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1. Wstep

1.1. Wprowadzenie

Konkurencja jest jedna 2z glownych sit ksztaltujacych strukture
hierarchiczna w obrebie wielogatunkowych zespolow mrowek (Reznikova
1983, Savolainen i Vepsaldinen 1988, Savolainen i in. 1989, Sanders i
Gordon 2003, Adler i in. 2007, Cerda i in. 2013). Zagadnienia konkurencji
wsrod mrowek sa studiowane wielowatkowo od wielu lat, poczynajac od
badania bezposrednich oddziatywan miedzyosobniczych (np. Le Masne 1967,
Savolainen 1991, Czechowski 1979, 2004, de Vroey 1980, Maak i in. 2014,
Vepséalainen i Czechowski 2014), po role konkurencji w ksztaltowaniu
wielogatunkowych zespotow (np. Reznikova 1980, 1983, Vepséldinen i
Pisarski 1982, Savolainen i Vepsaldinen 1989, Sanders i Gordon 2003, Adler
i in. 2007, Czechowski i in. 2013, Maak i in. 2014, Slipinski i in. 2014).

Ewolucyjnym efektem dzialania konkurencji w miedzygatunkowych
relacjach mrowek jest roznicowanie strategii furaZowania oraz przestrzenny
i/lub czasowy podziat niszy ekologicznej (w aspekcie zarowno pokarmowym,
jak i siedliskowym), w 2znacznym stopniu wspolnej dla wiekszoSci
wspotwystepujacych gatunkow. W klasycznym ujeciu wyrdzniane sa dwa
glowne typy konkurencji wsrod zwierzat: konkurencja eksploatacyjna
(posrednia) i konkurencja interferencyjna (bezposrednia). Pierwsza polega na
jak najszybszym wykryciu zasoboéw bedacych przedmiotem rywalizacji (np.
zrodel pokarmu) i wykorzystaniu ich przed innymi. W przypadku
konkurencji eksploatacyjnej wsrod mrowek strategie te stosuja tzw. gatunki
oportunistyczne, specjalizujace si¢ w szybkim odnajdywaniu pokarmu i
eksploatowaniu go zanim pojawia sie silniejsi konkurenci (Wilson 1971). W
strefie klimatu umiarkowanego grupe te reprezentuja m.in. niektoére gatunki
z podrodzaju Serviformica (np. Formica fusca), charakteryzujace si¢
dzialajacymi w pojedynke szybkimi i zwinnymi robotnicami, a takze gatunki
z rodzaju Myrmica, odznaczajace sie sprawnym systemem masowej

rekrutacji do pokarmu (np. Savolainen i Vepséaldinen 1989, Savolainen
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1990). Konkurencja interferencyjna natomiast to antagonistyczna relacja
miedzy osobnikami, nastepujaca w wyniku bezposredniego spotkania
przedstawicieli form agresywnych. Wsrod mrowek stosuja ja glownie gatunki
behawioralnie dominujace, W kontaktach miedzygatunkowych
wykorzystujace fizyczna przewage osobnicza, na przyklad reprezentanci
podrodzaju Formica s. str. (np. Fellers 1987, Savolainen 1991).

W strefie klimatu umiarkowanego (chociaz nie tylko; zob. Cerda i in.
2013) zespoly mrowek — zgodnie z zarysowana przez Reznikova (1980, 1983),
a rozwinieta glownie przez B. Pisarskiego i K. Vepséldinena (Vepséaldinen i
Pisarski 1982, Savolainen i Vepséaldinen 1988, Pisarski i Vepsaldinen 1989),
teoria miedzygatunkowej hierarchii konkurencyjnej — sa zorganizowane
hierarchicznie w oparciu o potencjat konkurencyjny gatunkow skladowych,
przekladajacy sie na stopnien kontroli niszy pokarmowej. W klasycznym
ujeciu wyroznia sie trzy glowne poziomy hierarchii. Poziom pierwszy
(najnizszy) tworza gatunki podporzadkowane ulegle (submissives), ktorych
kolonie w konfrontacji z gatunkami postawionymi wyzej w hierarchii
konkurencyjnej bronia jedynie swoich gniazd; poza gniazdem ustepuja bez
walki, nie broniac przed = silniejszymi konkurentami  doraznie
eksploatowanych zrodel pozywienia. Poziom drugi (posredni) stanowig
gatunki podporzadkowane agresywne (encounters); ich kolonie sa w stanie
aktywnie broni¢ - oprocz gniazda - takze zmonopolizowanych zrodet
pokarmu w obrebie pola troficznego. Poziom trzeci (najwyzszy) tworza
gatunki terytorialne (territorials), ktorych kolonie ustanawiaja i bronia granic
calych pol troficznych przed koloniami innych gatunkow terytorialnych i
obcymi koloniami wlasnego gatunku.

Gatunki terytorialne, jako dominanty wielogatunkowych zespotow
konkurencyjnych, sa glowna silg ksztaltujaca — zaréowno pod wzgledem
skltadu, jak i organizacji przestrzennej - zgrupowania mrowek w
Srodowiskach, w ktérych wystepuja. Za sprawa wysokiej liczebnosci i
agresywnosci robotnic lokalnie wykluczaja sie wzajemnie oraz wplywaja
ograniczajaco na zageszczenie gniazd, liczebnos¢ i dostosowanie (fitness)

kolonii gatunkow podporzadkowanych, a takze ksztaltuja ich rozmieszczenie
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przestrzenne (im dany gatunek jest bardziej konkurencyjny wobec
dominanta, tym jego kolonie gniazduja dalej od kolonii gatunku
terytorialnego; np. Vepsaldinen i Pisarski 1982, Czechowski i Marko 2006).

W lasach eurosyberyjskich, glownie iglastych i mieszanych, role
terytorialnych dominantéw zgrupowan peinia zwykle — bardzo dobrze juz pod
tym wzgledem poznane (Vepsaldinen i Pisarski 1982, Savolainen i
Vepsaldainen 1988, Savolainen i in. 1989, Punttila i in. 1996, Domisch i in.
2005) - tzw. rude mrowki lesne, czyli gatunki z podrodzaju Formica s. str.
(np. Formica rufa, F. polyctena, F. aquilonia, F. truncorum). W srodowiskach
otwartych  (lakach, pastwiskach, stepach) czestym  terytorialnym
dominantem tamtejszych zgrupowan mrowek jest, nalezaca do tego samego
podrodzaju, F. pratensis (Reznikova 1980, 1983). W obrebie rodzaju Formica
formami terytorialnymi (jakkolwiek nizej postawionymi w hierarchii niz
gatunki z podrodzaju Formica s. str.) sa tez, przynajmniej niektore, gatunki z
podrodzaju Coptoformica, a wsrod nich na pewno F. exsecta i F. pressilabris
(Pisarski 1973, 1982, Czechowski 1975, 1976, Pisarski i Vepséalainen 1989).
Gatunkiem o udokumentowanej terytorialnosci jest rowniez Lasius
fuliginosus, aktywnie konkurujacy 2z rudymi mrowkami leSnymi w
sSrodowiskach, gdzie mrowkom tym zdarza sie wspotwystepowac (zwykle sa to
lasy mieszane i liSciaste) (np. Mabelis 1984, Czechowski i in. 2013, Marko i
in. 2013), a takze (niewystepujacy w Polsce) Liometopum microcephalum
(Petrakova i Schlagamersky 2011).

Formica (Raptiformica) sanguinea — tytulowy bohater tego opracowania —
jest w dotychczasowej literaturze w wiekszosci przypadkow klasyfikowana
jako gatunek terytorialny (Vepsédldinen i Pisarski 1982, Savolainen i in.
1989, Punttila i in. 1996, Czechowski 2000, Czechowski i Marké 2006, Alinvi
i in. 2008, Vaananen i in. 2010). Savolainen i in. (1989) okreslaja ten
gatunek jako ,agresywny i terytorialny”, jakkolwiek podporzadkowany
gatunkom z grupy F. rufa, a Czechowski (2000) jako ,terytorialny, ktory w
porze rajdow niewolniczych [zob. niZzej] nie respektuje granic cudzych
terytoriow”. Rownoczesnie niektore publikacje (np. Kutter 1977)

umiejscawiaja F. sanguinea na Srodkowym = poziomie hierarchii



konkurencyjnej (tj. wsrod encounters). Na dobra jednak sprawe opinie na
temat terytorializmu czy braku terytorializmu F. sanguinea opieraja si¢
raczej na luznych obserwacjach niz systematycznych badaniach strategii
gatunku. Pod wzgledem wygladu zewnetrznego i bardzo duzej agresywnosci
F. sanguinea przypomina gatunki z podrodzaju Formica s. str., tym latwiej
wiec, przez analogie, o aprioryczne przypisywanie jej wlasciwosci
terytorialnych. Wstepne obserwacje poprzedzajace niniejsze opracowanie
sugerowaly raczej niski status konkurencyjny omawianego gatunku
(Slipinski i in. 2011).

1.2. Gatunek

Formica sanguinea (zbdjnica krwista) jest jedynym w Europie
przedstawicielem podrodzaju Raptiformica, liczacego 15 gatunkow - dwa
palearktyczne i 13 nearktycznych. Wszystkie sa pasozytami spolecznymi
uprawiajacymi z zasady (zob. Savolainen i Deslippe 1996) fakultatywne
niewolnictwo (zob. np. D’Ettore i Heinze 2001, Buschinger 2009). Pod
wzgledem zoogeograficznym F. sanguinea jest elementem palearktycznym o
potudniowym typie rozmieszczenia (Czechowski i in. 2012). Jej zasieg
rozciaga sie rownoleznikowo od Portugalii po Japonie, a poludnikowo (w
Europie) od Norwegii po Grecje (ryc. 1). Obejmuje wiec dwie strefy
klimatyczne (klimatu umiarkowanego chlodnego oraz umiarkowanego
cieplego) i znajduje sie w strefie roslinnej lasow lisSciastych i mieszanych
strefy umiarkowanej; zob. Czas i teren badan). Dobitnie wskazuje to na duzy

zakres plastycznosci ekologicznej omawianego gatunku.
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Ryc. 1. Areal gatunkowy F. sanguinea (wg Czechowskiego i in. 2012).

Formica sanguinea to mrowki dosS¢ duze (robotnice mierza 6-9 mm),
dwubarwne: tulow i przednia czesc¢ glowy samic (robotnic i krolowych) sa
czerwone, a odwlok i tylna czesS¢ glowy brunatnoczarne; samce sa czarne.
Charakterystyczna cecha morfologii tego gatunku jest tukowate wciecie w
nadustku (ryc. 2). Jego znaczenie przystosowawcze nie jest jasne, chociaz
wydaje sie, ze moze by¢ ono pomocne w transporcie poczwarek zrabowanych

podczas rajdow (W. Czechowski, inf. ustna).

Ryc. 2. Glowa F. sanguinea — widoczne charakterystyczne wciecie nadustka
(fot. P. Slipinski).

Pod wzgledem  ekologicznym  F. sanguinea  jest  gatunkiem

mezohigrokserofilnym i mezotermofilnym, politopem Srodowisk cieptych



(zarowno lesnych, jak otwartych). Szczegdlnie czesto wystepuje na
naslonecznionych zrebach i polanach srodlesnych, skrajach lasow i
pobrzezach drog, ale mozna ja rowniez spotkac na lakach i pastwiskach, a
nawet na torfowiskach - zwlaszcza w poblizu lasow. Gniazduje zwykle przy i
w prochniejacych pniakach, ktore czesciowo obudowuje drobnym suchym
materialem roslinnym (ryc. 3); moze takze gniazdowac caltkowicie w ziemi,

czesto (zwlaszcza w gorach) pod kamieniami (Czechowski i in. 2012).

Ryc. 3. Typowe gniazdo F. sanguinea w pniaku czesciowo obudowanym suchym
materiatem roslinnym (fot. W. Czechowski).

Kolonia F. sanguinea moze trwale naprzemiennie uzytkowac dwa gniazda:
letnie, w miejscu odstonietym, dobrze nastonecznionym, i zimowe, bardziej
ukryte, do ktorego przenosi sie na czas spoczynku z koncem sezonu
wegetacyjnego (np. Wheeler 1910). Kolonie licza od kilku do (rzadko)
kilkudziesieciu tysiecy robotnic (Czechowski 1996). Sa to najczesciej kolonie
monodomiczne (jednogniazdowe), funkcjonalnie monoginiczne (z kilkoma
krolowymi w gniezdzie, z ktorych krolowa dominujaca inhibuje rozrodczosc¢
pozostatych; Varvio-Aho i Pamilo 1979). Zdarzaja sie tez oligoginiczne kolonie
polidomiczne — z jedna ptodna krolowa w kazdym z gniazd kilkugniazdowego
systemu (Pamilo i in. 1978, Seifert 2007, Czechowski i in. 2012), a nawet
kolonie typowo poliginiczne (Pamilo i in. 1978, Haapaniemi i Pamilo 2012),
zdolne do tworzenia systemow polidomicznych (wielogniazdowych).
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Formica sanguinea okresowo zwieksza liczebnosc¢ swojej kasty roboczej,
przeprowadzajac tzw. rajdy na mrowiska gatunkow z podrodzaju Serviformica
(w Polsce sa to najczesciej Formica fusca, F. cunicularia i F. cinerea), skad
porywa poczwarki robotnic (Dobrzanski 1961, Buschinger i in. 1980, D’Ettore
i Heinze 2001, Mori i in. 2000, 2001). Wylegajace sie z tych poczwarek
robotnice, tzw. niewolnice (ryc. 4), integruja sie 2z kolonig pasozyta
spolecznego w wyniku wspolgry procesOw wczesnego uczenia sie, czyli
wpojenia (imprinting) (Le Moli i Mori 1985, 1987) oraz miedzyosobniczej (w
tym przypadku tez miedzygatunkowej) standaryzacji identyfikatorow
zapachowych (Vienne i in. 1995, D’Ettore i Heinze 2001, Guillem i in. 2014).
Udzial niewolnic w koloniach F. sanguinea zwykle nie przekracza 20%,
chociaz (rzadko) zdarzaja sie kolonie, w ktorych stanowia one ponad polowe
wszystkich robotnic (zob. Czechowski 1996); ogromna wiekszoS¢ niewolnic
pelni w mieszanym spoteczenstwie funkcje wewnatrzgniazdowe (Kharkiv
1997a, b). Wiele kolonii w ogole nie ma niewolnic (Czechowski 1996,
Czechowski i in. 2012). Robotnice F. sanguinea — w odréznieniu od innych
gatunkow uprawiajacych niewolnictwo, na przyklad przedstawicieli rodzaju
Polyergus — dziela z niewolnicami (cho¢ z réznymi udzialami) wszystkie
codzienne czynnosci (w tym furazZowanie). Rajdy przeprowadzaja
niekoniecznie kazdego sezonu, ale — tez w odroznieniu od mrowek Polyergus
— z napadnietych gniazd rabuja nie tylko poczwarki robotnic, ale nawet mate
larwy oraz larwy i poczwarki form seksualnych; czesto tez masowo zabijaja
miejscowe robotnice, a trupy zanosza do swoich gniazd (W. Czechowski, inf.
ustna). Wszystko to sugeruje, ze rajdy F. sanguinea (i zapewne innych
gatunkow 2z podrodzaju Raptiformica) sa nakierowane nie tylko na
pozyskanie dodatkowej sity roboczej, ale takze w duzym stopniu na zdobycie
pokarmu bialkowego (Dobrzanski 1965, Mori i in. 2001). Nowe kolonie F.
sanguinea sa zakladane tzw. metoda zalezna, tj. w drodze tymczasowego
pasozytnictwa spotecznego mlodych krolowych w gniazdach gatunkow
niewolniczych; moga sie tez tworzycC poprzez podzialy juz istniejacych kolonii,

a takze w wyniku adopcji krolowej przez grupe robotnic — najczesciej
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pozostajacych w przejetym w wyniku rajdu gniezdzie gatunku niewolniczego

(Czechowski i in. 2012).

Ryc. 4. Robotnice Formica sanguinea oraz F. fusca (niewolnice) w trakcie
przenoszenia larw i poczwarek po uszkodzeniu gniazda (fot. W. Czechowski).

1.3. Cel pracy, hipotezy

Glownym celem pracy bylo zbadanie statusu konkurencyjnego F.
sanguinea wobec gatunkow podporzadkowanych (z ktorymi F. sanguinea
dzieli nisze¢ pokarmowa) oraz sasiadujacych z nia gatunkow terytorialnych, a
tym samym okreslenie pozycji omawianego gatunku w miedzygatunkowej
hierarchii konkurencyjnej mrowek. Osiggnieto to droga postawienia szeregu
pytan i weryfikacji zwigzanych 2z nimi hipotez. Punktem wyjscia
poszczegolnych hipotez bylo przewazajace dotychczas przekonanie o duzym

potencjale konkurencyjnym F. sanguinea i jej wysokiej pozycji w hierarchii.
e Pytanie: jakiego typu konkurencje, interferencyjna (bezposrednia) czy

eksploatacyjna (posrednia), stosuje F. sanguinea wobec

wspotwystepujacych z nig mrowek innych gatunkow?
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Hipoteza 1. Robotnice F. sanguinea monopolizuja zrodila pokarmu
(imitowane przez karmniki wystawiane wokol ich  gniazd),
uniemozliwiajac korzystanie z tych zasobow mrowkom z gatunkow
podporzadkowanych, wystepujacym na wspolnym polu troficznym.
Hipoteza 2. Robotnice F. sanguinea opanowuja kolejne nowo odkrywane
zrodla pokarmu (imitowane przez karmniki zakladane w transektach) i
walcza o nie w sytuacji spotkania z mrowkami terytorialnymi.

Pytanie: czy poziom konkurencyjnosci F. sanguinea podlega
zroznicowaniu w zaleznosci od potozenia geograficznego kolonii?
Hipoteza 3. Konkurencyjnos¢ F. sanguinea wobec mrowek innych
gatunkow zmniejsza sie od poédinocy ku potudniowi wzdhluz gradientu
geograficzno-klimatycznego wraz z  wydluzaniem  si¢  okresu
wegetacyjnego i/lub rosnaca zasobnoscia troficzng Srodowiska.

Pytanie: czy, i ewentualnie w jakim stopniu, rozwiniete sa tendencje
terytorialne F. sanguinea; czy rzeczywiscie jest to gatunek terytorialny w
znaczeniu przyjetym w teorii hierarchii konkurencyjnej?

Hipoteza 4. Robotnice F. sanguinea rownomiernie pokrywaja
bezposrednie otoczenie gniazda oraz systematycznie patroluja dalsze
rejony obszaru wokolgniazdowego (badane droga transektowego
ustawienia aren).

Hipoteza 5. Wystepuje pozytywna korelacja miedzy liczba osobnikow
patrolujacych okreslone fragmenty pola troficznego, a liczba osobnikow
rekrutowanych do pokarmu znajdujacego si¢ w obrebie tych samych
fragmentow pola (czego mozna by oczekiwac¢ po gatunku terytorialnym,;

zob. np. Marko6 i Czechowski 2012).

Dodatkowym celem pracy bylo okreslenie - w miare moznosci -

pozagniazdowej aktywnosci niewolnic w badanych koloniach F. sanguinea w

powiazaniu z aktywnoscig robotnic F. sanguinea. Badania prowadzono pod

katem ewentualnego udzialu niewolnic w furazowaniu w kontekscie

mozliwego ich wplywu na konkurencyjnosc¢ kolonii mieszanych.
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2. Czas i teren badan

2.1. Informacje ogélne

Wstepne  obserwacje  zachowan  F. sanguinea w  relacjach
miedzygatunkowych i okreslonych sytuacjach konkurencyjnych wykazaly ich
duza zmiennos¢, ktorej podiozem moglo byc zrdéznicowanie warunkow
srodowiskowych. Sugeruje to pewna plastycznosc zachowan
konkurencyjnych gatunku, zwiazana, by¢ moze, z oddzialywaniem lokalnych
czynnikow zewnetrznych (siedliskowych, w tym klimatycznych, oraz
biocenotycznych, w tym troficznych). Dlatego — aby uzyskac¢ mozliwie peilny
obraz zdolnosci konkurencyjnych badanego gatunku - prace terenowe
zaplanowano mozliwie szeroko w skali geograficznej, tak, aby objac¢ nimi
kolonie F. sanguinea bytujace w wyraznie réznych warunkach w ramach jej
areatu gatunkowego.

Prace terenowe wykonywano w latach 2007-2012 w Finlandii, Polsce i
Rumunii. Badania w Finlandii byly prowadzone w potudniowej czesci kraju
na potwyspie Hanko w okolicy miejscowosci Tvarminne (59°50'N, 23°15'E).
W Polsce stanowiska badawcze lezaly w dwoch regionach geograficznych: na
Podlasiu koto Bialegostoku (53°14'N, 23°06'E) i na Mazowszu w poblizu
Otwocka (52°09'N, 21°16'E). W Rumunii badania prowadzono na Wyzynie
Transylwanskiej (Karpaty Wschodnie) kolo miejscowosci Senetea (weg.

Szenéte; 46°62'N, 25°00'E) (ryc. 5).
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Ryc. 5. Polozenie stanowisk badawczych w Finlandii, Polsce i Rumunii

(wg https://maps.google.pl).

Tak dobrane geograficznie stanowiska lezaly wzdluz rozciaglosci
potudnikowej areatu F. sanguinea w Europie, ukladajac sie w transekt o
dlugosci ok. 1500 km. Poélnocna czesc transektu (Finlandia) znajdowala sie w
strefie klimatu umiarkowanego chlodnego, a czesci centralna (Polska) i
potudniowa (Rumunia) — tez znacznie od siebie oddalone — w strefie klimatu

umiarkowanego cieptego (ryc. 6).

STREFA
PODZWROTNIKOWA
[0 Wit suchy
TN imat wigotny

KLIMAT ASTREFOWY
o m odmiana réz nych

Ryc. 6. Polozenie stanowisk badawczych na tle rozmieszczenia stref klimatycznych
w Europie (wg Wiking; http:/ /www.wiking.edu.pl).
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Odpowiadalo to polozeniu punktow transektu w obrebie strefy lasow
liSciastych i mieszanych - od jej granicy z tajga (Finlandia), poprzez
centralng czesc strefy (Polska), po bliskos¢ z enklawg stepow (Rumunia) (ryc.
7).

REGIONY GEOGRAFICZNE

Europa ‘
TYP MAPY

Roslinnosié¢ potencialna &
tundra | lasotundra

- las iglasty (tajga)

- las lisciasty | mieszany

strefy umiarkowanej

step

érbdzlemnomorska (makia)

["r-=v
- rodlinnosc¢
- pbipustynia

roslinnosc gorska

1 pokrywa lodowa

ELEMENTY MAPY
© siatka kartograficzna
@ granice pafstw
@ rzeki, kanaly, jeziora

© miasta

Ryc. 7. Polozenie stanowisk badawczych na tle rozmieszczenia stref roslinnosci
naturalnej w Europie (wg Wiking; http:/ /www.wiking.edu.pl).

Poludnikowe  rozmieszczenie  stanowisk  badawczych  zapewnialo
gradientowy rozklad wartosci czynnikow klimatycznych wzdiuz transektu, a
co za tym idzie zréznicowana (zwiekszajaca sie z poinocy ku potudniowi)
dlugosc¢ okresu wegetacyjnego. Na przykilad réznica sSredniej temperatury w
czerwcu miedzy skrajnymi punktami transektu siega 15 stopni (10-15°C w
Finlandii, 15-18°C w Polsce, 20-25°C w Rumunii; ryc. 8). Réznica dlugosci
sezonu wegetacyjnego miedzy tymi punktami to przynajmniej kilkanascie dni

(Wiszniewski i Chetkowski 1975).
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Ryec. 8. Rozklad srednich rocznych temperatur w Europie w czerwcu
(wg P. Djakowa na podstawie danych z E-OBS; http://www.ecad.eu).

Omawiany gradient geograficzno-klimatyczny odpowiada (w makroskali)
gradientowi zmieniajacych sie (na korzysc) warunkow siedliskowych dla F.
sanguinea, jako gatunku generalnie sucho- i cieplolubnego. Z duza doza
prawdopodobienstwa mozna powiedzie¢, ze temu ogoéolnemu gradientowi
siedliskowemu odpowiada gradientowo rosngca zasobnos$¢ troficzna
srodowisk wystepowania F. sanguinea, jakie wybrano do badan. W Finlandii
byla to wydma piaszczysta porastajaca suchym borem sosnowym
(zbiorowisko zblizone do Cladonio-Pinetum). W Polsce — kontynentalne bory
mieszane Swieze (Querco roboris-Pinetum). W Rumunii — rozlegly obszar zajety
przez zbiorowisko zyznego (ekstensywnie uzytkowanego) pastwiska z bujna
roslinnoscia zielng (m.in. Molinia caerulea, Deschampsia caespitosa, Festuca
pratensis, Briza media, Nardus stricta, Succisa pratensis, Filipendula

ulmaria, Stachys officinalis, Cirsium palustre).
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2.2. Srodowiska, stanowiska badawcze i kolonie F. sanguinea

Kompleks wydm piaszczystych na potwyspie Hanko koto Tvarminne w
Finlandii (ryc. 9) od lat jest miejscem intensywnych eko-etologicznych badan
myrmekologicznych (np. Gallé 1991, Marko i Czechowski 2004, Czechowski i
Marko 2005, Czechowski i in. 2005, 2009, Czechowski i Radchenko 2007), w
tym takze dotyczacych miedzygatunkowych relacji konkurencyjnych F.
sanguinea — glownie w kontekscie jej pasozytnictwa spotecznego (Czechowski
i Rotkiewicz 1997, Czechowski 1999, 2000, 2001, Czechowski i Vepsalainen
2001, Czechowski i in. 2002, VAdninen in. 2010, Slipinski i in. 2014).
Szczegolowe charakterystyki siedliskowo-Srodowiskowe tego obszaru sa
przedstawione m.in. w pracach Palmgrena (1972) i Gallé’'go (1991). Poza F.
sanguinea licznie wystepuja tam takze inne mréowki sucho- i cieptolubne, jak
Tetramorium cf. caespitum, Formica cinerea, F. clara czy Lasius
psammophilus. Charakterystyczna cecha czesto obserwowanych na
wydmach rajdow F. sanguinea na gniazda gatunkoéw niewolniczych
(najczesciej F. cinerea i F. fusca) bylo masowe zbieranie przez F. sanguinea z
pola walki cial osobnikow (swoich i przeciwnika) zabitych podczas konfliktu —
zjawisko na taka skale nie obserwowane w Polsce (W. Czechowski, inf.
ustna). Moze to sSwiadczy¢ o niedoborze pokarmu biatkowego w tamtejszym
sSrodowisku z duzym udzialem odkrytych powierzchni piaszczystych (ryc. 9).
Nasuwa sie tu analogia z tzw. wiosennymi wojnami sasiadujacych ze soba
kolonii rudych mrowek lesnych (Formica polyctena), podczas ktorych ginie
bardzo wiele osobnikow, a ich ciala sa skrzetnie zbierane przez walczace
strony. Rowniez tlumaczy sie to niedostatkiem pokarmu biatkowego w tym
okresie, przy jednoczesnym ogromnym zapotrzebowaniu pokarmowym
kolonii (Mabelis 1979, 1984). Druga przestanka przemawiajacg za trudnymi
dla F. sanguinea warunkami pokarmowymi w Srodowisku wydmowym byl
znikomy udzial niewolnic w tamtejszych koloniach - mimo duzej
intensywnosci prowadzonych przez nie rajdow (W. Czechowski, inf. ustna).
Moze to sugerowacC, ze ogromna wiekszoSC poczwarek pozyskiwanych

podczas rajdow jest w tamtejszych gniazdach F. sanguinea zjadana.
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W Finlandii, gdzie eksperymenty terenowe prowadzono w latach 2008 i
2009, badane byly dwie kolonie F. sanguinea (FI, FII), ktorych gniazda
(letnie) znajdowaly sie na otwartej przestrzeni z bliskim zapleczem leSnym
(ryc. 10). W okresie badan w koloniach tych nie stwierdzono niewolnic (a

przynajmniej nie ujawniaty one swojej obecnosci na zewnatrz gniazd).

—

Ryec. 9. Srodowisko badawcze w Finlandii — wydmy piaszczyste porastajace suchym
borem sosnowym (fot. W. Czechowski).
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W Polsce eksperymenty terenowe prowadzono w latach 2008-2012.
Objeto nimi pie¢ kolonii F. sanguinea: dwie na Mazowszu (PI, PII) i trzy na
Podlasiu (PIII, PIV, PV). Srodowiskami badanych kolonii F. sanguinea byty
bory mieszane Swieze. Drzewostany tego typu tworzy sosna zwyczajna (Pinus
sylvestris), dab szypulkowy (Quercus robur) i brzoza zwyczajna (Betula
pendula), w podszycie dominuja jalowce (Juniperus), kruszyna (Frangula) i
jarzebina (Sorbus), w runie — borowka czarna (Vaccinium myrtillus) i borowka
brusznica (Vaccinium vitis-idaea) (Matuszkiewicz 2007). Pod wzgledem
myrmekologicznym jest to Srodowisko niezwykle zroznicowane, zwykle (w
tym na badanych stanowiskach) dominuja gatunki z grupy Formica rufa (F.
rufa, F. polyctena), licznie wystepuja tez F. fusca, Myrmica ruginodis i Lasius
platythorax.

Wszystkie badanie kolonie F. sanguinea gniazdowaly w przerzedzeniach
drzewostanu — na skrajach drog lub polanach srodlesnych (ryc. 11); we

wszystkich wystepowaty niewolnice F. fusca.

il 14 dust Hueoy

Ryc. 11. Srodowisko badawcze w Polsce (Mazowsze) — polana srédlesna w borze
mieszanym swiezym (fot. P. Slipinski).
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W Rumunii badano piec¢ kolonii F. sanguinea (RI, RII, RIII, RIV, RV) w
latach 2007-2009. Wystepowaly one na obrzezu rozleglego zyznego
pastwiska (ryc. 12) w poludniowej czesci Depresji Giurgeu (okreg Harghita) —
srodowiska wystepowania unikatowej, najwiekszej znanej w Europie (i w
ogole) superkolonii Formica exsecta (ryc. 13). Liczy ona ponad 3.000 duzych
gniazd rozmieszczonych na obszarze ok. 20 ha (Erés i in. 2009, Csata i in.
2012); lokalnie zageszczenie gniazd przekracza tam 5/100 m? (Csata i in.
2012). Swiadczy to o ogromnej zasobnosci troficznej tamtejszego Srodowiska,
zarowno pod wzgledem pokarmu biatkowego (bezkregowcow — potencjalnych
ofiar drapieznictwa mrowek), jak i weglowodanowego (spadzi).
Niewyczerpanym zrodlem spadzi sa kolonie mszyc na kilkuletnich drzewach,
glownie brzozach, gesto porastajacych pastwisko; miejscami przypada tam
ok. 60 kolonii mszyc na 100 m?2 powierzchni (Csata i in. 2012). Z innych
wystepujacych tam gatunkow mrowek nalezy wymieni¢ Myrmica scabrinodis,
Tetramorium cf. caespitum, Formica pratensis, F. rufibarbis, F. cunicularia,
Lasius platythorax.

Badane w Rumunii kolonie F. sanguinea gniazdowaly w szerokiej strefie
ekotonowej, gdzie pastwisko stopniowo przechodzilo w bor sSwierkowy (z
udzialem brzozy omszonej). W okresie badan nie stwierdzono w nich
obecnosci niewolnic, jakkolwiek wczesniej w tamtejszych gniazdach F.

sanguinea widywano robotnice F. rufibarbis.
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Ryec. 12. Srodowisko badawcze w Rumunii - fragment pastwiska z bogata
ro§linnoscia zielna (fot. P. Slipiniski).

Ryc. 13. Superkolonia Formica exsecta w Rumunii. Na pierwszym planie widoczne
dwa gniazda, w glebi liczne kolejne (fot. W. Czechowski).
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3. Metodyka i material

3.1. Badania terenowe

Celem okreslenia mozliwosci i zachowan konkurencyjnych F. sanguinea w
stosunku do gatunkow podporzadkowanych i gatunkow dominujacych
przeprowadzono eksperymenty terenowe dwojakiego rodzaju: glowny i
dodatkowy. W obu przypadkach oceniano stopien wykorzystania karmnikow
jako narzedzia pozwalajacego zweryfikowac status konkurencyjny gatunku.
Glowna roznica pomiedzy eksperymentami kazdego rodzaju polegata na
sposobie ulozenia karmnikow. W eksperymencie glownym karmniki byly
rozmieszczone w dwoch strefach (blizszej i dalszej), wytyczonych wokot
badanego gniazda F. sanguinea. W eksperymencie dodatkowym karmniki
byly utozone transektowo, wzdhuz linii prostych odchodzacych od gniazda.

Wykladanie na polu troficznym karmnikéw z odpowiednia przyneta
(biatkowa lub weglowodanowa) jest czesto stosowang metoda manipulacyjna
w badaniach nad konkurencjg mrowek (np. Vepséldinen i Pisarski 1982,
Czechowski 1985, Savolainen i Vepséaldinen 1989, Vepsaldinen i Savolainen
1990, Gallé 1991, Jardan i in. 1993, De Biseau i in. 1994, Bestelmeyer i in.
2000, Berghoff i in. 2002, Azcarate i Peco 2003, Mody i Linsenmair 2003,
Torres-Contreras i Vasquez 2004). Metoda ta pozwala m.in. na okreslenie
statusu konkurencyjnego gatunku w wielogatunkowym zespole mrowek i
miedzygatunkowych zachowan konkurencyjnych (np. Czechowski 1979,
1985, Czechowski i Pisarski 1988, Gibb i Parr 2010, Petrakova i
Schlaghamersky 2011, Marké i Czechowski 2012, Czechowski i in. 2013,
Marko i in. 2013). Karmniki bowiem, imitujac nowo pojawiajace sie¢ zasobne
zrodla atrakcyjnego pokarmu, sa strategicznymi, wartymi ryzyka konfliktow,
elementami wspolnego pola troficznego. Przyciagaja — przynajmniej w
poczatkowej fazie — wieksze niz zwykle liczby furazerek roznych gatunkow,
przez co ich wzajemne postawy ujawniajg si¢ szczegolnie spektakularnie.

W przeprowadzonych eksperymentach jako przynete zastosowano,

wielokrotnie wczesniej wyprobowana, mieszanine konserwowego tunczyka w
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sosie wlasnym i miodu wielokwiatowego (w stosunku 2:1). Taka uniwersalna
mieszanka bialkowo-weglowodanowa pozostaje mniej wiecej jednakowo
atrakcyjna dla wszystkich gatunkow mrowek, niezaleznie od roznic w cyklu
rozwojowym w mrowiskach. Tym samym w duzym stopniu pozwala na
uniezaleznienie wynikow od okresowych, przebiegajacych réznie u réznych
gatunkow, wahan zapotrzebowania na pokarm i jego poszczegolne glowne
sktadniki (Czechowski i Marko 2005).

Jest faktem, ze wprowadzenie karmikow - atrakcyjnych i latwo
dostepnych dla mrowek zrodel pokarmu - moze znaczaco zaburzac
dotychczasowe sposoby furazowania robotnic, a przez to znieksztalca¢ obraz
spontanicznie ustalonych przestrzenno-czasowych wzorow penetrowania
wspolnego pola troficznego przez konkurujacych ze soba czlonkow
wielogatunkowego zespolu (Vepsaldinen i Pisarski 1982, Savolainen i
Vepséldinen 1988, Vepsaldinen i Savolainen 1990, Gallé 1991, Jardan i in.
1993, Czechowski i Vepsédldinen 2001, Markoé i Czechowski 2004,
Czechowski i in. 2013). Dlatego, wzorem wczesniejszych badan (Marko i
Czechowski 2004, Czechowski i in. 2013), w eksperymentach obu typow
uzycie karmikow, czyli faze manipulacyjng doswiadczenia, poprzedzono faza
kontrolna, stuzaca ustaleniu stanu wyjSciowego.

W eksperymencie gtéwnym wokoél gniazd F. sanguinea zostaly wytyczone
(wedhug identycznego schematu; zob. dalej) areny, tj. wycinki terenu w
postaci kwadratow o wymiarach 19 x 19 cm, w ktérych obrebie prowadzono
nastepnie obserwacje mrowek. Obszar kazdej areny byt zaznaczany
punktowo (w rogach kwadratu) za pomoca czterech kolorowych markerow

(ryc. 14), co minimalizowalo ingerencje w spontaniczne ruchy mrowek.
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Ryc. 14. Przykladowa arena obserwacyjna wytyczona na polu troficznym kolonii
F. sanguinea (fot. P. Slipinski).

Wokot gniazda (a raczej obszaru gniazdowego; zob. dalej) kazdej badane;j
kolonii F. sanguinea rozmieszczano osiem aren — po cztery w kazdej z dwoch
okreznych stref: wewnetrznej i zewnetrznej. Areny strefy wewnetrznej (nr 1-
4) byly oddalone o 0,5 m (liczac do sSrodka areny) od granicy obszaru
gniazdowego. Pierwsza arena (nr 1) byla wyznaczana w kierunku poéinocnym,
a kolejne w kierunkach wschodnim, potudniowym i zachodnim. Areny strefy
zewnetrznej (nr 5-8) lezaly w odleglosci 1,5 m od granicy obszaru
gniazdowego. Wyznaczano je na dwusiecznych katow miedzy kierunkami do
aren strefy wewnetrznej: arena nr 5 na dwusiecznej aren 1 i 2, itd., zgodnie z
kierunkiem ruchu wskazowek zegara (ryc. 15).

Gniazda (zwlaszcza catkowicie podziemne) mrowek wielu gatunkow — w
tym F. sanguinea — czesto zajmuja obszar kilku metrow kwadratowych. W
takich przypadkach za granice obszaru gniazdowego (przewaznie o mniej lub
bardziej nieregularnym ksztalcie) przyjmowano polozenie skrajnych otworow
wejsciowych. Tym samym areny strefy zewnetrznej lezaly zwykle w

promieniu 2-3 m od Srodka obszaru gniazdowego.
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Strefa zewnetrzna

Ryc. 15. Schemat rozmieszczenia aren obserwacyjnych wokot obszaru gniazdowego
(umownie okreslonego tu jako ,gniazdo”) badanej kolonii.

Nastepnego dnia (albo najblizszego dnia o bezdeszczowej pogodzie) po
rozmieszczeniu aren (a wiec po zupelnym uspokojeniu sie mrowek)
przeprowadzano faze kontrolng eksperymentu. Polegala ona na notowaniu
liczby mrowek poszczegélnych gatunkow juz obecnych i wchodzacych do
areny w ciagu jednominutowej obserwacji — kolejno dla kazdej areny. Dla
kazdej z badanych kolonii wykonano 18 takich obserwacji w odstepach 20-
minutowych w dwoch seriach - przedpotudniowej (godz. 9.00-12.00) i
popoludniowej (godz. 17.00-20.00) (tab. 1) — okreSlajac w ten sposéb
zageszczenie dynamiczne mrowek (wyrazone liczba osobnikéw na umownej
powierzchni w jednostce czasu) w kazdej z aren przed ingerencja

eksperymentatora.
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Tab. 1. Harmonogram kazdej z faz eksperymentu gtownego.

Numer Czas

obserwacji obserwacji
1 9:00-9:20
2 9:20-9:40
3 9:40-10:00
4 10:00-10:20
5 10:20-10:40
6 10:40-11:00
7 11:00-11:20
8 11:20-11:40
9 11:40-12:00
10 17:00-17:20
11 17:20-17:40
12 17:40-18:00
13 18:00-18:20
14 18:20-18:40
15 18:40-19:00
16 19:00-19:20
17 19:20-19:40
18 19:40-20:00

W nastepnym dniu (lub pierwszym z dobra pogoda) przeprowadzano
manipulacyjng faze eksperymentu, tj. faze z uzyciem karmnikow. W centrum
kazdej z aren — na 30 minut przed rozpoczeciem obserwacji — umieszczany
byt (i przyszpilany do podloza) plastikowy krazek z przyneta (ryc. 16).
Nastepnie, wedlug ustalonego harmonogramu obserwacji (tab. 1), notowano
liczbe mrowek poszczegolnych gatunkoéw zgromadzonych przy pokarmie — juz
obecnych w chwili rozpoczecia obserwacji plus dochodzacych do pokarmu w
ciagu jednej minuty (ryc. 17). Poniewaz zdarzalo sie, Zze mrowki, zwlaszcza F.
sanguinea, zabieraly z karmnika czastki pokarmu, przyneta byla w miare
potrzeby uzupelniana w trakcie obserwacji. Na czas przerwy miedzy serig
przed- i popotudniowa karmniki byly zabierane z aren. W Polsce areny byty
rozstawiane dwukrotnie w ciggu roku, latem i jesienia, dla kazdej kolonii. W
Rumunii i Finlandii kolonie F. sanguinea byly badane tylko w lecie. Lacznie
w fazach kontrolnej i manipulacyjnej tych eksperymentow dokonano 5472
jednostkowych obserwacji (odczytow z aren/karmnikow).

Dodatkowo przeprowadzono test celem

preferencji pokarmowych

stwierdzenia, czy zastosowana mieszanina miodowo-rybna nie zniecheca
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mrowek do pobierania pokarmu. Test ten przeprowadzono na dwoch
koloniach w Rumunii (RI i RII) - tam bowiem robotnice F. sanguinea
najmniej chetnie korzystaty z karmnikow. W czasie przeprowadzania testu —
trzy dni po eksperymencie glownym (tab. 2) - zachowano identyczny
harmonogram i ukltad aren jak w eksperymencie glownym, z ta roznica, ze
pokarm biatkowy i weglowodanowy byl na kazdym karmniku rozdzielony na
dwie osobne porcje. Nie stwierdzono statystycznie istotnych réznic pomiedzy
liczbami mrowek korzystajacych z karmnikow ze standardowa mieszaning
pokarmu w stosunku do lacznych liczb robotnic korzystajacych z porcji
pokarmu bialkowego i weglowodanowego na karmnikach (kolonia R1:

Kruskal-Wallis Chi? = 2,826, p = 0,243; kolonia R2: Chi2 = 4,009, p = 0,135).

Tab. 2. Terminarz obserwacji podczas eksperymentu glownego.
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Kolonia Data Faza eksperymentu

FI 18.06.2008 Kontrolna

FI 19.06.2008 Manipulacyjna
FII 18.06.2008 Kontrolna
FII 19.06.2008 Manipulacyjna
FI 17.06.2009 Kontrolna

FI 17.06.2009 Manipulacyjna
FII 18.06.2009 Kontrolna
FII 18.06.2009 Manipulacyjna
PI 03.07.2008 Kontrolna

PI 04.07.2008 Manipulacyjna
PI 11.09.2008 Kontrolna

PI 12.09.2008 Manipulacyjna
PII 12.08.2008 Kontrolna
PII 21.08.2008 Manipulacyjna
PII 26.09.2008 Kontrolna
PII 27.09.2008 Manipulacyjna
PIII 02.07.2008 Kontrolna
PIII 06.07.2008 Manipulacyjna
PIV 04.07.2009 Kontrolna
PIV 05.07.2009 Manipulacyjna
PIV 02.09.2009 Kontrolna
PIV 03.09.2009 Manipulacyjna
PV 04.07.2009 Kontrolna
PV 05.07.2009 Manipulacyjna
PV 02.09.2009 Kontrolna
PV 03.09.2009 Manipulacyjna
RI 12.07.2008 Kontrolna




Tab. 2. c.d.

Kolonia Data Faza eksperymentu

RI 13.07.2008 Manipulacyjna

RI 16.07.2008 | Test preferencji pokarmowych
RII 12.07.2008 Kontrolna

RII 13.07.2008 Manipulacyjna

RII 16.07.2008 | Test preferencji pokarmowych
RIII 20.07.2009 Kontrolna
RIII 21.07.2009 Manipulacyjna

RIV 13.07.2007 Kontrolna

RIV 16.07.2007 Manipulacyjna

RV 13.07.2007 Kontrolna

RV 16.07.2007 Manipulacyjna

Ryc. 17. Robotnice F. sanguinea na karmniku (fot. P. Slipinski).
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Jako uzupelienie eksperymentu glownego przeprowadzono (w latach
2011 i 2012) metodycznie podobny eksperyment dodatkowy 2z innym
ukladem aren. Areny w tym przypadku lezaly wzdluz linii prostej, tworzac
transekt laczacy gniazdo F. sanguinea z gniazdem typowo terytorialnego
gatunku (F. polyctena lub F. truncorum) (ryc. 18). Areny rozmieszczone byty
w odstepach co 1 m (liczac od Srodka areny) i numerowane kolejno od
gniazda F. sanguinea w kierunku gniazda gatunku terytorialnego. Do tego
eksperymentu wybrano dwie wizualnie najbardziej liczebne i aktywne kolonie
F. sanguinea (PI i PII) w Polsce. Gniazdo kolonii PI znajdowalo si¢ na
niewielkiej polanie i sasiadowalo z trzema koloniami F. polyctena (Fpl, Fpll i
Fplll) oraz z kolonia F. truncorum (Ft) (ryc. 19), ktora pojawila sie tam dopiero
w 2012 r. W kierunku gniazda kolonii Fpl poprowadzono transekt nr 1,
liczacy 30 aren, w kierunku gniazda kolonii Fplll transekt nr 2, liczacy 20
aren, a w kierunku gniazda Ft transekt nr 3, liczacy 23 areny. Kolonii FplI
nie uwzgledniono w eksperymencie ze wzgledu na duza odlegtosc jej gniazda
od gniazda P1 (70 m). Od gniazda PII kolonii F. sanguinea poprowadzono
rowniez trzy transekty w kierunku gniazd F. polyctena, jednak ze wzgledu na
kilkukrotne zmiany miejsca gniazdowania tej kolonii F. sanguinea, w jej
przypadku eksperyment sie nie powiodl, w zwigzku z czym tych danych nie

wykorzystano w opracowaniu.
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Ryc. 19. Schemat przebiegu trzech transektow aren prowadzacych od gniazda
F. sanguinea (Fs) w kierunku gniazd F. polyctena (Fpl i Fplll) oraz gniazda
F. truncorum (Ft) (liczby oznaczaja kolejne areny).

Areny w transektach byly rozstawiane trzy razy w roku (tab. 3) — wiosna,
latem i jesienig (okreslenia por roku w calej pracy sa stosowane w znaczeniu
meteorologicznym, nie astronomicznym). Pozwalalo to na uchwycenie
ewentualnych zmian w ekspansywnosci robotnice F. sanguinea w czasie:
przed (wiosna), podczas (lato) i po okresie rajdowym (jesien). Podobnie jak w
eksperymencie glownym, eksperyment ten mial dwie fazy, kontrolna i
manipulacyjna; rowniez zastosowany pokarm byl identyczny. Kazda z aren
byla kontrolowana przez minute co godzine przez trzy kolejne godziny w serii
przedpotudniowej (9.00-12.00) i trzy godziny w serii popotudniowej (17.00-
20.00). Dawatlo to po szeS¢ obserwacji kazdej z aren dziennie. Lacznie w obu

fazach tego eksperymentu dokonano 3672 jednostkowych obserwacji

(odczytow z aren).
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Tab. 3. Terminarz obserwacji podczas eksperymentu dodatkowego.

Kolonia Data Transekt/Faza
eksperymentu

PI 09.05.2011 | I/Kontrolna
PI 12.05.2011 | I/Manipulacyjna
PI 23.05.2011 | II/Kontrolna
PI 25.05.2011 | II/Manipulacyjna
PI 04.08.2011 | I/Kontrolna
PI 05.08.2011 | I/Manipulacyjna
PI 04.08.2011 | I/Kontrolna
PI 05.08.2011 | I/Manipulacyjna
PI 02.09.2011 | I/Kontrolna
PI 05.09.2011 | I/Manipulacyjna
PI 02.09.2011 | II/Kontrolna
PI 05.09.2011 | II/Manipulacyjna
PI 28.05.2012 | I/Kontrolna
PI 29.05.2012 | I/Manipulacyjna
PI 28.05.2012 | II/Kontrolna
PI 29.05.2012 | II/Manipulacyjna
PI 28.05.2012 | IlI/Kontrolna
PI 29.05.2012 | IlI/Manipulacyjna
PI 28.06.2012 | I/Kontrolna
PI 30.06.2012 | I/Manipulacyjna
PI 28.06.2012 | II/Kontrolna
PI 30.06.2012 | II/Manipulacyjna
PI 28.06.2012 | III/Kontrolna
PI 30.06.2012 | IlI/Manipulacyjna

3.2. Analizy statystyczne

Surowe dane (liczby osobnikéw z aren), przeznaczone do poézniejszych
analiz statystycznych, byly na wstepnym etapie opracowania wynikow
ich

rozkladow. W ogromnej wiekszosci przypadkow analiza ta wykluczyla

poddane testowi Kolmogorova-Smirnova celem sprawdzenia typu
normalny przebieg rozkladow. Dlatego do badania istotnosci réznic miedzy
probami uzywano testow nieparametrycznych.

Uzyskane podczas eksperymentow terenowych dane analizowano pod
nastepujacymi wzgledami: (1) zaleznosci pozagniazdowej aktywnosci robotnic
F. sanguinea od potozenia geograficznego kolonii i oddalenia od obszaru

gniazdowego; (2) rownomiernosci rozmieszczenia robotnic F. sanguinea w
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przestrzeni i czasie; (3) zroznicowania kierunkow penetracji F. sanguinea w
obrebie stref wokotgniazdowych; (4) efektywnosci wykorzystania informacji o
pokarmie przez F. sanguinea; (5) ciaglosci wykorzystania przez F. sanguinea
obszaru wokolgniazdowego w aspekcie czasowo-przestrzennym; (6)
aktywnosci mrowek z gatunkoéw podporzadkowanych w sasiedztwie kolonii F.
sanguinea; (7) wielkosci pola troficznego F. sanguinea i relacji z mrowkami
terytorialnymi; (8) wplywu aktywnosci rajdowej kolonii F. sanguinea na
rutynowe furazowanie i penetracje terenu. Ponadto przeanalizowano
zaleznoS¢ pozagniazdowej aktywnosci niewolnic (F. fusca) od aktywnosci
robotnic F. sanguinea i oddalenia od gniazda mieszanej kolonii.

Ad 1. Zaleznos¢ aktywnosci furazerek F. sanguinea (wyrazonej
zageszczeniem dynamicznym robotnic) w trakcie fazy kontrolnej i
manipulacyjnej eksperymentu glownego od szerokosci geograficzne;j
stanowiska (Finlandia, Polska, Rumunia), i oddalenia od obszaru
gniazdowego  (strefa  wokolgniazdowa  wewnetrzna 1 zewnetrzna)
przetestowano przy uzyciu uogobdlnionego mieszanego modelu liniowego
(GLMM; Generalized Linear Mixed Model).

Ad 2. RownomiernoSc¢ rozmieszczenia robotnic F. sanguinea w obszarze
wokolgniazdowym w trakcie fazy kontrolnej (bez karmnikow) eksperymentu
glownego okreslono za pomoca wskaznika entropii Shannona obliczanego wg

wWZzZoru:

n
i (Dlog, —
= L)Lo —_—
i=1
gdzie p(i) — prawdopodobienstwo zdarzenia i, n — liczba wszystkich zdarzen w

danej przestrzeni.

Test byl przeprowadzany oddzielnie dla kazdej ze stref wokotgniazdowych
(wewnetrznej i zewnetrznej) i byl ukierunkowany na stwierdzenie, czy w
obrebie danej strefy furazuje stata (podobna w jednostce czasu) liczba
robotnic. Rownomiernosé, w przypadku interpretacji wynikow tego testu,

zalezy w wiekszym stopniu od powtarzalnosci, czyli regularnego patrolowania
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obszaru wokolgniazdowego przez podobng liczbe robotnic, niz od same;j
liczby robotnic. Wyniki analiz byly rozpatrywane w dwoch grupach: (1)
obejmujacej wokolgniazdowe strefy wewnetrzne wszystkich badanych kolonii
(tj. w Finlandii, Polsce i Rumunii) oraz (2) obejmujacej wokolgniazdowe strefy
zewnetrzne tych kolonii.

Ad 3. Celem analizy bylo stwierdzenie, czy wystepuja istotne roznice w
intensywnosci furazowania (zageszczeniu dynamicznym robotnic) F.
sanguinea w obrebie poszczegdlnych aren kazdej z dwoch wyrdznionych stref
wokolgniazdowych (tj. aren 1-4 strefy wewnetrznej i aren 5-8 strefy
zewnetrznej) podczas fazy kontrolnej eksperymentu glownego. Analizy
przeprowadzono oddzielnie dla kolonii z Finlandii, Polski i Rumunii,
wykorzystujac nieparametryczny test Kruskala-Wallisa H.

Ad 4. Efektywnos¢ zawiadamiania o pokarmie okreslono poprzez
porownanie liczb karmnikow znalezionych przez robotnice F. sanguinea w
czasie fazy manipulacyjnej eksperymentu glownego z liczba karmnikow
eksploatowanych. Karmnik byl uznawany za ,znaleziony”, jesli przynajmniej
jedna robotnica F. sanguinea pobrala z niego pokarm i powrécita do gniazda.
Karmnik otrzymywat status ,eksploatowany”, jesli srednia liczba robotnic
korzystajacych z niego (w trakcie trwania fazy manipulacyjnej eksperymentu)
wynosita przynajmniej jeden. Przy pomocy testu Chi-kwadrat poréwnano
proporcje karmnikow znalezionych i eksploatowanych przez kolonie z
kazdego z trzech roéznych rejonow geograficznych (Finlandii, Polski i
Rumunii).

Ad 5. Do okreslenia sity zwigzku miedzy liczba osobnikéw F. sanguinea
zarejestrowanych w obrebie aren podczas fazy kontrolnej i manipulacyjnej
eksperymentu gléownego uzyto nieparametrycznej korelacji Spearmana.
Wyniki tego testu pozwalaja stwierdzi¢ ewentualna korelacje miedzy liczba
osobnikow przebywajacych na okreslonych obszarach terytorium przed (faza
kontrolna) i po pojawieniu sie zrodet pokarmu (faza manipulacyjna). Istnienie
pozytywnego zwiazku pomiedzy liczbg furazerek wystepujacych na obszarze
tych samych aren w trakcie obu faz eksperymentu sSwiadczyloby o

powtarzalnosci oraz ciaglosci wykorzystania terytorium = czasowo-
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przestrzennego przez robotnice z danej kolonii. Analizy przeprowadzono
osobno dla kolonii z Finlandii, Polski i Rumunii.

Ad 6. Wspotwystepowanie 2z F. sanguinea mrowek gatunkow
podporzadkowanych (zob. Wprowadzenie) badano, porownujac przy pomocy
testu Manna-Whitneya U wartosci zageszczenia dynamicznego osobnikow
wszystkich tych gatunkow, wystepujacych w arenach w obrebie kazdej ze
stref wokotgniazdowych w fazie kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu
glownego — osobno dla kolonii w kazdym z trzech krajow.

Ad 7. Transektowe ustawienie aren w eksperymencie uzupelniajacym
shuzyto zbadaniu stopnia wykorzystania przez F. sanguinea dalszych partii
jej pola troficznego. Pozwalalo ponadto mna okreslenie zdolnosci
rekrutacyjnych F. sanguinea do pokarmu umieszczonego w gradiencie
zwiekszajacej sie odleglosci od gniazda oraz ustalenie rzeczywistego zasiegu
furazerek. Ulozenie transektow od gniazda F. sanguinea do gniazd gatunkow
typowo terytorialnych pozwalalo na okreslenie stosunkow terytorialnych
panujacych miedzy sasiadujacymi koloniami. Analizy wykonano na
podstawie sum liczb osobnikow F. sanguinea i osobnikow gatunku
terytorialnego, zarejestrowanych w arenach w trakcie trzech serii odczytow
(wiosnag, latem, jesienig) dokonanych dla kolonii PI w Polsce.

Ad 8. W trakcie trwania eksperymentu uzupeiniajacego oceniano wpltyw
aktywnosci rajdowej kolonii PI w Polsce na zageszczenie dynamiczne robotnic
F. sanguinea przy karmnikach i w arenach transektow badawczych. Kolonia
ta zostatla wytypowana do analizy ze wzgledu na jej duza liczebnos¢ oraz
udokumentowana aktywnos¢ rajdowa z poprzednich lat, wyrazajaca sie
stosunkowo duzym udziatem niewolnic F. fusca.

Ponadto przeprowadzono analize aktywnosci niewolnic F. fusca
(wyrazonej zageszczeniem dynamicznym robotnic) we wszystkich koloniach
F. sanguinea w Polsce (PI-PV) w trakcie fazy kontrolnej i manipulacyjnej
eksperymentu. Czynnikami uwzglednionymi w analizie byly oddalenie od
obszaru gniazdowego (strefa wokolgniazdowa wewnetrzna i zewnetrzna) oraz
stopien aktywnosci robotnic F. sanguinea. Zastosowano uogolniony

mieszany model liniowy (GLMM).
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Do przeprowadzenia analiz statystycznych uzyto pakietu oprogramowania
analitycznego SPSS V. 20 oraz R (IBM Corp. 2011, R Core Team 2013).
Analizy GLMM byty przeprowadzone w programie R z uzyciem pakietu Ime4
(Bates i in. 2013). Zastosowano przy tym korekte Bonferroniego-Holma w

celu okreslenia istotnosci réoznic w modelach liniowych.

4. Wyniki

4.1. Zaleznos¢ pozagniazdowej aktywnosci robotnic F. sanguinea od

polozenia geograficznego kolonii i oddalenia od gniazda

W celu oceny wpltywu potozenia geograficznego oraz odleglosci od gniazda
(obszaru gniazdowego) na pozagniazdowa aktywnosSc¢ robotnic F. sanguinea
podczas dwoch faz eksperymentu (kontrolnej 1 manipulacyjnej)
przeprowadzono dwie kompleksowe analizy GLMM. W analizie danych z fazy
kontrolnej jako zmienna zalezna wykorzystano zageszczenie dynamiczne
osobnikow F. sanguinea (rozklad Poissona) zanotowanych w arenach, a z
fazy manipulacyjnej zageszczenie dynamiczne osobnikow zarejestrowanych
na karmnikach. Jako predyktor staly (fixed factor) w obu analizach
zastosowano odpowiednio rejon geograficzny (Finlandia, Polska, Rumunia) i
wytyczona strefe wokolgniazdowa (wewnetrzna, zewnetrzna). Ze wzgledu na
kilkukrotne badanie wiekszosci kolonii, dana kolonia, a takze rok badania,
pora roku, oraz arena/karmnik (faza kontrolna/pokarmowa) zostaly uzyte
jako predyktory losowe (random factors).

Wyniki dla fazy kontrolnej eksperymentu wskazuja na brak wplywu
potozenia geograficznego na pozagniazdowa aktywnosc¢ robotnic F. sanguinea
(z 2 -0,87, p =2 0,38 ). Natomiast oddalenie od obszaru gniazdwego mialo
istotne znaczenie (z = -6,49, p < 0,001): wieksza liczbe osobnikow

odnotowywano w wokolgniazdowej strefie wewnetrznej (ryc. 20).
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Ryc. 20. Zaleznos¢ miedzy zageszczeniem dynamicznym robotnic F. sanguinea
(wartosci Srednie w 95% przedziale ufnosci) a dwoma predyktorami modelu:
potozeniem geograficznym (na goérze) oraz odlegloscia od obszaru gniazdowego (na
dole) w trakcie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.

Wyniki dla fazy manipulacyjnej niezupelnie pokrywaja z wynikami
uzyskanymi dla fazy kontrolnej. Zachowany zostal mianowicie spadek
zageszczenia dynamicznego robotnic wraz z rosnaca odlegloscia od obszaru
gniazdowego (z = -2,7, p < 0,01), ale zageszczenie dynamiczne robotnic
roznito sie w zaleznosci od potozenia geograficznego kolonii. Znaczaco wiecej
robotnic pojawiato sie na karmikach w Finlandii w porownaniu z Polska (z =
2,8, p = 0,01 po korekcie) i (zwlaszcza) w porownaniu z Rumunia (z = 3,83, p
< 0,001 po korekcie); kolonie F. sanguinea w Polsce i Rumunii nie roznily sie

pod tym wzgledem istotnie (z = -1,74, p = 0,081 po korekcie).
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4.2. Rownomiernos¢ rozmieszczenia robotnic F. sanguinea w

przestrzeni i czasie

Testem statystycznym uzytym do oceny stopnia rownomiernosci pokrycia
terytorium przez robotnice mrowek byl wskaznik entropii Shannona. Test ten
przeprowadzono dla danych wuzyskanych podczas fazy kontrolne;j
eksperymentu. Wartosci wskaznika zostaly obliczone i zestawione dla
poszczegolnych aren w kazdej ze stref wokolgniazdowych — wewnetrznej (ryc.
21) i zewnetrznej (ryc. 22) i roznych por roku (lato, jesien) (tab. 4). Wartosci
wskaznika Shannona wahaja sie w zakresie od zera do jednego. Wartosc
zerowa oznacza catkowity brak robotnic F. sanguinea w danej arenie,
wartos¢ jeden (nie wystepujaca w analizowanej sytuacji) wskazywalaby na
maksymalnag rownomiernos¢ rozmieszczenia robotnic w arenie. Wartosc¢ jest
zblizona do jednosci nawet przy matym zageszczeniu dynamicznym robotnic
pod warunkiem, Ze ich liczba utrzymuje si¢ w czasie na wzglednie stalym

poziomie.

Tab. 4. Stopien réownomiernosci rozmieszczenia robotnic F. sanguinea w
poszczegolnych arenach w obrebie kazdej ze stref wokolgniazdowych, wyrazony
wartosciami wskaznika entropii Shannona.

Kolonia i pora | Areny strefy wewnetrznej | Areny strefy zewnetrznej
roku 1 2 3 4 5 6 7 8
FI - lato '08 0,920|0,941/0,750|0,797(0,479|0,194| O |0,604
FI —-lato '09 0,239|0,964|0,935|0,798| O |0,556|0,239| O
FII — lato '08 0,516|0,7140,675|0,5780,540|0.540|0,739| 0,349
FII — lato '09 0,239 O (0,619/0,239| O (0,239|0,239| O
PI - lato '08 0,556 0 |0,479| O 0O (0,580 O 0
PI - jesien '08 |0,239|0,389| O 0 0 10,239 O 0
PI - lato '09 0,938|0,919/0,653|0,739|0,460|0,700|0,479 | 0,604
PII - lato '08 0,784|0,754 0,772 0,600 | 0,634 |0,702|0,328 0,717
PII - jesien '08 0 0 0 0 0 0 0 0
PII — jesien '09 |0,220(0,584/0,119|0,380| O 0 0 0
PIII - lato '08 0,479|0,804 0,284 |0,253(0,111/0,239|0,126| O
PIV - lato '09 0,380|0,962 0,708 0,886 0,604 |0,239|0,681 | 0,460

PIV — jesien '09 |0,111|0,484(0,119| 0 0 0 0 0
PV -lato'09 |0,831|0,727|0,660|0,599 (0,960(0,625| O |0,604
PV - jesien '09 |0,126|0,698|0,089| O o lo,111] o 0
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Tab. 4. c.d.

Kolonia i pora | Areny strefy wewnetrznej | Areny strefy zewnetrznej
roku 1 2 3 4 5 6 7 8
RI - lato '08 0,876 (0,365 0 0,460 O 0 0 (0,460
RII - lato '08 0,479 0 0 0,828| O 0 0 (0,097
RIII - lato '09 0 0,380(0,239|0,220| O 0 0 0
RIV - lato '07 0,856(0,380|0,536(0,556| O |0,380(0,253(0,380
RV - lato '07 0,8560,893(0,919/0,901|0,419|0,460|0,638 0,527

W wokolgniazdowych strefach wewnetrznych badanych kolonii F.
sanguinea, na laczna liczbe 80 aren (14 kolonii badanych jedno- lub
dwukrotnie w ciagu sezonu), az w 27 przypadkach wartos¢ wskaznika
rownomiernosci byla wieksza od 0,7. Oznacza to duza rownomiernosc
pokrycia terenu przez F. sanguinea w obrebie tych stref. Dla pieciu kolonii
badanych w okreslonym czasie rownomiernos¢ pokrycia aren w strefach
wewnetrznych okazala sie szczegolnie wysoka (FI — lato ’08, PI — lato ‘09, PII —
lato ’08, PV — lato '09, RV - lato ‘07) (tab. 4, ryc. 21). Z drugiej strony az w 15
przypadkach (osiem roznych kolonii) wartos¢ wskaznika wynosila zero.
Oznacza to catkowity brak aktywnosci robotnic w przynajmniej jednej z aren
podczas calego dnia obserwacji (zob. tab. 4). Dla kolonii PII obserwowanej
jesienia (2008 r.) nie wykazano w ogole zadnej aktywnosci. W Polsce, gdzie
wiekszos¢ kolonii byla badana zaréwno latem, jak i jesienia, dalo sie
zauwazyC wyrazna tendencje do zmniejszania rownomiernosci pokrycia
terenu jesienig (ryc. 21). Mediana wskaznika rownomiernosci pokrycia
terenu przez robotnice w poszczegolnych rejonach geograficznych (krajach)
wahata sie od 0,69 (0,44-0,82) w Finlandii, poprzez 0,47 (0,23-0,85) w
Rumunii, po 0,43 (0,1-0,71) w Polsce.
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Ryc. 21. Stopien rownomiernosci rozmieszczenia robotnic F. sanguinea (mediana
oraz kwartyle) w wokolgniazdowych strefach wewnetrznych badanych kolonii,
wyrazony wartosciami wskaznika entropii Shannona.

W wokolgniazdowych strefach zewnetrznych badanych kolonii, na taczna
liczbe 80 aren, tylko w pieciu arenach wartos¢ wskaznika réwnomiernosci
wynosila przynajmniej 0,7 natomiast az w 39 przypadkach wartosc
wskaznika wynosita zero (tab. 4). W koloniach PII - jesien 08, PII — jesien
‘09, PIV — jesien 09 oraz RIII — lato ‘09 nie wykazano zadnej aktywnosci
robotnic, podczas gdy w strefach wewnetrznych trzech z tych kolonii (PII -
jesien ’09, PIV — jesien 09, RIII — lato ‘09) robotnice byly aktywne. Jedynie w
koloniach FII — lato ’08, PI — lato ’09, PII - lato 08, PIV — lato ’09 oraz RV -
lato ’07 rownomiernos¢ pokrycia terenu we wszystkich arenach danej kolonii
utrzymywata sie na wzglednie stabilnym (0,3-0,7) poziomie (tab. 4). W
koloniach badanych w Polsce - podobnie jak w przypadku aren strefy
wewnetrznej (zob. wyz.) — zaznaczal si¢ wyrazny spadek rownomiernosci
pokrycia terenu jesienia (ryc. 22). Mediana wskaznika rownomiernosc

pokrycia terenu przez robotnice dla poszczegolnych rejonow geograficznych
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(krajow) wahata sie od 0,23 (0-0,54) w Finlandii, do zera w Polsce (0-0,5) i
Rumunii (0-0,39).
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Ryc. 22. Stopien rownomiernosci rozmieszczenia robotnic F. sanguinea
(mediana oraz kwartyle) w wokolgniazdowych strefach zewnetrznych badanych
kolonii, wyrazony wartoSciami wskaznika entropii Shannona.

4.3. Zroznicowanie kierunkow penetracji F. sanguinea w obrebie stref

wokolgniazdowych

Kolejnym etapem oceny tendencji terytorialnych F. sanguinea jest
szczegblowa analiza zageszczenia dynamicznego robotnic w obrebie kazdej z
dwoch stref wokotgniazdowych w trakcie fazy kontrolnej eksperymentu przy
wykorzystaniu nieparametrycznego testu Kruskala-Wallisa H. Celem analizy
statystycznej byla ocena zréznicowania stopnia penetracji najblizszego
otoczenia  gniazda  (strefa  wewnetrzna), dalszej czeSci obszaru
wokolgniazdowego (strefa zewnetrzna) oraz ewentualnych preferencji wobec
okreslonych rejonow w obrebie kazdej ze stref. Wyniki testu zestawiono
osobno dla kolonii z kazdego z poszczegolnych rejonow geograficznych

(krajow).

Finlandia
W przypadku dwoch kolonii F. sanguinea badanych w Finlandii (FI, FII)

test wykazal istotne zrdéznicowanie zageszczenia dynamicznego robotnic
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kazdego roku w wokolgniazdowej strefie wewnetrznej i jednego roku w strefie

zewnetrznej kolonii FI oraz brak takiego zroznicowania w kolonii FII (tab. 5).

Srednia ranga wskazuje na najwieksza liczbe robotnic w arenach nr 1 i 2.

(strefa wewnetrzna) kolonii FI w okresie letnim 2008 r. oraz arenie 2 tej

samej kolonii latem nastepnego roku (ryc. 23). Wskazuje to na stala

preferencje w stosunku do okreslonych kierunkow furazowania w przypadku

kolonii FI oraz brak takich preferencji w przypadku kolonii FII.

Tab. 5. Zroznicowanie zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea w obrebie
stref wokolgniazdowych kolonii badanych w Finlandii (wg testu Kruskala-Wallisa;
gwiazdka oznacza roznice statystycznie istotna, p < 0,05).

Kolonia i Areny strefy wewnetrznej Areny strefy zewnetrznej
pora (Srednie rangi) (Srednie rangi)
roku Chi2 1 2 3 4 Chi? 5 6 7 8
FI —lato '08 | 44,32* | 46,28 | 58,06 | 21,67 | 20,00 | 5,30 | 37,78 | 34,28 | 31,94 | 42,00
FI - lato '09 | 53,84* | 14,61 | 61,53 | 43,25 | 26,61 | 7,76* | 34,50 | 42,50 | 36,50 | 32,50
FII — lato '08 | 2,31 | 31,94 | 40,89 | 37,89 | 35,28 | 4,43 | 35,11 | 35,11 | 43,50 | 32,28
FII - lato '09 | 6,24 | 35,00 | 33,00 | 43,00 | 35,00 | 4,17 | 34,50 | 38,50 | 38,50 | 34,50
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Ryc. 23. Srednie (w 95% przedziale ufnosci) liczby robotnic kazdej z dwoch
kolonii F. sanguinea badanych w Finlandii (FI i FII), odnotowane w poszczegolnych
arenach.

Polska

W przypadku kolonii badanych w Polsce test wykazal statystycznie istotne
zroznicowanie dynamicznego zageszczenia robotnic w wokoétgniazdowych
strefach wewnetrznych kolonii PI i PIV we wszystkich badanych okresach
oraz kolonii PII jesienia 2009 r. i kolonii PIII latem 2008 r. (tab. 6). W
strefach zewnetrznych rozklady byly znacznie bardziej rownomierne niz w
strefach wewnetrznych; jedynie w trzech przypadkach, zanotowano
zroznicowanie statystycznie istotne (PI — lato '08, PII — lato '08, PV —lato '09).
Porownanie Srednich rang wskazuje, ze dla niektorych kolonii zarysowala sie
silna preferencja w stosunku do okreslonych fragmentow terytoriow w

sezonie letnim (PI — lato ’08, PIII - lato 08, PIV — lato ‘09), jednakze tendencja
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ta nie utrzymala si¢ w kolejnych latach dla kolonii badanych wielosezonowo

(tab. 6, ryc. 24).

Tab. 6. Zroznicowanie zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea w obrebie
stref wokolgniazdowych kolonii badanych w Polsce (wg testu Kruskala-Wallisa;
gwiazdka oznacza roznice statystycznie istotna, p < 0,05).

lonia i Areny strefy wewnetrznej Areny strefy zewnetrznej
Ko omil pora (Srednie rangi) (Srednie rangi)
roxu Chiz | 1 2 3 4 [ chiz [ 5 6 7 8
PI — lato '08 16,66* | 51,19 | 30,47 | 34,56 | 29,78 | 34,86* | 26,08 | 54,47 | 40,94 | 24,5

PI - jesien '08 | 8,050* | 36,39 | 42,67 | 34,44 | 32,50 | 3,77 | 35,00 | 39,00 | 35,00 | 37,00

PI - lato '09 27,26* | 44,47 | 52,58 | 22,31 | 26,64 | 3,11 | 33,67 | 41,83 | 33,06 | 37,44

PII - lato '08 4,43 |39,25/37,86|40,64 | 28,25 | 7,81* | 35,03 | 38,36 | 27,89 | 44,72

PII — jesien '08 3,00 | 38,00 | 36,00 | 36,00 | 36,00 | 3,00 | 38,00 | 36,00 | 36,00 | 36,00

PII - jesien '09 | 11,40* [ 31,39 | 46,17 | 35,17 | 33,28 | 7,01 | 42,67 | 34,44 | 34,44 | 34,44

PIII — lato '08 30,76* | 28,33 | 56,89 | 34,03 | 26,75 | 4,93 | 41,19 | 36,06 | 38,36 | 30,39

PIV - lato '09 | 49,07* | 17,33 | 62,28 | 27,39 | 39,00 | 6,41 |38,00]|30,17| 43,5 | 34,33

PIV — jesien '09 | 9,70* | 37,08 | 45,75 |31,33 (31,83 | 2,02 |35,50 35,50 37,50 | 37,50

PV —lato '09 7,26 | 44,94 | 39,28 | 33,22 | 28,56 | 43,51* | 61,03 | 33,67 | 21,92 | 29,39

PV - jesien '09 | 6,38 |31,67|42,86|39,81 (31,67 | 1,09 |36,11 |38,03]33,83 |38,03
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Ryc. 24. Srednie (w 95% przedziale ufnosci) liczby robotnic kazdej z pieciu
kolonii F. sanguinea badanych w Polsce (PI-V), odnotowane w poszczegolnych
arenach: A — kolonie PI i PII, B — kolonie PIII, PIV i PV.

Rumunia

Dla wiekszosci (czterech z pieciu) kolonii badanych w Rumunii wykazano
istotne zroznicowanie rozkladu zageszczenia dynamicznego robotnic w
obrebie wokoélgniazdowej strefy wewnetrznej; jedynie w przypadku kolonii
RIII wynik nie byl statystycznie istotny (tab. 7). W strefie zewnetrznej
wykazano istotne zroznicowanie jedynie dla kolonii RI, w pozostalych
przypadkach zroznicowanie zageszczenia dynamicznego furazujacych
robotnic w obrebie strefy nie bylo istotne. Aktywnos¢ robotnic F. sanguinea z
kolonii w Rumunii byta dosy¢ zréznicowana — od bardzo réwnomiernej, ale
stosunkowo niskiej (RII), poprzez furazowanie w obrebie jednej areny (RI,
RII, RIV), az do wysokich wartosci zageszczenia dynamicznego w czeSci aren

(RV) (ryc. 25).
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Tab. 7. Zroznicowanie zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea w obrebie
stref wokotgniazdowych kolonii badanych w Rumunii (wg testu Kruskala-Wallisa;
gwiazdka oznacza roznice statystycznie istotna, p < 0,05).

lonia i Areny strefy wewnetrznej Areny strefy zewnetrznej
Ko omil (Srednie rangi) (Srednie rangi)
pora ro¥tt  ["chniz | 1 2 3 4 |[Chiz| 5 6 7 8
RI - lato '08 31,41* | 55,11 | 31,86 | 26,00 | 33,03 | 9,17* | 34,00 | 34,00 | 35,97 | 42,03
RII - lato '08 | 22,87* | 34,83 | 29,81 | 29,81 | 51,56 | 3,77 | 35,00 | 35,00 | 37,00 | 39,00
RIII - lato '09 1,08 | 34,47 | 38,42 | 36,44 | 36,67 | 2,02 | 35,50 | 37,50 | 35,50 | 37,50
RIV —lato '07 | 15,27* | 50,28 | 29,00 | 34,06 | 32,67 | 3,38 | 32,00 | 38,00 | 38,00 | 38,00
RV -1lato '07 | 11,53*| 35,14 | 33,81 | 27,31 | 49,75 | 1,87 | 34,47 | 33,67 | 40,42 | 37,44
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Ryc. 25. Srednie (w 95% przedziale ufnosci) liczby robotnic kazdej z pieciu kolonii
F. sanguinea badanych w Rumunii (RI-V), odnotowane w poszczegolnych arenach.
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4.4. Efektywnos¢ wykorzystania informacji o pokarmie przez

F. sanguinea

Finlandia

Robotnice F. sanguinea z obu kolonii badanych w Finlandii znajdowaly w
kazdym roku wszystkie wylozone karmniki (tj. osiem), a liczba karmnikow
pozniej eksploatowanych wahala sie od czterech do oSmiu, wynoszac Srednio
6,75 (SD 1,89). Kolonia FI kazdorazowo wykorzystywata przy tym wszystkie,
a kolonia FII nie wszystkie (4-7) karmniki (ryc. 26).

Liczba karmnikow

Karmniki znalezione

FI —lato '08

FI —lato '09 Karmniki eksploatowane

FII —lato '08
FII —lato '09

Ryc. 26. Efektywnosc¢ wykorzystania informacji o pokarmie przez kolonie
F. sanguinea w Finlandii.

Polska

W Polsce liczba karmnikéw znajdowanych przez robotnice F. sanguinea z
roznych kolonii i w réznych okresach wahata sie od zera do osmiu. Tylko w
przypadku kolonii PII w lecie 2008 r. wszystkie znalezione karmniki byly
pozniej eksploatowane; w pozostatych przypadkach wykryte karmniki albo
nie byly wykorzystywane w ogole (az w pieciu przypadkach), albo byly, ale w
duzo mniejszej liczbie (1-5) (ryc. 27). Srednia liczba karmnikéw znalezionych

wynosita 5,36 (SD 2,5), a karmnikow eksploatowanych 2,09 (SD 2,66).
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Liczba karmnik ow

lato '09 1«;0]1'68 PII - B Karmniki znalezione

jesiefi

Jesien

- _ Karmniki eksploatowane
lato'08 PIV - P

08 '09 lato '09 PN . -
jesien , PV —
. lato'09 . . .
09 jesien
'09

Ryc. 27. Efektywnosc¢ wykorzystania informacji o pokarmie przez kolonie
F. sanguinea w Polsce.

Rumunia

W Rumunii liczba karmnikéw znalezionych przez furazerki z badanych
kolonii F. sanguinea wahala sie od dwoch do osmiu, natomiast liczba
karmnikow eksploatowanych byla — w porownaniu do kolonii w Finlandii i
Polsce — bardzo niska: tylko jedna kolonia korzystala z jednego karmnika; w
pozostatych przypadkach zaden z karmnikéw nie byl wykorzystywany (ryc.
28). Srednia liczba karmnikéw znalezionych wynosila 4,8 (SD 3,03), a
karmnikow eksploatowanych 0,2 (SD 0,44).
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Ryc. 28. Efektywnos¢ wykorzystania informacji o pokarmie przez kolonie
F. sanguinea w Rumunii.

Liczba karmnikow
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Efektywnos¢ odnajdywania pokarmu przez wszystkie badane kolonie F.
sanguinea wyniosta lacznie 72%, ale jedynie 31,8% karmnikow byto pozniej
eksploatowane przez furazerki. Liczba karmnikéw eksploatowanych réznita
sie istotnie pomiedzy rejonami geograficznymi (Chi2 = 38,182, df = 2, p <
0,001), natomiast pod wzgledem liczby karmnikéw znalezionych brak bytlo
takiego zroznicowania (Chi2 = 5,22, df = 2, p = 0,07). W Finlandii wykryte
zostaly wszystkie wylozone karmniki i zarazem ogromna ich wigekszosc¢
(84,3%) byta w nastepstwie wykorzystywana. W Polsce zostalo odnalezionych
juz mniej karmnikow (67%) i duzo mniej, bo tylko 26,1% byto
eksploatowanych. W Rumunii F. sanguinea wykryla 60% karmnikow, a

eksploatowala ich znikomy odsetek — zaledwie 2,5% (ryc. 29).
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Finlandia Finlandia

100%

Polska Polska

Rumunia Rumunia

Ryc. 29. Zréznicowanie efektywnosci wykorzystania informacji o pokarmie przez
F. sanguinea z kolonii w Finlandii, Polsce i Rumunii. Kolor zielony — karmniki
znalezione, kolor czerwony — karmniki eksploatowane.

4.5. Ciaglosé wykorzystania przez F. sanguinea obszaru

wokolgniazdowego w aspekcie czasowo-przestrzennym

Finlandia

Wartosci wspolczynnika korelacji Spearmana dla kolonii badanych w
Finlandii wskazuja, ze w przypadku kolonii FI - lato 09 wystapila
statystycznie istotna korelacja pomiedzy zageszczeniem dynamicznym
robotnic F. sanguinea zanotowanych w arenach w fazie kontrolnej i
nastepnie na karmikach wystawionych w obrebie tych samych aren podczas
fazy manipulacyjnej eksperymentu (tab. 8). Wysoka wartos¢ wspolczynnika
korelacji (r > 0,9) swiadczy o duzej sile zwiazku miedzy liczba robotnic
zanotowanych w obu fazach. Oznacza to, ze w przypadku kolonii FI badanej

latem 2009 r. robotnice F. sanguinea najintensywniej korzystaty z tych
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karmnikow, ktore znajdowaly sie w najczesciej odwiedzanych uprzednio
arenach. Byl to jednak jedyny taki przypadek wsrod wszystkich

analizowanych (zob. dalej), kiedy korelacja okazala sie statystycznie istotna.

Tab. 8. Zaleznosc¢ zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea w czasie fazy
kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu dla kolonii z Finlandii, wyrazona poprzez
wspolczynnik korelacji Spearmana (gwiazdka oznacza korelacje statystycznie
istotna, p < 0,05).

Kolonia i pora S

roku P pearman r
FI — lato ‘08 0,126 0,587
FI — lato ‘09 0,001* 0,934
FII - lato ‘08 0,931 -0,037
FII - lato ‘09 0,444 0,317

Polska

W Polsce dla zadnej kolonii nie wykazano w analizowanym aspekcie
korelacji istotnej statystycznie, chociaz w przypadku trzech kolonii (PI -
jesien ’08, PIII — lato 08, PV — lato '09) wartosci wspolczynnika korelacji byly
bliskie progu istotnosci (tab. 9).

Tab. 9. ZaleznoS¢ zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea w czasie fazy
kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu dla kolonii z Polski, wyrazona poprzez
wspolczynnik korelacji Spearmana (gwiazdka oznacza korelacje statystycznie
istotna, p < 0,05).

Kolonia i pora

roku P Spearman r
PI — lato '08 0,194 0,512
PI — jesien '08 0,060 0,687
PI — lato '09 0,301 0,419
PII — lato '08 0,955 -0,024

PII — jesien '09 | 0,291 0,427
PIII — lato '08 0,073 0,663
PIV —lato '09 0,123 0,590

PIV — jesien '09 | 0,212 0,495
PV —lato '09 0,066 0,675
PV —jesien '09 | 0,667 -0,182
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Rumunia

W przypadku kolonii F. sanguinea w Rumunii — podobnie jak w Polsce —
nie stwierdzono zZadnej istotnie statystycznie korelacji pomiedzy
zageszczeniem dynamicznym robotnic F. sanguinea zanotowanych w arenach
w fazie kontrolnej eksperymentu i karmikach podczas fazy manipulacyjne;j.
Wartosci prawdopodobienstwa utrzymywaly sie generalnie na niskim

poziomie (tab. 10).

Tab. 10. Zaleznos¢ zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea w czasie fazy
kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu dla kolonii z Rumunii, wyrazona poprzez
wspolczynnik korelacji Spearmana (gwiazdka oznacza korelacje statystycznie
istotng, p < 0,05).

Kolonia i pora
roku P Spearman r
RI — lato '08 0,817 0,098
RII — lato '08 0,534 0,26
RIII — lato '09 0,864 -0,073
RIV — Lato '07 0,668 0,181
RV —lato '07 0,856 0,077

4.6. Aktywnos¢ mrowek z gatunkow podporzadkowanych w sasiedztwie

kolonii F. sanguinea

W bezposrednim sasiedztwie gniazd badanych kolonii F. sanguinea
stwierdzono  wystepowanie  potencjalnie @ konkurencyjnych, ale w
domniemaniu podporzadkowanych F. sanguinea gatunkow mrowek,
reprezentujacych rodzaje Myrmica, Leptothorax, Temnothorax, Tetramorium,
Formica (podrodzaj Serviformica) i Lasius. RoOznice w zageszczeniu
dynamicznym robotnic F. sanguinea i gatunkow podporzadkowanych
testowano przy uzyciu nieparametrycznego testu Manna-Whitneya U.
Ponadto dla gatunkow podporzadkowanych okreslono Srednie wartosci
zageszczenia dynamicznego robotnic, przedstawiajac je na tle analogicznych

wartosci dla F. sanguinea. Wyniki zestawiono oddzielnie dla fazy kontrolnej i
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manipulacyjnej eksperymentu prowadzonego w kazdym z rejonow

geograficznych (krajow) (ryc. 30-35).

Finlandia

W wokolgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea
badanych w Finlandii z gatunkow podporzadkowanych odnotowano
obecnos¢ jedynie nielicznych osobnikéw 2z rodzaju Myrmica. Wartosci
zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea byly zdecydowanie wieksze
w porownaniu do wartosci zageszczenia dynamicznego mrowek z gatunkow
podporzadkowanych — tak podczas fazy kontrolnej (p = 0,000, z = -11,794, n
= 576), jak i manipulacyjnej (p = 0,000, z = -14,754, n = 576) eksperymentu
(ryc. 30). Ogotem, Srednia liczba robotnic z gatunkow podporzadkowanych
zaobserwowanych w wokotgniazdowych strefach wewnetrznych obu kolonii
F. sanguinea wyniosta w fazie kontrolnej 0,04 (SD 0,07), a samych robotnic
F. sanguinea 1,93 (SD 1,78), natomiast w fazie manipulacyjnej bylo to

odpowiednio 0,36 (SD 0,37) i 9,78 (SD 8,14).
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Ryc. 30. Zageszczenie dynamiczne robotnic z gatunkéw podporzadkowanych w
wokolgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea w Finlandii na tle
analogicznych wartosci dla F. sanguinea (F.s.), wyrazone srednimi liczbami
osobnikow w jednej arenie w czasie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.
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W wokotgniazdowych strefach zewnetrznych po wylozeniu pokarmu (faza
manipulacyjna), do juz wczesniej (w fazie kontrolnej) tam wystepujacych
robotnic gatunkoéw podporzadkowanych z rodzaju Myrmica, dotaczyly
furazerki gatunkow z rodzajow Temnothorax, Tetramorium i Lasius. Podobnie
jak w strefach wewnetrznych, wartos¢ zageszczenia dynamicznego robotnic
F. sanguinea byla statystycznie wieksza niz wartoSC zageszczenia
dynamicznego robotnic z gatunkow podporzadkowanych zarowno w fazie
kontrolnej (p = 0,046, z = -1,966, n = 504) jak i manipulacyjnej (p = 0,001, z
= -3,420, n = 504) eksperymentu (ryc. 31). Srednia liczba robotnic gatunkéw
podporzadkowanych, jakie zaobserwowano w wokolgniazdowych strefach
zewnetrznych obu kolonii w fazie kontrolnej wyniosta 0,08 (SD 0,13), a
robotnic F. sanguinea 0,19 (SD 0,15), a w fazie manipulacyjnej odpowiednio

1,83 (SD 1,38) i 3,8 (SD 3,25).
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Ryc. 31. Zageszczenie dynamiczne robotnic z gatunkéw podporzadkowanych w
wokolgniazdowych strefach zewnetrznych kolonii F. sanguinea w Finlandii na tle
analogicznych wartosci dla F. sanguinea (F.s.), wyrazone Srednimi liczbami
osobnikow w jednej arenie w czasie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.
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Polska

W wokolgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea
badanych w Polsce w fazie kontrolnej eksperymentu odnotowano obecnosc
robotnic gatunkow podporzadkowanych z rodzajow Myrmica, Tetramorium i
Leptothorax. Jednakze wartosci zageszczenia dynamicznego robotnic z tych
gatunkow byly statystycznie istotnie mniejsze niz robotnic F. sanguinea (p =
0,000, z = 6,737, n = 1654). Po wylozeniu pokarmu wartosci zageszczenia
dynamicznego robotnic F. sanguinea wzroslty tylko nieznacznie; jedynie w
przypadku kolonii PII w lecie 2008 r. mozna mowi¢ o znaczacym wzroscie
wartosci, podczas gdy wartoSci zageszczenia dynamicznego robotnic
gatunkow podporzadkowanych wzrosty w siedmiu przypadkach (na taczna
liczbe 11), a w szesciu przypadkach byly wieksze niz F. sanguinea (ryc. 32).
Generalnie nie stwierdzono statystycznie istotnych réznic pomiedzy
zageszczeniem dynamicznym robotnic F. sanguinea i robotnic gatunkow
podporzadkowanych w fazie manipulacyjnej eksperymentu (p = 1,000, z =
0,000, n = 1579). Srednia liczba robotnic gatunkéw podporzadkowanych
zaobserwowanych w wokolgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F.
sanguinea w Polsce w fazie kontrolnej wyniosta 0,03 (SD 0,03), a F.
sanguinea 0,81 (SD 0,71), a w fazie manipulacyjnej odpowiednio 1,48 (SD
1,95)i 1,78 (SD 3,13).
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Srednia liczba osobnikow
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Ryc. 32. Zageszczenie dynamiczne robotnic z gatunkow podporzadkowanych
w wokolgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea w Polsce na tle
analogicznych wartosci dla F. sanguinea (F.s.), wyrazone Srednimi liczbami
osobnikow w jednej arenie w czasie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.

Podobnie bylo w wokoélgniazdowych strefach zewnetrznych. W fazie
kontrolnej eksperymentu zageszczenie dynamiczne robotnic gatunkow
podporzadkowanych bylo statystycznie mniejsze niZ robotnic F. sanguinea (p
= 0,000, z = -8,169, n = 1584) (ryc. 33). Po wylozeniu pokarmu zageszczenie
dynamiczne robotnic gatunkéw podporzadkowanych znacznie wzrosto i byto
wyzsze niz zageszczenie robotnic F. sanguinea (p = 0,000, z = -6,137, n =
1584). Srednia liczba robotnic gatunkéw podporzadkowanych w fazie
kontrolnej wyniosta 0,03 (SD 0,03), a robotnic F. sanguinea 0,55 (SD 0,73),
podczas gdy w fazie manipulacyjnej odpowiednio 2,36 (SD 1,91) i 1,31 (SD
2,47).
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Ryc. 33. Zageszczenie dynamiczne robotnic z gatunkéw podporzadkowanych w
wokotgniazdowych strefach zewnetrznych kolonii F. sanguinea w Polsce na tle
analogicznych wartosci dla F. sanguinea (F.s.), wyrazone Srednimi liczbami
osobnikéw w jednej arenie w czasie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.

Rumunia

W wokoélgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea w
Rumunii stwierdzono wystepowanie robotnic gatunkéw podporzadkowanych
z rodzajow Myrmica, Leptothorax, Lasius oraz osobnikéw F. rufibarbis.
Podobnie jak w przypadku kolonii z Finlandii i Polski, w Rumunii
zageszczenie dynamiczne robotnic gatunkow podporzadkowanych w fazie
kontrolnej eksperymentu bylo statystycznie istotnie mniejsze (p = 0,000, z =
-7,417, n = 720) niz robotnic F. sanguinea (ryc. 34). Po wylozeniu pokarmu
wartosc¢ zageszczenia dynamicznego robotnic v/ gatunkow
podporzadkowanych znacznie przewyzszyla zageszczenie dynamiczne
robotnic F. sanguinea (p = 0,000, z = -6,664, n = 720). Ogoélem Srednia liczba
robotnic z  gatunkoéw = podporzadkowanych = zaobserwowanych  w
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wokotgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea w fazie
kontrolnej wyniosta 0,15 (SD 0,21), a robotnic F. sanguinea 0,75 (SD 0,89),
podczas gdy w fazie manipulacyjnej odpowiednio 0,73 (SD 1,05) i 0,19 (SD
0,35).
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Ryc. 34. Zageszczenie dynamiczne robotnic z gatunkéw podporzadkowanych w
wokolgniazdowych strefach wewnetrznych kolonii F. sanguinea w Rumunii na tle
analogicznych wartosci dla F. sanguinea (F.s.), wyrazone Srednimi liczbami
osobnikow w jednej arenie w czasie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.

W  wokoélgniazdowych  strefach zewnetrznych (ryc. 35) wartosc¢
zageszczenia dynamicznego robotnic gatunkéw podporzadkowanych, jak i
robotnic F. sanguinea, podczas fazy kontrolnej byla niewielka i utrzymywata
sie na podobnym poziomie (p = 0,314, z = -1,007, n = 720). Podobnie jak w
strefie wewnetrznej, po wystawieniu pokarmu wartoSci zageszczenia
dynamicznego robotnic gatunkéw podporzadkowanych przewyzszyly wartosci
zageszczenia dynamicznego robotnic F. sanguinea (p = 0,000, z = -7,845, n =
720). Ogotem sSrednia liczba robotnic z gatunkow podporzadkowanych
zaobserwowanych w wokolgniazdowych strefach zewnetrznych w fazie
kontrolnej wyniosta 0,11 (SD 0,14), a robotnic F. sanguinea 0,16 (SD 0,21),
natomiast w fazie manipulacyjnej odpowiednio 0,68 (SD 0,88) i 0,1 (SD
0,09).
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Ryc. 35. Zageszczenie dynamiczne z robotnic gatunkéw podporzadkowanych w
wokotgniazdowych strefach zewnetrznych kolonii F. sanguinea w Rumunii na tle
analogicznych wartosci dla F. sanguinea (F.s.), wyrazone srednimi liczbami
osobnikoéw w jednej arenie w czasie fazy kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.

4.7. Wielkos§é pola troficznego F. sanguinea i relacje z mrowkami

terytorialnymi

Transekt nr 1 — 2011 r.

Robotnice F. sanguinea w fazie kontrolnej eksperymentu obserwowano (w
ciagu calego sezonu) w arenach 1-4 transektu nr 1, czyli w maksymalne;j
odleglosci do czterech metrow od granicy obszaru gniazdowego kolonii.
Wiosna ich obecnosc¢ stwierdzano jedynie w arenach 1 i 2, a latem, czyli w
porze rajdow, pojedyncze osobniki byly obserwowane réowniez w arenie 4 (w
arenie 3 nie odnotowano obecnosci zadnego osobnika). Jesienia, po okresie
rajdowym, aktywnosc¢ F. sanguinea, wyrazona liczbg osobnikow notowanych
w arenach, byla zerowa (ryc. 36). Srednia liczba robotnic ze wszystkich (tj.
30) aren transektu w okresie wiosennym wynosita 0,1 (SD 0,4), a letnim 0,16
(SD 0,53). W fazie manipulacyjnej (z karmnikami w arenach) robotnice
pobieraly pokarm rowniez tylko z aren 1-4, przy czym najintensywniej z

areny nr 1. Karmniki w pozostalych arenach (2-4) nie byly w ogole
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eksploatowane w okresie wiosennym, a latem obserwowano tam jedynie
pojedyncze osobniki. Jesienia, po okresie rajdowym, stwierdzono tylko jedna
robotnice F. sanguinea przy karmniku w arenie nr 3 (ryc. 37). Srednia liczba
robotnic przypadajacych na jeden karmnik w okresie wiosennym wynosita
0,9 (SD 5,11), letnim - 1,5 (SD 7,29), a jesiennym — 0,03 (SD 0,01).

Notowana rownoczesnie aktywnos¢ F. polyctena — w porownaniu do
aktywnosci F. sanguinea - byla bardzo wysoka. W fazie kontrolne;j
eksperymentu robotnice F. polyctena byly obecne w wiekszosci aren
transektu (ryc. 36), a jesienia w fazie manipulacyjnej wystepowaly nawet
przy karmnikach w arenach najblizszych (nawet w odleglosci jednego metra)
gniazdu F. sanguinea (ryc. 37). Srednia liczba robotnic F. polyctena w
arenach w trakcie fazy kontrolnej wyniosta w kolejnych porach roku, tj.
wiosnag, latem i jesienia, odpowiednio 5,8 (SD 12,2), 3,8 (SD 9,31) i 6,5 (SD
26,3), a podczas fazy manipulacyjnej 8,8 (SD 19,86), 40,2 (SD 48,61) i 30,3
(SD 48,13).
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Ryc. 36. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguineai F. polyctena wzdtuz transektu

nr 1 w 2011 r. podczas fazy kontrolnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y liczba

mrowek jest suma osobnikow zarejestrowanych w danej arenie (oS X) w ciagu calego
dnia obserwacji.
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Ryc. 37. Rozktad aktywnosci robotnic F. sanguinea i F. polyctena wzdtuz transektu

nr 1 w 2011 r. podczas fazy manipulacyjnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y

liczba mrowek jest suma osobnikow zarejestrowanych przy danym karmniku (0§ X)
w ciagu calego dnia obserwacji.

Transekt nr 1 — 2012 r.

Podobnie jak w roku poprzednim, aktywnosS¢ robotnic F. sanguinea w
arenach transektu nr 1 w fazie kontrolnej eksperymentu ograniczata sie¢ do
obszaru najblizszego gniazdu, w tym przypadku do aren 1-3 (ryc. 38).
AktywnoSc¢ robotnic byla obserwowana jedynie wiosna; w okresie rajdowym
(latem) w ogéle nie wykazano obecnosci F. sanguinea w arenach, a jesienig
badania nie byly prowadzone. Srednia liczba robotnic odnotowanych wiosna
w arenach catego transektu wyniosta 0,2 (SD 0,76). W fazie manipulacyjnej
eksperymentu robotnice korzystaly z karmnikow w arenach 1 i 2, przy czym
z najblizszego gniazdu duzo bardziej intensywnie niz z dalej potozonego (ryc.
39). Srednia liczba robotnic przypadajacych na jeden karmnik w okresie
wiosennym wynosila 1,3 (SD 5,5), a letnim 0,4 (SD 1,88).

Obecnosc¢ robotnic F. polyctena podczas fazy kontrolnej eksperymentu
stwierdzano w arenach 4-30 (ryc. 38), a w fazie manipulacyjnej w arenach 3-

30, czyli nawet oddalonych zaledwie o 3 metry od obszaru gniazdowego F.
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sanguinea (ryc. 39). Srednia liczba robotnic F. polyctena w arenach w trakcie
fazy kontrolnej wiosna i latem wyniosta odpowiednio 15,7 (SD 32,71) i 11
(SD 21,96), a w fazie manipulacyjnej 13,5 (SD 14,63) i 14,2 (SD 20,44).
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Ryc. 38. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguinea i F. polyctena wzdtuz transektu

nr 1 w 2012 r. podczas fazy kontrolnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y liczba

mrowek jest suma osobnikow zarejestrowanych w danej arenie (o$ X) w ciagu calego
dnia obserwacji.
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Ryc. 39. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguineai F. polyctena wzdtuz transektu

nr 1 w 2012 r. podczas fazy manipulacyjnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y

liczba mrowek jest suma osobnikow zarejestrowanych przy danym karmniku (0§ X)
w ciagu calego dnia obserwacji.

Transekt nr 2 — 2011 r.

Aktywnos¢ robotnic F. sanguinea w fazie kontrolnej eksperymentu
obserwowano (w skali calego sezonu) w arenach 1-9, czyli w maksymalne;j
odleglosci do dziewieciu metrow od granicy obszaru gniazdowego (ryc. 40).
Przed okresem rajdowym robotnice byly obecne w arenach 1-5. Najdalsze
areny (do areny 9) byly odwiedzane przez robotnice w porze rajdow i juz po
niej, jednakze w stosunkowo niewielkiej liczbie (1-4 osobniki). Ich obecnosc¢
w  bardziej oddalonych od obszaru gniazdowego arenach byla
najprawdopodobniej zwigzana z aktywnoscig rajdowa kolonii (zob. podrozdz.
4.8). Srednia liczba robotnic w arenach w trakcie fazy kontrolnej wynioslta
odpowiednio 0,4 (SD 0,75), 0,45 (0,99) i 0,15 (0,36). Podobnie jak w
przypadku transektu nr 1, wylozenie pokarmu w fazie manipulacyjnej
spowodowalo zwiekszenie rekrutacji robotnic jedynie do karmnikow

najblizszych gniazdu (1 i 2); dalej polozone karmniki byly uzytkowane
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sporadycznie (ryc. 41). Jesienig (w fazie manipulacyjnej) aktywnosc F.
sanguinea ustala na calym transekcie. Srednie liczby robotnic
korzystajacych z karmnikow wiosna, latem i jesienia to, odpowiednio, 2,8
(SD 9,61), 2,8 (SD 7,69) i 0.

Robotnice F. polyctena w fazie kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu
byly obecne w arenach 6-20 (ryc. 40 i 41), przy czym wiekszoSC robotnic
wystepowata w arenach 9-20, a tylko pojedyncze byly widywane w arenach 6
i 7 (ryc. 40 i 41). Srednia liczba robotnic przypadajacych na jedna arene w
trakcie fazy kontrolnej wyniosta odpowiednio 5,7 (SD 11,84), 9,0 (SD 33,79) i
7,4 (SD 26,19) a w fazie manipulacyjnej 31,1 (SD 55,98), 39,5 (SD 50,10) i
13,4 (SD 34,37).
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Ryc. 40. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguineai F. polyctena wzdtuz transektu

nr 2 w 2011 r. podczas fazy kontrolnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y liczba

mréwek jest suma osobnikéw zarejestrowanych w danej arenie (0§ X) w ciggu calego
dnia obserwacji.
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Ryc. 41. Rozktad aktywnosci robotnic F. sanguinea i F. polyctena wzdtuz transektu

nr 2 w 2011 r. podczas fazy manipulacyjnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y

liczba mréwek jest suma osobnikoéw zarejestrowanych przy danym karmniku (0§ X)
w ciagu calego dnia obserwacji.

Transekt nr 2 — sezon 2012

W fazie kontrolnej eksperymentu, zaro6wno wiosna, jak i latem (jesienia
badan nie prowadzono), obserwowano osobniki F. sanguinea w arenach 1-8
transektu. Srednia liczba robotnic przypadajacych na jedna arene w
okresach wiosennym i letnim wyniosta odpowiednio 1,05 (SD 1,88) i 0,6 (SD
1,20) (ryc. 42). Po wystawieniu pokarmu przed sezonem rajdowym (wiosna)
nie odnotowano praktycznie zadnej aktywnosci F. sanguinea — zaledwie jeden
osobnik zostal odnotowany na karmniku 6. W lecie natomiast robotnice F.
sanguinea rekrutowaly sie do karmnikéw 1-6 (ryc. 43). Srednia liczba
robotnic przypadajacych na jeden karmnik w tej fazie eksperymentu
wyniosta odpowiednio 0,05 (SD 0,22) i 2,3 (SD 6,50).

Aktywnosc F. polyctena ograniczala si¢ do karmnikow 9-20 w fazie
kontrolnej i 10-20 w fazie manipulacyjnej eksperymentu (ryc. 42 i 43).

Srednia liczba robotnic w arenach w trakcie fazy kontrolnej wyniosta
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odpowiednio 10,5 (SD 5,94) i 8,5 (SD 3,77), a w fazie manipulacyjnej 14,0
(SD 7,38) i 10,9 (SD 6,69).
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Ryc. 42. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguineai F. polyctena wzdtuz transektu

nr 2 w 2012 r. podczas fazy kontrolnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y liczba

mrowek jest suma osobnikow zarejestrowanych w danej arenie (o$ X) w ciagu calego
dnia obserwacji.
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Ryc. 43. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguineai F. polyctena wzdtuz transektu

nr 2 w 2012 r. podczas fazy manipulacyjnej eksperymentu. Przedstawiona na osi Y

liczba mrowek jest suma osobnikow zarejestrowanych przy danym karmniku (0§ X)
w ciagu calego dnia obserwacji.

Transekt nr 3 — 2012 r.

Robotnice F. sanguinea zaréwno wiosna, jak i latem w fazie kontrolnej
eksperymentu pojawialy sie¢ w arenach 1-14 (ryc. 44), przy czym w arenie 8,
w okresie letnim zanotowano rekordowsaq liczbe 74 osobnikow, co bez
watpienia byto zwiazane z aktywnoscia rajdowa kolonii (zob. podrozdz. 4.8).
Srednia liczba robotnic przypadajacych wiosng i latem na jedna arene
wynosila odpowiednio 2,0 (SD 3,14) i 5,9 (SD 15,35). Podczas fazy
manipulacyjnej w okresie wiosennym odnotowano jedynie pojedyncze
robotnice na oddalonych od siebie karmnikach, natomiast w okresie
rajdowym (latem) furazerki F. sanguinea byly obecne praktycznie na
wszystkich karmnikach odwiedzanych w fazie kontrolnej, jednakze
najintensywniej korzystaly z karmnika polozonego najblizej kolonii (ryc. 45).
Srednia liczba robotnic przypadajacych na jeden karmnik wiosna i latem

wynosita odpowiednio 0,6 (SD 1,77) 14,6 (SD 12,36).
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Aktywnosc robotnic F. polyctena w obu fazach eksperymentu ograniczata

sie do karmnikow lezacych w Srodkowej czesci transektu (ryc. 44 i 45), tj. w

rejonie, gdzie przebiegala granica zasiegu furazowania (terytorium) kolonii

Fplll (ryc. 47). Srednia liczba furazerek przypadajacych na jedna arene w

fazie kontrolnej wyniosta odpowiednio 0,2 (SD 0,51) 1 0,1 (SD 0,83), a w fazie
manipulacyjnej 1,2 (SD 2,84)1 1,6 (SD 5,57).

AktywnoSc¢ robotnic F. truncorum w obu fazach eksperymentu na ogo6t

ograniczala sie do aren najblizszych ich gniazdu (ryc. 44 i 45). Srednia liczba

furazerek w fazie kontrolnej wyniosta odpowiednio 0,6 (SD 1,82) i 1,3 (SD
3,48), a w fazie manipulacyjnej 2,2 (SD 7,88) i 5,8 (SD 16,4).
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Ryc. 44. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguinea, F. polyctena i F. truncorum
wzdhuz transektu nr 3 w 2012 r. podczas fazy kontrolnej eksperymentu.
Przedstawiona na osi Y liczba mréwek jest suma osobnikow zarejestrowanych w

danej arenie (0§ X) w ciagu calego dnia obserwacji.
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Ryc. 45. Rozklad aktywnosci robotnic F. sanguinea, F. polyctena i F. truncorum
wzdhuz transektu nr 3 w 2012 r. podczas fazy manipulacyjnej eksperymentu.
Przedstawiona na osi Y liczba mrowek jest suma osobnikoéw zarejestrowanych przy
danym karmniku (o$ X) w ciagu calego dnia obserwacji.

4.8. Wplyw aktywnosci rajdowej kolonii F. sanguinea na rutynowe

furazowanie i penetracje terenu

Rajdy F. sanguinea udalo sie zaobserwowac tylko w Polsce i tylko w
przypadku kolonii PI. W 2011 r. widziano dwa rajdy tej kolonii na gniazda F.
fusca. Pierwszy rajd, w kierunku potudniowo-zachodnim, odbyl sie 4
sierpnia, a jego celem bylo gniazdo odlegte o 43 m od kolonii F. sanguinea i
ok. 30 m od gniazda F. polyctena Fpll (ryc. 46). Drugi rajd, 5 wrzesnia,
przebiegal wzdtuz transektu nr 2 — jego celem bylo gniazdo F. fusca potozone
w odleglosci 10 m od gniazda F. sanguinea, a zarazem oddalone o 10 m od
mrowiska F. polyctena Fplll (ryc. 46). Trasa zadnego z tych rajdow nie
przecinala granic terytoriow F. polyctena, a w czasie ich trwania nie
zaobserwowano zadnych interakcji miedzy tymi dwoma gatunkami. Nie

zaobserwowano tez wzmozonej aktywnosci F. sanguinea w arenach, jak
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rowniez przy karmnikach (transekt 2) lezacych na trasie drugiego rajdu.
Furazerki F. sanguinea najprawdopodobniej zainicjowaty rowniez rajd kolonii
PI, ktorego koncowa faze obserwowano 28 czerwca 2012 r., a ktory
przebiegal wzdtuz transektu nr 3 (ryc. 47) — stad zapewne tak duza liczba
furazerek w niektorych arenach tego transektu w fazie kontrolnej (ryc. 44). W
tym jednak przypadku nie wudalo sie odnalez¢ gniazda gatunku
niewolniczego, bedacego celem rajdu. Podobnie jak w przypadku drugiego

rajdu, nie zaobserwowano wzmozonej rekrutacji robotnic do karmnikow

lezacych wzdtuz trasu rajdu.
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Ryc. 46. Orientacyjne granice zasiegow penetracji kolonii PI F. sanguinea (Fs) i
granice terytoriow kolonii F. polyctena (Fpl, Fpll, FplIll) w 2011 r. (oznaczone
roznokolorowymi lukami) oraz trasy rajdéw F. sanguinea (czerwone strzatki). Luki
zielone oznaczaja granice zasiegu/terytorium w okresie wiosennym (przed sezonem
rajdowym F. sanguinea), czerwone — granice w okresie letnim (w trakcie sezonu
rajdowego), czarne — granice w okresie jesiennym (po sezonie rajdowym).
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Ryc. 47. Orientacyjne granice zasiegow penetracji kolonii PI F. sanguinea
(F's) i granice terytoriow kolonii F. polyctena (Fpl, Fpll, Fplll) oraz kolonii F.
truncorum (Ft) w 2012 r. (oznaczone réznokolorowymi tukami). Luki zielone
oznaczaja granice zasiegu/terytorium w okresie wiosennym (przed sezonem
rajdowym F. sanguinea), czerwone — granice w okresie letnim (w trakcie sezonu
rajdowego).

4.9. Aktywnos¢ niewolnic F. fusca w koloniach F. sanguinea

W celu oceny wplywu odleglosci od obszaru gniazdowego oraz aktywnosci
robotnic F. sanguinea na pozagniazdowa aktywnos¢ niewolnic F. fusca w
koloniach F. sanguinea w Polsce (PI-PV) przeprowadzono dwie kompleksowe
analizy GLMM. W analizie danych z fazy kontrolnej jako zmienng zalezng
wykorzystano zageszczenie dynamiczne osobnikow F. fusca (rozktad
Poissona) zanotowanych w arenach, a z fazy manipulacyjnej zageszczenie
dynamiczne osobnikow przy karmnikach. Jako predyktor staty (fixed factor)
w obu przypadkach zastosowano wytyczona strefe wokolgniazdowa
(wewnetrzna, zewnetrzna), a jako kowariate — zageszczenie dynamiczne

robotnic F. sanguinea w arenach/karmnikach. Ze wzgledu na kilkukrotne
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badanie wigkszosci kolonii mieszanych, dana kolonia, a takze rok badania,
pora roku oraz arena/karmnik (faza kontrolna/pokarmowa) zostaly uzyte
jako predyktory losowe (random factors).

W fazie kontrolnej eksperymentu nie wykazano wplywu zZadnego z
badanych czynnikow, tzn. oddalenia od obszaru gniazdowego i aktywnosci
pozagniazdowej robotnic F. sanguinea, na zageszczenie dynamiczne
niewolnic F. fusca (-0,5 < z < 1,51, 0,65 < p < 0,13) w przypadku badanych
pod tym wzgledem kolonii F. sanguinea (ryc. 48). Jednakze w fazie
manipulacyjnej zageszczenie dynamiczne robotnic F. sanguinea wplywato
pozytywnie na zageszczenie dynamiczne niewolnic F. fusca przy karmnikach
(z = 4,66, p < 0,001). Takze zaleznoS¢ miedzy wartoSciami zageszczenia
dynamicznego robotnic F. sanguinea a oddaleniem od obszaru gniazdowego
kolonii mieszanej miatla pozytywny wplyw na wartosci zageszczenia
dynamicznego niewolnic, przy czym wplyw ten byt slabszy w strefie

zewnetrznej niz wewnetrznej (z = -2,576 p < 0,01) (ryc. 48).
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Ryc. 48. Zaleznos¢ miedzy zageszczeniem dynamicznym robotnic F. sanguinea i
niewolnic F. fusca (wartosci Srednie w 95% przedziale ufnosci) a odlegloscia od
obszaru gniazdowego (strefa wewnetrzna i zewnetrzna), wyrazona Srednia liczba
osobnikow zaobserwowanych w arenach i przy karmnikach w trakcie fazy
kontrolnej i manipulacyjnej eksperymentu.
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5. Omowienie wynikow i dyskusja

5.1. Konkurencyjnos¢ F. sanguinea w aspekcie geograficzno-

klimatycznym

Konkurencja i jej rola w ksztaltowaniu zespolow zwierzat byta do
niedawna jednym 2z najbardziej kontrowersyjnych zagadnien w ekologii
(Wiens 1977, Connell 1980, Schoener 1983, Roughgarden 1983; zob. tez
Wstep). Zespoly zwierzat byly postrzegane dwojako: albo jako interaktywne,
ksztaltowane glownie poprzez zwiazki biotyczne (glownie wlasnie
konkurencje), albo jako nieinteraktywne, w ktorych poszczegolne gatunki
skladowe zespolu odpowiadalyby na czynniki Srodowiskowe niezaleznie od
siebie (Wiens 1984). Jednakze wiekszoS¢ dawnych i wspoélczesnych teorii
dotyczacych zespotow zwierzat wskazuje na konkurencje jako wazny czynnik
w ksztaltowaniu ich skladu oraz struktury (MacArthur 1972, Wiens 1983,
Farris i in. 2015, McFarlane Tranquilla i in. 2015, Sunarto i in. 2015). Taka
opinia — w Swietle licznych juz danych - przewaza tez wspolczesnie w
odniesieniu do wielogatunkowych zespolow mrowek (np. Savolainen i
Vepsalainen 1988, Pisarski i Vepsédlainen 1989, Cerda i in. 2013,
Czechowski i in. 2013, Maak i in. 2014, Slipinski i in. 2014, Dejean i in.
2015, Spottiiin. 2015).

Jednym z gléwnych celow zreferowanych tu badan bylo okreslenie typu
konkurencji stosowanej przez Formica sanguinea w stosunku do
wspotwystepujacych z nia mrowek z gatunkéw reprezentujacych dolne
poziomy miedzygatunkowej hierarchii konkurencyjnej (tzn. gatunkow innych
niz terytorialne). Dzieki tym badaniom mozliwa byla ocena stopnia kontroli
niszy pokarmowej przez robotnice F. sanguinea, a takze ocena statusu
konkurencyjnego i ewentualnej roli omawianego gatunku w ksztaltowaniu
wielogatunkowego zespolu mrowek. Mozna domniemywac, ze jesli
rzeczywiscie F. sanguinea jest silnym konkurentem w stosunku do szeroko
rozumianych gatunkow podporzadkowanych, to obecnosc¢ jej robotnic

powinna wplywaé negatywnie na obecnos¢ robotnic tych gatunkéw na
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wspolnie uzytkowanych partiach pola troficznego. Efekt ten powinien byc
szczegolnie widoczny podczas konkurencji o zasoby pokarmowe (Pisarski i
Vepséalainen 1989, Cerda i in. 2013, Maak i in. 2014). Jednakze relacje
iloSciowe pomiedzy furazerkami F. sanguinea a furazerkami gatunkow
podporzadkowanych (w znaczeniu nieterytorialnych) nie byly state i uktadaty
sie w zauwazalna tendencje przebiegajaca w gradiencie geograficznym
poinoc—potudnie. Na poilnocy (w Finlandii) F. sanguinea zdecydowanie
dominowala pod wzgledem wartosci zageszczenia dynamicznego furazerek w
jej strefach wokolgniazdowych nad robotnicami innych gatunkow. Im dalej
na potudnie natomiast, udzial tych ostatnich stawal sie coraz wigckszy (w
Polsce) i ostatecznie (w Rumunii) przewyzszal (w sytuacji obecnosci pokarmu)
wartosci zageszczenia dynamicznego furazerek F. sanguinea. Sugeruje to
zmniejszajaca sie gradientowo konkurencyjnos¢ F. sanguinea w obrebie jej
arealu gatunkowego. Na poludniowym krancu badanego gradientu (w
Rumunii) F. sanguinea praktycznie nie wykazywala nawet zainteresowania
pokarmem wykladanym w sasiedztwie jej gniazd.

Stopniowemu zwiekszaniu sie¢ ku potudniowi wzglednej liczby robotnic z
gatunkow podporzadkowanych w wokolgniazdowych strefach kolonii F.
sanguinea (w stosunku do kolonii poélnocnych) towarzyszytl gradientowy
spadek efektywnosci odnajdywania i wykorzystywania pokarmu (karmnikow)
przez badane kolonie. Ogolnie rzecz biorac, robotnice F. sanguinea w
wiekszosci przypadkow nie wykorzystywaly wszystkich wykrywanych przez
siebie zrodet pokarmu. Podczas gdy jednak kolonie w Finlandii zwyktly
eksploatowac wszystkie lub wiekszos¢ karmnikow (Srednio 84,3%), kolonie w
Polsce wykorzystywaly srednio 26,1% karmnikow, a w Rumunii zaledwie
2,5%.

Ogo6t uzyskanych wynikow wskazuje wiec, ze konkurencyjno$S¢ F.
sanguinea wobec mrowek wspolzerujacych na jej polu troficznym zmniejsza
si¢ gradientowo 2z poilnocy ku potudniowi (tj. w badanym transekcie
Finlandia—Polska—Rumunia). Tego typu zmiennos¢ moze wynikac¢ z roznic w
potozeniu geograficznym kolonii, roznic dlugosci okresu wegetacyjnego, jak i

roznic w zasobnosci troficznej srodowisk. Te czynniki moga w bezposredni
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sposob przekladac sie na roznice w intensywnosci furazowania F. sanguinea,
a tym samym nasilenie jej oddzialywania konkurencyjnego wobec
wspolwystepujacych gatunkow. IntensywnosSc¢ zerowania mrowek zyjacych
na polnocy, tj. w warunkach skroconego okresu wegetacyjnego, musi byc
szczegoOlnie nasilona, aby zapewnic rozwijajacym si¢ w okresie letnim larwom
i mlodym osobnikom plciowym odpowiednig iloS¢ nieodzownego im pokarmu
biatkowego (Punttila i in. 2004). Nie bez znaczenia jest tez niewatpliwie
zroznicowanie zasobnosci troficznej Srodowisk badanych kolonii -
wzrastajacej gradientowo od suchego boru sosnowego na wydmach w
Finlandii, poprzez Swiezy boér mieszany w Polsce, po zyzne, ekstensywnie
uzytkowane pastwisko w Rumunii. Wykazane gradientowo malejace
zainteresowanie furazerek F. sanguinea eksperymentalnie wykladanymi
karmnikami mozna z duzym  prawdopodobienstwem uznaé¢ za
odzwierciedlenie gradientowo rosnacej naturalnej zasobnosci troficznej
badanych srodowisk. Wplyw zasobnosci troficznej sSrodowisk byl niewatpliwie
dodatkowo wzmacniany wplywem czynnikow pochodnych polozeniu
geograficznemu badanych kolonii, takich jak dlugos¢ okresu wegetacyjnego
czy warunki klimatyczne. Jak zwykle w takich przypadkach (zob. Futuyama
2013) nie sposob rozstrzygnac, ktory z czynnikéw mial decydujace znaczenie
w rozpatrywanej sytuacji, nalezy wiec ich oddzialywania traktowac
kompleksowo. Mozna tu wspomnie¢, ze za stosunkowo trudna sytuacja
troficzna F. sanguinea w Finlandii dodatkowo przemawia fakt, ze tamtejsze
rajdy odznaczaja sie¢ szczeg6lng gwaltownosScia i agresywnoscia, a mrowki
podczas rajdow zwykle masowo zanosza do swoich gniazd ciata osobnikow
(swoich i obcych) zabitych w walce, co na taka skale raczej nie zdarza sie¢ w
Polsce (W. Czechowski, inf. ustna). Analogiczne zjawisko wystepuje podczas
tzw. ,wojen lesSnych mrowek”, jakie wiosna prowadza miedzy soba kolonie F.
polyctena, co ttumaczy sie wlasnie niedostatkiem pokarmu biatkowego w tym
okresie (Mabelis 1979, 1984). Znamienne jest tez, ze to wlasnie w Finlandii
zaobserwowano jeden z najdluzszych odnotowanych w literaturze rajdow

(blisko 100-metrowy; Czechowski i Radchenko 2006).
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Wczesniejsza, raczej pobiezna ocena mozliwosci konkurencyjnych F.
sanguinea, oparta byla w 2znacznej mierze na obserwacjach duzej
aktywnosci, agresywnosci, skutecznosci rajdow niewolniczych i zakresie
oddzialywan tego gatunku (w okresie rajdow robotnice F. sanguinea moga
pokonywac odleglosci liczone w dziesiatkach metrow od gniazda) (np.
Dobrzanski 1961, Buschinger i in. 1980, D’Ettore i Heinze 2001, Mori i in.
2000, 2001, Czechowski i Radchenko 2006), co moglo implikowac
przekonanie o duzej konkurencyjnosci gatunku. Jednakze przedstawione tu
dane i analizy wskazuja na generalnie bardzo ograniczone zdolnosci
konkurencyjne F. sanguinea w okresach rutynowego furazowania Tylko
kolonie bytujace blisko pdélnocnej granicy arealu gatunkowego (w Finlandii)
przejawialy dos¢ wyrazna konkurencyjnos¢ w stosunku do mréwek innych
gatunkow. Kolonie F. sanguinea polozone w centralnej i potudniowej czesci
arealu (w Polsce i Rumunii) natomiast stabo rywalizuja o pokarm z innymi
mrowkami, nie monopolizujac zrodel pokarmu, co praktycznie oznacza brak
konkurencji typu interferencyjnego. Mozna wiec powiedziec¢, ze F. sanguinea
na ogot bezkonfliktowo dzieli nisze pokarmowa 2z gatunkami
nieterytorialnymi niz ja (nawet w najbliZzszym otoczeniu kolonii) w pelni
kontroluje.

Uzyskane wyniki nie potwierdzily zatem hipotezy zakladajacej, ze F.
sanguinea stosuje (na co dzien; zob. podrozdz. 5.3) konkurencje
interferencyjna wobec gatunkéw podporzadkowanych (nieterytorialnych),
czynnie uniemozliwiajac im Kkorzystanie z zasobow wspolnego pola
troficznego — chociaz tendencja ku temu zaznacza si¢ w Finlandii. Natomiast
hipoteza zakladajaca gradientowe zmniejszanie sie¢ konkurencyjnosci F.
sanguinea wzdhuz transektu geograficzno-klimatycznego poéinoc—potudnie

zostala potwierdzona.
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5.2. ,,Terytorium”! czasowo-przestrzenne F. sanguinea

Badanie granic terytoriow w przypadku mrowek jest sprawa
problematyczna ze wzgledu na fakt, iz terytorium w wiekszosci przypadkow
nie jest przestrzenig stala o Scisle okreslonych wymiarach (Wilson 1975,
Gordon 1995). ,Terytorium” - w 2znaczeniu wokolgniazdowego obszaru
penetrowanego przez robotnice z danej kolonii — to zwykle strefa dynamiczna,
podlegajaca wplywom rozmaitych czynnikéw abiotycznych i biotycznych,
takich jak dobowe i roczne wahania temperatur, zmiany alokacji zasobow
pokarmowych (np. kolonii mszyc) czy fenologiczne zmiany w cyklu
rozwojowym kolonii (Lott 1991). Obszar ten jest rowniez wypadkowa
wielkosci/wieku kolonii i wynikajacego z tego zageszczenia dynamicznego
robotnic, ktorych aktywnos¢ i rozmieszczenie warunkuje poziom
konkurencyjnosci kolonii, a przez to i jej tendencje terytorialne (Davies i
Houston 1985, Holldobler 1981, Adams 1990). W przypadku gatunkow
uprawiajacych niewolnictwo istotne znaczenie moze miec¢ tez polozenie
gniazd gatunkow niewolniczych (Dobrzanski 1961, Czechowski 1977,
Buschinger i in. 1980, Mori i in. 2001, D’Ettore i Heinze 2001, Apple i in.
2014).

Atrybutem gatunkéw prawdziwie terytorialnych jest — w mysl teorii
hierarchicznej organizacji konkurencyjnych zespolow mrowek - aktywna
obrona calego obszaru troficznego przed mréowkami z obcych kolonii
gatunkow terytorialnych (Vepséldinen i Pisarski 1982, Savolainen i
Vepsalainen 1988, Savolainen i in. 1989, Punttila i in. 1996, Domisch i in.
2005). W lasach eurosyberyjskich takimi mrowkami sg przede wszystkim
gatunki z podrodzaju Formica s. str., ktorych sukces ewolucyjny przejawia
sie przystosowaniem do zycia i dominacja ekologiczna w Srodowiskach
trwalych i zasobnych troficznie, jakimi sa dojrzewajace i dojrzale

drzewostany (Pisarski i Czechowski 1994, Czechowski 1996). Podobnie jest z

! Termin ,terytorium” jest tu uzyty — jak w wiekszosci literatury myrmekologicznej — w znaczeniu ogdélnym, jako
obszar wykorzystywany (penetrowany) przez kolonie mrowek, i nie jest tozsamy z ,terytorium” jako terminem
Scisle zwigzanym z teorig miedzygatunkowej hierarchii konkurencyjnej mréwek (np. Pisarski 1982, Vepsaldinen i
Pisarski 1982, Savolainen i Vepséldinen 1988), oznaczajacym obszar kontrolowany i broniony przez kolonie
mroéwek terytorialnych (zob. Wstep).

77



Lasius fuliginosus (Slipinski i in. 2014). Formica sanguinea, aczkolwiek
zwiazana przede wszystkim ze Srodowiskami sukcesyjnymi, tez jest czesto
wymieniana w gronie form terytorialnych (Vepsédldinen i Pisarski 1982,
Punttila i in. 1996, Czechowski 2000, Czechowski i Marko 2006, Alinvi i in.
2008, Vaananen i in. 2010). Czy jednak stusznie, a nie tylko przez analogie
do rudych mréowek lesnych, do ktorych F. sanguinea jest morfologicznie
bardzo podobna?

Wyniki omawianych tu badan wskazuja na ogolnie bardzo slabe
sktonnosci terytorialne F. sanguinea. Robotnice z badanych kolonii na ogot
patrolowaly teren nierownomiernie, czesto zupelnie pomijajac jego duze
fragmenty — szczegOlnie wraz z rosnaca odlegloscig od gniazda. Z drugiej
strony niektore fragmenty obszaru wokoélgniazdowego byly patrolowane
bardzo rownomiernie, chociaz ta tendencja przejawiala sezonowa zmiennosc,
nasilajac sie w lecie; jesienig kolonie w wiekszosci przypadkow pozostawaly
pod tym wzgledem praktycznie nieaktywne. Zasadne jest rowniez pytanie,
czy F. sanguinea rzeczywiscie na co dzien furazuje w duzej odleglosci od
gniazda? Liczne dane obserwacyjne i literaturowe Swiadcza, ze dystans do
100 m od gniazda pozostaje w potencjalnym zasigegu robotnic tego gatunku
(Dobrzanski 1961, Dobrzanski 1965, Buschinger i in. 1980, D’Ettore i Heinze
2001, Mori i in. 2000, 2001, Czechowski i Radchenko 2006)

Z punktu widzenia oceny tendencji terytorialnych istotna jest rowniez
ocena wykorzystania informacji o pokarmie w kontekScie terytorium
czasowo-przestrzennego. W przypadku gatunkow typowo terytorialnych,
jakimi sa na przyklad przedstawiciele podrodzaju Formica s. str., oczekuje
sie, ze robotnice rownomiernie penetruja pole troficzne, dzieki czemu z
chwila pojawienia sie nowego zrodlta pokarmu (w warunkach
eksperymentalnych karmnika) sa w stanie sprawnie je zlokalizowac i
efektywnie eksploatowac (Marko i Czechowski 2012). Wyniki uzyskane
podczas omawianych badan odnosnie wykorzystania terytorium czasowo-
przestrzennego przez F. sanguinea po czeSci odpowiadaja danym
Swiadczacym o zmniejszajacej sie¢ konkurencyjnosci gatunku i obnizajacej sie

efektywnosci wykorzystania informacji o pokarmie wzdluz gradientu
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geograficzno-klimatycznego poéilnoc—potudnie (zob. podrozdz. 5.1). Tylko w
przypadku jednej kolonii w Finlandii stwierdzono pozytywny zwiazek miedzy
aktywnoscia robotnic przed i po wystawieniu pokarmu w obrebie
okreslonych fragmentow obszaru wokolgniazdowego. Ogolny brak takiego
zwiazku sSwiadczy o braku powtarzalnego wzorca zachowan robotnic w czasie
furazowania oraz - co najbardziej istotne — o braku zwiazku miedzy
pokryciem terenu przez robotnice a liczba robotnic rekrutowanych do zrodia
pokarmu (zob. Dobrzanska 1966, Hennaut-Riche i in. 1980, Quinet i
Pasteels 1991, 1996). Analiza tych wynikow zmusza do odrzucenia hipotezy
zakladajacej, ze robotnice F. sanguinea rownomiernie pokrywaja
bezposrednie otoczenie gniazda. RownomiernosS¢ pokrycia terenu przez
osobniki utrzymywala sie na wysokim poziomie tylko w jednostkowych
przypadkach. Nie stwierdzono ponadto zjawiska systematycznego
patrolowania dalszych rejonow obszaru wokolgniazdowego. Nie potwierdzono
tez istnienia pozytywnego zwiazku miedzy liczba osobnikéw odnotowanych
na danych wycinkach obszaru wokolgniazdowego przed i po podaniu
pokarmu. Wszystko to wskazuje, ze F. sanguinea nie moze uchodzi¢ za
gatunek terytorialny w rozumieniu teorii o hierarchii konkurencyjnej
mrowek, chociaz nie mozna wykluczy¢ jej sklonnosci do zachowan
terytorialnych w szczegolnych sytuacjach. Nasuwa sie tu analogia z F.
cinerea, jednym z gatunkow niewolniczych F. sanguinea, czesto z nig
wspolwystepujacym w siedliskach piaszczystych. Formica cinerea z zasady
nie jest gatunkiem terytorialnym, chociaz moze przejawiac pewne
zachowania terytorialne (Marko i Czechowski 2004, 2012, Czechowski i
Marko 2005), mozliwe, ze osiagajac peten terytorializm w przypadku bardzo

silnych polikalicznych kolonii (W. Czechowski, inf. ustna).

5.3. Relacje F. sanguinea z gatunkami terytorialnymi

W zwiazku z juz omowionymi wynikami, wskazujacymi na ograniczone
zdolnosci konkurencyjne F. sanguinea juz w bliskiej strefie wokolgniazdowej,

powstaja pytania odnosnie mozliwosci konkurencyjnych tego gatunku w
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dalszej odleglosci od gniazda. Jaki jest codzienny (pozarajdowy) zasieg
furazowania robotnic F. sanguinea, i jak ksztaltuja sie jej interakcje z
typowymi gatunkami terytorialnymi. Rozpatrzenie tych zagadnien wymagato
uwzglednienia ewentualnej sezonowej zmiennosci arealu furazowania F.
sanguinea w kontekscie prowadzonych przez nia rajdow niewolniczych.

Generalnie stwierdzono znikome wykorzystywanie przez F. sanguinea
zrodel pozywienia (karmnikow) poza karmnikami znajdujacymi sie najblizej
gniazda (1-4 m). Zupelnie inaczej wygladalo to w przypadku terytorialnej F.
polyctena. Jej robotnice swobodnie korzystaly z karmikow odleglych o
kilkanascie metrow od ich gniazd i — przeciwnie niz u F. sanguinea — tylko w
niewielkim stopniu zalezalo to od pory sezonu wegetacyjnego (nie nastepowat
drastyczny spadek aktywnosci jesienia). Od F. sanguinea mozna bylo
ponadto oczekiwa¢ innego typu zmiennosci aktywnosci przestrzennej,
zwiazanej z sezonowa aktywnoscia rajdowa. Robotnice F. sanguinea w
sezonie rajdowym co prawda korzystaly z karmnikow chetniej niZ w sezonie
przedrajdowym, jednakze najliczniej rekrutowaly sie do karmnikow lezacych
najblizej gniazda.

Wiadomo, ze F. sanguinea w czasie rajdow nie respektuje granic
terytoriow gatunkow terytorialnych (w tym rudych mrowek lesnych)
(Czechowski 1999, 2000, Czechowski i Vepsédldainen 2001), wdajac si¢ z nimi
nieraz w ostre konflikty — bywa, ze z sukcesem (Marikovsky 1963,
Czechowski 1977, 1989). Walki F. sanguinea z mrowkami terytorialnymi sa
zawsze bardzo gwaltowne i pociagaja za soba wiele ofiar po kazdej ze stron.
Rude mrowki leSne, broniac wlasnego terytorium, posrednio bronia réwniez
gniazdujacych tam kolonii gatunkéw niewolniczych (Punttila i in. 1996,
Czechowski 2000, Czechowski i Vepsédlainen 2001, Czechowski i Marko
2006, Vaaninen i in. 2010). W omawianym przypadku zasieg penetracji
kolonii F. sanguinea wydluzyl sie co prawda w lecie o kilka metrow kosztem
terytorium sasiadujacej kolonii F. polyctena, to jednak nie zaobserwowano
naruszenia granicy ani tez nie stwierdzono zadnych interakcji miedzy
gatunkami. Nie ma wiec podstaw, aby sadzi¢, ze zmniejszenie terytorium F.

polyctena byto skutkiem presji ze strony F. sanguinea. Raczej odwrotnie —
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cofniecie granicy terytorium F. polyctena pozwolito F. sanguinea na dalsza
penetracje terenu. Nalezy tu jednak zwrdci¢ uwage, ze badania pod tym
katem przeprowadzono tylko w Polsce, tj. w centralnej czesci areatu F.
sanguinea, gdzie - jak to wynika 2z uprzednio omoéwionych wynikow
(podrozdz. 5.1 i 5.2) — gatunek ten nie w pelni realizuje swoj potencjat
konkurencyjny w poréwnaniu do populacji péinocnych.

Brak efektywnego patrolowania aren oraz rekrutacji do karmikow
rozmieszczonych w dalszej odleglosci od gniazda F. sanguinea przemawia za
odrzuceniem hipotez zakladajacych, Ze robotnice tego gatunku czynnie
konkuruja o te partie potencjalnego pola troficznego z mrowkami
terytorialnymi, oraz ze w ogole systematycznie patroluja odlegle rejony

obszaru wokoélgniazdowego.

5.4. Rajdy F. sanguinea jako mechanizm zerowania i konkurencji

Kluczem do zrozumienia strategii Zerowania F. sanguinea moze bycC
dawna koncepcja Dobrzanskiego (1965), mowiaca, ze rajdy F. sanguinea sa
specyficzna forma furazowania, a trasa rajdu jest swoistym elementem
obszaru zerowania. Wszystko to sugeruje, ze rajdy F. sanguinea (i zapewne
innych gatunkow z podrodzaju Raptiformica) sa nakierowane nie tylko na
pozyskanie dodatkowej sily roboczej, ale takze na zdobycie pokarmu
biatkowego. Uwaza sie, ze trzy rodzaje zachowan - drapieznictwo,
terytorializm i transport potomstwa miedzy gniazdami w obrebie struktur
polikalicznych — samodzielnie lub w réznych powiazaniach — prowadzily do
powstania niewolnictwa u mréwek (Darwin 18359, Wheeler 1910, Wilson
1971, Hoélldobler i Wilson 1990, Buschinger 1990, 2009). W przypadku F.
sanguinea, ze wzgledu na charakter prowadzonych przez nia rajdow, za
szczegoOlnie trafng moze uchodzi¢ historycznie pierwsza z koncepcji (Darwin
1859), wupatrujaca genezy niewolnictwa jako formy pasozytnictwa
spotecznego mrowek w myrmekofagii, czyli drapieznictwie wobec innych

mrowek.
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Interesujace wnioski nasuwaja si¢ z zestawienia obserwacji aktywnosci
rajdowej z danymi o wykorzystaniu pokarmu przez F. sanguinea. Rajd F.
sanguinea jest operacja dlugotrwala, stabo skoordynowana (w poréwnaniu z
rajdami Polyergus), wymagajaca zaangazowania ze strony kolonii duzej liczby
robotnic (Dobrzanski 1961, Czechowski 1977, 1996, Mori i in. 2000). Na
przyklad obserwowany podczas badan rajd kolonii PI na oddalone o 43 m
gniazdo F. fusca wymagal od kolonii F. sanguinea zaangazowania setek
robotnic. W tym samym czasie robotnice F. sanguinea korzystalty
intensywnie jedynie z trzech najblizszych kolonii karmnikow. Powstaje
pytanie dlaczego robotnice w tak niewielkim stopniu wykorzystuja latwo
dostepne zrodia pokarmu, jakim sg karmniki, masowo angazujac sie
jednoczesnie w tak energochlonna operacje, jaka jest rajd. Z punktu
widzenia zasady optymalizacji zachowan (zob. Gabriel i in. 2005) moze sie to
wydac niezrozumiate. Przekonujacym wyjasnieniem jest uznanie rajdu
niewolniczego za specyficzng forme furazowania, a trasy rajdu - za
Dobrzanskim (1965) — za ,wydluzony obszar Zerowania” (wg oryginalnego
okreslenia cytowanego autora). Jest faktem, ze zdobycze rajdowe tylko w
stosunkowo niewielkiej czeSci dostarczaja F. sanguinea dodatkowej sity
roboczej. W wiekszosci zrabowane poczwarki, larwy i zabite w walce doroste
osobniki staja sie dla jej kolonii zrédlem — bardzo wartosciowego, jak mozna
sadzi¢ — naturalnego pokarmu biatkowego (Dobrzanski 1965, Mori i in.
2001). Nalezy przypomniec, ze F. sanguinea — w odroznieniu na przyktad od
mrowek Polyergus — masowo rabuje tez z gniazd gatunkéw niewolniczych
larwy i poczwarki form seksualnych (bardzo duze), ktore sa w jej koloniach w
stu procentach zjadane (W. Czechowski, inf. ustna). Takie podejscie wydaje
sie kluczem do zrozumienia ztozonej strategii zyciowej F. sanguinea.

Nalezy dodac¢, ze rajdy F. sanguinea stuza nie tylko pozyskiwaniu
dodatkowej sily roboczej i pozywienia, ale bywaja tez mechanizmem
konkurencji miedzygatunkowej (rzadziej wewnatrzgatunkowej; Czechowski
1990, 1994) - w tym przypadku ze wszech miar interferencyjnej. Na taka
mozliwos¢ zwrocil uwage Czechowski (1975, 1977), opisujac swoisty rajd

skonkurencyjny” F. sanguinea (i jego skutki) wobec pobliskiej kolonii
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F. cinerea. Jeszcze bardziej spektakularnym wydarzeniem tego rodzaju bylo
wyparcie (a w duzym stopniu tez wymordowanie) przez F. sanguinea calej
polikalicznej kolonii F. cinerea w ciagu kilkudniowej operacji i trwate zajecie
jej obszaru, lacznie z gniazdami i zasobami calego pola troficznego (w
Finlandii; W. Czechowski, dane niepubl.). Wobec F. cinerea F. sanguinea
stosuje tez swoisty rodzaj niewolnictwa polaczonego z oddzialywaniem
konkurencyjnym: przejmowaniem calych kolonii lub nawet fragmentow
kolonii polikalicznych wraz z gniazdem/gniazdami i czeScia robotnic
(Czechowski i Rotkiewicz 1996). Ataki F. sanguinea o charakterze
drapiezniczym (myrmekofagicznym) i/lub konkurencyjnym obserwowano tez
na gniazda mrowek takich gatunkow nie-niewolniczych jak Lasius niger, L.
flavus czy Myrmica constricta (Czechowski 1975, 2004). Tego typu rajdy,
nawet jesli nie prowadza do zdobyczy terenowych, na dltuzszy czas powaznie
obnizaja potencjal pobliskich kolonii gatunkoéw konkurencyjnych, nie
mowiac juz o oczywistym radykalnym oslabianiu populacji gatunkow

niewolniczych, powodowanym przez typowe rajdy.

5.5. Wplyw niewolnic na konkurencyjnos¢ kolonii F. sanguinea

Wplyw niewolnic na dostosowanie (fitness) i konkurencyjnosc¢ kolonii
mieszanych zalezy przede wszystkim od charakteru zaleznosci miedzy
gatunkiem pasozyta spotecznego a gatunkiem gospodarza (zob. Dobrzanski
1961, Buschinger i in. 1980, Mori i in. 2000, 2001). Gatunki uprawiajace
niewolnictwo obligatoryjne sa zwykle w znacznym stopniu morfologicznie i
behawioralnie przystosowane do tego (i tylko tego) procederu (Mori i in.
2001, Buschinger 2009, D’Ettore i Heinze 2001). W efekcie mrowki takie jak
na przyktad Polyergus rufescens, dzieki niezwykle efektywnej metodzie
prowadzenia rajdow niewolniczych, tworza kolonie o duzym udziale niewolnic
— czesto znacznie przewyzszajacym udzial ich wtasnych robotnic (Talbot i
Kennedy 1940, Marikovsky 1974, Cool-Kwait i Topoff 1984, Savolainen i
Deslippe 1996, Czechowski 2005). Osobniki gatunkoéw niewolniczych (i tylko

one) pelnia w takich koloniach wszystkie funkcje przynalezne kascie
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roboczej, w tym furazowanie, przez to ich wplyw na poziom konkurencyjnosci
kolonii mieszanej wobec sasiadow jest decydujacy (Buschinger 2009).
Kolonie gatunkoéw uprawiajacych niewolnictwo obligatoryjne w codziennych
relacjach z konkurentami sg bowiem reprezentowane przez swoje niewolnice.
Mozna nawet zaryzykowac twierdzenie, ze status konkurencyjny tych kolonii
odpowiada statusowi kolonii danego gatunku niewolniczego. Ponadto kolonie
te moga byc¢ bardzo liczebne, zwazywszy ze (przynajmniej w koloniach
gatunkow z rodzaju Polyergus) liczebnos¢ niewolnic jest wielokrotnoscia ich
liczebnosci w ,normalnych” (czystogatunkowych) koloniach gatunkow
niewolniczych (Talbot 1967, Czechowski 2005, Seifert 2007, Buschinger
2009).

Inaczej jest w koloniach gatunkéw uprawiajacych niewolnictwo
fakultatywne, do ktorych nalezy F. sanguinea. Tam udzial niewolnic moze
by¢ bardzo rézny, zwykle jednak nie przekracza kilku procent (Czechowski
1996, Buschinger 2009, D’Ettore i Heinze 2001); niewolnic moze nawet w
ogoble nie by¢ (Czechowski 1996). Tym samym ich wplyw na dostosowanie
kolonii (zob. Savolainen i Deslippe 1996), a tym bardziej jej
konkurencyjnos¢, nie jest juz tak oczywisty, chociaz nie mozna go zupelnie
negowac. Wplyw ten moze by¢ posredni i bezposredni. Posredni, gdyz
obecnos¢ niewolnic, pelniacych z zasady funkcje wewnatrzgniazdowe
(Kharkiv 1997a, b), pozwala kolonii F. sanguinea, jak mozna sadzic,
desygnowac¢ wigksza liczbe wlasnych robotnic — agresywnych i silnych
fizycznie — do niebezpiecznych zadan zewnetrznych, w tym furazowania.
Bezposredni, bowiem czeS¢ niewolnic, zwlaszcza, gdy jest ich odpowiednio
duzo, bierze udzial w furazowaniu, w jakims stopniu zapewne wzbogacajac
strategie i technike zerowania F. sanguinea o cechy wlasciwe swojemu
gatunkowi, jak chocby oportunizm F. fusca czy F. cunicularia. Na drugim
krancu znajduja sie takie gatunki z natury agresywnych niewolnic, jak F.
rufibarbis, F. clara czy F. cinerea (gatunek wykazujacy sklonnos¢ do
terytorializmu; Czechowski i Marko 2005), nie mowiac juz o zdarzajacych sie
w koloniach F. sanguinea niewolnicach z typowo terytorialnych gatunkow z

podrodzajow Coptoformica i Formica s. str.; zob. Czechowski 1996). Wiadomo
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przy tym, ze obecnosc¢ tych ostatnich w mieszanych koloniach F. sanguinea
zaostrza jej stosunki z sasiadami - glownie w  relacjach
wewnatrzgatunkowych  (Czechowski 1990, 1994, 2001), ale tez
miedzygatunkowych (Czechowski 1989), co niewatpliwie idzie w parze ze
zwiekszeniem konkurencyjnosci tych kolonii.

W badanych pod tym wzgledem koloniach mieszanych udziat
furazujacych robotnic F. fusca byl - zgodnie z przewidywaniami — duzo
mniejszy niz robotnic F. sanguinea lub utrzymywal sie na zbliZonym
poziomie, gdy aktywnosS¢ robotnic F. sanguinea byla bardzo malta. Mozna
wiec mowi¢ o pewnym dopelnianiu przez niewolnice furazowania F.
sanguinea. Stwierdzono ponadto pozytywne sprzezenie zwrotne miedzy
obecnoscia furazerek F. sanguinea i F. fusca: obecnosc¢ robotnic F. sanguinea
pozytywnie wplywata na furazerska aktywnosc robotnic F. fusca — ale tylko w
sytuacji dostepnosci pokarmu i tylko w bezposredniej bliskosci gniazda.
Ogodlna wymowa wynikow uzyskanych w tej pracy wskazuje na zmniejszanie
sie zdolnosci konkurencyjnych F. sanguinea w gradiencie zwieckszajacej sie
odleglosci od gniazda. W zwiazku z tym wydaje sie wiec, ze pozagniazdowa
aktywnos¢ robotnic F. fusca moze w pewnym stopniu bezposrednio
zwiekszaC konkurencyjnos¢ kolonii mieszanych, ale tylko w (bliskich
gniazdu) rejonach pola troficznego, intensywnie penetrowanych przez
robotnice F. sanguinea. To interesujace, zwazywszy, ze wlasciwa F. fusca
strategia furazowania polega na przemierzaniu znacznych odleglosci przez
dzialajace w pojedynke robotnice.

W tym kontekscie nalezy tez zwroci¢ uwage, ze sklonnosc ,zniewolonych”
robotnic F. fusca (a takze niewolnic z innych gatunkoéw) do towarzyszenia
osobnikom F. sanguinea spektakularnie przejawia sie ich uczestnictwem w
rajdach niewolniczych — rozumianych tez jako forma zerowania (Dobrzanski
1965, Mori i in. 2001) i mechanizm konkurencji miedzygatunkowej F.
sanguinea (Czechowski 1975, 1977). Co wiecej, te z natury unikajace
konfliktow mrowki (polska nazwa F. fusca to pierwomrowka lagodna)

wykazuja ~wowczas wielka —agresywnosS¢ wobec obroncow  (czesto
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konspecyficznych niewolnicom) atakowanych gniazd, uczestniczac nawet w

rabunku poczwarek (Dobrzanski 1961, Czechowski 1977, 1998).

6. Podsumowanie i wnioski

Na podstawie przeprowadzonych eksperymentow 1 obserwacji
stwierdzono, ze:

e F. sanguinea w niewielkim stopniu aktywnie konkuruje z innymi
mrowkami o zasoby pokarmowe, nie kontroluje zrodel pokarmu,
dopuszczajac do nich gatunki podporzadkowane. Wyklucza to tym
samym, stosowanie przez F. sanguinea konkurencji typu
interferencyjnego w relacjach z gatunkami podporzadkowanymi;

e Robotnice F. sanguinea nie patroluja rownomiernie calego obszaru
wokolgniazdowego, preferujac jedynie jego fragmenty, ponadto penetracja
uzytkowanego fragmentu pola troficznego zanika sezonowo;

e Aktywnosc¢ kolonii F. sanguinea poza sezonem rajdowym jest niewielka w
porownaniu do aktywnosci kolonii gatunkow typowo terytorialnych, co
sprawia, ze granice zasiegow penetracji w relacjach miedzygatunkowych
sa wyznaczane przez presje tych drugich.

e Konkurencyjnosc¢ F. sanguinea wobec mrowek innych gatunkow podlega
duzej zmiennoSci w zaleznoSci od kombinacji lokalnych czynnikow
srodowiskowych (gltownie klimatycznych i troficznych), przez co jest rozna

w roznych czesciach areatu gatunkowego.

Wymienione wyzej wlasciwosci F. sanguinea wskazuja na relatywnie niski
(cho¢ zmienny) potencjal konkurencyjny tego gatunku w codziennych
relacjach ze wspotlwystepujacymi mrowkami, kiedy to stosuje wobec nich
konkurencje raczej o charakterze eksploatacyjnym. Z drugiej jednak strony
uzyskano przestanki wskazujace na pewne rekompensowanie ogolnie niskiej
konkurencyjnosci przez pozytywny wplyw niewolnic, a przede wszystkim
rajdow niewolniczych na status konkurencyjny kolonii. Wykazano
mianowicie, ze:
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e Niewolnice aktywnie uczestnicza w furazowaniu, najintensywniej w tych
czesciach pola troficznego, w ktorych wystepuja robotnice F. sanguinea,
zwiekszajac tym samym potencjat konkurencyjny kolonii mieszanej;

e Robotnice F. sanguinea generalnie nie sa w czasie rajdu zainteresowane
latwo dostepnym pokarmem biatkowym, wystawionym w postaci
karmnikéw (poza karmnikami najblizszymi gniazdu). Swiadczy to o
nadrzednosci rajdu nad codziennym indywidualnym furazowaniem,
zwlaszcza w kontekscie iloSciowych i jakosciowych troficznych zyskow,

jakie przynosi rajd.

Reasumujac powyzsze rozwazania, nalezy stwierdzi¢, ze F. sanguinea
przejawia unikatowa wsrod mrowek (przynajmniej europejskich) strategie
zyciowa, na ktora sklada sie z jednej strony niska konkurencyjnos¢ wobec
mrowek innych gatunkow (nie utrzymuje terytorium, nieSpiesznie wyszukuje
zrodla pokarmu i na ogot nie zawlaszcza ich na wylacznosc), z drugiej zas —
co paradoksalnie sprzeczne z uprzednio wymienionymi cechami - duza
agresywnosc¢ i zdolnos¢ do sprawnej mobilizacji duzych sil, czyli cechy
zapewniajace przede wszystkim efektywnos¢ rajdow, w tym rajdow o
charakterze konkurencyjnym. Ta swoista dwoistoS¢ natury gatunku, tj.
mieszanka cech uleglosci (submissiveness) z agresywnoscia oraz konkurencji
eksploatacyjnej z interferencyjna, zapewnia F. sanguinea z jednej strony
mozliwos¢ adaptacji do zmiennych w szerokim zakresie warunkow
sSrodowiskowych (przede wszystkim troficznych) w kontekscie danej sytuacji
konkurencyjnej, z drugiej za§ do okresowego radykalnego regulowania tej
sytuacji. Stowem najlepiej oddajacym ogélny charakter strategii
konkurencyjnej F. sanguinea jest ,zlozonosS¢”, w czym zawiera sie tez
plastycznos¢ tej strategii. Tak  szeroki wachlarz ~mechanizmow
konkurencyjnych, jakimi dysponuje F. sanguinea, sprawia, ze gatunek ten
nie miesci si¢ w schematycznych ramach koncepcji o trojpoziomowej

miedzygatunkowej hierarchii konkurencyjnych zespotow mrowek.
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Plastycznos¢ strategii konkurencyjnej mrowki Formica sanguinea

Streszczenie

Wielogatunkowe zespoly mrowek majg strukture hierarchiczna.
Wyrdznia sie¢ w ich obrebie trzy glowne poziomy, utworzone przez grupy
gatunkow o réoznym statusie konkurencyjnym. Poziom najwyzszy stanowia
gatunki terytorialne (territorials), ktorych  kolonie bronigq przed
rownorzednymi konkurentami granic catych swoich pdl troficznych, a w ich
obrebie ograniczaja mozliwosci gniazdowania gatunkow podporzadkowanych.
Poziom posredni stanowia gatunki broniace punktowo rozmieszczonych
zrodet pokarmu (encounters). Na najnizszym poziomie znajduja sie gatunki
oportunistyczne, ulegle wobec silniejszych konkurentow (submissives).
Status konkurencyjny wielu gatunkow jest juz dobrze okreslony, jednak
status wielu, nawet pospolitych, gatunkow wciaz budzi niejasnosci. Do
takich nalezy Formica sanguinea - fakultatywny pasozyt spoteczny,

uprawiajacy niewolnictwo.

Wiekszos¢ autorow klasyfikuje F. sanguinea jako gatunek terytorialny,
niektorzy jednak plasuja ja na Srodkowym poziomie hierarchicznym.
Koncepcja hierarchicznej struktury zespolu mrowek opiera si¢ na ocenie
potencjalu konkurencyjnego gatunkow, glownie w sferze rywalizacji
pokarmowej. Ten wlasnie aspekt konkurencyjnosci stanowi podstawowy nurt
rozprawy. Glownym przedmiotem pracy jest strategia konkurencyjna F.
sanguinea wobec gatunkow z roznych poziomoéow struktury hierarchicznej,
zarowno podporzadkowanych, gniazdujacych i zerujacych na jej polu
troficznym, jak i sasiadujacych z nim kolonii gatunkow terytorialnych.
Zasadniczym celem jest okreslenie potencjalu konkurencyjnego F.
sanguinea, a tym samym jej statusu hierarchicznego w zespole mrowek, oraz
ewentualnej roli strukturotworczej w formowaniu wielogatunkowych

zgrupowan.

Na podstawie przeprowadzonych badan, w powigzaniu z danymi

literaturowymi, stwierdzono, ze F. sanguinea przejawia unikatowa wsrod
1



mrowek (przynajmniej europejskich) strategie Zyciowa. Sklada sie na nig z
jednej strony niska konkurencyjnos¢ wobec mrowek innych gatunkow, z
drugiej zas duza agresywnosc i zdolnos¢ do sprawnej mobilizacji duzych sil,
czyli cechy zapewniajace przede wszystkim efektywnosSc¢ rajdow — nie tylko
stricte niewolniczych, ale takze rajdow o charakterze konkurencyjnym i
pokarmowym. Ta swoista dwoistoS¢ natury gatunku, tj. mieszanka cech
uleglosci (submissiveness) z agresywnoscia, oraz konkurencji eksploatacyjne;j
z interferencyjna, zapewnia F. sanguinea z jednej strony mozliwos¢ adaptacji
do zmiennych w szerokim =zakresie warunkow sSrodowiskowych (przede
wszystkim troficznych) w kontekscie danej sytuacji konkurencyjnej, z drugiej
zas do okresowego radykalnego regulowania tej sytuacji. Stowem najlepiej
oddajacym ogolny charakter strategii konkurencyjnej F. sanguinea jest
»Zlozonosc”, w czym zawiera sie tez plastycznosc tej strategii. Tak szeroki
wachlarz mechanizmow konkurencyjnych, jakimi dysponuje F. sanguinea,
sprawia, ze gatunek ten nie miesci si¢ w schematycznych ramach koncepcji
o trojpoziomowej miedzygatunkowej hierarchii konkurencyjnych zespolow

mrowek.



Plasticity of competitive strategy of the ant Formica sanguinea
Summary

Multispecies assemblages of ants are organized hierarchically. There are
three main hierarchical levels, created by groups of species with different
competitive status. The top level consists of territorial species (territorials), whose
colonies defend their foraging areas against other territorial species, and limit
nesting and foraging possibilities of subordinate species within them. Intermediate
level (encounters) form the species defending isolated and dispersed food resources.
At the lowest level are opportunistic (submissives) species, submissive to stronger
competitors. Competitive status of many species is already well defined, but the
status of some, even common species, is still ambiguous. One of such ambiguous

species is Formica sanguinea — a facultative social parasite, practicing slavery.

Most authors classify F. sanguinea as a territorial species, but others place it
in the middle level of hierarchy. The concept of the hierarchical structure of ant
assemblages is based on an assessment of the competitive potential of species,
mainly in the context of the food competition. The aspect of competition is an
elementary concept of this dissertation. The main subject of it is a competitive
strategy of F. sanguinea in relation to species from different levels of the
hierarchical structure, subordinates nesting and foraging in its trophic area and
neighbouring colonies of territorial species. The main objective was to determine the
competitive potential of F. sanguinea thus its status in the hierarchy and the

possible role of F. sanguinea in the formation of multispecies assemblages of ants.

Based on the field investigations in conjunction with literature data, it was
found that F. sanguinea exhibits unique life strategy among the ant species (at least
among European species). It shows low competitiveness against other species of
ants, but on the other hand it exhibits aggressiveness and ability to efficiently
recruit large forces, that guarantee successful raids — not only strictly slavery raids,
but also competitive ones. This particular duality of the nature of the species, i.e. a
blend of submissiveness with aggressiveness, and exploitation competition with
interference competition provides F. sanguinea with unique competitive potential.
This species can adapt to varying environmental conditions (mainly trophic) in the
context of the competitive situation, on the other hand it has the ability to radically
adjust this situation when necessary. The word, which reflects well the general

character of competitive F. sanguinea’s strategy, is "complexity", which includes
1



also the plasticity of this strategy. Such a wide range of competitive mechanisms at
F. sanguinea possession, makes difficult to fit this species behavior within the

schematic frames of the concept of the three-level hierarchy of ant assemblages.
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