TOM XLIII 1997 ZESZYT 4 WIADOMOSCI EKOLOGICZNE

Michal Woyciechowski Ewolucja ukladéw eusocjalnych —
Zakiad Pszczelnictwa glownie u haplodiploidow
Akademii Rolniczej ; i

Al. 29 Listopada 52 The evolution of eusociality —
31-425 Krakow mainly in haplodiploids
1. Wstep

Nie sposob wyjasnic, jak powstawaly uktady eusocjalne bez odwotywania si¢ do
teor11 doboru krewniaczego. Przyjecie tej teoril dato szczegolne efekty w badaniach
ewolucji zachowan haplodiploidow, ktorych teoretyczne modele czg¢sto znajdowaty
potwierdzenie w faktach empirycznych. Kilka przekonywajacych tego przyktadow
staram si¢ przedstawi¢ w tym opracowaniu, zwracajac jednoczesnie uwage, ze nie
wszystkie strategie zachowan spotykanych u gatunkow eusocjalnych mozna 1 nalezy
ttumaczy¢ doborem krewniaczym. Stwierdzenie to nie jest w zadnym przypadku
rOwnoznaczne z negowaniem omawianej tu teorii.

2. Uklady eusocjalne i ich wystgpowanie

Do gatunkow eusocjalnych, nazywanych tez w polskiej literaturze wiasciwie
spotecznymi, zalicza si¢ zwykle te, ktorych przedstawiciele spetniajg trzy warunki
zaproponowane przez Michenera (1969): 1) zyja w koloniach sktadajacych si¢ z
co najmniej dwoch pokolen, 2) opiekujg si¢ potomstwem, 3) posiadaja
reprodukcyjny podziat pracy (osobniki nalezace do kast o ograniczonej w réznym
stopniu ptodnosci pracuja na rzecz potomstwa kasty w pelni plodnej, czgsto
morfologicznie roznej). Trzeba wyraznie stwierdzi¢, ze warunki te nie sg zbyt
precyzyjnie okreslone 1 dlatego wielokrotnie proponowano inne definicje
ograniczajace przedstawione tu warunki lub tez wprowadzajace nowe. Tak np.
Crespi 1 Yanega (1995) proponuja, by eusocjalnymi nazywac jedynie te
uktady, ktore tworza co najmniej dwie grupy nieodwracalnie zdeterminowanych
osobnikow  (kast), rozniagcych si¢  niepelnym  repertuarem  zachowan
charakterystycznych dla swego gatunku. Sherman 11n. (1995) uwazajq natomiast,
ze wspotdzialanie w wychowywaniu potomstwa (cooperative breeding) przechodzi,
u réznych gatunkéw, w sposob ciggly w eusocjalnos¢ z catkowicie bezptodnymi
kastami. Sam fakt zréznicowania zyciowego sukcesu reprodukcyjnego osobnikow z
jednej grupy wspolnie wychowujace) potomstwo jest wigc wystarczajacy, by mozna
bylo méwi¢ o ukladzie eusocjalnym. Poziom zréznicowania tego sukcesu
reprodukcyjnego decydowalby natomiast o tym, czy dany ukiad nazywac prostym
czy zaawansowanie eusocjalnym. Nie rozstrzygajac o racjach czy wadach obu
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przedstawionych tu pogladow, w opracowaniu tym przyjalem traktowaé za
eusocjalne okreslone grupy systematyczne czy konkretne gatunki przedstawione w
tabeli . Jest to bodaj najcz¢sciej stosowana klasyfikacja, ktora jest nie tylko efektem
merytorycznych argumentoéw, ale tez historycznych zasztosci wynikajacych m. in. z
niezaleznego rozwoju badan entomologicznych 1 teriologicznych. Uwazam jednak,
ze przedstawione spektrum zachowan eusocjalnych jest w pelni wystarczajace do
wsparcia ogolnej dyskusji na temat ich ewolucji.

Tab. 1. Grupy systematyczne, u ktorych znane sg uklady eusocjalne
Systematic groups with eusocial behaviour

Gromada Rzad Gatunek lub liczba gatunkow
Class Order Species or number of species
Crustacea Decapoda Synalpheus regalis
Insecta Isoptera ok. 2 200 gatunkow
about 2 200 species
Thysanoptera Oncothrips tepperi, O. habrus
Homoptera 10 gatunkow z rodzajow (10 species from these genera):
Astegopteryx, Ceratovacuna, Pseudoregma, Colophina,
Pemphigus
Coleoptera Austoplatypus incompertus
Hymenoptera ok. 16 tys. gatunkow

about 16 thousand species

Mammalia Rodentia Heterocephalus glaber, Cryptomys damarensis

Wsréd skorupiakow znany jest dotychczas jeden tylko gatunek eusocjalne)
krewetki Synalpheus regalis, zyjacej na rafach koralowych w rejonie Ameryki
Srodkowej (Duffy 1996). Kolonie tej krewetki, liczace od 3 do 300 osobnikéw,
zajmuja wewnetrzne kanaly gabek. Wsrod czlonkow gniazda jest jedna plodna
samica 1 jej nieptodne potomstwo obu pici, pochodzace od jednego ojca. Gtownym
zadaniem robotnikOw—krewetek jest obrona gniazda przed innymi krewetkami.
Wydaje si¢, ze ilos¢ pokarmu, docierajacego z woda do wewngtrznych kanalow
gabek, jest wystarczajaca do wyzywienia kolonii. Warto tez zaznaczycC, ze u tego
eusocjalnego gatunku samce i samice sg diploidami, tak jak u wigkszosci zwierzat.

Niewatpliwie najwigcej eusocjalnych gatunkéw spotka¢ mozna wsrod owadow.
Termity (Isoptera) to ok. 2 200 gatunkéw — wszystkie uwazane sa za eusocjalne.
Mimo tak duzej liczby gatunkow wydaje si¢, ze uklady eusocjalne powstaly w tej
grupie owadow tylko raz (Wilson 1971). Termity sa diploidami i, co wazne, kasta
robotnic i zolnierzy rekrutuje si¢ z samic i samcow. Nowe gniazdo termitow zaklada
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zawsze para osobnikow. Samiec-krol regularnie zaptadnia samice—krolowa, zyjaca
niekiedy kilkanascie lat.

Dwa gatunki eusocjalnych przyizencow (Thysanoptera) posiadajg morfolo-
gicznie rozng od form plciowych kaste zolnierzy, o zdecydowanie ograniczonej
ptodnosci. Kolonie tych haplodiploidalnych owadoéw zamieszkuja wnetrze
bronionych przez siebie galaséw, tworzonych na dwéch gatunkach australijskich
akacji. Zolnierze sa wylacznie diploidalnymi samicami, ale stwierdzono takze, ze
haploidalne samce angazujq si¢ niekiedy w obrong kolonii (Crespi 1992).

Wsréd pluskwiakow rownoskrzydtych (Homoptera, czasem zaliczanych jako
podrzad rz¢du Hemiptera — pluskwiakow) jest znanych 10 gatunkow ze sterylng
kasta zolnierzy. Wszystkie sa diploidalnymi mszycami, nalezacymi do jedne;j
rodziny Pemphigidae, tworzacymi galasy zakladane przez jedng samicg 1 jej
partenogenetyczne potomstwo (1to 1989).

Nie potwierdzone s3 informacje o eusocjalnym diploidalnym chrzaszczu
Austoplatypus incompertus zyjacym w drewnie zywych australijskich eukaliptusow
(Kent 1 Simpson 1992). Biologia tego gatunku przypomina pod pewnymi
wzgledami biologi¢ niektorych gatunkow naszych kornikow. Zaptodniona,
posiadajgca spermateke¢, samica zaklada niezalezny system Korytarzy, Kktory
zamieszkuje z okoto pigcioma swymi niezaptodnionymi cérkami.

Wsrod wszystkich blonkowek (Hymenoptera) jedynie 6 do 8% to gatunki
eusocjalne nalezace do szeSciu rodzin: Vespidae, Sphecidae, Halictidae,
Anthophoridae, Apidae 1 Formicidae. Ich liczba nie przekracza prawdopodobnie 16
tysigcy, w tym 12 do 15 tysiecy to mréwki (Snelling 1981). Co wazne, ukfady
eusocjalne powstawaly tu co najmniej kilkanascie razy (Wilson 1971). Generalng
zasada wsrod blonkowek jest determinacja plci wynikajaca z haplodiploidalnosci 1
fakt, ze robotnicami sg zawsze osobniki diploidalne, czyli osobniki zenskie.

Do eusocjalnych ssakow zalicza si¢ dwa gatunki z rodziny Bathyergidae
(kretoszczury), zyjace w pustynnych i potpustynnych, tropikalnych rejonach Afryki
(Jarvis 1 in. 1994). Gryzonie te, zwane tez golcami, jak wszystkie ssaki sa
diploidami, a kast¢ robotnic tworza samice 1 samce.

Od dawna istnienie ukladow eusocjalnych ze sterylnymi kastami przysparzato

ewolucjonistom wielu teoretycznych probleméw. Wilson (1971) twierdzi, ze
trudnosci w wytlumaczeniu tego zjawiska byly jednym z waznych argumentow
przeciw teorii Lamarcka, zakladajace), jak wiadomo, dziedziczenie cech nabytych.
Ale i Darwin (1859) mial wiele klopotow z wyjasnieniem, jak doszto w ewolucji do
powstania bezptodnych robotnic. Twierdzil on, ze dobor na poziomie rodzicow,
czyli wlasciwie na poziomie kolonii, uzasadnia powstanie sterylnych kast robotnic.
Wyjasnienia te mozna by dzi$ umiesci¢ na pograniczu teorii daboru grupowego 1
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hipotezy zwanej ,parental manipulation”, ktore to poglady i dzi§ maja swych
zwolennikow (Alexander 1974).

Do chwili obecnej nie ma jednej hipotezy, ktora wyjasniataby powstanie uktadow
eusocjalnych u wszystkich przedstawionych tu diploidainych i haplodiploidalnych
grup zwierzat. Prawdopodobnie hipoteza taka musiataby by¢ zbyt ogdlna, bowiem
uklady te powstawaly niezaleznie wielokrotnie, a i przyczyny, ktore do tego
doprowadzity, byly rozne.

3. Ewolucja eusocjalnych diploidow

Wydaje si¢, ze najtatwiej jest wyjasni¢ powstanie eusocjalnych mszyc, u ktorych
sterylni zotnierze bronig zamknigte) w galasie kolonii, zalozonej przez rozmnazajaca
si¢ partenogenetycznie samic¢. Poniewaz wszyscy cztonkowie takiej kolonii to klon
genetycznie identycznych osobnikow, wiasciwie nalezy raczej szuka¢ wyjasnienia,
dlaczego uklady eusocjalne sg w tej grupie owadéw tak rzadkim zjawiskiem.
Wiadomo bowiem, ze u wielu gatunkow mszyc klony osobnikéw tworza niezalezne
kolonie. Co wigcej, obecnos¢ zotnierzy u mszyc jest znacznie czestszym zjawiskiem
niz eusocjalnosc, tyle tylko, ze u tych nieeusocjalnych gatunkéw funkcja ta petniona
jest czasowo, w okreslonym wieku, jako etap rozwoju osobniczego, i nie
przeszkadza w dalszym rozwijaniu si¢ w petni ptodne osobniki (Ito6 1989).

Znacznie dawniej niz eusocjalne mszyce znane byty eusocjalne termity. Mimo to,
nawet dla tej grupy owadow, nie ma dotychczas jednej hipotezy wyjasniajace;
jednoznacznie geneze ich strategii zachowan. Najczescie) przedstawiane hipotezy
wi3za ukfady socjalne termitow z faktem istnienia w ich przewodach pokarmowych
bakterii 1 pierwotniakdw, gldwnie wiciowcoOw, umozliwiajgcych gospodarzowi
trawienie celulozy. Pierwszy zwrocit na to uwage Cleveland (1926), ale rOwniez
Wilson (1971)1 Alexander (1974) w swych rozwazaniach na temat ewolucji
zachowan socjalnych zgodnie twierdza, ze koniecznos$¢ posiadania, jeszcze w
okresie larwalnym, odpowiednich mikroorganizméw w przewodzie pokarmowym
zmuszata termity do elementarnych zachowan spotecznych. To z kole1r na zasadzie
konkurencji grup rodzinnych doprowadzito do uktadéw eusocjalnych. Wyjasnienie
Dawkinsa (1976) jest jeszcze bardzie) spekulatywne. Ot6z sugeruje on, ze to
symbiotyczne bakterie 1 pierwotniaki z przewodow pokarmowych termitow tak
pokierowaly ewolucjg swych gospodarzy, by moc si¢ tatwie) przenosi¢ z jednego
osobnika na inne. Trudno dzis eksperymentalnie zweryfikowac te hipoteze.

Obie przedstawione tu hipotezy dotyczace termitow mozna odnies¢ po czegsci do
wyjasnienia powstania eusocjalnych ukladow chrzaszcza, ktorego gléwnym
pozywieniem wydaja si¢ by¢ symbiotyczne grzyby (Ambrosiella sp.), hodowane w
wydrazonych w drewnie korytarzach. Samice tych chrzaszczy maja nawet specjalne
worki na tutlowiu stuzace do przenoszenia zarodkow grzybow. Wiadomo jednak, ze
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nie jest to jedyny gatunek chrzaszcza, ktory przenosi grzyby i do tego ma
zaawansowane formy opieki nad potomstwem. Te inne gatunki o zblizonej biologii
nie tworzq uktadéw eusocjalnych (Wilson 1971).

Przedstawionych tu hipotez, uzasadniajacych eusocjalnos¢ termitow, nie sposob
zaadaptowac do wyjasnienia powstania tych uktadéw u innych diploidow, takich jak
krewetki czy golce, nie mowiac juz o haplodiploidach. Trawienie u wszystkich tych
grup nie jest bowiem tak zalezne od symbiotycznych mikroorganizmoéw. Uwaza si¢
nawet, ze zagrozenie eusocjalnych btonkowek przez pasozyty czy patogeny, ktore z
fatwoscia przenosza si¢ miedzy podobnymi osobnikami, stwarza nacisk selekcyjny
na ograniczanie pokrewienstwa mig¢dzy czionkami jednej kolonii, a tym samym
zwigkszanie ich réznorodnosci (Hamilton 1987, Sherman 11n. 1988).

Brak jednej przekonywajacej hipotezy uzasadniajace) istnienie uktadow
eusocjalnych u przedstawianej tu krewetki 1 u golcow. W obu tych przypadkach
zwraca si¢ natomiast uwage na znaczne pokrewienstwo, warunki ekologiczne
I charakterystyczne elementy zachowan. Alexander 1 in. (1991) sugeruja, ze
zasadnicze znaczenie, poza bliskim pokrewienstwem, ma budowa wzglednie
bezpiecznego gniazda, w ktorym zapewniona jest wystarczajaca ilos¢ pokarmu, przy
jednoczesnej silnej presji drapieznictwa poza gniazdem. Réwniez Duffy (1996)
potwierdza znaczenie tych czynnikow dla zachowan eusocjalnej krewetki. Jarvis
1 in. (1994) sugeruja dodatkowo, ze trudne do przewidzenia zmiany srodowiska,
wynikajace z nieregularnej pory deszczowej, sa waznym czynnikiem skfaniajagcym
golce do tworzenia zwigzkow socjalnych. Zwraca tez uwage na sposob zdobywania
pokarmu, w ktérego sktad wchodza gtéwnie bulwy roslin rozmieszczonych losowo
w terenie. Wydaje si¢, ze golce poszukuja tych bulw kopigc diugie korytarze w
losowo wybranych kierunkach. W tych warunkach szansa natrafienia na bulwy jest
tym wieksza, im wigcej 1 im dluzsze korytarze zostang wykopane. Liczniejsza grupa
osobnikow stanowiacych jedna koloni¢ ma szans¢ odszukiwa¢ pokarm w sposob
niemalze ciagly. Pojedyncze osobniki odnajdywalyby pokarm znacznie rzadziej,
narazajac si¢ na dtugie okresy glodu 1, co za tym idzie, na duza Smiertelnosc.

Podsumowujac hipotezy, ktore wyjasniaja powstanie uktadow wszystkich
eusocjalnych diploidow, trzeba stwierdzi¢, ze nie sa one ze soba catkowicie spojne, a
nawet w zaleznosci od potrzeb odwoluja si¢ do wzajemnie sprzecznych
ekologicznych przyczyn. Sezonowe zmiany Srodowiska, czy charakter
rozmieszczenia bulw odszukiwanych przez golce trudno porownywac ze
stosunkowo stalymi warunkami panujacymi na rafach koralowych i1 mato zmiennym
rozmieszczeniem planktonu, bedacego pokarmem krewetek. Wydaje si¢ zatem, ze
zmuszeni jesteSmy jeszcze poczekac na hipoteze, ktorg bedzie mozna odnies¢ do
wszystkich diploidalnych eusocjalnych gatunkéw, jesli w ogdle taka hipoteza
kiedykolwiek zostanie zaproponowana. Bez watpienia hipotez¢ o takim charakterze
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przedstawit dla haplodiploidow Hamilton (1964), wyjasniajac przyczyny
czgstego powstawania uktadow eusocjalnych u btonkowek.

4. Ewolucja eusocjalnych haplodiploidow
4.1. Haplodiploidalnos¢ i determinacja plci u blonkowek

Wspominatem juz, ze u blonkoéwek uklady eusocjalne sa szczegolnie czesto
spotykane i ze wielokrotnie powstawaly niezaleznie. Wiele wskazuje tez na to, ze
powstawatly tu one czg¢scie) niz we wszystkich pozostatych grupach zwierzat. Jest
mato prawdopodobne, by byla to kwestia przypadku. Hamilton (1964) byl
jednym z pierwszych, ktérzy zwrocili uwage na haplodiploidalnos¢ blonkowek jako
potencjalng przyczyne powstania ukladow eusocjalnych. Swe wyjasnienie
potwierdzil genetycznym modelem opartym na pokrewienstwie osobnikow.

Aby obliczy¢ wspotczynniki pokrewienstwa u blonkowek, trzeba pamigtac, ze sg
one haplodiploidalne. Fakt ten zaobserwowal w 1835 roku ksiadz Jan Dzierzon
u pszczoty miodnej, co potwierdzit eksperymentalnie krzyzujac ras¢ ciemne]
pszczoly Apis mellifera mellifera (rasa ta wystgpowata pierwotnie niemal na catym
obszarze naszego kraju, w tym takze na Slasku Opolskim, gdzie Dzierzon
przeprowadzal swe eksperymenty) z zolto zabarwiona pszczola wiloska Apis
mellifera ligustica.

Dzis wiemy juz, ze determinacja plci u pszczoly miodnej nie jest zwigzana
jedynie z partenogenetycznym rozwojem trutni, ale jest tez zalezna od alleli
seksualnych, w tzw. locus X, w parze homologicznych chromosomow (Woyke
1986). Jesli allele w tym locus sa homozygotyczne, nawet diploidalny zarodek
rozwija si¢ w trutnia — oczywiscie diploidalnego. Co wazne, diploidalne trutnie sa
sterylne 1 dlatego w ewolucji pszczoly powstaly przystosowania do rozpoznawania
larw tych trutni tuz po ich wylggnigciu si¢ z jaj. Larwy te sg przez robotnice zjadane
1 wychowa¢ mozna je wytacznie w sztucznych warunkach, czego pierwszy dokonat
Woyke (1963). Uwaza si¢, ze konsekwencja determinacji pici opartej na allelach
seksualnych, ktore u pszczoly miodnej zajmuja tylko jeden locus, a u innych
blonkowek czasem kilka loci, jest stosunkowo czgste pojawianie si¢ diploidalnych
samcOow u wielu gatunkow tej grupy.

4.2. Teoria Hamiltona — powstanie eusocjalnych
haplodiploidow

Aby obliczy¢ pokrewienstwo osobnikéw, Hamilton (1964) wykorzystat miare
zwang wspolczynnikiem pokrewienstwa (r), stosowang przez Fishera (1918) 1
Wrighta (1922). W ten sposéb oceni¢ mozna rzeczywisty lub sredni udziat
identycznych genéw u osobnikdéw pochodzacych od wspolnego niedawnego
przodka. Oznacza to, ze osobniki tego samego gatunku, ale nie posiadajace
niedawnego wspolnego przodka, sa traktowane jako niespokrewnione (» = 0).
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Tab. II. Wspolczynniti pokrewienstwa () migdzy czlonkami rodzin diploidéw i haplodiploidow,
ktorych matka kopulowala z jednym samcem

Coefficient of relationship (r) between members of diploid and haplodiploid families with a single
mating mother

Pokrewienstwo mi¢dzy: Diploidy Haplodiploidy
Relationship between: Diploids Haplodiploids

matka — corkg
mother — daughter 0,5 0,5

matka — synem
mother — son 0.5 0.5

siostrg — siostrg

sister — sister 0,25 + 0,25 = 0,5 0.3 + 025 =079

siostra — bratem

sister — brother 0.25+0.25=0.5 0,25

ciotkg — siostrzencem

aunt — nephew 0.5/2 = 0,25 0,752 = 0,375
Porownujac wspolczynniki pokrewienstwa w rodzinach diploidéow 1 haplo-

diploidow (tab. II) tatwo zauwazy¢, ze u haplodiploidow siostry sa ze sobg silniej
spokrewnione, majac wigkszy udzial wspolnych gendéw (r = 0,75) niz matka z cérka
(r = 0,5). Na tej podstawie Hamilton (1964) doszedl do wniosku, ze samice
btonkéwek moga skuteczniej rozprzestrzeniac¢ swoje geny wychowujac siostry, a nie
corki. Wiedzac juz, ze pokrewienstwo migdzy osobnikami ma zasadniczy wplyw na
zachowania altruistyczne, mozna bylto przedstawi¢ nierownosc, bedaca podstawa
teorii doboru krewniaczego:

clb<r.

Nierownos¢ ta wyjasnia, ze zachowania altruistyczne mogtly si¢ utrwalic w
ewolucji wowczas, gdy stosunek strat (¢) w dostosowaniu osobnika dziatajacego
altruistycznie (dawcy) do zyskow (b), jakie w wyniku takiego dziatania odnosi
krewniak (biorca), jest mniejszy od wspolczynnika pokrewienstwa dawcy do biorcy.
Chociaz Hamilton (L c.) zwrocit glbwna uwage na prawa strong tej nierOwnoscl,
to jednak do jej speilnienia potrzebne sa odpowiednie wartosci po stronie lewe).
Wartosci te sa zalezne nie tylko od warunkow ekologicznych, ale tez od mozliwosci
1 ograniczen fizjologicznych organizmow, nie mowigc juz o calym bagazu ich
genetycznie uwarunkowanych zachowan 1 strategii. Innymi stowy wszystko to, co
decyduje o dostosowaniu osobnika. Podstawowe znaczenie w ewolucji zachowan
eusocjalnych miat zatem fakt obecnosci przynajmniej jednego z rodzicéw w czasie
calego rozwoju jego potomstwa, co najczescie] wigze si¢ z opieka nad tym

299



300 MiCHAL WOYCIECHOWSKI

potomstwem. Warunek ten musieli spetniaé wszyscy przodkowie gatunkéow
eusocjalnych. Nie spetnialo go m. in. wiele blonkowek, ktore pozostaty samotnymi
owadami.

Dzis wydaje si¢ oczywiste, ze cho¢ Hamilton w 1964 roku nie wiedzial
jeszcze nic o eusocjalnych przylzencach, jego hipoteze odnies¢ mozna réwniez do
tych haplodiploidow. Nie jest to jednoznaczne z twierdzeniem, ze wszystkie
zachowania eusocjalne, w tym haplodiploidow, powstaty w sytuacji wyzszego
pokrewienstwa siostr niz rodzicow z dzieémi. Inne drogi powstania kast o
ograniczonej ptodnosci sa oczywiscie mozliwe i zwraca si¢ na to uwage najczescie]
u najprostszych eusocjalnych os (West-Eberhard 1978). Tworza one
przejsciowo tzw. uklady semisocjalne (potspoteczne), tym tylko rézniagce si¢ od
eusocjalnych, ze w kolonii brak dwoch pokolen osobnikoéw (Michener 1969).
By¢ moze eusocjalne poczatki w tej wiasnie grupie blonkdéwek sa blizsze
eusocjalnym diploidom. Moze fakt, ze u tych os spotyka si¢ czasem angazowanie
haploidalnych samcéw w prace na rzecz kolonii (Hunt i Noonan 1979) jest
,,szczatkowym™ zachowaniem odziedziczonym po przodkach, u ktorych tak jak u
eusocjalnych diploidéw osobniki obu pici petnity funkcje robotnic.

4.3. Diploidy z haplodiploidalnymi zasadami

Hamilton (1972) sugerowal, ze w szczegdlnych przypadkach réwniez u
diploidéow ewolucja zachowan altruistycznych wzgledem rodzenstwa moze
ewoluowac na tej samej zasadzie, jak u haplodiploidow. Bartz (1979) pierwszy
przedstawit model potwierdzajacy to przypuszczenie, pokazujac, ze kojarzenie
krewniacze moze doprowadzi¢ do sytuacji, w ktorej osobniki sa blizej spokrewnione
z rodzenstwem niz z wlasnym potomstwem. Model ten, wyjasniajacy mozliwa droge
powstania uktadow eusocjalnych termitow, opiera si¢ na zalozeniu, ze po
panmiktycznym kojarzeniu (kojarzenie losowe, zwykle niekrewniacze) musi dojs¢
do skojarzenia pary rodzenstwa. Wydaje si¢ jednak, ze rygorystycznie przestrzegana
taka sekwencja kojarzen, cho¢ mozliwa w juz istniejacych koloniach eusocjalnych,
byta mato prawdopodobna u ich przodkow nie tworzacych jeszcze takich struktur.

Lacy (1980, 1984) przewidywatl podobna sytuacje u gatunkow diploidalnych,
ktorych pte¢ determinuja pary chromosomow XX 1 XY. Jednoczesnie zaktadat on, ze
stosunkowo duza czgs€¢ genomu jest zwigzana z chromosomami pici. W takie;
sytuacji nalezaloby oczekiwa¢ zachowan altruistycznych jedynie wzgledem
rodzenstwa tej samej plci, co dotychczas nie zostato potwierdzone.

Kawecki (1991) sugeruje powstanie altruistycznego genu na chromosomie X.
Pozwalaloby to na ewolucj¢ altruizmu doktadnie na zasadach przedstawionych u
haplodiploidalnych owadéw, cho¢ w tym wypadku prowadzitoby to do konfliktu
interesOw ewolucyjnych migdzy poszczegélnymi chromosomami.
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Jak dotychczas brak danych, ktore potwierdzaja przewidywania przedstawionych
tu modeli odnoszacych si¢ do eusocjalnych diploidow. Hipotezy te nie byly tez
rozpatrywane w odniesieniu do innych niz termity diploidow. Nie sposob zatem
ostatecznie oceniC, czy przedstawione zasady oparte na tych, ktore przedstawil
Hamilton (1964) u haplodiploidéw, odegraty .istotng role¢ w ewolucji
eusocjalnych diploidow.

4.4. Monandria i jej konsekwencje

Hamilton (1964) doskonale wyjasnil, dlaczego samice che¢tniej wychowuja
rodzone siostry zamiast wlasnych corek, nie wyjasnit natomiast, dlaczego u wielu
eusocjalnych gatunkdéw wigkszos¢ samic—robotnic rezygnuje tez ze skladania
niezaptodnionych jaj, z ktorych lggng si¢ samce. Innymi stowy nie pokazal, jak
doszto do powstania catkowicie sterylnej kasty robotnic. Problem ten nie jest wcale
tak btahy, bowiem srednie pokrewienstwo samicy produkujacej wiasne corki (0,5) 1
synow (0,5) jest takie samo jak robotnicy produkujacej stostry (0,75) 1 braci (0,25).
Tak wigc zaktadajac rowng proporcj¢ ptci nie ma powodow, by ewolucja szczegolnie
faworyzowala altruizm wzgledem rodzenstwa, gdyz

0. 79 O =5 i,

Hamilton (/. c.) zdawal sobie z tego sprawg, ale jego wyjasnienia w tym
wzgledzie nie byly juz oparte na teorii, ktora tworzyt. Twierdzit bowiem, ze u
przodkow gatunkéw eusocjalnych mogta istnie¢ tendencja do produkcji wigkszej
proporcji samic niz samcoOw, wynikajaca m. in. z konkurencji spokrewnionych
samcOw o samice, tzw. LMC (Local Mate Competition). Rzeczywiscie, jesl udziat
samic (f) jest wigkszy niz samcow (1 — /), to

0,75f+ 0,25(1 — f)> 0,5+ 0,5(1 — ).

Problem w tym, ze bez wzgledu na udzial samic w ptodnym potomstwie, jesli
robotnice sq matkami wszystkich samcéw w swoim gniezdzie, faczy je z tymi
samcami srednio wigcej wspolnych gendw (0,375) niz z braémi (0,25). A jesl tak, to

0,75f+ 0.375(1 — £) > 0,75f + 0,25(1 — /).

Z przedstawionej nierownosci wynika, ze bez wzgledu na udziat samic 1 samcow
w ptodnym potomstwie produkowanym w gniezdzie, ewolucyjnie stabilna strategia
to taka, w ktorej krolowa produkuje wszystkie samice, zas robotnice sa matkami
wszystkich samcéw. W rozumowaniu tym przyjeto, ze jesli wszystkie samce
pochodza od robotnic, to kazda z nich posiada niewielu synow w stosunku do
siostrzencow. Nieistotnym uproszczeniem jest wigc branie pod uwage
pokrewienstwa migdzy ciotkg a siostrzencem jako sredniego pokrewienstwa
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taczacego robotnice z produkowanymi przez nie samcami (tab. II). Oczywiscie
zakladamy, Ze to robotnice a nie krélowa decyduja o tym, czyje potomstwo i jakiej
pici jest w gniezdzie wychowywane. Pamigtac trzeba tez o zalozeniu, ktore przyjeto
na poczatku, a mianowicie, ze wszystkie robotnice w gniezdzie pochodza od jedne;
monandrycznej krolowej, a wigc matki, ktora kopulowata z jednym samcem.

4.5. Polyandria i jej konsekwencje

Na wstepie rozwazmy, jak bedzie przedstawiato si¢ pokrewienstwo robotnic i
wychowywanego przez nie potomstwa w polyandrycznej kolonii, czyli takie), ktore;
zatozycielka kopulowata nie raz, a wiele razy 1 to z niespokrewnionymi samcami
(rys. 1). Z licznych obserwacji wynika bowiem, ze LMC nie jest czestym
zjawiskiem. Za typowa strategi¢ uznac raczej nalezy taka, jaka obserwuje si¢ u
pszczoly miodnej czy u wigkszosci mrowek, u ktorych odbywa si¢ zbiorowa rojka
osobnikow uskrzydlonych z bardzo wielu kolonit (Woyciechowski 1992).
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Rys. 1. Wspoélczynniki pokrewienstwa (r) w kolonii eusocjalnych haplodiploidow zaleznie od liczby
partnerow krélowej (N) (pokrewienstwo mi¢dzy: ww — robotnicami, wb — robotnicami 1 bra¢mi, wn —
robotnicami 1 siostrzencami)

Coefticients of relationship (r) in eusocial haplodiploids dependent on number of queen's partners (N)
(relatedness between: ww — workers, wb — workers and brothers, wn — workers and nephew)

Z przedstawionych wspotczynnikow pokrewienstwa (rys. 1) odczyta¢ mozna, ze
wraz z liczbg partnerow krolowe) spada pokrewienstwo robotnic, ktore przestaja byc
juz ,pelnymi” siostrami, a stajg si¢ coraz czesciej siostrami przyrodnimi. Skoro
spada pokrewienstwo robotnic, spada tez pokrewienstwo tych robotnic z samcami
pochodzacymi od wszystkich robotnic w gniezdzie. Liczba partnerow krolowej nie
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ma wplywu jedynie na pokrewienstwo robotnic 1 ich braci. Co wazniejsze, w
obecnosci monandrycznej krélowe) robotnice z siostrzencami taczy wiecej gendéw
niz z bracmi. Odwrotnie jest w obecnosci krolowej polyandrycznej, ktorej robotnice
sq blize) spokrewnione z bra¢mi niz z siostrzencami. Nalezy zatem oczekiwacé, ze
robotnice beda wychowywac swych synow, jesli maja monandryczna matke, zas gdy
majq polyandryczng, be¢da wychowywa¢ tylko jej potomstwo obu plci
(Woyciechowski 1 Lomnicki 1987). Istotne jest, ze na strazy tej zasady
powinny sta¢ same robotnice. Ratnieks 1 Visscher (1989) nazwali to
policyjnym genem (police gen). Wiele wskazuje na to, ze taki gen posiada m. in.
pszczota miodna, ktora jest wysoce polyandrycznym gatunkiem. Stwierdzono
bowiem, ze w rodzinach pszczelich regularnie pojawiaja si¢ jaja skladane przez
robotnice nawet w obecnosci matki, ale inne robotnice umieja te jaja rozpoznac
| niszcza je nie dopuszczajac do wychowania siostrzencow (Ratnieks 1
Visscher 1989).

Wszelkie watpliwosci, ktore si¢ nasuwaja w zwiazku z polyandria, jej wpltywem
na pokrewienstwo siostr 1 w efekcie na utrzymanie uktadu eusocjalnego wydajq si¢
by¢ nieuzasadnione, kiedy zdamy sobie sprawe, jak znacznie wzrosto dostosowanie
robotnic w poréwnaniu z ich samotnymi przodkami (Woyciechowski 1989).

4.6. Konflikt robotnic i krolowej

Do polowy lat siedemdziesiatych nie zastanawiano si¢ nad tym, ze robotnice
majq alternatywe¢ — wychowywac wlasnych synow albo synow krolowej. Rowniez
Trivers 1+ Hare (1976) za typowa sytuacj¢ uwazali monandryczng krolowa
| catkowicie sterylng kast¢ robotnic. Przy tych zalozeniach doszli oni do wniosku, ze
haplodiploidalnos¢ stwarza dodatkowe trudnosci w ocenie ewolucyjnie stabilnej
proporcji plci. Nie jest bowiem dla robotnicy oboje¢tne, czy kosztem okreslonych
naktadow wychowa ona osobnika, ktory nosi 75% jej genow (siostra), czy tylko 25%
(brat). Prostsza sytuacje ma krélowa, bowiem ze swoim potomstwem 1aczy ja
zawsze potowa (50%) wilasnych gendéw. Zgodnie z tym, co przedstawili Trivers
1 Hare (L c.) nalezy oczekiwac, ze w interesie robotnic bgdzie, by naktady na obie
kasty seksualne byty w 75% przeznaczone na samice, a jedynie w 25% na samce.
Krolowa zas osiggnie najwyzsze dostosowanie, gdy naktady na jej plodne corki
1 synow beda rowne, po 50%. Jest wigc wystarczajacy powod do konfliktu robotnic i
krolowej o udziat przeznaczanych na obie plcie naktadow. Jesli proporcja naktadow
przeznaczanych na samice 1 samce w plodnym potomstwie kolonii wynosi 3:1
(75:25), oznacza to, ze wygraly robotnice, jesh 1:1 (50:50) — wygrata krélowa.
Przedstawione przez Triversa 1 Hare'a (/. c¢.)dane byly blizsze stosunkowi 3:1
na korzys¢ samic, co zinterpretowali oni jako zwycigstwo robotnic w ich kontlikcie
z krolowa—matka, konflikcie nazwanym ,, worker—queen conflict”.
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PracaTriversa 1 Hare'a (1976), cho¢ krytykowana za zatozenia nie w pelni
zgodne z rzeczywistoscig 1 wieloznaczne dane, na ktorych oparto tak generalny
wniosek, wzbudzita jednoczesnie bardzo ozywiong dyskusj¢ i stata si¢ po pracy
Hamiltona (1964) jedna z czgsciej cytowanych prac odnoszacych si¢ do ewolucji
zachowan eusocjalnych. W pracy tej zwrécono bowiem uwage na bardzo istotny
problem, z ktorego nie zdawano sobie sprawy w badaniach proporcji ptei diploidow,
a mianowicie, ze ewolucyjnie stabilna jest taka proporcja ptci, przy ktorej spetnione
jest rownanie

N_/Cj/"f = NmCm/rm,

gdzie: N — liczba samic (f) lub samcow (m), C — koszt wyprodukowania jednego po-
tomka ptci zenskiej (f) lub meskiej (m), r — wspotczynnik pokrewienstwa z potom-
kiem zenskim (f) lub meskim (m).

Nieco pdzniej zauwazono, ze przyczyny konfliktu robotnic i1 krélowej zanikajg w
sytuacji, kiedy krolowa kopuluje z wieloma samcami. Wzrost liczby partnerow
krolowej powoduje bowiem spadek pokrewienstwa robotnic z siostrami, zblizajac t¢
wartos¢ do poziomu pokrewienstwa tgczacego robotnice z bra¢mi (0,25; rys. 1). Fakt
ten byl nawet podawany jako istotna przyczyna utrwalenia si¢ polyandrii u wielu

blonkowek (Moritz 198)5).

4.7. Inwestowanie w pleé¢ — sex allocation

Problem ewolucyjnie stabilnej proporcji pici stal si¢ ponownie aktualny, kiedy
Boomsma 1 Grafen (1990, 1991) doszli do wniosku, ze pokrewienstwo
robotnic z ich wychowankami moze byc¢ r6zne w jednej populacji. Sytuacja taka ma
miejsce, gdy czes¢ krolowych jest monandrycznych, a czg¢s¢ polyandrycznych. Z
modelu matematycznego, w ktorym oceniano dostosowanie robotnic wynikato, ze w
monandryczne) kolonii o duzej dysproporcji pokrewienstwa robotnic wzgledem
ptodnych siostr 1 braci (0,75:0,25), robotnice podniosg swe dostosowanie
wychowujac siostry—krolowe. Jesli natomiast, w wyniku polyandrii, dysproporcja w
pokrewienstwie wzgledem siostr 1 braci jest mniejsza (np. 0,375:0,25 — przy dwoch
partnerach krolowej — patrz rys. 1), sukces robotnic bedzie wigkszy, jesl naktady
przeznaczone na produkcj¢ kast plciowych zostang przeznaczone na wychowanie
samcow.

Przedstawiony tu teoretyczny problem zwigzany z inwestowaniem w okreslong
pte¢, czyli tzw. sex allocation, nie wzbudzit wigkszego zainteresowania do
momentu, kiedy to Sundstrom (1994) przedstawita wyniki potwierdzajace
przewidywania Boomsmy 1 Grafena (1990, 1991). Okazato si¢ bowiem, ze
finska populacja mrowki Formica truncorum, w ktorej spotyka si¢ regularnie
kolonie z monandrycznymi i polyandrycznymi krolowymi, zachowuje si¢ zgodnie z
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przewidywaniami. Oznacza to, ze kolonie monandrycznych krélowych produkuja
giownie mtode krolowe, zas polyandrycznych krolowych — gtownie samce. Wkrotce
Sundstréom 1 in. (1996) potwierdzili wczesniejsze wyniki, pokazujac
jednoczesnie, ze u F. truncorum proporcja pici seksualnego potomstwa, ktora
wproponuje” krolowa 1 proporcja pici ptodnego potomstwa wychowanego w jej
kolonii, wskazuja na wciaz istniejacy konflikt miedzy krolowa a robotnicami.
Krolowa bowiem skitada jaja zaptodnione 1 niezaptodnione w jednakowej proporcii.
To robotnice eliminujac odpowiednio jaja zaptodnione lub niezaptodnione decyduja
o ostatecznych naktadach na obie plcie, roznych w zaleznosci od seksualnej
przesztosci krolowej—matki.

S. Podsumowanie

By¢ moze teoria doboru krewniaczego nie jest wystarczajaca, by wyjasnic
powstanie wszystkich znanych dotychczas uktadow eusocjalnych u réznych grup
zwierzat. Jednak juz teraz posiadamy wystarczajaco duzo danych, by twierdzié, ze
jedynie nepotyzm (popieranie krewnych) moze droga naturalnej selekcji
doprowadzi¢ do stabilnej ewolucyjnie, dziedzicznej bezplodnosci, czyli do
powstania kasty sterylnych osobnikow.

Dzigkuj¢ Adamowi Lomnickiemu, Adamowi Tofilskiemu i Krystynie Tworek za uwagi
do ostatecznej wersji tego artykutu, ktérego zasadnicze fragmenty przedstawitem w formie

referatu na VI warsztatach na temat ,Ekologia ewolucyjna i zagadnienia pokrewne”
(Warszawa, 15 111 1997 r.).
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Summary

Eusocial societies are traditionally characterised by a reproductive division of labour, an
overlap of generations, and co-operative care of the breeder's young. So far there is no single
hypothesis which could explain the origin of eusocial behaviour in all animals (Table I).
Hamilton's kin selection theory is almost commonly accepted as one that explains the
evolution of eusociality in haplodiploids but not in diploids, although in both cases high
genetic relatedness of co-operative individuals is necessary. According to this theory if only
one haploid male contributes to paternity the average relatedness between full sisters is higher
than the relatedness between the mother and her daughters (Table II). This explanation has
several general implications for understanding the evolution of altruistic behaviour by natural
selection and permits to predict many exact behavioural strategies which can be verified
experimentally. On these basis giving up of laying unfertilised eggs by workers in the
polyandrous queens nests in Hymenoptera (Fig. 1), as well as evolutionerily stable strategy of
sex ratio of allates in the nests dependent on worker's genetic diversity can be explained.

(wplynelo: 28 IV 1997 1.)



