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WOJCIECH CZECHOWSKI

Stosunki konkurencyjne wsrod mrowek

»Najwigkszymi wrogami mrowek sg inne mréwki” — ten sgd wygo-
wiedziany przed dziesigtkami lat przez Augusta Forela (Wilson. 1971)
jest juz truizmem. Sfery oddzialywan mréwek réznych gatunkéw wys-
tepujacych obok siebie (nie moéwige juz o sasiadujacych ze sobg obeych

. mrowiskach jednego gatunku) pokrywajg si¢ na ogét w duzym stopniu,

a spoleczny (rojowy) tryb zycia tych owadéw sprawia, ze ich nacisk
biotyczny mna $rodowisko, a wiec i na siebie nawzajem, jest
niewspé6imiernie wysoki w poréwnaniu do bezkregowcéw zyjacych sa-
motnie. Postep wiedzy potwierdzajacy slusznos$¢ stwierdzenia Forela,
liczne nowo odkrywane fakty z tej dziedziny, pozwalaja na budowanie
coraz precyzyjniejszych teorii na temat konkurencyjnosci w $wiecie
mrowek, dostarczajac zarazem cennego materialu dla rozwoju ogélnej
teorii konkurencji biologicznej.

Mrowki, jak wszystkie organizmy, rywalizuja ze sobg o niezbedne
im rekwizyty Srodowiska — pokarm, optymalne miejsce gniazdowania,
przestrzen zyciows. Zyjac przez miliony lat obok siebie, wyksztateity wie-
le morfologicznych, fizjologicznych, a przede wszystkim behawioralnych
mechanizméw umozliwiajacych koegzystencje, a zarazem wzglednie po-
mySlne, cho¢ nie bezkonfliktowe, bytowanie obcych sobie mrowisk, ko-
lonii, gatunkéw. Gléwnymi sposobami rozwigzan tego typu sg, z jednej
strony, wytworzenie  rozmaitych, wlasciwych poszczegolnym gatunkom
strategii terytorialnych, z drugiej za$§ — zrytualizowanych zachowan
miedzy konkurujacymi zwykle ze sobg spoleczenstwami.

Celem tego artykulu jest ukazanie réznorodnosci technik stosowa-
nych przez rywalizujace ze soba mréwki z podkresleniem rzadzgcych
nimi prawidlowosci. Przeglad ten jest poprzedzony oméwieniem zasad
terytorializmu tych owadéw.

Terytorializm u mr()wek
Stosunki terytorialne panujace miedzy spoleczenstwami mréwek sg
bodaj najbardziej zlozonymi ukladami tego rodzaju, wystepujacymi
w Swiecie zwierzecym. Tak znaczne skomphkowame funkcjonalne mréow-
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czych terytoriéw wynika ze spotecznego trybu zycia tych owadéw, a tak-
ze faktu, iz oprécz konkurencji wewnatrzgatunkowej, zachodzgcej miedzy
poszczegblnymi rojami populacji, wystepuje tez rywalizacja miedzyga-
tunkowa, rzadzona prawami swoistej, miedzygatunkowej hierarchii.
Mianem terytorium okresla sie obszar obejmujacy gniazdo i rozposcie-
rajace sie wokol niego pole troficzne, penetrowany, eksploatowany i bro-
niony przed intruzami przez czlonkéw danego spoleczenstwa. Zawarte
w tej definicji pojecie obrony terytorium jest kluczem do wyrodzniania
dwéch grup gatunkéw mréwek: 1) tzw. form terytorialnych, utrzymujg-
cych Scisle wyznaczone, nieprzekraczalne dla siebie i innych mréwek
o podobnej etologii -granice swego pola troficznego oraz 2) form niete-
rytorialnych, bronigcych tylko gniazda i, co najwyzej, mniej lub bardziej
stalych zrédet pokarmu lezgcych w zasiegu furazeré6w mrowiska (Dlus-

sky 1965, Reznikova 1971, 1974, Sejma 1971, Wilson 1971, Zakharov .

1972, Pisarski 1972, 1973).

Rozmiar i ksztalt terytoriéow mrowek pierwszej grupy sg wypadkowa
czynnikow Wéwnafrzspolecznych (liczebno$¢ roju, ekonomika transportu
pozywienia, usytuowanie gniazd filialnych) i srodowiskowych (dysloka-
cja zrédel pokarmu, sgsiedztwo innych mréwek terytorialnych itp.). Gra-
nice miedzy terytoriami nie sg ustalane raz na zawsze. Bywaja one okre-
sowo korygowane stosownie do zmian liczebnosci rywalizujacych spole-
czenstw i zmian zasobno$ci troficznej siedliska. Poszerzanie arealu na-
stepuje- czynnie, zwykle w drodze agresji, a nowa granica ustalana jest
W miejscu zréwnowazenia sie sit przeciwnikéw. Mechanizm ten zapew-
nia spoleczenstwom mroéwek stale dysponowanie odpowiednimi do ich

potencjatu rozmiarami pola troficznego i pozwala na w miare bezkon--

fliktows koegzystencje, z uniknieciem zbyt czestych zatargéw, wynisz-
czajacych obie strony.

Bezwzglednym warunkiem ustanowienia i utrzymywania terytorium
Jest jego.zasadno$é ekonomiczna — naklady energetyczne zwigzane z nie-
produktywng czynnosciag obrony granic muszg by¢ z nawigzky rekom-
pensowane przez zyski, plynace z wylgcznosci wiadania zasobami pola
troficznego. Z tego wzgledu mtode, maloliczebne mrowiska gatunkow
z natury terytorialnych nie od razu ,»mogy sobie pozwolié” na ustano-
wienie wlasnych terytoriow — nastepuje to dopiero wéwezas, gdy ich
liczebnos¢ osiggnie odpowiednie minimum. Regulom ekonomicznym pod-
porzadkowane s3 tez systemy obrony terytoriéw, rézne u réinych mré-
wek, Scile dostosowane do sposobu rozmieszezenia i stabilnosci eksplo-
atowanych zrédet pokarmu (Hélldobler, Lumsden 1980). - ‘ .

Terytox:ia »absolutne” — stale w przestrzeni i czasie — wystepujg
u mréwek, ktérych liczebnoéé i sposéb zerowania pozwalaja na nie-
ustanne, rOwnomierne wysycenie pola troficznego przez osobniki pene-
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trujgce w duzym zageszczeniu. W takiej sytuacji potencjalni intruzi
' moga by¢ wykrywani jeszcze na granicy terytorium lub wkrétce po jej
przekroczeniu. Swojg obecnoscig absorbuja wiec stosunkowo niewielkg
grupe robotnic patrolujacych brzezne partie bronionego obszaru i stano-
wigcych nikly procent wszystkich furazeréw. Ten typ strategii teryto-
rialnej wystepuje m.in. u afrykanskich mréwek-—tkaczek, Oecophylla
longinoda Latr., zyjacych w koronach drzew. Terytoria tych mréwek
majg wiec charakter sferyczny, a- ze wzgledu na ogromng liczebnogé

* spoteczenstw obejmuja nierzadko po kilkanascie drzew (Holldobler,
Lumsden 1980). :

Mroéwki o nie tak liczebnych spoteczenstwach nierzadko demonstruja
_swoiste ,,0szczedno$ciowe” typy strategii terytorialnych. Na przykitad
afrykanskie mréwki Camponotus acvapimensis Mayr i C. congolensis
Em., ktoérych cate pola troficzne zajmuja po kilkaset metréow kwadrato-
wych, kazdorazowo wykorzystujg i strzegg obszaru stanowigcego okolo
10% tej powierzchni. Kolejno penetrowane sg okreslone wycinki tery-
torium (Levieux 1971). Podobny system przestrzenno-czasowych teryto-
riow wystepuje u mréwek Myrmecocystus mimicus Wheeler, zyjacych
w Ameryce Pélnocnej (Hdlldobler, Lumsden 1980) oraz u potudniowo-
-wschodnioeuropejskiego gatunku Messor araulocaspius Ruzs. (Zakharov
1972).

Odmienng strategie prezentujg mréwki przystosowane do wykorzy-
stywania punktowo rozmieszczonych, stalych zrédel pokarmu. Péhoc-
noamerykanskie gatunki zniwiarek (mréwek odzywiajacych sie nasiona-
mi), Pogonomyrmex rugosus Em. i P. barbatus F. Smith, tworza wyraz-
ne szlaki pokarmowe, wiodgce od gniazd ku skupieniom roélin, dostar-
czajacych odpowiednich nasion, System takich drég tworzy ,szkielet”
terytorium i tylko ta jego czesé Jest broniona przez spoleczenstwo. Ob-
szar pomiedzy drogami moze byé¢ zwykle mniej lub bardziej swobodnie
penetrowany przez obce mrowki, nawet z gatunkéw zaciekle zwalcza-
nych na szlakach pokarmowych (Hélldobler 1976a, b, 1979, Holldobler,
Lumsden 1980), Systemy penetracji Sciezkowej wystepuja takze m.in.
u wielu gatunkéw z rodzajéw Formica L., Lasius Fabr. i Atta For. Stra-
tegia ta zmniejsza czestosé agresywnych konfrontacji miedzy rywalizu-
jacymi spoleczenstwami i pozwala na zwiekszenie zasiegbw pél tro-
fieznych,

U niektérych mréwek-zniwiarek obserwuje sie polgczenie systemu
Sciezkowego ze strategig przestrzenno-czasows (Hélldobler, Lumsden
1980).

Granice pél troficznych mréwek terytorialnych sg zamkniete tylko
dla przedstawicieli obcych spoteczehstw innych mréwek terytorialnych,
tego samego lub innych gatunkéw. Mréwki nieterytorialne moga w ich
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obrebie mniej lub bardziej swobodnie penetrowa¢, a nawet zaklada¢
gniazda. Pokarmowa rywalizacja mied’zy' gospodarzami tefrenu a ,rezy-
dentami” regulowana jest w takich przypadkach innymi sposobami.

W krajowej myrmekofaunie mrowki terytorialne reprezentowane sg
przede wszystkim przez wiekszosé gatunkéw z rodzaju Formica L. (m.in.
Formica cinerea Mayr — podrodz. Serviformica For.; F. truncorum
Fabr., F. pratensis Retz., F. rufa L., F. polyctena Foerst. — podrodz.
"Formica s. str.; F. exsecta Nyl., F. pressilabris Nyl. — podrodz. Coptofor--
mica Miill.), a takze Lasius niger L., L. fuliginosus Latr. i inne. Mrowki
nieterytorialne zaé to wiekszos¢ gatunkéw z rodzaju Myrmica Latr.,
np. Myrmica laevinodis Nyl. i M. rugulosa Nyl, jak réwniez Tetramo-
rium caespitum L. czy Formica (S.) fusca L. '

Stosunki terytorialne stanowig zrab, na ktérym wsparta jest skom-
plikowana sie¢ pokarmowych zaleznosci konkurencyjnych miedzy mrow-
kami.

Konkurencja bierna i czynna

Konkurencja miedzy mrowkami przejawia sig, w najogélniejszym
ujeciu, w dwéch formach: biernej i czynnej (Wilson 1971, Pisarski 1978,
Vepsildinen 1978). Rywalizacja bierna w swej najbardziej typowej po-
staci to eksploatowanie zasob6éw wspolnego pola troficznego przez mrow-
ki nizej usytuowane w hierarchicznej strukturze miedzygatunkowe]j ta-
kimi sposobami, aby nie zwracalo to uwagi silniejszego spoteczenstwa
(tzw. systemy ,zlodziejskie”). Szerzej rozumiana konkurencja bierna
obejmuje sytuacje, gdy obecnosé¢ silniejszego partnera zmusza stabszg
strone do ustepstw (przy braku przymusu fizycznego). Konkurencja
czynna polega natomiast na bezposredniej, fizycznej ingerencji osobni-
kéw z silniejszego spoleczenstwa (gatunku) na stabszych sgsiadéw. Jed-
nak w relacjach miedzygatunkowych okreslanie mréwcezych spoleczenstw
jako wzgledem siebie ,silniejszych” lub ,stabszych” moze nie mieé nic
wspélnego z ich liczebno$cig lub inaczej mierzong bezwzgledng silg fi-
zyczng. Istnienie wspomnianej juz hierarchii miedzygatunkowej Wpro—'
wadza do zgrupowan mroéwek pewien system podlegtosci gatunkow,
w znacznym stopniu niezalezny od wielkosci konkretnych ich spote-
czenstw. :

Efektami biernego nacisku mogg byé¢ ograniczenia w eksploatowaniu
zrédel pokarmu, zmiana pory penetrowania wspolnego terenu, poszuki-
wanie pozywienia w niekorzystnych warunkach atmosferycznych, zmia-
na miejsca gniazdowania itp. Oto kilka przyktadéw ilustrujacych rézno-
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rodnos¢ form i skutkéw biernej konkurencji jednych mréwczych spole-
czenstw wobec innych. :

System zlodziejski jest domeng m.in. pétnocnoamerykanskich mré-
wek Tetramorium simillimum Smith i gatunkéw z rodzaju Cardiocon-

" dyle Em., ktére przedostaja sie do juz zajetych zrédel pokarmu dzieki

malym rozmiarom i ukradkowemu zachowaniu sie. Do pokarmu przyby-
wajg zwykle nielicznie, przedostajac sie miedzy wieloma osobnikami sil-
niejszego gatunku, bez wywolywania u nich reakcji agresywnych (Wil-
son 1971). ,

Znane przypadki biernej presji w relacjach wewnatrzgatunkowych
nie sg zbyt liczne, choé¢ sytuacje takie zdarzaja sie nawet w obrebie
Jednego spoleczenistwa. Poliginiczne (wielomateczne) spoleczenstwa For-
mica exsecta Nyl. wykazujg tendencje do rozwoju w rozlegte kolonie
olikaliczne, czyli zespoly sfederowanych mrowisk. Kolonia powstaje
w wyniku wydzielania sie z roju macierzystego grup osobnikéw (z sami-
cami), osiedlajacych sie w poblizu starego gniazda. W ten spos6b mro-
wisko macierzyste zostaje z wolna otoczone mrowiskami filialnymi, kté-
re w znacznym stopniu eksploatujg jego pole troficzne. Moze to dopro-
wadzi¢ do stopniowego unicestwienia mrowiska centralnego (Pisarski
1973). Podobne sytuacje zdarzaja si¢ w koloniach Formica aquilonia Yar-
row (Zakharov 1972). :

Znacznie wigcej znanych faktéw dotyczy konkurencji miedzygatun-
kowej. W wilgotnych lasach mréwki, gniazdujgce w spréchniatych pnia-
kach, rozlokowane sa w ten sposéb, ze najcieplejsza, potudniowa ich
strona zajeta jest przez Formica fusca L., wschodnia, nieco chlodniej-
sza — przez Myrmica ladevinodis Nyl., a reszte zajmuje M. scabrinodis
Nyl. Prawdopodobnie stan ten jest wynikiem naturalnej segregacji spo-
tykajacych sie mtodych samic, zakladajgcych gniazda. Wystepujgc bo-
wiem samotnie, samice kazdego z wymienionych gatunkéw osiedlaja sie
z reguty w miejscach najcieplejszych — najkorzystniejszych dla wycho-
wu potomstwa (Brian 1952a, b). o

Péinocnoamerykanskie mréwki z rodzaju Myrmecocystus Wesm.,
nekane w sposéb czynny (o czym dalej) przez swych silniejszych rywa-
li — spoteczenstwa Conomyrma bicolor Wheeler, uciekajg sie do aktéw
konkurencji biernej, uzupetlniajac niedostatki pokarmu podczas deszczu,
tj. w czasie, gdy mrowki C. bicolor nie sa aktywne (Moglich, Alpert
1979). Natomiast stosunki miedzy kilkoma wspotwystepujacymi gatun-
kami z rodzaju Myrmecocystus sa uregulowane w ten sposéb, ze jedne
z nich, np. M. mimicus Wheeler, zerujg w dzien, inne za$§, np. M. mexi-
canus Wesm. — w nocy (Méglich, Alpert 1979).

Rozdzielenie pér aktywnosci dobowej mréwek Myrmecocystus Wesm.
Jest trwalym, ewolucyjnie uformowanym elementem ich biologii. Nie-
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mniej sg réwniez mozliwe doraZne przesuniecia zwyczajowej pory ak-
tywnosci mréwek, v&}ywolane obecnoscig konkurentéw. Na przykiad zy-
jace w stepach poludniowej Syberii mréwki Formica pratensis Retz.
i F. subpilosa Ruzs. wymieniajg si¢ porami swej aktywnosci dobowej
w sytuacji, gdy przyjdzie im zasiedlaé¢ wspblny teren. Okresy aktywnosci
kazdego z tych gatunkéw sa w takich przypadkach inne niz wlasciwe
danym mréwkom pozbawionym klopotliwego sgsiedztwa (Stebaev, Rez-
nikova 1972). '

Wiele przystosowan do konkurencji biernej przejawia sie w beha-
wiorze mréwek. Wiele mréwek nieterytorialnych, np. Myrmica rugulose
Nyl. czy M. laevinodis Nyl., przeszukujacych pola troficzne swych tery-
torialnych sasiadéw, dysponuje systemem bardzo szybkiej, masowej mo-
bilizacji roju do nowo pojawiajacych sie zrédel pokarmu. Dzigki temu
majg one mozliwoéé efektywnej ich eksploatacji zanim jeszcze zasoby
te zostang wykryte i opanowane przez silniejszych gospodarzy terenu
(Zakharov 1972, Dobrzanska, Dobrzanski 1976, Cammaerts 1977, 1978,
de Vroey 1979a). Japonskie mréwki nieterytorialne Formica japonica
Motsch., zasiedlajac miejsca wolne od ich terytorialnych konkurentéw,
penetrujg poblize gniazd w sposéb zwarty, natomiast w obecnosci For-
mica exsecta Nyl. i F. truncorum Fabr. rozproszone robotnice tego ga-
tunku znacznie oddalaja sie od swych mrowisk w poszukiwaniu pokar-
mu (Yasuno 1965). .

Na zakonczenie tego ‘przegladu nalezy zwrdcié uwage na pewne trud-
nosci interpretacyjne niektérych przypadkéw. Otéz czeste wéréod mrowek
przystosowania do ,,wymijania sie” (w przestrzeni lub czasie) mogg by¢
traktowane jako akty aktualnej konkurencji biernej, ale takze jako ewo-
lucyjne efekty domniemanej, dawnej rywalizacji czynnej. Ponadto mie-
dzy konkurencjg bierng a czynng granica jest bardzo plynna. Wsrod
mrowek powszechna jest bowiem sygnalizacja chemiczna (feromonowa),
w zwigzku z czym moga one na siebie skutecznie oddziatywaé¢ za pomo-
cg swoistych ,,psychogazéw” (Regnier, Wilson 1971), bez bezposredniego
kontaktu fizycznego. _

Z kolei typowa czynna konkurencja miedzy mréwkami to, wedlug
rozpowszechnionego mniemania, przede wszystkim zaciekle walki na
$mier¢ i zycie. Sg one istotnie czeste, a przez swa atrakcyjnosé dodatko-
wo przyciggaja uwage badaczy. Dokladniejsze jednak obserwacje pozor-
nie bezkonfliktowo wspoélzyjacych gatunkéw pozwalaja . wykryc wiele
bardzo interesujacych przejawéw czynnej rywalizacji, jednakze dokony-
wanej bardziej subtelnymi, wrecz wyrafinowanymi metodami. Kolejne
rozdzialy, poSwiecone konkurencji wewnatrz- i miedzygatunkowej, za-
wierajg wymowne tego przyklady.
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Konkurencja wewngtrzgatunkowa i miedzygatunkowa

Wedlug tzw. hipotezy Gause’a, bedacej jedna z podstaw teorii kon-
kurencji biologicznej (Gause, Witt 1935), dwa gatunki o zblizonych wy-
maganiach ekologicznych mogg zgodnie wspélbytowaé ze sobg tylko
w takim przypadku, je§li dla osiagniecia wlaSciwego kazdemu z nich
maksimum zageszczenia populacji (limitowanego wewnatrzgatunkowymi
mechanizmami samoregulujacymi) wystarcza ta czeéé srodowiska (rozu-
mianego jako zestaw parametréow ekologicznych), ktéra stanowi optimum
dla danego gatunku. Jesli dla ktérego$ z partneréw jest to niewystar-
czajgce, zostaje on zmuszony do uzupetniajacej eksploatacji czynnikéw
Srodowiskowych pozaoptymalnych, lecz mieszczacych sie w granicach
jego tolerancji ekologicznej. Tym samym moze wkroczy¢ w optimum
(nisze) drugiego gatunku i (automatycznie) dziala¢ nan ograniczajaco.

Implikacje hipotezy Gause’a sg nastepujace. Najostrzejsza konku-
rencja wystepuje miedzy organizmami o podobnych niszach, a wiec z re-
guly miedzy gatunkami spokrewnionymi (zwykle maja one zblizone wy-
magania ekologiczne) — im blizsze wiec pokrewienstwo, tym silniejsza
rywalizacja. Jeéli tak, to najostrzejsza konkurencja winna sie dokony-
waé¢ w obrebie gatunku: miedzy poszczegblnymi osobnikami, a w przy-
padku owadéw socjalnych miedzy wyodregbnionymi ich grupami (spo-
teczenstwami).

Tego zdania jest wigkszos¢ autoré6w (Wilson 1971, Carrol, Janzen
1973, Holldobler, Wilson 1977, Vepsildinen 1978), chociaz zdarzaja sie
i zdania przeciwne (de Vroey 1979b, 1980). Kontrargumentacja wobec
prawa Gause’a oparta jest jednak na falszywym zalozeniu, ze miarg na-
silenia konkurencji jest agresywnosé (przemoc fizyczna). Bledno$é ta-
kiego rozumowania powinny ‘wykazaé¢ przytoczone przyklady.

Konkurencja wewnatrzgatunkowa

Literaturowe dane na temat rywalizacji miedzy obcymi spoleczen-
stwami mréwek tego samego gatunku sg stosunkowo skgpe. Pozwalajg
jednak sadzi¢, ze taka konkurencja dokonuje sie przede wszystkim czyn-
nie,‘przy czym bezwzgledne zmagania fizyczne (tzw. wojny mréwek),
cho¢ wystepuja czesto, nie sg jednakze zjawiskiem powszechnym i zwy-
kle pociggaja za sobg niewiele ofiar.

Do drastycznych wyjatkéow nalezy zaliczy¢ zdarzajgce sie okresowo
zazarte bitwy miedzy sasiadujacymi ze sobg mrowiskami Formica po-
lyctena Foerst. Otéz wojny tych lesnych mréwek tocza sie wiosng, tj.
w okresie, gdy po $nie zimowym robotnice rozpoczynajg intensywng
eksploracje terenu w poszukiwaniu niewielkich jeszcze zasobéw pokar-
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mu bialkowego (drobnych bezkregowcéw), niezbednego dla masowo skla-
dajacych jaja samic i rozwijajacych sie larw. Ubiegloroczne granice te-
rvtoriébw sg juz nieaktualne i spotykajace si¢ mréwki z obcych rojow
wszezynajg zaciekle bitwy, masowo mordujac sie wzajemnie. Zabite
mréwki (tysigce dziennie) sg skrzetnie zbierane, znoszone do gniazd i wy-
korzystywane jako pokarm. Mréwcze wojny ustaja przed latem, gdy,
2 jednej strony, konczy si¢ okres rozwoju larw, z drugiej za$, wzrasta
dostepno$é normalnej zdobyczy. Nasuwa sie zatem przypuszczenie, ze
glowng funkeja wiosennych konfliktow jest zaspokajanie glodu biatko-
wego. Niejako przy okazji uaktualniane sa zasiegi terytoriow poszcze-
gélnych mrowisk, stosownie do ich sity (=liczebnosci). W tej sytuacji
zatem wewnatrzgatunkowa konkurencyjno$¢ splata sie nierozerwalnie
z kanibalistycznym drapieznictwem (de Bruyn, Mabelis 1972, Mabelis
© 1979a, b).

Z innych mréwek, zwyczajowo prowadzacych zaciekle wojny we-
wnatrzgatunkowe, wymieni¢ mozna Tetramorium caespitum L. — jed-
nak w czasie tych potyczek tylko niewiele osobnikéw bywa zranionych
lub zabitych (Wilson 1971). Podobnie jest u zniwiarek (Pogonomyrmex
Mayr). Na przyklad pojedynki miedzy robotnicami P. occidentalis Cres-
son konczg sie zwykle bez szkody dla zmagajacych sie osobnikéw, ktére
czesto poprzestajg na wyrywaniu sobie niesionych nasion (Clark, Coma-
nor 1973). Wspomniane uprzednio mréwki Pogonomyrmex barbatus F.
Smith i P. rugosus Em. (i inne z tego rodzaju) zazarcie walczg z robot-
nicami z obcych spoleczenstw tych samych gatunkéw tylko w obrebie
szlakéw pokarmowych. Pojedynki poza szlakami sg sporadyczne; czesto
nawet miejscowe robotnice wynosza intruzéw poza swe terytorium (kil-
kana$cie metréw od gniazda), nie czynigc im zadnej krzywdy — pomi-
jajac fakt, ze tak potraktowana mrowka zazwyczaj nie jest juz w stanie
trafi¢ do wlasnego gniazda (Hélldobler 1976a, 1979). Analogiczng takty-
ke stosuja nasze krajowe mréwki — malenkie Leptothorax acervorym
Fabr. (Dobrzanski 1966). ,

Walki, ktére mozna uznaé za pozorowane, toczag mréwki Myrmica
laevinodis Nyl. z sgsiadujacych ze soba gniazd. Jako przedstawicielki
* podrodziny Myrmicinae, sa one uzbrojone w zadla, a ich pojedynki —
toczone przy zrédlach pokarmu (np. wokét karmnikéw z cukrem), badz
na znacznych przestrzeniach podczas masowych wiosennych przeprowa-
dzek i ,rojenia sie” (podziatéw duzych spoleczenstw) — sprawiaja wra-
zenie bardzo zajadlych. Walczace mréwki, zwykle poszczepiane parami,
po rozdzieleniu najczeSciej zachowuja pelnie sit (obserwacje wlasne, nie
publikowane).

Najbardziej zdumiewajace zjawisko z dziedziny stosunkéw wewnatrz-
gatunkowych u mréwek (a chyba i u owaddéw spotecznych w ogéle)
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wykryto u Myrmecocystus mimicus Wheeler. Mrowki te posiadly sposéb
zupelnie bezkrwawej walki o pokarm i terytorium. Jak juz wspomnia-
no, gatunek ten charakteryzuje przestrzenno-czasowa strategia teryto-
rialna. Mozliwe sg zatem sytuacje, gdy zrodlo pokarmu pojawiajgce sie
w poblizu jakiego$ gniazda zostaje wpierw wykryte i opanowane przez
furazeréw z bardziej odlegtego mrowiska. Cze$¢é osobnikéw wraca wow-
czas do wlasnego gniazda i sprowadza grupe okoto 200 robotnic, ktére
otaczaja wejsScie do obcego gniazda i angazujac jego mieszkancéw w po-
zorowany konflikt, blokuja im dostep do pozyskiwanej zdobyczy. Wy-
hiegajace z oblezonego gniazda robotnice sg prowokowane do swoistych
zrytualizowanych pojedynkéw. Spotykajgce sie obce osobniki poczatko-
wo - zwracajg sie ku sobie glowami, nastepnie zaczynajg krazy¢ wokot
siebie na szczudlowato wyprostowanych nogach, unoszac w goéore odwloki
i kierujac je w strone przeciwnika. Wzajemnie uderzajg sie przy tym
czutkami i o0dnézami. Symulowana walka trwa 10 - 30 sekund, po czym
mrowki poszukujg nowych partneréw. Konflikt przy gniezdzie trwa do
czasu wyeksploatowania zrodia pokarmu, ktére stalo sie przyczyng za-
targu (zwykle bywa nim ujawniajace sie na powierzchni gruntu skupisko

termitéw). Strategia terytorialna M. mimicus nie wyklucza przypadko- -

wego nakladania sie na siebie stref aktualnej penetracji dwoch pobli-
skich mrowisk. Woéwczas na spornym obszarze gromadzg sie liczne

robotnice z rywalizujagcych spoteczenstw i rozpoczynajg pozorowang .

walke, tzw. turniej, ktéry trwaé moze nawet wiele dni. W czasie kon-
fliktu utrzymywana jest stala laczno$é z macierzystymi gniazdami, skad
nieprzerwanie sprowadzane sg nowe sily. Cala akcja, bedaca, jak sie
wydaje, obustronng demonstracjg sily, trwa do czasu, gdy ktérej§ ze
stron uda sie ,przelicytowac¢” przeciwnika. Slabszy réj wycofuje sie
wowczas ze spornego terenu. Rytualne turnieje M. mimicus mozna
traktowa¢ jako naturalne mechanizmy, ograniczajgce samobdjcze dzia-
iania w obrebie gatunku. Prawdopodobnie jednak stuzg one przede wszy-
stkim wzajemnemu oszacowaniu sit, zabezpieczajgc rywalizujgce spole-
czenstwa przed ryzykiem podjecia prawdziwej walki wobec niepewnosci

jej wyniku. W przypadku bowiem znacznej dysproporcji sit (gdy stosu-

nek liczebny wrogich stron wynosi co najmniej 10:1), turniej przeradza
si¢ w ostry konflikt. Silniejszy réj bezpardonowo napada wéweczas na
slabsze mrowisko, mordujac robotnice i rabujjc potomstwo (larwy i po-
czwarki) oraz zywe zbiorniki pokarmu (w spolteczenstwach Myrmecocy-
stus wystgpuje specjalna grupa funkcjonalna robotnic-zbiornikéw, maga-
zynujacych zapasy pokarmu w silnie rozdymajgcych sie odwlokach)
(Holldobler 1976b, 1979, Hélldobler, Lumsden 1980).

Podobne graniczne walki turniejowe wystepuja u bardzo pospolitych
w Polsce i calej Palearktyce mréowek Lasius niger L. Dziwié sie nalezy,
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ze dotychczas terytorialne obyczaje tego spotykanego powszechnie ga-
tunku nie zostaly jeszcze opisane (obserwacje wlasne, nie publikowane).
Sytuacja jest przy tym analogiczna, jak w przypadku Myrmecocystus
mimicus Wheeler. Mréwki L. niger unikajg wprawdzie ryzykownych
walk miedzyspolecznych, ale bardzo skwapliwie tepig praktycznie bez-
bronne mlode samice wlasnego gatunku, ktére po locie godowym poszu-
kuja miejsc na zatozenie gniazda (Pontin 1960).

Konkurencja miedzygatunkowa

Agresywne zachowanie sie wobec siebie mréwek odmiennych gatun-
koéw zdarza sie znacznie czesliej niz w przypadku kontaktéw wewnatrz-
gatunkowych. Wiekszos¢ doniesienn o mréwezych walkach miedzygatun-
kowych pochodzi z obszaréw tropikalnych i subtropikalnych. Szczegél-
nie efektowne sg opisy walk terytorialnych miedzy mréowkami z rodzajow
Pheidole Westw., Anoplolepis Santschi, Oecophylla F. Smith i Iridomyr-
mex Mayr, wydzierajacych sobie terytoria w koronach drzew. Wielo-
dniowe bitwy tocza sie w takich przypadkach na pniach palm kokoso-
wych lub drzewek cytrynowych (Way 1953, Steyn 1954, Brown 1959).
Mréwki palearktyczne, w tym gatunki powszechnie wystepujace w Pol-
sce, takze czesto walczg ze sobg zazarcie (Dobrzanski 1959, Dobrzanska,
Dobrzanski 1962, Marikovsky 1965, Czechowski 1977, Demchenko 1979).

Pospolita w Polsce mréwka o bardzo wojowniczym usposobieniu jest
Formica sanguinea Latr. Zwigzane jest to z przynaleznoscia tego ga-
tunku do grupy pasozytéw spolecznych (porywanie potomstwa mroéwek
innych gatunkéw z ich gniazd) (Dobrzanski 1961, 1965, Czechowski
1975). Tym niemniej przyrodzona sklonno§é¢ mréwek F. sanguinea do
walki moze by¢ przez nie wykorzystywana do regulowania liczebnosci
gatunkéw konkurujacych z nimi o pokarm i terytorium. Sila fizyczna,
agresywnos¢ i ewolucyjnie wypracowana sprawna taktyka walki zapew-
nia spoleczenstwom F. sanguinea sukces bez ryzyka nadmiernych strat
wlasnych. Znany jest przypadek niemal calkowitego zlikwidowania
w wyniku dwudniowej walki sporej kolonii mrowisk Formica cinerea
Mayr, wykorzystujacej wspélne z F. sanguinea pole troficzne (Czechow-
ski 1975). y

Jednak i w relacjach miedzygatunkowych mréwki wykazuja niekie-
dy tendencje do ,bezkrwawego” rozstrzygania konfliktéw. Kilkakrotnie-
juz wspominane mrowki z rodzaju Myrmecocystus Wesm., zasiedlajgce
pétpustynne rejony potudniowej cze$ci USA, w porze suchej prowadzg
utajone zycie podziemne, zuzywajac zapasy nagromadzone w odwlokach
robotnic-zbiornikéw. W porze wilgotnej za§ penetruja powierzchnie
w poszukiwaniu pokarmu, zagrazajac spoleczenstwom Conomyrma bi-
color Wheeler, wykorzystujacym te same zrédla pozywienia. Poczatek
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aktywno$ci mréowek Myrmecocystus staje si¢ dla ich konkurentéw syg-
nalem do podjecia swoistego ataku. Robotnice C. bicolor otaczaja wej-
Scia do gniazd mréwek Myrmecocystus, uniemozliwiajac im wychodzenie
na powierzchnie, po czym zarzucajg je drobnymi kamykami, ziarnkami
piasku itp. Trwa to przez caly okres aktywnosci spoleczenstw Myrmeco-
cystus — niemal codziennie. Jego skutecznosé jest ogromna: furaz na-
pastowanych mrowisk obniza sie przecietnie do 1/8 normalnego Zapo-
trzebowania. Swa taktyke C. bicolor stosuje wobec kilku gatunkéw
z rodzaju Myrmecocystus, zaleznie od cyklu aktywnosci dobowej kon-
kurentéw — dniem fwobec M. mimicus Wheeler i M. depilis For.) lub
hocg (wobec M. mexicanus Wesm.). Nekane w ten sposéb mréwki bier-
nie poddaja sie presji, nie stawiajac czynnego oporu (Moglich, Alpert
1979). ‘

»Psychiczna” przewaga wystarcza takze pospolitym mréwkom La-
sius niger L. do wygrywania konkurencji o pokarm i przestrzen zycio-
wa z ich nieterytorialnymi sgsiadami, spoleczenstwami Myrmica rugu-
losa Nyl. M. rugulosa, jak inni przedstawiciele tego rodzaju, zwykle
pierwsze odkrywaja i opanowuja nowo pojawiajace sie na wspélnym

~ polu troficznym zrédia pokarmu. Jednak DPojawiajace sie z opédznieniem

robotnice L. niger zmuszaja je do ustgpienia, czynigc to w sposéb czyn-
ny, lecz bezkonfliktowy. Pojedyncze mréwki L. niger chwytaja najadaja-
ce sie osobniki M. rugulosa za odndze lub pomostek i odciggajg je lub
odnosza o kilka centymetréw od zdobyczy. Potraktowana tak mrowka
zwykle nie przeciwstawia sie; przeciwnie — przyjmuje postawe podpo-
rzadkowania, podkurczajgc odnéza (jest to ewenement w stosunkach
miedzy réznymi gatunkami zwierzat). Dominacja L. niger jest nieza-
lezna od stosunku sit. Bywa, ze nawet jedna mréwka tego gatunku
przystepuje do eksmitowania okupujacych zrédio pokarmu kilkunastu
lub nawet kilkudziesieciu konkurentek. Niekiedy, wobec radykalnego
pogorszenia si¢ warunkéw pokarmowych, mréwki L. niger posuwajg sie
nawet .do usuwania spoleczenstw M. rugulosa z ich wlasnych gniazd.
Czynig to, oblegajac obce gniazda i wynoszgce ich mieszkancéw. Obrona
M. rugulosa sprowadza sie wylgcznie do proéb barykadowania wejsé od
wewnatrz. Trwa to tak dlugo (kilka dni), az spoleczenstwo M. rugu-
losa wyprowadzi sie na stosowng odleglo$¢ (Czechowski 1979, de Vroey
1979a). Podobng taktyke (odnoszenie od zrédet pokarmu) stosujag mréow-
ki Manica rubida Latr. wobec Myrmica scabrinodis Nyl. i M. laevino-
dis Nyl. (Le Masne 1965).

' Zakonczenie

Terytorializm, hierarchiczne podporzadkowanie gatunkéw, wew-
natrzgatunkowa i miedzygatunkowa rytualizacja zachowan — to zjawi-
ska, ktére z jednej strony ‘$wiadeza o istnieniu silnej konkurencji mie-
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dzy mréwkami, z drugiej za§ stanowig ewolucyjnie wyksztalcone me-
chanizmy, zabezpieczajgce przed wzajemnym wyniszczaniem sig. Plas-
tycznosé eto-ekologiczna mréwezych spoleczenstw pozwala im zresztg
nawet na dorazne lagodzenie wzajemnej wrogosci. Zdarza sie, ze Zy-
jace obok siebie i kontaktujgce sie mréwki réznych gatunkéw przyzwy-
czajajg sie do siebie na tyle, ze ich agresywnos$¢ wobec siebie jest mniej-
sza niz obcych sobie mréwek tych samych gatunkow (Sejma 1971):

Z kolei zestawienie najagresywniejszych wobec siebie gatunkéw
wskazuje, ze najbardziej wrogie reakcje wystepujg miedzy mréwkami
niedawno introdukowanymi na dany 6bszar z odleglych rejonéw geo-
graficznych a przedstawicielami myrmekofauny miejscowej, zwlaszcza
spokrewnionymi z nimi systematycznie lub zblizonymi ekologicznie. Do
najbardziej wojowniczych imigrantéw naleza m.in. tzw. mréwki ogni-
ste: Solenopsis saevissima F. Smith, S. invicta Buren i S. geminata
Fabr. oraz mréwka argentynska, Iridomyrmex humilis Mayr, wszystkie
przeniesione z Ameryki Poludniowej do Ameryki Pélnocnej (Haskins,
Haskins 1965, Crowell 1968, Wilson 1971, Baroni Urbani, Kannowski
1974, Wolf 1978).

Mozna oczywiscie plrzypuszcz-aé, ze w ciggu odpowiednio dlugiego
czasu, w wyniku ewolucyjnych proceséw adaptacyjnych, nastapi takie
wpasowanie nowych elementéw w zlozong strukture lokalnych zooce-
noz, ktére pozwoli na w miare zgodng ich koegzystencje z mréwkami
miejscowymi — tak, jak to ma miejsce w z dawien dawna ustabilizo-
wanych biocenozach.
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