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Muurahaisten evoluutio

Evoluutio vaikuttaa muurahaisten tulevaisuudennakymiin

SANJA MARIA HAKALA, JONNA KuLMUNI JA HEIKKI HELANTERA

Muurahaisten yhteiskunnat ovat perherakenteiltaan monimuotoisia. Joskus pesassa on
vain yksi kuningatar, jolloin yhteiskunta on tiivis ydinperhe. Joskus kuningattaria voi olla
useita satoja. Tama muuntelu on keskeinen osa muurahaisten ekologiaa, silla kuningatar-
maaran saately liittyy siihen, miten muurahaiset levittaytyvat uusille alueille ja kuinka ge-
neettisesti monimuotoisia muurahaisyhteiskunnat ovat. Tassa artikkelissa kasittelemme
perherakenteiden vaihtelun syita ja seurauksia. Erityisesti tarkastelemme Suomessa ela-
vien ja paljon tutkittujen Formica-suvun muurahaisten yhteiskuntien sisdisia konflikteja ja

lajien tulevaisuudennakymia.

Perhesuhteet sosiaalisuuden evoluution
keskiossa

hteiskuntahyonteisten, kuten muurahais-

ten, termiittien ja sosiaalisten mehildisten
ja ampiaisten menestys perustuu tyonjaolle:
kuningattaret munivat ja tyoldiset pitavat huo-
len jalkelaisista ja ravinnonhankinnasta seka
pesan yllapidosta ja puolustuksesta. Evoluution
silmissa tyolaiset ovat aarimmaisia altruisteja,
jotka ovat uhranneet oman lisaantymiskykyn-
sa auttaakseen muita lisdantymaan. Tama on
sukulaisvalinnan tulos. Sukulaisvalinnan teo-
ria on yksi evoluutioteorian keskeisia osia ja
selittaa miten sosiaalinen kayttdaytyminen on
voinut syntya. Teoria korostaa sukulaisuussuh-
teiden merkitysta yksildiden valisten vuorovai-
kutusten selittajana (Hamilton 1963). Sukulais-
valinnan logiikalla itsensa uhraaminen muiden
hyodyksi kannattaa, jos avunsaajat ovat lahi-
sukulaisia, jotka todennakoisesti kantavat aut-
tajan kanssa samoja geenimuotoja. Tallainen
erittain pitkalle viety yhteistyé onkin alun pe-
rin kehittynyt ydinperheissa, joissa tyolaiset
avustavat aitiaan lisaantymisessa ja kasvattavat
omia tayssisariaan (Boomsma & Gawne 2018).
Talloin sukulaisuus yhteiskunnan jasenten kes-

ken on mahdollisimman korkea, ja eturistiriidat
eri geneettisten linjojen valilla ovat matalimmil-
laan. Kun lahisukulaisista yksi erikoistuu lisaan-
tymiseen ja loput taman jalkeldisten hoitoon ja
ravinnonhankintaan, on yhteistydn evoluutio
edennyt huippuunsa.

Laheskaan kaikki hydnteisyhteiskunnat ei-
vat kuitenkaan ole ydinperheita. Painvastoin:
etenkin muurahaisten yhteiskuntarakenteet
vaihtelevat pienista yhden kuningattaren ydin-
perheista jattimaisiin yhteiskuntiin, joissa ku-
ningattaria voi olla satoja, jopa tuhansia. Lisaa
vaihtelua perhesuhteisiin tuovat isat, koska ku-
ningattaret ovat voineet paritella useiden koi-
raiden kanssa. On jopa mahdollista, etta nykyi-
sistd muurahaislajeista vain vahemmisto elaa
ydinperheissa, ja enemmisto pesissa, joissa on
useita sukulinjoja joko isien tai ditien puolelta
(Heinze 2007; Boomsma ym. 2014). Tama pa-
tee my6s Formica-suvun muurahaisiin, joiden
perhesuhteet ovat olleet suomalaisen muura-
haistutkimuksen ytimessa jo vuosikymmenia
(Kuva 1; Tietolaatikko 1). Tassa suvussa on naky-
villa koko perherakenteiden jatkumo: yhdessa
paassa ovat ydinperheet, joissa yksi kuninga-
tar tyttarineen asuttaa yhta pesad, ja toisessa
valtavat "superkoloniat”, joissa useat moniku-
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Kuva 1: Formica-alasuvut.

Muurahaisten evoluutio

a) Punakekomuurahainen (F. rufa). Kuva: Arnstein Staverlgkk.

b) Karvaloviniska (F. exsecta), jonka heindn pilkkomiseen tarvittavat vahvat leukalihakset muodostavat
Coptoformica -alasuvulle tunnusomaiset ulokkeet paan takaosaan. Kuva: Arnstein Staverlgkk.

¢) Mustamuurahainen (F. fusca) on Suomen eniten tutkittu Serviformica-alasuvun laji. Kuva: Arnstein Staverlgkk.

d) Tupsukekomuurahaisen (F. aquilonia) neulasista rakennettu pesd, jonka pinnalla parveilee satoja parittelu-

lennolle valmistautuvia koiraita. Kuva: Sanja Hakala.

e) Samettimuurahaisen (F. cinerea) maanalaisessa superkoloniassa on useita oviaukkoja. Kuva: Sanja Hakala.

f) Mustamuurahaisen (F. fusca) kantoon koverrettuja pesakaytavia. Tama laji elda usein myos kivien alla maape-

sissa. Kuva: Sanja Hakala.

g) Loviniskamuurahaisen heindpesia monipesdisesta yhteiskunnasta, jossa pesien valilla kulkee polkuja.

Kuva: Frode @degaard.

ningattariset pesat muodostavat jopa useita
hehtaareja kattavia monipesadisia verkostoja,
jolloin alueen kaikki pesat kuuluvat samaan
yhteiskuntaan (Helantera 2022). Valille mahtuu
yksittdisten pesien yhteiskuntia, joissa kunin-
gattaria on kourallinen kussakin, ja muutamien
pesien rykelmia.

Muutos perherakenteessa on seurausta
muutoksesta kayttaytymisessa, erityisesti levit-
taytymiseen liittyen (Hakala ym. 2019): Ydinper-
he sdilyy ydinperheeng, koska nuoret siivekkaat
muurahaisprinsessat lahtevat kotipesastaan
parittelulennolle ja perustamaan uusia pesia
kauas kotipesan reviirista, ja vain vanha kunin-
gatar jatkaa lisaantymista kotipesassa. Moni-
kuningattariset suurperheet taas syntyvat, kun
0sa prinsessoista jattaakin lentamatta. Ne parit-

televat pesassa tai sen tuntumassa, pudottavat
siipensa ja jaavat kotipesaansa lisaantymaan
sielld jo olevien sukulaistensa oheen. Myos ty6-
ldisten kaytoksessa tapahtuu muutoksia. Toisin
kuin ydinperheessda, monikuningattarisessa
yhteiskunnassa tyoldiset hyvaksyvat monta
lisadntyjaa, vaikka se madaltaakin sukulaisva-
linnan kannalta keskeista pesan asukkaiden
valista sukulaisuutta ja saattaa johtaa lisaanty-
neeseen resurssikilpailuun ja ristiriitoihin (Kuva
2; Tietolaatikko 2) yhteiskunnan sisalla. Jos ty6-
ldiset auttavatkin kaukaisempaa sukulaistaan
lisadntymaan oman didin sijasta, tyoldisten na-
kokulmasta auttamisen hyodyt laskevat. Monil-
la muurahaislajeilla yhteiskuntia on kumpaakin
tyyppia, joko sekaisin samassa populaatiossa
tai eri populaatioihin jakaantuneena (Booms-
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Tietolaatikko 1: Suomessa tutkitaan monia Formica-suvun muurahaislajeja.

Suomessa elaa 20 Formica-suvun lajia (Laji.fi 2022), jotka on sijoitettu viiteen eri alasukuun, tosin
ryhman taksonomia on jossain maarin epdselvad, ja jotkin lajit myos risteytyvat keskenaan (Pur-
cell ym. 2016: Hakala ym. 2018; Pamilo & Kulmuni 2022). Kolme lajirikkainta alasukua ovat suuria
neulaspesia rakentavat punaruskeat kekomuurahaiset (Formica s.str. tai F. rufa-ryhma), pienempia
heindpesia rakentavat punaruskeat loviniskamuurahaiset (Coptoformica), ja maanalaisia pesia ra-
kentavat mustamuurahaiset (Serviformica). Lisaksi Suomessa eldavat omiin ryhmiinsa luettavat ve-
rimuurahainen (F. sanguinea) ja mustapaamuurahainen (F. uralensis). Kaikissa alasuvuissa ilmenee
vaihtelua sosiaalisissa rakenteissa, mika tekee suvusta erinomaisen tutkimuskohteen sosiaalisuu-
den evoluution ymmartamiseksi (Seifert 2018).

Suomen kekomuurahaislajeissa on seka useimmiten yksikuningattarisia lajeja (punakekomuu-
rahainen F. rufa, karvakekomuurahainen F. lugubris), etta liki aina monipesaisia superkolonioita
muodostavia lajeja (tupsukekomuurahainen F. aquilonia ja kaljukekomuurahainen F. polyctena,
joista jalkimmaisesta elaa Suomessa lahinna risteymapopulaatioita (Tietolaatikko 3), ja my0s lajeja
joilla on seka yksi- etta monikuningattarisia pesia (kantomuurahainen F. truncorum ja niittymuura-
hainen F. pratensis) (Elias ym. 2005; Helantera ym. 2016; Schultner ym. 2016). Myds loviniskamuu-
rahaisilla (joista on tutkittu lahinna karvaloviniskaa F. exsecta ja kaljuloviniskaa F. pressilabris) on
lajinsisaista vaihtelua yksikuningattarisuudesta superkoloniaalisuuteen asti (Kennedy ym. 2014;
Schultner ym. 2014; Sundstrém & Vitikainen 2021). Mustamuurahaisella (F. fusca) ja pohjanmusta-
muurahaisella (F. lemani) on seka yksi- etta monikuningattarisia pesid, mutta ei monipesaisyytta
tai superkolonioita, kun taas joillakin sukulaisilla, kuten samettimuurahaisella (F. cinerea) on myos
superkolonioita (Goropashnaya ym. 2001; Hannonen ym. 2004; Seppa ym. 2009).

ma ym. 2014). Naiden lajien perima siis mahdol-
listaa kaksi hyvin erilaista kayttaytymismallia.

Suurperheessa elamisen ekologiset hyodyt

Mitka tekijat ovat monikuningattarisuuden
taustalla, eli milloin ydinperhe kannattaa laa-
jentaa suurperheeksi? Hypoteeseja on monia.
Lisakuningatarten tuoma geneettinen moni-
muotoisuus voi parantaa yhteiskunnan mahdol-
lisuuksia taistelussa taudinaiheuttajia vastaan,
tai tehostaa toimintaa tyoldisten suuremman
monimuotoisuuden kautta. Helpoiten mitatta-
vat hyddyt ovat kuitenkin ekologisia. Useampi
kuningatar on ikaan kuin yhteiskunnan hen-
kivakuutus kallisarvoisen kuningattaren kuo-
leman tai yhteiskunnan osan tuhoutumisen
varalta. Useampi kuningatar myos kasvattaa
yhteiskunnan kokoa, koska ne voivat yhdessa
tuottaa enemman tyolaisid. Tama puolestaan
nostaa pesan kilpailukykya ja voi olla tarpeen
naapuripesia vastaan kamppailtaessa - muu-
rahaisten pahimpia vihollisia ovat usein toiset

muurahaiset, joten paikallisessa kilpailussa hy6-
dylliseen yhteiskunnan kasvuun panostaminen
voi hyvinkin kannattaa. Monikuningattarisuus
mahdollistaa myds monipesdisen yhteiskunta-
rakenteen, missa yksi yhteiskunta voi silmikoi-
malla laajeta hallitsemaan suurempia alueita
(Ellis & Robinson 2014). Monikuningattarisuus
on siis ekologisesti menestyksekas strategia:
pesan elinian lisaksi sen koko ja kilpailukyky
kasvavat (Rosengren ym. 1993). Aidrimmillaan
tama kilpailuetu on superkolonioissa: tihea pol-
kujen yhdistama pesaverkosto syrjayttaa kilpai-
lijat laajalta alueelta ja hallitsevan superkolo-
niaalisen yhteiskunnan muurahaistiheys kasvaa
hyvin suureksi (Helantera 2022).
Monikuningattarisuus muistuttaa sosiaalise-
na kayttaytymisena useiden lintujen ja nisak-
kdiden yhteisollista lisaantymista, esimerkiksi
kotihiirinaaraiden tapaa synnyttda poikasensa
jaettuun pesdkoloon ja jakaa myos ravinnon-
haun ja imetyksen kustannukset (Auclair ym.
2014). Tallainen yhteistyo on erityisen hyodyl-
lista silloin, kun elinympdristd on vaihteleva
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Kuva 2. Muurahaisyhteiskunnan elamaan liittyy monta vaihetta, joista syntyy jannitteita pesan yksildiden valille.

a) Tama yksikuningattarisen pesan tuottama niittymuurahaiskoiras (F. pratensis) on tyo6ldisille keskimaarin vahemman
sukua kuin saman pesdn tuottama prinsessa. Tyoldisten edun mukaista olisi kasvattaa enemman prinsessoja, kun
taas muniva kuningatar hyotyy molemmista sukupuolista yhta lailla. Kuva: Sanja Hakala.

b) Niittymuurahaisprinsessa (F. pratensis) 1dhddssa haalennolle. Koiraiden ja prinsessojen kasvattamiseen ja niiden
levittaytymispaatoksiin liittyy runsaasti ristiriitoja. Kuva: Sanja Hakala.

¢) Kaksi samassa yhteiskunnassa eldvdaa mustamuurahaiskuningatarta (F. fusca). Talla lajilla tyolaiset tunnistavat, kum-
pi kuningattarista on niille enemman sukua, ja pystyvat hoivaamaan sen jalkeldisia enemmaén. Kuva: Martina Ozan.

d) Jonkin mustamuurahaislajin (Serviformica) kuningatar, tyoldisia ja eri ikdisid jalkeldisid. Pesan jokaisella kastilla saat-

taa olla toisistaan poikkeavat mieltymykset sen suhteen, kuinka resurssit jaetaan. Kuva: Pan Weterynarz.

e) Mustamuurahaistoukka (F. fusca) ja muna. Kuva: Unni Pulliainen.

f) Toukka on imenyt munan tyhjiin, ja jéljella ovat vain kuoret. Sisarusten vélinen kannibalismi on hyva esimerkki siité,
ettei pesdn elama ole auvoista ja ristiriidatonta. Kuva: Unni Pulliainen.

tai aarimmainen olosuhteiltaan, jolloin yksin
lisadantyminen todennadkdisesti epdonnistui-
si (Mcleod & Wild 2014). Myds muurahaisilla
monikuningattarisuuden on havaittu olevan
yhteydessa hankaliin ympadristéoloihin ja pe-
sapaikkojen vahyyteen tai voimakkaaseen Kkil-
pailuun (Herbers 1986; Bourke & Heinze 1994;
Heinze & Rueppell 2014). Sen, kannattaako
jaada lisaantymaan aivan sukulaisten lahelle
resurssikilpailun ja haitallisen sisasiittoisuuden
uhallakin, maaraa yhtaalta se, miten epavarmaa
levittaytymisen onnistuminen on (Ronce 2007).
Toisessa vaakakupissa taas on yhteiskunnan so-
siaalinen rakenne; kuinka monta kuningatarta
siella jo on, kuinka laheisia sukulaisia ne ovat,
ja mitka ovat uuden tulokkaan lisaantymismah-
dollisuudet (Hakala ym. 2019). Muurahaisten

evoluutiota ohjaavat aina seka yhteiskunnan si-
sdiset perhekuviot ja valintapaineet, etta ulkoi-
sen ympariston rajoitteet. Yhdessa ne maaraa-
vat luonnonvalinnan tulokset seka sen, kuinka
populaatiot sopeutuvat tulevaisuuden elinym-
paristoihin.

Yksiloiden ja yhteiskunnan ominaisuudet
kytkeytyvat pesan kuningatarmaaraan

Erilaisten ymparistoolojen lisaksi yhteiskuntien
sosiaalinen rakenne on yhteydessa moneen
muuhunkin muurahaisten biologian osa-alue-
seen, eika aina ole selvaa, mika on syy ja mika
seuraus. Pesien "sosiaalinen fysiologia”, johon
kuuluu esimerkiksi resurssien jakaminen yh-
teiskunnan eri toimintoihin seka erilaiset keinot
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Tietolaatikko 2: Yhteistyohon liittyy aina ristiriitoja.

Kun yksildiden valinen sukulaisuusaste yhteiskunnassa laskee, erilaiset lisaantymiseen ja resurs-
sien jakoon liittyvat ristiriidat lisaantyvat, koska yhteiskunnan eri jasenet eivat saa tasapuolises-
ti kelpoisuushydtya kaikista jalkelaisista. Yhteiskunnan kuningatarmaaraan ja niiden levittaytymis-
kayttaytymiseen liittyvat ristiriidat vaikuttavat sen toimintaan suuresti (katso varsinainen teksti),
mutta my0s resurssien jakamiseen tyolaisten vs. prinsessojen ja koiraiden tuottamiseen liittyy ris-
tiriitoja — ei ainoastaan kuningatarten ja tyolaisten valilla, mutta myds kehittyvien jalkeldisten ja
aikuisten valilla.

Yhteiskunnan tuottamat toukat saattavat esimerkiksi yrittaa lisata omia resurssejaan syomalla
pesan muita jalkeldisia eli munia - tallaisen kannibalismin on osoitettu olevan yleisempaa niilla
lajeilla, joiden pesissa on enemman kuningattaria eli alhaisempi sukulaisuus (Schultner ym. 2014).
Oleellinen kysymys monikuningattarisen yhteiskunnan sisaisia ristiriitoja tutkittaessa on se, kyke-
nevatko yksilot tunnistamaan lahisukulaisensa. Yleensa oletetaan, etta laheisten ja kaukaisten su-
kulaisten tunnistaminen on vaikeaa, ja tama informaation rajallisuus, sosiaalinen sokeus, on tarkea
syy pesien harmonian edes jonkinlaiselle sailymiselle. Mustamuurahaiset sitd vastoin nayttavat
olevan poikkeuksellisen tarkkoja sukulaisten tunnistajia. Seka tyolaiset etta kuningattaret pysty-
vat arvioimaan, kuinka laheista sukua ketkakin pesan jasenet ovat, ja muuttamaan kayttaytymis-
taan sen mukaan (Hannonen & Sundstrém 2003; EI-Showk ym. 2010; Helantera ym. 2023).

Pesan tuottamien lisaantymiskykyisten jalkeldisten sukupuoleen liittyva ristiriita on monimut-
kaisempi: jos yhteiskunnassa on vain yksi, yhden kerran paritellut kuningatar, se jakaa 50 % gee-
nimuodoistaan kaikkien jalkeldisten kanssa, niiden sukupuolesta riippumatta — mutta tyoldiset
ovat paljon enemman sukua prinsessoille (75 %) kuin koiraille (25 %). Adrimmaéisessa tapauksessa
tama voi johtaa tyo6ldisten rajuihin toimiin: pesissa, joissa tyoldisten sukulaisuus prinsessoihin on
kaikkein korkein, tyolaiset surmaavat koirastoukat, ja ohjaavat ndin vapautuvan ravinnon kehitty-
ville prinsessoille, sisarilleen (Sundstrom ym. 1996). Kun kuningatarmaara, tai niiden kanssa pari-
telleiden koiraiden maara laskee, tydlaisten keskimaarainen sukulaisuus kaikkiin jalkelaisiin laskee
— nain ristiriita muuttaa muotoaan, muttei koskaan kokonaan katoa.

Konflikti syntyy myos siita, ettd monien muurahaislajien tyoldisetkin pystyvat munimaan, vaik-
ka parittelukyvyttémina munivatkin ainoastaan hedelmdittymattomia, koiraiksi kehittyvia munia.
Myds monilla Formica-suvun lajeilla geneettiset tutkimukset ovat paljastaneet, etta tyolaiset ujut-
tavat omia muniaan kuningatarten munien sekaan (Helantera & Sundstréom 2005, 2007). Talldin
toiset tydlaiset nayttavat puuttuvan peliin ja poistavan ndiden sooloilijoiden munat - kasvatetuis-
sa jalkelaisissa tyolaisten poikia ei ole havaittu.

koordinoida yhteison toimintaa (Friedman ym.
2020), on monikuningattarisissa yhteiskunnissa
varsin erilainen kuin yksikuningattarisissa. Tama
nakyy usein my0Os yksilotason muutoksina.
Monikuningattarisissa, ja erityisesti monipe-
sdisyyteen siirtyneissa suurissa yhteiskunnissa,
kuningattaret ovat usein lyhytikdaisempia, pie-
nikokoisempia ja huonompia levittaytymaan
kuin yksikuningattaristen pesien kuningattaret
(Rosengren & Pamilo 1983; Keller 1993). So-
siaalisen rakenteen, yhteiskunnan sosiaalisen
fysiologian ja ekologisen ympariston valilla on
evolutiivisia takaisinkytkentoja (Hakala 2020).

Kuningatarten madara esimerkiksi vaikuttaa
siihen, miten kiivasta yhteiskunnan sisdinen
kilpailu on. Tama voi vuorostaan vaikuttaa
prinsessojen kokoon ja kuntoon, mitka taas
osaltaan vaikuttavat siihen, kannattaako niiden
lahted yrittamaan oman pesan perustamista
vai jaada kotiin kilpailemaan (Sundstrém 1995).
Nain siis yhteiskunnan eri kayttaytymismallit ja
fysiologiset piirteet kehittyvat rinta rinnan tois-
tensa evoluutioon vaikuttaen.

Erityisen monimutkainen tilanne on lajeilla,
joilla on yhta aikaa useamman tyyppisia sosi-
aalisia rakenteita. Kun parittelut erityyppisista
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yhteiskunnista tulevien yksiléiden valilla yhdis-
tavat eri muodot samaan geenipooliin, miten
varmistetaan, etta toisiaan tukevat ominaisuu-
det periytyvat yhdessa eivatka sekoitu toisen
muodon ominaisuuksiin? Yksi ratkaisu 10ytyy
periman erikoisesta rakenteesta: useissa muu-
rahaisryhmissa on kehittynyt supergeeneja, eli
kytkeytyneita geenikokonaisuuksia, joissa jopa
satoja geeneja periytyy toisiinsa kytkeytyneina
yhdistelming, ilman etta rekombinaatiolla on
mahdollisuutta sekoittaa alleeleja supergeenin
kahden eri version valilla. Nama “sosiaalisuus-
kromosomit”voivat kontrolloida samaan aikaan
useita erityyppisille yhteiskunnille tyypillisia
ominaisuuksia kuten kuningatarten kaytosta
ja sitd, hyvaksyvatko tyoldiset pesaan yhden
vai useamman lisaantyvan kuningattaren. Tal-
la hetkella sosiaalisia supergeeneja tiedetaan
syntyneen ainakin viidessa eri muurahaissuvus-
sa toisistaan riippumatta (Solenopsis, Formica,
Cataglyphis, Pogonomyrmex ja Leptothorax; Kay
ym. 2022). Sosiaalista monimuotoisuutta esiin-
tyy kuitenkin my®os lajeilla, joilla ei ole sita kont-
rolloivia supergeeneja (Favreau ym. 2022).
Kahden sosiaalisen tyypin sdilyminen voi
selittya samanaikaisesti seka ekologialla etta
periman sisaisilla tekijoilla, tai niiden yhteispe-
lilla. Eri yhteiskuntatyypit ovat erikoistuneet
erilaisiin elintyyleihin, jotka parjaavat hiukan
erilaisissa ymparistoissa: Esimerkiksi Formica
selysi -mustamuurahaisella (meikaldisen samet-
timuurahaisen keskieurooppalainen lahisuku-
lainen) monikuningattariset pesat ovat eko-
logisesti dominoivia ja valtaavat ennen pitkaa
vakaat ja pysyvat elinalueet. Laji kuitenkin levit-
taytyy uusille alueille paaasiassa yksikuningat-
tarisista pesista tulevien pesia perustavien ku-
ningatarten avulla, joten yksikuningattarinen
muoto sadilyy valtaamalla aina uusia elinpaik-
koja (Fontcuberta ym. 2021). Jopa lajin moni-
kuningattariset pesat syntyvat todennakdisesti
padasiassa yksikuningattarisesta yhteiskunnas-
ta lentaneen kuningattaren perustamina, kos-
ka jos tallainen kuningatar parittelee moniku-
ningattarisen pesan koiraan kanssa, kaikki sen
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naaraspuoliset jalkeldiset, niin tyolaiset kuin ty-
tarkuningattaretkin, kantavat monikuningatta-
risuuden mahdollistavaa supergeenin muotoa
ja pesa muuttuu lopulta monikuningattariseksi
(Fontcuberta ym. 2021).

Sanja Hakala Hankoniemen hiekkarannalla heindkuussa
2017 keraamadssa samettimuurahaisen koteloita. Niista
kuoriutui mydhemmin laboratoriossa lentavia koiraita
ja kuningattaria. Kuva Tanya Troitsky.

Formica selysi -mustamuurahaisen super-
geeniin liittyy geneettisesti itsekkdita ominai-
suuksia, jotka johtavat siihen, etta monikunin-
gattariset pesat eivat ikina tuota jalkeldisia,
jotka kantaisivat vain yksikuningattarisuuden
mahdollistavaa supergeenin muotoa (Avril ym.
2020). Supergeenin suhteen heterotsygoottis-
ten kuningatarten munista kaikki ne, joissa ei
ole monikuningattarisuuden mahdollistavaa
muotoa, kuolevat ennen kuoriutumistaan; su-
pergeenin monikuningattariseen muotoon
liittyy tappava, didin periman kaltaista perimaa
suosiva ominaisuus (Avril ym. 2020). Viela ei tie-
detd, mika mekanismiilmion taustalla on, mutta
tama tasapainottanee entisestaan molempien
sosiaalisten rakenteiden sailymista populaa-
tiossa. Sama supergeenirakenne on ldydetty
myos kotoisilta mustamuurahaisiltamme, joilla
on seka yksi- etta monikuningattarisia pesia,
mutta itsekkdan tappajageenin olemassaoloa
ei ole nailla lajeilla viela naytetty. Muiden vast-
ikdan loydettyjen muurahaisten supergeenien
osalta ei viela tiedeta, onko niissa vastaavia le-
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taaleja ominaisuuksia.

Yhteiskunnat voivat hydtya monikuningat-
tarisuudesta, mutta uusien kuningatarten mu-
kana kylvetaan my@s ristiriitojen siemenia. Kun
yhteiskunnassa on useampia kuningattaria,
sen kaikkien jasenten valinen sukulaisuus on
alhaisempi kuin yhteiskunnassa, jossa on vain
yksi kuningatar (Bourke & Franks 1995). Tall6in
tyolaisten tekema tyo ei automaattisesti koidu
niiden lahisukulaisen eduksi, ja epaitsekkyytta
suosiva sukulaisvalinta heikkenee. Tama johtaa
ristiriitojen lisaantymiseen: yhteiskunnan eri
jasenet eivat hyody tasapuolisesti kaikista tuot-
tamistaan jalkelaisista (Tietolaatikko 2). Mita
suurempi yhteiskunta on, ja mita alhaisemmak-
si sukulaisuus laskee, sita kannattavammiksi
itsekkaat strategiat tulevat. Tasta syysta varsin-
kin kaikkein suurimpien, alhaisimman sukulai-
suuden yhteiskuntien eli superkolonioiden,
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Jonna Kulmuni
kanssa.Taustalla on tupsu- ja kaljukekomuurahaisristey-
mien pesd, jota ryhma seuraa pitkaaikaistutkimuksessa
ja selvittdd miten vaihteleva ilmasto vaikuttaa pesan
sisdlampdtilaan ja muurahaisten selviytymiseen. Kuva
Jonna Kulmuni.

Hankoniemelld tutkimusryhmansa

evolutiivinen vakaus on heikolla pohjalla — on
mahdollista ettd ne ovat padasiassa valiaikaisia,
lopulta ristiriitoihin kaatuvia altruismin ylilyon-
teja (Helantera ym. 2009, Helantera 2022).
Monikuningattarisuus muuttaa perustavan-
laatuisesti yhteiskuntien elinkiertoa, koska ne
voivat teoriassa elda rajattomasti aina uusien
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kuningatarten voimin. Tallainen pitkdikainen,
vahva yhteiskunta puolestaan vaikuttaa siina
elavien yksildiden strategioihin - varsinkin nuo-
rille prinsessoille ja koiraille aukenee perintei-
sen muualle levittaytymisen sijaan myds vaih-
toehto jaada ja paritella kotiyhteiskunnassa,
entisestaan sita kasvattaen. Koska seka tyolaiset
ettd kuningattaret voivat liikkkua yhteiskunnan
sisalla pesasta toiseen, ja yksi ainoa yhteiskunta
voi levita kattamaan kokonaisen populaation,
yhteiskunnan sisdinen sukulaisuus on lopulta
hyvin alhainen (Schultner ym. 2016). Toisaalta,
jos yhteiskunta tosiaan laajenee hyvin suureksi,
kaikki yksilot eivat kuitenkaan sekoitu lapi koko
alueen, mika johtaa viskoosiin geneettiseen
rakenteeseen (Hakala ym. 2020): Kaytanndssa
yhteiskunnan sisalla lahemmissa pesissa yksilot
ovat laheisempaa sukua, ja kaikki yksilot ovat
eniten tekemisissa lahisukulaisten kanssa. Yk-
sittaisen kuningattaren siirtyminen vaikka vain
muutamia pesia kauemmas synnyinpesastaan
johtaa jo siihen, ettei se enaa kilpaile oman ai-
tinsa kanssa, vaan kdyttaa kaukaisempien suku-
laisten tuottamia resursseja. Tama auttaa osal-
taan tasapainottamaan sosiaalisia ristiriitoja,
ainakin valiaikaisesti. Toisaalta, jos valinta suosii
prinsessoja, jotka tosiaan siirtyvat vain muuta-
man pesanmitan paahan, saattaa yhteiskunnal-
la olla horisontissa ekologisia ongelmia.

Laskeva sukulaisuus voi johtaa ekologiseen
umpikujaan

Yhteiskunnan sosiaalisen rakenteen muutok-
sella on kauaskantoisempiakin seurauksia.
Koska monikuningattarisuus ja monipesaisyys
littyvat usein kuningatarten heikkoon levit-
taytymiseen niiden jdadessa kotipesaan tai
sen lahelle, kyky vallata uusia elinymparistdja
heikkenee (Hakala ym. 2020). Aaritapauksissa
monipesdinen yhteiskunta voi muodostaa nie-
lupopulaation, josta ei juuri lahdeta lennoille
oman kotipiirin ulkopuolelle. Elinymparistdjen
sirpaloituessa ihmisen toiminnan seurauksena
tama saattaa johtaa joidenkin lajien kantojen
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heikkenemiseen. Tyypillisesti uusille elinalueil-
le, kuten avohakkuille, levittaytyy ensin pio-
neerilajeja (kuten mustamuurahainen ja poh-
janmustamuurahainen), joiden prinsessoista
valtaosa jattaa kotipesansa ja lahtee lennolle.
Mydhemmin saapuvat sosiaalisesti loisivat lajit,
kuten kekomuurahaiset ja loviniskamuurahai-
set, kayttavat hyvaksi mustamuurahaisten pe-
sia (Punttila 2020). Vahvasti monikuningattari-
set lajit tai kuningatarmaaraltaan vaihtelevien
lajien monikuningattariset muodot levittayty-
vat uusille alueille hitaammin, etenkin jos ne
joutuvat saapumaan paikalle lentden, eivatka
siirtymalld ympardivan metsan pesista maata
pitkin uudelle alueelle. Jalansijan alueella saa-
tuaan ne kuitenkin valtaavat alaa pesien kasvun
ja silmikoitumisen myo6ta, ja alkavat saada kil-
pailuetua elinympariston muuttuessa metsan
sukkessiossa (Punttila 2020; Sorvari 2017).
Tehokas levittaytyminen olisi tarkeaa myos
olemassa olevien populaatioiden valisen gee-
nivirran yllapitamiseksi. Geenivirta kasvattaa
paikallispopulaatioiden monimuotoisuutta,
mika auttaa niita valttamaan sisasiittoisuudes-
ta johtuvia ongelmia pienissa populaatioissa
(Perrin & Goudet 2001). Geneettinen monimuo-
toisuus on olennaista populaatioiden tulevalle
sopeutumiselle ja evoluutiolle, silla geneet-
tinen muuntelu on evoluution raaka-ainetta.
Muurahaisten populaatioiden vélinen geeni-
virta on tyypillisesti enemman koiraiden ansio-
ta, ja tama on erityisen totta superkolonioissa,
joissa suuri osa prinsessoista jaa kotiin (Sund-
strom ym. 2005, Hakala ym. 2019). Silloinkin
kun prinsessat jaavat kotipesaan tai levittayty-
vat vain lyhyita matkoja tyolaisten kantamina
tai lahipesiin tunkeutuen, koiraat voivat lentaa
kauemmas parittelemaan muissa populaatiois-
sa. Tama yllapitaa geenivirtaa populaatioiden
valilla, mutta ei auta uusien alueiden valloitta-
misessa, tai pelasta populaatiota, jonka oma
kuningatartuotanto on heikkoa. Koska muu-
rahaiskoiraita on tutkittu hyvin vahan, on vie-
la epdselvaa, kuinka sosiaaliset valintapaineet
vaikuttavat niiden levittaytymisen evoluutioon.

Muurahaisten evoluutio

On merkkeja siita, ettd samoin kuin kuningat-
tarille, my0s koiraille voi koitua kelpoisuusetuja
paikallisesta parittelusta kauas levittaytymi-
sen sijaan, mika saattaa jopa johtaa heikkene-
van lentokyvyn evoluutioon (Hakala 2020). Jos
populaatiossa on liikaa valintapaineita, jotka
suosivat kotipesadn jaamista levittaytymisen
kustannuksella, saattaa tilanteesta syntya evo-
lutiivinen ansa, joka lopulta johtaa populaation
romahtamiseen.

Yhteiskuntien erilaisten perherakenteiden
kytkos erilaisen levittaytymiskayttaytymisen
ja -menestyksen kanssa selittda osaltaan, mik-
si sosiaalista vaihtelua on olemassa. Tallainen
ekologisten ja sosiaalisten valintapaineiden
yhteispeli saattaa kuitenkin johtaa ennakoi-
mattomiin tuloksiin muuttuvissa elinymparis-
toissa, erityisesti muurahaisten kaltaisilla lajeil-
la, joilla populaatiokoot pesina laskettuna ovat
usein pienia (Seppa 2009). Geneettisen moni-
muotoisuuden, ja erityisesti kuningatarmaaran
monimuotoisuuden ja siihen liittyvan levittay-
tymisen monimuotoisuuden, yllapitaminen
onkin olennaista Formica-lajien selviytymiselle
tulevaisuuden muuttuvissa elinymparistoissa.
Oman jannittavan lisansa tahan monimuotoi-
suusyhtaloon tuo se, ettda monet Formica-lajit
risteytyvat keskenaan (Tietolaatikko 3). Jos ha-
luamme ymmartaa populaatioiden ja pesien
nykyista sosiaalista rakennetta ja tulevaa kykya
sopeutua, sukulaisvalinnan huomioonottami-
nen on joka tapauksessa olennaista.

Suurten yhteiskuntien itsekkaat tyttaret

Monikuningattarisuus ja siihen oleellisesti kyt-
keytyva levittaytymiskyky ovat malliesimerkki
keskeisesta evoluutioteorian viestista: luon-
nonvalinnan muovaamat piirteet eivat aina
edesauta lajin pitkaaikaista menestysta. Luon-
nonvalinta on lyhytnakdinen prosessi, joka oh-
jaa yksiloiden ja sukulinjojen piirteita suuntiin,
jotka maksimoivat yksilon geenien menestyk-
sen tassa ja nyt. Nyt nahtavat ominaisuudet
ovat tulosta menneisyyden valintapaineista,
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eivat valttamatta sopeumia nykyiseen tai aina-
kaan tulevaan ymparistoon. Kuningatarmaaran
evoluution ymmartaminen helpottuu tassa va-
lossa. Se, etta yhdessa keossa on satoja, jopa
tuhansia kuningattaria, ei ole sen nykyisten
asukkaiden menestymisen kannalta edullista -
saatikka lajin tulevaisuuden! Se on menneisyy-
den yksilotason paatosten tulos.

Monikuningattarisuuden ekologisten hyoty-
jen ja haittojen ohessa on siis analysoitava niita
yksilotason piirteitd, jotka maarittavat yhteis-
kunnan kuningatarmaaraa. Tasta nakokulmasta
yhteiskunnissa on kaksi keskeista toimijaa:
nuoret prinsessat, joiden paatds pesasta lah-
teminen tai sinne jaaminen pohjimmiltaan on,
seka tyolaiset, jotka saatelevat prinsessojen ke-
hitysta. Koska tyoldiset kasvattavat prinsessat
toukista aikuisiksi, ne maaraavat niiden ruokin-
taa saatelemalla prinsessojen madran ja niiden
fyysisen kunnon, ja pystyvat ylivoimaisesti run-
saslukuisimpana joukkona paattamaan kuka
pesaan saa jaada (Beekman & Ratnieks 2003).
Sukulaisvalinnan teemojen kannalta keskeista
on naiden kahden tahon valinen ristiriita siita,
kuka lahtee ja kukajaa.Tyoldisten nakdkulmasta
uusi kuningatar ei valttamatta tuo merkittavaa
lisdarvoa, ja niiden kannalta voisi olla parempi,
ettd useampi prinsessa lahtee ja parantaa nain
todennakdisyytta levittaa yhteisia geeneja uu-
sille alueille, valttaen kilpailua sukulaisten kans-
sa. Prinsessan itsekkddsta nakokulmasta taas
voisi olla kannattavaa valttaa lahtemisen riskit
ja jaada kotipesaan, vaikka hintana olisi lisaan-
tynyt kilpailu pesassa olevien kuningatarten
kanssa. Vanhat lisaantyvat kuningattaret eivat
puolestaan nekaan luultavasti hyddy uusista
kuningattarista, mutta niiden vaikutusmahdol-
lisuudet prinsessojen kohtaloon ovat tyodldisia
heikommat.

Levittaytyminen riippuu kahdesta seikas-
ta: yksiloiden fyysisesta kyvysta levittaytya ja
niiden halusta tehda niin. Fyysiseen kykyyn
vaikuttaa olennaisesti tyoldisten kehittyville
prinsessoille antama hoiva: lentamiseen tar-
vittavien lihasten kasvatus, ja pesanperusta-
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miseen tarvittavat rasva- ja proteiiniresurssit
vaativat runsaasti ravintoa (Helms 2018). Kanto-
muurahaisella, jolla on seka yksi- etta moniku-
ningattarisia pesia, on havaittu, etta yksikunin-
gattaristen pesien prinsessoilla ja koirailla on
paremmat resurssit ja lentolihakset (Sundstrom
1995; Johnson ym. 2005). Toisaalta useampaa
Formica-lajia vertailtaessa tama ei vaikuta ole-
van yleinen saanto, ja kuningatarmaarasta riip-
pumatta kaikkien lajien prinsessat olisivat kylla
kykenevia lentamaan ja perustamaan uusia pe-
sia (Hakala 2020). Se, etta superkoloniaalisissa
lajeissa niin suuri osuus prinsessoista jattaa len-
tamatta, vaikka ne saavat yhteiskunnalta siihen
tarvittavat resurssit, saattaa siis olla puhtaasti
kayttaytymistason paatos.

Mitka tekijat laukaisevat paatoksen siita,
lahtedkd vai jaada? Muutamia vuosia sitten
yrityksemme tutkia superkoloniaalisen tupsu-
kekomuurahaisen kuningatarten kaytosta sai-
vat yllattavan kaanteen, joka paljasti kokonaan

Heikki
vuonna 2020. Tassa kekomuurahaisia ainoastaan
ihaillaan, ei kerata. Kuva Krista Mékinen.

Helanterd Pyhatunturin kansallispuistossa
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Tietolaatikko 3: Sisarlajien geenit auttavat sopeutumisessa muuttuvaan ymparistoon.

eneettiset tutkimukset ovat paljastaneet, etta lajien valinen risteytyminen ja geenivirta lajista

toiseen on luultua yleisempaa. Aiemmin risteymien ajateltiin olevan epakelpoja luonnonoik-
kuja, jotka eivat voi jatkaa sukua. DNA-sekvensointimenetelmien kehittyessa on kuitenkin huo-
mattu, etta useiden lajien perimdssa on toisesta lajista perdisin olevaa DNA:ta. Tama pitaa paikkan-
sa myos ihmisen kohdalla ja vuoden 2022 |adketieteen Nobel -palkinto myonnettiin ruotsalaiselle
geneetikolle, Svante Paaballe, joka on mm. tutkinut nykyihmisen risteytymista muiden varhaisten
ihmislajien kanssa. My6s muurahaiset risteytyvat ahkerasti. Suomen kekomuurahaislajeista viiden
tiedetaan risteytyvan keskendan, joidenkin niista usean eri lajin kanssa (Satokangas ym. 2023).

Risteytymisella voi olla mutkikkaita seurauksia, kuten kekomuurahaistutkimukset ovat paljas-
taneet. Tupsu- ja kaljukekomuurahaisten risteymia on tutkittu Suomessa jo parikymmenta vuotta.
Risteymamuurahaisten munien kuoriutumistodennakdisyys laboratoriossa on 84 % alhaisempi
kuin tupsukekomuurahaisen, paikallisen vanhemmaislajin (Beresford 2021). Toisaalta moniku-
ningattariset ja superkoloniaaliset yhteiskunnat voivat tuottaa tuhansia munia pdivassa, eivatka
kaikki munat kuoriudu tai selvia aikuisiksi tupsukekomuurahaisellakaan. Siksi heikon kuoriutumis-
prosentin ekologinen merkitys on viela epaselva. Lisaksi risteymakoiraiden kuolleisuus on korkea
myods toukkakehityksen aikana, vaikka naaraat ndyttavatkin hyotyvan risteytymisesta (Kulmuni &
Pamilo 2014).

Miksi risteytymista esiintyy niin paljon, jos silla on selkeita haitallisia vaikutuksia? Eteldisem-
man Euroopan laji kaljukekomuurahainen, joka eldd Suomessa esiintymisalueensa pohjoisreunal-
la, saattaa risteytya taalla siita yksinkertaisesta syysta, etta harvinaisena lajina sen on vaikea I6ytaa
oman lajin parittelukumppaneita. Toisaalta lajien elintavat voivat luoda risteymapopulaation syn-
nylle otolliset olosuhteet. Kekomuurahaiset tunkeutuvat usein joko oman tai toisen lajin pesiin
parittelunsa jalkeen. Kalju- ja tupsukekomuurahaisten kaltaisilla lajeilla, joilla on taipumus seka
tallaiseen loisintaan ettd monikuningattarisuuteen, nuoret prinsessat saatetaan hyvinkin hyvak-
sya ylimaaraisiksi kuningattariksi valmiisiin monikuningattarisiin pesiin, joissa tyoldiset eivat ole
turhantarkkoja kuningatarten suhteen. Jos kekomuurahaisprinsessa paatyy sisarlajin pesaan, sen
jalkelaisilla on tarjolla ylen maarin vaaranlajisia parittelukumppaneita heti kotipesan kaytavilla, ja
pesa voi ajan mittaan muuttua eriasteisten risteymien sekoitukseksi (Seifert ym. 2010). Suuri maa-
ra munivia kuningattaria myos tarkoittaa sita, etta risteymamunien ja -toukkien suuri kuolleisuus
ei koidu yhteiskunnan kohtaloksi.

Risteytymisella voi olla my6s positiivisia vaikutuksia. Tupsukekomuurahainen on sopeutunut
kylmaan ilmastoon ja karsii lampimista talvista. Jos talvi on lammin, talvehtivien yksildiden aineen-
vaihdunta kiihtyy ja ne alkavat kdyttaa rasvavarastojaan (Sorvari ym. 2014). Nama rasvavarastot
olisivat kuitenkin ensiarvoisen tarkeita kevaalla, kun pesat heraavat, eika muuta ruokaa viela ole
tarjolla. Rasvavarastojen kaytto talvella heikentaa kevaan lisaantymismenestysta. Etela-Suomesta
tunnetaan useita risteymapopulaatioita, joissa tupsukekomuurahainen on risteytynyt eteldisen
kaljukekomuurahaisen ja punakekomuurahaisen kanssa (Satokangas ym. 2023). Risteymapopu-
laatiot elavat lampimammilla paikoilla ja niiden pesat ovat sisdlta lampimampia kuin tupsuke-
komuurahaisen. Laboratoriokokeissa risteymat kestavat kuumia olosuhteita paremmin kuin tup-
sukekomuurahainen, joka vajoaa kuumakoomaan selvasti aiemmin kuin risteymat (Martin-Roy
ym. 2021). liImaston [ammetessa voi voittaja olla eteldisen ja pohjoisen lajin risteyma, joka parjaa
paremmin lampimissa olosuhteissa. Evoluution aikaperspektiivissa saattaakin olla hyodyllista, jos
lajit eivat eriydy sisarlajeista kokonaan, vaan mahdollisuus risteytymiseen ja geenivirtaan sailyy,
vaikka se olisi yksilotasolla haitallista. Naapurilajilta saadut geenit voivat auttaa sopeutumisessa
uuteen ymparistoon, kuten tiedetaan tapahtuneen muun muassa Heliconius-suvun perhosten,
kotihiiren ja Tiibetissa asuvien ihmisten kohdalla.
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uuden nakokulman tdhan ristiriitaan. Havait-
simme tyolaisten tappavan itse kasvattamiaan
prinsessoja pesissd, josta ne eivat pystyneet
lentamaan pois (Lindgren 2019). Vaikuttaa sil-
ta, etta evoluutio on ajanut nama yhteiskunnat
tilanteeseen, jossa itsekkaiden prinsessojen
voi olla kannattavampaa yrittda jaada pesaan
tyolaisten aggression uhallakin kuin lahtea
koettamaan onneaan muualla. Lisdantymisky-
kyisiksi kasvatettujen yksildiden surmaaminen
voi vaikuttaa jarjettomalta resurssien tuhlauk-
selta, mutta sukulaisuuden ollessa matala ris-
tiriitoihin saattaa hukkua iso osa yhteiskunnan
resursseista. Tyoldisten aggressivisuus, jos se
luonnonoloissa ajaa edes osan prinsessoista
haalennolle, lienee kaytannossa kelvollinen
ratkaisu mahdottomalta tuntuvaan umpiku-
jaan — ainakin joidenkin sukupolvien ajan. Vas-
taavanlaisia kuningatarten joukkosurmia, joko
toukka- tai aikuisvaiheissa, on havaittu myds
muilla muurahaislajeilla, joiden yhteiskunnat
ovat erittdin monikuningattarisia (Keller ym.
1989; Vargo & Passera 1991; Passera ym. 1995;
Reuter ym. 2001; Klobuchar & Deslippe 2002).

Muurahaisten menestyminen on tarkeaa
ekosysteemille

Muurahaisten parittelu- ja levittaytymiskayt-
taytyminen on monimutkaisten syiden sum-
ma, ja muodostaa valtaisan ekologis-evolutiivi-
sen vuorovaikutusvyyhdin. Tama kokonaisuus
maadrittada niin pesien sisdisen geneettisen
rakenteen kuin geenien liikkeet populaatioiden
ja jopa lajien valilla (Tietolaatikko 3). Muurahai-
set ovat luontomme avainlajeja: ne ovat eko-
systeemi-insind0reja, jotka muokkaavat maa-
perda, levittavat siemenia, tarjoavat pesissaan
elinpaikkoja muille lajeille ja kontrolloivat saa-
listamiensa lajien populaatioita. Silla, millaisia
muurahaispopulaatiota luonnossamme on ja
kuinka ne voivat, on kauaskantoisia seurauksia
ekosysteemien tasolla. On keskeista ymmartaa,
miten muurahaiset selviavat ihmisten muok-
kaamassa maailmassa, ja miten ne |oytavat
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pesapaikkansa metsien, soiden, niittyjen ja
tuntureiden muuttuessa dramaattisesti tule-
vina vuosikymmenina ilmastonmuutoksen ja
luontokadon seurauksena. Muurahaisten sel-
viytymisen avaimet ovat yksiloiden kayttayty-
mispaatoksissa ja niiden evoluutiossa, joka voi
seka ratkoa ongelmia etta luoda uusia.

Ei ole itsestaan selvad, etta muurahaisten
yhteiskunnat selvidvat ympariston muutoksis-
ta. Muurahaisyhteiskunnat pysyvat paikallaan,
joten sopivien olosuhteiden perdssa paikasta
toiseen siirtyminen tapahtuu ainoastaan ku-
ningattarien levittaytymisella ja uusien yhteis-
kuntien perustamisella. Tulevaisuuden muura-
haispopulaatioiden kohtalon maaraa se, kuinka
halukkaita nuoret prinsessat ovat jattamaan pe-
sansd, kenen kanssa ne parittelevat ja kuinka ne
perustavat uusia pesia. Yksittaisten yksildiden
paatokset maaraavat sen, mika laji 16ytaa mi-
hinkin elinymparistolaikkuun ja muodostavat-
ko ne sinne pienia ydinperheita vai jattimaisia
miljoonien muurahaisten pesaverkostoja. Toki
lajit myds sopeutuvat muutoksiin evoluutiopro-
sessin kautta, ja luonnonvalinta uudessa ympa-
ristdssa muokkaa prinsessojen kaytosta. Tama
on kuitenkin hidas prosessi, joka ei valttamatta
johda populaatioiden kannalta edulliseen lop-
putulokseen, vaan voi tuottaa yllatyksia. Itsek-
kaan prinsessan strateginen kotona pysyminen
voi olla evolutiivinen umpikuja - toisaalta taas
vahinkoparittelu toisen lajin koiraan kanssa voi
tuoda populaatioon tarkeita uusia geeneja ja
auttaa populaatioita sopeutumaan muuttuvas-
sa ymparistossa!

Kirjallisuus

Auclair Y, Konig B, Ferrari M, Perony N & Lind-
holm AK 2014 Nest attendance of lactating
females in a wild house mouse population:
Benefits associated with communal nesting.
Anim Behav 92: 143-149. Saatavissa: https://
doi.org/10.1016/j.anbehav.2014.03.008

Avril A, Purcell J, Béniguel S & Chapuisat M 2020
Maternal effect killing by a supergene con-

34 - Luonnon Tutkija 1 2023



trolling ant social organization. P Natl Acad
Sci USA 117: 17130-17134. Saatavissa: htt-
ps://doi.org/10.1073/pnas.2003282117

Beekman M & Ratnieks FLW 2003 Power over
reproduction in social Hymenoptera. Philos
TRSocB358:1741-1753. Saatavissa: https://
doi.org/10.1098/rstb.2002.1262

Beresford J 2021 The role of hybrids in the pro-
cess of speciation; a study of naturally occur-
ring Formica wood ant hybrids. Vaitoskirja,
Helsingin yliopisto. Saatavissa: https://helda.
helsinki.fi/handle/10138/335389

Boomsma JJ & Gawne R 2018 Superorganis-
mality and caste differentiation as points of
no return: how the major evolutionary tran-
sitions were lost in translation. Biol Rev 93:
28-54. Saatavissa: https://doi.org/10.1111/
brv.12330

Boomsma JJ, Huszar DB & Pedersen JS 2014 The
evolution of multiqueen breeding in euso-
cial lineages with permanent physically dif-
ferentiated castes. Anim Behav 92: 241-252.
Saatavissa: https://doi.org/10.1016/j.anbe-
hav.2014.03.005

Bourke AFG & Franks NR 1995 Social Evolution
in Ants. Princeton University Press.

Bourke AFG & Heinze J 1994 The ecology of
communal breeding: The case of multi-
ple-queen leptothoracine ants. Philos T R
Soc 345: 359-372. Saatavissa: https://doi.
org/10.1098/rstb.1994.0115

Elias M, Rosengren R & Sundstrom L 2005
Seasonal polydomy and unicoloniality in
a polygynous population of the red wood
ant Formica truncorum. Behav Ecol Socio-
biol 57: 339-349. Saatavissa: https://doi.
org/10.1007/500265-004-0864-8

Ellis S & Robinson EJH 2014 Polydomy in red
wood ants. Ins Soc 61: 111-122. Saatavissa:
https://doi.org/10.1007/s00040-013-0337-z

El-Showk S. van Zweden JS, d'Ettorre P & Sund-
strom L 2010 Are you my mother? Kin recog-
nition in the ant Formica fusca. J Evol Biol 23:
397-406.

Favreau E, Lebas C, Stolle E, Priyam A, Pracana

Muurahaisten evoluutio

R, Aron S & Wurm Y 2022 No supergene de-
spite social polymorphism in the big- head-
ed ant Pheidole pallidula. BioRxiv, saatavissa:
https://doi.org/10.1101/2022.12.06.519286

Fontcuberta A, De Gasperin O, Avril A, Dind S &
Chapuisat M 2021 Disentangling the mech-
anisms linking dispersal and sociality in su-
pergene-mediated ant social forms. P R Soc
B 288. Saatavissa: https://doi.org/10.1098/
rspb.2021.0118

Friedman DA, Johnson BR & Linksvayer TA 2020
Distributed physiology and the molecular
basis of social life in eusocial insects. Horm
Behav 122: 104757. Saatavissa: https://doi.
org/10.1016/j.yhbeh.2020.104757

Goropashnaya AV, Seppa P & Pamilo P 2001 So-
cial and genetic characteristics of geograph-
ically isolated populations in the ant Formica
cinerea. Mol Ecol 10: 2807-2818. Saatavissa:
https://doi.org/10.1046/j.1365-294X.2001.
t01-1-01410.x

Hakala SM, Ittonen M, Seppa P & Helantera H
2020 Limited dispersal and an unexpected
aggression pattern in a native supercolo-
nial ant. Ecol Evol 10. Saatavissa: https://doi.
org/10.1002/ece3.6154

Hakala SM 2020 Social polymorphism and dis-
persal in Formica ants. Vaitoskirja, Helsingin
yliopisto.

Hakala SM, Seppa P & Helantera H 2019 Evo-
lution of dispersal in ants (Hymenoptera:
Formicidae): a review on the dispersal strat-
egies of sessile superorganisms. Myrme-
col News 29: 35-55. Saatavissa: https://doi.
org/10.25849/myrmecol.news

Hakala SM, Seppa P, Heikkila M, Punttila P, Sor-
vari J & Helantera H 2018 Genetic analysis
reveals Finnish Formica fennica populations
do not form a separate genetic entity from F.
exsecta. Peer]) 6: e6013.

Hamilton WD 1963 The Evolution of Altruistic
Behavior. Am Nat 97: 354-356.

Hannonen M & Sundstrom L 2003 Worker nep-
otism among polygynous ants. Nature 421:
910-910.

35 - Luonnon Tutkija 1 2023



Hannonen M, Helantera H & Sundstrom L 2004
Habitat age breeding system and kinship in
the ant Formica fusca. Mol Ecol 13: 1579-
1588. Saatavissa: https://doi.org/10.1111/
J.1365-294X.2004.02136.x

Heinze J 2007 The demise of the standard ant
(Hymenoptera: Formicidae). Myrmecol News
11:9-20. Saatavissa: https://doi.org/10.1038/
srep12496

Heinze J & Rueppell O 2014 The frequency of
multi-queen colonies increases with alti-
tude in a Nearctic ant. Ecol Entomol 39: 527-
529. Saatavissa: https://doi.org/10.1111/
een.12119

Helantera H 2022 Supercolonies of ants (Hy-
menoptera: Formicidae): ecological patterns
behavioural processes and their implications
for social evolution. Myrmecol News 32:
1-22. Saatavissa: https://doi.org/10.25849/
myrmecol.news

Helantera H, Kulmuni J & Pamilo P 2016 Sex allo-
cation conflict between queens and workers
in Formica pratensis wood ants predicts sea-
sonal sex ratio variation. Evolution 70: 2387-
2394. Saatavissa: https://doi.org/10.1111/
evo.13018

Helanterd H, Strassmann JE, Carrillo J & Quel-
ler DC 2009 Unicolonial ants: where do
they come from what are they and where
are they going? Trends Ecol Evol 24: 341-
349. Saatavissa: https://doi.org/10.1016/j.
tree.2009.01.013

Helanterd H, Sundstrom L 2005 Worker re-
production in the ant Formica fusca. J Evol
Biol 18: 162-171. Saatavissa https://doi.
org/10.1111/j.1420-9101.2004.00777 x

Helantera H, Sundstrom L 2007 Worker repro-
ductioninFormicaants.AmNat 170:E14-E25.
Saatavissa https://doi.org/10.1086/518185

Helantera H, Ozan M & Sundstrom L 2023. Relat-
edness modulates reproductive competition
among queens in ant societies with multiple
queens. In Press, Behav Ecol

Helms J 2018 The flight ecology of ants (Hyme-
noptera: Formicidae). Myrmecol News 26:

Muurahaisten evoluutio

19-30.

Herbers JM 1986 Nest site limitation and fac-
ultative polygyny in the ant Leptothorax
longispinosus. Behav Ecol Sociobiol 19: 115-
122. Saatavissa: https://doi.org/10.1007/
BF00299946

Johnson CA, Sundstrom L & Billen J 2005 De-
velopment of alary muscles in single- and
multiple- queen populations of the wood
ant Formica truncorum. Ann Zool Fenn 42:
225-234.

Kay T, Helleu Q & Keller L 2022 Iterative evolu-
tion of supergene-based social polymor-
phism in ants. P T R Soc B 377. Saatavissa:
https://doi.org/10.1098/rstb.2021.0196

Keller L 1993 Queen number and sociality in in-
sects. Oxford University Press.

Keller L, Passera L & Suzzoni JP 1989 Queen exe-
cution in the Argentine ant Iridomyrmex hu-
milis.PhysiolEntomol14:157-163.Saatavissa:
https://doi.org/10.1111/j.1365-3032.1989.
tb00947 .x

Kennedy P, Uller T & Helantera H 2014 Are ant
supercolonies crucibles of a new major
transition in evolution? J Evol Biol 27: 1784~
1796. Saatavissa: https://doi.org/10.1111/
jeb.12434

Klobuchar EA & Deslippe RJ 2002 A queen pher-
omone induces workers to kill sexual larvae
in colonies of the red imported fire ant (So-
lenopsis invicta). Naturwissenschaften 89:
302-304.

Kulmuni J & Pamilo P 2014 Introgression in hy-
brid ants is favored in females but selected
against in males. P Natl Acad Sci USA 111:
12805-12810.

Laji.fi- tietokanta: https://laji.fi/taxon/
MX.204313/taxonomy?showTree=true [viit-
tauspaiva 91.1.2023]

Lindgren R 2019 Kuningattarien tappaminen
superkoloniaalisella tupsukekomuurahaisel-
la (Formica aquilonia). Pro gradu -ty6, Hel-
singin yliopisto.

Martin-Roy R, Nygard E, Nouhaud P & Kulmuni
J 2021 Differences in thermal tolerance be-

36 - Luonnon Tutkija 1 2023



tween parental species could fuel thermal
adaptation in hybrid wood ants. Am Nat 198:
278-294.

Mcleod DV & Wild G 2014 The relationship be-
tween ecology and the optimal helping
strategy in cooperative breeders. J Theor
Biol 354: 25-34. Saatavissa: https://doi.or-
g/10.1016/j.jtbi.2014.03.003

Pamilo P & Kulmuni J 2022 Genetic identifica-
tion of Formica rufa group species and their
putative hybrids in northern Europe. Myrme-
col News 32: 93-102. Saatavissa: https://doi.
org/10.25849/myrmecol.news

Passera L, Aron S & Bach D 1995 Elimination
of sexual brood in the Argentine ant Line-
pithema humile: queen effect and brood
recognition. Entomol Exp App. Saatavissa:
https://doi.org/10.1111/j.1570-7458.1995.
tb01928.x

Perrin N & Goudet J 2001 Inbreeding kinship
and the evolution of natal dispersal. In Dis-
persal. Oxford University Press.

Punttila P 2020 Ant community structure in
successional mosaics of boreal forests. Vaito-
skirja, Helsingin yliopisto.

Purcell J, Zahnd S, Athanasiades A, Turler R &
Chapuisat M 2016 Ants exhibit asymmetric
hybridization in a mosaic hybrid zone. Mol
Ecol 25: 4866-4874. Saatavissa: https://doi.
org/10.1111/mec.13799

Reuter M, Balloux F, Lehmann L & Keller L 2001
Kin structure and queen execution in the
Argentine ant Linepithema humile. J Evol
Biol 14: 954-958. Saatavissa: https://doi.
org/10.1046/j.1420-9101.2001.00345.x

Ronce O 2007 How does it feel to be like a roll-
ing stone? Ten questions about dispersal
evolution. Ann Rev Evol Ecol S 38: 231-253.
Saatavissa: https://doi.org/10.1146/annurev.
ecolsys.38.091206.095611

Rosengren R & Pamilo P 1983 The evolution of
polygyny and polydomy in mound-building
Formica ants. Acta Entomol Fenn 42: 65-77.

Rosengren R, Sundstrom L & Fortelius W 1993
Monogyny and polygyny in Formica ants:

Muurahaisten evoluutio

the result of alternative dispersal tactics.
Teoksessa: Keller L (toim) Queen Number
and Sociality in Insects. Oxford University
Press.

Satokangas I, Nouhaud P, Seifert B, Punttila P,
SchultzR, Jones M, Sirén J. Helantera H & Kul-
muniJ 2023 Extensive hybridisation between
multiple differently adapted species may aid
persistence in a changing climate. Vertais-
arvioinnissa, saatavilla biorXiv-palvelussa
https://doi.org/10.1101/2023.01.25.525480

Schultner E, Gardner A, Karhunen M & Hel-
antera H 2014 Ant Larvae as Players in So-
cial Conflict: Relatedness and Individual
Identity Mediate Cannibalism Intensity. Am
Nat 184: E161-E174. Saatavissa: https://doi.
org/10.1086/678459

Schultner E, Saramaki J & Helantera H 2016 Ge-
netic structure of native ant supercolonies
varies in space and time. Mol Ecol 25: 6196-
6213. Saatavissa: https://doi.org/10.1111/
mec.13912

Seifert B 2018 The Ants of Central and
North Europe. Lutra Verlags- und Ver-
triebsgesellschaft.

Seifert B Kulmuni J & Pamilo P 2010 Indepen-
dent hybrid populations of Formica polyc-
tena X rufa wood ants (Hymenoptera: For-
micidae) abound under conditions of forest
fragmentation. Evol Ecol 24: 1219-1237.

Seppa P, Helantera H, Chernenko A, Trontti K,
Punttila P & Sundstrom L 2009 Population
genetics of the black ant Formica lemani
(Hymenoptera: Formicidae). Biol J Linn Soc
97:247-258.

Seppa P 2009 Do ants (Hymenoptera: Formici-
dae) need conservation and does ant con-
servation need genetics? Myrmecol News
11:161-172.

Sorvari J, Haatanen MK & Vesterlund SR 2011
Combined effects of overwintering tem-
perature and habitat degradation on the
survival of boreal wood ant. J Insect Conserv
15:727-731.

Sorvari J 2017 Wood ant assemblages of For-

37 - Luonnon Tutkija 1 2023



mica rufa group on lake islands and in main-
land woodland in Central Finland. Entomol
Fenn 29: 21-29.

Sundstrom L 1995 Dispersal polymorphism
and physiological condition of males and fe-
males in the ant Formica truncorum. Behav
Ecol 6: 132-1309.

Sundstrom L, Chapuisat M, Keller L 1996 Con-
ditional manipulation of sex ratios by ant
workers: a test of kin selection theory. Sci-
ence 274: 993-995. Saatavissa: https://doi.
org/10.1126/science.274.5289.993

Sundstrom L, Seppa P & Pamilo P 2005 Genetic
population structure and dispersal patterns
in Formica ants - a review. Ann Zool Fenn 42:
163-177. Saatavissa: http://www.annzool.
net/PDF/anzf42/anzf42-163.pdf

Sundstrom L & Vitikainen E 2021 The life his-
tory of Formica exsecta (Hymenoptera: For-
micidae) from an ecological and evolution-

Muurahaisten evoluutio

ary perspective. Myrmecol News 32: 23-40.
Saatavissa:  https://doi.org/10.25849/myr-
mecol.news

Vargo EL & Passera L 1991 Pheromonal and be-
havioral queen control over the production
of gynes in the Argentine ant Iridomyrmex
humilis (Mayr). Behav Ecol Sociobiol 28: 161-
169 Saatavissa: https://doi.org/10.1007/
BF00172167

Kirjoittajat ovat muurahaistutkijoita, joilla on
takanaan yhteensd yli 50 vuoden kokemus muu-
rahaistutkimuksesta. Tutkijatohtori Sanja Ma-
ria Hakala tybskentelee Fribourgin yliopistossa,
Sveitsissd. Jonna Kulmunin tyépaikka on Amster-
damin yliopistossa (Institute for Biodiversity and
Ecosystem Dynamics). Heikki Helanterdn asema-
paikka sijaitsee Oulun yliopiston Ekologian ja ge-
netiikan tutkimusyksikkdssd ja Helsingin yliopis-
ton Tvdrminnen eldintieteelliselld asemalla.

Karvaloviniskan (Formica exsecta) pesa Utsjoella. Levittaytymiskdyttaytymisen tutkimus on tarkedssa

roolissa kun yritimme ymmartda, miten puurajalla eldvat muurahaispopulaatiot parjaavat muuttuvas-

sa ymparistossa.

38 - Luonnon Tutkija 1 2023



	_Hlt121815734
	_Hlt121815735
	_Hlk123826316
	_GoBack
	_Hlk118108793
	_Hlk64616550
	Mesipistiäisten älykkyys
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