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,»Mint hangya seregnek portyaz eliil érse,
S ha ennivalot lat, azt meglepi torzse,
Fészket iit a foldben, vaj bele tag magtart,
Folyosokat, cellat, alagutat, raktart,

Es a laza foldet addig szedi, bontja,

Mig 6ssze nem omlik aldasott hantja.”

(Arany Laszl6: Elfrida, részlet)

, 1
1. Bevezetés

1.1. A szocialis élet fobb jellemz6i

A tarsas élet szamos elénnyel kecsegtet (pl. a ragadozokkal szembeni hatékonyabb
védelem, sikeresebb taplalékszerzés stb.) a maganyos életmoddal szemben, ezért a
torzsfejlodés sordn tobb forméja ¢és fokozata alakult ki (Gallé 2013). A csoportos
szervezOdés egyik legfejlettebb forméja az euszocidlis életmod, amelynek jellemzdi az
egylitt ¢él6 tobb generacid, az ivadékgondozasban vald kooperacid, az egyedek kozotti
munkamegosztas — mely sok esetben morfologiai kiilonbségekkel is tarsul —, valamint a
reproduktiv munkamegosztas (Gallé 2013). Az euszocidlis életmodra legjellegzetesebb
példaként emlithetok az egyes rovarcsoportok, mint a hangyak (Formicidae), termeszek
(Blattodea: Termitoidae), tarsas red6sszarnyti darazsak (Vespidae) és méhek (pl. Apidae),

de akad példa a gerinces allatok korében is, mint a csupasz turkald (Heterocephalus glaber).

Az euszocidlis létforma elonyeit a hangydk (Hymenoptera: Formicidae)
szempontjabol vizsgélva az elsd dolog, ami legeldszdr szembetiinik az a nagy gyakorisaguk.
A Fo6ldon koriilbeliil 23-24 ezer fajuk €1, de egyes becslések szerint a fajszam 30 és 90 ezer
kozott van (Keller és Gordon 2010), ebbdl mintegy 13 ezret irtak le (Bolton 2014), ez a
rovarfajok majdnem két szazalékat, az allati biomasszanak azonban akar 15-25 szazalékat is
kiteheti (Holldobler és Wilson 1990). Gyakorisaguk mértékét példak soraval lehetne
alatamasztani, de a leglenyligozébbek a tropusi vidékekrdl keriilnek ki: a braziliai
Amazonidban a hangyak biomasszdja akar négyszerese is lehet az ott €16 széarazfoldi

gerincesekének, mig az elefantcsontparti szavannak egy hektarjan egy adott idédpontban tobb
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mint hétezer kolonia 6sszesen 20 millié dolgozodval van jelen (Holldobler és Wilson 1990).
Magyarorszagi gyepeken hektaronként 10-20 ezer kozé tehetd a kolonidk szama, bar

egyedszamuk mesze elmarad a tropusiaktol (Gallé 1979).

A nagy gyakorisag valtozatos eléfordulassal tarsul, ugyanis minden kontinensen
megtalalhatok fajaik, rdadasul olyan éldhelyeken is megjelennek, ahol a viszontagsagos
koriilményeknek kdszonhetden csak kevés, jol alkalmazkodott faj képes a fennmaradasra
(Holldobler és Wilson 1990). Méretiikt6l és igényeiktdl fiiggéen fészkeiket barhol
megtalalhatjuk a foldtSl a lombkoronaig, vagy épp a sajat lakasunkban is. Epithetnek tobb
méter magas dombfészkeket, de kisebb fajaik megtelepedhetnek paranyi preformalt
tiregekben is, mint példaul egy tolgymakk vagy elhagyott gubacs. Valtozatos
elé6fordulasuknak, és hatalmas biomasszajuknak koszonhetdéen nagy hatassal vannak a
kornyezetiikre, ahol kozvetleniil vagy kozvetetten befolyasoljak mas élolények €lohelyét és
eléfordulasat. Eletmodjuk révén egyes ragadozo fajaik jelentésen csokkenthetik élohelyiik
izeltlabt kozosségeinek diverzitasat és abundancidjat, maggyiijté fajaik szamos ndvényfaj
magterjesztéséért felelosek, mig a levélvagd fajok a taplalékul szolgdldé gombak
termesztéséhez évente kozel 500 kg zold lombot is begylijthetnek (Holldobler és Wilson
1990). Egyes fajok fontos Okoszisztéma mérnokok lehetnek, valamint jelentds szerepet
jatszhatnak egyes tapanyagok korforgasaban is (Holldobler és Wilson 1990). Tobb ezer
izeltlabu, gomba és novénytajjal alkotnak mutualista kapcsolatot, valamint t6bb mint 2000
izeltlabu faj utdnozza megjelenésiiket (miirmekomorfia) vagy valamelyik tulajdonsadgukat

(Grimaldi és Engel 2005).

A nagy sikerességiiknek koszonhetdéen a hangyakkal szemben mas csoportok
nemigen tudnak ,labdaba ragni”, igy legnagyobb ellenségeik is egyéb hangyafajok koziil
keriilnek ki (Holldobler és Wilson 1990). Kozosségeiken beliili interspecifikus
kapcsolataikra a negativ interakcié a jellemzé. Kozosségeik szerkezetét leginkabb a
taplalékért és az alkalmas fészkeld teriiletekért folyo intra- €s interspecifikus kompeticio
hatarozza meg (Braschler és Baur 2003), mely az 6kologiai igények atfedése esetében kozeli
rokon, vagy akar teljesen eltérd hangyafajok esetében is kialakulhat (Holldobler 1988).
Altalaban két faj kozott minél kisebb a morfolégiai, viselkedésbeli, és Gkoldgiai hasonlosag,
annal kisebb a kozottik 1évé kompeticid is (Mabelis 1984; Gallé 1986; Holldobler és
Wilson 1977; Savolainen és Vepséldinen 1989; Levings és mtsai. 1981).

A viselkedésbeli, kommunikécios, és agresszivitasbeli eltérésekb6l adododan, a
hangyafajok kozott hierarchia viszonyok alakulnak ki (Savolainen és Vepséldinen 1988;

Pisarski és Vepsildinen 1989; Cerdéd és mtsai. 2013). Ezen hierarchia valamint a szocialis
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szervezOddés alapjan elkiilonithetiink territorialis hangyafajokat, amelyek dolgozoi a fészek
koriill egy territériumot védenek az egyazon fajhoz, illetve mas hangyafajokhoz tartozo
rivalis koloniakkal szemben. Az agressziv (encounter) szintet képviseld fajok nem
territorialisak, de agresszivan védik a taplalékforrast, a hozza vezetd 6svényt és a koloniat.
A legalacsonyabb szintet a szubmissziv fajok képviselik, melyek mas fajok dolgozoit
elkeriilik, és csak fészkiik védelme esetében agresszivek. A fentiek alapjan feltételezhetd,
hogy a territorialis hangyafajok kizarjak egymast. A territoridlis és ,,encounter” fajok
konnyen keveredhetnek agressziv 0sszetlizésekbe, igy egyiittes eléfordulasuk nem valdszini
(pl. Holldobler és Wilson 1977; Savolainen és mtsai. 1989). A szubmissziv fajok egyiitt
¢lhetnek az erdsebb fajokkal (Savolainen és Vepsidldinen 1988; Pisarski és Vepsildinen
1989), de fontosak lehetnek azon foltok, ahol a dominans faj jelenléte gyengébb (Savolainen
¢és Vepsildinen 1988; Pisarski és Vepsildinen 1989; Czechowski és Markd 2005), ugyanis
ellenkezd esetben a taplalékforrasok mennyisége nem teszi lehetové a fészek megfeleld
1988). A potencialis rabszolga Serviformica fajok mégis gyakran fordulnak el6 a territorialis
fajok kozelében, ugyanis ez utobbiak sok esetben védelmet nyujthatnak a rabszolgatartd
fajok hadjarataival szemben (Czechowski 2006; Czechowski 2007a; Dobrzanska és
Dobrzanski 1989; Czechowski és Marké 2006).

Mindezek ellenére feltételezik, hogy a kompeticionak a kozosség alakitdsaban
betoltott szerepe kevésbé hangsulyos, ugyanis a fajok kozotti egyiittélést szdmos mas
tényez6 is befolyasolja, mint a homérséklet, nedvességtartalom, parazitdk és ragadozok
jelenléte, ¢éldhely szerkezete, valamint a készletek tulajdonsdgai is (Davidson 1977,
Vepsildinen 1978; Gallé 1994; Gibb 2011; Savolainen és Vepsildinen 1988; Savolainen és
Vepsildinen 1989; Marko és Czechowski 2004; Czechowski és Vepsildinen 2009; Levings
¢és mtsai. 1981; Cerda és mtsai. 2013; Czechowski és mtsai. 2013).

A fajok kozotti interakciok egyik kiilonleges valfaja a szocidlparazitizmus, melynek
soran a parazitdk tarsas szervezddésli gazdafajok szocidlis rendszerét hasznaljak ki. A
szocidlparazita rendszer hangyak esetében is kialakulhat, melyeknél a cél lehet példaul a
parazita faj konnyebb taplalékhoz jutasa, védettsége egy masik faj kozelsége miatt, vagy
akér a konnyebb koloniaalapitasa (Wasmann 1891; Buschinger 2009; Holldobler és Wilson
1990). A parazita fajok 0j koloniaalapitasara jellemzd, hogy altalaban egy kiralyndjiik bejut
a rabszolga faj fészkébe, és ott atveszi annak szerepét, felhasznalva az igy leigazott
dolgozokat sajat ivaros egyedeinek a felnevelésére (Buschinger 2009; Sudd ¢s Franks 1987;
Holldobler és Wilson 1990). Esetenként az is megfigyelhetd, hogy a rabszolgatartd faj



elkergeti az id6s dolgozokat és az ivarosokat, igy csak a frissen kikelt egyedek vesznek részt
rabszolgaként az idegen dolgozok felnevelésében (Buschinger 2009; Sudd és Franks 1987;
Holldobler és Wilson 1990; Mori és mtsai. 2001). Az idegen kolonia atvétele altalaban egy

1d6ben torténik a rabszolgaszerz6 hadjaratok tdimadasaval (Mori és mtsai. 2000; 2001).

Az ideiglenes szocialparazita fajok esetében a rabszolga dolgozok idével nem
potlodnak, igy a szocidlparazita faj kolonidja egyfajos kolonidva valik. Ha a dolgozok
valamilyen uton potlodnak, akkor tartos szocialparazitizmus-rol beszéliink, melynek egyik
valfaja az inkvilinizmus. Ezen fajok kiralyndi altalaban nem hoznak 1étre sajat dolgozokat,
és csak az 01j ivarosok minél nagyobb szamu létrehozasara specializalodtak (Buschinger
2009; Sudd és Franks 1987; Holldobler ¢s Wilson 1990). Elkiilonithetéek gazda-kiralynd
tolerans ¢és intolerans fajok (Buschinger 2009). Mig az el6bbiek egyiitt élnek az
anyakiralyndvel és annak petéi k6z¢é csempészik sajatjaikat, addig az utébbiak vagy kiralynd
nélkiili fészkeket foglalnak el, vagy megolik egyes gazda kolonidk kiralyndjét, €s annak
dolgozoit hasznaljak fel sajat ivaros utddaik létrehozasara (Buschinger 2009; Sudd és
Franks 1987; Holldobler és Wilson 1990). A szocialparazitizmusnak ez az egyik
leggyakrabban eléforduld tipusa (ide tartozik a legtobb ismert faj) (Buschinger 2009).
A tartés szocialparazitizmus egy masik valfaja a rabszolgatartas vagy dulozis (Buschinger
2009; Sudd és Franks 1987; Holldobler és Wilson 1990). Az ide tartozo6 fajok életiik soran
folyamatosan rabolnak ujabb, rabszolga fajokhoz tartozo larvakat és babokat, igy a
rabszolga fajok jelenléte allando lesz a kolonia életében (Buschinger 2009; Sudd és Franks
1987; Holldobler és Wilson 1990; Mori és mtsai. 2001). Az tigynevezett rabszolgatartas
(dulozis) lehet fakultativ vagy obligat tipust. A fakultativ rabszolgatarté fajoknal (pl. a
nalunk is €16 Formica sanguinea) altalaban a rabszolgatartdo faj is el tudja latni a
legfontosabb feladatokat (Buschinger 2009; Sudd és Franks 1987; Hoélldobler és Wilson
1990; Mori és mtsai. 2000; Mori és mtsai. 2001), de mégis a rabszolgadk potlasa folyamatos,
ugyanis feltehetéen ezek sokkal hatékonyabbak egyes feladatok ellatasaban (Mori és
Le Moli 1988). Jelenlétiik a rabszolgatartd dolgozdk ,.leépiiléséhez” vezet, ugyanis azok
tobbé nem, vagy csak ritkdbban latnak el rabszolgak altal végzett feladatokat (Mori €s
Le Moli 1988). Az obligat rabszolgatarté fajok (pl. a nalunk is ¢él6 Polyergus rufescens)
¢letképtelenek a rabszolga faj egyedei nélkiil, ugyanis az eldbbi faj dolgozdinak ragoi az
ellenség elpusztitdsara és a babok cipelésére specializalédtak (Buschinger 2009; Sudd és
Franks 1987; Holldobler és Wilson 1990; Johnson és mtsai. 2001; Mori és mtsai. 2001).
Ennek tudhaté be, hogy ezeknél a fajokndl a rabszolga faj képes csokkenteni a

rabszolgatartod faj koloniainak a méretét (kifejezetten a fiatal kirdlyndk szamat) a larvak és



babok pusztitasa, vagy akar csak a gondoskodas mellézése révén is (Achenbach és Foitzik
2009; Pamminger és mtsai. 2012). Ez azért lehetséges, mert az obligat rabszolgatartd
dolgozok rabszolgdk hidnyaban képtelenek ivadéknevelési feladatok ellatasara (Mori €s

Le Moli 1988).

1.2. A szocialis élet egyes negativ hozadékai és hatasaik ellensilyozasa

A csoportos ¢letmdd, minden eldnye mellett komoly egészségiligyi veszélyeket is
rejt, hiszen az egyedek kozotti intenziv kapcsolatok eldsegitik a betegségek terjedését
(Graham 2007; Soeprono ¢€s Rust 2004; Choe és Rust 2008; Cremer és mtsai. 2007; Wiltz és
mtsai. 2010). Entomopatogén gombaval fert6zott tetemek hatasara példaul Myrmica rubra
kolonidkban megndtt a dolgozok mortalitasa, ellenben a babok mortalitdsa idében csak
késobb jelentkezett (Diez és mtsai. 2015). Ez annak tudhat6 be, hogy azon hangyafajok,
melyeknek babjait babbor boritja, nagyobb védettséget élveznek egyes entomopatogén
gombakkal szemben (Tragust ¢és mtsai. 2013). A csoportos tevékenységek és életmod
kovetkeztében keletkez6 nagy mennyiségi hulladékon is szamos patogén mikro-
(baktériumok, virusok, egysejtiick, gombak) ¢és makroparazita (atkdk, fonalférgek, egyes
rovarok) megtelepedhet (Graham 2007; Howard és Tschinkel 1976; Pereira és Stimac 1992;
Fisher és mtsai. 1996; Boomsma és mtsai. 2005; Cremer és mtsai. 2007; Chouvenc és mtsai.
2012), raadasul a fészekbeli viszonylag stabil koriilmények hozzajarulhatnak ezen
patogének elszaporodasidhoz, igy gyors eltavolitasuk létfontossagu (Visscher 1983; Pereira
¢és Stimac 1992; Oi és Pereira 1993). Példaul a Pseudacanthotermes spiniger termeszfaj
ivaros egyedei pleometrozis esetében (tobb ivaros him és ndstény alapit fészket) eltemetik
az elpusztult ivarosakat, ugyanis ellenkezé esetben a tetemeken rovid idon beliil gombak és

baktériumok jelennek meg (Chouvenc és mtsai. 2012).

A hangydk a talajban valo fészkelésiik, a foldfelszinen vald taplalékkeresésiik,
valamint a mindenevd tapladlkozasi moédjuknak koszonhetden leginkabb férgekkel ¢s
entomopatogén gombdkkal fert6zOdhetnek (Boomsma és mtsai. 2005). A felhalmozodo
maradvanyok, az un. hulladék jelenléte negativ hatdssal lehet a kozelilkkben ¢€l6 és
tevékenykedd egyedek fitneszére, amely leginkabb a révidebb atlagéletkorban mutatkozik
meg, ¢s a fertdzéseknek valé magas kitettségbdl adodik. Az ilyen moédon megndvekedett
mortalitas el6bb-utobb a szocidlis struktura felbomlaséhoz vezethetne, ugyanis feliilmulné a

szocialis életmdodbol szarmazd eldnydket (Hart és mtsai. 2001; 2002). Ennek



ellenstlyozasara szdmos védekezési mechanizmus alakult ki. Azokat a tarsas
tevékenységeket, amelyek a patogén eltdvolitasat, vagy megjelenésének megeldzeését

(profilaxis) szolgaljak, szocialis immunitasnak nevezziik (1asd Cremer 2007).

A szocidlis immunitds szamos allatfajnal és még egyes baktériumoknal is
megfigyelhetd, melynek eredményeképpen a sziilok vagy csoporttagok befektetnek az
utodok vagy a tobbi csoporttag immunitasanak (pl. egyes fajok fungicid anyagokat termeld
baktériumokkal védik a petéket) ndvelésébe (Schmid-Hempel 2005; Cotter és Kilner 2010).
A rovaroknal altalaban megfigyelhetd, hogy egy fert6zés utin az egyedek nagyobb
védettséget ¢lveznek az adott patogénnel szemben, de ez szdmos tényezotol fliggden
(pl. taplalékellatottsagtol, nemtdl, életciklusbeli stadiumtol) valtozhat (Schmid-Hempel
2005). Példaul azok a hangyakolonidk, melyek konnyebben koltoztek, sokkal tobbet
fektettek az immunvédelembe, mig azok, amelyek inkabb helyben maradtak, konzisztensen
hatékonyabban tavolitottdk el a tetemeket és agresszivebbek voltak idegen kolonidk

tagjaival szemben (Scharf és mtsai. 2012).

A szocialis rovarok a patogének ellen ugynevezett ,kollektiv’ immunitassal
védekeznek, ezaltal is csokkentve az amugy fokozottabban jelentkezd negativ hatasokat
(Cotter ¢és Kilner 2010; Sun és Zhou 2013). Az euszocialis rovaroknal ezen hatasok
ellenstlyozasara szamos viselkedési/védekezési stratégia alakult ki: fészektarsak
tisztogatdsa, Ontisztogatas, patogének és a fertdzott teriiletek elkeriilése, tetemek elcipelése,
eltemetése ¢és/vagy feldaraboldsa, temetOk kialakitasa, agressziv viselkedés a fert6zott
egyedekkel szemben, fert6zott egyedek elvandorlasa vagy azok elpusztitasa a fészektarsak
altal (Marikovsky 1962; Visscher 1983; Graham 2007; Oi és Pereira 1993; Heinze és Walter
2010; Boomsma és mtsai. 2005; Cremer és mtsai. 2007; Evans és mtsai. 2011; Reber és
mtsai. 2011; Karmakar és mtsai. 2012; Okuno és mtsai. 2012; Sun és Zhou 2013; Diez és
mtsai. 2015). Bizonyos fajok felismerik az egyes kornyezeti elemeken 1évo, a kiillonbozo
fajhoz tartoz6 gombasporéakat és elkeriilik azok kutikulan valé megtapadasat (Boomsma és
mtsai. 2005; Yanagawa ¢s mtsai. 2009; Tragust és mtsai. 2013). Egyes hangyafajokon
végzett vizsgalatok kimutattdk, hogy a mar fertdzott egyedek esetében megndtt az
ontisztogatas mértéke, valamint a fészekbe Ujonnan visszatérd egyedeket tarsaik a
fertozéstl fiiggetleniil, minden esetben tisztogattadk, mely viselkedések jelentdsen
csOkkentették a feliiletiikon 1évd sporak szamat (Chouvenc és mtsai. 2008; Yanagawa és
mtsai. 2009; Reber és mtsai. 2011; Konrad és mtsai. 2012; Csata és mtsai. 2014).
A tisztogatasa révén a sporak atadodhatnak egyik dolgozordl a masikra, kivaltva egy

alacsony intenzitasu fert0zést a tisztogatast végzé dolgozdkban, amely beinditja specifikus



védekezési enzimek termelését, védettséget és nagyobb tulélést eredményezve (Konrad és
mtsai. 2012). Ugy tiinik, hogy a koloniak fel tudjak mérni a fertézéssel jard veszélyességi
szintet, €¢s ahhoz igazitjak a higiéniai viselkedésekbe valo befektetést: a fertdzott tetemeket
megérintd dolgozok az érintés utan nagyobb aranyban végeztek higiéniai viselkedéseket, €s

a dolgozok kozotti kapcesolatok szama is lecsokkent (Diez és mtsai. 2015).

Hangyakhoz hasonldan, egyes termeszfajok esetében is sikeriilt kimutatni, hogy a
Metarhizium anisopliae entomopatogén gombafaj sporainak terjedése és a gomba
szaporodasi aranya minimalisra csokkent a dolgozotarsak tisztogatasa és a fertdzésben
elpusztult egyedek elfogyasztasa révén (Chouvenc és mtsai. 2008). A fertdzés mértéke
kiilonbozott a fejlodési stadiumok kozott: a fejlettebb dolgozok ellenalld képessége és a
fertdzott egyedek elfogyasztasanak mértéke is nagyobb volt (Rosengaus és Traniello 2001).
A gombafonalas tetemeket az erdei voroshangyak is feldaraboltak és elfogyasztottak,
ellenben a sziirke konidiumokkal rendelkezdket soha nem hasznositottak taplalékként
(Marikovsky 1962). Erdei voroshangyak esetében azt is megfigyelték, hogy a fészkiikbe
megszaradt gyantadarabokat hordanak, melyek fertotlenité hatdsuk révén csokkentik az
egyes patogének okozta mortalitdst mind a larvak, mind az adult egyedek esetében
(Chapuisat és mtsai. 2007). Valoszinii, hogy a fertézések elkeriilésére iranyul az elhullott
egyedek temetdbe cipelés el6tti feldarabolasa (pl. Marikovsky 1963), valamint a fert6zott
hangyaegyedek jellegzetes viselkedési mechanizmusai is. Példaul egyes fajok esetében a
fert6zott dolgozok sokkal ,,antiszocialisabban” viselkedtek, mint a nem fert6zott tarsaik, igy
kevesebb alkalommal vettek részt trofallaxisban (szocialis gyomorban tarolt taplalék
regurgitacio révén torténd 4atadasa hangyaegyedek kozott), kevesebb id6t toltottek a
fészekben ¢és az ivadékok koriil, agresszivebbek voltak az idegen fajtarsakkal szemben, tobb
idot toltottek dnmaguk tisztogatasaval (Bos és mtsai. 2012; Diez és mtsai. 2015), vagy
egyszeriien csak elvonultak a kolonidjuk aktivitasi teriiletérdl és tobb idot tartozkodtak a
hulladéktelep kozelében (nem végeztek munkat a hulladékkupacon) (Graham 2007). Nem
figyeltek meg valtozast a fert6zott egyedek CHC-profiljaban, mégis a fészektarsak tobbet
tisztogattak Oket, mint egészséges fészektarsaikat, legalabbis a fertdzést kovetd elsd é€s
masodik napon, feltehetéen azért, mert a gomba 2—4 nap utan hatol be a szervezetbe (Bos és

mtsai. 2012).

Ezek a viselkedési mechanizmusok a rovarirtd szerek (pl. fipronil) hatdsainak
ellensulyozasaban/csokkentésében is nagy szerepet jatszanak (Graham 2007), de bizonyos
esetekben a fészektarsaknak vald atadasért és ezaltal a kolonia pusztulasaért is feleldssé

tehetdk (Soeprono és Rust 2004; Choe és Rust 2008; Wiltz és mtsai. 2010). A fenti
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mechanizmusok hatékonysagat az is bizonyitja, hogy a parazitdk részérdl megfigyelhetéek
higiéniai viselkedéseket gatlé adaptaciok: példaul ha egy gombafajban lehetové tették egy
neuro-peptid kifejezodését, akkor a hangyagazdanal specifikusan gatolta a higiéniai

viselkedések kifejezddését és novelte a gomba virulenciajat (Fan és mtsai. 2012).

1.3. Munkamegosztas és szocialis védekezés

1.3.1. Munkamegosztas

A szocialis rovarok sikere a munkamegosztas kovetkezményeként megnovekedett
forraskiaknazasi és feladatvégzési hatékonysagnak koszonhetd (Holldobler és Wilson 1990).
Egy egyed egy adott idépontban csak egy helyen lehet jelen, de egy szocidlis faj
Ez egyrészt lecsokkenti a koltséges ,,utazasi idot” a kiilonbozo feladatok kozott, tovabba a
feladatok megoszlanak a dolgozok kozott, ugyanis egy feladat tovabbi alfeladatokra
oszthatd, melyeket tobb egylittmiikodo kaszt vagy dolgoz6 végezhet (Ratnieks és Anderson
1999). Ezen nagyszamu ¢s valtozatos feladatokat kiilonboz6é viselkedési, kora és
2007). Példaul egyes fajoknal a kisebb dolgozok ivadék és kiralyné gondozasi illetve keres6
feladatokra, mig a nagyobb méretlick a fészek védelmére vagy taplalékraktarozasra
specializalodtak (Stapley 1999; Oster ¢s Wilson 1978; Holldobler és Wilson 1990). Az
Atta laevigata eltéré modon reagal a kiillonboz6 tamadasokra: a gerincesek ellen altalaban a
nagyméretliekkel, fajtars koloniakkal valo harcok sordn a kisméreti dolgozokkal védekezik

(Whitehouse és Jaffe 1996).

A dolgozok esetében megfigyelhetd egy korral jard feladatvaltas is (Holldobler és
Wilson 1990), amelynek velejardja az idészakos specializacio egy adott feladat teljesitésére.
Ez az ismétlés €s tanulas révén tovabb noveli egy feladat ellatdsanak hatékonysagat (Oster
és Wilson 1978; Anderson és Ratnieks 1999; Ratnieks és Anderson 1999). A tetemcipelést
az Acromyrmex versicolor esetében egy par egyed végzi, annak ellenére, hogy a dolgozok
80%-a kapcsolatba Iépett veliik (Julian és Cahan 1999). Ezekben a kolonidkban a
tetemcipelési feladatokat ellatd dolgozok ardnya kisebb volt, mint 30%. A méhek esetében
is megfigyeltek tetemcipeléssel foglalkoz6 iddszakosan specializalt dolgozodkat, melyek

¢letiik egy szakaszaban nagy hatékonysaggal tavolitottak el a tetemeket (a dolgozok 1-2%;
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Visscher 1983). Specializacio szempontjabol nagyon fontos lehet a dolgozo térbeli helyzete
is. Példaul a Temnothorax unifasciatus dolgozok az életiik soran egy adott fészek-részben
fordultak el6, ellatva a kozeliikben felmeriil6 feladatokat. Ezen ,,térbeli hiiség zonak” mérete
egy ¢év soran valtozhat, tovabba a fészek széle fele haladva ezek mérete és a dolgozok

aktivitasanak mértéke is egyre nagyobb lesz (Sendova-Franks és Franks 1993; 1995).

Munkamegosztas megjelenésének tobb oka lehet (pl. a kolonia méretének
novekedése) és altalaban elmondhatd, hogy ez a feladatok elvégzési hatékonysaganak
novekedésével jar (Anderson és Ratnieks 1999; Ratnieks és Anderson 1999). Ilyen feladatok
lehetnek a zsdkmany vagy mdés anyagok szallitdsa, fészekkarbantartds vagy -épités,
koloniakoltozés, rabszolgatartd hadjaratok vagy éppen a gombakertek eltavolitasa (Ratnieks
és Anderson 1999; Anderson és Ratnieks 2000). Példaul a Probolomyrmex dammermani
keresé egyedei megfogjak az aldozatot (soklabuakkal taplalkozik), és a fészekhez szallitjak,
a tobbi dolgozo ,.feldolgozza” azt és a hulladékot a fészek bejarata koré helyezik (Ratnieks
¢és Anderson 1999). Azon fajoknal, ahol nem figyelheté meg munkamegosztas, a generalista
dolgozok segitségével egy feladat elvégzésének hatékonysaga konnyedén a maximumon
tarthato, ugyanis feladatvaltassal konnyedén fenntarthatd az optimalis dolgozdszam, viszont
ha a munkamegosztas morfologiai elkiiloniilés nélkiil van jelen, a tovabbi egyedek
toborzasaval érhetd el nagyobb hatékonysdg (Ratnieks és Anderson 1999). A fiatal
Temnothorax dolgozok aktivan keresik a betltetlen feladatokat, és hosszabb ideig ellatjak
azokat (Anderson és Ratnieks 1999), ezaltal rugalmasan reagalva a kornyezetiik valtozasaira
és az ezzel valtoz6 kolonialis igényekre (Camargo és mtsai. 2007). Pogonomyrmex barbatus
esetében ugy tlinik, hogy a taldlkozasok gyakorisdga hatdrozza meg egy dolgozo altal a
Jovében végzett feladatot, azaz ha egy dolgozd sok fészekhigiéniai viselkedést végzo
dolgozoval talalkozik, akkor nagy valdszintiséggel valt ezen feladat elvégzésére. Ez a
folyamat is eldsegiti a munka mennyiségének pontosabb megbecslését és egy rugalmasabb
valaszlépést tesz lehetdvé valtozd koriilmények kozott (Gordon €s Mehdiabadi 1999).
Altalanossagban elmondhatd, hogy a kolonia méretének novekedésével nd a
munkamegosztas mértéke és az egyedi dolgozok specializacidja is (Holbrook €s mtsai.

2011).

1.3.2. Hulladék- és tetemkezelés

Feltevddik a kérdés, hogy vajon milyen Osszefiiggés lehet a hangyakolonia mérete, a
fertézés intenzitasa, €s az altaluk folytatott tisztogatasi munkalatok mértéke kozott?

A hulladékkupacok/temetdk altal a csoportra vonatkozo egészségiigyi kockazat mértéke
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szoros Osszefiiggésben lehet a kolonia nagysagaval: a fokozottabb aktivitds noveli a
fészekben felgyiilemld hulladék mennyiségét, mely lecsokkenti a hangyadolgozok
¢lettartamat, és noveli a mortalitasi ratajukat (Bot és mtsai. 2001; Diez és mtsai. 2014;
2015). Ezen veszélyek csokkentése érdekében a hangyak aktivan kezelik a hulladékot. Az
Escovopsis gomba-patogénnel fert6zott Atta colombica fészkek esetében jelentésen megnétt
a hulladék kupacokon dolgoz6é hangyak egyedszama, azonban a ndvekedés nem volt
Osszefliggésben a fert6zés mértékével. Ebbdl arra kovetkeztettek, hogy fertdzés esetében e
fajok ,,a minden vagy semmi” elvet kdvetve a teljes erre fordithatdé dolgoz6 ,,mennyiséget”
bevetik (Bot és mtsai. 2001; Hart és mtsai. 2002). Ez a specializalt dolgozok szamanak
novekedése mellett leginkabb a kdzepes méretli (generalista) tartalékos dolgozok bevetését
jelentette. A hulladék eltakaritasa utan az utobbiak nagy része visszatért eredeti feladatahoz
(Waddington és Hughes 2010). A fert6zésmentes fészkek esetében tapasztalt alacsony
egyedszam e feladatkor koltségességét tiikrozik (fészekmérettdl fliggetleniil) (Bot és mitsai.
2001). A Linepithema humile esetében nem talaltak Osszefiiggést a kolonia genetikai
diverzitdsa és mérete, valamint a tetemcipelés hatékonysaga, és az azt végz6 dolgozok
szdma kozott, amely feltételezésiik szerint inkabb a tetemek szadmaval volt dsszefliggésben

(Rosset €s mtsai. 2005).

A veszélyes feladatkor elvégzésének hatékonysaga novekedhet a dolgozok
specializacidja révén is. A levélvagd-hangyakolonidk esetében ismert, hogy t6bb
hulladékkamraval rendelkeznek, €s vannak csak a hulladékon dolgozo egyedeik (Hart és
Ratnieks 2001; Waddington és Hughes 2010; Bot. és mtsai. 2001; Ballari és mtsai. 2007),
amelyek raadasul akar 25%-al kisebb testmérettel rendelkeznek, mint keresd vagy
fészeképitd tarsaik (Waddington és Hughes 2010; Ballari és mtsai. 2007). Ezen specializalt
egyedek (minddssze 20) hatékonysagat mutatja, hogy a kihelyezett 100 papir darabot
(kisérleti szemét) 2 oran beliil tobb mint 10 centiméterrel arrébb helyezték (Bot és mtsai.
2001; Hart és mtsai. 2002). Az Atta echinatior levélvagd hangyafaj esetében a
hulladékkezeléssel foglalkozo dolgozok leginkabb kozepes, kisebb mértékben kis, mig
legkisebb mértékben a nagy dolgozok kozil keriiltek ki (Waddington és Hughes 2010).
E dolgozok {6 feladata a tobbi dolgozd éltal a kupac szélén elhelyezett ,,hulladék darabok”
kupacra hordésa, ¢€s azok elrendezése. A hulladéktelepen dolgozd egyedekkel szemben a
fészektarsak agressziven viselkedtek, amelyek ebbdl kifolydlag nem, vagy csak nagyon
ritkan hagytak el a telepet (Hart és Ratnieks 2001; Waddington és Hughes 2010; Ballari és
mtsai. 2007).
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A hulladékkupacon dolgozo egyedeket a patogén mikroorganizmusoknak valo
magas kitettségébdl adodo nagy fertdzésveszély fenyegeti, amelyet az is bizonyit, hogy e
dolgozok csak par napig maradtak életben (Hart és Ratnieks 2001). Atta colombica esetében
ezt a feladatkort altalaban az id6és dolgozok lattak el (Hart és Ratnieks 2001), de a dolgozok
kora fajonként valtozhat, ugyanis bizonyos fajok esetében ezek fiatalabbak lehetnek a
keresé egyedeknél (Waddington és Hughes 2010). A fentiek alapjan elmondhatd, hogy
hulladékkezelés soran tapasztalt munkamegosztas a morfologiai tényezék mellett
korcsoportok alapjan is megvaldsulhat. A Solenopsis invicta esetében annak ellenére, hogy a
dolgozok kozott van méretbeli kiillonbség is, a tisztogatasi feladatokat barmelyik egyed
elvégezheti (Howard és Tschinkel 1976), hasonldéan az ugyancsak polimorf Pogonomyrmex
badius-hoz. Az utobbi fajnal az elsé egyed mely talalkozott egy elhullott fajtarsaval, a
hulladéktelepre cipelte azt (Wilson 1958). Hasonloan korfiiggd elkiiloniilést figyeltek meg
mas szocidlis rovarokndl is, igy példaul méheknél a kozepes korosztalyli dolgozok egy
elkiiloniilt alcsoportja végzi id6szakosan a tisztogatasi feladatok nagy részét, azonban ezek
fejlettebbek mas feladatokat ellatéd tarsaiknal, ugyanis a bejarat védelmét ellaté dolgozokhoz
hasonldan sokkal hamarabb valtanak at taplalékkeresésre (Visscher 1983; Trumbo és mtsai.
1997). A fert6zésesély ellenére nem minden faj esetében figyelheté meg egy elkiiloniilt,
csak a hulladékkezeléssel foglalkozo dolgozdcsoport. A Myrmica rubra esetében azt
tapasztaltdk, hogy a hulladékkupacon munkalatokat végz6 egyedek altalaban a keresd
egyedekbdl keriiltek ki, igy nagyobb valdszinliséggel tartozkodtak a fészken kiviil, tovabba
nagyobb tetemszam esetében iddszakos specializacié is megfigyelhetd volt egyes
dolgozoknal (Diez és mtsai. 2013a). Ennek ellenére ezek a dolgozok a fészek teriiletén beliil
barhol el6fordulhattak, valamint tobb mas feladatot is végezhettek, igy jelentdsen novelve a

fertdzésveszElyt (Graham 2007; Diez és mtsai. 2013a).

1.3.3. Hulladékgodrok, temetdk, mint térbeli konstrukciok

A fertézésekkel szembeni egyik legjelentdsebb védekezési mechanizmus a tetemek
fészekbdl valo eltavolitasa és a fészek koriili hulladékkupacokon valé elhelyezése (Visscher
1983; Graham 2007; Pereira és Stimac 1992; Oi és Pereira 1993; Farji-Brener és Medina
2010; Evans és mtsai. 2010; Renucci és mtsai. 2011; Karmakar és mtsai. 2012; Diez és
mtsai. 2014; 2015). A tetemek mellett, a kupacok altalaban tartalmazhatnak még taplalék
maradékokat, igy rovartetemeket vagy azok egyes részeit, iiriiléket, gombafonalakat (pl.
levélvagd hangyak esetében) (Farji-Brener és Medina 2010; Bot és mtsai. 2001), novényi

maradvanyokat (Challet és mtsai. 2005; Czechowski és mtsai. 2008), vagy mas hangyafajok
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tetemeit (Czechowski 2008) is. A kupacon altalaban az elhullott fajtarsak tetemei is elég
nagy szamban vannak jelen, vagyis a ,hulladékgddor” egyuttal temetdként is mukodik.
A hulladékkupacok 1étrehozasa azonban nem minden faj sajatja, ugyanis sok esetben
megfigyelték, hogy a dolgozok szerteszét hagyjak a hulladékot (beleértve a tetemeket is) az
aktivitasi zonan kiviil (Howard és Tschinkel 1976; Banik és mtsai. 2010; Diez és mtsai.
2012). Az is eléfordulhat, hogy eltéré modon kezelik a hulladékot, mint a tetemeket: mig ez
utobbiakat a fészektdl tavolabb helyezték el, addig az egyéb hulladékelemeket a fészek
kozelében hagytak (Banik és mtsai. 2010; Karmakar és mtsai. 2012).

A temetOk kialakulasa 6nszervez6dé folyamat, sztigmergidan alapul: amennyiben egy
dolgoz6 tetemmel vagy hulladékdarabbal taldlkozik, felemeli azt, és ott ejti el, ahol egy
kisebb-nagyobb hulladékkupac talalhat6. A felemelés valoszinisége a hulladékdarabok
striségének novekedésével csokken, mig ezzel szemben az elejtési valoszinliség nd
(Bonabeau ¢s mtsai. 1998; Martin ¢s mtsai. 2002; Ramos ¢és mtsai. 2002; Theraulaz és
mtsai. 2002). Ilyen egyszerii pozitiv és negativ feedback-mechanizmusok révén elég jol
prediktalhatd a kompakt, térben jol elkiiloniilé hulladékkupacok, temetdk 1étrejotte.
Ezen folyamat ugy is felfoghatd, mint kolonian beliili és kolonidk kozotti kommunikécio a
kornyezet megvaltoztatasa révén (Bonabeau és mtsai. 1998). Mint a szocialis életmddhoz
kothetd izgalmas térbeli konstrukcidval, a temetéképzddés mechanizmuséaval is szdmos
munka foglalkozik, amelyek koziil j6 néhany modellez6 megkdzelitésii (Bonabeau és mtsai.
1998; Martin és mtsai. 2002; Ramos ¢és mtsai. 2002; Theraulaz és mtsai. 2002). Az
esettanulmanyokban a Myrmica rubra esetében a tetemek cipelése, a folytonos
iranyvaltoztatasokkal torténd felfedezés/taplalékkereséssel ellentétben, mindig a fészektdl
tavolodo egyenes iranyba tortént, nem volt egy preferalt irdnya, tovabba a dolgozok nem
probaltak meg elkertilni az altaluk intenzivebben hasznalt irdnyokat. A tetemek leejtésének a
valdszinlisége a fészektdl tdvolodva nétt és kb. 1 méter utan érte el a maximumot (Diez és
mtsai. 2012). A cipelést mindig tobb egyed végezte, azonban a tetemek tobbségének az
elszallitasaért par egyed volt felelds, igy feltételezték, hogy a tetemek egyazon irdnyba valo
elszallitasaért (és tetemkupac keletkezéséért) ezen utdbbi dolgozok tér-memoridja volt
felelds, mely akkor érvényesiilt, ha két tetem elszallitdsa kozott nem telt el hét percnél tobb,
azaz ha a tetemek valamilyen oknal fogva nagyobb mennyiségben jelentek meg (Diez és
mtsai. 2011). Ezzel egyezéen Evans ¢és mtsai. (2010) terepen csak kisszdmu tetemet
tartalmaz6é Myrmica rubra hulladékkupacot figyeltek meg. A tetem leejtését a Solenopsis

invicta esetében mas hulladék elemek jelenléte, és azok megérintése valtotta ki, mely
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altalaban olyan helyen tortént ahol {irtilék is jelen volt, amelynek a ,,szaga” fokozta a

ledobast (Howard és Tschinkel 1976; Czaczkes és mtsai. 2015).

A hulladékkupacok 1étrejohetnek a fészken beliil, specialis ,,hulladékkamrakban” is
(Staeger 1926; Czechowski 1976; Farji-Brener és Medina 2010; Bot és mtsai. 2001;
Renucci és mtsai. 2011; Chouvenc ¢és mtsai. 2012), azonban altaldban a fészek koriil
alakulnak ki, olyan tavolsagra, ahol mar nem jelentenek veszélyt a koloniara nézve (Graham
2007; Oi és Pereira 1993; Farji-Brener és Sasal 2003; Farji-Brener és Medina 2010; Wilson
és mtsai. 1958; Ballari és mtsai. 2007; Diez és mtsai. 2011; Renucci és mtsai. 2011;
Chouvenc és mtsai. 2012). Laboratoriumi koriilmények kozott, a Beauveria bassiana-val
magas aranyban fert6zott Solenopsis invicta koloniak (alacsony dolgozdszam) szerteszét
hagytak a tetemeket, valamint az elgombasodott tetemek aranya is magasabb volt, azonban
alacsonyabb fert0zottség esetében (magasabb dolgozoszam) jol elkiilonithetd temetoket

hoztak létre, amelyeken a gomba jelenléte is joval alacsonyabb volt (Pereira és Stimac

1992).

A cipelési tavolsag az eddigi kutatasok alapjan valtozatos lehet. Szamos fajnal, igy
példaul a Myrmica rubra esetében a f6 aktivitasi zonan tal (7289, atlagosan 72,2 cm)
tortént a tetemek ledobdsa, és nem fiiggott kémiai jelek jelenlététdl (Diez és mtsai. 2011;
2012). A territorialis Formica és Coptoformica fajok a territoriumuk, mig a Lasius niger
dolgozok a jaraskorzetiik szélére cipelték a tetemeiket (Dlussky 1965; Czechowski 1976).
Terepi vizsgalatok soran a Solenopsis invicta esetében azt talaltak, hogy a tetemeket 7-315
cm-ig (Howard és Tschinkel 1976), mig a Linepithema humile a fészek bejaratatol 2—3
méterre helyezték el (Choe ¢és Rust 2008). A laboratoriumban tartott Polyrhachis
lacteipennis a kis arénaban le-fel cipelte a tetemeket, de ha megengedték, hogy nagyobb
tavolsagokra cipeljenek dolgozoi, akkor kb. 76 cm utan szabadultak meg toliik (Karmakar és
mtsai. 2012). A Myrmica rubra esetében altalaban a szallitasi tavolsag atlagosan 31,6-ra
csokkent, de ez is szignifikdnsan tdvolabbinak bizonyult mas elemek szallitasi tavolsagéanal,

tovabba mindkét esetben inkdbb a baloldalra szallitottdk a cipelt dolgokat (Diez és mitsai.
2012).

A temetok és hulladékgodrok kialakulasat szamos kornyezeti tényezd befolyasolja.
Képzodesiiket eldsegithetik a fészek koriil észlelhetd felszini heterogenitasok, igy példaul a
kovek tovében torténhet a hulladékkupac kialakitasa (Martin és mtsai. 2002).
Solenopsis invicta esetében a tetemkupacok altalaban a fészek koriili godrokben,
mélyedésekben vagy kiemelkedések esetében annak aljaban helyezkedtek el (Howard és

Tschinkel 1976), tovabba a lejtén eclhelyezkedé fészkek esetében, az Acromyrmex
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lobicornis-hoz hasonldéan, a temeték mindig a fészek bejaratatdol lennebb keriiltek
elhelyezésre, ezaltal is csokkentve az esetleges mikroorganizmusok és sporak fészekbe
jutésat, viz altali bemosddasat (Howard és Tschinkel 1976; Ballari és mtsai. 2007). Egyes
fajok esetében a szél hatasat is kimutattak a tetemkupacok kialakulasara (Ballari és mtsai.
2007; Jost és mtsai. 2007), ugyanis ezeket altalaban a leggyakoribb szélirannyal ellentétes
oldalon hoztak 1étre (Ballari és mtsai. 2007), vagy nagyobb ¢&s a sz¢€l iranyaban elnytjtottabb
temetok keletkeztek (Jost és mtsai. 2007). Az Atta sexdens levélvagd hangyafaj a
hulladékkamrakat a szdrazabb {iregekben hoztdk I1étre, ezaltal is csokkentve a
fert6zésveszElyt (Ribeiro és Navas 2007). Laboratoriumi koriilmények kozott a Myrmica
rubra dolgozdk a behelyezett tetemeket inkabb a melegebb (39,6°C vs. 23,2°C), vilagos
aljzati, valamint megvilagitott foltokra helyezték. Eredményeiket a terepi vizsgalataik is
megerdsitették, ahol tetemeik elhelyezésére inkabb a szarazabb/melegebb (27,5°C) helyeket
valasztottak az nedvesebb/hidegebb (21,9°C) helyekkel szemben (Graham 2007). A fentiek
mellett a hdmérséklet novekedésével n6 egyes fajok mozgasi sebessége, igy nd a tetemek
cipelési sebessége és a kupacok kialakulasanak gyorsasaga is (Challet és mtsai. 2005; Wiltz
¢és mtsai. 2010). Feltehetéen a melegebb, UV-sugarzasnak kitett helyek nem kedveznek a
patogének szaporodasdnak és fejlddésének, igy ezaltal gatoljak azok fertdzoképességét

(Graham 2007).

Laboratoriumi vizsgalatok esetében meghatarozo szerepet jatszhat a vizsgalati aréna
fala (Wilson 1958). Wilson (1958) Pogonomyrmex badius-on végzett vizsgalatai soran azt
talalta, hogy a temetdk az aréna szélén helyezkedtek el, de a dolgozdk bizonyos
id6kozonként felemelték a tetemeket és azokat az aréna fala mentén fel-le cipelték, majd
ujra ugyanott dobtak le dket. Feltehetden ez azzal magyardzhat6, hogy a temetd a fészekhez
valoszinlileg tal kozel helyezkedett el, de az aréna fala meggatolta Oket a nagyobb
tavolsagra vald szallitasban. A fentiekbdl is latszik, hogy még nem tisztazott mekkora az a
tavolsag, amely a veszélyességi zonan kiviil esik, de a fészekt6l még nincs tul messze, igy e

témakor tovabbi kutatasra érdemes.
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1.4. Veszély- és egyedfelismerés

1.4.1. A kutikularis szénhidrat-mintazat (CHC-profil) szerepe az informacidatadasban

rrrrr

felszinén talalhaté szénhidrogén vegyiiletek keveréke (CHC-profil) (lasd Martin ¢s
Drijfhout 2009), és foleg az abban 1év6 metilalt, elagazo és telitetlen szénlancok a feleldsek
(Lahav és mtsai. 1999; Lenoir és mtsai. 1999; Guerrieri és mtsai. 2009; Van Wilgenburg és
mtsai. 2011). Ugy tiinik, hogy a CHC-profil valtozasai az evolicié soran fokozatosan
mentek végbe, ugyanis a filogenetikailag egymdashoz kozelebb 4ll6 taxonok hasonlo
molekulacsoportokat (lineéris alkanok, elagaz6, metilalt, dimetilalt és trimetilalt telitett €s
telitetlen szénhidrogének, alkadiének, stb.), vagy molekuldkat hasznalnak (Van Wilgenburg
¢s mtsai. 2011). Szamos fajndl kimutattak, hogy a kutikularis szénhidrat-mintdzat
molekulainak tarolasaért a poszt-faringeélis mirigy a felelds, és innen keriil a test felszinére
a tisztogatd viselkedések révén (Lenoir és mtsai. 1999). A dolgozdk felismerik a tobbi
egyed ,,szagat” és azt megfeleltetik a sajat templatjukkal, az egyezés mértéke alapjan
fogadva el azt ismerdsként vagy idegenként (Lenoir és mtsai. 1999; d’Ettore ¢s Heinze
2001). A CHC-profil folyamatos valtozas alatt all, amely maga utan vonja a templat
folyamatos frissitését (d’Ettore és Heinze 2001; Sorvari és mtsai. 2008): példaul ez akar
megvaltoztathatd a taplalék révén is, de a valtozas altaldban fokozatosan megy végbe, és a
kolonianak igy marad ideje egységesiteni (pl. trofallaxis révén) (Sorvari és mtsai. 2008;

Guerrieri és mtsai. 2009).

A CHC-profil esetében elkiilonithetéek orokletes és szerzett komponensek is.
Camponotus aethiops esetében azt talaltak, hogy a kutikularis szénhidrat-mintazatnak azon
Osszetevoi, melyek fontos szerepet jatszanak a felismerésben, nagymértékben genetikai
eredetiieck (Van Zenden és mtsai. 2009). Laboratoriumi vizsgalatok soran megnétt és
hasonlova valt a linedris alkdnok szama (kis szerepe van a felismerésben; szerzett
komponensek), azonban az idegen koloniakkal szembeni agresszivitas szintje csak Kis
mértékben csokkent (6rokletes komponens), melyet a kirdlynd jelenléte vagy hidnya sem
befolyasolt (Van Zenden ¢s mtsai. 2009). A nagyobb molekulatomegili alkdnok mennyiségi
valtozasaért valdszinlileg a klimatikus tényezdk (laboratériumi vs. természetes)
megvaltozasa lehet a felelds, ugyanis a CHC-profil a felismerés mellett fontos szerepet
jatszik a parologtatads csokkentésében (féleg a hosszll szénldncu szénhidrogéneknek) és a
hangyak hohaztartasaban is (Van Zenden és mtsai. 2009; Van Wilgenburg és mtsai. 2011).

Egy kolonian beliil a mintazat kisebb nagyobb eltéréseket mutathat a testrészek kozott,
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tovabba fligghet a dolgozok koratdl és kasztbeli hovatartozasatol is (Lenoir és mtsai. 1999;
Lenoir ¢és mtsai. 2009). A dolgozok érzékelik a CHC-profil jelenlétét és az abban
tapasztalhat6 eltéréseket olyan anyagokon is, melyekkel kapcsolatba keriiltek egy koldnia
dolgoz6i, mint példaul a fészek anyaga (Lenoir és mtsai. 1999; Lenoir és mtsai. 2009).
Lenoir és mtsai. (2009) Lasius niger esetében kiilonbséget talaltak a szubsztratumon jelen
1évé kutikularis szénhidrat-mintdzat szempontjabol a keresd teriilet, a fészek bejarata,
valamint a fészek belseje kozott. A szubsztratumon taldlhatd szignal kevésbé specifikus
(idegen fészkek kozott magasabb ezek atfedésének mértéke, mint a koldnidk tagjainak
feliletén 1évé CHC-profilnak), amely magyarazatul szolgalhat a fészekbe bejutott
parazitafajok nagyobb mértékii elfogadasara a fészekszag atvétele utan (Lenoir és mitsai.
2009; lasd még d’Ettore és Heinze 2001). Ha a szag kevesebb molekuldbdl all, mint egy
adott faj/egyed sajat sablonja, akkor nem valt ki agressziot, azonban ha extra molekulak
vannak egy faj/egyed szagaban akkor azt idegenként kezelik (Lenoir és mtsai. 1999; Sorvari
¢s mtsai. 2008; Guerrieri és mtsai. 2009). A CHC-profil jelzésértéke azonban kontextus-
fliggd lehet: Camponotus aethiops-on végzett vizsgalatok ramutattak, hogy a faj dolgozoi
szag alapjan megtanultak felismerni az idegen fajtars fészekszagaval atitatott taplalékot,
azonban mégis agresszivak maradtak az idegen fajtarssal szemben is (Bos és mtsai. 2010).
»Szag” keverék esetében ugy tiinik, hogy a dolgozok inkabb a dominans, ,kirivd” szagra
reagalnak. A hosszabb vagy egyenld szénlancu alkoholok ,.elfedik” a révidebb szénlancu
aldehidek ,,szagat”, de az aldehidek esetében is a hosszabb szénldnciak domindlnak (Bos és

mtsai. 2013; Perez és mtsai. 2015).

Az idegen fajok elkiilonitése és felismerése kifejezetten fontos szerepet kap a
potencialis rabszolgak és a rabszolgatarto fajok esetében (d’Ettore és Heinze 2001). A CHC-
profil feltorése nagy szerepet jatszik a szocidlparazita kiralyndk fészekbe jutdsaban és a
gazdakolonia fol6tti kontroll megszerzésében (d’Ettore és Heinze 2001). E fajok kiralyndi
esetében nagy szamban fordulnak el6 a kutikula alatt olyan egysejtii mirigyek, amelyeknek
er0s szaganyagaik vannak, lehetdvé téve ezaltal, hogy a szocialparazita kiradlyndk atvegyek
mas fajok kirdlyndinek szerepét (Gosswald, 1953, Czechowski 2001). Ennek ellenére, a
szocidlparazita fajok nagy tobbsége valamilyen modon inkabb megszerzi a rabszolga
kolonia kutikularis szénhidrat-mintazatat, melynek tobb modja is ismert (Buschinger 2009):
példaul egy Polyergus kiralyné a potencialis Formica gazda kiralyndjének megdlése utan
gyorsan tapogatni kezdi azt, majd meg is ,,flirdik” a fészekanyagban (d’Ettore és Heinze
2001). Azokat a rabszolgatartd kirdlyndket, melyek nem érintkeztek a gazda-kiralyndvel,

nehezebben fogadtak el a gazda-dolgozok (d’Ettore és Heinze 2001). Egy rabszolgatarto6 faj,
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az amazonhangya (Polyergus rufescens) koloniajan beliil nem talaltak kiilonbséget a
rabszolgatart6 és a rabszolga faj CHC-profiljaban, azonban a frissen kikelt P. rufescens és a
Formica gazda fajanak kutikularis szénhidrat-mintazata k6zott voltak kiilonbségek, ami arra
utal, hogy a rabszolgatart6 faj aktivan a gazda fajéhoz alakitja profiljat (d’Ettore és Heinze
2001; Nehring ¢és mtsai. 2015). Ennek tudhato be, hogy a fiatal rabszolgatarto kiralynd az
hasonlé gazdakolonia CHC-profiljat (d’Ettore és Heinze 2001). A dolgozok elfogadasa mar
egyszeriibben zajlik, ugyanis a fiatal dolgozok még nem rendelkeznek kialakult kutikularis
szénhidrat-mintazattal, hanem feromonalis uton raveszik a rezidens dolgozokat a
tisztogatasukra, melynek sordn atveszik a kolénia ,,szagit”. A rabszolgatartd fajok ezt
hasznaljak ki a rabszolga faj larvainak és babjainak elrabldsakor, ugyanis az idegen
kornyezetben kikeld fiatal dolgozok mar a rabszolgatartd faj CHC-profiljat veszik at és
tekinti sajatjuknak (d’Ettore ¢és Heinze 2001). Emellett, a rabszolgatartd6 kolonian beliil
specifikus jelmolekulak keriilnek a rabszolgak feliiletére, amely szokés esetében
meggatolhatja esetleges visszafogaddsukat az anyakolonidjuk altal (d’Ettore és Heinze
2001). A Protomognathus americanus szocialparazita faj esetében a kutikularis szénhidrat-
mintazatban megmaradnak bizonyos fajspecifikus jegyek, valamint a rabszolga profiljatol
valo eltérés erdsodik olyan €éléhelyeken, ahol tobb rabszolgafajt is hasznal. Ilyenkor a CHC-
profiljuk egy atmenetet képez az eltérd gazdafajok kozotti (Brandt és mtsai. 2005).
A fentiek mellett a rabszolgatartd faj valtozasokat is indukalhat a rabszolga faj profiljaban
(feltehetéen a hatékonyabb kommunikacio és felismerés miatt), mely nem 0j Osszetevok
megjelenésében, hanem a mar meglévok mennyiségének valtozasdban mutatkozik meg.
Ez kolonianként és rabszolga fajonként valtozhat, igy a fajtars koloniak (mind a rabszolga,
mind a rabszolgatartd) koriili megjelenésiik agresszivitast valt ki azokbol (Brandt és mtsai.

2005).

1.4.2. Kompetitorok felismerése

Az Oecophylla fajok interspecifikus agresszivitasa er6sodott az okologiai igények
hasonlésadganak novekedésével, mig az atfedés hidnya nem valtott ki agressziv viselkedést
(Holldobler és Wilson 1977). Ezek alapjan feltételezhetd, hogy az Oecophylla fajok egy
kozosségen beliil meg tudjék kiilonboztetni a fontosabb rivalisaikat (Holldobler és Wilson
1977). Tobb faj esetében azt talaltak, hogy a fajon beliili agresszivitas mértéke nott a
talalkozasok szamaval, de nem fliggott a talalkozasok kozott eltelt id6tdl, valamint a

koloniak kozotti tavolsagtol sem (Van Wilgenburg és mtsai. 2010; Gill és mtsai. 2012).
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Feltételezhetd, hogy a taldlkozasok soran lecsokkent az agresszivitast kivaltd ingerkiiszob,
¢s nem egy specifikus kolonia szaganyaga valtotta azt ki (Van Wilgenburg és mtsai. 2010).
Ezzel szemben a Pheidole dentata esetében kimutattak, hogy a Solenopsis fajokkal
szembeni reakcioja genetikailag kodolt (Holldobler 1988; Carlin és Johnston 1984), ugyanis
e fajjal szemben hasonloan viselkedtek a laboratoriumban nevelt naiv (e fajjal addig még
nem talalkozott) kolonidk is, mig mas fajokkal szemben csak tobbszori talalkozas utan
alakult ki hasonl6 védekezési mechanizmus. Feltehetden ilyen esetekben a tanulas jatszik f6
szerepet (Carlin és Johnston 1984). A Temnothorax longispinosus dolgozoibol fajspecifikus
reakciot valtottak Ki az Oket tizedelé rabszolgatarté fajok (Harpagoxenus americanus,
Protomognathus americanus) tetemei (Alloway 1990; Pamminger és mtsai. 2011), ellenben
az idegen fajtars dolgozok csak akkor valtottak ki szignifikansan negativabb reakciot, ha
annak tetemeit a rabszolgatart6 faj tetemei utan helyezték be (Pamminger és mtsai. 2011).
Ez valosziniileg annak volt betudhatd, hogy e faj potencidlis rabszolgafajként részt szokott
venni a rabszolgaszerz0 hadjaratokon, és sokkal agresszivebb a megtamadott kolonia
tagjaival szemben, mint maga a parazita faj (Pamminger ¢és mtsai. 2011). Ugyancsak
specifikus reakciot valtottak ki a vandorhangyak (Eciton spp.) tetemei az altaluk
zsakmanyként fogyasztott hangyafajok dolgozo6ibol (Holldobler és Wilson 1990).
Két Leptogenys faj esetében az dket parazitaldo bogarfajokkal szembeni reakcid intenzitasa
megegyezett az okozott kartétel mértékével, igy feltételezték, hogy veszélyességiik alapjan
el tudtak kiiloniteni a kiilonb6z6 parazitakat is (Van Beeren és mtsai. 2011). A fentiek
alapjan elképzelhetd, hogy a kompetitor felismerése egy altalanosan elterjedt jelenség,
amely a hangyafajok mozaikos elterjedését szabalyozza egy hangyakozosségben

(Holldobler 1988).

1.4.3. Tetemfelismerés

Feltevddik a kérdés, hogy honnan ismeri fel egy dolgozd, hogy tetemmel van dolga?
Ugy tinik, hogy a rovarok elpusztuldsa utdn bizonyos szabadda valé zsirsavak (feltehetéen
az olajsav, Wilson és mtsai. 1958; Lopez-Riquelme és mtsai. 2006) és egyes észterek
feleldsek a ,tetemszag” létrejottéért, és ez a szag, helyzettdl fiiggden, a tetemcipelési
viselkedés mellett, kivalthat keresd, esetleg fészekkarbantarto viselkedést is (Gordon 1983;
Choe ¢és mtsai. 2009; Diez és mtsai. 2013a; b). Példaul a Myrmecia vindex dolgozok az
olajsavval bekent larvakat, babokat, valamint az olajsavval atitatott papirdarabokat
homokrogokkel betemették (Haskins és Haskins 1974). A kiilonbozo telitetlen zsirsavak, a

szétzhzott tetemekhez hasonloan elkeriild viselkedést valtottak ki tobb aszkafajnal és egyes
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lepkehernyoknal is, valamint a szocialis rovarok nagy tobbségénél, amely alapjan arra
kovetkeztettek, hogy ezek a zsirsavak az evoluci6 soran fennmaradt altalanos fert6zés- és
predacios veszélyt jelzé szignalok lehetnek (Yao és mtsai. 2009; Sun és Zhou 2013),
azonban megfeleld védekezési viselkedéseket csak az euszocialis rovarok esetében idéztek
elaioszomaban talalhat6 polaros zsirok a feleldsek, igy feltehetden egyes novények a cipeld
viselkedést kivaltd jelzést hasznaljak ki magvaik terjesztésére is (Skidmore és Heithaus

1988; Brew ¢s mtsai. 1989).

A tetemfelismerést és cipelést kivaltd jelzések az elhullas utan kb. 50 perccel
jelennek meg (Howard és Tschinkel 1976), melyet az is aldtdmaszt, hogy a hangyak csak az
ennél idésebb tetemeket kezelik tetemként, és cipelik a temetdbe (Wilson és mtsai. 1958;
Howard és Tschinkel 1976; Choe és mtsai.2009). Ezek a ,tetemszag” komponensek
feltehetden az €16 hangyak esetében is jelen vannak (leginkabb a potrohon, Choe és mtsai.
2009), de mas ,,szagok” elnyomjak (ezek lebomlasa kozel 50perc) (Howard és Tschinkel
1976). Choe ¢és mitsai. (2009) szerint a transz-transz dolichodin és a cisz-transz
iridomyrmecin (amelyek jelen vannak az €16 egyedeken) anyagok lebomlasa felelds a
tetemek felismeréséért, ugyanis ezek pusztulas utan 10 perccel mar 50%-ban eltiinnek,
valamint 40 perc mulva mar egyaltalan nincsenek jelen. Az igy szabadda valo zsirsavak
valtjak ki a tetemcipelési viselkedést, akar ezen anyagok kivonataval bekent babok esetében
is (Haskins és Haskins 1974; Choe és mtsai. 2009). A Solenopsis invicta dolgozoknal a
fert6zott babok gyorsabb elcipelést valtottak ki, mint a nem fertézottek, mig a dolgozok
esetében nem tapasztaltak hasonl6 kiilonbséget, melyet a feliiletiikon talalhatd olajsav és
linolénsav mennyiségének a valtozasa is alatamasztott: mig a dolgozok feliiletén nem volt
kimutathat6 valtozas, addig a babokén ez a mennyiség jelentésen ndvekedett (Qui és mtsai.
2015). Formica japonica esetében a tetemcipelésért felelés olajsav mennyisége a kutikula
felilletén a pusztulds utan 48 oraval ndtt meg, valamint ezzel egyidejlileg lecsokkent a
hemolimfa triglicerid szintje, mely arra utalhat, hogy a pusztulas utan egy aktivalodo enzim
hatasara triglicerid hidrolizis tortént, amely reakcid sordn olajsav keletkezett (Akino €s
Yamaoka 1996). Az elpusztult Myrmica rubra tetemek feliiletén az olajsav és linolénsav
mennyisége a kisérlet hat napja soran nétt, de nem talaltak szignifikans kiilonbséget a
masodik és hatodik nap kozott (Diez és mtsai. 2013b). Mar a szerves oldoszerrel (hexdn)
letisztitott tetemeket is nagyobb aranyban szallitottak el (33%), mint a friss tetemeket

(16%), mely tovabb fokozodott, ha linolénsavval (80%) vagy olajsavval (65%) kezelték
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azokat, ellenben a kettd keveréke (egy napnal idésebb tetemekre jellemzd ,,szag”) valtotta ki

a legnagyobb aranyu elszallitast (85%) (Diez és mtsai. 2013b).

A tetemeken 1évé olajsav nem csak cipelést valthat ki, hanem esetenként mas
viselkedést is eldidézhet. A Temnothorax fajok a frissen behelyezett tetemeket elkezdték
nyalogatni, majd csapjaikkal tapogatni. A tetem temetOre cipelését egy rovid ideji
letapogatas elézte meg, mig hosszabb id6tartamu csapokkal valod tapogatas esetében a
tetemet eltemették. A két viselkedési forma gyakorisaga kozott nem talaltak eltérést. Sok
esetben az is eléfordult, hogy mig egyes egyedek elkezdték temetni, addig egy masik
felkapta és elkezdte cipelni a tetemet a temetd felé (Renucci és mtsai. 2011). Hasonloan
tobb termeszfajon végzett vizsgalat soran iS a tetemekkel szemben faj és tetemfiiggd
reakciot figyeltek meg: az id6sebb tetemeket (3—7 nap) altalaban eltemették vagy
elszigetelték a kamra lezarasaval, mig a roncsolassal elpusztitott friss, egy napos és
csonkitott, valamint a hdkezeléssel elpusztitott tetemeket egyes fajok elfogyasztottdk, mig
masok érintetleniil hagytak és/vagy izolaltak (Kok-Boon és mtsai. 2012). Az olajsavval
bekent tetemeket imital6 tiveggyongyoket a Reticulitermes virginicus rendszerint eltemette,
azonban mas jellegli bekent elemek esetében ez nem volt megfigyelhetd, hangsulyozva a
kémiai ingerek mellett a taktilis ingerek fontossagat is (Ulyshen és Shelton 2012).
Hasonléan a Pseudacanthotermes spiniger termeszfaj esetében az ivaros tetemek
legnagyobb mértékii temetését egy zsirsavakbol allo keverék, valamint indol és fenol
egyiittese valtotta ki, de az ezzel a keverékkel kezelt papirdarabok esetében a rogok
rdhorddsanak mértéke nem volt olyan, mint a tetemek esetében, ezért itt is feltételezték,
hogy a természetben tapasztalthoz hasonlé mértékli homokrdg rédhordas eléréséhez nem

kizarhato egyes alaki €s anyagi jellemzok fontos hatasa sem (Chouvenc és mtsai. 2012).

A Linepithema humile és a Tapinoma erraticum dolgozok meg tudjak kiilonboztetni
a fagyasztassal elpusztitott tetemek alapjan, hogy peterakd vagy nem peterakd fészektars
ndsténnyel van dolguk (fertilitastol fiiggetleniil), tovabba az idegen fajtars petézdé ndstény
tetemeit is felismerik, ugyanis ezeket agresszivan tamadtak (Cournault és de Biseau 2009).
A Linepithema humile-nél a friss kiralynd tetemek jelenléte gatolta a larvak, kiralynd
larvakka valo fejlédését, valamint kivaltotta a mar kifejlodotteknek a dolgozok altali
elpusztitasat (Vargo és Passera 1991). Egy masik vizsgalatban a petéz0 ndstény tetemek
rekrutaciot valtottdk ki, melyet kovetden a fészekbe szallitottak azokat, ellenben a nem
petézd és a kisérlet eldtt hexannal (nem polaros vegyiiletek leoldasara hasznalt olddszer)
»Szagtalanitott” peterakd ndstény tetemek nem idéztek eld hasonld viselkedéseket

(Cournault és de Biseau 2009). A tetemeket fagyasztds utin rogton behelyezték, igy
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feltehetéen még nem telt el elegendd id6 a tetemszag kialakuldsaig, ezért valoszinii, hogy

még az €16 kiralyndkkel szembeni viselkedést vizsgaltak.

A Temnothorax longispinosus esetében a fészektars, fajtars, rivalis Temnothorax faj,
¢s egy rabszolgatartd faj tetemeivel szemben eltérd és a kolonia méretétdl fliggetlen
viselkedésbeli reakciokat észleltek (Scharf és mtsai. 2011). A legvehemensebb reakciot a
legnagyobb veszélyt jelentd rabszolgatartd faj tetemeivel szemben talaltdk, azonban a
vizsgélatban hasznalt tetemek €16 egyedeknek szamitottak, ugyanis nem telt el elegendd id6
(csupan 5 perc a minimum 50 perccel szemben) a behelyezés eldtt a tetemszag kialakulasaig
(Scharf és mtsai. 2011). Ezzel cllentétben, a Lasius niger és a Temnothorax albipennis
egyedei kiilonbséget tudnak tenni a taplalékul szolgaldo Drosophila (Sophophora)
melanogaster, a rivalis fajtarsak (ellenség), és a fészektarsak tetemei kozott (Ataya és
Lenoir 1984; Renucci és mtsai. 2011). Az eldbbi fajokhoz hasonléan a Myrmica rubra
esetében is sikeriilt kiillonbséget kimutatni az idegen fajtars és a fészektars tetemek altal
kivaltott reakciokban, ugyanis a fészektarsakéval ellentétben, a fajtars tetemekkel szemben
agresszivek voltak, és még a friss tetemeket is nagyon gyorsan elszallitottak (Diez és mtsai.
2013b). A két tetemtipus altal kivaltott reakciok a negyedik napon valtak hasonléva, igy
feltételezték, hogy a tetemek elkiilonitése a pusztulas utdn még par napig lehetséges (Diez és

mtsai. 2013b).

1.5. Tetemek jelzésértéke kompetitiv helyzetekben

Egyes ujabb kutatasok ravilagitottak arra, hogy a temetdknek, s magénak a
tetemcipelésnek jelzésértéke is lehet, de e szerepkorrel nem foglalkoztak behatdbban.
Czechowski (1976) megfigyelte, hogy a Formica sanguinea a lerohanasra kiszemelt
Formica cinerea fészek elé cipeli a tetemeit. Hasonld eseményt figyelt meg Lasius niger
esetében is egy Myrmica rubra fészek lerohanasa eldtt (Czechowski 1985). Egy masik
kutatdsa soran azt vizsgalta, hogy miként valtozik egy interspecifikus konfliktus helyzetben
két faj tetemcipelése és tetemekkel szembeni viselkedése. A F. cinerea karara territorium
novelésre késziilé Formica rufa tetemcipel$ aktivitasanak intenzitasa az elobbi faj fészke
felé megnétt. Ez utobbi faj dolgozoi arra torekedtek, hogy az F. cinerea teriiletén beliil
minél mélyebbre széllitsak tetemeiket. Ezeket altalaban a konfliktusos régidban hagytak.
Negativ korrelaciot kaptak a cipeld F. rufa dolgozok szama, €s a fészket elhagyo F. cinerea
egyedek szdma kozott (Czechowski és mtsai. 2009), emellett nem talaltak korrelald
eredményeket a tetemcipeld egyedek szdma, ¢s a mas feladatokat ellaté dolgozdk szédma

kozott. Ebbol arra kovetkeztettek, hogy elkiilonithetd egy kiilon, a tetemcipelést ellato
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dolgoz6 csoport, amelyeknek mdas az aktivitasukat kivaltd ingerkiiszobiik (talan a
konfliktushelyzet?), mint a tobbi dolgozdé. Konfliktushelyzetben, az elobbiekhez hasonldan,
a Cataglyphis iberica is tetemek és homokrogok segitségével védekezik, ugyanis
segitségiikkel tomiti el a fészke bejaratat (Cerda és Retana 1998). A tetemek elrettentd
szerepe a fészektars tetemek esetében is jelentkezhet. Choe és Rust (2008) azt figyelte meg,
hogy a csalétken felgyiilo tetemek a csalétket teszik kevésbé vonzova a Linepithema humile
keresé egyedei szamara. Hasonldo modon az egyes Atta fajok dolgozdi a taplalékként szamba
jove  facskdk koziil inkdbb azokat valasztottdk, amelyek koré nem helyeztek
hangyatetemeket. Ezen negativ hatds erdsodik, ha a sajat fészektarsak tetemei hevertek a
facska kortil, de az alkalmas taplalékforrasok csokkenésével elobb utobb ezeket is szdmba
vették, igy ezek a fak csak par napos ,haladékot” kaptak (Farji Brener és Sasal 2003).
A Temnothorax albipennis is elkeriili az amugy alkalmas fészkel6-teriiletet, ha fajtars
tetemek vannak jelen (Franks és mtsai. 2005; Renucci és mtsai. 2011), valamint
Pogonomyrmex badius esetében a hulladékkupacok eltavolitasaval megnétt az
intraspecifikus 0Osszetlizések szdma a szomszédos kolonidkkal, igy azok feltehetden
territorialis jelzésként is szolgalhatnak (Gordon 1984). A fentiekbdl is kitlinik, hogy
magaval a tetemcipelés intraspecifikus kapcsolatokban felmeriild jelentésével kevés célzott
kutatds foglalkozott. Par terepi megfigyelésen tal egyaltalin nem végeztek

laborvizsgélatokat, igy a folyamat szdmos részlete még tisztazasra var.

1.6. A tetem, mint taplalékforras

A hangydk esetében a fehérjeforrasokat legféképpen a kiilonbozd rovartetemek
képezik, melyek el6fordulasa egy év soran eldrejelezhetetlen, ezért esetenként nem
kifizetdd6 forrasokat is hasznosithatnak. Példaul a Formica sanguinea esetében egy
megfigyelés soran begytijtott taplalék 74%-at képezték rovartetemek, melyek kozott nagy
aranyban fordultak eld kiilonb6z6 fajokhoz tartozd hangyatetemek (kb. 50%) (Mori és
mtsai. 2000). A Formica polyctena dolgozok altal a fészekbe cipelt tetemek nagy része
frissen elpusztult, azonban 8%-at mar kiszaradt rovar és poktetemek, néha tires kutikula
burkok képezték (Horstmann 1970; Dreissen és mtsai. 1984). A Polyrhachis lacteipennis
egyedek mas hangyafajok és egyéb taplalékul szolgdlé rovarok tetemeit a fészekbe
szallitottdk, azonban a sajat tetemek fészekbe szallitasat a sziik bejarat és az azt 6rzd

egyedek meggatoltak (Karmakar és mtsai. 2012).
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Koztudott, hogy a hangyak egy adott helyen és idOpontban a leggyakoribb ¢és
legkdnnyebben beszerezhetd taplalékot fogyasztjak, igy egyes fajok mas hangyafajok
tetemeit is hasznosithatjak taplalékként vagy akar taptalajul a taplalékként szolgald
gombaknak, mint a Dorymyrmex piramicus a Pogonomyrmex badius (Wilson és mitsai.
1958), a Dorymyrmex flavopectus és a Cyphomyrmex minutus a Solenopsis invicta tetemeit
(Howard és Tschinkel 1976). A Formica sanguinea rabszolgatarté faj esetében is
megfigyeltek a rabszolgaszerz6 hadjaratokhoz hasonldé tdmadasokat nem potencialis
rabszolga fajok koloniai ellen (pl. Lasius emarginatus), melyekrdl azt feltételezték, hogy
céljuk a predaci6. Hasonldan a fészkiikbe szallitottak a rabszolga kolonia razziaja soran
elpusztult sajat és idegen tetemeket is (Mori és mtsai. 2000). Marikovsky (1963) szerint a
Formica sanguinea leggyakoribb taplalékforrasat az elébbiekben ismertetett moédon szerzett
szomszédos hangyafajok tetemei képezik. Az opportunista taplalékhasznositds egy
territoridlis faj territoriuman beliil él6 szubmissziv fajra kifejezetten jellemzd, igy nem
meglepd, hogy a Formica polyctena teriiletén é16 Myrmica schenki hasznositja a dominans
faj tetemeit, akar a régi, kiszaradtakat is (Czechowski 2008). Hasonloan a fiatal,
taplalékszegény erddkben egyes fajok fontos taplalékforrasat képezhetik a territoridlis faj
nagy abundancidban jelen 1évd tetemei (Gibb 2011). A tetemek taplalékforrasként valod
hasznositasanak aranya magasabb lehet a taplalékszegényebb idészakokban is, mint a
tavaszi ¢€s a hibernacio el6tti periddus (lasd pl. Horstmann 1972; Dreissen és mtsai. 1984).
Példaul a Formica polyctena és a F. rufa koloniak kozott tavasszal erds, kolesonos
predaciosnak is nevezhetd agresszivitas figyelhetd meg, de ez az egyéb zsdkmanyallatok
abundancigjanak novekedésével lecsokken, olyannyira, hogy a predacids agresszivitast
territorialis agresszivitas valtja fel (Mabelis 1979; 1984; Dreissen és mtsai. 1984).
A predacids agresszivitds csak ebben az iddszakban (4prilis, majus) jelentkezik, ugyanis
amennyiben nem taldlnak elegendd mennyiségli taplalékot, egyre tavolabb mennek a
fészektol, megnovelve az Osszetlizések kialakulasdnak valosziniiségét. A konfliktusok soran
elpusztult fészektars és rivalis tetemek révén biztositanak elegendd taplalékot a larvak
szamdra, tovabba a pusztuld dolgozdok révén a kolonia mérete az éppen rendelkezésre allo
taplalékmennyiséghez alkalmazkodik (De Bruyn és Mabelis 1972; Mabelis 1979; Dreissen
¢és mtsai. 1984). A sajat tetemek fogyasztasat a Solenopsis invicta esetében is megfigyelték,
mely leginkabb az ivaros egyedek tetemeit érinti (Howard és Tschinkel 1976). Feltevodik a
kérdés, hogy a tetemek elfogyasztasa esetében nem jelentkezik-e a fertézésveszEly?
A kannibalizmus révén torténé fertézés terjedés modelles vizsgalata alapjan gy tlinik, hogy
ez a fertdzési mod az allatvilagban ritka, amely aldl csak egyes szocidlis fajok képeznek

kivételt, ahol a csoportos tetemfogyasztas is jelen van (Rudolf és Antonovics 2007).
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2. Célkituzések

Jelen dolgozatban a hangyatetemek szerepét, szignalértékét, valamint a tetemek
kezelésével Osszefliggésben kialakuld6 munkamegosztds vizsgaltam mind terepi, mind
laboratoriumi koriilmények kozott bizonyos Formicinae alcsaladba tartozé hangyafajok

esetében.

2.1. Tetemek szerepe a fajok kozotti informaciokozlésben

Egy adott hangyako6zosségen belill a fajok kozotti viszonyok sokrétiiek lehetnek:
kompeticid, predacié, szocidlparazitizmus mind jelen lehet a hangyafajok kozott. Habar
eddig elsédlegesen ezek megnyilvanulasat ¢él6 egyedekkel végzett kisérletek soran
vizsgaltak, a tetemek is hordoznak fajspecifikus szignédlokat, amelyek sajatos reakcidkat

valthatnak ki egyes fajokban, mindamellett, hogy tetemként ismerik fel dket.

Feltételeztiik, hogy a hangyafajok eltér6 valaszokat adnak a veliik egyazon él6helyen
eléforduld fajoktol szarmazd tetemek megjelenésére, és a valaszokban fellelhetd
valtozékonysag szempontjabol (a) a fajok kozotti kapesolat természete lehet a meghatarozo,
valamint az eltérések lehetnek (b) viselkedésbeliek (pl. agressziv vagy semleges valasz) és
(c) aktivitasbeliek (pl. toborzas megléte vagy hianya), tovabba kiilonbozhet (d) az eltérd
eredetli tetemek elszallitasi ratdja és iranya is. Mig egyes fajok tetemeit gyorsan a fészekbe
szallithatjak, ahol feltehetéen elfogyasztasra keriilnek, addig més fajokét (pl. a fajtars és
fészektars tetemeket), a potencidlis fertdzésveszélyre vald tekintettel, a fészekt6l messze

cipelhetik rendezetleniil vagy halomba gytjtve.

2.2. A tetem, mint taplalékforras

A tetemek felismerését egyes szabadda valo zsirsavak teszik lehetévé, igy a fentiek
fényében vizsgaltuk a sajat fészektars tetemekhez képest egy potencidlis taplalékfaj tetemei,

valamint mind a két esetben az olajsavval bevont tetemek altal kivaltott reakciokat.

Feltételezéseink alapjan az eltérd valaszok szempontjabol (a, b, ¢, d) az elébbiekben
is ismertetett szempontok, valamint (e) az olajsav jelenléte vagy hianya lesznek majd a

meghatarozok.
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Eddigi feltételezések alapjan a fészektars tetemek fogyasztdsa nem egy elterjedt
jelenség a hangyak korében, igy munkdnk sordn laboratoriumi koriilmények kozott
vizsgaltuk a fészekbe cipelt sajat tetemek sorsat éheztetett és jollakott territorialis faj fészkei

esetében.

Feltételezésiink alapjan a tetemfogyasztas mértéke a (f) taplalékellatottsag
fliggvényében valtozik, és megfigyelhetd egy stressz hatasra adott valasz. Emellett tovabbi
kiilonbségek figyelhetok meg a rivalis fajok és a sajat tetemek (g) kezelésében és
(h) elfogyasztasuk mértékében, valamint a (i) frissen elpusztult és a régebbi tetemek

elfogyasztasi aranyaban is.

2.3. A tetem, mint fertozésforras

A patogének elkeriilése és egyes védekezési mechanizmusok megnyilvanuldsa
feltételezi azok jelenlétének felismerését a tetemek feliiletén, igy vizsgaltuk egy altalanos
entomopatogén gomba spoérdival és hifaival boritott tetemekkel szembeni reakciok kozotti

kiilonbségeket.

Feltételeztik, hogy a célfajunk dolgoz6ibol eltér6 (@) viselkedésbeliek és
(b) aktivitasbeli reakciokat valtanak ki a Beauveria bassiana altalanos entomopatogén
gomba sporaival illetve hifaival boritott fészektars tetemek, valamint kiilonbozhet ezek

elszallitasi (C) rataja és (d) iranya is.

2.4. Tetemkezelés és munkamegosztas

A hulladékkezelés esetében egyes fajoknal kiilon higiéniai feladatokat végzd
csoportokat figyeltek meg, mig mas fajoknal ezen feladatokat barmely id6s dolgozo
elvégezhette. Munkank soran a hulladékkezeléssel kapcsolatos munkamegosztast egy

mérsékelt égdvi polimorf dolgozdkkal rendelkezd faj esetében vizsgaltuk.

Feltételeztiik, hogy a hulladékkezelési viselkedéseket végzé dolgozok (a) eltérd
aranyban és (b) intenzitasban vesznek részt a higiéniai feladatokban. Feltételezésiink alapjan
mind méret, mind egyedi szinten tapasztalhatdak eltérések a feladatvégzés gyakorisagaban

és a kivitelezés hatékonysagaban.
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3. Anyag és modszer

3.1. Vizsgalt fajok

Munkank soran 6t fajjal dolgoztunk. Terepi vizsgalatainkhoz a Formica cinerea-t
hasznaltuk, mig laboratériumban a F. cinerea mellett a F. sanguinea, F. polyctena,

Polyergus rufescens és Camponotus aethiops fajok esetében is végeztiink megfigyeléseket.

Formica (Serviformica) cinerea Mayr 1853 a napos, homokos ¢éléhelyek tipikus
faja, a tengermenti ¢s szdarazfold homokbuckaktol egészen a ritkds fenyderddkig és
varosokig, mérsékeltovi Europdban egészen Nyugat-Szibéridig sokfelé¢ eldéfordul.
Opportunista faj mely leginkabb ragadozo6 életmddot folytat, de nem veti meg az elhullott
allatok tetemeit és a mézharmatot sem. A kompetitiv hierarchidban elfoglalt helye
kontextus-fiiggd, de altalaban az agressziv fajok kozé sorolhatdo (Markd és Czechowski
2004; 2012).

A terepi vizsgalatukat a lengyelorszagi Kampinos Nemzeti Park Eszakkeleti felében
végeztik. A vizsgalati fészkek egy 1000 m?-nél kisebb erdétisztason helyezkedtek el,
melyet egy id6sdd6 erdei fenyd (Pinus sylvestris) erd6 vett koriil. A homokos talajt moha és
zuzmo foltok boritottak, helyenként ritkas fiiszeri novényzettel. A terepi vizsgalatunkhoz
10 F. cinerea fészket valasztottunk ki, Gigy, hogy legalabb 6 méter volt a szomszédos
koloniak kozott. Az idegen F. cinerea dolgozokat egy tavolabbi, a vizsgalati helyszintdl
legalabb 300 méterre 1év6 koloniabdl gytijtottiik. A tobbi Formica faj dolgozoéi a vizsgalati

helyszin kérnyékén 1évo kolonidkbol szarmaztak.

A laboratoriumi vizsgalatainkhoz hasznalt kolonidk a kolozsvari Babes-Bolyai
Tudomanyegyetem sporttelepérdl szarmaztak, ahol leginkabb az dsvények menti talajban,
kovek alatt feszkeltek zavart él0helyen. Novényzetét tekintve az éldhelyen tilnyomo
tobbségben pazsitfiifélek voltak jelen, melyet helyenként egy par {iltetett fa vagy bokor
tarkitott. A kisérletek soran hasznalt F. cinerea koloniak tobb mint 200 méterre voltak
egymastol, és kolonidik kb. 500-500 dolgozobol alltak. Ezen él6helyrdl tortént a rivalis
fajok koldnidinak a begytijtése is.

Formica (Raptiformica) sanguinea Latreille 1798 a meglehetdsen meleg, szaraz,
nyilt és erdds teriileteken, kiilonb6zo talajtipusok mellett egyarant eléfordul (Czechowski és
mtsai. 2012). A napos, kevésbé boritott ¢l6helyeket kedveli, mint az erd6szélek és az utak

mente. A fészkek gyakran pusztulé ronkok tovében, esetenként a foldben, kovek alatt
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fordulnak eld, és altalaban szaraz ndvényi részekbdl, néha kicsi tillevél kupacokbol
késziilnek (Czechowski ¢és mtsai. 2012). Kolonidik nagysaga par ezer dolgozotol a tizezres
nagysagrendig valtozhat. A naszrepiilésiik juliusban és augusztusban zajlik. A faj nagyon
agressziv, dominans a fészkéhez kozel eso taplalékforrason (Holldobler €s Wilson 1990), de
egyes territoridlis fajok jelenlétében nem bizonyul erds kompetitornak (Slipinski és mtsai.
2011). A F. sanguinea leggyakoribb rabszolgai a hasonld ¢él6hely igényt Serviformica fajok
(foként Formica fusca), de ritkdn mas alnem fajai (Formica s. str., Coptoformica) is
eléfordulnak (Pisarski €s mtsai. 1994; Mori és mtsai. 2001; Czechowski és mtsai. 2002;
2012), mint a Camponotus atricolor vagy a Cataglyphis aenescens (Gallé 1969). A kevert
kolonidkban a rabszolgék aranya altalaban nem haladja meg a 10-20%-ot, de alkalmanként
50% f06l¢ is mehet, az azonban a nagy kiilonbségek ellenére biztos, hogy a rabszolga nélkiili
fészkek ritkdk (Czechowski és mtsai. 2012). A rablé-hadjaratok kiterjedése kb. 100 m
szokott lenni (gyakran kevesebb, mint 50 m) (Czechowski és mtsai. 2002).

A vizsgélatunk sorén felhasznalt koloniakat az asotthalmi Emlékerddben gytijtottiik
egy fenyderdd kozvetlen kozelébol. A teriilet kis zavarasnak kitett, néhany magas novésu
ruderalis fiifélével boritott. A begyiijtott kolonidk legalabb 150 méterre voltak egymastol, és
koriilbeliil 15002000 dolgozobal (F. fusca rabszolga és rabszolgatarto) alltak. A rabszolgak
aranya atlagosan 10% volt. A kisérlethez felhasznalt fajok is a F. sanguinea-hoz hasonléan

az asotthalmi Emlékerddbdl (lasd Erdds és mtsai. 2013) szdrmaztak.

Polyergus rufescens (Latreille 1798) foként a napos, fiives él6helyeket kedveli, de
eléfordulhat nyilt, vildgos erdOkben is. Eléfordulasat befolyésolja a rabszolgafaj jelenléte is,
mely nélkiil nem képes a tulélésre (Czechowski és mtsai. 2012). A dolgozo6ik nagyon
harciasak, ragéjuk sarl6 alaku és nem fogazott, ezért nem képesek vele 4sasra, vagy a larvak
és babok gondozasara, dam remek fegyverként szolgal (Holldobler és Wilson, 1990).
Szigoruan monogin fészkiiket kizardlag az ideiglenes szocidlparazita fajokhoz hasonléan
alapitjak, és akar kétezernél is tobb rabszolgatartdé dolgozot tartalmazhatnak, de rabszolgéik
szdma ennek tobbszorose is lehet (Czechowski és mtsai. 2002). Rendszerint csak azt a
rabszolgafajt tartjak, amelyet a kolonia alapitasakor a fiatal kirdlynd valasztott. A kolonia
¢lete soran csak ritkan torténik rabszolgafaj-valtds. A rabszolga fajok altaldban a
Serviformica csoportbol keriilnek ki, de esetenként atipikus rabszolgaik is vannak (pl.
Formica rufa), s6t néha egyszerre tobb fajhoz tartozé rabszolgak is jelen lehetnek az
Osszetett fészekben (lasd még Marikovsky 1963; Czechowski 2007b; Mori és mtsai. 2000).

A rablas utan a kizsdkmanyolt fészek altalaban életben marad, ugyanis nagy mennyiségben
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leginkabb a babokat hordjak at sajat fészkeikbe, igy ezek a fosztogatas ellenére is évente
potlodhatnak.

A tobb mint 1000 rabszolga és rabszolgatartd dolgozot (rabszolgatartok aranya
atlagosan 10%) tartalmaz6 kisérleti P. rufescens kolonidink két helyrdl szarmaztak: az egyik
egy homokos talaja felhagyott mivelésii, néhany zavarastiiré flfajjal boritott
mezogazdasagi teriilet szegélyérdl, Dunafoldvar melldl. A masik két kolonia pedig Szeged
kornyékérdl, egy lankas, nyirt, leginkabb pazsitfiifélek alkotta toltésoldalrol szadrmazott.
Ezeket a koloniakat a rablo-hadjaratuk soran talaltuk meg. A koldnidink egymastol legalabb
300 méterre helyezkedtek el. A F. sanguinea koloniak gytijtési helye melletti erd6ssztyeprol
nem sikerilt begyijteniink P. rufescens kolonidkat, ugyanis a specifikus életmodjanak
koszonhetden viszonylag alacsony denzitasban volt jelen, igy a tobbszori terepbejarasunk

alkalméaval sem talaltuk meg koloniaikat.

Formica polyctena Forster 1850 a mérsékelt 6vi szubmontan fenyd-, vegyes- és
lombhullatd erddk mélyen épiti hatalmas fészkeit leginkabb finom ndvényi anyagbdl
(Seifert 2007; Czechowski és mtsai. 2012). Poligin koloniait sokszor tobb ezer kiralynd és
tobb milli6 dolgozé alkotja. Konnyen alkot poliddmuszos rendszereket, valamint a széles és
hosszu keres6utvonalaival sikeresen fedi le az erddaljzatot, hozzajarulva ezen éldhelyek
homeosztazisdhoz (Czechowski és mtsai. 2012). Territorialis, dominans hangyafajként nagy
hatdssal van a teriiletén beliil el6fordulé6 mas hangyafajokra, valamint jelentésen csokkenti
az ott €16 izeltlabtiak denzitasat. A hangya-levélteti mutualista kapcsolatokbol szarmazo
mézharmat mellett, taplalékanak jelentds részét ragadozassal, illetve az elpusztult allati
tetemek elfogyasztdsaval szerzi (Seifert 2007; Czechowski ¢és Vepsdldinen 2009;
Czechowski és mtsai. 2012).

A Kkortilbeliil 1000 dolgozot és fészekanyagot tartalmazo kisérleti koldnidinkat
(egymastol legalabb 250 méter tavolsagra) egy Asotthalom (Dél-Magyarorszag) melletti
iltetett erdei fenyvesbdl (lasd Erdds ¢és mtsai. 2013) gyijtottiik. A kisérlet soran

kiilcsoportként hasznalt Camponotus vagus kolonia is ugyanerrdl az él6helyrél szarmazott.

Camponotus aethiops (Latreille 1798) egy szubmediterran jellegii faj, mely
Spanyolorszagtél Dél-Oroszorszagig terjed, de jelen van Eszaknyugat-Afrikdban, a
Kaukédzusban, Kozel-Keleten, Afganisztanban és Kazahsztanban is (Radchenko 1997;
Seifert 2007; Czechowski és mtsai. 2012). Altalaban meszes talaju xerotherm gyepeken és
bokros régiokban fordul el (Radchenko 1997; Seifert 2007). Talajban, kdvek alatt, néha
kidolt, rothaddsnak indult fdkban és agakban fészkel (Seifert 2007; Lorinczi 2011;
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Stukalyuk és Radchenko 2011). Mindenevé (Seifert 2007; Stukalyuk és Radchenko 2011).
Kolonidi monoginek, de esetenként poliginek 1is lehetnek 4tlagosan 1500-2000
(maximalisan 5000-7000) dolgozéval (Seifert 2007; Stukalyuk és Radchenko 2011).

A 120-150 dolgozébdl allo vizsgalati kolonidnkat egy Litér (Kozép-Magyarorszag)
melletti vegyes fenyderdd szélén gyujtottiik (egymastol legalabb 150 méter tavolsagrol),
melynek aljnovényzetét helyenként ritkas, ruderalis fajokbol allo flinemii ndévényzet
boritotta. Ugyanitt begy(ijtottiink egy, a kisérlet soran hasznalt Aphaenogaster subterranea
koloniat is (amely a vizsgalt fajnal kisebb testméretii faj), mig a vizsgalt fajhoz hasonld

crer

fenyvesbdl gyljtottiik.

3.2. Kisérleti elrendezés és modszerek

Vizsgalataink sordn kiilonb6zé hangyafajok tetemeit hasznaltunk. A szippantoval,
sériillésmentesen begy(ijtott egyedeket azonnal mélyhiitébe helyeztik (<-18°C), ezaltal
elkeriilve a CHC-profil megvaltozasat. A tetemeket két oraval a vizsgalatok eldtt vettiik ki a
mélyhlitébol. Ez az idéintervallum elegendd volt a kutikula feliiletén megjelend tetemszag
kialakulasara (lasd Wilson és mtsai. 1958; Howard és Tschinkel 1976; Choe és Rust 2008;
Choe és mtsai. 2009). Vizsgalataink eldtt 10 ugyanabbdl a fészekbdl szarmazd tetemet
helyeztiink ki egy 10 cm atmérdjii milanyag lapra. Mindegyik vizsgalati felallas soran a
fészektars tetemek kontrollként szolgaltak. Megfigyeléseink alatt lejegyeztiik a tetemek
szamat a mllanyag lapon mind az egy perces megfigyelések eldtt, mind utdna, a dolgozok
szamat a lapon, valamint a dolgozok viselkedését a tetemekkel szemben, igy: semleges
viselkedés, csapokkal vald tapogatds, ragodnyitogatas, harapas, cipelés és elriadas
(lasd Martin  és mtsai. 2009; Pamminger ¢és mtsai. 2011). Semleges viselkedésnek
tekintettiik, amikor egy egyed megjelent a lapon, de nem foglalkozott a tetemekkel.
Csapokkal valo tapogatasnak mindsiilt, ha a lapon megjelend dolgoz6 egy meghatarozott
tavolsagbol elkezdte csapjaival ,letapogatni” a tetemeket, de nem keriilt veliik kozvetlen
kapcsolatba. Ragonyitogatasnak (agressziv magatartasnak) szamitott, amikor a dolgozd a
tetemek megjelenésére ragdinak szétnyitdsaval reagalt, melyet sok esetben a potroh
begorbitése (hangyasav spricceld testtartas) €s gyors korbe-korbeszaladas kovetett. A
dolgoz6 ez esetben sem keriilt kdzvetlen kapcsolatba a tetemekkel. Cipelésnek tekintettiik,

amikor egy dolgozo raharapott egy tetemre és kozben arrébb helyezte azt. Elriadasként
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jegyeztik le, amikor a dolgozé a tetem csdpokkal vald letapogatasa utan gyorsan
visszahatralt. Amikor a tetemeket elszallitottdk a milanyag laprol, lejegyeztiik az elszallitas

iranyat: a fészek fele vagy a fészekkel ellentétes iranyba.

3.2.1. Terepi vizsgalatok

A vizsgalatok soran hasznalt mlianyag lapok a vizsgalati koloniaink legnagyobb
bejaratatol 50 cm-re keriiltek. Mindegyik megfigyelési periodus 12 darab 1 perces
megfigyelésbdl allt, 10 percenkénti ismétléssel. Vizsgalatainkat 2 oran at végeztik a
Formica cinerea délutani aktivitasi idejének a csucsan (lasd Marko és Czechowski 2004)
16%° ¢s 18™ kozott. Kivitelezési nehézségek miatt, a fészkenkénti kezeléseket nem
randomizéltuk a kiilonb6z6 napok soran, de az ebbdl szarmazo esetleges statisztikai
figgéseket magyarazandd, a sorrend-hatast (kiilonbozé napok) kiilon teszteltiik. Minden
megfigyelés elétt megmértiik a talajszint hdmérsekletét (°C) és relativ paratartalmat (%) egy

hordozhatd, vizallé termo-higrométerrel (Hanna Instruments HI 9565).

3.2.2. Laboratériumi vizsgalatok

A laboratoriumi vizsgalatainkhoz begytijtott kolonidkat és koldnia részeket a
méretiiknek megfelelden, kiillonb6z6é nagysaghi mlianyag dobozokban (44 cm X 31 cm X
23 cm és 37cm x 26 cm x 22 cm) tartottuk, amelyeken egy kor alaka (@ 15 cm) fém
haloval befedett rést hagytunk a megfeleld szellozéshez és a kolonidk konnyebb
vizellatasdhoz. Minden vizsgalati koloniat egy 10 cm-es miianyag csdvel egy-egy atlatszo
milanyag polimerbdl késziilt (plexi) arénahoz (60 cm % 30 cm x 15 cm) kotottiink (1. &bra).
Koldnidinkat laboratoriumi koriilmények kozott tartottuk 12 6ras napi megvilagitas (reggel
7 oratol este 7 oraig), 22-25°C hOmérséklet és 42-43% relativ paratartalom mellett.
Etetésiik kétnaponta tortént egy altalanosan hasznalt laboratoriumi hangyaeledellel (Bhatkar
¢s Whitcomb 1970), amelyet az aréna ugyanazon helyére, egy csak erre a célra hasznalt
milanyag lapra helyeztiink. A kolonidk vizellatasa a fészkek napi egyszeri locsolasaval

tortént.

A kiilonbo6z6 fajok tetemeit, a terepi megfigyelésekhez hasonldéan miianyag lapokra
helyeztiik, az aréndk bejaratatol 20 cm-re. A 12 darab 1 perces megfigyelési periddus
3 percenkénti ismétléssel kovették egymast. Laboratoriumi koriilmények kozott a nagyobb

aktivitas és a kisebb tavolsagokbol adodo gyorsabb reakcidé miatt volt sziikség a rovidebb
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idGintervallumra. A kiilonbozé kisérletek esetében a fentiektdl vald eltéréseket az

Eredmények alfejezeteinek keretén beliil ismertetem.

1. abra. Laboratériumi kisérletekhez hasznalt mianyag polimer (plexi) arénak.

3.3. Statisztikai elemzések

A kiilonb6zd eredetli (faju) tetemek és mas valtozok hatasat a vizsgalati lapon
megjelend hangyadolgozok egyedszamara kevert linearis modellekkel (GLMM, Poisson
hibatag, maximum likelihood illesztés) vizsgaltuk. A teljes modelliinkben a tetemek eredete,
mint magyardz6 faktor, az egy perces megfigyelések elején, a lapon 1évd tetemek szdma
(tovabbiakban tetemszam), a talajszinten mért hdmérséklet (tovabbiakban hdmérséklet) és
relativ paratartalom, mint kovaridnsok, valamint a kolonidk, mint random valtozo
szerepeltek. Laboratoriumban eltekintettiink a sorrend hatasanak kiilon modellben valo
elemzésétdl, ugyanis az a terepi vizsgalatunk soran sem bizonyult szignifikdnsnak, valamint
a kisérletek random sorrendben zajlottak. Hasonlé6 modon eltekintettiink a hdmérséklet és
relativ paratartalom hatdsaink a vizsgalatatél is laboratériumi koriilmények kozott.
Automatizalt modellszelekciot végeztiink, és a legjobb modellek esetében (delta <4)
atlagoltuk az egyes magyarazéd valtozokat (lasd Grueber €s mtsai. 2011). Azokat az egy
perces megfigyeléseket vettiik csak figyelembe, melyek soran még volt tetem a milanyag

lapokon.
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A tetemek eredetének és mas valtozoknak a hatasat az egy perces megfigyelések
soran feljegyzett viselkedések szamara GLMM segitségével (binomidlis hibatag, maximum
likelihood illesztés) vizsgaltuk. Egy agresszivitas indexet szamoltunk minden egyes egy
perces megfigyelés esetében: a megfigyelt kedvezotlen viselkedések szamat elosztottuk az
Osszesen feljegyzett viselkedések szamaval (lasd Martin és mtsai. 2009; Pamminger és
mtsai. 2011). A teljes modelliinkben a tetemek eredete (faja), mint magyarazé faktor, a
lapon megfigyelt dolgozdk egyedszama, a talaj menti hdmérséklet €s a relativ paratartalom,
mint kovaridns, és a kolonidk, mint random valtozo szerepeltek. Az elobbivel megegyezd
modellszelekcios eljarast alkalmaztunk. A kisérleti sorrend hatdsat az agresszivitas indexre a
terepi vizsgalatok esetében kiillon modellben vizsgaltuk. Laboratériumban eltekintettiink a
sorrend hatasanak kiilon modellben vald elemzésétdl, ugyanis az a terepi vizsgalatunk soran
sem bizonyult szignifikdnsnak, valamint a kisérletek random sorrendben zajlottak. Hasonlo
modon eltekintettiink a hémérséklet és relativ paratartalom hatisaink a vizsgalatatol is
laboratériumi korilmények kozott. Azokat az 1 perces megfigyeléseket vettiik csak
figyelembe, melyek soran még volt tetem a muanyag lapokon, illetve legaldbb egy

viselkedésbeli reakciot megfigyeltiink.

Az elébbihez hasonlo GLMM elemzéssel (binomialis hibatag, maximum likelihood
illesztés) vizsgaltuk a tetemek eredetének hatasat a dolgozdknak azon dontésére, hogy a
tetemeket elszallitsak-e a laprol, vagy sem. Modelliinkben a tetemek eredete, mint
faktorositott magyarazo valtozd, a koloniak, mint random valtozo szerepeltek. A tetemek
eredetének hatasat a dolgozok azon dontésére, hogy a tetemeket a temetdbe vagy a fészekbe
szallitsak ugyancsak GLMM-el (binomialis hibatag, maximum likelihood illesztés)
teszteltilk. Modelliinkben a tetemek eredete, mint faktorositott magyaraz6 valtozd, a
kolénidk, mint random valtoz6 szerepeltek. Mivel nem tudtuk megallapitani minden
tetemnek az elszallitdsi irdnyat, elemzésiinkben csak azon tetemekkel szamoltunk,
amelyeknek a pontos elcipelési iranyat sikeriilt feljegyezni. Laboratoriumi vizsgalataink
soran nem elemeztiikk kiilon modellben, hogy a tetemeket a fészekbe, vagy a temetdre
cipelik-e a dolgozok, ugyanis a gyors reakcionak koszonhetden csak kevés esetben volt
megallapithatd a tetemek elhelyezésének pontos helye, valamint a kisérlet id6tartaméanak

lejarta utan esetenként még orakig is le-fel cipelték a tetemeket.

A tetemek elszallitasi litemét Cox regresszioval vizsgaltuk. A modelliinkben a
tetemek eredete, mint magyardzd valtozd, mig a kolonidk, mint csoportositd valtozd

(cluster) szerepeltek.
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Elemzéseinket R statisztikai kornyezetben végeztiik (R Core Team 2013). A GLMM
modelljeinket glmer fiiggvénnyel elemeztiikk (Ime4 csomag; Bates és mtsai. 2013), mig az
automatizalt modellszelekciot a dredge fiiggvény segitségével végeztik (MuMIn csomag;
Barton 2013). Cox regresszios elemzéseinkhez a coxph fiiggvényt hasznaltuk a survival
csomagbdl (Therneau 2013). A modelljeink esetében az elemzések utdni paronkénti
Osszehasonlitast relevel fiiggvénnyel végeztiik. Paros Osszehasonlitasok esetében a pontos
p értékeket az elemzések soran kapott p értékekbdl kaptuk Bonferroni-Holm korrekcioval.

A tovabbi kisérletek esetében csak a fentiektdl valo eltéréseket ismertetem.
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4. Eredmények

4.1. Jelek vagy jelentéktelen targyak: rivalisok tetem-diszkriminacioja Formica

fajoknal

Hipotéziseinket mind terepi, mind laboratoriumi koriilmények kozott is
megvizsgaltuk. Laboratoriumi vizsgalatainkat a F. cinerea (2012. aprilis) mellett, a fébb
rivalis fajok, mint a rabszolgatartdé F. sanguinea (2012. janius—julius) és P. rufescens
(2012. junius—jualius), valamint a territorialis F. polyctena (2013. majus) esetében IS
elvégeztiik. A kérdéskort tobb faj szempontjabol is megvizsgalva atfogdbb és pontosabb
célfajaul a F. cinerea-t valasztottuk, ugyanis e faj tetemekkel szembeni reakcidjat érintéen
mar volt par terepi megfigyelés (pl. Czechowski 1976; 2009), valamint szdmos informacio
all rendelkezésiinkre mas Formica fajokkal vald6 kompeticidos kapcsolatat illetéen
(pl. Czechowski és Rotkiewicz 1997; Czechowski és Markd 2005; Markd és Czechowski
2012). A mérsékelt égovi Formica fajok hasonlo él6helyi és taplalékforrasbeli igényekkel
rendelkeznek, mely sok helyzetben vezethet a populacidik kozotti versengéshez. Szamos
tanulmany foglalkozik a kompeticids kapcsolataikkal, igy a fajok nagy tobbsége esetében
ismert a kompetitiv hierarchidban elfoglalt helyiik, valamint az egymadsra gyakorolt hatasuk

is.

4.1.1. A Formica cinerea tetem-diszkrimin4cioja

Terepi vizsgalatok

A F. cinerea esetében a terepi vizsgalatainkat tiz kolonian végeztiik 2011
augusztusaban a Kampinos Nemzeti Parkban, Lengyelorszagban. A kisérleteink soran
felhasznalt fajok mindegyike lokalisan egyiitt ¢l a F. cinerea-val, igy a territorialis
F. polyctena, a rabszolgatarto F. sanguinea, a szubmissziv F. fusca, az idegen fajtars és a

fészektars F. cinerea.

Dolgozok szama és viselkedése

A legjobb GLMM modell, mely a F. cinerea dolgozok egyedstiriségét magyarazza a
tetem eredete (faja) mellett magaba foglalta a tetemszamot ¢€s a talaj menti hdmérsékletet, de

a modellszelekcio utani legjobb atlagolt modell magéba foglalta a hdmérsékletet és a relativ
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paratartalmat is (1. tdblazat). A tetemek eredetének és szdmanak volt a legnagyobb hatdsa
(1) a valtozok kozott, melyet a hdmérséklet (0,7) és a relativ paratartalom (0,28) kovetett.
A tetemek szama szignifikans hatassal volt a lapon megjelend F. cinerea dolgozok
egyedszamara (GLMM z = 8,13; N = 460; P < 0,001), mig a F. polyctena tetemek
szignifikdnsan tobb dolgozot vonzottak, mint a tdbbi fajhoz tartozo tetemek (z > 3,78; P <
0,008 minden 6sszehasonlitas esetében). A lapon 1év6 dolgozok szamat illetéen, a masodik
legnagyobb aktivitast a F. sanguinea tetemek valtottak ki, mely szignifikansan eltért a
F. fusca, fajtars és a fészektars F. cinerea tetemek altal kivaltottol (z > 2,27; P < 0,01). Nem
talaltunk szignifikans kiilonbséget a F. fusca, fajtars és fészektars F. cinerea tetemek altal
kivaltott reakciok kozott (z < 1,89; NS). A hangyak aktivitasa szignifikansan nét a
hémérséklettel (z = 2,07; P < 0,05), mig a relativ paratartalomnak nem volt hatasa (z = 0,43;
NS).

1. tablazat. A miianyag lapon megjelend F. cinerea egyedszamot magyaraz6 GLMM
modellek, melyek bekertiltek az atlagolt legjobb modellbe.

Modell df  logLIK AlCc A Sulyozas
tetem faj + hdm + tetemszam 8 -678,99 137,30 0 0,50
tetem faj + tetemszam 7 -68,85 137,94 1,64 0,22
tetem faj + hdom + RH + tetemszam 8 -678,87 1376,14 1,84 0,20
tetem faj + RH + tetemszam 8 -680,80 1377,93 3,63 0,08

A F. cinerea dolgozok agressziv viselkedését magyarazé legjobb GLMM modell
csak a tetemek eredetét foglalta magaba, azonban a modellszelekcids eljaras sordn az
atlagolt modellbe bekeriilt még a lapon megjelend dolgozdok egyedszama, a hdmérséklet és a
relativ paratartalom is (2. tablazat). Mindezek alapjan a tetemek eredetének volt a
legnagyobb hatasa (1), melyet a dolgozok szama (0,49), relativ paratartalom (0,39) ¢és a
hémérséklet (0,26) kovetett. Az utdobbi harom valtozonak nem volt szignifikans hatdsa az
agressziv viselkedések szamara (GLMM z > 0,21; N = 231; NS), ellenben a kiilonb6z6
eredetii tetemek hatasa jelentds volt (2. abra). A F. polyctena és a F. sanguinea tetemek
szignifikdnsan tobb agressziv reakciot valtottak ki, mint a fészektars F. cinerea tetemek
(F. polyctena z = 3,02; F. sanguinea z = 2,98; P < 0,05) (2. abra), mig a F. fusca és fajtars
F. cinerea tetemek hatasa nem volt szignifikans (z < 2,23; NS) (2. abra). Nem talaltunk

szignifikans kiilonbséget a fajtars F. cinerea és a tobbi faj teteme altal kivaltott reakciokban.
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2. abra. A kiilonboz6 faju tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars F. cinerea, ID — fajtars F. cinerea.

2. tablazat. A F. cinerea dolgozok agresszivitasat magyaraz6 GLMM modellek, melyek
bekeriiltek az 4tlagolt legjobb modellbe.

Modell df logLIK AlCc A Sulyozas
tetem faj —-219,09 450,56 0 0,23
—218,09 450,69 0,13 0,22
218,50 451,50 0,94 0,15

6

7

7

8 —217,46 451,58 1,02 0,14
tetem faj + hém 7 —-219,07 452,65 2,09 0,08

8

8

9

egyedszam + tetem faj
tetem faj + RH
egyedszam + tetem faj + RH

—-218,05 452,75 2,19 0,08
—-218,49 453,63 3,07 0,05
-217,44 453,69 3,13 0,05

egyedszam + tetem faj + hom
tetem faj + hom + RH

egyedszam + tetem faj + hom + RH

Tetemek elszallitasi rataja és irdnva

A dolgozdk a tetemek nagy tobbségét (N = 350, 70%) eltavolitottak a két oras
megfigyelési periodus alatt. A fészektars F. cinerea tetemek 46%-at, mig a fajtars tetemek
51%-at szallitottak el. Az idegen rivalis fajok esetében ez az arany joval magasabb volt:
94% a F. polyctena, 84% a F. sanguinea és 75% a F. fusca esetében. A GLMM elemzés is
alatamasztotta megfigyelésiinket, miszerint a F. sanguinea kivételével (z = 1,9; NS) a
F. polyctena tetemeket szignifikansan magasabb aranyban szallitottak el, mint a tobbi faj
tetemét (z > 3,38, P < 0,01). Nem taldltunk szignifikans kiilonbséget az elszallitott

F. sanguinea és F. fusca tetemek kozott, tovabba mindkét faj tetemeit nagyobb aranyban
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szallitottak el, mint a fészektars és fajtars F. cinerea tetemeket (z > 4,23; P < 0,001).
Az elszallitott tetemek ardnyat tekintve, nem taldltunk szignifikans kiilonbséget a fajtars és

fészektars tetemek kozott (z = 1,81; NS).
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3. abra. A tetemek elszallitasanak iddbeli dinamikaja a Cox regresszios becsiilt fiiggvények
alapjan a fészektars F. cinerea ¢és a vele egyiitt eléforduld Formica fajok esetében.
A szaggatott vonalak a megfeleld fiiggvények 95%-0s konfidencia hatarait jelolik. K —
kontroll fészektars F. cinerea.

A Cox regresszios vizsgalat alapjdn nem taldltunk szignifikans kiilonbséget a
fészektars és fajtars F. cinerea elszallitasi dinamikajaban (Cox coeff = 0,33; z = 1,76; N =
500; NS) (3. abra). A legrovidebb id6 alatt a F. polyctena tetemeket (3. abra) szallitottak el,
ugyanis ezeket a F. sanguinea kivételével (coeff = 0,29; z = 1,3; NS) minden mas faj
tetemeinél szignifikdnsan gyorsabban tavolitottak el a vizsgalati laprol (coeff > 0,71; z >
3,43; P < 0,001). A F. sanguinea tetemeket is gyorsan elszallitottadk a laprol, mely
szignifikansan eltért a fészektars (coeff = 1,33; z = 2,87; P < 0.05) és marginalisan az idegen
F. cinerea (coeff = 0,99; z = 2,49; P = 0,052) (4. abra), valamint nem szignifikansan a
F. fusca (coeff = 0,42; z = 1,72; NS) (3. abra) esetében tapasztaltaktol. A F. fusca tetemeket
szignifikansan gyorsabban szallitottak el, mint a fészektars és fajtars F. cinerea tetemeket
(coeff > 0,57; z > 2,61; P < 0,05) (3. abra). A tobbi esetben nem talaltunk szignifikans
kiilonbséget.
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4. abra. A tetemek elszallitdsdnak iddbeli dinamikaja a Cox regresszids becsiilt fliggvények
alapjan a fészektars és idegen F. cinerea tetemek esetében. A szaggatott vonalak a
megfeleld fliggvények 95%-os konfidencia hatarait jelolik. K — kontroll fészektars
F. cinerea, ID — fajtars F. cinerea.

Az elszallitott fészektars tetemek nagy részét (65%) a fészekbe szallitottak, a tobbi
faj tetemeihez hasonloan (5. abra). Az egyetlen kivételt a F. fusca tetemei képeztek, amely
esetben a tetemeket a tobbi fajéhoz képest szignifikdnsan nagyobb ardnyban a fészektol
elfele szallitottak (GLMM z < -2,91; N = 118; P < 0,05), mely aldl kivételt csak az idegen
F. cinerea tetemek képeztek, ugyanis a kiilonbség csak marginalisan volt szignifikans (z = -
2,51; P = 0,06) (5. abra). A masik végletet a F. polyctena tetemek esetében tapasztaltuk,
ahol szignifikansan tobb tetemet cipeltek a fészekbe, mint a fészektars F. cinerea (z = 2,69;
P =0,05) tetemek esetében, azonban a fajtars F. cinerea és a F. sanguinea tetemek esetében
tapasztaltaktol nem kiilonbozott szignifikansan (z < 2,4; NS) (5. abra). A fészektars és fajtars
F. cinerea tetemek kozott nem talaltunk szignifikans kiilonbséget a cipelési iranyt illetéen

(z = -0,353; NS) (5. abra).

41



100

o |
o
<)
=
o
& B
c
@
o)
@©
®
£ Q1
g ¥
5.
)
|_
o |
N
O —
K ID F fusca F.sanguinea F . polyctena
Fajok

5. abra. Az elszallitott tetemek iranya a kiilonb6z6 eredetli tetemek esetében: sziirke — a
célkolodnidinkba, fehér — a célkoloniaktol elfele. K — kontroll fészektars F. cinerea, ID —
fajtars F. cinerea.

Laboratoriumi vizsgalatok

Laboratériumban, a begylijtési nehézségek miatt, a vizsgalat soran hasznalt hat
F. cinerea (6t kisérleti és egy a fajtars rivalis tetemek eldallitasara) kolonia Kolozsvar
melldl szarmazott. Ezen kolonidk eltérd élohelye miatt a kozdsséget alkotod fajok is részben
kiilonboztek. Vizsgédlatunkhoz igy a kontrollként hasznalt fészektars tetemek mellett,
felhasznaltunk idegen fajtars, szubmissziv F. rufibarbis, rabszolgatartd F. sanguinea és

F. fusca rabszolgaja, valamint territorialis F. pratensis tetemeket.

Dolgozok szama és viselkedése

A kiilonboz6 tetemek koriil megjelend egyedszamokat elemezve, az atlagolt legjobb
modelliink magaba foglalta a tetemek eredete mellett a tetemszamot is (AlICc = 1070,58),
melyek koziil a tetemek eredetének volt a legnagyobb a hatasa (1), mig a tetemszdmnak
joval kisebb (0,28). A kiilonbozd eredetli tetemek koriil megjelend egyedszamokat
Osszehasonlitva, a F. sanguinea (GLMM z = 9,09; N = 498; P < 0,001) és rabszolgaja
(F. fusca) (z =8,17; N = 498; P < 0,001), valamint a territorialis F. pratensis (z = 9,24; P <

0,001) valtott ki szignifikansan nagyobb aktivitast, mint a fészektars tetemek. Ezen fajok
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altal kivaltott reakcio szignifikansan magasabb egyedszam megjelenését eredményezte, mint
a fajtars F. cinerea (z > 7,85; P < 0,001) és a szubmissziv F. rufibarbis (z > 7,41; P <
0,001). A F. fusca rabszolgahoz képest a F. pratensis is szignifikansan nagyobb aktivitast
idézett el6 (z = 2,72; P < 0,04). A t6bbi esetben nem talaltunk szignifikans kiilonbséget.

A tetemszamnak nem volt szignifikans hatasa a megjelend egyedszamokra (z = 0,02; NS).

Az agresszivitasi indexeket elemz6 legjobb atlagolt modelliink a tetemek eredete
mellett (0,75), magaba foglalta az egyedszamot (0,42) is (AICc = 444,44). A F. sanguinea
tetemekkel szemben tobb agressziv viselkedést figyeltink meg, mint a rabszolgajaval
szemben (GLMM z = 3,3; N = 498; P = 0,015) (6. abra). A tobbi esetben nem talaltunk

szignifikans kiilonbséget, valamint az egyedszamnak sem volt szignifikans hatasa (6. abra).
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6. abra. A kiilonb6z6 faju tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars F. cinerea, ID — fajtars F. cinerea.

Tetemek elszallitasi rataja

A vizsgalat ideje alatt a laprol a F. rufibarbis-t leszamitva (GLMM z = 1,63; N =
300; NS), minden mas faj esetében szignifikansan tobb tetemet szallitottak el, mint a
fészektars tetemek esetében (3,71 <z <5,45; P < 0,021). A F. cinerea tetemekhez képest, a
F. sanguinea (z = 2,97; P < 0,03) és a F. pratensis (z = 2,97; P < 0,03) tetemeket
szignifikdnsan nagyobb aranyban szallitottak el, a F. rufibarbis-ét szignifikansan kisebb
mértékben (z = -2,9; P < 0,03), mig a rabszolga F. fusca esetében a kiilonbség nem volt
szignifikans (z = -0,71; NS). A rabszolga F. fusca tetemeket (z = 2,24; NS) leszamitva, a
F. rufibarbis tetemeknél minden mas fajét nagyobb mértékben cipelték el (2,9 <z<4,7;, P <
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0,021). Nem talaltunk kiilonbséget a F. pratensis és a F. sanguinea tetemek elszallitasanak
mértékében (z = -0,57; P = NS), de mindkét faj esetében szignifikansan nagyobb aranytinak
bizonyult a rabszolga tetemekénél (z > 3,2; P < 0,02).
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7. abra. A tetemek elszallitdsanak id6beli dinamikaja a Cox regresszios becsiilt fiiggvények
alapjan a fészektars F. cinerea és a vele egyiitt eléforduld Formica fajok esetében. A
szaggatott vonalak a megfelel6 fiiggvények 95%-os konfidencia hatarait jelolik. K — kontroll
fészektars F. cinerea.

A F. pratensis tetemek elszallitasanak dinamikaja bizonyult a leggyorsabbnak a
fészektars tetemekhez képest a Cox regresszios modelljeink alapjan (Cox coeff = 2,77; z =
5,31; N = 300; P < 0,001) (7. abra). A masodik leggyorsabban a F. sanguinea tetemeket
szallitottak el (coeff = 2,15; z = 3,96; P < 0,001) (7. abra). Hasonloan mindkét fontosabb
rivalis faj esetében a reakcid gyorsabb volt, mint a fajtars F. cinerea esetében tapasztaltak
(coeff > 1,12; z > 2,97; P < 0,03) (7. abra). A tobbi 6sszehasonlitas soran nem talaltunk

szignifikans kiilonbséget (7. és 8. abra).
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8. abra. A tetemek elszallitdsanak id6beli dinamikaja a Cox regresszios becsiilt fiiggvények
alapjan a fészektars és idegen F. cinerea tetemek esetében. A szaggatott vonalak a
megfeleld fliggvények 95%-0s konfidencia hatarait jeldlik. K — kontroll fészektérs
F. cinerea, ID — fajtars F. cinerea.

4.1.2. Rabszolga és rabszolgatartd fajok tetemei szocialparazita szemmel

Vizsgalatainkhoz a F. sanguinea (fakultativ) és a P. rufescens (obligat)
rabszolgatartd fajokat valasztottuk, melyeknek az éléhely igénye atfed és ugyanazokat a
Serviformica fajokat hasznaljak rabszolgaként (Czechowski 2007a). Ezek a jellegzetességek
interspecifikus kompeticio jelenlétét feltételezik (Czechowski 2007a), hasonloan az észak-
amerikai Polyergus breviceps és a fakultativ rabszolgatart6 Formica fajok kozott (Bono és
mtsai. 2006).

A rabszolgatartd fajok kiilonboz6 tetemekkel szembeni reakcidjanak laboratoriumi
vizsgalata soran harom F. sanguinea (+ F. fusca rabszolga) és harom P. rufescens (+
F. rufibarbis rabszolga) koloniaval dolgoztunk 2012-ben (junius-julius). Megfigyeléseink
soran kiilon-kiilon jegyeztiik le mindkét rabszolga és a rabszolgatartd tetemekkel szembeni
agressziv interakciok gyakorisdgat és a megjelend egyedszamaikat. Mindkét rabszolgatartd

faj esetében kiilon-kiilon GLMM segitségével elemeztiik a kiillonboz6 eredetl (faji) tetemek
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€s mas valtozok hatasat a rabszolga és rabszolgatarté dolgozokra. A tovabbi elemzéseink

soran a rabszolga és a rabszolgatart6 esetében végzett megfigyeléseinket dsszevontuk.

A F. sanguinea reakcioi kiilonb6z6 eredetii tetemek jelenlétére

Kisérleteink soran kontrollként a fészektars F. sanguinea (tovabbiakban fészektars)
tetemeket hasznaltuk. Ezek mellett behelyeztink még fészektars rabszolga F. fusca
(tovabbiakban fészektars rabszolga), idegen fajtars F. sanguinea rabszolgatarto
(tovabbiakban fajtars) és annak F. fusca rabszolgéja (tovabbiakban fajtars rabszolga) és a
P. rufescens obligat rivalis rabszolgatart6 (tovabbiakban P. rufescens) és annak F. rufibarbis
rabszolgaja (tovabbiakban rivalis rabszolga), valamint nem rabszolga koloniabdl szarmazo

F. fusca (tovabbiakban F. fusca) és F. rufibarbis (tovabbiakban F. rufibarbis) tetemeket.

Dolgozdk szama és viselkedése

GLMM segitségével vizsgaltuk a tetemek eredetének (1) és szamanak (0,36) hatasat
a megjelend rabszolga egyedszamokra. A legjobb atlagolt modell (AICc=641,84) alapjan a
fészektars rabszolga és F. rufibarbis tetemek esetében szignifikansan kevesebb egyed volt
jelen, mint a fészektars (GLMM z > -4,37; N = 264; P < 0,001), fajtars (z > -4,4; P < 0,001),
P. rufescens (z > -3,81; P < 0,01), rivalis rabszolga (z > -4,2; P < 0,001) és a F. fusca (z > -
3,58; P < 0,03) tetemek koriil jelenlévoknél. A tobbi paros Osszehasonlitas esetében nem
talaltunk szignifikans kiilonbséget, valamint a tetemszdmnak sem volt szignifikans hatdsa
(z=0,99; N = 264; NS).

A rabszolgatartd esetében is a legjobb atlagolt modell magaba foglalta a tetemek
eredetét (1) és szamat is (0,72) (AICc=1472,56). A F. sanguinea dolgozok a GLMM alapjan
szignifikansan nagyobb egyedszamban jelentek meg a fajtars (GLMM z = 3,29; N = 264;
P <0,01) és szignifikansan kevesebben a F. rufibarbis (z = -7,33; P < 0,001) tetemek kortil,
mint a fészektars tetemek esetében. A fajtars tetemek koriil szignifikansan tobb egyed jelent
meg, mint a P. rufescens (z = 3,21; P = 0,03) és a F. rufibarbis (z = 9,5; P < 0,001) tetemek
koriil. A F. rufibarbis tetemek sokkal kisebb aktivitast idéztek eld, mint barmelyik masik
tetemtipus (-4,7 < z < -9,5; P < 0,001). A tobbi Osszehasonlitds nem eredményezett
szignifikans kiilonbséget, azonban a tetemszam hatasa szignifikans volt (z = -2; P = 0,045).

A kiilonboz6 tetemek altal kivaltott agressziv viselkedések szamat vizsgalva, a
legjobb atlagolt modell magaba foglalta a tetemek eredetét (1) és az egyedszamot (0,42)
(AICc = 743,89) is. A fészektars F. sanguinea tetemekhez képest a legnegativabb reakciot a
P. rufescens (GLMM z = 3,47; N = 264; p < 0,01) tetemek valtottak ki, melyet a rabszolga
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F. rufibarbis (z = 3,2; p < 0,05), és a F. fusca (z = 3,8; p < 0,01) tetemek altal el6idézett
reakcio kovetett (12. abra). A tobbi Osszehasonlitas esetében nem taldltunk szignifikans

kiilonbséget, valamint az egyedszamnak sem volt szignifikans hatasa (z = 1,24; N = 264;

NS) (9. abra).
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9. abra. A kiilonb6z6 faju tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars F. sanguinea, ID — fajtars F. sanguinea,
K.rab — fészektars F. sanguinea rabszolga, ID.rab — fajtars F. sanguinea rabszolga.

Tetemek elszallitasi ratdja

A lapokrol elszallitott tetemek aranyat fajonként vizsgalva nem talaltunk
szignifikans kiilonbséget a kiilonb6zd eredetli tetemek kozott. Megfigyeléseink alapjan a
tetemek nagy részét a fészekbe szallitottak, leginkabb a rabszolgatartd dolgozok.

A tetemek elszallitasat vizsgalva, a fészektars tetemekhez képest a leggyorsabb
reakciot a rivalis rabszolga esetében tapasztaltuk (Cox coeff = 2,05; N = 240; z = 28,5; P <
0,001) (10. és 11. abra). Ez szignifikansan gyorsabbnak (coeff > 1,19; z > 3,15; P < 0,05)
bizonyult a fajtars, a F. fusca és a F. rufibarbis tetemeinek az elszallitasanal (10. abra).
A fészektars tetemekhez képest ugyancsak gyors reakciot valtottak ki a P. rufescens tetemek
(coeff = 1,92; z = 4,94; P < 0,001), mely szignifikansan gyorsabbnak bizonyult a fajtars és
F. fusca (coeff > 1,06; z > 4,28; P < 0,001) tetemek esetében tapasztaltaknal (10. és
11. abra). A fajtars tetemekhez képest a F. fusca tetemeket is gyorsabban szallitottak el
(coeff = 0,86; z = 4,37; P < 0,001). A tobbi 0Osszehasonlitas esetében nem talaltunk
szignifikans kiilonbséget (-0,83 < coeff < 1,08; -1,84 <z < 1,97; NS) (10. és 11. abra).
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10. abra. A tetemek elszallitasanak iddbeli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
fiiggvények alapjan a fészektars F. sanguinea és a vele eléfordulo rabszolga fajok esetében.
A szaggatott vonalak a megfelel6 fiiggvények 95%-os konfidencia hatarait jelolik. K. rab —
kontroll F. sanguinea rabszolga, ID. rab — fajtars F. sanguinea rabszolga.

Az Osszesitett viselkedések 87,65%-at a rabszolgatartd F. sanguinea és 12,35%-at a
rabszolgaja esetében figyeltiik meg, mely megkdzelitdleg a tetemcipelés soran is fennallt
(87% a rabszolgatartd és 13% a rabszolga). A tetemeket a fészekbdl jol koriilhatarolt
hulladékkupacokra cipelték, altalaban darabokra szedve. A hulladéktelepeken a tetemek
mellett nagyobb mennyiségben talaltunk tiplalékdarabokat és megszaradt babdroket. A
kupacokon altalaban mindig jelen volt par F. sanguinea dolgozd, amely rendezte a
kiilonb6zd hulladék-elemeket, leginkabb tetemeket. Ritkan a rabszolga fajt is sikeriilt

megfigyelni, amint tetemeket hiz a hulladékkupacra.
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11. abra. A tetemek elszallitasanak iddbeli dinamikija a Cox regresszids becsiilt
fiiggvények alapjan a fészektars és idegen F. sanguinea, és P. rufescens tetemek esetében.
A szaggatott vonalak a megfeleld fliggvények 95%-os konfidencia hatarait jelolik. K —
kontroll fészektars F. sanguinea, 1D — fajtars F. sanguinea.

Az amazonhangya reakciéi kiillonb6zo eredetii tetemek jelenlétére

Kisérleteink soran kontrollként a fészektars P. rufescens (tovabbiakban fészektars)
tetemeket hasznaltuk. Ezek mellett behelyeztiink még fészektars F. rufibarbis rabszolga
(tovabbiakban fészektars rabszolga), idegen fajtars P. rufescens rabszolgatarto
(tovabbiakban fajtars) és annak F. rufibarbis rabszolgaja (tovabbiakban fajtars rabszolga),
valamint a fakultativ rivalis F. sanguinea rabszolgatartd (tovabbiakban F. sanguinea) és
annak F. fusca rabszolgaja (tovabbiakban rivalis rabszolga), valamint nem rabszolga
koléniabol szarmazo F. fusca (tovabbiakban F. fusca) és F. rufibarbis (tovabbiakban

F. rufibarbis) tetemeket.

Dolgozok szama és viselkedése

A tetemek koriil megjelend rabszolga egyedszamokat elemzd legjobb atlagolt modell
a tetemek eredete mellett (1) a tetemszadmot (0,36) is magéaba foglalta (AICc = 1937,85).
A fészektars rabszolga dolgozokbol a fészektars tetemekhez képest a fajtars (GLMM z =
15,78; N = 411; p < 0,001) dolgozok tetemei valtottak ki a legnagyobb aktivitast, melyet a
fajtars rabszolga (z = 6,36; p < 0,001) és F. rufibarbis (z = 6,2; p < 0,001) tetemekkel
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szembeni reakcio kovetett. A fajtars tetemeket szignifikansan tobb egyed vette koriil, mint
barmely masik tetemtipust (13,43 <z < 16,31; p < 0,001), mig a fajtars rabszolga tetemek
nagyobb aktivitast idéztek elé (z > 3,62; p < 0,01), mint a fészektars rabszolga, a
F. sanguinea és rabszolgaja, valamint a F. fusca tetemek. A F. rufibarbis tetemeket tobb
rabszolga egyed vette koriil, mint a fészektars rabszolga, F. sanguinea és rabszolgaja,
valamint a F. fusca (z > 3,44; p < 0,01) tetemeket. A fészektars és a F. sanguinea tetemek
koriil szignifikansan kevesebb egyed jelent meg, mint a rivalis rabszolga (z > 2,81; p < 0,05)
és a fészektars rabszolga (z > 3,31; p < 0,01) tetemek esetében. A tobbi Gsszehasonlitas
esetében nem taldltunk szignifikéns kiilonbséget, mig a tetemszamnak sem volt szignifikans
hatasa (z = 9,83; NS).

A rabszolgatartdé egyedszamokra vonatkozo legjobb atlagolt modell mind a tetemek
eredetét (1), mind a tetemszamot is magaba foglalta (0,39) (AICc = 606). A fajtars tetemek
szignifikdnsan nagyobb aktivitast idéztek el6 a P. rufescens dolgozok esetében, mint a
fészektars rabszolga tetemek (GLMM z = 3,52; N = 411; P < 0,01). A rivalis rabszolga
tetemek kisebb egyedszam megjelenését idézték eld (z > -3,18; P < 0,05), mint a fajtars, a
F. fusca és F. rufibarbis tetemek. A tobbi Osszehasonlitas esetében nem talaltunk
szignifikans kiilonbséget, valamint a tetemszamnak sem volt szignifikans hatasa (z = 1,08;
NS).

Az agressziv reakciok gyakorisagat vizsgalva, a legjobb modell magaba foglalta a
tetemek eredete (1) mellett, az egyedszamot (0,62) is (AICc = 929,17). A kiilonboz6 faju
tetemekre adott valaszok esetében nem talaltunk szignifikans kiilonbséget (12. dbra), de az

egyedszamnak szignifikans hatasa volt (GLMM z =-2,39; N = 411; p < 0,017).
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12. abra. A kiilonboz6 faju tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars P. rufescens, ID — fajtars P. rufescens, K.rab
— fészektars P. rufescens rabszolga, ID.rab — fajtars P. rufescens rabszolga.

50



Tetemek elszallitasi rataja

A lapokroél elszallitott kiilonboz6 faji tetemek esetében csak a F. sanguinea és a két
potencialis rabszolga faj, a F. fusca (GLMM z = -3,24; N = 240; P = 0,03) és F. rufibarbis
(z=-3,12; P < 0,05) esetében talaltunk szignifikans kiilonbséget. A vizsgalat ideje alatt a
tetemek nagy részét a temetd fele szallitottak, vagy szétszorva hagytak az aréndban.

Az P. rufescens-nél a fészektars tetemek gyors tetemcipelést valtottak ki.
A F. rufibarbis tetemek elszallitdsa szignifikdnsan lassabbnak bizonyult a fészektars
rabszolga, fajtars rabszolga és a F. sanguinea tetemek (coeff > 0,88; z > 1,27; P < 0,05)
esetében tapasztaltaknal (13. és 14. abra). A tobbi Osszehasonlitas esetében nem talaltunk

szignifikans kiilonbséget (13. és 14. abra).
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13. 4bra. A tetemek elszallitdsanak iddbeli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
fliggvények alapjan az fajtars rabszolga és a vele egyilitt eléfordulo rabszolga fajok esetében.
A szaggatott vonalak a megfeleld fiiggvények 95%-0s konfidencia hatarait jelolik. K. rab —
kontroll fészektars P. rufescens rabszolga, ID. rab — fajtars P. rufescens rabszolga.

A viselkedések 92,8%-at a rabszolga, és 7,21%-at a rabszolgatartd dolgozok
esetében figyeltiik meg, mely ardny a tetemcipelések esetében is csak kis mértékben
valtozott (96,62%-at a rabszolga és 3,78%-at a rabszolgatartd). A tetemek koriil csak
kisszdmu rabszolgatartd dolgozd jelent meg, €s altaldban csak cséapjaikkal tapogattdk a
tetemeket, de esetenként azonban az is eléfordult, hogy megharaptak vagy arrébb cipelték

azokat. A tetemek egy kis részét szallitottak csak a fészekbe, a tobbit altalaban szétszorva

o1



hagytak az aréna egy tavolabbi részében. Ahogy egyre tobb ,,szemét” jelent meg, a kupacok
egyre rendezettebbé valtak, mely a hulladéktelepen tevékenykedd dolgozoknak volt
koszonhetd. Ritkan feltlint egy-egy rabszolgatarté dolgozo is a hulladékkupac koril, de
sosem figyeltik meg 6ket hulladékkezelési viselkedést végezni. A hulladékkupacon a
tetemek mellett megfigyeltink még taplalékdarabokat és babboéroket is. A tetemek

leginkdbb egyben voltak jelen, csak kis hanyaduk fordult el6 feldarabolva.
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14. 4bra. A tetemek elszallitdsdnak id6beli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
fliggvények alapjan a fészektars és fajtars, és F. sanguinea tetemek esetében. A szaggatott

vonalak a megfeleld fliggvények 95%-o0s konfidencia hatérait jelolik. K — kontroll fészektars
P. rufescens, ID — fajtars P. rufescens.

4.1.3. Tetem-felismerés és kezelés a Formica polyctena erdei voroshangya fajnal

A F. polyctena esetében vizsgalatainkat (2013. majus) 6t kolonia esetében végeztiik
a fészektars (kontroll), fajtars, rabszolgatart6 F. sanguinea, a territorialis rivalis

F. truncorum, valamint a szubmissziv F. fusca tetemek felhasznalasaval.
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Dolgozdok szdma és viselkedése

A kiilonbozo tetemek koriil megjelend egyedszamokat elemzd legjobb atlagolt
modellben mind a tetemek eredete (1), mind azok szama (0,79) is szerepelt (AlICc =
2298,06). A sajat tetemekhez képest a fajtars F. polyctena (GLMM z = -4,14; N = 469; P <
0,01) és F. fusca (z = -2,97; P = 0,02) tetemek koriil szignifikansan kevesebb egyed jelent
meg. A F. sanguinea (z = 6,42; P < 0,001) és F. truncorum (z = 7,14; P < 0,001) tetemeket
szignifikansan tobb dolgozo vette koriil, mint a fajtars F. polyctena tetemeket. Hasonldan a
F. fusca tetemeknél is nagyobb aktivitast idéztek el e két utobbi faj tetemei (z < 5,19; P <
0,001). A tetemszamnak szignifikans negativ hatasa volt (z = -2,19; P = 0,02). A t6bbi

Osszevetés esetében nem talaltunk szignifikans kiilonbségeket.
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15. abra. A kiilonboz6 faju tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars F. polyctena, ID — fajtars F. polyctena.

Az agresszivitasi indexeket elemz6 legjobb atlagolt modelliinkbe bekertilt a tetemek
eredete (1) mellett az egyedszam (0,79) is (AICc = 723,67). A fészektars tetemekhez
viszonyitva a F. sanguinea tetemei szignifikdnsan tobb agressziv reakciot valtottak ki
(GLMM z = 3,36; N = 469; P < 0,001), mig a fajtars F. polyctena tetemek altal kivaltott
reakciok szama csak marginalisan szignifikansan tért el (z = 2,59; P = 0,06) (15. abra). A
F. truncorum tetemek kevesebb agressziv viselkedést valtottak ki, mint a fajtars F.
polyctena (z = 2,84; P = 0,03) és a F. sanguinea (z = 3,36; P < 0,01) tetemek (15. abra). A
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tobbi Osszevetéshez hasonloan az egyedszamok esetében sem taldltunk szignifikans (z =

0,143; NS) kiilonbséget (15. abra).

Tetemek elszallitasi rataja

A F. fusca (GLMM z = 2,88; N = 251; P = 0,03) és F. sanguinea (z = 3,46; P < 0,01)
tetemeket nagyobb aranyban szallitottak el a lapokrol a vizsgélat ideje alatt, mint a
fészektars tetemeket. A tobbi tetem elszallitasinak mértékében nem volt szignifikans
kiilonbség. Az elszallitasi dinamikaban csak a fajtars F. polyctena és a F. sanguinea kozott
talaltunk marginalisan szignifikans kiilonbséget (Cox coeff = 0,54; z = 2,74; N = 251; P =
0,06) (16. abra). A tobbi faj tetemei esetében az elszallitasi dinamika nem mutatott
szignifikans kiilonbséget (16. és 17. abra). A tetemeket a vizsgalat ideje alatt és utan is
csapjaikkal hosszan tapogattak és haraptak még a lapon, majd nagyrésziiket a fészekbe

cipelték.

o
o
-~
o |
©
)
S
-
z ©
@
o
©
)
£ Q
g
3
) -1
[
8 =
m K
M Ffusca
B F.sanguinea
o -| ® F.truncorum
T T T T
0 5 10 15 20

Megfigyelési idépontok

16. 4abra. A tetemek elszallitdisdnak id6beli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
fliggvények alapjan a fészektars F. polyctena és a vele egyiitt el6forduldé Formica fajok
esetében. A szaggatott vonalak a megfeleld fliggvények 95%-o0s konfidencia hatérait jelolik.
K — kontroll fészektars F. polyctena, ID — fajtars F. polyctena.
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17. abra. A tetemek elszéllitasanak iddébeli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
figgvények alapjan a fészektars és idegen F. polyctena tetemek esetében. A szaggatott
vonalak a megfelel6 fliggvények 95%-o0s konfidencia hatarait jelolik. K — kontroll fészektars
F. polyctena, ID — fajtars F. polyctena.

4.2. Tetemek, mint taplalékforras

4.2.1. Taplalékforras-diszkriminacio és a mesterséges tetemszag hatasa

A ,tetemszag” kialakulasdért is felelds olajsav hatdsat a tetemekkel szembeni
viselkedésre egy potencialis taplalékfaj, a D. melanogaster, valamint fészektars tetemek
esetében is megvizsgaltuk 2013 juniusdban. Megfigyeléseinket az el6bbi kisérletek soran is
hasznalt 6t F. polyctena kolénian végeztik. A fagyasztassal elpusztitott tetemeket
20 perccel a megfigyelés elétt 90%-0s olajsavba (Sigma-Aldrich) meritettiik, majd ezt
kovetden szaradni hagytuk, valamint egy itatds pappirral a foloslegben 1évO olajsavat
eltavolitottuk. Az olajsavval kezelt tetemek altal kivaltott eltérd viselkedést mind a
fészektars, mind a taplalékul szolgalo D. melanogaster tetemek esetében is elvégeztiik.

Kontrollként kezeletlen fészektars és D. melanogaster tetemeket hasznaltunk.
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Dolgozdok szdma és viselkedése

A legjobb modellnek a kiindulasi modell bizonyult (AICc = 1560,03), igy nem volt
szlikség modellatlagolasra. Az olajsavval kezelt tetemek koriil szignifikdnsan kevesebb
egyed jelent meg, mint az Gsszes tobbi esetben (GLMM z > 8,48; N = 263; P < 0,001).
A tobbi 0Osszehasonlitds esetében nem volt szignifikdns kiilonbség. A tetemszdmnak

szignifikans pozitiv hatasa volt a megjelend egyedszamokra (z = 5,46; P < 0,001).

Az agressziv viselkedések elemzése esetében a kiindulasi modelliink bizonyult a
legjobb modellnek (AICc = 706,5), igy itt sem volt sziikség modellatlagolasra. A negativ
viselkedések szama a kezeletlen D. melanogaster tetemek esetében minden mas
tetemtipusnal szignifikansan magasabb volt (GLMM z > 3,8; N = 263; P < 0,001).
A kontroll fészektars tetemek tobb agressziv viselkedést valtottak ki, mint az olajsavval
kezelt fészektars (z = 5,04; P < 0,001) és D. melanogaster (z = 5,3; P < 0,001) tetemek.
Az olajsavval kezelt fészektars és D. melanogaster tetemek kozott nem volt szignifikans
kiilonbség (z = 1,09; NS) az agressziv Vviselkedéseket illetéen (18. abra). Az egyedszamnak

szignifikans hatasa volt a kedvezétlen viselkedések szamara (z = 3,72; P < 0,001).
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18. abra. A kiilonboz6 tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars F. polyctena, K.olaj — olajsavval kezelt
F. polyctena, D.melanog.olaj — olajsavval kezelt D. melanogaster.
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Tetemek elszallitasi rataja

A legnagyobb aranyban az D. melanogaster tetemeket szallitottak el (GLMM z >
3,2; N =171; P < 0,01) minden mas tetemtipushoz képest. A fészektars tetemekhez képest
az olajsavval kezelt tetemek esetében kisebb volt az elszallitas mértéke (z = - 2,7; P < 0,05),
mig az olajsavval kezelt fészektars tetemeket kisebb ardnyban cipelték el, mint az olajsavval
kezelt D. melanogaster tetemeket (z = - 2,41; P < 0,05). A tobbi dsszehasonlitas esetében
nem volt szignifikans kiilonbség. A D. melanogaster tetemeket szignifikdnsan gyorsabban
szallitottak el, mint barmelyik masik tetemtipust (Cox coeff = - 1,86; z = - 3,79; P < 0,001)
(19. 4bra). A t6bbi esetben nem talaltunk szignifikans kiilonbséget (19. abra).
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19. 4bra. A tetemek elszallitdsanak iddbeli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
fliggvények alapjan. A szaggatott vonalak a megfeleld fiiggvények 95%-0s konfidencia
hatarait jelolik. K — kontroll fészektars F. polyctena, K.olaj — olajsavval kezelt F. polyctena,
D.melanog.olaj — olajsavval kezelt D. melanogaster.

4.2.2. Fészektars tetemek fogyasztisa a F. polyctena esetében

Vizsgalatunk célfajaul a territorialis F. polyctena-t valasztottuk, ugyanis e faj

esetében mar volt par terepi megfigyelés mely a kannibalizmus jelenlétére utal (pl.
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De Bruyn és Mabelis 1972; Mabelis 1979). Megfigyeléseinket az eldbbi elemzések ot

crer

A tetemeket a fagyasztobol kivéve egy egyedi szinkombinacidval lattuk el kiilon-
kiilon a fejen, toron és a potrohon eltérd szinti Art Deco lakkfilcek segitségével. Festés utan
lemértiik a testsulyukat egy OHaus Explorer Pro EP 214 precizios analitikai mérleggel
(10000 g pontossaggal). Az els6é vizsgalatot C. vagus (tovabbiakban CVt) tetemekkel
végeztiik, melyet a fészektars tetemekkel végzett kisérletek kovettek. Annak érdekében,
hogy megvizsgaljuk egy €hezési stressz altal kivaltott esetleges valtozast a tetemfogyasztas
mértékére, a fészektars tetemekkel szembeni reakcid vizsgalatat elvégeztiik kontroll
(tovabbiakban KFt), azaz éheztetési periodus elbtti, 7 napig nem etetett (tovabbiakban
NeFt), valamint éheztetés utan egy hétig tjra etetett (tovabbiakban UeFt) koléniak esetében
is. Vizsgalatunkat megismételtik 7 napos ,,id6s” (a fagyasztds utan 7 napig
szobahOmérsékleten tartott) fészektars tetemekkel (tovabbiakban IFt) normalisan etetett
koloniak esetében is. A levegén vald szaradas soran torténd stlyveszteség ellendrzésére
(kisérleti tetemekhez hasonld elOkészitésen atesett tetemeket) minden kisérlet ideje alatt

mindegyik koloniabdl par tetemet (legalabb 2—5) kontroll koriilmények kozott tartottunk.

Az egy oOras megfigyelési id6 lejarta utdn, még 3 oran keresztiil (15 percenkénti
ismétléssel) figyeltiik a tetemek ,,mozgisat” az aréndban, lejegyezve elhelyezésiik helyét
(fészek vagy temetd). Minden vizsgalat utan négy napon (a megfigyelés idejében) keresztiil
ellendriztiik az arénaba kihozott tetemeket és tetem darabokat, majd mikroszkop alatti
beazonositasuk utan lemértiik a teststilyukat az analitikai mérleggel. Mindegyik alkalommal
lemértiik a kiilon helyezett kontroll tetemeket is a sulyveszteség mértékének az

Osszehasonlitasara. A fentieken tl, minden kisérlet el6tt teljesen eltdvolitottuk a temetdket.

A tetemek temetdbe vagy a fészekbe szallitasat a kisérlet lejarta utdn egy és harom
6raval is elemeztik GLMM-ek (binomialis hibatag, maximum likelihood illesztés)
segitségével. Modelljeinken a tetemek eredete, mint faktorositott magyarazé valtozo, a
koloniak, mint random valtozo szerepeltek. A fészekbe cipelési rata elemzéséhez hasonldan,
a tetemeknek a fészekbdl az arénaba valo kicipelésének ratajat ugyancsak Cox regresszio
segitségével elemeztiik. A modelliinkben a tetemek eredete, mint magyarazé valtozo, mig a
kolonidk, mint csoportositd valtozd (cluster) szerepeltek. Ha egy tetemet kiilonbozo
napokon, darabokban szallitottak ki, akkor az elsé darab megjelenésével szamoltunk.
GLMM (binomialis hibatag, maximum likelihood illesztés) segitségével vizsgaltuk a
tetemek eredetének hatdsat a dolgozoknak azon dontésére, hogy a tetemeket kihozzak-e az

arénaba, vagy sem. Modelliinkben a tetemek eredete, mint faktorositott magyarazo6 valtozo,
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a kolonidk, mint random véaltozd szerepeltek. Hasonlo, de kiilon modellben vizsgaltuk a
tetem eredetét arra, hogy a tetemeket egyben, vagy darabokra szedve hoztdk ki az aréndba.
Modelliinkben a tetemek eredete, mint faktorositott magyardzo valtozo, a koldnidk, mint
random valtozd szerepeltek. Annak megallapitdsara, hogy a koldnidba cipelt tetemet
elfogyasztottak-e vagy sem, a kezdeti tomegiikbdl kivontuk a kihozatal utdna tomegiiket. Ha
ez kétszerese (igy biztosak lehetiink abban, hogy a tetemek tomege nem csak a szarazodas
révén csokkent) volt a kontroll tetemek atlagolt tomegvesztésének, akkor a tetemet
elfogyasztottnak tekintettiik. A tetemek elfogyasztasat mikroszkop alatt is azonositottuk,
azaltal, hogy a feliiletén ragasnyomokat, valamint lyukat figyeltiink meg. Az igy kapott
eredményeket kevert linearis modellel (binomidlis hibatag, maximum likelihood illesztés)
vizsgaltuk, megnézve, hogy a tetemek eredetének van e hatdsa arra, hogy a tetemet
elfogyasztottdk-e, vagy sem. Modelliinkben a tetemek eredete, mint faktorositott magyarazé

valtozo, a kolonidk, mint random valtozo szerepeltek.

Tetemek fészekbe cipelésének dinamikéja

A tetemek koriil megjelend egyedszamokat vizsgald legjobb modellnek a kiindulasi
modell bizonyult, igy nem volt sziikségiink modellatlagolasra (AICc = 1637,64).
A legkisebb egyedszamu dolgozé az UeFt esetében jelent meg, mely szignifikansan
Kisebbnek bizonyult az IFt koriil megjelend dolgozoszamnal (GLMM z = -5,64; N = 348;
P < 0,001). A KFt kisebb aktivitast idéztek eld, mint az NeFt (z = 2,59; P < 0,05), és
nagyobbat, mint az UeFt esetében megfigyeltek (z = -6,1; N = 348; P < 0,001).
Szignifikansan kisebb aktivitast tapasztaltunk a CVt esetében, mint a NeFt (z = -3.78; P <
0.001), de nagyobbat mint az UeFt koriil (z = -4,7; P < 0,001). A legnagyobb eltérést az
NeFt és az UeFt kozott (z = -8,873; P < 0,001) tapasztaltunk.

A tetemek nagy részét elszallitottak a kisérletek ideje alatt, igy: 90 %-at a CVt és a
KFt, valamint 88.33%-4t és 80%-at az NeFt és az UeFt esetében. Az IFt 100%-4t elcipelték,
mely szignifikansan gyorsabbnak bizonyult a KFt (Cox coeff = 0,73; z=2,97; N = 300; P <
0,05) és az NeFt (coeff = 0,91; z = 4,88; P < 0,001) elszallitasanal (20. abra). A tobbi

esetben nem talaltunk szignifikans kiilonbséget.
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20. abra. A tetemek elszallitdsdnak idébeli dinamikaja a Cox regresszids becsiilt
figgvények alapjan. A szaggatott vonalak a megfelelé fliggvények 95%-0s konfidencia
hatarait jelolik. CVt — C. vagus idegen tetemek, KFt — kontroll fészektars tetemek, NeFt —
nem etetett koloniaknak adott fészektars tetemek, UeFt —jra etetett kolonidknak adott
fészektars tetemek, IFt — normalisan etetett koloniaknak adott ,,id6s” fészektars tetemek.

A kisérletek alatt elszallitott tetemeket vizsgalva azt talaltuk, hogy az UeFt-et
szignifikdnsan kisebb mértékben cipelték el, mint az NeFt-et (GLMM z = 3,79; N = 300;
P =0,001), KFt (z = 3,23; P = 0,01) és CVt (z = 3,23; P = 0,01). Az IFt-et leszamitva, a
tobbi tetemtipust nagyrészt a fészekbe szallitottak. Egy oraval a kisérlet lejarta utan a CVt
81,67%-t, a KFt 80%-t, az NeFt 86,67%-t, az UeFt 75%-t, és az IFt 53,33%-t szallitottak a
fészekbe (Npevitt=226, Nar¢ngban hagyot=74) (21. abra). Harom oraval a vizsgalat lejarta utan
egyre tobb tetem keriilt a fészekbe: 83,33% a CVt, 80% az KFt, 95% az NeFt, 93,33% az
UeFt és 71,67% az IFt (Nbevitt=254, Narenaban nagyot=40) esetében. Nem talaltunk szignifikans
kiilonbséget csak az IFt és a tobbi tetemtipus kozott (z > -3,1; P < 0,05). A vizsgalat utani
harmadik érara csak az IFt, valamint az NeFt (z = -3,58; P < 0,01) és UeFt (z = -3,4; P <

0,01) kozotti kiilonbség maradt szignifikéans.
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21. abra. Az elszallitott tetemek aranya. Sziirke — fészekbe szallitott tetemek; Fehér — elfele
szallitott tetemek. CVt — C. vagus idegen tetemek, KFt — kontroll koloniaknak adott
fészektars tetemek, NeFt — nem etetett kolonidknak adott fészektars tetemek, UeFt —jra
etetett kolonidknak adott fészektars tetemek, IFt — normalisan etetett kolonidknak adott
,,1d0s” fészektars tetemek.

Tetemek fészekbdl valo kihozataldnak dinamikéja

A tetemek nagy részét a kisérlet utani 6todik napon hoztak ki. Cox regresszidval
vizsgaltuk, hogy a tetemek eredete/kolonia allapota hogyan befolyésolta a tetemek arénaba
cipelését, de csak egy marginalisan szignifikdns kiilonbség maradt a korrekcio utan: KFt-et
gyorsabban szallitottak ki, mint a CVt-et (Cox coeff = 0,7; z = 3,15; N = 300; P = 0,059).

Osszesen a CVt 85%-a, a KFt 91.67%-a, a NeFt 91.67%-a, az UeFt 78.33%-a, és az
IFt 80%-a keriilt ki az aréndba (N=256). Az arénaba szallitott tetemek szamat vizsgalva,
egyik kisérleti elrendezés Gsszehasonlitdsa esetében sem taldltunk szignifikans kiilonbséget
(GLMM -2,06 <z < 1,16; N = 300; P = NS). A kihozott tetemek esetében, a feldarabolas
mértékét vizsgalva azt talaltuk, hogy a CVt szignifikansan nagyobb aranyban voltak
darabokra szedve, mint a KFt (GLMM z = -5,49; N = 256; P < 0,001), az NeFt (z = -5,67; P
< 0,001), az UeFt (z = -3,66; P = 0,001), valamint az IFt (z = -6,1; P < 0,001) (22. abra).
Emellett még szignifikans kiilonbséget talaltunk az IFt és az UeFt kozott, ahol ez utobbi

tetemek voltak kevésbé feldarabolva (z = -3,35; P < 0,01).
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22. abra. A feldarabolt tetemek aranya. CVt — C. vagus idegen tetemek, KFt — kontroll
kolonidknak adott fészektars tetemek, NeFt — nem etetett kolonidknak adott fészektars
tetemek, UeFt —jra etetett kolonidknak adott fészektars tetemek, IFt — normalisan etetett
koldéniaknak adott ,,idés” fészektars tetemek.

Az arénaba cipelt CVt-et 72,73%-ban fogyasztottak el a F. polyctena dolgozok, mely
szignifikansan kiilonbozott a KFt-t6l (25,58%) (GLMM z = -2,9; N = 156; P = 0,02)
(23. abra). A fészektars tetemek esetében nem meglepd méodon a legnagyobb mértéki
tetemfogyasztast az NeFt (69.05%) esetben figyeltiink meg, mely szignifikdnsan nagyobb
volt a KFt (GLMM z = -4,07, P < 0,001) esetében megfigyeltnél, és marginalis szignifikans
kiilonbséget mutatott az IFt-hez (41,67%) képest (z = -2,55; P = 0,07). Az UeFt-et (62,5%)
is nagyobb mértékben fogyasztottak el, mint a KFt-et (z = 3,34; P < 0,01) (23. abra).
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23. abra. Az elfogyasztott tetemek aranya. CVt — C. vagus idegen tetemek, KFt — kontroll
kolonidknak adott fészektars tetemek, NeFt — nem etetett kolonidknak adott fészektars
tetemek, UeFt —jra etetett koloniaknak adott fészektars tetemek, IFt — normalisan etetett
koldéniaknak adott ,,idés” fészektars tetemek.

4.3. Tetemek, mint potencialis fert6zésforrasok felismerése és kezelése

Vizsgalatainkhoz a nagy koloniamérettel rendelkezd territorialis F. polyctena-t
valasztottuk. A B. bassiana sporaival és hifaival fert6zott tetemek felismerését, és az altaluk
kivaltott viselkedésbeli reakciokat az el6z6 vizsgalatok soran is hasznalt F. polyctena
kolonidk esetében vizsgaltuk 2013 juniusdban. A fagyasztassal megdlt egyedeket masfél
oraval a hiitdb8l valé kivételiik utan 108 spora szuszpenzioban fiirdettiikk par masodpercig,
majd tovabbi 15 percig szaradni hagytuk (lasd Pereira és Stimac 1992; Chouvenc €s mtsai.
2008; Bos és mtsai. 2012). Minden koloniabdl 20-20 tetemet kezeltiink sporakkal: 10-10
tetemet a sporas kisérletben hasznaltunk fel (tovabbiakban sporas tetemek), mig a masik 10-
10 tetemet nedves vattdval bélelt lefedett iivegcsékben tartottuk 3 napig, mely 1d6
elégségesnek bizonyult a gombatermdtestek megjelenésére (tovabbiakban gombafonalas
tetemek). Kontrollként megfigyeléseinket elvégeztiik 20-20 fagyasztassal megolt (el6z6

kisérletekhez hasonloan eldkészitett) kezeletlen tetemmel is, az el6bbiektdl eltérd napokon.
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10-10 fert6zésmentes tetemet 3 napig szobahdmérsékleten tartottunk (3 napos kontroll

tetemek), és utana hasznaltuk fel kisérletiink soran.

Dolgozdk szama és viselkedése

A legjobb modellnek a kiindulasi modell bizonyult (AICc = 1459,41), igy nem volt
szlikség modellatlagolasra. A sporas tetemek koriil szignifikansan kevesebb (GLMM z > -
8,2; N = 234; P < 0,001), mig a gombafonalas tetemek koriil szignifikansan tobb egyed (z >
4,16; P <0,001) jelent meg, mint a két kontroll tetemtipus esetében. E két utobbi kdzott nem
volt szignifikans a kiilonbség (z = 1,09; NS). A tetemek szama szignifikans pozitiv hatassal

volt a megjelend egyedek szamara (z = 4,3; P < 0,001).
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24. abra. A kiilonb6z6 tetemek esetében megfigyelt agresszivitas indexek (medianok,
kvartilisek, tartomany). K — kontroll fészektars F. polyctena, K. harom nap — harom napos
kontroll fészektars F. polyctena, Sporas — sporas fészektars F. polyctena, Gombafonalas —
gombafonalakat tartalmazo F. polyctena.

Az agressziv viselkedések szaméanak elemzése esetében a kiinduldsi modelliink
bizonyult a legjobbnak (AICc = 649,4), igy nem volt sziikség modellatlagolasra.

A gombafonalas tetemek szignifikansan tobb agressziv viselkedést valtottak ki, mint a
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kétfajta kontroll (z > 9.62; P < 0,001) tetemtipus. A sporas €s a kontroll tetemek kozotti
kiilonbség nem volt szignifikdns (z = -2,06; NS), azonban a hirom napos kontroll
tetemekhez képest kozel szignifikans kiilonbséget talaltunk (z = -2,35 P = 0,07) (24. abra).
A harom napos kontroll tetemek (GLMM z = -5,44; N = 234; P < 0,001) szignifikansan
kevesebb agressziv viselkedést valtottak ki, mint a kontroll tetemek. Az egyedszamnak

szignifikans hatasa volt a kedvez6tlen reakciok szamara (z = 4,37; P < 0,001) (24. abra).
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25. abra. A tetemek elszallitdsdnak idObeli dinamikdja a Cox regresszids becsiilt
fliggvények alapjan. A szaggatott vonalak a megfeleld fliggvények 95%-0s konfidencia
hatarait jelolik. K — kontroll fészektars F. polyctena; K — kontroll fészektars F. polyctena,
K. harom nap — harom napos kontroll fészektars F. polyctena, Sporas — sporas fészektars
F. polyctena, Gombafonalas — gombafonalakat tartalmazé F. polyctena.

Tetemek elszallitasi rataja

A sporas tetemeket (GLMM z = 2,86; N = 170; P < 0,05) nagyobb aranyban
szallitottak el a kisérlet ideje alatt, mint a kontroll tetemeket. A tobbi esetben nem volt
szignifikans kiilonbség. A tetemek elszallitdsi dinamizmusat vizsgalva, azt talaltuk, hogy a
gombafonalas tetemeket szignifikansan gyorsabban elszallitottak, mint a kontroll (Cox coeff
=1,71; z = 3,06; p = 0,01) és harom napos kontroll tetemeket (coeff = 0,99; z = 2,96; P =
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0,01) (25. abra). A tobbi tetemtipus elszallitasi rataja kozott nem volt szignifikans a

kiilonbség (25. abra).

4.4, Tetemkezelés és munkamegosztas

Egy polimorf dolgozokkal rendelkez6 faj, a C. aethiops esetében vizsgaltuk a kereso
dolgozok hulladékkezelési viselkedését 2012 augusztusdban. A kisérlet el6tti héten az
arénaba kijard dolgozokat egyedileg megjeldltiik a fejiikon, a torukon és potrohukon egy
szines ponttal, valamint a fejiik mérete alapjan harom kasztba soroltuk 6ket: minor (Kis),
medium (kozepes), és major (nagy). A festéshez Art Deco lakkfilcet hasznaltunk.
Kisérleteinket 6t C. aethiops kolonian végeztiikk, mig egy hatodik kolonia dolgozoinak egy
részét idegen C. aethiops tetemként hasznaltuk fel. A kisérleteinket elvégeztiik még két
rivalis faj, a nagy testméretli dolgozokkal rendelkezé C. vagus, illetve a kis testméreti
A. subterranea tetemeivel is. A tetemek behelyezése utan kolonianként (1. alkalom) 5 percig
figyeltiik az aréndban 1év6 festett dolgozok viselkedését, ugyanis a kezdeti iddszakban a
legintenzivebb a tetemek altal kivaltott reakcio, majd ezt kovetéen a 2., 3., és a 4.
alkalommal 2-2 percig végeztiikk megfigyelésinket, mig a tovabbi megfigyelések soran 5
perces sziinetekkel 1-1 percig, égészen a 3 oOras kisérleti periddus lejartaig. A megfigyelések
soran a szinkodjuk alapjan lejegyeztiik, hogy mely egyedek cipelnek tetemet, melyek eszik a
tetemet, melyek tartozkodnak a hulladéktelepen, és melyek taplalkoznak/isznak. Az
adatsorbol kimaradtak azok a megfestett egyedek, amelyeket nem sikeriilt megfigyelniink
tobb megfigyelési idopont alkalmaval egy vizsgalati napon, vagy legalabb két kisérleti

napon nem voltak aktivak.

Statisztikai vizsgélatainkhoz Osszesittettilk a tetem- €és hulladékkezelési (tetemet
fogyaszt és cipel, temetdn tevékeny) viselkedéseket (tovabbiakban HK) valamint az egyéb
(taplalkozik, iszik) tevékenységeket (tovabbiakban E). Az eldbbi viselkedéskategoriakba
tartozo viselkedések szamat a kiilonb6z6 mérettartomanyokba tartozd dolgozok és a
kiilonb6z6 eredetii tetemek fliggvényében vizsgaltuk két GLMM (binomialis hibatag,
maximum likelihood illesztés) segitségével. A legjobb modellt kézi modellszelekcioval
(ANOVA fiiggvény, chi? teszt) a legkisebb AIC érték alapjan valasztottuk ki (lasd Crawley
2007). Az egyes dolgozok altal a kiilonbozo tetemek esetében megfigyelt viselkedéseket
paros Wilcoxon probaval hasonlitottuk dssze. Ugyanezt a fliggvényt hasznaltuk a dolgozok
esetében megfigyelt, a két viselkedéskategoridba tartozd viselkedések szamdanak

Osszehasonlitasara.
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Osszesen 95 dolgozot festettiink meg, melybdl 21 (22,11%) a major, 31 (32,63%) a
media és 43 (45,26%) a minor kaszthoz tartozott (3. tablazat). Vizsgalatunk soran dsszesen
845 viselkedést jegyeztiink fel, melybdl 17,99%-ot a nagy, 37,28%-ot a kozepes, és 44,73%
a kis dolgozok esetében. Atlagosan 4,05 HK ¢és 3,19 E viselkedést figyeltiink meg a major,
3,52 HK ¢és 6,65 E viselkedést a media, és 2,95 HK ¢és 5,84 E viselkedést a minor dolgozok
esetében (3. tablazat).

3. tablazat. A kiilonb6zo tetemtipusok koriil megfigyelt, kiilonb6z6 kasztokhoz tartozo
egyedek ¢és a viselkedések szama.

Temet6- ) )
Tetemtipus  Kaszt Cipelés Tetemevés rendezés  Ossz Taplalkozas Ivas  Ossz
maj  Viselkedés 32 0 8 40 7 9 16
Egyedszam 13 0 6 19 5 7 12
C. aethiops med  Viselkedés 38 2 11 51 55 24 79
Egyedszdm 20 2 6 28 23 13 36
min  Viselkedés 40 2 10 52 77 22 99
Egyedszam 21 2 8 31 23 16 39
maj  Viselkedés 14 10 3 27 9 3 12
Egyedszam 10 5 3 18 7 3 10
C. vagus med  Viselkedés 34 12 0 46 59 10 69
Egyedszam 14 4 0 18 19 7 26
min  Viselkedés 59 5 0 64 64 14 78
Egyedszam 18 4 0 22 27 10 37
maj  Viselkedés 14 0 6 20 43 7 50
Egyedszam 11 0 5 16 12 6 18

A
subterranea  med  Viselkedés 10 2 10 22 56 10 66
Egyedszam 2 5 14 16 7 23
min  Viselkedés 9 0 5 14 61 15 76
Egyedszam 9 0 12 18 11 29

A nagy dolgozok szignifikansan kevesebb hulladékkezelési viselkedést hajtottak
végre, mint a kozepes (GLMM z = 2,45; N = 285; P <0,05) és minor dolgozok (z = 3,09;
P <0,01), mig e tekintetben nem volt kiilonbség e két utobbi kaszt kozott (z = 0,75; NS)
(26. abra). A Kkiilonbozo eredetii tetemek hatasat vizsgalva, szignifikans kiillonbséget
talaltunk az A. subterranea és a két Camponotus faj tetemei kozott (C. aethiops z = 4,40;
N = 285; P <0,05; C. vagus z = 4,30; N = 285; P = 0,01), azonban e két utobbi reakcié nem
kiilonbozott szignifikansan (z = -0,08; NS).
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Az egyedek altal végzett, a két kiilonbozé viselkedéskategoriaba tart6zo
viselkedések szamat Osszehasonlitva szignifikans kiilonbséget kaptunk (paros Wilcoxon
V =7425, P<0,001). Az egyedeket kasztonként csoportositva a kiilonbség a kozepes
(V=683, P <0,01) és a kis (V =1265,5; P <0,001) dolgozoéi kaszt esetében is szignifikans
maradt, mig a nagy dolgozoi kaszt esetében (V = 615,5; NS) eltiint.
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26. abra. A kiilonb6z6 kasztok altal elvégzett viselkedések kategoéridnkénti gyakorisaga.
HK — hulladékkezelési viselkedések (tetemfogyasztas, tetemcipelés, temetdrendezés), E —
egyéb viselkedések (taplalkozas, ivas).
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5. DiszKkusszio

5.1. Rivalis tetemek: jelek vagy jelentéktelen targyak

Azt feltételeznénk, hogy a tetemeket a hangyak hasonloan kezelik, faji
hovatartozastol fliggetleniil. Az é16 egyedek esetében érvényes preciz sajat fajtars vs. idegen
elkiilonités mellett, valosziniileg a tetemek esetében is érvényesiil a pontos azonositas (Diez
¢és mtsai. 2013b), ugyanis a keresd0 dolgozok szamara jelezhetik az ellenség
kozelségét/helyzetét, igy lehetdvé téve Osszetiizések elkeriilését vagy azok negativ
hatasainak csokkentését (Czechowski 1985; Farji Brener és Sasal 2003; Choe és Rust 2008;
Franks és mtsai. 2005; Czechowski és mtsai. 2009; Renucci és mtsai. 2011). Ezen
konfrontaciok komolyan befolydsolhatjdk a koldnidk fitneszét és veszélyeztethetik akér a
fennmaradésukat is, ezért feltételeztiik, hogy a kiilonb6z6 fajok tetemei eltérd viselkedésbeli
reakciokat valthatnak ki: a territoridlis és rabszolgatartd fajok tetemeinek megjelenése
agresszivitast és aktivitas gatlast (példaul Czechowski és mtsai. 2009; Diez és mitsai.
2013b), mig egyes tetemeket taplalékként is hasznosithatnak (Czechowski 2008; Howard és
Tschinkel 1976; Wilson és mtsai. 1958; Czechowski és mtsai. 2008), igy azok megjelenése
pozitiv reakciot valthat ki a dolgozokbol, mig mas fajok tetemei akar semleges valaszt. Mint
bizonyitott, az elpusztult koldniatagok fert6zésveszélyt is jelenthetnek (Graham 2007;
Soeprono és Rust 2004; Choe és mtsai. 2008; Evans és mtsai. 2010; Wiltz és mtsai. 2010),

melybdl kifolyolag a tetemek elkertilést is eldidézhetnek (pl. Renucci és mtsai. 2011).

A kiilonb6zd tetemekkel szembeni reakcid variabilitdsa a fajok kozotti véltozatos
kapcsolatokhoz kothetd, mig a dolgozok pontos tetem elkiilonitése lehetdvé tesz megfeleld
kollektiv valaszlépéseket, amelyek a tetemek altal hordozott informacioval lehetnek
Osszefiiggésben. Szétszorva vagy felhalmozva, a fészek koriili tetemek kivalthatnak gyors,
helyzetnek megfelelé valaszlépéseket, melyek akar evolucidsan is elénydsek lehetnek
(Renucci és mtsai. 2011), ugyanis példaul egy rabszolgaszerzd hadjaratot, egy kozelben €16

crer

az egyednek, és végsd soron a kolonidnak is.

5.1.1. Formica cinerea tetem-diszkrimindcioja

A terepi vizsgalatunk soran egyértelmiien sikeriilt kimutatnunk, hogy a F. cinerea

kiilonbséget tud tenni a vele egyiitt ¢l6 hangyafajok tetemei kozott. A kivaltott
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viselkedésbeli reakciok valtozhatnak az adott faj altali veszélyeztetettség mértékétol
fiiggden, ugyanis az egyiitt eléforduld Formica fajok Okoldgiai igényei nagymértékben
atfedhetnek, mely egy tobbé-kevésbé intenziv kompeticiohoz vezethet (Iasd Mabelis 1984;
Holldobler 1988; Vepsidldinen ¢és Savolainen 1988; Savolainen ¢és Vepsildinen 1989;

Savolainen és mtsai. 1989).

Nem meglepé modon, a fészektars tetemek altalaban nem valtottak ki agressziv
reakciot, mig az idegen fajtars F. cinerea tetemek agressziv reakciot idéztek eld, ami
egyértelmiien jelzi egy erds intraspecifikus kompeticido meglétét, mely mar bizonyitott ennél
a fajnal (lasd pl. Mark¢ és Czechowski 2012). Mindkét esetben par perc tanacstalansag utan,
a dolgozok elkezdték a fészekbe cipelni a tetemeket, feltehetéen, hogy a fészken beliili
temetOkre helyezzék Oket, mint azt mar mas Formica fajoknal (lasd Staeger 1926;
Czechowski 1976) vagy a Temnothorax lichtensteini esetében (Renucci és mtsai. 2011) is
megfigyelték. Ez eldnyds lehet a F. cinerea-nak, ugyanis jol koriilhatarolt felszini temet6k
nélkiil egyes rabszolgatarto fajok (pl. a F. sanguinea) nehezebben talaljak meg a potencialis
rabszolga kolonidkat. Mint azt egyes termeszeknél is megfigyelték, az elpusztult
fészektarsak eltemetése lassitja a patogének megjelenését is (Chouvenc és mtsai. 2012).
Ezen tilmenden egyes fajok a fészektars tetemeket el is fogyaszthatjdk, mint taplalék
(Renucci és mtsai. 2011; Chouvenc és mtsai. 2012). A fészektars, és altalaban a fajtars
tetemek hianya egyes fajok taplalékspektruméabol azért feltételezhetd, mert annak pusztulasa
egy fertdzd betegség kovetkezménye lehet, melynek elkeriilése kifizetddd lehet (Evans és

mtsai. 2010; Renucci €s mtsai. 2011; Chouvenc és mtsai. 2012).

A F. cinerea nagyon gyorsan ¢s agressziven reagalt az él6helyen
cstcskompetitornak szamitd F. polyctena tetemeire. A territorialis faj magas tetemszama
egy kozelgd tdmadast jelezhet (1asd Czechowski és mtsai. 2009), igy egy erds €s megfeleld
reakcié novelheti a F. cinerea kolonia tulélési esélyeit. A Formica s. str. alnembe tartozo
territorialis voroshangyak a legveszélyesebb kompetitorai a F. cinerea-nak a faval bendtt
homokos ¢l6helyeken (lasd Czechowski és Markd 2005; Czechowski és mtsai. 2009), igy
nem meglepd a vizsgalt kolonidink reakcidja a F. polyctena tetemek megjelenésére. Ismert,
fészke koriil megjelend Solenopsis invicta dolgozokat és megszabadul a tetemekt6l (Wilson
1976). Feltételezheté, hogy hasonldo célzata lehet a F. polyctena tetemek gyors

eltavolitasanak is.

A rabszolgatart6 F. sanguinea tetemek is erds €s agressziv reakciot valtottak ki. Ez a

faj rablohadjaratai révén jelent6sen lecsokkentheti egy F. cinerea kolonia méretét és
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denzitasat egy ¢lohelyen (Czechowski és Rotkiewicz 1997; W. Czechowski, személyes
megfigyelés). Ugy tiinik, hogy a F. sanguinea potencialis rabszolga fajai, beleértve a
F.cinerea-t is, egy hasonld védekezési mechanizmussal rendelkeznek: amikor a
F.sanguinea dolgozok megjelennek, megtamadjak azokat majd megszabadulnak a
tetemektdl, gyorsan a fészkiikbe cipelve azokat (W. Czechowski, személyes megfigyelés).
Hasonlo reakciot figyeltek meg a Temnothorax longispinosus esetében a rabszolgatartd
Protomognathus americanus-szal szemben, habar a megfigyelések soran hasznalt tetemek
még ¢lo egyedeket helyettesitettek, ugyanis a kisérletek eldtt frissen voltak kivéve a
mélyhiitobdl, igy nem telt el elegendd 1d6 a tetemszag megjelenéséig (Pamminger €s mtsai.

2011; Scharf és mtsai. 2011).

A fentiektdl eltérd reakciokat valtottak ki a F. fusca tetemek. Az agressziv reakciok
kis szama alacsony interspecifikus kompeticiora utalhat. A F. fusca egy opportunista és
szubmissziv faj, mely csak a fészke védelme soran mutat agresszivitast (Savolainen és
Vepsildinen 1988). Mivel a F. fusca nem jelent veszélyt a F. cinerea-ra nézve, feltételeztiik,
hogy a F. cinerea nem érdekelt ezen tetemek esetében a jelzésérték szempontjabol, sem
mint taplalékforrdas nem hasznosithatéak, igy a legmegfelelobb dontésnek azok fészektol

valo6 eltavolitasa bizonyult.

A fenti eredményeinket tdmasztottdk ala laboratoriumi megfigyeléseink is, annak
ellenére, hogy vizsgalati kolonidink mas élohelyrdl szarmaztak, és a fobb Formica
csoportokat mas-mas fajokkal helyettesitettiik. Hasonléan intenziv reakciot valtottak ki a
territorialis rivalis F. polyctena helyett hasznalt F. pratensis tetemek is, melyekkel szemben
a dolgozok agressziven viselkedtek, valamint nagyon gyorsan a fészekbe szallitottak Oket,
még jobban hangsulyozva egy specifikus reakcio meglétét a voroshangyakkal szemben (1asd
Wilson 1976; Carlin és Johnston 1984). Laboratoriumi vizsgalatunk sordn ugyancsak
intenziv reakciot valtott ki a F. sanguinea rabszolgatartd faj, mely tudomasunk szerint nem
fordul el a kolonidink €l6helyén. A koloniat rablohadjaratai révén megtizedeld, és ezaltal
annak fennmaradéasat veszélyeztetd faj altal kivaltott specifikus, agressziv, gyors reakcio
ugy tiinik genetikailag kodolt (lasd Wilson 1976; Carlin és Johnston 1984; Pamminger és
mtsai. 2011; Scharf és mtsai. 2011).

A kisérleti F. cinerea koloniaink a F. sanguinea rabszolgajat is el tudtak kiiloniteni,
ugyanis a tetemei altal kivaltott reakcid jelentdsen alulmaradt a kivaltott agresszivitast
illetden a rabszolgatartd faj tetemeihez képest, azonban tobb ponton eltért a fajtars rivalis
tetemei esetében tapasztaltaktol (lasd d’Ettore és Heinze 2001). A szubmissziv rivalis

F. rufibarbis tetemek, a F. fusca-hoz hasonléan inkabb neutralis reakciot valtottak ki, mely
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leginkabb annak tudhat6 be, hogy a F. rufibarbis egy opportunista és szubmissziv faj 1évén
(Savolainen és Vepsildinen 1988), nem ,sok vizet zavar” a F. cinerea fészke kortil.
Eredményeink alapjan ugy tiinik, hogy a F. cinerea esetében a fobb rivalisokkal szembeni
specifikus reakcio, legalabbis annak fobb elemei, genetikailag kddoltak, ugyanis mindkét

kiilonb6z6 €l6helyrdl szarmazo vizsgalati kolonidink esetében megfigyelhetdek voltak.

5.1.2. Rabszolga és rabszolgatarto fajok tetemei szocialparazita szemmel

A Formicinae alcsaladba tartozd eurdpai rabszolgatartdo fajok (P. rufescens és
F. sanguinea) leggyakrabban a szarazabb réteken vagy erddszéleken fordulnak el, tovabba
hasonl6 viselkedésiiek és rabld hadjarataik kivitelezése is sok hasonlésagrol arulkodik, igy
kozottiik  erds interspecifikus  kompeticio  feltételezheté  (Czechowski  2007a).
A hasonlosagok dacara a két eurOpai rabszolgatartdé faj kozott jelentds kiilonbségek is
megfigyelhetok (Mori és mtsai. 2001). Mig az egyik egy specializalt parazita, melynek
kirdlyn6i ,,békéltetd” és ,,propaganda” feromonnal hatastalanitjdk a rabszolga koldnia
védekezését, addig a F. sanguinea esetében hasonld specializalt feromonok Iéte nem
bizonyitott. A F. sanguinea életképes a rabszolga faj jelenléte hianyaban is, ugyanakkor, a
P. rufescens-szel ellentétben, kiralyn6i nem csak szocialparazita stratégiat alkalmazva
képesek egy 0j kolonia megalapitasara. A rablohadjarataik célja sem csupan a rabszolga-,

hanem a taplalékszerzés is (Mori €s mtsai. 2001).

A F. sanguinea reakcioi kiilonb6z6 eredetii tetemek jelenlétére

Eredményeink alapjan 0gy tGnik, hogy mind a fakultativ, mind az obligat
rabszolgatarto fajok, annak ellenére, hogy esetenként a CHC-profiljaik nagyon hasonloak is
lehetnek (lasd d’Ettore és Heinze 2001; Brandt és mtsai. 2005), kiilonbséget tudnak tenni a
kiilonboz6 eredetii tetemek kozott, igy ezek fontos informacio hordozoként szolgalhatnak. A
F. sanguinea esetében mind a rabszolga, mind a rabszolgatart6 fészektars tetemek intenziv
reakciot valtottak ki. A rabszolga fajok tetemeivel szembeni reakcid a rabszolga faj
fontossagat sugallja egy fakultativ rabszolgatartd faj szamara. Ezt alatdmasztja az a tény is,
hogy ritkan lehet megfigyelni egy rabszolgamentes fakultativ rabszolgatarté koloniat, annak
ellenére, hogy a dolgozoik képesek minden feladat elvégzésére (pl. Marikovsky 1963; Mori
és mtsai. 2000; Czechowski és mtsai. 2012). Erdekes modon, alacsonyabb rabszolga
egyedszam jelent meg a fészektars rabszolga dolgozok tetemei koriil, mint a legtobb

tetemtipus esetében, arra utalva, hogy egy direkt veszEly esetében, szubmissziv fajként a
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fészekbe menekiil, vagy amint Marikovsky (1963) is megfigyelte, hogy ha nagyon alacsony

a dolgozdszam, a F. sanguinea védelmezi a rabszolga dolgozokat azok fészekben tartasaval.

Mind az idegen fajtars (idegen F. sanguinea), mind a rivalis rabszolgatartd
(P. rufescens) faj tetemei egy gyorsabb ¢és kedvezotlenebb reakciot valtottak ki. A fajtars
F. sanguinea tetemek altal kivaltott reakcid egy er6s fajon beliili kompeticiot feltételez, amit
mas terepi megfigyelések is alatamasztanak (Czechowski 2007a; Mori és mtsai. 2001;
2006), akar egyes rokon fajok esetében is (Bono és mtsai. 2006). Ezt az elkiilonitést
alatamasztjdk a  Temnothorax longispinosus-on (a  Protomognathus americanus
rabszolgatarto faj gazdafaja) végzett megfigyelések is, melyek szerint ¢ faj el tudja
kiiloniteni a parazita faj tetemeket egy idegen fajtars tetemeitdl, sokkal agresszivebben
reagalva az el6bbiekre (Pamminger és mtsai. 2011; Scharf és mtsai. 2011). A P. rufescens
tetemekkel szembeni reakcio erds fajok kozotti kompeticiot feltételez, ugyanis ez a faj
jelentésen csokkentheti a F. sanguinea kolonia méretét vagy az ¢él6helyiikon €16 potencialis
rabszolga populacio denzitasat és koloniaik elérhetéségét (Czechowski 2007a; Mori és
mtsai. 2001). Direkt rablo-hadjaratokat is megfigyeltek F. sanguinea koloniak ellen (Mori
¢és mtsai. 2001), igy egy nagyobb szamu P. rufescens tetem megjelenése egy tamadasra
utalhat. Mas fajokhoz hasonldan, ugy tiinik a F. sanguinea esetében is megfigyelhet6 egy
specifikus védekezési reakcio: amikor megjelennek a P. rufescens keresé dolgozok,
megtamadjak Oket €s gyorsan a fészekbe cipelve megszabadulnak tdliik (Wilson 1976;
Carlin ¢és Johnston 1984). Ez a specifikus reakcid a természetben a potencidlis rabszolga
koléniakért folyo interspecifikus kompeticionak lehet az eredménye (Czechowski 2007a;
Mori és mtsai. 2001; Bono és mtsai. 2006). Hasonlot figyeltek meg az amerikai
Polyergus breviceps populaciéi és a fakultativ rabszolgatartok (Formica puberula,
Formica gynocrates) populacioi esetében is (Bono és mtsai. 2006). Ezen tulmenden, a
rivalis rabszolga tetemek nagyobb szdmu megjelenése egy rivalis rabszolgatarté kolonia
kozelségére utalhatnak, mely jelentsen csokkentheti a F. sanguinea kolonia fitneszét és
tulélését (pl. Czechowski 2007a; Mori és mtsai. 2001; Bono és mtsai. 2006), igy egy
megfeleld valaszlépés a kolonia fennmaradasat eredményezheti. Ezt eredményeink is
alatamasztjak, ugyanis kiilonbséget figyeltink meg a nem rabszolga és rabszolga
F. rufibarbis tetemekkel szembeni viselkedésbeli reakcioban, mely arra utal, hogy a
P. rufescens fajspecifikus szignal a rabszolgan is jelen van (lasd d’Ettore & Heinze 2001),
mely lehetévé teszi a F. sanguinea-nak, hogy kiilonbséget tegyen a rabszolga és nem

rabszolga dolgozok kozott.
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Erés kiilonbséget talaltunk a két Serviformica faj tetemei altal kivaltott reakciok
kozott is, kiemelve a tetemeken jelen 1évo fajspecifikus szignalok fontos szerepét. A
F.fusca a F. sanguinea leggyakoribb rabszolga faja (Marikovsky 1963; Mori és mtsai.
2000; Czechowski és mtsai. 2012), igy nem meglepd, hogy a tetemei intenziv reakciot
valtottak ki, mind a F. sanguinea, mind a rabszolga dolgozokbol. A F. fusca tetemek
jelenléte tovabba jelezheti egy potencialis rabszolga faj kozelségét is, rekrutaciot valtva ki
annak dolgozo6ibol, mely egy esetleges rablo-hadjarat elinditdja lehet (Czechowski 2006;
Buschinger 2009; Holldobler és Wilson 1990; Mori és mtsai. 2000). Egyes esetekben a
F.sanguinea is a potencialis rabszolga kolonia felé cipelheti a sajat tetemeit, ezaltal
megfélemlitve ¢és lecsokkentve annak védekezését (Czechowski 1976). Egyes tjabb
eredmények alapjan feltételezhetd, hogy a tetemek révén a kiszemelt kolonia folyamatosan
kapcsolatba keriil a tamadé CHC-profiljaval is tetemeinek elfogyasztasakor, igy egy
tdmadéas sordn az immar modosult, 6sszetettebb profili védekezd egyedek elfogadobbak
lesznek a tdmadokkal szemben (lasd Guerrieri és mtsai. 2009; Van Wilgenburg és mitsai.

2010; Nehring és mtsai. 2015).

A masik potencialis rabszolga faj tetemei inkdbb egy neutralis reakciot valtottak ki,
feltehetéen azért, mert ezen az él6helyen ez nem egy preferalt rabszolga faj. Terepi
vizsgalataink soran egyetlen F. sanguinea koléniat sem figyeltink meg F. rufibarbis
rabszolgaval, feltehetéen mivel elég sok F. fusca kolonia fordul el6 ezen az él6helyen, igy a
F. sanguinea nincs arra kényszeriilve, hogy megtamadja a sokkal agresszivebb és igy
nehezebben kirabolhato F. rufibarbis-t (Czechowski 2012). Mivel nem jelent veszélyt, €s
nem is egy potencialis rabszolga faj ezen az él6helyen, igy feltételezhetd, hogy e faj tetemei
csupan mint taplalékforras keltik fel a F. sanguinea dolgozok érdeklédését (lasd Mori és
mtsai. 2001). Egyes terepi megfigyelések arra utalnak, hogy bizonyos (nem rabszolga) fajok
tetemei fontos taplalékforrasként szolgalnak a F. sanguinea-nak (Marikovsky 1963; Mori és
mtsai. 2000), hasonléan mas fajokhoz, melyek rendszeresen fogyasztanak hangyatetemeket
(Wilson 1958; De Bruyn és Mabelis 1972; Howard és Tschinkel 1976; Mabelis 1979; 1984;
Czechowski 2008). Vizsgalataink soran a tetemek nagy részét a fészekbe szallitottak, ahol
azok egy részét nagy valdszinliséggel taplalékként hasznositottak a fészektars tetemekhez
hasonldéan, melyet laboratoriumi vizsgalataink 1is aladtdmasztottdk, ugyanis a
tetemfogyasztassal kapcsolatos vizsgalatunkat par F. sanguinea kolonia esetében is

megismételtiik.

Tobb faj esetében, a laboratériumban megfigyelt temetok 1étrehozatala feltehetéen

egy mesterséges koriilmények kozott megjelend jelenség, melyet az arénak falanak
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kolonidhoz vald kozelsége okoz (ldsd Wilson 1958). Terepi vizsgalataink soran ritkan
figyelhetiink meg hasonl6 kupacokat, igy a kis tdvolsagok és a dolgozok tér-memoridja lehet
a felelés a laboratoriumi temetd képzésért (lasd Wilson 1958; Diez és mtsai. 2011).
Vizsgalataink soran a tetemek szallitasdnak nagy részét a rabszolgatartdo dolgozok végezték,
de megfigyeltiink tetemcipelést végzd rabszolga dolgozokat is. Ebbdl arra
kovetkeztethetlink, hogy a rabszolgdk szdmos feladatot végezhetnek a kolonian beliili
szamuktol fliggden (lasd Marikovsky 1963). A tetemcipelést végzé dolgozokkal szemben a
tobbi dolgozd agressziven viselkedett, de térben nem kiiloniiltek el egymastol, az egyes
levélvagd hangyak esetében megfigyeltekkel ellentétben (lasd Hart és Ratnieks 2001). A
cipelést végzd dolgozok a fészken beliil barhol el6fordulhatnak, hasonléan szamos mas faj

esetében tapasztaltakkal (pl. Wilson 1958; Howard és Tschinkel 1976; Graham 2007).

Az amazonhangya reakcidi kiilonb6zo eredetii tetemek jelenlétére

A P. rufescens koloniak esetében a tetemek nagy része hasonlo reakciot valtott ki, de
egy egyértelmiien gyorsabb reakciot figyeltiink meg a fajtars P. rufescens és rabszolgajanak
tetemei esetében. Ennél a fajnal, valamint egy amerikai rokon fajnal is megfigyeltek fajtars
koloniak ellen folytatott rabszolgaszerzé hadjaratokat (Mori és mtsai. 2001; Bono €s mtsai.
2006), igy a fentiek fényében nem meglepd, hogy egy magasabb fajtars P. rufescens
tetemszam egy intenziv reakcidt valt ki, melynek soran gyorsan eltavolitjadk a tetemeket,
ugyanis ezek a tamadasok veszélyeztethetik egy koldnia fitneszét és tulélését, leginkabb a
rabszolgak szdmanak a csokkentése révén (Mori €s mtsai. 2001). A csoportosan megjelend
fajtars P. rufescens és rabszolga tetemek a potencialis rablo-hadjarat mellett jelezhetik egy
rivalis kolonia kozelségét is, mely az erds rabszolgakért folyd kompeticio fényében komoly
veszélyekkel jarhat, ugyanis a territoridlis fajok kozelségéhez hasonléan ezek indirekt
modon védhetik a territoriumukon beliil el6forduld potencidlis rabszolga kolonidkat
(Czechowski 2000; Czechowski 2007b; Czechowski és Marké 2006; Viadnanen és mtsai.
2010). Meglep6 modon a F. sanguinea és rabszolgajanak tetemei leginkabb neutralis
reakciot valtottak ki, ami feltehet6en annak tudhaté be, hogy a F. sanguinea nem fordul ¢l
azon az ¢€l6helyen, ahonnan a P. rufescens koloniainkat begyiijtottiik. A fobb rivalisokkal
szembeni specifikus reakcid6 nem mindig kodolt genetikailag, hanem kialakulhat a
folyamatos taldlkozasok révén is (lasd Wilson 1976; Carlin és Johnston 1984), igy
feltételezhetd, hogy esetliinkben a konfrontacié hidnya nem tette lehetdvé egy specifikus

reakcio kialakulasat.
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Eredményeink, a F. sanguinea-hoz hasonléan, a P. rufescens esetében Iis
alatamasztottdk, hogy e faj meg tudja kiilonboztetni a potencidlis rabszolga dolgozokat, a
rabszolgaktol, mas rabszolgatartdé fajokhoz hasonléan (lasd d’Ettore és Heinze, 2001;
Pamminger és mtsai. 2011; Scharf és mtsai. 2011). Annak ellenére, hogy a F. fusca nem egy
specifikus rabszolga faja a P. rufescens-nek azon az ¢léhelyén, tetemeinek megjelenése egy
viszonylag intenziv reakciot valtott ki a rabszolgatarto faj dolgozoibol. Ez arra utalhat, hogy
egy obligat rabszolgatartd faj esetében megfigyelhetd a potencialis rabszolga fajokkal
szembeni specificitds (pl. Carlin és Johnston 1984; Hélldobler 1988). Osszességében ugy
tinik, hogy a F. sanguinea-val ellentétben, a P. rufescens esetében a tetemek nem olyan
fontos informacidhordozok, mely leginkdbb a kolonia talélését veszélyeztetd erds
kompeticié hianyaval magyarazhatd. Egyes megfigyelések alapjan ngy tlinik, hogy a
P. rufescens igyekszik elkeriilni az er6sebb fajokkal valo konfrontaciot (pl. territorialis
voroshangyak), mely tulajdonsaguk lehetévé teszik tulélésiiket akar egy F. polyctena
koldnia kozelségében is (Czechowski 2006; Czechowski 2007b). A legnagyobb veszElyt a
koloniaira nézve a rabszolgaszerz6 utvonalainak sériilése okozza (Czechowski 2007b),

ugyanis a rabszolgak hianya a kolonia pusztuldsat okozza (1asd Buschinger 2009).

Megtigyeléseink soran a tetemek csak egy kis szdzalékat szallitottak a fészekbe, mig
az arénakban hagyottak kevésbé voltak darabokra szedve, mint a F. sanguinea esetében,
melybdl arra kovetkeztethetiink, hogy a P. rufescens rabszolga (F. rufibarbis) fajanak
korében a tetemek fogyasztasa kevésbé elterjedt jelenség, mint azt mas Formica fajoknal
megfigyelhettiik. Annak ellenére, hogy terepen a F. rufibarbis jol koriilhatarolt temetoket
hoz létre a fészek bejarata koriil, a laboratoriumi P. rufescens kolonidink esetében a
F. rufibarbis rabszolgak a tetemeket az arénaban szétszorva hagytak, hosszu ideig le-fel
cipelve azokat az arénak fala mentén, a megfeleld szallitasi tdvolsag hianyara utalva (lasd

Wilson 1958).

5.1.2. Tetem-felismerés és -kezelés a Formica polyctena erdei voroshangya fajnal

A F. polyctena laboratériumi vizsgalata soran a leggyorsabb és legtobb agressziv
reakciot a F. sanguinea tetemek valtottak ki. Ez nem meglepd, hiszen a territorialis fajok
altalaban kizarjak a territoriumukon beliill el6forduld mas agressziv és territoridlis fajokat
(Vepsildinen és Pisarski 1982; Savolainen és Vepsildinen 1988; Cerda és mtsai. 2013),
tovabba a F. sanguinea atipikus rabszolgaként esetenként vordshangyakat is tarthat
(Czechowski 2001), habar ez nem jellemz6 és leginkabb a véletlen miive (lasd Czechowski

2001; Czechowski ¢€s mtsai. 2012). Hasonld jellegli 6sszetlizések leginkabb a vordshangya
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fajok teriiletén beliil €16 szubmissziv fajok kolonidi fel¢é tartd rablo-hadjaratok megtdmadasa
(lasd Marikovsky 1963; Czechowski 2001; Czechowski és Marké 2006; Mori €s mtsai.
2000).

Meglep6 moddon teljesen neutralis reakciot valtottak ki a F. truncorum tetemei,
annak ellenére, hogy e két territorialis faj esetében intenziv kompeticiot és kizarast
feltételeznénk (lasd Vepsildinen és Pisarski 1982; Savolainen és Vepsildinen 1988; Cerda
¢s mtsai. 2013). Feltehetéen az ¢él6helyiinkon leginkabb az erddszélen eléforduld
F. truncorum ritkan keriil kapcsolatba az inkabb az erd6 belsejében el6fordulo F. polyctena-
val, valamint ha ez utdbbi jelen van, a kompeticiésan gyengébb (pl. kisebb koloniaméret)
F. truncorum nem tud megtelepedni, igy gyorsan kizarjak (pl. Savolainen és Vepsildinen
1989).

Az elébbi fajnal még a F. fusca tetemek is valamivel intenzivebb reakciot valtottak
ki a F. polyctena dolgozokbol. Ezen faj koloniai viszonylag nagy szamban fordulhatnak el6
a vOroshangydk territoriuman beliil, ugyanis szubmissziv fajok révén (kis koloniaméret,
opportunista keresési mod) ritkan kertilnek Osszetlizésbe a voroshangyakkal, és viszonylag
haboritatlanul élhetnek a territorium alacsonyabb aktivitasi zonaiban (pl. Savolainen és
Vepsildinen 1989), valamint védelmet élvezhetnek mas kompetitorokkal szemben (pl.
F.sanguinea) is (Czechowski és Marko 2006). Ha kolonidik tal kozel keriilnek egy
F. polyctena fészkeihez, azokat a territorialis faj akar el is pusztithatja, tovabba a
szubmissziv faj a nagy abundanciaban jelen 1év0 territoridlis tetemeket akar taplalékkeént el

1s fogyaszthatja (1asd késdébb).

Az idegen fajtars tetemekkel szembeni intenziv reakcio intraspecifikus kompeticiora
utal, mely szdmos vizsgélat targyat képezte (pl. De Bruyn és Mabelis 1972; Mabelis 1979;
1984). A megjelend tetemek jelezhetik egy rivalis kolonia kozelségét, ugyanis egyes
territorialis fajok esetében megfigyelték, hogy a territorium szélén halmozzak fel tetemeiket,
sOt mi tobb, elrettentés céljabol is cipelhetik egy lerohanasra kiszemelt rivalis koloniak
bejarata elé (Czechowski és mtsai. 2009), igy megjelenésiik egy esetleges tdmadas
eléhirnoke is lehet. Ezek mellett, az idegen kolonidk tetemei fontos taplalékforrasként is

szolgalhatnak f6leg a tavaszi idészakban (De Bruyn és Mabelis 1972; Mabelis 1979).

A Formica fajok esetében tapasztalt, a kiilonboz6 fajok tetemeivel szembeni reakcio

Osszefiiggésben lehet egy fajnak az adott fajjal valé kompeticids viszonyaval, legalabbis a
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fobb kompetitorok és ellenségek esetében, ugyanis ezen fajokkal barmilyen konfliktus a
kolonia pusztuldsdval végzddhet. A fobb rivalisokkal szembeni viselkedésbeli reakcidk
lehetnek velesziiletettek és genetikailag kodoltak, vagy megtanulhatok az adott fajjal valo
interakcidik révén (Wilson 1976; Carlin és Johnston 1984). Mint bebizonyitottuk, a
dolgozok nem hasonlé médon reagalnak minden tetemre, mely variabilitas sorsdontd lehet
bizonyos helyzetek esetében jelentkezd csoportos valaszlépések megjelenése soran (lasd
Renucci és mtsai. 2011). igy vagy agy, a tetemek szamos szereppel birhatnak, és nem csak
potencialis patogénszallitok melyeket el kell tavolitani, hanem fontos informacidkat

szolgaltathatnak arrél, hogy mi torténik a fészek kortil.

5.2. Tetemek, mint taplalékforras

Szamos hangyafaj, mint pl. a F. cinerea is opportunista médon viselkedik (lasd pl.
Mark6 és Czechowski 2012), hasznositva minden lehetséges taplalékforrast, akar szaraz
rovartetemeket is, amit a homokdiinéken talal. Ezzel magyarazhatd, hogy a fészekbe
szallitott kompetitorok tetemeit taplalékként elfogyasztjak. Ugy tiinik, ez a jelenség a
F sanguinea és F. polyctena esetében is megfigyelheté. Emellett, ily modon elkeriilheté a
fobb kompetitorok fészek kozeli rekruticidja is, tovabba a tetemek feltételezett
elfogyasztasa a fészken beliil ugy is felfoghat6, mint egy mod arra, hogy a veszélyt jelentd
informacio eljusson a tobbi koloniataghoz is, hasonléoan a rekrutdcid soran torténd
taplalékcseréhez. A tetemdarabok  informécidohordozéként  hasznosithatdoak  azon
fészektarsak szamara, akik még nem taldlkoztak a kompetitorokkal, ugyanis ily modon
talalkozhatnak a rivalis koloniak kutikularis szénhidrat-mintazataval, azonban ezt a

hipotézist tovabbi laboratoriumi vizsgélatok soran még tesztelni kell.

A hangyak legtobb faja mindenevd, és a legfontosabb fehérjeforrasként a kiilonb6zd
allati tetemek szolgalhatnak. A dolgozok altal begytijtott tetemek nagy részét kiillonb6zo
rovarfajok tetemei képezik, de a taplalékspektrumban el6fordulhatnak akar emlds és
madarfajok tetemei is (lasd pl. Mori és mtsai. 2000). A fentiek mellett szamos hangyafaj
fogyaszt rendszeresen mds fajokhoz tartozd hangyatetemeket (Wilson és mtsai. 1958;
Howard és Tschinkel 1976; Czechowski 2008), azonban a fészektarsak tetemeinek
elfogyasztasara csak par terepi megfigyelés esetében volt utalds, miszerint ezeket a fészekbe
cipelték, ahol azok feltehetden elfogyasztasra keriiltek (Marikovsky 1962; Mabelis 1979;

Mori és mtsai. 2001). A termeszek esetében egyes fajok a friss fészektars tetemeket
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taplaléknak tekintik (Kok-Boon és mtsai. 2012). A taplalékforrasként vald hasznositas
mellett, a tetemek elfogyasztasa meggatolhatja egy entomopatogén gombak kifejlédését, és

ezaltal azok terjedését is (Marikovsky 1962; Chouvenc €és mtsai. 2008).

5.2.1. Taplalékforras-diszkriminacid és a mesterséges tetemszag hatasa

A hangydk esetében ugy tlinik, hogy tetemek felismeréséért nagy valosziniiséggel az
olajsav a felelds (Wilson és mtsai. 1958; Lopez-Riquelme €és mtsai. 2006; Choe és mtsai.
2009), habar a tetemcipelés mellett kivalthat fészekkarbantartd és keresé viselkedést is
(Gordon 1983; Choe és mtsai. 2009; Diez és mtsai. 2013a, b). A F. polyctena esetében
kapott eredményeink alapjan a dolgozok egyértelmiien elkiilonitették az olajsavval kezelt
fészektars és D. melanogaster tetemeket a kezeletlenektdl. Ezeket a tetemeket nagyobb
aktivitas Ovezte, ¢€s agresszivebb reakciot valtottak ki a dolgozokbol, mint a kezeletlenek.
Egy rovid idejli csdppal vald tapogatds utan egyes dolgozdk elkezdtek rajuk homokrogoket
hordani, annak ellenére, hogy az ily modon eltemetett tetemek elébb utobb mégis a fészekbe
keriiltek. Mas hangyafajoknal és egyes termeszfajok esetében is megfigyelték, hogy az
olajsav esetenként akar a tetemek temetését is kivalthatja (Haskins és Haskins 1974;
Ulyshen és Shelton 2012; Kok-Boon és mtsai. 2012). A kutikula feliiletén a pusztulas utani
par napban folyamatosan nd az olajsav mennyisége (Diez ¢és mitsai. 2013b), igy
elképzelhetd, hogy a tomény olajsavval kezelt tetemek nagyon i1d6s tetemek latszatat keltik,
¢és azt szupranaturalis ingerként érzékelve elkezdik temetni azokat. Ezen feltevést timasztjak
ala azon megfigyelések, melyek szerint egyes termeszfajok csak az idésebb tetemeket
kezdték el temetni (Kok-Boon és mtsai. 2012). Ennek ellenére munkank soran sosem
figyeltiink meg eltemetett 1d0s tetemeket, igy valdsziniinek tiinik, hogy a kezelt tetemek
még helyenként zsiros feliilete valtotta ki a homokrogok racipelését, majd az igy
,»Kiszaritott” tetemeket a fészekbe cipelték, a kezeletlen tetemekhez hasonloan. Ezt tamasztja
ala az olajsavval kezelt D. melanogaster tetemekkel szembeni viselkedés is, ugyanis eleinte
ezeket is elkezdték temetni, majd viszonylag gyorsan a fészekbe szallitottak azokat. A
F. polyctena kezelt dolgozokhoz hasonlo reakcidt figyeltink meg kezelt F.sanguinea
tetemek esetében is, ugyanis kis id6 elteltével azokat is elkezdték temetni, majd végiil a
fészekbe keriiltek (sajat megfigyelés). A fentiek alapjan e reakcid6 nem tekinthetd
specifikusnak, hanem egy altalanosan bevett reakcionak tlinik kellemetlen anyagokkal
bevont tetemek (taplalékdarabok?) esetében, melynek részleteit tovabbi laboratoriumi

kisérletek segitségével szeretnénk vizsgalni.
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A koztudottan taplalékként szolgalo D. melanogaster tetemek nagyon gyors és
agressziv viselkedést valtottak ki a F. polyctena dolgozokbol, mely reakcio barmely mas
potencialis zsakmany begyljtése esetében jellemzd lehet. Ez jelentdsen eltért barmely
fajhoz tartoz6 hangyatetem altal eldidézett reakciotol. A keresé egyedek fokozott
agresszivitasa lehetdvé teszi a zsdkmany gyors elpusztitasat, majd utdna a legrovidebb uton

a fészekbe vald szallitasat, igy biztositva a kolonia folyamatos taplalékellatasat.

5.2.2. Fészektars tetemek fogyasztdsa a F. polyctena esetében

A hatalmas ,mindig ¢hes” kolonidkkal rendelkezd generalista vordshangyak
esetében végzett terepmegfigyelések soran volt par utalas a kannibalizmusra (Marikovsky
1962; Mabelis 1984; De Bruyn és Mabelis 1972). A larvak felneveléséhez egy stabil fehérje
forrasra van sziikségiik (Holldobler és Wilson 1990), mely nem minden esetben fedezhetd a
valtozatosan jelen 1évé zsdkmdény fajok tetemeibdl, igy rd vannak utalva nem kifizet6do
taplalékforrasokra is, mint a kiszaradt rovartetemek (Horstmann 1970) ¢és valtozé

mennyiségben a sajat tetemek (De Bruyn és Mabelis 1972).

A rivalis C. vagus tetemeket nagyon gyorsan elszallitottak a mtianyag lapokrol, és
egy vagy tobb dolgozé gyorsan a fészekbe vonszolta dket. A tetemek koriil sok egyed jelent
meg, valamint a tetemek jelenléte harapasokkal teli agressziv reakcidt valtott ki. A fészekbe
cipelt tetemeket darabokban hoztak ki eltéré napokon, megnehezitve ezaltal az elfogyasztasi
aranyuk kiértékelését, de ennek ellenére a tetemek nagy tobbségét elfogyasztottnak
tekinthettiik, ugyanis a potrohon egy hatalmas kirdgott lyuk tatongott. A tetemekkel
szembeni viselkedés jelentdsen eltért a fészektars tetemekkel szembeni reakcidtol, igy
elmondhato, hogy ezen faj tetemeit a F. polyctena dolgozok el tudtak kiiloniteni, a
dolgozatban eddig bemutatott vizsgalati eredményekhez hasonléan. Ezen faj nagy tetemei
fontos taplalékforrasat képezhetik a F. polyctena koloniaknak (Czechowski 2008). Ezt
eredményeink is alatdmasztjak, ugyanis a tetemek nagy részét elfogyasztottdk, annak
ellenére is, hogy a tetemdarabokat nem vettiik figyelembe. A tetemeket altalaban nagyon
szétdaraboltak, és szabad szemmel is lathatéoan csak az iires kutikula keriilt ki a fészken
kiviili temetokbe. Feltehetéen a feldarabolas annak tudhaté be, hogy a kisebb darabok
konnyebben kezelhetdek, akar egy dolgozo altal is, de egy idegen rivalis fajjal szembeni

agressziv reakci6 eredménye is lehet (l4sd Renucci és mtsai. 2011; Diez és mtsai. 2013b).

A kiilonbozd kisérleti helyzetekben hasznalt fészektars tetemekkel szembeni reakcid

sok hasonlosagot mutatott, de voltak 1ényeges kiillonbségek is, melyek fontos konkluziokhoz
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vezethetnek. A tetemek nagy részét a behelyezés utani masodik nap hoztdk ki az aréndban
1évo temetOkre. A kihozott tetemeknek csak egy kisebb részét daraboltak fel, ami arra
utalhat, hogy ez megkonnyitheti a tetemek kezelését és/vagy fogyasztasat. Feltehet6en a
C. vagus esetében a nagyobb tetemek nehezebben hozzaférheték és kezelhetdk, igy nagyobb
aranyu feldarabolasuk ésszertinek tiinik. A feldarabolds masik oka lehet egyes patogénekkel
szembeni védekezés, ugyanis a feldarabolds révén csokken a fertdzd agens fejlodési
kozegének mérete, valamint ezaltal megkonnyithetd a darabok antibakteridlis
szekrétumokkal valo kezelése is (Marikovsky 1962; Graham 2007; Oi és Pereira 1993;
Cremer ¢és mtsai. 2007; Chouvenc ¢és mtsai. 2012). Az ily modon kezelt és/vagy
elfogyasztott tetemek gy tlinik, nem jelentenek veszélyt a koloniara nézve, habar ha ez
volna a helyzet, akkor valdsziniileg minden tetemet feldarabolnak, nem csak egy résziiket.

Ezen kérdés pontos megvalaszolasahoz tovabbi laboratdriumi vizsgalatok sziikségesek.

A fészektars tetemeket nem meglepd modon az €hezd kolonidk szallitottdk a
leggyorsabban a fészekbe. Ez esetben jelent meg a legtobb dolgozé a tetemek koriil, ami
nem meglepd, hiszen egy €hes kolonia esetében a dolgozok nagytobbsége elkezd taplalékot
keresni (Holldobler és Wilson 1990). A lapra érkezé dolgozok mar helyben elkezdték
fogyasztani a tetemeket, de egy kis id0 elteltével mégis a fészekbe szallitottak azokat. Az
arénaban 1évd temetdkre kihozott tetemeket nagy ardnyban elfogyasztottak, ami arra utal,
hogy ezen tetemek esetenként fontos taplalékforrasként szolgalhatnak. Egy taplalék stressz
idején tobb dolgozd pusztul el, igy ezek tetemeinek az elfogyasztdsa a stressz negativ
hatésainak az ellensulyozasat teszi lehetdvé, sot, esetenként a kolonia tulélését is jelentheti

(l4sd Mabelis 1979).

Az ¢éhezd kolonidkkal szemben, az ¢hezési periddus utdn Gjra taplalt koloniak sokkal
érdektelenebbnek bizonyultak a tetemekkel szemben. A keresd aréndban csak kisszdmu
dolgoz6 volt aktiv, igy a tetemeket lassan szallitottdk el a lapokrdl. A fészekbe cipelés is
lassabban zajlott, mint az éheztetett kolonidk esetében, azonban a tetemek nagy részét ez
esetben is eldbb utdbb a fészekbe széllitottak, és a kihozott tetemeket nagyobb ardnyban
fogyasztottak el, mint az éheztetés elbtti periodusban behelyezett fészektars tetemeket. Ezen
kiilonbség arra enged kovetkeztetni, hogy egy kolonia tigy reagél egy stressz utani helyzetre,
hogy nagyobb mértékben fogyasztja a rendelkezésére allo taplalékforrasokat, mint normalis
esetben tenné, felkésziilve ezaltal egy hasonld helyzetre. A vélasz sokkal hangstlyozottabb
lehet a hibernacios periodus eldtt, amikor a taplalékforrasok amugy is sziikdsen vannak
jelen, és sziikségilik van a tartalék tapanyagra a kedvezdtlen iddszak atvészelésére, valamint

a larvak felneveléséhez tavasszal (Holldobler és Wilson 1990).
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Az id6s fészektars tetemeket sokkal gyorsabban elszallitottdk a lapokrdl, mint a
tobbi esetben hasznalt fészektars és C. vagus tetemeket. Az idsebb tetemeken nagyobb az
olajsav mennyisége, igy ez fokozottabb tetemcipelést valt ki, mint azt Formica japonica,
Myrmica rubra és egyes termeszfajok esetében is megfigyelték (Akino és Yamaoka 1996;
Chouvenc ¢és mtsai. 2010; Kok-Boon ¢és mtsai. 2012; Diez és mtsai. 2013b). Ezeket a
tetemeket eldszor a temetd fele kezdték el cipelni, ahol egy par dolgozé harapdalta dket, de
egy 1d6 utan ezeket is a fészekbe cipelték, a tobbi tetemhez hasonldéan. Természetben az ily
modon elcipelt tetemeket feltehetden a fészek koriil hagyjak, szétszorodva (Howard és
Tschinkel 1976; Banik ¢s mtsai. 2010; Diez és mtsai. 2012), és esetenként, ha egy masik
dolgoz6 rajuk talal, a kiszaradt tetemekhez hasonléan a fészekbe szallithatja azokat (lasd
Horstmann 1970). Laboratoriumi vizsgalataink soran mi is megfigyeltiik, hogy bizonyos
esetekben par temetdn 1€vo tetemet a fészekbe szallitanak, feltehetden elfogyasztas céljabol.
Az ¢heztetési periddus eldtt behelyezett fészektars tetemek egy részét is elfogyasztottak,

igaz kisebb aranyban, mint a tobbi esetben.

Ugy tiinik, hogy a mas fajokhoz tartozo hangyatetemek fogyasztasa mellett (Wilson
1958; Czechowski 2008; Howard és Tschinkel 1976), a F. polyctena kolonidk a hianyzo
fehérjemennyiséget a sajat tetemek fogyasztasa révén is fedezhetik (lasd De Bruyn és
Mabelis 1972). Erdekességként emlitheté, hogy a hét napos idds tetemeket is
elfogyasztottdk kisebb mértékben, hasonldan mas Osszeszaradt rovartetemekhez (lasd
Horstmann 1970; Czechowski 2008). Eredményeink alatdmasztjak, hogy a sajat tetemek
fogyasztasanak mértéke valtozatos lehet a F. polyctena kolonidk esetében, a kolonia
ciklusatol és igényeitdl fliggden. Egy taplalékhidny-stressz megndvelheti ezen taplalékforras
jelenlétét, ezaltal is fokozva a sajat tetemek fogyasztasanak mértékét. Ugy tiinik, hogy a

fajon beliili kannibalizmus sokkal elterjedtebb a hangyak korében, mint azt eddig gondoltuk.

5.3. Tetemek, mint fertézésforras

Egyes fajok felismerik a kutikulan megtapadt B. bassiana sporakat (Boomsma és
mtsai. 2005), s6t csapjaik segitségével el is tudjak kiiloniteni a kiilonb6z6 gombafajok
sporait (Yanagawa €s mtsai. 2009). Eredményeink alapjan ugy tlnik, hogy mas fajokhoz
hasonléan a F. polyctena dolgozok is el tudjak kiiloniteni a sporas tetemeket a
sporatlanoktol (Diez és mtsai. 2015; Qui és mtsai. 2015). Megfigyeltiik, hogy a behelyezett

tetemeket nyomban elkezdték csapjaikkal letapogatni, majd egy idé utan iitemesen a
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fészekbe szallitani. A tisztogatas €16 egyedek esetében hatékonyan el tudja tavolitani a
kutikula feliiletérél a kiillonbozd sporakat, ezaltal meggatolva a gomba kifejlodését és a
fert6zés tovabbadasat mind hangyaknal, mind termeszeknél (Chouvenc és mtsai. 2008;
Yanagawa ¢és mtsai. 2009; Reber és mtsai. 2011; Konrad és mtsai. 2012). A fertdzott
tetemek tovabba a tisztogatd dolgozokban egy alacsony intenzitast fertézést indukalhatnak,
beinditva specifikus védekezést eldsegitd enzimek termelését, védettséget és nagyobb
tulélést eredményezve a tisztogatast végz6é dolgozokban, mint azt Lasius neglectus esetében
kimutattak (Konrad és mtsai. 2012). A fészken beliil a tetemeket nagy valdszintiséggel
feldaraboljak és elfogyasztjak Oket, mint azt tObb hangya és termeszfaj esetében is
megfigyelték (pl. Marikovsky 1962; Rosengaus és Traniello 2001; Chouvenc és mitsai.
2008).

A gombafonalas tetemeket mar joval nagyobb aktivitast és tobb agressziv
viselkedést valtottak ki, de egy rovid csapokkal valo letapogatas utan ezeket is nyomban
elkezdték a fészekbe szallitani. A csdpokkal valod tapogatasnak feltehetéen fontos szerepe
van a gomba fejlettségi stadiumanak a megallapitasaban, ugyanis Marikovsky (1962)
szerint, a Formica rufa dolgozok csak a konidiumokkal még nem rendelkezé hifas
tetemeket daraboljdk fel és viszik a fészekbe, igy feltételezhetd, hogy ezeket a tetemeket is
fészekbe keriilésiik utan feldaraboltdk, majd elfogyasztottdk (pl. Marikovsky 1962;
Rosengaus ¢és Traniello 2001; Chouvenc €s mtsai. 2008). Ezen mechanizmusnak fontos
szerepe lehet a gomba kifejlédésének a meggatolasdban, ¢és a fertdzés terjedésének a

megakadalyozasaban.

Eredményeink alapjan ugy tlinik, hogy a kiilonb6zd faji tetemek mellett, a
F. polyctena el tudja kiiloniteni a sporas és gombafonalas fészektars tetemeket is.
A hangyafajok leginkabb a férgekkel és entomopatogén gombakkal vald fertéz6désnek
vannak kitéve (Boomsma és mtsai. 2005), igy feltehetéen ezek elkeriilése valthatja ki az
amugy alkalmas fészkeld-helyek és taplalékforrasok elkeriilését, ha azok kornyezetében
fajtars tetemek vannak jelen (Farji Brener és Sasal 2003; Choe ¢és Rust 2008; Franks és
mtsai. 2005; Renucci és mtsai. 2011). Ha mégsem sikeriil elkeriilni a spora megtapadasat,
akkor egy gombas fert6zés kialakulasdnak a megakaddlyozasara az egyik legfontosabb
védekezési mechanizmus a sporak gyors eltavolitasa a fert6zott egyed feliiletérél (Boomsma
és mtsai. 2005; Chouvenc és mtsai. 2008; Okuno és mtsai. 2012), valamint a fert6zésben
mar elpusztult egyedek gyors feldaraboldsa és elfogyasztisa meggatolhatja a patogén
terjedését (Marikovsky 1962; Chouvenc és mtsai. 2008). A hangyak esetében a taplalék

fészekbe valo szallitasa (pl. rovartetemek) lehetdvé teszi az esetleges patogén propagulumok
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kiszlirését (pl. gomba spordk) és ezaltal a fertézés elkeriilését (Boomsma és mtsai. 2005).
Ezt tovabba eldsegiti még az infrabukkalis zseb megléte is, ugyanis a feldarabolt taplalek
nem egyenesen a béltraktusba keriil, hanem el6tte e zsebben keveredik antibakteridlis €s
antifungalis anyagokkal, mely tovabb csokkenti a fert6zés lehetdségét (Boomsma €s mtsai.
2005). A fertézott tetemekkel szembeni gyors és intenziv valasz gy tiinik, hogy
valamelyest faj- vagy génusz specifikus, ugyanis mas génuszhoz tartozé fajok esetében
végzett hasonld vizsgdlatok soran nem figyeltek meg a fészektars tetemekhez képest egy
gyorsabb ¢és intenzivebb valaszt a fert6zott tetemekkel szemben (Diez és mtsai. 2015; Qui és

mtsai. 2015).

5.4. Munkamegosztas a hulladékkezelés soran

A munkamegosztas a szocialis rovarok egyik {6 ,kulcsa a sikerhez” (Holldobler és
Wilson 1990). Egyes fajok esetében megfigyelhetd egy olyan morfologiailag is elkiiloniild
dolgozocsoport, mely csak a hulladékkezeléssel foglalatoskodik (Hart és Ratnieks 2001;
Ballari és mtsai. 2007). Mas fajok esetében jelen van egy idGszakos specializacid, amely
soran par dolgozo6 id6szakosan egy feladat elvégzésére (pl. tetemcipelés) dsszpontosit (1asd
Julian és Cahan 1999), azonban a fajok nagy tobbsége esetében nem figyelheté meg csak
tisztogatasi feladatokat végzd dolgozok, ugyanis ezeket barmely arra jaré dolgozéd

elvégezheti (pl. Wilson 1958; Howard ¢€s Tschinkel 1976).

A kiilonbozd kasztokba tartozo dolgozok a feladatok elvégzésében eltéréd mértékben
vehetnek részt. Egyes fajoknal bebizonyitottdk, hogy a kiilonb6z6 méreti dolgozok
specifikus feladatokat lathatnak el, pl. a major dolgozdok védelmi vagy tarold specialistak,
mig a kozepes dolgozok a vandorhangyak esetében a szallitasért feleldsek (Holldobler és
Wilson 1990). A hulladékkezelés egy nagyon fontos feladat, mely a kolonia
fennmaradésaért is felelds, igy a nagyobb fertdzési pervalenciaju fajok rendelkezhetnek egy
csak ezzel a feladattal rendelkezé dolgozo kaszttal, mint azt par Atta fajnal is leirtak (pl.
Wilson 1980; Ratnieks €s Anderson 1999; Bot és mtsai. 2001). Mas polimorf fajoknal a
hulladék eltavolitasat kaszttol fiiggetleniil barmely dolgozé elvégezheti, amely talalkozik a
hulladékelemekkel, mint azt a Pogonomyrmex badius és a Solenopsis invicta esetében is
megfigyelték (Howard ¢és Tschinkel 1978; Wilson ¢és mtsai. 1958). Az eldbbi
eredményekkel 6sszhangban, a C. aethiops esetében sem talaltunk csak a hulladékkezelésre

specializalodott dolgozoi kasztot, annak ellenére, hogy megfigyeléseink soran a Kis és a
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kozepes méretli kaszt dolgozoi sokkal aktivabban vettek részt mind a tetemszallitasban,
mind mas feladatok elvégzésében. Hasonld eredményeket talaltak a levélvagd hangyak
esetében is, ahol a minor kasztot figyelték meg, mint a legaktivabb, mig a major kasztot,
mint a legkevésbé aktiv kaszt a feladatok elvégzésében. A kozepes kaszt dolgozdi valahol a

kett6 kozott voltak az aktivitasukat illetéen (Wilson 1980; Camargo és mtsai. 2007).

Specializalt kasztok hianyaban, egyes fajok specializalt egyedekkel rendelkezhetnek,
amelyek sokkal nagyobb valdsziniiséggel latnak el egy feladatot, mint tarsaik (Sendova-
Franks és Franks 1993; Julian és Cahan 1999). Ezek a dolgozok nagyobb hatékonysaggal
végeznek egy feladatot, és nagyobb valoszinliséggel viszik azt véghez (Oster és Wilson
1978; Ratnieks €s Anderson 1999). Ezen tulmenden, Czechowski (2009) nem tudott
korrelaciét kimutatni a tetemcipelésben és mas aktivitasokban résztvevé dolgozok kozott,
igy feltételezte, hogy a F. polyctena esetében vannak olyan dolgozok amelyek ,,nagyobb
hajlanddsagot mutatnak™ elvégezni egy feladatot, mint tarsaik. A C. aethiops Kis és kozepes
méretli kasztjai esetében, el tudtunk kiiloniteni olyan dolgozokat, amelyek nagyobb
aranyban vettek részt egyes feladatok elvégzésében. A keres6 aréndban a dolgozok kozel
15%-a végzett hulladékkezeléssel kapcsolatok feladatokat, mig a dolgozok 67%-a leginkabb
mas feladatokkal foglalatoskodott, a hulladékkezelési viselkedések mellett. Feltételezhetd,
hogy ezen utdbbi dolgozdk generalistdk, ugyanis nem egy ritka jelenség, hogy egyes
dolgozok generalistdk maradnak, hogy megteremtsék a kapcsolatot a specializalt egyedek
és/vagy kasztok kozott, és hogy potoljdk az egyes feladatok esetében jelentkezd
dolgozohianyt, az optimalis feladat ellatas fenntartasa végett (Wilson 1980; Sendova-Franks
¢és Franks 1993; Camargo ¢és mtsai. 2007). A C. aethiops esetében a nagyméretii dolgozok
kozott nem talaltunk viselkedésbeli elkiiloniilést, igy feltételezhetjiik, hogy ez egy
generalista kaszt. Habar, ha figyelembe vessziik, hogy fészekzavards esetében 0k rohannak
ki elsdnek, elsddleges feladatuk a fészek védelme lehet (Holldobler és Wilson 1990),
tovabbi feladatokat feltehetden csak helyzettdl fiiggden latnak el. A kiilonbozéd méretii
taplalékdarabok begytijtés¢hez hasonloan, a kiilonb6z6 hulladékdarabok elszallitasa is
méretfiiggd lehet, amely kooperaciot igényel, igy eltér6 méretli tetemek eltérd
hulladékkezelési viselkedési gyakorisagot és részvételt eredményezhet a kiilonboz6 kasztok
esetében. Mint vartuk, nem talaltunk kiilonbséget a hasonlé méretii Camponotus tetemekkel
szembeni reakcioban, de az A. subterranea esetében magasabb volt a hulladékkezelési
viselkedések szama. Ez feltehet6en a kezelési nehézségeknek tudhatéd be, ugyanis a Kisebb

tetemeket a nagyobb dolgozok nehezebben tudtak megfogni, igy eltavolitdsuk hosszabb iddt
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vett igénybe. Elszallitas eldtt a tetemeket tobbszor elejtették, és altaldban a major dolgozok

altal megkezdett szallitast kisebb kasztba tartozo dolgozok fejezték be.

Vizsgalatunk soran nem talaltunk csak a hulladékkezeléssel foglalatoskodé dolgozoi
kasztot (lasd Hart és Ratnieks 2001; Ballari és mtsai. 2007), de sikeriilt elkiiloniteni olyan
kis és kozepes kasztba tartoz6 dolgozokat, melyek nagyobb valdsziniiséggel végzik el a
tetemcipelést és a hulladékkezelést. Ezek akar 15%-at is kitehetik a keresé dolgozdoknak.
A keresé dolgozok 67%-a igy tlinik generalista modon részt vesz minden olyan feladat
elvégzésében a fészken kiviil, ahol dolgozohiany all eld. A nagyméreti dolgozok hasonld
aranyban vettek részt a kiilonb6zo feladatok elvégzésében, igy azon tul, hogy veszély
esetében a fészek védelméért felelosek, mas feladatok elvégzésében generalista modon

vesznek részt.

Osszefoglalva, eredményeink alapjan elmondhatd, hogy a tetemek szdmos funkciot
tolthetnek be egy hangyakolonia életében és a hangyadolgozok reakcidja a megjelend
tetemekre nem egységes, hanem faj- ¢és helyzetfiigg6. Nagy mennyiségben vald
felgyiilemlésiik a fészektars tetemek esetében utalhat egy potencialis fert6zésre vagy
valamilyen, a koloniat ért negativ behatdsra, mig az idegen fajok tetemei utalhatnak
esetleges tamadasra vagy egy kompetitor til kozeli jelenlétére is. Amellett, hogy fontos
szerepik lehet a fajon beliili ¢és fajok kozotti informaciddtadasban, esetenként
taplalékforrasként is szolgalhatnak, igy megjelenésiik akar pozitiv reakciot is kivalthat.
Osszességében véve, jelenlétiik altaldban valami veszélyforrasra utal, igy e szignél hatékony
felismerése lehetévé teszi egyes valaszlépések vagy a negativ hatdsokat ellensulyozo
mechanizmusok megfelelé id6zitését, mely sok esetben a kolonia életben maradasat vagy

pusztulésat jelentheti.
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6. Koszonetnyilvanitas

Hangyakkal valdé ismerkedésem annak idején Szegeden kezd6dott, ahol egy
athallgatés soran talalkoztam Dr. Prof. Gallé Laszloval, akinek hangyak irant érzett szeretete
¢és lelkesedése magaval ragadott. Ezen felbuzdulva kerestem meg Dr. Marko Balintot, aki
lehetOséget biztositott, hogy, terepi vizsgalatok soran is megismerkedhessem a hangyak
érdekes vilagaval. A munka elérehaladtaval lelkesedésem és irantuk tanusitott Szeretetem
naprol napra nétt, olyannyira, hogy e disszertacio elkészitéséhez vezetett. A kezdeti
nehézségek lekiizdését Gallé Tanar Urnak koszonhetem, akinek a ,,szarnyai alatt” kezdtem
meg munkamat az SZTE Okologiai Tanszékén, tovabba tanicsaival és irAnymutatdsaival
folyamatosan segitette munkamat. Koszonettel és halaval tartozom Dr. Marké Balintnak,
akit az ,.elsé 1épések” Ota magam mellett tudhatok. Az O lelkesedése és batoritasa mindig
atlenditett a nehézségeken. Segitsége, valamint 6tletei és tanacsai mind a doktori kutatasaim,

mind a dolgozat megirasa soran elengedhetetlennek bizonyultak.

Ezuaton is szeretném megkdszonni Dr. Wojciech Czechowski (Lengyel Tudomanyos
Akadémia Allattani Intézete, Varso) tanicsait és segitségét, valamint, hogy Dr. Marko
Balinttal egyiitt lehetévé tették a lengyelorszagi terepmunkainkat, melyek soran kiilénosen
nagy segitségemre voltak Erés Katalin, Hanna Babik, és Piotr Slipinski. Laboratériumi
munkdaimat segitette Kovacs Judit, Somogyi Anna, Szant6 Anita Piroska és Toth Eszter.
Ko6szonom Dr. Lorinczi Gabornak, Dr. Gallé Robertnek, Dr. Torma Attilanak és
Dr. Zalatnai Martanak a batoritast, az Otleteket és jo tanacsokat, valamint Dr. Pénzes
Zsoltnak a timogatasat és segitségét. Ezen feliil halas vagyok az SZTE Okologiai Tanszék

minden segitOkész munkatarsanak a dolgozat elkészitésében nytjtott segitségéért.

Lengyelorszagi munkéinkat a Lengyel Tudomdnyos Akadémia és a Roman
Akadémia kozotti tudomanyos egyiittmiikodés segitette. A dolgozat elkészitése alatt a
Magyar Oktatasi Minisztérium Balassi Balint Intézetének a MOB 185-31/2010 és a Romén
Oktatasi és Kutatdsi Minisztérium Kredit és Tanulmanyi Osztondij Ugyndkségének az

5253/22.09.2010 doktori 6sztondija egyarant tamogatott.

Végiil, de nem utolsésorban halasan kOszondom csaladtagjaimnak, kiillonosen a
batyamnak, sziileimnek ¢és keresztsziileimnek, hogy végig tamogattak, valamint

batoritasukkal és tiirelmiikkel hozzajarultak e dolgozat létrejottéhez.
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8. Osszefoglalas

A szocialis viselkedés, minden eldnye ellenére, szamos negativ hatassal is
rendelkezik, ugyanis az egyedek kozti intenziv kapcsolatok eldsegithetik a gombak és
parazitdk gyors terjedését, tovabba a csoportos tevékenység és életmdd révén nagy
mennyiségli hulladék halmozddhat fel, melynek egyik kiilonleges komponensét képezik a
fészektarsak tetemei. A hangyafészken beliil felgyiilemlé hulladék eldsegitheti a patogén
mikroorganizmusok €s gombak gyors megtelepedését, igy ebbdl adodoan a hulladékkezelés
egyike azon feladatoknak, mely mind a kolonidra, mind az azt végzd dolgozdkra nézve

veszélyekkel jarhat, ezért a munkamegosztas révén csokkenthetd a fertézésveszEly.

A negativ hatasok ellensulyozasara szdmos védekezési stratégia alakult ki, melyek
koziil a leghatékonyabb a tetemek hulladékkupacra vald cipelése. A fészekbdl ily modon
kikeriil6 tetemeket szamos faj taplalékként is hasznosithatja, ugyanis a rovartetemek
fogyasztasa, beleértve mas hangyafajok tetemeit is, egy széles korben elterjedt stratégia a
mindenevd hangyafajok esetében. A fészektarsak tetemfogyasztasat csak egy par munkaban
emlitik, azonban ugy tlinik, hogy a fészekben megjelend tetemeket, vagy a csatarozasok
soran elpusztultakat is hasznosithatjak taplalékként. Ezen tulmenden, egyes tjabb kutatasok
arra is  ravilagitottak, hogy a  tetemek  felhaszndlhatdéak  interspecifikus
konfliktushelyzetekben is, hiszen megfeleld helyen vald elhelyezésiik negativ hatassal lehet
a megtamadott kolonia viselkedésére. Ezen viselkedés azt is feltételezi, hogy a hangyak
felismerik a kiillonbozo fajok tetemeit, €s eltéré6 moddon reagalnak rajuk, igy a tetemekre
adott valaszreakcid alapjan feltételezhetd, hogy az elpusztult egyedek jelzésértékkel is

birhatnak kiilonb6z6 helyzetekben.

Célkitiizések

Vizsgalataink sordn szabadfoldi és laboratoriumi koriilmények kozott vizsgaltuk
egyes Formica fajok és a P. rufescens esetében a fészkeik kozelében kisérletesen elhelyezett
(1) rivalis fajok tetemei altal kivaltott reakciokat. A kiilonbozo faji tetemekkel szembeni
reakcid vizsgalata mellett, megfigyeltiik a sajat tetemek felhasznalasat, mint (2) potencialis
taplalékforrasok,  valamint 3) szerepilket  egy  esetleges gombafertdzés
terjesztésében/tovabbadasaban is. Végsé soron elemeztiik a (4) hulladékkezelés soran

jelentkezd munkamegosztast kiilonb6zd koloniaszervezddési szinteken.
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Anyagok és modszerek

Az els6 kérdéskor vizsgalatat, mind terepi, mind laboratdriumi koriilmények kozott
elvégeztiik, melynek sordn a fészkek bejarata elé, illetve a keresé arénakba 10-10
fagyasztassal megolt egyed tetemét helyeztiik ki, és lejegyeztiik a tetemek elszallitasi idejét
¢s iranyultsagat, valamint a szallito egyedek szdmat és azok viselkedését. Munkank soran
kiilonb6z6 eredett tetemeket hasznaltunk: kontrollként fészektars (F. cinerea, F. sanguinea,
P. rufescens és F. polyctena), rivalis fajtars, szubmissziv F. fusca esetenként F. rufibarbis,
rabszolgatartd fajok és rabszolgaik, valamint territorialis voréshangyak (F.truncorum,
F. polyctena ¢és F. pratensis). A fentick mellett laboratériumi koriilmények kozott
Osszehasonlitottuk a két rabszolgatartd faj esetében, egymads, valamint a potencialis

rabszolga fajok tetemei altal kivaltott reakciokat is.

A tetemek szerepét, mint potencialis taplalékforrasok, a fészektars F. polyctena,
valamint a potencialis zsakmanyfajként szolgaldé D. melanogaster esetében vizsgaltuk.
A mesterséges tetemszag hatdsat tesztelendd, vizsgalatainkat mindkét esetben
megismételtiik tomény olajsavba martott tetemekkel is. Az elpusztult fészektars egyedek
fogyasztasat megfigyeltiik éheztetett és éheztetés utan wjra normadlisan etetett koldnidk,
valamint régi (7 napos) fészektars és rivalis C. vagus egyedileg jelzett és lemért tetemeinek

esetében is.

A tetemeknek egy fert6zés terjesztésében betoltott szerepét egy emtomopatogén
gomba, a B. bassiana sporaival és hifaival fertézott fészektars F. polyctena tetemein
teszteltiik. A hulladékkezelés soran jelentkez6 munkamegosztast kaszt és egyedi szinten is
megvizsgaltuk a polimorf dolgozokkal rendelkezé C. aethiops esetében, melynek egyedei

kis, kdzepes és nagy kasztokba sorolhatok.

Eredmények

Terepi vizsgalatunk eredményei alapjan a F. cinerea egyértelmiilen masképp
reagalt a kiilonboz6 tipust tetemekre: a F. sanguinea és a territorialis voroshangya tetemek
szignifikansan agresszivebb reakciot valtottak ki, és gyorsabban szallitottak el azokat, mint
a F. fusca, valamint a fajtarsak és a fészektarsak tetemeit. A tetemek nagy részét a fészekbe
szallitotta. Laboratoriumi vizsgalataink soran a F. cinerea esetében hasonlo reakciot
kaptunk, legalabbis a fobb rivalisokkal szemben, mint a terepi vizsgélatok esetében,

azonban érdekes kiilonbségek is adodtak a mas €l6helyrél szarmazd kolonidk miatt.
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Ugyancsak intenziv reakciot kaptunk a F. sanguinea és rabszolgéja, valamint a territorialis

voroshangya F. pratensis-szel szemben.

A két rabszolgatartoé faj Osszehasonlitasa soran azt talaltuk, hogy a F. sanguinea
esetében a Polyergus rufescens és rabszolgaja valtottak ki a legintenzivebb reakciot, melyet
a fajtars és rabszolgdjanak tetemei altal kivaltott reakcid kovetett. Azon fajok tetemeit,
melyekkel feltehetéen nem taldlkozott az adott kolonia természetes koriilmények kozott,
lassan szallitotta el, és az egyszerl taplalkozasi viselkedéshez hasonl6 reakciot produkalt.
A Polyergus rufescens kis eltérésekkel, de gyorsasagban és intenzitasban hasonloan reagalt
a kiilonb6z6 fajok tetemeire, a fajtars rabszolgatartd és rabszolgajanak tetemeit leszamitva,
melyre intenziv valaszt kaptunk. A F. polyctena esetében meglep6 modon a rivalis
F. truncorum tetemek nem valtottak ki intenziv reakcidt, mely alul maradt a szubmissziv
F. fusca altal kivaltott reakcional is. A legagresszivabb reakcidt a F. sanguinea tetemek

valtottak ki, melyet az idegen fajtars tetemek altal eldidézett valasz kovetett.

Az idegen fajok tetemeinek elkiilonitése mellett, a F. polyctena dolgozoibol eltérd
reakciot valtottak ki az olajsavval kezelt fészektars, valamint a kezelt és kezeletlen
potencialis taplalékfaj (D. melanogaster) tetemek. A tetemek felilletén megjelend
koncentralt olajsav a tetemek gyors temetését majd fészekbe szallitasat valtotta ki mindkét
tetemtipus esetében. A kezeletlen D. melanogaster tetemekkel szemben tapasztalt reakcid
mind gyorsasagban, mind agresszivitdsban eltért minden madas tetemtipus esetében
tapasztaltaktol. A fészektars tetemek elszallitds utdani elfogyasztasi aranyat
(kannibalizmusat) vizsgalva azt talaltuk, hogy a tetemek nagy része a fészekbe kertilt.
A jelolt tetemek legnagyobb aranyu fogyasztasat az éhes kolonidk esetében tapasztaltuk,
mig a legnagyobb mértékben a rivalis C. vagus tetemeket daraboltik fel. Az éhezési stresszt
kovetden a sajat tetemek fogyasztdsa emelkedett maradt, valamint a régi tetemek

fogyasztasa is jelentdsnek bizonyult.

A gomba sporakkal és azok hifaival fert6zott fészektars tetemeket eltérd reakciot
valtottak ki a F. polyctena dolgozokbdl. A sporaval boritott tetemek intenziv tisztogatd
reakciot idéztek eld, mig a hifas tetemeket sok agressziven viselkedd egyed intenziven,
hosszu ideig tisztogatta és harapdalta. Erdekes modon mindkét tetemtipust nagy aranyban a

fészekbe szallitottak.

A hulladékkezelésben résztvevé C. aethiops dolgozok munkamegosztasanak
vizsgalata sordn azt talaltuk, hogy a masik két kaszthoz képest alacsonyabb hulladékkezelési

aktivitas figyelheté meg a major dolgozok esetében. A Kis és a kézepes kaszton beliil egyedi

104



szintli kiillonbségeket tapasztaltunk, mind a hulladékkezelési, mind més feladatok esetében.
Kaszttol fiiggetlentil a keresd dolgozok kb. 15%-a specializalodott iddszakosan

hulladékkezelésre, mig kb. 67%-a generalistaként volt jelen.

Diszkusszio

Eredményeink alapjan elmondhato, hogy Osszefiiggés észlelhetd a valasz intenzitasa
¢s milyensége, valamint a tetem tipusa kozott. A kiilonbozo fajok tetemei esetében a reakcio
leginkabb a két faj kapcsolatanak természetétdl fligg, €s legfoképpen a fobb rivalisokkal
szemben mutat meghatérozott jellemvonasokat, mely reakcio genetikailag kodolt lehet. Ugy
tiinik, hogy a rabszolgatartd, valamint a territoridlis fajok tetemeivel szemben, melyek
konnyedén a koldnia fitneszének hanyatlasat vagy pusztuldsit okozhatjdk, van egy
specifikus védekezési mdod, mely a tetemek gyors elszallitdsan és/vagy feldaraboldsan
alapul. Mindkét rabszolgatartd faj esetében kiilonbséget talaltunk a fészektars, fajtars, és
potencidlis rabszolga fajok tetemei altal kivaltott reakcidban, igy feltételezhetd, hogy a
rabszolgatartd fajok, a nagyaranya CHC-profil hasonldsagok ellenére kiilonbséget tudnak
tenni, a rabszolga és a potencidlis rabszolga fajok kozott. A tetemek nagy tobbségét
mindenik faj a fészekbe cipelte, mely jellemvondsnak a konfliktus elkeriilése mellett, fontos
szerepe lehet a fészekben 1évé, naiv egyedek potencidlis rivalisokkal valo
megismertetésében, tovabba a fészekbe keriild tetemek nagy tobbségét taplalékforrasként

hasznosithatjak.

Eredményeink alapjan arra kovetkeztethetlink, hogy a fészektars tetemeinek a
fészekbe cipelése a hatékony patogén felismerésnek koszonhetéen nem jelent nagy
fertézésveszElyt, igy fogyasztasuk sokkal kozonségesebb lehet, mint el6z6leg ismeretes Volt,
¢s jelentdsen fligghet a kolonia allapotatdl és a taplalékkinalattol. Annak ellenére, hogy nem
talaltunk egy csak erre a feladatra specializalt dolgozo6i kasztot, Ggy tlinik, hogy e feladatkor
hatékonysaganak novelése a Camponotus aethiops esetében egyes dolgozok idészakos
specializacidja révén valdsul meg, ezaltal csokkentve a fertdzési prevalenciat, hozzéjarulva
a kolonia tuléléséhez. Feltehetden, a temetok 1étesitése, a hulladékkezelés esetében valo
munkamegosztas, valamint a tetemek elcipelése és elkeriilése mellett, a Formica fajoknal a
tetemek feldarabolasa egy sokkal elterjedtebb €s fontosabb mddja a fertézések elkeriilésének

¢és megeldzésének, mint azt eddig gondoltak.

Osszességében elmondhatd, hogy a hangyatetemek, amellett hogy potenciélis
fert6zésveszélyt jelentd hulladékelemek egy kolonian beliil, szdmos mas funkcioval

birhatnak. Eredményeink alapjan valoszinisithetd, hogy a Formica fajok esetében jelentds
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szerepiik lehet a fajon beliili és fajok kozotti kommunikdcioban, fontos taplalékforrast
képezhetnek, valamint jelenlétiik informacioval szolgalhat egy kolonia szamara a kdrnyezd

rivalis kolonidk helyzetérdl, esetleges tamadasokrol, vagy a sajat kolonia allapotardl is.
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9. Summary

Social life, besides its advantages involves major negative effects, since the intensive
contacts among individuals can contribute to the fast spread of pathogens. Further on, social
activities and lifestyle can lead to the accumulation of waste materials in high amounts,
among which corpses are the most important components. The accumulation of wastes
inside a nest can promote the establishment of pathogen microorganisms and fungi,
therefore waste management, although essential for the colony's survival, represents risk for
the performing workers due to the increased probability of getting infected.

In order to counterbalance these negative effects, many social defensive mechanisms
have evolved, from which the most effective one is the disposal of corpses on waste piles,
i.e. the formation of cemeteries. The corpses can also be used as food source mainly by ant
species. The consumption of insect remnants, including those of other ant species, is a
widespread phenomenon among ants. Corpse cannibalism is mentioned only in a few works,
but it seems that the corpses that appear inside the nest or during a battle can be consumed
as food. Some recent researches also highlighted the use of corpses during interspecific
conflicts; the appearance of corpses can have negative effects on the behavior of the
attacked colony. This behavior let us hypothesize that ants are able to recognize the corpses
of different species, and react appropriately. Thus, corpses of different origin may have

important signal properties.

Aims

In our study, we investigated (1) the response of different Formica species and that
of the slave-maker Polyergus rufescens towards corpses of different rival and non-rival ant
species. Besides examining the reactions towards corpses of different origin, we also
analyzed the differences in the reaction towards nestmate corpses in various situations. We
tested (2) the use of these corpses as sources of potential food and (3) infestations.
Furthermore, we analyzed (4) the division of labor during waste management at different

levels.

Materials and methods

In order to answer our questions, we performed investigations under field and
laboratory conditions. Before the start of our work, we placed 10 freeze-killed corpses in

front of the main entrances and inside the search arenas, respectively, and we observed the
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behavioral reactions of resident workers towards the corpses of different rival species, the
number of nestmate workers around them, and the transport rate and direction of the
different corpses. We used several kinds of corpses, namely corpses of nestmates
(F. cinerea, F. sanguinea, P. rufescens and F. polyctena) as control, non-nestmates,
submissive F. fusca and in some cases F. rufibarbis, slave-makers and their slaves, and
territorial wood-ants (F. polyctena, F. pratensis and F. truncorum). In addition, we
compared the reactions of the two slave-maker species (facultative F. sanguinea and
obligate Polyergus rufescens) towards each other, their slaves, and corpses of potential slave
species under laboratory conditions.

The role of corpses as food sources was tested in the case of the nestmate corpses of
F. polyctena and the corpses of D. melanogaster. The reactions to these corpses were also
tested after submerging them in pure oleic acid, as a response to artificial corpse smell. The
amount of nestmate corpses used as food sources were further investigated with the help of
painted corpses in the case of starved and satiated colonies, and older nestmates and rival
C. vagus corpses. The experimental corpses were measured both before their intake into the
nest and after their placement on the cemetery.

For the analyses of the possible role of the corpses as infection focars, we tested the
reactions towards corpses of nestmate F. polyctena treated with spores and hyphae of the
entomopathogenic fungi B. bassiana.

The division of labor in waste management activities at caste and individual level
was analyzed in the polymorphic ant species C. aethiops, which has workers that can be

divided in different size castes, namely minor, media and major.

Results

On the basis of our findings during the field experiments, F. cinerea responded in a
clearly different way to the different corpses of its competitors. The corpses of the slave-
maker F. sanguinea and those of the territorial wood ants elicited more aggressive reaction,
and they were transported much more quickly than the corpses of the submissive species F.
fusca, and those of the non-nestmate and nestmate F. cinerea. The majority of corpses were
transported inside the nest. During our laboratory experiments with F. cinerea, we found
similar reactions, at least towards the major rivals, but there were differences compared to
the field observations, due to the different habitat origin of the study colonies. Similarly, we
found intensive reactions towards the corpses of the slave maker F. sanguinea, its slave

species, and the territorial F. pratensis.
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Comparing the reaction of the two slave maker species, we found that in
F. sanguinea, the corpses of its rival P. rufescens and its slave species elicited the most
intensive reaction, which was followed by the reaction towards the corpses belonging to
non-nestmates and their slaves. The corpses of species that our study species do not meet
under natural conditions, were transported slowly, and elicited a similar reaction to food
consumption. P. rufescens reacted (with small differences) similarly towards the different
types of corpses, except the corpses of the non-nestmate P. rufescens and its slave, which
elicited an intensive reaction. Interestingly, in the territorial F. polyctena, the corpses of
another territorial species (F. truncorum) did not elicit an intensive reaction, which was
even less pronounced than the reaction towards the corpses of the submissive F. fusca. The
most intensive reaction was elicited by the corpses of F. sanguinea, which was followed by
the corpses of non-nestmates.

Besides the differentiation between the corpses of nestmates and alien species,
F. polyctena were able to differentiate corpses treated with concentrated oleic acid from the
untreated ones. Corpses treated with oleic acid elicited a fast burial, and, after a while, they
were transported inside the nest. The reaction towards the untreated corpses of
D. melanogaster elicited a higher level of aggressivity and a faster transport compared to the
reactions towards every other corpse type. The analysis of the nestmate corpse
consumption rate showed an elevation in the case of satiated colonies, and this remained
high even after the retake of normal feeding after the starvation-stress. We also found a
rather elevated consumption rate in the case of old corpses and those of the rival C. vagus.
In this latter case, the highest rate of corpses taking apart was observed.

The reactions towards the infected corpses of different stages showed an
exponential response, and these corpses were clearly differentiated by the workers. Those
with spores elicited an intensive grooming, while those with hyphae were surrounded by
many aggressive individuals, which cleaned them heavily, and after a while both types were
transported inside the nests.

The analysis of the division of labor showed that a smaller waste management
activity was observed in the case of major workers compared to the other two castes (minor,
media). In the case of the minor and media workers, we observed individual differences in
the waste management and other activities, as well. 15% of workers (independent from
caste) were specialized at least temporarily at waste management, while around 67% were

present as generalists.
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Conclusions

On the basis of our results, we can conclude that there is a relationship between the
origin of corpses and the intensity of response towards them. The differences in reactions
towards corpses belonging to different species depended mostly on the nature of the
relationship between the two species under study. It seems that subdominant species have a
specific defense mechanism against corpses of slave-maker and territorial wood ants
species, which can easily destroy their colonies or decrease their colonial fitness; they get
rid of these corpses by a rapid transport and/or a taking apart. In the two slave-maker
species we found a difference in the reaction towards the corpses of nestmates, non-
nestmates, their slaves and the potential slave species, so we can suppose that the slave
maker species can differentiate between these corpses despite the similarities in their CHC-
profile. In each studied species, the majority of corpses were transported inside the nest,
which may have an important role in the familiarization of the young, naive individuals
residing the nest interior with potential rivals. Furthermore, these corpses can be consumed

as food.

Our results support the hypothesis that the consumption of corpses may be much
more common than previously supposed, and it depends on the state of the colony and food
supply. The possibility of infection by consumption of an infected corpse seems to be very
low in F. polyctena, because a very sophisticated parasite recognition system is present; the
workers are able to distinguish the corpses infected with hyphae from those infected with
the spores of entomopathogenic fungi. Despite the fact that we did not find a worker caste
specialized on waste management in Camponotus aethiops, it seems that the efficiency of
this labor is enhanced by the temporary specialization of some foragers, thereby reducing
the contamination probability, contributing to colony survival. Ant corpses, besides being
waste elements and representing the risk of contamination inside the nest, can have other
roles, as well. On the basis of our results it is likely that in Formica species corpses can be
part of the within and between species communication, they may represent important food
sources, and their presence can signal for a colony the position of rival colonies, possible

attacks and even information about the state of the colony itself.
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