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JAK PRZETRWAC W SKRAJNIE TRUDNYCH WARUNKACH? ADAPTACJE OCHOTEK

Muchowki z rodziny ochotkowatych (Chi-
ronomidae, Diptera) opanowaly ekosystemy
stodkowodne prawie calej hydrosfery. Ich
ogromna plastyczno$S¢ spowodowala masowe
zasiedlenie wszelkiego rodzaju wod, zarow-
no lotycznych (biezacych), jak i lenitycznych
(stojacych), od niskiej (oligotroficznych) do
wysokiej zyznoSci (zeutrofizowanych). Zda-
rzaja si¢ takze gatunki zasiedlajace wody slo-
nawe oraz gleby, jednak jest ich niewspotl-
miernie malo w poroéwnaniu z formami
woOd stodkich (THIENEMANN 1954, ARMITAGE
i wspotaut. 1995). Larwy ochotek sa bardzo
liczne w dnie nie tylko stalych zbiornikow
czy rzek, w ktorych moga stanowiC nawet
kilkadziesiat procent zageszczenia makrozoo-

bentosu, ale takze w niestabilnych Srodowi-
skach, w ktorych zmiany warunkow zycio-
wych sa wysoce nieprzewidywalne (drobne
efemeryczne zbiorniki wodne) lub zmienne
cyklicznie; naleza do nich rowy, fitotelmy
(miniakwaria naroSlinne), roSlinno$S¢ naczy-
niowa itp. Ochotki zyja takze na arktycznych
terenach oraz wysoko w gorach. Warto zatem
na przykladzie tej grupy owadow poznac za-
rowno fizjologiczne, jak i behawiorane adap-
tacje, ktore pozwalaja im bytowaé w tak roz-
norodnych ekosystemach, jak i mechanizmy
umozliwiajace kolonizacje czy rekolonizacje
kazdego pojawiajacego si¢, odpowiedniego
srodowiska.

KROTKO O BIOLOGII OCHOTKOWATYCH

Z jaj, otoczonych galaretowata substancja
peczniejaca w wodzie, wykluwaja si¢ larwy.
Po czterech linieniach, larwa ostatniego, IV
stadium, przeobraza si¢ w poczwarke, ktora
najczesciej po kilku dniach opuszcza Srodo-
wisko wodne. Formy doskonate (imagines)
zyja tylko kilka dni. Samce, po rojkach na
wysokoSci kilku metro6w ponad powierzch-
nia wody lub terené6w do niej przyleglych,
odnajduja samice, nastepuje kopulacja i sami-
ce skladaja jaja do wody (Ryc. 1-5). Dlugosc
cyklu zyciowego uzalezniona jest od wielu

czynnikow, tak biotycznych, jak i abiotycz-
nych, z ktoérych ogromng role odgrywa tem-
peratura wody oraz iloSC i jakoS¢ dostepnego
pokarmu. W optymalnych warunkach ter-
micznych rozwo0j larw moze si¢ zamykac w
ciagu kilku-kilkunastu dni, w ekstremalnych
wydtuzajac sie do jednego roku lub wiecce;j.
Nalezy podkresli¢, iz tylko larwy pobieraja
pokarm; samice, ze wzgledu na budowe zu-
waczek nie sa zdolne do khlucia, tak jak to
czynia blisko spokrewnione z nimi komary
(Culicidae).
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Ryc. 1. Larwa Chironomus. Ryc. 2. Poczwarki Chironomus z wylinkami larwalnymi. Ryc. 3. Skorka
poczwarki Chironomus. Ryc. 4. Samiec rodzaju Chironomus. Ryc. 5. Samica rodzaju Chironomus.
Ryc.1-3. fot. R. Sasiadek, Ryc. 4, 5. fot. M. Grabowski.

ADAPTACJE DO OKRESOWYCH SIEDLISK

Adaptacje owadow do zasiedlania zmien-
nego Srodowiska moga byC podzielone na
dwie grupy i dotyczy¢:

1. lokalnych populacji, ktore zasiedlaja
kazdy, okresowo pojawiajacy si¢, odpowiedni
habitat (oparte na kolonizacji/rekolonizacji);

2. adaptacji fizjologicznych i behawioral-
nych, ktore pozwalaja przezy¢ w takich okre-
sowych siedliskach (in situ resistance).

KOLONIZACJA/ REKOLONIZACJA

Kolonizacja, czyli zasiedlanie, kazdego
pojawiajacego si¢ odpowiedniego Srodowi-
ska przez ochotki byla szczegélowo badana
w Afryce, kontynencie szczegollnie prede-
stynowanym do obserwacji tego zjawiska.
Te z katuz, ktore pojawiaja sie jako efekty
ulewnych deszczy i istnieja bardzo krot-
ko (do tygodnia), sa zamieszkiwane przez
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ochotki Polypedilum vanderplanki (formy
bardzo odporne na wysuszenie) (PINDER
1995), natomiast te dluzej funkcjonujace
(okoto miesiaca) sa kolonizowane przez ga-
tunki Chironomus imicola i Chironomus
pulcher, ktore takich zdolnoSci nie maja.
Obserwacja cykli zyciowych tych dwu tak-
sonow z rodzaju Chironomus wykazala, ze
w siedliskach tego rodzaju jest inna presja
selekcyjna na larwy, a inna na imagines.
Najlepiej przystosowane sa larwy, ktorych
cykl rozwojowy moze zakoficzy¢ sie w
krotkim czasie, umozliwiajac opuszczenie
siedliska przed jego wyschnieciem. Z ko-
lei najlepiej przystosowane sa te formy do-
skonate samic, ktore osiagaja znaczne roz-
miary ciala (ale to wymaga dlugiego czasu
larwalnego rozwoju), gwarantujace nie tyl-
ko wysoka plodnos¢, ale takze ulatwiajace
dyspersje (MCLACHLAN 1983). Ten paradoks
jest rozwiazany przez zmiane¢ dlugosci zycia
larw w zaleznoSci od liczebnos$ci populaciji.
Przy niskim zageszczeniu, na poczatku ko-
lonizacji, rozw0j przedimagnalnych stadiow
(larw i poczwarki) zamyka sie¢ od 12 do 40
dni, a przy wyzszym zageszczeniu nastepu-
je wzrost konkurencji i w konsekwencji,
wzrost SmiertelnoSci. Martwe osobniki sta-
ja si¢ dodatkowym zZrodlem pokarmu dla
osobnikOw przezywajacych, przyspieszaja-
cym tym samym ich wzrost. Zdaniem MCLA-
CHLANA (1983) te dwa typy osobnikow, kar-
ly i giganty, sa zdeterminowane genetycz-
nie. Ich obecnoS¢ w populacji jest utrzy-
mywana przez zalezna od zageszczenia,
ewolucyjnie stabilna strategie. Poniewaz
larwy w kaluzy wykluwaja sie najczeSciej z
jednego ztoza jajowego, martwi juz konku-
renci przyczyniaja sie¢ do przezycia swoich
krewnych; zjawisko to MCLACHLAN i LADLE
(2001) nazwali swego rodzaju altruizmem.
Przypuszcza sie, ze refugiami (miejscami
schronienia) dla tych gatunké6w w porze
suchej, trwajacej okoto 9 miesiecy, sa gle-
boczki niewysychajacych rzek, chociaz tak
naprawde tylko raz potwierdzono ich obec-
nos¢ w tego rodzaju siedlisku. Jeszcze inny
gatunek, Chironomus dorsalis, zasiedla
okresowe, male zbiorniki w Srodkowej Eu-
ropie (MATENA i FrROUZ 2000). Larwy tego
taksonu nie sa jednak bardziej odporne na
odwodnienie niz blisko spokrewniony z
nim, ale szeroko rozpowszechniony Chiro-
nomus riparius, ktory zasiedla stale ekosy-
stemy. Larwy te egzystuja przez kilkanaScie
dni w mokrym mule, jednak nie przezywaja
na zewnatrz osadow.

Krotki czas rozwoju jednej generacji to
ogromny atut; Apedilum elachistius jest ta-
kim modelowym przykladem. Rozwoj przed-
imaginalnych stadiow w zaglebieniach ka-
mieni w Mato Grosso (Brazylia) trwa 7 dni
(w temperaturze 28°C, przy zakresie od 8 do
42°C). Takson ten zyje takze w wodach sto-
nawych i glteboczkach rzek. Moze wiec on
zy¢ w rozmaitych siedliskach, a takze korzy-
sta z roznorodnych zasobow pokarmowych.
Wedlug terminologii ekologicznej jest wiec
generalista (NOLTE 1995).

Szybkie wyschniecie grozi zbiornikom
tworzacym sie¢ na i w roSlinach, i to zarow-
no tym bardzo malym (fitotelmy zwane tez
miniakwariami naro$linnymi), jak i wieckszym
(dziuple drzew). Te ostatnie, w zaleznoSci
od rozmiaru, moga byc¢ albo astatyczne albo
prawie stale wilgotne. Ochotka Metriocne-
mus martini preferuje jednak mate, wypel-
nione woda dziuple, prawdopodobnie ze
wzgledu na wyzsza w nich podaz zasobow
pokarmowych. Te na przemian wysychajace i
napelniane woda drobne ,zbiorniki” sa reko-
lonizowane przez migrantow z wiekszych i
bardziej stabilnych siedlisk, chociaz czeS¢ po-
pulacji moze przetrwaé, w stanie odwodnio-
nym, w wilgotnym substracie na dnie dziupli
(KITCHING 1972).

Katastrofalne dla owadoéw jest wyschnie-
cie cienkiej warstwy mchow i porostow na
powierzchni kamieni. Rozne sa strategie prze-
zywania w okresie wysuszenia tego rodzaju
podtoza; larwy glebowych gatunkow buduja
w tym czasie kokony (Smittia celtica), nato-
miast inny gatunek, Limnophyes minimus,
generalista, ktory nie ma takich umiejetnosci,
po prostu znika. Jesienia ponownie nasaczo-
ne woda mchy i porosty sa rekolonizowane
przez imagines L. minimus z populacji, ktore
przetrwaly w innych (wiekszych), stale wil-
gotnych siedliskach (DELETTRE 1988, FROUZ i
wspotaut. 2003). Jeszcze innym przykladem
okresowo dostepnych siedlisk sa Swiezo za-
lane stawy hodowlane ryb karpiowatych czy
pola ryzowe. Te pierwsze, w Holarktyce, sa
przede wszystkim kolonizowane przez lar-
wy Chironomus:. annularis, melanescens i
piger, natomiast w Australii przez C. teppe-
ri. Maja one tylko jedno liczne pokolenie,
poniewaz kolejne jest juz ograniczane przez
zmniejszenie dostepnych zasobow pokarmo-
wych, drapieznictwo i pasozytnictwo (FROUZ
i wspotaut. 2003). Taksony te notowane sa
takze z innego rodzaju siedlisk, ale juz w
znacznie mniejszej obfitoSci; habitaty te pel-
nia role refugiow koniecznych dla przetrwa-
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nia gatunku. Jak wykazali STEVENS i wspotaut.
(2003), samice C. tepperi poszukuja takich
Swiezo napelnionych zbiornikow ze wzgle-
du na nizsza w nich konkurencje¢. Fluktuacje
w czestotliwosci wystepowania optymalnych
siedlisk sa punktem krytycznym w strategii
rekolonizacji; takie okresowe siedliska moga
si¢ pojawial sporadycznie, a czasem, przez
bardzo dlugi czas, w ogole nie wystepowac.
Ten okres nazwano waskim gardlem (ang.
bottlenecks)(MCLACHLAN 1988). Jest oczy-
wistym, ze bytowanie w bardziej stabilnym
siedlisku jest warunkiem koniecznym do
przetrwania dla gatunkow zajmujacych opty-
malne, ale pojawiajace si¢ okresowo, siedli-
ska. ,SpecjaliSci” poszukuja na czas znikniecia
preferowanych siedlisk, podobnych do opty-
malnych, ale dtuzej istniejacych, np. C. imi-
cola i C. pulcher po wyschnieciu kaluz zyja
w gleboczkach rzek, ale zageszczenie ich w
tych zastepczych siedliskach jest o kilka rze-
dow wielkoSci nizsze niz w preferowanych.

Reasumujac, ,specjalisci”: (i) poszukuja na
czas znikniecia preferowanych siedlisk po-
dobnych do optymalnych, ale dluzej istnieja-
cych, (ii) zageszczenie ich w tych zastepczych
siedliskach jest wielokrotnie nizsze niz w pre-
ferowanych, (iii) ich czas rozwoju jest z regu-
ty bardzo krotki, natomiast siedliska generali-
stow, zaré6wno te preferowane, jak i ,zastep-
cze”, moga mie¢ bardzo rézny charakter.

ADAPTACJE FIZJOLOGICZNE I BEHAWIORALNE

Larwy Chironomidae bronia si¢ przed wy-
schnieciem minimalizujac strat¢ wody przez:

1. migracje w glab mokrego porowate-
go substratu, takiego jak torf, gleba czy mul;
redukcja utraty wody w takim podlozu jest
mniejsza, poniewaz powietrze glebowe jest
bardziej nasycone woda niz atmosferyczne;

2. budowanie kokonow zlozonych z wy-
dzieliny gruczotow Slinowych i czastek pod-
toza. Rekordzista pod tym wzgledem jest
australijski gatunek Paraborniella tonnoiri,
przezywajacy letnia susze¢ w kokonie na dnie
okresowych strumieni (osobniki bez koko-
néw ging). Wiele gatunkéw Chironomidae
zyje w plytkich wodach strefy umiarkowane;j
i podlega zar6wno wysuszeniu latem, jak i
zamarzaniu zima. Zimowe kokony sa czeste
u larw Endochironomus tendens, Dicroten-
dipes sp., czy Camptochironomus tentans, a
wiec u taksonéw zasiedlajacych litoral poros-
niety makrofitami. Kokon nie stanowi catko-
witej bariery przed utrata wody, ale pozwala
przezy¢ larwom czeSciowo odwodnionym.
Nalezy podkresli¢, iz larwy niektorych ga-

tunkéw Chironomidae, np. Rheotanytarsus,
buduja letnie kokony (czy raczej tuby) o
nieco innym przeznaczeniu, umieszczajac w
wydzielinie gruczolow Slinowych mineralne
czastki. Taka architektura chroni te konstruk-
cje przed przemieszczaniem (pradem). Letnie
kokony sa wieksze niz osobniki; larwy moga
one sie w nich nie tylko poruszaé, ale i wy-
chodzi¢ na zewnatrz po pokarm;

3. tolerancje na utrate wody, ktora jest
glowna cecha fizjologicznych adaptacji. Re-
kordzistami pod tym wzgledem sa ochotki
Polypedilum vanderplanki, znalezione w
Afryce, w zaglebieniach granitowych skal,
wypelionych woda po ulewnych deszczach.
Larwy moga przezy¢ nawet do 17 lat pra-
wie calkowicie odwodnione (3%), w zakre-
sie temperatur od -270 do +102°C (PINDER
1995). Jest to jedyny, jak dotychczas, gatunek
ochotek, u ktorego stwierdzono kryptobioze.
Fizjologiczny mechanizm tego zjawiska wy-
jasnia kumulacja substancji ,konserwujace;j”,
dwucukru trehalozy, ktory wzmacniajac sta-
bilnos¢ elementéw komoérkowych zapobiega
uszkodzeniu komoérek podczas odwodnie-
nia (WATANABE i wspotaut. 2003). Larwy, po
uwodnieniu, moga powraca¢ ze stanu kryp-
tobiozy do naturalnej fizjologicznej aktywno-
Sci nawet dziesieciokrotnie. Mozna wymienic
jeszcze kilka gatunkéw ochotek, ktore wy-
trzymuja znaczne odwodnienie, takie jak lar-
wy wspomnianego juz wyzej taksonu P. fo-
noiri, ktore przezywaja tracac 72% zawarto-
sci wody, czy C. dorsalis do 50% (FROUZ i
wspoétaut. 2003);

4. zamarzanie i wysychanie - mechanizmy
zabezpieczajace larwy Chironomidae przed
tymi zjawiskami sa podobne. BUTLER (1982)
opisal 7-letni cykl zyciowy dwu gatunkow
Chironomus w stawach tundry arktycznej
Alaski, gdzie podloze jest zamarznicte przez
okoto 9 miesiecy w ciagu roku. Krotkie lato
pozwala najwyzej na jedna wylinke w sezo-
nie, a wiec diapauza wystepuje w kilku ko-
lejnych stadiach rozwojowych (DANKS 1971).
Do adaptacji umozliwiajacych przetrwanie w
warunkach niskiej temperatury jeszcze po-
wrocimy.

Nalezy podkresli¢, iz gatunki, ktore prze-
zywaja w okresowym siedlisku, szybciej je
opanowuja, niz gatunki przylatujace z innych
siedlisk. Ale maja one: (i) tylko jedno pokole-
nie w ciagu roku, podczas gdy kolonizatorzy
dwa; ta cecha ich rozwoju ulatwia im efek-
tywna penetracje terenu, a w efekcie sku-
teczna rekolonizacje kazdego pojawiajacego
sie, dostepnego siedliska, (ii) gatunki koloni-
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zujace wykazuja czasem znaczna zmiennoS¢
osobnicza: od migrantow z dtuzszymi skrzyd-
tami do osobnikoéw nie migrujacych z krot-
szymi skrzydlami, (iii) gatunki kolonizujace
charakteryzuje bardzo wysoka ptodnosc.
Nalezy podkresli¢, ze w ,in situ resistan-
ce” indywidualna adaptacja, fizjologiczna i
behawioralna, przyczynia si¢ do sukcesu ca-
tej populacji. Selekcja dziala w tym samym
kierunku na wszystkie osobniki. To prowadzi
do jednorodnosci populacji. W strategii reko-

lonizacji jest kilka bardziej ztozonych adap-
tacji takich jak krotki cykl zyciowy, wysoka
plodnos¢, wysoka zdolnoS¢ do migracji i se-
lekcja habitatow. W kilku przypadkach obser-
wowano kompromis miedzy poszczegllnymi
adaptacjami. Konsekwentnie populacja jest
eksponowana na roézne naciski selekcyjne w
czasie i przestrzeni, ktora prowadzi do wyso-
kiej zmiennoSci w populacji i koegzystencji
kilku fenotypow (FROUZ i in. 2003).

JAK PRZEZYC 1 NIE ZAMARZNAC W NISKIE] TEMPERATURZE?

Tylko nieliczne organizmy, kosztem
znacznych nakladow energetycznych, sa od-
porne na dlugotrwale oddzialywanie tempe-
ratur spoza zakresu 0-40°C, wyznaczonego,
z jednej strony, przez temperatur¢e krzep-
nie¢cia wody, a z drugiej, przez temperature
denaturacji bialek. Zmiany wilgotnosci czy
brak wody dokucza nie tylko w goracych
suchych Srodowiskach, ale takze zima w
strefie umiarkowanej czy na terenach ark-
tycznych badz wysokogorskich. Adaptacje
owadow umozliwiajace przezycie w takich
wlasnie skrajnych, ale wysoce przewidywal-
nych warunkach, mozna podzieli¢ na kilka
grup:

1. morfologiczne, do ktérych nalezy me-
lanizm, redukcja rozmiaré6w ciala, silne owto-
sienie ciala, a takze zmniejszenie, az do cal-
kowitej redukgji, skrzydet;

2. behawioralne, takie jak wygrzewanie
si¢ w stoficu, zmiany w sposobie zerowania
i kopulacji, pojawieniu si¢ partenogenezy,
poliploidalnosci, rozwoju jaj juz w stadium
poczwarki (te dwa ostatnie zjawiska pozna-
no u innych, spokrewnionych z ochotkami
owadow — meszek, Simuliidae), budowanie
kokonow;

3. ekologiczne, polegajace na rozciag-
nieciu rozwoju do kilku lat poprzez spowol-
nienie (ang. quiescence) (jako konsekwencje
oddzialywania niekorzystnych czynnikow
srodowiskowych ograniczajacych normalne
funkcjonowanie organizmu) lub diapauze¢
(sterowany wewnetrznie, hormonalnie lub
neurohormonalnie, okresowy stan zahamo-
wania rozwoju osobniczego; adaptacja ta
powstala w wyniku sil doboru naturalnego)
(SLUSARCZYK 1998);

4. fizjologiczne i biologiczne — toleran-
cja na zamarzanie (ang. hibernation) i prze-
chtodzenie (ang. supercooling).

Wiele gatunkOw owadow stosuje kombi-
nacje tych adaptacji i moga one si¢ r0zni¢ w
zaleznoSci od zasiedlanego substratu (gleba
czy woda)(DANKS 2004a).

ADAPTACJE MORFOLOGICZNE

Do tego rodzaju mechanizmow utatwiaja-
cych przezycie nalezy:

— ciemne ubarwienie ciala, ktére chroni
przed UV-B, a rownoczeSnie zwicksza absorb-
cje ciepla (funkcja termoregulacyjna);

— redukcja rozmiarOow ciata. To powoduje
mniejsze zapotrzebowanie pokarmowe, a za-
tem zakonczenie cyklu rozwojowego w krot-
Szym czasie,

— brak lub redukcja skrzydet moga byc
reakcja na temperature nizsza niz fizjologicz-
na temperatura lotu oraz silny wiatr unie-
mozliwiajacy kierunkowy lot (znosi owady),
czy tworzenie rojek. Owady bezskrzydle i ze
zredukowanymi skrzydlami moga pojawiac
si¢ u obu plci, chociaz to samce maja czes-
ciej skrocone, a samice normalne wielkoSci
skrzydta, aby moc rozprzestrzenia¢ sie po
kopulacji. Niekiedy pojawiaja si¢ tez samice
ze skroconymi skrzydtami; budowa skrzydet i
ich muskulatury pochtania mnoéstwo energii
opOzniajac tym samym dojrzewanie osobni-
kow, co w krancowym przypadku moze za-
konczy¢ sie brakiem czasu na zamkniecie cy-
klu zyciowego przed zmiana warunkow Sro-
dowiskowych (DOWNES 1969).

U bezskrzydtych i krotkoskrzydtych form
Diptera kopulacja odbywa si¢ raczej na pod-
tozu niz w powietrzu. Taki behawior samcoéw
wymaga powickszenia, przy rownoczesnej
silnej sklerotyzaciji, genitaliow, powickszenia
ud i inaktywacji seksualnych receptoréow do
rozpoznania samic w locie (antennae u Culi-
cidae, Chironomidae, Ceratopogonidae, Chao-
boridae; oczy u Simuliidae, Empididae i Thau-
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maleidae). Krétkoskrzydle samce arktycznych
Chironomidae kopuluja z przypadkowymi
osobnikami na ziemi. Taki behawior prowa-
dzi czasem do pomylek w wyborze partne-
rek, chociaz zdarza sie stosunkowo rzadko ze
wzgledu na niska liczbe osobnikéw innych
gatunkOow wylatujacych w tym samym czasie.

Aktywnos$¢ pokarmowa niektorych wod-
nych muchowek, takich jak Culicidae czy
Simuliidae, w warunkach arktycznych jest
czeSciowo ograniczona. U bezskrzydlych i
krotkoskrzydtych populacji samice nie pobie-
raja krwi, co, jak wiadomo, jest warunkiem
koniecznym dla rozwoju jaj samic zyjacych
w strefie umiarkowanej. W konsekwenc;ji sa-
mice do tworzenia jaj uzywaja rezerw Zzgro-
madzonych przez larwy (autogenia); mecha-
nizm ten wyksztalcit sie w odpowiedzi na
brak ofiar. W skrajnej autogenii rozwoj jaj
zakoficzony jest w ostatnim okresie rozwoju
poczwarki (ang. pharate stadium). Kopulacja
odbywa sie albo na wodzie albo na gruncie,
ale zawsze blisko miejsca wylotu; taki beha-
wior rozrodu charakterystyczny jest takze dla
Chironomidae w arktycznych strumieniach
(DOWNES 1969). W tych przypadkach wpraw-
dzie nie ma dyspersji obu plci, ale procent
kopulacji jest wysoki, podobnie jak zaptod-
nienia i wydania potomstwa; negatywnym
efektem jest krzyzowanie si¢ osobnikOw roz-
wijajacych si¢ z tego samego zloza jajowego.

W arktycznych jeziorach i strumieniach
zimowo/wczesnowiosenne wyloty i kopula-
cje ochotek, takich jak Pseudodiamesa, He-
terotrissocladius i Cricotopus, odbywaja sie¢
ponizej Sniegowo-lodowej pokrywy lub przez
szczeliny w tej pokrywie, co moze Swiad-
czy¢ o wzroScie ich larw w okresie zimy i
wczesnej wiosny (OLIVER 1968, DANKS 1999,
LENCIONI 2004). W Norwegii od grudnia do
kwietnia osobniki kilku gatunkéw Diamesa
oraz Chaetocladius kopulowaly na Sniegu
w temp -1/-2°C, latajac nawet w cieplejsze
dni.

ADAPTACJE BEHAWIORALNE

Do adaptacji behawioralnych mozna za-
liczy¢ takie sktadowe jak: (i) behawior po-
karmowy i kopulacje (omoéwiono powyzej
razem z adaptacjami morfologicznymi), (ii)
wybor siedliska oraz (iii) budowe kokonéw.

Wybor siedliska
Wiele larw unika odwodnienia lub zamar-
zniecia przez migracje w jeziorach do gleb-
szych czeSci, a w strumieniach do refugiow,
ktorymi sa badz obszary zasilane przez zrodla

podziemne badz strefa hyporeiczna. W tego
rodzaju refugiach osobniki pozostaja caly
czas aktywne, uzupetniajac wiosna ,straty” w
typowym siedlisku, spowodowane zwickszo-
na SmiertelnoScia. Bytowanie w hyporeiczne;j
warstwie to nie tylko unikanie zima zamarza-
nia, ale takze ochrona przed powodzia latem.
Na Alasce, w strumieniach z podziemnym za-
silaniem, zageszczenie zoobentosu bylo wie-
lokrotnie wyzsze niz w niezasilanych (INRONS
i wspolaut. 1993). Te wyniki sugeruja, ze
niska liczebnos$¢ bezkregowcoéw latem moze
by¢ konsekwencja braku dostepu do nieza-
marzajacych habitatow zima. Przykladem sa
ochotki z rodzaju Diamesa (Diamesinae),
ktorych ztoza jajowe znaleziono wiosna w
maltym zZrodlowym strumieniu (refugium),
wtedy gdy pobliski glacjalny strumien byt
czeSciowo zamarzniety i calkowicie przykryty
Sniegiem. Latem gatunki te znéw byly liczne
w glacialnym strumieniu (LENCIONI 2004).

Budowa kokonow

Zima wiele arktycznych owadow, takze
Chironomidae, buduje przezroczyste i cien-
kie kokony wykorzystujac do tego celu wy-
dzieline gruczoléw Slinowych. Przed zbudo-
waniem kokonu larwy Chironomidae oproz-
niaja jelito, a nast¢pnie dwu lub trzykrotnie
zginaja cialo w taki sposob, ze tylne pseudo-
podia sa skierowane w kierunku glowy. Po
takich przygotowaniach ustaje pobieranie po-
karmu, ruch i w konsekwencji wzrost. Kazdy
kokon jest zamkniety na obu koficach, SciSle
przylegajac do ciala (nie ma plynu miedzy
cialem a Sciana kokonu); w koncowym efek-
cie wewnatrz takiej konstrukcji wilgotnosc
i temperatura jest wyzsza niz na zewnatrz
(DANKS 2004b). U niektorych bezkregowcow
stwierdzano innego rodzaju zabezpieczenia,
takie jak cienka blona w otworze muszli Sli-
makow, przezroczyste cysty u Oligochaeta
czy zamkniecie otworu domku chruScikow.

ADAPTACJE EKOLOGICZNE

Surowos¢, sezonowosS¢, nieprzewidywal-
nos$¢ i zmiennos$¢ Srodowiskowych warun-
kow, z genetycznym potencjalem owadow i
ich zdolnoscia do monitorowania zmian S$ro-
dowiska rzadzi ich cyklami zyciowymi w po-
larnych i arktycznych ekosystemach. Ogrom-
na rozmaitoS¢ cykli zyciowych stwierdzono
na tych terenach, z réznym czasem trwania
cyklu zyciowego, liczba generacji na rok i
obecnoscia lub brakiem spowolnienia lub/i
diapauzy. Najczestsze adaptacje polegaja na:
(i) rozciagnieciu rozwoju w czasie nawet do
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kilku lat przez spowolnienie rozwoju lub dia-
pauze oraz (ii) redukcji liczby pokolen w cia-
gu roku (DANKS 1999).

Spowolnienie rozwoju i diapauza

Spowolnienie rozwoju (ang. quiescence,
torpidity, consecutive dormancy) i diapauza
(ang. diapause, prospective dormancy) polega
badz tylko na ograniczeniu najwazniejszych
przejawow tej aktywnoSci, to jest rozwoju i
rozrodu, badZ na zahamowaniu aktywnoSci
metabolicznej; w kazdym przypadku tem-
po propagacji genotypu takich organizméow
ulega spowolnieniu. Zwykle oba zjawiska sa
indukowane przez zewnetrzne bodZce Sro-
dowiskowe. Jednak w pierwszym przypadku,
po ustapieniu niekorzystnego pojedynczego
czy tez kilku czynnikO6w organizm powraca
do stanu normalnej aktywnoS$ci, natomiast
w drugim moze on trwaé w stanie u$pienia
jakiS czas po ustapieniu bodica sygnalnego.
Do takich czynnikéw proksymalnych warun-
kujacych czy to rozpoczecie czy tez zakon-
czenie diapauzy naleza: temperatura, fotope-
riod (dlugos¢ dnia) i dostepnos¢ pokarmu.
Diapauza jest takze pod hormonalna kontrola
Z reguly rozw¢j i rozréd odbywa sie¢ w okre-
sach sprzyjajacych, a formy ,przetrwalniko-
we” tworzone sa przed nastaniem niekorzyst-
nych warunkéw (SLUSARCZYK 1998).

Diapauza moze mie¢ charakter fakulta-
tywny (jako bezpoSrednia odpowiedZz na
niesprzyjajace warunki; moze wystepowac u
niektorych tylko osobnikéw lub kohort na-
razonych silnie na oddzialywanie czynnikéw
selekcyjnych) i obligatoryjna (moze zdarzy¢
si¢ kazdego roku, aby wunikna¢ pewnego
okresu, niezaleznie od zmian Srodowiska).
Obligatoryjna diapauza wystepuje zazwyczaj
u gatunkéw dlugozyjacych, w Srodowiskach,
w ktorych kazdy osobnik jest narazony na
dzialanie stresu Srodowiskowego. Fakultatyw-
na diapauza wystepuje u gatunkow o krot-
kim, w porownaniu z czestotliwoscia zmian
presji czynnikow selekcyjnych, czasie genera-
cji (SLUSARCZYK 1998). Diapauza obligatoryjna
jest czestsza u jaj i larw, rzadziej wystepuje u
poczwarek tuz przed wylotem, prawie nigdy
u dorostych. Obligatoryjna diapauze¢ jaj Dia-
mesa latitarsis stwierdzono w okresowych
strumieniach w Wysokich Tatrach (KOWNa-
CKI 1985), a u innych owadow, takich jak
jetki Baétis macani (BRITTAIN 1975) czy wi-
delnice Systellognatha (LILLEHAMMER 1987),
w gorskich strumieniach Norwegii.

Powtarzalna czy wydhuzona diapauza w
odpowiedzi na wysoce niesprzyjajace Srodo-

wisko takie jak zimno lub nieprzewidywalna
temperatura, skupiskowosc¢, niepewne lub ni-
skiej jakoSci pozywienie oraz drapieznictwo
sa glownymi przyczynami wydtuzania cykli
zyciowych. Ponad dwuletni okres rozwoju
osobniczego, rozdzielenie kohorty (ang. co-
hort splitting) na jednoroczny i dwuletni
okres rozwoju i skladnie jaj przez dwa sezo-
ny sa stosunkowo pospolite. Rozdzielenie ko-
horty obserwowano u Chironomidae i Culi-
cidae w arktycznych stawach (DANKS 1992).
Mechanizm ten polega na wytwarzaniu osob-
nikow, ktore w zaleznoSci od rodzaju zasied-
lanych mikrohabitatow, koficza rozwoj badz
w tym samym roku, badZz w nastepnym. Na-
tomiast bardzo dlugie, ponad 10 letnie cykle,
sa wyjatkowo rzadkie.

Cykle zyciowe owadéw wodnych z tere-
now polarnych i Alp charakteryzuje z jednej
strony oportunizm stadiow larwalnych, a z
drugiej zaprogramowanie imagines (DANKS
1999). Czas rozwoju larw zdeterminowany
jest temperatura, natomiast przeobrazenie i
wylot form doskonalych moze nastapic¢ tyl-
ko w okreSlonej temperaturze i o okreslonej
porze roku. Tak jest w przypadku gatunkow
Chironomidae z arktycznych stawow, Chiro-
nomus i Glyptotendipes, wylatujacych tylko
wiosna. Larwy czwartego stadium tych tak-
son0w zimuja gotowe do przepoczwarcze-
nia, bez dodatkowego pobierania pokarmu.
Wszystkie inne stadia larwalne rosna latem,
zapadaja zima w diapauze i wylatuja nastep-
nej wiosny. U tych wiosennych gatunkow
obligatoryjna diapauza moze by¢ przerwana
tylko przez odpowiednia temperature, przy
czym wylot imagines wymaga, w zaleznoSci
od zasiedlanego obszaru, od 4 do 8°C (DANKS
i OLIVER 1972). Jezeli ten prog termiczny nie
zostanie osiagniety wiosna lub wczesnym la-
tem wylot odbedzie si¢ dopiero nastepnego
roku. Zjawisko to kontrolowane jest takze
przez dlugos¢ dnia (fotoperiod). Ta podwoj-
na kontrola, termo- i fotoperiod, zapobiega
wylotowi imagines péznym latem, w przy-
padku dlugiej zimy i osiagniecia progowe;j
temperatury dla przeobrazenia wlaSnie w tym
okresie. U wielu wodnych Diptera stwierdzo-
no termiczne progi stymulujace wzrost po-
szczegllnych stadiow; tak wiec temperatura
indukujaca rozwoj pierwszego stadium jest
nizsza niz dla 2 stadium, itd. (OLIVER 1968).
Mechanizm ten wydaje si¢ by¢ podstawa syn-
chronizacji rozwoju osobnikOw tego samego
gatunku, zyjacych na tym samym terenie, a
wiec ulatwia znalezienie partnera w fazie
rozrodczej, a tym samym zwicksza si¢ praw-
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dopodobienstwo zaptodnienia i wydania po-
tomstwa.

Dlugie cykle zyciowe owadoéw moga by¢
nie tylko zdeterminowane czasem trwania
diapauzy, ale takze by¢ skorelowane z bardzo
powolnym, ale ciaglym wzrostem i/lub diu-
gim zyciem dorostych. Na Alasce cykl zycio-
wy Chironomus hyperboreus trwa dwa lata,
C. priori i C. tardus siedem lat, a Diamesa
davisi od jednego do dwoch lat (BUTLER
1982). Z reguly jednak dlugozyjace formy do-
skonate sa raczej typowe dla form ladowych
i charakteryzuje je iteroparycznos¢ (wielo-
krotny rozrod).

Redukcja liczby generacji na rok

Redukcja liczby generacji na rok charak-
teryzuje populacje gatunkéw arktycznych i
alpejskich; jedno- (uni-) lub dwupokolenio-
we (bivoltinizm) formy wystepuja wtedy,
gdy okres sprzyjajacy rozmnazaniu jest krot-
ki. Przykltadem sa ochotki z rodzaju Diame-
sa z glacjalnych strumieni w Alpach, ktore
maja dwa pokolenia w ciagu roku, pierwsze
z maksimum wylotow na przetomie czerwca
i lipca oraz drugie na przelomie sierpnia i
wrzesnia (LENCIONI 2004).

ADAPTACJE FIZJOLOGICZNE I BIOCHEMICZNE

Zdolnos¢ owadow do egzystencji w wa-
runkach dlugiej ekspozycji na temperature
ponizej zera (subzero), to odpornos¢ na zim-
no (ang. cold hardiness). Moze byc¢ osiagana
w dwojaki sposOb, przez: (i) tolerancje na
zamrozenie (ang. hibernation) i (ii) przechto-
dzenie (ang. supercooling).

Owady bez tych zdolnosci, jezeli sa wy-
stawione na temperatur¢ ponizej zera, w
pierwszej kolejnoSci zaprzestaja pobierania
pokarmu, ograniczaja ruch, ich metabolizm
ulega zwolnieniu i, w koncowym efekcie,
gina. Odpornos$¢ na zimno jest bardzo wazna
na terenach arktycznych lub wysoko w go-
rach, gdzie sezon letni, sprzyjajacy wzrosto-
wi, trwa zaledwie kilka tygodni. U owadow
wodnych przechlodzenie jest czestsze niz hi-
bernacja, natomiast owady ladowe bronia si¢
przed zimnem hibernujac.

Hibernacja

Podczas hibernacji dochodzi do zama-
rzania pltynow pozakomorkowych i, bardzo
rzadko, do calkowitego zamarzniecia tkanek.
Zamarzanie hemolimfy zaczyna sie powoli,
w niskiej temperaturze (od -5 do -10 °C),
przy kontrolowanym tworzeniu sie kryszta-
6w lodu. Proces ten jest pobudzany przez

zarodki (oSrodki) krystalizacji (ang. ice nuc-
leator, ice nucleating agents, INAs), ktore
moga by¢ wewnetrznego lub zewnetrznego
pochodzenia. Te wewnetrzne sa w zasadzie
biatkami lub lipoproteinami, celowo synte-
tyzowanymi i gromadzonymi w hemolimfie
(BLocK 1990, DANKS 1996). Z kolei, te ze-
wnetrzne moga by¢ materia organiczna lub
mineralnymi czastkami obecnymi w jelicie.
Temperatura, w ktorej nastepuje tworzenie
si¢ lodu i wzrost krysztalow, jest kontrolo-
wana przez substancje celowo wytwarzane
przez owady: krioprotektanty (ang. cryopro-
tectants) i antyzamarzywacze (ang. anti-free-
zers). Obecnie znane sa dwa rodzaje tych
substancji, z niska i wysoka masa czastecz-
kowa. Pierwsze z nich, to polialkohole ta-
kie jak glicerol, mannitol, sorbitol oraz ami-
nokwasy (alanina). Te drugie, to termiczne
biatka (ang. thermal hysteris proteins, THPs),
podobne do zwiazkow wytwarzanych przez
ryby zimujace w bardzo niskich temperatu-
rach. Rola wyzej wymienionych substancji
polega na: (i) obnizeniu temperatury zama-
rzania pltyndéw ciala (ang. supercooling po-
int, SCP), ktéra u wiekszoSci owadow wy-
nosi okoto -10°C, (ii) ochronie struktur ma-
kromolekularnych podczas zamarzania, (iii)
zabezpieczeniu bialek i enzymow przed de-
naturyzacja, (iv) ograniczeniu wzrostu krysz-
tatkow lodu czy (v) uniknieciu rekrystaliza-
cji podczas wiosennego ocieplenia. Stano-
wig one takze rezerwe aminokwasow, wegla
i wody dostepnych wiosna, kiedy nastepuje
kruszenie lodu (LENCIONI 2004).
Tolerancyjne na zamrozenie owady spe-
dzaja zime¢ czeSciowo odwodnione. Przykla-
dem sa larwy Chironomidae, ktére w ark-
tycznych okresowych strumieniach i stawach
moga straci¢ nawet do 90% wody, wytrzymu-
jac temperatur¢ do -20°C. Wiosna, w natural-
nym Srodowisku, uwodnienie organizmu od-
bywa sie bardzo szybko, gtéwnie przez uwol-
nienie wody zwiazanej przez krioprotektan-
ty, a w przypadku diapauzujacych owadow,
uzyskanej z metabolizmu lipidow. Woda jest
takze pobierana ze Srodowiska. Przykladem
moga by¢ larwy czwartego stadium Diame-
sa zernyi, zebrane pozna jesienia w glacial-
nym strumieniu w Alpach, ktére powrdcity
do zycia juz po 45 minutach przetrzymywa-
nia w wodzie o temperaturze +4°C (LENCIONI
2004). Obok Chironiomidae (gléwnie Diame-
sinae i Orthocladiinae) hibernacje stwierdzo-
no takze u innych muchéwek, Empididae, a
z innych owadéw, u wazek (Odonata) oraz
u bezkregowcow takich jak Oligochaeta, Hi-
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rudinea, Ostracoda, Cladocera, Mollusca i Hy-
dracarina.

Przechlodzenie

Przechtodzenie, to utrzymanie plynéow
ciala w stanie niezamarznietym, w tempera-
turze nizszej niz naturalny punkt zamarzania
(SCP), od -20 do -40°C. Na poczatku zimy
larwy usuwaja zawartoS¢ jelita, ktorej sktad-
niki mogtaby dziala¢ jako zarodki tworzenia
krysztalow lodu, a rOwnoczesSnie wytwarzaja
w hemolimfie duze iloSci substancji zabez-
pieczajacych przed zamarzaniem, kriopro-
tektanty i antyzamarzywacze, gldwnie te o
niskiej masie czasteczkowej. Substancje te
moga osiaga¢ bardzo wysokie stezenie do-
chodzac nawet do 14% mokrej masy cia-
la organizmu (RING 1982). W niektorych
przypadkach, przy temperaturze od -20 do
-30°C, dochodzi do zeszklenie hemolim-
fy (ang. vitrification) w wyniku wysokiego
stezenia glicerolu w plynach ciala (DANKS
1996). Przechlodzenie jest cz¢sto obserwo-
wane u larw owadow wodnych, rzadziej u
dorostych. Przykladem tych ostatnich sa hi-
malajskie ochotki z rodzaju Diamesa, aktyw-
ne w poblizu lodowca, przy temperaturze
-16°C; owady te przechodza szok termiczny
trzymane na dloni dtuzej niz 20 minut (Kos-
HIMA 1984).

W obu przypadkach, tolerancyjnych i nie-
tolerancyjnych na zamarzanie owadow, rezer-
wy sa gromadzone latem jako lipidy i glicerol
i przetwarzane poOzna jesienia lub wczesna
zima w krioprotektanty i antyzamarzywacze.
Ten proces jest stymulowany nie tylko przez
niska temperature, ale takze przez Krotszy
dzien (fotoperiod), staba baze pokarmo-
wa (ilos¢ i jakos¢), wyzsza presje ze strony
drapieznikéw i pasozytow, itp. Fosforylaza
glikogenowa, enzym konieczny w metaboli-
zmie glikogenu, wydaje si¢ by¢ stymulowany
przez niska temperature. Synteza polialkoho-
li wymaga tlumienia metabolizmu tlenowego
weglowodanow z transformacja glikogenu w
glicerol, mannitol i inne alkohole.

Nalezy podkresli¢, iz unikanie oraz tole-
rancja na zamarzniecie moze towarzyszy¢ dia-
pauzie. Oba mechanizmy, odpornos¢ na zim-
no i diapauza pojawiaja si¢ podczas niesprzy-
jajacego sezonu i (i) wymagaja zgromadzenia
zapasOw takich jak glikogen i lipidy przed
ograniczeniem metabolizmu, (ii) sa pod hor-
monalna kontrola, (iii) wymagaja ogranicze-
nia lub ttumienia metabolizmu tlenowego z
mitochondrialna degradacja (DANKS i wspotl-
aut. 1994, DANKS 1996).

Nalezy pamietaé, ze na obszarach ark-
tycznych, kiedy wzrost jest ograniczony do
zaledwie kilku tygodni, owady moga rozwi-
na¢ odpornos¢ na zimno bez wchodzenia w
diapauze utrzymujac THPs w hemolimfie w
wysokiej koncentracji przez caly rok i, tym
samym, wolno, ale stale rosnac.

Adaptacje arktycznych owadow sa w za-
sadzie podobne do tych z wysokogorskich,
zwlaszcza alpejskich ekosystemow; nalezy jed-
nak pamictad, ze te wysokogorskie réznia sie
od arktycznych Srodowisk przede wszystkim
wysokimi sezonowymi i dobowymi wahaniami
temperatury oraz wickszym doptywem alloch-
tonicznej materii organicznej (DANKS 1999).
Istotnym elementem wyzej wymienionych Sro-
dowisk jest Snieg; jego obecnoS¢ to nie tylko
niskie przewodnictwo i duza iloS¢ powietrza
(dobry izolator ciepta), ale takze ochrona or-
ganizmow przed odwodnieniem oraz przeno-
szeniem przez wiatry. Te wilaSciwosci Sniegu
sa wykorzystywane przez wiele organizmow,
takze owady z nizinnych terenéw strefy
umiarkowanej; stanowi on substrat, na/w kto-
rym zyja formy doskonate Diptera. Muchowki
stanowia istotny element fauny nasnieznej na
terenach Polski srodkowej (SOSZYNSKA 2004).
Aktywnos¢ zimowa, w zakresie temperatur od
od -1 do +5°C, wykazuja takze wszedobylskie
ochotki, gtéwnie z porodzin Diamesinae i
Orthocladiinae (SOSzZYNsKA 2005). Generalnie
jednak fauna naSniezna Polski jest stabo po-
znana, zarowno pod wzgledem sktadu, jak i fi-
zjologicznych mechanizmow umozliwiajacych
taki behawior.

HOW TO SURVIVE IN EXTREME ENVIRONMENTS? ADAPTATIONS OF CHIRONOMIDS

Summary

Chironomidae (Diptera) live in almost every con-
ceivable freshwater environment but there are also
species living in moist soil or vegetation and others
that are truly terrestrial. Some of chironomid spe-
cies are inhabitants of ephemeral water-bodies such

as temporary rain-pools, phytotelmata (small aquatic
habitats associated with living plants, including wa-
ter-filled tree-holes), freshly filled ponds or soil lay-
ers; all these environments seasonally dry out. Chi-
ronomids utilize these habitats either by physiologi-
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cal and behavioural adaptations (in situ resistance
includes desiccation resistance, often combined with
cocoon building and larval migration into deeper,
wetter layers of mud, soil or other porous material)
or by repeated recolonization of temporarily suitable
habitats. The second kind of adaptations concerns
the local populations that are able to recolonize any
other available habitat. A comparison of these two
kinds of chironomid strategies (in situ resistance
versus recolonization) leads to the conclusion that
species that use the recolonization strategy tend to
be better at migration and show higher fertility and
shorter development time.

Some chironomid species live in arctic areas and
show a wide range of adaptations to their extreme
severity and seasonality. Chironomids have devel-
oped efficient strategies that enable them to adapt

physiologically well to low temperatures. These are:
morphological (melanism, reduction in size and
wings, hairiness), behavioural (habitat selection and
cocoon building), ecological (extension of the devel-
opment time to several years by quiescence or dia-
pause and reduction of the number of generations
per year), physiological and biochemical adaptations.
The last ones, called cold hardiness, include freezing
tolerance (hibernation) and freezing avoidance (su-
percooling). Both these mechanisms may be accom-
panied by diapause.

Imagines of Chironomidae are also active in win-
ter in the temperate zone when the temperatures
range between -1 to 5°C. Adults appear on the snow
surface when temperatures are favourable for copu-
lation or for migration, which when it is colder they
remain below the snow, in the subnivean space.
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