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WPŁYW IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA FIZJOLOGIĘ I ZACHOWANIE SIĘ MRÓWEK

UWAGI WSTĘPNE

Wpływ izolacji społecznej na fizjologię 
i zachowanie się zwierząt społecznych od 
wielu lat stanowi ważny problem badaw-
czy. Już Wheeler (1926, 1928) w swoich 
klasycznych książkach poświęconych bio-
logii owadów społecznych kładł nacisk na 
fakt, że odseparowanie osobnika od innych 
członków grupy prowadzi do bardzo istot-
nych modyfikacji jego fizjologii i zachowa-
nia. Podkreślał też, że zwierzęta społecz-
ne są niezdolne do przeżycia długotrwałej 
izolacji społecznej. Dalsze badania tych 
zagadnień w pełni potwierdziły słuszność 
tych spostrzeżeń. W r. 1944 GrAssé i ChAu-
vin wprowadzili termin „efekt grupy” na 
określenie głębokich modyfikacji fizjologii 
zachodzących u zwierząt społecznych pod 
wpływem przebywania w grupie. Pierwot-
na definicja efektu grupy została następnie 
zmodyfikowana przez WilsonA (1979), któ-
ry zaproponował, by terminem tym okre-
ślać zmiany zachowania i fizjologii zacho-
dzące pod wpływem sygnałów wysyłanych 
przez osobniki z tego samego gatunku i 
nieukierunkowanych w przestrzeni ani w 
czasie. Miało to na celu zakreślenie bar-
dziej precyzyjnej granicy pomiędzy efek-

tem grupy a innymi formami komunikacji 
zwierząt. 

W swoich późniejszych publikacjach 
GrAssé (1946, 1952) zaproponował też, by 
termin „efekt grupy” stosować jedynie na 
określenie skutków percepcji bodźców wy-
syłanych przez innych członków grupy, zaś 
skutki innych czynników oddziałujących na 
organizmy zwierząt w wyniku ich przeby-
wania w grupie (na przykład, modyfikacji 
środowiska spowodowanych przez obec-
ność innych przedstawicieli tego samego ga-
tunku) określać jako tzw. „efekt masy”. Po-
dobne rozróżnienie pomiędzy „interakcjami 
pomiędzy robotnicami” i „interakcjami po-
między robotnicą a gniazdem” wprowadził 
znacznie później również lenoir (1979). 
Podczas gdy termin „efekt grupy” wychodzi 
już obecnie z użycia, termin „interakcje po-
między robotnicami” (ang. worker-worker 
interactions) jest nadal powszechnie używa-
ny we współczesnych pracach dotyczących 
wpływu kontekstu społecznego na rozwój, 
fizjologię i zachowanie się owadów (m. in. 
robinson 1992, robinson i współaut. 1997, 
boulAy i lenoir 2001, boulAy i współaut. 
2003, leonCini i współaut. 2004a). 
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WPŁYW KONTEKSTU SPOŁECZNEGO NA ROZWÓJ 
ONTOGENETYCZNY RObOTNIC

Społeczeństwa mrówek charakteryzuje 
najwyższy stopień złożoności organizacji spo-
łecznej spotykany wśród owadów, tak zwany 
właściwie społeczny lub eusocjalny stopień 
organizacji. Mówimy o nim wtedy, gdy speł-
nione są jednocześnie trzy warunki: (1) roz-
rodczy podział pracy pomiędzy członkami 
kolonii, czyli sytuacja, w której tylko niektó-
re osobniki monopolizują dostęp do rozrodu, 
(2) współpraca w opiece nad potomstwem 
oraz (3) współpraca międzypokoleniowa, w 
której potomstwo pomaga rodzicom (Wilson 
1979, GodzińskA 1996). 

W funkcjonowaniu społeczeństw mrówek 
oraz innych owadów społecznych ogromną 
rolę odgrywa kształtujący wpływ kontekstu 
społecznego na fizjologię i zachowanie po-
szczególnych osobników, a także na przebieg 
ich rozwoju ontogenetycznego (robinson i 
wpółaut. 1997; GodzińskA 2004, 2006). Zja-
wisko to można badać doświadczalnie mię-
dzy innymi przy użyciu metody tzw. inży-
nierii społecznej, czyli tworzenia sztucznych 
grup społecznych o pożądanej wielkości i 
składzie (robinson i współaut. 1997; szCzukA 
i GodzińskA 2000, 2004a, 2004b; Godziń-
skA 2004). badania z użyciem tej techniki 
rzuciły szczególnie interesujące światło na 
rolę kontekstu społecznego w kształtowa-
niu przebiegu ontogenezy robotnic społecz-
nych błonkówek (pszczół, os i mrówek). W 
społeczeństwach tych owadów robotnice z 
reguły zaczynają swoje dorosłe życie wyko-
nując prace wewnątrz gniazda i pełniąc rolę 
opiekunek potomstwa i królowej, a dopiero 
w późniejszym wieku przechodzą do aktyw-
ności na zewnątrz gniazda i pełnienia funkcji 
zbieraczek (Wilson 1979; hölldobler i Wil-
son 1990; robinson 1992, 2002; GodzińskA 
2006). Przejście opiekunka-zbieraczka, okre-
ślane też jako zmiana statusu behawioralne-
go robotnicy (GodzińskA 2006), wiąże się z 
daleko idącymi modyfikacjami jej repertuaru 
behawioralnego, w znacznej mierze odzwier-
ciedlającymi zmiany progów odpowiedzi 
stanowiących elementy złożonych wzorców 
zachowań (PAGe i MitChell 1990, robin-
son 1992, PAGe i współaut. 1998, GodzińskA 
2006). Zmiana statusu behawioralnego robot-
nicy nie ogranicza się jednak wyłącznie do 
zmian zachowania, lecz obejmuje również 

istotne modyfikacje innych elementów jej 
fenotypu, a w szczególności modyfikacje w 
zakresie neuroanatomii i neurochemii okre-
ślonych struktur układu nerwowego, wzorca 
aktywności dobowej, stanu hormonalnego 
organizmu, metabolizmu, morfologii i funk-
cjonowania gruczołów wydzielania zewnętrz-
nego, zawartości lipidów w ciele oraz eks-
presji określonych genów (robinson 2002, 
GodzińskA 2006). Zależne od wieku długo-
trwałe specjalizacje behawioralne robotnic 
społecznych błonkówek stanowią jeden z 
najlepiej poznanych przykładów polifenizmu 
sekwencyjnego, czyli występowania serii od-
miennych fenotypów podczas kolejnych eta-
pów rozwoju ontogenetycznego osobnika 
(MiChener 1961, FAhrbACh 1997). 

Głębokie modyfikacje fenotypu, zacho-
dzące podczas zmiany statusu behawioral-
nego robotnic społecznych błonkówek, są 
w znacznym stopniu wyrazem procesów 
rozwojowych mających charakter dojrze-
wania (durst i współaut. 1994; FAhrbACh 
i współaut. 1998, 2003). Rozwój ontogene-
tyczny tych owadów może być jednak przy-
spieszony, opóźniony, a nawet odwrócony 
w wyniku zmian kontekstu społecznego 
(robinson i współaut. 1992, 1997; robin-
son 2002; GodzińskA 2006). Tej tak zwanej 
rewersji behawioralnej towarzyszą głębokie 
zmiany fizjologiczne, a nawet morfologicz-
ne, gdyż nie tylko repertuar zachowań, lecz 
nieomal wszystkie cechy fenotypu pszczo-
ły charakterystyczne dla stadium zbieraczki 
wracają wtedy ponownie do stanu cechują-
cego opiekunki. Co zadziwiające, obserwuje 
się wtedy nawet ponowne uaktywnienie się 
gruczołów produkujących wosk oraz gruczo-
łów gardzielowych produkujących pokarm 
dla rozwijających się larw. Jedynie zmiany 
neuroanatomiczne oraz zmiany zawartości 
lipidów w ciele są nieodwracalne (rösCh 
1930; robinson i współaut. 1992; FAhrbACh 
i współaut. 1998, 2003; toth i robinson 
2005; GodzińskA 2006). Warto też podkre-
ślić, że rewersja rozwoju ontogenetycznego 
stanowi normalny element cyklu życiowego 
rodziny pszczelej. Po rójce, w której królo-
wej towarzyszą wyłącznie zbieraczki, część 
z nich musi ponownie wrócić do pełnienia 
funkcji opiekunek, by nowo powstała rodzi-
na mogła się normalnie rozwijać (robinson 
i współaut. 1992, FAhrbACh 1997).

WPŁYW KONTEKSTU SPOŁECZNEGO NA FIZJOLOGIĘ I ZACHOWANIE SIĘ SPOŁECZNYCH 
bŁONKÓWEK
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WPŁYW KONTEKSTU SPOŁECZNEGO NA 
PRZEJśCIOWE ZMIANY EKSPRESJI/SUPRESJI 
POSZCZEGÓLNYCH WZORCÓW ZACHOWAń

Kontekst społeczny może też wywierać 
decydujący wpływ na przejściowe odwracal-
ne zmiany ekspresji (ujawniania się) i supre-
sji (zaprzestania ujawniania się) poszczegól-
nych wzorców behawioralnych. Szczególnie 
uderzający przykład tego zjawiska odkryto 
niedawno w wyniku cyklu doświadczeń 
przeprowadzonych niedawno w Pracowni 
Etologii Instytutu biologii Doświadczalnej im. 
M. Nenckiego PAN w Warszawie (szCzukA 
i GodzińskA 1997, 2000, 2004a, 2004b; Go-
dzińskA 2004, 2006). Dzięki zastosowaniu 
technik inżynierii społecznej wykazano, że 
u rudych mrówek leśnych z gatunku Formi-
ca polyctena pełna sekwencja zachowania 
łowieckiego zakończona zabraniem ofiary 
do gniazda ulega ekspresji nie tylko w wa-
runkach środowiska naturalnego, ale także 
w stosunkowo małych grupach robotnic ho-
dowanych w laboratorium w izolacji od kró-
lowej i larw. Działo się tak jednak jedynie 
wtedy, jeżeli liczebność takiej grupy przekra-
czała graniczną wartość 30–40 osobników. 
W mniejszych grupach obserwowano jedynie 
niepełne sekwencje zachowania łowieckiego, 
zakończone na etapie kontaktu czułkowego z 
ofiarą, jej skubania, gryzienia bądź też trans-
portu nie zakończonego zabraniem ofiary do 
gniazda. Im mniejsza była grupa, tym mniej 
elementów sekwencji zachowania łowieckie-
go ulegało ekspresji u wchodzących w jej 
skład osobników. Wykazano też, że można 
w pełni przewidywalny i odwracalny spo-
sób manipulować doświadczalnie ekspresją/
supresją sekwencji zachowania łowieckiego 
poprzez manipulowanie wielkością grupy, 
na przykład poprzez rozszczepianie większej 
grupy na mniejsze podjednostki, zlewanie ze 
sobą małych grup robotnic lub stopniowe 
dokładanie osobników do niewielkich grup 
(szCzukA i GodzińskA 1997, 2000, 2004a, 
2004b; GodzińskA 2004, 2006). 

CZYNNIKI ODPOWIEDZIALNE ZA WPŁYW 
KONTEKSTU SPOŁECZNEGO NA FIZJOLOGIĘ 

I ZACHOWANIE RObOTNIC OWADÓW 
SPOŁECZNYCH

Sygnały chemiczne

Wciąż jeszcze nie do końca wiadomo, ja-
kie czynniki leżą u podłoża wpływu wywie-
ranego przez kontekst społeczny na fizjolo-
gię i zachowanie robotnic społecznych błon-
kówek. W dodatku każdy z takich efektów 

może być regulowany przez wiele różnych 
czynników, zaś w przypadku różnych efek-
tów czynniki te mogą być odmienne. W grę 
wchodzą tu zarówno bezpośrednie kontakty 
fizyczne pomiędzy osobnikami, jak i sygnały 
działające na odległość, a przede wszystkim 
sygnały chemiczne. Od dawna wiadomo już, 
że szczególnie ważną rolę w modulowaniu 
zachowania i fizjologii owadów społecznych 
odgrywają feromony, specyficzne związki 
chemiczne produkowane przez gruczoły wy-
dzielania zewnętrznego (Wilson i bossert 
1963, hölldobler i Wilson 1990, GodzińskA 
2000, korCzyńskA i współaut. 2004). Dwie 
podstawowe klasy feromonów to feromony 
pierwszorzędowe (ang. primer pheromones) 
i feromony wyzwalające (ang. releaser phe-
romones). Feromony pierwszorzędowe indu-
kują przede wszystkim głębokie modyfikacje 
stanu fizjologicznego odbiorcy i dopiero za 
ich pośrednictwem powodują pojawianie 
się modyfikacji behawioralnych. Efekty te są 
więc stosunkowo powolne. W przeciwień-
stwie do tego, feromony wyzwalające dzia-
łają bardzo szybko, pełniąc rolę sygnałów 
w chemicznej komunikacji wewnątrzgatun-
kowej i wyzwalając, hamując lub modulując 
określone odpowiedzi behawioralne zgodnie 
z klasyczną zasadą „bodziec–reakcja” (Wil-
son i bossert 1963, Wilson 1979, GodzińskA 
2000). 

W przypadku wpływu kontekstu społecz-
nego na rozwój ontogenetyczny robotnic 
pszczoły miodnej udało się już zidentyfiko-
wać kilka feromonów pierwszorzędowych 
uczestniczących w tym procesie, a nawet po-
znać niektóre drogi ich oddziaływania, łącz-
nie z ich wpływem na stan hormonalny oraz 
na ekspresję niektórych genów (huAnG i 
współaut. 1998, PAnkiW i współaut. 1998, le 
Conte i współaut. 2001, GrozinGer i współ-
aut. 2003, leonCini i współaut. 2004b). 

Klasyczną, lecz wciąż jeszcze szeroko 
stosowaną metodą, pozwalającą na wstęp-
ne określenie, jakie czynniki odpowiedzial-
ne są w konkretnym przypadku za wpływ 
kontekstu społecznego, jest metoda tzw. po-
jedynczej i podwójnej siatki. Poszczególne 
osobniki lub grupy osobników odizolowuje 
się od współtowarzyszek za pomocą podwój-
nej siatki, uniemożliwiającej im wszelkie for-
my bezpośrednich kontaktów społecznych 
i pozwalającej jedynie na przepływ lotnych 
feromonów, lub też za pomocą pojedynczej 
siatki, pozwalającej rozdzielonym osobnikom 
jedynie na pewne specyficzne formy kontak-
tów społecznych (na przykład na kontakty 
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czułkowe), blokującej jednak inne typy kon-
taktów (huAnG i współaut. 1998, szCzukA 
i GodzińskA 2000, sledGe i współaut. 2001, 
kAtzAv-GozAnsky i współaut. 2004, leonCini 
i współaut. 2004a). Dzięki tej metodzie usta-
lono, między innymi, że stymulujący wpływ 
wielkości grupy na ekspresję/supresję peł-
nej sekwencji zachowania łowieckiego u ro-
botnic mrówki ćmawej wymaga możliwości 
swobodnego kontaktowania się osobników i 
nie zachodzi ani wtedy, gdy kontakty między 
nimi są całkowicie wyeliminowane przez po-
dwójną siatkę, ani nawet wtedy, gdy są ogra-
niczone przez pojedynczą siatkę (szCzukA i 
GodzińskA 2000).

Kontakty społeczne mrówek

Trofalaksja

Kontakty społeczne obserwowane w ko-
loniach mrówek przybierają bardzo różne 
formy, począwszy od biernego ocierania się 
osobników aż po skomplikowane wzorce za-
chowań przyjaznych i agonistycznych (czyli 
związanych z okazywaniem agresji lub uległo-
ści podczas konfrontacji międzyosobniczych) 
(iMMelMAn i beer 1989). Niezwykle ciekawą 
formą kontaktu społecznego jest tzw. trofa-
laksja, do niedawna definiowana jako wza-
jemna lub jednostronna wymiana płynnego 
pokarmu. Najbardziej typowa forma trofalak-
sji, tak zwana trofalaksja stomodealna (oral-
na), to wzajemny kontakt narządów gębo-
wych dwóch lub większej liczby osobników, 
podczas którego mrówki przekazują sobie 
płynny pokarm, magazynowany przez nie w 
specjalnym rozszerzeniu przewodu pokarmo-
wego, tzw. żołądku społecznym (wolu) (Cy-
bulskA i GodzińskA 1999, CybulskA i współ-
aut. 2000, korCzyńskA i współaut. 2004). 

Obecnie wiadomo już, że trofalaksja peł-
ni nie tylko funkcje pokarmowe. W szcze-
gólności, okazało się, że zachowanie to może 
również pełnić funkcję zachowania agoni-
stycznego. U wielu gatunków mrówek zaob-
serwowano, że robotnica zaatakowana przez 
innego osobnika może odpowiedzieć na atak 
oferowaniem wydzielonej z wola kropli płyn-
nego pokarmu. Zazwyczaj napastniczka przyj-
muje pokarm, co ma hamujący wpływ na jej 
agresywność. Mrówki mogą w ten sposób 
obronić się przed atakiem osobników należą-
cych do innych kolonii, a nawet do innego 
gatunku. Zjawisko to określa się terminem 
„trofalaktyczne uspokojenie” (ang. trophal-
lactic appeasement) (CybulskA i GodzińskA 
1999, CybulskA i współaut. 2000, korCzyń-
skA i współaut. 2004). 

Trofalaksja odgrywa również kluczową 
rolę w wymianie związków chemicznych 
odpowiedzialnych za wzajemne rozpoznawa-
nie się współtowarzyszek z tej samej kolonii. 
Szczególnie istotną rolę odgrywają w nim tak 
zwane węglowodory kutikularne, związki syn-
tetyzowane w ciele tłuszczowym każdej doro-
słej mrówki, a następnie przedostające się na 
powierzchnię jej ciała oraz do tak zwanych 
gruczołów zagardzielowych znajdujących się 
w jej głowie. Węglowodory kutikularne ma-
gazynowane w gruczołach zagardzielowych 
są następnie wymieniane i mieszane przede 
wszystkim właśnie podczas aktów trofalaksji. 
Następnie podczas czyszczenia ciała mrów-
ka rozprowadza tę mieszaninę na całej jego 
powierzchni. W rezultacie na powierzchni 
jej ciała powstaje specyficzny wzorzec bodź-
ców chemicznych, określany jako „wiza kolo-
nii”. Zawiera on zarówno węglowodory syn-
tetyzowane przez danego osobnika, jak i te, 
które otrzymał od swoich współtowarzyszek 
w wyniku trofalaksji i w mniejszym stopniu 
także w wyniku innych kontaktów społecz-
nych. Mrówki odróżniają współtowarzysz-
ki ze swojej kolonii od osobników obcych 
przede wszystkim właśnie dzięki percepcji 
tego wysoce specyficznego wzorca węglo-
wodorów kutikularnych i porównywaniu go 
ze wzorcem „wizy kolonii”, zakodowanym 
w ich mózgu w postaci odpowiedniej, stale 
uaktualnianej reprezentacji. Jeśli profil wę-
glowodorów kutikularnych obecny na ciele 
innej mrówki w zbyt znacznym stopniu od-
biega od aktualnej wizy kolonii, osobnik taki 
jest zazwyczaj atakowany (lACy i sherMAn 
1983, CybulskA i GodzińskA 1999, CybulskA 
i współaut. 2000, korCzyńskA i współaut. 
2004, errArd i współaut. 2006). 

Rozpoznawanie współtowarzyszek z tej 
samej kolonii w oparciu o percepcję profi-
lów węglowodorów kutikularnych obecnych 
na powierzchni ich ciała wymaga więc ist-
nienia odpowiedniego wzorca nerwowego 
(ang. neural template), zapisanego w mózgu 
mrówki w postaci śladu pamięciowego, okre-
ślanego też czasem jako tzw. reprezentacja 
społeczna (lenoir i współaut. 1999, errArd i 
współaut. 2006). Reprezentacje takie wytwa-
rzają się u mrówek już w bardzo wczesnym 
okresie życia. Jak to wykazali w eleganckich 
eksperymentach isinGrini i współaut. (1985) 
oraz CArlin i sChWArtz (1989), robotnice 
mrówek z gatunków Cataglyphis cursor i 
Camponotus floridanus uczą się rozpozna-
wać potomstwo z własnej kolonii już pod-
czas stadium larwalnego. Informacja ta ulega 
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następnie zachowaniu mimo tego, że pod-
czas przeobrażenia cały układ nerwowy owa-
da przechodzi dramatyczną reorganizację. 
Wzorce takie mogą być przechowywane w 
pamięci robotnic przez zadziwiająco długie 
czas. errArd (1994) badała długotrwałość ta-
kich śladów pamięciowych u robotnic mró-
wek z gatunków Manica rubida i Formica 
selysi, wychowanych w mieszanych grupach 
zawierających osobniki należące do obydwu 
tych gatunków, a następnie odseparowanych 
od mrówek z obcego gatunku. Mrówki takie 
jeszcze po upływie roku nie wykazywały za-
chowań agresywnych w stosunku do osobni-
ków z gatunku, z którym zostały wychowane, 
nawet jeśli osobniki te były im całkowicie 
nieznane. Odpowiednie wzorce nerwowe w 
ich mózgach, kodujące informację o zapachu 
tego gatunku, musiały więc przetrwać przez 
cały ten czas. 

Należy jednak pamiętać, że zapach kolo-
nii nie jest statyczny, ale zmienny w czasie, 
podobnie musi być więc z jego wzorcem. 
Procesy uczenia się uczestniczące w formo-
waniu się wzorców nie mogą więc być ogra-
niczone w czasie jedynie do wczesnych faz 
rozwojowych, lecz muszą być kontynuowane 
również w dorosłym życiu mrówki. Robotni-
ce muszą więc uczestniczyć w ciągłych i czę-
stych kontaktach z innymi współtowarzyszka-
mi nie tylko w celu stałej wymiany węglowo-
dorów kutikularnych i uaktualniania profilu 
tych związków obecnego na powierzchni ich 
ciała, lecz również w celu stałej aktualizacji 
wzorca nerwowego stanowiącego reprezen-
tację tego profilu, wspólnego dla całej kolo-
nii. Z uwagi na dynamiczny charakter tego 
wzorca brak kontaktów społecznych może 
istotnie zakłócić mechanizm jego fukcjono-
wania i prowadzić do poważnych zaburzeń 
w procesach rozpoznawania współtowarzy-
szek i wrogów (lenoir i współaut. 1999). 
Zasady te dotyczą również innych społecz-
nych błonkówek. Jak niedawno stwierdzono, 
wzorce, używane przy rozpoznawaniu współ-
towarzyszek przez pszczoły miodne pełniące 
funkcję strażniczek przy wejściu do gniazda, 
ulegają niezwykle szybkim zmianom, które 
mogą powstać nawet w wyniku bardzo krót-
kiej ekspozycji na bodźce wyzwalające takie 
modyfikacje (breed i współaut. 2004).

Inne kontakty społeczne uczestniczące w wymianie 
węglowodorów kutikularnych

Międzyosobniczy transfer węglowodorów 
kutikularnych zachodzi nie tylko podczas 

trofalaksji, ale również za pośrednictwem 
wzajemnego lizania się współtowarzyszek z 
tej samej kolonii, określanego też jako wza-
jemne czyszczenie ciała (ang. allogrooming). 
Dzieje się tak w szczególności w przypadku 
gatunków mrówek nie uprawiających trofa-
laksji, do których zalicza się, między innymi, 
prymitywne mrówki z podrodziny Ponerinae 
oraz niektóre mrówki z podrodziny Myrmi-
cinae, zamieszkujące suche środowiska, a w 
ich liczbie przede wszystkim mrówki z ro-
dzaju Aphaenogaster oraz żniwiarki z rodza-
jów Pogonomyrmex i Messor. 

Wymiana węglowodorów kutikularnych 
może też zachodzić podczas jeszcze innych 
form kontaktów fizycznych, takich jak trans-
port młodych robotnic pomiędzy różnymi 
gniazdami z tej samej kolonii oraz bierne 
ocieranie się mrówek o siebie (CybulskA i 
GodzińskA 1999; lenoir i współaut. 1999, 
2001a, 2001b; korCzyńskA i współaut. 2004; 
WAGner-zieMkA i współaut. 2006). 

Kontakty czułkowe

Ważną kategorię kontaktów społecznych 
obserwowanych w koloniach mrówek stano-
wią tzw. kontakty czułkowe, podczas których 
współtowarzyszki obmacują się czułkami, na 
których znajdują się liczne wyspecjalizowa-
ne receptory (duMPert 1978, Wilson 1979, 
hölldobler i Wilson 1990). To właśnie kon-
takty czułkowe umożliwiają mrówkom odróż-
nianie współtowarzyszek z tej samej kolonii 
od osobników obcych. Częstość kontaktów 
czułkowych z współtowarzyszkami pozwala 
też mrówkom na ocenę gęstości osobników 
na określonym obszarze, a nawet na ocenę 
liczby robotnic wykonujących określony typ 
pracy, na przykład wynoszenie odpadków na 
śmietnisko (Gordon i współaut. 1993, Me-
skAli i współaut. 1995, dAhbi i lenoir 1998, 
Gordon i MehdiAbAdi 1999).

Zachowania agonistyczne

Mrówki angażują się również w zacho-
wania agonistyczne, mające często charak-
ter zrytualizowany. Przejawy agresywności 
względem współtowarzyszek z tej samej ko-
lonii mają najczęściej charakter walk o do-
minację i dostęp do rozrodu (hölldobler i 
Wilson 1998). Jak już wspomniano, zachowa-
nia agresywne mogą być również wyzwalane 
przez rozbieżność pomiędzy profilem węglo-
wodorów kutikularnych znajdującym się na 
ciele innego osobnika a aktualnym wzorcem 
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„wizy kolonii” (lACy i sherMAn 1983, Cybul-
skA i GodzińskA 1999, CybulskA i współaut. 
2000, korCzyńskA i współaut. 2004, errArd 
i współaut. 2006). Mrówki sygnalizują sobie 
agresywne zamiary na różne sposoby. Groże-
nie może przybierać formę rozwierania żu-
waczek bądź też podginania odwłoka, sygna-
lizującego gotowość do żądlenia (u gatunków 
posiadających żądło) bądź też pryskania kwa-
sem mrówkowym (u mrówek z podrodziny 
Formicinae, których gruczoł jadowy zawiera 
stężony kwas mrówkowy). Mrówki mogą też 
przybierać tzw. pozy dominacji i pozy ule-
głości. Mrówka sygnalizująca dominację stara 
się jak najbardziej podkreślić rozmiary swo-
jego ciała, prostując odnóża na maksymalną 
wysokość i wyprostowując czułki. Mrówka 
przybierająca pozę uległości zachowuje się w 
całkowicie przeciwstawny sposób: kuli ciało 

i przypłaszcza je do podłoża, składa też czuł-
ki i przyciska je do ciała.

Pozy dominacji i uległości mrówek są za-
dziwiająco podobne do analogicznych póz 
obserwowanych u ssaków. Należy jednak 
pamiętać, że mrówki przyjmują takie pozy 
także i wewnątrz swoich gniazd, a więc w 
warunkach ciemności. Rozpoznawanie pozy 
przyjmowanej przez współtowarzyszkę od-
bywa się więc u tych owadów najprawdopo-
dobniej za pośrednictwem bodźców dotyko-
wych, a być może także bodźców chemicz-
nych. Na przykład, rozwarcie żuwaczek wią-
że się — przynajmniej u niektórych mrówek 
— z jednoczesnym uwolnieniem wydzieliny 
gruczołów żuwaczkowych (GodzińskA 1996, 
hölldobler i Wilson 1998, korCzyńskA i 
współaut. 2004).

WPŁYW IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA PRZEŻYWALNOśĆ MRÓWEK

Ogólnie przyjęty potoczny pogląd głosi, że 
robotnice mrówek nie są zdolne do przeżycia 
w warunkach izolacji społecznej. I rzeczywi-
ście, liczne badania doświadczalne potwier-
dziły, że izolacja społeczna wywiera z reguły 
silny wpływ negatywny na przeżywalność ro-
botnic mrówek (GrAssé i ChAuvin 1944, le-
doux 1967, north 1987, FrAnks i PArtridGe 
1994, boulAy i współaut. 1999b). Zjawisko 
szybkiego wymierania robotnic mrówek w 
warunkach izolacji społecznej opisali po raz 
pierwszy GrAssé i ChAuvin (1944) u mrówek 
z gatunków Formica rufa i Leptothorax tu-
berum. Robotnice tych gatunków, schwytane 
w terenie i następnie umieszczone w warun-
kach izolacji społecznej, wymierały niezwy-
kle szybko, mimo zapewnienia im dostępu 
do pokarmu. Około 50% mrówek wymarło 
już po 5 dniach izolacji. Podobne dane uzy-
skano później także dla innych gatunków 
mrówek. I tak, ledoux (1967) stwierdził, że 
choć robotnice mrówki Aphaenogaster seni-
lis stosunkowo dobrze znoszą izolację spo-
łeczną, ich przeżywalność jest niższa, jeśli są 
przetrzymywane pojedynczo niż wtedy, gdy 
przetrzymuje się je w grupie składającej się 
z większej liczby osobników. Z kolei, north 
(1987) wykazał, że robotnice rudej mrówki 
leśnej Formica rufa przeżywają dłużej w wa-
runkach deprywacji pokarmowej, jeśli prze-
trzymuje się je w dwójkach niż wtedy, gdy 
przetrzymuje się je pojedynczo, a jeszcze dłu-
żej jeśli przetrzymuje się je w grupach skła-

dających się z 4-8 osobników. Jeden z naj-
bardziej dramatycznych przykładów wpływu 
izolacji społecznej na przeżywalność mrówek 
znaleziono u amerykańskich mrówek koczu-
jących z gatunku Eciton burchelli: po oddzie-
leniu od swoich współtowarzyszek robotnice 
tego gatunku przeżywały jedynie kilka godzin 
(FrAnks i PArtridGe 1994) 

Wpływ izolacji społecznej oraz deprywa-
cji pokarmowej na przeżywalność mrówek 
przeanalizowali szczegółowo boulAy wraz 
ze współpracownikami (1999b) na przykła-
dzie robotnic mrówki gmachówki Campo-
notus fellah. We wstępnych testach zbada-
no przeżywalność zbieraczek tego gatunku 
schwytanych w terenie około dwa tygodnie 
wcześniej i przetrzymywanych następnie po-
jedynczo w warunkach deprywacji społecz-
nej i pokarmowej, lecz z nieograniczonym 
dostępem do wody. Wynik tego pilotowego 
doświadczenia był podobny do tego, jaki uzy-
skali wcześniej GrAssé i ChAuvin (1944): 46% 
odosobnionych owadów wymarło już po 
3 dniach izolacji. Gdy jednak izolacji społecz-
nej poddano młode, 2–3 tygodniowe robotni-
ce C. fellah urodzone w hodowlach laborato-
ryjnych, wynik doświadczenia był odmienny. 
Tym razem, średnia przeżywalność mrówek 
umieszczonych pojedynczo w warunkach 
deprywacji pokarmowej wynosiła około 27 
dni, zaś w warunkach dostępu do pokarmu 
była jeszcze wyższa i wynosiła około 59 dni. 
Jak więc widać, wpływ izolacji społecznej na 
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przeżywalność robotnic mrówek może w bar-
dzo silnym stopniu zależeć od ich statusu be-
hawioralnego: młode robotnice urodzone w 
laboratorium i pełniące jeszcze funkcje opie-
kunek potomstwa znosiły izolację społeczną 
o wiele lepiej niż mrówki pobrane w tere-
nie, pełniące już funkcję zbieraczek. Należy 
pamiętać, że u owadów społecznych zmiana 
statusu behawioralnego, jest z reguły zwią-
zana ze znacznym zmniejszeniem zawartości 
substancji odżywczych magazynowanych w 
ciele (Porter i jorGensen 1981, hölldobler 
1984, o’donnel i jeAnne 1995, blAnChArd i 
współaut. 2000, toth i robinson 2005, toth 
i współaut. 2005). Niższa przeżywalność 
mrówek schwytanych w terenie mogła więc 
mieć związek z niższą zawartością substan-
cji odżywczych w ich ciele. Za prawdziwoś-
cią tego przypuszczenia przemawia fakt, że 
w odróżnieniu od zbieraczek pobranych w 
terenie, wszystkie młode robotnice C. fellah 
urodzone w laboratorium miały rozdęte od-
włoki, co świadczy o tym, że magazynowały 
w nich rezerwy pokarmowe. U gmachówek 
takie rozdęcie odwłoka jest najczęściej zwią-
zane albo z gromadzeniem płynnego pokar-
mu w specjalnym rozszerzeniu przewodu 
pokarmowego, tak zwanym żołądku społecz-
nym, albo z rozrostem ciała tłuszczowego, 
tak zwaną adipogastrią, albo też z obydwoma 
tymi czynnikami (eMery 1898, Wilson 1974, 
hölldobler i Wilson 1990). Wiadomo zaś, że 
przeżywalność robotnic mrówek wzrasta, je-
śli ich ciała zawierają duże ilości składników 
odżywczych, lub też jeśli przetrzymuje się je 
razem z osobnikami specjalizującymi się w 
magazynowaniu pokarmu (Porter i tsChin-
kel 1985, lAChAud i współaut. 1992). 

Doświadczenia boulAyA i współpracowni-
ków (1999b) wykazały jednoznacznie, że do-
stępność pokarmu w niezwykle ważny spo-
sób wpływa przeżywalność na robotnic mró-
wek w warunkach izolacji społecznej: młode 
robotnice C. fellah przeżywały istotnie dłu-
żej, jeśli podczas izolacji społecznej miały do-
stęp do pokarmu. Doświadczenia te wykazały 
jednak również, że izolacja społeczna wywie-
ra silny wpływ negatywny na przeżywalność 
mrówek nawet wtedy, gdy nie jest połączona 
z deprywacją pokarmową. Dowiodły tego po-
równania przeżywalności mrówek przetrzy-
mywanych pojedynczo i w dwójkach w wa-
runkach deprywacji pokarmowej oraz dostę-
pu do pokarmu. Co ciekawe, w warunkach 
deprywacji pokarmowej obecność drugiej 
mrówki nie wywierała istotnego wpływu na 
średni czas przeżycia izolowanych robotnic 

C. fellah. Jednak w warunkach dostępu do 
pokarmu osobniki przetrzymywane pojedyn-
czo przeżywały średnio o około 20% krócej 
niż mrówki przetrzymywane wraz z współto-
warzyszką. Dane te dowodzą, że stresogenne 
skutki izolacji społecznej robotnic mrówek 
nie mogą być utożsamiane wyłącznie ze skut-
kami deprywacji pokarmowej. Potwierdzają 
także w pełni wcześniejsze dane dowodzące 
że efekt grupy może wystąpić u mrówek już 
wtedy, gdy grupa składa się jedynie z dwóch 
osobników (Chen 1937a, b; GrAssé i ChAuvin 
1944; GrAssé 1946; north 1987; korCzyńskA 
2001). 

Stresogenny charakter izolacji społecznej 
potwierdziło też kolejne doświadczenie bo-
ulAyA i współpracowników (1999b), w któ-
rym młode robotnice C. fellah przetrzymywa-
no przez trzy dni bądź pojedynczo, bądź też 
w grupach składających się z 10 robotnic, a 
następnie sprawdzono, czy miało to istotny 
wpływ na masę ich ciała. U robotnic prze-
trzymywanych w warunkach dostępu do po-
karmu nie zaobserwowano istotnych zmian 
masy ciała, niezależnie od tego, czy były 
one przetrzymywane pojedynczo, czy też w 
grupach. Zmian takich nie zaobserwowano 
również u mrówek przetrzymywanych w wa-
runkach deprywacji pokarmowej w grupach 
składających się z 10 osobników. Natomiast 
u mrówek przetrzymywanych w warunkach 
deprywacji pokarmowej pojedynczo zaob-
serwowano istotną utratę masy ciała (oko-
ło 15%). Wyniki te potwierdzają, że izolacja 
społeczna jest dla mrówek silnym fizjologicz-
nym czynnikiem stresogennym, który może 
skracać czas życia i indukować spadek masy 
ciała. 

Z drugiej strony jednak należy podkre-
ślić, że istnieje też szereg doniesień dowo-
dzących, że mrówki z różnych gatunków 
mogą dobrze znosić nawet stosunkowo dłu-
gie okresy izolacji społecznej. Jak stwierdził 
ledoux (1967), robotnice mrówki Aphaeno-
gaster senilis przetrzymywane w warunkach 
izolacji społecznej z reguły przeżywały przez 
wiele tygodni, choć długość ich życia była 
zredukowana w porównaniu z przeżywalnoś-
cią robotnic przetrzymywanych w grupach. 
Robotnice tego gatunku przetrzymywane po-
jedynczo lepiej znosiły też wysokie tempera-
tury niż osobniki przetrzymywane w grupie. 
W przypadku odporności na zimno sytuacja 
przedstawiała się jednak odwrotnie. 

Wyniki dowodzące, że mrówki mogą sto-
sunkowo długo przeżywać w warunkach 
izolacji społecznej uzyskano także w bada-
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niach przeprowadzonych w Pracowni Eto-
logii Instytutu Nenckiego. W ramach badań 
nad długowiecznością robotnic mrówek w 
warunkach laboratoryjnych obserwowano, 
między innymi, grupy robotnic prymitywnej 
mrówki Ectatomma tuberculatum (podro-
dzina Ponerinae) oraz mrówki gmachówki 
Camponotus ligniperda aż do chwili śmierci 
ostatniej robotnicy. W obydwu przypadkach 
ostatni osobnik z wymierającej grupy żył sa-
motnie jeszcze przez kilka miesięcy, choć po-
ziom jego aktywności ogólnej był znacznie 
obniżony (GodzińskA i współaut. 1999). Tak-
że w niedawno opublikowanych badaniach 
korCzyńskiej i współaut. (2005), w których 
robotnice mrówki gmachówki koniczek 
(Camponotus herculeanus) przetrzymywano 
w warunkach izolacji społecznej przez okres 
5 lub 20 dni, śmiertelność odizolowanych 
osobników była bardzo niska. Jedynie po kil-
ka spośród kilkuset odizolowanych mrówek 
nie przeżyło do końca obydwu tych okresów 
izolacji.

Ostatnio, Wnuk i Godzińska (nieopubli-
kowane obserwacje własne) porównali też 
przeżywalność robotnic rudej mrówki leśnej 
Formica polyctena pobranych z dwóch róż-
nych stref sztucznego gniazda laboratoryjne-
go. W gnieździe tym od kilku miesięcy nie 
było już królowej ani potomstwa, nie można 
więc było stwierdzić, czy jakieś robotnice 
znajdują się jeszcze w fazie rozwojowej opie-
kunek potomstwa. Można było porównać je-
dynie przeżywalność robotnic pobranych z 
wnętrza gniazda, z probówek pełniących rolę 
jego komór, oraz osobników schwytanych 
na wybiegu gniazda, pełniących ewidentnie 
funkcję zbieraczek. Jak się następnie okazało, 
w warunkach izolacji społecznej przebiegają-
cej z dostępem do pokarmu węglowodano-
wego robotnice pobrane z wnętrza gniazda 
przeżywały istotnie dłużej niż robotnice po-
brane z wybiegu. Co zaskakujące, obydwie 
klasy izolowanych robotnic wymierały wol-
niej niż ich współtowarzyszki pozostawione 
w stosunkowo dużym gnieździe macierzy-
stym. Wynik ten dowodzi, że izolacja społecz-
na nie zawsze stanowi dla mrówek sytuację 

o charakterze jednoznacznie stresogennym 
w porównaniu z przebywaniem w większej 
grupie robotnic.

Interesujące wyniki przyniosło też inne 
doświadczenie wykonane niedawno w na-
szej pracowni, w którym materiał badawczy 
stanowiły mrówki z naturalnej kolonii mie-
szanej składającej się z amazonek (Polyergus 
rufescens), gatunku, w którym występuje 
obligatoryjne pasożytnictwo społeczne, oraz 
z ich niewolnic, robotnic pierwomrówki ła-
godnej (Formica fusca). Wstępną fazę tego 
doświadczenia stanowiła kilkudniowa izola-
cja społeczna robotnic obydwu tych współ-
żyjących ze sobą gatunków w warunkach 
dostępu do pokarmu. Podczas gdy robotnice 
pierwomrówki łagodnej bez problemu prze-
żyły izolację społeczną (po trzech dniach wy-
marły jedynie dwie spośród 232 izolowanych 
robotnic tego gatunku), to amazonki odpo-
wiedziały na nią dramatyczną śmiertelnością. 
Już po dwóch dniach izolacji wymarło 49 
spośród 300 robotnic tego gatunku (16,3%), 
a po trzech dniach izolacji liczba ta jeszcze 
wzrosła i w sumie wymarły 84 amazonki, 
czyli 28% całej izolowanej grupy. Nasunęło 
się więc pytanie, czy tak wysoka śmiertel-
ność pojawiła się w odpowiedzi na izolację 
społeczną jako taką (czyli na brak kontaktów 
z jakimikolwiek współtowarzyszkami), czy 
też w odpowiedzi na pozbawienie amazo-
nek kontaktów z niewolnicami, od których 
są w wysokim stopniu zależne. W kolejnym 
doświadczeniu mrówki z tej kolonii pod-
dano więc izolacji bądź pojedynczo, bądź z 
współtowarzyszką z tego samego lub z in-
nego gatunku. Także i tym razem amazonki 
przetrzymywane pojedynczo odpowiedziały 
na izolację szybkim wymieraniem. Natomiast 
wśród amazonek przetrzymywanych w towa-
rzystwie robotnicy pierwomrówki łagodnej 
śmiertelność była bardzo niska. Co najcie-
kawsze, obecność drugiej amazonki również 
redukowała śmiertelność tych mrówek, choć 
efekt ten był istotny jedynie przez pierw-
sze 2–3 dni izolacji społecznej (Korczyńska, 
Szczuka, Kieruzel i Godzińska, nieopubliko-
wane obserwacje własne). 

WPŁYW IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA AKTYWNOśĆ RObOTNIC I NA ZUŻYCIE TLENU

Izolacja społeczna może wpływać na ak-
tywność robotnic mrówek i na zużycie przez 
nie tlenu w bardzo różny sposób. Często 
pod jej wpływem mrówki stają się mniej ak-

tywne. Jak już wspomniano, zjawisko takie 
zaobserwowano, między innymi, u ostatnich 
robotnic, które pozostały przy życiu podczas 
wymierania większej grupy obserwowanej 



185Wpływ izolacji społecznej na fizjologię i zachowanie się mrówek

w warunkach laboratoryjnych (GodzińskA i 
współaut. 1999). Podobne wyniki uzyskano 
również w innym doświadczeniu przepro-
wadzonym w naszej Pracowni (korCzyńskA 
2001), w którym badano zachowanie robot-
nic afrykańskiej mrówki gmachówki Cam-
ponotus melanocnemis, hodowanych w tzw. 
gniazdach podwójnych, umożliwiających im 
wybór pomiędzy przebywaniem w warun-
kach ekspozycji na światło bądź też w ciem-
ności. Jak się okazało, mrówki przebywające 
w takim gnieździe pojedynczo wykazywały 
niezwykle niski poziom aktywności w po-
równaniu z osobnikami przetrzymanymi 
w grupach składających się z dwóch lub z 
większej liczby osobników. W rezultacie, wy-
niki uzyskane dla tych osobników tak dalece 
odbiegały od pozostałych danych, że zdecy-
dowano, by nie brać ich pod uwagę w ogól-
nej analizie wyników tego doświadczenia. Co 
ciekawe, nawet obecność jednej tylko współ-
towarzyszki wystarczała już, by podnieść po-
ziom aktywności izolowanych mrówek.

Izolacja społeczna może też wpływać na 
wzorzec aktywności dobowej poszczegól-
nych osobników. Cole (1991) stwierdziła, że 
u izolowanych robotnic mrówki Leptothorax 
allardycei zanikają charakterystyczne szybkie, 
periodyczne zmiany w poziomie aktywności, 
jakie obserwuje się w większych grupach i 
w całych koloniach tego gatunku. Zdaniem 
tej badaczki, efekt ten wynika z tego, że w 
warunkach przebywania w grupie robotnice 
tego gatunku pobudzają się wzajemnie do 
aktywności, zaś w warunkach izolacji spo-
łecznej te pobudzające interakcje między-
osobnicze nie są obecne. W doświadczeniach 
northA (1987, 1993) okołodobowy rytm 
aktywności lokomotorycznej utrzymywał się 

jednak właśnie u izolowanych robotnic ru-
dej mrówki leśnej Formica rufa, zaś zanikał 
u robotnic przetrzymywanych w grupach 
składających się z większej liczby osobni-
ków. Wyraźny okołodobowy rytm zużycia tle-
nu zaobserwowano również u izolowanych 
robotnic mrówki gmachówki Camponotus 
rufipes (tAkAhAshi-del-biAnCo i współaut. 
1992). Działo się tak jednak jedynie wtedy, 
gdy mrówki przetrzymywane były w stałej 
ciemności (DD). W warunkach ekspozycji na 
działanie stałego oświetlenia (LL), znanego z 
tego, że wywiera hamujący wpływ na aktyw-
ność mrówek (m. in. rosenGren 1977) rytm 
taki nie był obserwowany. 

Liczne badania wykazały też, że izolacja 
społeczna może silnie podwyższać zużycie 
tlenu przez robotnice mrówek. GAllé (1978) 
opisał taki efekt u robotnic mrówki gma-
chówki Camponotus vagus oraz u robotnic 
różnych gatunków z rodzaju Formica, zaś 
MArtin (1991) opisał podobne zjawiska u 
mrówki Leptothorax unifasciatus. Niektóre 
doświadczenia dały jednak wyniki odmienne. 
I tak, briAn (1973) nie znalazł istotnych róż-
nic w zużyciu tlenu robotnic z gatunku Myr-
mica rubra przetrzymywanych pojedynczo i 
w grupach złożonych z 10 osobników. Nale-
ży jednak zaznaczyć, że jego doświadczenie 
trwało jedynie 5 godzin. torossiAn (1977) 
stwierdził z kolei, że zużycie tlenu przez ro-
botnice mrówki Dolichoderus quadripuncta-
tus wzrastało w odpowiedzi na izolację spo-
łeczną, lecz jedynie wtedy, jeśli mrówki były 
badane podczas okresu hibernacji. Gdy do-
świadczenie takie przeprowadzano w okresie 
letnim, w którym mrówki te były w pełni ak-
tywne, uzyskiwano całkowicie przeciwstaw-
ny wynik.

WPŁYW IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA TEMPO AKTYWACJI JAJNIKÓW I FIZJOLOGIĘ ROZRODU 
MRÓWEK

Izolacja społeczna, zwłaszcza zastosowana 
w młodym wieku, wywiera niezwykle istotny 
wpływ na przebieg ontogenezy mrówek. Pod 
jej wpływem fizjologiczny i behawioralny roz-
wój robotnic mrówek może ulec znacznemu 
spowolnieniu. Zjawisko to opisano zarówno 
u pospolitych rudych mrówek leśnych z ga-
tunku Formica polyctena (otto 1958), jak i 
u prymitywnych mrówek z gatunku Ectatom-
ma tuberculatum, należącego do podrodziny 
Ponerinae (ChAMPAlbert 1986, ChAMPAlbert 

i lAChAud 1990, Fénéron i billen 1996). Do-
tyczy to w szczególności fazy poprzedzającej 
aktywację jajników, która pod wpływem izo-
lacji społecznej ulega wydłużeniu. 

Stwierdzono też, że izolacja społeczna 
wywiera ujemny wpływ na liczbę jaj składa-
nych przez robotnice mrówek z gatunku Lep-
tothorax nylanderi (PlAteAux i sAint-Pierre 
1982, sAlzeMAnn 1986, sAlzeMAnn i PlAteAux 
1988).
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Izolacja społeczna we wczesnym okresie 
stadium postaci dojrzałej, tuż po wykluciu się 
mrówki z poczwarki, wpływa w bardzo istot-
ny sposób na ontogenezę zachowań społecz-
nych mrówek. Jak stwierdził lenoir (1979), 
u pospolitych mrówek z gatunku Lasius ni-
ger (hurtnica pospolita) całkowita izolacja 
społeczna robotnicy od chwili wyklucia z po-
czwarki poważnie zmniejsza jej zdolność do 
integracji społecznej. Mrówki takie stają się 
niesłychanie agresywne i utworzenie z nich 
grupy staje się niezwykle trudne. Przejściowa 
izolacja społeczna dorosłej robotnicy tego ga-
tunku nie pociąga jednak za sobą aż tak po-
ważnych skutków. 

Podobne wyniki uzyskała również le 
roux (1980) w doświadczeniu, którym ro-
botnice mrówek z gatunków Myrmica laevi-
nodis (wścieklica zwyczajna) i Myrmica rugi-
nodis (wścieklica podobna) poddawano izo-
lacji społecznej przez okres 1 lub 2 miesięcy, 
zaczynający się albo począwszy od stadium 
poczwarki, albo też dopiero w wieku 8 dni 
od chwili osiągnięcia stadium postaci dojrza-
łej. Jak się okazało, robotnice wścieklicy zwy-
czajnej, które spędziły pierwszych osiem dni 
w swojej kolonii macierzystej, były w pełni 
akceptowane przez współtowarzyszki nawet 
po 2 miesiącach izolacji społecznej. Nato-
miast robotnice poddane izolacji społecznej 
począwszy od stadium poczwarki były często 
odrzucane przez kolonię macierzystą, zwłasz-
cza jeżeli izolacja trwała 2 miesiące. Podob-
ne wyniki uzyskano dla wścieklicy podobnej, 
z tym, że mrówki z tego gatunku odrzucały 
robotnice odizolowane w stadium poczwar-
ki niezależnie od czasu trwania izolacji spo-
łecznej (1 lub 2 miesiące), natomiast ponow-
na readopcja robotnic odizolowanych już w 
wieku 8 dni była znacznie częstsza, lecz nie 
aż tak powszechna, jak to miało miejsce w 
przypadku wścieklicy zwyczajnej. 

Wpływ izolacji społecznej we wczesnym 
okresie życia na późniejsze zachowanie ro-

botnic zbadano również na przykładzie mró-
wek gmachówek z gatunków Camponotus 
vagus i C. floridanus (Morel 1983, Morel 
i bluM 1988). Także i tym razem okazało 
się, że pozbawienie robotnicy kontaktów z 
współtowarzyszkami podczas pierwszych kil-
ku godzin po wykluciu się z poczwarki bar-
dzo poważnie zaburzało zarówno jej później-
szą zdolność do rozpoznawania współtowa-
rzyszek, jak i sposób, w który ona sama była 
przez nie traktowana. 

Podobny wynik uzyskano również w do-
świadczeniu, w którym izolowano od chwili 
wyklucia z poczwarki młode robotnice ru-
dych mrówek leśnych z gatunku Formica 
lugubris. Mrówki takie zachowywały się w 
sposób agresywny nie tylko w stosunku do 
robotnic z innego gatunku rudych mrówek 
leśnych (Formica rufa), co jest u tego gatun-
ku zjawiskiem normalnym, lecz również w 
stosunku do osobników z własnego gatunku 
(le Moli i Mori 1984).

Skutki izolacji społecznej mającej miejsce 
we wczesnym okresie życia przeanalizowano 
też u mrówek z gatunku Ectatomma tubercu-
latum, należącego do prymitywnej podrodzi-
ny Ponerinae. W szczególności, stwierdzono, 
że jeśli dziesięciodniowa izolacja nastąpiła 
pomiędzy 0 i 10, 4 i 14, lub 8 i 18 dniem od 
chwili wyklucia się z poczwarki, jej skutkiem 
było jedynie spowolnienie rozwoju behawio-
ralnego. Natomiast jeśli miała ona miejsce po-
między 2 i 12 dniem od chwili wyklucia się 
z poczwarki, konsekwencje jej były znacznie 
poważniejsze i polegały na istotnych zabu-
rzeniach opieki nad potomstwem. Jak usta-
lono, w ciągu 4 pierwszych dni po wykluciu 
się z poczwarki występuje u mrówek z tego 
gatunku tzw. faza wrażliwa, podczas której 
robotnica nie może być pozbawione kontak-
tów społecznych, jeśli w przyszłości mają się 
u niej rozwinąć normalne zachowania opie-
kuńcze (ChAMPAlbert 1986, ChAMPAlbert i 
lAChAud 1990). 

WPŁYW IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA ONTOGENEZĘ ZACHOWAń SPOŁECZNYCH MRÓWEK

METODY bADANIA WPŁYWU PRZEJśCIOWEJ IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA ZACHOWANIA 
SPOŁECZNE MRÓWEK

W badaniach wpływu przejściowej izo-
lacji społecznej na zachowania społeczne 
mrówek stosuje się kilka nieco odmiennych 
metod badawczych. W niektórych pracach 

doświadczalnych badających to zagadnie-
nie robotnice poddane izolacji społecznej 
łączono z współtowarzyszkami pochodzący-
mi z kolonii macierzystej, a następnie ob-
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serwowano zachowanie i wzajemne reakcje 
obydwu tych klas robotnic. Mrówki takie 
łączono ze sobą na terenie neutralnym (bo-
ulAy i współaut. 2003, kAtzAv-GozAnsky i 
współaut. 2004), albo też osobniki podda-
ne uprzednio izolacji wprowadzano bezpo-
średnio do gniazda macierzystego (boulAy 
i współaut. 2000a, 2004).

Najważniejszą metodą stosowaną szero-
ko w badaniach wpływu izolacji społecznej 
na zachowania społeczne mrówek jest tak 
zwany test spotkania dwójki osobników po 
okresie izolacji społecznej. Podczas okresu 
izolacji społecznej mrówki przetrzymywane 
są pojedynczo w probówkach zaopatrzo-
nych w wodę w postaci rezerwuaru wy-
pełniającego zasklepiony koniec probówki 
i utrzymywanego na właściwym miejscu 
przez ściśle zwinięty tampon z waty. Drugi, 
otwarty koniec próbówki zabezpiecza się 
przy pomocy korka z nieco luźniej zwinię-
tej suchej waty. Jeśli izolacja społeczna nie 

jest połączona z deprywacją pokarmową, 
we wnętrzu probówki umieszcza się też 
pokarm węglowodanowy (zwykle jest to 
miód zmieszany z tartym jabłkiem i z pia-
skiem dodanym po to, by mieszanina była 
mniej lepka). Tuż przed rozpoczęciem te-
stu spotkania z dwóch probówek usuwa się 
pokarm i watę zatykającą ich wyloty, a na-
stępnie łączy się ze sobą ich otwarte końce 
i obserwuje lub filmuje zachowanie oby-
dwu osobników (boulAy i współaut. 1999a, 
1999b, 2000b; boulAy i lenoir 2001; Cy-
bulskA i GodzińskA 1999; CybulskA i współ-
aut. 2000; GodzińskA 2004, 2006; kAtzAv-
GozAnsky i współaut. 2004; korCzyńskA i 
współaut. 2005; WAGner-zieMkA i współaut. 
2006). Przed rozpoczęciem testu spotkania 
mrówki mogą również zostać poddane do-
datkowym zabiegom, na przykład otrzymać 
zastrzyki doodwłokowe substancji aktyw-
nych (boulAy i współaut. 2000b, korCzyń-
skA i współaut. 2005).

TROFALAKSJA INDUKOWANA PRZEZ SPOŁECZNĄ IZOLACJĘ

DEFINICJA I WARUNKI WYSTĘPOWANIA

Jednym z najbardziej spektakularnych 
behawioralnych skutków izolacji społecznej 
u mrówek jest zjawisko tak zwanej trofa-
laksji indukowanej przez społeczną izolację 
(ang. isolation-induced trophallaxis), opisa-
ne stosunkowo niedawno u robotnic kilku 
gatunków mrówek-gmachówek z rodzaju 
Camponotus (boulAy i współaut. 1999a, 
b, 2000a, b, 2003, 2004; boulAy i lenoir 
2001; CybulskA i współaut. 2000; kAtzAv-
GozAnsky i współaut. 2004; korCzyńskA i 
współaut. 2005; GodzińskA 2004, 2006). 
Polega ono na podwyższonej gotowości do 
angażowania się w kontakty trofalaktyczne 
z współtowarzyszkami w porównaniu do 
poziomu tych kontaktów obserwowanego 
u mrówek, które nie zostały poddane izo-
lacji społecznej. Zjawisko to obserwuje się 
również wtedy, gdy izolacja społeczna nie 
była połączona z deprywacją pokarmową. 
Warunki izolacji społecznej połączonej z 
dostępem do pokarmu stanowią więc do-
skonałe narzędzie do badań nad mechani-
zmami leżącymi u podstaw zachowań tro-
falaktycznych pełniących funkcje inne niż 
pokarmowa (CybulskA i GodzińskA 1999; 
GodzińskA 2004, 2006). 

FUNKCJE TROFALAKSJI INDUKOWANEJ PRZEZ 
IZOLACJĘ SPOŁECZNĄ

Ujednolicanie wizy kolonii

badania mające na celu ustalenie, jakie 
funkcje pełni trofalaksja indukowana przez 
społeczną izolację poszły w kilku głównych 
kierunkach. Najważniejszy nurt badawczy 
zogniskował się na roli, jaką zachowanie to 
pełni w ujednolicaniu wzorców węglowodo-
rów kutikularnych po okresie społecznej izo-
lacji. Liczne doświadczenia z użyciem mró-
wek gmachówek z gatunku C. fellah potwier-
dziły słuszność hipotezy, że przedłużająca 
się izolacja społeczna prowadzi do istotnych 
zmian profilu węglowodorów kutikularnych 
obecnych na powierzchni ciała osobnika 
(boulAy i współaut. 2000a, 2003, 2004; kAt-
zAv-GozAnsky i współaut. 2004). Analogiczne 
zjawisko zaobserwowano również u mrówek 
z nieuprawiającego trofalaksji gatunku Apha-
enogaster senilis (lenoir i współaut. 2001a). 
Wykazano też, że zmiany wzorców węglowo-
dorów kutikularnych powstające pod wpły-
wem izolacji społecznej nasilają się wraz z 
upływem czasu i że zachowanie się mrówek 
podczas spotkań z współtowarzyszkami po 
okresie izolacji społecznej wykazuje silną 
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korelację z nasileniem tych zmian (boulAy i 
współaut. 2000a, 2003, 2004; lenoir i współ-
aut. 2001a; kAtzAv-GozAnsky i współaut. 
2004). Robotnice poddane stosunkowo krót-
kiej izolacji społecznej, nieprowadzącej jesz-
cze do powstania istotnych zmian tych wzor-
ców, podczas spotkań pomiędzy sobą oraz z 
współtowarzyszkami z kolonii macierzystej 
zachowują się w sposób przyjazny. Zacho-
wanie mrówek z gatunków uprawiających 
trofalaksję charakteryzuje podwyższony po-
ziom kontaktów trofalaktycznych (boulAy i 
współaut. 1999a, 1999b, 2000a, 2000b, 2004; 
CybulskA i współaut. 2000; kAtzAv-GozAnsky 
i współaut. 2004; korCzyńskA i współaut. 
2005), zaś mrówki z nieuprawiającego tro-
falaksji gatunku A. senilis wykazują podwyż-
szony poziom wzajemnego czyszczenia ciała 
(lenoir i współaut. 2001a, WAGner-zieMkA i 
współaut. 2006). W przeciwieństwie do tego 
mrówki łączone z współtowarzyszkami po 
dłuższym okresie izolacji społecznej, prowa-
dzącym już do powstawania istotnych zmian 
profilu węglowodorów kutikularnych, reagu-
ją na swoją obecność przejawami agresji. To 
przełączanie się z zachowań przyjaznych na 
agresywne nie ma charakteru skokowego i 
następuje w sposób stopniowy jako funkcja 
długości czasu izolacji społecznej (boulAy i 
współaut. 2000a, 2003, 2004; lenoir i współ-
aut. 2001a; kAtzAv-GozAnsky i współaut. 
2004).  

Nie można jednak stwierdzić w sposób 
jednoznaczny, że przedłużona izolacja spo-
łeczna wywiera wyłącznie stymulujący wpływ 
na agresywność mrówek. W interesującym 
doświadczeniu boulAy i lenoir (2001) od-
izolowali na okres 20 dni dorosłe, czteroty-
godniowe robotnice mrówki gmachówki C. 
fellah, a następnie zbadali ich zachowanie w 
testach agresji, w których skonfrontowano je 
z robotnicami z tego samego gatunku, lecz z 
innej kolonii, oraz z robotnicami innego ga-
tunku gmachówek, C. vagus. Jak się okazało, 
podczas gdy normalne robotnice w tym wie-
ku są równie agresywnie względem mrówek 
z innych kolonii tego samego gatunku, jak 
wobec mrówek z innego gatunku, mrówki 
badane po 20 dniach społecznej izolacji wy-
kazywały agresywność jedynie wobec mró-
wek z innego gatunku, zaś poziom ich agre-
sywności względem mrówek z innych kolonii 
własnego gatunku obniżył się do tego stop-
nia, że zaczęły nawet angażować się z nimi 
w kontakty trofalaktyczne. Ponieważ spadek 
agresywności wywołany przez izolację spo-
łeczną dotyczył wyłącznie agresji skierowanej 

ku robotnicom z własnego gatunku, nie mo-
gło tu chodzić o hamujący efekt deprywacji 
społecznej na ogólną agresywność, wynikają-
cy z braku kontaktów społecznych, które, jak 
wiadomo, modulują i często silnie stymulu-
ją agresywne zachowania mrówek. bardziej 
prawdopodobne wyjaśnienie uzyskanych 
wyników stanowi przyjęcie, że długotrwała 
izolacja społeczna zaburzyła u mrówek zdol-
ność rozpoznawania i identyfikacji współto-
warzyszek i wrogów. Doświadczenie to w 
niezwykle przekonywujący sposób ilustruje, 
jak ważne są ciągłe kontakty społeczne dla 
dobrego i precyzyjnego funkcjonowania me-
chanizmów nerwowych leżących u podłoża 
tej zdolności.

Należy też podkreślić, że zjawisko przełą-
czania się z zachowań przyjaznych na agre-
sywne występujące w odpowiedzi na szcze-
gólnie długi czas trwania izolacji społecznej 
nie zostało, jak dotąd, nigdy jeszcze zaob-
serwowane w badaniach prowadzonych w 
naszej pracowni. Nawet w doświadczeniu, 
w którym badano zachowanie robotnic gma-
chówki koniczek (C. herculeanus), podczas 
testów spotkania dwójki robotnic po okresie 
społecznej izolacji trwającym 20 dni, nie za-
obserwowano żadnych, nawet najmniejszych 
przejawów agresywności pomiędzy osobni-
kami (korCzyńskA i współaut. 2005). Mogło 
to jednak mieć związek z faktem, że osobni-
ki badane w tym doświadczeniu pochodziły 
z kolonii pozbawionej królowej. Stymulujący 
wpływ królowej na agresywność robotnic, 
w tym zwłaszcza na ich agresywne reakcje 
względem osobników obcych, jest doskonale 
udokumentowany w literaturze, także tej naj-
nowszej (hölldobler 1962, benois 1972, ski-
bińskA 1982, boulAy i współaut. 2003, vAn-
der Meer i współaut. 2005). 

Silne potwierdzenie hipotezy, że trofa-
laksja indukowana przez społeczną izolację 
rzeczywiście wiąże się z międzyosobniczym 
przepływem węglowodorów kutikularnych 
przyniosły doświadczenia z użyciem robot-
nic C. fellah, w których zastosowano tech-
nikę radioaktywnego znakowania prekur-
sorów węglowodorów kutikularnych (bo-
ulAy i współaut. 2000b, lenoir i współaut. 
2001b). W podobny sposób wykazano też, 
że mrówki z gatunku Aphaenogaster senilis 
przekazują sobie wzajemnie węglowodory 
kutikularne poprzez wzajemne czyszczenie 
ciała (lenoir 2001b), zaś u mrówek z pry-
mitywnego gatunku Pachycondyla apicalis 
międzyosobniczy przepływ węglowodorów 
kutikularnych odbywa się głównie za pośred-
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nictwem biernego ocierania się o siebie (so-
roker i współaut. 2003). boulAy i współpra-
cownicy (2004) wykazali też, że robotnice 
C. fellah poddane społecznej izolacji przez 
okres 20 dni i następnie wprowadzone do 
gniazda macierzystego są intensywnie atako-
wane przez robotnice pełniące w nim funk-
cję strażniczek. Jeśli jednak przez okres 5 
dni poprzedzających ich ponowne wprowa-
dzenie do kolonii umożliwi się izolowanym 
mrówkom kontakty trofalaktyczne i kontakty 
polegające na wzajemnym lizaniu powierzch-
ni ciała z młodymi mrówkami z tej kolonii, 
profile węglowodorów kutikularnych izolo-
wanych mrówek upodabniają się ponownie 
do profilu kolonii macierzystej do tego stop-
nia, że po wprowadzeniu do niej mrówki ta-
kie nie wyzwalają już agresywnych odpowie-
dzi ze strony strażniczek (boulAy i współaut. 
2000a, 2003, 2004; lenoir i współaut. 2001a; 
kAtzAv-GozAnsky i współaut. 2004).

Trofalaktyczne uspokojenie i 
sygnalizowanie uległości

boulAy i współpracownicy (1999b), opi-
sując po raz pierwszy zjawisko trofalaksji in-
dukowanej przez społeczną izolację, postawi-
li przypuszczenie, że kontakty te mogą, mię-
dzy innymi, pełnić funkcję trofalaktycznego 
uspokojenia, hamując zachowania agresywne 
wyzwalane u mrówek w odpowiedzi na mo-
dyfikacje wzorców węglowodorów kutikular-
nych, jakie mogły się wytworzyć w wyniku 
społecznej izolacji. Dane doświadczalne rzu-
cające interesujące światło na to zagadnienie 
uzyskano w doświadczeniu naszego zespołu, 
w którym zbadano wpływ izolacji społecznej 
(trwającej 24, 48 lub 72 godzin) na zachowa-
nie robotnic afrykańskiej mrówki gmachów-
ki Camponotus acvapimensis podczas te-
stów spotkania dwójki robotnic (CybulskA i 
współaut. 2000). Jak się okazało, izolacja spo-
łeczna spowodowała u tych mrówek istotny 
wzrost częstości i sumarycznego czasu trwa-
nia kontaktów trofalaktycznych, połączony z 
jednoczesnym istotnym spadkiem częstości 
przyjmowania przez nie póz uległości. Jed-
nym z możliwych wyjaśnień tego zjawiska 
jest przyjęcie, że te dwa efekty społecznej 
izolacji łączy zależność przyczynowo-skutko-
wa. Jeśli trofalaksja i pozy uległości stanowią 
dwie alternatywne taktyki sygnalizowania 
przez te mrówki uległości, wzrost poziomu 
trofalaksji mógł pociągnąć za sobą spadek 
częstości przyjmowania póz uległości. 

Jak już wspomniano, dalsze prace nad 
wpływem izolacji społecznej na zachowania 

społeczne mrówek wykazały jednak, że rosną-
ca rozbieżność profilów węglowodorów kuti-
kularnych powstająca pod wpływem przedłu-
żającego się czasu trwania izolacji społecznej 
w pewnym momencie doprowadza do tego, 
że mrówki przełączają się z zachowań przy-
jaznych na zachowania agresywne. Zacho-
wania trofalaktyczne, wykonywane z maleją-
cą częstością, nie są już wtedy w stanie ani 
doprowadzić do ponownego ujednolicenia 
wzorców węglowodorów kutikularnych, ani 
do zapobieżenia agresji (boulAy i współaut. 
2000a, 2003, 2004; lenoir i współaut. 2001a; 
kAtzAv-GozAnsky i współaut. 2004).  

Czy u mrówek istnieje zjawisko społecznej 
nagrody?

Test spotkania dwójki robotnic po okre-
sie izolacji społecznej posłużył też jako waż-
ny model badawczy w doświadczeniach mają-
cych na celu rzucenie światła na neurobiolo-
giczne podłoże więzi społecznych u mrówek. 
badania takie już od kilku lat prowadzone są 
lat w Pracowni Etologii Instytutu Nenckie-
go. W szczególności, zainteresowało nas, czy 
w tworzeniu się i utrzymywaniu więzi spo-
łecznych istniejących w koloniach mrówek 
uczestniczy zjawisko tzw. społecznej nagrody, 
czyli uaktywnianie się pod wpływem interak-
cji społecznych tzw. układu nagrody mózgu, 
czyli układu ośrodków i szlaków nerwowych 
odpowiedzialnych za rozpoznawanie bodź-
ców i stanów korzystnych dla organizmu 
oraz za odczuwanie przyjemności i rozkoszy. 
Zjawisko społecznej nagrody było, jak dotąd, 
badane jedynie u kręgowców (d’AMAto i PA-
vone 1993, PAnksePP i współaut. 1997, Moles 
i współaut. 2004, Ferris i współaut. 2005). 

bezpośrednią inspirację dla naszych ba-
dań nad możliwą rolą trofalaksji w zjawisku 
społecznej nagrody u mrówek stanowiły roz-
ważania francuskiego myrmekologa ForelA 
(1928) oraz belgijskiego pisarza i filozofa MA-
eterlinCkA (1930), którzy wyrazili przypusz-
czenie, że kontaktom trofalaktycznym pomię-
dzy współtowarzyszkami w koloniach mró-
wek towarzyszą efekty hedoniczne. Podczas 
gdy Forel dopatrywał się w owych efektach 
jedynie uczucia przyjemności o charakterze 
takim, jaki towarzyszy spożywaniu pokarmu, 
Maeterlinck posunął się w swych domysłach 
jeszcze dalej i uznał, że mogą one mieć cha-
rakter orgazmiczny, porównywalny do rozko-
szy seksualnej. Jest to interesująca idea, szcze-
gólnie dziś, gdy wiemy już, że u niektórych 
kręgowców zachowania seksualne odgrywają 
ważną rolę nie tylko w rozrodzie, ale także 
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w wytwarzaniu się silnych więzi międzyosob-
niczych i społecznych (Pryor i norris 1991, 
de WAAl 1995, bAGeMihl 1999). Jak na ra-
zie, tak daleko sięgające spekulacje nie mogą 
jeszcze zostać poddane bezpośredniej, rygo-
rystycznej weryfikacji doświadczalnej. Mogli-
śmy już jednak podjąć próbę doświadczalne-
go rzucenia światła na kwestię, czy podczas 
trofalaksji zachodzi uaktywnianie się układu 
nagrody w mózgu mrówek. 

Zachodzi jednak pytanie, czy u bezkrę-
gowców w ogóle można mówić o istnieniu 
układu nagrody? Pierwsze dane doświadczal-
ne przemawiające na korzyść tej hipotezy 
uzyskano dzięki badaniom nad neurobiolo-
gicznym podłożem zjawisk wzmocnienia do-
datniego i nagrody występujących podczas 
szybkiego uczenia się węchowego u robot-
nic pszczoły miodnej. Na wstępie stwier-
dzono, że pszczoła bardzo szybko uczy się 
wysuwać języczek w odpowiedzi na określo-
ny zapach, jeśli prezentacja takiego bodźca 
węchowego połączona jest z dostarczeniem 
jej nagrody pokarmowej w postaci kropli 
roztworu sacharozy. Następnie wykazano, że 
szybkie uczenie się węchowe zachodzi rów-
nież wtedy, jeśli nagroda pokarmowa zosta-
nie zastąpiona przez elektryczną stymulację 
specyficznego neuronu VUMmx1, którego 
ciało znajduje się w zwoju podprzełykowym. 
Taki sam efekt można osiągnąć także i wte-
dy, jeśli wykona się lokalną mikroiniekcję 
neuroprzekaźnika oktopaminy, aminy bio-
gennej, która u owadów stanowi funkcjonal-
ny odpowiednik noradrenaliny, wprost do 
niektórych obszarów mózgu unerwianych 
przez ten neuron, a mianowicie do płatów 
czułkowych (struktury odgrywającej główną 
rolę w przetwarzaniu informacji węchowej 
napływającej z receptorów znajdujących się 
na czułkach), oraz ciała grzybkowatego (czę-
ści mózgu pełniącej ważną rolę w procesach 
uczenia się, pamięci oraz integracji bodźców 
o różnej modalności) (Menzel 1999, Müller 
2002). 

Dalsze interesujące dowody na istnie-
nie układu nagrody u bezkręgowców przy-
niosło odkrycie, że zjawisko uwrażliwienia 
się na kokainę, znane dotychczas jedynie 
u kręgowców, występuje również u musz-
ki owocowej (Drosophila melanogaster). 
Obecnie Drosophila jest już nawet jednym 
z modelowych gatunków w badaniach po-
święconych neurochemicznym, molekular-
nym i genetycznym mechanizmom uzależ-
nień od substancji psychoaktywnych. Inny-
mi zwierzętami bezkręgowymi używanymi 

w badaniach tego zagadnienia są wypławki 
oraz skorupiaki, raki z gatunku Orconectes 
rusticus (PAnksePP i huber 2004). 

badania naszego zespołu mające na celu 
rzucenie światła na neurobiologiczne pod-
łoże więzi społecznych u mrówek oraz 
ustalenie, czy kontakty trofalaktyczne mró-
wek mogą mieć związek ze zjawiskiem spo-
łecznej nagrody rozpoczęła seria doświad-
czeń przeprowadzonych we współpracy z 
zespołem prof. A. Lenoira z Uniwersytetu 
im. F. Rabelais w Tours (Francja) oraz prof. 
A. Hefetza z Uniwersytetu w Tel Awiwie 
(Izrael). Jak już wspomniano, w początko-
wej fazie tych badań stwierdzono, że pod-
czas spotkania dwóch współtowarzyszek 
z tej samej kolonii po okresie izolacji spo-
łecznej obserwuje się podwyższony poziom 
kontaktów trofalaktycznych, czyli zjawisko 
określone przez nas jako trofalaksja indu-
kowana przez społeczną izolację (boulAy 
i współaut. 1999a, b, 2000b; CybulskA i 
współaut. 2000). Wykazano następnie, że 
poziom kontaktów trofalaktycznych obser-
wowanych podczas testu spotkania można 
w istotny sposób obniżyć poprzez podanie 
mrówkom oktopaminy w postaci zastrzyku 
doodwłokowego (boulAy i współaut. 1999a, 
2000b; korCzyńskA i współaut. 2005). Jako 
że oktopamina odgrywa istotną rolę w zja-
wisku wzmocnienia dodatniego/nagrody w 
uczeniu się asocjacyjnym pszczoły miodnej, 
jedno z możliwych wyjaśnień hamującego 
wpływu oktopaminy na trofalaksję induko-
waną przez społeczną izolację może więc 
stanowić hipoteza postulująca, że podanie 
tego związku stanowi substytut nagradza-
jących efektów towarzyszących trofalaksji. 
Co zaskakujące, podanie serotoniny nie 
wywarło istotnego wpływu na zachowa-
nia trofalaktyczne badanych mrówek, choć 
oktopamina i serotonina często wywierają 
przeciwstawne efekty na zachowanie się i 
fizjologię owadów (linn i roeloFs 1986, 
erber i współaut. 1993, PribbenoW i erber 
1996).

Dalsze badania naszego zespołu dotyczą-
ce związku trofalaksji indukowanej przez 
społeczną izolację z aktywnością układu 
nagrody miały za punkt wyjścia niedawne 
zaskakujące odkrycie, że w zjawisku uwraż-
liwienia na kokainę u muszki owocowej 
(Drosophila melanogaster), którego od-
krycie stanowiło jedną z najważniejszych 
przesłanek wskazujących na istnienie u 
owadów układu nagrody, szczególnie istot-
ną rolę odgrywa nie oktopamina, lecz jej 
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metaboliczny prekursor tyramina (MCC-
lunG i hirsh 1999). Okazało się też, że w 
zjawisku tym ważną rolę odgrywa również 
uwrażliwienie receptorów dopaminy, ami-
ny biogennej odgrywającej zasadniczą rolę 
w funcjonowaniu układu nagrody kręgow-
ców (AndretiC i współaut. 1999). W jednej 
z najnowszych prac naszego zespołu (kor-
CzyńskA i współaut. 2005) porównano więc 
wpływ oktopaminy, tyraminy i dopaminy, 
podanych w postaci zastrzyków do jamy 
odwłoka, na zachowanie się robotnic mró-
wek z gatunku Camponotus herculeanus, 
podczas testu spotkania z współtowarzyszką 
po okresie izolacji społecznej wynoszącym 
5 lub 20 dni. Szczególnie ważne było usta-
lenie, czy tyramina będzie hamować trofa-
laksję indukowaną przez społeczną izolację 
w sposób jeszcze silniejszy niż oktopamina. 
Wynik taki wskazywałby bowiem na istnie-
nie wspólnego neurobiologicznego podłoża 
dla procesów uczestniczących w zjawisku 
uwrażliwienia na kokainę u muszki owoco-
wej oraz w zjawisku trofalaksji indukowa-
nej przez społeczną izolację u mrówek. 

Jak się jednak okazało, w przeprowa-
dzonym przez nas doświadczeniu jedynie 
oktopamina wywierała istotny wpływ na 
zachowania społeczne mrówek podczas 
testów spotkania, a w szczególności redu-
kowała poziom trofalaksji (korCzyńskA i 
współaut. 2005), potwierdzając w pełni wy-
niki wcześniejszych badań tego zagadnienia 
(boulAy i współaut. 1999a, 2000b). Zarów-
no oktopamina, jak i tyramina wpływały 
istotnie na niektóre inne przejawy aktyw-
ności mrówek, między innymi, na pielęgna-
cję ciała oraz na niektóre typy interakcji z 
elementami środowiska fizycznego. Efekty 
tych dwóch amin nigdy nie były antago-
nistyczne. Podanie dopaminy nie wywarło 
istotnego wpływu na żaden element zacho-
wania się mrówek obserwowanego w cza-
sie testów spotkania. Wynik ten przemawia 
przeciwko hipotezie postulującej istnienie 
wspólnego neurobiologicznego podłoża 
dla procesów uczestniczących w zjawisku 
trofalaksji indukowanej przez społeczną 
izolację u mrówek oraz w zjawisku uwraż-
liwienia się na kokainę opisanym u muszki 
owocowej. Nie wyklucza to jednak całkowi-
cie, że kontaktom trofalaktycznym mrówek 
towarzyszy zjawisko społecznej nagrody, 
gdyż oktopamina również odgrywa ważną 
rolę w zjawiskach wzmocnienia dodatniego 
i nagrody u owadów (Menzel 1999, Müller 
2002). 

Alternatywna hipoteza wyjaśniająca wpływ 
oktopaminy na zachowania społeczne 

mrówek: modulowanie percepcji 
feromonów

W pracach, które zainicjowały badania 
wpływu oktopaminy na zachowania spo-
łeczne mrówek boulAy i współpracownicy 
(1999b, 2000b) zaproponowali hipotezę, 
zgodnie z którą izolacja społeczna powoduje 
spadek poziomu oktopaminy w mózgu izo-
lowanych robotnic, a to z kolei indukuje u 
nich zachowania trofalaktyczne. Wstępne ba-
dania prawdziwości tej hipotezy przy użyciu 
metody wysokoprężnej chromatografii cie-
czowej (HPLC) nie wykazały jednak istnienia 
istotnego wpływu izolacji społecznej (5 dni) 
na poziom oktopaminy w mózgu robotnic 
mrówki C. fellah. Jak przyznał sam autor, ten 
wstępny wynik mógł mieć jednak związek z 
ogromną zmiennością uzyskanych danych, 
maskującą możliwe efekty izolacji społecznej 
(boulAy 1999). 

Ostatnio hipoteza boulAyA i współpra-
cowników (2000b) zyskała nieoczekiwane 
potwierdzenie w najnowszych danych wyka-
zujących, że masywny spadek poziomu okto-
paminy w mózgu robotnic mrówki ogniowej 
(Solenopsis invicta) może zostać indukowany 
poprzez odizolowanie ich od królowej. Nie 
jest nawet w tym celu potrzebna całkowita 
izolacja społeczna. Skutki izolacji od królo-
wej można następnie wyeliminować poprzez 
doustne podanie mrówkom oktopaminy w 
pokarmie (vAnder Meer i współaut. 2005). 

Już kilka lat temu wykazano, że podanie 
agonistów oktopaminy wywiera hamujący 
wpływ na agresywność robotnic pszczoły 
miodnej wobec współtowarzyszek, pobu-
dzając jednocześnie ich agresywność wobec 
osobników obcych. Aby wyjaśnić to zjawi-
sko, postawiono hipotezę, że oktopamina 
moduluje odpowiedzi pszczół na odpowied-
nie bodźce węchowe (robinson i współaut. 
1999). Obecnie rosnąca liczba prac dowodzi, 
że oktopamina podwyższa zdolność owa-
dów do reagowania na feromony poprzez 
obniżanie progu odpowiedzi i podwyższanie 
czułości specyficznych neuronów, choć nie 
wywiera takiego efektu na neurony reagu-
jące na zwykłe związki zapachowe (PoPhoF 
2000, 2002; GrosMAitre i współaut. 2001). 
Najnowsze wyniki Vander Meera i współpra-
cowników rzucają więc szczególnie istotne 
światło na rolę oktopaminy w sterowaniu 
zachowaniami społecznymi mrówek. Jak się 
wydaje, mechanizm tego zjawiska jest nastę-
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pujący: pierwszorzędowy feromon produko-
wany przez królową oddziałuje na robotnice 
podwyższając u nich poziom oktopaminy, co 
z kolei podwyższa wrażliwość ich percepcji 
węchowej na subtelne zmiany we wzorcach 
sygnałów chemicznych odpowiedzialnych za 
rozpoznawanie się współtowarzyszek (vAn-

der Meer i współaut. 2005). Hipoteza ta wy-
jaśnia więc udział oktopaminy w sterowa-
niu zachowaniami społecznymi mrówek w 
odmienny sposób, niż hipoteza postulująca 
udział tego związku w funkcjonowaniu ukła-
du nagrody w ich mózgu. Obydwie te hipo-
tezy nie stoją jednak ze sobą w sprzeczności.

WPŁYW IZOLACJI SPOŁECZNEJ NA INNE ZACHOWANIA SPOŁECZNE MRÓWEK

Izolacja społeczna wpływa w istotny spo-
sób nie tylko na poziom trofalaksji oraz na 
zachowania agonistyczne mrówek, ale także 
na inne formy kontaktów społecznych po-
między tymi owadami. 

W omawianym już doświadczeniu Cybul-
skiej i współpracowniczek (2000) stwierdzo-
no, że izolacja społeczna (24, 48 i 72 godzin) 
wywierała hamujący wpływ na poziom kon-
taktów czułkowych u robotnic mrówki gma-
chówki C. acvapimensis. Efekt ten mógł być 
powiązany przyczynowo z równoczesnym 
wzrostem poziomu kontaktów trofalaktycz-
nych, jaki również zaobserwowano w tym 
doświadczeniu. być może kontakty trofalak-
tyczne i kontakty czułkowe służą jako dwie 
alternatywne drogi zbierania informacji o in-
nym osobniku. 

Sporym zaskoczeniem dla badaczy beha-
wioralnych skutków izolacji społecznej było 
stwierdzenie, że nie wywiera ona silnego sty-
mulującego wpływu na allogrooming, czyli 
na kontakty społeczne polegające na czysz-
czeniu (lizaniu) ciała współtowarzyszki (bo-
ulAy i współaut. 1999b, CybulskA i współaut. 
2000). Silny stymulujący wpływ izolacji spo-
łecznej na to zachowanie wykryto jedynie 
u mrówek z gatunku Aphaenogaster senilis, 
które nie uprawiają trofalaksji i w przypadku 
których wymiana węglowodorów kutikular-
nych zachodzi właśnie podczas wzajemnego 
czyszczenia się (lenoir i współaut. 2001a). 

W najnowszej publikacji naszego ze-
społu przeanalizowano szczegółowo zacho-
wanie robotnic z tego gatunku podczas 
testów spotkania przeprowadzonych po 3 
dniach izolacji społecznej. badane mrówki 
pochodziły z 2 kolonii pobranych w Hi-
szpanii na dwóch stanowiskach odległych 
od siebie o około 40 km, bellaterra i Ca-
net de Mar. Kontakty społeczne obserwo-
wane podczas testów obejmowały głównie 
różne formy wzajemnego czyszczenia się 
oraz kontaktów czułkowych z drugim osob-
nikiem. Czyszczenie ciała towarzyszki było 
jednak obserwowane znacznie rzadziej niż 
się spodziewano: w przypadku mrówek z 
kolonii pochodzącej ze stanowiska bella-
terra zachowanie to zaobserwowano jedy-
nie podczas połowy testów. Zaskakująco 
częste i intensywne było natomiast lizanie 
ścianek probówki, w której przeprowadza-
ny był test, zwłaszcza w przypadku testów 
z mrówkami z kolonii z bellaterra. W wy-
niku tych badań uzyskano pierwszy szcze-
gółowy opis pełnego repertuaru zachowań 
wykonywanych przez mrówki z gatunku 
nieuprawiającego trofalaksji podczas te-
stów spotkania dwójki robotnic po okresie 
izolacji społecznej. Zaobserwowano też za-
skakująco dużą liczbę różnic w zachowaniu 
się mrówek z obu badanych kolonii (WAG-
ner-zieMkA i współaut. 2006). 

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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