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ADAPTACJE OWADOW (CHIRONOMIDAE) DO ANOKSJI I HYPOKSJI

WPROWADZENIE

Owady, zarowno te ladowe jak i wodne,
okresowo borykaja si¢ z problemem zbyt
matej iloSci (hypoxia) lub brakiem (anoxia)
tlenu w Srodowisku. Szczegdlnie dotyczy
to tych taksonow, ktore zasiedlaja wodne
ekosystemy, tereny zalewane, takze wszel-
kiego rodzaju zaglebienia czy jamy, strefy
przejsciowe miedzy ladem a woda (ang.
interdidal zones), s3 uwiczione w lodzie,
badz zyja wysoko w gorach. Rowniez inne
siedliska, takie jak przewod pokarmowy
ssakow, odchody, padlina, ziarno czy drew-

no, charakteryzuja okresowe deficyty tlenu.
Generalnie, owady wyksztalcilty wiele me-
chanizmow, ktore pozwalaja chociaz czeSci
populacji przetrwa¢ w takich niesprzyja-
jacych warunkach (ang. lethal times, LT).
Adaptacje do hypoksji, to przede wszyst-
kim bardzo silne spowolnienie metaboli-
zmu, zdolnoS¢ przejScia od aerobowego do
anaerobowego metabolizmu (anoksybioza),
zmieniony behawior i powi¢kszenie objeto-
Sci systemu tchawek. Przyjrzyjmy si¢ blizej
tym mechanizmom.

ADAPTACJE MORFOLOGICZNE I BEHAWIORALNE DO ZYCIA PRZY NISKIM STEZENIU TLENU

Do morfologicznych adaptacji owadow
nalezy zwickszenie pojemnosci uktadu od-
dechowego. Celem unikni¢cia hypoksji Te-
nebrio molitor zwicksza Srednice tchawek,
co powoduje wzrost pojemnosci uktadu
oddechowego tego chrzaszcza o 40%, przy
15% stezeniu tlenu, i o 120%, przy 10,5%
stezeniu tego pierwiastka (LOUDON 1989).

Jedna z udokumentowanych cech biolo-
gii . molitor w warunkach hypoksji jest nie
tylko czestsze pojawianie si¢ deformacji mor-
fologicznych, ale takze wydluzenie rozwoju
larw i poczwarek, zaburzenie proporcji plci,
i w konsekwencji, zwi¢kszenie SmiertelnoSci
(LOUDON 1988).

Do behawioralnych mechanizmow w od-
powiedzi na zmniejszenie iloSci dost¢pne-
go tlenu nalezy zwickszanie czestotliwosSci
zarOwno otwierania przetchlinek prowa-

dzacych do tchawek, jak i wykonywania ru-
chow oddechowych oraz ogolnie wzrost ak-
tywnosci organizmu. Jezeli niedobor tlenu
nadal sie poglebia, owady ladowe spowol-
niaja rozwoj (ang. quiescence) i przetaczaja
swoOj metabolizm na anaerobowy. General-
nie owady wodne sa bardziej wrazliwe na
niedostateczng iloS¢ tlenu, w poroéwnaniu
z ladowymi; np. larwy wazek reaguja nasi-
leniem wentylacji, a w przypadku pogtebia-
nia si¢ deficytu tlenu, przemieszczaja si¢ ku
powierzchni wody wystawiajac narzady od-
dechowe ponad jej powierzchni¢. Bardziej
szczegolowo mechanizmy reakcji na bra-
ki tlenu zostang omowione na przykladzie
dwu grup owadow wodnych, muchowek
Chironomidae i Chaoboridae, licznych w
roznych Srodowiskach, pomimo okresowych
deficytow tlenu w ich siedliskach.
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SRODOWISKA O WYSOKIEJ CZESTOTLIWOSCI POJAWIANIA SIE NIEDOSTATECZNEJ ILOSCI I/
LUB BRAKU TLENU

OKRESOWO ZALEWANE TERENY; JAMY

Wiele owadow ladowych zyje pod ziemia
w specjalnych zagtebieniach (jamkach). W
zasadzie gorna warstwa gleby zawiera iloS¢
tlenu poréwnywalna z atmosfera, ale rycie
organizmOw w glab tego substratu, zwlaszcza
z duza iloScia materii organicznej, powoduje,
ze i ich dotyczy niedostateczna ilo$¢ tlenu.
Zdaniem LIGHTONA (1998) hypoksja i hyper-
capnia (nadmierna ilos¢ dwutlenku wegla)
stanowia istotne sily selekcyjne w ewolucji
wymiany gazu u Arthropoda.

Owady, podobnie jak i inne zamieszku-
jace glebe organizmy, bywaja zalewane. Czas
trwania takiego zalania moze by¢ rozny, cza-
sem jest bardzo krotki, a czasem moze trwac
nawet miesiacami, jak np. w lasach tropikal-
nych Amazonii. Owady wyksztalcily rozmaite
mechanizmy adaptacyjne. I tak, chrzaszcze z
rodzaju Bledius, zasiedlajace strefe przejScio-
wa, zakopuja si¢ w jamkach z bardzo niewiel-
kim otworem, o Srednicy 2-3 mm. W tych
schronieniach, zalanych woda morska, moga
przezy¢ nawet 36 godzin. Z kolei pluskwiaki,
Aphidae, reprezentowane przez Pemphigus
treherni, na okresowe zalanie woda reaguja
spowolnieniem metabolizmu; w takich wa-
runkach potowa ich populacji moze prze-
trwac¢ nawet przez 40 godzin. Czas ich zycia
przedtuza sic do 240 godzin, jesli woda jest
dobrze natleniona. Inne z kolei owady, takie
jak Anurida maritima (Collembola), sa w sta-
nie przetrwac trzy pierwsze godziny zanurze-
nia w wyniku przechwytywania pecherzykow
gazu. Jeszcze inaczej na zalewanie reaguja Ci-
cindella togata (Coleoptera), ktorych larwy
przezywaja bez tlenu przez 4-5 dni i to w
temperaturze 25°C. Aby przetrwac te chrzasz-
cze uruchamiaja rownoczesnie dwa procesy:

— redukuja metabolizm aerobowy o 97%,

— energia uzyskiwana jest takze z anaero-
bowego metabolizmu

Zyjace w podobnym srodowisku inne
owady, blisko spokrewnione z C. togata,
maja inna strategie przezywania:

— rozwoj ,przenosza”’ na por¢ sucha,

— toleruja zalewanie korzystajac z tlenu
rozpuszczonego w wodzie (dyfuzja przez ku-
tikule). W warunkach beztlenowych owady
te szybko gina.

HOBACK i STANLEY (2001) zaliczaja C. to-
gata do grupy form najlepiej przystosowa-
nych do okresowego zalewania, podczas gdy

gatunki z Amazonii do najgorzej znoszacych
tego rodzaju zjawisko (wyspecjalizowane w
kierunku wychwytywania jak najwickszej ilo-
Sci tlenu z przeptywajacej wody).

Jeszcze inaczej zachowuja si¢ owady, dla
ktorych ucieczka w ton wodna to unikniecie
drapieznika i/lub pogon za ofiara. Doroste
chrzaszcze Liparocephalus cordicollis moga
pozosta¢ w zanurzeniu nawet do 6 tygodni
pobierajac w tym czasie tlen przez kutikulg;
takie zachowanie si¢ pozwala im uniknac na-
silonej presji ladowych drapieznikow (TOPP 1
RING 1988).

ADAPTACJE DO ZYCIA W NISKICH
TEMPERATURACH

Wraz z wysokoScia spada ciSnienie at-
mosferyczne i zawartoS¢ tlenu. Na wysokoSci
6100 m npm w powietrzu jest tylko okoto
9,5% tlenu, podczas gdy na poziomie morza
az 21% (SCHMIDT-NIELSON 2008). Adaptacje
owadOow, umozliwiajace przezycie w wyso-
kich gorach, mozna podzieli¢ na:

— morfologiczne, do ktérych nalezy mela-
nizm, redukcja rozmiarOw ciata, silne owtlo-
sienie ciala, a takze zmniejszenie wymiarow,
az do calkowitej redukgji, skrzydel;

— behawioralne, takie jak wygrzewanie
sie¢ w stoncu, zmiany w sposobie Zerowania i
kopulacji, pojawienie si¢ partenogenezy, roz-
woOj jaj juz w stadium poczwarki, budowanie
kokonow;

— ekologiczne, polegajace na rozciagnie-
ciu rozwoju do kilku lat poprzez spowol-
nienie (jako konsekwencje oddzialywania
niekorzystnych czynnikéw Srodowiskowych
ograniczajacych funkcjonowanie organizmu)
lub diapauze (sterowany wewnetrznie, hor-
monalnie lub neurohormonalnie, okresowy
stan zahamowania rozwoju osobniczego; ada-
ptacja ta powstala w wyniku sil doboru natu-
ralnego) (SLUSARCZYK 1998);

— fizjologiczne i biologiczne — u owadow
obserwuje si¢ dwie strategie odpornoSci na
zimno. Zdolnos¢ do egzystencji w warunkach
dhlugiej ekspozycji na temperature ponizej zera
mozliwa jest albo przez unikanie zamarzania
poprzez przechtodzenie albo odpornosc¢ (to-
lerancje) na zamarzanie, czyli mozliwos¢ prze-
zycia pomimo glebokiego zamrozenia i po-
wstawania lodu w organizmie (DANKS 1996,
LENZIONI 2004). U owadéw wodnych ta pierw-
sza strategia jest czestsza niz druga (DELETTRE
1988, LENZIONI 2004).
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Redukcja skrzydet i wielkoSci ciata, o
czym wyzej wspomniano, to takze przysto-
sowanie do hypoksji. Owadom zyjacym wy-
soko w gorach czesto brakuje tlenu. Prawie
100% dorostych chrzaszczy Carabidae prze-
zywa 127 dni w temperaturze 0°C; jest to
mozliwe przy niskim anaerobowym metabo-
lizmie i gromadzeniu mleczané6w. W zblizo-
nych warunkach, w podobnym czasie, prze-
zywa tylko 60% populacji innych chrzaszczy,
reprezentujacych Chrysomeliidae (HOBACK i
STANLEY 2001). Réwniez w przypadku Col-
lembola stwierdzono rézna wrazliwo$¢ na
braki tlenu: dla Xenylla maritima lethal ti-
mes (LT,) wynosi 50 dni, a dla Anuropho-
rus laricis, w podobnych warunkach, az 80
dni. Inny gatunek tego rzedu, Desoria (Iso-
toma) violacea, przy 0°C, przemieszcza si¢
z lodu w $nieg, ktory zawiera wiecej tlenu.

Adaptacje arktycznych owadow sa w za-
sadzie podobne do tych z alpejskich ekosys-
temow. Jednak te wysokogorskie rdznia sie
od arktycznych Srodowisk przede wszystkim
silnymi, sezonowymi i dobowymi wahania-
mi temperatury oraz wickszym dopltywem
allochtonicznej materii organicznej (DANKS
1999). Oba rodzaje Srodowisk charakteryzuje
obecnos¢ S$niegu. A Snieg, to nie tylko wick-
sza ilos¢ tlenu, ale takze ochrona organizméw
przed odwodnieniem i przenoszeniem przez
wiatr. Owady zasiedlajace te ekstremalne
ekosystemy stosuja jedna z dwu strategii: te
uwiezione w lodzie przechodza na anaero-
bowy metabolizm, inne, bardziej mobilne,
przemieszczaja si¢ do warstwy Sniegu, gdzie
nawet przy niewielkiej iloSci tlenu moga prze-
trwac jakiS czas (HOBACK i STANLEY 2001).

Wiasciwosci Sniegu sa wykorzystywane
takze przez owady z nizinnych terenow stre-
fy umiarkowanej; stanowi on substrat, na/w
ktorym zyja takze formy doroste Diptera. Z tej
grupy owadow aktywnoS$¢ zimowa, w zakre-
sie temperatur od -1 do +5 °C, wykazuja row-
niez ochotki, gléwnie z podrodzin Diamesi-
nae i Orthocladiinae (SOSZYNSKA 2004, 2005).

Wiele gatunkow owadow stosuje kombi-
nacje wyzej wymienionych adaptacji i moga
one si¢ rozni¢ w zaleznosci od zasiedlanego
substratu (gleba czy woda). Czytelnikéw zain-
teresowanych tymi zagadnieniami odsytam do
lektury przegladowego artykulu (GRZYBKOW-
SKA 20006) i/lub zrédlowych badan (DANKS
1999, 2004a, b; DANKS i wspotaut. 1994).

INNE SIEDLISKA Z CZESTYMI DEFICYTAMI TLENU

W Swiezych odchodach bakterie swoja
aktywnoScia moga przyczynia¢ si¢ do obni-

zenia zawartoSci tlenu rzedu 1-2%. Skarabe-
usze wydaja si¢ by¢ odporne na hypoksje,
zachowujac normalna czestotliwoS¢ ruchow
oddechowych i poruszania si¢ przy niskim
stezeniu tlenu i dopiero spadek jego iloSci
ponizej 1% powoduje spowolnienie funkcji
zyciowych. Jezeli jest to tylko mozliwe ucie-
kaja z takiego zagrozonego plata, przemiesz-
czajac sie do lepszego, o wyzszym stezeniu
tlenu, mikrosiedliska.

Innym przyktadem siedliska z ograniczo-
na iloScia tlenu jest padlina. Larwy mucho-
wek Phormia regina zmniejszaja intensyw-
nos$¢ oddychania przy 10% stezeniu tlenu, a
aktywnos¢ ich spada nawet o 50% przy 1%
zawartoSci tlenu. Larwy innych muchowek
zyjace w padlinie, Calliphora vomitoria,
przezywaja 5-6 dni przy 1% stezeniu tlenu,
ale jezeli tylko maja taka mozliwoS¢, opusz-
czaja ,niedotlenione” fragmenty poszukujac
lepszych mikrosiedlisk (HOBACK i STANLEY
2001).

Wielu przedstawicieli muchoéwek i blon-
koskrzydlych pasozytuje na innych owadach.
Generalnie, tkanki owadow charakteryzuja
sie niska zawartoScia tlenu, stad tez pasozyty
stosuja jedna z dwu mozliwoSci: albo pobie-
raja tlen z hemolimfy (hemoglobiny) gospo-
darza albo korzystaja z tlenu wkluwajac sie
w jego trachealny uklad oddechowy. Jeszcze
inna strategia charakteryzuje gzy, Gasterophi-
lus intestinalis. Muchowki te przytwierdzaja
sic do Sciany zotadka konia oddychajac po-
wietrzem, ktore dostaje si¢ wraz z pokarmem
do jelita tego nieparzystokopytnego ssaka.
Z kolei u gzow skornych (Hypodermatidae)
stwierdzono co najmniej 4 mechanizmy utla-
twiajace im zycie wewnatrz tkanek zywiciela:

— niezwykta budowa organu oddechowe-
go pasozyta. System tchawkowy jest bardzo
rozgateziony, o duzej powierzchni, do ktore-
go dostaje sie powietrze przez otwoOr prze-
wiercony w skorze gospodarza. Larwa po
przebiciu takiego otworu wykonuje obrot w
ten sposob, ze tylny koniec ciala, zaopatrzo-
ny w przetchlinki, kieruje do przewiercone-
g0 otworu, czerpiac w ten sposob tlen z po-
wietrza atmosferycznego;

— wytwarzaja hemoglobine, ktora pozwa-
la im przechowywac tlen;

— maja zdolnoS¢ przejScia z aerobowego
na anaerobowy metabolizm;

— w przypadku dostepnosci tlenu oksy-
daza bursztynianowa przyspiesza metabolizm
bursztynianu (HOBACK i STANLEY 2001).

Wilgotne, rozktadajace si¢ drewno to mo-
zaika platéw (mikrohabitatéw) z r6zna za-
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wartoScia tlenu. Zasiedlajace je larwy Ceram-
bycidae (Orthosoma brunnem) funkcjonuja
normalnie, odzywiajac si¢ i rosnac nawet
przy 1% stezenia tlenu, spowalniajac metabo-
lizm dopiero przy 0,8% zawartoSci tlenu. Dal-
szy spadek stezenia tego gazu, do 0,6%, po-
woduje Smier¢ catej populacji (PAIM i BECKEL
1964).

Wsrod owadow  zyjacych w  ziarnie
stwierdzono szeroki zakres tolerancji na de-
ficyty tlenowe. Do najbardziej odpornych na-
leza chrzaszcze Tribolium confusum, ktore
przezywaja nawet 8 dni przy 0,5% stezeniu
tlenu, a do najbardziej wrazliwych na niskie
stezenie tlenu nalezy inny chrzaszcz, Sitophi-
lus granarius, ktory ginie juz przy jego 2%
zawartoSci. ZnajomosSC biologii szkodnikow
ziarna w magazynach zbozowych moze miec
aplikacyjny charakter; mozna ograniczy¢ ich
zageszczenie przez zmiang stezenia tlenu
podczas przechowywania ziarna (DONAHAYE
1990).

Warto podkresli¢, ze wrazliwoS¢ owa-
doéw na niedobory tlenu moze si¢ zmieniac
w ontogenezie. Jak wykazuja badania, jaja i
osobniki doroste sa najmniej, podczas gdy
larwy najbardziej wrazliwe na deficytu tlenu
(SODERSTROM i wspotaut. 1990). Od tej reguly

odnotowano sporo wyjatkow Jest to jednak
zagadnienie przekraczajace ramy niniejszego
artykutu, dlatego tez zainteresowanych odsy-
tam do literatury przedmiotu.

EKOSYSTEMY WODNE

Owady wtornie przeszly do Srodowiska
wodnego i obecnie grupa ta stanowi zale-
dwie 3-5% wszystkich owadow. Przyczyna
tego tkwi w niewielkim, w poréwnaniu z
ladowymi, zréznicowaniu siedlisk wodnych
(DALY i wspotaut. 1998). Chociaz formy wod-
ne sa stosunkowo nieliczne w porOwnaniu z
ladowymi, to jednak morfologicznie i biolo-
gicznie sa one bardzo zréznicowane. Gene-
ralnie owady wodne sa malo odporne na de-
ficyty tlenu, chociaz i wsrdd nich notuje si¢
cala game reakcji na zawartoS¢ tego gazu. W
monitoringu wod wykorzystuje si¢ proporcje
miedzy obecnosScia (liczebnoscia) grup o ni-
skiej i o wysokiej wrazliwoSci na natlenienie
wody. U owadéw wodnych, podobnie jak
i zyjacych w innego rodzaju ekosystemach,
wyrozni¢ mozna adaptacje metaboliczne,
morfologiczne oraz behawioralne do prze-
trwania przy braku lub niewielkim st¢zenia
tlenu.

CHARAKTERYSTYKA OCHOTKOWATYCH (CHIRONOMIDAE)

Do najbardziej plastycznych owadow za-
liczane sa ochotki Chironomidae (Diptera),
nazywane nieklujacymi muchowkami (ang.
non-biting midges) w odroznieniu do kluja-
cych (ang. biting midges), przedstawicielami
ktorych sa Ceratopogonidae. Ochotki naleza
do owadow o szerokim zakresie tolerancji
na pH, zawarto$¢ tlenu, temperature, glebo-
koS¢ i trofie, stad tez ich liczna obecnoS¢ w
ekosystemach stodkowodnych (THIENEMANN
1954, KONSTANTINOV 1958, ROSSARO 1991,
ARMITAGE i wspotaut. 1995, KAJjAK 1997, KOR-
NJOW i wspotaut. 2010). Ze wzgledu na ob-
fitoS¢ sa podstawowym ogniwem troficznym
w rzekach, zbiornikach zaporowych czy je-
ziorach (LINDEGAARD 1989, BERG i HELLEN-
THAL 1991, TOKESHI 1995, BENKE i wspotaut.
2001). Larwy i poczwarki tych owadow sa
ofiarami innych bezkregowcow, w tym tak-
ze Chironomidae oraz kregowcow takich
jak ryby czy bentosozerne ptaki (pluszcze,
sierpce). Z kolei migrujace w tonii wodnej
czy dryfujace na powierzchni wody formy

doroste i poczwarki pozerane sa przez ryby,
a doroste, juz na ladzie, zwlaszcza w okresie
masowych wylotow, przez plazy, gady, pta-
ki i nietoperze (BERG 1995, GRZYBKOWSKA i
PRZYBYLSKI 1999, ALl i wspotaut. 2002).

W kilku ostatnich dekadach szczegoOlnie
intensywnie rozwijaja sie¢ badania przeszto-
Sci ekosystemOw wodnych, oparte na mate-
riatach subfossylnych (paleoekologia). RoOw-
niez w Polsce realizowane sa tego rodzaju
zainteresowania (KLOSS 2005, HALKIEWICZ
2005, PrOCIENNIK 2010). Chironomidae,
obok innych organizmow, takich jak ameby
skorupkowe, skorupiaki Cladocera, czy pytl-
ki oraz wegetatywne czeSci roslin sa przed-
miotem analizy i pozwalaja poznacC zmiany
klimatu, filogeneze i biogeografie oraz dy-
namike rozwoju ekosystemow stodkowod-
nych. Z wymienionych grup to wlasnie
Chironomidae, ze wzgledu na rozprzestrze-
nienie i obfitos¢, sa bardzo dogodnym ma-
teriatem w paleoekologii. Struktura zgrupo-
wania tych muchowek wskazuje na szereg
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zmian spowodowanych rozmaitymi czynni-
kami, takimi jak zanieczyszczenie atmosfe-
ry, czy eutrofizacja i wzrost zawartoSci soli
roznych zwiazkow. Jest co najmniej kilka
przyczyn, dla ktérych ochotki sa szczegol-
nie przydatne w tego rodzaju analizach:
(i) sa bardzo czule na zmiane¢ Srodowisko-
wych danych takich jak temperatura i ilos¢

rozpuszczonego tlenu, (ii) maja relatywnie
krotki cykl zyciowy, (iii) imagines sa mo-
bilne, (iv) chitynowe puszki gtlowowe larw
dobrze zachowuja sie¢ w osadach jezior, (v)
sa liczne, co ulatwia statystyczna analize
danych (PORINCHU i MACDONALD 2003, BRro-
DERSEN i wspotaut. 2004, KUBOVCIK i BETAK
2004).

REAKCJA CHIRONOMIDAE NA SPADEK STEZENIA TLENU

Obok wyzej wymienionych kierunkow
badan, w dalszym przedmiotem zaintere-
sowan hydrobiologow jest fizjologia i bio-
chemia tych muchowek, determinujaca ich
ogromna plastycznoS¢ (adaptacje do zmie-
niajacych si¢ warunkow Srodowiskowych).
Poznano juz odpornos¢ na zimno tych owa-
dow, ktore umozliwia im zycie w niskich
temperaturach (LENCIONI 2004)), jak rOwniez
udokumentowana jest zmiana szybkoSci i
rodzaju metabolizmu przy niedoboru tlenu
(HOBACK i STANLEY 2001). Dla larw jednego
z najpospolitszych i najliczniejszych w wo-
dach stodkich gatunkéw ochotek, Chirono-
mus plumosus, czas przezycia w warunkach
beztlenowych wynosi okoto 205 dni (w tem-
peraturze 4°C). Ale przezywalno$S¢ innych
gatunkow gwaltownie spada, gdy zaczyna
brakowac¢ tlenu. Czynnikiem decydujacym o
przetrwaniu C. plumosus w ekstremalnych
siedliskach jest obecnos¢ hemoglobiny w
ich hemolimfie (Ryc. 1). Od tego zwiazku
pochodzi zabarwienie larw i, w konsekwen-
¢ji, angielska nazwa, bloodworms (OSMULSKI
i LEYKO 1986, GRZYBKOWSKA 20006). Tlen jest
magazynowany w hemoglobinie i wykorzy-
stywany w aerobowym metabolizmie. Inten-
sywnoS¢ gromadzenia tlenu w hemoglobinie
larw jest skorelowana z czestotliwoscia wy-
konywania ruchow undulacyjnych przez lar-
wy. Ta ich aktywno$¢ wymusza przyspiesze-
nie przeptywu wody przez rurki, w ktorych
zyja. Rurki te (tuby), zbudowane z elemen-
tow podtoza, tak organicznego jak i nieorga-
nicznego pochodzenia, a zlepione wydzielina
gruczolow Slinowych, stanowia takze ochro-
n¢ (refugium) przed drapieznikami. Zgroma-
dzone nadwyzki tlenu wykorzystywane sa
zarOwno podczas odpoczynku, jak i pobie-
rania pokarmu (filtrowania). Kiedy jednak
catkowicie brakuje tlenu, larwy C. plumo-
sus uzyskuja energie z fermentacji alkoho-
lowej, a koncowym produktem tego szlaku
jest etanol (unikalna cecha wsréd owadow)
(REDECKER i ZEBE 1988). Alkohol ten szybko

dyfunduje do Srodowiska, podczas gdy inne
produkty pozostaja w tkankach owada. Wyni-
kiem fermentacji alkoholowej jest wysoki po-
ziom ATP. Energia z ATP jest niezbedna do
funkcjonowania organizmu zaro6wno w fazie
beztlenowej, jak i w okresie powrotu do fazy
tlenowej (do usuniecia anaerobowych pro-
duktow takich jak mleczany, bursztyniany i
alanina) (SCHOLTZ i ZERBST-BOROFFKA 1998).
Pierwotnym substratem dla anaerobowego
metabolizmu jest glikogen oraz, metabolizo-
wany w duzo mniejszej iloSci, jablczan. W
czasie przejScia od deficytu do naturalne-
go stezenia tlenu (od anoksji do normoksji)
ilos¢ ATP i fosforan argininy szybko powraca
do stanu naturalnego, natomiast koncentra-
cja jablczanOow roSnie, a mleczanow i alaniny
spada powoli, w ciagu wielu godzin.
Rowniez Chironomus riparius jest gatun-
kiem o szerokiej ekologicznej tolerancji na
roznego rodzaju czynniki Srodowiska, zaro6wno
te naturalne, jak i te spowodowane roznego
rodzaju zaburzeniami, glownie zanieczyszcze-
niem, w tym takze na niska zawartoSC tlenu
oraz niskie pH (ZEBE 1991). Larwy i poczwarki
zyja w zeutrofizowanych stawach czy odcin-
kach rzek (GRZYBKOWSKA 1994, GRZYBKOWSKA
i DUKOWSKA 2002, GROWACKI i wspotaut. 2011,
DUKOWSKA i wspotaut. 2011). Od kilku dekad
przydatnos¢ wszystkich stadiow wodnych tego

Ryc. 1. Larwa Chironomidae z duza iloScia he-
moglobiny (Fot. M. Kurzawski).
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gatunku (od jaja po poczwarke) do badan
ekotoksykologicznych jest potwierdzana przez
wielu badaczy (PARK i CHOI 2009). To wiasnie
dla tego gatunku Chironomidae dokonano
szczegolowej oceny kosztOw energetycznych
poszczegOlnych Sciezek metabolicznych (PENT-
TINEN i HOLOPAINEN 1995). Okazalo si¢, ze ga-
tunek ten charakteryzuje si¢ staba adaptacja
do anoksji, poniewaz anaerobowy metabolizm
jest relatywnie malo efektywny (mniej niz 15%
szybkosSci metabolizmu osiaganego w warun-
kach dostatecznej iloSci tlenu), a ponadto wy-
maga duzej iloSci zgromadzonego glikogenu,
dwukrotnie wiecej niz u C. plumosus i trzy
razy wiecej niz u skaposzczetow Tubifex (ZEBE
1991). Wysokie wymagania energetyczne C. 7i-
Pparius podczas anoksji nalezy przypisa¢ wyso-
kim kosztom osmoregulacji.

Wprawdzie szybko$¢ metabolizmu C. ri-
parius podczas anoksji (15%) jest stosunko-
wo niska, ale znane sa organizmy, u ktorych
spowolnienie tego szlaku metabolicznego jest

jeszcze wyrazniejsze (rzedu 2-5%). WiekszoS¢
taksonoéw, uznawanych za tolerancyjne na de-
ficyty tlenowe, osiaga od 5 do 30% szybkoSci
metabolizmu, w poréwnaniu tym uzyskiwa-
nym przy normalnym stezeniu tlenu (REDEKER
i ZEBE 1988). I co wazne, a jednoczesnie rozni
C. riparius od innych bezkregowcow, zwick-
szenie ilosci tlenu w Srodowisku nie koreluje z
gwaltownym przyspieszeniem szybkoSci meta-
bolizmu. Co wiecej, wysokie wymagania ener-
getyczne podczas powrotu do normoksji sa
konieczne nie tylko dla usuniecia koncowych
produktow metabolizmu, ale takze dla przy-
wroceniu puli fosfagenu oraz ATP. W pierw-
szym okresie powrotu do normalnego steze-
nia tlenu larwy wygladaja jak ,napompowane”
(efekt zaburzefi osmoregulacji) i nie sa w sta-
nie poruszac sie. Dhugi powrot z hypoksji to
przede wszystkim czas ,uruchamienia” aerobo-
wych enzymoéw, ktore sa nieaktywne podczas
anoksybiozy (PENTTINEN i HOLOPAINEN 1995).

ZMIANA METABOLIZMU WODZIENI (CHAOBORIDAE) W CYKLU DOBOWYM

W przeciwiefistwie do z reguly benso-
wych Chironomidae, ktore z niedostateczna
iloScia tlenu moga si¢ borykac przez dtuzszy
czas, larwy innych muchéwek, wodzeni, Cha-
oboridae (Diptera), Zyja naprzemiennie w Sro-
dowisku pozbawionym tlenu (w ciagu dnia
spoczywaja w odtlenionym hipolimnionie
jezior czy zbiornikow zaporowych, czesto za-
grzebane w osadach dennych, w stanie anok-
sybiozy) i z duza iloScia tlenu (noca migruja
ku powierzchni dobrze natlenionej wody, epi-
limnionu, gdzie intensywnie oddychaja i za-
spokajaja swoje potrzeby pokarmowe zerujac
na zooplanktonie). Te ich pionowe wedrowki
zdeterminowane sa unikaniem drapieznikow
(ryb), ktore do lokalizacji ofiar postuguja sie
wzrokiem. Tak wiec larwy wodzieni, Chaobo-
rus crystallinus, naprzemiennie oddychaja ae-
robowo i anaerobowo. Muchéwki te nie ma-
gazynuja glikogenu, ale jabtczan i wlasnie ten
zwiazek zuzywaja podczas pierwszego okresu

anoksji. Koncowym produktem metabolizmu
jablczanu jest nie etanol, jak u larw Chirono-
mus, ale bursztynian, a po dalszych 12 go-
dzinach anoksji, alanina. Taki metabolizm po-
zwala im przetrwa¢ nawet do 24 godzin w
warunkach beztlenowych (w temperaturze
14°C). Po zakonczeniu fazy anoksybiozy na-
stepuje faza wzmozonego tempa oddychania i
koncowe produkty przemiany materii ulegaja
rozkltadowi; stezenie alaniny spada powoli, na-
tomiast bursztynian jest gwaltownie usuwany
z organizmu (ENGLISHE i wspotaut. 1982).

Reasumujac mowione powyzej mechani-
zmy adaptacji bezkregowcow, glownie owa-
dow, do anoksji i hypoksji wskazuja na ich
ogromna rozmaito$¢, od morfologicznych po
behawioralne i metaboliczne. Pozwala to or-
ganizmom zyjacym w okresowo lub perma-
nentnie ekstremalnych warunkach na prze-
trwanie i rozwoj.

ADAPTACJE OWADOW (CHIRONOMIDAE) DO ANOKSJI I HYPOKSJI

Streszczenie

Owadom, zaréwno tym ladowym jak i wodnym,
w dluzszym lub krotszym przedziale czasowym,
moze brakowac tlenu. Do Srodowisk o okresowo po-
jawiajacych si¢ niskich stezeniach lub brakach tlenu
naleza ekosystemy wodne, zamarzajace woda i gleba,
tereny wysokogorskie oraz siedliska takie jak prze-

wod pokarmowy, zwlaszcza kopytnych, odchody, pa-
dlina, butwiejace drewno czy ziarno (magazyny zbo-
zowe). Na powtarzajace si¢ z r0zna czestotliwoScia
deficyty tlenu, czy to w wyniku nadmiernego obni-
zenia jego stezenia (hypoksja) lub catkowitego braku
(anoksja) owady reaguja w rozmaity sposob: poprzez
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zmiane fizjologii (przejScie z metabolizmu aerobo-
wego na anaerobowy), behawioru lub/i morfologii
(zwickszenie objetosci systemu tchawkowego).

W tym artykule zwrocono rowniez uwage na
adaptacje dwu licznych w ekosystemach stodkowod-
nych grup muchowek: Chironomidae i Chaoboridae
(Diptera). Larwy wielu gatunkéw Chironomidae cha-
rakteryzuje wysoka zawartoS¢ hemoglobin (maga-
zynuja tlen); z powodu wysokiej koncentracji tego
zwiazku nazywane sa bloodworms. Gdy ilos¢ tlenu
drastycznie spada larwy przestawiaja metabolizm z
aerobowego na anaerobowy, a koncowym produk-
tem przemian glikogenu jest etanol. Alkohol ten po-
zwala osiaga¢ wysoki poziom ATP podczas anoks;ji.
W przeciwienstwie do z reguly bentosowych Chiro-
nomidae, ktére z niedostateczng iloScia tlenu moga
sie zmagac przez krotszy lub dluzszy czas, larwy

wodzieni (Chaoboridae) zyja naprzemiennie w Sro-
dowisku pozbawionym tlenu i dobrze natlenionym.
W ciagu dnia, w stanie anoksybiozy, spoczywaja przy
dnie odtlenionego hipolimnionu jezior czy zbiorni-
kow zaporowych, a noca migruja ku powierzchni
dobrze natlenionej wody epilimnionu, gdzie inten-
sywnie oddychaja i zeruja na zooplanktonie. Te ich
pionowe wedréwki zdeterminowane sa unikaniem
drapieznikow (ryb), ktore przy lokalizacji ofiar po-
stuguja si¢ wzrokiem. Wodzienie nie magazynuja gli-
kogenu, ale jabtczan i wlasnie ten zwiazek zuzywa-
ja podczas pierwszego okresu anoksji. Koicowym
produktem metabolizmu jablczanu jest poczatkowo
bursztynian, a poézZniej alanina. Noca w powierzch-
niowej warstwie wody, nastepuje faza wzmozonego
tempa oddychania i koncowe produkty przemiany
materii ulegaja rozktadowi.

INSECT ADAPTATIONS (CHIRONOMIDAE) TO ANOXIA AND HYPOXIA

Summary

Insects show remarkable adaptations to life in
terrestrial or aquatic habitats with periodically low-
er (hypoxia) or absent oxygen contents (anoxia).
To these kind of habitats belong aquatic systems,
ice encasement, high altitudes, and microhabitats
such as mammalian alimentary tracts, carrion, dung,
wood and grains. In these environments many in-
sect taxa may exhibit one or two of the main pat-
terns of adaptations: the ability to switch from aero-
bic to anaerobic metabolism, to alter behavior or to
enlarge tracheal system volumes.

In this review special attention was paid to
physiology of two common freshwater dipteran fam-
ilies: Chironomidae and Chaoboridae, with different
modes of life. Many species of chironomid larvae

(known as bloodworms) possess hemoglobin, which
store oxygen. When hemoglobin oxygen is deplet-
ed chironomid larvae rely on alcoholic fermenta-
tion (from glycogen) for anaerobic energy produc-
tion. Thanks to ethanol larvae are able to maintain
high level of ATP during anoxic exposure. In con-
trast to the permanently benthic chironomids chao-
borid larvae exhibit daily migration. During daylight
Chaoborus larvae rest in anoxic mud (anaerobiosis)
and at this time rely on malate fermentation with
principal end products, succinate, while at night
they move into normoxic surface water to feed on
zooplankton and to restore the high concentration
of malate.
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