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OWADY SPOLECZNE: MITY I FAKTY

WPROWADZENIE

Owady spoteczne juz od wielu stuleci fa-
scynuja czlowieka, a ich biologia i roznorod-
ne formy zycia spotecznego sa przedmiotem
zarOwno systematycznych badan naukowych,
jak i najrozniejszych mniej lub bardziej uza-
sadnionych spekulacji i domystow. Niektore
z tradycyjnych twierdzen dotyczacych biolo-
gii tych zwierzat nie znajduja juz od dawna

uzasadnienia w obecnym stanie wiedzy, lecz
mimo to funkcjonuja jeszcze nadal w Swia-
domosci spotecznej w charakterze utartych
pogladow. Celem tego artykuhu jest przedsta-
wienie faktow doswiadczalnych rzucajacych
Swiatlo na niektore z tych, pozornie tylko
doskonale poznanych, zagadnien.

BIOLOGIA ROZRODU SPOLECZNYCH BLONKOWEK

ROZRODCZY PODZIAL PRACY

Monopolizacja dostepu do rozrodu przez
niektore tylko osobniki stanowi niezwykle
charakterystyczna cech¢ organizacji spote-
czenstw owadow (WILSON 1979; HOLLDOBLER
i WILSON 1990, 1998; GODZINSKA 1996, 1999,
2006¢). Stanowi tez wazny element definicji
najwyzszego stopnia rozwoju zycia spotecz-
nego, jakim jest poziom wlasciwie spoleczny,
czyli eusocjalny. O eusocjalnym poziomie or-
ganizacji mowimy bowiem wtedy, gdy spel-
nione s3 jednoczesnie trzy warunki: (1) w ko-
lonii wystepuje rozrodczy podzial pracy, czyli
sytuacja, w ktorej tylko niektore osobniki mo-
nopolizuja dostep do rozrodu, (2) cztonkowie
kolonii wspolpracuja w opiece nad potom-
stwem oraz (3) wspoOtpraca ta ma charakter
mi¢dzypokoleniowy (potomstwo pomaga ro-
dzicom) (MICHENER 1969, 1974; WILSON 1979;
GODZINSKA 1996, 1999, 2006¢).

W swej skrajnej formie monopolizacja
rozrodu przez nielicznych cztonkéw kolonii

polega na tym, ze funkcje rozrodcze pelni
w kolonii tylko jeden osobnik, krélowa (lub
— w przypadku termitow — para osobnikow,
krol i krolowa), zaS pozostale osobniki sa
bezptodne. Wciaz jeszcze stosunkowo cze-
sto mozna spotkac sie z pogladem, ze taka
wlasnie sytuacja stanowi w spoteczefistwach
owadow regute. W Swietle naszej obecnej
wiedzy o organizacji spoteczenstw owadow
i panujacych w nich stosunkach pokrewien-
stwa stwierdzenie takie od dawna nie ma
juz jednak racji bytu (KELLER 1995; PAMILO
i wspotaut. 1997; HUGHES 1998; GODZINSKA
1996, 1999, 2006c; Ross 2001).

STOPIEN MONOPOLIZACJI ROZRODU W
KOLONIACH OWADOW SPOLECZNYCH A
GENETYCZNA TEORIA ALTRUIZMU

Zalozenie, ze wszystkie osobniki wspOtpra-
cujace ze soba w obrebie tego samego spote-
czenstwa sa potomstwem jednej pary rodzicow
odegralo wazna role w genetycznej teorii ewo-
lucji zachowan altruistycznych sformutowane;j



372

EwA J. GODZINSKA

przez brytyjskiego genetyka i teoretyka ewolu-
cji HAMILTONA (1964). W teorii tej William D.
Hamilton powiazal ewolucyjne powstawanie
i utrzymywanie sie zachowan altruistycznych
(czyli zachowan, ktore przynosza korzyS¢ in-
nym osobnikom, lecz wiaza si¢ jednoczesSnie ze
strata dla altruisty) z daznoScia do maksymali-
zacji tzw. facznego dostosowania (czyli tacznej
zdolnoSci osobnika do przekazywania swoich
genow przysztym pokoleniom niezaleznie od
tego, gdzie geny te sa umiejscowione: w jego
wlasnym ciele, czy tez w organizmach jego
krewnych). Jednym z najciekawszych elemen-
tow teorii Hamiltona byla proba powiazania
ewolugji altruizmu z haplo-diploidalnym syste-
mem rozrodu, wystepujacym, miedzy innymi,
u owadow z rzedu blonkéwek (Hymenoptera),
wsrod ktorych bardzo czesto obserwuje sie
wysoce zaawansowane formy zycia spolecz-
nego. Jak wiadomo, w tym systemie rozrodu
samice rozwijaja sie z zaptodnionych jaj diplo-
idalnych, za$ samce — z niezaplodnionych jaj
haploidalnych (DZzIERZON 1845, WILSON 1979,
COOK 1993, HERRMANN i wspotaut. 2005), chod
dla Scistosci nalezy zaznaczy¢, ze istnieja takze
i samce diploidalne, lecz najczeSciej sa zabijane
jeszcze we wczesnych stadiach rozwoju (WHI-
TING i WHITING 1925; WOYKE 1963a, b, ¢; SAN-
TOMAURO i wspotaut. 2004; HERRMAN i wspot-
aut. 2005). W wyniku haplo-diploidalnego sys-
temu rozrodu szczegoélnie bliskie stosunki po-
krewiefistwa lacza pomiedzy soba tzw. pelne
siostry (czyli siostry bedace potomstwem tej
samej matki i tego samego ojca), gdyz wszyst-
kie one otrzymuja identyczny zestaw genow
od swojego haploidalnego ojca. Dla pelnych
siostr  Sredni  wspolczynnik pokrewienstwa
wynosi wiec 0,75, podczas gdy dla relacji mat-
ka-corka wynosi on jedynie 0,5. Zachowania
altruistyczne, z ktorych korzyS¢ odnosi pelna
siostra, przyczyniaja si¢ wiec do wzrostu lacz-
nego dostosowania samicy w wyzszym stopniu
niz takie same zachowania wykonywane na
korzyS¢ wlasnej corki. Z tego wlasnie wzgledu
HAMILTON (1964) uznal, ze haplo-diploidalny
typ rozrodu jest niezwykle wazna preadaptacja

do zycia spotecznego, gdyz dla bezptodnych
robotnic spotecznych blonkéwek dzialania na
korzys¢ miodych krolowych, bedacych ich pet
nymi siostrami, przyczyniaja si¢ do wzrostu ich
lacznego dostosowania w wyzszym stopniu niz
mialoby to miejsce, gdyby z tych dzialan odno-
sity korzys¢ ich wtasne corki.

Nalezy jednak podkresli¢, ze wniosek ten
jest stuszny jedynie przy zalozeniu, ze wspot
towarzyszki z tej samej kolonii sa rzeczywiScie
pelnymi siostrami, potomstwem tej samej mat-
ki i tego samego ojca. Badania rzeczywistych
stosunkow pokrewienstwa panujacych w spo-
leczenstwach owadow, przeprowadzane z uzy-
ciem technik molekularnych, ujawnily jednak,
ze warunek ten nie zawsze jest spelniony, a
stopien spokrewnienia osobnikOw wspolzyja-
cych w obrebie tej samej kolonii moze wyka-
zywac¢ ogromna roznorodnos¢. Jak sie okazato,
wspolczynnik pokrewienstwa pomiedzy wspol-
towarzyszkami z tej samej kolonii byt zgodny
z wartoScia przewidywana dla pelnych siostr
jedynie w stosunkowo nielicznych przypad-
kach. Bardzo czesto wspolczynnik ten byl na-
tomiast zaskakujaco niski, a nawet bliski zera
(GADAGKAR 1985, 1991; HAMILTON 1987; PAMI-
LO i wspolaut. 1997; HUGHES 1998; GODZINSKA
1999, 200060).

Obecnie jest juz calkowicie jasne, ze haplo-
diploidalny typ rozrodu nie jest ani warunkiem
koniecznym, ani wystarczajacym dla wytworze-
nia si¢ w procesie ewolucji wysoko zaawan-
sowanych form zycia spotecznego. Przemawia
przeciwko temu miedzy innymi to, ze haplo-
diploidalny system rozrodu cechuje wszystkie
gatunki nalezace do rzedu btonkéwek (Hyme-
noptera), a wiec nie tylko gatunki spoteczne,
lecz takze liczne gatunki prowadzace samotny
tryb zycia. Jest tez spotykany u licznych gatun-
koéw samotnych nalezacych do innych rzedow
owadow. Nalezy tez pamictad, ze najstarsze
owady eusocjalne, termity, maja ,normalny”, a
nie haplo-diploidalny typ rozrodu (ANDERSSON
1984; ALEXANDER i wspotaut. 1991; GADAGKAR
1991; GODZINSKA 1996, 1999, 20060).

ZRODEA ROZNORODNOSCI GENETYCZNEJ W KOLONIACH OWADOW SPOLECZNYCH

POLIANDRIA I POLIGYNIA

Poliandria

Jednym z waznych zZrodet roznorodnoSci
genetycznej w koloniach owadow spotecznych
jest poliandria, czyli laczenie si¢ jednej sami-
cy z wieloma samcami. Poliandria wywiera

bardzo istotny wplyw na stosunki pokrewien-
stwa panujace w koloniach owadow spotecz-
nych posiadajacych haplo-diploidalny system
rozrodu. W wyniku poliandrii krolowej tylko
niektore sposrod jej corek zyjacych w obre-
bie tej samej kolonii sa pelnymi siostrami, dla
ktorych Sredni wspolczynnik pokrewienstwa
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wynosi 0,75. Dla samic pochodzacych od tej
samej matki, lecz od rdéznych ojcow, Sredni
wspotczynnik pokrewienstwa wynosi jedynie
0,25, a wiec az o polowe mniej niz w przy-
padku relacji matka-corka i trzykrotnie mniej
niz w przypadku pelnych siostr. Robotnice ta-
kie tworza w kolonii odrebne linie ojcowskie,
tak zwane podrodziny (WADE 1985; HAMILTON
1987; PAMILO i wspotaut. 1997; GODZINSKA
1996, 1999, 2006¢; Ross 2001).

Kroélowe spotecznych btonkowek posia-
daja specjalny narzad, spermateke, w ktorej
po kopulacji przechowuja nasienie swoich
partneréw. Liczbe partneréw, z ktorymi ko-
pulowala krélowa, mozna obecnie precyzyj-
nie oceni¢ stosujac metody molekularne do
analizy nasienia zgromadzonego przez nia
w spermatece. W ten sposOb stwierdzono,
miedzy innymi, ze matki réznych gatunkow
i podgatunkoéw pszczot miodnych z rodzaju
Apis odbywaja kopulacje z zaskakujaco wyso-
ka liczba trutni: znaleziono dowody na to, ze
matka pszczela mogla mie¢ nawet powyzej
czterdziestu partneréw (PAMILO i wspolaut.
1997; GODZINSKA 1999, 2006¢).

Dotychczas przeprowadzone badania ge-
netyczne wykazaly, ze nasienie réznych part-
neréw jest z reguly wykorzystywane przez
krolowa w sposOb rownomierny, czego wyra-
zem jest to, ze udzial réznych linii ojcowskich
w strukturze kolonii zazwyczaj nie zmienia
si¢ jako funkcja czasu (Ross 2001). Jeden z
najciekawszych wyjatkow od tej reguly przy-
niosty badania zmierzajace do ustalenia, jakie
czynniki sa odpowiedzialne za szybkie roz-
przestrzenianie si¢ na kontynencie amerykan-
skim genow jednego z podgatunkOw pszczo-
ly miodnej, afrykanskiej pszczoly miodnej
(Apis mellifera scutellata). Ten podgatunek,
pochodzacy z sawann wschodniej i potu-
dniowej Afryki (ALSOPP i CREWE 1993), zostat
sprowadzony na kontynent amerykanski w
1956 r. przez wybitnego uczonego i pszcze-
larza Warwicka Kerra, ktory mial nadzieje, ze
mozna z niego bedzie wyhodowa¢ odmiane
bardziej produktywna niz pszczoty pochodze-
nia europejskiego. W 1957 r. doszlo jednak
do nieprzewidzianego wypadku: przypadko-
wy przechodzien uwolnil z pasieki Kerra 26
matek afrykanskiej pszczoly miodnej wraz z
malymi rojami. Pszczoly te natychmiast za-
czely sie krzyzowac z miejscowymi dzikimi
pszczolami miodnymi pochodzenia europej-
skiego, okreSlanymi angielskim skrotem EHB
(ang. European honey bees), a nastepnie ich
geny zaczely bardzo szybko rozprzestrzeniac
sie na kontynencie amerykanskim. Powstale

w wyniku tego krzyzowania hybrydy, okresla-
ne jako tzw. ,afrykanizowane” pszczoly miod-
ne, w skrocie AHB (ang. Africanized honey
bees), dotarty do Meksyku juz w 1980 r., zas
poczawszy od 1990 r. zaczely opanowywacd
potudniowe Stany Zjednoczone (SCHNEIDER i
wspotaut. 2006a, b; GODZINSKA 20006c¢).

Badania czynnikow, ktore zadecydowaly
o tak szybkiej ekspansji genow afrykanskiej
pszczoly miodnej na kontynencie amerykan-
skim ujawnily, ze jednym z nich jest wyzsza
jakoS¢ nasienia trutni odmiany afrykanskie;j.
Jezeli matka nalezaca do odmiany europej-
skiej zostanie zaptodniona mieszaning nasie-
nia, zawierajaca nasienie trutni z odmiany
europejskiej i afrykanskiej zmieszane w sto-
sunku 1:1, analiza cech jej potomstwa wyka-
zuje, ze to przede wszystkim nasienie sam-
cow afrykanskich zostalo wykorzystane do
produkcji potomstwa (i to czasem nawet w
stosunku 9 :1!). Nalezy jednak podkresli¢, ze
jest to tylko jeden z bardzo licznych czynni-
kow wspolodpowiedzialnych za spektakular-
ny sukces genow tego podgatunku pszczo-
ly w Nowym Swiecie (DEGRANDI-HOFFMAN i
wspotaut. 2004; SCHNEIDER i wspotaut. 20006a,
2006b; GODZINSKA 2006¢).

Poligynia

Tak zwana monogynia, czyli obecnos¢
w kolonii pojedynczej, aktywnej rozrodczo
krolowej calkowicie monopolizujacej do-
step do rozrodu, wystepuje u owadow spo-
tecznych znacznie rzadziej niz to pierwotnie
przypuszczano. Stosunkowo czegsta sytuacja
jest poligynia, czyli wspolwystepowanie w
obrebie kolonii wielu krolowych aktywnych
pod wzgledem rozrodczym (KELLER 1995;
GODZINSKA 1996, 1999, 2006cC; Ross 2001).
Podobnie jak poliandria, rOwniez i poligynia
wywiera silny wpltyw na stosunki pokrewien-
stwa i roznorodnosS¢ genetyczna obserwowa-
na w obrebie kolonii owadow spotecznych.
W koloniach poligynicznych wspotzyja ze
soba robotnice bedace potomstwem roz-
nych krélowych, innymi stowy, nalezace do
roznych tzw. linii matczynych. Sredni wspot-
czynnik pokrewiefstwa pomiedzy robotnica-
mi w poligynicznych koloniach spotecznych
btonkéwek waha sie od zera do 0,75 (war-
tos¢ przewidziana dla pelnych siéstr) i zalezy
przede wszystkim od stopnia pokrewienstwa
uczestniczacych w rozrodzie krolowych, kto-
ry rOwniez moze przyjmowac szerokie spek-
trum wartosci, od wysokich wartoSci charak-
terystycznych dla pelnych siéstr az po catko-
wity brak pokrewienstwa (WADE 1985; PAMI-
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LO i wspotaut. 1997; GODZINSKA 1996, 1999,
2006¢; Ross 2001).

Poligynia czesto wspotwystepuje lacznie
z tzw. polidomia. Kolonia zamieszkujaca po-
jedyncze gniazdo okreSlana jest jako kolonia
monodomiczna (= monokaliczna). Spoleczen-
stwo owadow eusocjalnych moze jednak row-
niez zamieszkiwaé caly system potaczonych
ze soba gniazd. Mowimy wtedy o tak zwanej
kolonii polidomicznej (= polikalicznej) (HOL-
LDOBLER i WILSON 1990; PAMILO i wspotaut.
1997; GODZINSKA 1999, 2006¢; RADCHENKO i
wspotaut. 2004). Kolonie polidomiczne naj-
czeSciej sa rowniez poligyniczne, ale od tej
reguly istnieja wyjatki. Na przyktad ogromne
kolonie polidomiczne afrykanskich mréwek-
tkaczek (Oecophylia longinoda), skitadajace
sie z systemOw wielu setek nadrzewnych
gniazd zajmujacych czesto cala korone drze-
wa lub nawet kilka sasiadujacych ze soba
drzew, sa jednak zawsze monogyniczne (HOL-
LDOBLER i WILSON 1990, GODZINSKA 2006C).

Alternatywne formy organizacji spotecznej
i superkolonie

Typ organizacji spolecznej (monogynia/
poligynia) oraz charakter gniazdowania (mo-
nodomia/polidomia) nie sa u spolecznych
blonkéwek cecha charakterystyczna dla ga-
tunku. Struktury spoleczne wielu gatunkow
wykazuja silny polimorfizm, szczegélnie do-
brze opisany i przeanalizowany u wielu ga-
tunkow os i mrowek, a zwlaszcza u gatun-
kow, ktore dokonaly inwazji na uprzednio
przez siebie niezamieszkiwane tereny (HOL-
LDOBLER i WILSON 1990; GODZINSKA 1999,
2003, 2005, 2006¢). Jedna z najwazniejszych
form tego polimorfizmu jest wystepowanie w
tym samym gatunku dwoch alternatywnych
form organizacji spotecznej: kolonii typu M
(monogynicznych i monodomicznych) oraz
kolonii typu P (poligynicznych i polidomicz-
nych) (PAMILO i wspotaut. 1997; GODZINSKA
1999, 2006¢). Skrajnym przypadkiem poli-
gynii i polidomii jest tak zwana superkolo-
nia, czyli ogromna federacja gniazd, w kto-
rej zanika agresywnoS¢ zwiazana z obrona
terytorium pojedynczego gniazda. Zar6wno
robotnice, jak i krolowe moga wtedy prze-
mieszczac¢ sie pomiedzy wszystkimi gniazda-
mi nalezacymi do tej samej superkolonii, a
krolowe po locie godowym nie rozpraszaja
si¢, lecz powracaja do macierzystej superko-
lonii. Zjawisko to wystepuje u wielu mrowek
z pospolitych rodzajow Myrmica i Formica,
a takze u wielu kosmopolitycznych gatun-
kéw znanych przede wszystkim z uwagi na

dokonanie spektakularnych inwazji, takich
jak mrowka ogniowa (Solenopsis invicta),
mrowka argentynska (Linepithema humile),
mrowka faraona (Monomorium pharaonis)
oraz mata mréwka ogniowa, znana takze jako
mrowka elektryczna (Wasmannia auropunc-
tata) (HIGASHI i YAMAUCHI 1979; HOLLDOBLER
i WILSON 1990, 1998; GODZINSKA 1999, 2003,
2004, 2005, 2006a, c¢; GIRAUD i wspolaut.
2002; TSUTSUI i SUAREZ 2003).

Czasami termin ,superkolonia” stosuje si¢
wymiennie z terminem ,populacja unikolo-
nijna”, a zjawisko powstawania superkolo-
nii okresla sie¢ jako unikolonializm. Nie jest
to jednak stuszne, gdyz w obrebie popula-
c¢ji moze wystepowal kilka konkurujacych
z soba superkolonii. Zjawisko to opisano
miedzy innymi w populacji mrowki argen-
tynskiej (Linepithema humile), zawleczonej
przez czlowieka na europejskie wybrzeze
Morza Srédziemnego. Opisano tam istnienie
dwoch oddzielnych superkolonii. Olbrzymia
tzw. superkolonia Srodziemnomorska rozcia-
ga si¢ na przestrzeni okolo 6000 km od pot-
nocnych Wtoch przez Sréodziemnomorskie
wybrzeze Francji i Hiszpanii az po Portugalie
i atlantyckie wybrzeze Hiszpanii. W samym
jej sSrodku znajduje sie jednak druga, znacznie
mniejsza superkolonia katalofiska. Podczas
gdy mrowki nalezace do tej samej superko-
lonii nie wykazuja wzajemnej agresywnosci,
mrowki pochodzace z roéznych superkolonii
zachowuja sie¢ wzgledem siebie w sposob
bardzo agresywny (GIRAUD i wspotaut. 2002;
GODZINSKA 200064, ¢).

Zmiany organizacji spotecznej
towarzyszace inwazjom owadow

Inwazjom owadoéw spotecznych na odle-
gle tereny towarzysza czesto glebokie zmiany
form zycia spotecznego, polegajace najcze-
Sciej na podwyzszonej sklonnosSci do poja-
wiania sie poligynii oraz na przechodzeniu
od niewielkich, terytorialnych kolonii do ol-
brzymich, liczebnych i rozleglych terytorial-
nie superkolonii (ROss i wspotaut. 1996; Go-
DZINSKA 1999, 2003, 2005, 2006a, c; TSUTSUI i
SUAREZ 2003). Doskonalym tego przyktadem
jest powstanie ogromnych superkolonii w
przebiegu inwazji dwoch gatunkéw mrowek
pochodzenia argentynskiego: mrowki ognio-
wej (Solenopsis invicta), ktora dokonala in-
wazji na poludniowe tereny Stanoéw Zjedno-
czonych, oraz mrowki argentyfiskiej (Linepi-
thema humile), ktora stworzyla ogromne su-
perkolonie na europejskim wybrzezu Morza
Srédziemnego, w Australii, a by¢ moze takze
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i w Kalifornii, cho¢ w tym ostatnim przy-
padku sprawa istnienia superkolonii budzi
pewne kontrowersje (ROSS i wspotaut. 1996;
GODZINSKA 1999, 2003, 2004, 2005, 2000a,
¢; GIRAUD i wspotaut. 2002; TSUTSUI i SUAREZ
2003).

Bardzo interesujace modyfikacje organiza-
cji spotecznej, w znacznej mierze analogicz-
ne do procesOw wystepujacych u mrowek,
mozna rOwniez zaobserwowal w przebiegu
dalekosieznych inwazji innych spotecznych
blonkowek, w tym zwlaszcza os. Nalezy tu
wymieni¢ w szczegolnosci ose dachowa (Ve-
spula germanica), gatunek zamieszkujacy
pierwotnie Europe, Azje i poilnocna Afryke,
a obecnie zawleczony rowniez do Ameryki
Polnocnej i Potudniowej, Afryki Potudnio-
wej, Australii i Nowej Zelandii (SPRADBERY
1973; CROSLAND 1991; GOODISMAN i wspol-
aut. 2001a, b; GODZINSKA 2006¢). W popula-
cjach zamieszkujacych rodzime tereny w sto-
sunkowo chlodnych rejonach Europy i Azji
osy z tego gatunku Zyja w monogynicznych
koloniach jednorocznych liczacych co najwy-
zej kilka tysiecy osobnikéw. Zime¢ przezywa-
ja jedynie mtode zaptodnione krolowe, ktore
na wiosn¢ zakladaja nowe kolonie (GREENE
1991, GOODISMAN i wspotaut. 2001b). W po-
pulacjach osy dachowej, zawleczonych na
tereny o tagodniejszym klimacie, organizacja
spoteczna kolonii tego gatunku ulega jednak
drastycznym zmianom. Szczegélnie dobrze
poznano te zjawiska na przykladzie inwa-
zji osy dachowej na teren Australii i Nowej
Zelandii. Gatunek ten pojawil si¢ w Nowej
Zelandii pod koniec II wojny Swiatowej, do
Tasmanii trafit w 1959 r., a w 15 lat pdzniej
zostal zawleczony réwniez na kontynent Au-
stralii. W przebiegu jego inwazji bardzo szyb-
ko zaobserwowano pojawianie si¢ kolonii
wieloletnich, osiagajacych gigantyczne roz-
miary. Znajdowano nawet gniazda o dlugosci
4-6 m i szerokosci 2-4 m, zawierajace do 180
plastrow wypelnionych potomstwem. Te ol-
brzymie, wieloletnie kolonie osy dachowe;j
byly poligyniczne: wspotzyly w nich liczne
krolowe, a mlode krolowe wyprodukowane
przez kolonie po locie godowym byly przez
nia ponownie adoptowane. Formy plciowe
produkowane byly nie tylko péznym latem,
lecz takze zima, a nastepnie na wiosne ko-
lonia przestawiala si¢ znOw na produkcje
robotnic. Dzi¢ki temu liczba robotnic w ta-
kiej kolonii potrafita nawet znacznie prze-
kroczy¢ liczbe 100 000 osobnikOw. Analo-
giczne przejScie od monogynii do poligynii
i od kolonii jednorocznych do wieloletnich

zaobserwowano u osy dachowej takze i na
innych obszarach o cieptym klimacie, na kto-
re zawleczono ten gatunek (SPRADBERY 1973,
1991; CROSLAND 1991; GREENE 1991; SPRADBE-
RY i MAYWALD 1992; GOODISMAN i wspotaut.
2001a, b; GODZINSKA 20060).

UDZIAL ROBOTNIC W ROZRODZIE I ROZNE
FORMY PARTENOGENEZY

Udzial robotnic w rozrodzie

Stosunki pokrewienstwa panujace w kolo-
niach owadow spolecznych sa ksztaltowane
rowniez przez udzial, jaki w rozrodzie maja
robotnice, ktore bynajmniej nie sa calkowicie
bezptodne, jak to sie jeszcze czasami podaje.
Juz od dawna wiadomo, ze u wielu gatunkéw
os, na przyktad u os klecanek z rodzaju Poli-
stes, wszystkie samice moga potencjalnie stac
si¢ osobnikami pelniacymi funkcje¢ rozrodcza
(WILSON 1979; PAMILO i wspoétaut. 1997; Go-
DZINSKA 1996, 1999, 2006¢). W przypadku
wielu gatunkéw mrowek i pszczol, robotnice
posiadaja spermateki i moga by¢ zaplodnio-
ne przez samce, a nastepnie produkowac nie
tylko haploidalne samce, lecz takze diploidal-
ne samice rozwijajace si¢ z jaj zaplodnionych
(PEETERS i CREWE 1984; HOLLDOBLER i WILSON
1990; 1998; RICHARDS i wspotaut. 1995; Go-
DZINSKA 1996, 1999, 2006¢). Na przyktad, w
koloniach mrowek z gatunku Harpegnathus
saltator, nalezacego do prymitywnej podro-
dziny Ponerinae, wystepuja zarOwno krolo-
we, jak i posiadajace spermateki robotnice,
tzw. gamergaty, ktoére moga kopulowacl i
kopuluja z samcami. Udziat krélowej i ga-
mergat w rozrodzie zalezy od fazy rozwojo-
wej kolonii. W Swiezo zatozonych koloniach
rozrod jest zmonopolizowany przez krolowa,
w starszych koloniach w rozrodzie uczestni-
czy zarowno krolowa, jak i gamergaty, zas w
najstarszych koloniach za rozréd sa odpowie-
dzialne juz tylko same gamergaty (PEETERS
i HOLLDOBLER 1995, HOLLDOBLER i WILSON
1998, PEETERS i wspotaut. 2000).

Partenogeneza: arrhenotokia

U wielu owadéw spotecznych takze i
zwykle robotnice, nieposiadajace spermateki,
moga bra¢ udzial w rozrodzie produkujac na
drodze partenogenezy niezaptodnione haplo-
idalne jaja, z ktorych rozwijaja si¢ samce. Taki
typ rozrodu nosi nazwe arrhenotokia. Jak sie
okazuje, sktadanie takich jaj przez robotnice
moze wystepowaé nie tylko w spoleczen-
stwach osieroconych, ale takze w koloniach
posiadajacych krolowe. Zjawisko to znane
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jest u pszczol, trzmieli oraz roznych mrowek
i moze osiaga¢ calkiem powazne rozmiary,
odgrywajac wazna role w ksztattowaniu skta-
du genetycznego produkowanych przez ko-
lonie samcow (FREE 1955; BOURKE 1988; RAT-
NIEKS 1988, 1993; RATNIEKS i VISSCHER 1989;
HOLLDOBLER i WILSON 1990, 1998; GODZINSKA
1996, 1999, 20060).

Polscy teoretycy ewolucji, Michat Woj-
ciechowski i Adam LOMNICKI, w klasycznym,
szeroko cytowanym artykule, juz w 1987 r.
przewidzieli istnienie Scistego zwiazku po-
miedzy produkcja samcoéw przez robotnice
na drodze arrhenotokii a poliandria krolowe;j
(a nawet wrecz liczba partnerow, z ktorymi
kopulowata!). Zgodnie z ich przewidywania-
mi, jeSli robotnice wspolzyjace ze soba w
jednej kolonii sa pelnymi siostrami, bardziej
oplaca im si¢ inwestowanie w opieke nad
siostrzencami (samcami rozwijajacymi sie z
niezaplodnionych jaj zlozonych przez inne
robotnice bedace ich pelnymi siostrami) niz
nad wlasnymi bra¢mi, gdyz to wlasnie z syna-
mi swoich pelnych siostr sa blizej spokrew-
nione. Sredni wspotczynnik pokrewienstwa
dla relacji robotnica-syn jej pelnej siostry wy-
nosi w takich warunkach 0,375, podczas gdy
dla relacji robotnica-jej brat wynosi zaledwie
0,25. Jednak jezeli krolowa miata wiecej niz
dwoch partneréw, sytuacja odwraca si¢ i ro-
botnicom bardziej oplaca si¢ inwestowanie
w opieke nad wlasnymi bra¢mi niz nad sio-
strzeficami. W ich interesie jest wtedy nisz-
czenie haploidalnych jaj skladanych przez
inne robotnice, co rzeczywiScie jest obser-
wowane w koloniach owadéw spotecznych.
Jak wiec wida¢, na ostateczne stosunki po-
krewienstwa panujace w koloniach owadow
spotecznych istotny wplyw wywiera nie tyl-
ko to, ktore osobniki sktadaja jaja, ale takze
to, ktore z tych jaj unikaja zniszczenia, a to
z kolei zalezy od specyficznych zachowan
zaro6wno krolowych, jak i robotnic (WOYCIE-
CHOWSKI i LOMNICKI 1987; PAMILO i wspotaut.
1997; RATNIEKS 1988, 1993; RATNIEKS i VIS-
SCHER 1989; GODZINSKA 1999, 2006¢).

Partenogeneza: telitokia

Krolowe i robotnice niektérych gatun-
koéw owadéw spotecznych moga rowniez
produkowac¢ na drodze partenogenezy jaja
diploidalne, z ktOorych rozwijaja sie samice,
ktore nastepnie staja sie badZz robotnicami,
badz nowymi krolowymi. Ten typ rozrodu,
znany jest jako telitokia i jest mozliwy dzie-
ki temu, ze podczas wytwarzania komorek
jajowych haploidalne produkty mejozy tacza

sic ponownie w jajo diploidalne. Telitokia
wystepuje u wielu gatunkOw mrowek nale-
zacych do réznych podrodzin, spotyka si¢ ja
takze u pszczoty miodnej i u niektorych ter-
mitow (WILSON 1979; HOLLDOBLER i WILSON
1990; GODZINSKA 1996, 1999, 2006¢; MATSU-
URA i wspotaut. 2004; FOURNIER i wspolaut.
2005; OHKAWARA i wspolaut. 20006).

Telitokia odgrywa szczegllnie wazna
role w rozrodzie pszczot z podgatunku Apis
mellifera capensis (pszczota potudniowo-
afrykaniska). Miedzy innymi, w osieroconych
rodzinach pszczot z tego podgatunku niekto-
re robotnice moga si¢ przeksztalci¢ w tzw.
pseudokrolowe, wykazujace caly szereg cech
charakteryzujacych matki pszczele, a odroz-
niajacych je od zwyklych robotnic. Pseudo-
krolowe wydzielaja, miedzy innymi, feromo-
ny charakterystyczne dla matek, podobnie
jak matka otaczaja si¢ tak zwanym orszakiem
towarzyszacych im stale robotnic, a takze
sa w stanie wywiera¢ hamujacy wplyw na
plodnos¢ innych robotnic. Przede wszystkim
jednak pseudokrolowe roznia sie od zwyczaj-
nych robotnic zdolnoScia do telitokii, czyli
sktadania jaj diploidalnych, z ktorych nastep-
nie przychodza na Swiat samice: robotnice, a
nawet nowe matki (VERMA i RUTTNER 1983;
MORRITZ 1986; MORITZ i wspotaut. 1996; HEP-
BURN i CREWE 1991; GODZINSKA 1999, 20006c;
LATTORFF i wspolaut. 2005).

Niezwykly system rozrodczy mrowki
elektrycznej

Telitokia odgrywa tez wazna role w nie-
zwyklym systemie rozrodczym, jaki odkryto
niedawno u mrowki elektrycznej (Wasman-
nia auropunctata). Ta niewielka mrowka,
nalezaca do podrodziny Myrmicinae, okreSla-
na roOwniez czasami jako mata mrowka ognio-
wa, wywodzi sie¢ z puszcz Ameryki Potudnio-
wej. Obecnie jednak w wyniku dziatalnoSci
czlowieka gatunek ten zostal zawleczony do
wielu czeSci Swiata bardzo odleglych od te-
rendw jego pierwotnego wystepowania i, po-
dobnie jak si¢ to obserwuje w przypadku in-
nych inwazyjnych gatunkow mrowek, tworzy
tam spektakularne superkolonie (Le BRETON
i wspotaut. 2004, ERRARD i wspotaut. 2005,
GODZINSKA 20060).

Jak sie okazato, jedynie robotnice mrow-
ki elektrycznej produkowane sa z zaptodnio-
nych jaj diploidalnych i posiadaja w swym
genotypie geny pochodzace zaréowno od
matki, jak i od ojca. Krolowe produkowane
przez kolonie sa pod wzgledem genetycznym
identyczne ze swoimi matkami, a wiec musza
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powstawac wylacznie na drodze rozrodu par-
tenogenetycznego (telitokii). Z kolei samce
sa pod wzgledem genetycznym identyczne z
nasieniem zgromadzonym w spermatekach
krolowych. Nie moga wiec by, tak jak to jest
regula w przypadku spotecznych blonkowek,
synami krélowych powstalymi na drodze ar-
rhenotokii z jaj niezaplodnionych. Jedynym
mozliwym wytlumaczeniem tego faktu jest
przyjecie, ze samce rozwijaja sie z jaj zaplod-
nionych, z ktérych nastepnie w jaki§ niezna-
ny jeszcze sposOb zostaja wyeliminowane
geny matczyne (FOURNIER i wspotaut. 2005,
QUELLER 2005, GODZINSKA 2006¢).

Ten niezwykly system rozrodczy ma nie-
zwykle daleko siegajace konsekwencje, gdyz
w jego wyniku samce i samice mrowki elek-
trycznej stanowia wlaSciwie dwa osobne ga-
tunki, pomiedzy ktorymi nie wystepuje wy-
miana genéw. Geny pochodzace zaréwno
od samcow, jak i od samic wspolwystepuja
jedynie w organizmach robotnic, ktore sa
bezplodne i pod wzgledem ewolucyjnym sta-
nowia Slepy zaulek. W jednym z artykulow
popularyzujacych wyniki tych badan mozna
wiec bylo znalezé zartobliwe stwierdzenie,
ze w przypadku mrowki elektrycznej catkiem
uzasadnione jest stwierdzenie, ze ,samce s3 z
Marsa, za$ samice z Wenus” (stanowi to alu-
zje do serii popularnych poradnikow wyja-
Sniajacych w taki wlasnie metaforyczny spo-
sob roznice pomiedzy sposobem mySlenia
mezcezyzn i kobiet) (QUELLER 2005).

Jak to niedawno wykazano, mréwka elek-
tryczna nie jest jedynym gatunkiem, u ktore-
go wystepuje taki wlasnie osobliwy system
rozrodczy. Wykryto go niedawno rowniez
u japonskiego gatunku Vollenhovia emeryi,
podobnie jak mrowka elektryczna nalezace-
go do podrodziny Myrmicinae (OKHAWARA i
wspotaut. 2000).

UZURPACJA

Przejmowanie kolonii przez obce krolowe

Na stopien pokrewienstwa osobnikow
wspolzyjacych ze soba w koloniach owadow
spotecznych wptywa tez w bardzo istotny
sposob zjawisko wymiany osobnikOw uczest-
niczacych w rozrodzie (GODZINSKA 1996,
2006¢). Zachodzi ono na przyktad wtedy,
gdy o dostepie do rozrodu decyduje pozycja
zajmowana w hierarchii dominacji i gdy wal-
ke o dominacj¢ wygrywa osobnik dotychczas
podporzadkowany (COLE 1982, HOLLDOBLER i
WILSON 1998, Ross 2001, GODZINSKA 200060¢).
Inng sytuacja, w ktorej obserwujemy to zja-

wisko, jest osierocenie kolonii po Smier-
ci dotychczasowej krolowej. W niektorych
przypadkach kolonia moze wtedy nawet ad-
optowa¢ nowa krolowa nalezaca do innego
gatunku i zamieni¢ si¢ w naturalna kolonie
mieszana, w ktorej wspolzyja ze soba osob-
niki nalezace do roznych gatunkow. Zjawi-
sko takie udokumentowali, miedzy innymi,
polscy myrmekolodzy Bohdan PISARSKI i Woj-
ciech CZECHOWSKI u rudych mréwek lesnych
z rodzaju Formica (PISARSKI i CZECHOWSKI
1994, CZECHOWSKI 1996).

Wymiana osobnikow uczestniczacych w
rozrodzie moze mieC tez charakter tak zwa-
nej uzurpacji kolonii. Kolonia posiadajaca
jeszcze swoja wlasna krolowa moze zostaé
przejeta przez nowa krolowa przybyla z ze-
wnatrz, ktoéra uSmierca dotychczasowa kro-
lowa i wykorzystuje nastepnie osierocone
robotnice do pomocy w wychowaniu swo-
jego wilasnego potomstwa. Zjawisko to juz
od bardzo dawna znane jest u pszczot i u
trzmieli, u ktérych uzurpacja taka moze miec
charakter zarOwno wewnatrzgatunkowy, jak
i miedzygatunkowy (ALFORD 1975; WILSON
1979; HOLLDOBLER i WILSON 1990; GODZINSKA
1996, 2006¢; ROss 2001; SCHNEIDER i wspol-
aut. 2006b).

Uzurpacja odgrywa wazna role w rozprze-
strzenianiu si¢ genoéw afrykanskiej pszczoly
miodnej w Nowym Swiecie. Roje afrykan-
skich pszcz6t miodnych dokonuja czesto
uzurpacji gniazd zajmowanych przez rodziny
pochodzenia europejskiego i zastepuja lokal-
na matke przez swoja wlasna. Zjawisko to
bywa niezwykle nasilone. Jak si¢ ocenia, w
potudniowej Arizonie rocznie okoto 20-30%
rodzin pszczelich zostaje przejetych przez
niewielkie roje pszczoly afrykanskiej, po-
wstate czy to w wyniku podzialu kolonii, czy
tez w wyniku porzucenia dotychczasowego
gniazda i udania sie na poszukiwanie innego,
bardziej dogodnego (SCHNEIDER i wspolaut.
2004, 2006b; GODZINSKA 2006¢).

Wymiana osobnikow uczestniczacych w
rozrodzie ma miejsce rOwniez wtedy, gdy
krolowa gromadzaca w swej spermatece
nasienie pochodzace od wielu partneréw
przerzuca si¢ na wykorzystywanie nasienia
pochodzacego od innego samca (Ross 2001,
GODZINSKA 20060).

Dryfowanie robotnic i arrhenotokia u
trzmieli

Nie tylko krolowe moga dokonywac uzur-
pacji obcej kolonii, zjawisko to obserwuje si¢
rowniez u robotnic. Interesujace Swiatlo na
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to zagadnienie rzucily obserwacje tzw. dryfo-
wania zbieraczek trzmieli do obcych kolonii
tego samego lub nawet obcego gatunku. Juz
kilkanaScie lat temu GODZINSKA (1989, 1995)
opisata i przeanalizowata kilka przypadkow
takiego zjawiska u robotnic trzmiela rude-
go (Bombus pascuorum). W jednym z tych
przypadkow robotnica trzmiela rudego, pel-
nigca we wlasnej kolonii funkcje zbieraczki,
przeniosta sie do osieroconej kolonii trzmiela
ziemnego (Bombus terrestris) i podjela tam
funkcje opiekunki potomstwa. Byto to o tyle
zaskakujace, ze doszto tu do tzw. rewersji be-
hawioralnej, czyli odwrocenia biegu rozwoju
ontogenetycznego i powrotu zbieraczki do
funkcji opiekunki potomstwa (LENOIR 1979;
ROBINSON i wspotaut. 1992, 1997; ROBINSON
2002; GODZINSKA 2006Db).

Wspolczesne badania potwierdzily wyste-
powanie podobnych zachowan u trzmieli z
gatunkow B. terrestris, B. impatiens i B. occi-
dentalis, cho¢ opisano w nich jedynie dryfo-
wanie zbieraczek do innych kolonii wlasnego
gatunku (BIRMINGHAM i WINSTON 2004, BIR-
MINGHAM i wspotaut. 2004, LOPEZ-VAAMONDE
i wspotaut. 2004). Stwierdzono, ze dryfujace
robotnice mialy w swoich jajnikach wigksza
liczbe dojrzatych jaj niz robotnice z kolonii,
ktore je przyjmowaly, co wskazywalo na to,
ze dryfowanie robotnic ma zwiazek z uzyski-
waniem dostepu do rozrodu, a nie jedynie z
ich dezorientacja lub z rabowaniem pokarmu
(BIRMINGHAM i wspotaut. 2004). Przy uzyciu
metod genetycznych wykazano tez, ze dryfu-
jace zbieraczki rzeczywiScie sktadaja w swo-
jej nowej kolonii jaja, z ktorych rozwijaja sie
samce (LOPEZ-VAAMONDE i wspoétaut. 2004).

Dryfowanie robotnic i telitokia u robotnic
pszczoty potudniowoafrykanskiej

Podczas gdy w Nowym Swiecie dziatal-
noS¢ czlowieka przyczynita sie do rozprze-
strzenienia si¢ genow pszczoly afrykanskiej
(Apis mellifera scutellata), w rodzimej Afry-
ce stalo sie wrecz przeciwnie. Poczawszy od
1990 r., pszczelarze z Republiki Poludniowe;j
Afryki zaczeli przenosi¢ na poéinoc, gdzie
dotychczas hodowano jedynie pszczote afry-
kanska, rodziny innego podgatunku pszczoty
miodnej, pszczoly potudniowoafrykanskiej
(Apis melifera capensis). Podgatunek ten byt
juz od dawna znany ze zdolnoSci robotnic do
rozrodu partenogenetycznego na drodze teli-
tokii (HEPBURN i CREWE 1991; MORITZ i wspot-
aut. 1996; GODZINSKA 1999, 2006¢c; LATTORF i
wspolaut. 2005). Zetkniecie si¢ tych dwoch
podgatunkow, uprzednio rozdzielonych prze-

strzennie, pociagneto za soba niestychanie
dramatyczne skutki (ALSOPP i CREWE 1993).
Po przeniesieniu rodzin pszczoty potudnio-
woafrykanskiej na obszary zamieszkate przez
pszczote afrykanska, robotnice tego podga-
tunku zaczely wnika¢ do gniazd rodzimego
podgatunku, a gdy si¢ juz tam znalazly, zaczy-
naly sktadac jaja diploidalne i produkowac¢ w
ten sposo6b nowe robotnice. Juz po krotkim
czasie zjawisko to uzyskalo takie nasilenie,
ze mozna bylo mowi¢ o uzurpacji kolonii A.
mellifera scutellata przez robotnice A. melli-
fera capensis (ALSOPP i CREWE 1993, MARTIN
i wspotaut. 2002, NEUMANN i HEPBURN 2002,
NEUMANN i MORITZ 2002). Bylo to mozliwe
dzieki temu, ze obecnos¢ matki podgatun-
ku afrykanskiego nie hamuje w wystarczaja-
cym stopniu aktywnoSci jajnikow robotnic
pszczoly potudniowoafrykanskiej. U robotnic
A. mellifera capensis umieszczonych tuz po
wykluciu sie z poczwarki w kolonii A. mel-
lifera scutellata aktywacje jajnikow (poja-
wienie sie¢ w nich dojrzatych jaj) obserwuje
si¢ juz po szeSciu dniach, cho¢ u robotnic A.
mellifera scutellata zjawisko to nie wystepu-
je nawet po 40 dniach (MARTIN i wspotaut.
2002). Drugim waznym czynnikiem, ktory
zabezpiecza normalnie funkcjonujaca rodzi-
n¢ pszczela przed dominacja rozrodcza ro-
botnic jest zjawisko niszczenia jaj zlozonych
przez robotnice przez inne robotnice z tej
samej kolonii (WOYCIECHOWSKI i LOMNICKI
1987; RATNIEKS 1988, 1993; RATNIEKS i VIs-
SCHER 1989). Jak sie jednak okazalo, jaja ro-
botnic pszczoly potudniowoafrykanskiej nie
sa niszczone przez robotnice pszczoly afry-
kanskiej, by¢ moze z uwagi na to, ze zwiazki
chemiczne znajdujace si¢ na ich powierzchni
przypominaja zwiazki pozostawiane na jajach
sktadanych przez krolowa (zjawisko tzw. che-
micznej mimikry) (MARTIN i wspotaut. 2002).

Przejmowanie kolonii pszczoly afrykan-
skiej przez robotnice pszczoly potudniowo-
afrykanskiej pociagnelo za soba dramatyczne
skutki na poziomie calej populacji tego pod-
gatunku. Problem polegal bowiem nie tylko
na tym, ze w przejmowanych koloniach do-
chodzito do wykorzystywania pracy robotnic
na rzecz osobnikow z innego podgatunku,
ale po krotkim czasie cata kolonia nieuchron-
nie ponosita Smieré. Dzialo si¢ tak dlatego,
ze potomstwo robotnic pszczoly potudnio-
woafrykanskiej nie wykazywalo sklonnosci
do podejmowania funkcji zbieraczki pokar-
mu. Gdy w kolonii zwickszala sic nadmiernie
liczba takich ,leniwych” robotnic, zaczynata
ona zle funkcjonowa¢ i w koncu ginela. Je-
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dyna szansa na przetrwanie i przekazanie
swoich genow stawalo si¢ wtedy dla robot-
nic pszczoly potudniowoafrykanskiej opusz-
czenie ginacej kolonii i przeniesienie si¢ do
nastepnej kolonii pszczoly afrykanskiej. Dzie-
ki temu mogly przezy¢ i przez krotki czas, za-
nim i ta kolonia zginetla, korzysta¢ z pracy jej
robotnic, by na drodze telitokii przekazywac
swoje geny kolejnym pasozytniczym robotni-
com z wilasnego podgatunku. Skutki uzurpa-
¢ji kolonii pszczoty afrykanskiej przez robot-

nice pszczoly potludniowoafrykanskiej mozna
wiec obrazowo poréwnac¢ do skutkow dzia-
lania wysoce zjadliwego patogenu wywoluja-
cego zakazna chorobe. Proces ten byl tez w
pewnym stopniu analogiczny do choroby no-
wotworowej, gdyz w obydwu przypadkach
samopowielajace si¢ podjednostki ukladu
wymykaja si¢ spod kontroli normalnych me-
chanizmow regulacyjnych i mnozac si¢ nad-
miernie doprowadzaja w koncu do zagtady
catego ukladu (MARTIN i wspotaut. 2002).

UWAGI KONCOWE

Jak wida¢ z powyzszego krotkiego prze-
gladu, systemy rozrodcze oraz typy organiza-
¢ji spotecznej odnajdywane w koloniach owa-
dow spotecznych wykazuja zadziwiajaca zto-
zonoS¢ i roznorodnosé, daleko wykraczajaca
poza nasze utarte wyobrazenia na ten temat.

Sa tez jeszcze dalekie od ostatecznego pozna-
nia. Badania tych zagadnien co roku owocuja
nowymi odkryciami i opisem wciaz nowych
i coraz bardziej fascynujacych zjawisk, a cze-
sto takze koniecznoScia rewizji naszych do-
tychczasowych pogladéw na ich temat.

SOCIAL INSECTS: MYTHS AND FACTS

Summary

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-

fications of social organization taking place in the
course of social insect invasions, worker reproduc-
tion (sexual reproduction and two modes of parthe-
nogenetic reproduction: arrhenotoky and thelytoky),
clonal reproduction, and replacement of reproduc-
tives arising as a result of colony usurpation by alien
homo- and allospecific queens and workers.
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