KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 62 2013
Numer 4 (301)
Strony 513-523

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

ANDRZE] WNUK

Pracownia Etologii
Zaktad Neurofizjologii

Instytut Biologii Doswiadczalnej im. M. Nenckiego PAN

Pasteura 3, 02-093 Warszawa
Katedra Entomologii Stosowanej

Wydziat Ogrodnictwa, Biotechnologii i ArchiteRtury Krajobrazu
Szkota Gtowna Gospodarstwa Wiejskiego w Warszawie

02-776 Nowoursynowska 159
E-mail: andrzej_wnuk@sggw.pl

NEUROBIOLOGICZNE KORELATY ROZWOJU BEHAWIORALNEGO ROBOTNIC
OWADOW SPOLECZNYCH

WPROWADZENIE

U owadow najbardziej zaawansowana
forma zycia spolecznego, tzw. eusocjalny
lub wtasciwie spoteczny poziom organi-
zacji, wyksztalcita sie¢ w szczegolnoSci w
rzedzie blonkowek (Hymenoptera). Mrow-
ki (Formicidae) oraz pszczoly (Apoidea),
podobnie jak inne eusocjalne zwierzeta,
swoj sukces ewolucyjny zawdzieczaja w
znacznym stopniu trzem cechom stano-
wiacym jednoczeSnie kryteria wystepowa-
nia eusocjalnego poziomu organizacji: (i)
wystepowaniu rozrodczego podziatu pracy
pomiedzy cztonkami kolonii, (ii)wspotpra-
cy w opiece nad potomstwem oraz (iii)
wspoOltpracy miedzypokoleniowej (potom-
stwo pomaga rodzicom) (MICHENER 1961,
WILSON 1971; HOLLDOBLER i WILSON 1990,
2009; GODZINSKA 2006b; WNUK i GODZINSKA
2008).

W spoleczefistwach blonkowek wyste-
puje nie tylko tzw. rozrodczy podzial pra-
cy, wyrazajacy sie¢ w tym, ze osobniki mniej
ptodne lub wrecz bezptodne pracuja na
rzecz potomstwa osobnikow bardziej plod-
nych, lecz réwniez tzw. polietyzm, czyli
podzial pracy wyrazajacy sie w wystepowa-
niu u robotnic dlugotrwatych specjalizacji

behawioralnych (WILSON 1971; HOLLDOBLER
i WILSON 1990, 2009). Specjalizacjom tym
towarzysza roOwniez zmiany w obrebie ukta-
du nerwowego, bedace wyrazem adaptacji
robotnic do pelnienia okreSlonych funkcji
(GRONENBERG 2008).

Badania nad zwiazkiem mozg-zacho-
wanie w obrebie btonkéwek dotychczas
skupiatly sie glownie na pszczole miod-
nej (Apis mellifera), ktora szybko stala si¢
owadzim organizmem modelowym w neu-
robiologii zachowania (GALIZIA i wspolaut.
2012). Ostatnio coraz wiecej badaczy Kkie-
ruje swoja uwage takze w stron¢ mrowek,
ktore jako wysoko uorganizowane owady
spoteczne charakteryzuja si¢ bogatym re-
pertuarem zachowan i tworza spoleczen-
stwa pod wieloma wzgledami bardzo po-
dobne do spoleczenstw ludzi (GODZINSKA
1997, FOSTER i RATNIEKS 2005, WNUK 2008,
HARDISTY i CASSILL 2010).

W pracy tej przedstawione zostana wy-
brane zagadnienia dotyczace rozwoju beha-
wioralnego mrowek oraz jego neuroanato-
micznych i neurochemicznych korelatow,
z uwzglednieniem najnowszych badan pro-
wadzonych w tym zakresie.
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PODZIAL PRACY I ROZWOJ BEHAWIORALNY OWADOW SPOLECZNYCH

PRZEJSCIE OPIEKUNKA-ZBIERACZKA

Podzial pracy (polietyzm) moze byc¢ de-
terminowany  cechami  morfologicznymi
osobnikow (polietyzm kastowy) lub zale-
ze¢ od wieku robotnic (polietyzm wieko-
wy, czasowy). Polietyzm kastowy i wiekowy
czesto wspolwystepuja i wspolnie ksztattuja
zachowania poszczegolnych robotnic (WIiL-
SON 1971; OSTER i WILSON 1978; HOLLDOBLER
1983; HOLLDOBLER i WILSON 1990, 2009). W
spoteczenstwach owadoéw robotnice z regu-
ty zaczynaja zycie od prac wykonywanych
wewnatrz gniazda i pelnienia funkcji opie-
kunek potomstwa i krolowej, a dopiero poz-
niej przechodza do aktywnoSci na zewnatrz
gniazda, glownie pelniac funkcje zbieraczek
(DOBRZANSKA 1959; WILSON 1971; OSTER i
WILSON 1978; HOLLDOBLER 1983; HOLLDOBLER
i WILSON 1990, 2009; AMDAM 2011). PrzejScie
to okresSla si¢ jako przejScie opiekunka-zbie-
raczka lub jako zmiana statusu behawioralne-
go robotnicy (FENERON i JAISSON 1995, FAHR-
BACH i wspotaut. 1998, GODZINSKA 200064,
WNUK i GODZINSKA 20006). Jest ono zwigzane
z modyfikacjami repertuaru behawioralnego
robotnicy, ktore odzwierciedlaja w znacznej
mierze zmiany progoéw odpowiedzi stanowia-
cych elementy ztozonych wzorcow zacho-
wan (robotnica staje sie bardziej lub mniej
reaktywna na bodzZce wyzwalajace lub mo-
dulujace okreslone zachowania) (PAGE i MIT-
CHELL 1990, ROBINSON 1992, PAGE i wspotaut.
1998, GODZINSKA 2006a, WNUK i GODZINSKA
2000).

PrzejScie  opiekunka-zbieraczka  obok
zmian behawioralnych moze rowniez obej-
mowac znaczne modyfikacje innych elemen-
tow fenotypu osobnika, a w szczegolnosci
modyfikacje w zakresie neuroanatomii i neu-
rochemii okreslonych struktur uktadu nerwo-
wego, stanu hormonalnego organizmu, meta-
bolizmu cukréw i bialek, morfologii i funk-
cjonowania gruczolow wydzielania zewnetrz-
nego, zawartosci lipidow w ciele oraz ekspre-
sji wielu genow (ROBINSON 2002, WHITFIELD
i wspotaut. 2006, GODZINSKA 2006a, WNUK
i GODZINSKA 2006). Wraz z przejsciem do
petnienia funkcji zbieraczki nast¢puje takze
pogorszenie zdolnoSci uczenia si¢ asocjacyj-
nego opartego na wechu (BAKER i wspolaut.
2012) i spadek odpornosci (AMDAM i wspot-
aut. 2004), obserwuje si¢ tez zmiany profilu
biatek (WOLSCHIN i AMDAM 2007). Glebokie
modyfikacje fenotypu, zachodzace podczas

zmiany statusu behawioralnego robotnic spo-
lecznych btonkowek, sa w znacznym stopniu
wyrazem procesOw rozwojowych majacych
charakter dojrzewania (DURST i wspolaut.
1994; FAHRBACH i wspotaut. 1998, 2003). Jak
wykazaly niedawne badania polskich badaczy
(MORON i wspotaut. 2008, WOYCIECHOWSKI i
MORON 2009), moment przejscia od aktyw-
noSci wewnatrz gniazda do bardziej ryzy-
kownych prac wykonywanych na zewnatrz
gniazda zalezy jednak nie tylko od wieku ro-
botnicy, lecz rowniez od oczekiwanego dal-
Szego czasu jej zycia.

Zalezne od wieku dhugotrwate specjaliza-
cje behawioralne robotnic owadow spotecz-
nych i towarzyszace im charakterystyczne
zmiany innych elementow fenotypu stanowia
jeden z najlepiej poznanych przyktadow tzw.
polifenizmu sekwencyjnego, czyli wystepo-
wania serii odmiennych fenotypow podczas
kolejnych etapOw rozwoju ontogenetycznego
osobnika (FAHRBACH 1997, MICHENER 1961,
GODZINSKA 2006a, WNUK i GODZINSKA 20006).

ZJAWISKO REWERSJI BEHAWIORALNE]

Obok wymienionych powyzej czynnikow,
rozw0j behawioralny owadéw spotecznych
jest rowniez silnie uzalezniony od kontek-
stu spotecznego, w ktorym przebiega onto-
geneza osobnika (ROBINSON 1992, ROBINSON
i wspotaut. 1997, GODZINSKA 2006a, WNUK
i GODZINSKA 2006, AMDAM 2011). Na tempo
oraz kierunek rozwoju behawioralnego ro-
botnicy wplywa nie tylko jej wiek, lecz row-
niez rozne parametry okreSlajace stan demo-
graficzny grupy spolecznej, w ktorej sktad
wchodzi (kolonii lub fragmentu kolonii),
takie jak: wiek, wielkosS¢, struktura wiekowa
wyrazajaca si¢ jako stosunek liczbowy milo-
dych robotnic do starych, brak lub obecnos¢
krolowej oraz liczba i stadium rozwojowe
potomstwa (WILSON 1971; HOLLDOBLER i WIL-
SON 1990, 2009).

Zmiany kontekstu spotecznego moga pro-
wadzi¢ do przySpieszenia tempa rozwoju
behawioralnego robotnicy, jego opodznienia,
a nawet odwrocenia (ROBINSON i wspotaut.
1997, ROBINSON 2002, HOLLDOBLER i WILSON
2009, AMDAM 2011). To ostatnie zjawisko,
tzn. powrot zbieraczki do petnienia funkcji
opiekunki potomstwa, nosi nazwe¢ rewersji
behawioralnej. U pszczot proces ten jest na-
turalnym elementem cyklu rozwojowego w
sytuacji, gdy rodzina pszczela ulega podzia-
lowi, kiedy to po rojce krolowa pozostaje
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w towarzystwie grupy robotnic-zbieraczek,
z ktorych czeS¢ bedzie musiala ponownie
zaja¢ si¢ opieka nad potomstwem (ROBIN-
SON i wspotaut. 1992). Rewersja behawioral-
na moze zajS¢ takze na skutek naturalnych
zmian demograficznych, prowadzacych do
deficytu mlodych osobnikow petniacych
role opiekunek, np. jako skutek drapieznic-
twa czy choroby lub tzw. uzurpacji kolonii
przez zbieraczki pochodzace z obcej kolonii
(ROBINSON 1992, GODZINSKA 2006b). W wa-
runkach doSwiadczalnych proces rewersji
behawioralnej mozna indukowac stosujac
techniki tzw. inzynierii spotecznej i tworzac
sztuczny fragment kolonii o pozadanej wiel-
kosci i skltadzie (ROBINSON i wspotaut. 1997,
WNUK i GODZINSKA 2006), na przyklad zlozo-
ny z samych zbieraczek i potomstwa (larw i
poczwarek) (np. WNUK i wspotaut. 2011).

U pszczoly miodnej rewersja behawioral-
na jest stosunkowo dobrze poznana i wiaze
sie z powrotem nieomal wszystkich cech fe-
notypu zbieraczki do stanu charakterystycz-
nego dla opiekunki. Proces ten obejmuje
m. in. reaktywacje gruczotow gardzielowych
shuzacych do karmienia larw, zmiany neuro-
hormonalne, immunologiczne i zmiany profi-
lu biatek. U zrewertowanych opiekunek nie
wytwarzaja si¢ tez deficyty procesOw uczenia
si¢ charakteryzujace stare zbieraczki (m.in.
AMDAM 2011; FAHRBACH i wspotaut. 1998,
2003; ROBINSON i wspotaut. 1992, 1997; TOTH
i ROBINSON 2005, GODZINSKA 2006a, WNUK i
GODZINSKA 2006, WOLSCHIN i AMDAM 2007).
Co ciekawe, u robotnic pszczoly miodnej
pewne modyfikacje fenotypu cechujace opie-
kunki zrewertowane (lacznie z regeneracja
gruczolow gardzielowych) mozna indukowac
w grupach ztozonych z samych zbieraczek
nawet wtedy, gdy nie sa one eksponowane
na potomstwo: wystarczy do tego sama
nieobecnos¢ mtodszych robotnic (HUANG i
ROBINSON 1996). Ostatnio wykazano tez, ze u

robotnic pszczoly miodnej podczas przejScia
opiekunka-zbieraczka wystepuja modyfikacje
epigenetyczne, ktore podczas rewersji beha-
wioralnej ulegaja w wi¢kszoSci odwroceniu
(HERB i wspotaut. 2012).

Rewersja behawioralna zostala opisana
rowniez u mrowek, ale towarzyszace jej pro-
cesy sa poznane znacznie stabiej. Wiele wska-
zuje na to, ze u mrowek zjawisko rewersji
behawioralnej jest procesem jakoSciowo roz-
nym od rewersji behawioralnej wystepujacej
u pszczoly miodnej i najprawdopodobniej
nie obejmuje az tak daleko idacych zmian fe-
notypu (LENOIR 1979, SORENSEN i wspoOlaut.
1984). Wiadomo jednak, ze w grupach skfa-
dajacych si¢ z samych zbieraczek lub wylacz-
nie ze starych robotnic cze¢S¢ osobnikow an-
gazuje sic w rozne formy opieki nad potom-
stwem (ERHARDT 1931, WEIR 1958, DOBRZAN-
SKA 1959, LENOIR 1979, SORENSEN i wspotaut.
1984, MCDONALD i TOPOFF 1985, CALABI i
TRANIELLO 1989, FENERON 1993, GODZINSKA i
wspotaut. 1999, WNUK i wspotaut. 2011) i ze
proces ten moze zajS¢ w czasie krotszym niz
24 godziny od wystawienia grupy zbieraczek
na obecnos¢ potomstwa (LENOIR 1979, So-
RENSEN i wspotaut. 1984, MCDONALD i TOPOFF
1985, WNUK 2007, WNUK i wspotaut. 2011).
Jakos¢ zachowan opiekuficzych opiekunek
zrewertowanych mrowek jest jednak rozna i
waha si¢ od malej wydajnoSci, prowadzacej
do wysokiej SmiertelnoSci potomstwa (LENO-
IR 1979, Wnuk i wspotaut. niepublikowane),
po w pelni wydajna opieke (MCDONALD i To-
POFF 1985). Nalezy tez pamietac, ze zbieracz-
ki mrowek, ktore nie przeszly rewersji beha-
wioralnej, nie sa zupelnie pozbawione zdol-
nosci do wykazywania pewnych form opieki
nad potomstwem, a pod niektérymi wzgle-
dami (na przyktad jesli chodzi o zanoszenie
do gniazda potomstwa znalezionego poza
nim) przewyzszaja nawet opiekunki (LENOIR
1981).

NEUROANATOMICZNE UWARUNKOWANIA ROZWOJU BEHAWIORALNEGO OWADOW
SPOLECZNYCH

Przejscie opiekunka-zbieraczka wiaze sie
z licznymi modyfikacjami anatomicznymi w
obrebie okreSlonych struktur uktadu nerwo-
wego. Wickszos¢ klasycznych badan na ten
temat przeprowadzono na pszczole miod-
nej, jednak w ostatnich latach coraz czeSciej
obiektem zainteresowan naukowcOw staja si¢
takze mrowki z kilku gatunkéw nalezacych do
dwoch podrodzin, Formicinae i Myrmicinae.

U robotnic pszczoty miodnej istotne
zmiany zachodzace w toku rozwoju osobni-
czego dotycza przede wszystkim tzw. ciala
grzybkowatego, ktore jest struktura odgry-
wajaca krytyczna role w integracji informacji
naplywajacej z roznych narzadow zmystow
oraz w procesach uczenia si¢ i pamieci (BIC-
KER i MENZEL 1989, MENZEL i wspoétaut. 1994,
SCHULZ i ROBINSON 1999, GALIZIA i wspolaut.
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2012), a takze ptatow czutkowych, uczestni-
czacych w przetwarzaniu informacji pocho-
dzacych z receptorow chemicznych i dotyko-
wych znajdujacych sie¢ na czutkach (GALIZIA i
wspotaut. 2012). Podczas przejScia opiekun-
ka-zbieraczka cialo grzybkowate przechodzi
wewnetrzna reorganizacje. W trakcie tego
procesu zwicksza sie¢ objetoS¢ neuropilu, w
ktorym tworza sie polaczenia synaptyczne
pomiedzy wypustkami neurondéw, a zmniej-
szeniu ulega objetos¢ tzw. komorek Kenyona
— podstawowych neuronéw budujacych cia-
to grzybkowate (WITHERS i wspoétaut. 1993).
Zmiana statusu behawioralnego robotnicy
pszczoly miodnej wiaze si¢ takze ze wzro-
stem objetoSci wargi (ang. lip) oraz kolnie-
rzyka (ang. collar), bedacych strukturami
ciala grzybkowatego, wchodzacymi w sktad
tzw. kielicha, ktore odbieraja oraz integru-
ja informacje pochodzace, odpowiednio, z
ptatow czutkowych i wzrokowych (DURST i
wspotaut. 1994). Do niedawna przypuszcza-
no, ze zmiany te sa skutkiem doswiadczenia
nowo nabywanego przez zbieraczki na sku-
tek przejScia do Srodowiska na zewnatrz ula,
bogatszego w bodzce, gltéwnie wzrokowe
(ang. experience-dependent model) (DURST
i wspotaut. 1994, WITHERS i wspotaut. 1995).
Dalsze eksperymenty wykazaly jednak, ze
zmiany anatomiczne w ciele grzybkowatym
sa raczej wyrazem zarOwWNo pProcesow roz-
wojowych przygotowujacych opiekunke do
pelnienia funkcji zbieraczki, jak i efektem
doswiadczenia zdobytego przez zbieraczke
(FAHRBACH i wspotaut. 2003).

Zmiany w objetosci neuropilu podobne
do tych, jakie obserwuje si¢ u pszczoly miod-
nej wystepuja rowniez u robotnic mrowki
gmachowki Camponotus floridanus (podro-
dzina Formicinae). ObjetoS¢ neuropilu zmie-
nia si¢ u nich wraz z wiekiem robotnicy
oraz pelniona przez nia funkcja: najmniejsza
jest u osobnikow nieaktywnych, zwicksza si¢
u osobnikow opiekujacych si¢ potomstwem,
a najwicksza jest u zbieraczek (GRONENBERG i
wspotaut. 1996).

Bardziej szczegotlowe badania neuroana-
tomii robotnic trzech gatunkéw mrowek z
rodzaju Pheidole (P. dentata, P. pilifera i P.
morrisi), nalezacych do réznych kast mor-
fologicznych i bedacych w réznym wieku,
ujawnily szereg roznic w morfologii mozgu
(MUSCEDERE i TRANIELLO 2012). W dos$wiad-
czeniu tym wykazano, ze w porownaniu z
robotnicami major (duzymi i posiadajacymi
duze glowy), robotnice minor (mniejsze i
posiadajace mniejsze glowy) maja stosunko-

wo wieksze ciala grzybkowate i platy czul
kowe, przy jednoczesnym proporcjonalnie
mniejszym rozmiarze platow wzrokowych.
Poniewaz mrowki z rodzaju Pheidole Kie-
ruja si¢ gtownie sygnalami chemicznymi i
w bardzo malym stopniu wzrokiem, wynik
ten moze sugerowad, ze rozmiar neuropi-
lu w réznych strukturach ich moézgu jest
powiazany z roznorodnoScia zadan, jakich
podejmuja si¢ robotnice. U tych gatunkow
robotnice minor, a takze robotnice starsze,
czeSciej angazuja sie¢ w zadania na zewnatrz
gniazda i to u nich wlasnie najlepiej rozwi-
niete sa czeSci mozgu odpowiedzialne za
przekazywanie i przetwarzanie najbardziej
strategicznych bodzZcéw zmystowych (a wiec
bodzcow chemicznych). Mniejsze proporcje
objetoSci ptatow wzrokowych w stosunku
do ciata grzybkowatego i ptatow czutkowych
u robotnic minor nie sa najprawdopodob-
niej zwiazane z mniejsza sprawnoscia uktadu
wzrokowego tych robotnic, lecz raczej sta-
nowia odzwierciedlenie nieproporcjonalnie
wickszego inwestowania w neuropil odpo-
wiedzialny za przetwarzanie sygnalow che-
micznych. Co wigcej, roznice w rozmiarach
platow wzrokowych moézgu robotnic minor
i major moga takze wynika¢ z réznic w roz-
miarach samych oczu, a dokladniej liczby
ommatidiow, ktora jest ré6zna u obu grup ro-
botnic (MUSCEDERE i TRANIELLO 2012).
Intensywne zmiany zachodzace w toku
rozwoju ontogenetycznego w obrebie ukladu
nerwowego opisano takze u innych gatun-
kow mrowek. PrzejScie do pelnienia funkcji
poza gniazdem u robotnic Cataglyphis fortis
zwiazane jest, przykladowo, z reorganizacja
kompleksow synaptycznych, tzw. mikroglo-
meruli: zarowno w kotnierzyku, jak i war-
dze ciala grzybkowatego obserwuje si¢ spa-
dek ich liczby, przy jednoczesnym ogolnym
wzroScie objetosci  kielicha. Najprawdopo-
dobniej jednak proces ten nie jest inicjowa-
ny przez mechanizmy wewne¢trzne, lecz za-
lezy od wczeSniejszej ekspozycji osobnikow
na Swiatlo. Okazuje si¢ bowiem, ze u mro-
wek w wieku charakterystycznym dla zbie-
raczek, lecz trzymanych przez caly czas w
ciemnosci, liczba mikroglomeruli jest porow-
nywalna z liczba tych struktur, jaka obser-
wuje si¢ u osobnikOw wykonujacych prace
wewnatrz gniazda (STIEB i wspotaut. 2010).
Dodatkowo, u robotnic, ktore pracowaly juz
na zewnatrz gniazda, a nastepnie powrdcily
do petlnienia zadan wewnatrz gniazda zaob-
serwowano czeSciowe cofniecie sie proce-
sOw reorganizacyjnych w tych strukturach
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(STIEB i wspotaut. 2011), co moze byc¢ uzna-
ne za neuroanatomiczny korelat rewersji be-
hawioralnej. Wiadomo tez, ze u blisko spo-
krewnionego gatunku, C. bicolor, wyjScie
robotnicy na zewnatrz gniazda wiaze si¢c ze
znacznym wzrostem rozmiaréw ciata grzyb-
kowatego, glownie w miejscach wejs¢ sygna-
tow wzrokowych (KUHN-BUHLMANN i WEHNER
2000), co, podobnie jak w opisywanym wy-
zej przypadku pszczoly miodnej, moze miec
zwiazek z przejSciem do pelnienia funkcji w
srodowisku bogatszym w bodzce wzrokowe.
Z kolei u robotnic C. albicans od chwili wy-
klucia z poczwarki przez okres nastepnych
60 dni zachodzi w moézgu proces eliminacji
tzw. kolbek synaptycznych. Nie przebiega on
jednak w kazdym obszarze moézgu rOwnocze-
Snie: we wzrokowym centrum integracyjnym
ciata grzybkowatego, kolnierzyku, proces ten
rozpoczyna si¢ najpOzniej, co zwiazane jest
rowniez z intensywnym wzrostem odbiera-
nych bodzcow wzrokowych (SEID i WEHNER
2009).

Réznice w budowie klebuszkéw wecho-
wych robotnic mrowek o odmiennym sta-
tusie behawioralnym zaobserwowano row-
niez u dwoch gatunkoéw mréwek grzybiarek:
Atta vollenweideri i A. sexdens (podrodzina
Myrmicinae). U obu gatunkow w platach
czutkowych robotnic major, ktore wykonu-
ja zadania na zewnatrz gniazda (podobnie
jak robotnice minor omawianych wczesSniej
mrowek Pheidole), stwierdzono obecno$¢
jednego wickszego klebuszka, makroglome-
rulusa, ktory towarzyszyt licznym mniejszym
ktebuszkom o zblizonych do siebie rozmia-
rach. Z kolei u robotnic minor zaleziono je-
dynie mniejsze klebuszki o podobnej wiel-
kosci (KLEINEIDAM i wspotaut. 2005). Auto-
rzy uwazaja, ze obecnos$¢ makroglomerulusa
u robotnic major wynika z petnionej przez
niego funkgcji, czyli z uczestnictwa tej struk-
tury w procesie wykrywania szlaku w opar-
ciu o feromony, chemiczne zwiazki sygnalne
o dzialaniu wewnatrzgatunkowym.

NEUROCHEMICZNE UWARUNKOWANIA ROZWOJU BEHAWIORALNEGO OWADOW
SPOLECZNYCH

UDZIAL AMIN BIOGENNYCH

Aminy biogenne stanowia bardzo wazna
klase zwiazkow chemicznych majacych istot-
ny wplyw na fizjologic owadow spolecznych
oraz bioracych decydujacy udzial w regula-
¢ji wielu ich zachowan, dzialajac w charak-
terze neuroprzekaznikOw i neurohormo-
now (OSBORNE 1996, ROEDER 1999, ROEDER
i wspotaut. 2003). Do najwazniejszych i naj-
czeSciej badanych amin biogennych naleza:
dopamina (DA), serotonina (5-HT) oraz okto-
pamina (OA). Na szczegolna uwage zashuguje
tu oktopamina, amina biogenna stanowiaca u
bezkregowcoOw funkcjonalny analog noradre-
naliny. Liczne badania wykazaly udzial OA
w wielu roznych procesach fizjologicznych
oraz potwierdzily jej role w kontroli szeregu
zachowan, gdzie amina ta dziala jako neuro-
hormon, neuroprzekaznik i neuromodula-
tor (ROEDER 1999, 2005; ROEDER i wspolaut.
2003). Miejscem oddzialywania najsilniej-
szego wplywu OA jest jednak uklad nerwo-
wy owadow, gdzie uczestniczy ona miedzy
innymi w regulacji podzialu pracy owadow
spolecznych, co zostalo dobrze udokumen-
towane u pszczoty miodnej (WAGENER-HULME
i wspotaut. 1999; SCHULZ i ROBINSON 1999,
2001; ScHULZ i wspotaut. 2002a, b; BARRON i
wspotaut. 2007; BLOCH i MEsHI 2007).

W mozgu robotnic pszczoly miodnej po-
ziom oktopaminy, serotoniny i dopaminy
wzrasta wraz z wiekiem (HARRIS i WOODRING
1992, WAGENER-HULME i wspotaut. 1999), co
najwyrazniej obserwuje sie w ciele grzybko-
watym (SCHULZ i ROBINSON 1999). Sam pro-
ces przejscia do petnienia funkcji zbieraczki
jest z kolei najsilniej skorelowany ze wzro-
stem poziomu OA w platach czutkowych
(SCHULZ i ROBINSON 1999, 2001; SCHULZ i
wspotaut. 2002a, 2002b). Natomiast wzrost
poziomu dopaminy i serotoniny stwierdzono
u zbieraczek glownie w ptatach wzrokowych
(TAYLOR i wspoOtaut. 1992).

U zbieraczek pszczoty miodnej poza pod-
wyzszonym poziomem OA w mozgu i w
szczegolnosci w jego ptatach czutkowych
stwierdza si¢ rowniez wysoki poziom kraza-
cego w hemolimfie hormonu juwenilnego
(JH) (ROBINSON 1992, FAHRBACH 1997, ROBIN-
SON i wspotaut. 1997). Okazuje si¢, ze poda-
nie JH lub jego analogow (np. metoprenu)
powoduje przedwczesna ekspresje zachowan
zbierackich (BLocH i wspotaut. 2002). Nato-
miast usuniecie gruczolow produkujacych
ten hormon (lac. corpora allata) powoduje
u opiekunek opodznienie przejscia do pelnie-
nia funkcji zbieraczki, co z kolei moze zostac
odwrocone poprzez podanie metoprenu lub
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OA (ScHuLz i wspotaut. 2002b). Kiedy jed-
nak opiekunkom zostanie podana OA, row-
niez spowoduje ona przedwczesna ekspresje
zachowan zbierackich i, co wiecej, proces
ten zajdzie duzo szybciej niz w przypadku
podania JH (ScHULz i wspotaut. 2002b). Do-
datkowo wiadomo tez, ze podanie metopre-
nu skutkuje podwyzszeniem poziomu OA
w platach czutkowych (SULLIVAN i wspoétaut.
2000), Wydaje si¢ wiec, ze hormon juwenil-
ny wraz z oktopamina wspoéluczestnicza w
sterowaniu ekspresja zachowan zbierackich,
jednak OA moze dzialac¢ takze niezaleznie od
JH (ScHuLz i wspotaut. 2002b). Ostatnio do-
wiedziono takze, ze chroniczne podawanie
oktopaminy w pokarmie podwyzsza goto-
wos¢ zbieraczek do odbywania lotow zwia-
dowczych (LIANG i wspotaut. 2012).

Rola oktopaminy w rozwoju behawioral-
nym mrowek jest poznana znacznie stabiej
i nieliczne badania na ten temat wskazuja,
ze jej dzialanie wykazuje odmienny charak-
ter niz u pszczoly miodnej. O ile u mrowek
z gatunku Pheidole dentata nie stwierdzo-
no istotnych zmian poziomu OA w zalez-
nosci od wieku robotnicy (SEID i TRANIELLO
2005), o tyle w przypadku robotnic mrowki
¢mawej (Formica polyctena) najwyzsze po-
ziomy OA w mozgach robotnic stwierdzono
u opiekunek, a wiec odwrotnie niz w przy-
padku pszczoly miodnej (WNUK i wspotaut.
2011). Co interesujace, u mrowek z tego ga-
tunku podobne, niskie poziomy OA stwier-
dzono zaréwno u zbieraczek, jak i u opie-
kunek zrewertowanych, czyli zbieraczek,
ktore przeszly proces rewersji behawioral-
nej. Wydaje sie wiec, ze, w odrdznieniu od
pszczol, u mrowek powrot zbieraczki do
pehienia funkcji opiekunki nie wiaze si¢
z odwroceniem zmian neurochemicznych,
przynajmniej w zakresie przebadanych amin
biogennych (WNUK i wspotaut. 2011). Zwia-
zek OA z ontogeneza mrowek zaobserwowa-
no rowniez w przypadku mrowki gmachow-
ki Camponotus floridanus, u ktorej porow-
nano zawartoS¢ zwiazkéw neuroaktywnych
w mozgach osobnikow znajdujacych si¢ w
roznych stadiach rozwojowych. Podwyzsze-
nie poziomu OA w moézgu stwierdzono je-
dynie przy przejSciu ze stadium larwy do
stadium poczwarki (PUNZO i WILLIAMS 1994).
U robotnic C. floridanus stwierdzono tak-
ze dramatyczny wzrost poziomu dopaminy
w mozgu zachodzacy pomiedzy stadium lar-
walnym a dorostym i nieco mniej silnie wy-
razony wzrost poziomu serotoniny. Z kolei
u zbieraczek P. dentata stwierdzono wyz-

szy poziom serotoniny niz u opiekunek ze
wszystkich badanych grup wiekowych, pod-
czas gdy poziom dopaminy wzrastal row-
nomiernie wraz z wiekiem robotnicy (SEID
i TRANIELLO 2005). Natomiast u robotnic F.
polyctena ani poziom 5-HT, ani DA nie zmie-
nial si¢ istotnie w zaleznoSci od specjalizacji
behawioralnej (WNUK i wspotaut. 2011).

W przypadku robotnic P. dentata usta-
lono rowniez, ze wraz z wiekiem osobnika
zmieniaja si¢ takze wzorce immunoreaktyw-
noSci serotoninergicznej w ptatach wzroko-
wych. Liczba neurondéw serotoninergicznych
wzrastala zar6wno u robotnic minor, jak i
major, a dodatkowo starsze robotnice ma-
jor cechowala wyzsza liczba komorek sero-
toninergicznych w platach wzrokowych w
porownaniu z robotnicami minor bedacymi
w tym samym wieku (SEID i wspotaut. 2008).
Wydaje sie¢ wiec prawdopodobne, ze seroto-
nina uczestniczy w rozwoju ukladu wzroko-
wego u robotnic P. dentata, dzicki ktoremu
mozliwe jest wykrywanie bodzcow niezbed-
nych do wykonywania zadan na zewnatrz
gniazda (SEID i TRANIELLO 2005, SEID i wspot-
aut. 2008). Dalsze badania wykazaly jednak,
ze podanie inhibitora syntezy serotoniny,
o-metylotryptofanu (AMTP), uposledza wy-
konanie zadania polegajacego na podazaniu
wzdhuz szlaku zapachowego, co sugeruje, ze
serotonina moduluje rowniez procesy we-
chowe i/lub funkcje motoryczne zwiazane z
petnieniem funkcji zbieraczki (MUSCEDERE i
wspoétaut. 2012).

UDZIAL KLASYCZNYCH NEUROPRZEKAZNIKOW
AMINOKWASOWYCH KWASU
-AMINOMASEOWEGO (GABA) I GLUTAMINIANU
(GLU)

W porownaniu z rola amin biogennych,
rola kwasu y-aminomastowego (GABA) i glu-
taminianu (Glu), nalezacych do grupy kla-
sycznych neuroprzekaznikOw aminokwaso-
wych, w mechanizmach lezacych u podstaw
podziatlu pracy i rozwoju behawioralnego u
owadow spotecznych jest poznana znacznie
stabiej. Pomimo ze stan wiedzy na temat roli
tych zwiazkéw w kontroli proceséw ucze-
nia si¢ i pamieci u pszczoly miodnej jest
calkiem bogaty (wyczerpujace opracowanie
mozna znalez¢ w ksiazce GALIZIA i wspol-
aut. 2012), niewiele wiadomo na temat ich
udzialu w regulacji rozwoju behawioralne-
go. Jedna z pierwszych wzmianek dotycza-
ca wahan poziomu tych neuroprzekaznikOw
w mozgu robotnic pszczoly miodnej w za-
leznoSci od wieku mozna znalezé w pracy
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FucHsA i wspotaut. (1989), ktorzy stwierdzili,
ze poziom GABA i Glu w mozgu robotnicy
pszczoly miodnej roSnie stopniowo po wy-
kluciu sie z poczwarki, osiagajac maksimum
po dziesieciu dniach, po czym ulega stopnio-
wemu zmniejszeniu. W wyniku tego, poziom
tych neuroprzekaznikéw w mozgu robotnic
pszczoly miodnej byt podobny zar6wno na
poczatku, jak i pod koniec zycia robotni-
cy. Maksymalne koncentracje GABA i Glu w
mozgu w 10-tym dniu od chwili wyklucia
si¢ robotnicy z poczwarki wydaje si¢ wiec
pokrywac z poczatkiem ekspresji zachowan
prowadzacych do budowania komorek pla-
stra. Zaobserwowany spadek poziomu neu-
roprzekaznikéw po tym okresie tlumaczony
byt z kolei procesami neurodegeneracyjny-
mi i zastepowaniem neuronéw komorkami
glejowymi (FucHs i wspotaut. 1989). Wie-
cej Swiatla na zagadnienie regulacji rozwoju
behawioralnego robotnic pszczoly miodnej
rzucilo wspomniane juz, najnowsze badanie
LIANG i wspotaut. (2012), w ktorym wykaza-
no, ze chroniczne (przez 25-30 godzin) po-
dawanie glutaminianu w pokarmie zwicksza
sktonnosci robotnic do odbywania lotow
zwiadowczych w poszukiwaniu nowych 7Zroé-
det pokarmu, podczas gdy podanie inhibito-
ra receptorow glutaminianergicznych hamo-
walo ten efekt. Dodatkowo wykonano anali-
z¢ ekspresji genOw aktywnych zwiadowczyn,
ktora ujawnila réznice w aktywnosSci okoto
16% genéw, w poréwnaniu z robotnicami
pozostajacymi w ulu. PoSréod nich znajdo-
waly sie, miedzy innymi, geny powidzane
z ekspresja zachowan zwiazanych z poszu-
kiwaniem nowoSci (ang. novelty seeking),
wystepujace takze i u kregowcow, a koduja-
ce m.in. receptory glutaminianergiczne. Eks-
presja tych gendéw byla wyzsza u robotnic,
ktore chetniej podejmowaly si¢ lotow zwia-
dowczych (LIANG i wspotaut. 2012). Z kolei
HuNT i wspotaut. (2007), w wyniku identyfi-
kacji genoéw cech iloSciowych (QTL, ang. qu-
antitative trait loci), wyznaczyli 128 genow
bioracych potencjalny udziat w zachowaniu
obronnym pszczoly miodnej, wsrod nich
miedzy innymi gen kodujacy receptor meta-
botropowy GABA-B-R1. Potencjalny zwiazek
tego genu z zachowaniami obronnymi robot-
nic pszczol pelniacych funkcje strazniczek
ula wymaga jednak dalszych badan.

W porownaniu z pszczola miodna, infor-
macje na temat wystepowania i roli GABA i
Glu u mrowek sa zaskakujaco nieliczne: jak
dotad, opublikowano jedynie cztery prace
poswiecone temu zagadnieniu (PUNZO i

GLANCEY 1985, PUNZO i WILLIAMS 1994, FE-
LISBERTI i VENTURA 1996, DANG i wspotaut.
2002). Wiadomo jedynie, ze u robotnic mi-
nor mrowki ogniowej Solenopsis invicta ana-
liza zawartoSci aminokwasow w mozgu wy-
kazala obecno$¢ zarowno GABA, jak i gluta-
minianu, przy czym poziom glutaminianu byt
okoto dwukrotnie wyzszy niz poziom GABA
(PuNzO i GLANCEY 1985). Z kolei u gmachow-
ki C. floridanus zaobserwowano zaleznosSc
poziomu GABA w moézgu od przynaleznoSci
kastowej robotnic: u robotnic minor poziom
GABA w mozgu byl prawie dwukrotnie niz-
szy niz u robotnic major. Wynik ten suge-
ruje wiec, ze GABA moze odgrywac role w
ekspresji zachowan stanowiacych wyraz poli-
etyzmu kastowego. Poziom glutaminianu byt
jednak podobny u wszystkich robotnic (PUN-
ZO i WILLIAMS 1994). Immunoreaktywnos¢
podobna do GABA-ergicznej odnaleziono tak-
ze w platach wzrokowych mrowek grzybia-
rek Atta sexdens (FELISBERTI i VENTURA 1996)
oraz mrowek gmachowek Camponotus japo-
nicus (DANG i wspotaut. 2002).

Najwiecej Swiatla na udzial GABA i Glu
w regulacji podzialu pracy i zmiany statusu
behawioralnego u mrowek rzucaja niedaw-
ne badania WNUKA (2012), ktory porow-
nal zawartoS¢ tych zwiazkéw w mozgach
robotnic F. polyctena o roéznym statusie
behawioralnym. W  doSwiadczeniu tym
oznaczano poziom GABA i Glu w mézgach 5
grup robotnic F. polyctena, ktorymi byty (1)
miode mrowki w wieku 1-2 dni od chwili
wyklucia sie z poczwarki, (2) opiekunki
potomstwa, (3) zbieraczki majace kontakt
z opiekunkami oraz potomstwem (tzw.
zbieraczki z kolonii), (4) zbieraczki pobrane
w terenie ze szlakOw i nastepnie pozbawione
kontaktow z innymi grupami mrowek (tzw.
zbieraczki izolowane) oraz (5) opiekunki zre-
wertowane, ktore wywodzily si¢ z tej samej
grupy wyjSciowej mrowek, co zbieraczki izo-
lowane (robotnice zebrane ze szlaku pokar-
mowego kilka metréw od gniazda). Wyniki
analizy neurochemicznej wykazaly przede
wszystkim silne roznice pomiedzy zbieracz-
kami izolowanymi a pozostalymi grupami
robotnic. Zbieraczki izolowane, ktore byly
eksperymentalnym odpowiednikiem zbiera-
czek spedzajacych najwiecej czasu w natural-
nych warunkach poza gniazdem i majacych
najbardziej ograniczone kontakty z reszta
kolonii, charakteryzowaly si¢ najnizszym po-
ziomem GABA oraz najwyzszym poziomem
glutaminianu w moézgu. Wyniki te sugeruja,
ze zwickszona aktywnoS$¢ ukladu glutaminia-



520

ANDRZE] WNUK

nergicznego, przy jednoczesnej obnizonej
aktywnosci ukladu GABA-ergicznego, moze
wiazac sie z przejSciem robotnicy do petnie-
nia funkcji na zewnatrz gniazda. Co wiecej, u
najmtodszych robotnic badanych tuz po wy-
kluciu sie z poczwarki zaobserwowano dwu-
krotnie wyzszy poziom GABA, w poréwna-
niu ze zbieraczkami izolowanymi. By¢ moze
wiec aktywnos$¢ ukladu GABA-ergicznego u
robotnic mrowki ¢mawej ksztaltuje progi
ekspresji poszczegdlnych wzorcow behawio-
ralnych charakterystycznych dla okreslonego
etapu rozwoju behawioralnego robotnicy.
Kolejnym, interesujacym wynikiem byto
tez stwierdzenie, ze poziom GABA oraz sto-
sunek GABA:Glu nie ro6znil sie pomiedzy
opiekunkami zwyklymi a opiekunkami zre-
wertowanymi, jednakze wykazywat istotne
roznice pomiedzy opiekunkami zrewerto-
wanymi i zbieraczkami izolowanymi, wywo-
dzacymi si¢ z tej samej wyjSciowej grupy
robotnic. Podobny wzorzec zaleznoSci moz-
na bylo zaobserwowac takze w przypadku
glutaminianu (WNUK 2012). Wynik ten sta-

nowi silna przestanke wskazujaca na odwra-
calno$¢ niektérych proceséw neurochemicz-
nych towarzyszacych przejSciu opiekunka-
-zbieraczka u robotnic mrowki ¢mawej. Jest
to wiec sytuacja odmienna niz w przypadku
oktopaminy, ktorej poziom nie powracat u
zrewertowanych opiekunek F. polyctena do
warto$ci uzyskiwanych dla zwyklych opie-
kunek (WNUK i wspotaut. 2011). Ostatecz-
ny dowdd na odwracalno$¢ zmian poziomu
neuroprzekaznikOw aminokwasowych GABA
i Glu, zachodzacych w toku ontogenezy be-
hawioralnej robotnic mrowki ¢mawej, moze
jednak przynies¢ dopiero doswiadczalne roz-
strzygniecie kwestii, czy to proces rewersji
behawioralnej prowadzi do zmian neuroche-
micznych w mozgach robotnic, czy tez moze
rewersje behawioralna przechodza jedynie te
zbieraczki, ktore sa do tego predysponowane
wtasnie dlatego, ze ich profil neurochemicz-
ny zblizony jest do profilu charakteryzujace-
go zwykle opiekunki.

PODSUMOWANIE

Rosngca w ostatnich latach liczba ba-
dan nad neurobiologia rozwoju behawio-
ralnego owadow spotecznych Swiadczy o
coraz wickszym zainteresowaniu tym te-
matem wsSrod badaczy. Owady spoteczne
sa atrakcyjnym przedmiotem badan zalez-
nosci pomiedzy mozgiem a zachowaniem
z uwagi na ogromny repertuar zachowan
(nie tylko spotecznych) przy stosunkowo
prostej (w poroéwnaniu np. z kregowca-
mi) i dobrze poznanej (p. pszczota miod-
na) budowie mozgu. Niektore z nich moga
by¢ rowniez potencjalnymi kandydatami na
organizmy modelowe w zupelnie nowych
dla nich dziedzinach nauki. Na przykiad,
rewersja behawioralna u robotnic owa-
dow spotecznych coraz czeSciej przyku-
wa uwage gerontologow, glownie z uwagi
na to, ze u pszczoly miodnej proces ten
wiaze sie nie tylko ze spowolnieniem czy
zahamowaniem, ale nawet z odwracalno-
Scia niektorych zmian fenotypu ujawnia-
jacych sie w wyniku proceséOw starzenia
sic (AMDAM i wspotaut. 2005, WOLSCHIN i
AMDAM 2007, MUNCH i wspotaut. 2008, Am-

DAM 2011). Waga tego typu badan nabiera
wiec na znaczeniu pod wzgledem zarow-
no biomedycznym, jak i spotecznym. Obok
pszczoly miodnej, rOwniez i mrowki mogty-
by stanowic taki model, ktory bylby nawet
dogodniejszy z uwagi na dlugowiecznosc
robotnic (do kilku lat, podczas gdy pszczo-
ta miodna zZyje Srednio ok. 6 tygodni) czy
krolowych (nawet ponad 20 lat), a tak-
ze tatwo$S¢ w manipulowaniu kontekstem
spotecznym przy zachowaniu S$ciSle kon-
trolowanych warunkéw doswiadczalnych
oraz duza roznorodno$¢ obserwowanych
zachowan (HOLLDOBLER i WILSON 1990, GoO-
DZINSKA 1997, GODZINSKA i wspotaut. 1999,
WNUK 2008). Istotne réznice jakoSciowe w
charakterze procesOw zachodzacych pod-
Czas rozwoju ontogenetycznego i rewersji
behawioralnej pszczot i mrowek Swiadcza-
ce o roéznorodnosSci mechanizmow odpo-
wiedzialnych za ontogeneze i podziat pracy
u owadow spotecznych rOéwniez stanowia
silny argument na rzecz badan porownaw-
czych, nie ograniczajacych si¢ do pojedyn-
czego, dobrze poznanego gatunku.
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NEUROBIOLOGICZNE KORELATY ROZWOJU BEHAWIORALNEGO ROBOTNIC OWADOW
SPOLECZNYCH

Streszczenie

Obecny artykul stanowi przeglad aktualnej wie-
dzy na temat neuroanatomicznych i neurochemicz-
nych korelatow rozwoju behawioralnego robotnic
owadow spotecznych: pszczot i mrowek. Dyskutowa-
ne s3 w nim zaréwno dane literaturowe, jak i wyniki
badan wilasnych autora. W koloniach owadoéw spo-
tecznych robotnice z reguly najpierw uczestnicza w
pracach wykonywanych wewnatrz gniazda, a nastep-
nie, wraz z wiekiem, przechodza do prac wykonywa-
nych na zewnatrz gniazda. Procesowi temu, znane-
mu jako przejScie opiekunka — zbieraczka towarzy-

sza miedzy innymi modyfikacje neuroanatomiczne
oraz neurochemiczne w obrebie calego moézgu lub/
i réznych jego struktur. Obecny artykul omawia
neurobiologiczne korelaty rozwoju behawioralnego
robotnic spotecznych blonkowek ze szczegdlnym
zwroceniem uwagi na role amin biogennych i kla-
sycznych neuroprzekaznikow aminokwasowych oraz
na réznice pomiedzy pszczolami i mrowkami. Autor
porusza rowniez kwestie odwracalnoSci procesow
uczestniczacych w rozwoju behawioralnym robotnic
(zjawisko rewersji behawioralnej).

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-

tures and/or in the whole brain. The present paper
discusses neurobiological correlates of behavioural
development of workers of social Hymenoptera
with a particular stress laid on the role of biogenic
amines and classical amino acid neurotransmitters
and the differences between the honeybees and the
ants. The author also deals with the question of re-
versibility of processes contributing to worker be-
havioural development (the phenomenon of behav-
ioural reversion).
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