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Perhesuhteet sosiaalisuuden evoluution 
keskiössä

Yhteiskuntahyönteisten, kuten muurahais-
ten, termiittien ja sosiaalisten mehiläisten 

ja ampiaisten menestys perustuu työnjaolle: 
kuningattaret munivat ja työläiset pitävät huo-
len jälkeläisistä ja ravinnonhankinnasta sekä 
pesän ylläpidosta ja puolustuksesta. Evoluution 
silmissä työläiset ovat äärimmäisiä altruisteja, 
jotka ovat uhranneet oman lisääntymiskykyn-
sä auttaakseen muita lisääntymään. Tämä on 
sukulaisvalinnan tulos. Sukulaisvalinnan teo-
ria on yksi evoluutioteorian keskeisiä osia ja 
selittää miten sosiaalinen käyttäytyminen on 
voinut syntyä. Teoria korostaa sukulaisuussuh-
teiden merkitystä yksilöiden välisten vuorovai-
kutusten selittäjänä (Hamilton 1963). Sukulais-
valinnan logiikalla itsensä uhraaminen muiden 
hyödyksi kannattaa, jos avunsaajat ovat lähi-
sukulaisia, jotka todennäköisesti kantavat aut-
tajan kanssa samoja geenimuotoja. Tällainen 
erittäin pitkälle viety yhteistyö onkin alun pe-
rin kehittynyt ydinperheissä, joissa työläiset 
avustavat äitiään lisääntymisessä ja kasvattavat 
omia täyssisariaan (Boomsma & Gawne 2018). 
Tällöin sukulaisuus yhteiskunnan jäsenten kes-

ken on mahdollisimman korkea, ja eturistiriidat 
eri geneettisten linjojen välillä ovat matalimmil-
laan. Kun lähisukulaisista yksi erikoistuu lisään-
tymiseen ja loput tämän jälkeläisten hoitoon ja 
ravinnonhankintaan, on yhteistyön evoluutio 
edennyt huippuunsa.

Läheskään kaikki hyönteisyhteiskunnat ei-
vät kuitenkaan ole ydinperheitä. Päinvastoin: 
etenkin muurahaisten yhteiskuntarakenteet 
vaihtelevat pienistä yhden kuningattaren ydin-
perheistä jättimäisiin yhteiskuntiin, joissa ku-
ningattaria voi olla satoja, jopa tuhansia. Lisää 
vaihtelua perhesuhteisiin tuovat isät, koska ku-
ningattaret ovat voineet paritella useiden koi-
raiden kanssa. On jopa mahdollista, että nykyi-
sistä muurahaislajeista vain vähemmistö elää 
ydinperheissä, ja enemmistö pesissä, joissa on 
useita sukulinjoja joko isien tai äitien puolelta 
(Heinze 2007; Boomsma ym. 2014). Tämä pä-
tee myös Formica-suvun muurahaisiin, joiden 
perhesuhteet ovat olleet suomalaisen muura-
haistutkimuksen ytimessä jo vuosikymmeniä 
(Kuva 1; Tietolaatikko 1). Tässä suvussa on näky-
villä koko perherakenteiden jatkumo: yhdessä 
päässä ovat ydinperheet, joissa yksi kuninga-
tar tyttärineen asuttaa yhtä pesää, ja toisessa 
valtavat ”superkoloniat”, joissa useat moniku-
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ningattariset pesät muodostavat jopa useita 
hehtaareja kattavia monipesäisiä verkostoja, 
jolloin alueen kaikki pesät kuuluvat samaan 
yhteiskuntaan (Helanterä 2022). Välille mahtuu 
yksittäisten pesien yhteiskuntia, joissa kunin-
gattaria on kourallinen kussakin, ja muutamien 
pesien rykelmiä.

Muutos perherakenteessa on seurausta 
muutoksesta käyttäytymisessä, erityisesti levit-
täytymiseen liittyen (Hakala ym. 2019): Ydinper-
he säilyy ydinperheenä, koska nuoret siivekkäät 
muurahaisprinsessat lähtevät kotipesästään 
parittelulennolle ja perustamaan uusia pesiä 
kauas kotipesän reviiristä, ja vain vanha kunin-
gatar jatkaa lisääntymistä kotipesässä. Moni-
kuningattariset suurperheet taas syntyvät, kun 
osa prinsessoista jättääkin lentämättä. Ne parit-

televat pesässä tai sen tuntumassa, pudottavat 
siipensä ja jäävät kotipesäänsä lisääntymään 
siellä jo olevien sukulaistensa oheen. Myös työ-
läisten käytöksessä tapahtuu muutoksia. Toisin 
kuin ydinperheessä, monikuningattarisessa 
yhteiskunnassa työläiset hyväksyvät monta 
lisääntyjää, vaikka se madaltaakin sukulaisva-
linnan kannalta keskeistä pesän asukkaiden 
välistä sukulaisuutta ja saattaa johtaa lisäänty-
neeseen resurssikilpailuun ja ristiriitoihin (Kuva 
2; Tietolaatikko 2) yhteiskunnan sisällä. Jos työ-
läiset auttavatkin kaukaisempaa sukulaistaan 
lisääntymään oman äidin sijasta, työläisten nä-
kökulmasta auttamisen hyödyt laskevat. Monil-
la muurahaislajeilla yhteiskuntia on kumpaakin 
tyyppiä, joko sekaisin samassa populaatiossa 
tai eri populaatioihin jakaantuneena (Booms-

Kuva 1: Formica-alasuvut.

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

b) Karvaloviniska (F. exsecta), jonka heinän pilkkomiseen tarvittavat vahvat leukalihakset muodostavat  
  Coptoformica -alasuvulle tunnusomaiset ulokkeet pään takaosaan. Kuva: Arnstein Staverløkk.

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

d)   Tupsukekomuurahaisen (F. aquilonia) neulasista rakennettu pesä, 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 pesäkäytäviä. Tämä laji elää usein myös kivien alla maape-
      sissä. Kuva: Sanja Hakala.

g)  Loviniskamuurahaisen heinäpesiä monipesäisestä yhteiskunnasta, jossa pesien välillä kulkee polkuja. 
      Kuva: Frode Ødegaard.
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ma ym. 2014). Näiden lajien perimä siis mahdol-
listaa kaksi hyvin erilaista käyttäytymismallia.

Suurperheessä elämisen ekologiset hyödyt

Mitkä tekijät ovat monikuningattarisuuden 
taustalla, eli milloin ydinperhe kannattaa laa-
jentaa suurperheeksi? Hypoteeseja on monia. 
Lisäkuningatarten tuoma geneettinen moni-
muotoisuus voi parantaa yhteiskunnan mahdol-
lisuuksia taistelussa taudinaiheuttajia vastaan, 
tai tehostaa toimintaa työläisten suuremman 
monimuotoisuuden kautta. Helpoiten mitatta-
vat hyödyt ovat kuitenkin ekologisia. Useampi 
kuningatar on ikään kuin yhteiskunnan hen-
kivakuutus kallisarvoisen kuningattaren kuo-
leman tai yhteiskunnan osan tuhoutumisen 
varalta. Useampi kuningatar myös kasvattaa 
yhteiskunnan kokoa, koska ne voivat yhdessä 
tuottaa enemmän työläisiä. Tämä puolestaan 
nostaa pesän kilpailukykyä ja voi olla tarpeen 
naapuripesiä vastaan kamppailtaessa – muu-
rahaisten pahimpia vihollisia ovat usein toiset 

muurahaiset, joten paikallisessa kilpailussa hyö-
dylliseen yhteiskunnan kasvuun panostaminen 
voi hyvinkin kannattaa. Monikuningattarisuus 
mahdollistaa myös monipesäisen yhteiskunta-
rakenteen, missä yksi yhteiskunta voi silmikoi-
malla laajeta hallitsemaan suurempia alueita 
(Ellis & Robinson 2014). Monikuningattarisuus 
on siis ekologisesti menestyksekäs strategia: 
pesän eliniän lisäksi sen koko ja kilpailukyky 
kasvavat (Rosengren ym. 1993). Äärimmillään 
tämä kilpailuetu on superkolonioissa: tiheä pol-
kujen yhdistämä pesäverkosto syrjäyttää kilpai-
lijat laajalta alueelta ja hallitsevan superkolo-
niaalisen yhteiskunnan muurahaistiheys kasvaa 
hyvin suureksi (Helanterä 2022).

Monikuningattarisuus muistuttaa sosiaalise-
na käyttäytymisenä useiden lintujen ja nisäk-
käiden yhteisöllistä lisääntymistä, esimerkiksi 
kotihiirinaaraiden tapaa synnyttää poikasensa 
jaettuun pesäkoloon ja jakaa myös ravinnon-
haun ja imetyksen kustannukset (Auclair ym. 
2014). Tällainen yhteistyö on erityisen hyödyl-
listä silloin, kun elinympäristö on vaihteleva 

Tietolaatikko 1: Suomessa tutkitaan monia Formica-suvun muurahaislajeja.

Suomessa elää 20 Formica-suvun lajia (Laji.fi 2022), jotka on sijoitettu viiteen eri alasukuun, tosin 
ryhmän taksonomia on jossain määrin epäselvä, ja jotkin lajit myös risteytyvät keskenään (Pur-

cell ym. 2016: Hakala ym. 2018; Pamilo & Kulmuni 2022). Kolme lajirikkainta alasukua ovat suuria 
neulaspesiä rakentavat punaruskeat kekomuurahaiset (Formica s.str. tai F. rufa-ryhmä), pienempiä 
heinäpesiä rakentavat punaruskeat loviniskamuurahaiset (Coptoformica), ja maanalaisia pesiä ra-
kentavat mustamuurahaiset (Serviformica). Lisäksi Suomessa elävät omiin ryhmiinsä luettavat ve-
rimuurahainen (F. sanguinea) ja mustapäämuurahainen (F. uralensis). Kaikissa alasuvuissa ilmenee 
vaihtelua sosiaalisissa rakenteissa, mikä tekee suvusta erinomaisen tutkimuskohteen sosiaalisuu-
den evoluution ymmärtämiseksi (Seifert 2018).

Suomen kekomuurahaislajeissa on sekä useimmiten yksikuningattarisia lajeja (punakekomuu-
rahainen F. rufa, karvakekomuurahainen F. lugubris), että liki aina monipesäisiä superkolonioita 
muodostavia lajeja (tupsukekomuurahainen F. aquilonia ja kaljukekomuurahainen F. polyctena, 
joista jälkimmäisestä elää Suomessa lähinnä risteymäpopulaatioita (Tietolaatikko 3), ja myös lajeja 
joilla on sekä yksi- että monikuningattarisia pesiä (kantomuurahainen F. truncorum ja niittymuura-
hainen F. pratensis) (Elias ym. 2005; Helanterä ym. 2016; Schultner ym. 2016). Myös loviniskamuu-
rahaisilla (joista on tutkittu lähinnä karvaloviniskaa F. exsecta ja kaljuloviniskaa F. pressilabris) on 
lajinsisäistä vaihtelua yksikuningattarisuudesta superkoloniaalisuuteen asti (Kennedy ym. 2014; 
Schultner ym. 2014; Sundström & Vitikainen 2021). Mustamuurahaisella (F. fusca) ja pohjanmusta-
muurahaisella (F. lemani) on sekä yksi- että monikuningattarisia pesiä, mutta ei monipesäisyyttä 
tai superkolonioita, kun taas joillakin sukulaisilla, kuten samettimuurahaisella (F. cinerea) on myös 
superkolonioita (Goropashnaya ym. 2001; Hannonen ym. 2004; Seppä ym. 2009).
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tai äärimmäinen olosuhteiltaan, jolloin yksin 
lisääntyminen todennäköisesti epäonnistui-
si (Mcleod & Wild 2014). Myös muurahaisilla 
monikuningattarisuuden on havaittu olevan 
yhteydessä hankaliin ympäristöoloihin ja pe-
säpaikkojen vähyyteen tai voimakkaaseen kil-
pailuun (Herbers 1986; Bourke & Heinze 1994; 
Heinze & Rueppell 2014). Sen, kannattaako 
jäädä lisääntymään aivan sukulaisten lähelle 
resurssikilpailun ja haitallisen sisäsiittoisuuden 
uhallakin, määrää yhtäältä se, miten epävarmaa 
levittäytymisen onnistuminen on (Ronce 2007).
Toisessa vaakakupissa taas on yhteiskunnan so-
siaalinen rakenne; kuinka monta kuningatarta 
siellä jo on, kuinka läheisiä sukulaisia ne ovat, 
ja mitkä ovat uuden tulokkaan lisääntymismah-
dollisuudet (Hakala ym. 2019). Muurahaisten 

evoluutiota ohjaavat aina sekä yhteiskunnan si-
säiset perhekuviot ja valintapaineet, että ulkoi-
sen ympäristön rajoitteet. Yhdessä  ne määrää-
vät luonnonvalinnan tulokset sekä sen, kuinka 
populaatiot sopeutuvat tulevaisuuden elinym-
päristöihin.

Yksilöiden ja yhteiskunnan ominaisuudet 
kytkeytyvät pesän kuningatarmäärään

Erilaisten ympäristöolojen lisäksi yhteiskuntien 
sosiaalinen rakenne on yhteydessä moneen 
muuhunkin muurahaisten biologian osa-alue-
seen, eikä aina ole selvää, mikä on syy ja mikä 
seuraus. Pesien ”sosiaalinen fysiologia”, johon 
kuuluu esimerkiksi resurssien jakaminen yh-
teiskunnan eri toimintoihin sekä erilaiset keinot 

Kuva 2. Muurahaisyhteiskunnan elämään liittyy monta vaihetta, joista syntyy jännitteitä pesän yksilöiden välille.
 
a) Tämä yksikuningattarisen pesän tuottama niittymuurahaiskoiras (F. pratensis) on työläisille keskimäärin vähemmän 

sukua kuin saman pesän tuottama prinsessa. Työläisten edun mukaista olisi kasvattaa enemmän prinsessoja, kun 
taas muniva kuningatar hyötyy molemmista sukupuolista yhtä lailla. Kuva: Sanja Hakala.

b) Niittymuurahaisprinsessa (F. pratensis) lähdössä häälennolle. Koiraiden ja prinsessojen kasvattamiseen ja niiden 
levittäytymispäätöksiin liittyy runsaasti ristiriitoja. Kuva: Sanja Hakala.

c) Kaksi samassa yhteiskunnassa elävää mustamuurahaiskuningatarta (F. fusca). Tällä lajilla työläiset tunnistavat, kum-
pi kuningattarista on niille enemmän sukua, ja pystyvät hoivaamaan sen jälkeläisiä enemmän. Kuva: Martina Ozan.

d) Jonkin mustamuurahaislajin (Serviformica) kuningatar, työläisiä ja eri ikäisiä jälkeläisiä. Pesän 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 jäljellä ovat vain kuoret. Sisarusten välinen kannibalismi on hyvä esimerkki siitä, 
ettei pesän elämä ole auvoista ja ristiriidatonta. Kuva: Unni Pulliainen.
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koordinoida yhteisön toimintaa (Friedman ym. 
2020), on monikuningattarisissa yhteiskunnissa 
varsin erilainen kuin yksikuningattarisissa. Tämä 
näkyy usein myös yksilötason muutoksina. 
Monikuningattarisissa, ja erityisesti monipe-
säisyyteen siirtyneissä suurissa yhteiskunnissa, 
kuningattaret ovat usein lyhytikäisempiä, pie-
nikokoisempia ja huonompia levittäytymään 
kuin yksikuningattaristen pesien kuningattaret 
(Rosengren & Pamilo 1983; Keller 1993). So-
siaalisen rakenteen, yhteiskunnan sosiaalisen 
fysiologian ja ekologisen ympäristön välillä on 
evolutiivisia takaisinkytkentöjä (Hakala 2020). 

Kuningatarten määrä esimerkiksi vaikuttaa 
siihen, miten kiivasta yhteiskunnan sisäinen 
kilpailu on. Tämä voi vuorostaan vaikuttaa 
prinsessojen kokoon ja kuntoon, mitkä taas 
osaltaan vaikuttavat siihen, kannattaako niiden 
lähteä yrittämään oman pesän perustamista 
vai jäädä kotiin kilpailemaan (Sundström 1995). 
Näin siis yhteiskunnan eri käyttäytymismallit ja 
fysiologiset piirteet kehittyvät rinta rinnan tois-
tensa evoluutioon vaikuttaen.

Erityisen monimutkainen tilanne on lajeilla, 
joilla on yhtä aikaa useamman tyyppisiä sosi-
aalisia rakenteita. Kun parittelut erityyppisistä 

Tietolaatikko 2: Yhteistyöhön liittyy aina ristiriitoja.

Kun yksilöiden välinen sukulaisuusaste yhteiskunnassa laskee, erilaiset lisääntymiseen ja resurs-
sien jakoon liittyvät ristiriidat lisääntyvät, koska yhteiskunnan eri jäsenet eivät saa tasapuolises-

ti kelpoisuushyötyä kaikista jälkeläisistä. Yhteiskunnan kuningatarmäärään ja niiden levittäytymis-
käyttäytymiseen liittyvät ristiriidat vaikuttavat sen toimintaan suuresti (katso varsinainen teksti), 
mutta myös resurssien jakamiseen työläisten vs. prinsessojen ja koiraiden tuottamiseen liittyy ris-
tiriitoja – ei ainoastaan kuningatarten ja työläisten välillä, mutta myös kehittyvien jälkeläisten ja 
aikuisten välillä.

Yhteiskunnan tuottamat toukat saattavat esimerkiksi yrittää lisätä omia resurssejaan syömällä 
pesän muita jälkeläisiä eli munia – tällaisen kannibalismin on osoitettu olevan yleisempää niillä 
lajeilla, joiden pesissä on enemmän kuningattaria eli alhaisempi sukulaisuus (Schultner ym. 2014). 
Oleellinen kysymys monikuningattarisen yhteiskunnan sisäisiä ristiriitoja tutkittaessa on se, kyke-
nevätkö yksilöt tunnistamaan lähisukulaisensa. Yleensä oletetaan, että läheisten ja kaukaisten su-
kulaisten tunnistaminen on vaikeaa, ja tämä informaation rajallisuus, sosiaalinen sokeus, on tärkeä 
syy pesien harmonian edes jonkinlaiselle säilymiselle. Mustamuurahaiset sitä vastoin näyttävät 
olevan poikkeuksellisen tarkkoja sukulaisten tunnistajia. Sekä työläiset että kuningattaret pysty-
vät arvioimaan, kuinka läheistä sukua ketkäkin pesän jäsenet ovat, ja muuttamaan käyttäytymis-
tään sen mukaan (Hannonen & Sundström 2003; El-Showk ym. 2010; Helanterä ym. 2023).

Pesän tuottamien lisääntymiskykyisten jälkeläisten sukupuoleen liittyvä ristiriita on monimut-
kaisempi: jos yhteiskunnassa on vain yksi, yhden kerran paritellut kuningatar, se jakaa 50 % gee-
nimuodoistaan kaikkien jälkeläisten kanssa, niiden sukupuolesta riippumatta – mutta työläiset 
ovat paljon enemmän sukua prinsessoille (75 %) kuin koiraille (25 %). Äärimmäisessä tapauksessa 
tämä voi johtaa työläisten rajuihin toimiin: pesissä, joissa työläisten sukulaisuus prinsessoihin on 
kaikkein korkein, työläiset surmaavat koirastoukat, ja ohjaavat näin vapautuvan ravinnon kehitty-
ville prinsessoille, sisarilleen (Sundström ym. 1996). Kun kuningatarmäärä, tai niiden kanssa pari-
telleiden koiraiden määrä laskee, työläisten keskimääräinen sukulaisuus kaikkiin jälkeläisiin laskee 
– näin ristiriita muuttaa muotoaan, muttei koskaan kokonaan katoa.

Konflikti syntyy myös siitä, että monien muurahaislajien työläisetkin pystyvät munimaan, vaik-
ka parittelukyvyttöminä munivatkin ainoastaan hedelmöittymättömiä, koiraiksi kehittyviä munia. 
Myös monilla Formica-suvun lajeilla geneettiset tutkimukset ovat paljastaneet, että työläiset ujut-
tavat omia muniaan kuningatarten munien sekaan (Helanterä & Sundström 2005, 2007). Tällöin 
toiset työläiset näyttävät puuttuvan peliin ja poistavan näiden sooloilijoiden munat – kasvatetuis-
sa jälkeläisissä työläisten poikia ei ole havaittu.
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yhteiskunnista tulevien yksilöiden välillä yhdis-
tävät eri muodot samaan geenipooliin, miten 
varmistetaan, että toisiaan tukevat ominaisuu-
det periytyvät yhdessä eivätkä sekoitu toisen 
muodon ominaisuuksiin? Yksi ratkaisu löytyy 
perimän erikoisesta rakenteesta: useissa muu-
rahaisryhmissä on kehittynyt supergeenejä, eli 
kytkeytyneitä geenikokonaisuuksia, joissa jopa 
satoja geenejä periytyy toisiinsa kytkeytyneinä 
yhdistelminä, ilman että rekombinaatiolla on 
mahdollisuutta sekoittaa alleeleja supergeenin 
kahden eri version välillä. Nämä ”sosiaalisuus-
kromosomit” voivat kontrolloida samaan aikaan 
useita erityyppisille yhteiskunnille tyypillisiä 
ominaisuuksia kuten kuningatarten käytöstä 
ja sitä, hyväksyvätkö työläiset pesään yhden 
vai useamman lisääntyvän kuningattaren. Täl-
lä hetkellä sosiaalisia supergeenejä tiedetään 
syntyneen ainakin viidessä eri muurahaissuvus-
sa toisistaan riippumatta (Solenopsis, Formica, 
Cataglyphis, Pogonomyrmex ja Leptothorax; Kay 
ym. 2022). Sosiaalista monimuotoisuutta esiin-
tyy kuitenkin myös lajeilla, joilla ei ole sitä kont-
rolloivia supergeenejä (Favreau ym. 2022).

Kahden sosiaalisen tyypin säilyminen voi 
selittyä samanaikaisesti sekä ekologialla että 
perimän sisäisillä tekijöillä, tai niiden yhteispe-
lillä. Eri yhteiskuntatyypit ovat erikoistuneet 
erilaisiin elintyyleihin, jotka pärjäävät hiukan 
erilaisissa ympäristöissä: Esimerkiksi Formica 
selysi -mustamuurahaisella (meikäläisen samet-
timuurahaisen keskieurooppalainen lähisuku-
lainen) monikuningattariset pesät ovat eko-
logisesti dominoivia ja valtaavat ennen pitkää 
vakaat ja pysyvät elinalueet. Laji kuitenkin levit-
täytyy uusille alueille pääasiassa yksikuningat-
tarisista pesistä tulevien pesiä perustavien ku-
ningatarten avulla, joten yksikuningattarinen 
muoto säilyy valtaamalla aina uusia elinpaik-
koja (Fontcuberta ym. 2021). Jopa lajin moni-
kuningattariset pesät syntyvät todennäköisesti 
pääasiassa yksikuningattarisesta yhteiskunnas-
ta lentäneen kuningattaren perustamina, kos-
ka jos tällainen kuningatar parittelee moniku-
ningattarisen pesän koiraan kanssa, kaikki sen 

naaraspuoliset jälkeläiset, niin työläiset kuin ty-
tärkuningattaretkin, kantavat monikuningatta-
risuuden mahdollistavaa supergeenin muotoa 
ja pesä muuttuu lopulta monikuningattariseksi 
(Fontcuberta ym. 2021).

Formica selysi -mustamuurahaisen super-
geeniin liittyy geneettisesti itsekkäitä ominai-
suuksia, jotka johtavat siihen, että monikunin-
gattariset pesät eivät ikinä tuota jälkeläisiä, 
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, äidin perimän kaltaista perimää 
suosiva ominaisuus (Avril ym. 2020). Vielä ei tie-
detä, mikä mekanismi ilmiön taustalla on, mutta 
tämä tasapainottanee entisestään molempien 
sosiaalisten rakenteiden säilymistä populaa-
tiossa. Sama supergeenirakenne on löydetty 
myös kotoisilta mustamuurahaisiltamme, joilla 
on sekä yksi- että monikuningattarisia pesiä, 
mutta itsekkään tappajageenin olemassaoloa 
ei ole näillä lajeilla vielä näytetty. Muiden vast-
ikään löydettyjen muurahaisten supergeenien 
osalta ei vielä tiedetä, onko niissä vastaavia le-

Sanja Hakala Hankoniemen hiekkarannalla heinäkuussa 
2017 keräämässä samettimuurahaisen koteloita. Niistä 
kuoriutui myöhemmin laboratoriossa lentäviä koiraita 
ja kuningattaria. Kuva Tanya Troitsky.
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taaleja ominaisuuksia.
Yhteiskunnat voivat hyötyä monikuningat-

tarisuudesta, mutta uusien kuningatarten mu-
kana kylvetään myös ristiriitojen siemeniä. Kun 
yhteiskunnassa on useampia kuningattaria, 
sen kaikkien jäsenten välinen sukulaisuus on 
alhaisempi kuin yhteiskunnassa, jossa on vain 
yksi kuningatar (Bourke & Franks 1995). Tällöin 
työläisten tekemä työ ei automaattisesti koidu 
niiden lähisukulaisen eduksi, ja epäitsekkyyttä 
suosiva sukulaisvalinta heikkenee. Tämä johtaa 
ristiriitojen lisääntymiseen: yhteiskunnan eri 
jäsenet eivät hyödy tasapuolisesti kaikista tuot-
tamistaan jälkeläisistä (Tietolaatikko 2). Mitä 
suurempi yhteiskunta on, ja mitä alhaisemmak-
si sukulaisuus laskee, sitä kannattavammiksi 
itsekkäät strategiat tulevat. Tästä syystä varsin-
kin kaikkein suurimpien, alhaisimman sukulai-
suuden yhteiskuntien eli superkolonioiden, 

evolutiivinen vakaus on heikolla pohjalla – on 
mahdollista että ne ovat pääasiassa väliaikaisia, 
lopulta ristiriitoihin kaatuvia altruismin ylilyön-
tejä (Helanterä ym. 2009, Helanterä 2022).

Monikuningattarisuus muuttaa perustavan-
laatuisesti yhteiskuntien elinkiertoa, koska ne 
voivat teoriassa elää rajattomasti aina uusien 

kuningatarten voimin. Tällainen pitkäikäinen, 
vahva yhteiskunta puolestaan vaikuttaa siinä 
elävien yksilöiden strategioihin – varsinkin nuo-
rille prinsessoille ja koiraille aukenee perintei-
sen muualle levittäytymisen sijaan myös vaih-
toehto jäädä ja paritella kotiyhteiskunnassa, 
entisestään sitä kasvattaen. Koska sekä työläiset 
että kuningattaret voivat liikkua yhteiskunnan 
sisällä pesästä toiseen, ja yksi ainoa yhteiskunta 
voi levitä kattamaan kokonaisen populaation, 
yhteiskunnan sisäinen sukulaisuus on lopulta 
hyvin alhainen (Schultner ym. 2016). Toisaalta, 
jos yhteiskunta tosiaan laajenee hyvin suureksi, 
kaikki yksilöt eivät kuitenkaan sekoitu läpi koko 
alueen, mikä johtaa viskoosiin geneettiseen 
rakenteeseen (Hakala ym. 2020): Käytännössä 
yhteiskunnan sisällä lähemmissä pesissä yksilöt 
ovat läheisempää sukua, ja kaikki yksilöt ovat 
eniten tekemisissä lähisukulaisten kanssa. Yk-
sittäisen kuningattaren siirtyminen vaikka vain 
muutamia pesiä kauemmas synnyinpesästään 
johtaa jo siihen, ettei se enää kilpaile oman äi-
tinsä kanssa, vaan käyttää kaukaisempien suku-
laisten tuottamia resursseja. Tämä auttaa osal-
taan tasapainottamaan sosiaalisia ristiriitoja, 
ainakin väliaikaisesti. Toisaalta, jos valinta suosii 
prinsessoja, jotka tosiaan siirtyvät vain muuta-
man pesänmitan päähän, saattaa yhteiskunnal-
la olla horisontissa ekologisia ongelmia.

Laskeva sukulaisuus voi johtaa ekologiseen 
umpikujaan

Yhteiskunnan sosiaalisen rakenteen muutok-
sella on kauaskantoisempiakin seurauksia. 
Koska monikuningattarisuus ja monipesäisyys 
liittyvät usein kuningatarten heikkoon levit-
täytymiseen niiden jäädessä kotipesään tai 
sen lähelle, kyky vallata uusia elinympäristöjä 
heikkenee (Hakala ym. 2020). Ääritapauksissa 
monipesäinen yhteiskunta voi muodostaa nie-
lupopulaation, josta ei juuri lähdetä lennoille 
oman kotipiirin ulkopuolelle. Elinympäristöjen 
sirpaloituessa ihmisen toiminnan seurauksena 
tämä saattaa johtaa joidenkin lajien kantojen 

Jonna Kulmuni Hankoniemellä tutkimusryhmänsä 
kanssa. Taustalla on tupsu- ja kaljukekomuurahaisristey-
mien pesä, jota ryhmä seuraa pitkäaikaistutkimuksessa 
ja selvittää miten vaihteleva ilmasto vaikuttaa pesän 
sisälämpötilaan ja muurahaisten selviytymiseen. Kuva 
Jonna Kulmuni.
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heikkenemiseen. Tyypillisesti uusille elinalueil-
le, kuten avohakkuille, levittäytyy ensin pio-
neerilajeja (kuten mustamuurahainen ja poh-
janmustamuurahainen), joiden prinsessoista 
valtaosa jättää kotipesänsä ja lähtee lennolle. 
Myöhemmin saapuvat sosiaalisesti loisivat lajit, 
kuten kekomuurahaiset ja loviniskamuurahai-
set, käyttävät hyväksi mustamuurahaisten pe-
siä (Punttila 2020). Vahvasti monikuningattari-
set lajit tai kuningatarmäärältään vaihtelevien 
lajien monikuningattariset muodot levittäyty-
vät uusille alueille hitaammin, etenkin jos ne 
joutuvat saapumaan paikalle lentäen, eivätkä 
siirtymällä ympäröivän metsän pesistä maata 
pitkin uudelle alueelle. Jalansijan alueella saa-
tuaan ne kuitenkin valtaavat alaa pesien kasvun 
ja silmikoitumisen myötä, ja alkavat saada kil-
pailuetua elinympäristön muuttuessa metsän 
sukkessiossa (Punttila 2020; Sorvari 2017).

Tehokas levittäytyminen olisi tärkeää myös 
olemassa olevien populaatioiden välisen gee-
nivirran ylläpitämiseksi. Geenivirta kasvattaa 
paikallispopulaatioiden monimuotoisuutta, 
mikä auttaa niitä välttämään sisäsiittoisuudes-
ta johtuvia ongelmia pienissä populaatioissa 
(Perrin & Goudet 2001). Geneettinen monimuo-
toisuus on olennaista populaatioiden tulevalle 
sopeutumiselle ja evoluutiolle, sillä geneet-
tinen muuntelu on evoluution raaka-ainetta. 
Muurahaisten populaatioiden välinen geeni-
virta on tyypillisesti enemmän koiraiden ansio-
ta, ja tämä on erityisen totta superkolonioissa, 
joissa suuri osa prinsessoista jää kotiin (Sund-
ström ym. 2005, Hakala ym. 2019). Silloinkin 
kun prinsessat jäävät kotipesään tai levittäyty-
vät vain lyhyitä matkoja työläisten kantamina 
tai lähipesiin tunkeutuen, koiraat voivat lentää 
kauemmas parittelemaan muissa populaatiois-
sa. Tämä ylläpitää geenivirtaa populaatioiden 
välillä, mutta ei auta uusien alueiden valloitta-
misessa, tai pelasta populaatiota, jonka oma 
kuningatartuotanto on heikkoa. Koska muu-
rahaiskoiraita on tutkittu hyvin vähän, on vie-
lä epäselvää, kuinka sosiaaliset valintapaineet 
vaikuttavat niiden levittäytymisen evoluutioon. 

On merkkejä siitä, että samoin kuin kuningat-
tarille, myös koiraille voi koitua kelpoisuusetuja 
paikallisesta parittelusta kauas levittäytymi-
sen sijaan, mikä saattaa jopa johtaa heikkene-
vän lentokyvyn evoluutioon (Hakala 2020). Jos 
populaatiossa on liikaa valintapaineita, jotka 
suosivat kotipesään jäämistä levittäytymisen 
kustannuksella, saattaa tilanteesta syntyä evo-
lutiivinen ansa, joka lopulta johtaa populaation 
romahtamiseen.

Yhteiskuntien erilaisten perherakenteiden 
kytkös erilaisen levittäytymiskäyttäytymisen 
ja -menestyksen kanssa selittää osaltaan, mik-
si sosiaalista vaihtelua on olemassa. Tällainen 
ekologisten ja sosiaalisten valintapaineiden 
yhteispeli saattaa kuitenkin johtaa ennakoi-
mattomiin tuloksiin muuttuvissa elinympäris-
töissä, erityisesti muurahaisten kaltaisilla lajeil-
la, joilla populaatiokoot pesinä laskettuna ovat 
usein pieniä (Seppä 2009). Geneettisen moni-
muotoisuuden, ja erityisesti kuningatarmäärän 
monimuotoisuuden ja siihen liittyvän levittäy-
tymisen monimuotoisuuden, ylläpitäminen 
onkin olennaista Formica-lajien selviytymiselle 
tulevaisuuden muuttuvissa elinympäristöissä. 
Oman jännittävän lisänsä tähän monimuotoi-
suusyhtälöön tuo se, että monet Formica-lajit 
risteytyvät keskenään (Tietolaatikko 3). Jos ha-
luamme ymmärtää populaatioiden ja pesien 
nykyistä sosiaalista rakennetta ja tulevaa kykyä 
sopeutua, sukulaisvalinnan huomioonottami-
nen on joka tapauksessa olennaista.

Suurten yhteiskuntien itsekkäät tyttäret

Monikuningattarisuus ja siihen oleellisesti kyt-
keytyvä levittäytymiskyky ovat malliesimerkki 
keskeisestä evoluutioteorian viestistä: luon-
nonvalinnan muovaamat piirteet eivät aina 
edesauta lajin pitkäaikaista menestystä. Luon-
nonvalinta on lyhytnäköinen prosessi, joka oh-
jaa yksilöiden ja sukulinjojen piirteitä suuntiin, 
jotka maksimoivat yksilön geenien menestyk-
sen tässä ja nyt. Nyt nähtävät ominaisuudet 
ovat tulosta menneisyyden valintapaineista, 
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eivät välttämättä sopeumia nykyiseen tai aina-
kaan tulevaan ympäristöön. Kuningatarmäärän 
evoluution ymmärtäminen helpottuu tässä va-
lossa. Se, että yhdessä keossa on satoja, jopa 
tuhansia kuningattaria, ei ole sen nykyisten 
asukkaiden menestymisen kannalta edullista – 
saatikka lajin tulevaisuuden! Se on menneisyy-
den yksilötason päätösten tulos.

Monikuningattarisuuden ekologisten hyöty-
jen ja haittojen ohessa on siis analysoitava niitä 
yksilötason piirteitä, jotka määrittävät yhteis-
kunnan kuningatarmäärää. Tästä näkökulmasta 
yhteiskunnissa on kaksi keskeistä toimijaa: 
nuoret prinsessat, joiden päätös pesästä läh-
teminen tai sinne jääminen pohjimmiltaan on, 
sekä työläiset, jotka säätelevät prinsessojen ke-
hitystä. Koska työläiset kasvattavat prinsessat 
toukista aikuisiksi, ne määräävät niiden ruokin-
taa säätelemällä prinsessojen määrän  ja niiden 
fyysisen kunnon, ja pystyvät ylivoimaisesti run-
saslukuisimpana joukkona päättämään kuka 
pesään saa jäädä (Beekman & Ratnieks 2003). 
Sukulaisvalinnan teemojen kannalta keskeistä 
on näiden kahden tahon välinen ristiriita siitä, 
kuka lähtee ja kuka jää. Työläisten näkökulmasta 
uusi kuningatar ei välttämättä tuo merkittävää 
lisäarvoa, ja niiden kannalta voisi olla parempi, 
että useampi prinsessa lähtee ja parantaa näin 
todennäköisyyttä levittää yhteisiä geenejä uu-
sille alueille, välttäen kilpailua sukulaisten kans-
sa. Prinsessan itsekkäästä näkökulmasta taas 
voisi olla kannattavaa välttää lähtemisen riskit 
ja jäädä kotipesään, vaikka hintana olisi lisään-
tynyt kilpailu pesässä olevien kuningatarten 
kanssa. Vanhat lisääntyvät kuningattaret eivät 
puolestaan nekään luultavasti hyödy uusista 
kuningattarista, mutta niiden vaikutusmahdol-
lisuudet prinsessojen kohtaloon ovat työläisiä 
heikommat.

Levittäytyminen riippuu kahdesta seikas-
ta: yksilöiden fyysisestä kyvystä levittäytyä ja 
niiden halusta tehdä niin. Fyysiseen kykyyn 
vaikuttaa olennaisesti työläisten kehittyville 
prinsessoille antama hoiva: lentämiseen tar-
vittavien lihasten kasvatus, ja pesänperusta-

miseen tarvittavat rasva- ja proteiiniresurssit 
vaativat runsaasti ravintoa (Helms 2018). Kanto-
muurahaisella, jolla on sekä yksi- että moniku-
ningattarisia pesiä, on havaittu, että yksikunin-
gattaristen pesien prinsessoilla ja koirailla on 
paremmat resurssit ja lentolihakset (Sundström 
1995; Johnson ym. 2005). Toisaalta useampaa 
Formica-lajia vertailtaessa tämä ei vaikuta ole-
van yleinen sääntö, ja kuningatarmäärästä riip-
pumatta kaikkien lajien prinsessat olisivat kyllä 
kykeneviä lentämään ja perustamaan uusia pe-
siä (Hakala 2020). Se, että superkoloniaalisissa 
lajeissa niin suuri osuus prinsessoista jättää len-
tämättä, vaikka ne saavat yhteiskunnalta siihen 
tarvittavat resurssit, saattaa siis olla puhtaasti 
käyttäytymistason päätös.

Mitkä tekijät laukaisevat päätöksen siitä, 
lähteäkö vai jäädä? Muutamia vuosia sitten 
yrityksemme tutkia superkoloniaalisen tupsu-
kekomuurahaisen kuningatarten käytöstä sai-
vat yllättävän käänteen, joka paljasti kokonaan 

Heikki Helanterä Pyhätunturin kansallispuistossa 
vuonna 2020. Tässä kekomuurahaisia ainoastaan 
ihaillaan, ei kerätä. Kuva Krista Mäkinen.
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Tietolaatikko 3: Sisarlajien geenit auttavat sopeutumisessa muuttuvaan ympäristöön.

Geneettiset tutkimukset ovat paljastaneet, että lajien välinen risteytyminen ja geenivirta lajista 
toiseen on luultua yleisempää. Aiemmin risteymien ajateltiin olevan epäkelpoja luonnonoik-

kuja, jotka eivät voi jatkaa sukua. DNA-sekvensointimenetelmien kehittyessä on kuitenkin huo-
mattu, että useiden lajien perimässä on toisesta lajista peräisin olevaa DNA:ta. Tämä pitää paikkan-
sa myös ihmisen kohdalla ja vuoden 2022 lääketieteen Nobel -palkinto myönnettiin ruotsalaiselle 
geneetikolle, Svante Pääbölle, joka on mm. tutkinut nykyihmisen risteytymistä muiden varhaisten 
ihmislajien kanssa. Myös muurahaiset risteytyvät ahkerasti. Suomen kekomuurahaislajeista viiden 
tiedetään risteytyvän keskenään, joidenkin niistä usean eri lajin kanssa (Satokangas ym. 2023).

Risteytymisellä voi olla mutkikkaita seurauksia, kuten kekomuurahaistutkimukset ovat paljas-
taneet. Tupsu- ja kaljukekomuurahaisten risteymiä on tutkittu Suomessa jo parikymmentä vuotta. 
Risteymämuurahaisten munien kuoriutumistodennäköisyys laboratoriossa on 84 % alhaisempi 
kuin tupsukekomuurahaisen, paikallisen vanhemmaislajin (Beresford 2021). Toisaalta moniku-
ningattariset ja superkoloniaaliset yhteiskunnat voivat tuottaa tuhansia munia päivässä, eivätkä 
kaikki munat kuoriudu tai selviä aikuisiksi tupsukekomuurahaisellakaan. Siksi heikon kuoriutumis-
prosentin ekologinen merkitys on vielä epäselvä. Lisäksi risteymäkoiraiden kuolleisuus on korkea 
myös toukkakehityksen aikana, vaikka naaraat näyttävätkin hyötyvän risteytymisestä (Kulmuni & 
Pamilo 2014).

Miksi risteytymistä esiintyy niin paljon, jos sillä on selkeitä haitallisia vaikutuksia? Eteläisem-
män Euroopan laji kaljukekomuurahainen, joka elää Suomessa esiintymisalueensa pohjoisreunal-
la, saattaa risteytyä täällä siitä yksinkertaisesta syystä, että harvinaisena lajina sen on vaikea löytää 
oman lajin parittelukumppaneita. Toisaalta lajien elintavat voivat luoda risteymäpopulaation syn-
nylle otolliset olosuhteet. Kekomuurahaiset tunkeutuvat usein joko oman tai toisen lajin pesiin 
parittelunsa jälkeen. Kalju- ja tupsukekomuurahaisten kaltaisilla lajeilla, joilla on taipumus sekä 
tällaiseen loisintaan että monikuningattarisuuteen, nuoret prinsessat saatetaan hyvinkin hyväk-
syä ylimääräisiksi kuningattariksi valmiisiin monikuningattarisiin pesiin, joissa työläiset eivät ole 
turhantarkkoja kuningatarten suhteen. Jos kekomuurahaisprinsessa päätyy sisarlajin pesään, sen 
jälkeläisillä on tarjolla ylen määrin vääränlajisia parittelukumppaneita heti kotipesän käytävillä, ja 
pesä voi ajan mittaan muuttua eriasteisten risteymien sekoitukseksi (Seifert ym. 2010). Suuri mää-
rä munivia kuningattaria myös tarkoittaa sitä, että risteymämunien ja -toukkien suuri kuolleisuus 
ei koidu yhteiskunnan kohtaloksi.

Risteytymisellä voi olla myös positiivisia vaikutuksia. Tupsukekomuurahainen on sopeutunut 
kylmään ilmastoon ja kärsii lämpimistä talvista. Jos talvi on lämmin, talvehtivien yksilöiden aineen-
vaihdunta kiihtyy ja ne alkavat käyttää rasvavarastojaan (Sorvari ym. 2014). Nämä rasvavarastot 
olisivat kuitenkin ensiarvoisen tärkeitä keväällä, kun pesät heräävät, eikä muuta ruokaa vielä ole 
tarjolla. Rasvavarastojen käyttö talvella heikentää kevään lisääntymismenestystä. Etelä-Suomesta 
tunnetaan useita risteymäpopulaatioita, joissa tupsukekomuurahainen on risteytynyt eteläisen 
kaljukekomuurahaisen ja punakekomuurahaisen kanssa (Satokangas ym. 2023). Risteymäpopu-
laatiot elävät lämpimämmillä paikoilla ja niiden pesät ovat sisältä lämpimämpiä kuin tupsuke-
komuurahaisen. Laboratoriokokeissa risteymät kestävät kuumia olosuhteita paremmin kuin tup-
sukekomuurahainen, joka vajoaa kuumakoomaan selvästi aiemmin kuin risteymät (Martin-Roy 
ym. 2021). Ilmaston lämmetessä voi voittaja olla eteläisen ja pohjoisen lajin risteymä, joka pärjää 
paremmin lämpimissä olosuhteissa. Evoluution aikaperspektiivissä saattaakin olla hyödyllistä, jos 
lajit eivät eriydy sisarlajeista kokonaan, vaan mahdollisuus risteytymiseen ja geenivirtaan säilyy, 
vaikka se olisi yksilötasolla haitallista. Naapurilajilta saadut geenit voivat auttaa sopeutumisessa 
uuteen ympäristöön, kuten tiedetään tapahtuneen muun muassa Heliconius-suvun perhosten, 
kotihiiren ja Tiibetissä asuvien ihmisten kohdalla.
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uuden näkökulman tähän ristiriitaan. Havait-
simme työläisten tappavan itse kasvattamiaan 
prinsessoja pesissä, josta ne eivät pystyneet 
lentämään pois (Lindgren 2019). Vaikuttaa sil-
tä, että evoluutio on ajanut nämä yhteiskunnat 
tilanteeseen, jossa itsekkäiden prinsessojen 
voi olla kannattavampaa yrittää jäädä pesään 
työläisten aggression uhallakin kuin lähteä 
koettamaan onneaan muualla. Lisääntymisky-
kyisiksi kasvatettujen yksilöiden surmaaminen 
voi vaikuttaa järjettömältä resurssien tuhlauk-
selta, mutta sukulaisuuden ollessa matala ris-
tiriitoihin saattaa hukkua iso osa yhteiskunnan 
resursseista. Työläisten aggressivisuus, jos se 
luonnonoloissa ajaa edes osan prinsessoista 
häälennolle, lienee käytännössä kelvollinen 
ratkaisu mahdottomalta tuntuvaan umpiku-
jaan – ainakin joidenkin sukupolvien ajan. Vas-
taavanlaisia kuningatarten joukkosurmia, joko 
toukka- tai aikuisvaiheissa, on havaittu myös 
muilla muurahaislajeilla, joiden yhteiskunnat 
ovat erittäin monikuningattarisia (Keller ym. 
1989; Vargo & Passera 1991; Passera ym. 1995; 
Reuter ym. 2001; Klobuchar & Deslippe 2002).

Muurahaisten menestyminen on tärkeää 
ekosysteemille

Muurahaisten parittelu- ja levittäytymiskäyt-
täytyminen on monimutkaisten syiden sum-
ma, ja muodostaa valtaisan ekologis-evolutiivi-
sen vuorovaikutusvyyhdin. Tämä kokonaisuus 
määrittää niin pesien sisäisen geneettisen 
rakenteen kuin geenien liikkeet populaatioiden 
ja jopa lajien välillä (Tietolaatikko 3). Muurahai-
set ovat luontomme avainlajeja: ne ovat eko-
systeemi-insinöörejä, jotka muokkaavat maa-
perää, levittävät siemeniä, tarjoavat pesissään 
elinpaikkoja muille lajeille ja kontrolloivat saa-
listamiensa lajien populaatioita. Sillä, millaisia 
muurahaispopulaatiota luonnossamme on ja 
kuinka ne voivat, on kauaskantoisia seurauksia 
ekosysteemien tasolla. On keskeistä ymmärtää, 
miten muurahaiset selviävät ihmisten muok-
kaamassa maailmassa, ja miten ne löytävät 

pesäpaikkansa metsien, soiden, niittyjen ja 
tuntureiden muuttuessa dramaattisesti tule-
vina vuosikymmeninä ilmastonmuutoksen ja 
luontokadon seurauksena. Muurahaisten sel-
viytymisen avaimet ovat yksilöiden käyttäyty-
mispäätöksissä ja niiden evoluutiossa, joka voi 
sekä ratkoa ongelmia että luoda uusia.

Ei ole itsestään selvää, että muurahaisten 
yhteiskunnat selviävät ympäristön muutoksis-
ta. Muurahaisyhteiskunnat pysyvät paikallaan, 
joten sopivien olosuhteiden perässä paikasta 
toiseen siirtyminen tapahtuu ainoastaan ku-
ningattarien levittäytymisellä ja uusien yhteis-
kuntien perustamisella. Tulevaisuuden muura-
haispopulaatioiden kohtalon määrää se, kuinka 
halukkaita nuoret prinsessat ovat jättämään pe-
sänsä, kenen kanssa ne parittelevat ja kuinka ne 
perustavat uusia pesiä. Yksittäisten yksilöiden 
päätökset määräävät sen, mikä laji löytää mi-
hinkin elinympäristölaikkuun ja muodostavat-
ko ne sinne pieniä ydinperheitä vai jättimäisiä 
miljoonien muurahaisten pesäverkostoja. Toki 
lajit myös sopeutuvat muutoksiin evoluutiopro-
sessin kautta, ja luonnonvalinta uudessa ympä-
ristössä muokkaa prinsessojen käytöstä. Tämä 
on kuitenkin hidas prosessi, joka ei välttämättä 
johda populaatioiden kannalta edulliseen lop-
putulokseen, vaan voi tuottaa yllätyksiä. Itsek-
kään prinsessan strateginen kotona pysyminen 
voi olla evolutiivinen umpikuja – toisaalta taas 
vahinkoparittelu toisen lajin koiraan kanssa voi 
tuoda populaatioon tärkeitä uusia geenejä ja 
auttaa populaatioita sopeutumaan muuttuvas-
sa ympäristössä!
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Karvaloviniskan (Formica exsecta) pesä Utsjoella. Levittäytymiskäyttäytymisen tutkimus on tärkeässä 
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