KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 64 2015
Numer 1 (3006)
Strony 83-87

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

KRZYSZTOF BARTOSZ KOZYRA

Zaktad Zoologii Systematycznej

Uniwersytet im. A. Mickiewicza w Poznaniu

Umultowska 89, 61-614 Poznarn
E-mail: Rozyra_kR@amu.edu.pl

KANIBALIZM U OS Z RODZAJU KLECANKA

WSTEP

Klecanki (rodzaj Polistes) charakteryzu-
ja si¢ szeregiem specyficznych cech, ktore
odrozniaja je od innych przedstawicieli os
spolecznych w naszym kraju. Gniazda kleca-
nek zbudowane sa w postaci pojedynczego,
nagiego plastra; nie sa one otoczone oston-
kami, tak jak np. kuliste gniazda szerszeni. W
Polsce wystepuja trzy gatunki klecanek: Poli-
stes dominula, P. nimpha oraz P. biglumis,
z podgatunku bimaculatus. W Polsce najlicz-
niej wystepuja dwa pierwsze, szczegolnie na
terenach nizinnych. Klecanki zaktadaja gniaz-
da na zdrewnialych lodygach roslin zeszto-
rocznych (P. nimpha) lub w miejscach osto-
nietych, na poddaszach, w szopach, wszel-
kiego rodzaju okapach i innych strukturach
stworzonych przez cztowieka (P. dominula).
LatwoSC obserwacji aktywnoSci klecanek w
gniazdach (brak ostonek) oraz wzglednie ni-
ska liczba dorostych osobniko6w w kolonii
(zwykle 100-150) czyni je jednym z czeSciej
wykorzystywanych obiektow obserwacji be-
hawioralnych na calym Swiecie.

Przez pewien okres gatunek P. dominula
funkcjonowal w Polsce jako synonim P. gal-
licus. Wynikato to z faktu, ze w kluczu do
oznaczania osowatych, diagnozy gatunkow
przypisano do niewlaSciwych taksonow, a
w konsekwencji P. dominula oznaczany byt
jako P. gallicus (OLEKSA i WISNIOWSKI 2005)
i pod ta nazwa P. dominula figuruje w Pol-
skiej Czerwonej Ksiedze Zwierzat.

Kanibalizm definiuje si¢ jako zjadanie ca-
tosci lub czeSci ciata osobnikéw nalezacych
do tego samego gatunku. Jednak niektorzy

autorzy, np. Fox (1975), to samo zjawisko
okreslaja jako zabijanie i zjadanie przedsta-
wicieli wlasnego gatunku. Dodanie aspektu
zabijania do ogolnej definicji (ktore nie jest
jednak obligatoryjne w przypadku kanibali-
zmu) czyni to zjawisko niezwykle podobnym
do klasycznego drapieznictwa, z ta jednak
réznica, ze zachodzi ono w obrebie tego sa-
mego gatunku, podczas gdy drapieznictwo
dotyczy populacji nalezacych do roznych tak-
sonow. Dlatego tez cz¢SC autorow opisuje
kanibalizm jako ,krotkotrwaly uktad drapiez-
nik-ofiara” wystepujacy w obre¢bie tej samej
populacji (Poris 1981, CLAESSEN i wspotaut.
2004). U niektorych gatunkoéw zjadanie nie
musi wspolwystepowac z zabijaniem. Przy-
ktadem moga byc¢ Iwy, u ktoérych wystepuje
tylko zabijanie. Dzieje si¢ tak, gdy nowy sa-
miec przejmuje dominujaca pozycjec w sta-
dzie. WOwczas zabija on potomstwo nalezace
do poprzednika lub konkurentow, zwicksza-
jac tym samym wlasny sukces reprodukcyj-
ny; samice utraciwszy potomstwo ponownie
wchodza w okres rui (nowy dominujacy sa-
miec moze je wowczas zaplodnic). W innych
przypadkach natomiast dochodzi do aktow
kanibalizmu bez wczeSniejszego zabijania
ofiary (jest to tzw. kanibalizm bierny) i do-
tyczy przypadkow, gdy postaci mtodociane
znajduja ciala martwych przedstawicieli wia-
snego gatunku i zjadaja je, np. u niektorych
ptazéw (CLAESSEN i wspolaut. 2004). Kani-
balizm jest obserwowany rowniez u tak wy-
soko rozwini¢ctych zwierzat jak chociazby
szympansy, u ktorych dochodzi do zaskaku-
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jacych aktow przemocy miedzygrupowej, a
niekiedy nawet do zabijania i zjadania czilon-
kow innych grup szympansow sasiadujacych
ze soba (WILSON i wspotaut. 2004).

Wsrod zwierzat kregowych kanibalizm
jest szczegoOlnie rozpowszechniony u ryb.
Bardzo czesto podczas badafn miode osob-
niki danego gatunku znajdowane sa w Zo-
tadkach dorostych ryb nalezacych do tego
samego taksonu. Zjawisko to dotyczy zwlasz-
cza samcOw, ktore czesto sprawuja opieke
nad gniazdami i zdeponowana w nich ikra.
Ze wzgledu na doS¢ czeste przejmowanie
gniazd przez niespokrewnione ze soba sam-
ce, a takze skladanie ikry w gniezdzie przez
rozne osobniki obserwuje si¢, ze w jednym
gniezdzie rozwija si¢ niespokrewnione ze
soba potomstwo pochodzace od roznych ro-
dzicow. W przypadku obserwowanego kani-
balizmu wyr6zni¢ mozna dwie jego formy.
Po pierwsze heterokanibalizm, wystepujacy
woweczas, gdy pilnujacy samiec zjada ikre lub
narybek niespokrewniony ze soba, oraz tzw.
kanibalizm synowski (ang. filial cannibalism),
kiedy samiec pozera wlasne potomstwo. Jed-
nym z wyjasniei wystepowania tej drugiej
formy kanibalizmu moze by¢ analiza zyskow
i strat. Jesli samiec pilnujacy gniazda musi si¢
co jaki$ czas oddali¢ od niego, np. w celu ze-
rowania, wowczas wzrasta ryzyko, ze gniazdo
pozostawione bez opieki padnie tupem dra-
pieznikow. Natomiast sprawowanie ciaglej
opieki nad potomstwem, nawet kosztem zje-
dzenia czeSci zlozonej ikry, moze okazac sie
w dhluzszej perspektywie bardziej korzystnym
rozwiazaniem (DEWOODY i wspotaut. 2001).

Do zachowan kanibalistycznych moze do-
chodzi¢ takze miedzy rodzenstwem. Przykla-
dem moga by¢ tu niektore ptaki drapiezne,
takie jak orlik grubodzioby. Z reguly samica
znosi dwa jaja, z ktorych piskleta wykluwa-
ja sie w réznym czasie. Matka karmi czeSciej
starsze piskle, ktore wykazuje szczegolne in-
tensywne zachowania agresywne w stosunku

do mlodszego pisklecia. W legach ztozonych
z dwoch pisklat, z reguly to stabe jest zabi-
jane i zjadane przez silniejsze. Jest to tzw.
kainizm, czyli rodzaj kanibalizmu czynnego,
polegajacego na zabijaniu i zjadaniu swojego
rodzenstwa.

Ogolna charakterystyka kanibalizmu spro-
wadza sie do kilku prostych stwierdzen. Za-
zwyczaj zachowania kanibalistyczne przeja-
wiaja wi¢ksze osobniki w populacji, a ich
ofiarami padaja osobniki o mniejszych roz-
miarach ciala. Podobna tendencja ma miej-
sce w przypadku wieku, kiedy to mlode
osobniki padaja ofiara starszych. Jednak w
przypadku niektorych gatunkow ryb, larw
wazek i innych, tendencje te sa odwrdocone
i mlodsze oraz mniejsze zwierzeta czesciej
wykazuja tendencje do kanibalizmu. Duze
znaczenie w zjawisku kanibalizmu ma row-
niez stadium rozwojowe. Bezbronne jaja i
miode larwy bardzo czesto sa zjadane przez
starsze lub doroste osobniki. Nie bez znacze-
nia jest rowniez ple¢ osobnikoOw. Znacznie
czeSciej strona agresywna sa samice; przy-
ktadem moga by¢ modliszki, u ktorych sami-
ca podczas kopulacji zabija samca i zwykle
go pozera (PoLis 1981). Agresja w stosunku
do samcoOw przejawia si¢ szczegOlnie silnie
w spoteczenstwach pszczoly miodnej (Apis
mellifera). Zwykle samce pszczoly miodnej
sa osobnikami haploidalnymi. Czasami jed-
nak dochodzi do zlozenia diploidalnego jaja,
z ktorego wylegaja sie diploidalne larwy plci
meskiej. Jednak osobniki takie bardzo szybko
sa uSmiercane przez robotnice (w przeciagu
6 godzin od wyklucia si¢) (WOYKE 1971). Za-
chowanie takie jest forma kanibalizmu, co
wiecej, mozna je zaliczy¢ do tzw. zachowan
eliminacyjnych. Zachowanie eliminacyjne, to
zachowanie agonistyczne o charakterze po-
Scigu lub agresywnej walki, skierowane ku
osobnikom odbiegajacym od normy; w przy-
padku pszczoly miodnej sytuacja niepozada-
na jest diploidalno$¢ samcow.

CYKL ZYCIOWY KLECANEK

W strefie klimatu umiarkowanego jedy-
nymi zimujacymi osobnikami u klecanek
sa mtode krolowe zapltadniane przez samce
na przelomie lata i jesieni. Z nadejSciem
wiosny opuszczaja one miejsca zimowania
i odbywaja loty w celu zlokalizowania
dogodnych do gniazdowania miejsc. Sposrod
trzech wystepujacych w Polsce gatunkow
klecanek najpowszechniej spotyka si¢ dwa:

klecanke polna (Polistes nimpha) oraz kle-
canke rdzaworozna (P. dominula). Gatunki
te roznia si¢ od siebie strategia zakladania
gniazd. Klecanka polna zaklada gniazda na
roSlinach, w Srodowiskach naturalnych lub
pOtnaturalnych, przy czym kolonia inicjo-
wana jest zawsze tylko przez jedna krolowa
(haplometroza). Odmienna strategi¢ przyj-
muje klecanka rdzaworozna, u ktorej gniaz-
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do zakladane jest zwykle przez wigcej niz
jedna krolowa (pleometroza). Powstajace w
takim przypadku zgrupowanie osobnikow
zaplodnionych sktada si¢ z dominujacej kro-
lowej oraz podleglych jej wspotzatozycielek
(pomocnic) (WILSON 1979). U obu gatunkow
po zalozeniu gniazda odbywa si¢ faza skla-
dania jaj przez krolowe oraz zaopatrywania
gniazda w pokarm przez samotna krolowa
lub jej pomocnice. Jest to jeden z najniebez-
pieczniejszych okresow w cyklu zyciowym
kolonii. Jesli polujaca krolowa padnie ofiara
drapieznika, ginie cale gniazdo. Okres przed
pojawieniem si¢ pierwszych robotnic, ktore
zastapia krolowa w niebezpiecznych lotach
poza gniazdem, charakteryzuje si¢ najwick-
sza Smiertelnoscia kolonii (MAKINO 1989). Po
pojawieniu si¢ pierwszych robotnic gniaz-
do wchodzi w faze gwaltownego wzrostu,
a krolowa skupia sie niemal wylacznie na
sktadaniu jaj. Wkrotce w kolonii pojawiaja

si¢ pierwsze osobniki pokolenia plciowego:
samce, a nastepnie samice. W tym czasie licz-
ba robotnic w gniezdzie si¢ nie zwicksza, a
przeciwnie, spada w wyniku strat powodo-
wanych drapieznictwem. Liczba osobnikow
pokolenia plciowego rosnie. W rezultacie
tych zmian liczebnosSci dochodzi do sytu-
acji, gdy robotnice nie sa w stanie zaopa-
trzy¢ gniazda w dostateczna iloS¢ pokarmu.
Pojawiajace si¢ mlode samce bardzo rzadko
podejmuja loty w celu zdobycia pokarmu
(GIANNOTTI 2004). O wiele czeSciej obser-
wowane sa zachowania majace na celu uzy-
skanie pokarmu od ladujacych w gniezdzie
robotnic (zebranie). Odczuwalny brak pozy-
wienia powoduje wzrost liczby zachowan ka-
nibalistycznych. Po pojawieniu si¢ miodych
krolowych kolonia zaczyna powoli zamierac,
a samce i samice odbywaja rojke, po ktorej
zaplodnione, przyszie krolowe wyszukuja do-
godnych miejsc do zimowania.

KANIBALIZM U KLECANEK

Podana na wstepie definicja kanibalizmu
podlega u klecanek pewnym modyfikacjom.
Jedna z najwazniejszych roznic jest to, ze zja-
wisko kanibalizmu wystepuje tu przewaznie
w obrebie jednej kolonii. Kanibalizm, jako
interakcja miedzy dwiema réznymi kolonia-
mi nalezacymi do tego samego gatunku, jest
u klecanek rzadkim zjawiskiem (KASUYA i
wspotaut. 1980). W takim ujeciu obce gniaz-
do jest traktowane jako Zrodlo pokarmu dla
wlasnych larw. Taka strategia pozwala na za-
oszczedzenie znacznych iloSci czasu i ener-
gii, ktore krolowa musialaby poswieci¢ na
kazdorazowe wyszukiwanie, zabijanie, a na-
stepnie preparowanie ofiary. Raz zlokalizo-
wane gniazdo nie zmieni swojego polozenia,
co jest wymierna korzyscia dla krolowej po-
zyskujacej w ten sposob pokarm dla swojego
potomstwa. Zachowanie takie moze byC po-

wodowane kilkoma czynnikami, takimi jak
dostepnos¢ pokarmu (najczeSciej larw moty-
li) czy tez zageszczenie populacji samych kle-
canek. Zatem w przypadku matej dostepnosci
pokarmu kanibalizm miedzykolonijny moze
sta¢ sie waznym, alternatywnym zZrodlem po-
zywienia, podczas gdy przy zbyt duzych za-
geszczeniach populacji moze by¢ opisywany
jako mechanizm regulujacy liczebnoS¢ gniazd
danej populagji.

Biorac pod uwage powyzszy przypadek,
u klecanek wyr6zni¢ mozna kanibalizm mie-
dzy- i wewnatrzkolonijny. Wedlug obserwacji
dokonanych przez Kasuya i wspotaut. (1980)
kanibalizm miedzy odrebnymi koloniami
sprowadza si¢ do zabijania larw i poczwarek,
podczas gdy kanibalizm wewnatrz pojedyn-
czej kolonii jest bardziej skomplikowany.

KANIBALIZM W OBREBIE POJEDYNCZEJ KOLONII

Kanibalizm i wszelkie jego przejawy sa w
duzej mierze zwiazane z naturalnym cyklem
zyciowym kolonii. Kanibalizm wewnatrzko-
lonijny podzielic mozna na wlasciwy, obej-
mujacy zjadanie larw i poczwarek, oraz jego
specyficzna forme przejawiajaca si¢ zjada-
niem jaj, czyli oofagie.

Oofagia moze by¢ indukowana dwoma
swoistymi sytuacjami. Po pierwsze, jaja moga

by¢ wykorzystywane jako pokarm tymczaso-
wy dla rozwijajacych si¢ mlodych larw, w
przypadku chwilowego braku dostepu do
innych 7Zrédet pozywienia. Zlozone w komor-
kach jaja moga stanowi¢ pokarm dla pojawia-
jacych sie samcow i przysztych krolowych,
ktore rzadko opuszczaja gniazdo w celu sa-
modzielnego zdobycia pozywienia (MIYANO
1980).
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Druga przyczyna wystepowania oofagii
u klecanek jest bardziej skomplikowana i
zwiazana ze stopniem pokrewiefnstwa osob-
nikéw w obrebie spoleczefistwa owadow o
rozmnazaniu haplo-diploidalnym. U klecanek,
podobnie jak i innych owadow spolecznych,
samice (robotnice i krolowe) rozwijaja sie¢
z jaj zaplodnionych, natomiast samce z jaj
niezaplodnionych. W mysl teorii HAMILTONA
(1964a, b) pokrewienstwo robotnic z siostra-
mi jest wieksze niz z wlasnymi corkami, dla-
tego tez robotnice preferuja wychowywanie
potomstwa krolowej, ktore w konsekwencji
rozwinie si¢ w kolejne robotnice lub przy-
szte krolowe. Sytuacja zmienia si¢ natomiast
w przypadku haploidalnych samcow, ponie-
waz robotnice s3 bardziej spokrewnione z
wlasnymi synami niz z siostrzencami (WoOyY-
CIECHOWSKI i LOMNICKI 1987, STRASSMANN
2001). Ten genetyczny konflikt interesow
doprowadza do tego, ze robotnice staraja sie,
poprzez zjadanie, niszczy¢ haploidalne jaja
krolowej i sktada¢ w ich miejsce swoje wia-
sne (MIYANO 1980).

Poczatkowa faza cyklu rozwojowego ko-
lonii klecanek, przed pojawieniem si¢ pierw-
szych robotnic, charakteryzuje si¢ wysoka
SmiertelnoScia. W tej sytuacji najlepszym roz-
wigzaniem dla krolowej byloby jak najszyb-
sze wychowanie pierwszego pokolenia ro-
botnic. Aby to osiagnac¢, krolowe niektorych
gatunkow klecanek posSwiecaja mtode larwy
jako pokarm w procesie zintensyfikowanego
karmienia starszych larw. Skutkuje to mniej-
sza liczba robotnic, ktore jednak pojawiaja
si¢ wczesniej, skracajac dlugos¢ krytycznego
dla kolonii okresu (MEAD i wspotaut. 1994).
Na kanibalizm larw we wczesnej fazie sezo-
nu moze mie¢ wplyw rowniez dostepnosc
pokarmu, zar6wno miesnego, dla larw, jak i
wysokokalorycznego, dla osobnikow doro-
stych. W obu przypadkach liczba zjadanych,
wyrosnietych larw jest znacznie wigksza niz
liczba mlodych larw padajacych ofiara ka-
nibalizmu. W przypadku niedoboréw ofiar
bedacych pokarmem dla larw, stopien kani-
balizmu zwicksza si¢ trzykrotnie w stosunku
do sytuacji, kiedy pokarmu jest dostatecznie
duzo. W przypadku braku pokarmu dla doro-

stych os, liczba larw padajacych ofiara kani-
balizmu moze by¢ nawet 7 razy wicksza niz
w przypadku, kiedy pokarm ten nie stanowi
czynnika limitujacego. Jesli wzia¢ pod uwage
wiek pozeranych larw to okazuje sie, ze gdy
brakuje pokarmu dla potomstwa, doroste osy
poswiecaja glownie wyrosnicte larwy, nato-
miast gdy brakuje pokarmu dla dorostych
0s wowczas ok. % pozeranych larw to larwy
mlode (KuDO i SHIRAI 2012).

Zjadanie larw nasila sie pod koniec cyklu
rozwojowego kolonii. Wowczas w gniezdzie
dominuja osobniki pilciowe, natomiast robot-
nic jest juz mato w stosunku do liczby sam-
coOw i przysztych krolowych. W zaistniatych
okolicznoSciach larwy sa wyciagane z komo-
rek i rozszarpywane przez doroste osy, a na-
stepnie zjadane. Jest to przyklad tzw. zacho-
wania ,poronnego” (WILSON 1979). Zjadanie
larw pod koniec sezonu moze mie¢ swoje
uzasadnienie. ZarOwno samce, jak i przyszie
krolowe sa jedynymi osobnikami, ktére moga
przekaza¢ material genetyczny kolejnemu po-
koleniu klecanek w nowym sezonie. Sa one
zatem inwestycja w sukces genetyczny danej
kolonii. Wyszukiwanie pokarmu poza gniaz-
dem wiaze sie z ryzykiem stania si¢ ofiara
drapieznikéw. Gdyby osobniki plciowe mu-
sialy odzywiaC si¢ w ten sposOb, bylyby wy-
stawione na dodatkowe niebezpieczefstwo.
Kolonia niejako zwigksza szanse przezycia
osobnikow plciowych poprzez realizacje za-
chowan ,poronnych”. Rozwijajace si¢ larwy
w duzej mierze sa karmione niedostateczna
iloscia pokarmu, a ich rozwo6j moze okazac
si¢ niekompletny lub bardzo utrudniony ze
wzgledu na warunki pogodowe, brak pozy-
wienia oraz schylkowy etap zycia kolonii.
W ostatecznym rozrachunku inwestowanie
w rozwOj niepewnego potomstwa moze byc
marnowaniem szczuptych zasobow, jakim
jest pozywienie dostarczane przez robotni-
ce. Zamiast tego, zZle odzywione oraz bardzo
miode larwy moga by¢ wykorzystywane jako
zrodlo cennego pokarmu dla osobnikow
plciowych, zwi¢kszajac tym samym szans¢ na
ich przezycie do okresu rojki (samce) lub do
kolejnego sezonu (przyszie krolowe).

KANIBALIZM U OS Z RODZAJU KLECANKA

Streszczenie

Kanibalizm jest powszechnym zjawiskiem wsrod
klecanek. Jest to zjawisko definiowane jako zjadanie
osobnikow nalezacych do tego samego gatunku. U

klecanek jest poprzedzone przez zabijanie; takie rela-
cje moga zachodzi¢ zarowno miedzy odrebnymi ko-
loniami, jak i wewnatrz pojedynczej kolonii. Oprocz
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typowego kanibalizmu larw, u klecanek wyr6znic¢
mozna szczegolny jego typ, czyli oofagi¢. Larwy sa
pozerane na poczatku sezonu, by przyspieszyC po-

jawianie si¢ pierwszych robotnic, oraz w koAcowej
jego czeSci, gdy malejaca grupa robotnic nie moze
zapewnicC kolonii wystarczajacej iloSci pokarmu.

CANNIBALISM IN POLISTES PAPER WASPS

Summary

Cannibalism is a common phenomenon among
paper wasps. This phenomenon is defined as eat-
ing animals belonging to the same species. In paper
wasps, such relationships — preceded by killing —
can occur both between separate colonies as well
as within a single colony. Apart from typical larvae
cannibalism, in paper wasps a particular type of

cannibalism, called oophagy, can be distinguished.
The larvae are cannibalised in the early part of the
season to accelerate emergence of the first work-
ers, and in the final part when a declining group of
workers cannot provide enough food for the whole
colony.
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