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behawioralnych (Wilson 1971; Hölldobler 
i Wilson 1990, 2009). Specjalizacjom tym 
towarzyszą również zmiany w obrębie ukła-
du nerwowego, będące wyrazem adaptacji 
robotnic do pełnienia określonych funkcji 
(GronenberG 2008). 

Badania nad związkiem mózg-zacho-
wanie w obrębie błonkówek dotychczas 
skupiały się głównie na pszczole miod-
nej (Apis mellifera), która szybko stała się 
owadzim organizmem modelowym w neu-
robiologii zachowania (Galizia i współaut. 
2012). Ostatnio coraz więcej badaczy kie-
ruje swoją uwagę także w stronę mrówek, 
które jako wysoko uorganizowane owady 
społeczne charakteryzują się bogatym re-
pertuarem zachowań i tworzą społeczeń-
stwa pod wieloma względami bardzo po-
dobne do społeczeństw ludzi (Godzińska 
1997, Foster i ratnieks 2005, Wnuk 2008, 
Hardisty i Cassill 2010). 

W pracy tej przedstawione zostaną wy-
brane zagadnienia dotyczące rozwoju beha-
wioralnego mrówek oraz jego neuroanato-
micznych i neurochemicznych korelatów, 
z uwzględnieniem najnowszych badań pro-
wadzonych w tym zakresie.

U owadów najbardziej zaawansowana 
forma życia społecznego, tzw. eusocjalny 
lub właściwie społeczny poziom organi-
zacji, wykształciła się w szczególności w 
rzędzie błonkówek (Hymenoptera). Mrów-
ki (Formicidae) oraz pszczoły (Apoidea), 
podobnie jak inne eusocjalne zwierzęta, 
swój sukces ewolucyjny zawdzięczają w 
znacznym stopniu trzem cechom stano-
wiącym jednocześnie kryteria występowa-
nia eusocjalnego poziomu organizacji: (i) 
występowaniu rozrodczego podziału pracy 
pomiędzy członkami kolonii, (ii)współpra-
cy w opiece nad potomstwem oraz (iii) 
współpracy międzypokoleniowej (potom-
stwo pomaga rodzicom) (MiCHener 1961; 
Wilson 1971; Hölldobler i Wilson 1990, 
2009; Godzińska 2006b; Wnuk i Godzińska 
2008). 

W społeczeństwach błonkówek wystę-
puje nie tylko tzw. rozrodczy podział pra-
cy, wyrażający się w tym, że osobniki mniej 
płodne lub wręcz bezpłodne pracują na 
rzecz potomstwa osobników bardziej płod-
nych, lecz również tzw. polietyzm, czyli 
podział pracy wyrażający się w występowa-
niu u robotnic długotrwałych specjalizacji 
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zmiany statusu behawioralnego robotnic spo-
łecznych błonkówek, są w znacznym stopniu 
wyrazem procesów rozwojowych mających 
charakter dojrzewania (durst i współaut. 
1994; FaHrbaCH i współaut. 1998, 2003). Jak 
wykazały niedawne badania polskich badaczy 
(Moroń i współaut. 2008, WoyCieCHoWski i 
Moroń 2009), moment przejścia od aktyw-
ności wewnątrz gniazda do bardziej ryzy-
kownych prac wykonywanych na zewnątrz 
gniazda zależy jednak nie tylko od wieku ro-
botnicy, lecz również od oczekiwanego dal-
szego czasu jej życia.

Zależne od wieku długotrwałe specjaliza-
cje behawioralne robotnic owadów społecz-
nych i towarzyszące im charakterystyczne 
zmiany innych elementów fenotypu stanowią 
jeden z najlepiej poznanych przykładów tzw. 
polifenizmu sekwencyjnego, czyli występo-
wania serii odmiennych fenotypów podczas 
kolejnych etapów rozwoju ontogenetycznego 
osobnika (FaHrbaCH 1997, MiCHener 1961, 
Godzińska 2006a, Wnuk i Godzińska 2006).

ZJAWISKO REWERSJI BEHAWIORALNEJ

Obok wymienionych powyżej czynników, 
rozwój behawioralny owadów społecznych 
jest również silnie uzależniony od kontek-
stu społecznego, w którym przebiega onto-
geneza osobnika (robinson 1992, robinson 
i współaut. 1997, Godzińska 2006a, Wnuk 
i Godzińska 2006, aMdaM 2011). Na tempo 
oraz kierunek rozwoju behawioralnego ro-
botnicy wpływa nie tylko jej wiek, lecz rów-
nież różne parametry określające stan demo-
graficzny grupy społecznej, w której skład 
wchodzi (kolonii lub fragmentu kolonii), 
takie jak: wiek, wielkość, struktura wiekowa 
wyrażająca się jako stosunek liczbowy mło-
dych robotnic do starych, brak lub obecność 
królowej oraz liczba i stadium rozwojowe 
potomstwa (Wilson 1971; Hölldobler i Wil-
son 1990, 2009).

Zmiany kontekstu społecznego mogą pro-
wadzić do przyśpieszenia tempa rozwoju 
behawioralnego robotnicy, jego opóźnienia, 
a nawet odwrócenia (robinson i współaut. 
1997, robinson 2002, Hölldobler i Wilson 
2009, aMdaM 2011). To ostatnie zjawisko, 
tzn. powrót zbieraczki do pełnienia funkcji 
opiekunki potomstwa, nosi nazwę rewersji 
behawioralnej. U pszczół proces ten jest na-
turalnym elementem cyklu rozwojowego w 
sytuacji, gdy rodzina pszczela ulega podzia-
łowi, kiedy to po rójce królowa pozostaje 

PRZEJŚCIE OPIEKUNKA-ZBIERACZKA

Podział pracy (polietyzm) może być de-
terminowany cechami morfologicznymi 
osobników (polietyzm kastowy) lub zale-
żeć od wieku robotnic (polietyzm wieko-
wy, czasowy). Polietyzm kastowy i wiekowy 
często współwystępują i wspólnie kształtują 
zachowania poszczególnych robotnic (Wil-
son 1971; oster i Wilson 1978; Hölldobler 
1983; Hölldobler i Wilson 1990, 2009). W 
społeczeństwach owadów robotnice z regu-
ły zaczynają życie od prac wykonywanych 
wewnątrz gniazda i pełnienia funkcji opie-
kunek potomstwa i królowej, a dopiero póź-
niej przechodzą do aktywności na zewnątrz 
gniazda, głównie pełniąc funkcję zbieraczek 
(dobrzańska 1959; Wilson 1971; oster i 
Wilson 1978; Hölldobler 1983; Hölldobler 
i Wilson 1990, 2009; aMdaM 2011). Przejście 
to określa się jako przejście opiekunka-zbie-
raczka lub jako zmiana statusu behawioralne-
go robotnicy (Fénéron i jaisson 1995, FaHr-
baCH i współaut. 1998, Godzińska 2006a, 
Wnuk i Godzińska 2006). Jest ono związane 
z modyfikacjami repertuaru behawioralnego 
robotnicy, które odzwierciedlają w znacznej 
mierze zmiany progów odpowiedzi stanowią-
cych elementy złożonych wzorców zacho-
wań (robotnica staje się bardziej lub mniej 
reaktywna na bodźce wyzwalające lub mo-
dulujące określone zachowania) (PaGe i Mit-
CHell 1990, robinson 1992, PaGe i współaut. 
1998, Godzińska 2006a, Wnuk i Godzińska 
2006).

Przejście opiekunka-zbieraczka obok 
zmian behawioralnych może również obej-
mować znaczne modyfikacje innych elemen-
tów fenotypu osobnika, a w szczególności 
modyfikacje w zakresie neuroanatomii i neu-
rochemii określonych struktur układu nerwo-
wego, stanu hormonalnego organizmu, meta-
bolizmu cukrów i białek, morfologii i funk-
cjonowania gruczołów wydzielania zewnętrz-
nego, zawartości lipidów w ciele oraz ekspre-
sji wielu genów (robinson 2002, WHitField 
i współaut. 2006, Godzińska 2006a, Wnuk 
i Godzińska 2006). Wraz z przejściem do 
pełnienia funkcji zbieraczki następuje także 
pogorszenie zdolności uczenia się asocjacyj-
nego opartego na węchu (baker i współaut. 
2012) i spadek odporności (aMdaM i współ-
aut. 2004), obserwuje się też zmiany profilu 
białek (WolsCHin i aMdaM 2007). Głębokie 
modyfikacje fenotypu, zachodzące podczas 
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515Neurobiologiczne korelaty rozwoju behawioralnego robotnic owadów społecznych

robotnic pszczoły miodnej podczas przejścia 
opiekunka-zbieraczka występują modyfikacje 
epigenetyczne, które podczas rewersji beha-
wioralnej ulegają w większości odwróceniu 
(Herb i współaut. 2012). 

Rewersja behawioralna została opisana 
również u mrówek, ale towarzyszące jej pro-
cesy są poznane znacznie słabiej. Wiele wska-
zuje na to, że u mrówek zjawisko rewersji 
behawioralnej jest procesem jakościowo róż-
nym od rewersji behawioralnej występującej 
u pszczoły miodnej i najprawdopodobniej 
nie obejmuje aż tak daleko idących zmian fe-
notypu (lenoir 1979, sorensen i współaut. 
1984). Wiadomo jednak, że w grupach skła-
dających się z samych zbieraczek lub wyłącz-
nie ze starych robotnic część osobników an-
gażuje się w różne formy opieki nad potom-
stwem (erHardt 1931, Weir 1958, dobrzań-
ska 1959, lenoir 1979, sorensen i współaut. 
1984, MCdonald i toPoFF 1985, Calabi i 
traniello 1989, Fénéron 1993, Godzińska i 
współaut. 1999, Wnuk i współaut. 2011) i że 
proces ten może zajść w czasie krótszym niż 
24 godziny od wystawienia grupy zbieraczek 
na obecność potomstwa (lenoir 1979, so-
rensen i współaut. 1984, MCdonald i toPoFF 
1985, Wnuk 2007, Wnuk i współaut. 2011). 
Jakość zachowań opiekuńczych opiekunek 
zrewertowanych mrówek jest jednak różna i 
waha się od małej wydajności, prowadzącej 
do wysokiej śmiertelności potomstwa (leno-
ir 1979, Wnuk i współaut. niepublikowane), 
po w pełni wydajną opiekę (MCdonald i to-
PoFF 1985). Należy też pamiętać, że zbieracz-
ki mrówek, które nie przeszły rewersji beha-
wioralnej, nie są zupełnie pozbawione zdol-
ności do wykazywania pewnych form opieki 
nad potomstwem, a pod niektórymi wzglę-
dami (na przykład jeśli chodzi o zanoszenie 
do gniazda potomstwa znalezionego poza 
nim) przewyższają nawet opiekunki (lenoir 
1981).

w towarzystwie grupy robotnic-zbieraczek, 
z których część będzie musiała ponownie 
zająć się opieką nad potomstwem (robin-
son i współaut. 1992). Rewersja behawioral-
na może zajść także na skutek naturalnych 
zmian demograficznych, prowadzących do 
deficytu młodych osobników pełniących 
rolę opiekunek, np. jako skutek drapieżnic-
twa czy choroby lub tzw. uzurpacji kolonii 
przez zbieraczki pochodzące z obcej kolonii 
(robinson 1992, Godzińska 2006b). W wa-
runkach doświadczalnych proces rewersji 
behawioralnej można indukować stosując 
techniki tzw. inżynierii społecznej i tworząc 
sztuczny fragment kolonii o pożądanej wiel-
kości i składzie (robinson i współaut. 1997, 
Wnuk i Godzińska 2006), na przykład złożo-
ny z samych zbieraczek i potomstwa (larw i 
poczwarek) (np. Wnuk i współaut. 2011).

U pszczoły miodnej rewersja behawioral-
na jest stosunkowo dobrze poznana i wiąże 
się z powrotem nieomal wszystkich cech fe-
notypu zbieraczki do stanu charakterystycz-
nego dla opiekunki. Proces ten obejmuje 
m. in. reaktywację gruczołów gardzielowych 
służących do karmienia larw, zmiany neuro-
hormonalne, immunologiczne i zmiany profi-
lu białek. U zrewertowanych opiekunek nie 
wytwarzają się też deficyty procesów uczenia 
się charakteryzujące stare zbieraczki (m.in. 
aMdaM 2011; FaHrbaCH i współaut. 1998, 
2003; robinson i współaut. 1992, 1997; totH 
i robinson 2005, Godzińska 2006a, Wnuk i 
Godzińska 2006, WolsCHin i aMdaM 2007). 
Co ciekawe, u robotnic pszczoły miodnej 
pewne modyfikacje fenotypu cechujące opie-
kunki zrewertowane (łącznie z regeneracją 
gruczołów gardzielowych) można indukować 
w grupach złożonych z samych zbieraczek 
nawet wtedy, gdy nie są one eksponowane 
na potomstwo: wystarczy do tego sama 
nieobecność młodszych robotnic (HuanG i 
robinson 1996). Ostatnio wykazano też, że u 

NEUROANATOMICZNE UWARUNKOWANIA ROZWOJU BEHAWIORALNEGO OWADÓW 
SPOŁECZNYCH

Przejście opiekunka-zbieraczka wiąże się 
z licznymi modyfikacjami anatomicznymi w 
obrębie określonych struktur układu nerwo-
wego. Większość klasycznych badań na ten 
temat przeprowadzono na pszczole miod-
nej, jednak w ostatnich latach coraz częściej 
obiektem zainteresowań naukowców stają się 
także mrówki z kilku gatunków należących do 
dwóch podrodzin, Formicinae i Myrmicinae.

U robotnic pszczoły miodnej istotne 
zmiany zachodzące w toku rozwoju osobni-
czego dotyczą przede wszystkim tzw. ciała 
grzybkowatego, które jest strukturą odgry-
wającą krytyczną rolę w integracji informacji 
napływającej z różnych narządów zmysłów 
oraz w procesach uczenia się i pamięci (biC-
ker i Menzel 1989, Menzel i współaut. 1994, 
sCHulz i robinson 1999, Galizia i współaut. 
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wo większe ciała grzybkowate i płaty czuł-
kowe, przy jednoczesnym proporcjonalnie 
mniejszym rozmiarze płatów wzrokowych. 
Ponieważ mrówki z rodzaju Pheidole kie-
rują się głównie sygnałami chemicznymi i 
w bardzo małym stopniu wzrokiem, wynik 
ten może sugerować, że rozmiar neuropi-
lu w różnych strukturach ich mózgu jest 
powiązany z różnorodnością zadań, jakich 
podejmują się robotnice. U tych gatunków 
robotnice minor, a także robotnice starsze, 
częściej angażują się w zadania na zewnątrz 
gniazda i to u nich właśnie najlepiej rozwi-
nięte są części mózgu odpowiedzialne za 
przekazywanie i przetwarzanie najbardziej 
strategicznych bodźców zmysłowych (a więc 
bodźców chemicznych). Mniejsze proporcje 
objętości płatów wzrokowych w stosunku 
do ciała grzybkowatego i płatów czułkowych 
u robotnic minor nie są najprawdopodob-
niej związane z mniejszą sprawnością układu 
wzrokowego tych robotnic, lecz raczej sta-
nowią odzwierciedlenie nieproporcjonalnie 
większego inwestowania w neuropil odpo-
wiedzialny za przetwarzanie sygnałów che-
micznych. Co więcej, różnice w rozmiarach 
płatów wzrokowych mózgu robotnic minor 
i major mogą także wynikać z różnic w roz-
miarach samych oczu, a dokładniej liczby 
ommatidiów, która jest różna u obu grup ro-
botnic (MusCedere i traniello 2012).

Intensywne zmiany zachodzące w toku 
rozwoju ontogenetycznego w obrębie układu 
nerwowego opisano także u innych gatun-
ków mrówek. Przejście do pełnienia funkcji 
poza gniazdem u robotnic Cataglyphis fortis 
związane jest, przykładowo, z reorganizacją 
kompleksów synaptycznych, tzw. mikroglo-
meruli: zarówno w kołnierzyku, jak i war-
dze ciała grzybkowatego obserwuje się spa-
dek ich liczby, przy jednoczesnym ogólnym 
wzroście objętości kielicha. Najprawdopo-
dobniej jednak proces ten nie jest inicjowa-
ny przez mechanizmy wewnętrzne, lecz za-
leży od wcześniejszej ekspozycji osobników 
na światło. Okazuje się bowiem, że u mró-
wek w wieku charakterystycznym dla zbie-
raczek, lecz trzymanych przez cały czas w 
ciemności, liczba mikroglomeruli jest porów-
nywalna z liczbą tych struktur, jaką obser-
wuje się u osobników wykonujących prace 
wewnątrz gniazda (stieb i współaut. 2010). 
Dodatkowo, u robotnic, które pracowały już 
na zewnątrz gniazda, a następnie powróciły 
do pełnienia zadań wewnątrz gniazda zaob-
serwowano częściowe cofnięcie się proce-
sów reorganizacyjnych w tych strukturach 

2012), a także płatów czułkowych, uczestni-
czących w przetwarzaniu informacji pocho-
dzących z receptorów chemicznych i dotyko-
wych znajdujących się na czułkach (Galizia i 
współaut. 2012). Podczas przejścia opiekun-
ka-zbieraczka ciało grzybkowate przechodzi 
wewnętrzną reorganizację. W trakcie tego 
procesu zwiększa się objętość neuropilu, w 
którym tworzą się połączenia synaptyczne 
pomiędzy wypustkami neuronów, a zmniej-
szeniu ulega objętość tzw. komórek Kenyona 
— podstawowych neuronów budujących cia-
ło grzybkowate (WitHers i współaut. 1993). 
Zmiana statusu behawioralnego robotnicy 
pszczoły miodnej wiąże się także ze wzro-
stem objętości wargi (ang. lip) oraz kołnie-
rzyka (ang. collar), będących strukturami 
ciała grzybkowatego, wchodzącymi w skład 
tzw. kielicha, które odbierają oraz integru-
ją informacje pochodzące, odpowiednio, z 
płatów czułkowych i wzrokowych (durst i 
współaut. 1994). Do niedawna przypuszcza-
no, że zmiany te są skutkiem doświadczenia 
nowo nabywanego przez zbieraczki na sku-
tek przejścia do środowiska na zewnątrz ula, 
bogatszego w bodźce, głównie wzrokowe 
(ang. experience-dependent model) (durst 
i współaut. 1994, WitHers i współaut. 1995). 
Dalsze eksperymenty wykazały jednak, że 
zmiany anatomiczne w ciele grzybkowatym 
są raczej wyrazem zarówno procesów roz-
wojowych przygotowujących opiekunkę do 
pełnienia funkcji zbieraczki, jak i efektem 
doświadczenia zdobytego przez zbieraczkę 
(FaHrbaCH i współaut. 2003). 

Zmiany w objętości neuropilu podobne 
do tych, jakie obserwuje się u pszczoły miod-
nej występują również u robotnic mrówki 
gmachówki Camponotus floridanus (podro-
dzina Formicinae). Objętość neuropilu zmie-
nia się u nich wraz z wiekiem robotnicy 
oraz pełnioną przez nią funkcją: najmniejsza 
jest u osobników nieaktywnych, zwiększa się 
u osobników opiekujących się potomstwem, 
a największa jest u zbieraczek (GronenberG i 
współaut. 1996).

Bardziej szczegółowe badania neuroana-
tomii robotnic trzech gatunków mrówek z 
rodzaju Pheidole (P. dentata, P. pilifera i P. 
morrisi), należących do różnych kast mor-
fologicznych i będących w różnym wieku, 
ujawniły szereg różnic w morfologii mózgu 
(MusCedere i traniello 2012). W doświad-
czeniu tym wykazano, że w porównaniu z 
robotnicami major (dużymi i posiadającymi 
duże głowy), robotnice minor (mniejsze i 
posiadające mniejsze głowy) mają stosunko-
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Różnice w budowie kłębuszków węcho-
wych robotnic mrówek o odmiennym sta-
tusie behawioralnym zaobserwowano rów-
nież u dwóch gatunków mrówek grzybiarek: 
Atta vollenweideri i A. sexdens (podrodzina 
Myrmicinae). U obu gatunków w płatach 
czułkowych robotnic major, które wykonu-
ją zadania na zewnątrz gniazda (podobnie 
jak robotnice minor omawianych wcześniej 
mrówek Pheidole), stwierdzono obecność 
jednego większego kłębuszka, makroglome-
rulusa, który towarzyszył licznym mniejszym 
kłębuszkom o zbliżonych do siebie rozmia-
rach. Z kolei u robotnic minor zaleziono je-
dynie mniejsze kłębuszki o podobnej wiel-
kości (kleineidaM i współaut. 2005). Auto-
rzy uważają, że obecność makroglomerulusa 
u robotnic major wynika z pełnionej przez 
niego funkcji, czyli z uczestnictwa tej struk-
tury w procesie wykrywania szlaku w opar-
ciu o feromony, chemiczne związki sygnalne 
o działaniu wewnątrzgatunkowym.

(stieb i współaut. 2011), co może być uzna-
ne za neuroanatomiczny korelat rewersji be-
hawioralnej. Wiadomo też, że u blisko spo-
krewnionego gatunku, C. bicolor, wyjście 
robotnicy na zewnątrz gniazda wiąże się ze 
znacznym wzrostem rozmiarów ciała grzyb-
kowatego, głównie w miejscach wejść sygna-
łów wzrokowych (küHn-büHlMann i WeHner 
2006), co, podobnie jak w opisywanym wy-
żej przypadku pszczoły miodnej, może mieć 
związek z przejściem do pełnienia funkcji w 
środowisku bogatszym w bodźce wzrokowe. 
Z kolei u robotnic C. albicans od chwili wy-
klucia z poczwarki przez okres następnych 
60 dni zachodzi w mózgu proces eliminacji 
tzw. kolbek synaptycznych. Nie przebiega on 
jednak w każdym obszarze mózgu równocze-
śnie: we wzrokowym centrum integracyjnym 
ciała grzybkowatego, kołnierzyku, proces ten 
rozpoczyna się najpóźniej, co związane jest 
również z intensywnym wzrostem odbiera-
nych bodźców wzrokowych (seid i WeHner 
2009).

NEUROCHEMICZNE UWARUNKOWANIA ROZWOJU BEHAWIORALNEGO OWADÓW 
SPOŁECZNYCH

UDZIAŁ AMIN BIOGENNYCH

Aminy biogenne stanowią bardzo ważną 
klasę związków chemicznych mających istot-
ny wpływ na fizjologię owadów społecznych 
oraz biorących decydujący udział w regula-
cji wielu ich zachowań, działając w charak-
terze neuroprzekaźników i neurohormo-
nów (osborne 1996, roeder 1999, roeder 
i współaut. 2003). Do najważniejszych i naj-
częściej badanych amin biogennych należą: 
dopamina (DA), serotonina (5-HT) oraz okto-
pamina (OA). Na szczególną uwagę zasługuje 
tu oktopamina, amina biogenna stanowiąca u 
bezkręgowców funkcjonalny analog noradre-
naliny. Liczne badania wykazały udział OA 
w wielu różnych procesach fizjologicznych 
oraz potwierdziły jej rolę w kontroli szeregu 
zachowań, gdzie amina ta działa jako neuro-
hormon, neuroprzekaźnik i neuromodula-
tor (roeder 1999, 2005; roeder i współaut. 
2003). Miejscem oddziaływania najsilniej-
szego wpływu OA jest jednak układ nerwo-
wy owadów, gdzie uczestniczy ona między 
innymi w regulacji podziału pracy owadów 
społecznych, co zostało dobrze udokumen-
towane u pszczoły miodnej (WaGener-HulMe 
i współaut. 1999; sCHulz i robinson 1999, 
2001; sCHulz i współaut. 2002a, b; barron i 
współaut. 2007; bloCH i MesHi 2007). 

W mózgu robotnic pszczoły miodnej po-
ziom oktopaminy, serotoniny i dopaminy 
wzrasta wraz z wiekiem (Harris i WoodrinG 
1992, WaGener-HulMe i współaut. 1999), co 
najwyraźniej obserwuje się w ciele grzybko-
watym (sCHulz i robinson 1999). Sam pro-
ces przejścia do pełnienia funkcji zbieraczki 
jest z kolei najsilniej skorelowany ze wzro-
stem poziomu OA w płatach czułkowych 
(sCHulz i robinson 1999, 2001; sCHulz i 
współaut. 2002a, 2002b). Natomiast wzrost 
poziomu dopaminy i serotoniny stwierdzono 
u zbieraczek głównie w płatach wzrokowych 
(taylor i współaut. 1992).

U zbieraczek pszczoły miodnej poza pod-
wyższonym poziomem OA w mózgu i w 
szczególności w jego płatach czułkowych 
stwierdza się również wysoki poziom krążą-
cego w hemolimfie hormonu juwenilnego 
(JH) (robinson 1992, FaHrbaCH 1997, robin-
son i współaut. 1997). Okazuje się, że poda-
nie JH lub jego analogów (np. metoprenu) 
powoduje przedwczesną ekspresję zachowań 
zbierackich (bloCH i współaut. 2002). Nato-
miast usunięcie gruczołów produkujących 
ten hormon (łac. corpora allata) powoduje 
u opiekunek opóźnienie przejścia do pełnie-
nia funkcji zbieraczki, co z kolei może zostać 
odwrócone poprzez podanie metoprenu lub 
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szy poziom serotoniny niż u opiekunek ze 
wszystkich badanych grup wiekowych, pod-
czas gdy poziom dopaminy wzrastał rów-
nomiernie wraz z wiekiem robotnicy (seid 
i traniello 2005). Natomiast u robotnic F. 
polyctena ani poziom 5-HT, ani DA nie zmie-
niał się istotnie w zależności od specjalizacji 
behawioralnej (Wnuk i współaut. 2011).

W przypadku robotnic P. dentata usta-
lono również, że wraz z wiekiem osobnika 
zmieniają się także wzorce immunoreaktyw-
ności serotoninergicznej w płatach wzroko-
wych. Liczba neuronów serotoninergicznych 
wzrastała zarówno u robotnic minor, jak i 
major, a dodatkowo starsze robotnice ma-
jor cechowała wyższa liczba komórek sero-
toninergicznych w płatach wzrokowych w 
porównaniu z robotnicami minor będącymi 
w tym samym wieku (seid i współaut. 2008). 
Wydaje się więc prawdopodobne, że seroto-
nina uczestniczy w rozwoju układu wzroko-
wego u robotnic P. dentata, dzięki któremu 
możliwe jest wykrywanie bodźców niezbęd-
nych do wykonywania zadań na zewnątrz 
gniazda (seid i traniello 2005, seid i współ-
aut. 2008). Dalsze badania wykazały jednak, 
że podanie inhibitora syntezy serotoniny, 
α-metylotryptofanu (AMTP), upośledza wy-
konanie zadania polegającego na podążaniu 
wzdłuż szlaku zapachowego, co sugeruje, że 
serotonina moduluje również procesy wę-
chowe i/lub funkcje motoryczne związane z 
pełnieniem funkcji zbieraczki (MusCedere i 
współaut. 2012).

UDZIAŁ KLASYCZNYCH NEUROPRZEKAŹNIKÓW 
AMINOKWASOWYCH KWASU 

γ-AMINOMASŁOWEGO (GABA) I GLUTAMINIANU 
(GLU)

W porównaniu z rolą amin biogennych, 
rola kwasu γ-aminomasłowego (GABA) i glu-
taminianu (Glu), należących do grupy kla-
sycznych neuroprzekaźników aminokwaso-
wych, w mechanizmach leżących u podstaw 
podziału pracy i rozwoju behawioralnego u 
owadów społecznych jest poznana znacznie 
słabiej. Pomimo że stan wiedzy na temat roli 
tych związków w kontroli procesów ucze-
nia się i pamięci u pszczoły miodnej jest 
całkiem bogaty (wyczerpujące opracowanie 
można znaleźć w książce Galizia i współ-
aut. 2012), niewiele wiadomo na temat ich 
udziału w regulacji rozwoju behawioralne-
go. Jedną z pierwszych wzmianek dotyczą-
cą wahań poziomu tych neuroprzekaźników 
w mózgu robotnic pszczoły miodnej w za-
leżności od wieku można znaleźć w pracy 

OA (sCHulz i współaut. 2002b). Kiedy jed-
nak opiekunkom zostanie podana OA, rów-
nież spowoduje ona przedwczesną ekspresję 
zachowań zbierackich i, co więcej, proces 
ten zajdzie dużo szybciej niż w przypadku 
podania JH (sCHulz i współaut. 2002b). Do-
datkowo wiadomo też, że podanie metopre-
nu skutkuje podwyższeniem poziomu OA 
w płatach czułkowych (sullivan i współaut. 
2000), Wydaje się więc, że hormon juwenil-
ny wraz z oktopaminą współuczestniczą w 
sterowaniu ekspresją zachowań zbierackich, 
jednak OA może działać także niezależnie od 
JH (sCHulz i współaut. 2002b). Ostatnio do-
wiedziono także, że chroniczne podawanie 
oktopaminy w pokarmie podwyższa goto-
wość zbieraczek do odbywania lotów zwia-
dowczych (lianG i współaut. 2012).

Rola oktopaminy w rozwoju behawioral-
nym mrówek jest poznana znacznie słabiej 
i nieliczne badania na ten temat wskazują, 
że jej działanie wykazuje odmienny charak-
ter niż u pszczoły miodnej. O ile u mrówek 
z gatunku Pheidole dentata nie stwierdzo-
no istotnych zmian poziomu OA w zależ-
ności od wieku robotnicy (seid i traniello 
2005), o tyle w przypadku robotnic mrówki 
ćmawej (Formica polyctena) najwyższe po-
ziomy OA w mózgach robotnic stwierdzono 
u opiekunek, a więc odwrotnie niż w przy-
padku pszczoły miodnej (Wnuk i współaut. 
2011). Co interesujące, u mrówek z tego ga-
tunku podobne, niskie poziomy OA stwier-
dzono zarówno u zbieraczek, jak i u opie-
kunek zrewertowanych, czyli zbieraczek, 
które przeszły proces rewersji behawioral-
nej. Wydaje się więc, że, w odróżnieniu od 
pszczół, u mrówek powrót zbieraczki do 
pełnienia funkcji opiekunki nie wiąże się 
z odwróceniem zmian neurochemicznych, 
przynajmniej w zakresie przebadanych amin 
biogennych (Wnuk i współaut. 2011). Zwią-
zek OA z ontogenezą mrówek zaobserwowa-
no również w przypadku mrówki gmachów-
ki Camponotus floridanus, u której porów-
nano zawartość związków neuroaktywnych 
w mózgach osobników znajdujących się w 
różnych stadiach rozwojowych. Podwyższe-
nie poziomu OA w mózgu stwierdzono je-
dynie przy przejściu ze stadium larwy do 
stadium poczwarki (Punzo i WilliaMs 1994). 
U robotnic C. floridanus stwierdzono tak-
że dramatyczny wzrost poziomu dopaminy 
w mózgu zachodzący pomiędzy stadium lar-
walnym a dorosłym i nieco mniej silnie wy-
rażony wzrost poziomu serotoniny. Z kolei 
u zbieraczek P. dentata stwierdzono wyż-
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GlanCey 1985, Punzo i WilliaMs 1994, Fe-
lisberti i ventura 1996, danG i współaut. 
2002). Wiadomo jedynie, że u robotnic mi-
nor mrówki ogniowej Solenopsis invicta ana-
liza zawartości aminokwasów w mózgu wy-
kazała obecność zarówno GABA, jak i gluta-
minianu, przy czym poziom glutaminianu był 
około dwukrotnie wyższy niż poziom GABA 
(Punzo i GlanCey 1985). Z kolei u gmachów-
ki C. floridanus zaobserwowano zależność 
poziomu GABA w mózgu od przynależności 
kastowej robotnic: u robotnic minor poziom 
GABA w mózgu był prawie dwukrotnie niż-
szy niż u robotnic major. Wynik ten suge-
ruje więc, że GABA może odgrywać rolę w 
ekspresji zachowań stanowiących wyraz poli-
etyzmu kastowego. Poziom glutaminianu był 
jednak podobny u wszystkich robotnic (Pun-
zo i WilliaMs 1994). Immunoreaktywność 
podobną do GABA-ergicznej odnaleziono tak-
że w płatach wzrokowych mrówek grzybia-
rek Atta sexdens (Felisberti i ventura 1996) 
oraz mrówek gmachówek Camponotus japo-
nicus (danG i współaut. 2002).

Najwięcej światła na udział GABA i Glu 
w regulacji podziału pracy i zmiany statusu 
behawioralnego u mrówek rzucają niedaw-
ne badania Wnuka (2012), który porów-
nał zawartość tych związków w mózgach 
robotnic F. polyctena o różnym statusie 
behawioralnym. W doświadczeniu tym 
oznaczano poziom GABA i Glu w mózgach 5 
grup robotnic F. polyctena, którymi były (1) 
młode mrówki w wieku 1–2 dni od chwili 
wyklucia się z poczwarki, (2) opiekunki 
potomstwa, (3) zbieraczki mające kontakt 
z opiekunkami oraz potomstwem (tzw. 
zbieraczki z kolonii), (4) zbieraczki pobrane 
w terenie ze szlaków i następnie pozbawione 
kontaktów z innymi grupami mrówek (tzw. 
zbieraczki izolowane) oraz (5) opiekunki zre-
wertowane, które wywodziły się z tej samej 
grupy wyjściowej mrówek, co zbieraczki izo-
lowane (robotnice zebrane ze szlaku pokar-
mowego kilka metrów od gniazda). Wyniki 
analizy neurochemicznej wykazały przede 
wszystkim silne różnice pomiędzy zbieracz-
kami izolowanymi a pozostałymi grupami 
robotnic. Zbieraczki izolowane, które były 
eksperymentalnym odpowiednikiem zbiera-
czek spędzających najwięcej czasu w natural-
nych warunkach poza gniazdem i mających 
najbardziej ograniczone kontakty z resztą 
kolonii, charakteryzowały się najniższym po-
ziomem GABA oraz najwyższym poziomem 
glutaminianu w mózgu. Wyniki te sugerują, 
że zwiększona aktywność układu glutaminia-

FuCHsa i współaut. (1989), którzy stwierdzili, 
że poziom GABA i Glu w mózgu robotnicy 
pszczoły miodnej rośnie stopniowo po wy-
kluciu się z poczwarki, osiągając maksimum 
po dziesięciu dniach, po czym ulega stopnio-
wemu zmniejszeniu. W wyniku tego, poziom 
tych neuroprzekaźników w mózgu robotnic 
pszczoły miodnej był podobny zarówno na 
początku, jak i pod koniec życia robotni-
cy. Maksymalne koncentracje GABA i Glu w 
mózgu w 10-tym dniu od chwili wyklucia 
się robotnicy z poczwarki wydaje się więc 
pokrywać z początkiem ekspresji zachowań 
prowadzących do budowania komórek pla-
stra. Zaobserwowany spadek poziomu neu-
roprzekaźników po tym okresie tłumaczony 
był z kolei procesami neurodegeneracyjny-
mi i zastępowaniem neuronów komórkami 
glejowymi (FuCHs i współaut. 1989). Wię-
cej światła na zagadnienie regulacji rozwoju 
behawioralnego robotnic pszczoły miodnej 
rzuciło wspomniane już, najnowsze badanie 
lianG i współaut. (2012), w którym wykaza-
no, że chroniczne (przez 25-30 godzin) po-
dawanie glutaminianu w pokarmie zwiększa 
skłonności robotnic do odbywania lotów 
zwiadowczych w poszukiwaniu nowych źró-
deł pokarmu, podczas gdy podanie inhibito-
ra receptorów glutaminianergicznych hamo-
wało ten efekt. Dodatkowo wykonano anali-
zę ekspresji genów aktywnych zwiadowczyń, 
która ujawniła różnice w aktywności około 
16% genów, w porównaniu z robotnicami 
pozostającymi w ulu. Pośród nich znajdo-
wały się, między innymi, geny powiązane 
z ekspresją zachowań związanych z poszu-
kiwaniem nowości (ang. novelty seeking), 
występujące także i u kręgowców, a kodują-
ce m.in. receptory glutaminianergiczne. Eks-
presja tych genów była wyższa u robotnic, 
które chętniej podejmowały się lotów zwia-
dowczych (lianG i współaut. 2012). Z kolei 
Hunt i współaut. (2007), w wyniku identyfi-
kacji genów cech ilościowych (QTL, ang. qu-
antitative trait loci), wyznaczyli 128 genów 
biorących potencjalny udział w zachowaniu 
obronnym pszczoły miodnej, wśród nich 
między innymi gen kodujący receptor meta-
botropowy GABA-B-R1. Potencjalny związek 
tego genu z zachowaniami obronnymi robot-
nic pszczół pełniących funkcje strażniczek 
ula wymaga jednak dalszych badań.

W porównaniu z pszczołą miodną, infor-
macje na temat występowania i roli GABA i 
Glu u mrówek są zaskakująco nieliczne: jak 
dotąd, opublikowano jedynie cztery prace 
poświęcone temu zagadnieniu (Punzo i 
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nowi silną przesłankę wskazującą na odwra-
calność niektórych procesów neurochemicz-
nych towarzyszących przejściu opiekunka-
-zbieraczka u robotnic mrówki ćmawej. Jest 
to więc sytuacja odmienna niż w przypadku 
oktopaminy, której poziom nie powracał u 
zrewertowanych opiekunek F. polyctena do 
wartości uzyskiwanych dla zwykłych opie-
kunek (Wnuk i współaut. 2011). Ostatecz-
ny dowód na odwracalność zmian poziomu 
neuroprzekaźników aminokwasowych GABA 
i Glu, zachodzących w toku ontogenezy be-
hawioralnej robotnic mrówki ćmawej, może 
jednak przynieść dopiero doświadczalne roz-
strzygnięcie kwestii, czy to proces rewersji 
behawioralnej prowadzi do zmian neuroche-
micznych w mózgach robotnic, czy też może 
rewersję behawioralną przechodzą jedynie te 
zbieraczki, które są do tego predysponowane 
właśnie dlatego, że ich profil neurochemicz-
ny zbliżony jest do profilu charakteryzujące-
go zwykłe opiekunki.

nergicznego, przy jednoczesnej obniżonej 
aktywności układu GABA-ergicznego, może 
wiązać się z przejściem robotnicy do pełnie-
nia funkcji na zewnątrz gniazda. Co więcej, u 
najmłodszych robotnic badanych tuż po wy-
kluciu się z poczwarki zaobserwowano dwu-
krotnie wyższy poziom GABA, w porówna-
niu ze zbieraczkami izolowanymi. Być może 
więc aktywność układu GABA-ergicznego u 
robotnic mrówki ćmawej kształtuje progi 
ekspresji poszczególnych wzorców behawio-
ralnych charakterystycznych dla określonego 
etapu rozwoju behawioralnego robotnicy.

Kolejnym, interesującym wynikiem było 
też stwierdzenie, że poziom GABA oraz sto-
sunek GABA:Glu nie różnił się pomiędzy 
opiekunkami zwykłymi a opiekunkami zre-
wertowanymi, jednakże wykazywał istotne 
różnice pomiędzy opiekunkami zrewerto-
wanymi i zbieraczkami izolowanymi, wywo-
dzącymi się z tej samej wyjściowej grupy 
robotnic. Podobny wzorzec zależności moż-
na było zaobserwować także w przypadku 
glutaminianu (Wnuk 2012). Wynik ten sta-

PODSUMOWANIE

Rosnąca w ostatnich latach liczba ba-
dań nad neurobiologią rozwoju behawio-
ralnego owadów społecznych świadczy o 
coraz większym zainteresowaniu tym te-
matem wśród badaczy. Owady społeczne 
są atrakcyjnym przedmiotem badań zależ-
ności pomiędzy mózgiem a zachowaniem 
z uwagi na ogromny repertuar zachowań 
(nie tylko społecznych) przy stosunkowo 
prostej (w porównaniu np. z kręgowca-
mi) i dobrze poznanej (p. pszczoła miod-
na) budowie mózgu. Niektóre z nich mogą 
być również potencjalnymi kandydatami na 
organizmy modelowe w zupełnie nowych 
dla nich dziedzinach nauki. Na przykład, 
rewersja behawioralna u robotnic owa-
dów społecznych coraz częściej przyku-
wa uwagę gerontologów, głównie z uwagi 
na to, że u pszczoły miodnej proces ten 
wiąże się nie tylko ze spowolnieniem czy 
zahamowaniem, ale nawet z odwracalno-
ścią niektórych zmian fenotypu ujawnia-
jących się w wyniku procesów starzenia 
się (aMdaM i współaut. 2005, WolsCHin i 
aMdaM 2007, MünCH i współaut. 2008, aM-

daM 2011). Waga tego typu badań nabiera 
więc na znaczeniu pod względem zarów-
no biomedycznym, jak i społecznym. Obok 
pszczoły miodnej, również i mrówki mogły-
by stanowić taki model, który byłby nawet 
dogodniejszy z uwagi na długowieczność 
robotnic (do kilku lat, podczas gdy pszczo-
ła miodna żyje średnio ok. 6 tygodni) czy 
królowych (nawet ponad 20 lat), a tak-
że łatwość w manipulowaniu kontekstem 
społecznym przy zachowaniu ściśle kon-
trolowanych warunków doświadczalnych 
oraz dużą różnorodność obserwowanych 
zachowań (Hölldobler i Wilson 1990, Go-
dzińska 1997, Godzińska i współaut. 1999, 
Wnuk 2008). Istotne różnice jakościowe w 
charakterze procesów zachodzących pod-
czas rozwoju ontogenetycznego i rewersji 
behawioralnej pszczół i mrówek świadczą-
ce o różnorodności mechanizmów odpo-
wiedzialnych za ontogenezę i podział pracy 
u owadów społecznych również stanowią 
silny argument na rzecz badań porównaw-
czych, nie ograniczających się do pojedyn-
czego, dobrze poznanego gatunku. 
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szą między innymi modyfikacje neuroanatomiczne 
oraz neurochemiczne w obrębie całego mózgu lub/ 
i różnych jego struktur. Obecny artykuł omawia 
neurobiologiczne korelaty rozwoju behawioralnego 
robotnic społecznych błonkówek ze szczególnym 
zwróceniem uwagi na rolę amin biogennych i kla-
sycznych neuroprzekaźników aminokwasowych oraz 
na różnice pomiędzy pszczołami i mrówkami. Autor 
porusza również kwestię odwracalności procesów 
uczestniczących w rozwoju behawioralnym robotnic 
(zjawisko rewersji behawioralnej).

Obecny artykuł stanowi przegląd aktualnej wie-
dzy na temat neuroanatomicznych i neurochemicz-
nych korelatów rozwoju behawioralnego robotnic 
owadów społecznych: pszczół i mrówek. Dyskutowa-
ne są w nim zarówno dane literaturowe, jak i wyniki 
badań własnych autora. W koloniach owadów spo-
łecznych robotnice z reguły najpierw uczestniczą w 
pracach wykonywanych wewnątrz gniazda, a następ-
nie, wraz z wiekiem, przechodzą do prac wykonywa-
nych na zewnątrz gniazda. Procesowi temu, znane-
mu jako przejście opiekunka — zbieraczka towarzy-

NEUROBIOLOGICZNE KORELATY ROZWOJU BEHAWIORALNEGO ROBOTNIC OWADÓW 
SPOŁECZNYCH

Streszczenie

NEUROBIOLOGICAL CORRELATES OF BEHAVIORAL DEVELOPMENT OF SOCIAL INSECT’S 
WORKERS

Summary

The present paper overviews current knowledge 
in neuroanatomical and neurochemical correlates 
of behavioural development in workers of social in-
sects: honeybees and ants. Both literature data and 
the results of experimental research of the author 
are discussed. Social insect workers as a rule par-
ticipate first in intranidal tasks and then switch to 
extranidal ones as they age. This process, known 
as the transition nurse — forager, is accompanied, 
among others, by neuroanatomical and neurochemi-
cal modifications taking place in various brain struc-
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