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ETOLOGIA OWADOW SPOLECZNYCH: FAKTY I KONTROWERSJE

OWADY PRZEDSPOLECZNE 1 SPOLECZNE

Nie istnieje prosta dichotomia ,owady samotne” — ,owady spoleczne”: po-
miedzy samotnym i spolecznym trybem zycia istnieje u owadow cate spektrum
form przejsciowych, tak zwane przedspoleczne poziomy organizacji. Zgodnie
z ujeciem zaproponowanym przez MICHENERA (1969), i jak dotad powszechnie
przyjmowanym, wyrdznia sie nastepujace stopnie rozwoju zycia spolecznego:
owady podspoteczne (subsocial insects), owady gromadne (communal insects),
owady niemal spoleczne (quasisocial insects), owady poélspoleczne (semisocial
insects) oraz owady prawdziwie spoteczne (eusocial insects).

Do owadéw podspolecznych zaliczamy gatunki, w ktérych osobniki doroste
opiekuja sie potomstwem we wczesnych stadiach jego rozwoju. U owadow
gromadnych czlonkowie tego samego pokolenia wraz z potomstwem zamieszkuja
wspolnie jedno gniazdo, ale nie wspoélpracuja w opiece nad potomstwem. U owa-
dow niemal spotecznych wspélne zamieszkiwanie gniazda przez cztonkow jed-
nego pokolenia faczy sie natomiast z ich wspélpraca w opiece nad potomstwem.
U owadow pélspotecznych wystepuje ponadto tak zwany reprodukcyjny podziat
pracy: stopien ptodnosci poszczegolnych osobnikéw jest zroéznicowany, a osob-
niki mniej plodne lub wrecz bezplodne opiekuja si¢ potomstwem osobnikow
bardziej ptodnych. Najwyzszy stopien rozwoju zycia spolecznego osiagnely owady
prawdziwie spoleczne, ktére wyrdzniaja sie tacznym wystepowaniem trzech cech:
wspoélpraca w opiece nad potomstwem, reproduktywny podzial pracy oraz
wspbélpraca miedzypokoleniowa, w ramach ktérej potomstwo pomaga rodzicom
(MICHENER 1969, WILSON 1979, SuDD i FRANKS 1987, ALEXANDER i wspétaut.
1991, CrEsPI 1992). -

W toku ewolucji prawdziwie spoleczny poziom organizacji wytworzyt sie
u owaddéw wielokrotnie w sposéb wzajemnie niezalezny; innymi slowy, owady
prawdziwie spoteczne sa grupa polifiletyczna (ALEXANDER i wspédtaut. 1991).
Prawdziwie spoleczny stopient rozwoju zycia spolecznego najwczesniej osiagnely
owady z rzedu bielcéow (Isoptera). Powstaly wtedy termity. Istnieja argumenty
przemawiajace za tym, ze same termity sa grupa polifiletyczna, ale kwestia ta
nie jest jeszcze ostatecznie rozstrzygnicta (ALEXANDER i wspoétaut.1991). W rze-
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dzie blonkéwek (Hymenoptera) prawdziwie spoleczny poziom organizacji powstat
najprawdopodobniej w sposéb niezalezny co najmniej dwunastokrotnie, dajac
poczatek mrowkom oraz roéznym grupom spolecznych os i pszczot (ALEXANDER
i wspotaut. 1991). Ostatnio poziom organizacji zblizony do prawdziwie spolecznego
odkryto tez u przedstawicieli dwoch dalszych rzedow owadow: pluskwiakow row-
noskrzydtych (Homoptera) oraz przylzencow (Thysanoptera) (JAISSON 1993).
W rzedzie Homoptera wysoce zaawansowane formy zycia spotecznego powstaly
w spos6b wzajemnie niezalezny najprawdopodobniej co najmniej czterokrotnie
w czterech rodzajach mszyc o roznej ekologii (AOKI 1987, ITO 1989, JAISSON 1993,
MORAN 1993).

Owady spoleczne odniosty ogromny sukces ewolucyjny. W puszczy amazon-
skiej biomasa mrowek i termitow stanowi okoto 75% lacznej biomasy wszystkich
organizméw zywych (por. tez ryc. 1). Jak si¢ ocenia, same tylko mrowki z pod-
rodziny Formicinae wydzielaja rocznie do atmosfery milion ton kwasu mrowko-
wego (HOLLDOBLER i WILSON 1990). Spoteczenstwa owadow moga osiagac ogrom-
ne rozmiary. Rekord pod tym wzgledem ustanowila kolonia mréwki Formica
yessensis odkryta na wyspie Hokkaido w Japonii. Kolonia ta skladala sie
7 306 milionéw robotnic oraz z 1 miliona 80 tysiecy krélowych i zajmowala
system 45 tysiecy wzajemnie polaczonych gniazd (HOLLDOBLER i WILSON 1990).
Zadziwiajaco duze rozmiary moga tez osiagaé¢ spoleczenstwa mSszyc; u mszyc
z gatunku Astegopteryx steracicola znaleziono spoleczenstwa liczace 100 tysiecy
osobnikéw (HAMILTON 1987).

A kopiec ziemny na powierzchni . B

L ) I
$mietniska ogrédki grzybowe

Ryc. 1. Przyklady ilustrujace sukces ewolucyjny odniesiony przez owady spoleczne.

A — dojrzate gniazdo mrowki-grzybiarki z gatunku Atta vollenweideri. B— w ten symboliczny sposéb

zilustrowano fakt, ze w puszczy amazonskiej taczna biomasa mrowek jest okolo czterokrotnie wyzsza

niz laczna biomasa wszystkich naziemnych kregowcéw: plazow, gadow, ptakéw i ssakéw (wg HOLLDO-
BLERA i WILSONA 1990, oraz JalssoNa 1993, zmienione).

ORGANIZACJA SPOLECZENSTW OWADOW: STOSUNKI POKREWIENSTWA

TEORIA HAMILTONA

Juz ponad 30 lat temu, w roku 1964, brytyjski genetyk HAM!LTON opublikowal
swa slynna genetyczna teorie zachowan altruistycznych, czyli zachowan, ktore
przynosza korzys¢é innym osobnikom wiazac si€ jednoczesnie ze strata dla
osobnika dzialajacego. W teorii tej Hamilton zwrécit miedzy innymi uwage na
fakt, ze zachowania altruistyczne moga by¢ w istocie ,genetycznym egoizmem”,
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jezeli korzy$é z nich odnosza bliscy krewni dzialajacego osobnika. Zachowania
takie moga bowiem prowadzi¢ do zwiekszenia tak zwanego facznego dostosowa-
nia tego osobnika, to znaczy jego tacznej zdolnosci do przekazania swych genow
nastepnym pokoleniom bez wzgledu na to, gdzie te geny sa ulokowane: w nim
samym czy tez w osobnikach z nim spokrewnionych. Im blizsze pokrewieristwo
pomiedzy osobnikami, w tym wiekszym stopniu kazdy z nich moze zwiekszy¢
swoje laczne dostosowanie poprzez przyczynianie si¢ do przetrwania i sukcesu
rozrodczego swoich krewnych. Bliskie pokrewieristwo pomiedzy osobnikami
sprzyja wiec zachowaniom altruistycznym, a wiec réwniez rozwojowi zycia
spolecznego (HAMILTON 1964).

Szczegolnie bliskie stosunki pokrewieristwa pomiedzy osobnikami wytwarza-
ja sie w wyniku rozrodu partenogenetycznego (rozrodu na drodze dzieworodztwa)
oraz tak zwanego haplo-diploidalnego systemu rozrodu. Stopien spokrewnienia
osobnikéw powstatych w wyniku rozrodu partenogenetycznego jest najwyzszy
zmozliwych (r = 1), gdyz rozrod taki prowadzi do powstawania klonéw osobnikow
identycznych pod wzgledem genetycznym.

Haplo-diploidalny system rozrodu prowadzi réwniez do powstawania szcze-
golnie bliskich zwiazkéw pokrewienstwa pomiedzy osobnikami (ryc. 2). W tym

rodzice

Ryc. 2. Schematyczne
przedstawienie wspol-
czynnikow pokrewien-
stwa pomiedzy para ro-
dzicéow i ich potom-
stwem przy haplo-di-
ploidalnym systemie
rozrodu; r = wspoélczyn-
nik pokrewienstwa (wg
PASSERA 1984, zmie-
r= 1, nione).

r= 1/2:

robotnice-
siostry

‘ potomstwo

r= 3/4

systemie rozrodu samice rozwijaja si¢ z zaplodnionych jaj diploidalnych, zas
samce — z niezaptodnionych jaj haploidalnych. Szczeg6lnie wysoki wspo6lczyn-
nik pokrewienstwa (r = 0,75) laczy dwie samice bedace pelnymi siostrami
(potomstwem tej samej matki i tego samego ojca), gdyz otrzymuja one identyczny
zestaw gendéw od swego haploidalnego ojca. Dla relacji matka — cérka wspo6t-
czynnik pokrewienistwa wynosi jedynie 0,5 (HAMILTON 1964, PASSERA 1984, SUDD
i FRANKS 1987).
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W pierwotnej wersji swej teorii HAMILTON (1964) poswiecit dzieworodztwu
stosunkowo mato uwagi, uwazajac ten typ rozrodu za zjawisko marginalne
i efemeryczne. Duzo uwagi poswiecil natomiast haplo-diploidalnemu systemowi
rozrodu, kladac silny nacisk na fakt, ze jest on niezwykle wazna preadaptacja
do zycia spolecznego.

CZY TEORIA HAMILTONA ZNAJDUJE POTWIERDZENIE W DANYCH EMPIRYCZNYCH?

Istnieje wiele danych potwierdzajacych teorie Hamiltona (ALEXANDER i wspol-
aut. 1991, JAISSON 1993). Wielokrotne (az kilkunastokrotne!) niezalezne powsta-
nie prawdziwie spolecznego poziomu organizacji w obrebie rzedu blonkéwek
wydaje sie mie¢ niewatpliwy zwiazek z haplo-diploidalnym systemem rozrodu
tych owaddéw. Ponadto ostatnio odkryto wysoce zaawansowane formy zycia
spotecznego takze u innych owadow o haplo-diploidalnym systemie rozrodu.

Ciekawy przyklad zachowan spolecznych opisano u haplo-diploidalnych
tropikalnych chrzaszczy z gatunku Xyleborus volvulus nalezacych do rodziny
kornikowatych (Scolytidae). Kolonie X. volvulus sa zakladane przez dziewicze
samice-zatozycielki. Po wydrazeniu w drewnie zaczatkowego korytarzyka samica
taka sklada na $§ciankach wydrazonego przez siebie korytarzyka zarodniki
i grzybnie specjalnego grzyba, ktéry nastepnie stuzy jako pozywienie rozwijaja-
cym sie larwom. Nastepnie sktada niezaplodnione jaja haploidalne. Z jaj tych
rozwijaja sie samce, ktore nastepnie kopuluja z wlasna matka. Po zaptodnieniu
przez wtasnych synoéw samica-zatozycielka moze juz skladac takze zaplodnione
jaja diploidalne, z ktorych rozwijaja sie samice. Podobnie jak u spolecznych
blonkowek, w spoteczeristwach Xyleborus volvulus samice sa znacznie liczniejsze
niz samce. Czlonkowie kolonii wspélpracuja przy drazeniu nowych korytarzy
oraz przy karmieniu larw. Zaobserwowano tez, ze niektore samice peinia funkcje
strazniczek oraz. czyscicielek. Biologia i zachowanie tych chrzaszczy sa jednak
weciaz jeszcze niezwykle stabo poznane (JAISSON 1993).

Jeszcze bardziej zaawansowane formy zycia spolecznego wykryto u spolecz-
nych przylzericow (Thysanoptera). Sa to rowniez owady o haplo-diploidalnym
systemie rozrodu. Podobnie jak u wielu spolecznych bionkéwek, spoteczenstwa
przylzericow z rodzaju Oncothrips sa zakladane przez zaptodniona, uskrzydlona,
samice-zalozycielke. Wytwarza sie w nich nastepnie reprodukcyjny podzial pracy
oparty na morfologicznym zréznicowaniu osobnikow. Osobniki wyposazone w dtu-
gie skrzydta specjalizuja sie w rozrodzie. Inne osobniki, o mniejszych skrzydiach,
lecz za to wyposazone w silnie rozwiniete i uzbrojone przednie odnéza specjalizuja
sie w obronie grupy przed drapiezcami i pasozytami. Podobnie jak u spotecznych
blonkéwek oraz u spolecznych chrzaszezy z rodzaju Xyleborus réwniez w spote-
czenstwach przylzencow z rodzaju Oncothrips wystepuje przewaga samic. Spel-
nione jest tez jedno z najwazniejszych kryteriow wiasciwie spotecznego poziomu
organizacji: wspolpraca miedzypokoleniowa, czyli wspoizycie w jednym gniezdzie
i wspotpraca krolowej-zatozycielki z jej potomstwem. Wszystkie te cechy stawiaja
przylzenice w jednym rzedzie z najwyzej zaawansowanymi gatunkami owadow

wlasciwie spolecznych (CRESPI 1992, JAISSON 1993).

Teza Hamiltona, zgodnie z ktora bliskie pokrewienstwo jest warunkiem szcze-

golnie sprzyjajacym powstaniu zycia spolecznego, znalazla rowniez potwierdzenie
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w poézniejszym odKkryciu, ze wysoce zaawansowane formy zycia spolecznego
powstaly takze u owadéw rozmnazajacych si¢ partenogenetycznie — u mszyc.
Okazalo sie, ze dzieworodztwo nie jest wcale taka ,Slepa uliczka ewolucyjna” ,
jak to uwazatl Hamilton, i ze owadom, ktére wybraly t¢ droge ewolucyjna, moze
wystarczy¢ czasu na wytworzenie si¢ spolecznego poziomu organizacji. Jak juz
wspomniano, u mszyc zycie spoteczne wytworzyto sie w toku ewolucji najpra-
wdopodobniej az czterokrotnie (Aokl 1987, ITo 1989, JAISSON 1993, MORAN
1993). Spoleczenistwa mszyc sa zakladane przez samice-zalozycielki. Nastepnie
w wyniku rozrodu partenogenetycznego samica taka (okreslana tez jako funda-
trix) daje poczatek licznym pokoleniom cérek. U mszyc zyjacych w warunkach
klimatu umiarkowanego na jesieni pojawiaja sie¢ samice i samce, pomiedzy
ktorymi dochodzi do kopulacji. Jaja ztozone przez zaptodnione samice sa w sta-
nie przetrwaé zime, zas na wiosne rozwijaja sie z nich kolejne samice-zatozycielki
(JAISSON 1993). Larwy mszyc pozostaja w poblizu matki tworzac wraz z nia
szybko rozwijajace sie kolonie stanowiace klony osobnikéw identycznych pod
wzgledem genetycznym. W spoleczenistwach tych wystepuje podzial pracy. Nie-
ktore larwy przechodza kolejne wylinki i przeksztalcaja sie ostatecznie w osob-
niki ptodne. Czesé larw specjalizuje sie jednak w obronie kolonii przed natural-
nymi wrogami i pasozytami; okresla sie je terminem Zolnierze lub obroncy.
U niektérych gatunkow mszyc larwy te sa catkowicie bezptodne (nie przechodza
dalszych wylinek) i posiadaja liczne przystosowania morfologiczne ulatwiajace
im obrone kolonii (AOKI 1987, ITo 1989, JAISSON 1993, MorAN 1993). Tak na
przyklad zomierze mszyc z gatunku Colophina clematis posiadaja silne odnéza
zaopatrzone w mocne pazurki oraz aparat gebowy w formie sztyletu (ryc. 3A, B).
Zolnierze mszyc z gatunku Astegopteryx styracicola sa nawet w stanie uszkodzic¢
skore cztowieka. U mszyc z gatunku Ceratovacuna lanigera zolnierze posiadaja
na glowie pare twardych wyrostkéw zwanych rogami, ktérymi moga przebic
przeciwnika. Zolnierze C. lanigera niszcza w ten sposob réwniez jaja owadow,
ktérych larwy sa wrogami naturalnymi mszyc (ryc. 3 C). W obronie kolonii
C. lanigera wazna role odgrywa porozumiewanie sie chemiczne pomiedzy zotnie-

Ryc. 3. Zolnierze spotecznych
mszyc.

A — normalna larwa mszycy z gatunku
Colophina clematis. B — Zzolnierz tego ga-
tunku. W poréwnaniu z larwa normalna,
zolnierz ma mocniejsze odnoéza (zwlaszcza
dwie pierwsze pary) i twardszy oskérek;
jego narzady gebowe maja forme sztyletu,
krotszego i ostrzejszego niz u normalnej
larwy. C — para zolnierzy mszycy z gatun-
ku Ceratovacuna lanigera wyposazonych
w twarde wyrostki zwane rogami, ktorymi
przebijaja jajo drapieznej muchowki —
jednego z wrogéw naturalnych mszyc (wg
JAISSONA 1993, zmienione).
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rzami. Atakujacy zoinierz pozostawia na ciele ofiary substancje chemiczne
pelniace role feromonow alarmowych, zwabiajace do niej innych zolnierzy
(JAISSON 1993).

ARGUMENTY PRZEMAWIAJACE PRZECIWKO SLUSZNOSCI TEORI HAMILTONA

Liczne— zwlaszcza ostatnio — odkrycia wysoko zaawansowanych form zycia
spotecznego u owadoéw posiadajacych haplo-diploidalny system rozrodu lub tez
rozmnazajacych si¢ na drodze partenogenezy sa wazkimi argumentami na
korzy$é teorii Hamiltona. Mimo to teoria ta przezywa obecnie duze trudnosci, co
niedawno przyznal nawet jej tworca (HAMILTON 1987). W $wiecie owadow nie
istnieje bowiem bynajmniej Scista korelacja pomiedzy wystepowaniem systemu
rozrodu stwarzajacego szczegdlnie wysoki stopien podobienstwa genetycznego
pomiedzy osobnikami (partenogeneza, haplo-diploidalny system rozrodu) a wy-
stepowaniem spotecznego poziomu organizacji.

Z jednej strony, nie nalezy zapominac, ze haplo-diploidalny system rozrodu
jest cecha wszystkich owadéw z rzedu blonkéwek, a nie tylko btonkowek
spotecznych. Ponadto ten system rozrodu posiada tez wiele innych gatunkow
owadéw samotnych, nalezacych do wielu innych rzedow (ANDERSSON 1984, SUDD
i FRANKS 1987, ALEXANDER i wspétaut. 1991). Haplo-diploidalny system rozrodu
weale nie musi wiec prowadzi¢ do rozwoju zycia spotecznego. Z drugiej strony,
najstarsze owady prawdziwie spoleczne, termity, maja ,normalny” (nie haplo-di-
ploidalny) typ rozrodu. Istnienie termitow stanowito od poczatku wyzwanie dla
teorii Hamiltona; probowano to w rozny sposéb obejs¢, ale najczesciej wymagato
to spietrzajacych sie spekulacji (m.in. ALEXANDER i wspotaut. 1991). Jak to
podsumowali ALEXANDER i wspotautorzy (199 1), haplo-diploidalny typ rozrodu
nie byl wiec u owadéw ani warunkiem koniecznym ani tez warunkiem wystar-
czajacym dla wytworzenia si¢ spotecznego poziomu organizacji.

Inna grupe faktow sprzecznych z teoria Hamiltona odkryto w wyniku badan
biochemicznych, ktére pozwolily na ustalenie rzeczywistego stopnia pokrewien-
stwa pomiedzy osobnikami wystepujacego w spoleczenstwach owadoéw. Badania
te, wiazace sie przede wszystkim z analiza allozyméw, wykazaly, ze bardzo czesto
wspolczynnik ten jest zaskakujaco niski. Moze on wynosi¢ nawet jedynie rzedu
0,1-0,2, a wiec o wiele mniej niz 0,75 (wartos¢ charakteryzujaca pokrewienistwo
pomiedzy para siostr bedacych potomstwem tej samej pary rodzicow przy
rozrodzie haplo-diploidalnym), a nawet duzo mniej niz 0,5 (wartos¢ charaktery-
zujaca pokrewienstwo pomiedzy siostrami przy normalnym typie rozrodu) (Ga-
DAGKAR 1985, HAMILTON 1987, SUDD i FRANKS 1987).

Jak to jest mozliwe? Nalezy pamietac, ze haplo-diploidalny system rozrodu
prowadzi do szczegblnie wysokiego stopnia spokrewnienia pomiedzy siostrami
~ jedynie wtedy, gdy sa one potomstwem tej samej pary rodzicow. Tymczasem
w spoteczenstwach owadow krélowe czesto kopuluja z wieloma samcami (SUDD
i FRANKS 1987, HAMILTON 1987). Ponadto u wielu gatunkow owadéw spotecznych
w obrebie jednego spoteczeristwa wspotwystepowac moze wiele krélowych; zja-
wisko to jest okreslane jako poliginia. Przypominam tu rekordowy przyktad
kolonii mrowki Formica yessensis znalezionej na wyspie Hokkaido, w ktorej
wspotzylo ponad milion krélowych (HOLLDOBLER i WILSON 1990).
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O tym, ze pokrewieristwo pomiedzy osobnikami nie jest warunkiem koniecz-
nym dla wzajemnych zachowan altruistycznych swiadczy rowniez istnienie
w $wiecie owadow spoleczenstw mieszanych skladajacych sie z osobnikéw na-
lezacych do réznych gatunkéw. W warunkach naturalnych spoleczenstwa takie
powstaja najczesciej na skutek pasozytnictwa spolecznego. Na przyklad, u nie-
ktorych gatunkéw trzmieli krolowa-zatozycielka moze dokonac tak zwanej ,uzur-
pacji”; wkroczyé do juz istniejacego spoteczeristwa innego gatunku i zabic jego
krolowa. Pozostawia jednak przy zyciu jej potomstwo, ktére pomoze jej nastepnie
w wychowaniu wlasnego potomstwa (ALFORD 1975, WILSON 1979, HOLLDOBLER
i WILsON 1990). U niektérych gatunkdéw pasozytnictwo spoteczne przybrato
nawet skrajna forme tak zwanego pasozytnictwa obowiazkowego; owady takie
nie sa juz zdolne do przezycia bez udzialu osobnikéw z innego gatunku —

~niewolnic (ALFORD 1975, WILSON 1979, HOLLDOBLER i WILSON 1990). Mieszane
spoleczenstwa wielogatunkowe mozna réwniez wytwarzac sztucznie, i to zar6w-
no w terenie, jak i w laboratorium. Stanowia one doskonaty model do badan nad
organizacja spoleczna owadow, w szczegolnosci nad podzialem pracy oraz nad
mechanizmami rozpoznawania wspottowarzyszek (ERRARD 1986, JAISSON 1987).

Jak to podkresla JAISSON (1987), u owadow spotecznych nie ma bezposred-
niego zwiazku pomiedzy genetycznym pokrewienistwem i wieziami spotecznymi
laczacymi osobniki. Jak to stwierdzono doswiadczalnie dla wielu gatunkow
spolecznych blonkowek, wiezi takie wytwarzaja sie w znacznym stopniu jako
skutek indywidualnego doswiadczenia. Kluczowa role w wytwarzaniu tych wiezi
odgrywaja czynniki dzialajace we wczesnym okresie zycia: tuz po wykluciu sie
osobnika z poczwarki lub nawet jeszcze w stadium larwalnym (JAISSON 1987,
HOLLDOBLER i WILSON 1990).

Wymowa wszystkich tych faktow sprawita, ze sam Hamilton przyznat w roku
1987, ze .haplo-diploidalny system rozrodu nie byl najbardziej krytycznym:
sposéréd czynnikow odpowiedzialnych za ewolucje zycia spolecznego w obrebie
rzedu blonkowek”.

Jakie inne czynniki odegraly wiec role w powstaniu zycia spolecznego u owa-
dow? Po pierwsze, nie nalezy zapominaé, ze zachowania altruistyczne moga prowa-
dzi¢ do zwiekszenia lacznego dostosowania nie tylko poprzez dziatania, z ktorych
korzy$é odnosza krewni — nosiciele tych samych genéw. Zachowania takie moga
by¢ optacalne réwniez wtedy, gdy jest stosowana zasada ,wspolipracy na zasadzie
wzajemnosci” (cooperation by reciprocation; TRIVERS 1971).

ALEXANDER i wspoétautorzy (1991) podkreslaja tez role zadla w ewolucji zycia
spolecznego u owadow z rzedu blonkéwek, proponujac zarazem interesujace
wyjasnienie, dlaczego w spoleczenstwach termitéw sa robotnicami zar6wno
samce, jak i samice, za$§ w spoteczenstwach blonkowek sa nimi wylacznie samice.
Teoria Hamiltona ttlumaczyta to faktem, ze stopienn wzajemnego spokrewnienia
jest znacznie wyzszy w przypadku pelnych siostr (r = 0,75) niz w przypadku
haploidalnych petnych braci (r = 0,5) lub w przypadku relacji brat-siostra (gdzie
r wynosi jedynie 0,25). ALEXANDER i wspétautorzy (1991) podkreslaja natomiast,
ze jedynie samice posiadaja zadta. Zadto powstato w ewolucji w wyniku prze-
ksztalcenia pokladetka, ktore pierwotnie stuzylo do skiadania jaj; narzad ten
posiadaja wiec tylko samice. U samotnych zadiowek wykazujacych opieke nad
potomstwem zadlo jest uzywane przede wszystkim do paralizowania ofiar,



170 . Ewa J. GODZINSKA

stanowiacych nastepnie zapas pozywienia dla rozwijajacych si¢ larw; moze by¢
jednak uzywane takze w obronie gniazda. Wyposazone w zadta samice moga wiec
bronié kolonii przed wrogami znacznie skuteczniej niz pozbawione zadet samce.

DOSTEP DO ROZRODU

REPRODUKTYWNY PODZIAL PRACY W SPOLECZENSTWACH OWADOW

Tradycyjny poglad, zgodnie z ktorym spoteczenistwo owadow to rodzina, w ktorej
funkcje rozrodcze pei jedna krolowa, zas robotnice sa catkowicie bezplodne, jest
w chwili obecnej niczym nieuzasadnionym uproszczeniem. Po pierwsze, spoleczen-
stwa owadow moga stanowi¢ mniej lub bardziej zintegrowany system rodzin
z wieloma krolowymi. Zachodzi tu wiec pytanie, czy wszystkie zaplodnione samice
o morfologicznych cechach krolowych rzeczywiscie uczestnicza w rozrodzie, a jesli
tak — to czy uczestnicza w nim w réwnym stopniu i od czego zalezy ich dostep
do rozrodu (SUDD i FRANKS 1987, HOLLDOBLER i WILSON 1990). Po drugie, nie jest
Sciste stwierdzenie, ze robotnice sa bezptodne. U wielu gatunkow os, na przyktad
u os klecanek z rodzaju Polistes, wszystkie samice moga potencjalnie stac si¢
osobnikami pelniacymi w spoteczenstwie funkcje rozrodcza (WILSON 1979).
U wielu gatunkéw prymitywnych mrowek nie tylko krolowe lecz rowniez robot-
nice maja spermateki, czyli narzady, w ktorych po kopulacji jest przechowywane
nasienie. Robotnice te, okreslane nazwa ,gamergata”, moga wiec by¢ zaptodnio-
ne przez samce, a nastepnie sklada¢ normalne, zaptodnione jaja i zupeinie tak
samo jak krolowe produkowaé¢ zaréwno haploidalne samce, jak i diploidalne
samice (PEETERS i CREWE, 1984, HOLLDOBLER i WILSON 1990, ITO i HIGASHI 1991,
PEETERS i wspolaut. 1991, PeETERS i TsuJl 1993). Gamergaty i krolowe moga
wystepowaé w tej samej kolonii, co stwierdzono na przyktad u mrowki Pachy-
condyla tridentata (SOMMER i HOLLDOBLER 1992). Ponadto robotnice moga pro-
dukowac jaja diploidalne, z ktorych rozwijaja si¢ samice (robotnice lub krélowe)
takze i w przypadku niektorych gatunkow mrowek bardziej zaawansowanych
pod wzgledem ewolucyjnym, u ktorych robotnice utracily juz spermateke. Jaja
diploidalne sa wtedy produkowane na drodze partenogenezy przez tak zwana
apomiksje (wytwarzanie komorek jajowych bez mejozy). Ten typ rozrodu zwany
jest thelitokia. Zjawisko thelitokii pojawilo si¢ w ewolucji mrowek co najmniej
dwukrotnie w sposéb niezalezny, gdyz odnajdujemy je w dwoch réznych podro-
dzinach mrowek: Formicinae i Myrmicinae. W obydwu przypadkach nie chodzi
o doniesienia anegdotyczne, ale o zjawisko udowodnione dzieki rygorystycznie
przeprowadzonym badaniom laboratoryjnym. W podrodzinie Formicinae wyste-
powanie rozrodu na drodze thelitokii udowodnili CAGNIANT (1979) oraz LENOIR
i CAGNIANT (1986) u mrowki Cataglyphis cursor, niezmiernie pospolitej w regionie
$rodziemnomorskim. W podrodzinie Myrmicinae wystepowanie thelitokii opisali
japoniscy badacze, ITow i wspotpracownicy (1984) oraz TsuJi i ITo (1986),
u mréwki Pristomyrmex pugnax. Mrowka ta rozmnaza sie¢ prawie wylacznie na
drodze partenogenezy; samce pojawiaja sie niezwykle rzadko. Nie do pominiecia
jest wreszcie udziat w rozrodzie robotnic produkujacych haploidalne jaja, z kto-
rych rozwijaja sie samce. Jak si¢ okazuje, sktadanie jaj przez robotnice wystepuje
nie tylko w spoteczeristwach osieroconych, ale takze w koloniach posiadajacych
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krolowe. Nie jest to tez zjawisko marginalne. Od dawna jest ono znane u trzmieli
(FREE 1955, VAN HONK i wspotaut. 1981, van DER BLOM 1986, VAN DOORN
i HERINGA 1986) i u réznych mrowek (SMEETON 1981, OLIVEIRA i HOLLDOBLER
1990).

JAKIE CZYNNIKI DECYDUJA U OWADOW SPOLECZNYCH O DOSTEPIE DANEGO OSOBNIKA DO ROZRODU?

W ostatnich latach pojawia sie rosnaca liczba prac dowodzacych, ze takze
i u owadow spolecznych, podobnie jak u wielu innych gatunkoéw zwierzat,
o dostepie do rozrodu decydowac moze pozycja osobnika w hierarchii spotecznej
(m.in. COLE 1981, FRANKS i SCOVELL 1983, HOLLDOBLER i CARLIN 1985, BOURKE
1988, HEINzE 1990, HEINZE i Lipski 1990, HEINZE i SMITH 1990, OLIVEIRA
i HOLLDOBLER 1990, 1991, ITo i HIGASH! 1991, MEDEIROS i wspotaut. 1992, HEINZE
i wspétaut. 1992, PEETERS i TsuJi 1993, HIGASHI i wspotaut. 1994).

Nie wszystkim zapewne wiadomo, ze zjawisko hierarchii spotecznej (porzad-
ku dominacji) u zwierzat zostalo odkryte wiasnie dzieki badaniom zachowania
sie owadow spolecznych, a mianowicie trzmieli. Opisal je juz w roku 1802
szwajcarski przyrodnik PIERRE HUBER. Co godne podkreslenia, ten wybitny
przyrodnik byt niewidomy i mégt prowadzi¢ swe badania jedynie dzieki pomocy
stuzacego. Odkrycie Hubera uleglo jednak na wiele lat zapomnieniu i dopiero
w sto kilkadziesiat lat pozniej SCHJELDERUP-EBBE (1922) odkryt ponownie zjawi-
sko hierarchii spotecznej w swych badaniach nad drobiem. Hierarchie spoteczne
opisano potem u wielu innych owadow spolecznych, zwlaszcza os klecanek
(Polistes) i mrowek (WILSON 1979).

Jak tworza sie porzadki dominacji w spoleczeristwach owadow? Duza choé
nie wylaczna role odgrywa tu agresja pomiedzy osobnikami. Przyjmuje ona
czesto formy zrytualizowane, to znaczy ogranicza sie do wymiany sygnalow lub
tez walk przypominajacych rytualy, nie prowadzacych do powaznego uszkadza-
nia ciala przeciwnika (HOLLDOBLER i CARLIN 1985, HOLLDOBLER i WiLsoON 1990,
HEINZE i SMITH 1990, ITo i HIGASHI 1991, MEDEIROS i wspotaut. 1992, SOMMER
i HOLLDOBLER 1992). Jak powszechnie wiadomo, w Swiecie zwierzat osobniki
dominujace i podporzadkowane przyjmuja czesto okreslone postawy sygnalizu-
jace ich status w grupie oraz zwiazana z nim gotowos¢ do ataku badz tez do
podporzadkowania si¢ (ryc. 4). Podobne postawy przyjmuja takze owady spole-
czne (ryc. 5). Zwraca uwage uderzajace podobienstwo postaw dominujacych
i submisywnych obserwowanych u owadéw spolecznych i u kregowcow
(HOLLDOBLER i WILSON 1990). Postawa dominujaca wiaze si¢ w obu przypadkach
z wyprostowaniem odnozy na maksymalna wysokosc¢, osobnik robi wrazenie
wiekszego niz jest w rzeczywistosci. Postawa submisywna wiaze sie natomiast
z kuleniem ciala i przyplaszczaniem sie do podloza, a wiec z pozornym zmniej-
szaniem rozmiaréw ciala (ryc. 4, 5). Podobienistwo postaw dominujacych i sub-
misywnych obserwowanych u owadéw spotecznych i u kregowcow stanowi
piekny przyklad zachowan analogicznych, powstatych niezaleznie wskutek ewo-
lucji konwergentnej. :

Agresja wewnatrzkolonijna owadéw spofecznych moze przyjmowac takze
formy bardziej gwattowne (HEINZE i Lipski 1990, OLIVEIRA i HOLLDOBLER 1990,
1991, MEDEIROS i wspétaut. 1992). Niektore z nich przedstawia rycina 6.
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Eskalacja zachowan agresywnych moze prowadzi¢ nawet do $mierci niekto-
rych osobnikéw. Tak na przyklad u trzmieli ziemnych (Bombus terrestris)
robotnice ubiegajace sie o dostep do rozrodu tworza zwarta grupe okreslana jako
elita” (VaN HoNK i HOGEWEG 1981, VAN DOORN i HERINGA 1986). Robotnice
nalezace do elity moga wspolnie tak diugo uporczywie nekac krélowa, az
doprowadza to do jej $mierci badz tez do opuszczenia przez nia gniazda. Bardzo
szybko po tym wydarzeniu w fonie elity wylania sie jeden osobnik — tak zwana
Jfalszywa krolowa” — ktory zajmuje w hierarchii pozycje tak wysoka, jaka
dawniej miata krolowa. Osobniki nalezace do elity uzyskuja mozliwos¢ sktadania
jaj, z ktorych wylegaja sie samce. Nastepuje to takze w koloniach posiadajacych
krolowe, ale wtedy krolowa zjada wiekszoscé z tych jaj. Osobniki tworzace elite
sa tez w stanie skutecznie zablokowaé dostep do niej innym osobnikom. Robot-
nice, ktore wykluly sie z poczwarki pozniej niz trzy dni od chwili, gdy czlonkinie
elity zaczely skiladac jaja, nie maja juz szans na wejscie w jej skiad (VAN DOORN
i HERINGA 1986).

Ryc. 4. Postawa dominuja-
ca i submisywna u ssakow.

A — postawa sygnalizujaca agre-

sywnos¢ u psa; B — postawa
submisywna psa; C — postawa,
D jaka przyjmuje w czasie lokomo-

cji dominujacy samiec rezusa;
D — postawa, jaka w tych sa-
mych warunkach przyjmuje sa-
A miec rezusa nisko stojacy w
%hierarchii grupy (wg WILSONA
1975, zmienione).

Osobniki ubiegajace sie o dostep do rozrodu unikaja na ogot pelnienia
w kolonii zadan nie zwiazanych bezposrednio z szansami uzyskania dostepu do
rozrodu. U mréwek z rodzaju Harpagoxenus, bedacgo obowiazkowym pasozy-
tem innych mrowek, osobniki ubiegajace si¢ o dostep do rozrodu unikaja udziatu
w rajdach majacych na celu zdobycie niewolnic oraz w wyprawach zbierackich
(FRANKS i SCOVELL 1983, BOURKE 1988).

U tropikalnych os klecanek z rodzaju Ropalidia osobniki ubiegajace si¢
o dostep do rozrodu wyrodzniaja sie szczegblnie wysokim stopniem nieaktywno-
sci, do tego stopnia, ze grupa ta zostala okreslona jako .siedzace” (sitters)
(GADAGKAR i JOsHI 1984). U trzmieli ziemnych w sklad elity wchodza robotnice
szczegolnie aktywne, ale ich aktywnos$é ogranicza sie niemal wyltacznie do
kontakoéw z krolowa i innymi osobnikami nalezacymi do elity (VAN HONK i HOGE-
WEG 1981, VAN DOORN i HERINGA 1986). Trzmiele ziemne unikaja petnienia funkcji
zbieraczki (VAN HONK i wspotaut. 1981). Przejscie osobnika do wykonywania tej
funkcji wiaze sie automatycznie z utrata przynaleznosci do elity (VAN DOORN
i HERINGA 1986).
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Ryc. 5. Postawa dominujaca i submisywna u mréwek. Osobniki dominujace oznaczone sa
kolorem bialym, za$ osobniki przyjmujace postawe submisywna — kolorem czarnym.

A — Para krolowych z gatunku Nothomyrmecia macrops (podrodzina Nothomyrmeciinae), najpry-
mitywniejszego z obecnie zyjacych gatunkoéw mréwek; B — para krolowych z innego prymitywnego
gatunku mréwek — Odontomachus chelifer {(podrodzina Ponerinae); C — para kroélowych-zatozycielek
z gatunku Myrmecocystus navajo nalezacego do stosunkowo zaawansowanej pod wzgledem rozwoju
ewolucyjnego podrodziny Formicinae; D — para robotnic z gatunku Pachycondyla apicalis (prymi-
tywna podrodzina Ponerinae). Uwage zwaracaja uderzajace podobieristwa pomiedzy postawami
dominujacymi i submisywnymi przyjmowanymi przez mrowki stojace na roznych szczeblach rozwoju
ewolucyjnego, a takze liczne analogie pomiedzy postawami dominujacymi i submisywnymi mréwek
i ssakéw (por. ryc. 4 i 5). Dalsze objasnienia w tekscie (wg HOLLDOBLERA { TaYLORA 1983, HOLLDOBLERA
i WiLsonA 1990, MEDEIROS i wspdtaut. 1992 oraz OLIVERY i HOLLDOBLERA 1990. zmienione}.

PRACA NA RZECZ KOLONII

INNE ZNACZENIE POJECIA ,ELITA”

Nalezy tu wspomnieé, ze pojecie ,elity” jest uzywane w etologii owadow
spolecznych nie tylko na okreslenie zwartej grupy osobnikow zajmujacych szczyt
hierarchii spotecznej. Uzywane jest takze w sensie calkowicie odmiennym;
okreéla sie nim bowiem rowniez osobniki najbardziej aktywne w wykonywaniu
pewnej okreslonej czynnosci (PLOWRIGHT i PLOWRIGHT 1988, HOLLDOBLER i WILSON
1990). Badania nad tym zagadnieniem zapoczatkowata w roku 1937 badaczka
chinska SHISHAN CHEN. Badala ona mianowicie zachowanie kopiace mrowek
z gatunku Camponotus japonicus aterrimus. Badania te wykazaly, ze niektore
mrowki po umieszczeniu w naczyniach wypetnionych ziemia zaczynaja kopaé
o wiele wczesniej i nastepnie kopia w sposéb wydajniejszy niz inne osobniki.
Obecnosé tych ,przywodczyn” (leaders) zwieksza takze wydajnosc pracy u innych
mrowek, ,nasladowczyn” (followers). Chen stwierdzila roéwniez, ze réznicom
w zachowaniu pomiedzy ,przywodczyniami” i ,nasladowczyniami” odpowiadaly
réwniez réznice w fizjologii; ,przywodczynie” charakteryzuja sie wyzszym pozio-
mem metabolizmu, o czym $wiadczy ich wieksza wrazliwos¢ na glodzenie,
wysuszanie i zatruwanie chloroformem i oparami eteru (CHEN 1937a, b).

Istnienie takich ,elit” sktadajacych sie z osobnikow szczegolnie wydajnie petnia-
cych okreslona funkcje zostalo nastepnie opisane u wielu innych owado6w spolecz-
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nych. Liczne przyklady istnienia w spoleczenstwach owadow osobnikéw szcze-
golnie aktywnych w pelnieniu okreslonej funkcji podaja DOBRZANSKI i DOBRZAN-
SKA (1986), PLOWRIGHT i PLOWRIGHT (1988) oraz HOLLDOBLER i WILSON (1990).

Ryc. 6. Przejawy agresji skierowanej przeciwko cztonkom wtasnej kolonii u mréwek
z dwoch gatunkéw nalezacych do prymitywnej podrodziny Ponerinae: Pachycondyla
apicalis i Odontomachus chelifer.

A—dominujaca robotnica P. apicalis ciagnie za czulek robotnicy podporzadkowanej; B—dominujaca
krolowa O. chelifer ciagnie za glowe krdlowej podporzadkowanej; C — dominujaca robotnica P.
apicalis wyciaga jajo z odwtoka robotnicy podporzadkowanej, aby je nastepnie zjes¢; D — dominujaca
krolowa O. chelifer unosi w gore krolowa podporzadkowana, ktéra sygnalizuje skrajne podporzad-
kowanie przyjmujac skulona postawe poczwarki {(wg MEDEIROS i wspolaut. 1992 oraz

OLIVEIRY i HOLLDOBLERA 1990, zmienione)

ROLA OSOBNIKOW STARYCH W SPOLECZENSTWACH OWADOW

Funkcja pelniona przez osobnika w kolonii owadéw spotecznych zalezy
przede wszystkim od dwoch czynnikéw: od jego budowy morfologicznej i od jego
wieku. Zalezno$¢ funkcji pelnionej w spoteczenstwie od wieku osobnika okresla
sie jako polietyzm czasowy (WILSON 1979, LENOIR 1987, HOLLDOBLER i WILSON
1990). Doskonaly przyktad wspéidziatania tych dwéch czynnikéw w determinowa-
niu funkcji pelnionej przez robotnice dostarczyly badania tropikalnych mréwek-
-tkaczek z rodzaju Oecophylla, szeroko rozpowszechnionych w lasach tropikal-
nych Starego Swiata (HOLLDOBLER i WILSON 1977, 1990, HOLLDOBLER 1983).
Kolonie tych mréwek moga osiaga¢ imponujace rozmiary; kazda z nich moze
liczy¢ do kilkuset tysiecy robotnic zajmujacych system setek gniazd rozmiesz-
czonych w koronie wielkiego drzewa lub grupy drzew. Kazde takie spoleczenstwo
ma tylko jedna krélowa. Robotnice tkaczek tworza dwie subkasty morfologiczne:
wieksze z nich sa okreslane jako robotnice major, mniejsze — jako robotnice
minor. Funkcja pelniona przez robotnice w spoteczenstwie zalezy zaréwno od jej
wielko$ci, jak i od jej wieku (HOLLDOBLER i WILSON 1977, 1990). Miode robotnice
minor zajmuja si¢ gléwnie opieka nad jajami i malymi larwami. Mtode robotnice
major uczestnicza w opiece nad wiekszymi larwami, a ponadto wypelniaja wiele
innych funkcji, do ktorych nalezy miedzy innymi opieka nad kroélowa i karmienie
jej jajami troficznymi, zachowania budowlane oraz zerowanie. W miare starzenia
sie robotnice przemieszczaja si¢ w kolonii w kierunku odsrodkowym. Najstarsze
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robotnice minor zyja na obrzezach kolonii w tak zwanych ,stajniach” — gniaz-
dach zbudowanych dla udzielenia schronienia mszycom, ktérych wydzieliny
stanowia jedno z gtéwnych zrodet pokarmu mrowek-tkaczek. Gtéwna funkcja
starych robotnic minor jest opieka nad tymi mszycami i ich ,dojenie” (pobieranie
bogatych w cukry wydzielin). Wydzieliny mszyc sa nastepnie transportowane ku
centrum kolonii droga wymiany ptynnego pokarmu pomiedzy osobnikami. Stare
robotnice major zostaja natomiast glownymi strazniczkami terytorium kolonii
i glownymi uczestniczkami wojen terytorialnych prowadzonych z sasiednimi
spoleczenistwami mréowek-tkaczek. Jak to okreslili zartobliwie HOLLDOBLER i WIL-
SON (1990), . podstawowa réznica pomiedzy mréwkami i ludZzmi polega na tym,
ze my wysylamy na wojne swoich miodych mezczyzn, zas mrowki wysylaja na
wojne swoje starsze panie (old ladies)”.

Badania podziatu pracy u mréwek-tkaczek (HOLLDOBLER 1983, HOLLDOBLER
1 WILSON 1990) wykazaly, ze osobniki stare, pobrane z obrzezy kolonii miaty zla
kondycje fizyczna. Wielu mréwkom brakowato czesci odnézy i czulek. Ich ciala
zawieraly tez znacznie mniej ttuszczu niz ciala osobnikéw mlodszych.

Podobne prawidlowosci odnaleziono tez u innych gatunkéw mréwek. PORTER
1 JORGENSEN (1981) poswiecili wiele uwagi osobnikom starym w spoleczenstwach
amerykanskiej mrowki-zniwiarki z gatunku Pogonomyrmex owyheei. Rowniez
i w tym gatunku stan fizyczny starszych osobnikéw nie jest dobry: mozna je
rozpoznac po niezwykle startych krawedziach zuwaczek. U najstarszych osob-
nikéw zuwaczki moga by¢ tak starte, ze mréwka traci w ogéle zdolnosé pochwy-
cenia malego obiektu. Zuzycie zuwaczek moze réwniez powodowaé znaczne
obnizenie zdolnosci do rozpoznawania obiektow. Wlasnie z tym wiaza Porter
i Jorgensen fakt, ze duzo materiatu znoszonego przez zniwiarki do mrowiska to
bezuzyteczne Smieci. Sucha masa ciata robotnic znacznie maleje, gdy przecho-
dza do pelnienia funkcji zbieraczek: spadek jej wynosi nawet okoto 40%. PORTER
1 JORGENSEN (1981) uwazaja wiec, ze w spoleczefistwach P. owyheei starsze
osobniki — zbieraczki — sa ,kasta spisana na straty” (disposable caste). Dzieki
zmniejszeniu zawartosci lipidow i obnizeniu masy ciala zbieraczek $mieré tych
osobnikow jest dla kolonii mniejsza strata niz $mieré osobnikéw mtodych.
Pozwala to rowniez na zastapienie robotnic o uszkodzonych lub zuzytych ciatach
przez mlodsze nastepczynie.

Z drugiej strony jednak, wielu badaczy podkresla, ze osobniki stare nie we
wszystkich gatunkach owadéw spotecznych moga byé uwazane za ,kaste spisa-
na na straty”. O’'DONNEL i JEANNE (informacja ustna) podkreslaja, ze petlnienie
zadan szczeg6lnie ryzykownych, takich jak funkcja zbieraczki lub strazniczki
terytorium, nie u wszystkich gatunkéw owadéw spolecznych wykazuje korelacje
z wiekiem osobnika. U licznych gatunkéw obserwuje sie daleko idaca elastycz-
nos¢ behawioralna, pozwalajaca robotnicom na liczne odwracalne zmiany fun-
kcji w czasie zycia osobniczego. O'DONNEL i JEANNE przewiduja, ze u takich
gatunkow zawartosé¢ lipidow w ciele robotnic nie bedzie zalezala od wieku
osobnika w tak znacznym stopniu jak u gatunkéw, u ktorych wystepuje silny
polietyzm czasowy. ROSENGREN i FORTELIUS (1986) oraz ROSENGREN i SUNDSTROM
(1987) przedstawiaja przekonywujace argumenty na poparcie tezy, ze najstarsze
zbieraczki — tak zwani weterani — sa szczegolnie cennymi czlonkami spole-
czenstw mrowek z grupy Formica rufa, gdyz to wlasnie w ich pamieci jest
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zmagazynowana informacja o $rodowisku, umozliwiajaca optymalne jego wyko-
rzystanie. Rola weteranow — starych doswiadczonych zbieraczek, ktore przezyly
zime — jest szczegolnie wazna na wiosne, gdyz najprawdopodobniej to one wlasnie
stuza jako przewodniczki miodym mréwkom zwanym nowicjuszkami, prowadzac
je ku statym zrédtom pokarmu, ktorych polozenie poznaly w minionym sezonie.
Dzieki temu moga sie u tych mréwek utrwala¢ tak zwane topograficzne tradycje,
czyli sklonnosé¢ do poszukiwania pozywienia w tych samych, stalych punktach
srodowiska. Jak to podkreslaja ROSENGREN i FORTELIUS (1986), weterani nie
magazynuja co prawda w swoich ciatach lipidow, lecz magazynuja w swych
mozgach niemniej cenna dla kolonii informacje o potozeniu zrodet pokarmu.

Podobne stanowisko zajmuja SCHMID-HEMPEL i SCHMID-HEMPEL (1984), kto-
rzy stwierdzili, ze wydajnos¢ zbieraczek pustynnej mrowki Cataglyphis bicolor
roénie wraz z wiekiem. Starsze zbieraczki sa wiec szczegblnie cenne dla kolonii
z uwagi na wieksza wydajnos¢ zerowania, a takze dlatego, ze w ich przypadku
najmniejsze jest ryzyko ataku drapieznika. Doswiadczone zbieraczki udaja sie
bowiem na najdluzsze wyprawy, a ryzyko ataku jest najwicksze w poblizu
gniazda, gdyz tam wtasnie koncentruja swoje ataki wrogowie naturalni C. bicolor.

Zwiekszanie wydajnosci zerowania wraz z wiekiem obserwuje sie tez u lataja-
cych zadlowek: trzmieli (HEINRICH 1976, LAVERTY 1980), pszczot miodnych (DUKAS
i VISSCHER, 1994) oraz os (Polybia occidentalis) (O’DONNELL i JEANNE, 1992).

ETHOLOGY OF SOCIAL INSECTS: FACTS AND CONTROVERSIES
Summary

The present paper deals with the following problems: various grades of presocial and social
behaviour among the insects; Hamilton's genetic theory of altruistic and social behaviour; new data
supporting Hamilton’s theory, in particular, the discovery of highly advanced forms of social life
among haplo-diploid beetles and thrips and parthenogenetic aphids; arguments against the theory
of Hamilton, in particular, surprisingly low genetic relatedness between individuals found in
numerous colonies of social insects; role of sting in the evolution of social Hymenoptera; various
kinds of reproductive females in social insects (queens, gamergates and egg-laying workers, including
workers able to produce diploid eggs by means of thelytoky): factors determining the access to
reproduction in insect societies, in particular, the role of intra-colony aggression and of dominance
hierarchies; double meaning of the term “elite”, used to denote either a group of highly ranking
workers fighting for the access to reproduction, or workers performing a particular task in a
particularly active and efficient manner: different views concerning the role of aged workers in insect
societies: “disposable caste” versus “veterans”.
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