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WIBROAKUSTYCZNA KOMUNIKACJA PSZCZOLY MIODNEJ (Apis mellifera L.)

WSTEP

Komunikacja wibroakustyczna opiera sie
na drganiach i dzwiekach, i odgrywa istotna
role w porozumiewaniu sie wielu gatunkow
zwierzat, w tym rowniez pszczol. Zwlaszcza
gatunki spoleczne, takie jak pszczola miodna
(Apis mellifera), rozwinely zlozone systemy
komunikacji, obejmujace rozne sygnaty wibro-
akustyczne. Pszczoly, w przeciwienstwie do
innych gatunkéw, nie posiadaja specjalnych
narzadow do wytwarzania dzwiekow (np.
narzadoéw strydulacyjnych). Przez pewien czas
uwazano rowniez, ze owady te nie slysza,
poniewaz nie wykryto u nich struktur anato-
micznych stuzacych do odbierania dzwiekow
przenoszonych w powietrzu.

Komunikacja wibroakustyczna pszczoétl
wciaz jest stabo poznana. W przypadku wielu
zarejestrowanych sygnalow nie wiadomo jaki
niosa przekaz, kto konkretnie jest nadawca
komunikatu, a kto odbiorca. Wynika to z trud-
nosci wiazacych sie z jej badaniem. Z tego
wzgledu obserwacje i doSwiadczenia prowadzo-
ne sg glownie w warunkach laboratoryjnych na
hodowlanych pszczotach miodnych. Dotych-
czas komunikacje wibroakustyczna badano
glownie z uzyciem mikrofonu rejestrujacego
dzwieki, rzadziej za pomoca wibrometru lasero-
wego mierzacego drgania wytwarzane przez
pszczote. Jednak identyfikacja osobnika wysy-
lajacego sygnal wibroakustyczny w grupie
pszczot na plastrze jest trudna, podobnie jak
rejestracja konkretnego sygnatu wsrod dzwie-
kow i drgan wytwarzanych przez cala rodzine
pszczela. Ze wzgledu na opisane wyzej trud-
nosci wciaz poszukiwane sa nowe metody
badan. Naukowcy wykazali sie duza pomysto-

woscia wykorzystujac np.: optyczny tachometr
rejestrujacy predkosS¢ obrotowa, anemometr
termoelektryczny shuzacy do pomiaru predko-
Sci przeplywu powietrza czy akcelerometr
mierzacy przyspieszenie (MICHELSEN i wspoétaut.
1987, SPANGLER 1991, RamMsAY i wspolaut.
2017). Wykorzystanie szybkich i ultraszybkich
kamer okazalo sie jednym ze skuteczniejszych
rozwigzan, poniewaz kamera pozwala latwiej
zidentyfikowac¢ pszczole wysylajaca sygnat,
zachowanie jej samej i otaczajacych ja osobni-
kow oraz zarejestrowaé konkretny sygnal. Dla
ludzi, dla ktérych dominujacym zmystem jest
wzrok, jest to bardzo duze ulatwienie w analizie
komunikacji wibroakustycznej, tym bardziej, ze
dodatkowo obserwujemy zachowanie pszczoty
wysylajacej sygnal oraz zachowanie odbiorcy
lub odbiorcéw sygnatu, widzimy caly kontekst,
ktory pozwala na lepsze zrozumienie znaczenia
komunikatu. Ruchy skrzydel, towarzyszace
wytwarzaniu sygnalow wibroakustycznych,
zwykle sa nieznaczne i niemozliwe do zaobser-
wowania bez odpowiedniej kamery, rejestru-
jacej obrazy z szybkosScia co najmniej kilkuset
klatek na sekunde. Dla poréwnania, w telewizji
standardem jest odtwarzanie filmow w tempie
25 klatek na sekunde, a w grach komputero-
wych 30 lub 60 klatek na sekunde. Natomiast
w omawianych badaniach, zachowanie pszcz6t
jest zwykle rejestrowane z szybkoscia tysiecy
klatek na sekunde, co pozwala dokladnie prze-
analizowac¢ ruch skrzydel. Z kolei zaleta badan
z uzyciem mikrofonu, akcelerometru lub wibro-
metru laserowego jest mozliwoS¢ precyzyjnej
analizy dzwiekéw i drgan generowanych przez
pszczole z uwzglednieniem np.: amplitudy (tj.
najwiekszego wychylenia z potozenia réwno-
wagi), natezenia (tj. miary energii fali akus-
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tycznej), podstawowej czestotliwosci (tj. liczby
cykli na 1 sekunde; Hz), wystepowania lub
braku skladowych harmonicznych (tj. wielo-
krotnosci podstawowej czestotliwosci), czy
modulacji czestotliwosci.

Komunikacja wibroakustyczna odgrywa
istotna role w porozumiewaniu sie osobnikéw
pszczoly miodnej w gniezdzie, poniewaz rodzina
pszczela sklada sie z dziesiatkow tysiecy
pszczol, ktére musza sie skutecznie komu-
nikowac miedzy soba, zeby koordynowac swoja
aktywnos¢. W gniezdzie jest ciemno, dlatego
pszczoly nie moga wykorzystywaé sygnatow
wzrokowych, ale rozwinely zlozony system po-
rozumiewania sie z uzyciem sygnaléw wecho-
wych i wibroakustycznych (HRNCIR i wspoélaut.
2006, Hunt i RicHARD 2013, RICHARD i HUNT
2013, BorroLotTI i Costa 2014). Komunikacja
wibroakustyczna moze by¢ w pewnych oko-
licznosciach bardziej uzyteczna dla pszczoél
w poréwnaniu do wechowej, poniewaz sygnaly
wibroakustyczne sa szybko generowane, nie sg
trwate, szybko rozchodza sie w otoczeniu i sa
ograniczone do niewielkiej przestrzeni wokot
pszczoly nadajacej komunikat, ale prawdo-
podobnie sa one bardziej kosztowne (KIRCHNER
1993).

Zaburzenia w komunikacji wibroakustycz-
nej, wywolane czynnikami Srodowiskowymi,
zwlaszcza pochodzenia antropogenicznego, np.
srodkami biobodjczymi lub zanieczyszczeniami
elektromagnetycznymi, ale rowniez chorobami,
moga mie¢ bardzo powazne konsekwencje dla
wspolpracy osobnikéw wewnatrz rodzin pszcze-
lich, przyréwnywanych czasem do superorga-
nizmu (Tautz 2008). Z tego wzgledu lepsze zro-
zumienie komunikacji pszcz6t moze pomoc
w ich ochronie. Ma to szczegélne znaczenie
aktualnie, gdy doswiadczamy globalnie spadku
populacji pszczoét i pogorszenia ich kondycji na
skutek niszczenia siedlisk, niedozywienia,
zmian klimatycznych, réznych zanieczyszczen
obecnych w srodowisku oraz chorob.

WYTWARZANIE I WYKRYWANIE
SYGNALOW WIBROAKUSTYCZNYCH

Sygnaly wibroakustyczne wytwarzane sa
u pszczot za pomoca szybkich skurczow miesni
skrzydel, ktore generuja oscylacje tulowia
(SiMpsoN 1964, EscH i WILsON 1967). Drgania te
przekazywane sa przez podloze poprzez przycis-
kanie przez pszczole tutowia do plastra (EscH
1964, SmvpsoN 1964) lub przez bezposredni
kontakt polegajacy na przyciskaniu tulowia do
innej pszczoly (SEELEY i Tautz 2001, SCHLEGEL
i wspoélaut. 2012). Drgania przenoszone sa
rowniez na skrzydia i odnéza, ktore oscyluja
doktadnie tak samo jak tutéw, co wykazano za
pomoca dwoch wibrometréow laserowych,
z ktorych jeden rejestrowal drgania tulowia,

a drugi drgania konca skrzydta lub odnéza
(HrRnCIR 1 wspolaut. 2008). Drgania z podloza
odbierane sa przez narzady goleniowe umiej-
scowione na odnézach pszczél (Taurz 1996,
NieH i Tautz 2000, HUNT i RICHARD 2013 — patrz
rys. 1).

Ponadto, w trakcie tanca werbunkowego
pszczoty miodnej wykazano, ze skrzydta, poru-
szajace sie na skutek drgan tulowia, wytwa-
rzaja dzwieki przenoszone w powietrzu (ang.
airborne sounds) (EscH i WiLsoN 1967; MICHEL-
SEN i wspotaut. 1986a, 1987). Dzwieki te odbie-
rane sa jako oscylacje czastek powietrza
o wysokiej amplitudzie (MICHELSEN i wspotaut.
1986a, 1987; TowNE i KIRCHNER 1989), naj-
prawdopodobniej przez narzad Johnstona
umiejscowiony na czutkach pszczotl (DRELLER
i KIRCHNER 1993, HUNT i RicHARD 2013 — patrz
rys. 1). Nie jest wykluczone, ze innym sygnalom
wibroakustycznym towarzysza rowniez dzwieki
przenoszone w powietrzu, nie zbadano jednak
tego dotychczas. Poruszajace sie skrzydla
dodatkowo wytwarzaja strumienie powietrza za
odwlokiem tanczacej pszczoly; kierunek ich
przeplywu jest staty, dlatego uwaza sie, ze moze
on pomagac pszczolom obserwujacym taniec
w ocenie kierunku wskazywanego przez tancer-
ke (MICHELSEN i wspolaut. 1987, MICHELSEN
2003). Tym bardziej, ze wiecej obserwatorek
gromadzi sie wokot odwloka tanczacej pszczoly
niz wokol jej glowy i tulowia (MICHELSEN
i wspotaut. 1987, Jupp 1995, ROHRSEITZ i TAUTZ
1999). Obserwatorki podazajace bezposrednio
za tancerka czesSciej odnajdywaly réwniez
zrodlo pozytku (Jupp 1995). Ponadto, ruch
skrzydel przypuszczalnie ulatwia rozpraszanie
sygnatow zapachowych wytworzonych przez
tanczaca pszczolte lub zapachéw przyniesio-
nych ze srodowiska (THOM i wspétaut. 2007).
Nagrania szybka kamera potwierdzily wczes-
niejsze przypuszczenia, ze pszczoly poruszaja
skrzydtami w trakcie tanca werbunkowego.
Nagrania te pozwolily réwniez zobaczy¢
w zwolnionym tempie jak dokladnie wyglada
taniec werbunkowy pszczoly miodnej, dajac
mozliwo$¢ jego precyzyjnej analizy (LopucH
i ToriLski 2017a, 2020 — patrz filmy z suple-
mentow).

Wiekszos§¢ sygnalow wibroakustycznych
cechuje niska podstawowa czestotliwo$¢é wyno-
szaca od 100 do 500 Hz. Czes¢ sygnalow
obejmuje dodatkowo wiele sktadowych harmo-
nicznych o czestotliwosci siegajacej tysiecy Hz
(MICHELSEN i wspotaut. 1986a, b; KIRCHNER
1993). Czestotliwosci podstawowe sygnalow
wibroakustycznych moga by¢é modulowane
poprzez sktadanie lub rozkladanie skrzydet, co
wiaze sie z réznicami w obcigzeniu powierzchni
nosnej skrzydel (EscH i WILsSON 1967, PrATT
i wspétaut. 1996, SEeLEY i Tautrz 2001). Naj-
wyzsza czestotliwos¢ drgan wystepuje przy
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catkowicie ztozonych skrzydlach (EscH i WiLSON
1967).

Pszczola miodna prawdopodobnie potrafi
odbiera¢ dzwieki i drgania o czestotliwosci
siegajacej do 3000 Hz, poniewaz w tym zakresie
czestotliwosci obserwowano reakcje pszczot na
sygnaly wibroakustyczne, w tym reakcje znie-
ruchomienia (MICHELSEN i wspoélaut. 1986a, b;
TowNE i KIRCHNER 1989).

SYGNALY WIBROAKUSTYCZNE
TANIEC WERBUNKOWY

Najlepiej poznanym sygnalem wibroakus-
tycznym stosowanym w komunikacji pszczét
spolecznych jest taniec werbunkowy. Taniec
ten wykonuja zbieraczki, czyli starsze pszczoly,
ktore wylatuja z gniazda w poszukiwaniu
pozytku: pyltku, nektaru, spadzi lub wody. Jesli
znajda wartosciowe zrodlo pokarmu, wracaja
do gniazda i poprzez taniec informuja o tym
inne pszczoly. Celem tanca jest rekrutacja
nowych zbieraczek dzieki temu, ze w tancu
zawarta jest informacja o odleglosci zrédia
pozytku, jego obfitosci i kierunku w jakim nale-
zy lecie¢ (VON FriscH 1967).

Jednymi z pierwszych zbadanych dzwiekow
wykorzystywanych w porozumiewaniu sie
pszczot byly ,dzwieki tanca” (ang. dance
sounds). Odgrywaja one zasadnicza role
w komunikacji, poniewaz w trakcie cichych,
bezdzwiecznych tancow zbieraczki nie rekru-
tuja obserwatorek (EscH 1964, MICHELSEN
i wspolaut. 1989). Natomiast mutanty pszczét
o skréconych skrzydilach (ang. diminutive
wings) rekrutowaly o polowe mniej obserwa-
torek w poréwnaniu do pszczot typu dzikiego
(KIRCHNER i SOMMER 1992).

W trakcie tannca werbunkowego, zbieraczka
w fazie wywijania porusza sie w linii prostej, po
czym w fazie powrotu wraca do punktu,
z ktérego rozpoczyna kolejng faze wywijania.
W efekcie pszczola porusza sie po torze
zblizonym do 6semki (LopucH i ToriLski 2017b —
patrz rys. 1). Taniec sklada sie z wielu takich
powtorzonych 6semek, nawet okoto 100 (SEELEY
i wspotaut. 2000). W fazie wywijania tancerka
porusza odwlokiem na boki z czestotliwoscig
wynoszaca okoto 12-15 Hz (VoN FRISCH i JANDER
1957; MICHELSEN i wspolaut. 1987; HRNCIR
i wspotaut. 2011; LopucH i ToriLski 2017a, b,
2020). W trakcie wychylen odwloka, odnéza
tancerki wywieraja wigkszy nacisk na plaster,
co rowniez moze przyczynia¢ sie do przekazy-
wania drgan przez podloze (Tautz 2008).
Wychyleniom odwloka towarzysza drgania
tutowia i ruch skrzydel, ktére tworza pulsy
(tj. serie drgan tulowia i uderzen skrzydet
nastepujacych po sobie bez przerwy), przedzie-
lone okresami bezruchu. Czestotliwos¢ pulsow
wynosi od 25 do 35 Hz (WENNER 1962a;

MICHELSEN i wspotaut. 1987; HRNCIR i wspotaut.
2011; LopucH i ToriLskl 2017a, b, 2020).
Natomiast czestotliwos¢ drgan tutowia i ruchow
skrzydel wynosi od 200 do 350 Hz (WENNER
1962a; WENNER i wspoélaut. 1967; MICHELSEN
i wspolaut. 1986a; SPANGLER 1991; KIRCHNER
i SOMMER 1992; HRNCIR i wspotaut. 2011;
LopucH i ToriLski 2017a, b, 2020). Tanczace
pszczoly poruszaja skrzydltami przez 40-47%
czasu trwania fazy wywijania (LopucH i TOFILSKI
2017a, b).

Czas trwania fazy wywijania i liczba wychy-
len odwloka zawieraja informacje o odleglosci
od gniazda, w ktoérej lezy zrédlo pozytku (Von
FriscH i JANDER 1957). Poniewaz wychyleniom
odwloka towarzysza pulsy drgan tulowia
i ruchu skrzydet, liczba tych pulséw i czas ich
trwania réwniez moga uczestniczyC w przeno-
szeniu informacji o odleglosci zrédla pokarmu
od gniazda (WENNER 1962a; HRNCIR i wspoétaut.
2011; kopucH i ToriLski 2017a, b). Nie jest
wykluczone, ze czestotliwos¢ ruchu skrzydet
rowniez moze bra¢ udzial w przekazywaniu
informacji o odleglosci, w ktérej lezy zrodio
pozytku, ze wzgledu na latwos¢ jej modulacji
poprzez otwieranie lub skladanie skrzydet
(EscH i WiLsoN 1967, SEELEY i Tautz 2001).
W jednej z prac sugerowano, ze czestotliwosc
ruchu skrzydel zmniejsza sie¢ w miare zwiek-
szania sie odleglosci zrédla pozytku od gniazda
(SPANGLER 1991), jednak nie udalo sie tego
potwierdzi¢ (LopucH i ToriLskl 2017b).

Taniec werbunkowy pszczél informuje
réowniez o optacalnosci zrédia pozytku, ktora
zalezy od wielu czynnikéw, np. rodzaju i obfito-
§ci pokarmu, czy odleglosci od gniazda.
Prawdopodobienstwo wykonania tanca, czas
jego trwania i liczba wykonanych o6semek
zwieksza sie wraz z oplacalnoscia pokarmu
(WADDINGTON i KIRCHNER 1992, SEELEY
i wspotaut. 2000). Tancerki wytwarzatly
,2dzwieki tanca” (mierzone za pomocag mikro-
fonu) i drgania tulowia (mierzone za pomocg
wibrometru laserowego) z wigkszym prawdo-
podobienstwem przy bardziej optacalnych
zrodlach pozytku. Woéwczas pulsy ,dzwiekow
tanca” i drgan tutowia byly dtuzsze, a przerwy
miedzy nimi krotsze (WADDINGTON i KIRCHNER
1992, HRrRNCIR i wspotaut. 2011). Ponadto,
obserwowano wzrost czestotliwosci wychylen
odwloka (SEELEY i wspolaut 2000), wzrost
czestotliwosci pulsow ,dzwiekow tanca” (WEN-
NER i wspotaut. 1967, WADDINGTON i KIRCHNER
1992) i wzrost czestotliwosci ,,dzwiekéow tanca”
(WADDINGTON i KIRCHNER 1992), chociaz nie we
wszystkich badaniach (WENNER i wspoélaut.
1967, HRNCIR i wspoétaut. 2011). Wiekszosc
obserwatorek nie towarzyszy tancerce w trakcie
calego tanca, zwykle sledzi tylko kilka ésemek
(Jupp 1995). Z tego wzgledu najprawdo-
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podobniej cata informacja o potozeniu pozytku
i jego jakosci zawarta jest w kazdej 6semce.

Czas trwania fazy powrotu rowniez zalezy
od optacalnosci zrodia pozytku, poniewaz
tancerki skracaja czas jej trwania przy mniej
zasobnych zrédlach, a wydtuzaja przy bardziej
oplacalnych (SEELEY i wspotaut. 2000, HRNCIR
i wspoétaut. 2011). Ruchy skrzydel wystepuja
rowniez w fazie powrotu, chociaz tancerki
poruszaja skrzydlami jedynie przez 8-10%
czasu trwania tej fazy, czyli okolo S5S-krotnie
rzadziej niz w fazie wywijania (LopUCH i TOFILSKI
2017a, b, 2020). Przypuszczalnie przenosza
one rowniez informacje o oplacalnosci zrédia
pozytku, poniewaz zbieraczki otrzymujace
syrop o wyzszym stezeniu cukru czesciej wy-
twarzaly pulsy ruchu skrzydel w poréwnaniu
do pszcz6t pobierajacych syrop o nizszym steze-
niu (LopucH i ToriLskl 2020).

Taniec werbunkowy pszczoly miodnej jest
jednym z bardziej ztozonych sygnalow, ponie-
waz nie tylko informuje o odleglosci, kierunku
i oplacalnosci zrodla pozytku, ale wskazowki
przenoszone sa na rozne sposoby. Poza opisana
powyzej droga wibroakustyczna, pewne infor-
macje przenoszone sg droga chemicznag.
Tanczace pszczoly wytwarzaja zwiazki chemicz-
ne (alkany), ktore sprawiaja, ze wiecej zbiera-
czek wylatuje w poszukiwaniu pokarmu (THOM
i wspoétaut. 2007). Role niewatpliwie odgrywa
rowniez dotyk, poniewaz czes¢ pszczél obser-
wujacych taniec (25-56%), wchodzi w bez-
posredni kontakt z tancerka, podazajac za nig
i dotykajac ja czulkami przez ponad 60% czasu
trwania fazy wywijania (MICHELSEN i wspoétaut.
1987, JupD 1995, ROHRSEITZ i Tautz 1999,
LopucH i ToriLskl 2017a). Ze wzgledu na to, ze
czulki pszczol wyposazone sg w rozne recep-
tory, moga odbierac nie tylko bodzce dotykowe
(SEELEY 1995).

SPIEW

Spiew matki pszczoly miodnej (ang. queen
piping) znany jest od dawna, poniewaz jest
dobrze slyszalny dla ludzkiego ucha. Mniej
znany i zbadany jest Spiew robotnic pszczoty
miodnej (ang. worker piping). Ponadto nowe
badania wskazuja, ze trutnie, czyli samce
pszczoly miodnej, réwniez Spiewaja.

Spiew matki

Spiew powstaje na skutek szybkich skur-
czo6w miesni skrzydel, a powstale drgania
przekazywane sa przez matke bezposrednio do
podloza poprzez przyciskanie tulowia do
plastra (SmvpsoN 1964, EscH i WiLsoN 1967).
Wyrdznia sie dwa rodzaje Spiewu matek: titanie
(ang. tooting) i kwakanie (ang. quacking).
Titanie wydawane jest przez mlode matki
pszczele juz po opuszczeniu matecznikow,
podczas gdy kwakanie wydaja mlode matki

pozostajace jeszcze w matecznikach. Jesli
matek zamknietych w matecznikach jest
wiecej, choralnie odpowiadaja na titanie. Spiew
matki pszczelej najprawdopodobniej skierowa-
ny jest do innych matek, poniewaz po titaniu
zwykle nastepuje kwakanie (WENNER 1962b,
FLETCHER 1978, MICHELSEN i wspotaut. 1986Db,
GROOTERS 1987). Nie wiadomo jaka doktadanie
informacje niesie Spiew matek. Przypuszcza sie,
ze matki porozumiewaja si¢ ze soba, zeby sko-
ordynowac czas opuszczenia gniazda wraz z ro-
jem. Inna hipoteza zaklada, ze matki porozu-
miewaja sie, zeby wzajemnie oszacowaé swoja
liczbe i jakos¢, a co za tym idzie ryzyko walki
i przejecia gniazda lub opuszczenia go
z wlasnym rojem (KIRCHNER 1993, HRNCIR
i wspétaut. 2000). Na spiew matki reaguja row-
niez robotnice, ktére nieruchomieja w trakcie
Spiewu. Jest to dla nich informacja, ze matka
jest obecna w gniezdzie (MICHELSEN i wspotaut.
1986b). Spiew matki stopniowo ustaje po jej
powrocie z lotu godowego i rozpoczeciu sktada-
nia jaj. Przy uzyciu szybkiej kamery zarejes-
trowano Spiew starszej matki w warunkach
doswiadczalnych, w ktorych uniemozliwiono jej
wylot z gniazda z rojem, gdy mloda matka juz
sie wygryzta z matecznika (LopucH i TOFILSKI
2019a).

Spiew matki jest styszalny dla ludzkiego
ucha i wyraznie odréznia sie od innych dzwie-
kéw wydawanych przez pszczoly. Czestotliwosé
podstawowa waha sie od 300 Hz do 500 Hz,
natomiast sktadowe harmoniczne moga osiagac
5000 Hz (WENNER 1962b, SimMpsoN 1964,
MICHELSEN i wspotaut. 1986b, LopucH i TOFILSKI
2019a). Matki moga modulowac¢ czestotliwosc
dzwieku, ktora rosnie z wiekiem matki
(MICHELSEN i wspoétaut. 1986b). W przypadku
titania, pierwszy puls jest dtuzszy i trwa ponad
1 sekunde, a jego czestotliwos$¢ rosnie, kolejne
pulsy sa krotsze i trwaja Srednio 0,25 sekundy.
W kolejnych dniach po wygryzieniu mlodej
matki podstawowa czestotliwos¢ sygnatu wzra-
sta do 500 Hz, a liczba pulséw spada z 17 do 7
na pojedynczy sygnal. W przypadku kwakania
podstawowa czestotliwo$¢ jest nizsza i wynosi
okolo 350 Hz, a pulsy sa krotkie i trwaja okoto
0,2 sekundy (WENNER 1962b, MICHELSEN
i wspoétaut. 1986b, HRNCIR i wspotaut. 2006).
Analiza Spiewu matki szybka kamera wykazala,
ze wytwarzaja one rowniez krotkie pulsy
trwajace od 15 do 162 ms (LopucH i TOFILSKI
2019a - patrz film 1 z suplementu).

Spiew robotnic

Spiew robotnic rézni sie od $piewu matki
krotszym czasem trwania pulsow i nizszg
czestotliwoscia (LopucH i ToriLskl 2019a).
Jednym z lepiej zbadanych sygnalow wibro-
akustycznych generowanych przez robotnice
pszczoly miodnej jest Spiew (ang. wings-toge-
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ther piping) wytwarzany przed wyrojeniem sie
pszczol, czyli przed opuszczeniem gniazda
przez czeS¢ pszczol wraz ze starsza matka,
podczas gdy w starym gniezdzie pozostaje
mloda matka z pozostala czescig robotnic
i czerwiem. Zwiadowczynie, czyli robotnice,
ktore wyszukiwaly miejsca nadajace sie na
zalozenie nowego gniazda, juz po jego wyborze,
biegaja po gniezdzie i wytwarzaja Spiew,
przygotowujacy inne pszczoly do wylotu roju,
na okoto 1 do 2 godzin przed samym wylotem
(SEELEY i TauTZz 2001, VISSCHER i SEELEY 2007).
Im bardziej zbliza sie czas wylotu roju, tym
bardziej pszczoly te staja sie aktywne. Wchodza
one w bezposredni kontakt z innymi robot-
nicami przyciskajac do nich tutéw lub czasem
chwytajac je pierwsza para odnoézy. W trakcie
Spiewu skrzydta maja zlozone i przycisniete do
odwloka, ktory wygiety jest w dot. W efekcie
robotnice bedace odbiorcami sygnalu rozgrze-
waja miesnie skrzydel (SEELEY i Tautz 2001).
Spiew sklada sie z wielu pulséw poprzedzie-
lanych przerwami. Podstawowa czestotliwosc
Spiewu waha sie miedzy 100-200 Hz na poczat-
ku i 200-250 Hz na koncu pulsu. Cecha
charakterystyczna tego sygnalu jest modulo-
wana czestotliwosé oraz liczne, silne skladowe
harmoniczne siegajace od 400 do 2000 Hz.
W efekcie powstaje dzwiek o wysokiej czestotli-
wosci. Czas trwania pojedynczego pulsu wynosi
od 600 do 820 ms. Robotnice wytwarzaja od 30
do 60 pulséw na minute, ktorych czestosé
ro$nie wraz ze zblizajacym sie wylotem roju
(SEELEY i Tautz 2001).

Zwiadowczynie okoto 10 minut przed wylo-
tem roju z gniazda zaczynaja wytwarzac kolejny
sygnat wibroakustyczny (ang. buzz-run signal),
ktorego celem jest zapoczatkowanie wylotu
roju. Jest to brzeczacy dzwiek o podstawowej
czestotliwosci siegajacej od 180 do 250 Hz,
emitowany przez robotnice co 0,5 do 3 sekund
w trakcie biegania po gniezdzie z czesciowo lub
catkowicie rozpostartymi skrzydiami. Gdy
zwiadowczyni napotka inng pszczole, wchodzi
z nia w bezposredni kontakt, a woéwczas
czestotliwosé dzwieku wzrasta do 400-500 Hz
i trwa do 5 sekund. Powstaly dzwiek jest niski,
poniewaz nie zawiera silnych sktadowych
harmonicznych. Sygnalowi towarzyszy specy-
ficzne zachowanie pszczoly, ktora biega zygza-
kami po gniezdzie, starajac sie napotkac¢ jak
najwiecej pszczoél, wbhiega w sSrodek grup robot-
nic i rozprasza je (EscH 1967, RANGEL i SEELEY
2008, RirtscHOF i SEELEY 2008). Podobne
zachowanie zaobserwowano u zwiadowczyn
przebywajacych u wejscia do gniazda. Wydaje
sie jednak, ze w tym przypadku ma ono na celu
obrone miejsca do gniazdowania przed innym
rojem (RANGEL i wspétaut. 2010).

Robotnice $piewaja nie tylko do siebie
nawzajem, ale rowniez do matki. Najczesciej

obserwowano taka komunikacje na 6-10 dni
przed wylotem roju z gniazda, w stosunku do
matki skladajacej jaja. CzestoS¢ Spiewu
robotnic wzrasta im blizej do wylotu, osiagajac
najwieksza czestos¢ tuz przed wylotem
i wewnatrz roju, wowczas robotnice wytwarzaja
od 8 dol19 pulséw na minute. Robotnica gene-
rujac Spiew przyciska tutow lub glowe do ciata
matki pszczelej, a odwlok wygina w dét (PIERCE
i wspotaut. 2007). Nie wiadomo, ktére robot-
nice §piewaja: czy sa to zwiadowczynie poszu-
kujace nowego miejsca na gniazdo, czy pszczoty
ze Swity matki, czyli robotnice opiekujace sie
matka, karmiac ja, czyszczac i broniac. Nie jest
rowniez jasne znaczenie Spiewu — przypuszcza
sie, ze ma on na celu zapoczatkowanie wylotu
matki pszczelej z rojem (PIERCE i wspoélaut.
2007). Moze on jednak pelnic¢ inne funkcje, np.
przygotowywac matke do opuszczenia gniazda,
biorac pod uwage fakt, ze Spiew kierowany jest
do matki na wiele dni przed wylotem roju, gdy
sktada ona jeszcze jaja.

Rejestrujac zachowanie pszczot szybka
kamera wykazano, ze robotnice porozumiewaja
sie z matka czesto i w réznych sytuacjach.
Obserwowano robotnice poruszajace skrzydia-
mi, gdy byly w bezposrednim kontakcie z mat-
ka, dotykajac jej glowa lub tulowiem, czasem
chwytajac pierwsza parg odnozy. Najczesciej
byly to robotnice ze swity matki. Nie jest jednak
wykluczone, ze nie tylko one komunikowaly sie
z matka. Zachowanie takie zarejestrowano
w przypadku kontaktéw robotnic z mtodymi
matkami, jeszcze nieunasiennionymi, majacy-
mi przed soba lot godowy, oraz ze starszymi
matkami, unasiennionymi i skladajacymi jaja,
jak rowniez w przypadku matek przygotowu-
jacych sie do opuszczenia gniazda wraz z rojem.
Wskazuje to na zréznicowane znaczenie tego
przekazu. W przypadku mlodych matek, robot-
nice moga stymulowaé¢ je do lotu godowego
(LopucH i ToriLskl 2019a — patrz film 1 z suple-
mentu). Natomiast w przypadku starszych
matek robotnice moga modyfikowaé¢ tempo
skladania przez nie jaj. Doswiadczalnie wyka-
zano, ze usuniecie plastrow z niezasklepionym
czerwiem, czyli larwami, spowodowal wzrost
czestotliwosci wystepowania pulsé6w ruchu
skrzydel u robotnic, skierowanych do matki
(bopucH i ToriLski 2021 — patrz film z suple-
mentu). Srednia czestotliwo$é ruchu skrzydet
robotnic w kontakcie z matka wynosita 208 Hz
w czasie wymiany matki na skutek rojenia lub
cichej wymiany (tj. wychowania nowej matki
przez robotnice, gdy w gniezdzie jest starsza
matka, a rodzina pszczela nie przygotowuje sie
do podzielenia). Poza tym okresem spadala
$rednio do 188 Hz. Sredni czas trwania pulséw
wynosit 80 ms w czasie wymiany matki i 61 ms
poza tym okresem. Robotnice poruszaly
rowniez skrzydlami siedzac na matecznikach,



312

SYLWIA LOPUCH

w ktérych rozwijaly sie mlode matki. Srednia
czestotliwos¢ ruchu skrzydet robotnic wynosita
wowczas 214 Hz, a Sredni czas trwania pulsow
86 ms (LopucH i ToriLskl 2019a).

Spiew (ang. wings-apart piping) zarejestro-
wano rowniez u zbieraczek powracajacych do
gniazda poza okresem wymiany matki. Robot-
nice po powrocie chodzily po gniezdzie, co kilka
sekund przystajac i przyciskajac tutléw do
plastra, rzadziej do innej pszczoly, podnoszac
odwlok do gory, skrzydla lekko rozposcierajac
i poruszajac nimi w trakcie emisji S$piewu.
Zachowanie takie mogly prezentowa¢ nawet
przez 1-2 godziny. Srednia podstawowa czesto-
tliwos¢ Spiewu wynosita okoto 380 Hz, towa-
rzyszyly jej liczne i silne skladowe harmoniczne
od 2500 do 5500 Hz. Sredni czas trwania pulsu
wynosit 1 sekunde (zakres od 0,15 do 2,2
sekundy). Czestos¢ wytwarzania pulsow waha-
la sie od 1 do 17 na minute. Przypuszcza sig, ze
celem komunikatu jest przekazanie przez
zbieraczke informacji o pozytku, ale nie
wiadomo jakiej tresci. Nie jest rowniez jasne,
ktore robotnice sa odbiorcami wiadomosci
(PraTT 1 wspotaut. 1996). Rejestrujac zachowa-
nie pszczol szybka kamera poza okresem
wymiany matki wykazano, ze robotnice poru-
szaja skrzydtami wchodzac w kontakt z innymi
robotnicami w réznych sytuacjach ze Srednia
czestotliwoscia 165 Hz. Sredni czas trwania
pulsow wynosit 80 ms (LopucH i TOFILSKI
2019a). Nie wiadomo jednak jakie informacje
pszczoly przekazywaly, kim byli nadawcy
i odbiorcy komunikatow.

Robotnice skladajace jaja w rodzinach
pszczelich pozbawionych matki rowniez Spie-
waja. Spiew byt wytwarzany w trakcie réznych
aktywnosci, np. poruszania sie¢ po plastrze,
czyszczenia ciala czy odpoczynku. Wiele robot-
nic $piewalo po zlozeniu jaja, czesto jednak po
emisji $piewu byly atakowane przez inne
pszczoly. Robotnica w trakcie $piewu przycis-
kata tutow do podloza, glowe trzymala unie-
siona, podobnie jak odwlok, a skrzydla byly
lekko rozpostarte. Podstawowa czestotliwosc
§piewu wynosita okoto 350 Hz i towarzyszyly jej
silne skladowe harmoniczne siegajace okolo
2000 Hz. Sredni czas trwania pulsu wynosit
600 ms (OHTANI i KamADA 1980).

Strazniczki, czyli robotnice stojace na strazy
przy wlotku ula i monitorujace pszczoty wcho-
dzace do srodka, wytwarzaja z kolei sygnaly
wibroakustyczne o wysokiej czestotliwosci
podczas agresywnych interakcji z drapieznika-
mi, np. szerszeniami lub osami. Przypuszcza
sie, ze dzialaja one odstraszajaco na drapiez-
niki i/lub rekrutuja inne robotnice do obrony
gniazda. Srednia podstawowa czestotliwosé
dzwieku wynosi od 500 to 700 Hz i obejmuje
kilka sktadowych harmonicznych siegajacych
2000 Hz, podczas gdy sSredni czas trwania

pulsu wynosi 622 ms (OHTANI i KaMADA 1980).
U czesci strazniczek stojacych na wlotku ula
i sprawdzajacych powracajace do gniazda
zbieraczki obserwowano rowniez ruch skrzydet
o Sredniej czestotliwosci 217 Hz i Srednim
czasie trwania pulsu 26 ms. Ponadto, niektore
sposrod powracajacych do gniazda zbieraczek
poruszaly skrzydtami w kontakcie ze straznicz-
kami (LopucH i ToriLskl 2019a).

Ruchy skrzydel zaobserwowano rowniez
u blisko 60% robotnic wykonujacych taniec
majacy na celu zachecenie innych pszczél do
oczyszczenia ich ciala (ang. grooming dance).
W trakcie tanca robotnica porusza odnézami
jak przy czyszczeniu ciata, rownoczes$nie krecac
i wyginajac cialo (Bozic i VALENTINCIC 1995, LAND
i SEELEY 2004). Srednia czestotliwo§é ruchu
skrzydetl wyniosta 145 Hz, a §redni czas trwa-
nia pulsu 66 ms (LopucH i ToriLski 2019a).

Pojedyncze pulsy ruchu skrzydet zarejestro-
wano w przypadku tanca trzesacego (ang.
tremble dance), wystepujace zaledwie u 7%
tancerek. Taniec ten jest wykonywany przez
powracajace do gniazda zbieraczki nektaru,
ktore kraza po plastrze, trzesac i kotyszac
cialem. Ma on gléwnie na celu zrekrutowanie
innych robotnic do odebrania nektaru przynie-
sionego przez tancerke i zniechecenie zbiera-
czek do lotéw do zrodla pozytku, z ktérego ona
wrocita (SEELEY 1992, NieH 1993, THOM
i wspotaut. 2003). Pojedyncze pulsy ruchu
skrzydel zaobserwowano réwniez u robotnic
usitujacych usunaé¢ trutnie z gniazda po ich
powrocie z lotu godowego (LopucH i TOFILSKI
2019a).

Pewna ciekawostka jest kwaczacy dzwiek
(ang. quacking sound) wydawany przez robot-
nice budzace sie z narkozy, wywolanej wdycha-
niem dwutlenku wegla. Sklada sie on z serii
kréotkich pulséw o Srednim czasie trwania
100 ms, przedzielonych krétkimi przerwami
wnoszacymi Srednio 120 ms. Podstawowa
czestotliwos¢ dzwieku waha sie miedzy 350 Hz
a 400 Hz i towarzyszy jej wiele silnych skta-
dowych harmonicznych w zakresie od 500 Hz
do 5000 Hz. Pszczola emitujac go obniza tulow
do podtoza, usztywnia odnéza i wykonuje ruch
do przodu przy kazdym pulsie, skrzydta ztozone
na odwloku lekko wibruja. Dzwiek wydawany
jest przy kontakcie z inna pszczola, ktora
pozostaje w bezruchu na czas trwania kontak-
tu i emisji dzwieku, a potem wraca do swojej
poprzedniej aktywnosci. Znaczenie tego zacho-
wania nadal pozostaje niejasne (SCHNEIDER
i GARy 1984).

Spiew trutni?

Nagrania szybka kamera ujawnily, ze trut-
nie réwniez poruszaja skrzydtami, podobnie jak
robotnice i matki pszczele. Zachowanie takie
obserwowano najczesciej przed wylotem trutni
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z gniazda na lot godowy. Srednia czestotliwosé
ruchu skrzydel wynosita 190 Hz, a Sredni czas
pulsu 33 ms. Trutnie przed opuszczeniem
gniazda stawaly sie bardzo aktywne, biegajac
po plastrach. By¢ moze w ten sposéb prébowa-
ty zsynchronizowaé¢ swoj wylot, ale ta hipoteza
wymaga potwierdzenia. Trutnie poruszaty
skrzydtami réwniez w sytuacji, gdy robotnice
probowaly usunac je z gniazda (Srednia czestot-
liwos¢ ruchu skrzydet wynosita 204 Hz,
a Sredni czas pulsu 33 ms) oraz w rodzinie
z nieunasienniona matka, w ktorej trutnie
rozwijaly sie w komérkach przeznaczonych dla
robotnic (Srednia czestotliwos¢ ruchu skrzydet
wynosita 171 Hz, a Sredni czas pulsu 16 ms)
(kopucH i1 ToriLski 2019a - patrz film 3
z suplementu). Ostatnio zarejestrowano szybka
kamera poruszanie przez trutnie skrzydlami
rowniez w godzinach rannych, gdy w gniezdzie
bylo spokojnie (LopucH i TorILSKI dane nie-
opublikowane). Trutnie, zwykle mlode osobni-
ki, czasem wchodza w bezposredni kontakt
z robotnicami, przypuszczalnie proszac o na-
karmienie lub oczyszczenie (BOUCHER i SCHNEI-
DER 2009). Mozliwe, ze komunikuja sie wow-
czas z robotnicami droga wibroakustyczna.
Jest zatem prawdopodobne, ze trutnie rowniez
porozumiewaja sie z innymi pszczolami $pie-
wajac, podobnie jak czynia to robotnice i matki.
Tym bardziej, ze pszczoly rozgrzewaja miesnie
skrzydel przed wylotem z gniazda bez genero-
wania przy tym dzwiekow, drgan tulowia czy
ruchow skrzydetl (HEINRICH i EscH 1994).

SYGNALY MODULUJACE

Sygnaly modulujace to sygnaly wytwarzane
w roéznych sytuacjach i wywolujace rézne
odpowiedzi ze strony odbiorcy, ze wzgledu na
ich ogolny charakter. Przykladami wibroakus-
tycznych sygnalow modulujacych u pszczoly
miodnej sa: sygnal wibracyjny (dawniej nazy-
wany tancem radosci) i sygnat stop.

SYGNAL WIBRACYJNY

Sygnal wibracyjny wytwarzany jest przez
robotnice, ktére wedruja po gniezdzie, zatrzy-
mujac sie co jakis czas i poruszajac odwlokiem
w gore i w dot, z czestotliwoscia od 18 do 22 Hz.
Zwykle przytrzymuja inna pszczole (matke,
robotnice lub trutnia) pierwsza para odnézy,
rzadziej stoja na plastrze obok pszczoly, do
ktoérej wysylaja sygnal (ALLEN 1959, GaHL 1975,
BiESMEIJER 2003, SCHNEIDER i LEwis 2004,
LopucH i ToriLski 2019a). Przekazuja innym
pszczotom komunikat o ogélnym znaczeniu:
,,Zrob cos”. Robotnica odbierajaca informacje
zwykle wykazuje wieksza aktywnosc¢ i podejmu-
je prace, np. zajmuje sie opieka nad potom-
stwem lub wylatuje z gniazda w poszukiwaniu
pozytku (BIESMEIJER 2003, SCHNEIDER i LEWIS

2004). Przekaz sygnalu wibracyjnego skiero-
wanego do matek moze miec¢ rézne znaczenie,
w zaleznosci od tego, czy jest wykonywany na
mtlodej, nieunasiennionej, czy na starszej una-
siennionej matce. W pierwszym przypadku
robotnice moga stymulowa¢ matke do lotu
godowego lub rozpoczecia skladania jaj. Nato-
miast w drugim przypadku czestoS¢ sygnatu
wibracyjnego kierowanego do matki nasila sie
w okresie 2-3 tygodni, w miare zblizania sie
chwili wylotu roju z gniazda. Przypuszczalnie
celem sygnalu jest przygotowanie matki do
opuszczenia gniazda, poniewaz w tym okresie
jest ona rzadziej karmiona i zmuszana przez
robotnice do wiekszej aktywnosci ruchowe;j.
W efekcie chudnie i przestaje sktadac jaja, co
moze ulatwi¢ jej przelot do nowego miejsca
gniazdowania (ALLEN 1959, SCHNEIDER i LEwIS
2004). Robotnice wykonuja sygnal wibracyjny
rowniez na matecznikach (ALLEN 1959, LopucH
i ToriLskl 2019a). W ostatnich latach zaobser-
wowano, ze robotnice kieruja sygnat wibracyjny
réwniez do trutni, glownie mlodych, jeszcze
niedojrzatych pilciowo. W efekcie trutnie zwiek-
szaja swoja aktywnosc¢ i wchodza w kontakty
z innymi robotnicami, przypuszczalnie szuka-
jac takich, ktore je nakarmiag i oczyszczg
(BOUCHER i SCHNEIDER 2009, SLOANE i wspoélaut.
2012).

SYGNAL STOP

Sygnal stop niesie komunikat odwrotny do
sygnaléw wibracyjnego i §piewu, poniewaz jego
celem jest zahamowanie aktywnosci innych
pszczot (NIEH 1993, SEELEY i wspélaut. 2012,
KiETZMAN i VISSCHER 2015). Sygnal ten czesto
jest kierowany do zbieraczek wykonujacych
taniec werbunkowy. Sygnal stop przypomina
Spiew robotnic, ale ma wyzsza czestotliwosc,
a pulsy sa krotsze. Podstawowa czestotliwosc
sygnalu wynosi od 270 do 540 Hz, a czas
trwania pulsu od 60 do 240 ms (MICHELSEN
i wspolaut. 1986a; NIEH 1993; PASTOR i SEELEY
2005; SCHLEGEL i wspoétaut. 2012; SEELEY
i wspotaut. 2012; LopucH i ToriLskl 2019a, b —
patrz film). Pszczola wytwarzajaca sygnal
zwykle przyciska glowe do robotnicy, ktorej
przekazuje komunikat (EscH 1964, SCHLEGEL
i wspotaut. 2012).

SYGNALY tACZONE

Niektore sygnaly wibroakustyczne pszczot
sa taczone ze soba, np. taniec werbunkowy lub
§piew robotnic wystepuje czasem w sekwencji
z sygnalem wibracyjnym. Jest to stosunkowo
rzadkie zjawisko. Sygnat wibracyjny potaczony
z tancem werbunkowym stanowit od 5% do 8%
sygnalow wibracyjnych. Czestotliwos¢ ruchu
odwloka byta nieco wieksza zaréwno w przy-
padku sygnalu wibracyjnego, jak i tanca (BIEs-



314

SYLWIA LOPUCH

meijer 2003, LopucH i ToriLski 2019a). By¢
moze wyzsza czestotliwo§¢ ruchu odwloka
i laczenie dwoch sygnalow wibroakustycznych
wynika z wiekszego podekscytowania pszczoly.
Znalezienie przez zbieraczke optacalnego zrodla
pokarmu sprawia, ze taniec jest bardziej
energiczny i dluzej trwa (SEELEY i wspotaut.
2000).

Sekwencja sygnalu wibracyjnego i Spiewu
robotnic kierowana byta glownie do matki, ale
rowniez do innych robotnic i byla wykonywana
na matecznikach. W sekwencji czas trwania
Spiewu byl wydtuzony i wynosit srednio okoto
200 ms, podczas gdy Srednia czestotliwosc
ruchu skrzydet wynosita okoto 200 Hz (LopucH
i ToriLskl 2019a — patrz film 2 z suplementu).
Nie wiadomo, jaki przekaz niesie to zacho-
wanie.

Streszczenie

Pszczota miodna (Apis mellifera) wyksztalcita ztozony
system porozumiewania sie, ktory pozwala koordynowac
rozne aktywnosci niezbedne do funkcjonowania rodziny.
Sygnaly wibroakustyczne odgrywaja w nim istotna role,
poniewaz pozwalaja na przekazywanie informacji
o potozeniu zrédet pozytku i ich zasobnosci, mobilizowanie
pszczot do pracy lub obrony gniazda, synchronizowanie
wylotu roju i wiele innych komunikatéw. Komunikacja
wibroakustyczna pszczoly miodnej wciaz jest jednak stabo
poznana. Nie wiadomo, jakie informacje niosa niektére
sygnaly, ani kto jest ich nadawca i odbiorca. Ze wzgledu na
trudnosci napotykane w trakcie badan, poszukiwane sa
nowe metody. Alternatywa dla dotychczasowych badan,
prowadzonych z uzyciem gltéwnie mikrofonu, sa nagrania
szybka kamera, ktore pozwalaja na precyzyjna analize
zachowania pszczoly wysylajacej sygnat i jej otoczenia.
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VIBROACOUSTIC COMMUNICATION OF HONEY BEE (Apis mellifera L.)

Summary

Honey bees (Apis mellifera) developed a complex communication system that allows to coordinate different activities
necessary for functioning of a colony. Vibro-acoustic signals play an important role because they allow to transfer of
information about a location of food resources and their profitability, to mobilise bees for work or nest defence, to
synchronise a take-off a swarm, and many others messages. The vibro-acoustic communication of honey bees is still
poorly understand. It is not known which information is transferred by some of the signals, who is a sender and who is
a receiver of a signal. Due to the difficulties met during research, new methods are searched. An alternative for research,
conducted mainly with the use of a microphone, is a high-speed video recording that allows to precisely analyse the
behaviour of a bee sending a signal and her surroundings.

Key words: bees, high-speed camera, sounds, vibrations, vibro-acoustic signals, wing movements



