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DOBOR KREWNIACZY A EWOLUCJA OWADOW EUSOCJALNYCH

DZIEDZICZNA BEZPLODNOSC

Dobo6r naturalny jako glowny czynnik
ewolucji biologicznej, jak zaproponowal w
1859 r. Karol DARWIN w dziele O powstawa-
niu gatunkow, wydawal si¢ nie thumaczyc
mechanizm powstania i utrzymywania si¢
uktadow, zwanych eusocjalnymi. Zgodnie z
dosS¢ powszechnie przyjeta definicja WILSO-
NA (1971) uktady tego typu musza spetniac
trzy warunki. Tworza je (i) osobniki nale-
zace, do co najmniej dwoch pokolen, (ii)
wychowujace wspolnie potomstwo, zwy-
kle pochodzace od jednej lub kilku matek
(krolowych), a co za tym idzie (iii) czeS¢
osobnikOw tworzacych to wspolne gniazdo
jest calkowicie bezptodna lub ma znacznie
ograniczona plodnos¢ (robotnice). Tak za-
awansowane uklady spoteczne byly bardzo
dobrze znane Darwinowi, ktory obserwo-
wal eusocjalne blonkowki (Hymenoptera;
mrowki, osy, pszczoty) i termity (Isoptera).
Obecnie wiemy, ze gatunki eusocjalne ist-
nieja takze u nielicznych przedstawicieli in-
nych rzedach owadow, takich jak przylzen-
ce (Thysamoptera), chrzaszcze (Coleoptera)
i pluskwiaki rownoskrzydle (Homoptera;
mszyce), a nawet u kilku gatunkow krewe-
tek, czy ssakow (golce). Nie wymienia si¢ tu
jednoczesnie takich ssakow jak szakal czer-
patkowaty i mangusta kartowata, czy licz-
nych ptakow posiadajacych pomocnikow,
ktore speilniaja trzy niezbedne warunki za-
proponowane przez Wilsona. Podobne przy-
padki u owadow nazywa si¢ €zasowo-euso-
cjalnymi i kwalifikuje si¢ je do prymitywnie
eusocjalnych gatunkow.

Rozwazajac dobrze sobie znane przykla-
dy bezptodnych robotnic u mrowek, pszczot
i termitow, Darwin doskonale orientowat
si¢, ze stanowia one jedna z powazniejszych
przeszkod dla zatozen jego teorii. Nie byt bo-
wiem w stanie wyjasni¢, jak dziedzicza sie
cechy bezptodnych osobnikow. Caly problem
wydawal si¢ by¢ wrecz absurdalny, gdyz po-
szukiwano odpowiedzi na pytanie, czy bez-
ptodnos¢ moze byc¢ dziedziczna? W nieco
mniej drastycznej formie sprowadzalo si¢ to
do wyjasnienia mechanizmow utrwalenia si¢
zachowan altruistycznych droga doboru na-
turalnego. Altruistycznych, czyli takich, ktore
ograniczaja plodnoSc czy szanse przezycia al-
truisty na rzecz zwigkszenia szansy przezycia
i wydania potomstwa biorcy tego altruistycz-
nego zachowania. DziS bardziej precyzyjnie
powinniSmy powiedzie¢ o ograniczaniu i
zwickszaniu dostosowania, odpowiednio al-
truisty i biorcy jego zachowan.

Trzeba przyznac, ze intuicja Darwina,
probujacego rozwiaza¢ problem bezptod-
nych robotnic u eusocjalnych owadow, byta
nadzwyczaj trafna. Sugerowat on mianowicie,
ze dobor naturalny nalezy stosowac zaroOwno
do rodziny, jak i osobnikow. Dzi§ wiemy, ze
wlasciwe rozwiniecie tego stwierdzenia byto
mozliwe po zaakceptowania teorii Mendla,
ktorej jak wiadomo Darwin nie znal. Ko-
nieczne byly tez pozniejsze odkrycia badaczy,
ktorzy w 1908 roku niezaleznie stworzyli
matematyczne podstawy genetyki populacyj-
nej, znane dziS pod nazwa reguly Hardy’ego
i Weinberga (CROW 1999; patrz artykut Lom-
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NICKIEGO Spotkanie teorii Darwina z gene-
tykg w tym zeszycie KOSMOSU). Potrzebne
byly tez kolejne dokonania FISHERA (1918) i
WRIGHTA (1922), ktorzy zaproponowali jak
oblicza¢ genetyczne pokrewiefistwo miedzy
osobnikami. Wszystkie te odkrycia byly nie-
zbedne, by moc stworzy¢ matematyczne pod-
stawy teorii zwanej dzi$ teoria doboru krew-
niaczego lub tez reguta Hamiltona (HAMILTON
1964a, b). William D. Hamilton podstawy
swej teorii przedstawil w dwoch pracach, z
ktorych pierwsza posSwiecil ogolnym zatoze-
niom doboru krewniaczego (ang. kin selec-
tion), zreszta nazwanego tak po raz pierwszy
przez MAYNARDA SMITHA (1964), za$ druga —
ewolucji uktadow eusocjalnych u haplodiplo-
idow, czyli u owadow z diploidalnymi sami-
cami i haploidalnymi samcami, co jest regula
u btonkowek.

Idea Hamiltona potrzebowata kilkunastu
lat by przebic¢ si¢ do SswiadomoSci biologow,
cho¢ jej glowne przestanie jest nadzwyczaj
proste: okreSla ono warunki, w jakich dobor
moze prowadzi¢ do powstania zachowan al-
truistycznych. Te warunki, to spetnienie nie-
réwnosci

¢/b<r,

w ktorej ¢ to koszt altruisty, b zysk biorcy
tego altruistycznego zachowania, przy czym
obie te wartos$ci mierzone s3 dostosowaniem,
za$ r to wspoOlczynnik pokrewienstwa taczacy
dawce i biorce, mierzony udzialem wspol-
nych genéw dawcy i biorcy, pochodzacych
od niedawnego wspolnego przodka. W nie-
rownosci tej nie ma ograniczen, by altruista
nie posuwal sic w swych zachowaniach tak
daleko jak to robi wiele robotnic pszczotl i
mrowek, ktore calkowicie rezygnuja ze swej
reprodukcji. Altruista moze wiec catkowicie
zaniecha¢ swej reprodukgcji, jesli tylko w wy-
niku jego dzialan krewniak, najlepiej bliski,
powickszy swe dostosowanie odpowiednio
wysoko (patrz artykul LOMNICKIEGO Poziomy
doboru, adaptacje w tym zeszycie KOSMO-
SU). Najwazniejsza jest bowiem skuteczna
propagacja genOw altruisty, mniej wazne jest,
czy robi to on sam, czy dzieki jego altru-
istycznym dzialaniom jego krewniak, noszacy
przynajmniej w czeSci » geny altruisty. Jed-
nym slowem wazne jest laczne dostosowanie
altruisty (ang. inclusive fitness).

EUSOCJALNE HAPLODIPLOIDY

Chociaz Hamilton swe przetlomowe pra-
ce rozpoczal od ogolnej teorii opisujacej
warunki konieczne do utrwalenia sie zacho-
wan altruistycznych (HAMILTON 1964a), jest
bardzo prawdopodobne, ze to sytuacja, kto-
ra opisal u haplodiploidow nasun¢ta mu te
ogolne wnioski (HAMILTON 1964b). Zauwa-
zyl on, ze samce os, mrowek i pszczot sa
haploidami i dlatego ich wszystkie plemniki
niosa ten sam zestaw genetycznej informa-
cji (brak mejozy przy spermatogenezie). W
efekcie cate ich diploidalne potomstwo, kto-
re rozwija si¢ w samice, jest ze soba blizej
spokrewnione (Tabela 1) niz potomstwo di-
ploidalnych gatunkow (» = 0,5). Co wazniej-
sze, pelne siostry btonkowek sa ze soba bli-
zej spokrewnione (0,75) niz matka z corka
(0,5). Skoro tak, to nieré6wno$¢ Hamiltona
tatwiej spetnic¢, gdy r = 0,75, niz gdy osiaga
ono wartos¢ 0,5. Nalezy zatem oczekiwac,
ze zachowania altruistyczne beda czestsze
wzgledem siostr niz wilasnych coérek. To
jest, wedtug Hamiltona powdd, dla ktorego
wsrod blonkowek jest tyle gatunkow eu-
socjalnych i powstawaly one w tej grupie
owadow niezaleznie znacznie cz¢Sciej niz u
innych diploidalnych gatunkow.

Przedstawione tu argumenty nie prze-
konuja tych, ktorzy sugeruja, ze skoro od
wspotczynnikow pokrewienstwa zalezy tak
wiele, to wszystkie blonkéwki powinny byc¢
eusocjalne. Tymczasem wickszoS¢ blonkowek
(rosliniarki — Symphyta, owadziarki — Parasi-
tica) nie wykazuje najmniejszych oznak zycia
spotecznego. Nawet wsrod zadiowek (Acu-
leata) eusocjalnoS¢ nie jest powszechna, tak
jak u pszczol, gdzie tylko ok. 10% to gatunki
eusocjalne, zas pozostate, to samotnie wycho-
wujace swe dzieci samice.

Ten czesto pojawiajacy si€ zarzut prze-
ceniania znaczenia doboru krewniaczego w
ewolucji eusocjalnosci (HOLLDOBLER i WILSON
2008), tatwo jest odrzuci¢, zwlaszcza u ha-
plodiploidoéw. Jest oczywiste, ze uklady eu-
socjalne mogly powstac tylko tam, gdzie ist-
niala juz wczeSniej opieka nad potomstwem.
Co wiecej, potomstwo takiej samicy musiato
miec¢ szanse spotka¢ swe mlodsze rodzen-
stwo wymagajace opieki. Taka sytuacja, jak
wiadomo, nie ma miejsca u wiekszosci bton-
kowek, ktorych samice sktadaja jaja w tkan-
kach roslin (roSliniarki) lub ciele innych bez-
kregowcow, glownie owadow (owadziarki),
wiecej sie swym potomstwem nie interesu-
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jac. Nie ma wiec mozliwosci, by potomstwo
takich samic, nawet jeSli rozwija si¢ razem
ze swym rodzefistwem, mialo szanse spelnic
role robotnicy z gniazda pszczoly czy mrow-
ki. Podobnie jest u samotnych pszczol, u kto-
rych samice gina wczeSniej nim pojawi si¢
pokolenie ich dzieci. W takiej sytuacji takze
ich dzieci nie maja szans napotka¢ miodsze
rodzefistwo. Tam gdzie samica btonkowki
zyje dostatecznie dlugo i sukcesywnie wy-
chowuje swe potomstwo, ktore spotyka w
swym gniezdzie mlodsze rodzenstwo, z kto-
rymi laczy je wysokie pokrewiefistwo (r =
0,75), uklady eusocjalne sa regula.

Jak juz wspomniano, uklady eusocjalne
spotyka sie nie tylko u haplodiploidalnych
btonkowek. Okazuje si¢, ze eusocjalne przy-
Izefice i chrzaszcze sa takze haplodiploida-
mi (CRESPI 1992, KENT i SIMPSON 1992), co
szczegOlnie u chrzaszczy nalezy do wyjat-
ku. Potomstwo eusocjalnych przylzencow
rozwija si¢ sukcesywnie wewnatrz galasu
(gniazda), ktory stworzyla ich matka. Jej naj-
starsze potomstwo (zolnierze) roézni sie od
mlodszego rodzenstwa pewnymi cechami,
ktore pozwalaja na skuteczna obrone przed
pasozytami ich gniazda, w ktorym rozwija
si¢ wciaz mltodsze rodzenstwo. Taki ,jedno-
rodzinny galas” powoduje, ze narazajacy si¢
W jego obronie zolnierze nie straca zycia w
imie ,powszechnego bezpieczefistwa”, tylko
dla lepszego sukcesu siostr, z ktorymi laczy
je pokrewienstwo r = 0,75.

Eusocjalne haplodiploidalne chrzaszcze
hoduja grzyby ambrozjowe, stuzace im za po-
karm, podobnie jak to robig niektore mrow-
ki i termity. Odbywa si¢ to w korytarzach, ja-
kie dla swego potomstwa drazy dlugowiecz-
na samica w drzewach eukaliptusowych. Jej
starsze corki pomagaja matce w wychowaniu
mliodszego rodzenstwa. I znoéw takie ,jed-
norodzinne galerie korytarzy” sa zasiedlone
przez blisko spokrewnione (» = 0,75) potom-
stwo jednej tylko samicy.

Wsrod  eusocjalnych  owadow, tylko
mszyce i termity nie sa haplodiploidami,
ale przynajmniej u mszyc dobor krewnia-
czy mial niewatpliwie ogromny wplyw na
ewolucje ich socjalnych zachowan. Eusocjal-
nych gatunkow jest znanych zaledwie kilka,
u tych mszyc, ktoérych partenogenetyczne
rozmnazajace si¢ samice przygotowuje dla
swego potomstwa galasy, podobne do tych
tworzonych przez eusocjalne przylzence.
Zolnierze, ktorzy bronia tych galasow przed
pasozytniczymi muchowkami, staja wiec w
obronie swych klonoéw, genetycznie iden-

tycznych (r = 1). W tym wypadku wydaje
sie, ze dobor krewniaczy, prowadzacy do
powstania ukladow eusocjalnych, powinien
by¢ jeszcze czestszy niz u haplodiploidow, a
jesli cos wzbudza niepokdj, to jedynie fakt,
ze uklady eusocjalne u mszyc sa tak rzadkie,
mimo ze partenogenetyczne rozmmnazanie
jest powszechne. Tworzenie ,jednorodzin-
nych galasow” u mszyc nie jest jednak zja-
wiskiem czestym, totez zachowania obronne
w koloniach mszyc, w ktérych miesza sie
potomstwo wielu samic, mialy niewielkie
szanse powsta¢ droga doboru.

Wsréd eusocjalnych owadow tylko u
termitow miedzy pelnym rodzefistwem
dowolnej ptci (po jednej matce i jednym
ojcu), pokrewienstwo nie przekracza war-
toSci 0,5, chyba, ze u przodké6w termitow
dochodzito czesto do krewniaczych koja-
rzen. Do dzi$§ nie ma tez szeroko akcepto-
wanej hipotezy, ktéra wyjasnia, jak doszto
do powstania ich ukladow eusocjalnych.
Warto moze przypomnieé tu pomyst DAw-
KINSA (1976), ktory sugerowal, Zze to pier-
wotniaki i bakterie z przewodow pokar-
mowych termitow doprowadzily do stwo-
rzenia tych uktadow, by zapewnic¢ sobie
tatwiejsza transmisje miedzy gospodarzami.
Jednak bardziej prawdopodobne sa inne
wyjasnienia, w ktorych zwraca si¢ uwage,
ze w rownaniu Hamiltona, mamy trzy pa-
rametry. Poza pokrewienstwem (7), sa tam
jeszcze straty (c¢) i zyski (b), odpowiednio
altruisty i biorcy. Ostatnie dwa z tych pa-
rametrow sa roOwnie wazne, by nier6wnosc
(¢/b<r) mogta byc¢ spetlniona, czyli by al-
truistyczne zachowania mogly sie utrwalic.
W dzisiejszych czasach, kiedy molekularne
badania s3 tak powszechnie, latwiej jest
jednak oceniac¢ stopien pokrewiefistwa niz
zalezne od roznych zachowan straty i zyski
w dostosowaniu. Na podobne trudnosci na-
potykamy chcac wyjasni¢ jak powstaly eu-
socjalne uktady u diploidalnych krewetek i
golcow, czy pomocnicy u ptakoéw. Zwraca
sie uwage, ze brak partnerow plciowych
lub ryzyko zwiazane z zakladaniem wtlasne-
go gniazda (zatem niskie ¢) sprzyjaja opie-
ce nad pelnym rodzenstwem, z ktorymi
opiekunowie sa u diploidow spokrewnieni
w identycznym stopniu, co z wlasnym po-
tomstwem (Tabela 1). Ta niezmiernie cie-
kawa dyskusja nie jest jednak tematem tego
opracowania.

Przy tej okazji warto jeszcze przypo-
mnie¢ jedna kwestie, na ktéra zwrocit juz
uwage HAMILTON (1964a) w odniesieniu do
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Tabela 1. Wspotczynniki pokrewienstwa () miedzy czlon-
kami rodzin diploidow i haplodiploidow, ktorych matka ko-
pulowata z jednym samcem (wspoOlne geny pochodzace od
ojca umieszczono w obwodce, wspdlne geny pochodzace od
matki podkreslono).

U diploidéw udzial wspolnych genow posiadanych prze rodzen-
stwo wynosi 0,5. Jest tak dlatego, Zze dowolny gen matki, poprzez
haploidalne jajo, jest przekazywany potomkowi z prawdopodobien-
stwem 0,5. Poniewaz geny potomka pochodza w potowie od matki,
szansa, Ze ten sam gen znajdzie si¢ u dwojki rodzenstwa wynosi 0,5
x 0,5 = 0,25. Tak samo jest z genami pochodzacymi od wspolne-
go diploidalnego ojca, a wi¢c lacznie dwojka rodzenstwa dowolnej
ptci u diploidow bedzie posiadata Srednio 0,5 wspdolnych gendow.
W przypadku haplodiploidow, geny matki przenoszone sa do po-
tomstwa tak samo jak u diploidow, ale geny ojca sa identyczne w
kazdym jego plemniku, i stanowi¢ beda w przyszloSci potowe ge-
now kazdej jego corki, zatem pelne siostry posiadaja Srednio 0,25
identycznych genow od matki i 0,5 identycznych genéw od ojca,

zaawansowanych ukladow eu-
socjalnych, takich jak te, spoty-
kane u blonkéwek i termitow.
Ot6z u wszystkich blonkowek,
robotnicami sa wylacznie sami-
ce, ktore z racji haploidalnoSci
ich ojcOw sa z siostrami bar-
dziej spokrewnione niz samce ze
swym rodzenstwem (Tabela 1).
Natomiast u diploidalnych termi-
tow, gdzie rodzenstwo laczy ten
sam stopiefi pokrewienstwa bez
wzgledu na pte¢ (Tabela 1), role
robotnikOw spetniaja zaré6wno
samice, jak i samce. Robotnikow
obu plci spotyka sie takze u di-
ploidalnych golcéw i krewetek,

co daje tacznie 0,75.

za$ haplodiploidalne chrzaszcze

potwierdzaja zasade obowiazuja-

Pokrewienstwo miedzy: Diploidy Haplodiploidy
matka — corka 0.5
matka — synem 0,5

+0.25 =05

siostra — siostra

[0,5]+ 0,25 = 0,75

ca u btonkoéwek, gdzie tylko sa-
05 mice-robotnice, wykazuja altru-
05  istyczne zachowania wzgledem
rodzenstwa. Przedstawione tu ze-
stawienie potwierdza dodatkowo

siostra — bratem +0.25 =05 025  role, jaka w ewolucji eusocjalno-
ciotka — siostrzeficem 0,5/2 = 0,25 0,75/2 = 0,375  Sci odegrala haplodiploidalnosc.

SAMCE I ICH POCHODZENIE

Cho¢ petne siostry haploidalnych ojcow
posiadaja wiecej wspolnych genow (0,75)
niz matka z co6rka (0,5), to matka ze swy-
mi synami jest blizej spokrewniona (0,5)
niz siostra z braé¢mi (0,25; wspolne geny
pochodza tylko od matki). Skoro tak, to sa-
mica, ktora zechce zrezygnowac catkowicie
ze swej reprodukcji i bedzie sie opiekowac
wylacznie siostrami i bra¢mi nie odniesie
wickszych ewolucyjnych zyskow niz samica
wychowujaca wlasne corki i synéw, gdyz

0,75 + 0,25 = 0,5 + 0,5.

Tak jest przy zalozeniu, ze proporcja
ptci wychowywanego potomstwa jest w
obu przypadkach jak 1:1. Mozna oczywiScie
przyjaé, co sugerowal HAMILTON (1964b),
ze u przodkéw haplodiploidow, ze wzgle-
dow na konkurencje o partnerke wsrod
krewniakow (ang. local mate competition,
LMC), proporcja samic (F) byla wieksza niz
samcow (M), a wowczas

0,75F + 0,25M > 0,5F + 0,5M,

ale dziS juz wiemy, ze ze wzgledu na spe-
cyficzna determinacje pici u blonkowek,

wlasnie w tej grupie owadow jest wiele
mechanizmoéw, ktére zabezpieczaja przed
krewniaczym kojarzeniem, a zatem wyste-
powanie LMC jest malo prawdopodobne.
W tej sytuacji rozwazy¢ warto jeszcze jedna
strategie potencjalnych robotnic w pierw-
szych etapach powstawania ukladow eu-
socjalnych. Ot6z mogly one zrezygnowac
z produkcji corek (» = 0,5) na rzecz siostr
(r = 0,75), ale nie rezygnowac z produkcji
synow (» = 0,5) na rzecz braci (r = 0,25).
Nawet jeSli przyjmiemy, ze robotnicom w
takim gniezdzie trudno byloby odréznic
wlasnych synéw od synéw innych siostr,
czyli od siostrzencow, to i tak decydujac
si¢ na ich wspolne wychowywanie robotni-
ce zyskalyby wiecej (robotnice z siostrzen-
cem laczy potowa tych genow, ktore taczy
siostry, czyli » = 0,75/2 = 0,375), niz gdyby
wychowywaly braci. W takiej sytuacji, na-
wet przy rownej proporcji plci, robotnice
sktadajace tylko niezaptodnione, haploidal-
ne jaja zyskaja wiecej niz w pelni sterylne
robotnice, gdyz

0,75 + 0,375 > 0,75 + 0,25.
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Mozna przypuszczal, ze tak powstale
uklady eusocjalne zaczely przynosi¢ olbrzy-
mie ewolucyjne zyski nie tylko krolowej, ale
i robotnicom, poprzez wzrost produktywno-
Sci calej rodziny. Jesli tak, to rezygnacja ro-
botnic z ograniczonej juz i tak reprodukcji
mogta by¢ przez te robotnice zaakceptowana,
na rzecz wickszej integracji kolonii, ktorej
krolowa przejeta cala reprodukcje. Bardziej
prawdopodobne jest jednak wymuszanie
przez krolowa agresja calkowitej sterylnos¢
robotnic, co nie bylo trudne w niewielkich

spolecznosSciach. Wymuszanie takie do dzi$
spotykamy u trzmieli, czy prymitywnie euso-
cjalnych os. Mimo wszystko tego typu sytu-
acja nie stanowila optymalnego rozwiazanie
z punktu widzenia interesu robotnic i mozna
oczekiwad, ze czestym przypadkiem byty ich
proby reprodukcji. Wydaje si¢ jednak, ze sa
inne jeszcze powody, ktore mogly sktoni¢ ro-
botnice do zaniechania wlasnej reprodukgcji
na rzecz matki-krolowej. Problem ten bedzie
omowiony w kolejnej czeSci.

POLIANDRIA I POLIGYNIA W UKEADACH EUSOCJALNYCH HAPLODIPLOIDOW

Mozna sadzi¢, ze ewolucyjne konsekwen-
cje haplodiploidalnosSci nie miatyby znacze-
nia dla ewolucji uktadow eusocjalnych, jesli-
by u przodkow tych owadow samice kopu-
lowaly nie z jednym (monandria), a z kilko-
ma (poliandria) samcami. Poliandria, ktora
nie jest rzadka i dziS ws$réd eusocjalnych
blonkowek, ostabia pokrewiefistwo potom-
stwa takiej matki (Ryc. 1), przez co zmniej-
sza szanse zachowan altruistycznych miedzy
siostrami. Juz przy dwoch partnerach matki,
jej corki sa ze soba spokrewnione tak samo
(r = 0,5), jak siostry zwyklych diploidow (r
= 0,5), a pokrewienstwo to spada z kazdym
dodatkowym partnerem matki (Ryc. 1). Ten
czesto podnoszony argument wydaje si¢ byc¢
odrzucony po analizie, ktorej niedawno do-
konali HUGHES i wspotaut. (2008). Stwierdzili
oni mianowicie, ze przodkowie wszystkich
oSmiu zbadanych, niezaleznie ewoluujacych
linii eusocjalnych btonkéwek, byli monan-
dryczni, a poliandria, ktora si¢ tam pojawila,
byla wtorna. Analiza ta potwierdza wiec, ze
wysokie pokrewienstwo potomstwa monan-
drycznych haplodiploidow byto kluczowe dla
ewolugji ich socjalnych zachowan. Jesli tak,
to nalezy rozwazy¢, co sklania samice do ko-
pulacji z wieloma partnerami, co i dzi§ moze
zagraza¢ eusocjalnym ukltadom.

Analizujac pokrewienstwo samcow, kto-
re moga pochodzi¢ albo od krélowej albo
od robotnic, zauwazyliSmy juz wczesniej, ze
przy jednym partnerze krolowej robotnice
sa spokrewnione z siostrzencami bardziej (»
= 0,375) niz z bra¢mi (r = 0,25). Zwrdécono
takze uwage, ze przy monandrii robotnice
nie maja powodow, by ogranicza¢ dobrowol-
nie wilasna produkcji niezaptodnionych jaj, z
ktorych wychowaja samce. Jednak w sytuacji,
kiedy ich matka-krélowa kopulowala z wie¢-
cej niz dwoma partnerami, robotnice laczy

wiecej wspolnych genéw z bra¢mi (0,25) niz
z siostrzeficami (pokrewiefnstwo to zbliza si¢
do 0,125; Ryc. 1). Dzieje sie¢ tak dlatego, ze
poliandryczne gniazdo sklada sie glownie z
siostr przyrodnich, pochodzacych co praw-
da od tej samej matki, ale posiadajacych roz-
nych ojcow. Poliandria jest wiec doskonatym
sposobem do sklonienia robotnic, by zanie-
chaty wtasnej reprodukcji haploidalnych jaj.
Precyzyjniej rzecz ujmujac, poliandria stwa-
rza sytuacje, w ktorej to robotnice s3 zainte-
resowane by inne robotnice nie skladaty wia-
snych jaj, a raczej zajely si¢ wychowywaniem
braci. Jednoczesnie kazda z robotnic nieza-
leznie osiagnie wiekszy ewolucyjny zysk, jesli
w gniezdzie wychowany bedzie jej syn (r =
0,5), a nie brat (» = 0,25). Jest wiec pole do
konfliktu, ktory przewidziano najpierw teore-
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Rycina 1. Pokrewienstwo miedzy osobnikami
w rodzinie spotecznych btonkéwek w zalezno-
Sci od liczby partneréw, z ktorymi kopulowata
krolowa (przyjeto zatozenie, ze kazdy z partne-
row krolowej jest ojcem takiej samej liczby di-
ploidalnego potomstwa, pojawiajacego si¢ loso-
wo w czasie catego zycia krolowej).
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tycznie (WOYCIECHOWSKI 1985, WOYCIECHOW-
SKI i LOMNICKI 1987), a w kilka lat pOzZniej
odkryto, ze w istocie istnieje on u pszczoly
miodnej — sytuacje t¢ nazwano (ang.) wor-
ker policing (RATNIEKS i VISSCHER 1989). Po-
lega to na tym, ze robotnice rozpoznaja nie-
zaptodnione jaja innych robotnic i niszcza
je, pozostawiajac jedynie jaja krolowej. Do
dzi§ worker policing zostalo opisane u wie-
Iu poliandrycznych gatunkéw i cho¢ nadal
monandria jest uwazana za cz¢stsza strategie
samic eusocjalnych haplodiploidow, to wciaz
poszukuje si¢ przyczyn regularnej poliandrii
wielu gatunkow.

Jest prawdopodobne, ze poliandria, ktora,
jak wiemy, wyewoluowala juz po utrwaleniu
uktadow eusocjalnych, stwarzata lepsze moz-
liwosci obrony przed pasozytami, w kolonii
o wiekszej genetycznej zmiennoSci (HAMIL-
TON 1987). Cho¢ jest to najczeSciej podno-
szony argument zwracajacy uwage na mozli-
we profity wynikajace z poliandrii, to czesto
wskazuje sie¢ takze na zyski plynace z lepszej
ergonomii kolonii o wiekszej zmiennoSci ge-
netycznej robotnic. Roznice genetyczne nie
tylko predysponuja robotnice do lepszego
wykonania rdéznorakich zadan, ale tez daja
wicksze mozliwosci wykorzystania zasobow
zmiennego Srodowiska.

To, ze obecnos¢ wielu reprodukujacych
sic samic w jednym gniezdzie (poliginia),
podobnie jak poliandria, obniza pokrewien-
stwo mieszkancow takiej kolonii, tez bywa
podnoszone jako argument majacy Swiadczy¢
0 przecenianiu znaczeniu haplodiploidalno-
Sci dla istnienia eusocjalnych spoteczenstw.
Cho¢ poliginia nie jest szczegOlnie rzadko
spotykana obecnie, a jej istnieniu wielo-

krotnie probowano nadac przystosowawcze
znaczenie (wszelkie korzySci wynikajace z
wickszej zmiennoSci robotnic, ale tez szybszy
rozwoj kolonii i w efekcie przewaga konku-
rencyjna duzej kolonii, dlugowiecznos¢ ko-
lonii, wieksza szansa dla sukcesu miodych
krolowych), wydaje sig, ze jest to zjawisko,
ktore podobnie jak poliandria rozpowszech-
nilo sie¢ juz po ustabilizowaniu si¢ ukladow
eusocjalnych. Wielce prawdopodobna przy-
czyna tego zjawiska jest wewnatrzgatunkowe
pasozytnictwo spoleczne, ktore sila rzeczy
jest pOzniejsze niz powstanie uktadu euso-
cjalnego. Mloda krolowa, ktora decyduje sie
na samotne zalozenie kolonii, ma male szan-
se doprowadzenia jej do etapu produkgji
kast seksualnych, co jest jedynym sposobem
odniesienia sukcesu reprodukcyjnego. Je-
sli takiej krolowej uda sie dosta¢ do juz do-
brze funkcjonujacej kolonii, moze rozpoczac
produkcje kast seksualnych niemal natych-
miast. Nacisk ewolucyjny na stosowanie tego
typu ,pasozytniczych” strategii jest z pew-
noScia bardzo duzy, ale nie musi prowadzic¢
do zniszczenia uktadow eusocjalnych. Po
pierwsze, straty kolonii, ktéra nie rozpozna-
fa pasozytniczej krolowej, moga nie byc tak
duze, zwlaszcza wowczas kiedy krolowa ta,
po kopulacji, wrocita do wlasnego gniazda,
w ktorym robotnicami sa jej siostry. Po dru-
gie, nawet jeSli pasozyt zostanie rozpoznany
tylko przez prawowita krolowa, nie musi ona
podejmowac agresywnych zachowan, by nie
narazi¢ si¢ na jeszcze wicksza strat¢ — strate
zycia lub zdrowia. W tej sytuacji obie strony
moga nadal funkcjonowad, cho¢ przy mniej-
szym reprodukcyjnym sukcesie, co jest nor-
ma w uktadach gospodarz-pasozyt.

KONFLIKT O PROPORCJE PLCI POTOMSTWA

Cho¢ teoria doboru krewniaczego po-
wstala w poszukiwaniu przyczyn istnienia
zachowan altruistycznych wsrod zwierzat,
po pewnym czasie stalo si¢ oczywiste, ze
mozna wykorzysta¢ ja do wyjaSnienia przy-
czyn istniejacych konfliktow miedzy osob-
nikami. Wydaje si¢ nawet, ze to byl mo-
ment przetomu, ktoéry doprowadzit do burz-
liwego powstania wielu nowych koncepcji
i kierunkéw poszukiwan biologow ewolu-
cyjnych opartych na teorii doboru krewnia-
czego. Stalo si¢ to za sprawa pracy TRIVER-
SA i HARA (19706), ktorzy zwrocili uwage na
konflikt ewolucyjnych intereséw krolowej
i robotnic (nazwany (ang.) queen-workers

conflict lub parent-offspring conflict) doty-
czacy proporcji ptci ptodnego potomstwa
produkowanego w monandrycznej i mono-
ginicznej kolonii, w ktorej robotnice nie
produkuja wlasnego potomstwa. Poniewaz
krolowa-matka jest ze swym potomstwem
spokrewniona w rownym stopniu (r = 0,5)
bez wzgledu na jego pteé, zas robotnice sa
znacznie blizej spokrewnione z siostrami
(r = 0,75) niz z bra¢mi (» = 0,25), to na-
lezy oczekiwac¢ konfliktu miedzy krolowa
a robotnicami. Podlozem tego konfliktu
jest maksymalny ewolucyjny zysk, ktory
krolowa osiagnie przy proporcji samic (F)
do samcow (M) jak 1:1, zaS robotnice, gdy
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wSrod plodnego potomstwa przewazaja sa-
mice w stosunku 3:1 (dyskusja ta zaklada,
ze naklady na wyprodukowanie samicy i
samca sa rowne). Trivers i Hare analizujac
dane dotyczace wielu gatunkéw mrowek
doszli do wniosku, ze konflikt ten wygry-
waja robotnice, gdyz proporcja F:M jest
czeSciej zblizona do 3:1, czyli tej optymal-
nej dla robotnic. Rezultaty tej pracy zostaly
uznane za pozytywnie rozstrzygniety test
sprawdzajacy teori¢ Hamiltona, a jednocze-
Snie byl to poczatek dlugiej dyskusji doty-
czacej ewolucyjnie stabilnej proporcji pici
u btonkowek. W dyskus;ji tej zajmowano si¢
wplywem poliandrii, ktéra ostabia istnieja-
cy konflikt, gdyz jej wynikiem jest zblizone
pokrewiefistwo robotnic zaro6wno do siostr

jak i do braci (Ryc. 1). Okazalo si¢ tez, ze
jesli w populacji istnieja gniazda monan-
dryczne i poliandryczne, to nalezy ocze-
kiwaé, ze te pierwsze beda produkowac
mtode krolowe, za$ te poliandryczne zmo-
nopolizuja w populacji produkcje samcow
(SUNDSTOM 1994). Sprawa nie jest jednak
tak prosta, poniewaz w kazdym indywidu-
alnym przypadku trzeba brac jeszcze pod
uwage proporcje plci w populacji, a takze
to, czy samica nie tworzy nowej kolonii
wraz z rojem robotnic, jak to jest u pszczo-
ty miodnej, u ktorej do kosztow wyprodu-
kowania krolowej nalezy doliczy¢ jeszcze
koszty roju, z ktérym opuszcza ona macie-
rzyste gniazdo.

PODZIAL PRACY — DODATKOWY ZYSK Z UKLADU EUSOCJALNEGO

Reprodukcyjny podzial pracy jest atry-
butem wszystkich eusocjalnych uktadow,
chocby z racji ich definicji, o czym juz
wspominano. Wynika z tego, ze reprodu-
kujace si¢ osobniki (zwykle krolowa) i ka-
sta z ograniczona reprodukcja (robotnice)
sita rzeczy poswiecaja swoj czas roznym
zadaniom. Moéwiac jednak o podziale pra-
cy badacze odnosza si¢ zazwyczaj do inne-
go znanego faktu, polegajacego na tym, ze
mtodsze robotnice wykonuja czeSciej prace
w obrebie gniazda, za$ starsze poza nim,
zbierajac material na gniazdo czy pokarm
dla calej kolonii. Jest wiele hipotez, ktore
ttumacza powstanie tej ,uzgodnionej” dla
calej kolonii strategii, nazwanej takze poli-
etyzmem wiekowym. Sugeruje si¢ m.in. ko-
rzySci wynikajace z mozliwoSci uczenia si¢
robotnic przy wielokrotnym powtarzaniu
tej samej czynnoSci lub tez wigkszej wy-
dajnoSci pracy robotnic, ktore wykonuja w
okreSlonym czasie jedno i to samo zadanie,
nie tracac czasu na przemieszczanie si¢ czy
poszukiwanie coraz to innego zaj¢cia. Wy-
daje si¢ jednak, ze najwic¢ksza korzyScia
plynaca z polietyzmu wiekowego jest prze-
dluzanie Sredniej dlugosci zycia robotnic w
kolonii, co z kolei przeklada si¢ na wyzszy
sukces rozrodczy calej kolonii (WOYCIE-
CHOWSKI i KOZrOowskl 1998). Ten cel mozna
osiagnac, kiedy osobniki o wyzszej ocze-
kiwanej diugosci zycia (mtode i zdrowe)
podejmuja si¢ prac, z ktorymi wiaze si¢
niewielkie ryzyko Smierci, za§ osobniki o
krotszej oczekiwanej dlugosci zycia (stare

lub/i chore) przechodza do wykonywania
koniecznych, ale ryzykownych zadan. Hipo-
teza ta jak dotad zostala potwierdzone nie
tylko modelami matematycznymi (WOYCIE-
CHOWSKI i KOzZEOWSKI 1998, TOFILSKI 2009),
ale tez eksperymentami przeprowadzonymi
na mrowkach (MORON i wspotaut. 2008)
i pszczotach (WOYCIECHOWSKI i MORON
2009). W obu tych przypadkach, osobniki
mlode i zdrowe pracowaly czeSciej w bez-
piecznym gniezdzie, podczas gdy osobniki
stare, chore i okaleczone, ktoérych oczeki-
wana dhugos¢ zycia byla istotnie krotsza,
rozpoczynaly niebezpieczna prace furaze-
rek w relatywnie mlodszym wieku.

Przedstawione tu przyktady dodatko-
wych ewolucyjnych korzysci ptynacych z
podziatu pracy nie rozwiazuja wszelkich
problemoéw zwiazanych z ta powszechna u
eusocjalnych gatunkow strategia. Problem
w tym, ze przyczyny, ktore doprowadzi-
ly do polietyzmu wiekowego, istniaty juz
przed utrwaleniem si¢ ukladow eusocjal-
nych. Nim te uklady powstaty, dochodzi-
lo przeciez do kontaktéw blisko spokrew-
nionych osobniko6w o roéznej oczekiwanej
dlugosci zycia, a takze prace wykonywane
przez te osobniki wiazaly si¢ z r6znym ryzy-
kiem Smierci. Jest wiec bardzo prawdopo-
dobne, ze pierwsze elementy podziatu pra-
cy byt strategia wczeSniejsza niz powstanie
ukladow eusocjalnych, a jesli tak, to warto
probowac ocenid, jaki byt wplyw tej strate-
gii na utrwalenie sie tych uktadow.
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SPOLECZENSTWO PEENE SPRZECZNYCH INTERESOW CZY SUPERORGANIZM?

Kolonia eusocjalnych blonkéwek, to z
pewnoscia grupa silnie powiazanych ze soba
osobnikéw, nie tylko przez fakt uzytkowa-
nia wspolnego gniazda i podziatu pracy, ale
tez z powodu ich pokrewiefistwa. Jednak
w przypadku wickszoSci owadow eusocjal-
nych, kolonii nie tworzy klon identycznych
genetycznie osobnikéw, jak to jest u mszyc.
U blonkéwek, osobniki w kolonii maja roz-
ne geny, a w zwiazku z tym maja tez rozne
ewolucyjne interesy. W sytuacji poliginii, kto-
ra, jak juz wspomniano, moze powstawac na
drodze pasozytnictwa spotecznego, w jednym
gniezdzie moga znajdowac si¢ nawet catko-
wicie niespokrewnione osobniki pochodza-
ce od roznych matek i réznych ojcow. Uzy-
cie terminu ,superorganizm”, do okreSlenia
tak zroznicowanych uktadow, a jednoczesnie
jako tytul ostatniej ksiazki HOLLDOBLERA i WIL-
SONA (2008), raczej wprowadza zamieszanie,
tym wicksze, ze wywolane przez niekwestio-

nowane autorytety wsrod badaczy owadow
eusocjalnych. To zamieszanie jest spowodo-
wane nie tylko brakiem precyzyjnej definicji
superorganizmu, ale tez twierdzeniem, ze w
ewolucji eusocjalnosci wicksza role odegrat
dobor grupowy niz dobor krewniaczy. Jest
to jednoznaczne z sugestia, by rozwazac¢ do-
bor na poziomie superorganizmow, choc jak
sami autorzy podkreslaja, poszczegolne osob-
niki tego superorganizmu musza pozostawac
na okreSlonym poziomie genetycznego po-
krewienstwa. Wprowadzanie jeszcze jednego,
stabo zdefiniowanego poziomu doboru, wy-
daje si¢ mato atrakcyjne i kompletnie zbed-
ne w sytuacji, kiedy modele matematyczne z
koniecznoSci odwotuja si¢ do frekwencji po-
szczegoOlnych alleli (patrz artykul LOMNICKIE-
GO Poziomy doboru, adaptacje w tym zeszy-
cie KOSMOSU), a wiec do znacznie nizszego
poziomu doboru.

UWAGI KONCOWE

Zakrawa na ironie, ze teoria doboru krew-
niaczego, ktora tlumaczy sytuacje, w jakich
moga powstawaC zachowania altruistycz-
ne droga doboru naturalnego, najsilniejsze
wsparcie uzyskiwata po ujawnieniu przykta-
dow konfliktow, ktore wystepuja w koloniach
owadow spotecznych. Pierwszym przyktadem
bylo wskazanie na mozliwos¢ konfliktu kro-
lowej i robotnic o proporcje plci ptodnego
potomstwa. Kolejnym przyktadem byto wska-
zanie zZrodet konfliktu o produkcje samcow.
Tym razem stronami konfliktu byly nie tylko
krolowa i robotnice, ale przede wszystkim
same robotnice. W poliandrycznej kolonii
robotnice odnosza wi¢kszy ewolucyjny zysk,
kiedy sktadaja wlasne niezaplodnione jaja, ale
jednoczesnie strzega by inne robotnice nie
sktadaly takich jaj. W efekcie poliandria skfa-
nia robotnice do wychowywania braci, a nie
siostrzencow.

Kolejne zdziwienie moze wywolywac
fakt, ze owady eusocjalne, ktore byly pierw-
szym modelowym przyktadem, na ktorym
Hamilton wspart swoja teorie, nadal sa tema-
tem bardzo ozywionej dyskusji, a nawet spo-
row. Odkrywane sa wcigz nowe fakty, a ich
interpretacja dostarcza argumentOw zarOw-
no tym, ktorzy dobor krewniaczy uwazaja za
najwazniejsza site sprawcza odpowiedzialna
za powstawanie i obecne funkcjonowanie
ukladow eusocjalnych, jak i tym, ktoérzy mini-
malizuja ewolucyjne znaczenie doboru krew-
niaczego. Jedno jest pewne, ze na poparcie
swych stanowisk obie strony intensywnie
poszukuja kolejnych argumentoéw, a rozstrzy-
gnieccie ich sporu bedzie miato, jak zwykle,
konsekwencje znacznie wykraczajace poza
tradycyjny obszar zainteresowan badaczy
owadow spotecznych.

KIN SELECTION AND THE EVOLUTION OF EUSOCIAL INSECTS

Summary

Charles Darwin identified eusocial evolution in
insects as a particular challenge to his theory of nat-
ural selection. A century later it was William Hamil-
ton how provided a framework for kin selection the-
ory, explaining evolution of altruistic behaviours and
by this also the origin of eusociality in Hymenoptera.

Since in these insects males develop from haploid
unfertilized eggs and females from diploid ones the
females are more related to full-sisters (0.75) than to
their daughters (0.5). As a result females would have
higher inclusive fitness if they reared monandrous
mother’s offspring rather than their own. However,
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this concept still remains contentious despite the
fact that all evidence currently available indicates
that obligatory sterile eusocial castes only arose via
the association of lifetime monogamous parents and
offspring. Unexpectedly support for Hamilton’s rule
came from examples of conflicts in eusocial insects,
because the causes of these conflicts and their res-
olutions both are based on the inclusive fitness of

colony members. A conflict over sex allocation is
predicted between the workers who rear the brood
and the queen who lays the eggs. Worker policing,
whereby workers selectively destroy eggs laid by
their worker sisters, is predicted when the queen
has few partners. These and other examples strongly
suggest that an individual and not the superorgan-
izm (colony) is the basic level of natural selection.
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