak i sygnaly
dzialajace na odleglos¢, a przede wszystkim
sygnaly chemiczne. Od dawna wiadomo juz,
ze szczegllnie wazng role w modulowaniu
zachowania i fizjologii owadow spotecznych
odgrywaja feromony, specyficzne zwiazki
chemiczne produkowane przez gruczoly wy-
dzielania zewnetrznego (WILSON i BOSSERT
1963, HOLLDOBLER i WILSON 1990, GODZINSKA
2000, KORCZYNSKA i wspoétaut. 2004). Dwie
podstawowe klasy feromonéw to feromony
pierwszorzedowe (ang. primer pheromones)
i feromony wyzwalajace (ang. releaser phe-
romones). Feromony pierwszorzedowe indu-
kuja przede wszystkim glebokie modyfikacje
stanu fizjologicznego odbiorcy i dopiero za
ich posrednictwem powoduja pojawianie
si¢ modyfikacji behawioralnych. Efekty te sa
wiec stosunkowo powolne. W przeciwien-
stwie do tego, feromony wyzwalajace dzia-
laja bardzo szybko, pelniac role sygnatow
w chemicznej komunikacji wewnatrzgatun-
kowej i wyzwalajac, hamujac lub modulujac
okreslone odpowiedzi behawioralne zgodnie
z klasyczna zasada ,bodziec-reakcja” (WIL-
SON i BOSSERT 1963, WILSON 1979, GODZINSKA
2000).

W przypadku wpltywu kontekstu spotecz-
nego na rozwoOj ontogenetyczny robotnic
pszczoly miodnej udalo si¢ juz zidentyfiko-
waé kilka feromonéw pierwszorzedowych
uczestniczacych w tym procesie, a nawet po-
znaé niektore drogi ich oddzialywania, tacz-
nie z ich wplywem na stan hormonalny oraz
na ekspresje niektorych genow (HUANG i
wspolaut. 1998, PANKIW i wspotaut. 1998, LE
CONTE i wspotaut. 2001, GROZINGER i wspot-
aut. 2003, LEONCINI i wspoétaut. 2004b).

Klasyczna, lecz wciaz jeszcze szeroko
stosowana metoda, pozwalajaca na wstep-
ne okreSlenie, jakie czynniki odpowiedzial-
ne sa w konkretnym przypadku za wpltyw
kontekstu spotecznego, jest metoda tzw. po-
jedynczej i podwojnej siatki. Poszczegodlne
osobniki lub grupy osobnikéw odizolowuje
si¢ od wspottowarzyszek za pomoca podwoj-
nej siatki, uniemozliwiajacej im wszelkie for-
my bezposrednich kontaktéw spotecznych
i pozwalajacej jedynie na przeplyw lotnych
feromonow, lub tez za pomoca pojedynczej
siatki, pozwalajacej rozdzielonym osobnikom
jedynie na pewne specyficzne formy kontak-
tow spotecznych (na przyktad na kontakty
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czutkowe), blokujacej jednak inne typy kon-
taktow (HUANG i wspotaut. 1998, SzZCZUKA
i GODZINSKA 2000, SLEDGE i wspotaut. 2001,
KATZAV-GOZANSKY i wspotaut. 2004, LEONCINI
i wspotaut. 2004a). Dzieki tej metodzie usta-
lono, miedzy innymi, ze stymulujacy wpltyw
wielkosci grupy na ekspresj¢/supresje pel-
nej sekwencji zachowania towieckiego u ro-
botnic mrowki ¢mawej wymaga mozliwoSci
swobodnego kontaktowania sie osobnikOw i
nie zachodzi ani wtedy, gdy kontakty miedzy
nimi sa calkowicie wyeliminowane przez po-
dwojna siatke, ani nawet wtedy, gdy sa ogra-
niczone przez pojedyncza siatke (SZCZUKA i
GODZINSKA 2000).

Kontakty spoteczne mrowek
Trofalaksja

Kontakty spoleczne obserwowane w ko-
loniach mrowek przybieraja bardzo rdzne
formy, poczawszy od biernego ocierania si¢
osobnikoéw az po skomplikowane wzorce za-
chowan przyjaznych i agonistycznych (czyli
zwiazanych z okazywaniem agresji lub ulegto-
Sci podczas konfrontacji miedzyosobniczych)
(IMMELMAN i BEER 1989). Niezwykle ciekawa
forma kontaktu spolecznego jest tzw. trofa-
laksja, do niedawna definiowana jako wza-
jemna lub jednostronna wymiana ptynnego
pokarmu. Najbardziej typowa forma trofalak-
sji, tak zwana trofalaksja stomodealna (oral-
na), to wzajemny kontakt narzadow gebo-
wych dwoch lub wigkszej liczby osobnikow,
podczas ktorego mrowki przekazuja sobie
plynny pokarm, magazynowany przez nie w
specjalnym rozszerzeniu przewodu pokarmo-
wego, tzw. zotadku spotecznym (wolu) (Cy-
BULSKA i GODZINSKA 1999, CYBULSKA i wspot-
aut. 2000, KORCZYNSKA i wspotaut. 2004).

Obecnie wiadomo juz, ze trofalaksja pel-
ni nie tylko funkcje pokarmowe. W szcze-
golnosci, okazato sie, ze zachowanie to moze
rowniez pelni¢ funkcje zachowania agoni-
stycznego. U wielu gatunkéw mroéwek zaob-
serwowano, ze robotnica zaatakowana przez
innego osobnika moze odpowiedzie¢ na atak
oferowaniem wydzielonej z wola kropli plyn-
nego pokarmu. Zazwyczaj napastniczka przyj-
muje pokarm, co ma hamujacy wplyw na jej
agresywnoS¢. Mrowki moga w ten sposob
obronic sie przed atakiem osobnikOw naleza-
cych do innych kolonii, a nawet do innego
gatunku. Zjawisko to okreSla si¢ terminem
otrofalaktyczne uspokojenie” (ang. trophal-
lactic appeasement) (CYBULSKA i GODZINSKA
1999, CYBULSKA i wspotaut. 2000, KORCZYN-
SKA i wspotaut. 2004).

Trofalaksja odgrywa rowniez kluczowa
role w wymianie zwiazkéw chemicznych
odpowiedzialnych za wzajemne rozpoznawa-
nie sie wspottowarzyszek z tej samej kolonii.
Szczegolnie istotna role odgrywaja w nim tak
zwane weglowodory kutikularne, zwiazki syn-
tetyzowane w ciele tluszczowym kazdej doro-
stej mrowki, a nastepnie przedostajace si¢ na
powierzchnie jej ciala oraz do tak zwanych
gruczolow zagardzielowych znajdujacych sie
w jej glowie. Weglowodory kutikularne ma-
gazynowane w gruczolach zagardzielowych
sa nastepnie wymieniane i mieszane przede
wszystkim wtasSnie podczas aktow trofalaksji.
Nastepnie podczas czyszczenia ciala mrow-
ka rozprowadza t¢ mieszanine na caltej jego
powierzchni. W rezultacie na powierzchni
jej ciala powstaje specyficzny wzorzec bodz-
cow chemicznych, okreslany jako ,wiza kolo-
nii”. Zawiera on zar6wno weglowodory syn-
tetyzowane przez danego osobnika, jak i te,
ktore otrzymal od swoich wspoéttowarzyszek
w wyniku trofalaksji i w mniejszym stopniu
takze w wyniku innych kontaktow spotecz-
nych. Mroéwki odrdzniaja wspoltowarzysz-
ki ze swojej kolonii od osobnikow obcych
przede wszystkim wlasnie dzieki percepcji
tego wysoce specyficznego wzorca weglo-
wodorow kutikularnych i poré6wnywaniu go
ze wzorcem ,wizy kolonii”, zakodowanym
w ich moézgu w postaci odpowiedniej, stale
uaktualnianej reprezentacji. Jesli profil we-
glowodorow kutikularnych obecny na ciele
innej mrowki w zbyt znacznym stopniu od-
biega od aktualnej wizy kolonii, osobnik taki
jest zazwyczaj atakowany (LACY i SHERMAN
1983, CYBULSKA i GODZINSKA 1999, CYBULSKA
i wspotaut. 2000, KORCZYNSKA i wspotlaut.
2004, ERRARD i wspotaut. 20006).

Rozpoznawanie wspottowarzyszek z tej
samej kolonii w oparciu o percepcje profi-
low weglowodorow kutikularnych obecnych
na powierzchni ich ciala wymaga wiec ist-
nienia odpowiedniego wzorca nerwowego
(ang. neural template), zapisanego w mozgu
mrowki w postaci Sladu pamieciowego, okre-
Slanego tez czasem jako tzw. reprezentacja
spoteczna (LENOIR i wspotaut. 1999, ERRARD i
wspolaut. 2006). Reprezentacje takie wytwa-
rzaja sie u mrowek juz w bardzo wczesnym
okresie zycia. Jak to wykazali w eleganckich
eksperymentach ISINGRINI i wspotaut. (1985)
oraz CARLIN i SCHWARTZ (1989), robotnice
mrowek z gatunkow Cataglyphis cursor i
Camponotus floridanus ucza si€ rozpozna-
wac potomstwo z wlasnej kolonii juz pod-
czas stadium larwalnego. Informacja ta ulega
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nastepnie zachowaniu mimo tego, ze pod-
czas przeobrazenia caly ukltad nerwowy owa-
da przechodzi dramatyczna reorganizacje.
Wzorce takie moga by¢ przechowywane w
pamieci robotnic przez zadziwiajaco dlugie
czas. ERRARD (1994) badata dlugotrwatos¢ ta-
kich Sladow pamieciowych u robotnic mro-
wek z gatunkow Manica rubida i Formica
selysi, wychowanych w mieszanych grupach
zawierajacych osobniki nalezace do obydwu
tych gatunkéw, a nastepnie odseparowanych
od mréwek z obcego gatunku. Mrowki takie
jeszcze po uplywie roku nie wykazywaly za-
chowan agresywnych w stosunku do osobni-
koéw z gatunku, z ktérym zostaly wychowane,
nawet jesli osobniki te byly im catkowicie
nieznane. Odpowiednie wzorce nerwowe w
ich mozgach, kodujace informacje o zapachu
tego gatunku, musialy wiec przetrwad przez
caly ten czas.

Nalezy jednak pamietac, ze zapach kolo-
nii nie jest statyczny, ale zmienny w czasie,
podobnie musi by¢ wiec z jego wzorcem.
Procesy uczenia si¢ uczestniczace w formo-
waniu sie wzorcOw nie moga wiec by¢ ogra-
niczone w czasie jedynie do wczesnych faz
rozwojowych, lecz musza by¢ kontynuowane
rowniez w dorostym zyciu mrowki. Robotni-
ce musza wiec uczestniczy¢ w ciaglych i cze-
stych kontaktach z innymi wspottowarzyszka-
mi nie tylko w celu stalej wymiany weglowo-
dor6éw kutikularnych i uaktualniania profilu
tych zwiazkow obecnego na powierzchni ich
ciala, lecz rowniez w celu stalej aktualizacji
WZOrca Nerwowego stanowiacego reprezen-
tacje tego profilu, wspdlnego dla catej kolo-
nii. Z uwagi na dynamiczny charakter tego
wzorca brak kontaktow spotecznych moze
istotnie zakloci¢ mechanizm jego fukcjono-
wania i prowadzi¢ do powaznych zaburzen
w procesach rozpoznawania wspoltowarzy-
szek i wrogéw (LENOIR i wspoétaut. 1999).
Zasady te dotycza rowniez innych spotecz-
nych btonkéwek. Jak niedawno stwierdzono,
Wwzorce, uzywane przy rozpoznawaniu wspol-
towarzyszek przez pszczoly miodne pelniace
funkcje strazniczek przy wejSciu do gniazda,
ulegaja niezwykle szybkim zmianom, ktore
moga powsta¢ nawet w wyniku bardzo krot-
kiej ekspozycji na bodzce wyzwalajace takie
modyfikacje (BREED i wspotaut. 2004).

Inne kontakty spoleczne uczestniczace w wymianie
weglowodoréow kutikularnych

Miedzyosobniczy transfer weglowodorow
kutikularnych zachodzi nie tylko podczas

trofalaksji, ale rowniez za poSrednictwem
wzajemnego lizania si¢ wspoltowarzyszek z
tej samej kolonii, okreslanego tez jako wza-
jemne czyszczenie ciala (ang. allogrooming).
Dzieje sie¢ tak w szczegolnosSci w przypadku
gatunkOw mrowek nie uprawiajacych trofa-
laksji, do ktorych zalicza si¢, miedzy innymi,
prymitywne mrowki z podrodziny Ponerinae
oraz niektéore mréwki z podrodziny Myrmi-
cinae, zamieszkujace suche Srodowiska, a w
ich liczbie przede wszystkim mrowki z ro-
dzaju Aphaenogaster oraz zniwiarki z rodza-
jow Pogonomyrmex i Messor.

Wymiana weglowodorow kutikularnych
moze tez zachodzi¢ podczas jeszcze innych
form kontaktow fizycznych, takich jak trans-
port mlodych robotnic pomiedzy roéznymi
gniazdami z tej samej kolonii oraz bierne
ocieranie si¢ mrowek o siebie (CYBULSKA i
GODZINSKA 1999; LENOIR i wspoétaut. 1999,
2001a, 2001b; KORCZYNSKA i wspotaut. 2004;
WAGNER-ZIEMKA i wspotaut. 2000).

Kontakty czutkowe

Wazna kategorie kontaktéw spotecznych
obserwowanych w koloniach mréwek stano-
wia tzw. kontakty czutkowe, podczas ktorych
wspoltowarzyszki obmacuja sie¢ czutkami, na
ktorych znajduja si¢ liczne wyspecjalizowa-
ne receptory (DUMPERT 1978, WILSON 1979,
HOLLDOBLER i WILSON 1990). To wlasnie kon-
takty czutkowe umozliwiaja mrowkom odroz-
nianie wspottowarzyszek z tej samej kolonii
od osobnikéw obcych. Czestos¢ kontaktow
czutkowych z wspottowarzyszkami pozwala
tez mrowkom na ocen€ gestoSci osobnikow
na okreSlonym obszarze, a nawet na ocene¢
liczby robotnic wykonujacych okreSlony typ
pracy, na przyktad wynoszenie odpadkéw na
Smietnisko (GORDON i wspoétaut. 1993, ME-
SKALI i wspotaut. 1995, DAHBI i LENOIR 1998,
GORDON i MEHDIABADI 1999).

Zachowania agonistyczne

Mrowki angazuja sie¢ rowniez w zacho-
wania agonistyczne, majace czesto charak-
ter zrytualizowany. Przejawy agresywnoSci
wzgledem wspottowarzyszek z tej samej ko-
lonii maja najczeSciej charakter walk o do-
minacje i dostep do rozrodu (HOLLDOBLER i
WILSON 1998). Jak juz wspomniano, zachowa-
nia agresywne moga by¢ rOwniez wyzwalane
przez rozbiezno$¢ pomiedzy profilem weglo-
wodoréw kutikularnych znajdujacym sie na
ciele innego osobnika a aktualnym wzorcem
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,wizy kolonii” (LACY i SHERMAN 1983, CYBUL-
SKA i GODZINSKA 1999, CYBULSKA i wspolaut.
2000, KORCZYNSKA i wspotaut. 2004, ERRARD
i wspotaut. 2006). Mrowki sygnalizuja sobie
agresywne zamiary na rézne sposoby. Groze-
nie moze przybiera¢ forme¢ rozwierania Zu-
waczek badZ tez podginania odwloka, sygna-
lizujacego gotowoS¢ do zadlenia (u gatunkow
posiadajacych zadlo) badz tez pryskania kwa-
sem mroéwkowym (u mrowek z podrodziny
Formicinae, ktorych gruczot jadowy zawiera
stezony kwas mrowkowy). Mrowki moga tez
przybiera¢ tzw. pozy dominacji i pozy ule-
gloSci. Mrowka sygnalizujaca dominacje stara
si¢ jak najbardziej podkreSli¢ rozmiary swo-
jego ciala, prostujac odndza na maksymalna
wysokoS¢ i wyprostowujac czulki. Mrowka
przybierajaca poze ulegtosci zachowuje sie w
calkowicie przeciwstawny sposob: kuli ciato

i przyplaszcza je do podloza, sktada tez czul-
ki i przyciska je do ciala.

Pozy dominacji i uleglosci mrowek sa za-
dziwiajaco podobne do analogicznych poz
obserwowanych u ssakOw. Nalezy jednak
pamiectac, ze mrOwki przyjmuja takie pozy
takze i wewnatrz swoich gniazd, a wiec w
warunkach ciemnoS$ci. Rozpoznawanie pozy
przyjmowanej przez wspottowarzyszke od-
bywa si¢ wiec u tych owadow najprawdopo-
dobniej za poSrednictwem bodicéw dotyko-
wych, a by¢ moze takze bodicéw chemicz-
nych. Na przyklad, rozwarcie zuwaczek wia-
ze si¢ — przynajmniej u niektorych mrowek
— z jednoczesnym uwolnieniem wydzieliny
gruczolow zuwaczkowych (GODZINSKA 1990,
HOLLDOBLER i WILSON 1998, KORCZYNSKA i
wspotaut. 2004).

WPEYW IZOLACJI SPOLECZNEJ NA PRZEZY WALNOSC MROWEK

Ogolnie przyjety potoczny poglad gtosi, ze
robotnice mrowek nie sa zdolne do przezycia
w warunkach izolacji spotecznej. I rzeczywi-
Scie, liczne badania doSwiadczalne potwier-
dzily, ze izolacja spoleczna wywiera z reguly
silny wplyw negatywny na przezywalnosc ro-
botnic mrowek (GRASSE i CHAUVIN 1944, LE-
DOUX 1967, NORTH 1987, FRANKS i PARTRIDGE
1994, BOULAY i wspotaut. 1999b). Zjawisko
szybkiego wymierania robotnic mrowek w
warunkach izolacji spotecznej opisali po raz
pierwszy GRASSE i CHAUVIN (1944) u mrowek
z gatunkow Formica rufa i Leptothorax tu-
berum. Robotnice tych gatunkéw, schwytane
W terenie i nast¢pnie umieszczone w warun-
kach izolacji spolecznej, wymieraly niezwy-
kle szybko, mimo zapewnienia im dostepu
do pokarmu. Okoto 50% mrowek wymarto
juz po 5 dniach izolacji. Podobne dane uzy-
skano pOzZniej takze dla innych gatunkow
mrowek. I tak, LEDOUX (1967) stwierdzil, ze
choc robotnice mrowki Aphaenogaster seni-
lis stosunkowo dobrze znosza izolacj¢ spo-
teczna, ich przezywalnoS¢ jest nizsza, jeSli sa
przetrzymywane pojedynczo niz wtedy, gdy
przetrzymuje si¢ je w grupie skladajacej si¢
z wigkszej liczby osobnikow. Z kolei, NORTH
(1987) wykazal, ze robotnice rudej mrowki
lesnej Formica rufa przezywaja dluzej w wa-
runkach deprywacji pokarmowej, jesli prze-
trzymuje si¢ je w dwojkach niz wtedy, gdy
przetrzymuje si€ je pojedynczo, a jeszcze diu-
zej jesli przetrzymuje si¢ je w grupach sktla-

dajacych sie z 4-8 osobnikéw. Jeden z naj-
bardziej dramatycznych przyktadow wplywu
izolacji spotecznej na przezywalnoS¢ mrowek
znaleziono u amerykanskich mréwek koczu-
jacych z gatunku Eciton burchelli: po oddzie-
leniu od swoich wspoéttowarzyszek robotnice
tego gatunku przezywaly jedynie kilka godzin
(FRANKS i PARTRIDGE 1994)

Wplyw izolacji spolecznej oraz deprywa-
cji pokarmowej na przezywalno$S¢ mrowek
przeanalizowali szczegétowo BOULAY wraz
ze wspotpracownikami (1999b) na przykta-
dzie robotnic mrowki gmachéwki Campo-
notus fellah. We wstepnych testach zbada-
no przezywalno$¢ zbieraczek tego gatunku
schwytanych w terenie okoto dwa tygodnie
wczesniej i przetrzymywanych nastepnie po-
jedynczo w warunkach deprywacji spotecz-
nej i pokarmowej, lecz z nieograniczonym
dostepem do wody. Wynik tego pilotowego
doswiadczenia byl podobny do tego, jaki uzy-
skali wczesniej GRASSE i CHAUVIN (1944): 46%
odosobnionych owadéw wymarto juz po
3 dniach izolacji. Gdy jednak izolacji spotecz-
nej poddano miode, 2-3 tygodniowe robotni-
ce C. fellah urodzone w hodowlach laborato-
ryjnych, wynik doswiadczenia byt odmienny.
Tym razem, Srednia przezywalnoS¢ mrowek
umieszczonych pojedynczo w warunkach
deprywacji pokarmowej wynosila okoto 27
dni, za§ w warunkach dostepu do pokarmu
byla jeszcze wyzsza i wynosila okoto 59 dni.
Jak wiec widac, wplyw izolacji spolecznej na
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przezywalnoS¢ robotnic mrowek moze w bar-
dzo silnym stopniu zaleze¢ od ich statusu be-
hawioralnego: mlode robotnice urodzone w
laboratorium i pelniace jeszcze funkcje opie-
kunek potomstwa znosily izolacje spoteczna
o wiele lepiej niz mrowki pobrane w tere-
nie, pelniace juz funkcje¢ zbieraczek. Nalezy
pamietad, ze u owadow spotecznych zmiana
statusu behawioralnego, jest z reguly zwia-
zana ze znacznym zmaniejszeniem zawartoSci
substancji odzywczych magazynowanych w
ciele (PORTER i JORGENSEN 1981, HOLLDOBLER
1984, O’DONNEL i JEANNE 1995, BLANCHARD i
wspotaut. 2000, TOTH i ROBINSON 2005, TOTH
i wspotaut. 2005). Nizsza przezywalnosc
mrowek schwytanych w terenie moglta wiec
mie¢ zwigzek z nizsza zawartoscig substan-
¢ji odzywczych w ich ciele. Za prawdziwos-
cia tego przypuszczenia przemawia fakt, ze
w odréznieniu od zbieraczek pobranych w
terenie, wszystkie mtode robotnice C. fellah
urodzone w laboratorium mialy rozdete od-
wloki, co Swiadczy o tym, ze magazynowaly
w nich rezerwy pokarmowe. U gmachowek
takie rozdecie odwtoka jest najczeSciej zwia-
zane albo z gromadzeniem plynnego pokar-
mu w specjalnym rozszerzeniu przewodu
pokarmowego, tak zwanym zotadku spotecz-
nym, albo z rozrostem ciala tluszczowego,
tak zwana adipogastria, albo tez z obydwoma
tymi czynnikami (EMERY 1898, WILSON 1974,
HOLLDOBLER i WILSON 1990). Wiadomo za$, ze
przezywalnoS¢ robotnic mrowek wzrasta, je-
Sli ich ciala zawieraja duze iloSci sktadnikow
odzywczych, lub tez jeSli przetrzymuje si¢ je
razem z osobnikami specjalizujacymi sie w
magazynowaniu pokarmu (PORTER i TSCHIN-
KEL 1985, LACHAUD i wspotaut. 1992).
Doswiadczenia BOULAYA i wspoOtpracowni-
kow (1999b) wykazaly jednoznacznie, ze do-
stepnos¢ pokarmu w niezwykle wazny spo-
sob wplywa przezywalnos¢ na robotnic mro-
wek w warunkach izolacji spotecznej: miode
robotnice C. fellah przezywaly istotnie dtu-
zej, jesli podczas izolacji spotecznej miaty do-
step do pokarmu. Doswiadczenia te wykazaty
jednak rowniez, ze izolacja spoleczna wywie-
ra silny wplyw negatywny na przezywalnos¢
mrowek nawet wtedy, gdy nie jest potaczona
z deprywacja pokarmowa. Dowiodly tego po-
rownania przezywalnoSci mrowek przetrzy-
mywanych pojedynczo i w dwodjkach w wa-
runkach deprywacji pokarmowej oraz doste-
pu do pokarmu. Co ciekawe, w warunkach
deprywacji pokarmowej obecnoS¢ drugiej
mrowki nie wywierala istotnego wplywu na
Sredni czas przezycia izolowanych robotnic

C. fellah. Jednak w warunkach dostepu do
pokarmu osobniki przetrzymywane pojedyn-
czo przezywaly Srednio o okoto 20% krocej
niz mréwki przetrzymywane wraz z wspotto-
warzyszka. Dane te dowodza, ze stresogenne
skutki izolacji spotecznej robotnic mrowek
nie moga by¢ utozsamiane wylacznie ze skut-
kami deprywacji pokarmowej. Potwierdzaja
takze w pelni wczesSniejsze dane dowodzace
ze efekt grupy moze wystapi¢ u mrowek juz
wtedy, gdy grupa sklada si¢ jedynie z dwoch
osobniké6w (CHEN 1937a, b; GRASSE i CHAUVIN
1944; GRASSE 1946; NORTH 1987; KORCZYNSKA
2001).

Stresogenny charakter izolacji spolecznej
potwierdzilo tez kolejne doSwiadczenie Bo-
ULAYA i wspolpracownikow (1999b), w kto-
rym mlode robotnice C. fellah przetrzymywa-
no przez trzy dni badZ pojedynczo, badz tez
w grupach skladajacych sie¢ z 10 robotnic, a
nastepnie sprawdzono, czy mialo to istotny
wplyw na mase ich ciala. U robotnic prze-
trzymywanych w warunkach dostepu do po-
karmu nie zaobserwowano istotnych zmian
masy ciala, niezaleznie od tego, czy byly
one przetrzymywane pojedynczo, czy tez w
grupach. Zmian takich nie zaobserwowano
rowniez u mrowek przetrzymywanych w wa-
runkach deprywacji pokarmowej w grupach
sktadajacych sie¢ z 10 osobnikéw. Natomiast
u mréowek przetrzymywanych w warunkach
deprywacji pokarmowej pojedynczo zaob-
serwowano istotna utrat¢ masy ciala (oko-
to 15%). Wyniki te potwierdzaja, ze izolacja
spoteczna jest dla mrowek silnym fizjologicz-
nym czynnikiem stresogennym, ktory moze
skraca¢ czas zycia i indukowacé spadek masy
ciata.

Z drugiej strony jednak nalezy podkre-
sli¢, ze istnieje tez szereg doniesien dowo-
dzacych, ze mrowki z roéznych gatunkéw
moga dobrze znosi¢ nawet stosunkowo diu-
gie okresy izolacji spotecznej. Jak stwierdzit
LEDOUX (1967), robotnice mrowki Aphaeno-
gaster senilis przetrzymywane w warunkach
izolacji spolecznej z reguly przezywaly przez
wiele tygodni, cho¢ dlugosS¢ ich zycia byla
zredukowana w poréwnaniu z przezywalnos-
cia robotnic przetrzymywanych w grupach.
Robotnice tego gatunku przetrzymywane po-
jedynczo lepiej znosily tez wysokie tempera-
tury niz osobniki przetrzymywane w grupie.
W przypadku odpornosci na zimno sytuacja
przedstawiala si¢ jednak odwrotnie.

Wyniki dowodzace, ze mroéwki moga sto-
sunkowo dlugo przezywa¢ w warunkach
izolacji spolecznej uzyskano takze w bada-
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niach przeprowadzonych w Pracowni Eto-
logii Instytutu Nenckiego. W ramach badan
nad dhigowieczno$cia robotnic mréwek w
warunkach laboratoryjnych obserwowano,
miedzy innymi, grupy robotnic prymitywnej
mrowki Ectatomma tuberculatum (podro-
dzina Ponerinae) oraz mréwki gmachowki
Camponotus ligniperda az do chwili Smierci
ostatniej robotnicy. W obydwu przypadkach
ostatni osobnik z wymierajacej grupy zyl sa-
motnie jeszcze przez kilka miesiecy, cho¢ po-
ziom jego aktywnoSci ogolnej byl znacznie
obnizony (GODZINSKA i wspotaut. 1999). Tak-
ze w niedawno opublikowanych badaniach
KORCZYNSKIE] i wspoétaut. (2005), w ktorych
robotnice mrowki gmachowki koniczek
(Camponotus herculeanus) przetrzymywano
w warunkach izolacji spotecznej przez okres
5 lub 20 dni, Smiertelno$¢ odizolowanych
osobnikoéw byla bardzo niska. Jedynie po kil-
ka sposrod kilkuset odizolowanych mrowek
nie przezylo do konca obydwu tych okresow
izolacji.

Ostatnio, Wnuk i Godzifiska (nieopubli-
kowane obserwacje wlasne) porownali tez
przezywalno$¢ robotnic rudej mrowki lesnej
Formica polyctena pobranych z dwoch roz
nych stref sztucznego gniazda laboratoryjne-
go. W gnieZzdzie tym od kilku miesiecy nie
bylo juz krolowej ani potomstwa, nie mozna
wiec bylo stwierdzi¢, czy jakieS robotnice
znajduja si¢ jeszcze w fazie rozwojowej opie-
kunek potomstwa. Mozna bylo porownac je-
dynie przezywalnoS¢ robotnic pobranych z
wnetrza gniazda, z probowek pelniacych role
jego komor, oraz osobnikéw schwytanych
na wybiegu gniazda, pelniacych ewidentnie
funkcje zbieraczek. Jak si¢ nastepnie okazalo,
w warunkach izolacji spolecznej przebiegaja-
cej z dostepem do pokarmu weglowodano-
wego robotnice pobrane z wnetrza gniazda
przezywaly istotnie dluzej niz robotnice po-
brane z wybiegu. Co zaskakujace, obydwie
klasy izolowanych robotnic wymieraly wol-
niej niz ich wspottowarzyszki pozostawione
w stosunkowo duzym gniezdzie macierzy-
stym. Wynik ten dowodzi, ze izolacja spotecz-
na nie zawsze stanowi dla mrowek sytuacje

o charakterze jednoznacznie stresogennym
w porOwnaniu z przebywaniem w wickszej
grupie robotnic.

Interesujace wyniki przyniosto tez inne
dosSwiadczenie wykonane niedawno w na-
szej pracowni, w ktOorym material badawczy
stanowily mrowki z naturalnej kolonii mie-
szanej skladajacej si¢ z amazonek (Polyergus
rufescens), gatunku, w ktorym wystepuje
obligatoryjne pasozytnictwo spoleczne, oraz
z ich niewolnic, robotnic pierwomrowki la-
godnej (Formica fusca). Wstepna faze tego
doswiadczenia stanowita kilkudniowa izola-
cja spoteczna robotnic obydwu tych wspot-
zyjacych ze soba gatunkéw w warunkach
dostepu do pokarmu. Podczas gdy robotnice
pierwomrowki tagodnej bez problemu prze-
zyly izolacje spoteczna (po trzech dniach wy-
marly jedynie dwie sposrod 232 izolowanych
robotnic tego gatunku), to amazonki odpo-
wiedzialy na nia dramatyczna SmiertelnoScia.
Juz po dwoch dniach izolacji wymarto 49
spo$rod 300 robotnic tego gatunku (16,3%),
a po trzech dniach izolacji liczba ta jeszcze
wzrosta i w sumie wymarly 84 amazonki,
czyli 28% calej izolowanej grupy. Nasunelo
sic wiec pytanie, czy tak wysoka Smiertel-
no$¢ pojawila si¢ w odpowiedzi na izolacje
spoteczna jako taka (czyli na brak kontaktow
z jakimikolwiek wspottowarzyszkami), czy
tez w odpowiedzi na pozbawienie amazo-
nek kontaktow z niewolnicami, od ktorych
sa w wysokim stopniu zalezne. W kolejnym
doswiadczeniu mrowki z tej kolonii pod-
dano wiec izolacji badZ pojedynczo, badz z
wspoltowarzyszka z tego samego lub z in-
nego gatunku. Takze i tym razem amazonki
przetrzymywane pojedynczo odpowiedzialy
na izolacje szybkim wymieraniem. Natomiast
wsrod amazonek przetrzymywanych w towa-
rzystwie robotnicy pierwomrowki lagodnej
SmiertelnoS¢ byla bardzo niska. Co najcie-
kawsze, obecnos¢ drugiej amazonki rowniez
redukowala Smiertelno$¢ tych mrowek, chod
efekt ten byl istotny jedynie przez pierw-
sze 2-3 dni izolacji spotecznej (Korczyfiska,
Szczuka, Kieruzel i Godzinska, nieopubliko-
wane obserwacje wilasne).

WPLYW IZOLACJI SPOLECZNEJ NA AKTYWNOSC ROBOTNIC I NA ZUZYCIE TLENU

Izolacja spoteczna moze wplywac na ak-
tywnoS¢ robotnic mrowek i na zuzycie przez
nie tlenu w bardzo rdéziny sposob. Czesto
pod jej wptywem mrowki staja si¢ mniej ak-

tywne. Jak juz wspomniano, zjawisko takie
zaobserwowano, miedzy innymi, u ostatnich
robotnic, ktore pozostaly przy zyciu podczas
wymierania wigkszej grupy obserwowanej
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w warunkach laboratoryjnych (GODZINSKA i
wspotaut. 1999). Podobne wyniki uzyskano
rowniez w innym doSwiadczeniu przepro-
wadzonym w naszej Pracowni (KORCZYNSKA
2001), w ktéorym badano zachowanie robot-
nic afrykanskiej mrowki gmachowki Cam-
ponotus melanocnemis, hodowanych w tzw.
gniazdach podwojnych, umozliwiajacych im
wybor pomiedzy przebywaniem w warun-
kach ekspozycji na Swiatlo badz tez w ciem-
noSci. Jak sie okazato, mrowki przebywajace
w takim gnieZdzie pojedynczo wykazywaly
niezwykle niski poziom aktywnoSci w po-
rownaniu z osobnikami przetrzymanymi
w grupach skladajacych si¢ z dwoch lub z
wickszej liczby osobnikéw. W rezultacie, wy-
niki uzyskane dla tych osobnikéw tak dalece
odbiegaly od pozostatych danych, ze zdecy-
dowano, by nie bra¢ ich pod uwage w ogol-
nej analizie wynikow tego doswiadczenia. Co
ciekawe, nawet obecnosc¢ jednej tylko wspot-
towarzyszki wystarczala juz, by podnieS¢ po-
ziom aktywnosci izolowanych mréwek.
Izolacja spoleczna moze tez wplywacé na
wzorzec aktywnoSci dobowej poszczegol-
nych osobnikéw. COLE (1991) stwierdzila, ze
u izolowanych robotnic mroéwki Leptothorax
allardycei zanikaja charakterystyczne szybkie,
periodyczne zmiany w poziomie aktywnosSci,
jakie obserwuje si¢ w wi¢kszych grupach i
w calych koloniach tego gatunku. Zdaniem
tej badaczki, efekt ten wynika z tego, ze w
warunkach przebywania w grupie robotnice
tego gatunku pobudzaja si¢ wzajemnie do
aktywnoSci, zaS w warunkach izolacji spo-
tecznej te pobudzajace interakcje miedzy-
osobnicze nie s3 obecne. W doswiadczeniach
NORTHA (1987, 1993) okolodobowy rytm
aktywnoSci lokomotorycznej utrzymywal si¢

jednak wiasnie u izolowanych robotnic ru-
dej mrowki leSnej Formica rufa, za$ zanikat
u robotnic przetrzymywanych w grupach
sktadajacych sie z wiekszej liczby osobni-
kow. Wyrazny okolodobowy rytm zuzycia tle-
nu zaobserwowano rowniez u izolowanych
robotnic mrowki gmachowki Camponotus
rufipes (TAKAHASHI-DEL-BIANCO i wspotaut.
1992). Dzialo si¢ tak jednak jedynie wtedy,
gdy mrowki przetrzymywane byly w stalej
ciemnosci (DD). W warunkach ekspozycji na
dzialanie statego oSwietlenia (LL), znanego z
tego, ze wywiera hamujacy wplyw na aktyw-
no$¢ mrowek (m. in. ROSENGREN 1977) rytm
taki nie byl obserwowany.

Liczne badania wykazaly tez, ze izolacja
spoleczna moze silnie podwyzszaé zuzycie
tlenu przez robotnice mréowek. GALLE (1978)
opisal taki efekt u robotnic mréwki gma-
chowki Camponotus vagus oraz u robotnic
roznych gatunkéw z rodzaju Formica, za$
MARTIN (1991) opisal podobne zjawiska u
mrowki Leptothorax unifasciatus. NiektOre
doswiadczenia daly jednak wyniki odmienne.
I tak, BRIAN (1973) nie znalazl istotnych roz-
nic w zuzyciu tlenu robotnic z gatunku Myr-
mica rubra przetrzymywanych pojedynczo i
w grupach zlozonych z 10 osobnikéw. Nale-
zy jednak zaznaczyc, ze jego doswiadczenie
trwato jedynie 5 godzin. TOROSSIAN (1977)
stwierdzit z kolei, ze zuzycie tlenu przez ro-
botnice mrowki Dolichoderus quadripuncta-
tus wzrastalo w odpowiedzi na izolacje spo-
teczna, lecz jedynie wtedy, jesli mrowki byly
badane podczas okresu hibernacji. Gdy do-
Swiadczenie takie przeprowadzano w okresie
letnim, w ktorym mrowki te byly w pelni ak-
tywne, uzyskiwano calkowicie przeciwstaw-

ny wynik.

WPEYW IZOLACJI SPOLECZNE] NA TEMPO AKTYWACJI JAJNIKOW I FIZJOLOGIE ROZRODU
MROWEK

Izolacja spoleczna, zwlaszcza zastosowana
w mlodym wieku, wywiera niezwykle istotny
wplyw na przebieg ontogenezy mrowek. Pod
jej wptywem fizjologiczny i behawioralny roz-
woOj robotnic mrowek moze ulec znacznemu
spowolnieniu. Zjawisko to opisano zaro6wno
u pospolitych rudych mrowek lesnych z ga-
tunku Formica polyctena (OTTO 1958), jak i
u prymitywnych mrowek z gatunku Ectatom-
ma tuberculatum, nalezacego do podrodziny
Ponerinae (CHAMPALBERT 1986, CHAMPALBERT

i LACHAUD 1990, FENERON i BILLEN 1996). Do-
tyczy to w szczegolnosci fazy poprzedzajacej
aktywacje jajnikow, ktora pod wplywem izo-
lacji spolecznej ulega wydtuzeniu.

Stwierdzono tez, ze izolacja spoteczna
wywiera ujemny wptyw na liczbe jaj sklada-
nych przez robotnice mrowek z gatunku Lep-
tothorax nylanderi (PLATEAUX i SAINT-PIERRE
1982, SALZEMANN 19806, SALZEMANN i PLATEAUX
1988).
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WPEYW 1ZOLACJI SPOLECZNEJ NA ONTOGENEZE ZACHOWAN SPOLECZNYCH MROWEK

Izolacja spoleczna we wczesnym okresie
stadium postaci dojrzatej, tuz po wykluciu si¢
mrowki z poczwarki, wplywa w bardzo istot-
ny sposob na ontogeneze zachowan spotecz-
nych mréwek. Jak stwierdzil LENOIR (1979),
u pospolitych mrowek z gatunku Lasius ni-
ger (hurtnica pospolita) catkowita izolacja
spoteczna robotnicy od chwili wyklucia z po-
czwarki powaznie zmniejsza jej zdolnos¢ do
integracji spotecznej. Mrowki takie staja si¢
niestychanie agresywne i utworzenie z nich
grupy staje si¢ niezwykle trudne. PrzejSciowa
izolacja spoteczna dorostej robotnicy tego ga-
tunku nie pociaga jednak za soba az tak po-
waznych skutkow.

Podobne wyniki wuzyskala roéwniez LE
Roux (1980) w doswiadczeniu, ktérym ro-
botnice mrowek z gatunkow Myrmica laevi-
nodis (wscieklica zwyczajna) i Myrmica rugi-
nodis (wscieklica podobna) poddawano izo-
lacji spolecznej przez okres 1 lub 2 miesigcy,
zaczynajacy si¢ albo poczawszy od stadium
poczwarki, albo tez dopiero w wieku 8 dni
od chwili osiagniecia stadium postaci dojrza-
tej. Jak sie okazalo, robotnice wScieklicy zwy-
czajnej, ktore spedzily pierwszych osiem dni
w swojej kolonii macierzystej, byly w pelni
akceptowane przez wspottowarzyszki nawet
po 2 miesigcach izolacji spotecznej. Nato-
miast robotnice poddane izolacji spolecznej
poczawszy od stadium poczwarki byly czesto
odrzucane przez kolonie macierzysta, zwlasz-
cza jezeli izolacja trwala 2 miesigce. Podob-
ne wyniki uzyskano dla wscieklicy podobne;j,
z tym, ze mrowki z tego gatunku odrzucaly
robotnice odizolowane w stadium poczwar-
ki niezaleznie od czasu trwania izolacji spo-
tecznej (1 lub 2 miesiace), natomiast ponow-
na readopcja robotnic odizolowanych juz w
wieku 8 dni byla znacznie czestsza, lecz nie
az tak powszechna, jak to mialo miejsce w
przypadku wscieklicy zwyczajne;j.

Wplyw izolacji spolecznej we wczesnym
okresie zycia na pozniejsze zachowanie ro-

botnic zbadano rowniez na przykladzie mro-
wek gmachowek z gatunkéw Camponotus
vagus i C. floridanus (MOREL 1983, MOREL
i BLum 1988). Takze i tym razem okazalo
si¢, ze pozbawienie robotnicy kontaktow z
wspottowarzyszkami podczas pierwszych kil-
ku godzin po wykluciu si¢ z poczwarki bar-
dzo powaznie zaburzalo zar6wno jej pozniej-
sza zdolnos¢ do rozpoznawania wspottowa-
rzyszek, jak i sposob, w ktory ona sama byla
przez nie traktowana.

Podobny wynik uzyskano réwniez w do-
Swiadczeniu, w ktorym izolowano od chwili
wyklucia z poczwarki mlode robotnice ru-
dych mrowek leSnych z gatunku Formica
lugubris. Mrowki takie zachowywaly si¢ w
sposob agresywny nie tylko w stosunku do
robotnic z innego gatunku rudych mréwek
lesnych (Formica rufa), co jest u tego gatun-
ku zjawiskiem normalnym, lecz rOwniez w
stosunku do osobnikéw z wlasnego gatunku
(LE MOLI i MORI 1984).

Skutki izolacji spotecznej majacej miejsce
we wczesnym okresie zycia przeanalizowano
tez u mrowek z gatunku Ectatomma tubercu-
latum, nalezacego do prymitywnej podrodzi-
ny Ponerinae. W szczegblnoSci, stwierdzono,
ze jeSli dziesieciodniowa izolacja nastapila
pomiedzy 0 i 10, 4 i 14, lub 8 i 18 dniem od
chwili wyklucia sie z poczwarki, jej skutkiem
bylo jedynie spowolnienie rozwoju behawio-
ralnego. Natomiast jeSli miala ona miejsce po-
miedzy 2 i 12 dniem od chwili wyklucia sie
z poczwarki, konsekwencje jej byly znacznie
powazniejsze i polegaly na istotnych zabu-
rzeniach opieki nad potomstwem. Jak usta-
lono, w ciagu 4 pierwszych dni po wykluciu
si¢ z poczwarki wystepuje u mrowek z tego
gatunku tzw. faza wrazliwa, podczas ktorej
robotnica nie moze by¢ pozbawione kontak-
toOw spotecznych, jesli w przyszloSci maja si¢
u niej rozwina¢ normalne zachowania opie-
kuncze (CHAMPALBERT 1986, CHAMPALBERT i
LACHAUD 1990).

METODY BADANIA WPEYWU PRZEJSCIOWE] IZOLACJI SPOLECZNE]J NA ZACHOWANIA
SPOLECZNE MROWEK

W badaniach wplywu przejSciowej izo-
lacji spolecznej na zachowania spoleczne
mrowek stosuje si¢ kilka nieco odmiennych
metod badawczych. W niektérych pracach

doswiadczalnych badajacych to zagadnie-
nie robotnice poddane izolacji spotecznej
laczono z wspottowarzyszkami pochodzacy-
mi z kolonii macierzystej, a nastepnie ob-
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serwowano zachowanie i wzajemne reakcje
obydwu tych klas robotnic. Mrowki takie
laczono ze soba na terenie neutralnym (Bo-
ULAY i wspotaut. 2003, KATZAV-GOZANSKY i
wspotaut. 2004), albo tez osobniki podda-
ne uprzednio izolacji wprowadzano bezpo-
srednio do gniazda macierzystego (BOULAY
i wspotaut. 2000a, 2004).

Najwazniejsza metoda stosowana Szero-
ko w badaniach wplywu izolacji spotecznej
na zachowania spoleczne mrowek jest tak
zwany test spotkania dwojki osobnikéw po
okresie izolacji spotecznej. Podczas okresu
izolacji spotecznej mrowki przetrzymywane
sa pojedynczo w proboéwkach zaopatrzo-
nych w wode w postaci rezerwuaru wy-
pelniajacego zasklepiony koniec probowki
i utrzymywanego na wlaSciwym miejscu
przez Scisle zwiniety tampon z waty. Drugi,
otwarty koniec probowki zabezpiecza sie
przy pomocy korka z nieco luzniej zwinie-
tej suchej waty. Jesli izolacja spoteczna nie

jest polaczona z deprywacja pokarmowa,
we wnetrzu probowki umieszcza sie tez
pokarm weglowodanowy (zwykle jest to
miéd zmieszany z tartym jablkiem i z pia-
skiem dodanym po to, by mieszanina byla
mniej lepka). Tuz przed rozpoczeciem te-
stu spotkania z dwoch proboéwek usuwa sie
pokarm i wate zatykajaca ich wyloty, a na-
stepnie laczy sie ze soba ich otwarte konce
i obserwuje lub filmuje zachowanie oby-
dwu osobnik6é6w (BOULAY i wspotaut. 1999a,
1999b, 2000b; BouLAY i LENOIR 2001; Cy-
BULSKA i GODZINSKA 1999; CYBULSKA i wspot-
aut. 2000; GODZINSKA 2004, 2006; KATZAV-
GOZANSKY i wspotaut. 2004; KORCZYNSKA i
wspolaut. 2005; WAGNER-ZIEMKA i wspolaut.
20006). Przed rozpoczeciem testu spotkania
mrowki moga rowniez zosta¢ poddane do-
datkowym zabiegom, na przyklad otrzymac
zastrzyki doodwlokowe substancji aktyw-
nych (BOULAY i wspotaut. 2000b, KORCZYN-
SKA i wspotaut. 2005).

TROFALAKSJA INDUKOWANA PRZEZ SPOLECZNA IZOLACJE

DEFINICJA T WARUNKI WYSTEPOWANIA

Jednym 2z najbardziej spektakularnych
behawioralnych skutkOw izolacji spotecznej
u mrowek jest zjawisko tak zwanej trofa-
laksji indukowanej przez spoleczna izolacj¢
(ang. isolation-induced trophallaxis), opisa-
ne stosunkowo niedawno u robotnic kilku
gatunkow mrowek-gmachowek z rodzaju
Camponotus (BOULAY i wspotaut. 1999a,
b, 2000a, b, 2003, 2004; BOULAY i LENOIR
2001; CYBULSKA i wspotaut. 2000; KATZAV-
GOZANSKY i wspotaut. 2004; KORCZYNSKA i
wspolaut. 2005; GODZINSKA 2004, 20006).
Polega ono na podwyzszonej gotowosci do
angazowania si¢ w kontakty trofalaktyczne
z wspoltowarzyszkami w porownaniu do
poziomu tych kontaktow obserwowanego
u mrowek, ktore nie zostaly poddane izo-
lacji spolecznej. Zjawisko to obserwuje si¢
rowniez wtedy, gdy izolacja spoteczna nie
byla polaczona z deprywacja pokarmowa.
Warunki izolacji spolecznej polaczonej z
dostepem do pokarmu stanowia wiec do-
skonate narzedzie do badan nad mechani-
zmami lezacymi u podstaw zachowan tro-
falaktycznych pelniacych funkcje inne niz
pokarmowa (CYBULSKA i GODZINSKA 1999;
GODZINSKA 2004, 20006).

FUNKCJE TROFALAKSJI INDUKOWANEJ PRZEZ
IZOLACJE SPOLECZNA

Ujednolicanie wizy kolonii

Badania majace na celu ustalenie, jakie
funkcje pelni trofalaksja indukowana przez
spoleczna izolacje poszly w kilku gtéwnych
kierunkach. Najwazniejszy nurt badawczy
zogniskowatl si¢ na roli, jaka zachowanie to
pelni w ujednolicaniu wzorcow weglowodo-
row kutikularnych po okresie spotecznej izo-
lacji. Liczne doSwiadczenia z uzyciem mro-
wek gmachowek z gatunku C. fellah potwier-
dzity shuszno$¢ hipotezy, ze przedtuzajaca
si¢ izolacja spoteczna prowadzi do istotnych
zmian profilu weglowodoréw kutikularnych
obecnych na powierzchni ciala osobnika
(BouLAY i wspotaut. 2000a, 2003, 2004; KAT-
ZAV-GOZANSKY i wspotaut. 2004). Analogiczne
zjawisko zaobserwowano rowniez u mrowek
z nieuprawiajacego trofalaksji gatunku Apha-
enogaster senilis (LENOIR i wspoOlaut. 2001a).
Wykazano tez, ze zmiany wzorcoOw weglowo-
dorow kutikularnych powstajace pod wply-
wem izolacji spolecznej nasilaja si¢ wraz z
uplywem czasu i ze zachowanie sie mrowek
podczas spotkan z wspoltowarzyszkami po
okresie izolacji spotecznej wykazuje silna



188

ANDRZE] WNUK, EWA JOANNA GODZINSKA

korelacje z nasileniem tych zmian (BOULAY i
wspotaut. 2000a, 2003, 2004; LENOIR i wspol-
aut. 2001a; KATZAV-GOZANSKY i wspoOlaut.
2004). Robotnice poddane stosunkowo krot-
kiej izolacji spotecznej, nieprowadzacej jesz-
cze do powstania istotnych zmian tych wzor-
cow, podczas spotkan pomiedzy soba oraz z
wspoltowarzyszkami z kolonii macierzystej
zachowuja si¢ w sposob przyjazny. Zacho-
wanie mrowek z gatunkéw uprawiajacych
trofalaksje charakteryzuje podwyzszony po-
ziom kontaktow trofalaktycznych (BOULAY i
wspoétaut. 1999a, 1999b, 2000a, 2000b, 2004;
CYBULSKA i wspotaut. 2000; KATZAV-GOZANSKY
i wspotaut. 2004; KORCZYNSKA i wspolaut.
2005), zas mrowki z nieuprawiajacego tro-
falaksji gatunku A. senilis wykazuja podwyz-
szony poziom wzajemnego czyszczenia ciala
(LENOIR i wspotaut. 2001a, WAGNER-ZIEMKA i
wspotaut. 2006). W przeciwienstwie do tego
mrowki laczone z wspoltowarzyszkami po
dtuzszym okresie izolacji spotecznej, prowa-
dzacym juz do powstawania istotnych zmian
profilu weglowodoréw kutikularnych, reagu-
ja na swoja obecnoSC przejawami agresji. To
przelaczanie sie¢ z zachowan przyjaznych na
agresywne nie ma charakteru skokowego i
nastepuje w sposéb stopniowy jako funkcja
dlugosci czasu izolacji spotecznej (BOULAY i
wspotaut. 2000a, 2003, 2004; LENOIR i wspol-
aut. 2001a; KATZAV-GOZANSKY i wspoOlaut.
2004).

Nie mozna jednak stwierdzi¢c w sposOb
jednoznaczny, ze przedtuzona izolacja spo-
teczna wywiera wylacznie stymulujacy wpltyw
na agresywno$s¢ mrowek. W interesujacym
doSwiadczeniu BOULAY i LENOIR (2001) od-
izolowali na okres 20 dni doroste, czteroty-
godniowe robotnice mrowki gmachowki C.
fellah, a nastepnie zbadali ich zachowanie w
testach agresji, w ktorych skonfrontowano je
z robotnicami z tego samego gatunku, lecz z
innej kolonii, oraz z robotnicami innego ga-
tunku gmachowek, C. vagus. Jak si¢ okazatlo,
podczas gdy normalne robotnice w tym wie-
ku sa rOwnie agresywnie wzgledem mrowek
z innych kolonii tego samego gatunku, jak
wobec mrowek z innego gatunku, mrowki
badane po 20 dniach spolecznej izolacji wy-
kazywaly agresywnoSC¢ jedynie wobec mro-
wek z innego gatunku, za$ poziom ich agre-
sywnoSci wzgledem mréowek z innych kolonii
wlasnego gatunku obnizyt sie do tego stop-
nia, ze zaczely nawet angazowac sie z nimi
w kontakty trofalaktyczne. Poniewaz spadek
agresywnosSci wywolany przez izolacje spo-
teczna dotyczyl wylacznie agresji skierowane;j

ku robotnicom z wlasnego gatunku, nie mo-
glo tu chodzi¢ o hamujacy efekt deprywacji
spotecznej na ogolna agresywnos¢, wynikaja-
cy z braku kontaktow spotecznych, ktore, jak
wiadomo, moduluja i czesto silnie stymulu-
ja agresywne zachowania mroéwek. Bardziej
prawdopodobne  wyjasnienie uzyskanych
wynikOw stanowi przyjecie, ze dlugotrwala
izolacja spoleczna zaburzyla u mrowek zdol-
no$¢ rozpoznawania i identyfikacji wspotto-
warzyszek i wrogow. DoSwiadczenie to w
niezwykle przekonywujacy sposob ilustruje,
jak wazne sa ciagle kontakty spoteczne dla
dobrego i precyzyjnego funkcjonowania me-
chanizméw nerwowych lezacych u podloza
tej zdolnosci.

Nalezy tez podkresli¢, ze zjawisko przela-
czania si¢ z zachowaf przyjaznych na agre-
sywne wystepujace w odpowiedzi na szcze-
g0lnie dlugi czas trwania izolacji spolecznej
nie zostalo, jak dotad, nigdy jeszcze zaob-
serwowane w badaniach prowadzonych w
naszej pracowni. Nawet w doSwiadczeniu,
w ktorym badano zachowanie robotnic gma-
chowki koniczek (C. herculeanus), podczas
testow spotkania dwojki robotnic po okresie
spolecznej izolacji trwajacym 20 dni, nie za-
obserwowano zadnych, nawet najmniejszych
przejawOw agresywnosci pomiedzy osobni-
kami (KORCZYNSKA i wspotaut. 2005). Mogto
to jednak miec¢ zwiazek z faktem, ze osobni-
ki badane w tym doSwiadczeniu pochodzity
z kolonii pozbawionej krolowej. Stymulujacy
wplyw krolowej na agresywnoS¢ robotnic,
w tym zwlaszcza na ich agresywne reakcje
wzgledem osobnikow obcych, jest doskonale
udokumentowany w literaturze, takze tej naj-
nowszej (HOLLDOBLER 1962, BENOIS 1972, SKI-
BINSKA 1982, BOULAY i wspoétaut. 2003, VAN-
DER MEER i wspotaut. 2005).

Silne potwierdzenie hipotezy, ze trofa-
laksja indukowana przez spoleczna izolacje
rzeczywiscie wiaze si¢ z miedzyosobniczym
przeplywem weglowodoréw kutikularnych
przyniosty doswiadczenia z uzyciem robot-
nic C. fellah, w ktorych zastosowano tech-
nike radioaktywnego znakowania prekur-
sorow weglowodorow kutikularnych (Bo-
ULAY i wspotaut. 2000b, LENOIR i wspolaut.
2001b). W podobny sposOb wykazano tez,
ze mrowki z gatunku Aphaenogaster senilis
przekazuja sobie wzajemnie weglowodory
kutikularne poprzez wzajemne czyszczenie
ciala (LENOIR 2001b), zas u mréwek z pry-
mitywnego gatunku Pachycondyla apicalis
miedzyosobniczy przeplyw weglowodorow
kutikularnych odbywa si¢ glownie za posred-
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nictwem biernego ocierania sie¢ o siebie (So-
ROKER i wspotaut. 2003). BOULAY i wspolpra-
cownicy (2004) wykazali tez, ze robotnice
C. fellah poddane spolecznej izolacji przez
okres 20 dni i nastepnie wprowadzone do
gniazda macierzystego sa intensywnie atako-
wane przez robotnice pelniace w nim funk-
cje strazniczek. JeSli jednak przez okres 5
dni poprzedzajacych ich ponowne wprowa-
dzenie do kolonii umozliwi sie izolowanym
mrowkom kontakty trofalaktyczne i kontakty
polegajace na wzajemnym lizaniu powierzch-
ni ciatla z mlodymi mrowkami z tej kolonii,
profile weglowodorow kutikularnych izolo-
wanych mréwek upodabniaja sie¢ ponownie
do profilu kolonii macierzystej do tego stop-
nia, ze po wprowadzeniu do niej mrowki ta-
kie nie wyzwalaja juz agresywnych odpowie-
dzi ze strony strazniczek (BOULAY i wspotaut.
2000a, 2003, 2004; LENOIR i wspotaut. 2001a;
KATZAV-GOZANSKY i wspotaut. 2004).

Trofalaktyczne uspokojenie i
sygnalizowanie ulegloSci

BOULAY i wspolpracownicy (1999b), opi-
sujac po raz pierwszy zjawisko trofalaksji in-
dukowanej przez spoleczna izolacje¢, postawi-
li przypuszczenie, ze kontakty te moga, mie¢-
dzy innymi, pelni¢ funkcje trofalaktycznego
uspokojenia, hamujac zachowania agresywne
wyzwalane u mroéwek w odpowiedzi na mo-
dyfikacje wzorcow weglowodorow kutikular-
nych, jakie mogly sie¢ wytworzy¢ w wyniku
spotecznej izolacji. Dane doSwiadczalne rzu-
cajace interesujace Swiatlo na to zagadnienie
uzyskano w doswiadczeniu naszego zespohu,
w ktorym zbadano wplyw izolacji spolecznej
(trwajacej 24, 48 lub 72 godzin) na zachowa-
nie robotnic afrykanskiej mrowki gmachow-
ki Camponotus acvapimensis podczas te-
stow spotkania dwojki robotnic (CYBULSKA i
wspolaut. 2000). Jak si¢ okazalo, izolacja spo-
leczna spowodowata u tych mréwek istotny
Wwzrost czestoSci i sumarycznego czasu trwa-
nia kontaktow trofalaktycznych, polaczony z
jednoczesnym istotnym spadkiem czestoSci
przyjmowania przez nie poz uleglosci. Jed-
nym z mozliwych wyjasnien tego zjawiska
jest przyjecie, ze te dwa efekty spolecznej
izolacji laczy zaleznoS¢ przyczynowo-skutko-
wa. Jesli trofalaksja i pozy ulegloSci stanowia
dwie alternatywne taktyki sygnalizowania
przez te mrowki ulegloSci, wzrost poziomu
trofalaksji mogl pociagna¢ za soba spadek
czestoSci przyjmowania poz uleglosci.

Jak juz wspomniano, dalsze prace nad
wpltywem izolacji spotecznej na zachowania

spoteczne mrowek wykazaly jednak, ze rosna-
ca rozbieznos¢ profilow weglowodorow kuti-
kularnych powstajaca pod wplywem przedtu-
Zajacego si¢ czasu trwania izolacji spolecznej
w pewnym momencie doprowadza do tego,
ze mrowki przelaczaja sie¢ z zachowan przy-
jaznych na zachowania agresywne. Zacho-
wania trofalaktyczne, wykonywane z maleja-
ca czestoScia, nie sa juz wtedy w stanie ani
doprowadzi¢ do ponownego ujednolicenia
wzorcOw weglowodoréw kutikularnych, ani
do zapobiezenia agresji (BOULAY i wspolaut.
2000a, 2003, 2004; LENOIR i wspotaut. 2001a;
KATZAV-GOZANSKY i wspotaut. 2004).

Czy u mrowek istnieje zjawisko spotecznej
nagrody?

Test spotkania dwojki robotnic po okre-
sie izolacji spolecznej postuzyt tez jako waz-
ny model badawczy w doSwiadczeniach maja-
cych na celu rzucenie $wiatla na neurobiolo-
giczne podloze wiezi spotecznych u mréwek.
Badania takie juz od kilku lat prowadzone sa
lat w Pracowni Etologii Instytutu Nenckie-
go. W szczegoOlnosci, zainteresowalto nas, czy
W tworzeniu si€ i utrzymywaniu wi€zi spo-
tecznych istniejacych w koloniach mrowek
uczestniczy zjawisko tzw. spotecznej nagrody,
czyli uaktywnianie sie pod wplywem interak-
¢ji spotecznych tzw. ukladu nagrody mozgu,
czyli uktadu oSrodkow i szlakow nerwowych
odpowiedzialnych za rozpoznawanie bodz-
cOw i stanow korzystnych dla organizmu
oraz za odczuwanie przyjemnoSci i rozkoszy.
Zjawisko spotecznej nagrody bylo, jak dotad,
badane jedynie u kregowcow (D’AMATO i PA-
VONE 1993, PANKSEPP i wspotaut. 1997, MOLES
i wspotaut. 2004, FERRIS i wspotaut. 2005).

Bezposrednia inspiracje dla naszych ba-
dan nad mozliwa rola trofalaksji w zjawisku
spotecznej nagrody u mrowek stanowily roz-
wazania francuskiego myrmekologa FORELA
(1928) oraz belgijskiego pisarza i filozofa MA-
ETERLINCKA (1930), ktorzy wyrazili przypusz-
czenie, ze kontaktom trofalaktycznym pomie-
dzy wspottowarzyszkami w koloniach mro6-
wek towarzysza efekty hedoniczne. Podczas
gdy Forel dopatrywal sie w owych efektach
jedynie uczucia przyjemnoSci o charakterze
takim, jaki towarzyszy spozywaniu pokarmu,
Maeterlinck posunat sic w swych domystach
jeszcze dalej i uznal, ze moga one miec¢ cha-
rakter orgazmiczny, porownywalny do rozko-
szy seksualnej. Jest to interesujaca idea, szcze-
g0lnie dzi$, gdy wiemy juz, ze u niektorych
kregowcOw zachowania seksualne odgrywaja
wazna role nie tylko w rozrodzie, ale takze
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w wytwarzaniu si€ silnych wiezi miedzyosob-
niczych i spotecznych (PRYOR i NORRIS 1991,
DE WAAL 1995, BAGEMIHL 1999). Jak na ra-
zie, tak daleko siegajace spekulacje nie moga
jeszcze zosta¢ poddane bezposredniej, rygo-
rystycznej weryfikacji dosSwiadczalnej. Mogli-
Smy juz jednak podja¢ probe doSwiadczalne-
go rzucenia Swiatla na kwestie, czy podczas
trofalaksji zachodzi uaktywnianie si¢ ukladu
nagrody w mézgu mrowek.

Zachodzi jednak pytanie, czy u bezkre-
gowcOw w ogole mozna mowic o istnieniu
ukladu nagrody? Pierwsze dane doSwiadczal-
ne przemawiajace na korzySC¢ tej hipotezy
uzyskano dzieki badaniom nad neurobiolo-
gicznym podlozem zjawisk wzmocnienia do-
datniego i nagrody wystepujacych podczas
szybkiego uczenia si¢ wechowego u robot-
nic pszczoly miodnej. Na wstepie stwier-
dzono, ze pszczola bardzo szybko uczy sie
wysuwac jezyczek w odpowiedzi na okreslo-
ny zapach, jesli prezentacja takiego bodzca
wechowego polaczona jest z dostarczeniem
jej nagrody pokarmowej w postaci kropli
roztworu sacharozy. Nastepnie wykazano, ze
szybkie uczenie sic wechowe zachodzi row-
niez wtedy, jesSli nagroda pokarmowa zosta-
nie zastapiona przez elektryczna stymulacje
specyficznego neuronu VUMmx1, ktérego
ciato znajduje sie¢ w zwoju podprzetykowym.
Taki sam efekt mozna osiagnac takze i wte-
dy, jesli wykona si¢ lokalna mikroiniekcje
neuroprzekaznika oktopaminy, aminy bio-
gennej, ktéra u owadow stanowi funkcjonal-
ny odpowiednik noradrenaliny, wprost do
niektorych obszar6w moézgu unerwianych
przez ten neuron, a mianowicie do ptatow
czutkowych (struktury odgrywajacej gtowna
role w przetwarzaniu informacji wechowe;j
naplywajacej z receptorow znajdujacych sie
na czutkach), oraz ciala grzybkowatego (cze-
Sci mozgu pelniacej wazna role w procesach
uczenia sie, pamieci oraz integracji bodzcow
o roznej modalnoSci) (MENZEL 1999, MULLER
2002).

Dalsze interesujace dowody na istnie-
nie uktadu nagrody u bezkregowcOw przy-
niosto odkrycie, ze zjawisko uwrazliwienia
sie na kokaine, znane dotychczas jedynie
u kregowcow, wystepuje rOwniez u musz-
ki owocowej (Drosophila melanogaster).
Obecnie Drosophila jest juz nawet jednym
z modelowych gatunkow w badaniach po-
Swieconych neurochemicznym, molekular-
nym i genetycznym mechanizmom uzalez-
niefi od substancji psychoaktywnych. Inny-
mi zwierzetami bezkregowymi uzywanymi

w badaniach tego zagadnienia sa wyplawki
oraz skorupiaki, raki z gatunku Orconectes
rusticus (PANKSEPP i HUBER 2004).

Badania naszego zespolu majace na celu
rzucenie Swiatla na neurobiologiczne pod-
loze wiezi spolecznych u mréwek oraz
ustalenie, czy kontakty trofalaktyczne mro-
wek moga mie¢ zwiazek ze zjawiskiem spo-
lecznej nagrody rozpoczeta seria doswiad-
czen przeprowadzonych we wspolpracy z
zespotem prof. A. Lenoira z Uniwersytetu
im. F. Rabelais w Tours (Francja) oraz prof.
A. Hefetza z Uniwersytetu w Tel Awiwie
(Izrael). Jak juz wspomniano, w poczatko-
wej fazie tych badan stwierdzono, ze pod-
czas spotkania dwoch wspottowarzyszek
z tej samej kolonii po okresie izolacji spo-
lecznej obserwuje si¢ podwyzszony poziom
kontaktow trofalaktycznych, czyli zjawisko
okreSlone przez nas jako trofalaksja indu-
kowana przez spoteczna izolacje (BOULAY
i wspotaut. 1999a, b, 2000b; CYBULSKA i
wspotaut. 2000). Wykazano nastepnie, ze
poziom kontaktow trofalaktycznych obser-
wowanych podczas testu spotkania mozna
w istotny sposob obnizy¢ poprzez podanie
mrowkom oktopaminy w postaci zastrzyku
doodwlokowego (BOULAY i wspotaut. 1999a,
2000b; KORCZYNSKA i wspotaut. 2005). Jako
ze oktopamina odgrywa istotna role w zja-
wisku wzmocnienia dodatniego/nagrody w
uczeniu si¢ asocjacyjnym pszczoty miodnej,
jedno z mozliwych wyjasniei hamujacego
wplywu oktopaminy na trofalaksje induko-
wana przez spoleczna izolacje moze wiec
stanowi¢ hipoteza postulujaca, ze podanie
tego zwiazku stanowi substytut nagradza-
jacych efektow towarzyszacych trofalaks;ji.
Co zaskakujace, podanie serotoniny nie
wywarlo istotnego wplywu na zachowa-
nia trofalaktyczne badanych mréwek, choc¢
oktopamina i serotonina czesto wywieraja
przeciwstawne efekty na zachowanie sie i
fizjologie owadow (LINN i ROELOFS 1986,
ERBER i wspolaut. 1993, PRIBBENOW i ERBER
1996).

Dalsze badania naszego zespotu dotycza-
ce zwiazku trofalaksji indukowanej przez
spoleczna izolacje z aktywnoScia ukladu
nagrody mialy za punkt wyjScia niedawne
zaskakujace odkrycie, ze w zjawisku uwraz-
liwienia na kokaine u muszki owocowej
(Drosophila melanogaster), ktorego od-
krycie stanowilo jedna z najwazniejszych
przestanek wskazujacych na istnienie u
owadow uktadu nagrody, szczegodlnie istot-
na role odgrywa nie oktopamina, lecz jej
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metaboliczny prekursor tyramina (McC-
LUNG i HIRSH 1999). Okazalo sie tez, ze w
zjawisku tym wazna role odgrywa rowniez
uwrazliwienie receptorow dopaminy, ami-
ny biogennej odgrywajacej zasadnicza role
w funcjonowaniu ukladu nagrody kregow-
cOw (ANDRETIC i wspotaut. 1999). W jednej
z najnowszych prac naszego zespotu (KORr-
CZYNSKA i wspotaut. 2005) poréwnano wiec
wplyw oktopaminy, tyraminy i dopaminy,
podanych w postaci zastrzykow do jamy
odwloka, na zachowanie si¢ robotnic mroé-
wek z gatunku Camponotus herculeanus,
podczas testu spotkania z wspottowarzyszka
po okresie izolacji spotecznej wynoszacym
5 lub 20 dni. Szczegdlnie wazne bylo usta-
lenie, czy tyramina bedzie hamowac trofa-
laksje indukowana przez spoteczna izolacje
w sposOb jeszcze silniejszy niz oktopamina.
Wrynik taki wskazywalby bowiem na istnie-
nie wspolnego neurobiologicznego podloza
dla procesOw uczestniczacych w zjawisku
uwrazliwienia na kokaine u muszki owoco-
wej oraz w zjawisku trofalaksji indukowa-
nej przez spoteczna izolacje u mrowek.

Jak sie jednak okazalo, w przeprowa-
dzonym przez nas doSwiadczeniu jedynie
oktopamina wywierala istotny wplyw na
zachowania spoteczne mroéwek podczas
testow spotkania, a w szczegodlnosci redu-
kowata poziom trofalaksji (KORCZYNSKA i
wspotaut. 2005), potwierdzajac w pelni wy-
niki wczesSniejszych badan tego zagadnienia
(BOULAY i wspotaut. 1999a, 2000b). Zarow-
no oktopamina, jak i tyramina wplywaly
istotnie na niektére inne przejawy aktyw-
nosci mrowek, miedzy innymi, na pielegna-
cje ciala oraz na niektOre typy interakcji z
elementami Srodowiska fizycznego. Efekty
tych dwoch amin nigdy nie byly antago-
nistyczne. Podanie dopaminy nie wywarlo
istotnego wplywu na zaden element zacho-
wania sie¢ mrowek obserwowanego w cza-
sie testOw spotkania. Wynik ten przemawia
przeciwko hipotezie postulujacej istnienie

wspolnego neurobiologicznego podloza
dla procesOw uczestniczacych w zjawisku
trofalaksji indukowanej przez spoleczna

izolacje u mrowek oraz w zjawisku uwraz-
liwienia sie na kokaine¢ opisanym u muszki
owocowej. Nie wyklucza to jednak catkowi-
cie, ze kontaktom trofalaktycznym mrowek
towarzyszy zjawisko spolecznej nagrody,
gdyz oktopamina réwniez odgrywa wazna
role w zjawiskach wzmocnienia dodatniego
i nagrody u owadow (MENZEL 1999, MULLER
2002).

Alternatywna hipoteza wyjasniajaca wpltyw
oktopaminy na zachowania spoteczne
mrowek: modulowanie percepcji
feromonow

W pracach, ktore zainicjowaly badania
wplywu oktopaminy na zachowania spo-
leczne mrowek BOULAY i wspolpracownicy
(1999b, 2000b) zaproponowali hipoteze,
zgodnie z ktora izolacja spoleczna powoduje
spadek poziomu oktopaminy w mozgu izo-
lowanych robotnic, a to z kolei indukuje u
nich zachowania trofalaktyczne. Wstepne ba-
dania prawdziwosci tej hipotezy przy uzyciu
metody wysokopreznej chromatografii cie-
czowej (HPLC) nie wykazaly jednak istnienia
istotnego wplywu izolacji spotecznej (5 dni)
na poziom oktopaminy w mozgu robotnic
mrowki C. fellah. Jak przyznal sam autor, ten
wstepny wynik moglt mie¢ jednak zwiazek z
ogromna zmiennoScia uzyskanych danych,
maskujaca mozliwe efekty izolacji spoleczne;j
(BouLAY 1999).

Ostatnio hipoteza BOULAYA i wspOtpra-
cownikow (2000b) zyskata nieoczekiwane
potwierdzenie w najnowszych danych wyka-
zujacych, ze masywny spadek poziomu okto-
paminy w mozgu robotnic mrowki ogniowej
(Solenopsis invicta) moze zosta¢ indukowany
poprzez odizolowanie ich od krolowej. Nie
jest nawet w tym celu potrzebna catkowita
izolacja spoleczna. Skutki izolacji od krolo-
wej mozna nastepnie wyeliminowaé poprzez
doustne podanie mrowkom oktopaminy w
pokarmie (VANDER MEER i wspoétaut. 2005).

Juz kilka lat temu wykazano, ze podanie
agonistow oktopaminy wywiera hamujacy
wplyw na agresywnoS¢ robotnic pszczoty
miodnej wobec wspottowarzyszek, pobu-
dzajac jednoczeSnie ich agresywnos¢ wobec
osobnikow obcych. Aby wyjasni¢ to zjawi-
sko, postawiono hipoteze, ze oktopamina
moduluje odpowiedzi pszczot na odpowied-
nie bodZce wechowe (ROBINSON i wspotaut.
1999). Obecnie rosnaca liczba prac dowodzi,
ze oktopamina podwyzsza zdolnoS¢ owa-
dow do reagowania na feromony poprzez
obnizanie progu odpowiedzi i podwyzszanie
czulosci specyficznych neuronéw, choc¢ nie
wywiera takiego efektu na neurony reagu-
jace na zwykle zwiazki zapachowe (POPHOF
2000, 2002; GROSMAITRE i wspotaut. 2001).
Najnowsze wyniki Vander Meera i wspotpra-
cownikOw rzucaja wiec szczegoOlnie istotne
Swiatlo na rol¢ oktopaminy w sterowaniu
zachowaniami spolecznymi mrowek. Jak sie
wydaje, mechanizm tego zjawiska jest naste-
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pujacy: pierwszorzedowy feromon produko-
wany przez krolowa oddziatuje na robotnice
podwyzszajac u nich poziom oktopaminy, co
z kolei podwyzsza wrazliwos¢ ich percepcji
wechowej na subtelne zmiany we wzorcach
sygnalow chemicznych odpowiedzialnych za
rozpoznawanie sie¢ wspottowarzyszek (VAN-

DER MEER i wspotaut. 2005). Hipoteza ta wy-
jasnia wiec udzial oktopaminy w sterowa-
niu zachowaniami spolecznymi mréwek w
odmienny sposOb, niz hipoteza postulujaca
udzial tego zwiazku w funkcjonowaniu ukla-
du nagrody w ich moézgu. Obydwie te hipo-
tezy nie stoja jednak ze soba w sprzecznosci.

WPEYW 1ZOLACJI SPOLECZNEJ NA INNE ZACHOWANIA SPOLECZNE MROWEK

Izolacja spoteczna wpltywa w istotny spo-
sob nie tylko na poziom trofalaksji oraz na
zachowania agonistyczne mroéwek, ale takze
na inne formy kontaktéw spotecznych po-
miedzy tymi owadami.

W omawianym juz doSwiadczeniu CYBUL-
SKIEJ i wspotpracowniczek (2000) stwierdzo-
no, ze izolacja spoteczna (24, 48 i 72 godzin)
wywierala hamujacy wplyw na poziom kon-
taktow czulkowych u robotnic mrowki gma-
chowki C. acvapimensis. Efekt ten mogt byc
powiazany przyczynowo z réwnoczesnym
wzrostem poziomu kontaktéw trofalaktycz-
nych, jaki rOwniez zaobserwowano w tym
dosSwiadczeniu. By¢ moze kontakty trofalak-
tyczne i kontakty czulkowe stuza jako dwie
alternatywne drogi zbierania informacji o in-
nym osobniku.

Sporym zaskoczeniem dla badaczy beha-
wioralnych skutkOw izolacji spolecznej byto
stwierdzenie, ze nie wywiera ona silnego sty-
mulujacego wplywu na allogrooming, czyli
na kontakty spoteczne polegajace na czysz-
czeniu (lizaniu) ciatla wspolttowarzyszki (Bo-
ULAY i wspotaut. 1999b, CYBULSKA i wspotaut.
2000). Silny stymulujacy wplyw izolacji spo-
tecznej na to zachowanie wykryto jedynie
u mrowek z gatunku Aphaenogaster senilis,
ktore nie uprawiaja trofalaksji i w przypadku
ktéorych wymiana weglowodorow kutikular-
nych zachodzi wlasnie podczas wzajemnego
czyszczenia sie (LENOIR i wspotaut. 2001a).

W najnowszej publikacji naszego ze-
spotu przeanalizowano szczegélowo zacho-
wanie robotnic z tego gatunku podczas
testow spotkania przeprowadzonych po 3
dniach izolacji spotecznej. Badane mrowki
pochodzily z 2 kolonii pobranych w Hi-
szpanii na dwoch stanowiskach odleglych
od siebie o okolo 40 km, Bellaterra i Ca-
net de Mar. Kontakty spoteczne obserwo-
wane podczas testOw obejmowaly glownie
rozne formy wzajemnego czyszczenia si€
oraz kontaktéow czutkowych z drugim osob-
nikiem. Czyszczenie ciala towarzyszki bylo
jednak obserwowane znacznie rzadziej niz
sie spodziewano: w przypadku mrowek z
kolonii pochodzacej ze stanowiska Bella-
terra zachowanie to zaobserwowano jedy-
nie podczas potowy testow. Zaskakujaco
czeste i intensywne bylo natomiast lizanie
Scianek probowki, w ktorej przeprowadza-
ny byt test, zwlaszcza w przypadku testow
z mrowkami z kolonii z Bellaterra. W wy-
niku tych badan uzyskano pierwszy szcze-
golowy opis pelnego repertuaru zachowan
wykonywanych przez mrowki z gatunku
nieuprawiajacego trofalaksji podczas te-
stow spotkania dwojki robotnic po okresie
izolacji spotecznej. Zaobserwowano tez za-
skakujaco duza liczbe réznic w zachowaniu
sie mrowek z obu badanych kolonii (WAG-
NER-ZIEMKA i wspoétaut. 20006).

THE EFFECT OF SOCIAL ISOLATION ON ANT PHYSIOLOGY AND BEHAVIOUR

Summary

This paper provides a review of classical and re-
cent studies dealing with the effects of social isola-
tion on ant physiology and behaviour, including the
newest findings obtained by our team from Labora-
tory of Ethology of the Nencki Institute of Experi-
mental Biology in Warsaw. We first discuss several
theoretical notions used in the research dealing
with that question, such as group effect, mass effect,
worker-worker interactions and social context. Then

we describe the effects of social context on behav-
ioural ontogeny of workers of social Hymenoptera
and on the expression/suppression of single behav-
iour patterns. We also describe some methods of
identification of exact factors underlying these ef-
fects and the mode of action of primer and releaser
pheromones. We provide a detailed description of
various types of social contacts encountered in ant
colonies, including trophallaxis, allogrooming, anten-
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nal contacts, nestmate transport, passive body fric-
tion and various forms of agonistic behaviour. We
then discuss in detail various effects of social isola-
tion on ant survivorship, general activity level, ac-
tivity rhythms, oxygen consumption, ontogeny and
physiology of ovarian functioning, and ontogeny of
social behaviour. Our discussion of the effects of so-
cial isolation on ant social behaviour is focused on
the functions fulfilled by the so called trophallaxis
induced by social isolation. In particular, we discuss
the role of that phenomenon in the homogeniza-

tion of cuticular hydrocarbon profiles involved in
nestmate recognition and its possible link with the
hypothetical phenomenon of social reward. We also
describe the results of experiments investigating the
effect of octopamine and other biogenic amines on
behaviour of ants during dyadic nestmate reunion
tests carried out after a period of social isolation. We
also describe the effects of social isolation on social
behaviour of ants belonging to the species that do
not engage in trophallaxis.
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