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no, charakteryzują okresowe deficyty tlenu. 
Generalnie, owady wykształciły wiele me-
chanizmów, które pozwalają chociaż części 
populacji przetrwać w takich niesprzyja-
jących warunkach (ang. lethal times, LT). 
Adaptacje do hypoksji, to przede wszyst-
kim bardzo silne spowolnienie metaboli-
zmu, zdolność przejścia od aerobowego do 
anaerobowego metabolizmu (anoksybioza), 
zmieniony behawior i powiększenie objęto-
ści systemu tchawek. Przyjrzyjmy się bliżej 
tym mechanizmom.

Owady, zarówno te lądowe jak i wodne, 
okresowo borykają się z problemem zbyt 
małej ilości (hypoxia) lub brakiem (anoxia) 
tlenu w środowisku. Szczególnie dotyczy 
to tych taksonów, które zasiedlają wodne 
ekosystemy, tereny zalewane, także wszel-
kiego rodzaju zagłębienia czy jamy, strefy 
przejściowe między lądem a wodą (ang. 
interdidal zones), są uwięzione w lodzie, 
bądź żyją wysoko w górach. Również inne 
siedliska, takie jak przewód pokarmowy 
ssaków, odchody, padlina, ziarno czy drew-
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ADAPTACJE OWADÓW (CHIRONOMIDAE) DO ANOKSJI I HYPOKSJI

WPROWADZENIE

ADAPTACJE MORFOLOGICZNE I BEHAWIORALNE DO ŻYCIA PRZY NISKIM STĘŻENIU TLENU

Do morfologicznych adaptacji owadów 
należy zwiększenie pojemności układu od-
dechowego. Celem uniknięcia hypoksji Te-
nebrio molitor zwiększa średnicę tchawek, 
co powoduje wzrost pojemności układu 
oddechowego tego chrząszcza o 40%, przy 
15% stężeniu tlenu, i o 120%, przy 10,5% 
stężeniu tego pierwiastka (Loudon 1989). 

Jedną z udokumentowanych cech biolo-
gii T. molitor w warunkach hypoksji jest nie 
tylko częstsze pojawianie się deformacji mor-
fologicznych, ale także wydłużenie rozwoju 
larw i poczwarek, zaburzenie proporcji płci, 
i w konsekwencji, zwiększenie śmiertelności 
(Loudon 1988).

Do behawioralnych mechanizmów w od-
powiedzi na zmniejszenie ilości dostępne-
go tlenu należy zwiększanie częstotliwości 
zarówno otwierania przetchlinek prowa-

dzących do tchawek, jak i wykonywania ru-
chów oddechowych oraz ogólnie wzrost ak-
tywności organizmu. Jeżeli niedobór tlenu 
nadal się pogłębia, owady lądowe spowol-
niają rozwój (ang. quiescence) i przełączają 
swój metabolizm na anaerobowy. General-
nie owady wodne są bardziej wrażliwe na 
niedostateczną ilość tlenu, w porównaniu 
z lądowymi; np. larwy ważek reagują nasi-
leniem wentylacji, a w przypadku pogłębia-
nia się deficytu tlenu, przemieszczają się ku 
powierzchni wody wystawiając narządy od-
dechowe ponad jej powierzchnię. Bardziej 
szczegółowo mechanizmy reakcji na bra-
ki tlenu zostaną omówione na przykładzie 
dwu grup owadów wodnych, muchówek 
Chironomidae i Chaoboridae, licznych w 
różnych środowiskach, pomimo okresowych 
deficytów tlenu w ich siedliskach.
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gatunki z Amazonii do najgorzej znoszących 
tego rodzaju zjawisko (wyspecjalizowane w 
kierunku wychwytywania jak największej ilo-
ści tlenu z przepływającej wody).

Jeszcze inaczej zachowują się owady, dla 
których ucieczka w toń wodną to uniknięcie 
drapieżnika i/lub pogoń za ofiarą. Dorosłe 
chrząszcze Liparocephalus cordicollis mogą 
pozostać w zanurzeniu nawet do 6 tygodni 
pobierając w tym czasie tlen przez kutikulę; 
takie zachowanie się pozwala im uniknąć na-
silonej presji lądowych drapieżników (Topp i 
Ring 1988). 

Adaptacje do życia w niskich 
temperaturach

Wraz z wysokością spada ciśnienie at-
mosferyczne i zawartość tlenu. Na wysokości 
6100 m npm w powietrzu jest tylko około 
9,5% tlenu, podczas gdy na poziomie morza 
aż 21% (Schmidt-Nielson 2008). Adaptacje 
owadów, umożliwiające przeżycie w wyso-
kich górach, można podzielić na: 

— morfologiczne, do których należy mela-
nizm, redukcja rozmiarów ciała, silne owło-
sienie ciała, a także zmniejszenie wymiarów, 
aż do całkowitej redukcji, skrzydeł; 

— behawioralne, takie jak wygrzewanie 
się w słońcu, zmiany w sposobie żerowania i 
kopulacji, pojawienie się partenogenezy, roz-
wój jaj już w stadium poczwarki, budowanie 
kokonów;

— ekologiczne, polegające na rozciągnię-
ciu rozwoju do kilku lat poprzez spowol-
nienie (jako konsekwencję oddziaływania 
niekorzystnych czynników środowiskowych 
ograniczających funkcjonowanie organizmu) 
lub diapauzę (sterowany wewnętrznie, hor-
monalnie lub neurohormonalnie, okresowy 
stan zahamowania rozwoju osobniczego; ada-
ptacja ta powstała w wyniku sił doboru natu-
ralnego) (Ślusarczyk 1998); 

— fizjologiczne i biologiczne — u owadów 
obserwuje się dwie strategie odporności na 
zimno. Zdolność do egzystencji w warunkach 
długiej ekspozycji na temperaturę poniżej zera 
możliwa jest albo przez unikanie zamarzania 
poprzez przechłodzenie albo odporność (to-
lerancję) na zamarzanie, czyli możliwość prze-
życia pomimo głębokiego zamrożenia i po-
wstawania lodu w organizmie (Danks 1996, 
Lenzioni 2004). U owadów wodnych ta pierw-
sza strategia jest częstsza niż druga (Delettre 
1988, Lenzioni 2004). 

Okresowo zalewane tereny; jamy

Wiele owadów lądowych żyje pod ziemią 
w specjalnych zagłębieniach (jamkach). W 
zasadzie górna warstwa gleby zawiera ilość 
tlenu porównywalną z atmosferą, ale rycie 
organizmów w głąb tego substratu, zwłaszcza 
z dużą ilością materii organicznej, powoduje, 
że i ich dotyczy niedostateczna ilość tlenu. 
Zdaniem Lightona (1998) hypoksja i hyper-
capnia (nadmierna ilość dwutlenku węgla) 
stanowią istotne siły selekcyjne w ewolucji 
wymiany gazu u Arthropoda.

Owady, podobnie jak i inne zamieszku-
jące glebę organizmy, bywają zalewane. Czas 
trwania takiego zalania może być różny, cza-
sem jest bardzo krótki, a czasem może trwać 
nawet miesiącami, jak np. w lasach tropikal-
nych Amazonii. Owady wykształciły rozmaite 
mechanizmy adaptacyjne. I tak, chrząszcze z 
rodzaju Bledius, zasiedlające strefę przejścio-
wą, zakopują się w jamkach z bardzo niewiel-
kim otworem, o średnicy 2–3 mm. W tych 
schronieniach, zalanych wodą morską, mogą 
przeżyć nawet 36 godzin. Z kolei pluskwiaki, 
Aphidae, reprezentowane przez Pemphigus 
treherni, na okresowe zalanie wodą reagują 
spowolnieniem metabolizmu; w takich wa-
runkach połowa ich populacji może prze-
trwać nawet przez 40 godzin. Czas ich życia 
przedłuża się do 240 godzin, jeśli woda jest 
dobrze natleniona. Inne z kolei owady, takie 
jak Anurida maritima (Collembola), są w sta-
nie przetrwać trzy pierwsze godziny zanurze-
nia w wyniku przechwytywania pęcherzyków 
gazu. Jeszcze inaczej na zalewanie reagują Ci-
cindella togata (Coleoptera), których larwy 
przeżywają bez tlenu przez 4–5 dni i to w 
temperaturze 25oC. Aby przetrwać te chrząsz-
cze uruchamiają równocześnie dwa procesy: 

— redukują metabolizm aerobowy o 97%, 
— energia uzyskiwana jest także z anaero-

bowego metabolizmu 
Żyjące w podobnym środowisku inne 

owady, blisko spokrewnione z C. togata, 
mają inną strategię przeżywania: 

— rozwój „przenoszą” na porę suchą, 
— tolerują zalewanie korzystając z tlenu 

rozpuszczonego w wodzie (dyfuzja przez ku-
tikulę). W warunkach beztlenowych owady 
te szybko giną. 

Hoback i Stanley (2001) zaliczają C. to-
gata do grupy form najlepiej przystosowa-
nych do okresowego zalewania, podczas gdy 

ŚRODOWISKA O WYSOKIEJ CZĘSTOTLIWOŚCI POJAWIANIA SIĘ NIEDOSTATECZNEJ ILOŚCI I/
LUB BRAKU TLENU
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żenia zawartości tlenu rzędu 1–2%. Skarabe-
usze wydają się być odporne na hypoksję, 
zachowując normalną częstotliwość ruchów 
oddechowych i poruszania się przy niskim 
stężeniu tlenu i dopiero spadek jego ilości 
poniżej 1% powoduje spowolnienie funkcji 
życiowych. Jeżeli jest to tylko możliwe ucie-
kają z takiego zagrożonego płata, przemiesz-
czając się do lepszego, o wyższym stężeniu 
tlenu, mikrosiedliska.

Innym przykładem siedliska z ograniczo-
ną ilością tlenu jest padlina. Larwy muchó-
wek Phormia regina zmniejszają intensyw-
ność oddychania przy 10% stężeniu tlenu, a 
aktywność ich spada nawet o 50% przy 1% 
zawartości tlenu. Larwy innych muchówek 
żyjące w padlinie, Calliphora vomitoria, 
przeżywają 5–6 dni przy 1% stężeniu tlenu, 
ale jeżeli tylko mają taką możliwość, opusz-
czają „niedotlenione” fragmenty poszukując 
lepszych mikrosiedlisk (Hoback i Stanley 
2001). 

Wielu przedstawicieli muchówek i błon-
koskrzydłych pasożytuje na innych owadach. 
Generalnie, tkanki owadów charakteryzują 
się niską zawartością tlenu, stąd też pasożyty 
stosują jedną z dwu możliwości: albo pobie-
rają tlen z hemolimfy (hemoglobiny) gospo-
darza albo korzystają z tlenu wkłuwając się 
w jego trachealny układ oddechowy. Jeszcze 
inna strategia charakteryzuje gzy, Gasterophi-
lus intestinalis. Muchówki te przytwierdzają 
się do ściany żołądka konia oddychając po-
wietrzem, które dostaje się wraz z pokarmem 
do jelita tego nieparzystokopytnego ssaka. 
Z kolei u gzów skórnych (Hypodermatidae) 
stwierdzono co najmniej 4 mechanizmy uła-
twiające im życie wewnątrz tkanek żywiciela:

— niezwykła budowa organu oddechowe-
go pasożyta. System tchawkowy jest bardzo 
rozgałęziony, o dużej powierzchni, do które-
go dostaje się powietrze przez otwór prze-
wiercony w skórze gospodarza. Larwa po 
przebiciu takiego otworu wykonuje obrót w 
ten sposób, że tylny koniec ciała, zaopatrzo-
ny w przetchlinki, kieruje do przewiercone-
go otworu, czerpiąc w ten sposób tlen z po-
wietrza atmosferycznego;

— wytwarzają hemoglobinę, która pozwa-
la im przechowywać tlen;

— mają zdolność przejścia z aerobowego 
na anaerobowy metabolizm;

— w przypadku dostępności tlenu oksy-
daza bursztynianowa przyspiesza metabolizm 
bursztynianu (Hoback i Stanley 2001).

Wilgotne, rozkładające się drewno to mo-
zaika płatów (mikrohabitatów) z różną za-

Redukcja skrzydeł i wielkości ciała, o 
czym wyżej wspomniano, to także przysto-
sowanie do hypoksji. Owadom żyjącym wy-
soko w górach często brakuje tlenu. Prawie 
100% dorosłych chrząszczy Carabidae prze-
żywa 127 dni w temperaturze 0oC; jest to 
możliwe przy niskim anaerobowym metabo-
lizmie i gromadzeniu mleczanów. W zbliżo-
nych warunkach, w podobnym czasie, prze-
żywa tylko 60% populacji innych chrząszczy, 
reprezentujących Chrysomeliidae (Hoback i 
Stanley 2001). Również w przypadku Col-
lembola stwierdzono różną wrażliwość na 
braki tlenu: dla Xenylla maritima lethal ti-
mes (LT50) wynosi 50 dni, a dla Anuropho-
rus laricis, w podobnych warunkach, aż 80 
dni. Inny gatunek tego rzędu, Desoria (Iso-
toma) violacea, przy 0oC, przemieszcza się 
z lodu w śnieg, który zawiera więcej tlenu. 

Adaptacje arktycznych owadów są w za-
sadzie podobne do tych z alpejskich ekosys-
temów. Jednak te wysokogórskie różnią się 
od arktycznych środowisk przede wszystkim 
silnymi, sezonowymi i dobowymi wahania-
mi temperatury oraz większym dopływem 
allochtonicznej materii organicznej (Danks 
1999). Oba rodzaje środowisk charakteryzuje 
obecność śniegu. A śnieg, to nie tylko więk-
sza ilość tlenu, ale także ochrona organizmów 
przed odwodnieniem i przenoszeniem przez 
wiatr. Owady zasiedlające te ekstremalne 
ekosystemy stosują jedną z dwu strategii: te 
uwięzione w lodzie przechodzą na anaero-
bowy metabolizm, inne, bardziej mobilne, 
przemieszczają się do warstwy śniegu, gdzie 
nawet przy niewielkiej ilości tlenu mogą prze-
trwać jakiś czas (Hoback i Stanley 2001).

Właściwości śniegu są wykorzystywane 
także przez owady z nizinnych terenów stre-
fy umiarkowanej; stanowi on substrat, na/w 
którym żyją także formy dorosłe Diptera. Z tej 
grupy owadów aktywność zimową, w zakre-
sie temperatur od –1 do +5 oC, wykazują rów-
nież ochotki, głównie z podrodzin Diamesi-
nae i Orthocladiinae (Soszyńska 2004, 2005).

Wiele gatunków owadów stosuje kombi-
nację wyżej wymienionych adaptacji i mogą 
one się różnić w zależności od zasiedlanego 
substratu (gleba czy woda). Czytelników zain-
teresowanych tymi zagadnieniami odsyłam do 
lektury przeglądowego artykułu (Grzybkow-
ska 2006) i/lub źródłowych badań (Danks 
1999, 2004a, b; Danks i współaut. 1994). 

Inne siedliska z częstymi deficytami tlenu 

W świeżych odchodach bakterie swoją 
aktywnością mogą przyczyniać się do obni-
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odnotowano sporo wyjątków Jest to jednak 
zagadnienie przekraczające ramy niniejszego 
artykułu, dlatego też zainteresowanych odsy-
łam do literatury przedmiotu.

Ekosystemy wodne

Owady wtórnie przeszły do środowiska 
wodnego i obecnie grupa ta stanowi zale-
dwie 3–5% wszystkich owadów. Przyczyna 
tego tkwi w niewielkim, w porównaniu z 
lądowymi, zróżnicowaniu siedlisk wodnych 
(Daly i współaut. 1998). Chociaż formy wod-
ne są stosunkowo nieliczne w porównaniu z 
lądowymi, to jednak morfologicznie i biolo-
gicznie są one bardzo zróżnicowane. Gene-
ralnie owady wodne są mało odporne na de-
ficyty tlenu, chociaż i wśród nich notuje się 
całą gamę reakcji na zawartość tego gazu. W 
monitoringu wód wykorzystuje się proporcję 
między obecnością (liczebnością) grup o ni-
skiej i o wysokiej wrażliwości na natlenienie 
wody. U owadów wodnych, podobnie jak 
i żyjących w innego rodzaju ekosystemach, 
wyróżnić można adaptacje metaboliczne, 
morfologiczne oraz behawioralne do prze-
trwania przy braku lub niewielkim stężenia 
tlenu.

wartością tlenu. Zasiedlające je larwy Ceram-
bycidae (Orthosoma brunnem) funkcjonują 
normalnie, odżywiając się i rosnąc nawet 
przy 1% stężenia tlenu, spowalniając metabo-
lizm dopiero przy 0,8% zawartości tlenu. Dal-
szy spadek stężenia tego gazu, do 0,6%, po-
woduje śmierć całej populacji (Paim i Beckel 
1964).

Wśród owadów żyjących w ziarnie 
stwierdzono szeroki zakres tolerancji na de-
ficyty tlenowe. Do najbardziej odpornych na-
leżą chrząszcze Tribolium confusum, które 
przeżywają nawet 8 dni przy 0,5% stężeniu 
tlenu, a do najbardziej wrażliwych na niskie 
stężenie tlenu należy inny chrząszcz, Sitophi-
lus granarius, który ginie już przy jego 2% 
zawartości. Znajomość biologii szkodników 
ziarna w magazynach zbożowych może mieć 
aplikacyjny charakter; można ograniczyć ich 
zagęszczenie przez zmianę stężenia tlenu 
podczas przechowywania ziarna (Donahaye 
1990). 

Warto podkreślić, że wrażliwość owa-
dów na niedobory tlenu może się zmieniać 
w ontogenezie. Jak wykazują badania, jaja i 
osobniki dorosłe są najmniej, podczas gdy 
larwy najbardziej wrażliwe na deficytu tlenu 
(Sőderström i współaut. 1990). Od tej reguły 

CHARAKTERYSTYKA OCHOTKOWATYCH (CHIRONOMIDAE)

Do najbardziej plastycznych owadów za-
liczane są ochotki Chironomidae (Diptera), 
nazywane niekłującymi muchówkami (ang. 
non-biting midges) w odróżnieniu do kłuja-
cych (ang. biting midges), przedstawicielami 
których są Ceratopogonidae. Ochotki należą 
do owadów o szerokim zakresie tolerancji 
na pH, zawartość tlenu, temperaturę, głębo-
kość i trofię, stąd też ich liczna obecność w 
ekosystemach słodkowodnych (Thienemann 
1954, Konstantinov 1958, Rossaro 1991, 
Armitage i współaut. 1995, Kajak 1997, Kor-
nijów i współaut. 2010). Ze względu na ob-
fitość są podstawowym ogniwem troficznym 
w rzekach, zbiornikach zaporowych czy je-
ziorach (Lindegaard 1989, Berg i Hellen-
thal 1991, Tokeshi 1995, Benke i współaut. 
2001). Larwy i poczwarki tych owadów są 
ofiarami innych bezkręgowców, w tym tak-
że Chironomidae oraz kręgowców takich 
jak ryby czy bentosożerne ptaki (pluszcze, 
sierpce). Z kolei migrujące w tonii wodnej 
czy dryfujące na powierzchni wody formy 

dorosłe i poczwarki pożerane są przez ryby, 
a dorosłe, już na lądzie, zwłaszcza w okresie 
masowych wylotów, przez płazy, gady, pta-
ki i nietoperze (Berg 1995, Grzybkowska i 
Przybylski 1999, Ali i współaut. 2002). 

W kilku ostatnich dekadach szczególnie 
intensywnie rozwijają się badania przeszło-
ści ekosystemów wodnych, oparte na mate-
riałach subfossylnych (paleoekologia). Rów-
nież w Polsce realizowane są tego rodzaju 
zainteresowania (Kloss 2005, Halkiewicz 
2005, Płóciennik 2010). Chironomidae, 
obok innych organizmów, takich jak ameby 
skorupkowe, skorupiaki Cladocera, czy pył-
ki oraz wegetatywne części roślin są przed-
miotem analizy i pozwalają poznać zmiany 
klimatu, filogenezę i biogeografię oraz dy-
namikę rozwoju ekosystemów słodkowod-
nych. Z wymienionych grup to właśnie 
Chironomidae, ze względu na rozprzestrze-
nienie i obfitość, są bardzo dogodnym ma-
teriałem w paleoekologii. Struktura zgrupo-
wania tych muchówek wskazuje na szereg 
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rozpuszczonego tlenu, (ii) mają relatywnie 
krótki cykl życiowy, (iii) imagines są mo-
bilne, (iv) chitynowe puszki głowowe larw 
dobrze zachowują się w osadach jezior, (v) 
są liczne, co ułatwia statystyczną analizę 
danych (Porinchu i MacDonald 2003, Bro-
dersen i współaut. 2004, Kubovčik i Beták 
2004).

zmian spowodowanych rozmaitymi czynni-
kami, takimi jak zanieczyszczenie atmosfe-
ry, czy eutrofizacja i wzrost zawartości soli 
różnych związków. Jest co najmniej kilka 
przyczyn, dla których ochotki są szczegól-
nie przydatne w tego rodzaju analizach: 
(i) są bardzo czułe na zmianę środowisko-
wych danych takich jak temperatura i ilość 

REAKCJA CHIRONOMIDAE NA SPADEK STĘŻENIA TLENU

Obok wyżej wymienionych kierunków 
badań, w dalszym przedmiotem zaintere-
sowań hydrobiologów jest fizjologia i bio-
chemia tych muchówek, determinująca ich 
ogromną plastyczność (adaptacje do zmie-
niających się warunków środowiskowych). 
Poznano już odporność na zimno tych owa-
dów, które umożliwia im życie w niskich 
temperaturach (Lencioni 2004)), jak również 
udokumentowana jest zmiana szybkości i 
rodzaju metabolizmu przy niedoboru tlenu 
(Hoback i Stanley 2001). Dla larw jednego 
z najpospolitszych i najliczniejszych w wo-
dach słodkich gatunków ochotek, Chirono-
mus plumosus, czas przeżycia w warunkach 
beztlenowych wynosi około 205 dni (w tem-
peraturze 4oC). Ale przeżywalność innych 
gatunków gwałtownie spada, gdy zaczyna 
brakować tlenu. Czynnikiem decydującym o 
przetrwaniu C. plumosus w ekstremalnych 
siedliskach jest obecność hemoglobiny w 
ich hemolimfie (Ryc.  1). Od tego związku 
pochodzi zabarwienie larw i, w konsekwen-
cji, angielska nazwa, bloodworms (Osmulski 
i Leyko 1986, Grzybkowska 2006). Tlen jest 
magazynowany w hemoglobinie i wykorzy-
stywany w aerobowym metabolizmie. Inten-
sywność gromadzenia tlenu w hemoglobinie 
larw jest skorelowana z częstotliwością wy-
konywania ruchów undulacyjnych przez lar-
wy. Ta ich aktywność wymusza przyspiesze-
nie przepływu wody przez rurki, w których 
żyją. Rurki te (tuby), zbudowane z elemen-
tów podłoża, tak organicznego jak i nieorga-
nicznego pochodzenia, a zlepione wydzieliną 
gruczołów ślinowych, stanowią także ochro-
nę (refugium) przed drapieżnikami. Zgroma-
dzone nadwyżki tlenu wykorzystywane są 
zarówno podczas odpoczynku, jak i pobie-
rania pokarmu (filtrowania). Kiedy jednak 
całkowicie brakuje tlenu, larwy C. plumo-
sus uzyskują energię z fermentacji alkoho-
lowej, a końcowym produktem tego szlaku 
jest etanol (unikalna cecha wśród owadów) 
(Redecker i Zebe 1988). Alkohol ten szybko 

dyfunduje do środowiska, podczas gdy inne 
produkty pozostają w tkankach owada. Wyni-
kiem fermentacji alkoholowej jest wysoki po-
ziom ATP. Energia z ATP jest niezbędna do 
funkcjonowania organizmu zarówno w fazie 
beztlenowej, jak i w okresie powrotu do fazy 
tlenowej (do usunięcia anaerobowych pro-
duktów takich jak mleczany, bursztyniany i 
alanina) (Scholtz i Zerbst-Boroffka 1998). 
Pierwotnym substratem dla anaerobowego 
metabolizmu jest glikogen oraz, metabolizo-
wany w dużo mniejszej ilości, jabłczan. W 
czasie przejścia od deficytu do naturalne-
go stężenia tlenu (od anoksji do normoksji) 
ilość ATP i fosforan argininy szybko powraca 
do stanu naturalnego, natomiast koncentra-
cja jabłczanów rośnie, a mleczanów i alaniny 
spada powoli, w ciągu wielu godzin.

Również Chironomus riparius jest gatun-
kiem o szerokiej ekologicznej tolerancji na 
różnego rodzaju czynniki środowiska, zarówno 
te naturalne, jak i te spowodowane różnego 
rodzaju zaburzeniami, głównie zanieczyszcze-
niem, w tym także na niską zawartość tlenu 
oraz niskie pH (Zebe 1991). Larwy i poczwarki 
żyją w zeutrofizowanych stawach czy odcin-
kach rzek (Grzybkowska 1994, Grzybkowska 
i Dukowska 2002, Głowacki i współaut. 2011, 
Dukowska i współaut. 2011). Od kilku dekad 
przydatność wszystkich stadiów wodnych tego 

Ryc. 1. Larwa Chironomidae z dużą ilością he-
moglobiny (Fot. M. Kurzawski).
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jeszcze wyraźniejsze (rzędu 2–5%). Większość 
taksonów, uznawanych za tolerancyjne na de-
ficyty tlenowe, osiąga od 5 do 30% szybkości 
metabolizmu, w porównaniu tym uzyskiwa-
nym przy normalnym stężeniu tlenu (Redeker 
i Zebe 1988). I co ważne, a jednocześnie różni 
C. riparius od innych bezkręgowców, zwięk-
szenie ilości tlenu w środowisku nie koreluje z 
gwałtownym przyspieszeniem szybkości meta-
bolizmu. Co więcej, wysokie wymagania ener-
getyczne podczas powrotu do normoksji są 
konieczne nie tylko dla usunięcia końcowych 
produktów metabolizmu, ale także dla przy-
wróceniu puli fosfagenu oraz ATP. W pierw-
szym okresie powrotu do normalnego stęże-
nia tlenu larwy wyglądają jak „napompowane” 
(efekt zaburzeń osmoregulacji) i nie są w sta-
nie poruszać się. Długi powrót z hypoksji to 
przede wszystkim czas „uruchamienia” aerobo-
wych enzymów, które są nieaktywne podczas 
anoksybiozy (Penttinen i Holopainen 1995).

gatunku (od jaja po poczwarkę) do badań 
ekotoksykologicznych jest potwierdzana przez 
wielu badaczy (Park i Choi 2009). To właśnie 
dla tego gatunku Chironomidae dokonano 
szczegółowej oceny kosztów energetycznych 
poszczególnych ścieżek metabolicznych (Pent-
tinen i Holopainen 1995). Okazało się, że ga-
tunek ten charakteryzuje się słabą adaptacją 
do anoksji, ponieważ anaerobowy metabolizm 
jest relatywnie mało efektywny (mniej niż 15% 
szybkości metabolizmu osiąganego w warun-
kach dostatecznej ilości tlenu), a ponadto wy-
maga dużej ilości zgromadzonego glikogenu, 
dwukrotnie więcej niż u C. plumosus i trzy 
razy więcej niż u skąposzczetów Tubifex (Zebe 
1991). Wysokie wymagania energetyczne C. ri-
parius podczas anoksji należy przypisać wyso-
kim kosztom osmoregulacji.

Wprawdzie szybkość metabolizmu C. ri-
parius podczas anoksji (15%) jest stosunko-
wo niska, ale znane są organizmy, u których 
spowolnienie tego szlaku metabolicznego jest 

ZMIANA METABOLIZMU WODZIENI (CHAOBORIDAE) W CYKLU DOBOWYM

W przeciwieństwie do z reguły benso-
wych Chironomidae, które z niedostateczną 
ilością tlenu mogą się borykać przez dłuższy 
czas, larwy innych muchówek, wodzeni, Cha-
oboridae (Diptera), żyją naprzemiennie w śro-
dowisku pozbawionym tlenu (w ciągu dnia 
spoczywają w odtlenionym hipolimnionie 
jezior czy zbiorników zaporowych, często za-
grzebane w osadach dennych, w stanie anok-
sybiozy) i z dużą ilością tlenu (nocą migrują 
ku powierzchni dobrze natlenionej wody, epi-
limnionu, gdzie intensywnie oddychają i za-
spokajają swoje potrzeby pokarmowe żerując 
na zooplanktonie). Te ich pionowe wędrówki 
zdeterminowane są unikaniem drapieżników 
(ryb), które do lokalizacji ofiar posługują się 
wzrokiem. Tak więc larwy wodzieni, Chaobo-
rus crystallinus, naprzemiennie oddychają ae-
robowo i anaerobowo. Muchówki te nie ma-
gazynują glikogenu, ale jabłczan i właśnie ten 
związek zużywają podczas pierwszego okresu 

anoksji. Końcowym produktem metabolizmu 
jabłczanu jest nie etanol, jak u larw Chirono-
mus, ale bursztynian, a po dalszych 12 go-
dzinach anoksji, alanina. Taki metabolizm po-
zwala im przetrwać nawet do 24 godzin w 
warunkach beztlenowych (w temperaturze 
14oC). Po zakończeniu fazy anoksybiozy na-
stępuje faza wzmożonego tempa oddychania i 
końcowe produkty przemiany materii ulegają 
rozkładowi; stężenie alaniny spada powoli, na-
tomiast bursztynian jest gwałtownie usuwany 
z organizmu (Englishe i współaut. 1982).

Reasumując mówione powyżej mechani-
zmy adaptacji bezkręgowców, głównie owa-
dów, do anoksji i hypoksji wskazują na ich 
ogromną rozmaitość, od morfologicznych po 
behawioralne i metaboliczne. Pozwala to or-
ganizmom żyjącym w okresowo lub perma-
nentnie ekstremalnych warunkach na prze-
trwanie i rozwój.

ADAPTACJE OWADÓW (CHIRONOMIDAE) DO ANOKSJI I HYPOKSJI

Streszczenie

Owadom, zarówno tym lądowym jak i wodnym, 
w dłuższym lub krótszym przedziale czasowym, 
może brakować tlenu. Do środowisk o okresowo po-
jawiających się niskich stężeniach lub brakach tlenu 
należą ekosystemy wodne, zamarzające woda i gleba, 
tereny wysokogórskie oraz siedliska takie jak prze-

wód pokarmowy, zwłaszcza kopytnych, odchody, pa-
dlina, butwiejące drewno czy ziarno (magazyny zbo-
żowe). Na powtarzające się z różną częstotliwością 
deficyty tlenu, czy to w wyniku nadmiernego obni-
żenia jego stężenia (hypoksja) lub całkowitego braku 
(anoksja) owady reagują w rozmaity sposób: poprzez 
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wodzieni (Chaoboridae) żyją naprzemiennie w śro-
dowisku pozbawionym tlenu i dobrze natlenionym. 
W ciągu dnia, w stanie anoksybiozy, spoczywają przy 
dnie odtlenionego hipolimnionu jezior czy zbiorni-
ków zaporowych, a nocą migrują ku powierzchni 
dobrze natlenionej wody epilimnionu, gdzie inten-
sywnie oddychają i żerują na zooplanktonie. Te ich 
pionowe wędrówki zdeterminowane są unikaniem 
drapieżników (ryb), które przy lokalizacji ofiar po-
sługują się wzrokiem. Wodzienie nie magazynują gli-
kogenu, ale jabłczan i właśnie ten związek zużywa-
ją podczas pierwszego okresu anoksji. Końcowym 
produktem metabolizmu jabłczanu jest początkowo 
bursztynian, a później alanina. Nocą w powierzch-
niowej warstwie wody, następuje faza wzmożonego 
tempa oddychania i końcowe produkty przemiany 
materii ulegają rozkładowi.

zmianę fizjologii (przejście z metabolizmu aerobo-
wego na anaerobowy), behawioru lub/i morfologii 
(zwiększenie objętości systemu tchawkowego).

W tym artykule zwrócono również uwagę na 
adaptacje dwu licznych w ekosystemach słodkowod-
nych grup muchówek: Chironomidae i Chaoboridae 
(Diptera). Larwy wielu gatunków Chironomidae cha-
rakteryzuje wysoka zawartość hemoglobin (maga-
zynują tlen); z powodu wysokiej koncentracji tego 
związku nazywane są bloodworms. Gdy ilość tlenu 
drastycznie spada larwy przestawiają metabolizm z 
aerobowego na anaerobowy, a końcowym produk-
tem przemian glikogenu jest etanol. Alkohol ten po-
zwala osiągać wysoki poziom ATP podczas anoksji. 
W przeciwieństwie do z reguły bentosowych Chiro-
nomidae, które z niedostateczną ilością tlenu mogą 
się zmagać przez krótszy lub dłuższy czas, larwy 

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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