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OWADY SPOŁECZNE: MITY I FAKTY

WPROWADZENIE

Owady społeczne już od wielu stuleci fa-
scynują człowieka, a ich biologia i różnorod-
ne formy życia społecznego są przedmiotem 
zarówno systematycznych badań naukowych, 
jak i najróżniejszych mniej lub bardziej uza-
sadnionych spekulacji i domysłów. Niektóre 
z tradycyjnych twierdzeń dotyczących biolo-
gii tych zwierząt nie znajdują już od dawna 

uzasadnienia w obecnym stanie wiedzy, lecz 
mimo to funkcjonują jeszcze nadal w świa-
domości społecznej w charakterze utartych 
poglądów. Celem tego artykułu jest przedsta-
wienie faktów doświadczalnych rzucających 
światło na niektóre z tych, pozornie tylko 
doskonale poznanych, zagadnień.

BIOLOGIA ROZRODU SPOŁECZNYCH BŁONKÓWEK

Rozrodczy podział pracy

Monopolizacja dostępu do rozrodu przez 
niektóre tylko osobniki stanowi niezwykle 
charakterystyczną cechę organizacji społe-
czeństw owadów (Wilson 1979; Hölldobler 
i Wilson 1990, 1998; Godzińska 1996, 1999, 
2006c). Stanowi też ważny element definicji 
najwyższego stopnia rozwoju życia społecz-
nego, jakim jest poziom właściwie społeczny, 
czyli eusocjalny. O eusocjalnym poziomie or-
ganizacji mówimy bowiem wtedy, gdy speł-
nione są jednocześnie trzy warunki: (1) w ko-
lonii występuje rozrodczy podział pracy, czyli 
sytuacja, w której tylko niektóre osobniki mo-
nopolizują dostęp do rozrodu, (2) członkowie 
kolonii współpracują w opiece nad potom-
stwem oraz (3) współpraca ta ma charakter 
międzypokoleniowy (potomstwo pomaga ro-
dzicom) (Michener 1969, 1974; Wilson 1979; 
Godzińska 1996, 1999, 2006c).

W swej skrajnej formie monopolizacja 
rozrodu przez nielicznych członków kolonii 

polega na tym, że funkcje rozrodcze pełni 
w kolonii tylko jeden osobnik, królowa (lub 
— w przypadku termitów — para osobników, 
król i królowa), zaś pozostałe osobniki są 
bezpłodne. Wciąż jeszcze stosunkowo czę-
sto można spotkać się z poglądem, że taka 
właśnie sytuacja stanowi w społeczeństwach 
owadów regułę. W świetle naszej obecnej 
wiedzy o organizacji społeczeństw owadów 
i panujących w nich stosunkach pokrewień-
stwa stwierdzenie takie od dawna nie ma 
już jednak racji bytu (Keller 1995; Pamilo 
i współaut. 1997; Hughes 1998; Godzińska 
1996, 1999, 2006c; Ross 2001).

Stopień monopolizacji rozrodu w 
koloniach owadów społecznych a 

genetyczna teoria altruizmu

Założenie, że wszystkie osobniki współpra-
cujące ze sobą w obrębie tego samego społe-
czeństwa są potomstwem jednej pary rodziców 
odegrało ważną rolę w genetycznej teorii ewo-
lucji zachowań altruistycznych sformułowanej 
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przez brytyjskiego genetyka i teoretyka ewolu-
cji Hamiltona (1964). W teorii tej William D. 
Hamilton powiązał ewolucyjne powstawanie 
i utrzymywanie się zachowań altruistycznych 
(czyli zachowań, które przynoszą korzyść in-
nym osobnikom, lecz wiążą się jednocześnie ze 
stratą dla altruisty) z dążnością do maksymali-
zacji tzw. łącznego dostosowania (czyli łącznej 
zdolności osobnika do przekazywania swoich 
genów przyszłym pokoleniom niezależnie od 
tego, gdzie geny te są umiejscowione: w jego 
własnym ciele, czy też w organizmach jego 
krewnych). Jednym z najciekawszych elemen-
tów teorii Hamiltona była próba powiązania 
ewolucji altruizmu z haplo-diploidalnym syste-
mem rozrodu, występującym, między innymi, 
u owadów z rzędu błonkówek (Hymenoptera), 
wśród których bardzo często obserwuje się 
wysoce zaawansowane formy życia społecz-
nego. Jak wiadomo, w tym systemie rozrodu 
samice rozwijają się z zapłodnionych jaj diplo-
idalnych, zaś samce — z niezapłodnionych jaj 
haploidalnych (Dzierzon 1845, Wilson 1979, 
Cook 1993, Herrmann i współaut. 2005), choć 
dla ścisłości należy zaznaczyć, że istnieją także 
i samce diploidalne, lecz najczęściej są zabijane 
jeszcze we wczesnych stadiach rozwoju (Whi-
ting i Whiting 1925; Woyke 1963a, b, c; San-
tomauro i współaut. 2004; Herrman i współ-
aut. 2005). W wyniku haplo-diploidalnego sys-
temu rozrodu szczególnie bliskie stosunki po-
krewieństwa łączą pomiędzy sobą tzw. pełne 
siostry (czyli siostry będące potomstwem tej 
samej matki i tego samego ojca), gdyż wszyst-
kie one otrzymują identyczny zestaw genów 
od swojego haploidalnego ojca. Dla pełnych 
sióstr średni współczynnik pokrewieństwa 
wynosi więc 0,75, podczas gdy dla relacji mat-
ka-córka wynosi on jedynie 0,5. Zachowania 
altruistyczne, z których korzyść odnosi pełna 
siostra, przyczyniają się więc do wzrostu łącz-
nego dostosowania samicy w wyższym stopniu 
niż takie same zachowania wykonywane na 
korzyść własnej córki. Z tego właśnie względu 
Hamilton (1964) uznał, że haplo-diploidalny 
typ rozrodu jest niezwykle ważną preadaptacją 

do życia społecznego, gdyż dla bezpłodnych 
robotnic społecznych błonkówek działania na 
korzyść młodych królowych, będących ich peł-
nymi siostrami, przyczyniają się do wzrostu ich 
łącznego dostosowania w wyższym stopniu niż 
miałoby to miejsce, gdyby z tych działań odno-
siły korzyść ich własne córki.

Należy jednak podkreślić, że wniosek ten 
jest słuszny jedynie przy założeniu, że współ-
towarzyszki z tej samej kolonii są rzeczywiście 
pełnymi siostrami, potomstwem tej samej mat-
ki i tego samego ojca. Badania rzeczywistych 
stosunków pokrewieństwa panujących w spo-
łeczeństwach owadów, przeprowadzane z uży-
ciem technik molekularnych, ujawniły jednak, 
że warunek ten nie zawsze jest spełniony, a 
stopień spokrewnienia osobników współżyją-
cych w obrębie tej samej kolonii może wyka-
zywać ogromną różnorodność. Jak się okazało, 
współczynnik pokrewieństwa pomiędzy współ-
towarzyszkami z tej samej kolonii był zgodny 
z wartością przewidywaną dla pełnych sióstr 
jedynie w stosunkowo nielicznych przypad-
kach. Bardzo często współczynnik ten był na-
tomiast zaskakująco niski, a nawet bliski zera 
(Gadagkar 1985, 1991; Hamilton 1987; Pami-
lo i współaut. 1997; Hughes 1998; Godzińska 
1999, 2006c).

Obecnie jest już całkowicie jasne, że haplo-
diploidalny typ rozrodu nie jest ani warunkiem 
koniecznym, ani wystarczającym dla wytworze-
nia się w procesie ewolucji wysoko zaawan-
sowanych form życia społecznego. Przemawia 
przeciwko temu między innymi to, że haplo-
diploidalny system rozrodu cechuje wszystkie 
gatunki należące do rzędu błonkówek (Hyme-
noptera), a więc nie tylko gatunki społeczne, 
lecz także liczne gatunki prowadzące samotny 
tryb życia. Jest też spotykany u licznych gatun-
ków samotnych należących do innych rzędów 
owadów. Należy też pamiętać, że najstarsze 
owady eusocjalne, termity, mają „normalny”, a 
nie haplo-diploidalny typ rozrodu (Andersson 
1984; Alexander i współaut. 1991; Gadagkar 
1991; Godzińska 1996, 1999, 2006c).

ŹRÓDŁA RÓŻNORODNOŚCI GENETYCZNEJ W KOLONIACH OWADÓW SPOŁECZNYCH

Poliandria i poligynia

Poliandria

Jednym z ważnych źródeł różnorodności 
genetycznej w koloniach owadów społecznych 
jest poliandria, czyli łączenie się jednej sami-
cy z wieloma samcami. Poliandria wywiera 

bardzo istotny wpływ na stosunki pokrewień-
stwa panujące w koloniach owadów społecz-
nych posiadających haplo-diploidalny system 
rozrodu. W wyniku poliandrii królowej tylko 
niektóre spośród jej córek żyjących w obrę-
bie tej samej kolonii są pełnymi siostrami, dla 
których średni współczynnik pokrewieństwa 
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wynosi 0,75. Dla samic pochodzących od tej 
samej matki, lecz od różnych ojców, średni 
współczynnik pokrewieństwa wynosi jedynie 
0,25, a więc aż o połowę mniej niż w przy-
padku relacji matka-córka i trzykrotnie mniej 
niż w przypadku pełnych sióstr. Robotnice ta-
kie tworzą w kolonii odrębne linie ojcowskie, 
tak zwane podrodziny (Wade 1985; Hamilton 
1987; Pamilo i współaut. 1997; Godzińska 
1996, 1999, 2006c; Ross 2001).

Królowe społecznych błonkówek posia-
dają specjalny narząd, spermatekę, w której 
po kopulacji przechowują nasienie swoich 
partnerów. Liczbę partnerów, z którymi ko-
pulowała królowa, można obecnie precyzyj-
nie ocenić stosując metody molekularne do 
analizy nasienia zgromadzonego przez nią 
w spermatece. W ten sposób stwierdzono, 
między innymi, że matki różnych gatunków 
i podgatunków pszczół miodnych z rodzaju 
Apis odbywają kopulacje z zaskakująco wyso-
ką liczbą trutni: znaleziono dowody na to, że 
matka pszczela mogła mieć nawet powyżej 
czterdziestu partnerów (Pamilo i współaut. 
1997; Godzińska 1999, 2006c).

Dotychczas przeprowadzone badania ge-
netyczne wykazały, że nasienie różnych part-
nerów jest z reguły wykorzystywane przez 
królową w sposób równomierny, czego wyra-
zem jest to, że udział różnych linii ojcowskich 
w strukturze kolonii zazwyczaj nie zmienia 
się jako funkcja czasu (Ross 2001). Jeden z 
najciekawszych wyjątków od tej reguły przy-
niosły badania zmierzające do ustalenia, jakie 
czynniki są odpowiedzialne za szybkie roz-
przestrzenianie się na kontynencie amerykań-
skim genów jednego z podgatunków pszczo-
ły miodnej, afrykańskiej pszczoły miodnej 
(Apis mellifera scutellata). Ten podgatunek, 
pochodzący z sawann wschodniej i połu-
dniowej Afryki (Alsopp i Crewe 1993), został 
sprowadzony na kontynent amerykański w 
1956 r. przez wybitnego uczonego i pszcze-
larza Warwicka Kerra, który miał nadzieję, że 
można z niego będzie wyhodować odmianę 
bardziej produktywną niż pszczoły pochodze-
nia europejskiego. W 1957 r. doszło jednak 
do nieprzewidzianego wypadku: przypadko-
wy przechodzień uwolnił z pasieki Kerra 26 
matek afrykańskiej pszczoły miodnej wraz z 
małymi rojami. Pszczoły te natychmiast za-
częły się krzyżować z miejscowymi dzikimi 
pszczołami miodnymi pochodzenia europej-
skiego, określanymi angielskim skrótem EHB 
(ang. European honey bees), a następnie ich 
geny zaczęły bardzo szybko rozprzestrzeniać 
się na kontynencie amerykańskim. Powstałe 

w wyniku tego krzyżowania hybrydy, określa-
ne jako tzw. „afrykanizowane” pszczoły miod-
ne, w skrócie AHB (ang. Africanized honey 
bees), dotarły do Meksyku już w 1980 r., zaś 
począwszy od 1990 r. zaczęły opanowywać 
południowe Stany Zjednoczone (Schneider i 
współaut. 2006a, b; Godzińska 2006c).

Badania czynników, które zadecydowały 
o tak szybkiej ekspansji genów afrykańskiej 
pszczoły miodnej na kontynencie amerykań-
skim ujawniły, że jednym z nich jest wyższa 
jakość nasienia trutni odmiany afrykańskiej. 
Jeżeli matka należąca do odmiany europej-
skiej zostanie zapłodniona mieszaniną nasie-
nia, zawierającą nasienie trutni z odmiany 
europejskiej i afrykańskiej zmieszane w sto-
sunku 1:1, analiza cech jej potomstwa wyka-
zuje, że to przede wszystkim nasienie sam-
ców afrykańskich zostało wykorzystane do 
produkcji potomstwa (i to czasem nawet w 
stosunku 9 :1!). Należy jednak podkreślić, że 
jest to tylko jeden z bardzo licznych czynni-
ków współodpowiedzialnych za spektakular-
ny sukces genów tego podgatunku pszczo-
ły w Nowym Świecie (Degrandi-hoffman i 
współaut. 2004; Schneider i współaut. 2006a, 
2006b; Godzińska 2006c).

Poligynia

Tak zwana monogynia, czyli obecność 
w kolonii pojedynczej, aktywnej rozrodczo 
królowej całkowicie monopolizującej do-
stęp do rozrodu, występuje u owadów spo-
łecznych znacznie rzadziej niż to pierwotnie 
przypuszczano. Stosunkowo częstą sytuacją 
jest poligynia, czyli współwystępowanie w 
obrębie kolonii wielu królowych aktywnych 
pod względem rozrodczym (Keller 1995; 
Godzińska 1996, 1999, 2006c; Ross 2001). 
Podobnie jak poliandria, również i poligynia 
wywiera silny wpływ na stosunki pokrewień-
stwa i różnorodność genetyczną obserwowa-
ną w obrębie kolonii owadów społecznych. 
W koloniach poligynicznych współżyją ze 
sobą robotnice będące potomstwem róż-
nych królowych, innymi słowy, należące do 
różnych tzw. linii matczynych. Średni współ-
czynnik pokrewieństwa pomiędzy robotnica-
mi w poligynicznych koloniach społecznych 
błonkówek waha się od zera do 0,75 (war-
tość przewidziana dla pełnych sióstr) i zależy 
przede wszystkim od stopnia pokrewieństwa 
uczestniczących w rozrodzie królowych, któ-
ry również może przyjmować szerokie spek-
trum wartości, od wysokich wartości charak-
terystycznych dla pełnych sióstr aż po całko-
wity brak pokrewieństwa (Wade 1985; Pami-
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lo i współaut. 1997; Godzińska 1996, 1999, 
2006c; Ross 2001).

Poligynia często współwystępuje łącznie 
z tzw. polidomią. Kolonia zamieszkująca po-
jedyncze gniazdo określana jest jako kolonia 
monodomiczna (= monokaliczna). Społeczeń-
stwo owadów eusocjalnych może jednak rów-
nież zamieszkiwać cały system połączonych 
ze sobą gniazd. Mówimy wtedy o tak zwanej 
kolonii polidomicznej (= polikalicznej) (Höl-
ldobler i Wilson 1990; Pamilo i współaut. 
1997; Godzińska 1999, 2006c; Radchenko i 
współaut. 2004). Kolonie polidomiczne naj-
częściej są również poligyniczne, ale od tej 
reguły istnieją wyjątki. Na przykład ogromne 
kolonie polidomiczne afrykańskich mrówek-
tkaczek (Oecophylla longinoda), składające 
się z systemów wielu setek nadrzewnych 
gniazd zajmujących często całą koronę drze-
wa lub nawet kilka sąsiadujących ze sobą 
drzew, są jednak zawsze monogyniczne (Höl-
ldobler i Wilson 1990, Godzińska 2006c).

Alternatywne formy organizacji społecznej 
i superkolonie

Typ organizacji społecznej (monogynia/
poligynia) oraz charakter gniazdowania (mo-
nodomia/polidomia) nie są u społecznych 
błonkówek cechą charakterystyczną dla ga-
tunku. Struktury społeczne wielu gatunków 
wykazują silny polimorfizm, szczególnie do-
brze opisany i przeanalizowany u wielu ga-
tunków os i mrówek, a zwłaszcza u gatun-
ków, które dokonały inwazji na uprzednio 
przez siebie niezamieszkiwane tereny (Höl-
ldobler i Wilson 1990; Godzińska 1999, 
2003, 2005, 2006c). Jedną z najważniejszych 
form tego polimorfizmu jest występowanie w 
tym samym gatunku dwóch alternatywnych 
form organizacji społecznej: kolonii typu M 
(monogynicznych i monodomicznych) oraz 
kolonii typu P (poligynicznych i polidomicz-
nych) (Pamilo i współaut. 1997; Godzińska 
1999, 2006c). Skrajnym przypadkiem poli-
gynii i polidomii jest tak zwana superkolo-
nia, czyli ogromna federacja gniazd, w któ-
rej zanika agresywność związana z obroną 
terytorium pojedynczego gniazda. Zarówno 
robotnice, jak i królowe mogą wtedy prze-
mieszczać się pomiędzy wszystkimi gniazda-
mi należącymi do tej samej superkolonii, a 
królowe po locie godowym nie rozpraszają 
się, lecz powracają do macierzystej superko-
lonii. Zjawisko to występuje u wielu mrówek 
z pospolitych rodzajów Myrmica i Formica, 
a także u wielu kosmopolitycznych gatun-
ków znanych przede wszystkim z uwagi na 

dokonanie spektakularnych inwazji, takich 
jak mrówka ogniowa (Solenopsis invicta), 
mrówka argentyńska (Linepithema humile), 
mrówka faraona (Monomorium pharaonis) 
oraz mała mrówka ogniowa, znana także jako 
mrówka elektryczna (Wasmannia auropunc-
tata) (Higashi i Yamauchi 1979; Hölldobler 
i Wilson 1990, 1998; Godzińska 1999, 2003, 
2004, 2005, 2006a, c; Giraud i współaut. 
2002; Tsutsui i Suarez 2003).

Czasami termin „superkolonia” stosuje się 
wymiennie z terminem „populacja unikolo-
nijna”, a zjawisko powstawania superkolo-
nii określa się jako unikolonializm. Nie jest 
to jednak słuszne, gdyż w obrębie popula-
cji może występować kilka konkurujących 
z sobą superkolonii. Zjawisko to opisano 
między innymi w populacji mrówki argen-
tyńskiej (Linepithema humile), zawleczonej 
przez człowieka na europejskie wybrzeże 
Morza Śródziemnego. Opisano tam istnienie 
dwóch oddzielnych superkolonii. Olbrzymia 
tzw. superkolonia środziemnomorska rozcią-
ga się na przestrzeni około 6000 km od pół-
nocnych Włoch przez śródziemnomorskie 
wybrzeże Francji i Hiszpanii aż po Portugalię 
i atlantyckie wybrzeże Hiszpanii. W samym 
jej środku znajduje się jednak druga, znacznie 
mniejsza superkolonia katalońska. Podczas 
gdy mrówki należące do tej samej superko-
lonii nie wykazują wzajemnej agresywności, 
mrówki pochodzące z różnych superkolonii 
zachowują się względem siebie w sposób 
bardzo agresywny (Giraud i współaut. 2002; 
Godzińska 2006a, c).

Zmiany organizacji społecznej 
towarzyszące inwazjom owadów

Inwazjom owadów społecznych na odle-
głe tereny towarzyszą często głębokie zmiany 
form życia społecznego, polegające najczę-
ściej na podwyższonej skłonności do poja-
wiania się poligynii oraz na przechodzeniu 
od niewielkich, terytorialnych kolonii do ol-
brzymich, liczebnych i rozległych terytorial-
nie superkolonii (Ross i współaut. 1996; Go-
dzińska 1999, 2003, 2005, 2006a, c; Tsutsui i 
Suarez 2003). Doskonałym tego przykładem 
jest powstanie ogromnych superkolonii w 
przebiegu inwazji dwóch gatunków mrówek 
pochodzenia argentyńskiego: mrówki ognio-
wej (Solenopsis invicta), która dokonała in-
wazji na południowe tereny Stanów Zjedno-
czonych, oraz mrówki argentyńskiej (Linepi-
thema humile), która stworzyła ogromne su-
perkolonie na europejskim wybrzeżu Morza 
Śródziemnego, w Australii, a być może także 



375Owady społeczne: mity i fakty

i w Kalifornii, choć w tym ostatnim przy-
padku sprawa istnienia superkolonii budzi 
pewne kontrowersje (Ross i współaut. 1996; 
Godzińska 1999, 2003, 2004, 2005, 2006a, 
c; Giraud i współaut. 2002; Tsutsui i Suarez 
2003).

Bardzo interesujące modyfikacje organiza-
cji społecznej, w znacznej mierze analogicz-
ne do procesów występujących u mrówek, 
można również zaobserwować w przebiegu 
dalekosiężnych inwazji innych społecznych 
błonkówek, w tym zwłaszcza os. Należy tu 
wymienić w szczególności osę dachową (Ve-
spula germanica), gatunek zamieszkujący 
pierwotnie Europę, Azję i północną Afrykę, 
a obecnie zawleczony również do Ameryki 
Północnej i Południowej, Afryki Południo-
wej, Australii i Nowej Zelandii (Spradbery 
1973; Crosland 1991; Goodisman i współ-
aut. 2001a, b; Godzińska 2006c). W popula-
cjach zamieszkujących rodzime tereny w sto-
sunkowo chłodnych rejonach Europy i Azji 
osy z tego gatunku żyją w monogynicznych 
koloniach jednorocznych liczących co najwy-
żej kilka tysięcy osobników. Zimę przeżywa-
ją jedynie młode zapłodnione królowe, które 
na wiosnę zakładają nowe kolonie (Greene 
1991, Goodisman i współaut. 2001b). W po-
pulacjach osy dachowej, zawleczonych na 
tereny o łagodniejszym klimacie, organizacja 
społeczna kolonii tego gatunku ulega jednak 
drastycznym zmianom. Szczególnie dobrze 
poznano te zjawiska na przykładzie inwa-
zji osy dachowej na teren Australii i Nowej 
Zelandii. Gatunek ten pojawił się w Nowej 
Zelandii pod koniec II wojny światowej, do 
Tasmanii trafił w 1959 r., a w 15 lat później 
został zawleczony również na kontynent Au-
stralii. W przebiegu jego inwazji bardzo szyb-
ko zaobserwowano pojawianie się kolonii 
wieloletnich, osiągających gigantyczne roz-
miary. Znajdowano nawet gniazda o długości 
4-6 m i szerokości 2-4 m, zawierające do 180 
plastrów wypełnionych potomstwem. Te ol-
brzymie, wieloletnie kolonie osy dachowej 
były poligyniczne: współżyły w nich liczne 
królowe, a młode królowe wyprodukowane 
przez kolonię po locie godowym były przez 
nią ponownie adoptowane. Formy płciowe 
produkowane były nie tylko późnym latem, 
lecz także zimą, a następnie na wiosnę ko-
lonia przestawiała się znów na produkcję 
robotnic. Dzięki temu liczba robotnic w ta-
kiej kolonii potrafiła nawet znacznie prze-
kroczyć liczbę 100 000 osobników. Analo-
giczne przejście od monogynii do poligynii 
i od kolonii jednorocznych do wieloletnich 

zaobserwowano u osy dachowej także i na 
innych obszarach o ciepłym klimacie, na któ-
re zawleczono ten gatunek (Spradbery 1973, 
1991; Crosland 1991; Greene 1991; Spradbe-
ry i Maywald 1992; Goodisman i współaut. 
2001a, b; Godzińska 2006c).

Udział robotnic w rozrodzie i różne 
formy partenogenezy

Udział robotnic w rozrodzie

Stosunki pokrewieństwa panujące w kolo-
niach owadów społecznych są kształtowane 
również przez udział, jaki w rozrodzie mają 
robotnice, które bynajmniej nie są całkowicie 
bezpłodne, jak to się jeszcze czasami podaje. 
Już od dawna wiadomo, że u wielu gatunków 
os, na przykład u os klecanek z rodzaju Poli-
stes, wszystkie samice mogą potencjalnie stać 
się osobnikami pełniącymi funkcję rozrodczą 
(Wilson 1979; Pamilo i współaut. 1997; Go-
dzińska 1996, 1999, 2006c). W przypadku 
wielu gatunków mrówek i pszczół, robotnice 
posiadają spermateki i mogą być zapłodnio-
ne przez samce, a następnie produkować nie 
tylko haploidalne samce, lecz także diploidal-
ne samice rozwijające się z jaj zapłodnionych 
(Peeters i Crewe 1984; Hölldobler i Wilson 
1990; 1998; Richards i współaut. 1995; Go-
dzińska 1996, 1999, 2006c). Na przykład, w 
koloniach mrówek z gatunku Harpegnathus 
saltator, należącego do prymitywnej podro-
dziny Ponerinae, występują zarówno królo-
we, jak i posiadające spermateki robotnice, 
tzw. gamergaty, które mogą kopulować i 
kopulują z samcami. Udział królowej i ga-
mergat w rozrodzie zależy od fazy rozwojo-
wej kolonii. W świeżo założonych koloniach 
rozród jest zmonopolizowany przez królową, 
w starszych koloniach w rozrodzie uczestni-
czy zarówno królowa, jak i gamergaty, zaś w 
najstarszych koloniach za rozród są odpowie-
dzialne już tylko same gamergaty (Peeters 
i Hölldobler 1995, Hölldobler i Wilson 
1998, Peeters i współaut. 2000).

Partenogeneza: arrhenotokia

U wielu owadów społecznych także i 
zwykłe robotnice, nieposiadające spermateki, 
mogą brać udział w rozrodzie produkując na 
drodze partenogenezy niezapłodnione haplo-
idalne jaja, z których rozwijają się samce. Taki 
typ rozrodu nosi nazwę arrhenotokia. Jak się 
okazuje, składanie takich jaj przez robotnice 
może występować nie tylko w społeczeń-
stwach osieroconych, ale także w koloniach 
posiadających królowe. Zjawisko to znane 
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jest u pszczół, trzmieli oraz różnych mrówek 
i może osiągać całkiem poważne rozmiary, 
odgrywając ważną rolę w kształtowaniu skła-
du genetycznego produkowanych przez ko-
lonię samców (Free 1955; Bourke 1988; Rat-
nieks 1988, 1993; Ratnieks i Visscher 1989; 
Hölldobler i Wilson 1990, 1998; Godzińska 
1996, 1999, 2006c).

Polscy teoretycy ewolucji, Michał Woj-
ciechowski i Adam Łomnicki, w klasycznym, 
szeroko cytowanym artykule, już w 1987 r. 
przewidzieli istnienie ścisłego związku po-
między produkcją samców przez robotnice 
na drodze arrhenotokii a poliandrią królowej 
(a nawet wręcz liczbą partnerów, z którymi 
kopulowała!). Zgodnie z ich przewidywania-
mi, jeśli robotnice współżyjące ze sobą w 
jednej kolonii są pełnymi siostrami, bardziej 
opłaca im się inwestowanie w opiekę nad 
siostrzeńcami (samcami rozwijającymi się z 
niezapłodnionych jaj złożonych przez inne 
robotnice będące ich pełnymi siostrami) niż 
nad własnymi braćmi, gdyż to właśnie z syna-
mi swoich pełnych sióstr są bliżej spokrew-
nione. Średni współczynnik pokrewieństwa 
dla relacji robotnica-syn jej pełnej siostry wy-
nosi w takich warunkach 0,375, podczas gdy 
dla relacji robotnica-jej brat wynosi zaledwie 
0,25. Jednak jeżeli królowa miała więcej niż 
dwóch partnerów, sytuacja odwraca się i ro-
botnicom bardziej opłaca się inwestowanie 
w opiekę nad własnymi braćmi niż nad sio-
strzeńcami. W ich interesie jest wtedy nisz-
czenie haploidalnych jaj składanych przez 
inne robotnice, co rzeczywiście jest obser-
wowane w koloniach owadów społecznych. 
Jak więc widać, na ostateczne stosunki po-
krewieństwa panujące w koloniach owadów 
społecznych istotny wpływ wywiera nie tyl-
ko to, które osobniki składają jaja, ale także 
to, które z tych jaj unikają zniszczenia, a to 
z kolei zależy od specyficznych zachowań 
zarówno królowych, jak i robotnic (Woycie-
chowski i Łomnicki 1987; Pamilo i współaut. 
1997; Ratnieks 1988, 1993; Ratnieks i Vis-
scher 1989; Godzińska 1999, 2006c).

Partenogeneza: telitokia

Królowe i robotnice niektórych gatun-
ków owadów społecznych mogą również 
produkować na drodze partenogenezy jaja 
diploidalne, z których rozwijają się samice, 
które następnie stają się bądź robotnicami, 
bądź nowymi królowymi. Ten typ rozrodu, 
znany jest jako telitokia i jest możliwy dzię-
ki temu, że podczas wytwarzania komórek 
jajowych haploidalne produkty mejozy łączą 

się ponownie w jajo diploidalne. Telitokia 
występuje u wielu gatunków mrówek nale-
żących do różnych podrodzin, spotyka się ją 
także u pszczoły miodnej i u niektórych ter-
mitów (Wilson 1979; Hölldobler i Wilson 
1990; Godzińska 1996, 1999, 2006c; Matsu-
ura i współaut. 2004; Fournier i współaut. 
2005; Ohkawara i współaut. 2006).

Telitokia odgrywa szczególnie ważną 
rolę w rozrodzie pszczół z podgatunku Apis 
mellifera capensis (pszczoła południowo-
afrykańska). Między innymi, w osieroconych 
rodzinach pszczół z tego podgatunku niektó-
re robotnice mogą się przekształcić w tzw. 
pseudokrólowe, wykazujące cały szereg cech 
charakteryzujących matki pszczele, a odróż-
niających je od zwykłych robotnic. Pseudo-
królowe wydzielają, między innymi, feromo-
ny charakterystyczne dla matek, podobnie 
jak matka otaczają się tak zwanym orszakiem 
towarzyszących im stale robotnic, a także 
są w stanie wywierać hamujący wpływ na 
płodność innych robotnic. Przede wszystkim 
jednak pseudokrólowe różnią się od zwyczaj-
nych robotnic zdolnością do telitokii, czyli 
składania jaj diploidalnych, z których następ-
nie przychodzą na świat samice: robotnice, a 
nawet nowe matki (Verma i Ruttner 1983; 
Morritz 1986; Moritz i współaut. 1996; Hep-
burn i Crewe 1991; Godzińska 1999, 2006c; 
Lattorff i współaut. 2005).

Niezwykły system rozrodczy mrówki 
elektrycznej

Telitokia odgrywa też ważną role w nie-
zwykłym systemie rozrodczym, jaki odkryto 
niedawno u mrówki elektrycznej (Wasman-
nia auropunctata). Ta niewielka mrówka, 
należąca do podrodziny Myrmicinae, określa-
na również czasami jako mała mrówka ognio-
wa, wywodzi się z puszcz Ameryki Południo-
wej. Obecnie jednak w wyniku działalności 
człowieka gatunek ten został zawleczony do 
wielu części świata bardzo odległych od te-
renów jego pierwotnego występowania i, po-
dobnie jak się to obserwuje w przypadku in-
nych inwazyjnych gatunków mrówek, tworzy 
tam spektakularne superkolonie (Le Breton 
i współaut. 2004, Errard i współaut. 2005, 
Godzińska 2006c).

Jak się okazało, jedynie robotnice mrów-
ki elektrycznej produkowane są z zapłodnio-
nych jaj diploidalnych i posiadają w swym 
genotypie geny pochodzące zarówno od 
matki, jak i od ojca. Królowe produkowane 
przez kolonię są pod względem genetycznym 
identyczne ze swoimi matkami, a więc muszą 
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powstawać wyłącznie na drodze rozrodu par-
tenogenetycznego (telitokii). Z kolei samce 
są pod względem genetycznym identyczne z 
nasieniem zgromadzonym w spermatekach 
królowych. Nie mogą więc być, tak jak to jest 
regułą w przypadku społecznych błonkówek, 
synami królowych powstałymi na drodze ar-
rhenotokii z jaj niezapłodnionych. Jedynym 
możliwym wytłumaczeniem tego faktu jest 
przyjęcie, że samce rozwijają się z jaj zapłod-
nionych, z których następnie w jakiś niezna-
ny jeszcze sposób zostają wyeliminowane 
geny matczyne (Fournier i współaut. 2005, 
Queller 2005, Godzińska 2006c).

Ten niezwykły system rozrodczy ma nie-
zwykle daleko sięgające konsekwencje, gdyż 
w jego wyniku samce i samice mrówki elek-
trycznej stanowią właściwie dwa osobne ga-
tunki, pomiędzy którymi nie występuje wy-
miana genów. Geny pochodzące zarówno 
od samców, jak i od samic współwystępują 
jedynie w organizmach robotnic, które są 
bezpłodne i pod względem ewolucyjnym sta-
nowią ślepy zaułek. W jednym z artykułów 
popularyzujących wyniki tych badań można 
więc było znaleźć żartobliwe stwierdzenie, 
że w przypadku mrówki elektrycznej całkiem 
uzasadnione jest stwierdzenie, że „samce są z 
Marsa, zaś samice z Wenus” (stanowi to alu-
zję do serii popularnych poradników wyja-
śniających w taki właśnie metaforyczny spo-
sób różnice pomiędzy sposobem myślenia 
mężczyzn i kobiet) (Queller 2005).

Jak to niedawno wykazano, mrówka elek-
tryczna nie jest jedynym gatunkiem, u które-
go występuje taki właśnie osobliwy system 
rozrodczy. Wykryto go niedawno również 
u japońskiego gatunku Vollenhovia emeryi, 
podobnie jak mrówka elektryczna należące-
go do podrodziny Myrmicinae (Okhawara i 
współaut. 2006).

Uzurpacja

Przejmowanie kolonii przez obce królowe

Na stopień pokrewieństwa osobników 
współżyjących ze sobą w koloniach owadów 
społecznych wpływa też w bardzo istotny 
sposób zjawisko wymiany osobników uczest-
niczących w rozrodzie (Godzińska 1996, 
2006c). Zachodzi ono na przykład wtedy, 
gdy o dostępie do rozrodu decyduje pozycja 
zajmowana w hierarchii dominacji i gdy wal-
kę o dominację wygrywa osobnik dotychczas 
podporządkowany (Cole 1982, Hölldobler i 
Wilson 1998, Ross 2001, Godzińska 2006c). 
Inną sytuacją, w której obserwujemy to zja-

wisko, jest osierocenie kolonii po śmier-
ci dotychczasowej królowej. W niektórych 
przypadkach kolonia może wtedy nawet ad-
optować nową królową należącą do innego 
gatunku i zamienić się w naturalną kolonię 
mieszaną, w której współżyją ze sobą osob-
niki należące do różnych gatunków. Zjawi-
sko takie udokumentowali, między innymi, 
polscy myrmekolodzy Bohdan Pisarski i Woj-
ciech Czechowski u rudych mrówek leśnych 
z rodzaju Formica (Pisarski i Czechowski 
1994, Czechowski 1996).

Wymiana osobników uczestniczących w 
rozrodzie może mieć też charakter tak zwa-
nej uzurpacji kolonii. Kolonia posiadająca 
jeszcze swoją własną królową może zostać 
przejęta przez nową królową przybyłą z ze-
wnątrz, która uśmierca dotychczasową kró-
lową i wykorzystuje następnie osierocone 
robotnice do pomocy w wychowaniu swo-
jego własnego potomstwa. Zjawisko to już 
od bardzo dawna znane jest u pszczół i u 
trzmieli, u których uzurpacja taka może mieć 
charakter zarówno wewnątrzgatunkowy, jak 
i międzygatunkowy (Alford 1975; Wilson 
1979; Hölldobler i Wilson 1990; Godzińska 
1996, 2006c; Ross 2001; Schneider i współ-
aut. 2006b).

Uzurpacja odgrywa ważną rolę w rozprze-
strzenianiu się genów afrykańskiej pszczoły 
miodnej w Nowym Świecie. Roje afrykań-
skich pszczół miodnych dokonują często 
uzurpacji gniazd zajmowanych przez rodziny 
pochodzenia europejskiego i zastępują lokal-
ną matkę przez swoją własną. Zjawisko to 
bywa niezwykle nasilone. Jak się ocenia, w 
południowej Arizonie rocznie około 20–30% 
rodzin pszczelich zostaje przejętych przez 
niewielkie roje pszczoły afrykańskiej, po-
wstałe czy to w wyniku podziału kolonii, czy 
też w wyniku porzucenia dotychczasowego 
gniazda i udania się na poszukiwanie innego, 
bardziej dogodnego (Schneider i współaut. 
2004, 2006b; Godzińska 2006c).

Wymiana osobników uczestniczących w 
rozrodzie ma miejsce również wtedy, gdy 
królowa gromadząca w swej spermatece 
nasienie pochodzące od wielu partnerów 
przerzuca się na wykorzystywanie nasienia 
pochodzącego od innego samca (Ross 2001, 
Godzińska 2006c).

Dryfowanie robotnic i arrhenotokia u 
trzmieli

Nie tylko królowe mogą dokonywać uzur-
pacji obcej kolonii, zjawisko to obserwuje się 
również u robotnic. Interesujące światło na 
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to zagadnienie rzuciły obserwacje tzw. dryfo-
wania zbieraczek trzmieli do obcych kolonii 
tego samego lub nawet obcego gatunku. Już 
kilkanaście lat temu Godzińska (1989, 1995) 
opisała i przeanalizowała kilka przypadków 
takiego zjawiska u robotnic trzmiela rude-
go (Bombus pascuorum). W jednym z tych 
przypadków robotnica trzmiela rudego, peł-
niąca we własnej kolonii funkcję zbieraczki, 
przeniosła się do osieroconej kolonii trzmiela 
ziemnego (Bombus terrestris) i podjęła tam 
funkcję opiekunki potomstwa. Było to o tyle 
zaskakujące, że doszło tu do tzw. rewersji be-
hawioralnej, czyli odwrócenia biegu rozwoju 
ontogenetycznego i powrotu zbieraczki do 
funkcji opiekunki potomstwa (Lenoir 1979; 
Robinson i współaut. 1992, 1997; Robinson 
2002; Godzińska 2006b).

Współczesne badania potwierdziły wystę-
powanie podobnych zachowań u trzmieli z 
gatunków B. terrestris, B. impatiens i B. occi-
dentalis, choć opisano w nich jedynie dryfo-
wanie zbieraczek do innych kolonii własnego 
gatunku (Birmingham i Winston 2004, Bir-
mingham i współaut. 2004, Lopez-Vaamonde 
i współaut. 2004). Stwierdzono, że dryfujące 
robotnice miały w swoich jajnikach większą 
liczbę dojrzałych jaj niż robotnice z kolonii, 
które je przyjmowały, co wskazywało na to, 
że dryfowanie robotnic ma związek z uzyski-
waniem dostępu do rozrodu, a nie jedynie z 
ich dezorientacją lub z rabowaniem pokarmu 
(Birmingham i współaut. 2004). Przy użyciu 
metod genetycznych wykazano też,  że dryfu-
jące zbieraczki rzeczywiście składają w swo-
jej nowej kolonii jaja, z których rozwijają się 
samce (Lopez-Vaamonde i współaut. 2004).

Dryfowanie robotnic i telitokia u robotnic 
pszczoły południowoafrykańskiej

Podczas gdy w Nowym Świecie działal-
ność człowieka przyczyniła się do rozprze-
strzenienia się genów pszczoły afrykańskiej 
(Apis mellifera scutellata), w rodzimej Afry-
ce stało się wręcz przeciwnie. Począwszy od 
1990 r., pszczelarze z Republiki Południowej 
Afryki zaczęli przenosić na północ, gdzie 
dotychczas hodowano jedynie pszczołę afry-
kańską, rodziny innego podgatunku pszczoły 
miodnej, pszczoły południowoafrykańskiej 
(Apis melifera capensis). Podgatunek ten był 
już od dawna znany ze zdolności robotnic do 
rozrodu partenogenetycznego na drodze teli-
tokii (Hepburn i Crewe 1991; Moritz i współ-
aut. 1996; Godzińska 1999, 2006c; Lattorf i 
współaut. 2005). Zetknięcie się tych dwóch 
podgatunków, uprzednio rozdzielonych prze-

strzennie, pociągnęło za sobą niesłychanie 
dramatyczne skutki (Alsopp i Crewe 1993). 
Po przeniesieniu rodzin pszczoły południo-
woafrykańskiej na obszary zamieszkałe przez 
pszczołę afrykańską, robotnice tego podga-
tunku zaczęły wnikać do gniazd rodzimego 
podgatunku, a gdy się już tam znalazły, zaczy-
nały składać jaja diploidalne i produkować w 
ten sposób nowe robotnice. Już po krótkim 
czasie zjawisko to uzyskało takie nasilenie, 
że można było mówić o uzurpacji kolonii A. 
mellifera scutellata przez robotnice A. melli-
fera capensis (Alsopp i Crewe 1993, Martin 
i współaut. 2002, Neumann i Hepburn 2002, 
Neumann i Moritz 2002). Było to możliwe 
dzięki temu, że obecność matki podgatun-
ku afrykańskiego nie hamuje w wystarczają-
cym stopniu aktywności jajników robotnic 
pszczoły południowoafrykańskiej. U robotnic 
A. mellifera capensis umieszczonych tuż po 
wykluciu się z poczwarki w kolonii A. mel-
lifera scutellata aktywację jajników (poja-
wienie się w nich dojrzałych jaj) obserwuje 
się już po sześciu dniach, choć u robotnic A. 
mellifera scutellata zjawisko to nie występu-
je nawet po 40 dniach (Martin i współaut. 
2002). Drugim ważnym czynnikiem, który 
zabezpiecza normalnie funkcjonującą rodzi-
nę pszczelą przed dominacją rozrodczą ro-
botnic jest zjawisko niszczenia jaj złożonych 
przez robotnice przez inne robotnice z tej 
samej kolonii (Woyciechowski i Łomnicki 
1987; Ratnieks 1988, 1993; Ratnieks i Vis-
scher 1989). Jak się jednak okazało, jaja ro-
botnic pszczoły południowoafrykańskiej nie 
są niszczone przez robotnice pszczoły afry-
kańskiej, być może z uwagi na to, że związki 
chemiczne znajdujące się na ich powierzchni 
przypominają związki pozostawiane na jajach 
składanych przez królową (zjawisko tzw. che-
micznej mimikry) (Martin i współaut. 2002).

Przejmowanie kolonii pszczoły afrykań-
skiej przez robotnice pszczoły południowo-
afrykańskiej pociągnęło za sobą dramatyczne 
skutki na poziomie całej populacji tego pod-
gatunku. Problem polegał bowiem nie tylko 
na tym, że w przejmowanych koloniach do-
chodziło do wykorzystywania pracy robotnic 
na rzecz osobników z innego podgatunku, 
ale po krótkim czasie cała kolonia nieuchron-
nie ponosiła śmierć. Działo się tak dlatego, 
że potomstwo robotnic pszczoły południo-
woafrykańskiej nie wykazywało skłonności 
do podejmowania funkcji zbieraczki pokar-
mu. Gdy w kolonii zwiększała się nadmiernie 
liczba takich „leniwych” robotnic, zaczynała 
ona źle funkcjonować i w końcu ginęła. Je-
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dyną szansą na przetrwanie i przekazanie 
swoich genów stawało się wtedy dla robot-
nic pszczoły południowoafrykańskiej opusz-
czenie ginącej kolonii i przeniesienie się do 
następnej kolonii pszczoły afrykańskiej. Dzię-
ki temu mogły przeżyć i przez krótki czas, za-
nim i ta kolonia zginęła, korzystać z pracy jej 
robotnic, by na drodze telitokii przekazywać 
swoje geny kolejnym pasożytniczym robotni-
com z własnego podgatunku. Skutki uzurpa-
cji kolonii pszczoły afrykańskiej przez robot-

nice pszczoły południowoafrykańskiej można 
więc obrazowo porównać do skutków dzia-
łania wysoce zjadliwego patogenu wywołują-
cego zakaźną chorobę. Proces ten był też w 
pewnym stopniu analogiczny do choroby no-
wotworowej, gdyż w obydwu przypadkach 
samopowielające się podjednostki układu 
wymykają się spod kontroli normalnych me-
chanizmów regulacyjnych i mnożąc się nad-
miernie doprowadzają w końcu do zagłady 
całego układu (Martin i współaut. 2002).

UWAGI KOŃCOWE

Jak widać z powyższego krótkiego prze-
glądu, systemy rozrodcze oraz typy organiza-
cji społecznej odnajdywane w koloniach owa-
dów społecznych wykazują zadziwiającą zło-
żoność i różnorodność, daleko wykraczającą 
poza nasze utarte wyobrażenia na ten temat. 

SOCIAL INSECTS: MYTHS AND FACTS

Summary

Są też jeszcze dalekie od ostatecznego pozna-
nia. Badania tych zagadnień co roku owocują 
nowymi odkryciami i opisem wciąż nowych 
i coraz bardziej fascynujących zjawisk, a czę-
sto także koniecznością rewizji naszych do-
tychczasowych poglądów na ich temat.

This paper provides a review of experimental 
data devoted to some aspects of social organization 
and reproductive biology of social insects, with a 
particular stress laid on phenomena encountered 
among social Hymenoptera. The following questions 
are discussed in detail: queen polyandry and its con-
sequences, polygyny and polydomy, alternative social 
systems, supercolonies and unicolonialism, modi-
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