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Sammandrag

Uppkomsten av samhéllsbyggande insekter utgor idag ett komplext forskningsfélt dér teorier gér
isér och vdvs samman. Utgangspunkten dr allt som oftast sociala strukturer i en koloni, dar
fordelning av arbete, sdsom reproduktion och fodosok, dr uppdelat mellan olika individer.
Slaktskapsteorin ar en av tvé grundlidggande teorier i vilken sléktskap och selektion pé individniva
ar utgdngspunkten for evolution av samhéllsbyggande insekter. Bland sociala steklar &r denna teori
sarskilt intressant, eftersom dessa arter har en haplodiploid konsbestimning som gor att helsystrar ér
nirmare slikt med varandra an hos diploida arter. Det nira sliktskapet kan ddrmed vara grunden for
att sociala och uppoffrande beteenden evolverat fram.

Den andra av de tva grundlidggande teorierna ar gruppselektion. Foresprédkare av denna teori hiavdar
att selektion kan ske pa flera nivaer och dédrmed dven pé grupper av individer, det vill sdga, kolonier
dér andelen samarbetande medlemmar dr hog har hogre fitness édn andra grupper och pa sa sitt
frdmjas evolutionen av sociala mdnster hos insekter.

Fordelning av arbetsuppgifter i en koloni har gett upphov till skilda morfologier och beteenden
inom samma art. Differentieringen dr reglerad av det endokrina systemet som ger upphov till olika
genuttryck, men de avgorande faktorerna varierar. Hos vissa arter dr miljomaéssiga faktorer sdsom
foda och temperatur avgorande for om de ska utvecklas till reproduktiv individ eller arbetare,
medan det hos andra arter dr genetiskt forutbestimt. Huruvida detta 4r resultatet av konvergent
evolution eller ej rader det delade meningar om. Sociala strukturer har uppkommit hos flera arter av
Hymenoptera léngt efter att de divergerade fran en gemensam anfader, men det &r mojligt att de
modifierade generna i ansprak dr desamma hos dessa arter. Identifiering av gener som styr
differentieringen mot olika morfologier och beteenden dr mycket begrénsad, vilket gor det svart att
dra slutsatser kring bevarade mekanismer samt faktorer som uppkommit senare i de sociala
insekternas historia.

Introduktion

Getingar, myror och bin hor till ordningen steklar (Hymenoptera). De tvé forstndmnda hor till
overfamiljen Vespoidea medan bin hor till 6verfamiljen Apoidea. Med undantag av nigra fa arter ar
alla hanar haploida och uppkommer via partenogenes, det vill sdga jungfrufédsel, medan honorna ar
diploida och uppkommer via befruktade 4gg. Hanar kan saledes bara fa dottrar. Alla myror och flera
arter av bin respektive getingar dr samhéllsbyggande, dven kallat eusociala. Detta dr en form av
socialt monster som karaktiriseras av foljande fyra punkter (Wilson 1971):

Flera vuxna individer som lever tillsammans

Overlappande generationer

Individerna i gruppen hjélps at att ta hand om avkomman och boet

Reproduktionen dr begrinsad till en eller nagra fa individer i gruppen medan Ovriga
individer 4r sterila.
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Det finns dven en rad insekter som inte kan klassificeras som samhéllsbyggande, men som utfor



sociala beteenden. Dessa arter kallas presociala och innefattar fyra grupper (Michener 1969):

1. Subsociala - forédldrarna tar hand om sin avkomma under en period.

Kommunal - ett antal individer fran samma generation som delar bo, dock utan att dela pa

vard av avkomma.

Kvasisocial - samma som kommunal, men 1 detta fall delar de pd vard av avkomma.

4. Semisocial - samma som kvasisocial samt en uppdelning i reproduktiva - och vriga
arbetsuppgifter.

[98)

Hos alla samhéllsbyggande arter av Hymenoptera utgors kolonierna till stérsta del av honliga
individer (Nationalencyklopedin 2011a). Arbetsuppgifterna ér fordelade mellan drottning som star
for reproduktionen och arbetare som skoter bo, avkomma, insamling av féda och forsvar. Hanarna
ar oftast kortlivade och tjénar inget syfte i kolonin efter att de parat sig (Wilson 1971). Drottningen
kan leva 1 upp till 15 &r hos vissa arter av myror och under sin livstid hinna ge upphov till nira en
miljon dgg (Ricklefs 2007). Hon parar sig vanligtvis bara vid ett tillfdlle och férvarar sedan sperma
1 ett sérskilt forvaringsorgan (Wilson 1971). Sociala insekter bygger bo av varierande form, material
och storlek, men de fyller gemensamma funktioner sdsom skydd mot fiender och vaderomslag samt
forvaring av foda (Brian 1983). Myror av sliktet A#tini anvinder dessutom sitt bo till att skapa ett
utomordentligt bra klimat for svampodling. De samlar niring till svampen i form av véxtdelar och
haller parasiter och patogener borta frdn odlingen. Svampen 1 sin tur ar kélla till foda &t larverna 1
kolonin (Currie 2001). Boets arkitektur utgér vanligen frén en av tva huvudprinciper. Myrornas bo
ar indelat 1 olika rum mellan vilka larverna forflyttas beroende pa alder och behov medan getingar
och bin bygger enskilda celler for var och en av sina larver. Avkomman forflyttas aldrig mellan
celler utan vixer och forpuppas i en och samma cell (Brian 1983).

Evolutionen har lett till att sociala insekter har specialiserat sig pa olika typer av foda, bade
animalisk och vegetabilisk. Myror och getingar borjade dock som predatorer, men utvecklingen har
lett till specialiseringar sdsom exempelvis multna véxtdelar, pollen och nektar. Samarbetet med
insamling av foda och andra arbetsuppgifter krdver ett avancerat kommunikationssystem. Hur
mycket foda som krédvs, var den stér att finna och hur den ska lagras formedlas mellan medlemmar 1
en koloni via feromoner, doftspér och rorelser. En geting som upptéckt ett omrdde med goda
fodoresurser ldmnar efter sig ett doftspér pa végen tillbaka till boet, samlar ett antal arbetare samt
ger information om avstand innan de i samlad trupp ger sig ivéag tillbaka till omradet (Brian 1983).

Begreppet naturligt urval innebér att miljon verkar pd individer pa sddant sitt att den bést anpassade
far flest avkomma, det vill sdga hog fitness. Dessa individer for sina gener vidare till ndsta
generation (Nationalencyklopedin 2011b). Av denna anledning har eusociala arter varit svara att
forklara ur ett evolutionért perspektiv. Det ar forbryllande hur evolutionen har kunnat ge upphov till
samhéllen dér reproduktionen dr begrénsad till en eller ett fatal individer (Ratnieks et al. 2011).

I denna sammanstéllning kommer jag att fokusera pa evolutionen av avancerade sociala insekter av
ordningen Hymenoptera. Jag kommer att redogora for ndgra géllande teorier kring uppkomsten av
sociala strukturer sdsom specialisering av olika arbetsuppgifter samt utvecklingen av morfologiskt
skilda individer inom samma art.

Hur uppkom samhallsbyggande insektskolonier?

Hur evolutionen banat vig for icke-sjdlviska individer ar under stidndig debatt. Motséttningarna
inom forskarvirlden handlar inte sdllan om pa vilken eller vilka nivéer naturlig selektion sker
(Wilson 2008) I borjan av 1960-talet uppstod en diskussion kring huruvida selektion kunde ske
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mellan grupper istdllet for mellan individer (Wilson & Wilson 2007). En bland foresprakarna for
gruppselektion var Wynne-Edwards (1962) som pastod att selektion endast kan ske mellan grupper.
I sin bok ”Animal Dispersion in Relation to Social Behaviour” beskrev han selektion mellan
grupper som en tdvlan om resurser (Wynne-Edwards 1962). De populationer som dverexploaterade
sina omraden skulle helt enkelt d6 ut. En av hans kritiker var Williams som inte forkastade teorin,
men betonade att det aldrig skulle kunna ske 1 praktiken. Enligt Williams 4r selektion pa individniva
alltid starkare &n selektion mellan grupper. I en grupp bestdende av individer som samarbetar och
gOr “uppoffringar” for att resurserna ska racka kommer en individ som “fuskar” alltid ha hogre
fitness dn en “uppoffrande” individ (Williams 1966). En fuskares gener kommer da att spridas
snabbare och efter ett antal generationer kommer gruppen bestd enbart av fuskare. Teorin om
gruppselektion blev betraktad som naiv och blev ett mer eller mindre bannlyst koncept dnda tills
nyligen (Wilson & Edward 2008). Dagens foresprikare for gruppselektion har dock tilldgnat sig en
ny tolkning, sa kallad fler-niva-selektion (multi level selection, MLS) som utgér ifran att selektion
kan ske pa fyra nivder: gen-, cell-, individ-, och gruppnivi (Okasha 2006). Aven om selektion pa
individniva anses vara av storst relativ betydelse ar MLS idag en accepterad teori. Déarfor handlar
forskning kring samarbetande organismer idag i1 betydande grad om konflikter mellan de selektiva
krafterna pa olika nivier samt de evolutiondra mekanismer som styr detta samspel
(Nationalencyklopedin 2011c).

Skiktskapsteorin

Flera teorier kring uppkomsten av samhéllsbyggande insekter har presenterats. En av de tidigare
framstillda ar den sa kallade sliaktskapsteorin (Smith 1964) som formulerades av Hamilton (1964).
Denna teori innebdr att en individ, istéllet for att hdja sin direkta fitness genom egen avkomma, kan
tjédna pa att oka sin inkluderade fitness (eng. inclusive fitness) genom att bidra till fitness for néra
slaktingar. En sldkting delar med viss sannolikhet gener med individen som utfor ett altruistiskt
beteende, det vill séga ett beteende dér en individ offrar sin egen reproduktion for att frimja en
annans (Hamilton 1964). For att sadana altruistiska beteendemonster ska utvecklas krivs enligt
Hamiltons regel foljande:

B — C > 0 dir,

r= Sliktskapskoefficienten, som anger sannolikheten att en kopia av en gen hos donatorn
av ett altruistiskt beteende aterfinns hos mottagaren

B= Den fordel mottagaren av ett altruistiskt beteende far 1 form av okad fitness

C= Kostnaden for donatorn

Ur denna formel framgér att ju hogre kostnaden ér 1 forhéllande till fordel for mottagaren desto
hogre virde for sldktskapskoefficienten krivs for att altruism ska selekteras. Det finns flera metoder
for att rdkna virdet pa r, men de flesta leder dock fram till ungefir lika varden. For diploida
organismer dr r = 0,5 for en individ till sin avkomma, vilket den dven &r mellan tvé helsyskon.
Mellan individer som delar endast en gemensam fordlder dr r = 0,25 och s vidare (Ricklefs 2007).
Hamilton (1964) konstaterade dven att det krdvs ndgon form av sliktskapsigenkinning (eng. kin
recognition) mellan individer for att de ska kunna avgora slaktskapet. Feromoner eller
karakteristiska morfologier skulle kunna vara exempel pa detta Dawkins (1976) myntade, utifrdn
Hamiltons teori om sléktskapsigenkénning, begreppet ’grona skédggalleler” (eng. green beard
alleles). Idén dr att dessa skulle kunna ge biraren formagan att direkt upptécka andra individer som
bar pa en kopia av samma allel (Dawkins 1976).

De flesta arter inom kategorin samhéllsbyggande Hymenoptera har haplodiploid kénsbestdmning
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(figur 1) (Nationalencyklopedin 2011¢). Detta
innebdr att det forekommer individer med enkel-
respektive dubbel uppsittning gener inom samma
art som ger upphov till en asymmetrisk fordelning

av sldktskap mellan syskon. Dé en hanes gameter
framstélls via mitos kommer hans avkomma
agg

Diploid hona Haploid hane

garanterat att ha identisk genuppséttning fran
honom, vilket innebar att helsystrar dr ndrmare
slakt med varandra, r = 0,75, én i diploida

ag spermle organismer. Mellan broder ar sldktskapet
motsvarande en halv medan en systers
sléaktskapskoefficient till sin bror bara ér 0,25. En

Obefruktat Befruktat 3gg mor har, likt diploida organismer, 50 % chans att
299 aterfinna en kopia av sina gener hos béde sdner
och dottrar, eftersom hanen ar haploid och honor

uppstar genom sexuell forokning (Crozier 1970).
Om en arbetarhona valde att ta hand om sina

Figur 1. Haplodiploid konsbestdimning. Omritad efter yngre broder i lika stor utstrackning som sina

Univerity of Rochester (2011). yngre systrar skulle hennes genomsnittliga

slaktskap till syskonen bli motsvarande 0,5. 1

sadant fall skulle hon tjéna lika mycket pa att foda upp sin egen avkomma (Trivers & Hare 1976).
Detta kan enligt sldktskapsteorin vara en orsak till att konsfordelningen ar skev. En koloni
bestaende av systrar har sdledes hogre bendgenhet att utveckla altruistiska beteenden @n en koloni
med blandade kon. Dels pa grund av att systrar dr ndrmare slikt med varandra &n med sina broder,
men ocksa for att de dr ndrmare slédkt med varandra 4n med sin egen avkomma. Det ger dem séledes
hogre inkluderad fitness att ta hand om sin mors avkomma &n vad det ger dem direkt fitness att ta
hand om sin egen avkomma (Hamilton 1964).

Haploid hane Diploid hona

Sléktskapsteorin ér utsatt for debatt av flera skél. Bland de samhaéllsbyggande insekterna inom
ordningen Hymenoptera finns varierande former av sociala strukturer. Polyandri och polygyni ar
forekommande. Det forstndmnda innebér att en drottning i en koloni parar sig flera ganger och det
andra innebdr att det finns flera reproduktiva drottningar i en och samma koloni (Wilson 1971).
Béda dessa fall ger upphov till lagre sldktskap mellan individer i en koloni (Hamilton, 1964), vilket
motsédger teorin om sliktskap som uppkomsten av samhéllsbyggande insekter (Wilson 2008).
Foresprékare av teorin har forklarat detta genom att peka pa monandri som den sociala
ursprungsstrukturen och att 6vriga former av sociala strukturer sedan utvecklats ur den (Hughes et
al. 2008). Det finns dven ett signifikant samband mellan totipotens, i detta fall ett embryos
mojlighet att utvecklas till drottning eller arbetare, och monandri. Hos arter med polyandri ar
arbetarna i de flesta fall helt sterila och tjénar sdledes fortfarande pa att bidra till 6kad fitness for
avldgsna slaktingar da de inte har mojlighet att foda upp egen avkomma. Att kolonier med storre
genetisk diversitet hirror ur familjer dér alla arbetare dr systrar kan vara pé grund av selektion for
Okad resistens mot parasiter (Hughes et al. 2008). Faktumet kvarstar att polyandri dven forekommer
hos arter av Hymenoptera dér arbetarna forvisso har forlorat formagan att reproducera sig sexuellt,
men behallit fungerande dgglidggningsmekanismer sa att de kan ldgga dgg som ger upphov till séner
via partenogenes (Wilson 1971). Detta &r en killa till interna konflikter om reproduktion mellan
medlemmar av en koloni som hotar systemet. Da sldktskapet mellan syskon 1 en koloni sjunker,
minskar inkluderad fitness for individen och intresset for att producera egen avkomma 6kar bland
arbetarna. Att ldgga dgg drar dock fokus frén arbetet 1 boet och skulle pé sikt minska fitness for hela
kolonin. Méanga arter forhindrar detta genom ett sa kallat polisbeteende dér arbetare eller drottning
upptrader aggressivt och forstor d4gg som inte producerats av kolonins drottning (Ratnieks et al.



2006). Detta beteende kan, enligt sldktskapsteorin, ha sitt ursprung i att det ligger i arbetarens
intresse att ingen tid spills pa att féda upp brorsoner eller halvbrorsoner som de &r mer avldgset
slakt med, <0,25, &n sina systrar och broder &ven om de bara har en fordlder, drottningen,
gemensam. Drottningen 4 sin sida, har naturligtvis ett storre intresse att foda upp egna séner én sina
dottrars soner (Ratnieks 1988). Polisbeteendet har observerats i flera arter av Hymenoptera sdsom
exempelvis honungsbi, Apis mellifera, vanlig geting Vespula vulgaris (Foster and Ratnieks 2001)
och i ett flertal myrarter (eg. Iwanishi et al. 2003, Endler et al. 2004). I enlighet med
sléaktskapsteorin visar Wenseleers et al. (2004a) 1 en teoretisk modell att polisbeteende kan minska
arbetarreproduktion om sléktskapet dr < 1. I teorin skulle alltsd lagre sldktskap i en koloni leda till
Okat polisbeteende. Empiriska studier pa detta har gjorts pa bland annat Vespinae rufa, dar man
jamfort faderskap, andel dgg lagda av arbetare respektive drottning samt grad av polisbeteende. V.
rufa har relativt sma kolonier som antas vara en effekt av 1ag polyandri. I ett forsok av Wenseleers
et al. (2005) analyserades individer av arten V. rufa i fyra mikrosatellitloci for att askadliggora andel
sldktskap och séledes graden av polyandri. Direfter filmade man getingarnas beteende, det vill sdga
hur stor andel dgg som lades av arbetare samt polisbeteende. I resultatet kunde konstateras, i
enlighet med teorin, att polyandrin var 1ag, vilket 4ven polisbeteendet var. Det kan dven tas 1
beaktande att man hos andra arter av Vespula dir polyandrin dr hog har observerat en hog grad av
polisbeteende (Foster and Ratnieks 2001).

Gruppselektion

“The problem of group selection is to determine if and how those traits that are advantageous to
the group, yet outside the realm of individual selection, can be selected for, and conversely, how
those traits that are disadvantageous to the group, yet within the realm of individual selection, can
be blocked.” Sa beskrev Wilson (1975) ett evolutiondrt dilemma i sin artikel A theory of group
selection”. Aven om den aktuella synen pa gruppselektion har forindrats mycket sedan 60-talet,
bygger den pa teorier som framfordes da. En sadan teori var hostacksmodellen som utvecklades av
teoretikern Smith. En population &r indelad 1 mindre karaktarsgrupper (eng. trait groups) av storlek
N inom vilka interaktioner som pédverkar fitness utfors (gruppen kan till exempel vara utsatt for
predation). Gruppen bestar av typerna A och B. den forsta bér pa en altruistisk gen medan den andra
bér en sjdlvisk. P4 individniva sker selektion for typ B, men grupper med hogre andel A har hogre
fitness dn andra grupper. Med aterkommande regelbundenhet blandas alla karaktarsgrupper i en stor
grupp dér varje individ ger upphov till exakt en avkomma varpd alla individer dter delar in sig i
mindre grupper av storlek N. Den aterkommande uppsamlingen och blandningen av
karaktérsgrupper skulle da forhindra att den altruistiska genen blir utrotad genom individselektion.
Smith var sjélv skeptisk till om hans exempel skulle forekomma 1 naturen. Enligt hans teori kunde
en altruistisk gen bara fixeras genom genetisk drift, vilket skulle krava sma karaktérsgrupper och
begrinsad spridning fOr att inte nya sjédlviska gener skulle ta 6ver (Smith 1964). Detta var trots allt
en ansatts till MLS, det vill sédga att selektion kan arbeta pd flera nivder (Okasha 2006). Wilson
utvecklade en teori som var mycket lik hostacksmodellen, men dér han tog fasta pa att genetisk drift
inte var den enda mojligheten for en altruistisk gen att fixeras, utan att andelen A respektive B i
varje karaktiarsgrupp var avgorande for om gruppen skulle drivas mot individselektion (fler B) eller
gruppselektion (fler A) (Wilson 1975).

Stod for MLS har studerats bade 1 falt och i laboratorium. Ett exempel pa det forstndmnda &r
lejonhonors beteende vid forsvar av sitt territorium. Somliga individer tar pé sig ledarrollen och
riskerar livet for ett omrade medan andra individer dr hogst obenédgna att sta upp for sitt revir. De
som intar ledarrollen betalar ett hdgre pris, men gruppen som helhet hade haft betydligt lagre fitness
om den hade saknat individer som var benigna att samarbeta (Heinsohn & Packer 1995). Ett
exempel pa studium i laboratorium beror gruppselektion av tva varianter av mjolbagge: Tribolium
castaneum och Tribolium confusum. Ett lika stort antal av vardera art placerades 1 smé flaskor dér



de tillats bilda tita populationer tillsammans. Pa sa sétt samevolverade de bada varianterna och
utvecklade formdga att bilda tita samexisterade kolonier. Efter ett antal generationer valde man ut
flaskor i vilka tdtheten hos 7. castaneum var som hogst och provade att odla dessa mjolbaggar, dels
tillsammans med andra samevolverade mjolbaggar av samma generation, men fran andra flaskor,
dels tillsammans med sina respektive ursprungliga stammar, det vill sdga 7. castaneum och T.
confusum som ej odlats tillsammans. Resultatet utfoll sa att hog tathet uppnéddes i det forstndimnda
fallet, men ¢j 1 det andra, vilket tyder pé att egenskapen att uppnd hég populationsdensitet hade
selekterats pa gruppniva. Formégan var drvbar, men kunde inte uttryckas i samvaro med de
ursprungliga stammarna (Goodnight 1990).

Nér MLS appliceras pa evolutionen av samhéllsbyggande insekter blir sléktskap snarare en
konsekvens dn en orsak. Svaret antas istéllet finnas 1 nagra fa betydelsefulla preadaptioner samt
kraftig gruppselektion. Uppkomsten av en mutation i en allel som far en individ att stanna 1 sitt bo
kan ha varit tillrdckligt for att foregdngarna till samhéllsbyggare ska ha uppstétt om det gav fordelar
att leva i grupp gentemot ett solitdrt liv. For att kriterierna for en samhéllsbyggande koloni ska
uppfyllas kravdes ocksa en form av fenotypisk plasticitet, dir individer kunde dela pa arbetet och
overléta reproduktion till ndgon eller nigra fa individer. En sddan egenskap kan ha uppstétt pd
individniva for anpassning till skiftande miljéforhallanden (Wilson 2008). Ett exempel pa detta har
observerats hos exempelvis den japanska stambobyggande biet Ceratina flavipes. 1 de allra flesta
fall lever denna art solitért, bygger bo, lagger dgg och forser boet med pollen. I séllsynta fall har
man dock upptickt att de samarbetar tvd och tva och delar pa arbetet (Sakagami och Maeta 1987).

Cellulosasammansittningen i exoskelettet hos insekter har utsetts som en potentiell faktor till
slaktskapsigenkdnning. Den kemiska sammanséttningen kan till viss del vara genetiskt érftlig och
hjélper en individ att sérskilja familjemedlemmar frin 6vriga artfrinder (El-Showk ef al. 2009).
Wilson och Hélldobler (2005) motsétter sig denna idé om att insekter skulle kunna avgoéra hur néra
slékt de 4r med varandra. I en tidig studie fran 1903, kunde man visa pa att pragling hos myror sker
under ett tidigt stadium som vuxna individer. I studien placerade man flera nyblivna vuxna individer
fran olika myrarter tillsammans och 14t dem priglas pd varandra, varpa de kunde leva ihop utan
nagon storre fientlighet (Fielde 1903).

I kritiken mot sléktskapsteorin anser (Wilson 2008) det viktigt att poéngtera att eusocialitet
upptrédder inte bara hos haplodiploida arter utan dven hos diploida arter sdsom termiter (Wilson
1971) och naken mullvadsratta (Jarvis 1981). Dessutom finns ett mycket stort antal insektsarter som
forokar sig genom partenogenes och trots detta inte dr samhéllsbyggande. Haplodiploiditet, enligt
Wilson, borde dirfor inte ses som en avgdrande faktor i evolutionen av eusociala kolonier (Wilson
2008).

Kaster hos samhallsbyggande insekter
Sociala myror, getingar och bin har 1 sina kolonier flera funktionellt skilda individer som brukar
bendmnas “’kaster”. Myror har tre distinkta honliga kaster: Drottning, arbetare och véktare. De tva
sistndmnda kallas dven liten respektive stor arbetare (Wilson 1971). Myror dr unika i det avseende
att de har morfologiska skillnader mellan arbetare. Ovriga sociala arter inom Hymenoptera har
enbart morfologiska skillnader mellan arbetare och drottning (Wheeler & Nijhout 1983). Hanar
klassificeras sdllan som en kast, d& det aldrig forekommer olika morfologier eller skilda beteenden
mellan hanar av samma art (Wilson 1971).

Drottningen @r den fullt reproduktivt utvecklade kasten. De har vanligtvis vilutvecklade vingar
for att de ska kunna svirma, para sig och grunda nya kolonier (Wilson 1971). Det finns dock arter
dér drottningen saknar vingar. Hos arten Rhytidoponera metallica ér hanarna vingbeklddda, men ej



honorna. Drottningen vandrar strax utanfor boet dar hon attraherar hanarna med hjélp av ett
feromon istéllet for att aktivt soka upp dem (Holldobler & Haskins 1977).

Arbetare ir helt eller delvis sterila och saknar vingar. Denna kast kan vara indelad i flera
overlappande storlekar, subkaster. Arter med endast en typ av arbetare betecknas som monomorfa,
de med tva skilda storlekar pa arbetare dimorfa och de med fler &n tva kallas polymorfa. De minsta
utfor uppgifter 1 boet sdsom underhéll av bo och avkomma. De ndgot storre kan rora sig utanfor
boet i jakt pa byte.

Viktare ér stora arbetare, vanligtvis med péfallande stora huvuden och mundelar. Dessa utgor en
kolonis forsvar i boet eller utanfér. Sma till ndgot storre arbetare kan utgéra den enda existerande
subkasten 1 en koloni, men viktare aterfinns alltid med minst en subkast utover denne.

Fordelning av arbete mellan arbetare ar inte alltid bestdmt av olika morfologier. Det finns dven
exempel pa insekter som utfor olika arbetsuppgifter i olika stadier av livet. Getingar och bin har
inga morfologiskt skilda subkaster. Deras indelning av arbetsuppgifter styrs av mognad. Detta
fenomen kallas aldersrelaterad- eller temporér polyetism. Bade individer med sirpriglade
morfologier samt beteendemonster styrda av mognad dr vanligen ndgot plastiska och kan utfora
uppgifter utover dem de ar destinerade for vid behov (Wilson 1971).

Uppdelning av reproduktion och arbete kring boet dr som tidigare ndmnts ndgot som kénnetecknar
samhillsbyggande insekter. Hos flera arter dr dock arbetet dven fordelat mellan subkaster.
Pogonomyrmex badius karaktiriseras exempelvis av tva honliga, morfologiskt skilda subkaster, en
mindre och en storre (Cole 1968). Hur kan evolutionen frimja utvecklingen av polymorfa
subkaster? Specialisering kan ge 6kad effektivitet i en koloni och selektion kan ha skett pa
gruppniva, vilket 4ven kan ha verkat pa andelen av vardera subkast i en koloni. Hasegawa (1997)
utformade en modell dir selektionen verkar pd gruppnivé for att uppna en optimal férdelning av
arbetsuppgifter. Ur ett evolutionirt perspektiv kan kolonier dér det skett en fordelning av
arbetsuppgifter och specialisering erfara en dkad fitness. Modellen redogér for den optimala
kompositionen av vardera subkast hos en art av social insekt med tva eller flera typer av arbetare.
Hasegawa applicerade dven modellen pd empiriska studier av arten Colobopsis nipponicus, en myra
med sma respektive stora arbetare. De stora dr specialiserade pa forvaring av foda och forsvar av bo
medan de mindre tar hand om avkomman och soker foda (Hasegawa 1993). Enligt modellen bor
cirka 20 % av en koloni hos denna art utgoras av stora arbetare och resten smé. Detta stimmer bra
Overens med verkligheten (Hasegawa 1993). Anledningen till att fordelningen ej dr jimn beror
troligen pé att en kolonis forsvar inte forbéttras avsevért efter att ett visst antal stora arbetare
uppnatts. C. nipponicus bo innehaller ett begrinsat antal ingangar som dvervakas av en vakt genom
att denne pluggar igen gdngen med sitt stora huvud. Fler &n en vakt per ingang innebér sloseri pa
arbete och resurser for kolonin. Det 6kade bidrag i form av foda som fler storre arbetare innebar kan
inte véga upp den forlust i fitness for hela kolonin som blir en foljd av minskat antal smé arbetare
som foder upp avkomman. Fordelningen 2:8 kan &ven styrkas av manipulerade forsék dér man
undersokt kolonier med olika fordelning av subkaster (Hasegawa 1997). Denna typ av selektion tar
dock inte 1 beaktande den konflikt som uppstar om arbetarnas fitness varierar. I fallet C.
nipponincus lagger ingen av subkasterna dgg, vilket utesluter denna typ av konflikt. Detta tycks
dven vara trenden fOr arter inom Hymenoptera med multipla kaster, men det finns undantag. [
exempelvis P. badius har de storre kasterna fler dggledare dn de smé och har séledes olika
reproduktiv formaga (Smith et al. 2008). Detta kan dock kontrolleras via exempelvis polisbeteende
(Ratnieks et al. 2006) eller, som hos arten C. Smithi, att 4gg lagda av stora arbetare forvaras som
foda till larver (Heinz ef al. 1999). En annan aspekt &r att en individs kastdifferentiering kan styras
av yttre faktorer som regleras av andra, vuxna arbetare i kolonin.



Genetik och miljo

Miljomaéssig kastdifferentiering, ECD (eng. environmental caste differentiation) sdsom fodokvalité,
fodokvantitet, temperatur, drottningferomoner och kolonistorlek foresprékas av slédktskapsteoretiker
och var lange den rddande teorin d4 man under manga &r trodde att alla sociala insektslarver var
totipotenta (Wheeler 1986). I fall av ECD avgors inte kast av genotyper utan snarare av olika
genuttryck som ér en effekt av miljopaverkan (Wheeler 1986). Den aktuella uppfattningen ar dock
att det att det snarare finns ett kontinuum mellan MKD och genetisk kastdifferentiering, GCD (eng.
genetic caste differentiation) da flera empiriska studier visar pd detta. Det varierar fran art till art
hur mycket ECD eller GCD har betydelse for bestimning av kast. Fragan som lyfts &r huruvida
genetiska eller miljomaéssiga faktorer var forst med att styra utvecklingen mot polymorfism
(Schwander et al. 2010) Slidktskapsteoretiker lyfter fram problemet med sterilitet 1 den strikt
genetiska modellen. En gen som uttrycker sterilitet skulle snabbt g forlorad och det dr dirmed inte
rimligt att GCD var avgorande 1 ett tidigt skede av utvecklingen mot samhéllsbyggande insekter
(Seger 1981). Forklaringen kan dock vara mer komplex. Genetisk effekt kan bibehallas i sddant fall
att det skulle rora sig om epistasis snarare dn specifika anlag for respektive kast. Epistatis betyder
att en gen ar modifierad av en eller flera gener och detta skulle kunna ge upphov till olika kaster pd
genetisk basis (Nationalencyklopedin 2011d).

Manga fragor star dnnu obesvarade och en del dr svéra att finna forklaring till. Ett exempel pé detta
ar uppkomsten av fuskare som uppstér vid genetisk kastdifferentiering. En mutation som gor att en
larv potentiellt kan utvecklas till drottning skulle 6ka dennes fitness och en sddan allel forvintas oka
ju mindre sldkt individerna i en koloni dr med varandra. I motsats till detta star arten gaddlost bi,
Melipona beecheii. Hos denna art tycks valet” vara upp till varje individ. Agg placeras i forslutna
celler och utvecklas saledes helt utan inverkan fran vuxna arbetare. De tva kasterna inom denna art,
reproduktiv eller arbetare, skiljer sig inte signifikant i1 storleken och krédver inte olika fédointag
under utvecklingen. Detta medfor att manga larver, ndrmare 16 %, utnyttjar detta for att utvecklas
till drottningar. Detta trots att kolonierna &r monogyna. Overskottet dddas kort efter att de krupit ur
sina celler av vuxna arbetare (Wenseleers & Ratnieks 2004).

I en studie undersokte man kastdifferentiering i den rdda samlarmyran Pogonomyrmex barbatus.
Flera étter sekvenserades for ett antal mikrosatelliter. Resultatet visade att alla arbetare var
heterozygota medan alla drottningar var homozygota for ett sérskilt locus. Hos denna art tycks
genotypen vara helt avgérande for kastdifferentiering. Arten har alltid bara en drottning per koloni
som parar sig med en eller flera hanar. D4 de reproduktiva individerna som gav upphov till en
koloni kom frdn samma itt bestod avkomman enkom av drottningar, medan endast arbetare
utvecklades da fordldrarna var frén olika atter. Det tycks sdledes vara mdjligt att ett selektivt tryck
uppstatt for polyandri 1 denna art, eftersom det kravts att drottningen parat sig med bade
inométtlingar och utomattlingar for att skapa en fungerande koloni (Volny & Gordon 2002).

En annan studie genomford av Hughes & Boomsma (2008) pé arten A. echinatior visar pa ett tydligt
samband mellan arv och milj6. Liksom P.Barbatus har varje koloni en polyandrisk drottning.
Kasterna ér indelade i stora respektive sma arbetare samt reproduktiv kast (Wilson 1971). I och med
polyandrin finns flera dtter av helsyskon i varje koloni och frigan man stéllde sig var om dtterna var
genetiskt destinerade att utvecklas till respektive kast. Analysen visade att det fanns tre typer av
atter med genetiskt olika forutsittningar, men som alla var beroende av miljon for differentiering.
Alla tycktes ha mojligheten att utvecklas till vederborlig kast, men de hade olika tendenser for det.
Den ovanligaste genotypen hade ett mycket lagt troskelvarde for att utvecklas till drottning. Detta
innebar att den under normal fodotillforsel utvecklades till liten arbetare, men att det behdvdes en
mycket liten 0kning i fodointag for att den skulle utvecklas till reproduktiv kast. Sillsyntheten av
denna typ kunde i sin tur troligtvis forklaras av att de vuxna arbetarna i kolonin detekterade och



negligerade dessa larver nir de visade tecken pé att utvecklas till drottningar (Hughes & Boomsma
2008).

Hormonreglering

Juvenilhormon (JH) &r ett samlingsnamn for ett antal méngsidiga opoldra terpener hos insekter, dér
den vanligaste formen betecknas JHIII (Nijhout 1994). Hormonet syntetiseras 1 Corpora allata, ett
par kortlar i nira forbindelse med hjirnan, och utsdndras pa signal av neuropeptider (Hartfelder
2000). De deltar i flera viktiga processer sdisom metamorfos, dggutveckling och differentiering av
olika fenotyper (Hartfelder 2000). Insekter har tva olika former av metamorfos. Holometabola
insekter genomgar fullstindig forvandling medan hemimetabola genomgar ofullstindig férvandling.
I det senare fallet kallas larven nymf och den genomgar flera huddmsningar innan den nar stadiet
som vuxen, men den forpuppas ej. Den forstndmnda har tre tydligt skilda stadier som larv, puppa
och slutligen vuxen individ. Larven, likt hemimetabola insekter, genomgar flera huddmsningar, men
maste slutligen forpuppas for att genomga en total metamorfos da det mesta av larven bryts ned for
att dteruppbygga nya strukturer (Nationalencyklopedin 2011f). Alla arter inom Hymenoptera
genomgdr fullstindig metamorfos (Nationalencyklopedin 2011a).

Aggutveckling

Hos flera arter av Hymenoptera, bade solitira och sociala, dr JH essentiellt for reproduktionen. Da
halterna i hemolymfan nar en viss niva ar detta en signal till insektens oljekroppar att tillverka och
utsondra glykolipoproteinet vitellogenin som &r en viktig komponent i dggens mognad, eftersom
detta protein utgor sjdlva gulan (Nijhout 1994).

Metamorfos

Sdsom namnet antyder bidrar JH till att omvandlingen fran larv till vuxen inte gér for fort.
Metamorfosen drivs pa av ett steroidhormon, ekdyson, som stimulerar bildandet av ett kutikula och
overgdngen fran larv till puppa (Williams 1961). Tidigt i larvens liv &r nivderna av JH hoga vilket
hiammar effekten av ekdyson, sé att larven kan genomga flera stadier mellan vilka den 6msar skinn
innan den forpuppas (figur 2). I det femte och sista larvstadiet, efter att larven har nétt en viss vikt,
sjunker nivderna av JH 1 hemolymfan. Detta dr en signal till neurosekretoriska celler att utsondra ett
hormon (eng. prothoracicotropic hormone, PTTH) som i sin tur verkar stimulerande for en 6kad
produktion av ekdyson. De héga nivaerna av ekdyson i franvaro av JH gor att larven borjar utveckla
ett exoskelett, men for att detta inte ska ske utan att larven utvecklats till en vuxen individ stiger
aterigen nivan av JH. De hoga hormonnivierna bidrar tillsammans att larven forpuppas (Nijhout,
1994).
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Figur 2. Juvenilhormonets och ekdysons reglering av metamorfosen hos en holometabol insekt. Omritad efter Perger
(2011).

Kastdifferentiering

JHs delaktighet i metamorfosen tycks vara bevarad genom alla insektstaxa, men den har dven andra
funktioner som modifierats hos olika insektsarter. En av dessa modifikationer har bidragit till
polymorfism bland hogt sociala insekter (Hartfelder 2000). I biet Apis Mellifera verkar JH pa flera
sdtt 1 differentieringen mot olika kaster. I kolonin bestdms en individs kast utifran den storleken pa
cellen dgget placeras i samt vilken typ av foda den blir matad med under larvstadiet. De vuxna
vardarbina har en grupp kortlar kring sina mundelar som utsondrar en sammanséttning av vatten,
socker, proteiner och fettsyror. De larver som ska utvecklas till drottningar blir matade med en
sarskild sammanséttning (eng. royal jelly) och denna typ av foda far hon dven under hela sitt vuxna
liv (Wilson 1971). Fodan reglerar nivder av JH 1 hemolymfan. De larverna med hoga nivéer
utvecklas till drottningar medan de med laga nivaer utvecklas till arbetare. I det sista larvstadiet
stimuleras celldelning samtidigt som programmerad cellddd i ovarierna inhiberas hos de
predestinerade drottningarna (Schmidt Capella & Hartfelder 1998). Drottningen &r i sitt vuxna
tillstdnd betydligt stdrre dn arbetarna och har vilutvecklade ovarier. Arbetarna ir séledes
morfologiskt skilda fran drottningen, men som tidigare nidmnts existerar inga morfologiskt skilda
subkaster hos bin (Wilson 1971). Trots detta dr de specialiserade pa olika uppgifter. Denna nidrmast
beteendemaéssiga atskillnad mellan vuxna bin kallas &ldersrelaterad polyetism och innebir att en
individ utfor arbetsuppgifter i boet som ung for att sedan bege sig ivdg utanfor boet 1 jakt pa foda
nir den blir dldre. Uppgifterna i boet innefattar frimst omhéndertagande av larver samt uppbyggnad
av boet medan de dldre samlar pollen eller nektar (Robinson 1992). Detta beteende har studerats hos
biet Apis mellifera. Slutsatsen som dragits har varit att mekanismerna bakom detta fenomen styrs av
arbetarinteraktioner. I forsok da man simulerat predation av dldre, fodos6kande bin har de yngre,
vardande, dvergitt till att bli fodosdkare tidigare 4n normalt medan de snarare forsenats i
utvecklingen da éldre bin tvingats stanna i boet pa grund av artificiellt skapat regn (Huang &
Robinson 1996). Den inhiberande faktorn &r, bland annat, ett feromon som féormedlas mellan
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arbetare via uppkastning av foda frdn kridvan hos fodosokare till vardare, sa kallad trophollaxis.
Feromonet etyloleat aterfinns i tre gdnger s stor midngd hos fodosdkare 1 forhallande till virdare
och de har dessutom en betydligt hogre koncentration i krdvan. Inhibitorn fordrojer den
beteendemaéssiga mognaden hos mottagaren och pa sé sétt dr uppdelning av arbetet socialt
kontrollerat. Finns det manga éldre bin i kolonin fordréjs initiering av fodosdkande beteende frén
vardande beteende hos de unga bina, medan det, 1 fall av exempelvis hogt predationstryck, sétts
igdng betydligt tidigare &n normalt (Leonsini et al. 2004).

Etyloleat tros vara kopplat till reglering av neuroendokrina végar och genuttryck hos bin (Leonsini
et al. 2004). Halten JH 6kar med stigande alder och i forsok da man tillfort en syntetisk JH-analog,
methopren, har man lyckats manipulera unga bin till en tidig initiering av fodosoksbeteende
(Robinson 1984). Detta tyder pa att JH &r starkt kopplat till biets fordndring 1 beteendemonster.
Unga bin har hoga halter av vitellogenin som cirkulerar i kroppen. Detta dr dock inte kopplat till
motsvarande hoga halter av JH pa grund av att dess inverkan pa vitellogeninsyntesen dr av mycket
liten betydelse hos bin. De bada substanserna verkar istéllet himmande pd varandra. De unga binas
vitellogeninnivaer gor dem kapabla att partenogenetiskt ge upphov till hanar, men 1 nérvaro av en
drottning forhindras detta med hjélp av ett feromon utsondrat av henne (Hartfelder & Engels 1998).

JH har bevarat sin roll i reproduktionen hos jordhumlan, Bombus terrestris. Hos denna art bestdms
en individs reproduktiva status av halten JH. Hoga nivaer innebdr 6kad reproduktiv formaga och ett
aggressivt, dominant beteende, dock ingen skillnad i beteende géllande specialisering av
arbetsuppgifter (Cameron & Robinson 1990). Detta kan jamforas med 4. mellifera dar JH har
forlorat sin roll i friga om reproduktiv status pa grund av den distinkta skillnaden i reproduktiv
kapacitet mellan drottning och arbetare. En bidrottning har markant hogre halter av vitellogenin én
vad en arbetare i1 vardarstadiet har, vilket avgors redan da biet dr larv (Hartfelder & Engels 1998).

Alla bin, getingar och humlor kan flyga, men avsaknad av vingar sérskiljer vanligtvis arbetaren fran
den reproduktiva kasten hos myror. Hos de flesta myrarter kan dock vingdmnen detekteras 1 bade
drottning- och arbetarlarver (Wheeler & Nijhout 1981). P. megacephal har de tre honliga kasterna
drottning, liten arbetare och véktare. I ett tidigt stadium efter larvens sista hudémsning kan
vingdmnen detekteras hos vardera av de tre kasterna for att sedan forsvinna hos de tva sistndmnda
innan forpuppning. Den lilla arbetarens vingdmnen degenereras kort efter att de upptratt medan
viktarens borjar differentieras likt drottningens for att darefter degenereras till foljd av apoptos. JH
ar en signal till den predestinerade arbetarlarven att utvecklas till den storre kasten och bidrar
troligen till karakteristiska drag hos denna sasom storre huvud och mundelar. Differentiering av
vingdmnen kan dven det vara en effekt av hormonet (Sameshima et al. 2004). Myran Pheidole
bicarinata har utvecklas till viktare in vitro da den utsatts for methopren i det sena larvstadiet. Detta
har troligtvis sin forklaring i att JH-analogen forldnger larvstadiet innan forpuppning och saledes
bidrar till 6kad storlek innan metamorfos (Wheeler & Nijhout 1983).

Gener

Att olika kaster har skilda genuttryck dr dokumenterat (Whitfield ez al. 2006), men upptickten av
specifika gener for kastdifferentiering och deras funktion dr &nnu fa. Identifiering av gener som
reglerar f6dosok 1 Drosophila melanogaster (de Belle et al. 1989, Rodrigues et al. 1995) har dock
lett till upptickten av ortologer i A.mellifera (Ben-Shahar et al. 2002, Ben-Shahar et al. 2004), det
vill sdga kopior av gener som aterfinns 1 de bada arterna och som hirstammar fran en gemensam
anfader. Uttrycket av dessa kan i kontrast till den solitdra insektens sokande efter foda for eget
behov ha modifierats av evolutionen for att utveckla sociala insekter som soker foda till en hel
koloni (Ben-Shahar et al. 2004). 1 ett experiment genomfort paA modellorganismen D. melanogaster
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fann man att sma forandringar i mingd proteinkinas G (PKG) kan leda till variation i
beteendemonster (Osborne ef al. 1997). PKG ir ett enzym som aktiveras av cGMP och ér en del 1
signaltransduktionskedjan i celler (Nijhout 1994). Genen som kodar for PKG i D.melanogaster
kallas for” och det finns tva naturligt forekommande allellvariationer av denna, for® och for>.
Individer med for® har en tendens att soka lédngre strackor efter foda d4n de som &r homozygota for
for® (de Belle & Sokolowski 1987). Den forstnimnda fenotypen kallas “rover” och den andra
sitter”. Rovers har visat hogre nivaer av PKG och for att undersoka om detta hade en direkt
koppling till fodosoksbeteende dveruttrycktes for-genen 1 “sitter-larven”, vilket fick dem att 4ndra
sitt beteende fran sitter till rover (Osborne et al. 1997).

Malvolio (mvl) dr en annan gen kopplad till fédobeteende hos D. melanogaster (Rodrigues et al.
1995). Denna kodar for ett transportprotein som transporterar mangan in i hjarnceller (Supek et al.
1996). Ett forhdjt uttryck av mRNA av denna gen ger en dkad respons pé sukros hos individen.
Sukros verkar som ett positivt stimuli som forh6js med 6kat uttryck av genen mvi. Hos A.mellifera
har man hittat ortologer till bdde for och mv/ som fitt namnen Amfor (Ben-Shahar et al. 2002)
respektive Ammvl (Ben-Shahar et al. 2004). Fodosokare har hogre nivaer av bade Ammv/-mRNA
och mangan i hjdrnan 4n vérdare har, vilket tyder pé att sukrosrespons kan vara en bidragande orsak
till att arbetarbin borjar soka sig utanfor boet 1 jakt pa nektar och pollen. D& unga bin far extra
mangan 0kar sukrosresponsen och de blir fodosokare tidigare 4n normalt (Ben-Shahar et al. 2004).
Amfor- mRNA har ocksé funnits i betydligt hogre grad hos fodosokare dn vardare. Genutryck som
styr aldersrelaterad polyetism hos bin ar, som tidigare ndmnts, socialt reglerat och utifran detta har
man manipulerat unga bin att utveckla fodosoksbeteende mycket tidigare &n normalt genom att
placera dem i kolonier som saknar dldre bin. Niar man dédrefter undersokte dem noterade man en hog
andel Amfor-mRNA hos de brdidmogna fodosokarna 1 forhallande till virdarna (Ben-Shahar ef al.
2002). Troligtvis ar de bada fodobeteendena bevarade mekanismer som modifierats av evolutionen
for att responsen pa ett visst stimuli 1 miljon ska ge upphov till fordndrade beteendemodnster hos
sociala insekter (Ben-Shahar et al. 2004). Aldersrelaterad polyetism aterfinns dock i flera arter av
samhillsbyggande insekter sésom myror, getingar och termiter, s& det 4r mojligt att detta beteende
upptritt flera ganger, oberoende av varandra (Wilson 1971). Polisbeteende ir ett exempel pa
ytterligare ett socialt beteende som inte bara utdvas av myror utan dven av getingen Vespula
vulgaris (Foster & Ratnieks 2001) och honungsbiet A. mellifera (Ratnieks & Visscher 1989). Detta
tycks vara ett resultat av konvergent evolution, dd de tva sistndmnda arterna divergerade ldngt innan
de utvecklade samhéillsbyggande kolonier (Wilson 2008).

Diskussion

Samhéllsbyggande insekter omfattar en relativt heterogen grupp bland evertebrater. Nagra exempel
ur kategorin dr vélkdnda och vdldokumenterade, sdsom skilda arter av Hymenoptera, till exempel
A. mellifera och V. vulgaris, men éven ett flertal arter av myra har utsatts for omfattade
ekobiologiska studier. Fréan ett biologiskt perspektiv utgor sociala insekter och deras respektive
samhéllsstrukturer, ett intressant och komplicerat forskningsfélt. En grundlaggande problematik
inom omradet bestér i att identifiera, beskriva och forklara de bakomliggande evolutiondra
mekanismerna. Under senare tid har en stor mdngd studier rapporterats, som syftar till att koppla
biokemiska och genreglerande mekanismer till sociala insekters beteende. Forstaelse for hur skilda
samhéllsstrukturer bland insekter har kunnat uppsta och bevaras kriver alltsa att erfarenheter fran
skilda forskningsfélt sasom molekylédr genetik, hormonreglering och evolutionsbiologi, kan
sammanforas.

Darwins framgangar inom det evolutionsbiologiska filtet fick enormt genomslag och hans principer
star fortfarande som grundpelare i dagens forskning. Kanske ar det detta individbaserade synsétt
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som har gjort att sociala insekter varit si svara att forklara ur ett evolutionért perspektiv. De
tidigaste teorierna, eg. slaktskapsteorin, forsoker forklara fenomenet samhéllsbyggande insekter helt
utifran individen, medan de senare teorierna som snarare utgdr ifran ett grupperspektiv, tycks ha
varit mer av “utbrytarteorier”. Vilken nivd av selektion det 4n ma rora sig om 1 verkligheten, sa har
somliga modeller varit en milstolpe i diskussionen kring uppkomsten av samhéllsbyggande insekter.
En av dessa dr Hamiltons regel (Hamilton 1964) som forekommer i kursbokssammanhang.
Empiriska studier, sdsom fallet med de samevolverade mjolbaggsarterna, har dock visat att
sldaktskap inte alltid ar en avgorande faktor for social evolution (Goodnight 1990).

Aven i fréga om miljomissiga - och genetiska faktorers inverkan har meningarna gétt isir. Forskare
har utvecklat flera idéer kring uppkomsten av morfologiskt skilda fenotyper inom samma art bland
sociala insekter. Foresprikare for slédktskapsteorin har utgétt ifrén att varje enskild individs
kastspecifika differentiering &r helt uteldmnad till miljons paverkan (Wheeler 1986). Epistasis, det
vill sdga styrning av uttryck for gener via andra anlag, har dock visat sig avgorande for
kastdifferentiering hos exempelvis P. barbatus (Volny & Gordon 2002) och idag verkar de bada
teorierna ndrma sig varandra. Vilka végar evolutionen tagit ar inte latt att utrona da sé pass lite annu
ar kint om vilka gener som styr kastdifferentiering och dess funktioner. Kanske &r det av denna
anledning som det finns si pass mycket utrymme for spekulationer.

Det ar lockande att peka pa haplodiploiditet som en gynnsam faktor i utvecklingen av
samhiéllsbyggande insekter (Hamilton 1964), da denna typ av sociala strukturer uppkommit flera
ganger 1 ordningen Hymenoptera (Wilson 1971), men bara en ging hos diploida insekter, eg.
termiter (Wilson 1971). Sliktskap och haplodiploid kdnsbestdmning tycks dock spela en obefintlig
roll 1 Sakagami och Maetas (1987) observation av det vanligtvis solitira biet Ceratina flavipes
tillfalliga samarbete och uppdelning av reproduktiva - respektive dvriga uppgifter. Huruvida
termiter verkligen dr de enda diploida insekterna med sociala strukturer &r heller inte givet.
Insekterna utgoér en mycket stor del av jordens alla djur och ménga arter &r &nnu okénda for
manniskan. Kanske var det individens 6kade chanser for 6verlevnad och siledes dven reproduktion,
vilket samarbete innebar, som ledde till att grupper uppstod och direfter specialiseringar pa grund
av att selektion kan verka pa flera nivaer. Hur det an mé vara med detta ar det forvanande att inte ett
storre antal arter dr eusociala med tanke pa dessa insekters enorma framgéng. Forhoppningsvis
kommer forskning inom en snar framtid att ge mer klarhet 1 detta omdebatterade kapitel 1
evolutionens historia.

Tack

Jag vill tacka min handledare Anna Brunberg samt mina opponenter Bjorn Eriksson, Vytautas
Rindzevicius och Viktor Tsiamis. Sérskilt tack till Anna Sundbirg och Ulf Hammerling for minga
goda rad och stort stod under arbetets gang.
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