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Wielkie wazki paleozoiku. Dlaczego byty tak wielkie i dlaczego nie ma obecnie
podobnie wielkich?
The large dragonflies of the Palaeozoic. Why were they so large and why do
similar huge insects not exist nowadays?
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Abstract The body sizes of recent insects are rather small; enormous body lengths or wingspans
of several dozen cm are rare. For example, the largest contemporary damselfly Megaloprepus
caerulatus has a wingspan of 19 cm. But during the Carboniferous and Permian periods, bigger
“dragonflies” (griffenflies from the order Meganisoptera) did exist; with wingspans of over 70 cm,
the Meganeuridae were the largest ever flying insects. To explain these great sizes, factors such
as oxygen concentration and the evolutionary arms race between herbivorous and carnivorous
insects have been invoked. However, these explanations do not go far enough, because many
other factors have not been taken into consideration, for example, the evolution of higher verte-
brates during the late Palaeozoic, and the morphological and physiological limitations of the in-
sect body. These aspects will have been crucial to the existence of giant insects such as
Meganeura and Meganeuropsis. Most probably, such large dragonflies and damselflies (as well as
other insects) are no longer extant because the bodies of higher vertebrates are more efficient.
Large insects simply lose out against small and medium-sized vertebrates, as demonstrated by
the competition between the New Zealand weta and rodents (kiore and brown rat), and the ex-
tinction of Labidura herculeana.
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Wstep

Wspdiczesne owady najczesciej kojarzg sie ze zwierzetami o relatywnie niewielkich
rozmiarach ciata. We wspétczesnej faunie mozna znalezé niewielu przedstawicieli réznych
rzedéw osiggajacych znaczne — jak na tg gromade — rozmiary ciata rzedu kilkudziesieciu
centymetrow. Za najdtuzszego owada uwazany jest obecnie patyczak Phryganistria chinensis
ZHAO, 2016 o dtugosci ciata 66,2 cm (MiLLs 2019), za najbardziej masywnego nowozelandzka
weta Deinacrida heteracantha WHITE, 1842 o masie przekraczajgcej 70 g (THORNBURROW &
WATTs 2011), natomiast najwiekszg rozpietos¢ skrzydet ma motyl Thysania agrippina
(CRAMER, 1776) — 30 cm, niewiele mniej majg inni przedstawiciele tego rzedu — Ornithoptera
alexandrae ROTSCHILD, 1907 i Attacus atlas (LINNAEUS, 1758) (MAKARIEVA i in. 2005). Nieco
mniejsze rozpietosci skrzydet osiggajg prostoskrzydte z rodzajow Arachnacris GIEBEL, 1861
i Tropidacris SCUDDER, 1869 (FLINDT 2006). Dla pordwnania najwiekszy przedstawiciel rzedu
wazek reprezentowany we wspotczesnej faunie — Megaloprepus caerulatus (DRURY, 1782) ma
rozpietos¢ skrzydet 19 cm (CorBeT 1999). Mozna tutaj zauwazyé, ze wzgledem latajgcych
kregowcow takich jak ptaki i nietoperze owady sg zdecydowanie mniejsze, nie mdéwigc juz
o przedstawicielach kregowcéw nie wykazujgcych tak znacznej specjalizacji jak
przystosowanie do lotu aktywnego; ciata najwiekszych lgdowych kregowcow osiggajg mase
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5 ton (w przypadku stonia afrykanskiego), co stanowi réznice szesciu rzedow wielkosci
wzgledem najbardziej masywnych wspdtczesnych owaddw (SCHMIDT-NIELSEN 1984).

Trzeba jednak pamietaé, ze wspomniane rdéznice w wymiarach ciata odnoszg sie do
czasOw wspotczesnych. W erze paleozoicznej — w karbonie i w permie — stawonogi miaty
zdecydowanie wieksze rozmiary ciata niz obecnie (GRIMALDI & ENGEL 2005); przynajmniej takie
formy sg wykrywane w stanie kopalnym. Wtedy réwniez pojawity sie najwieksze latajace
owady kiedykolwiek wykryte — rodzina Meganeuridae (GRIMALDI & ENGEL 2005, NEL i in. 2018).
Ich przedstawiciele mieli generalnie wielkie rozpietosci skrzydet — w rodzaju Megatypus
TiLLArRD, 1925 dochodzita ona do 70 cm (PENNEY & JEPsON 2014), u Bohemiatupus elegans
ProkoP ET NEL, 2010 osiggata ona 52 cm (Prokop & NeL 2010), istnieli takze mniejsi
przedstawiciele rodziny jak Sinomeganeura huangheensis REN, NEL ET PROKOP, 2008 z raptem
15 cm rozpietosci skrzydet (REN i in. 2008). Jednakze dwa gatunki — wystepujaca w karbonie
Meganeura monyi BROGNIART, 1884 oraz permska Meganeuropis permiana CARPENTER, 1939 —
przekroczyly 70 cm rozpietosci skrzydet (TAYLOR & LEwis 2007, PENNEY & JEPSON 2014). Ow fakt
czyni je najwiekszymi opisanymi do tej pory aktywnie latajgcymi owadami. W publicystyce
popularnonaukowej oraz starszej literaturze entomologicznej Meganeuridae nazywane byty
wazkami. Pdzniej okredlane byty one jako Protoodonata, co miato sugerowac zwigzek ze
wspotczesnie wystepujgcymi przedstawicielami wazek. Obecnie wtaczane s one do
kopalnego rzedu Meganisoptera, cho¢ zwigzku Meganeuridae (oraz samego tego rzedu)
z wazkami sie nie wyklucza — chociazby ze wzgledu na podobienstwo uzytkowania skrzydet
(GRIMALDI & ENGEL 2005). Stad podobienstwo ich do wspodtczesnych wazek moze nie stanowic
tylko i wytgcznie konwergencji zwigzanej z drapieznym trybem Zzycia. Bez szczegdlnego
zagtebiania sie w kwestie systematyczne i filogenetyczne na uzytek niniejszej pracy
Meganeuridae okreslane beda mianem wazek; tak tez sg one w wielu opracowaniach
okreslane.

Od co najmniej stu lat dyskutowana jest kwestia wielkich rozmiaréw tych kopalnych
owadow — juz HARLE & HARLE (1911) zaproponowali wyjasnienie dotyczgce wyzszej zawartosci
tlenu w atmosferze w erze paleozoicznej. Do tej pory wielu autoréw wskazuje to jako
mozliwe rozwigzanie zagadki wielko$ci owaddéw, wystepuje ono stosunkowo czesto w lite-
raturze. W tym wypadku autorzy czynig zatozenie oparcia dziatania uktadu oddechowego
owaddéw wytagcznie o procesy prostej dyfuzji, co ma skutecznie ograniczaé rozmiar tych
zwierzat. Poniewaz w nastepnych epokach geologicznych — wedtug nich —ilo$¢ tlenu spadta,
owady réwniez staty sie takie mate, jakie znamy je wspodtczesnie. Konkurencyjne hipotezy
zaktadajg wystepowanie wodnych stadiéw larwalnych oraz ewolucyjny wyscig zbrojen
owadow i kregowcoéw (DupLey 1998). W pierwszym przypadku czynione jest zatozenie, ze
w srodowisku wodnym zwierzeta generalnie mogg by¢ wieksze, tylko mozna zauwazyé na
podstawie entomofauny wspodtczesnej, iz wariancja rozmiarow owaddw lgdowych nie bedzie
sie mocno rdznita od tej w przypadku wodnych, w obydwu przypadkach obserwujemy
zaréwno stosunkowo niewielkie owady wodne i lgdowe, jak rowniez owady bardzo duze —
jako przyktady wymienic¢ tutaj mozna wodne pluskwiaki Lethocerus maximus (LINNAEUS, 1758)
i L. grandis (LINNAEUS, 1758) oraz lgdowego chrzgszcza Dynastes hercules (LINNAEUS, 1758)
(FuUNDT 2006). Ekologiczna koncepcja zwigzana z wyscigiem zbrojen zaktada wzrost
rozmiaréw roslinozernych owaddw w odpowiedzi na presje drapieznikdow w postaci
kregowcow oraz w efekcie wzrost rozmiaréw drapieznych owaddéw. Nie zauwazono tu faktu
mozliwosci konkurencji miedzy drapieznymi kregowcami oraz wyzej wspomnianymi juz
Meganeuridae oraz kwestii fizjologicznej wydajnos$ci zarowno owada jak i kregowca.
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Uwzglednié¢ jeszcze nalezy fakt, iz w karbonie nie istniaty kregowce mogace zajgé nisze
szybownikéw oraz konkurowa¢ w niej z owadami. Ewolucja gadow dopiero woéwczas sie
zaczynata (LAURIN & REIsz 1995). Mozna zatem postawié postawi¢ wniosek, ze wiele wyjasnien
dotyczacych znacznych rozmiaréw Meganeuridae ma niepetny charakter i nie uwzglednia
wszystkich zmiennych zwigzanych z morfologia i fizjologia oraz wigzacymi sie z nimi
kwestiami oddziatywan ekologicznych zinnymi zwierzetami. Wigczy¢ w to nalezy
potencjalnych konkurentéw w postaci rozwijajgcych sie od karbonu wyzszych kregowcéw.
Wobec powyziszych w zasadzie wszystkie koncepcje zwigzane z wielkimi rozmiarami —
uwazanymi za niezwykte w swiecie owaddéw (przy ekstrapolacji danych z entomofauny — oraz
odonatofauny — wspoétczesnej) — majg charakter niepetny i nie nastepuje catosciowa analiza
tego problemu.

Czynniki limitujace rozmiar ciata owada

Za SCHMIDTEM-NIELSENEM (1984) mozna przyjgé, ze rozmiar kazdego zwierzecia bedzie
ograniczany przez jego anatomie. W przypadku owaddéw wystepuje tu szereg elementdw,
jakie sitg rzeczy bedg limitowaé¢ wielkos¢ i mase tych w znacznej mierze lgdowych
stawonogéw. W tym kontekscie wymieniana jest bardzo czesto struktura uktadu
oddechowego owaddéw. Wielu badaczy — rowniez stajgcych w obronie hipotezy HARLE & HARLE
(1911) o wysokim stezeniu tlenu w atmosferze — uwaza, iz ma on zbyt prostg strukture, aby
zapewnic skuteczng wentylacje wiekszego organizmu. Tymczasem nietrudno zauwazyé, iz
wspotczesnie wystepujg owady majgce kilkadziesigt centymetrow dtugosci, o masie zapewne
zblizonej do Meganeura BROGNIART, 1884 czy Meganeuropsis CARPENTER, 1939 — wymienié
tutaj nalezy patyczaki Phryganistria sinensis ZHAO 2016, Phoebaticus chani BRAGG, 2008 oraz
P. serratipes (GRAY, 1835) (HENNEMANN & CONLE 2008). W tym wypadku uktad oddechowy
oparty o tchawki spetnia swojg funkcje. Zatozenie o prostej dyfuzji i zwiekszania powierzchni
dyfuzji przez samo zwiekszanie powierzchni uktadu oddechowego tutaj nie dziata. Pamietaé
nalezy, ze wymiana gazowa bedzie proporcjonalna do powierzchni, a ta bedzie sie zwiekszata
z kwadratem wymiardow ciata. Metabolizm bedzie proporcjonalny do objetosci, ta rosnie
proporcjonalnie do szescianu wymiaréw ciata (SCHMIDT-NIELSEN 1984). W zwigzku z tym prég
wydolnosci uktadu opierajgcego sie na prostej dyfuzji zostanie osiggniety stosunkowo szybko
i prawdopodobnie muszg wystepowaé¢ dodatkowe procesy usprawniajgce wymiane
oddechowg — jak zmiana rozmiaréw tchawek w gtowie i odwtoku oraz elementy wentylacji
mechanicznej w zwigzku ze skurczami miesni odwtoka (WESTNEAT i in. 2003). Jezeli z takimi
mamy do czynienia, to teoretycznie owady mogtyby by¢ znacznie wieksze. Z pewnych
powoddw jednak nie obserwujemy w obecnej faunie wazek o takiej rozpietosci skrzydet, jak
rozwazane tutaj najwieksze Meganeuridae.

Nastepnym elementem jest kwestia integracji takiego organizmu. Wigze sie to ze
strukturg uktadu nerwowego. Kregowce s3 w stanie osiggaé duze rozmiary dzieki
wystepowaniu zmielinizowanych wtdkien nerwowych, w wyniku czego potencjaty
czynnos$ciowe sg w stanie znacznie szybciej sie przemieszczaé niz w przypadku neuronéw
niezmielinizowanych. Zblizona adaptacja u bezkregowcéw pojawia sie rzadko, miedzy innymi
u niektérych dziesiecionogdédw (HEUSER & DOGGENWEILER 1966). U owaddw nie spotkano sie
z wystepowaniem zblizonych struktur w uktadach nerwowych. W swiecie bezkregowcéw
wystepujg natomiast tak zwane aksony olbrzymie w motoneuronach. Wzrost predkosci
przewodzenia jest w tym wypadku proporcjonalny do pierwiastka promienia takiego aksonu
i tez znajduje dos$¢ szybko ograniczenia (SCHMIDT-NIELSEN 1997). Z tego powodu olbrzymie
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bezkregowce s3g raczej stosunkowo rzadkie — dotyczy to niektérych skaposzczetéw,
katamarnic oraz wsteznic. W przypadku owaddéw zapewne réwniez moze ttumaczy¢ fakt, ze
nigdy nie powstato tego typu zwierze o rozmiarach nosorozca.

Kolejnym elementem jest struktura i metabolizm miesni. Wbrew pozorom owady wcale
nie s silniejsze od kregowcdéw, wrazenie ich wielkiej sity wywodzi sie z tego, ze sg one mate.
Rozmiar sarkomerdw u nich jest taki sam jak u kregowcow; najwieksze w Swiecie zwierzat
wystepujg w adduktorach matzy (ScCHMIDT-NIELSEN 1997). Stad, patrzac na sam rozmiar
sarkomerdéw, owad powiekszony do rozmiaréw kregowca powinien by¢ tak samo silny jak ow
kregowiec; ale w tym momencie gtdwnym atutem jest jego niewielki rozmiar wzgledem
kregowcow. Metabolizm miesni w czasie wysitku generuje alanine i kwas mlekowy, jakie
u kregowcéw przeksztatcane sg do cukrow w ramach cyklu Corich (proceséw
glukoneogenezy zachodzacych w watrobie). U owaddw tego typu procesy nie wystepuja,
stgd metabolizm ich miesni bedzie mniej wydajny; nie zostata u nich stwierdzona
przestrzenna separacja tych proceséw, dodatkowo miesnie poruszajgce skrzydtami musza
dodatkowo pobiera¢ proline (TEULIER i in. 2016). Stad sam metabolizm miesni w czasie
wysitku bedzie mniej wydajny niz w przypadku kregowcow. Powiekszajagc owada do
rozmiarow — dajmy na to indyka albo psa — otrzymalibySmy zwierze bardzo ociezate
wzgledem wspomnianych wczesniej indyka albo psa. W przypadku wystepowania zblizonych
adaptacji jak cykl Corich u owaddéw bytyby one dodatkowo ktopotliwe ze wzgledu na otwarty
system krwionosny i trudnosci w kontroli rownowagi kwasowo-zasadowej organizmu.
Budowa uktadu krwionosnego owaddw stanowi kolejny czynnik limitujacy.

Uktad wydalniczy owadéw jest réwniez stosunkowo prymitywny — opiera sie na cewkach
Malpighiego (WILKANIEC 2010). Natomiast juz u stosunkowo pierwotnych filogenetycznie
kregowcow jak minogi wystepujg nerki (Szarski 1982). Trzeba zwréci¢ uwage, ze ze wzrostem
wielkosci organizmu rosnie rowniez ilos¢ metabolitow wtérnych, jakie trzeba wydali¢. Owady
sg akurat zwierzetami urikotelicznymi, stad nie potrzebujg az tak znacznych ilosci wody, jak
chociazby ssaki, nie mniej jednak ptaki oraz wiele gadéw réwniez wydzielajg kwas moczowy.
Nie mniej jednak sam wzrost wielkosci organizmu powigzany bedzie sitg rzeczy ze wzrostem
jego objetosci. Poniewaz metabolizm rosnie do sze$cianu, podobnie bedzie wzrastata ilos¢
odprowadzanych produktéw katabolizmu — w tym wypadku zwigzkéw azotowych. Raczej
dos¢ ktopotliwe bytoby odprowadzanie ich z bardzo duzego organizmu przez stosunkowo
prosty ukfad, jakim sg cewki Malpighiego. U owaddéw krysztatki kwasu moczowego sg
gromadzone przez wyspecjalizowane komorki ciata ttuszczowego w postaci urocytéw
(CHoBOTOW & STRACHECKA 2013). Trzeba tutaj zauwazy¢, ze jak w przypadku czesci kregowcow
wydalanie kwasu moczowego jest zdecydowanym udogodnieniem, poniewaz zmniejsza zuzycie
wody oraz nie skutkuje gromadzeniem moczu w zadnych strukturach (ScHMIDT-NIELSEN 1997), tak
w przypadku owaddw gromadzenie wielkiej ilosci kwasu moczowego w ciele ttuszczowym
wigzatoby sie z przyrostem masy ciata, co przektadatoby sie nastepnie na wzrost energii
zwigzanej z lokomocja. Szczegdlnie bytoby to ktopotliwe u duzych owaddw latajgcych.

Doda¢ nalezy, ze wzrost wielkosci ciata owaddw oraz jego zapotrzebowania
metabolicznego musiatby sie réwniez wigzac z szeregiem zmian w samym ciele ttuszczowym.
O urykocytach wspomniano juz wyzej. Musiatyby sie pojawi¢ w wiekszej ilosci komaorki
odpowiadajgce za zapobieganie deficytowi tlenowemu w postaci enocytow (CHOBOTOW &
STRACHECKA 2013).

Na koniec warto wspomnie¢ ostatni czynnik limitujgcy w postaci wystepowania
chitynowego egzoszkieletu (ScHMIDT-NIELSEN 1997). Kregowce mogg swobodnie osiggad
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znaczne rozmiary ciata ze wzgledu na wystepowanie wewnetrznego szkieletu, na jakim
osadzone sg poszczegdlne tkanki ciata. U owaddw mamy do czynienia z sytuacja odwrotna.
Wraz z przyrostem masy ciata powinna rosngac¢ grubos¢ elementdéw szkieletu zewnetrznego —
w celu zaréwno utrzymania tej masy jak i ochrony przed urazami mechanicznymi. Mozna
zatem zauwazy¢, iz po osiggnieciu pewnych rozmiaréw, bardzo duzy owad bytby istota
niezwykle powolng i ociezaty, poniewaz juz sam egzoszkielet osiggatby znaczng mase, jaka
jak najbardziej wymagataby przemieszczania w celu znalezienia pozywienia czy partnera do
rozrodu.

Reasumujgc, owady z pewnoscig mogtyby mieé o wiele wieksze rozmiary ciata niz obecnie
spotykane, jednakze bytyby one istotami niezwykle ociezatymi. Mogtyby jednak one wystgpic
w takiej formie, gdyby nisze ekologiczne zajmowane przez szereg kregowcdw byty puste.

Wyttumaczenie ekologiczne — konkurencja z wyzszymi kregowcami

Mozna w tym momencie postawic¢ teze, iz w karbonie oraz czesci permu owady osiggaty
tak znaczne rozmiary (wzgledem wspédtczesnie spotykanych gatunkéw), poniewaz nie miaty
one konkurencji ze strony wyzszych kregowcéw. Nalezy zauwazy¢, ze Meganeuridae zanikaja
w permie. Nie jest to zwigzane prawdopodobnie z Matkg Wszystkich Wymieran,
najwiekszym wymieraniem w historii $wiata zwierzat, odpowiedzialnym za eliminacje 90%
owczesnej fauny (GRIMALDI & ENGEL 2005, RAUP & STANLEY 1984). Juz wéwczas pojawity sie
bowiem pierwsze gady szybujgce takie jak Coelurosauravus jaekeli WEIGELT, 1930 czy
Glaurung schneideri BULANOV ET SENNIKOV, 2015 (BULANOV & SENNIKOV 2015), z pewnoscig owi
szybownicy stanowili znaczng konkurencje dla wielkich owadéw latajgcych jak rowniez mogli
by¢ niebezpieczni dla nich samych. Trias przynosi rozwéj kolejnych szybujgcych diapsydow
jak Kuehnosauridae i Mecistrotrachelos apeoros FRASER et al., 2017 (FRASER i in. 2017). W tym
okresie geologicznym pojawiajg sie réwniez pierwsze kregowce aktywnie latajgce w postaci
pterozaurdéw (KIELAN-JAWOROWSKA 1955), tutaj mozna juz méwic o definitywnym koncu epoki
wielkich latajgcych owaddw. Ta nisza ekologiczna zostata bowiem ostatecznie zajeta przez
wyzsze kregowce o bardziej wydajnej morfologii i fizjologii. Zostato to przedstawione
w powyzszym rozdziale. Z tego bedzie wynikata przewaga konkurencyjna gadow, a pdzniej
ptakéw i ssakdw. Owady nie s3 w stanie ponownie wkroczy¢ do tej niszy, poniewaz zostata
ona zajeta przez zwierzeta o znacznie wydajniejszych fizjologii i metabolizmie.

Zilustrowac¢ to mozna zresztg na kilku przyktadach. Wielkie prostoskrzydte weta z rodzaju
Deinacrida White, 1842 na Nowej Zelandii wyewoluowaty dopiero na przetomie miocenu
i pliocenu (TRevick & MORGAN-RICHARDS 2004) po zaniku tamtejszej fauny ssakdw (bedacej
jeszcze reliktem ery mezozoicznej) (WORTHY i in. 2006). Nastepnie gdy przodkowie Maoryséw
zawlekli kiore (Rattus exulans (PeALE, 1848)) oraz Europejczycy szczura wedrownego (Rattus
norvegicus (BERKENHOUT, 1769)), weta zostaty ograniczone do bardzo mocno izolowanych
i wyspowych siedlisk (THORNBURROW & WATTSs 2011). Okazato sie, ze przegrywaja konkurencje
z gryzoniami.

Na Wyspie Swietej Heleny wystepowat réwniez olbrzymi skorek Labidura herculeana
(FaBricius, 1798) mierzacy 8,4 cm. Obecnie uwazany jest on za gatunek wymarty (ZEUNER
1962). Przyczyng byto zawleczenie tam gryzoni przez europejskich kolonistow. Jest to kolejny
przyktad, ze owady o znacznych rozmiarach przegrywajg konkurencje z kregowcami.

Mozna zatem wnioskowaé, ze jezeli wspdtczesnie istniejg jakiekolwiek nisze zajmowane
przez tak duze owady, jak wzmiankowane we wstepie niniejszego artykutu, nie zostaty one
zajete i zagospodarowane z jakiego$ powodu przez kregowce. Taka jest rowniez przyczyna
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braku wystepowania wspoétczesnie wazek o rozmiarach Meganeura BROGNIART, 1884 czy
Meganeuropsis CARPENTER, 1939. Przegratyby one konkurencje z ptakami, a nawet wiekszymi
nietoperzami drapieznymi takimi jak Vampyrum spectrum (LINNAEUS, 1758) (BONATO 2004).

Podsumowanie

Wystepowanie wielkich owaddéw jest mozliwe z morfologicznego i fizjologicznego punktu
widzenia, cho¢ nie bylyby one w stanie osiggnac tak spektakularnych rozmiaréw jak wiele
kregowcow. Na gruncie morfologii funkcjonalnej i fizjologii rowniez mozna wyttumaczy¢ sam
rozmiar czesci Meganeuridae, bedacy sktadowa tego problemu. Réwniez sam fakt
wystepowania w karbonie oraz czesci permu tak wielkich latajgcych wazek wynika z braku
konkurencji w postaci szybujgcych i latajgcych wyzszych kregowcéw. W pdzniejszych
epokach geologicznych wielkie owady tego typu juz sie nie pojawiajg, poniewaz wystepuje
juz woéwczas wielu szybownikéw — zaréwno gadow jak i ssakéw — oraz pojawiajg sie
kregowce latajgce aktywnie jak pterozaury, ptaki i nietoperze.

Stwierdzi¢ mozna zatem, ze to nie tyle kwestia stezenia tlenu w atmosferze (nie bedaca
stuprocentowo jednoznaczng) w epoce paleozoicznej, co brak konkurencji ze strony wyzszych
kregowcéw, sprawit, iz dwczesne owady pokrewne wazkom mogty osiggngé tak znaczne
rozmiary ciata. Obecnie nie obserwujemy owaddéw o tak wielkich rozmiarach ciata, poniewaz
ich potencjalne nisze zostaty zajete juz w erze mezozoicznej przez wyzsze kregowce.
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