Muurahaisyhdyskuntien sosiaalinen evoluutio

Liselotte Sundstrom

”one special difficulty ... at first appeared insuperable, and actually fatal to my whole theory
... [The] neuters [of social insects] often differ widely in instinct and in structure from both
the males and the fertile females, and yet, from being sterile, they cannot propagate their
kind ... [And] the climax of the difficulty [is] ... the fact that the neuters of several ants differ,
not only from the fertile females and males, but from each other, sometimes to an almost
incredible degree ...” (Darwin 1859, The Origin of Species, pp. 236-238.

Yhdyskuntaeldmd on muurahaisilla hyvin vanha piirre, vanhin fossiililoyté on hirmuliskojen
aikalainen, noin 80 miljoonaa vuotta vanha, meripihkaan taltioitunut Sphecomyrma. Loydetyistd
yksilGistd parhaiten sédilyneelld on selkedsti ty6ldismuurahaisia muistuttavia piirteitd — mm. siivet
ja niiden kiinnikekohdat puuttuvat ja keskiruumiin rakenne on nykyajan ty6ldisten kaltainen. Tésti
paitellen muurahaiset jo tuolloin elivit yhdyskunnissa.

Yhdyskuntahyonteisille on ominaista ettd ne muodostavat kolonioita joiden sisilld vallitsee
tyonjako: vain osa yksiloistd (kuningattaret) lisddntyvit muiden (ty6ldisten) huolehtiessa
jélkeldiston hoidosta ja ravinnonhausta. Muista yhdyskuntahyonteisistd (mehildiset, ampiaiset ja
kimalaiset) poiketen yhdyskuntaeldma on nédhtivésti kehittynyt vain kerran muurahaisten
sukuhaarassa eikd nykymuurahaisista tunneta yhtdan yksin eldvia lajia. Mielenkiintoista kylldkin,
erdilld muurahaislajeilla tydldiset tuntuvat tehneen vallankumouksen. Néilla lajeilla ei ole
kuningatarta vaan ty0ldiset kierrattdvat kuningattaren roolia keskendan.

Nykypiivén taksonien (lajiryhmien) ikda kuvastaa sekin ettd jo eoseeni-kaudelta (40—50 miljoonaa
vuotta sitten) perdisin olevien fossiililoytdjen joukossa on tiysin nykyajan kekomuurahaisten
kaltaisia, jattildisen kokoisia, jopa 15 cm pitkid, Formicium sukuun kuuluvia yksiloitd. Kaikki
16ydetyt yksilot ovat sukuyksiloitd, eli lisddntyvid koiraita ja naaraita mutta tdmi ei tarkoita ettd
lajit eivét olisi olleet sosiaalisia, vaan kaikki 10ydetyt yksilot ovat ndhtidvasti hukkuneet suureen
jarveen hédlentojen aikana.

80 miljoonaa vuotta evoluutiota onkin tuottanut mitd moninaisimpia sopeutumia erilaisiin
elinympéristdihin ja elintapoihin. Jo kauan ennen ihmisten esi-isien kehittymistd (noin 5 miljoonaa
vuotta sitten) muurahaiset kéyttivat tyokaluja, harjoittivat maataloutta, pitivit kotieldimid sekd
kavivit sotaa. Esimerkkeind mainittakoon lehdenleikkaajamuurahaiset (A#tini), jotka kayttavat
kerddmidén lehtid sieniviljelyidensé alustana, ja kotoiset kekomuurahaiset (Formica) paimentavat
lehtikirvoja saadakseen niiltd sokeria ja proteiineja. Kutojamuurahaiset (Oecophylla) puolestaan
kayttavit pesdd rakentaessaan omien toukkiensa tuottamaa silkkid ommellakseen lehtid yhteen ja
Myrmecocystus-suvun muurahaiset kdyvit ritualisoitunutta sotaa reviiriensi rajoilla.

Sosiaalisuuden evoluution ongelma

Darwinin ajoista ldhtien yhdyskuntahyonteisten evoluutio on ollut evoluutiobiologien erityisen
huomion kohteena — tavoitteenaan ymmartdé elididen vélisen yhteistyon syntyé ja evoluutiota.
Miten luonnonvalinta, prosessi joka perustuu geenikopioiden siirtimiseen seuraavaan
sukupolveen, voisi sallia lisddntymiskyvyttomien yksildiden sdilymistd populaatiossa? Useimmilla



elioilld geenikopioiden siirtyminen seuraavaan sukupolveen tapahtuu pidasiassa jéalkeldisten
kautta, mutta jo Darwin oivalsi ettd geenikopioita siirtyy seuraavaan sukupolveen ei ainoastaan
jélkeldisten vaan my0s sisarten kautta. Soveltamalla perheperspektiivia Darwin oli hyvin 1dhella
ratkaisua, mutta jétti sitten ongelman sikseen.

Kestikin miltei tasan sata vuotta ennenkuin vastikddn Suomessa akateemikon tittelin saanut W. D.
Hamilton vuonna 1964 tarjosi matemaattisen ratkaisun ongelmaan — sukulaisvalintateorian.
Ratkaisu on kaikessa yksinkertaisuudessaan nerokas: hyonteisyhdyskunnat koostuvat auttajista
(tyoléiset) ja autettavista (kuningattaret), jolloin auttamiskéyttdytymisen voidaan odottaa
yleistyvén populaatiossa kun auttamisesta saatu hyoty kerrottuna yksildiden viliselld
sukulaisuudella (yhteisten geenikopioiden osuus) on suurempi kuin auttamisesta aiheutuneet
kustannukset (yksilo ei itse lisddnny).

Ongelman ratkaisu perustuu pitkélti geeniperspektiivin kdyttdon, jolloin tarkastellaan ehtoja
madrityn kayttdytymispiirteen yleistymiselle populaatiossa. Tassi kiteytyy eréds
evoluutiobiologian keskeinen kiistelyn aihe: milld tasolla luonnonvalinta operoi — ryhmén, yksilon
vaiko geenin? Itse asiassa ndiden kolmen tason viilla ei ole ristiriitaa, vaan kysymys on siitd
tarkastellaanko ehtoja jonkin ominaisuuden (tai geenin) yleistymiselle populaatiossa, vai
prosessia, jonka seurauksena tietyt yksilot tai ryhmaét valikoituvat jatkoon. Geenitason tarkastelun
avulla voidaan mééritelld ehdot geenien tai ominaisuuksien levidmiselle populaatiossa — tdmi on
puolestaan populaatiogenetiikan keskeisié tavoitteita.

Yhdyskuntahyonteiset ovat olleet avainasemassa Hamiltonin sukulaisvalintateorian testaamisessa.
Muurahaisilla sukupuoli miirdytyy kromosomiluvun perusteella siten, ettd naaraat kehittyvét
hedelmoitetyistd munista koiraiden kehittyessd hedelmoittaiméttdmistd munista. Tima johtaa
poikkeuksellisen korkeaan sisarten véliseen sukulaisuuteen, jonka ajatellaan suosivan sisarten
tuottamista omien jilkeldisten sijasta. Kyseessa ei kuitenkaan voi olla geneettisesti fiksoitunut
ominaisuus, koska lisddntyvit yksilot eivit voi olla tillaisen geenin kantajina. Kysymyksessa
onkin ehdollinen reaktio, joka on geneettisen sditelyn alaisena.

Yhdyskunnat hegemonian perikuvana vai konfliktien taistelutantereena

Hyonteisyhdyskuntien evoluution tutkimuksessa vallitsee kaksi traditiota. Perinteisesti
yhdyskuntia on pidetty toiminnallisina yksikkoiné, joiden etuna on niiden toimivuus ja
kilpailukyky kokonaisuutena. Toinen traditio rakentuu Hamiltonin sukulaisvalintateorialle ja
ennustaa ettd yhdyskunnan yksil6illd voi olla erilaiset evolutiiviset intressit, koska ne eivét edusta
yhtd kloonia vaan ovat geneettisesti erilaisia. Siten esimerkiksi kuningattaren ja tyoldisten viélille
voi syntyéd konflikti siitd miten yhdyskunnan resurssit jaetaan eri tarkoituksiin, vaikka kaikkien
edun mukaista on koota mahdollisimman paljon resursseja (ravintoa) mahdollisimman
tehokkaasti. Sukulaisvalintateorian myoti geneettinen perspektiivi on noussut keskeiseen asemaan
yhdyskuntahyodnteisten tutkimuksessa. Voidaankin erotella useampia analyysitasoja yksittdisten
yhdyskuntien sukulaisuusrakenteen analyysista aina yhdyskuntarakenteen kytkeytymiseeen
populaatioiden geneettiseen rakenteeseen.

Sukulaisvalintateorian ja yhdyskuntahyonteisten tutkimuksen tieteellinen merkitys ei rajoitu vain
ndihin ryhmiin. Sukulaisvalintateorian avulla voidaan luonnonvalinnan voimakkuutta kvantifioida
kun tunnetaan vuorovaikutuksessa olevien osapuolten geneettiset suhteet. Siten
sukulaisuusperspektiivin kdyttdé mm. sukupuolijakaumien tulkinnassa mahdollistaa johtopédétoksia



siitd kuka kontrolloi energian kulkua yhteisdssd: vanhemmat (kuningatar) vai jélkeldiset
(tyoléiset)? Populaatiotason analyysit puolestaan antavat uutta tietoa lajien levidmisbiologiasta
jolloin voidaan ennalta tunnistaa elinympériston pirstoutumisen seurauksena uhanalaiseksi
joutuvat lajit.

Yhdyskunnan sisdisten konfliktien voimakkuus riippuu sen jdsenten sukulaisuussuhteista

Pistidisten (joihin muurahaiset, mehildiset, ampiaiset ja kimalaiset kuuluvat) erikoisesta
sukupuolenmddrdytymismekanismista johtuen yhdyskunnan jasenten keskindiset
sukulaisuussuhteet eivit ole symmetrisid. Téstd johtuen eri yksildilld on erilaiset
kokonaiskelpoisuuden funktiot, joita oletetaan maksimoitavan. Esimerkiksi tyoldiset (jotka aina
ovat naaraita) ovat liheisempdi sukua sisarilleen kuin veljilleen, mutta kuningatar on aina yhta
laheistd sukua naaras- ja koirasjilkeldisilleen. Evoluutioteorian mukaan tyoldisten tulisi
kokonaiskelpoisuuttaan maksimoidakseen tuottaa sitd sukupuolta jolle ne ovat 1dhempéé sukua -
eli naaraspainotteista sukupuolijakaumaa. Kuningattarille taas on edullisinta tuottaa tasapuolisesti
naaraita ja koiraita. Siten kolonioiden kuningatarten ja tydldisten vélille syntyy konflikti
tuotettavasta sukupuolijakaumasta. Sosiaalisuuden evoluutiota voidaan analysoida ja
sukulaisvalinnan ennusteita testata tarkastelemalla tdmén konfliktin ratkaisua.

Edelli esitetty pitee mikali kussakin yhdyskunnassa on yksi, kerran paritellut kuningatar.
Muurahaisten sosiaalinen eldmé on kuitenkin paljon monivivahteisempi. Useilla lajeilla
kuningattaret voivat paritella useamman koiraan kanssa ja populaatiot koostuvat yhdyskunnista,
joista osalla on kerran paritellut kuningatar ja osalla on useamman koiraan kanssa paritellut
kuningatar. Taméi vaikuttaa suoraan tyoldisten ja kuningatarten vélisen konfliktin voimakkuuteen
ja laatuun, koska parittelukertojen kasvun myd6td yhdyskunnan geneettinen rakenne muuttuu.

Matemaattiset mallit ennustavat ettd tyoldisten tulisi kasvattaa etupdissé koiraita mikéli niiden
kuningatar on kaksi kertaa paritellut ja etupiéssa naaraita mikali niiden kuningatar on vain kerran
paritellut. TAma néyttéisi selittdvin ilmiotéd joka on kauan askarruttanut tutkijoita — muurahaisilla
yksittdiset pesit usein tuottavat joko koiraita tai naaraita. Yksittdisten kolonioiden
sukulaisuusrakenne voidaan selvittdd geneettisten merkkiominaisuuksien avulla ja timé tieto
voidaan kytked havaittuihin sukupuolijakaumiin. Tulokset ovat harvinaisen selvid — useilla lajeilla,
joita on tissd suhteessa tutkittu, yhdyskunnat jakautuvat kahteen ryhmién — koirastuottajilla on
kaksi kertaa paritellut kuningatar ja naarastuottajilla on kerran paritellut kuningatar. Tdma tulos,
yhdistettynd havaintoon etti kuningatar munii sekd naaras- etti koirasmunia (jotka voidaan erottaa
kromosomiluvun perusteella), osoittaa etti tyoliiset kontrolloivat resurssien kayttod. Kuningatar
on siis 1dhinna ty6ldisten muniva orja.

Tarina ei kuitenkaan tdhin lopu. Saavuttaakseen haluamansa sukupuolijakauman naaraita
tuottavissa yhdyskunnissa tyolédiset tuhoavat kuningattaren munimia koiraita. Ne eivdt kuitenkaan
valittomasti sitd tee, vaan kasvattavat koirasmunia toukiksi kdyttddkseen niitd ruokavarastona.
Vasta naarastoukkien ollessa viimeisessd kasvuvaiheessa, jolloin ne tarvitsevat suuria maarié
ravintoa, koirastoukat kiytetdian naaraiden ravintona. Muurahaisten naarasjohtoisessa
yhdyskunnassa koiraat siis toisinaan redusoituvat ldhinné ravintovarastoksi.

Néamai havainnot heijastavat uusien, DNA-muunteluun perustuvien, geneettisten menetelmien



merkitystd evoluutiotutkimuksessa. Vahvaan teoriaan pohjautuva empiirinen tyd onkin ominaista
yhdyskuntahydnteisten tutkimukselle, ja samaa sukulaisvalintaan pohjautuvaa perspektiivid on
ryhdytty soveltamaan muihinkin elidihin mielenkiintoisin tuloksin. Esimerkkind mainittakoon
yhdyskunnissa eldvét afrikkalaiset mehildissydjat, joiden jélkeldiset auttavat seuraavan sukupolven
jélkeldisten hoidossa vain mikéli ovat ndille 1dheistd sukua.

Muurahaispopulaatioiden geneettinen rakenne

Yhdyskuntaeldmadn liittyy myos muita piirteitd — muurahaisyhdyskunnissa voi olla useampia
lisddntyvid kuningattaria. Pysyvésti monikuningattaristen yhdyskuntien kuningattaret ovat usein
keskendin sukua, mika viittaa siithen ettd yhdyskunnan omista tyttéristi osa jattda hddlennon viliin
ja jii emopesddn lisddntymaién pariteltuaan joko veljiensi tai pesélle saapuvien koiraiden kanssa.
Tamankaltaisen populaatioiden "viskositeetin" on osoitettu olevan tiiviisti kytkeytynyt
sosiaalisuuden evoluutioon. Tavallaan monikuningattarisuuden syntya voidaan pitéa
sosiaalisuuden evoluution toistumisena, koska yhdyskunnan kuningattaret muodostavat sosiaalisen
ryhmén siind missé yhdyskunnan tydldisetkin.

Monikuningattarisuuden myo6ta yhdyskunnille avautuu uusia lisddntymiskeinoja: emokoloniasta
pilkkoutuu uusia tytérkolonioita, jolloin sama kolonia voi monopolisoida kokonaisen suotuisan
habitaattilaikun. Monelle tuttu ilmi6 lienevét viholaiset (kusiaiset), joiden laajat monipesiiset
yhdyskunnat valtaavat nurmikot.

Tamaénkaltaiset muutokset yhdyskuntien sisdisessd rakenteessa projisoituvat myos laajemmalti
populaatioiden geneettiseen rakenteeseen.

Muurahaisten lisddntymisbiologia ja uhanalaisuus

Geenivirran madrdd kuvaavalla populaatioiden geneettiselld rakenteella on keskeinen merkitys,
koska eri alueiden vilinen geneettisen erilaistumisen aste heijastaa suoraan lajin
lisddntymisbiologiaa ja sen kykyé levitd uusille alueille. Yleisesti voidaan sanoa ettd mité
suurempi populaatiokoko (lisddntyvien yksildiden lukuméérd) on, sitd hitaammin populaatiot
erilaistuvat geneettisesti. Lajeille, joilla monikuningattarisuus on vallitseva ominaisuus, on
ominaista ettd populaatiot ovat geneettisesti erilaistuneet suuresta populaatiokoosta huolimatta.

Metsiemme yleisimpiin kekomuurahaislajeihin kuuluva Formica aquilonia on tyypillinen
esimerkki. Lajin yhdyskunnat ovat monikuningattarisia, jolloin samassa pesissi voi olla satoja
lisddntyvid kuningattaria, jotka suurelta osin koostuvat naaraista jotka ovat jddneet emopesadnsi
lisddntymadn. Pekka Pamilon F. aquilonialla tekemét alustavat tutkimukset Helsingin ldhistolta
osoittavat my0s vierekkdisten populaatioiden erilaistuneen geneettisesti. Tdmai osoittaa lajin
olevan suhteellisen heikko levidmaén uusille alueille ja olemassaolevien populaatioiden olevan
suhteellisen harvan yksilon perustamia. Sveitsin Jura-vuoristossa ldahisukuisella lajilla tehdyt
tutkimukset antavat hyvin samankaltaisia tuloksia: sukuyksildiden keskiméérdinen
levidmisetdisyys on hyvin lyhyt.

Laji on selkedsti havumetsdvyohykkeen ominaislaji ja siten sopeutunut laajaan ja jatkuvaan



habitaattiin. Monikuningattarisuudesta johtuen yksittdiset pesét ovat ldhes ikuisia, koska ne voivat
rekrytoida uusia kuningattaria korvaamaan vanhuuttaan kuolleita. Jatkuvassa ymparistossi
lyhytkantoinenkin levidminen ennenpitkddn johtaa lajin esiintymiseen yli koko alueen, kunhan
levidmisesteitd ei ole.

Ihmisen toiminnan myd6té tilanne on kuitenkin muuttunut ratkaisevasti. Habitaatin pirstoutumisen
myoOtd on syntynyt uusia levidmisesteiti ja jdljelld olevat alueet pienenevit jatkuvasti. Prosessin
jatkuessa yksittdisten alueiden koko ei riitd ylldpitimééan kooltaan elinkykyistd populaatiota.
Tilanne vield kérjistyy kun huomioidaan yksittdisten pesien erikoistuminen pitkilti naaras- tai
koirastuotantoon, ja ettd ne kykenevit tuottamaan pelkéstdan uusia tyoldisid mikéli ravinnonsaanti
on heikkoa. Koska pitkdn matkan levidminen on heikkoa on uusien sopivienkin laikkujen
kolonisaatio erittdin harvinaista.

F. aquilonia on yleisin, havumetsien muurahaisyhteison kilpailuhierarkiassa dominoiva, laji eikd
yleisid lajeja yleensd mielletd uhanalaisiksi. Matemaattiset mallit kuitenkin osoittavat etté
kohtuullinenkin elinympériston pirstoutuminen ensi kédessd johtaa dominoivien, eli yleisten,
lajien hdvidmiseen. Lisdksi hdvidminen tapahtuu aikaviiveelld prosessin ollessa deterministinen.
Siten metsiemme télld hetkelld yleisin ja tunnusomaisin muurahaislaji saattaa olla matkalla kohti
hividmistd vaikka se vield tdnd pdivdni on yleinen. Tdma johtuu siitd ettd vanhat pesét vield ovat
hengissi, mutta uusia ei synny riittdvéasti. Populaatioiden geneettistd rakennetta tutkimalla ja lajien
perusbiologiaa selvittimaélld voidaan téllaiset tapaukset tunnistaa jo siind vaiheessa kun
toimenpiteet ovat vield mahdollisia.
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