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Czy wazki sq najpierwotniejszymi filogenetycznie owadami pier-
wotnie uskrzydlonymi?

Are dragonflies and damselflies most primeval pterygous insects?

Edwin SIEREDZINSKI
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Abstract. Phylogeny of insects is the object of much controversy, including the issue con-
cerning which insect order is the most primitive. There are ongoing discussions around
mayflies and dragonflies. Some data suggests the variant with the most primitive mayflies.
They have a number of specific features as the presence of subimaginal stage and filamen
terminale. Due to the way of folding wings you can discuss the nature of dragonflies Anisop-
tera. Paleontological data, however, does not give a clear picture. The most primitive insect
similar to dragonflies, Bechlia ericrobinsoni, reminds contemporary Zygoptera. In addition,
based on currently known documentation, we cannot draw straight line from the Paleozoic
Protoodonata (e.g. Meganeura) to Mesozoic Tarsophlebiidae, among which the ancestors of
dragonflies should be found. The studies of Paleozoic insect nymphs indicate that mayflies
are more primitive. Dragonflies were to emerge later, with Palacodictyoptera after them. On
the basis of currently known data we cannot resolve the dispute clearly, but rather should
lean toward greater originality of mayflies.

Key Words: dragonflies, damselflies, mayflies, wing origin, Palacodictyoptera, phylogeny.

Wstep

Filogeneza owadow stanowi od wielu lat temat wielu kontrowersji. Szczeg6lnie istot-
ny tutaj jest fakt powigzania ich w obrgbie kladu Pancrustacea ze skorupiakami, a nie jak
wezesniej sugerowano na podstawie morfologii — z wijami (Myriapoda) (Zrzavy, Stys
1997). Bardzo dyskutowany byt rowniez zwigzek owadoéw z jednostkami systematycznymi
dawniej do nich wiaczanych, jak skoczogonki (Collembola) (Koch 2001). Problem row-
niez stanowi, kiedy owady wyszly na lad i jak wygladali ich przodkowie. Pierwszy znany
owad sensu stricte to Rhyniognathia hirsti TiLLYARD, 1928 opisany z dewonskiego czertu z
Rhynie. Przypomina on wspolczesne przerzutki, ale nie rzuca $wiatta na przej$cie miedzy
skorupiakami a owadami postulowanymi przez dane molekularne (GrimaLDI, ENGEL 2005).
Prawdopodobnie nalezy tutaj poczeka¢ na dalsze dane paleontologiczne, zwlaszcza, Ze
wyjscie zwierzat bezkregowych na lad moglo si¢ odby¢ juz przed dewonem.

Bardzo duza jest rowniez rozbiezno$¢ zdan odno$nie najpierwotniejszych owadow
pierwotnie uskrzydlonych. Wigksza cze$¢ autorow wskazuje tutaj na jetki (Ephemeropte-
ra). Istnieje rowniez szereg danych wskazujacych na wazki jako najbardziej pierwotne
owady. Jest rowniez szereg kopalnych jednostek systematycznych klasyfikowanych daw-
niej jako Palacodictyoptera, obecnie traktowanych jako szereg rzedow kopalnych owadow
o niejasnych powigzaniach ze wspotczesnymi owadami (GriMaLDI, ENGEL 2005). Niekto-
rzy autorzy uwazaja jednak, ze wyodrebnity si¢ one pdzniej niz jetki czy wazki. Opieraja
si¢ oni w tym na rozwoju skrzydet u form kopalnych i wspotczesnych (HAuG 1 in. 2014)
Problem najbardziej pierwotnych filogenetycznie owadow uskrzydlonych réwniez wigze
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si¢ z kwestig poczatkdéw lotu u nich oraz teoriami na ich temat — czy mamy si¢ tutaj opierac
na teorii egzytalnej (KukaLovaA-Peck 1983) 1 wywodzi¢ skrzydta owadoéw z odndzy, czy
tez na teorii paranotalnej, wedle ktorej skrzydta rozwinely sie z wyrostkow po bokach ciata
umozliwiajacych lot szybowcowy (RasniTsyN 1 in. 2002). Czy jednak potozenie wazek ma
tutaj istotne znaczenie?

Na pierwszy rzut oka wydaje si¢, ze nalezy udzieli¢ odpowiedzi twierdzacej. U nimf
paleozoicznych owadéw stwierdzano jednak wystepowanie ptatow lotnych umozliwiaja-
cych lot szybowcowy (HauG i in. 2014). Skrzydlo poza tym rozwija si¢ z ptytki imagi-
nalnej polozonej w tulowiu — analiza profilu ekspresji gendéw jednak nie pozwala jasno
stwierdzi¢, ktory wariant ewolucji skrzydta jest blizszy prawdzie (CLARCK-WACHTEL 1 in.
2013). Rowniez spory, ktory rzad wspotczesnych owadow uskrzydlonych jest najbardziej
pierwotny, nie wplyna tutaj na rozstrzygnigcie problemu. Platy lotne oraz brak jednoznacz-
nych danych z badan ekspresji genow jednoznacznie nie przechylajg szali na rzecz zadne-
go z proponowanych wyjasnien. Roéwnie dobrze mozna przyja¢ wariant teorii egzytalnej
zaktadajgcej wyprowadzenie tych ptatow lotnych ze skrzelotchawek majgcych podobne
uzytkowanie jak skrzydta (CzacHorowski 1993) jak i paranotalnej wywodzacej te ptaty
z wyrostkow ciata stuzacych do szybowania (CLARCK-WACHTEL 1 in. 2013). Mozna jednak-
ze podej$¢ do omawianego problemu z drugiej strony. Czy dane dotyczace pochodzenia
skrzydta nie powinny rzucaé obrazu, jak powinny wyglada¢ najbardziej pierwotne owady
uskrzydlone? Sktaniajac si¢ ku teorii paranotalnej, mozna a priori uznaé, ze wazki spehia-
ja to kryterium. Jednym z argumentow jest chociazby sktadanie skrzydet po bokach ciata
przez Anisoptera. Czy jednak na pewno?

Jetki czy wazki?

Czesto za najbardziej pierwotne owady uwazane sg jetki (Ephemeroptera). Ma na to
wskazywacé szereg szczegdtow ich biologii. Wystepuje u nich stadium subimaginalne nie-
spotykane u innych owadow. Poza cerci majg one filamen terminale, dodatkowy wyrostek
na ostatnim segmencie odwtoka. Wiele danych molekularnych réwniez sytuuje je jako
najbardziej pierwotne owady (GRiMALDI, ENGEL 2005). Pytanie tylko, czy na pewno mozna
je tak traktowac?

Pojawia si¢ pytanie, czy mozna jetki traktowac¢ jako formy wysoce wyspecjalizowane?
Wskazywac¢ na to moglby krotki czas zycia ich imagines, w przeciwienstwie do wazek nie
przyjmuja one w postaci dojrzatej w ogéle pokarmu. Kopalne jetki sg rowniez bardzo podob-
ne do wspotczesnych (GrimaLDI, ENGEL 2005), zatem mozna wnioskowacé, ze ich tryb zycia
byt bardzo zblizony. Jest to rownoczesnie grupa bardzo mato plastyczna. W ich przypadku
rowniez cigzko o wystgpienie zjawiska znanego jako przecigganie gatezi. Wystepuje ono
w grupach wykazujacych duza specjalizacje i/lub duze tempo ewolucji (HALL 2008). Duze
tempo zmienno$ci niektorych genow lub bialek sprawiato, Zze grupy bardzo wyspecjalizowa-
ne zajmowaly niespodziewane pozycje na drzewach filogenetycznych. Wprowadzato ono
w blad badaczy ewolucji owadow (WHITTING 1 in. 1997; WaN1in. 2012). W przypadku jetek
wszyscy przedstawiciele sg do siebie podobni pod wzglgdem trybu zycia. Nie wystepuje
tam zadna radykalna specjalizacja moggca zafatszowywac wyniki badan filogenetycznych.
Roéwniez podobienstwo form kopalnych do wspotczesnych wskazuje na mate tempo zmian
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w tej grupie. Odnosénie przyjmowania pokarmu, wiele owadow nie przyjmuje pokarmu
jako imago i nie stawia si¢ tutaj tez dotyczacych wysokiej specjalizacji. Zwigzane to moze
by¢ z ich pierwotnoscia. Raczej nie nalezy oczekiwac, iz pierwsze owady miaty dlugotrwa-
ty kontakt z ladowym $rodowiskiem. Podobny do jetek jest zreszta przypadek widelnic
(Plecoptera), rowniez stosunkowo pierwotnych owadow. Krotki czas zycia imagines raczej
nie stanowi tutaj cechy zwigzanej z radykalng specjalizacjg tych rzedow owadow.

Istniejg rowniez prace wskazujgce na taki sam czas wyodrgbnienia si¢ zarowno jetek
jak i wazek (KJER 1 in. 2006). Nie biorg one jednak pod uwage kopalnych Palaeodictyopte-
ra. Czyni je to malo wiarygodnymi, poniewaz wyzej wymienione majg wiele pierwotnych
cech rzucajacych $wiatto na poczatki owadoéw uskrzydlonych.

Zaktadajac pierwotnos¢ jetek, nalezaloby przyja¢ tutaj, iz sposob sktadania skrzydet
przez Anisoptera powstat wtornie. Wydaje si¢ on by¢ pierwotniejszy na pierwszy rzut oka.
Ciezko to tez thumaczy¢ stricte adaptacyjnie jako przystosowanie do lotu tego podrz¢du
wazek; tak mozna podchodzi¢ w przypadku najrézniejszych modyfikacji skrzydet wy-
stepujacych w licznych rzedach owadow. Wydaje si¢ rowniez, ze ten argument powinien
przesadza¢ w sporze o pierwotno$¢ wazek.

Zwrdémy jednak uwage na dane paleontologiczne. Takie karbonskie formy jak Megan-
eura BRONGNIART 1885 czy Meganeuropsis CARPENTER, 1939, zblizone byty do wspotczes-
nych Anisoptera i tak samo sktadaty skrzydta (GrimaLDp1, ENGEL 2005). Jednakze przodkow
wspotczesnych Anisoptera predzej nalezy szukaé w obrebie kopalnej mezozoicznej ro-
dziny Tarsophlebiidae (BEcHLY 1996), podczas gdy Zygoptera wyodrebniajg si¢ wczes-
niej. Zreszta najwczesniejszy znany owad — znany z poktadéw karbonskich — podobny
do wazki, Bechlya ericrobinsoni JARzEmBowskK1 et NEL 2002, przypomina Zygoptera (Ja-
rRZEMBOWSKI, NEL 2002). Czy zatem do sposobu sktadania skrzydetl nalezy podchodzi¢ tak
samo jak do innych modyfikacji aparatu lotu u owadéw; stanowig one tylko i wylacznie
adaptacje do $rodowiska bez glebszego znaczenia filogenetycznego? Biorac pod uwage
wymieniane wyzej Protoodonata (jak Meganeura) oraz Tarsophlebiidae nalezy si¢ zasta-
nowi¢, czy nie nastgpita tutaj kilkakrotna zmiana sposobu ustawienia skrzydet wzgledem
tutowia w czasie spoczynku. Mozna tez zada¢ pytanie inaczej, czy Tarsophlebiidae nie
reprezentuja tutaj o wiele starszej linii, ktorej korzeni nalezy szukaé w paleozoiku? Doku-
mentacja paleontologiczna na razie milczy na ten temat. W kazdym razie najstarsze znane
formy przypominajace jetki (jak karbonska Bojophlebia prokopii KukaLova-Peck, 1985
czy permska Protereisma SELLARDS, 1907) (GRIMALDI, ENGEL 2005) sg mtodsze od wazek.

Wydaje si¢, ze dane paleontologiczne zdajg si¢ przechylac szalg na korzys¢ wiekszej
pierwotno$ci wazek. Jednakze analiza paleozoicznych nimf pierwotnych owadoéw uskrzyd-
lonych daje tutaj inny obraz. Najpierw maja si¢ wydzieli¢ jetki, potem wazki, pdzniej ko-
palne Palaeodictyoptera, a na koncu owady zblizone do karaczanow (HauG i in. 2014).
Zgadzatoby sie¢ to z danymi z filogenetyki molekularnej sytuujacymi jetki jako najbardziej
pierwotne owady uskrzydlone. Poza tym wywodzac skrzydta z ptatow lotnych u bokow
ciata mozna przyjac¢ jeszcze jedno rozwigzanie problemu nie zaktadajace zadnych rotacji
w zmianach ustawienia skrzydet w czasie spoczynku. Wystapily one bowiem u wszystkich
pierwotnych owadoéw uskrzydlonych, ten stan rzeczy utrzymat si¢ u Anisoptera i karbon-
skich form. Przydataby si¢ tutaj dokumentacja paleontologiczna wigzaca Anisoptera z ko-
palnymi wazkami paleozoicznymi, o czym pisano wyze;j.
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Zostaje jeszcze ostatnia kategoria danych, mianowicie embriologia. Zarowno jetki jak
1 wazki maja ten sam panoistyczny typ owarioli (Jura, Krag 2005). Wystepuje on poza
tym w wielu grupach nizszych owadoéw uskrzydlonych — rowniez widelnic, karaczanow,
termitow, nie jest zatem to cecha niosaca szczegodlnie duzo informacji i nie pomoze roz-
strzygnaé sporu dotyczacego pierwotnosci.

Podsumowanie

Na podstawie obecnie dostgpnych danych nie mozna jednoznacznie rozstrzygnaé sporu
dotyczacego najpierwotniejszego rzedu owadow pierwotnie uskrzydlonych. Uzyskane na
podstawie badah wspoélczesnie zyjacej entomofauny wskazuja predzej na wigksza pier-
wotno$¢ jetek. Dane paleontologiczne, zwlaszcza dotyczgce nimf pierwotnych owadow
uskrzydlonych okresu paleozoicznego, rowniez sktaniajg si¢ ku pierwotnosci jetek. Zagad-
kowa pozostaje kwestia sktadania skrzydet przez Anisoptera. Czy sa to echa stanu pierwot-
nego, z ktérego wystartowaly wszystkie grupy owadow uskrzydlonych, czy jest to cecha
powstata wtornie i kilkakrotnie w toku ewolucji wazek.
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