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WPROWADZENIE

Uktady eusocjalne, ktore wystepuja mie¢-
dzy innymi u btonkowek (Hymenoptera:
mrowki, osy, pszczoty) i termitow (Isoptera)
stanowia najlepiej rozwinicte struktury spo-
leczne wsrod organizmow zywych (WILSON
1975). Zgodnie z powszechnie przyjeta defi-
nicja uktady takie spetniaja trzy podstawowe
warunki: osobniki wchodzace w sklad ukta-
du eusocjalnego (i) naleza do przynajmniej
dwoch pokolen, (ii) opiekuja sie wspoOlnie
potomstwem w jednym gniezdzie, a co naj-
wazniejsze (iii) czeSC osobnikow tworza-
cych wspolna koloni¢ jest bezptodna Ilub
ma znacznie ograniczona plodnos¢ (WILSON
1971). Zrozumienie ewolucji ukladow eu-
socjalnych, w ktorych osobniki bezplodne
nie moga przekazywa¢ swoich genow, stato
si¢ jednym z wazniejszych zagadnien wspol-
czesnej biologii ewolucyjnej (WILSON 1979;
WOYCIECHOWSKI 1997, 2009). Rozwigzanie
tego zagadnienia zaproponowal HAMILTON
(1964), ktory w swojej teorii, nazwana poz-
niej teoria doboru krewniaczego (MAYNARD
SMITH 1964), wyjasnil zarowno powstawanie
takich ukladow, tak jak i innych zachowan
altruistycznych. W swojej teorii Hamilton
zwrocit uwage, ze rozprzestrzenianie wla-
snych genow moze odbywac sie¢ nie tylko
bezposrednio, przez wlasne potomstwo, ale
i posrednio , przez potomstwo spokrewnio-
nych osobnikow. W ewolucji ukladéw so-
cjalnych najwazniejsza staje si¢ zatem suma
przekazanych genow, ktéra nazwano lacz-
nym dostosowaniem (ang. inlusive fitness)

(HAMILTON 1964). Podstawg teorii Hamiltona
jest niero0wnosc:

¢/b <,

w ktorej ¢ to koszt altruisty, b zysk bior-
cy zachowania altruistycznego, natomiast 7
to wspotczynnik pokrewienstwa pomiedzy
altruista a biorca, mierzony udzialem ich
wspolnych genow pochodzacych od wspol-
nego niedawnego przodka. NieréwnoS¢ ta
okresla warunki, w ktorych altruistyczne za-
chowania osobnikOw moga powsta¢ na dro-
dze doboru naturalnego. Innymi stowy, spet-
nienie tej nierownosci powoduje, ze dzieki
zachowaniom altruistycznym osobnik moze
przekaza¢ wiecej posiadanych przez siebie
genow do nastepnego pokolenia, niz gdyby
nie zachowat si¢ altruistycznie.

Uklady eusocjalne wyewoluowaly wsrod
owadow niezaleznie co najmniej 12 razy
(CAMERON i MARDULYN 2001, BRADY i wspot-
aut. 2006, HINES i wspotaut. 2007, CARDINAL
i wspotaut. 2010), z czego az 9 razy u blon-
kowek (HUGHES i wspotaut. 2008, FISCHMAN i
wspotaut. 2011), u ktorych wystepuje haplo-
diploidalna determinacja ptci. Oznacza to, ze
samce rozwijaja si¢ z niezaptodnionych jaj i
sa haploidalne, podczas gdy samice rozwijaja
si¢ z jaj zaptodnionych i sa diploidalne. Taki
typ determinacji ptci powoduje, ze plemniki
pochodzace od jednego samca sa genetycz-
nie identyczne (brak mejozy w spermatoge-
nezie) i kazda z jego corek otrzymuje taki
sam zestaw genow. W konsekwencji u haplo-
diploidow pelne siostry sa ze soba blizej spo-
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Ryc. 1. Wspotczynniki pokrewieistwa () mie-
dzy osobnikami w rodzinie spolecznych bton-
kowek w sytuacji kiedy krolowa kopulowata
tylko z jednym samcem (monoandria).

krewnione (» = 0,75) niz u diploidow (r =
0,5), a co wazniejsze, siostry btonkowek po-
chodzace od jednego ojca sa ze soba bardziej
spokrewnione niz matka z corka (r = 0,5)
(Ryc. 1). W takiej sytuacji zachowania altru-
istyczne wzgledem siostr maja wigksze szan-
se wyewoluowa¢ w ukladach haplodiploidal-
nych niz w diploidalnych (HAMILTON 1964,
JOHNSTONE i wspotaut. 2012).

Innym waznym efektem haplodiploidal-
noSci jest inny stopien pokrewienstwa po-
miedzy siostrami niz miedzy siostra a bra-
tem. Wspolczynnik ten pomiedzy siostrami a
ich bra¢mi, ktorzy niosa tylko polowe mate-
riatu genetycznego krolowej i nie posiadaja
genow ojca, jest bardzo niski i wynosi 0,25.
Takie wartoSci » powoduja, ze samice, nawet
jesli sa robotnicami, powinny mie¢ wicksza
sklonnos¢ do wychowywania wiasnych sy-
now (r = 0,5), czy nawet potomstwa pelnych
siostr (ciotka z siostrzencem; » = 0,75/2 =
0,375) niz meskiego potomstwa swojej matki

(siostra z bratem; » = 0,25) (Ryc. 1) (WOYCIE-
CHOWSKI 1985, 1997, 2009).

Wsrod gatunkow tworzacych uktady eu-
socjalne istnieje bardzo duza zmiennoSc¢
zwiazana z mozliwoScia reprodukcji robot-
nic. U niektorych mrowek z rodzajow So-
lenopsis, Monomorium, Pheidole czy Tetra-
morium robotnice sa calkowicie sterylne i
nie posiadaja nawet jajnikow (WILSON 1971,
OSTER i WILSON 1978), podczas gdy u niekto-
rych gatunkow os klecanek z rodzaju Poli-
stes robotnice sa czesto zaptodnione i moga
sktada¢ w gniezdzie jaja na rowni z krolowa
(WILSON 1971). Jednak u wielu eusocjalnych
owadow robotnice, pomimo znacznie zredu-
kowanego uktadu rozrodczego, moga sktadac
haploidalne jaja, z ktorych rozwijaja si¢ sam-
ce (DZIERZON 1850, BOURKE 1988) Takim ga-
tunkiem jest pszczota miodna (Apis mellifera
L), ktora jest najlepiej poznanym owadem
eusocjalnym, ze wzgledu na jej duze znacze-
nie gospodarcze w zapylaniu upraw i pro-
dukcji miodu. U pszczoly funkcje reproduk-
cyjna pelni krolowa zwana matka (w stow-
nictwie polskim termin krélowa stosowany
jest do okreslenia ptodnych samic u owadow
socjalnych, natomiast w przypadku pszczoty
miodnej dla okreslenia ptodnej samicy uzy-
wany jest termin matka; BIOLOGIA: ENCYKLO-
PEDIA MULTIMEDIALNA PWN 2012), natomiast
robotnice wykonuja w gniezdzie wszystkie
pozostale zadania, tj. opiekuja sie matka i jej
potomstwem, chronia gniazdo przed intruza-
mi oraz zajmuja si¢ dostarczaniem pokarmu
(WINSTON 1987). Jednakze w rodzinie pszcze-
lej zdarzaja sie sytuacje, w ktorych robotnice
sktadaja niezaptodnione jaja i inwestuja we
wlasne meskie potomstwo. Reprodukcja ro-
botnic jest zalezna od wielu czynnikow, do
ktorych naleza miedzy innymi: predyspozycje
genetyczne oraz obecno$S¢ w gniezdzie skla-
dajacej jaja matki i jej potomstwa. Natomiast
z ewolucyjnego punktu widzenia na zastoso-
wanie roéznych strategii rozrodczych przez
robotnice maja wplyw zmiany w pokrewien-
stwie pomiedzy osobnikami przebywajacymi
w jednym gniezdzie.

REPRODUKCJA ROBOTNIC W RODZINIE Z MATKA

FEROMONY MATKI I PATROLUJACE ROBOTNICE

U pszczoly miodnej, w rodzinie w ktorej
znajduje sie¢ matka, rzadko dochodzi do re-
produkgcji robotnic i tylko 0,01-0,001% ro-
botnic ma rozwini¢te jajniki, co wskazuje na
to, ze sktadaja one jaja (RATNIEKS 1993). Za-

przestanie reprodukcji przez robotnice zwia-
zane jest miedzy innymi z sygnalami che-
micznymi wytwarzanymi przez matke oraz
znajdujace sie¢ w gniezdzie larwy (WINSTON i
SLESSOR 1998, WOYCIECHOWSKI 1988). Poczat-
kowo uwazano, ze wytwarzane przez matke
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feromony hamuja bez wyjatku rozwoj jajni-
kéw u wszystkich robotnic (WILSON 1971).
Jednak zaczely pojawia¢ sie sugestie, ze fe-
romony nie tyle steruja zachowaniem robot-
nic, co przekazuja informacje o obecnosci
w gniezdzie plodnej samicy (WOYCIECHOW-
SKI 1988, 1993; ZWEDEN 2010 ). Do tej pory
nie udato si¢ rozstrzygnad, ktore z wyjasnien
bardziej odpowiada rzeczywistoSci, niemniej
jednak, bez wzgledu na sposOb dzialania,
obecnos¢ matki i wytwarzane przez nia fero-
mony skutecznie powstrzymuja robotnice od
sktadania wlasnych niezaptodnionych jaj.
Inny réwnie wazny mechanizm, ktory w
ewolucji mogt doprowadzi¢ do ogranicze-
nia reprodukcji robotnic, zwiazany jest Sci-
Sle z pokrewienstwem osobnikéw wewnatrz
gniazda. Pszczola miodna jest jednym z eu-
socjalnych gatunkéw, u ktorych wystepuje
poliandria (WOYKE 1960, COLE 1983). Ozna-
cza to, ze matka pszczela w czasie swoich
lotow godowych (tzw. weselnych) kojarzy
sie z wieloma, zazwyczaj kilkunastoma sam-
cami (trutniami) (WOYKE 1960). Wielokrotna
kopulacja matki zmniejsza drastycznie Sred-
nie pokrewienstwo pomiedzy robotnicami
w jej przyszlym gniezdzie (WOYCIECHOWSKI
1985, 1988). W przypadku, gdy matka koja-
rzy sie z dwoma samcami, pokrewienstwo
pomiedzy siostrami obniza sie z 0,75 do 0,5,
a kazdy kolejny partner powoduje jego dal-
sza redukcje (r ~ 0,28, gdy matka kojarzyla
sie z kilkunastoma samcami i przy zalozeniu,
ze udzial kazdego z jej partnerOw w zaplad-
nianiu jaj jest taki sam). WilaSnie ten spadek
pokrewienstwa zwigzany z poliandria mogt
by¢ jednym z waznych powodow, ktory tak
pokierowal ewolucja robotnic, ze zaniecha-
ly one wilasnej reprodukcji (WOYCIECHOW-
SKI 1985, WOYCIECHOWSKI i LOMNICKI 1987).
Jak przewiduje teoria doboru krewniaczego,
robotnice odnosza wicksze ewolucyjne ko-
rzySci inwestujac w swoje wlasne meskie
potomstwo (r = 0,5) niz wychowujac wtla-
snych braci (» = 0,25), zarowno jesli matka
kojarzyla si¢ z jednym, jak i z wieloma sam-
cami. Rozpoczecie reprodukcji przez robot-
nice wiaze si¢ jednak z tym, ze kazda z nich
oprocz synow bedzie miala takze mnostwo
siostrzencoéw (synow innych robotnic). Kon-
tynuujac te rozwazania mozna wi€C zanie-
dbac¢ ,zyski” robotnicy w przekazywaniu ge-
now pochodzacych od synéw, a rozpatrywacd
tylko te zwiazane z wychowaniem siostrzen-
coOw. W monoandrycznym gniezdzie (gdy
matka kojarzyla si¢ z jednym samcem) robot-
nice sa bardziej spokrewnione z siostrzefica-

mi (r = 0,325) niz z bra¢mi (r = 0,25), sytu-
acja ta jednak si¢ odwraca w poliandrycznym
gniezdzie, tam bowiem robotnice sa bardziej
spokrewnione z bra¢mi (r = 0,25) niz z sio-
strzencami (r ~ 0,14 gdy matka kojarzyla si¢
z kilkunastoma trutniami). Taka sytuacja po-
woduje, ze robotnice stoja na strazy swojej
sterylnoSci, patroluja gniazdo i niszcza nie-
zaplodnione jaja, ktore zostaty zltozone przez
inne robotnice. Zjawisko to, ktore mozna na-
zwal patrolowaniem robotnic (ang. worker
policing) (WOYCIECHOWSKI i LOMNICKI 1987,
RATNIEKS i VISSCHER 1989), jest bardzo czeste
wsrod eusocjalnych owadow.

Niszczenie jaj przez patrolujace robotni-
ce, jest mozliwe tylko w przypadku, kiedy
sa one w stanie odrozni¢ jaja zlozone przez
matke od jaj robotnic. Pojawialy si¢ zatem
sugestie, ze matka znakuje skladane przez
siebie jaja feromonami pochodzacymi z gru-
czotu alkalicznego (Dufoura), znajdujacego
si¢ w odwloku. Niezaptodnione jaja pocho-
dzace od robotnic znakowane przez eks-
perymentatoréw wydzielina tego gruczotu
pochodzaca od matki byly rzadziej niszczo-
ne niz jaja pochodzace z grupy kontrolnej
(RATNIEKS 1995). Dodatkowo okazalo sie, ze
gruczol alkaliczny matki jest wiekszy i wy-
twarza inne substancje chemiczne niz gru-
czot alkaliczny sterylnej robotnicy (WINSTON
1987, KATZAV-GOZANSKY i wspotaut. 1997).
Pozniejsze badania poddaly w watpliwosc¢ te
sugestie, poniewaz ze wzgledu na anatomicz-
na budowe i ulozenie gruczohlu alkalicznego
w odwloku, nie ma mozliwosci, aby sktada-
ne jajo zostalo potraktowane wytwarzany-
mi przez ten gruczot feromonami (MARTIN i
wspotaut. 2005). Aktualnie uwaza sie, ze gru-
czot alkaliczny wytwarza substancje stuzace
nie tyle do znakowania jaj, co do przekazania
innym osobnikom w gniezdzie informacji o
mozliwosciach rozrodczych matki (KATZAV-
-GOZANSKY i wspotaut. 2002, MARTIN i wspot-
aut. 2005). Za taka interpretacja przemawia
fakt, ze feromony gruczotu alkalicznego wy-
twarzane przez robotnice, ktore podjely sie
reprodukcji, tzw. trutowki”’, sa bardzo po-
dobne do tych wytwarzanych przez matke
(KATZAV-GOZANSKY i wspotaut. 2003). Podje-
cie reprodukcji przez trutowki moze byc jed-
nak dla nich bardzo kosztowna strategia, po-
niewaz nie tylko ich jaja sa czesto niszczone
przez patrolujace robotnice, ale takze zagraza
im agresywne zachowanie innych robotnic
(VISSCHER i DUKAS 1995). Agresja skierowana
przeciwko trutowkom zwicksza koszty repro-
dukgji robotnic, a efekt patrolujacych robot-
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nic zmniejsza dodatkowo ewolucyjne zyski,
jakie ptodne robotnice moglyby teoretycznie
osiagnac.

PODZIAL PRACY A POTENCJAL ROZRODCZY
ROBOTNIC

U pszczoly miodnej, podobnie jak u in-
nych owadow eusocjalnych, robotnice wyko-
nuja w gniezdzie rézne zadania, m. in.: opie-
kuja si¢ matka i jej potomstwem, chronia
gniazdo, zbieraja pozywienie. Robotnice nie
wykonuja jednak tych czynnoSci w sposob
przypadkowy, okazuje si¢ bowiem, ze mtod-
sze osobniki pracuja zazwyczaj wewnatrz
bezpiecznego gniazda, natomiast starsze po-
dejmuja si¢ bardziej ryzykownej pracy zbie-
raczek. Taki podziat pracy, ktory jest oparty
na wykonywaniu réznych zadai przez ro-
botnice bedace w réznym wieku, nazywany
jest polietyzmem wiekowym. Istnieje kilka
hipotez, ktore wyjasniaja ewolucje poliety-
zmu wiekowego u eusocjalnych gatunkow,
w tym u pszczoly miodnej. Sugerowano, ze
taki podzial pracy zwiazany jest z mozliwo-
Sciami uczenia si¢ robotnic, ktoére wielokrot-
nie powtarzajac dane zadanie staja si¢ efek-
tywniejszymi pracownikami. Wydaje sie jed-
nak, ze wykonywanie réznych zadan przez
osobniki bedace w réznym wieku zwiazane
jest przede wszystkim z oczekiwanym dal-
szym trwaniem zycia robotnic (oczekiwana
dtugoscia zycia), czyli czasem jaki pozostat
robotnicom w danym momencie zycia do
ich Smierci. Na oczekiwana dalsza dlugos¢
zycia robotnic wplywa nie tylko wiek, ale
takze roznego rodzaju patogeny, z tego po-
wodu robotnice chore lub okaleczone maja
krotsza oczekiwana dtugos¢ zycia niz zdrowe
bedace w tym samym wieku osobniki. Przed-
stawiona przez WOYCIECHOWSKIEGO i KO-
ZEOWSKIEGO (1998) hipoteza ,podziatu pracy
przez podzial ryzyka” (ang. division of labo-
ur by division of risk) zwraca uwage na to,
ze bezpieczne prace zwiazane z mniejszym
ryzykiem Smierci powinny by¢ wykonywane
przez robotnice, ktore w danym momencie
maja dluga oczekiwana dilugoS¢ zycia, czyli
przez miode i zdrowe osobniki. Natomiast
robotnice majace w danym momencie krot-
ka oczekiwana dlugos¢ zycia (stare lub/i cho-
re) powinny podejmowac si¢ bardziej nie-
bezpiecznych zadan. Najwicksza ewolucyjna
korzyScia z takiej strategii jest przedluzenie
Sredniej dlugoSci zycia wszystkich robotnic
w gniezdzie, co z kolei przeklada sie na do-
stosowanie catej rodziny (JEANNE 1986; TOFIL-
SKI 2002, 2009). Hipoteza ta zostala potwier-

dzona eksperymentami, ktore wykonano na
mrowkach (MORON i wspotaut. 2008) i na
pszczole miodnej (WOYCIECHOWSKI i MORON
2009). W obu przypadkach osobniki, ktorym
sztucznie skrécono oczekiwana dhugos¢ zycia
(chore lub okaleczone) rozpoczynaly niebez-
pieczna prace zbieraczek znacznie wczesniej
w swoim zyciu niz osobniki pochodzace z
grup kontrolnych. Podziat pracy jest jednak
zjawiskiem bardzo plastycznym i moze zda-
rzy¢ si¢ sytuacja, w ktorej robotnice wykonu-
jace juz prace zbieraczek powracaja do pracy
opiekunek w gniezdzie. Takie zjawisko nosi
nazwe rewersji behawioralnej i moze do nie-
go dojs¢ w przypadku, gdy w gniezdzie za-
braknie osobnikéw opiekujacych si¢ larwami
(ROBINSON 1992, ROBINSON i wspotaut. 1992,
GODZINSKA 20006). Przeprowadzone niedaw-
no badania pokazaly, ze do bezpiecznej pracy
w gniezdzie czeSciej powracaja te zbieraczki,
ktore maja dlugi oczekiwany czas zycia, nato-
miast te osobniki, ktorym sztucznie skréocono
zycie dalej wykonuja mniej bezpieczne prace
na zewnatrz gniazda (KUSZEWSKA i WOYCIE-
CHOWSKI 2013).

Podzial pracy jest takze zwiazany z po-
tencjalem reprodukcyjnym robotnic. Robot-
nice majace dluzszy oczekiwany czas trwania
zZycia i pracujace wewnatrz bezpiecznego
gniazda, jako opiekunki, maja wicksza szanse
na aktywowanie swoich jajnikoOw niz starsze
i/lub chore robotnice, pracujace na zewnatrz
gniazda (BOURKE 1988). Dzieje si¢ tak, po-
niewaz zarOwno aktywacja jajnikOw, jak i
wytwarzanie pokarmu (mleczka pszczelego)
przez opiekunki jest zalezne od syntezy sub-
stancji zwanej witellogening. Witellogenina u
wickszoSci zwierzat, zar6wno bezkregowych
(w tym pszczoly miodnej) jak i kregowych,
bierze udziat w tworzeniu substancji zottko-
wej podczas oogenezy. Wytwarzanie witello-
geniny przez opiekunki w procesie tworze-
nia mleczka pszczelego powoduje wiec, ze
ich jajniki takze sa lepiej rozwiniete niz jaj-
niki zbieraczek (NAKAOKA i wspotaut. 2008,
WEGENER 1 wspotaut. 2009). ZaleznoS¢ ta
okazuje si¢ byC tak silna, ze nawet w czasie
rewersji behawioralnej, wraz ze zwigksza-
niem si¢ narzadow wytwarzajacych mleczko
pszczele (gruczoly gardzielowe) (AMDAM i
wspotaut. 2005), jajniki robotnic takze ulega-
ja powickszeniu (KUSZEWSKA i WOYCIECHOW-
SKI 2013).

ANARCHISTYCZNE ROBOTNICE

Pomimo wspomnianych mechanizmow,
ktore hamuja rozwoj jajnikOw u robotnic
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znajdujacych si¢ w rodzinie z matka, zda-
rzaja si¢ sytuacje, w ktorych znaczny udziat
trutni pochodzi od robotnic. Ze wzgledu na
swoje zachowanie takie robotnice nazwano
anarchistkami (MONTAGUE i OLDROYD 1998).
W naturze rodziny, w ktorych pojawiaja sie
anarchistki wystepuja jednak bardzo rzadko
i sa najprawdopodobniej eliminowane przez
dobor (MONTAGUE i OLDROYD 1998). Poprzez
selekcje udato sie jednak wychowac takie
linie pszczot (OLDROYD i wspoélaut.1994),
wsrod ktorych 10 do 40% robotnic ma rozwi-
ni¢te jajniki i sktada trutowe jaja bez wzgle-
du na obecnos¢ matki (OLDROYD i wspotaut.
1999, BARRON i OLDROYD 2001). Aktywacja
jajnikow u anarchistek zwiazana jest z zaklo-
ceniami w chemicznym systemie komunika-
¢ji pomiedzy robotnicami oraz ich matka i
znajdujacymi sie¢ w gniezdzie larwami (tzw.
czerwiem) (BEEKMAN i OLDROYD 2008). Wy-
konane badania, do ktorych uzyto larw i ro-
botnic pochodzacych zaréwno z dzikich jak
i sztucznie selekcjonowanych rodzin z anar-
chistkami pokazaly, ze anarchistki stabiej od-
czytuja przesylane przez larwy informacje
chemiczne, w obecnosci ktorych robotnice
na ogot zachowuja sie jak sterylne osobniki
(JAy 1972). Okazato si¢ takze, ze sygnal che-
miczny produkowany przez larwy pochodza-
ce z wyselekcjonowanych rodzin z anarchist-
kami, w mniejszym stopniu hamuje rozwoj
jajnikOW u robotnic niz sygnat produkowa-
ny przez larwy pochodzace od dzikich linii
(OLDROYD i wspotaut. 2001). Natomiast na
rozwoj jajnik6w u anarchistek nie ma wpty-
wu feromon produkowany przez matke, bez
wzgledu na to, z jakiej rodziny ona pochodzi
(HOOVER i wspotaut. 2005a, b). Sukces repro-
dukcyjny anarchistek wynika takze z tego, ze
ich jaja zwykle nie sa rozpoznawane przez
patrolujace robotnice (OLDROYD i RATNIEKS
2000). Pojawily sie wiec sugestie, ze anar-
chistki sa w stanie naSladowaé wytwarzana
przez krolowa substancje do znakowania jaj
(BARRON i wspotaut. 2001, BEEKMAN i OL-
DROYD 2003). Szczeg6lowa analiza chemiczna
wykazala jednak, ze estry znajdujace si¢ na
powierzchni jaj sktadanych przez anarchistki
roznia sie¢ od tych wystepujacych na jajach
ztozonych zaréwno przez matke, ale tez od
tych z jaj robotnic pochodzacych z dzikich li-
nii. Uznano wiec, ze wytwarzane przez anar-
chistki estry sa najprawdopodobniej tylko
skuteczna podrobka wysylanego przez matke
sygnatu (MARTIN i wspotaut. 2004).

Rodziny, w ktorych znajduja si¢ anarchist-
ki, w naturalnych warunkach pojawiaja si¢

bardzo rzadko i prawdopodobnie sa szybko
eliminowane przez doboOr naturalny. Sprawa
jest o tyle interesujaca, ze do tej pory nie
udalo sie¢ jednoznacznie okresli¢, jakie kosz-
ty ponosi rodzina, w ktorej znajduja si¢ anar-
chistki (BEEKMAN i OLDROYD 2008). Okazalo
sie, ze anarchistki wykonuja wszystkie zada-
nia w gniezdzie tacznie z przynoszeniem po-
karmu, chociaz robia to w nieco wolniejszym
tempie niz bezptodne robotnice (DAMPNEY
i wspolaut. 2004). Rodzina z anarchistkami
nie ponosi takze kosztow zwiazanych z nad-
produkcja trutni, poniewaz ich liczba jest na
takim samym poziomie, co w innych rodzi-
nach (OLDROYD i wspoétaut. 1994, MONTAGUE
i OLDROYD 1998). BEEKMAN i OLDROYD (2008)
sugeruja dwa mechanizmy zabezpieczajace
przed rozprzestrzenianiem sie ,anarchii”. Po
pierwsze uwazaja oni, ze anarchistyczny ge-
notyp potrzebuje przynajmniej dwoch nieza-
leznych i rzadkich mutacji, co juz na wstepie
ogranicza rozpowszechnienie si¢ takiego za-
chowania. Po drugie okazalo si¢, ze jaja skla-
dane przez matki pochodzace z rodzin, w
ktorych znajduja si¢ anarchistki, sa znacznie
czeSciej usuwane przez robotnice, niz jaja
matek z dzikich linii (BEEKAMAN i wspolaut.
2007). Czestsze niszczenie skladanych przez
matke jaj, szczegOlnie tych, z ktorych maja
wykluc sie robotnice, bardzo ostabia rodzine
oraz zmniejsza jej szans¢ na przezycie.

TELITOKIA I PASOZYTNICTWO SPOLECZNE -
PSZCZOLA POLUDNIOWOAFRYKANSKA

Kolejny przyklad, w ktorym robotnice sa
w stanie rozmnaza¢ si¢ w obecnoSci matki,
mozna odnalezé¢ u poludniowoafrykanskiego
podgatunku pszczoly miodnej (4. m. capen-
sis). W tym przypadku robotnice sa w sta-
nie produkowa¢ na drodze partenogenezy
niezaptodnione diploidalne jaja, z ktorych
wykluwaja si¢ diploidalne samice. Taki typ
rozmnazania nazywany jest telitokia (AN-
DERSON 1963), przy ktorej diploidalne nie-
zaplodnione jajo powstaje na skutek zlania
si¢ dwoch haploidalnych produktow mejozy
(VERMA i RUTTNER 1983). Rozmnazanie robot-
nic na drodze telitokii ma wplyw na struk-
ture pokrewiefistwa wsrod osobnikow w
kolonii, gdyz zenskie potomstwo robotnicy
jest spokrewnione ze swoja matka-robotnica
oraz swoimi siostrami praktycznie w 100%
(r = 1). Niewielkie roznice w genotypach
siostr moga wynika¢ z crossing-over w pro-
cesie mejozy (BARRON i wspotaut. 2001). Do-
datkowo zenskie potomstwo robotnicy jest
spokrewnione z matka-krolowa wspolczyn-
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nikiem r = 0,5, a z innymi robotnicami » ~
0,28 (gdy krolowa kopulowata z kilkunasto-
ma samcami), czyli w takim samym stopniu
jak corki poliandrycznej matki-krolowej. Zy-
ski robotnicy z jej telitokicznej reprodukcji
moga by¢ natomiast bardzo wysokie, szcze-
g0lnie jesli ktoras z jej corek zostanie wycho-
wana na przyszia matke (BEEKMAN i OLDROYD
2008). W zwiazku z tym mozna oczekiwac,
ze reprodukcja robotnic na drodze telitokii
bedzie tatwiej tolerowana niz w przypadku,
gdy robotnice sktadaja trutowe jaja. Przepro-
wadzone badania wydaja si¢ potwierdzac
powyzsze oczekiwania bowiem u pszczoty
potudniowoafrykanskiej rzadko dochodzi do
niszczenia telitokicznych jaj przez patrolujace
robotnice (MORITZ i wspotaut 1999, MARTIN i
wspotaut. 2002). Dodatkowo na ograniczenie
zjawiska patrolujacych robotnic u pszczot
potudniowoafrykanskich ma wptyw takze to,
ze ich jaja sa znakowane substancja podob-
na do tej wytwarzanej przez matke (CALIS i
wspotaut. 2003). Ograniczony efekt patrolu-
jacych robotnic spowodowal, ze u pszczol
potudniowoafrykanskich, nawet w rodzinie z
matka, okoto 10% robotnic ma rozwini¢te jaj-
niki i sktada jaja (BEEKMAN i wspotaut. 2009).
Oznacza to, ze ptodnych robotnic jest w ich
gniazdach znacznie wiecej niz u innych pod-
gatunkOw pszczoty miodnej (0,01-0,001%)
(RATNIEKS 1993).

Omawiajac mozliwosci reprodukcyjne ro-
botnic pszczoly potudniowoafrykanskiej nale-

zy wspomnie¢ o tym, ze ten podgatunek jest
pasozytem spolecznym innego afrykanskie-
go podgatunku pszczoly Srodkowoafrykan-
skiej (A. m. scutellata) (BEEKMAN i OLDROYD
2008). W naturze oba podgatunki nie mialy
szansy sie spotkac¢, poniewaz ich zasiegi sie
nie pokrywaty. Sytuacja zmienila si¢ jednak
radykalnie w momencie, gdy rodziny pszczo-
ly poludniowoafrykanskiej zostaly przeniesio-
ne przez pszczelarzy na tereny zajete przez
rodziny pszczot srodkowoafrykanskich. Oka-
zato si¢ bowiem, ze pojawienie si¢ pszczoty
potudniowoafrykanskiej powoduje spadek li-
czebnoSci rodzin pszczoty Srodkowoafrykan-
skiej. Robotnice pszczoty potudniowoafry-
kanskiej potrafia wniknac¢ do gniazd pszczoty
srodkowoafrykanskiej, po czym nie wykonu-
ja zadnych prac na rzecz nowej rodziny, na-
tomiast bardzo sprawnie aktywuja swoje jaj-
niki i zaczynaja sktadac¢ diploidalne jaja. Co
wiecej, patrolujace robotnice pszczoly Srod-
kowoafrykanskiej nie sa w stanie rozpoznac
jaj zlozonych przez robotnice potudniowo-
afrykanskie, poniewaz jaja te sa oznaczone
substancjami chemicznymi, ktore sa podob-
ne do tych wytwarzanych przez matke (mi-
mikra chemiczna) (CALIS i wspotaut. 2003).
W zwiazku z tym, robotnice pszczoly Srodko-
woafrykanskiej wychowuja kolejne pokolenie
Lleniwych” robotnic pszczoly potudniowo-
afrykanskiej, co w konsekwencji doprowadza
do dezorganizacji rodziny i jej Smierci.

REPRODUKCJA ROBOTNIC W OSIEROCONE]J RODZINIE

Oprocz omowionych wczesniej anarchi-
stek i pszczoly potudniowoafrykanskiej, u
wickszoSci podgatunkOw pszczoly miodnej
robotnice w obecnosci matki wstrzymuja si¢
od wtasnej reprodukcji ze wzgledu na spraw-
nie dzialajace patrolujace robotnice, ktore i
tak zniszczylyby ich jaja. Sytuacja ta zmienia
sie jednak radykalnie w momencie, gdy ro-
dzina pszczela zostanie osierocona i gdy ro-
botnice nie maja juz szansy na wychowanie
nowej matki. W kilkanaScie dni po osiero-
ceniu patrolujace robotnice zaprzestaja swej
dzialalnosci i 5-24% z nich zaczyna rozwijac
jajniki i sklada¢ niezaptodnione trutowe jaja
(MILLER i RATNIEKS 2001). Jednak nie wszyst-
kie robotnice maja rOwne szanse na rozwi-
ni¢cie swoich jajnikow i inwestowanie we
wlasna reprodukcje. Okazuje si¢, ze robotni-
ce, ktore posiadaja jajniki zbudowane z wiek-
szej liczby rureczek jajnikowych (owarioli)

maja wicksza szans¢ na aktywacje swoich na-
rzadow rozrodczych niz ich gorzej wyposazo-
ne siostry (MAKERT i wspotaut. 2006). Wieck-
sze szanse na aktywacje jajnikOw maja takze
robotnice mlode oraz takie, ktore zarowno
w okresie larwalnym, jak i w dorostym zyciu
otrzymywaly bogaty w bialtko pokarm (Ho-
OVER i wspotaut. 2000).

W naturalnych warunkach do osierocenia
kolonii najczeSciej dochodzi po rojce, ktora
jest jedyna naturalna forma podzialu kolo-
nii. W czasie rojki stara matka wraz z czeScia
robotnic opuszcza gniazdo (tzw. macierzak)
i zaklada nowe gniazdo w nowym miejscu.
W chwilowo pozbawionym dorostej matki
macierzaku pozostaje natomiast druga czesS¢
robotnic, ktora sprawuje opieke nad larwami
i poczwarkami, z ktorych powstana zaréwno
robotnice, jak i przyszte mtode matki. Kilka
dni po wylocie rojki w macierzaku pojawia
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sie pierwsza niezaptodniona mtoda matka. Je-
sli zdecyduje si¢ ona na pozostanie w gniez-
dzie, zabija wszystkie inne rozwijajace si¢
matki-siostry. Nastepnie, mtoda matka zaled-
wie w ciagu kilku dni, odbywa kilka lotow
weselnych (godowych), w czasie ktorych
kojarzy sie z kilkunastoma trutniami (WOYKE
1960, WINSTON 1987). Lot weselny jest jed-
nym z najbardziej niebezpiecznych momen-
tow w zyciu matki. Drapiezniki, niesprzy-
jajaca pogoda czy inne losowe przypadki
sprawiaja, ze ginie wtedy 14-35% mltodych

matek (KRAUS i wspotaut. 2004, SCHLUNS i
wspotaut. 2004). Osierocona w ten sposOb
rodzina nie ma juz szansy na wychowanie
kolejnej matki. Pojawienie si¢ w takiej sytu-
acji reprodukujacych sie robotnic (trutowki),
ktore inwestuja w swoje meskie potomstwo,
jest jedyna i ostatnia szansa na przekazanie
wlasnych genéw. Im wiecej pojawi si¢ trut-
ni, tym wigksza jest szansa, ze ktoryS z nich
zaptodni pochodzaca z innej rodziny mioda
matke i przekaze geny nastepnemu pokole-
niu.

ROJKA I REBELIANCKIE ROBOTNICE

Rojka jest takze przyczyna konfliktu, kto-
ry pojawia si¢ w rodzinach pszczoty miodne;j.
Konflikt ten, mimo ze latwy do przewidzenia
na gruncie teorii doboru krewniaczego, dhu-
go nie byl zauwazany. Bezposrednia przyczy-
na tego konfliktu jest opuszczenie rodziny
przez stara matke. Stara matka wychodzi z
rojem, czyli z cze¢Scia robotnic, swoich corek.
W jej macierzystym gniezdzie (macierzak)
pozostaje druga czeS¢ robotnic, a takze jaja,
larwy i poczwarki, ktore sa chwilowo osiero-
cone, do czasu pojawienia si¢ nowej matki.
Zmiana matki po rojce wiaze si¢ ze zmiana-
mi w pokrewienstwie pomiedzy czlonkami
pszczelej rodziny. Dzieje si¢ tak, poniewaz
mioda matka, ktora kilka dni po rodjce po-
jawia sie w gniezdzie, jest siostra robotnic.
Kiedy nowa matka zacznie sktadac jaja (czer-
wic), jej potomstwo, przynajmniej na poczat-
ku, bedzie musialo by¢ wychowywane przez
robotnice-ciotki, corki starej matki. Innymi
stowy robotnice beda wychowywac swoje
siostrzenice i siostrzencow, a nie jak dawniej
siostry i braci. Latwo obliczy¢, ze robotnice
sa o polowe mniej spokrewnione ze swoimi
siostrzenicami i siostrzencami (r ~ 0,14, gdy
krolowa-matka kojarzyta si¢ z kilkunastoma
samcami), niz byly spokrewnione z siostrami
(r ~ 0,28). Jesli dobor krewniaczy odgrywat
istotng role w utrwalaniu strategii zachowan
owadow spolecznych, nalezy oczekiwac, ze
corki starej-matki nie beda si¢ angazowad w
wychowywanie potomstwa matki-siostry tak
mocno, jak to robily wczeSniej w stosunku
do potomstwa matki-matki. Zmiana zachowa-
nia bedzie mozliwa tylko wtedy, jesli infor-
macja o zmianie matki w rodzinie pszczelej
dotrze do robotnic. Mozna oczekiwac, ze
percepcja takiej informacji odniesie najwick-
szy skutek, jesli dotrze ona do rozwijajacych
si¢ robotnic, jeszcze na etapie larwy. Na tym

etapie robotnice moglyby bowiem zainwe-
stowac dostarczane im zasoby w rozwoj tych
narzadow, ktore w przysztoSci beda umozli-
wia¢ im wlasna reprodukcje. JednoczesSnie
powinny ograniczy¢ rozwoj tych narzadow,
ktore umozliwiaja im sprawne wychowywa-
nie innych larw (gruczoly gardzielowe).

Przeprowadzone niedawno badania po-
twierdzily taki scenariusz. Okazalo sie, ze
wszystkie robotnice wychowywane nawet w
czasowo osieroconej rodzinie inwestuja do-
starczone im zasoby w rozwoj cech umozli-
wiajacych im w przyszloSci znacznie efektyw-
niejsze sktadanie wlasnych jaj. Ze wzgledu na
wybor bardziej samolubnej strategii Zyciowej
i przeciwstawianie si¢ ogoOlnie przyjectym za-
sadom funkcjonowania robotnic w rodzinie
pszczelej, osobniki te nazwano ,rebeliant-
kami” (WOYCIECHOWSKI i KUSZEWSKA 2012).
Rebeliantki juz od pierwszego dnia swojego
dorostego zycia maja jajniki zbudowane z
wiekszej liczby rureczek jajnikowych niz ro-
botnice, ktore wychowywaly sie¢ w obecno-
Sci matki. Wiadomo jednoczesSnie, ze od licz-
by rureczek jajnikowych uzalezniony jest po-
tencjal rozrodczy nie tylko u pszczoty miod-
nej (MAKERT i wspoétaut. 20006), ale takze u
niespotecznych owadow (Tu i TATAR 2003).
Co wiecej, okazalo si¢, ze rebeliantki maja
mniejsze gruczoly gardzielowe, produkujace
pokarm dla larw i matki (mleczko pszczele)
(DESEYN i BILLEN 2005). Oznacza to, ze rebe-
liantki sa gorzej przygotowane do petnienia
funkcji opiekunek niz inne robotnice wycho-
wane w obecnosci wlasnej matki.

Mozna by przypuszczac, ze inwestycja w
zwickszony potencjal rozrodczy na etapie
larwalnym nie przyniesie spodziewanych ko-
rzySci rebeliantkom, jesli nowa matka bylaby
w stanie skutecznie hamowac aktywacje ich
jajnikow. Okazalo si¢ jednak, ze u wi¢kszosci
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rebeliantek jajniki sa dobrze rozwiniete bez
wzgledu na to, czy w dorostym zyciu prze-
bywaja w gniezdzie z matka, czy bez mat-
ki (WOYCIECHOWSKI i KUSZEWSKA 2012). W
zwiazku z tym mozna przypuszczac, ze rebe-
liantki lepiej przekazuja swoje geny zaréwno
w przypadku, gdy mtoda krolowa powroci
do gniazda ze swych lotow weselnych i roz-

pocznie czerwienie, jak tez w przypadku,
gdy straci zycie i osieroci rodzine. Konflikt
pomiedzy rebeliantkami a innymi robotnica-
mi nie jest jednak dilugotrwaly, poniewaz tak
jak inne robotnice, rebeliantki nie odznacza-
ja sie dlugim zyciem, a wraz z ich Smiercia
konflikt wygasa.

PODSUMOWANIE

Owady socjalne, do ktorych nalezy
pszczota miodna, podawane sa czesto jako
przyktad idealnego spoleczenstwa, w ktorym
czeS¢ osobnikow zaprzestaje reprodukcji i
poswieca si¢ wykonujac prace na rzecz swe-
go gniazda. Przygladajac si¢ jednak doklad-
niej biologii tych owadow mozna dostrzec,
ze sprawa jest znacznie bardziej skompliko-
wana. Odkrywa si¢ fakty, ktore pozwalaja
twierdzi¢, ze robotnice powstrzymuja si¢ od
wlasnej reprodukcji wtedy, gdy takie zacho-
wanie pozwala im przekaza¢ wiecej genow
do nastepnego pokolenia niz gdyby inwesto-
waly we wlasny rozrod. Jednak gdy pojawia
si¢ grozba, ze altruistyczne postepowanie
moze zmniejszy¢ ich laczne dostosowanie,
zmieniaja swoje strategie i staja si¢ bardziej
samolubne. Sa takze przyktady na to, ze ro-
botnice zaprzestaja lokowac dostepne zasoby

we wlasne potomstwo takze wtedy, gdy taka
inwestycja moze zosta¢ zniweczona, np. za
sprawa patrolujacych robotnic. Mozna jednak
przypuszczaé, ze w odpowiednich warun-
kach kazda ze strategii rozrodczych zwicksza
dostosowanie robotnic. W innym przypadku
strategie te zostalaby bardzo szybko wyelimi-
nowane przez dobor.
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STRATEGIE ROZRODCZE ROBOTNIC PSZCZOLY MIODNE] (APIS MELLIFERA 1.)

Streszczenie

Pszczota miodna (Apis mellifera) nalezy do owa-
dow eusocjalnych, wsrod ktorych wystepuje repro-
dukcyjny podziat pracy. Funkcje reprodukcyjna w
rodzinie pszczelej pelni matka, natomiast robotnice
zazwyczaj zaprzestaja produkcji wlasnego potomstwa
i wykonuja wszystkie inne prace w gniezdzie. Robot-
nice nie sa jednak catkowicie sterylne i w szczegol-
nych przypadkach moga sktadac¢ niezaptodnione jaja,
z ktorych wylegaja si¢ prawie wylacznie samce. W
tym artykule zostat przedstawiony wspotczesny stan
wiedzy na temat ewolucji réznych strategii rozrod-
czych u robotnic pszczoly miodnej. Opisano tutaj
strategie reprodukcyjne robotnic znajdujacych sie w

rodzinie z matka. Zwrdcono tu uwage zaréwno na
zachowania rozrodcze, ktore sa typowe dla wickszo-
Sci dzikich podgatunkéw pszczoty miodnej, jak i na
te, ktore zwiazane sa z rzadkimi mutacjami. Rozpa-
trywano takze przypadki robotnic przebywajacych w
osieroconej rodzinie, w ktorej nie ma juz szans na
wychowanie nowej matki. CaloS¢ dopelnia omowie-
nie najnowszych odkryC¢ zwiazanych ze strategiami
rozrodczymi u robotnic, ktére jako larwy wychowy-
waly sie¢ w kolonii pozbawionej matki, co w natu-
ralnych warunkach zdarza si¢ zawsze w czasie rojki
bedacej jedynym naturalnym sposobem podziatu ro-
dziny.

THE REPRODUCTIVE STRATEGIES OF HONEYBEE WORKERS (APIS MELLIFERA L.)

Summary

Honey bee (Apis mellifera) belongs to euso-
cial insects, which are characterized by reproduc-
tive division of labor. In a well-functioning honey
bee colony, reproduction is performed by a queen
while workers perform all other tasks. Also, the

workers are not completely sterile and there are
situations when they can lay unfertilized eggs
from which almost exclusively males (drones)
hatch. This paper describes the contemporary
state of knowledge on the evolution of different
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reproductive strategies in worker honey bee.
Reproductive strategies of workers, which stay
in a queenright colony is described. It is shown that
the reproductive behavior of workers, both in the
wild subspecies honeybee as well as in those, which
are characterized by rare mutations. Also, the repro-

ductive potential of workers in queenless colonies
where workers have no chance to rear a new queen
is demonstrated. All this is supplemented by a de-
scription of the latest finding concerning the repro-
ductive strategies of honeybee workers.
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