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Maria Śmiałowska  
– Redaktorka Naczelna Wszechświata

Szanowni Czytelnicy! 

Oddajemy Wam najnowszy, czerwcowy numer Wszechświata, będący numerem tematycznym pod  
tytułem „Owady Kopalne”. Numer ten poświęcony jest w większości owadom kopalnym i ich ewolucji  
w nawiązaniu do owadów współczesnych.

Redaktorem gościnnym tego tematycznego numeru jest prof. dr hab. Ewa Krzemińska z Instytutu Sys-
tematyki i Ewolucji Polskiej Akademii Nauk (PAN) w Krakowie, będąca specjalistką w dziedzinach  
entomologii i paleoentomologii.

W końcowej części numeru dodano też kilka artykułów oraz wspomnienia z podróży.
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Ewa Krzemińska (Kraków)

Do Czytelnika

Niniejszy numer Wszechświata poświęcony jest owadom kopalnym: zarówno tym zachowa-
nym w skałach osadowych (skamieniałości), jak i tym zatopionym niegdyś w żywicach, które 
stały się z czasem bursztynami. Te nazywamy inkluzjami.

Owady kojarzą nam się przede wszystkim ze stworzeniami uskrzydlonymi; historia ich trwa od 
karbonu (ponad 300 milionów lat temu), czyli od ostatniego okresu paleozoiku. Owady uskrzy-
dlone wywodzą się od bezskrzydłych sześcionogów, które pojawiły się niedługo po wyjściu świa-
ta organicznego z morza na ląd, co najmniej 400 milionów lat temu, czyli od okresu paleozoiku 
zwanego dewonem.

Z zachowanych skamieniałości wiemy, jak wyglądały, a czasem nawet, jak były ubarwione; 
z budowy aparatów gębowych – czym się odżywiały; z zachowanych postaci młodocianych – jak 
przebiegał ich rozwój. Pierwsze sześć artykułów poświęcone jest poszczególnym grupom owa-
dów, zaczynając od najstarszych. Mamy więc opis pierwszego pioniera na lądzie – jeszcze nie 
owada (a już skoczogonka, chciałoby się dodać...). Dalej omawiane są owady uskrzydlone. Drob-
niutkie mszyce, delikatne jak dziś, zachowały się w jurajskich i kredowych skałach Azji; spójrz-
cie na mikroskopowe szczegóły ich ciał, mierzące ułamki milimetra. Z kolei zdjęcia wojsiłek 
pięknie prezentują różnice między skamieniałością a inkluzją: o ileż więcej informacji dają nam 
te ostatnie – nawet o brutalnych zachowaniach godowych, które zanikły w mrokach ewolucji. 
Następny artykuł jest o owadach krwiopijnych różnego pochodzenia (jak dziś), ale nieomylnie 
rozpoznawalne po sporej kłujce, czasem równej długości owada. Znane są od mezozoiku, czyli 
naprawdę miały szansę odżywiania się krwią dinozaurów i pierwszych ptaków. Aż dwa artykuły 
poświęcone są muchówkom, a to z dwóch powodów: są najliczniejszą grupą owadów w stanie 
kopalnym, tak pośród skamieniałości, jak i wśród inkluzji. Ponadto jest to grupa, którą się zajmu-
jemy, więc także tu najwięcej mamy do przekazania.

Następny artykuł przybliża Czytelnikowi nowoczesną metodykę badania inkluzji – tomografię 
synchrotronową, jej wielkie możliwości i niewielkie ograniczenia; autorami są fizycy na co dzień 
pracujący na synchrotronie w Krakowie.

Wszystkie tematyczne artykuły są napisane przez specjalistów pracujących naukowo na „swo-
ich” grupach owadów. Widać też z tego zestawu, że paleoentomologia – czyli paleontologia owa-
dów – jest w naszym kraju licznie reprezentowana i to od ponad 40 lat. Obchodom tej właśnie 
rocznicy istnienia Sekcji Paleoentomologicznej Polskiego Towarzystwa Entomologicznego po-
święcony jest ostatni artykuł: sprawozdanie z międzynarodowej konferencji, która odbyła się rok 
temu w Krakowie.

Z życzeniami przyjemnej lektury,  
Ewa Krzemińska.
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skoczogonek i najstarszy sześcionóg. 

Wczesnodewoński pionier życia na lądzie

Grzegorz Paśnik, Wanda Maria Weiner (Kraków)

Rhyniella praecursor, the oldest springtail and the oldest hexapod.  
An Early Devonian pioneer of terrestrial life

Streszczenie

Rhyniella praecursor, pochodząca z wczesnego dewonu (ok. 407 milionów lat temu), jest 
jednym z kluczowych elementów rekonstrukcji początków zasiedlania lądów przez stawo-
nogi. Jako najstarszy pewny przedstawiciel skoczogonków (Collembola) dostarcza unikal-
nego wglądu we wczesną ewolucję sześcionogów, ekologię prymitywnych ekosystemów 
lądowych oraz stabilność planu budowy skoczogonków. Artykuł przedstawia aktualny 
stan wiedzy o Rhyniella, jej środowisku, znaczeniu filogenetycznym i paleoekologicznym. 
Gdyby nie ta niewielka krzemionkowa skała z Rhynie w Szkocji, nigdy nie wiedzielibyśmy, że 
skoczogonki, te maleńkie stawonogi żyjące dzisiaj w naszych ogrodach, lasach i piwnicach, 
mają tak długą historię. Ich przodek z dewonu nie tylko był jednym z pierwszych zwierząt, 
które opanowały ląd, ale także świadkiem rewolucji, która na zawsze zmieniła oblicze Ziemi.

Abstract

Rhyniella praecursor, originating from the Early Devonian (c. 407 million years ago), is one of the 
key elements in reconstructing the beginnings of terrestrial colonization by arthropods. As the 
oldest reliably confirmed representative of Collembola, it provides a unique insight into the ear-
ly evolution of hexapods, the ecology of primitive terrestrial ecosystems and the morphological 
stability of springtails. This article presents the current state of knowledge about Rhyniella, its 
environment, its phylogenetic and palaeoecological significance.
If it were not for a small chert nodule from Scotland, we would never have known that spring-
tails, those tiny arthropods living today in our gardens, forests and basements, have such a long 
history. Their Devonian ancestor was not only one of the first animals to conquer the land but 
also a witness to a revolution that forever changed the face of the Earth.

OWADY KOPALNE

Skoczogonki — niewidoczni władcy gleby

Kiedy przewracamy kamień w ogrodzie lub prze-
bieramy warstwę ściółki w lesie, wśród wilgotnej 
ziemi niemal zawsze je znajdziemy — choć rzadko 
to zauważamy. Skoczogonki (Collembola) (Ryc. 1) to 
jedne z najliczniejszych zwierząt lądowych na Ziemi: 
w jednym metrze kwadratowym żyznej gleby może 
żyć ich ponad sto tysięcy. Na świecie opisano dotąd 
około ośmiu i pół tysiąca gatunków, a szacunki wska-
zują, że rzeczywista liczba jest wielokrotnie wyższa.

Mimo swojej liczebności skoczogonki są dyskret-
ne — większość z nich mierzy od pół do dwóch mi-
limetrów. Swoją polską nazwę zawdzięczają furkuli 
(Ryc. 1): widlastemu narządowi złożonemu z dwóch 
ramiączek, złożonemu pod odwłokiem i zapiętemu 
na zatrzask. Gdy zwierzę poczuje zagrożenie, furkula 
uderza w podłoże z siłą, która wyrzuca je w powie-
trze na odległość wielokrotnie przewyższającą roz-
miar ciała — w przeliczeniu na człowieka byłby to 
skok ponad sto metrów.
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Skoczogonki nie są owadami, choć są z nimi spo-
krewnione. Należą do grupy Hexapoda — sześciono-
gów — ale tworzą własną, odrębną linię ewolucyjną. 
Żywią się przede wszystkim grzybnią, glonami i roz-
kładającą się materią organiczną, pełniąc kluczową 
rolę w obiegu pierwiastków w glebie. Bez ich pracy 
lasy i pola uprawne funkcjonowałyby inaczej.

A teraz wyobraźmy sobie, że te niepozorne stwo-
rzenia nie zmieniły się niemal wcale od ponad cztery-
stu milionów lat.

Historia odkrycia: od larwy owada  
do najstarszego skoczogonka

Początki życia zwierzęcego na lądzie są niejedno-
znaczne i rozproszone w zapisie kopalnym. Wczesny 
dewon (ok. 419–393 mln lat temu) to okres gwałtow-
nej radiacji roślin naczyniowych, rozwoju grzybów 
oraz pierwszych stabilnych ekosystemów lądowych.

Pierwsze ślady Rhyniella zostały znalezione 
w 1919 roku w słynnym złożu skalnym w Rhynie – 
małej wsi w hrabstwie Aberdeenshire w północno-
-wschodniej Szkocji. Był to przypadkowy, ale prze-
łomowy moment. Gdy paleontolodzy przyjrzeli się 

skamieniałościom, zobaczyli coś, co przypominało 
larwy współczesnych owadów. Tylko cierpliwość 
i kolejne lata badań pozwoliły odkryć prawdę.

W 1926 roku Hirst i Maulik [1] opisali nowy gatu-
nek – Rhyniella praecursor (Ryc. 2) – na podstawie 
czterech zachowanych główek. Nazwa praecursor 
oznacza „prekursor” lub „poprzednik”, co idealnie 
oddaje rewolucyjne znaczenie tego odkrycia. Jednak 
przez wiele lat badacze spierali się o to, czy napraw-
dę mają do czynienia ze skamieniałością dewońską, 

czy może z późniejszym zanieczyszczeniem skały. 
Podobieństwo do niektórych współczesnych skoczo-
gonków było tak duże, że wzbudzało uzasadnione 
wątpliwości.

Dopiero dalsze prace – Scourfielda [4] i Massouda 
[2] – wykazały, że jej cechy są zgodne z diagnostyką 
skoczogonków (Collembola). Ostateczne potwier-
dzenie autentyczności przyszło w 1981 roku, gdy 
Whalley i Jarzembowski [5] opisali pierwszy kom-
pletny odwłok z zachowanym aparatem skokowym – 
furkulą (Ryc. 2). To był przełomowy moment. Furku-
la to unikalny element anatomiczny skoczogonków, 
który pozwala im wykonywać charakterystyczne, 

Ryc. 1. Współczesne skoczogonki: A - Deutonura monticola; B - Dicyrtomina ornata; C - Orchesella villosa (wszystkie zdjęcia A, B, C - Philippe Garcelon 
/ Flickr, CC BY 2.0); D - skoczogonek z rodziny Tomoceridae z widoczą furkulą (zdjęcie: https://genent.cals.ncsu.edu/insect-identification/class-
collembola/).
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niemal natychmiastowe skoki. Jej obecność w skale 
sprzed 407 milionow lat była niezbitym dowodem, że 
mamy do czynienia z prawdziwym skoczogonkiem, 

a nie z podobnym organizmem. Choć Rhyniella jest 
powszechnie zaliczana do Collembola, jej dokład-
na pozycja systematyczna pozostaje dyskusyjna: na 
podstawie cech morfologicznych bywa lokowana 
w rodzinie Neanuridae, ale proponowano także jej 
przynależność do Isotomidae, co odzwierciedla ogra-
niczoną kompletność materiału kopalnego i trudności 
w interpretacji wczesnych linii skoczogonków.

Znalezisko to jest wyjątkowe, ponieważ sześciono-
gi (takson stawonogów obejmujący owady, skoczo-
gonki, widłogonki i pierwogonki) reprezentują jedną 
z najbardziej zróżnicowanych linii ewolucyjnych na 
Ziemi, a ich początki wciąż są przedmiotem dysku-
sji. Rhyniella stanowi jedyny tak dobrze zachowany 
przykład najwcześniejszych form Collembola, co 
czyni ją kluczową dla badań nad ewolucją tej grupy.

Świat skoczogonka Rhyniella:  
ekosystem, który zmienił planetę

Aby zrozumieć, jak żyła Rhyniella, musimy cof-
nąć się w czasie do środowiska, w którym się poja-

wiła. Dewoński czert z Rhynie (ang. Rhynie Chert) 
to niezwykłe złoże paleontologiczne, które zachowa-
ło w niewiarygodnych szczegółach pierwsze lądowe 
ekosystemy. Powstało około 407 milionów lat temu 
w miejscu, gdzie gorące źródła wulkaniczne wypły-
wały na powierzchnię, tworząc unikalne środowisko.

Czert to skała krzemionkowa, powstająca, gdy 
woda bogata w rozpuszczoną krzemionkę wnika 
w organizmy i osady, a następnie szybko uwalnia 
krzemionkę, która „cementuje” wszystko niczym 
szkło (Ryc. 3). W Rhynie działały gorące źródła, któ-
re zasilały system płytkich basenów. W ich wodach 
rosły rośliny, rozwijały się grzyby, żyły prymitywne 
stawonogi. A kiedy gorące źródła nagle wyrzucały 
kolejne porcje nasyconej krzemionką wody, mikro-
świat zostawał utrwalony w idealnym trójwymia-
rowym stanie. Z tego powodu do dziś Rhynie chert 
bywa porównywany do bursztynu – tylko że jest 
o 300 milionów lat starszy.

Ryc. 2. Rhyniella praecursor – najstarszy skoczogonek (Szkocja, dewon, 
ok. 407 mln lat (Ma)): A–B - głowa, czułki i aparat gębowy; C - głowa  
i przednia część tułowia; D - odwłok z widoczną furką. Przerysowano na 
podstawie prac: [1, 2, 4, 5].

Ryc. 3. Schemat powstawania Rhynie chert we wczesnym dewonie. 
Gorące źródła systemu hydrotermalnego dostarczały wody bogatej 
w krzemionkę, która wielokrotnie zalewała lądowe mikrohabitaty 
z ryniofitami, grzybami i drobnymi stawonogami. Infiltracja krzemionki 
w tkanki organizmów oraz osady, a następnie ich cementowanie, 
prowadziły do powstania warstw chertu z wyjątkowo dobrze 
zachowanymi, trójwymiarowymi skamieniałościami ekosystemu 
lądowego Rhynie.
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W tym świecie nie było jeszcze prawdziwych 
drzew. Ląd pokrywały prymitywne tracheofity – ry-
niofity (takie jak Rhynia gwynne-vaughanii czy Agla-
ophyton major; Ryc. 3) – posiadające już tkanki prze-
wodzące wodę, lecz pozbawione prawdziwych liści 
i korzeni. Wokół nich rozwijały się grzyby, porosty 
i glony, tworząc pierwsze lądowe sieci troficzne.

Rhyniella praecursor była jednym z głównych kon-
sumentów w tym ekosystemie. Odżywiała się grzyb-
nią oraz rozkładającą się materią organiczną, pełniąc 
kluczową rolę w recyklingu składników odżywczych. 
Jej wielkość wynosiła zaledwie 1–2 milimetry, a nie-
które szacunki wskazują na około 1,5 mm.

Jednak w tym miniaturowym świecie pełnym dra-
pieżników, takich jak wczesne wije (Crussolum), 
pierwotne pajęczaki (Trigonotarbida) i skorpiony, 
każdy milimetr miał znaczenie. Właśnie w obliczu 
tego niebezpieczeństwa skoczogonki rozwinęły swój 
najsłynniejszy atut – aparat skokowy.

Taksonomia: miejsce w drzewie życia

Choć pierwotnie uznawana za najstarszego owa-
da, Rhyniella praecursor jest dziś klasyfikowana 

jako skoczogonek (Collembola), czyli grupa blisko 
spokrewniona z owadami, ale stanowiąca osobną li-
nię ewolucyjną w obrębie Parainsecta. Systematycy 
umieszczają ją w podrzędzie Poduromorpha i rodzi-
nie Neanuridae lub Isotomidae, co sugeruje, że już 
w dewonie istniały zróżnicowane linie ewolucyjne 
skoczogonków. Nieopublikowane dane (Greenslade, 
Najt i Weiner) stwierdzają, że zachowane skamienia-
łości, określane jako jeden gatunek – Rhyniella pra-
ecursor, należą do trzech linii rozwojowych.

Co fascynujące, budowa Rhyniella jest tak po-
dobna do współczesnych skoczogonków, że gdyby 
nie kontekst geologiczny, można by pomyśleć, że to 
współczesny gatunek. Ma sześć segmentów odwło-
kowych, co jest charakterystyczne dla skoczogon-
ków (w przeciwieństwie do jedenastu u prawdziwych 
owadów), i typową dla nich morfologię głowy. To 
świadczy o niezwykłej stabilności ewolucyjnej tej 
grupy – przez ponad 400 milionów lat skoczogonki 
zachowały podstawowe cechy budowy, które okaza-
ły się tak skuteczne, że nie wymagały drastycznych 
zmian.

Fosylny zapis skoczogonków jest wyjątkowo 
rzadki (Ryc. 4). Po Rhyniella następne potwierdzone 

Ryc. 2. Oś czasu zapisu kopalnego Collembola na tle geologicznym (od 530 mln lat temu do dziś). Rozmiar koła odpowiada bogactwu i kompletności 
znalezisk. Czerwone strefy oznaczają luki w zapisie kopalnym, żółte – okresy wyjątkowo dobrej konserwacji w bursztynie. Pozioma linia ilustruje 
rozbieżność między zapisem kopalnym a datowaniem molekularnym [3]. Rhyniella praecursor (407 mln lat) pozostaje jedyną pewną skamieniałością 
ciała skoczogonka z dewonu.
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skamieniałości pochodzą dopiero z permu (298-251 
mln lat temu) – Permobrya mirabilis z Południowej 
Afryki. Dopiero w kredzie, około 100 milionów lat 
temu, znajdujemy liczne skoczogonki w bursztynie 
z Birmy, Hiszpanii i Kanady, które pokazują znaczne 
zróżnicowanie tej grupy.

Dlaczego skoczogonki tak rzadko ulegają skamie-
nieniu? Małe, miękkie ciała nie pozostawiają trwa-
łych śladów w osadach. Potrzeba wyjątkowych wa-
runków, jak w Rhynie, gdzie gorące, mineralne wody 
szybko pokrywały organizmy warstwą krzemionki, 
zachowując je w niezwykłych szczegółach. To wła-
śnie ten szczęśliwy zbieg okoliczności pozwolił nam 
poznać Rhyniellę.

Współczesne implikacje: co znalezisko mówi nam 
o ewolucji życia?

Rhyniella praecursor jest nie tylko ciekawostką 
paleontologiczną. Jest kluczowym dowodem na to, 
że kolonizacja lądu przez zwierzęta była znacznie 
wcześniejsza i bardziej złożona, niż kiedyś sądzono. 

Datowania molekularne [3] sugerują jednak znacz-
nie wcześniejszą dywergencję Hexapoda – prawdo-
podobnie w kambrze lub ordowiku, ponad 470–480 
milionów lat temu. Rozbieżność między zapisem 
kopalnym a zegarem molekularnym jest typowa dla 
grup o miękkich ciałach, rzadko ulegających skamie-
nieniu, i stanowi jedno z otwartych zagadnień pale-
oentomologii.

Co jeszcze ważniejsze, Rhyniella pokazuje, że 
pierwsze lądowe ekosystemy były znacznie bardziej 
złożone i zróżnicowane, niż moglibyśmy przypusz-
czać. Nie były to proste zbiorowiska kilku gatunków, 
ale pełne, funkcjonujące sieci troficzne z producen-
tami, konsumentami i drapieżnikami. Skoczogon-
ki były integralną częścią tego systemu, odgrywa-
jąc kluczową rolę w rozkładzie materii organicznej 
i obiegu składników odżywczych.
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w późnej epoce kredowej?

Piotr Węgierek (Katowice)

Why I would like to live in the Upper Cretaceous?

Streszczenie

Historia mszyc opisywana jest na tle paleoentomologicznych zainteresowań autora. Ze 
względu na delikatną budowę ich ciała wydaje się, że nie powinny istnieć w zapisie kopalnym 
w postaci odcisków. Co innego inkluzje. Jednakże właśnie dzięki odciskom możemy śledzić 
ewolucję morfologiczną i biologiczną mszyc od triasu aż po dzień dzisiejszy. Efektem tych 
zmian jest niezwykle ciekawy cykl życiowy mszyc, polegający na zdolności do dzieworódz-
twa, wytwarzaniu różnych postaci, zmianie rośliny żywicielskiej w ciągu okresu wegetacyjne-
go i przyjaźń z mrówkami.

Abstract

The history of aphids is described in the context of the author’s paleoentomological interests. 
Due to their delicate body structure, their chances of being well preserved as impressions would 
seem poor. However, alike inclusions, fossil records of aphids are relatively common. We can 
trace their morphological and biological evolution from the Triassic period to the present day. 
The result of these changes is a remarkably interesting life cycle of aphids, involving the ability 
for parthenogenesis, the production of different morphs, the change of host plants during the 
growing season and their association with ants.

OWADY KOPALNE

Moja droga do paleoentomologii

Od najwcześniejszych lat interesowałem się przy-
rodą. Wynikało to zarówno z miejsca, w którym się 
urodziłem, jak i wakacji, spędzanych na wsi u babci 
i dziadka, mieszkających „pod lasem”. Stąd decyzja, 
by w liceum uczyć się w klasie o profilu biologicz-
nym oraz brać udział w olimpiadzie biologicznej. 
Wybór studiów też był podyktowany moimi zainte-
resowaniami.

Jak każdy student biologii musiałem przejść pełny 
kurs przypisany temu kierunkowi, ale zawsze byłem 
przekonany, że głównym przedmiotem moich zainte-
resowań są zwierzęta, a w szczególności owady. Co 
ciekawe, i nie wiadomo co było tego przyczyną, duże, 
kolorowe insekty, które są przedmiotem westchnień 
początkujących entomologów, nie wzbudzały u mnie 
entuzjazmu. W tej sytuacji na “moim wydziale” wybór 
był prosty – Katedra Zoologii na Uniwersytecie Ślą-

skim, gdzie studiowałem. Tak się składało, że wiodą-
cą grupą owadów w tej jednostce, analizowanych pod 
kątem systematyki, bionomii1 i anatomii, były w tym 
czasie pluskwiaki. Współcześnie traktowane są jako 
jeden takson Hemiptera, wtedy jako dwa niezależne 
rzędy owadów: pluskwiaki równoskrzydłe (Homopte-
ra) i pluskwiaki różnoskrzydłe (Heteroptera).

Będąc pod wpływem dr. Cezarego Gębickiego, 
wielkiego entuzjasty skoczków (Auchenorrhyncha), 
zbierałem i hodowałem te nieduże, kolorowe owady 
ssące. Podobnie jak inne pluskwiaki równoskrzydłe 
mają one specjalnie zmieniony aparat gębowy, tzw. 
ssawkę. Po obronie pracy magisterskiej otrzyma-
łem propozycję pracy od kierownika Katedry, prof. 
Sędzimira M. Klimaszewskiego. Z radością ją przy-
jąłem, pozostając w przekonaniu, że będę kontynu-
ował badania nad skoczkami. Jakże wielkie było 
moje zdziwienie, gdy w pewnej chwili dostałem od 
Profesora propozycję wyjazdu na studia doktoranckie 

1 Bionomia: ogół oddziaływań między organizmem a środowiskiem, czyli fizjologia, ekologia behawioralna i środowiskowa w odnie-
sieniu do danego gatunku lub innej grupy taksonomicznej – przyp. red.
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do Instytutu Paleontologii Rosyjskiej Akademii Nauk 
(PIN) w Moskwie. Mimo, że formalności trwały kil-
ka lat, już wtedy powiedziano mi, że oferta ta dotyczy 
innej grupy pluskwiaków, czyli mszyc (Aphidoidea). 
Sama grupa nie była mi obca, gdyż zajmowali się nią 
moi nauczyciele i koledzy z Katedry, ale nie miałem 
pojęcia, że mogą się zachowywać w stanie kopalnym.

W tym momencie zaczyna się moja przygoda 
z paleoentomologią. Tak się szczęśliwie złożyło, 
że dokładnie w tym czasie więcej osób, z różnych 
ośrodków akademickich w Polsce, zajmujących się 
różnymi grupami owadów, skierowało swoje zainte-
resowania w kierunku analiz skamieniałości owadów. 
Entuzjaści tego typu badań w 1985 roku, wśród któ-
rych miałem zaszczyt się znaleźć, postanowili współ-
pracować i powołali grupę roboczą później znaną pod 
nazwą Sekcja Paleoentomologiczna Polskiego Towa-
rzystwa Entomologicznego. W ubiegłym roku przy-
padała 40. rocznica powstania Sekcji. Została ona 
uczczona międzynarodową konferencją (Anniversary 
of the Paleoentomological Section of the Polish Ento-
mological Society) w Krakowie2.

Moja ścieżka naukowa przybrała w tej dziedzinie 
bardziej profesjonalny charakter. Pozyskanie zgody 
na odbywanie studiów w Instytucie Paleontologii tro-
chę trwało, ale tak czy inaczej we wrześniu 1986 roku 
wysiadłem w Moskwie z pociągu na Dworcu Biało-
ruskim. Co ciekawe, miejsce mojej pracy nie znajdo-
wało się w głównym, okazałym budynku Borissiak 
Paleontological Institute, Russian Academy of Scien-
ces, przy ulicy Profsoyuznaya 123, który to znajduje 
się daleko od centrum miasta, a w suterenach zajmo-
wanych przez Laboratorium Stawonogów przy ulicy 
Polyanka, a więc w ścisłym centrum Moskwy.

Było to miejsce fascynujące, o długiej historii, roz-
poczynającej się od 1938 roku. Zgromadzono w nim 
jedną z największych kolekcji owadów na świecie, 
z całej przeszłości grupy. Pracował w nim niepowta-
rzalny (aż do końca XX wieku) zespół paleoento-
mologów, zdolny do kompleksowego badania pale-
ofaun, analizujący ewolucję tej gromady w pełnym 
zakresie taksonomicznym i stratygraficznym. Przez 
swój profil badawczy i bardzo wysoki poziom nauko-
wy Laboratorium było odwiedzane zarówno przez 
naukowców z całego ówczesnego Związku Radziec-
kiego, jak i bardzo licznych specjalistów z zagranicy, 
w tym z Polski, np. przez prof. Sędzimira M. Klima-
szewskiego, oraz młodszych: prof. Wiesława Krze-
mińskiego, dr. Andrzeja Skalskiego, dr Różę Kulicką, 
czy prof. Aleksandra Herczka.

Na miejscu po raz pierwszy mogłem zobaczyć od-
ciski mszyc. Dotychczas korzystając ze zbiorów Mu-
zeum Ziemi PAN w Warszawie miałem do czynienia 
tylko z inkluzjami mszyc w bursztynie bałtyckim. 
W tym czasie owady z tej grupy, głównie w oparciu 
o inkluzje w żywicach kopalnych, badał jedynie prof. 
Ole E. Heie z Danii. Oczywiście już wtedy istniały 
doniesienia o kopalnych mszycach opisanych na pod-
stawie odcisków, ale były to opracowania stosunkowo 
stare (z końca XIX i początków XX wieku), kiedy 
paleontolodzy nie specjalizowali się w owadach, nie 
wspominając o mszycach. Najbardziej aktualne wten-
czas były opisy odcisków mszyc jurajskich i kredo-
wych. Dokonał tego bardzo znany rosyjski aphidolog 
G. CH. Shaposhnikov [6]. A ponieważ pochodziły 
ze zbiorów PIN, miałem okazję się z nimi zapoznać 
i uwierzyć, że tak małe i delikatne owady, jakimi są 
mszyce, mogą się zachować w postaci odcisków. Już 
wtedy zrozumiałem, że odciski nie są mniej informa-
tywne niż inkluzje w bursztynie, w przeciwieństwie 
do opinii wielu naukowców, nie tylko ówczesnych, 
ale nawet obecnych. By je opracowywać, konieczne 
jest zaangażowanie, doświadczenie w czytaniu relie-
fu (kształtu odcisku na skale) oraz stosowanie odpo-
wiednich metod wspomagających, jak np. obserwacja 
w świetle ultrafioletowym, pod różnymi kątami oświe-
tlenia, a także po spryskaniu odcisku alkoholem lub 
wodą. A co najważniejsze, odciski te są jedynym źró-
dłem wiedzy o budowie i ewolucji mszyc przez pierw-
sze ponad 100 mln lat swej ewolucji, gdyż najstarsze 
ich inkluzje bursztynowe pochodzą dopiero z końca 
wczesnej kredy (czyli od „zaledwie” 120 mln lat).

W czasie, gdy byłem doktorantem Instytutu Pale-
ontologii, mój promotor, światowej sławy paleoen-
tomolog i szef Laboratorium, prof. Alexander P. Ra-
snitsyn (główny organizator The First International 
Palaeoentomological Conference (1998); Honorowy 
Członek International Palaeoentomological Socie-
ty) zadbał, bym stał się „pełnokrwistym” specjalistą 
w tej dyscyplinie. Stąd w programie nauczania zapla-
nował dla mnie uczestnictwo w pracach terenowych 
polegających na poszukiwaniu kopalnych owadów 
lub ich ichnoskamieniałości (czyli skamieniałych śla-
dów działalności życiowej zwierząt, jak np. domki 
chruścików). Pierwsza wyprawa odbyła się w 1987 r. 
pod kierownictwem Profesora do Buriacji (przejazd 
z Moskwy do Ułan Ude koleją transsyberyjską, czę-
ściowo wzdłuż brzegów Bajkału), gdzie wraz z pale-
obotaniczką z Władywostoku i geologami z Irkucka 
przeszukiwaliśmy rdzenie z wierceń pozyskanych 

2 O w.w. konferencji można przeczytać w artykule K. Kopeć i E. Sontag w tym numerze – przyp. red.



104				                OWADY KOPALNE		      Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026

przez geologów w stepie. Druga wyprawa miała 
miejsce rok później do Jakucji (tym razem samolo-
tem, w trakcie której zaliczyłem przelot nad słynną 
kopalnią diamentów w Mirnym), na brzegu rzeki 
wśród tajgi. Po wyładunku sprzętu z helikoptera uda-
ło nam się znaleźć w wysokiej skarpie bardzo dobre 
stanowisko owadów kopalnych. Obecnie znane jest 
jako Kempendyay (od nazwy rzeki, nad którą leży), 
słynie z obfitości dobrze zachowanych skamieniałości 
owadów z okresu końca jury i początków wczesnej 
kredy.

To, co zawdzięczam tym wyprawom, to doświad-
czenie terenowe w poszukiwaniu odpowiednich sta-
nowisk, które stwarzają pewien potencjał odnalezie-
nia skamieniałości owadów. Nie bez znaczenia jest 
także praktyka pracy ze skałami, ich odpowiednim 
rozbijaniu i rozwarstwianiu tak, by w jak najwięk-
szym stopniu zwiększyć prawdopodobieństwo odna-
lezienia skamieniałości. Zebranie kolekcji, przygoto-
wanie jej do transportu, przygotowanie materiałów 
dla specjalistów badających owady z różnych rzędów 
czy rodzin także odgrywa ważna rolę.

Po powrocie do kraju próbowałem wykorzystać te 
doświadczenia, by odnaleźć w Polsce owady kopalne 
– z różnym skutkiem. Z literatury było wiadomo, że 
pewien potencjał mają osady karbońskie (ze Śląska 
było opisane jedno z najstarszych skrzydeł owadów 
z karbonu). Niestety nie udało się zebrać owadów 
w istniejących jeszcze wówczas (lata 80. i 90. ubie-
głego wieku) nielicznych przypowierzchniowych 
warstwach. Sukcesem w tym zakresie może się po-
chwalić prof. Krzemiński, który kierował badaniami 
nad ośródkami zebranymi na jednej z hałd Zagłębia. 
Powodzeniem zakończyły się żmudne poszukiwa-
nia, które prowadziłem wraz z moją ówczesną dok-
torantką Dagmarą Żyłą w Pałęgach – na triasowym 
stanowisku w woj. świętokrzyskim. Podobny sukces 
odnotowaliśmy na jurajskim stanowisku Odrowąż 
i połowiczny w Bełchatowie, skąd, mimo długich po-
szukiwań, uzyskaliśmy tylko jedno skrzydło mrów-
ki. O tym, że kopalne owady w naszym kraju nie są 
łatwą zdobyczą, świadczą także liczne porażki. Na 
przykład w Krasiejowie, słynnym z bogatej fauny 
kręgowców i bezkręgowców, nie udało się odnaleźć 
owadów mimo długoterminowych badań.

Jedną z najciekawszych i owocnych przygód zwią-
zanych z pracami poszukiwawczymi w terenie prze-
żyłem dzięki prof. Jerzemu Dzikowi w Kazachstanie 
(2006 rok; Ryc. 1). Najprawdopodobniej dzięki mo-
jemu doświadczeniu terenowemu w poszukiwaniach 
owadów otrzymałem od Profesora propozycję uczest-
niczenia z nim i jego ówczesnymi studentami Toma-
szem Sulejem i Grzegorzem Niedźwieckim (obecnie 

to bardzo znani na świecie paleontolodzy) w pra-
cach na stanowisku Karatau w Kazachstanie (Ryc. 2, 
mapa). Jest to stanowisko z zachowaną jurajską florą 
i bardzo bogatą fauną (owady, kręgowce), zaliczane 
do światowych skarbców skamieniałości (czyli tzw. 
Konservatt Fossil Lagerstätten), jest także bardzo 
starym rezerwatem geologicznym, od lat trzydzie-
stych XX w. Moja radość z pracy w tym miejscu była 
podwójna, a nawet potrójna. Po pierwsze, samo miej-

sce – bogate w owady kopalne, po wtóre współpraca 
z bardzo doświadczonymi paleontologami, których 
ukrytym marzeniem było odnaleźć drugiego archeop-
teryksa (co częściowo, a mimo to szczęśliwie, udało 
się dokonać przez znalezisko pra-pióra). Ja również 

Ryc. 1. Na stanowisku Aulie, późna jura, Karatau, Kazachstan 2006 rok; 
od lewej: Tomasz Sulej, Grzegorz Niedźwiecki, Piotr Węgierek, Jerzy 
Dzik (zdjęcie własne).

Ryc. 2. Lokalizacja azjatyckich jurajskich stanowisk kopalnych z bogatą 
fauną owadów; A – w późnej jurze; B – współcześnie. 1 - Karatau;  
2 - Daohugou, 3 - Khotont (wg [5], zmienione).
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miałem w tym wyjeździe ważny cel – odnalezienia 
swojego „archeopteryksa”. Z tym, że moje nadzie-
je były bardziej realne, ponieważ mszyce z Karatau 
zostały już wcześniej opisane przez Shaposhniko-
va. W tym czasie były to najstarsze skamieniałości, 
z których mogliśmy poznać budowę całych mszyc, 
a nie tylko skrzydeł.

Oprócz pokaźnej kolekcji owadów kopalnych, re-
prezentujących liczne rzędy, udało mi się także od-
naleźć mojego „praprzodka” dominujących współ-
cześnie grup mszyc. Jednak opis kopalnej historii 
mszyc to nie wszystko. Aby zrozumieć, o czym nam 
mówią skamieniałości, musimy te informacje odnieść 
do współczesnych przedstawicieli grupy. Jest to tym 
bardziej ważne, że mszyce morfologicznie, dla nie-
specjalisty, niewiele się zmieniły, ale ich biologia, 
wraz ze zmianami szaty roślinnej i klimatu, ulegała 
znacznym modyfikacjom.

Współczesne mszyce

Współcześnie mszyce jako szkodniki roślin są 
dość powszechnie znane; jednak mało kto przyglą-
dał się tym owadom przed lub po potraktowaniu ich 
środkiem owadobójczym, nie wspominając o reflek-
sji, skąd ich tyle się nagromadziło w tak krótkim cza-
sie i jak są zbudowane. A szkoda!

Zaliczamy je, podobnie jak już wcześniej wspo-
mniane skoczki, do bardzo bogatego w gatunki rzędu 
pluskwiaków. Jako pasożyty roślin przyswoiły sobie 
one strategię szybkiej inwazji. Polega ona na zdol-
ności do rozmnażania (dzieworództwo, czyli parteno-
geneza) już pojedynczej samicy, bez udziału samca. 
Skolonizowana roślina jest opanowywana przez sze-
reg bezskrzydłych córek.

Pokarm ich to cukry – słodkie produkty fotosyn-
tezy płynące w wiązkach przewodzących roślin. 
Mszyce pobierają je za pomocą długiej kłujki zwanej 
ssawką (Ryc. 3). Jednak tak jak i nam, nadmiar cu-
krów mszycom szkodzi, a w każdym razie przeszka-
dza. Muszą więc usunąć je za pomocą „pstrykacza”, 
którym jest przekształcony tergit (brzuszny człon 
odwłoka) zwany ogonkiem (stąd bierze się kleista, 
słodka spadź, inaczej: rosa miodowa, pokrywająca 
liście drzew oraz będąca źródłem miodów spadzio-
wych). Mogą też podzielić się słodkościami z mrów-
kami. Przy takiej diecie istnieje także konieczność 
uzupełnienia brakujących w niej białek i witamin. Za 
to odpowiadają obligatoryjne symbionty bakteryjne, 
o czym będzie jeszcze mowa.

Mszyce to zwykle towarzyskie (rodzinne) owady, 
co z kolei wymusza wzajemne porozumiewanie się. 
Mszyce wykształciły służące temu rurkowate dysze 

(syfony) na grzbietowej stronie odwłoka; wydzielane 
stąd feromony alarmowe ostrzegają całą grupę mszyc 
przed niebezpieczeństwem. Jest to oryginalny narząd 
unikalny dla tej grupy owadów.

U mszyc kopalnych będziemy szukać m. in. śladów 
ssawki, ogonka, syfonu; obecność tych struktur będzie 
świadczyła o konkretnym sposobie odżywiania się 
i trybie życia mszyc sprzed wielu milionów lat.

Ale nie od razu Kraków zbudowano, tak też było 
z opisanymi powyżej strukturami i biologią tej grupy.

Ewolucja morfologiczna mszyc

Udokumentowana historia mszyc zaczyna się 
w późnym triasie (około 240 mln lat temu). Wiadomo 
także, że wtedy grupa miała szerokie rozmieszczenie 
(współczesna Europa, Azja i Australia), gdyż ich śla-
dy znajdujemy w bardzo odległych rejonach super-
kontynentu Pangei. Domyślamy się, że nadal ewolu-
owały przez następne ponad 80 mln lat, ale nie wiemy 
jak wyglądały; rozpoznajemy je tylko po skrzydłach. 
Chęć poznania budowy ich ciała jest w pełni uzasad-
niona, gdyż wiele grup zwierząt zmienia w trakcie 
ewolucji nie tylko budowę poszczególnych przydat-
ków, ale także konstytucję ciała (jedne na wczesnych 
etapach są pokaźnych rozmiarów, a później ulegają 
miniaturyzacji; inne wręcz przeciwnie). Mając poję-
cie, jak wyglądały wczesne mszyce, możemy ocenić:
•	 w jaki sposób były przystosowane wówczas do 

zupełnie innego typu roślinności niż obecnie, 

Ryc. 3. Schemat budowy ciała mszycy. czu – czułek, I-VI człony czułka;  
ry – rynaria, narzady zmysłu;  wk – wyrostek końcowy; oz – oczy złożone; 
przyoczko, trójoczko; ss – ssawka; pt – przedtułów; śt – śródtułow; sk Ip 
– skrzydła przednie; sk IIp – skrzydła tylne; u – udo; g – goleń; s – stopa; 
od – odwłok, tergity I-VIII; sy – syfony; og – ogonek (wg [1], zmienione).
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•	 które cechy ich budowy uległy późniejszym 
przekształceniom, oraz:

•	 co już wtedy zostało wypracowane w ich ar-
chitektonice i biologii na tyle dobrze, że obec-
nie świetnie funkcjonują jako szkodniki bezpo-
średnie i pośrednie (wektory wirusów) naszych 
upraw.

Materiały z Karatau (161–151 mln lat temu), Kho-
tont (145 mln lat temu) i starszego od nich chińskiego 
Daohugou (164–152 mln lat temu; patrz mapa; Ryc. 2) 
uświadamiają nam, że ogólny plan budowy tych plu-
skwiaków (podobnie jak ich najbliższych kuzynów, 

czerwców i mączlików) wykształcił się bardzo wcze-
śnie, już w jurze, a nieduże rozmiary są ustabilizo-
wane w trakcie całej ewolucji grupy i mieszczą się 
w zakresie od 0,5 do 4–7 mm. Nie było wśród nich 
wielkoludów, jakie można zaobserwować wśród ga-
dów i niektórych owadów w tym okresie (np. owady 
siatkoskrzydłe z rodzaju Kalligramma, podobne do 
motyli, w Karatau osiągały rozpiętość skrzydeł do 
15 cm). Również ogólne kształty przydatków (czuł-
ki, ssawka, skrzydła, odnóża), mimo historii, jaką ta 
grupa przebyła, były już takie same także u mszyc 
współczesnych.

Ryc. 4. Budowa ciała jednych z najstarszych znanych mszyc z rodziny Oviparosiphidae. A. Daoaphis magnalata Huang et al., 2015 (Chiny: Daohugou, 
późna jura); B. Shcherbakovia scleritifera Żyła & Wegierek, 2020 (Mongolia: Khotont, późna jura/wczesna kreda); C, D koniec odwłoka Oviparosiphum 
jakovlevi Shaposhnikov, 1979. s – syfony, p – pokładełko. Źródła: [8] fig. A; [10] fig. B; [9] fig C, D.



Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026                                   OWADY KOPALNE                                                                                                107

Odciski często nie dają jasnej odpowiedzi na py-
tanie, które z powyższych struktur pojawiły się jako 
pierwsze. Jest to problem typu „jajko czy kura?” 
Z tym dylematem musimy się zmierzyć także w ewo-
lucji mszyc. Współcześni afidolodzy (badacze mszyc) 
nie mają wątpliwości z udzieleniem odpowiedzi na to 
pytanie. Mszyce z pokładełkiem, bez syfonów, roz-
mnażające się jajorodnie, są grupą wyjściową dla 
innych taksonów. Problem polega na tym, że w za-
pisie kopalnym najstarsze skamieniałości, o których 
powyżej wspominałem, mają i pokładełko i syfony 
(Ryc. 4). Nazwą tą określamy różnego kształtu i dłu-
gości parzyste narządy (zwykle mniej lub bardziej 
podobne do rurek) umieszczone na części grzbieto-
wej odwłoka, pomiędzy piątym a szóstym tergitem. 
Współcześnie główną ich funkcją jest wydzielanie fe-
romonów alarmowych w celu ostrzeżenia grupy tych 
owadów przed niebezpieczeństwem. Jeżeli wykształ-
ciły je (w postaci porów) już mezozoiczne grupy, 
to oznacza, na zasadzie analogii ze współczesnymi 
mszycami, że prawdopodobnie prowadziły również 
kolonijny tryb życia. Jednak u nich (wymarła rodzina 
Oviparosiphidae), odmiennie niż u większości współ-
czesnych mszyc (tych z syfonami), nie występowała 
żyworodność, o czym świadczy obecność pokładeł-
ka, czyli narządu do składania jaj (Ryc. 4).

Od późnej jury do późnej kredy grupa ta (zarówno 
mszyce z syfonami, jak i te bez syfonów, ale zawsze 
z pokładełkiem) rozkwitała do tego stopnia, że ist-
nieją stanowiska kopalne (Baissa, Khasurty na Zabaj-
kalu w Rosji), gdzie wśród zebranych odcisków róż-
nych grup owadów mszyce są jednym z najliczniej 
reprezentowanych taksonów. Oczywiście nie oznacza 
to, że w ówczesnych biocenozach dominowały tylko 
te pluskwiaki. Tego typu proporcje raczej wynikają 
z przyczyn tafonomicznych, gdzie uskrzydlone po-
stacie (morfy) były ważnym składnikiem aeroplank-
tonu, czyli wraz z innymi drobnymi organizmami 
były unoszone przez prądy powietrza (tafonomia: na-
uka badająca wpływ otoczenia na sposób zachowania 
organizmów po śmierci).

Mszyce mezozoiku, bez względu na przynależność 
taksonomiczną, mają jednolity plan budowy (Ryc. 5). 
Charakteryzuje się on dość masywną sylwetką: gru-
be, palcowate czułki, krótkie odnóża, proporcjonalnie 
krótkie skrzydła. Wszystkie te cechy sugerują mało ru-
chliwy, skryty tryb życia, bądź to w szczelinach kory, 
bądź innych trudno dostępnych zakamarkach roślin. 
Dość uniwersalna jest także budowa czułków. Są one 
zwykle siedmioczłonowe, ich biczyk w całości pokry-
ty jest drobnymi, jednolitymi rynariami (narządy zmy-
słu odbierające bodźce chemiczne), które układają się 

Ryc. 5. A. Mszyca z rodziny Palaeoaphididae Rallotopaphis antenata Kania & Węgierek, 2008; B. 7-członowe czułki (strzałki); C. narządy zmysłu 
zwane rynariami. Źródło: [2].



108				                OWADY KOPALNE		      Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026

w poprzeczne rzędy paciorków otaczających poszcze-
gólne człony. Na końcu odwłoka po stronie brzusznej 
zwykle obserwujemy pokładełko (Ryc. 5).

Jurajsko-wczesno kredowy okres można uznać za 
stabilny nie tylko w odniesieniu do sylwetek mszyc, 
ale najprawdopodobniej także ich biologii. W późnej 
kredzie, wraz ze zmianami w biocenozach spowodo-
wanych m. in. rozwojem roślin okrytozalążkowych, 
nastąpił czas eksperymentów ewolucyjnych zarówno 
w morfologii, jak i w biologii tych owadów. Osta-
teczne skutki wypracowania nowego modelu może-
my obserwować już u mszyc wczesnokenozoicznych 
(eoceński bursztyn bałtycki), a także u dzisiejszych.

Na granicy ery mezozoicznej i kenozoicznej

W miarę poszerzania wiedzy o kopalnych mszy-
cach wychodzi na jaw nasze błędne wyobrażenie 
o zastępczości faun. Okazuje się, że rodziny uważane 
kiedyś za endemiczne dla wczesnej epoki kredowej 
(np. Oviparosiphidae, Szelegiewiczidae) są także re-
prezentowane w późnej kredzie i vice versa (np. Ca-
nadaphididae, Tajmyraphididae). Okres kredy to tak-
że czas, gdy dopatrujemy się, już wtedy, pierwszych 
przedstawicieli współczesnych rodzin: mszycowate 
(Aphididae), zdobniczkowate (Drepanosiphidae), 
bawełnicowate (Eriosomatidae), zrostkowate (The-
laxidae). Odnotowujemy specyficzne zmiany w mor-
fologii mszyc. Rewolucyjnym przemianom podlega 
biologia grupy (cykl życiowy, współżycie z innymi 
organizmami). Można więc sparafrazować przysło-
wie „obyś dożył ciekawych czasów”, czasów schyłku 
późnej kredy, gdy trwało jeszcze to, co znamienne dla 
ery mezozoicznej i zaczynały raczkować rodzaje ke-
nozoiczne. Osobiście dla mnie jako paleontologa ten 
okres w ewolucji mszyc jest najbardziej fascynujący 
– stąd tytuł niniejszego artykułu...

Dane te są w sprzeczności z wcześniejszymi wy-
wodami, zakładającymi, że mszyce szybko zareago-
wały na zmiany w roślinności, która już w kredzie 
była bogato reprezentowana przez rośliny okrytoza-
lążkowe. Najwidoczniej jednak proces zaakceptowa-
nia nowych roślin żywicielskich u mszyc przebiegał 
stopniowo, i ostatecznie dopiero w erze kenozoicznej 
doprowadził do odwrócenia proporcji na korzyść ro-
ślin okrytozalążkowych. Współcześnie ponad 90% 
gatunków mszyc jest związanych z tą grupą roślin.

Mszyce w końcu kredy, w przeciwieństwie do di-
nozaurów i wielu innych grup zwierząt, nie poddały 
się. Postawiły na ucieczkę do przodu, eksperymen-
tując z morfologią, próbując przerzucić się na nowy 
styl życia. Wiele z nich najwidoczniej porzuciło 
swoje kryjówki, preferując bardziej eksponowane 
przestrzenie (np. liście, końce pędów). Znajduje to 
wyraz w zmienionych kształtach i proporcji przy-
datków ciała. Czułki często są wydłużone (podobnie 
odnóża), z cieńszym zakończeniem ostatniego członu 
(patrz Ryc. 3), ale też są wyjątki w kierunku redukcji; 
maksymalnie czułki mają sześć segmentów. Możemy 
zaobserwować również zróżnicowanie typów ryna-
riów na tzw. pierwotne i wtórne, a ich rozmieszczenie 
na poszczególnych członach nie jest uporządkowane 
w rzędy, jak to miało miejsce u wczesnokredowych 
przedstawicieli tej grupy. Najwidoczniej na znacze-
niu zyskuje także komunikacja wewnątrzgatunkowa, 
którą zapewniają dłuższe syfony. Powstaje szereg 
nietypowych wyrostków, np. tzw. „jeżyki” na odwło-
ku (Ryc. 6). Abdomen często zakończony jest wy-
pustkami, których wcześniej ani później nie obser-
wujemy. Być może ten eksperyment morfologiczny 
doprowadził ostatecznie do wykształcenia się ogonka 
(Ryc. 3). Jest to unikalny w świecie owadów twór 
powstały z przekształcenia ostatniego tergitu odwło-
ka. Obecnie jest używany przez niektóre gatunki do  

Ryc. 6. A. Nietypowe wyrostki na odwłoku u mszycy z bursztynu birmańskiego. Echinoaphis penalveri Wegierek et al., 2019 (strzałki). B. Wypustki  
(w) na końcu odwłoka mszycy z  bursztynu tajmyrskiego Retinaphis glandulosa Kononova, 1975. Źródła: [7] fig. A.; [3] fig. B.
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odrzucania kropelek spadzi wydzielanych przez 
mszycę. Ma też istotne znaczenie taksonomiczne.

Nie wszystkie innowacje morfologiczne spraw-
dziły się, niektóre z nich zostały odrzucone w trakcie 
ewolucji, przez co budowa kenozoicznych mszyc sta-
ła się bardziej jednorodna.

Ewolucja biologiczna mszyc

W późnej kredzie, na początku ery kenozoicznej 
ma także miejsce, oprócz rewolucji morfologicznej, 
rewolucja biologiczna.

W walce o przetrwanie każda metoda jest dobra, 
a szczególnie taka, która pomoże zaskarbić sobie 
opiekunów – mrówki, które chronią przed pojawiają-
cymi się wtedy nowymi drapieżnikami (np. biedron-
ki, larwy bzygowatych) i pasożytami (pasożytnicze 

błonkówki), czy też pomagają pozbyć się kłopotli-
wych wydzielin w postaci spadzi. Zmiany klimatycz-
ne, które zachodziły w tym czasie, doprowadziły tak-
że do modyfikacji strategii życiowych mszyc.

Życie fitofaga ssącego, który odżywia się głów-
nie cukrami, ma swoje „plusy dodatnie i ujemne”. 
Ułatwieniem jest pozyskanie pożywienia, głównie 
i najchętniej z zielonych końcówek pędów i liści, 
gdzie przebiega intensywna fotosynteza. Przy takiej 

diecie powstaje jednak problem usuwania nadmiaru 
cukrów i braku białek (przynajmniej ich niektórych 
komponentów). Częściowo tę niedogodność rozwią-
zuje ogonek, o którym wspomniano w modyfikacjach 
morfologicznych. Innym sposobem na pozbycie się 
nadmiaru cukrów, który w późnej kredzie się pojawił, 
jest wejście w symbiozę z mrówkami (trofobioza; 
Ryc. 7). Te ostatnie, by skorzystać z tego „stołu”, mu-
siały także przystosować się (np. poprzez pojawie-
nie się kolankowo zgiętych czułków) do „obsługi” 
tak delikatnych i małych owadów. Wybrane rodziny 
mrówek osiągnęły ten sukces dopiero pod koniec 
kredy. Ten typ symbiozy przynosi korzyści zarówno 
mszycom (ochrona, pozbycie się kleistej substancji, 
na której mogą się pojawić grzyby), jak i mrówkom 
(dobre stałe źródło pokarmu ułatwia utrzymanie du-
żych kolonii).

Podobnie jak u wegetarian, taka dieta wymaga jesz-
cze zadbania o inne elementy (białka, witaminy) nie-
zbędne do przeżycia. Konieczna stała się więc współ-
praca z bakteriami (Buchnera spp., Ryc. 8), alternatywą 
bywają też grzyby. Jak to zwykle bywa, początkowo 
taka współpraca układała się bardzo dobrze. Jednak 
i bakterie podlegały ewolucji, która prowadziła do 
optymalizacji ich genomu poprzez utratę „niepotrzeb-
nych” genów. Takie ograniczenia w genomie, z punktu 

Ryc. 7. A. Mrówki pobierające krople spadzi (trofobioza u mszyc to forma symbiozy z mrówkami). Mszyce (widoczne morfy bezskrzydłe  
i uskrzydlone) za pomocą licznych gruczołów wytwarzają grubą osłonę z wosku. Krople to spadź (rosa miodowa), której głównym składnikiem są 
cukry. Zdjęcie: Łukasz Depa.
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widzenia bakterii, były celowe, ale niepozbawione 
konsekwencji ubocznych dla nich, a przede wszystkim 
dla mszyc. Okazało się, że wtórnym efektem jest utra-
ta tolerancji na wysokie temperatury symbiotycznych 
bakterii rodzaju Buchnera. Wpłynęło to wyraźnie na 

preferencje klimatyczne mszyc – gospodarzy tych bak-
terii. Ich zasięgi występowania przesunęły się wyraź-
nie w kierunku strefy klimatu umiarkowanego, przede 
wszystkim półkuli północnej.

Klimat umiarkowany w naszej strefie geograficznej 
charakteryzuje się występowaniem czterech pór roku. 
Mszyce wykształciły przystosowany do tych wa-
runków własny, specyficzny cykl życiowy (Ryc. 9). 
Charakteryzuje się on zmianą rośliny żywicielskiej 
(z drzewa/krzewu na rośliny zielne) oraz zdolnością 
do zmiany sposobu rozmnażania w zależności od 
pory roku, z płciowego (jesienią w celu wyproduko-
wania zimujących jaj) na partenogenetyczne w lecie 
(jajożyworodne). Często tym procesom towarzyszy 
także polimorfizm, czyli występowanie zarówno 
w pokoleniach jesiennych, jak i letnich, w zależno-
ści od gatunku, nie tylko form bezskrzydłych, ale 
i uskrzydlonych. W ten sposób umiarkowany klimat 
z wyraźnie zaznaczonymi porami roku stał się domem 
dla współczesnych mszyc. Opisane procesy znajdu-
ją odzwierciedlenie w zapisie paleontologicznym. 

Wśród inkluzji bursztynowych późnej kredy stopnio-
wo zwiększa się udział form bezskrzydłych. Nie znaj-
dujemy ich w najstarszych kredowych bursztynach: 
libańskim i birmańskim (wiek odpowiednio ok. 120 
i 99 mln lat), natomiast licznie występują w najmłod-

szym, kredowym bursztynie kanadyjskim (ok. 80 mln 
lat). W bursztynie bałtyckim (40 mln lat) są bardzo 
częste.

Mszyce już ponad 200 mln lat temu wypracowały 
swój własny, charakterystyczny model budowy, który 
sprawdza się i w dzisiejszych czasach. Bardziej niż 
morfologia zmianie ulegała w tym okresie ich bio-
logia. Mimo delikatnej budowy i małych rozmiarów 
zachowały się w postaci odcisków w skałach osado-
wych i w postaci inkluzji w różnowiekowych żywi-
cach, co pozwala nam śledzić ich historię.

Mszyce weszły w erę kenozoiczną zwycięsko. 
Można powiedzieć, że po eksperymentach kredo-
wych model ich budowy ustabilizował się. Stałym 
elementem jest korzystanie z zasobów roślin okry-
tozalążkowych. Większość z nich to monofagi lub 
oligofagi; tylko około 25 % to polifagi3. Początkowo 
(w eocenie) zdecydowana większość gatunków jest 
zaliczana do wymarłych rodzajów (w tym charakte-
rystyczny dla bursztynu bałtyckiego Germaraphis), 
ale już w obrębie współczesnych rodzin i podrodzin. 

Ryc. 8. Pemphigus spyrothecae, tylny biegun młodego zarodka (przekrój), zawierający liczne komórki bakterii Buchnera aphidicola (zakreślone linią 
przerywaną). bc – bacteriocyt, duża poliploidalna komórka w ciele mszyc, która jest siedliskiem bakterii. Źródło: [4], zdjęcie Teresa Szklarzewicz. 
Skala 4 μm.

3 Monofagi odżywiają się wyłącznie roślinami jednego gatunku, oligofagi kilkoma gatunkami spokrewnionymi, zaś polifagi roślinami 
wielu gatunków – przyp. red.
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W miocenie spotykamy przedstawicieli współcze-
snych rodzajów (np. Cinara, Stomaphis). Współcze-
śnie mszyce reprezentowane są przez ponad 5500 
gatunków. Często wygrywają z nami w konkurencji 
o zasoby roślin. Mają duże znaczenie we współcze-
snych biocenozach jako źródło pożywienia dla owa-
dów (np. biedronki, złotooki, pszczoły) czy ptaków 
(np. sikorki, a nawet dzięcioły), a nawet dla człowie-
ka (miody spadziowe).

Obserwujemy, że mszyce już przygotowują się do 
nowych wyzwań związanych ze zmianami klima-
tu. Poszukują nowych symbiontów fakultatywnych,  
którym nie przeszkadzają wyższe temperatury. Niektóre 
gatunki, w cieplejszych rejonach, zmieniają pełny cykl 
życiowy (holocykl – z udziałem samca) na niepełny 
cykl (anholocykliczny, bez samca). Można więc przy-
puszczać, że nie powiedziały jeszcze ostatniego słowa.

O autorze

Piotr Węgierek – profesor nauk biologicznych, 
specjalista biolog w zakresie zoologii, paleoento-
mologii, entomologii, taksonomii i filogenezy owa-
dów. Zajmuje się kopalnymi mszycami od ponad 40 
lat. Wykorzystuje różnorodne techniki badawcze do 
opracowywania i analizy materiałów paleontologicz-
nych. Posiada doświadczenie terenowe w poszuki-
waniu i zbieraniu pozostałości owadów kopalnych 
w osadach z różnych okresów geologicznych, zarówno 
w kraju, jak i za granicą. Autor ponad 100 publikacji 
naukowych, popularno-naukowych i popularyzator-
skich, głównie z zakresu paleontologii i morfologii 
owadów.

Ryc. 9. Cykl życiowy mszycy burakowej (Aphis fabae L.). Źródło: [11].
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Agnieszka Soszyńska (Łódź)

Scorpionflies in fossil record

Streszczenie

W przypadku organizmów wymarłych, tylko dzięki badaniom skamieniałości gromadzimy 
informacje o różnorodności, morfologii, rozmieszczeniu, a nawet o ich biologii. Dotyczy 
to zarówno grup, które nie przetrwały do dzisiaj, jak również tych, których przedstawiciele 
żyją współcześnie, ale szczyt ich różnorodność przypadł na inne epoki geologiczne. Dobrym 
przykładem owadów, które swoje najlepsze czasy mają już za sobą, są wojsiłki (Mecopte-
ra). Współcześnie kojarzone są przede wszystkim z ich najliczniejszą rodziną – wojsiłkowa-
tych (Panorpidae). Samce z tej grupy mają wydłużony odwłok zakończony bulwą genitalną 
przypominającą kolec jadowy skorpiona, stąd ich angielska nazwa - scorpionflies. Dzięki od-
ciskom i inkluzjom wiemy, że wojsiłki niegdyś zajmowały różne nisze ekologiczne, współcze-
śnie zdominowane przez inne owady, szczególnie muchówki, karaczany, skorki czy motyle.

Abstract

In the case of extinct organisms, it is only through the study of fossils that we can learn about 
their diversity, morphology, distribution and biology. This applies to both groups that have not 
survived to the present day and those whose representatives are alive today, but whose peak 
of diversity occurred at a different point in geological history. Scorpionflies (Mecoptera) are the 
best example of an insect order that has already had its heyday. Today, they are primarily asso-
ciated with their most numerous family, the Panorpidae. The males of this group have an elon-
gated abdomen that ends in a genital bulb that resembles a scorpion’s venomous sting. Thanks 
to imprints and inclusions, we know that scorpionflies once occupied ecological niches that are 
now dominated by other insects, especially flies, cockroaches, earwigs and butterflies.

OWADY KOPALNE

Wprowadzenie

Wojsiłki (Mecoptera) to reliktowy rząd owadów, 
który wraz z muchówkami (Diptera) i pchłami (Si-
phonaptera) należy do wspólnej linii ewolucyjnej 
Antliophora [5, 30]. Współcześnie wojsiłki w skali 
świata obejmują około 800 gatunków zgrupowanych 
w dziewięciu rodzinach, z których większość ma cha-
rakter reliktowy [27]. Jest to jednak zaledwie skrom-
na pozostałość grupy mającej długą i bogatą histo-
rię ewolucji. Owady te znane są od permu, od kiedy 
stopniowo wzrastała ich różnorodność. W mezozoiku 
wojsiłki były grupą o kluczowym udziale i znaczeniu 
w świecie owadów, w jurze przeżyły swój szczytowy 
okres radiacji [5, 13] (Ryc. 1). Pod koniec mezozoiku 
zaczął się stopniowy spadek ich różnorodności, aż do 
wyginięcia większości linii ewolucyjnych w kenozo-

iku. Zmiany klimatu oraz środowiska przyrodnicze-
go były impulsem do gwałtownej przebudowy fauny 
i radiacji innych grup, jak muchówki i motyle, kosz-
tem malejącej różnorodności wojsiłek. Kluczowym 
motorem tej przemiany był rozwój roślin kwiatowych 
od dolnej kredy, co umożliwiło dostęp do nieznanych 
wcześniej źródeł pokarmu, ale także spowodowało 
głębokie przemiany w środowisku, np. eutrofizację 
gleby i wód. Wojsiłki są uznawane za grupę, której 
skala wymierania na przestrzeni czasu jest niespo-
tykana u pozostałych owadów z przeobrażeniem 
zupełnym (Holometabola) [5]. Dowody na to znale-
ziono w bogatym zapisie kopalnym. Jak dotąd opi-
sano około 40 rodzin wojsiłek kopalnych, będących 
tylko fragmentem ogromnej różnorodności wymarłej 
fauny. Dzięki nowym znaleziskom liczba ta wciąż 
rośnie. Ewolucyjne znaczenie wojsiłek w obrębie  



114				                OWADY KOPALNE		      Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026

owadów sprawia, że stanowią one modelową grupę 
dla badań paleoentomologicznych i filogenetycznych.

Muchy czy wojsiłki? Pierwsi zapylacze

Wszystkie współczesne wojsiłki mają dwie pary 
skrzydeł albo skrzydła całkowicie lub mocno zredu-
kowane, jako wyraz adaptacji do zimnych i górskich 
warunków środowiska (rodziny: Boreidae i Aptero-
panorpidae). Wojsiłki z jedną parą skrzydeł zosta-
ły znalezione w bursztynie z Birmy datowanym na 
początek górnej kredy (~99 mln lat temu, Ryc. 2). 
Przedstawiciele dwóch rodzajów: Parapolycentropus 
oraz Dualula charakteryzują się redukcją drugiej pary 
skrzydeł, co upodabnia je do muchówek i sugeruje 
silną konwergencję behawioralną z muchówkami – 
rojenie się [7, 9]. Te dwuskrzydłe wojsiłki, jak nie-
które inne jurajskie i kredowe grupy, charakteryzują 
się również wydłużonymi ryjkami, co prawdopodob-
nie związane było z żywieniem się płynami z orga-
nów rozrodczych roślin nagonasiennych lub kwiatów 
roślin okrytozalążkowych, co sugeruje możliwą rolę 
tych owadów jako pierwszych zapylaczy [16]. Ga-
tunki z długimi ryjkami są dość zróżnicowane pod 
względem ogólnej budowy, co sugeruje również 
przystosowania do rozmaitych środowisk.

Relikty, żywe skamieniałości, reliktowe zasięgi 

Dowody kopalne pozwalają na odtworzenie daw-
nych zasięgów występowania poszczególnych grup 
wojsiłek oraz na wyjaśnienie ich współcześnie relik-
towego rozmieszczenia na świecie. Wojsiłki z rodzi-
ny Panorpodidae współcześnie znane są ze wschod-
nich i zachodnich stanowisk w USA oraz Japonii, 

Korei i Chin. W materiałach kopalnych są one znane 
tylko z bursztynu bałtyckiego, z eocenu Europy [18, 
19] (Ryc. 3). Ich obecne rozmieszczenie jest prawdo-

podobnie konsekwencją istnienia Beringii – pomostu 
lądowego łączącego kilkukrotnie Azję z zachodem 
Północnej Ameryki od późnej kredy do paleogenu 
(ok. 70–20 mln lat temu), a na późniejsze wymiera-
nie tych owadów w Europie i ewolucję na terenach 
geograficznie izolowanych wpływ miały epizody zlo-
dowacenia [14, 15, 17].

Skrajnie reliktowa rodzina Eomeropidae reprezen-
towana jest współcześnie tylko przez jeden gatunek 
Notiothauma reedi, nazywany „żywą skamieniało-
ścią”; charakteryzuje go bowiem wiele pierwotnych 
(plezjomorficznych) cech morfologicznych [4, 10]. 
Wojsiłka ta zamieszkuje wyłącznie wilgotne lasy 
strefy umiarkowanej ciepłej, tzw. lasy walwidyjskie, 
w zachodniej części Andów w Chile, gdzie żyje pod 

Ryc. 1. Wojsiłki z rodziny: A. Aneuretopsychinae, skrzydło długości 22 mm. B. Eomeropidae, Tsuchingothauma shihi, holotyp, środkowa/górna jura 
(159–166 mln lat temu), Daohugou Village, Wewnętrzna Mongolia, Chiny. Skrzydła dł. 30 mm (fot. A. Soszyńska).

Ryc. 2. Pseudopolycentropodidae, dwuskrzydłe wojsiłki z bursztynu 
birmańskiego (fot. A. Soszyńska).
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korą i w opadłych liściach buków południowych No-
thofagus spp. [1]. Natomiast z materiałów kopalnych 
opisanych jest wiele gatunków z tej rodziny, choć 
ich odciski są niezwykle rzadkie. Dowody kopalne 
wskazują, że w mezozoiku ta grupa zamieszkiwa-
ła wschodnią Azję i Amerykę Północną [20]. W ich 
współczesnym rozprzestrzenieniu odegrała rolę rów-
nież wcześniej wspomniana Beringia – pomost lądo-
wy łączący Azję z Ameryką [1].

Do Meropidae, innej reliktowej rodziny wojsiłek, 
należą trzy żyjące gatunki, rozmieszone na różnych 
kontynentach: w USA, Australii i Brazylii [6]. Ich 
kopalni krewniacy w mezozoiku zamieszkiwali Azję 
(Ryc. 4), co świadczy o ich szerokim dawnym roz-
przestrzenieniu [6, 12, 21, 33].

Różnorodność obyczajów godowych

Wojsiłkowate (Panorpidae) to najliczniejsza 
współcześnie rodzina Mecoptera. Dzięki zastosowa-
niu nowoczesnych technologii obrazowania możliwe 
było poznanie szczegółowej budowy larwy (gąsieni-

cy) przedstawiciela tej grupy z bursztynu bałtyckiego 
[23] (Ryc. 5).

Panorpidae to także owady modelowe w badaniach 
nad konfliktem seksualnym. Ich obyczaje godowe są 
niezwykle zróżnicowane i skomplikowane. U części 
gatunków samce dostarczają tzw. prezenty ślubne, 
które mają na celu zachęcenie samicy do kopulacji 
oraz zatrzymanie jej podczas tego aktu jak najdłu-
żej. Są to zwykle znalezione owady lub ofiary wy-
kradzione z sieci pajęczej (kleptopasożytnictwo), lub 
też wydzielina z masywnie rozwiniętych gruczołów 
ślinowych samca. W skrajnych przypadkach zdarza 
się nawet bezpośredni przekaz śliny między samcem 
a samicą (trofolaksja) aż do zakończenia kopulacji 
[35]. U tych gatunków rola samicy w kontrolowaniu 
kopulacji i ostatecznym wyniku reprodukcyjnym wy-
daje się jednak decydująca. To samica decyduje o ko-
pulacji, oceniając samca wartością ofiarowanego pre-
zentu. Gdy według samicy wartość ta jest niewielka, 
walczy ona o przerwanie kontaktu z danym samcem, 
licząc na konsumpcję prezentu od następnego sam-
ca. Tym samym kontroluje przyjmowanie nasienia od 

samców dostarczających prezenty (prawdopodobnie 
poprzez działanie mięśni spermateki, czyli zbiornika 
magazynującego spermę). Przekłada się to na większy 
sukces rozrodczy, ponieważ lepiej odżywione samice 
składają więcej jaj. Natomiast alternatywna strategia 
części gatunków obejmuje zachowania przymusowe 
[3], wśród których te ekstremalne były w przeszłości 
określane nawet terminem „gwałt” [24]. Przystoso-
wania samców umożliwiające przymusowe zacho-
wania godowe obejmują zestaw struktur na różnych 
segmentach odwłoka, a także cienkie i wydłużone 
ostatnie segmenty odwłoka. Samce niektórych ga-
tunków posiadają szczególnie dobrze rozwinięty tzw. 
organ notalny (Ryc. 6). Struktura ta jest zbudowana 
z dwóch wyrostków na III i IV segmencie odwłoka 

Ryc. 3. Panorpodes gedanensis Soszyńska-Maj i Krzemiński, 2015; 
bursztyn bałtycki (fot. Ch. Hoffeins).

Ryc. 4. Burmomerope clara Zhao i Wang, 2016, kredowy bursztyn 
birmański (fot. A. So-szyńska).

Ryc. 5. Larwa Panorpidae, bursztyn bałtycki: A. mikroskop 
stereoskopowy (fot. A. Soszyńska), B. synchrotron (fot. Thomas van de 
Kamp) [23].
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samca [11], między którymi znajdują się specjalne 
mięśnie, które przybliżają oba wyrostki do siebie 
[25], skutecznie chwytając i unieruchamiając skrzy-
dło samicy, aby uniemożliwić jej ucieczkę podczas 

wymuszonej kopulacji. Organ ten podlega różnym 
modyfikacjom; od dwóch małych łukowato zagiętych 
wyrostków, którymi samiec blokuje zewnętrzną żyłkę 
na skrzydłach samicy jak obcęgami, po bardzo wy-
dłużony wyrostek notalny, który przyciska skrzydła 
samicy od góry, przy jednoczesnym zredukowaniu 
wyrostka na IV tergicie (segmencie odwłoka po stro-
nie brzusznej). Słabo rozwinięte organy notalne mają 
za zadanie lekko przytrzymywać samicę podczas ko-
pulacji poprzedzonej ofiarowaniem prezentu. Nato-
miast gatunki posiadające bardzo długie narządy no-
talne, zdolne do zaciskania całej szerokości skrzydła 
samicy, stosują wyłącznie przymus, więc nie oferują 
żadnych darów w postaci pokarmu [26]. Dodatkowo 
wydłużone segmenty odwłoka umożliwiają samcom 

zgięcie odwłoka nad odwłokiem samicy, podczas gdy 
dodatkowe, zwykle parzyste struktury położone na 
odwłoku służą do osiągnięcia i utrzymania napiętej, 
skręconej pozycji kopulacyjnej obu odwłoków przez 

Ryc. 6. Przymusowe zachowania godowe u niektórych wojsiłek współczesnych (A-C, Neopanorpa longistipitata) oraz kopalnych (D, Baltipanorpa 
oppresiva Krzemiński and Soszyńska-Maj, 2012; kreda, bursztyn birmański). A-B: samiec przytrzymuje skrzydło samicy dociskając je do swojego 
odwłoka organem notalnym (B: kolor zielony); C: koniec tego organu (NO) wraz z końcem skrzydła samicy (czerwony symbol) dodatkowo zahaczone 
są o wyrostek aparatu genitalnego samca (Hv). D: bardziej opresyjne zachowania istniały w kredzie; samiec chwytał skrzydło samicy pomiędzy 
dwa wyrostki notalne (NO i PO) wyścielone dodatkowo ząbkami i zahaczone o siebie na końcu. Odwłok samicy był unieruchomiony pomiędzy 
wyrostkiem a wgłębieniem na segmentach V i VI odwłoka samca. (na podst. Ryc. 6 w: Soszyńska-Maj i in. 2022).

Ryc. 7. A. Baltipanorpa damzeni Krzemiński i Soszyńska-Maj, 2012,  
B. organ notalny Baltipanorpa opressiva Soszyńska-Maj i Krzemiński, 
2021, inkluzje w bursztynie bałtyckim (fot. A. Soszyńska).
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długi czas wymagany do przekazania nasienia, który 
może trwać ponad trzy godziny [26, 27].

Dzięki unikalnym inkluzjom wojsiłek w żywicach 
kredowych i bursztynie eoceńskim udało się prześle-
dzić ewolucję tego behawioru [22]. Badania ujaw-
niły szerszy wachlarz specjalizacji morfologicznych 
wśród wymarłych wojsiłek, co prawdopodobnie od-
zwierciedla bardziej zróżnicowane strategie i zacho-
wania godowe w przeszłości. Istniejące dowody ko-
palne wskazują na ofiarowania prezentów ślubnych, 
jako strategię pierwotną w stosunku do zachowań 
opresyjnych samców [2, 8, 29, 32, 33]. Dowody na 

skrajnie opresyjne zachowania pojawiły się stosun-
kowo późno (eocen); były to inkluzje samców z sil-
nie wydłużonym organem notalnym, składającym się 
z dwóch długich wyrostków opatrzonych ząbkami 
i szczecinkami po wewnętrznej stronie (Ryc. 6D). 
Pomiędzy nie samiec chwytał skrzydło samicy, praw-
dopodobnie je uszkadzając. Tak silnie rozwiniętego 
aparatu notalnego nie ma wśród wojsiłek współcze-
snych [28, 31]. Dzięki dowodom kopalnym wiemy 
więc, że najbardziej opresyjne adaptacje nie prze-
trwały i stanowiły ślepą uliczkę ewolucyjną [22].
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Hematophagous insects in fossil record

Streszczenie

Zarówno współczesne, jak i kopalne owady krwiopijne niosą ze sobą ogromną wartość  
naukową. Komary, pchły i inne hematofagi są wektorami wielu groźnych dla człowieka cho-
rób, co czyni je szczególnym obiektem zainteresowań naukowców. Badania nad tymi owa-
dami przyczyniają się do rozwoju takich dziedzin jak parazytologia, epidemiologia, ekologia, 
biologia ewolucyjna, paleobiologia czy medycyna. Mimo to ewolucja i różnorodność tych 
owadów w zapisie kopalnym pozostają nadal stosunkowo słabo poznane. Okazy zachowane 
w bursztynach są „oknem w przeszłość”, dającym nam szczegółowy wgląd w faunę tych or-
ganizmów od mezozoiku po holocen. Dzięki skamieniałościom dowiadujemy się, że np. nie-
które z muchówek w kredzie były krwiopijne, lecz później utraciły tę cechę w toku ewolucji. 
Możemy również obserwować zmiany w ich rozmieszczeniu geograficznym na przestrzeni 
epok. Badania paleoentomologiczne odsłaniają liczne, fascynujące aspekty dotyczące paso-
żytnictwa w czasach dinozaurów, koewolucji hematofagów i ich żywicieli oraz funkcjonowa-
nia pradawnych ekosystemów.

Abstract

Both extant and fossil blood-feeding insects are of immense scientific importance. Mosquitoes, 
fleas and other hematophagous insects are vectors of many dangerous diseases, which make 
them a subject of particular interest to scientists. Research on these insects contributes to the 
development of fields such as parasitology, epidemiology, ecology, evolutionary biology, pale-
obiology and medicine. Despite this, the evolution and diversity of these insects in the fossil 
record remain relatively poorly understood. Inclusions preserved in amber act as a “window into 
the past”, offering a detailed insight into the fauna of these organisms from the Mesozoic to the 
Holocene. Fossil evidence shows that some flies in the Cretaceous period were hematophagous 
but later lost this adaptation in the course of evolution. It is also possible to trace changes in 
their geographical distribution over past eras. Paleoentomological research reveals numerous 
fascinating aspects of parasitism in the age of dinosaurs, the coevolution of blood-feeding in-
sects and their hosts, and the functioning of ancient ecosystems.

OWADY KOPALNE

Wprowadzenie

Owady krwiopijne są najważniejszymi wektorami 
chorób zakaźnych na świecie. W ich organizmach 
mogą rozwijać się pierwotniaki, bakterie i wirusy, 
które po dostaniu się do krwi człowieka powodują 
groźne choroby, np. malarię, leiszmaniozę, gorączkę 
Zachodniego Nilu, bartonellozę, dengę i wiele innych 
[10]. Organizmy pasożytnicze odżywiające się krwią 
kręgowców (hematofagi) przyczyniają się do więk-
szej ilości zgonów rocznie niż wszystkie pozostałe 

zwierzęta razem wzięte [25], dlatego niezwykle istot-
ne jest prowadzenie nad nimi szeroko zakrojonych 
badań w każdym możliwym aspekcie.

Owady krwiopijne to nie tylko komary, ale ogrom-
na i różnorodna grupa, w skład której wchodzi kilka-
naście rodzin muchówek, niektóre pluskwiaki (w tym 
pluskwy), wszy, pchły, a nawet kilka gatunków ciem. 
Na szczęście nie wszystkie żywią się krwią człowie-
ka. Część z nich żeruje wyłącznie na płazach, gadach, 
ptakach, a niektóre na innych owadach [11, 2, 21].
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Zapis kopalny owadów krwiopijnych jest dość 
różnorodny, choć należą one raczej do rzadkich ska-
mieniałości. Najwięcej oraz najlepiej zachowanych 
okazów znajduje się jako inkluzje w rozmaitych ży-
wicach kopalnych pochodzących z różnych epok geo-
logicznych, od wczesnokredowego, liczącego około 
125 milionów lat bursztynu libańskiego, po kilkuset-
letni kopal mozambijski. Kopal to bardzo młoda ży-
wica kopalna, jeszcze nie w pełni zestalona; źródłem 
jej są drzewa tropikalne z półkuli południowej. Wiek 
kopalu waha się od kilkuset lat do kilkuset tysięcy lat.

W skałach osadowych również znajdowane są ska-
mieniałości owadów w postaci skompresowanych 
odcisków. Jednak ze względu na fragmentaryczny 
oraz zwykle dwuwymiarowy stan zachowania nie do-
starczają one tylu danych, co inkluzje w bursztynach.

Badania nad materiałem kopalnym: 
science czy science-fiction

Za sprawą serii filmów „Jurassic Park” Stevena 
Spielberga, owady zachowane w bursztynach roz-
budzają wyobraźnię nawet u najmłodszych entuzja-
stów paleontologii. Przedstawiony w nich pomysł na 
„wskrzeszenie” dinozaurów przy użyciu DNA z napi-
tego krwią dinozaura komara zachowanego w bursz-
tynie, mimo że kreatywny, w rzeczywistości jest nie-
możliwy do zrealizowania. Pomijając ograniczenia 
dzisiejszej bioinżynierii, kwasy nukleinowe relatyw-
nie szybko i łatwo ulegają degradacji [14], przez co 
nie zachowują się w skamieniałościach. Jednak bada-
nia nad fauną kopalną krwiopijnych owadów nadal 
pozostają niezwykle istotne. Wnoszą one mnóstwo 
cennych danych na temat ich ewolucji, różnorodności 
oraz zasięgu występowania w minionych epokach. 
Takie dane są wykorzystywane do dalszych badań 
nad współczesnymi gatunkami, pośrednio przyczy-

niając się do rozwoju nauki, nie tylko w celach czysto 
poznawczych, ale wywierając realny wpływ na zro-
zumienie zagrożeń epidemiologicznych czy mechani-
zmów rozprzestrzeniania się krwiopijnych gatunków. 
W dobie postępującego ocieplenia klimatu właśnie 
tego typu badania nabierają szczególnego znaczenia. 
Dane paleoekologiczne, paleogeograficzne, morfolo-
giczne oraz taksonomiczne pomagają w zrozumieniu, 
jak podobne dyspersje gatunków zachodziły w prze-
szłości w odpowiedzi na zmiany klimatu [9, 17]. Ze-
brane informacje mogą posłużyć jako narzędzie do 
prognozowania, jakich zmian ekologicznych może-
my się spodziewać w najbliższych dekadach.

Historia owadów krwiopijnych  
zapisana w skamieniałościach

Ewolucja owadów krwiopijnych jest niezwykle 
ciekawa, lecz równie skomplikowana i w dalszym 
ciągu słabo poznana. Hematofagia pojawiła się nieza-
leżnie w wielu grupach owadów co najmniej 14 razy 
[1]. Pierwsze owady nie miały żadnych przystosowań 
do odżywiania się krwią. Uważa się, że krwiopijność 
wśród tych organizmów pojawiła się znacznie póź-
niej, jako efekt stopniowego dostosowywania się do 
nowych nisz i źródeł pożywienia w środowisku [1].

Owady krwiopijne łączy jedna cecha – wszyst-
kie posiadają aparat gębowy z funkcjonalnymi żu-
waczkami, którymi mogą przecinać lub przekłuwać 
skórę, aby dostać się do krwi. Jednak zauważalne są 
pewne różnice w morfologii tych struktur u różnych 
rzędów czy rodzin. Wśród różnych grup występują 
odmienne typy hematofagii. Komary są solenofaga-
mi, co oznacza, że bezpośrednio spijają krew z na-
czynia krwionośnego, do którego przebijają się za 
pomocą kłujki (Ryc. 1). Z kolei meszki czy przed-
stawiciele Phlebotominae (podrodziny Psychodidae, 
czyli ćmiankowatych) to telmofagi (hematofagi typu 
blood-pool) – nacinają skórę żuwaczkami, co powo-
duje powstanie mikroskopijnej kałuży krwi w skórze, 
z której muchówka ją spija.

Muchówki

Dzięki badaniom nad inkluzjami muchówek wie-
my, że niektóre z nich w przeszłości były krwiopijne, 
lecz obecnie nie są. Za przykład mogą służyć wcze-
snokredowe ochotki (Chironomidae). Dzisiaj znamy 
je jako drobne muchówki, które potrafią tworzyć 
wielkie roje godowe. Stanowią one ważny element 
środowiska, ponieważ są pokarmem dla wielu ryb 
i ptaków. Wśród przedstawicieli ochotek z wczesno-
kredowego bursztynu libańskiego zaobserwowano 

Ryc. 1. Komar Coquillettidia adamowiczi z bursztynu bałtyckiego. 
Źródło: udostępnione przez E. Sontag [23: fig. 2A], zmienione.
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żuwaczki uzbrojone w szereg drobnych, ostrych 
wyrostków, co świadczy o krwiopijnej przeszłości 
tych owadów [1]. Współcześnie dorosłe formy (ima-
go) ochotkowatych w ogóle nie pobierają pokarmu, 
a ich żuwaczki na przestrzeni dziesiątek milionów lat 
ewolucji uwsteczniły się i utraciły swoją pierwotną  
funkcję.

Najszerzej znanymi krwiopijcami są bez wątpienia 
komary. Niestety, zapis kopalny tych muchówek jest 
znikomy, a ich inkluzje w bursztynach są bardzo rzad-
kie, zwłaszcza w bursztynie bałtyckim [20] (Ryc. 1). 
Przyczyna tego zjawiska pozostaje przedmiotem nie-
ustannych dyskusji wśród paleoentomologów, lecz jak 
dotąd, nie uzgodniono jednoznacznego wyjaśnienia 
ich niskiej frekwencji w żywicach kopalnych. Najstar-
sze komary znamy z bursztynu birmańskiego, datowa-
nego na niemalże 100 milionów lat, czyli środek kre-
dy. Równie rzadkie i niezwykle cenne skamieniałości 
komarów znane są z odcisków w skałach osadowych 
w eoceńskim stanowisku Kishenehn Formation w sta-
nie Montana w USA. Z tej lokalizacji opisano wymar-
ły gatunek, będący udokumentowanym przypadkiem 
fosylizacji owada, który zachował się razem ze swoim 

ostatnim posiłkiem – krwią lub jej nadtrawionymi po-
zostałościami w odwłoku [7] (Ryc. 2).

Wśród kuczmanów (Ceratopogodnidae) hemato-
fagami są przedstawiciele rodzajów: Austroconops, 
Leptoconops, Culicoides oraz część gatunków For-
cipomyia [21]. W przeciwieństwie do komarów, 
kuczmany są stosunkowo często spotykane w zapisie 

kopalnym. Dzięki temu liczba opisanych gatunków 
na podstawie skamieniałości jest również wyso-
ka (ponad 300). Najstarszy znany kuczman pocho-
dzi z formacji Purbeck Limestone Group z Dorset 
w Południowej Anglii, gdzie w wapieniu znalezio-
no pojedyncze skrzydło przedstawiciela tej rodzi-
ny, datowane na 142 miliony lat, czyli na początek 
wczesnej kredy [3]. Kopalne kuczmany znane są 
jednak w głównej mierze z inkluzji w bursztynach. 
Szczególnie ciekawy przypadek stanowi rodzaj Meu-
nierohelea. Na początku znany był jedynie z inkluzji 
w powstałym na terenie północnej Europy bursztynie 
bałtyckim i uznawany za wymarły [19]. Jednak dwa 
miesiące po opisaniu tego rodzaju odkryto w północ-
no-zachodniej Australii współczesny gatunek nale-
żący do Meunierohelea [4]. Późniejsze doniesienia  

Ryc. 2. Komar z rodzaju Culiseta zachowany w formie odcisku w skale osadowej; Kishenen Formation, USA. Skala = 2 mm. Źródło: [7: fig. 1].
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kolejnych gatunków z bursztynu indyjskiego (liczą- 
cego 50 milionów lat) [18] oraz dominikańskiego 
(miocen, ok. 20 mln lat) (Ryc. 3) [22] pokazują, że 
ten reliktowy rodzaj występował w minionych epo-
kach tysiące kilometrów dalej, a jego zasiąg drastycz-
nie się zmniejszył. Ten przypadek doskonale ilustru-
je, jak niesamowitym źródłem informacji o zmianach 
paleozoograficznych są inkluzje.

Phlebotominae należą do niewielkich muchówek 
z rodziny ćmiankowatych (Psychodidae). Są wekto-
rami groźnych dla człowieka chorób, takich jak lesz-
manioza, bartonelloza czy choroba Pappataci [12]. 
Występują one głównie w rejonach tropikalnych 
oraz subtropikalnych, lecz ze względu na ocieple-
nie klimatu ich zasięg przesuwa się coraz bardziej 
na północ Europy [24] i dzisiaj są już spotykane np. 
w południowych Niemczech. Inkluzje tych owadów 
w kredowych bursztynach (birmański oraz libański) 
są niezwykle różnorodne i ilustrują początki ewolu-
cji tej grupy. Natomiast te z bursztynu bałtyckiego 

(eocen; ok. 40 mln lat temu) są niezwykle rzadkie, co 
może wynikać z mniej wilgotnego i ciepłego klimatu 
eoceńskich lasów bursztynowych. Z kolei mioceński 
bursztyn dominikański zawiera dużą liczbę inkluzji 
Phlebotominae, reprezentującą wymarłe gatunki, ale 
należące do współczesnych rodzajów [6]. Tymcza-
sem te znajdywane w kopalu kolumbijskim (subfo-
sylnej żywicy, który liczy około 10 000 lat) (Ryc. 4) 

prawdopodobnie w pełni odzwierciedlają faunę 
współczesną.

Innymi hematofagami są bąkowate (Tabanidae), 
nazywane potocznie „muchami końskimi”. Owa-
dy te posiadają aparat gębowy wyposażony w sześć 
tnących sztyletów, a ich ugryzienia są szczególnie 
bolesne. Pierwsze bąkowate znamy z późnej jury, 
sprzed około 160 mln lat. Jednak wtedy nie były 
hematofagiczne, a należały do zapylaczy [16]. Póź-
niej, we wczesnej kredzie, ta grupa zaczęła się różni-
cować i prawdopodobnie w tym czasie pojawiły się 
pierwsze krwiopijne gatunki [13]. Co więcej, dane  

Ryc. 3. Kuczman (Ceratopogonidae) z rodzaju Meunierohelea zachowany w mioceńskim bursztynie dominikańskim. Źródło: [22: fig. 1A].
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filogenetyczne sugerują, że bąkowate najpierw ży-
wiły się krwią zimnokrwistych kręgowców. Dopiero 
w kenozoiku, kiedy dinozaury wyginęły, a ssaki za-
stąpiły ich niszę, zaczęły odżywiać się krwią kręgow-
ców stałocieplnych [13].

Pluskwiaki

Istnieją również grupy krwiopijnych pluskwiaków 
(Hemiptera). Są nimi pluskwy (Cimicidae), zajad-
kowate (Reduviidae) i Polyctenidae. Jednak spośród 
tych trzech rodzin jedynie zajadkowate znane są 
z zapisu kopalnego. Reduviidae to wyspecjalizowa-
ne do polowania pluskwiaki. Większość z nich żywi 
się drobnymi stawonogami, a do pobierania pokar-
mu używają ostrego, zagiętego rostrum (Ryc. 5), 
którym przebijają ciało ofiary, wstrzykują enzymy 
trawienne rozpuszczające jej tkanki i następnie je 
wysysają. Jednak te z podrodziny Triatominae żywią 
się krwią kręgowców, w tym człowieka. Ponadto są 
wektorami pasożyta Trypanosoma cruzi, wywołują-
cego chorobę Chagasa [5]. Dzisiaj zajadkowate znane 
są z ponad 7000 opisanych gatunków, ale niezwykle 
różnorodne były już eocenie, o czym świadczą liczne 
inkluzje tych owadów zachowane w bursztynie bał-
tyckim. W tym okresie pojawiły się niektóre rodzaje, 

które znajdujemy w faunie współczesnej, jak na 
przykład Emesopsis, chrakteryzujący się delikatnym 
ciałem i długimi, smukłymi odnóżami [15]. Najstar-
si przedstawiciele zajadkowatych pochodzą z dolnej 
kredy (stanowisko Yixian, Chiny). Niewiele młodsi 

i jednocześnie najstarsi przedstawiciele podrodziny 
Triatominae znani są z bursztynu birmańskiego; mo-
gły się wtedy żywić krwią kredowych dinozaurów, 
jaszczurek, płazów i prymitywnych ssaków.

Ryc. 4. Muchówka z podrodziny Phlebotominae w holoceńskim kopalu kolumbijskim. Skala = 0.5 mm. Zdjęcie autora.

Ryc. 5. Inkluzja głowy pluskwiaka z rodziny zajadkowatych (Reduviidae) 
z zachowanym aparatem gębowym; bursztyn bałtycki. Skala = 1.0 mm. 
Zdjęcie autora.
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Poza ogromną różnorodnością krwiopijnych mu-
chówek i pluskwiaków istnieją również inne owady, 
które bywają równie, jeśli nie bardziej dokuczliwe. 
Wszy i pchły nie tylko gryzą, ale są ściśle związane 
z gospodarzem, na ciele którego rozwijają się i roz-
mnażają.

Wszy

Wszy przez cały cykl życiowy pozostają na żywi-
cielu, nie opuszczając go, co sprawia, że ich potencjał 
do fosylizacji jest silnie uzależniony od stanu zacho-
wania ciała gospodarza [8]. Niestety, zapis kopalny 
kręgowców obejmuje przeważnie jedynie szczątki 
kostne, co znacząco ogranicza możliwość zachowa-
nia tych ektopasożytów. Nieliczne wyjątki obejmu-
ją pojedyncze inkluzje jaj w bursztynie bałtyckim, 
zachowane razem z sierścią ssaka, do której były 
przyklejone. Subfosylne wszy odnajdywane są spora-
dycznie w wiecznej zmarzlinie, na przykład u śwista-
ków z epoki lodowcowej, a odkrycia archeologiczne 
potwierdzają ich obecność u ludzkich mumii ze staro-
żytnego Egiptu i innych regionów świata [8].

Pchły

Zapis kopalny pcheł jest bogatszy niż w przypad-
ku wszy, choć w dalszym ciągu ich skamieniałości 
są niezwykle rzadkie. Może to wynikać z faktu, że 
pchły posiadają skoczną tylną parę odnóży, przez co 
miały szansę przez przypadek wpaść do żywicy, gdy 
zwierzę, na którym pasożytowały, znalazło się blisko 
żywicującego drzewa. Pchły przypominające współ-
cześnie spotykane gatunki znane są z kilkunastu inklu-
zji osobników dorosłych zachowanych w bursztynie 
bałtyckim (eocen) oraz dominikańskim (miocen) [8].
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skrzydeł w zapisie kopalnym

Ewa Krzemińska, Wiesław Krzemiński (Kraków)

Importance of wing venation patterns in fossil record

Streszczenie

Użyłkowanie skrzydeł kopalnych jest zwykle jedynym przekazem informacji o wymarłych 
owadach z epok od późnego paleozoiku do środkowego mezozoiku (320-120 mln lat temu). 
Na podstawie użyłkowania jesteśmy w stanie opisać pokrewieństwa między wymarłymi gru-
pami, a także między nimi a ich współczesnymi następcami. Zawdzięczmy to konserwatyw-
nej naturze użyłkowania, w którym zmiany następowały powoli i stopniowo. Wzory użyłko-
wania mogą dzięki temu być ułożone w sekwencje, które interpretujemy jako drogi ewolucji 
owadów. Dodatkowo użyłkowanie daje nam pewien wgląd w biomechanikę lotu owadów 
wymarłych dawno temu.

Abstract

Wing venation of fossilized wings remains often a sole set of information on their owner, the in-
sects, especially the oldest, from the late Paleozoic to middle Mesozoic (320-120 Ma). Based on 
this venation we are able to describe relationships between extinct groups as well as between 
extinct and extant insects lineages. This is due to the conservancy of wing venation, i.e. the 
small stepwise changes between wing patterns, which can be ordered into sequencies inter-
preted in terms of evolution. Additionally, the wing venation gives us some insight into biome-
chanics of flight of insects that had lived millions years ago.

OWADY KOPALNE

W historii świata ożywionego skrzydła owadów 
powstały tylko raz. Oznacza to, że wytworzyły sie 
u pewnej grupy owadów, która następnie dała po-
czątek ewolucji wszystkim innym, tzn. na przykład: 
ważkom, karaczanom, chrząszczom, pszczołom, 
motylom, muchówkom... Inaczej mówiąc, owady 
uskrzydlone są monofiletyczne, czyli wywodzą się 
z jednego pnia. Dalszą tego konsekwencją jest ogól-
ny wspólny plan budowy skrzydła, widoczny mimo 
dalszych modyfikacji. Bogactwo wzorów użyłkowań 
obrazuje na kilku przykładach Ryc. 1. Najstarsze zna-
ne owady uskrzydlone miały skrzydła z bogatą siecią 
żyłek, przez co były znacznie obciążone i w związ-
ku z tym w skali owadziej duże (kilka centymetrów, 
choć np. w karbonie pra-ważka Meganeura miała 
rozpiętość skrzydeł ok. 75 cm; Ryc. 1G. Z grup tych 
nadal żyją ważki i jętki (Ryc.1. B, C).

Budowa i funkcja skrzydeł

Skrzydło składa się z podwójnej membrany (błony), 
rozpiętej na żyłkach podobnie jak parasol na drutach. 
Raz rozpięte, pełnią tę funkcję przez całe życie owada, 
choć u niektórych owadów mogą w czasie spoczyn-
ku składać się podłużnie, a czasem nawet poprzecznie 
(np. u biedronki czy skorka). Możliwość składania 
można odczytać z układu żyłek: w punktach składania 
żyłki są wyraźnie cieńsze, przerwane lub przekształco-
ne w delikatne pętelki (odsyłamy tu do pięknych zdjęć 
na stronach internetowych, np. [13]).

W żyłkach skrzydeł płynie hemolimfa (Ryc. 2A), 
która po wyjściu owada z poczwarki wypełnia żyłki 
i rozpina skrzydła po raz pierwszy, a potem utrzymu-
je i wzmaga ich sztywność. W samych skrzydłach 
brak jest mięśni. Dochodzą one jedynie do podsta-
wy skrzydła, gdzie zawiadują kilkoma sklerytami  
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(płytkami); na nich więc kończy się, wg naszej wie-
dzy, kontrola mięśniowa nad skrzydłami. Od sklery-
tów odchodzą w głąb skrzydła żyłki (Ryc. 2B). Układ 
ich, choć tak różny u różnych owadów, ma jednak 
pewien wspólny plan. Żyłki odchodzące od danego 

sklerytu są homologiczne pomiędzy grupami owadów 
i odpowiednio mają wspólną nazwę. Dookoła skrzy-
dła biegnie żyłka zwana Costa; pod nią równolegle 
w górnej części skrzydła – Subcosta. Od kolejnego 
sklerytu odchodzi główna żyłka radialna (w dawnej 

Ryc. 1. Bogactwo rozmiarów i wzorów użyłkowania skrzydeł owadów. A - Stenodictya (wymarły rząd Palaeodictyoptera, karbon): owady te miały 
trzy pary skrzydeł; pierwsza para była mocno zredukowana, ale z użyłkowaniem. Długi aparat ssący sugeruje odżywianie się sokami roślin. B - ważka, 
dolna kreda. C - jętka współczesna. D - pszczoła współczesna, przednie (p) i tylne skrzydło (t) połączone są drobnymi haczykami sprzęgającymi; 
poniżej na rysunku: skrzydła połączone w jedną funkcjonalną całość. E, F - współczesne muchówki: bzyg (E) i grzybiarka (F). G - porównanie 
rozmiarów: w obrębie zarysu skrzydła pierwotnej ważki Megaloneura (karbon) (rozpiętość ok. 75 cm) umieszczono w tej samej skali skrzydła A-F 
zilustrowane powyżej. Źródła: A: [6: fig. 50]; B: [19]; C: [14]; D: [12]; E: [17]; F: [16].

Ryc. 2. A - kierunek opływu hemolimfy w żyłkach skrzydła komara; przez pierwsze trzy żyłki od góry (kostalna, subkostalna i pierwsza radialna) 
hemolimfa płynie z jamy ciała w kierunku końca skrzydła; przez pozostałe żyłki wraca. B - brzeg podstawowy skrzydła: główne żyłki połączone są 
u podstawy z odpowiednimi płytkami (sklerytami), do których dochodzą nerwy i mięśnie. Kolor czarny oznacza żyłkę Costa (kostalną) biegnącą 
dookoła skrzydła; w obrębie skrzydła - żyłkę kubitalną (symbol Cu); kolor żółty - subkostalną (Sc); zielony - żyłki radialne (tu zaznaczona tylko 
pierwsza radialna o symbolu R1); czerwony - medialne (pierwsza medialna M1); niebieski - analne (pierwsza analna A1); fioletowy - jugalne. Źródła: 
A: [1]; B: [15]; C: [4: fig. 1G].
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literaturze: promieniowa) rozgałęziająca się wachla-
rzowato; od następnego sklerytu odchodzi główna 
żyłka medialna i żyłki kubitalne; u różnych owadów 
rozgałęziają się one na kilka do kilkunastu żyłek po-
tomnych. Dalsze żyłki wspólnego pnia to żyłki anal-
ne, a następnie jugalne. Części membrany skrzydła 
objęte danymi żyłkami określamy jako pola. Mamy 
więc pole radialne, medialne, kubitalne, analne i ju-
galne. Na Ryc. 2C przedstawione jest skrzydło jednej 
z najstarszych muchówek, Grauvogelia arzvilleriana 
z początków środkowego triasu, z Francji (245 mln 
lat temu); mieliśmy okazję ją opisać w 1994 r. [3], 
i do tej pory nie odkryto starszych muchówek. Uwa-
żamy użyłkowanie tej muchówki za wyjściowe dla 
całego rzędu Diptera. Widać na schemacie, że pole 
kubitalne ograniczone jest tu do jednej żyłki, a pola 
jugalnego w ogóle brak.

Aby skrzydła zdolne były utrzymać owada 
w powietrzu oraz nadać ciąg do przodu, muszą mieć 
kształt lekko wypukły w stronę górną (Fig. 3A). Jest 
to podstawowy wymóg działania wszelkich skrzydeł, 
łącznie z tymi skonstruowanymi przez człowieka. 
Kształt ten u owadów zapewnia układ żyłek (Ryc. 
3B, charakterystyczną wypukłość widać na zdjęciu 
C). Jak widać na tej rycinie, nawet z płasko rozło-
żonego skrzydła można odczytać jego rzeczywisty 
trójwymiarowy kształt (Ryc. 3D). Ta garść informacji 
pozwala zrozumieć, że:

•	 ustalony na drodze ewolucji wzór użyłkowania 
skrzydeł jest w danej grupie owadów konserwa-
tywny, tzn. nie zmienia się nagle, gdyż przede 
wszystkim skrzydło musi zachować swą funkcję 
podstawową; wszelkie więc zmiany polegające 
na utracie, skróceniu lub wydłużeniu poszcze-
gólnych żyłek muszą przebiegać stopniowo, tak 
aby poszczególne „stadia pośrednie” były zdolne 
do lotu, a pokolenia potomne mogły podlegać 
dalszej ewolucji użyłkowania;

•	 dzięki temu wzory użyłkowania układają się 
w łatwe do odczytania sekwencje łączące po-
krewne grupy owadów (np. rodziny, a w nich 
rodzaje).

Jest więc wielkim darem losu dla entomologów 
okoliczność, że właśnie skrzydła zachowują się naj-
łatwiej w stanie kopalnym jako odciski w skale osa-
dowej. Dzięki temu mamy dostęp do owych wzo-
rów użyłkowań od początku pojawienia się owadów 
uskrzydlonych, czyli od karbonu (ponad 300 mln 
lat temu). Owe najstarsze owady to pierwotne jętki 
i ważki, a także inne grupy wymarłe, jak Paleodicty-
optera (Ryc. 1A) i Paoliida [8]. Polegając na opisanej 
zasadzie stopniowych zmian, możemy śledzić ewolu-
cję owadów wzdłuż tej skali czasowej (patrz też Ryc. 
6). Jest to zresztą najczęściej jedyne źrodło informa-
cji o wymarłej faunie owadów od karbonu do począt-
ków kredy, czyli na przestrzeni od 325 do 140 mln lat 

Ryc. 3. Elementy mechaniki lotu. A - podstawowy wypukły kształt skrzydła z wzmocnionym brzegiem wiodącym oraz rozkład sił wokół skrzydła 
w powietrzu. B-C - muchówka Trichocera major: pozornie płaskie skrzydło (B) w rzeczywistości jest uwypuklone w stronę górną (C); wypukłość ta 
jest utrzymywana przez układ żyłek zaznaczonych szarym kolorem na (D). Źródła: A: [22], zmienione; B-D: [2: fig. 3]. Symbole literowe oznaczają 
żyłki; patrz opis do Ryc. 2.



Jurajskie stanowisko Aulie (Karatau), Kazachstan 2006. Fot. P. Węgierek.



Triasowe stanowisko Pałęgi zlokalizowane w obrębie kopalni gliny w pobliżu Grzymałkowa, około 7 km na zachód  
od Mniowa (Obóz naukowy studentów Uniwersytetu Śląskiego w Katowicach). Fot. P. Węgierek.

Stanowiska owadów kopalnych  
w Kazachstanie, Polsce i Danii  



Warstwy owadonośne skał osadowych. Stanowisko Fur, Dania, wczesny eocen; na zdjęciu A. Soszyńska. Czerwiec, 2022. Fot. A. Soszyńska.
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wstecz. Od dolnej kredy (140 mln lat temu) pojawia-
ją się bowiem żywice kopalne zawierające zatopione 
owady, czyli inkluzje. Dopiero te inkluzje pozwoliły 
badać całe owady z taką dokładnością, jaką możemy 
zastosować do badania owadów współczesnych.

Dlaczego spośród wszystkich części ciała 
martwego owada właśnie skrzydła 
zachowują się najczęściej?

Powstawanie skamieniałości owada zaczyna się, 
gdy owad pada na powierzchnię wody, tonie i opa-
da na dno jeziora. Pył osadu stopniowo przykrywa 
ciało; osad denny powoli nawarstwia się i z czasem 
zmienia się w skałę osadową. Z przyczyn mechanicz-
nych owad pada na dno tak, że jego skrzydła najczę-

ściej pozostają płasko rozłożone, podobnie jak upada 
na podłogę kartka papieru. W tej pozycji fosylizują, 
czyli zamieniają się w skałę; wzór użyłkowania za-
chowuje się często doskonale (Ryc. 4, a także liczne 
zdjęcia zamieszczone w innych artykułach tego nu-
meru). Dzieje się tak z dwu przyczyn: samo skrzydło 
zawiera głównie chitynę – substancję bardzo odporną 
chemicznie i mechanicznie, wytrzymującą tempera-
tury nawet kilkuset stopni. Ponadto, podczas gdy tu-
łów i odwłok owada, bogate w tłuszcze, cukry i biał-
ka, łatwo ulegają degradacji przez mikroorganizmy, 
rozłożone skrzydła pozostają w pewnej odległości od 

tego centrum rozkładu. Gdy dostęp tlenu zostaje od-
cięty przez szczelną warstwę osadu, rozkład zostaje 
zahamowany, ale z ciała owada często niewiele już 
zostaje do przyszłych badań paleontologicznych – 
zwykle jest to zewnętrzny chitynowy pancerz. Jednak 
wiele tu zależy od umiejętności badacza i jego znajo-
mości budowy owadów współczesnych – proszę np. 
przeczytać o badaniach mszyc jurajskich w artykule 
P. Węgierka w tym tomie.

Tak więc z wczesnego mezozoiku zostają nam 
przede wszystkim skrzydła owadów, i to głównie 
owadów związanych z wodą, ponieważ powstawanie 
skamieniałości rozpoczyna się na dnie wodnych zbior-
ników. Spośród muchówek masowo zachowuje się 
w skałach większość długonogich muchówek z grupy 
Tipulomorpha, jak na przykład komarnice (Tipulidae) 

i sygaczowate (Limoniidae), których w sumie jest ok. 
700 opisanych gatunków z różnych epok.

Kopalne skrzydła owadów: świadkowie ewolucji

Sekwencje wzorów użyłkowania dają nam wgląd 
w ewolucję owadów. Skoro skrzydła wszystkich 
owadów wywodzą się od wspólnego przodka, można 
je ułożyć w historię rozwoju owadów. Na początek 
rozpatrzmy początek ewolucji muchówek. Muchów-
ki – owady dwuskrzydłe – powstały we wczesnym 
mezozoiku (triasie) i wywodzą się z czteroskrzydłych 

Ryc. 4. Skrzydła zachowują się najczęściej w postaci płasko rozłożonej, z dobrze zachowanym użyłkowaniem. A - karaczan, środkowa jura, 
Chiny. B - jętka, kreda, Brazylia. C - muchówka z rodziny Ptychopteridae (trias, Niemcy). D - ważka, dolna kreda, Chiny. E - muchówka grzybiarka 
(Mycetophilidae), eocen, USA; nawet jeśli skrzydła nakładają się na siebie, możliwe jest odtworzenie wzoru użyłkowania. Źródła: A: [21]; B: [18]; C: 
[7]; D: [19]; E: [20].
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wojsiłek. Skąd to wiadomo? Z jedynego źródła in-
formacji, jakie nam z tamtych czasów zostało: użył-
kowania kopalnych skrzydeł. Rycina 5 przedstawia 
powstanie muchówek z pnia ewolucyjnego wojsiłek 
oparte na użyłkowaniu; dla ułatwienia śledzenia 
układu żyłek wprowadzono odmienne kolory dla 

żyłek radialnych, medialnych, kubitalnych i anal-
nych, podobnie jak na Ryc. 2C (na Ryc. 5 pokaza-
no tylko przednie skrzydła wojsiłek, ponieważ to 
one zachowały się u muchówek, podczas gdy tylne 
przekształcone zostały w krótkie, proste przezmianki 
poprawiające sterowność lotu). Zjawiskiem, które od 
razu rzuca się w oczy, jest zmniejszenie liczby żyłek 
u muchówek w porównaniu ze skrzydłami wojsiłek. 
Niektóre linie wojsiłek również ewoluowały w kie-
runku utraty jednej (tylnej) pary skrzydeł (rodzina 
Pseudopolycentropodidae; Ryc. 5F). Szczęśliwie te 
dwuskrzydłe wojsiłki zachowały się również z ca-
łym ciałem jako inkluzje w bursztynie birmańskim 
(99 mln lat); zdjęcie takiego owada w bursztynie jest 
w artykule A. Soszyńskiej (Ryc. 2) w tym numerze.

Skąd wiadomo, że Pseudopolycentropodidae nie 
były muchówkami? Porównajmy użyłkowanie tych 
wojsiłek z podstawowym wzorem u muchówek, czy-
li Ryc. 5F i G. Podstawową różnicą jest jedna żyłka 

kubitalna u muchówek, i od niej odchodzi medialna; 
u Pseudopolycentropodidae są dwie żyłki kubitalne, 
a medialna odchodzi wprost od sklerytu u podsta-
wy skrzydła, podobnie jak u innych wojsiłek na tym 
schemacie (Ryc. 5A-E).

Odejście muchówek od pnia wojsiłek zdarzyło 
się prawdopodobnie na początku triasu (skala geolo-
giczna: patrz Ryc. 6). W literaturze specjalistycznej 
znajdujemy co prawda hipotezę, że nastąpiło to już 
w permie, ale brak na to bezpośrednich dowodów, 
czyli odcisków skrzydeł muchówek z permu. Hipo-
teza o permskim pochodzeniu muchówek oparta jest 
jedynie na wyliczeniach wynikających z badań gene-
tycznych nad współczesnymi muchówkami. Głów-
nym argumentem przeciw temu jest fakt, że z końcem 
permu nastąpiła największa katastrofa biologiczna 
w dziejach Ziemi: tzw. wielkie wymieranie permskie 
(ok. 252 mln lat temu) – gwałtowny kataklizm trwa-
jący zaledwie ok. 60 tys. lat (niewiarygodnie krót-
ko w skali geologicznej). Znikło wtedy ok. 90-95% 
gatunków morskich i ponad 60% lądowych, w tym 
ogromna większość wojsiłek. Nie był więc to czas na 
ewolucję nowych grup. Natomiast w następnej epo-
ce – triasie (pierwszym okresie mezozoiku) – pustka 

Ryc. 5. Pokrewieństwa między kopalnymi wojsiłkami linii zbliżonej użyłkowaniem do muchówek (A-F) i wyodrębnienie się muchówek (G) z pnia 
wojsiłek na początku triasu. Kolory żyłek jak na Ryc. 2C. Gatunki zilustrowane: A - Oochorista gunderseni (górny perm, Azja); B - Petromantis sarbalensis 
(górny perm, Azja); C - Prochoristella megaloprepia (górny perm, Australia); D - Robinjohnia tillyardi (górny perm, Australia) E - Permotipula patricia 
(górny perm, Australia); F - Vladiptera kovalevi (górny trias; Azja); G - Grauvogelia arzvilleriana (środkowy trias, Francja). Źródło: [4: fig. 1]
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powstała po tym kataklizmie zaczęła się zapełniać 
szybko ewoluującymi nowymi grupami zwierząt, 
w tym owadów. Z pnia wojsiłek, oprócz muchówek, 
wyewoluowały w triasie motyle i chruściki, a w kre-
dzie pasożytnicze pchły (Ryc. 6).

Główną przyczyną wymierania permskiego było 
prawdopodobnie gwałtowne ocieplenie klimatu wy-

wołane przez potężne erupcje wulkaniczne. W wyniku 
przegrzania oceany gwałtownie traciły tlen, natomiast 
pochłaniany dwutlenek węgla spowodował zakwasze-
nie wód. Na lądzie zapylenie powietrza spowodowało 
nagłe przejściowe zatrucie atmosfery i ochłodzenie. 
Zniszczona została warstwa ozonowa, co skutkowało 
wzmożonym zabójczym promieniowaniem. Wszyst-
kie te czynniki drastycznie zmieniły dotychczaso-
we środowiska życia na lądzie i w oceanach. Jednak 
obecnie za główną przyczynę wymierania permskiego 
podejrzewa się kolizję Ziemi z planetoidą, po której 
krater wykryto w okolicach Antarktydy (więcej na 
ten temat, a także o dużo lepiej udokumentowanym 
wymieraniu w końcu kredy można znaleźć w dobrze 
opracowanych artykułach Wikipedii).

Rycina 6. przedstawia drzewo rodowe owadów 
od początku ewolucji. Jest ono jednak oparte jedy-
nie na owadach z grup reprezentowanych do dziś. 
Uwzględnienie linii wymarłych wymagałoby obrazu 
przekraczającego możliwości publikacji w dostęp-
nym formacie. Na schemacie tym zwraca uwagę rów-
nież podział owadów pod względem typu przemiany 

w rozwoju na anametaboliczne, hemi- i holometabo-
liczne (używane są również terminy: ametamorfoza, 
hemimetamorfoza i holometamorfoza). Wyjaśnienie 
tych terminów znajduje się w opisie Ryc. 6. Owady 
o przemianie zupełnej pojawiły się już w permie (np. 
chrząszcze, wojsiłki), jednak nadal ewoluowały owa-
dy ametaboliczne i z przemianą niepełną; obecne są 
one do dziś.

Jak interpretowali użyłkowanie  
kopalnych skrzydeł dawni badacze?

Wiedza o stopniowej ewolucji użyłkowania zosta-
ła zgromadzona stosunkowo niedawno. Jeszcze do 
lat 60. XX wieku istniało przekonanie, że skrzydła 

Ryc. 6. Drzewo rodowe owadów na skali geologicznej, ilustrujące ewolucję owadów oraz powstanie przemiany zupełnej (holometabolia). Sylwetki 
owadów przedstawiają formy dorosłe, uskrzydlone (górny rząd), a poniżej formy młodociane (nimfy w 2 stadiach u owadów hemimetabolicznych 
i larwy oraz poczwarki u owadów holometabolicznych). Ametabolia: brak przemiany, owad rośnie stopniowo bez zmiany postaci. Hemimetabolia: 
przemiana niezupełna; obecnych jest kilka stadiów larwalnych zwanych nimfami, stopniowo coraz bardziej podobnymi do postaci dorosłej, 
uskrzydlonej. Holometabolia: przemiana zupełna, obejmująca kilka stadiów larwalnych oraz poczwarkę, z której wylęga się postać uskrzydlona. 
Źródło: [11: fig. 1], zmienione.
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musiały lub mogły być zupełnie inne niż dzisiejsze, 
skoro są tak stare. Podchodząc do okazu z takim 
założeniem łatwo było popełnić błędy, najczęściej  
biorąc przypadkowe spękania skały za żyłki. Na Ryc. 7 
przedstawione są dwa przykłady takich rysunków 
z prac wielkiego badacza kopalnych owadów, Roh-
dendorfa, z lat 60. [9, 10] oraz nasza obecna inter-
pretacja na podstawie ponownego przebadania tych 
okazów [5]. Widać, że autor – traktując te skamie-
niałości z wielkim pietyzmem – nie był w stanie po-
dejść krytycznie do wszelkich śladów widocznych 
w ich obrębie; wszystkie przedstawił jako cechy wy-
różniające nie tylko gatunki, ale rodzaje, a nawet ro-
dziny i podrzędy. Ponowne przebadanie okazów (nie 
wszystkie przedstawiono na Ryc. 7) pozwoliło nam 
na wyodrębnienie rzeczywistych śladów żyłek i ich 
rekonstrukcję. Wskazały one tylko jeden wzór, przed-
stawiony na Ryc. 7E. Zgodnie z tym zlikwidowane 

zostały dwa rodzaje i dwa gatunki opisane przez 
Rohdendorfa (raczej zamiast „zlikwidowane” należy 
tu użyć terminu „zsynonimizowane”, co oznacza, że 
ich oryginalne nazwy są jednoznaczne z nazwą wy-
znaczoną przez Rohdendorfa jako pierwsza, w tym 
wypadku Dipterodictya tipuloides).

Zajmujemy się takimi rewizjami dawnych opisów 
od kilkudziesięciu lat. Zainteresowanych odsyłamy 

do naszych publikacji dostępnych w Internecie lub 
prosimy o indywidualny kontakt.

Gatunek kopalny a współczesny

Czy gatunek kopalny jest tożsamy z gatunkiem 
biologicznym? Absolutnie nie. Za gatunek biologicz-
ny uznajemy grupę osobników, które są:
•	 podobne do siebie budową i przebiegiem proce-

sów życiowych,
•	 są zdolne do krzyżowania się między sobą,
•	 wydają płodne potomstwo.

Z tych trzech warunków owady kopalne zachowa-
ne w odciskach skalnych dają nam fragmentaryczną 
informację jedynie o swej budowie, a często – jak 
wcześnie opisano – są to same skrzydła. Pojęcie ga-
tunku kopalnego musi się więc z konieczności opierać 
na cechach, które są dostępne, czyli często na samym 

użyłkowaniu. Jednak opierając się na znajomości dzi-
siejszych owadów stwierdzamy, że dany wzór może 
być taki sam u kilku lub więcej gatunków – czasem 
nawet całego rodzaju czy rodziny. Prawdopodobnie 
tak było też w dawnych epokach. Liczba kopalnych 
gatunków jest więc daleko niedoszacowana. Dodat-
kowo nieliczne w zapisie kopalnym będą owady, któ-
re żyły w środowiskach nie związanych z wodą, czyli 

Ryc. 7. Przykład mylnej interpretacji użyłkowania w latach 60. [9, 10] Wszystkie rysunki przedstawiają jeden gatunek muchówki z rodziny 
sygaczowatych (Limoniidae) - Dipterodictya tipuloides z Issyk-Kul, dolna jura. A–B - holotyp Dipterodictya tipuloides; oryginalny rysunek (A) i obecna 
rekonstrukcja (B); C-D - gatunek opisany przez Rohdendorfa jako Diplarchitipula multimedialis: oryginalny rysunek (C) i obecna rekonstrukcja (D).  
E - obecna kompletna rekonstrukcja użyłkowania skrzydeł gatunku oparta na najlepiej zachowanym okazie. Skala 1 mm. Źródło: [5: fig. 1], zmienione.
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np. stepach i pustyniach, gdzie nie miały szansy się 
zachować.

Dla nie-paleontologów zagadkowy i nawet po-
dejrzany jest inny aspekt taksonomii. Bywa, że cała 
rodzina lub nawet większa jednostka taksonomiczna 
reprezentowana jest przez jeden gatunek kopalny lub 
nawet tylko jego skrzydło. Paleontolog wytłumaczy 
to następująco: jeżeli dane użyłkowanie znacznie od-
biega od wszystkich znanych, oznacza to, że na dro-
dze ewolucji powstawało wiele pośrednich etapów 
do niego prowadzących. Przedstawiciele tych linii 
nie zostali (jeszcze) odkryci. Niektórzy mogą nawet 
zalegać w magazynach muzeów jako „materiały nie-
oznaczone”. Odkrycia takich ogniw pośrednich zda-
rzają się w naszym paleontologicznym świecie czę-
sto, a jednym z przykładów jest odkrycie najstarszych 
muchówek, które były znalezione w takim magazy-
nie we Francji [3].

Powyższe rozważania na temat gatunku kopalne-
go dotyczą jedynie odcisków w skałach osadowych; 
inkluzje w bursztynach mogą informować o wielu in-
nych aspektach.

Na przykład płeć: samiec i samica zatopione w tej 
samej bryłce żywicy blisko siebie, lub nawet w trak-
cie kopulacji, świadczą o należności do tego samego 
gatunku.

Tańce godowe: znalezienie kilku samców tego sa-
mego gatunku w jednej bryłce świadczy, że zachowała 

się tu część tzw. „chmurki godowej”. Sporo sam-
ców muchówek odbywa grupowe godowe tańce, 
w których czasem trafiają się samice. Podmuch wia-
tru może rzucić kilka osobników na świeżą żywicę 
i tak, po ich zalaniu następną warstwą, zostają utrwa-
lone jako zbiorowa inkluzja.

Foreza: na ciele owada czasami zachowują się pa-
sożyty lub owady foretyczne, tzn. takie, które wyko-
rzystują większego owada jako nosiciela, nie czyniąc 
mu krzywdy. Chrząszcze np. często noszą na sobie 
foretyczne roztocza. Znajdując taką inkluzję mamy 
do badań nie tylko nosiciela, ale także pasażera.

Sama budowa owada: inkluzja zachowuje wszyst-
kie cechy morfologiczne żywego owada; jeśli są one 
niewidoczne z przyczyny np. zmętnienia bursztynu, 
do dyspozycji zostają metody obrazowania, np. tomo-
grafia (patrz artykuł K. Sowy i in. w tym numerze).

Na zakończenie do Czytelnika:

Dla zainteresowanych tematyką polecamy nasz ar-
tykuł „Skamieniałości i inkluzje” w numerze 10–12 
Wszechświata (2025; tom 126) dostępnym w Interne-
cie pod linkiem: https://wszechswiat.ptpk.org/index.
php/wszechswiat/issue/view/68/107 

Osoby chętne do bezpośredniego zapoznania się ze 
skamieniałościami owadów prosimy o kontakt mailowy.

Bibliografia

1.	 Chintapalli R. T. V., Hillyer J. F. (2016) Hemolymph circulation in insect flight appendages: physiology 
of the wing heart and circulatory flow in the wings of the mosquito Anopheles gambiae. Journal of Expe-
rimental Biology 219: 3945-3951. https://doi.org/10.1242/jeb.148254

2.	 Krzemińska E., Lukashevich E. (2017) The oldest Trichoceridae (Diptera) from the Lower Jurassic of 
Kyrgyzstan: implications of the biomechanical properties of their wings. Earth and Environmental Trans-
actions of the Royal Society of Edinburgh, 107: 173-176. http://dx.doi.org/10.1017/S1755691017000317

3.	 Krzemiński W., Krzemińska E., Papier F. (1994) Grauvogelia arzvilleriana sp. n. - the oldest Diptera spe-
cies (Lower/Middle Triassic of France). Acta zoologica cracoviensia, 37: 95–99.

4.	 Krzemiński W., Krzemińska E. (2003) Triassic Diptera: review, revisions and descriptions. Acta zoologica 
cracoviensia, 46 (suppl. – Fossil Insects): 153–184.

5.	 Krzemiński W., Krzemińska E., Kania-Kłosok I. (2025) Revision of the Limoniidae descri-
bed from Issyk Kul by Rohdendorf (Diptera; Lower Jurassic). Annales Zoologici 75: 411–418.  
https://doi.org/10.3161/00034541ANZ2025.75.2.001 

6.	 Kukalová J. (1970) Revisional study of the order Palaeodictyoptera in the Upper Carboniferous shales of 
Commentry, France. Part III. Psyche, 77, 1–44. Stenodictya fig. 50.

7.	 Lukashevich E. D., Ansorge J. (2024) First Upper Triassic Diptera (Insecta) from Germany. Zootaxa, 
5403, 115–129. https://doi.org/10.11646/zootaxa.5403.1.8

8.	 Prokop J., Nel A., Engel M. S. (2023) Diversity, form, and postembryonic development of Paleozoic In-
sects. Annual Reviews of Entomology 68: 401–29. https://doi.org/10.1146/annurev-ento-120220-022637



134				                OWADY KOPALNE		      Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026

9.	 Rohdendorf B. B. (1961) The most ancient infraorders of Diptera from the Triassic of central Asia. Journal 
of Palaeontology, 3: 90–100.

10.	 Rohdendorf B. B. (1962) Order Diptera, pp. 307–345. In: B. Rohdendorf (ed.) Fundamentals of Paleonto-
logy. Arthropoda: Tracheata and Chelicerata. Nauka Press,Moscow.

11.	 Truman J. (2019) The Evolution of Insect Metamorphosis. Current Biology, 29, R1252-R1268.  
https://doi.org/10.1016/j.cub.2019.10.009

Źródła internetowe:

12.	 https://askabiologist.asu.edu/how-do-bees-fly
13.	 https://asknature.org/strategy/earwigs-complex-origami-wing-fold/
14.	 https://www.bugguide.net/node/view/267984/bgimage (Lynette Elliot)
15.	 https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Sclerites_of_insect_wing.svg
16.	 https://elp.tamu.edu/ipm/bugs/order-diptera-flies/family-mycetophilidae/diptera-mycetophilidae-

subfamily-mycetophilinae-fungus-gnats-b/ - Salvador Vitanza
17.	 https://elp.tamu.edu/ipm/bugs/order-diptera-flies/family-syrphidae-syrphid-flies/diptera-syrphidae-

copestylum-syrphid-flies-male-g/- Salvador Vitanza
18.	 https://paleontologia.ufes.br/en/conteudo/new-subfamily-ephemeroptera 
19.	 https://www.fossiliens.com/products/dragonfly-fossil-from-lower-cretaceous
20.	 https://www.fossilera.com/fossils/2-fossil-fly-diptera-green-river-formation-utah?srsltid=AfmBOoo_

r4m7LUKCQ_KWUND9ywXHZsxUf213ybCX1XL9XItRIRE7L4bD
21.	 https://www.sciencephoto.com/media/134705/view/cockroach-fossil, credit: Pascal Goetheluck/ scienco 

photo library
22.	 https://zpe.gov.pl/a/aerodynamika-ii-i-mechanika-lotu/DjnimOPsR

Ewa Krzemińska i Wiesław Krzemiński, Instytut Systematyki i Ewolucji Zwierząt, Polska Akademia Nauk, Kraków.
E-mail: ekrzeminska9@gmail.com; wieslawk4@gmail.com; ORCID (EK): https://orcid.org/0000-0002-3431-9963;
ORCID (WK): https://orcid.org/0000-0001-5685-891X



Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026                                   OWADY KOPALNE                                                                                                135Ewolucja muchówek  
na tle ewolucji owadów

The evolution of flies in the context of insect evolution

Streszczenie

Owady latające obecne są w skamieniałościach od karbonu (od 325 mln lat temu); wśród nich 
były również owady z trzema parami skrzydeł. Najstarsze muchówki pochodzą z triasu, ok. 
245 mln lat temu. Ewolucja ich w świecie, opustoszałym po tzw. wielkim wymieraniu perm-
skim, była gwałtowna i wielokierunkowa, skoro wśród tych triasowych muchówek obecnych 
jest już kilka linii muchówek długoczułkich (Nematocera), a także nieliczne muchówki krótko-
czułkie (Brachycera). Radiacja tych ostatnich nastąpiła w okresie kredy (145-60 mln la temu) i 
była stymulowana pojawieniem się roślin kwiatowych. Dalej w artykule omawiamy adaptacje 
muchówek do różnych środowisk.

Abstract

Flying insects have been present in fossils since the Carboniferous period (325 million years 
ago); among them were insects with three pairs of wings. The oldest dipterans date from the 
Triassic, approximately 245 million years ago. Their evolution in the world desolated by the 
Permian extinction was rapid and multidirectional, as several lineages of nematocerous dipter-
ans (Nematocera) and scarce brachycerous dipterans (Brachycera) are already present among 
these Triassic fossils. The radiation of the latter occurred during the Cretaceous period (145-60 
million years ago) and was stimulated by the emergence of flowering plants. The article discuss-
es dipteran adaptations to various environments.

OWADY KOPALNE

Beztlenowe początki życia na Ziemi

Pierwsze żywe organizmy pojawiły się w praoce-
anach Ziemi ok. 4 miliardy lat temu, kiedy w atmos-
ferze praktycznie nie było tlenu. Jednak w wyniku 
ewolucji bardzo wcześnie pojawiły się sinice – pierw-
sze organizmy produkujące tlen. Początkowo każ-
da ilość tlenu była natychmiast absorbowana przez 
związki mineralne rozpuszczone w morskiej wodzie, 
a później przez liczne minerały występujące na na-
gich kontynentach. Jednak stopniowo zapotrzebowa-
nie na tlen malało. Sytuacja radykalnie zmieniła się 
ok. 542 milionów lat temu, kiedy to dzięki wysyceniu 
wód oceanicznych tlen zaczyna gromadzić się w at-
mosferze Ziemi. Tlen okazał się zabójczy dla więk-
szości organizmów, które wyewoluowały w okresie 
beztlenowym, ale umożliwił ogromny skok w ewolu-
cji życia na Ziemi. Kiedy stężenie tlenu w atmosferze 
osiągnęło ok. 10%, nastąpiło jedno z największych 

wymierań w historii naszej planety. Wymarła więk-
szość organizmów beztlenowych, a jedynie nieliczne 
zdołały przetrwać w środowiskach beztlenowych, np. 
na dnie oceanów.

Powstanie warstwy ozonowej (O3) w górnych war-
stwach atmosfery ograniczało dostęp zabójczemu 
promieniowaniu kosmicznemu i coraz lepiej chro-
niło żywe organizmy ewoluujące na Ziemi. Warto tu 
przypomnieć, że świat istot żywych rozwijał się na 
kontynentach bardzo różniących się od dzisiejszych 
(Ryc. 1; skala geologiczna: patrz Ryc. 6 w poprzed-
nim artykule). Pojawienie się w oceanach archeocja-
tów (prymitywnych gąbek) ok. 542 mln lat temu 
wyznaczyło początek kambru i początek świata tle-
nowców. Jeszcze kambr i ordowik to epoki, kiedy 
życie głównie rozwijało się w oceanach, jednak już 
w sylurze, ok. 444 mln lat temu, na lądach pojawiły 
się pierwsze rośliny, a w ślad za nimi lądy zaczęły za-
siedlać zwierzęta. Pierwsze sześcionogie stawonogi  
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(Hexapoda) pojawiły się w dewonie, a wśród nich 
pierwsze owady należące do grupy owadów bez-
skrzydłych (Apterygota). Z końcem dewonu pojawia-
ją się owady uskrzydlone (Pterygota) [2].

Pierwotnie do owadów bezskrzydłych zaliczano 
skoczogonki (Collembola), pierwogonki (Protura), 
widłogonki (Diplura) i szczeciogonki (Thysanura). 
Obecnie gromadę Owady (Insecta) nadal dzielimy 
na dwie grupy (podgromady), tj. owady bezskrzy-

dłe (Apterygota) oraz owady uskrzydlone (Pterygo-
ta); jednak z dawnych Apterygota do owadów wła-
ściwych (Insecta) zaliczamy jedynie Thysanura, do 
których należą Zygentoma (rybiki) i Archeognatha 
(przerzutki). Obie grupy żyją do dziś (Ryc. 2), a rybi-
ki czasem całkiem blisko nas, w łazienkach...

Prawie kompletne odciski prawdziwych owadów 
latających znajdujemy dopiero w odciskach skalnych 
z początku karbonu (ok. 330 mln lat temu). W okresie 
tym, trwającym ok. 54 mln lat, powstał bogaty zespół 
owadów, wśród których wyróżniały się Palaeodicty-
opterida [brak polskiej nazwy], które miewały barw-
ne skrzydła o wzorach zachowanych do dziś (Ryc. 3 
E-F). Postacie młodociane (tzw. nimfy) oraz dorosłe 
niektórych gatunków miały trzy pary skrzydeł (Ryc. 
3 F-I).

Oprócz Palaeodictyopterida w okresie karbonu i per-
mu dominowały owady z rzędów: ważki (Odonata), 
jętki (Ephemeroptera), karaczany (Blattodea), siatko-
skrzydłe (Neuroptera) i wojsiłki (Mecoptera). Pojawiły 
się nieliczne jeszcze chrząszcze (Coleoptera) i chruści-
ki (Trichoptera). Większość karbońsko-permskiej fau-
ny owadów wymarła z końcem permu w okresie tzw. 
wielkiego wymierania, ok. 250 mln lat temu.

Po wielkim wymieraniu  opustoszało wiele ekosys-
temów. Jednak życie nie znosi pustki, i w miejsce wy-
marłych zwierząt i roślin pojawiły się nowe. Dolny 
i środkowy trias – początek ery mezozoicznej – jest 
okresem gwałtownej radiacji owadów. Niektóre, jak 
np. nieliczne dotąd chrząszcze, gwałtownie ewolu-

owały i obecnie są najliczniejszą grupą, liczącą ponad 
400 tys. opisanych gatunków. Trias jest to również 
czas powstania i różnicowania się błonkówek (Hy-
menoptera), do których należą obecnie bardzo liczne 
pszczołowate i mrówki. Inne owady, jak np. liczne 

Ryc. 1. Układ kontynentów na Ziemi od kambru do czasów 
współczesnych. Cyfry oznaczają wiek w mln lat temu. Źródło: [11], 
zmienione.

Ryc. 2. Owady bezskrzydłe (A-B): A - rybik cukrowy (Lepisma saccharina); B - przerzutka (rodzina Machilidae). C - skoczogonek; zaznaczona furkula, 
narząd do skakania. Źródła: A [23], B [13], C [19].
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rodziny wojsiłek, powoli wymierały (z 39 rodzin pa-
leo- i mezozoicznych dziś mamy jedynie dziewięć). 
Ich miejsce zaczynają zajmować blisko z nimi spo-
krewnione muchówki, które są owadami posiadają-

cymi tylko jedną (przednią) parę skrzydeł. Tylna para 
skrzydeł przekształcona została w tzw. przezmianki 
– narządy zmysłowe wspomagające sterowanie w lo-
cie; dzięki nim, a także redukcji i przekształceniom 
użyłkowania, muchówki stały się doskonałymi  lot-
nikami (Ryc. 4D).

Wprawdzie obecnie w wielu rodzinach muchówek 
znajdujemy gatunki całkowicie pozbawione skrzydeł, 
lecz jest to efekt wtórnego utracenia możliwości lotu 
jako konieczność przystosowania się do warunków 

życia zazwyczaj w skrajnych środowiskach, jak np. 
u gatunków z rodzaju Chionea (Limoniidae), żyjących 
w zimie na powierzchni śniegu, lub u pasożytniczych 
Hyppoboscidae (narzępikowate), które po dotarciu do 
żywiciela aktywnie odłamują skrzydła, aby móc się 
poruszać wśród sierści lub piór żywiciela.

Ryc. 3. Owady karbońskie z grupy Palaeodictyopterida. A-D - Mischoptera, z pokładów węgla we Francj i USA: A-B - zdjęcie i rekonstrukcja dorosłego 
owada; C, D - stadia larwalne (tzw. nimfy; warto zauważyć stopniowe powiększanie się skrzydeł między stadiami). E-F - Dunbaria fasciipennis, owad 
dorosły, Wielka Brytania; zdjęcie i rekonstrukcja. Owady te miały bogato ubarwione skrzydła długości 4 cm. G-H: larwy (nimfy) Palaeodictyoptera: 
skamieniała wylinka nimfy z rodzaju Idioptilus (Wielka Brytania); H - skamieniała wylinka nimfy z pokładów węgla na Śląsku (Polska); I - nimfa 
gatunku Bizarrea obscura; pokłady węgla w USA. Warto zauważyć trzy pary skrzydeł na F-I; pierwsza para najmniejsza, na pierwszym segmencie 
tułowia, dwie następne pary na drugim i trzecim segmencie tułowia, homologiczne z owadami dzisiejszymi. Źródła: A [12], E [28]; pozostałe [10].
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Muchówki tradycyjnie dzielimy na długoczułkie 
(Nematocera) i krótkoczułkie (Brachycera) (Ryc. 4). 
Nematocera charakteryzują się długimi, członowa-
nymi czułkami. U Brachycera czułki są bardzo sil-
nie zredukowane i przekształcone; występuje też 
u nich charakterystyczne użyłkowanie z połączonymi 
końcami żyłek: kubitalnej (Cu) i pierwszej analnej 
(A1); Ryc. 4D. Ta cecha pozwala odróżnić kopalne 
muchówki Brachycera od Nematocera, nawet jeśli 
mamy do dyspozycji jedynie same skrzydła.

Do niedawna istniało przekonanie, iż Brachycera 
wydają się o tyle bardziej zaawansowane ewolucyj-
nie, że musiały powstać dużo później niż Nematocera. 
Jednak w najstarszym opisanym zespole muchówek 
z początku środkowego triasu ze stanowiska Arzvil-
ler w Vogezach Francji istniały prawie wszystkie 
główne linie ewolucyjne muchówek, w tym Brachy-
cera (larwy i dorosłe; [7, 8]). Reprezentowane mu-
chówki Nematocera należały do następujących grup 
(w nawiasach podano przykładowo obecnie istnie-

Ryc. 4. Muchówki długoczułkie (Nematocera) (A, B) charakteryzują się długimi, prostymi czułkami, smukłym ciałem i długimi nogami. Muchówki 
krótkoczułkie (Brachycera) (C-F) mają krótkie, często przekształcone czułki, krępe ciało o stosunkowo krótkim odwłoku i odnóżach. A - komar tygrysi 
(Aedes albopictus); B - koziułka warzywna (Tipula oleracea); C - bzyg (Cheilosia, Syrphidae) i jego powiększone skrzydło (D); jeden z najlepszych 
lotników wśród muchówek, o czym świadczy wyspecjalizowane użyłkowanie, dzielące skrzydło na duże, wyraźnie zaznaczone regiony oraz 
wolny od żyłek dolny brzeg (czarne strzałki), który pozwala na szybkie, elastyczne odginanie tej części skrzydła w czasie lotu. Warto zauważyć 
też charakterystyczne dla Brachycera połączenie końców żyłek kubitalnej (Cu) i pierwszej analnej (A1) (czerwona strzałka) – po tej cesze można 
rozpoznać muchówki Brachycera nawet, gdy mamy do czynienia z samym skrzydłem, także kopalnym. Bzygi sa częstymi zapylaczami kwiatów.  
E - muszka owocowa (Drosophila melanogaster); F - mucha domowa (Musca domestica). Źródła: A [20], B [18], C [15], D [14], E [25], F [24].
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jące rodziny): Psychodomorpha (np. ćmiankowate, 
Psychodidae), Ptychopteromorpha, Culicomorpha 
(komary i komaropodobne), Bibionomorpha (Bibio-
nidae – leniowate; Mycetophilidae – grzybiarkowa-
te), Tipulomorpha (współcześnie reprezentowane 
przez ogromne komarnice – Tipulidae, sygaczowate 
– Limoniidae, zimienie – Trichoceridae). Ta różno-
rodność zauważalna już na najstarszym stanowisku 
z muchówkami dowodzi jasno, że ewolucja tego rzę-
du w triasie musiała być gwałtowna  i wielokierunko-
wa (inaczej: radiacja ewolucyjna).

Pierwsze 100 mln lat ewolucji muchówek są doku-
mentowane jedynie odciskami w skałach osadowych. 
Tego typu materiały rzadko znajdujemy w dobrym sta-
nie jako kompletne okazy. Szczęśliwie dobrze zacho-
wują się skrzydła, ponieważ są to płaskie, silnie schi-
tynizowane struktury, oraz inne fragmenty ciała, jak 
głowa czy odnóża. Niestety bardzo rzadko zachowują 
się aparaty genitalne, które są podstawą oznaczania 
gatunków u owadów dzisiejszych. Dobrze widoczne 
użyłkowanie skrzydła jest bezcenne do badania ewo-
lucji muchówek (o znaczeniu użyłkowania kopalnych 
skrzydeł: patrz poprzedzający artykuł).

Fantastycznym materiałem do badań są okazy 
zachowane w żywicach kopalnych, jak. np. bursz-
tyn bałtycki. Jednak tzw. inkluzje w bursztynach 
w ilości i jakości umożliwiających poważne badania 
nad kopalnymi muchówkami pojawiają się dopie-
ro na przełomie jury i kredy. Najstarsze znajdujemy 
w bursztynie libańskim, liczącym ok. 145 mln lat, 

gdzie piękne, trójwymiarowo zachowane okazy po-
zwalają w pełni porównywać kopalne okazy z okaza-
mi współczesnych much. Zarówno odciski w skałach 
osadowych, jak i inkluzje w najstarszych bursztynach 
pokazują, że w okresie jury i prawie do połowy kredy 
dominowały muchówki długoczułkie (Nematocera), 
mimo że, jak zaznaczono, pierwsze muchówki krót-
koczułkie (Brachycera) były już obecne od środko-
wego triasu. W wymienionym okresie (do kredy) 
w świecie roślinnym panowały rośliny zarodnikowe 
i nagonasienne, np. mszaki, paprotniki; lasy składały 
się z paproci drzewiastych i drzew iglastych. Było to 
tzw. środowisko oligotroficzne, tzn. kwaśne, ubogie 
w ściółkę i produkty przemiany materii, w porówna-
niu z następnym okresem panowania roślin kwiato-
wych, trwającym do dziś. Od kredy bowiem zaczę-
ły się gwałtownie rozwijać rośliny kwiatowe, czyli 
okrytonasienne (Angiospermae). Niektóre z nich pro-
sperują do dziś, np. magnolie i srebrniki (afrykański 
rodzaj Protea, Ryc. 5A); wystarczy spojrzeć na ich 
ogromne, kolorowe kwiaty, żeby zrozumieć przełom, 
jaki się wtedy zaczął dokonywać w życiu na lądzie. 
Rozpoczęła się wzajemna ewolucja (czyli koewolu-

cja) kwiatów i owadów zapylających. Kwiaty zaczę-
ły ewoluować w kierunku skutecznego przywabiania 
owadów przez wytwarzanie słodkiego nektaru i także 
pyłku; barwy kwiatów zaczęły sygnalizować obec-
ność pokarmu. Części z tych barw nie widzimy, bo 
są w paśmie ultrafioletu, natomiast widzą je owady; 
wzory w ultrafiolecie kierują owada ku środkowi 

Ryc. 5. Kwiaty jako źródło pokarmu dla owadów. A-B - dzisiejsi potomkowie najstarszych roślin kwiatowych: afrykańska Protea (A) i magnolia 
(B). Są to krzewy i drzewa, a kwiaty osiągają ponad 10 cm średnicy. C-E - owady widzą kwiaty w świetle ultrafioletowym, my tylko w widzialnym: 
C - mniszek lekarski, w świetle UV (połowa zdjęcia po lewej stronie) i w świetle widzialnym; D - pięciornik (po lewej w UV, po prawej w świetle 
widzialnym); E - ziarnopłon wiosenny (po lewej w UV, po prawej w świetle widzialnym). Warto zauważyć, że główny wzór w świetle UV znajduje się 
w środku kwiatu i kieruje owady ku pylnikom oraz źródłu nektaru. Źródła: A [22], B - zdjęcie własne, C [16], D [21], E [27].



140				                OWADY KOPALNE		      Wszechświat, t. 127, nr 4–6/2026

kwiatu, gdzie znajdują się pylniki (Ryc. 5C-E). Z ko-
lei owady zapylające częściej odwiedzały i zarazem 
skuteczniej zapylały te rośliny, których kwiaty były 
najlepiej „wyposażone”. Tak więc owady zapylają-
ce (zapylacze) zaczęły wpływać na ewolucję roślin 
kwiatowych i na odwrót, ponieważ dostępność nek-
taru wpłynęła na budowę aparatów gębowych tych 
owadów, na ich zachowania i tryb życia (np. rozwój 
życia społecznego błonkówek).

Pierwszymi zapylaczami były chrząszcze. Obec-
nie, a stan ten trwa też prawdopodobnie od późnej 
kredy, głównymi zapylaczami są błonkówki (pszczo-
ły, osy, trzmiele) i motyle – ale także muchówki, 
przede wszystkim krótkoczułkie, które właśnie w tym 
okresie rozpoczęły swą radiację i szybko zdomino-
wały „muszy świat”. Najmłodszą ewolucyjnie grupę 
muchówek stanowią Calyptrata, których nie znajdu-
jemy w materiałach kopalnych. Należą do nich plujki 
(Calliphoridae) czy muchowate (Muscidae), z najbar-
dziej znaną nam muchą domowa (Musca domestica; 
Ryc. 4F).

Zanim jednak muchówka wyjdzie z poczwarki 
i poleci na łąkę szukać nektaru, musi przeżyć jej lar-
wa. Od kondycji tej larwy zależeć będzie wielkość, 
zapas tłuszczu, i ogólna kondycja fizyczna owada 
uskrzydlonego. Wszak w tej postaci owad już da-
lej nie rośnie, a wady rozwojowe wcześniej nabyte 
w stanie larwalnym, np. na skutek niedoboru pokar-
mu, nie mogą być później „zaleczone” (nie wiadomo 
jednak, czy część niedoskonałości rozwojowych nie 
może być usunięta w stanie poczwarki – po prostu 
brak takich badań). Otóż rośliny kwiatowe zmieniły 
środowisko również dla larw.

W przeciwieństwie do nagonasiennych, rośli-
ny kwiatowe tracą corocznie liście. Są ich ogromne 
masy, które wzbogacają z roku na rok glebę, tworząc 
pokłady ściółki; szczątki liści rozłożonych przez mi-
kroorganizmy dostają się do wód lądowych i powo-
dują ich eutrofizację, czyli wzbogacenie w materię 
organiczną. Powstają nowe środowiska bogate w sub-
stancje odżywcze, w których larwy mogą rozwijać się 
o wiele szybciej, niż w oligotroficznych siedliskach 
roślin nagonasiennych.

Często muchówki Nematocera nie odżywiają się 
w ogóle w swoim skrzydlatym stadium i w związ-
ku z tym żyją krótko; są to prawdopodobnie przy-
stosowania dziedziczone od dawna i „wypracowa-
ne” przez ewolucję jeszcze w ubogim świecie roślin 
nagozalążkowych. Jednak w grupie tej odnajdujemy 
także stare ewolucyjnie owady krwiopijne (patrz ar-
tykuł S. Kaczmarka w tym numerze); nie wszyscy 
też wiedzą, że nektarem odżywiają się także komary, 
a w każdym razie ich samce.

Stopniowo muchówki opanowały prawie wszyst-
kie środowiska. Wymieniamy poniżej ciekawsze 
przystosowania.

Pasożyty kręgowców i bezkręgowców. Znamy 
wszyscy gzy (gzowate – Oestridae), muchówki skła-
dające jaja w skórze bydła (giez bydlęcy) i innych 
wielkich ssaków kopytnych. Największy z nich to Gy-
rostigma rhinocerontis, giez wyspecjalizowany do roz-
woju w skórze nosorożców; muchówka ta mierzy ok. 
4 cm, a skrzydła mają rozpiętość do 7 cm. W związku 
z tym, że nosorożce są gatunkiem zagrożonym wymar-
ciem, również ta muchówka staje się rzadka.

W naszych lasach żyją pasożytnicze muchówki na-
rzępikowate (Hippoboscidae), o spłaszczonym ciele 
pokrojem przypominającym pająka. Postacie dorosłe 
są pasożytami ssaków kopytnych, borsuków, nietope-
rzy oraz ptaków (Ryc. 6A, B); żyją w ich sierści lub 
piórach i ssą krew żywiciela. Są żyworodne: larwy 
rozwijają się wewnątrz samicy, a na zewnątrz wycho-
dzą już w pełni wyrośnięte i natychmiast się przepo-
czwarczają w postać dorosłą. Potrafią uczepić się pa-
zurkami do skóry człowieka – nieprzyjemne uczucie, 
które znają bywalcy lasów.

Są także muchówki pasożytujące na pająkach; cza-
sem więc to mucha poluje na pająka...

Zdolności do wysychania. Fenomenalne zdolno-
ści do przeżycia w stanie całkowicie wysuszonym 
wykazuje pewien afrykański gatunek ochotkowatych 
(Chironomidae) – Polypedilum vanderplanki. Larwy 
tych drobnych muchówek rozwijają się w zbiornikach 
wodnych, które w tym klimacie łatwo wysychają, 
a ponowne ich nawodnienie może nastąpić dopiero 
po latach. W trakcie wysychania woda w ciałach larw 
zostaje powoli częściowo zastąpiona przez trehalozę 
(dwucukier zbudowany z dwu cząsteczek glukozy), 
tak że odwodnienie ciała jest prawie całkowite (wyno-
si 97%). W tym stanie, zwanych anhydrobiozą, larwy 
potrafią przetrwać aż 17 lat! W czasie tym larwy stają 
się odporne także na niskie i wysokie temperatury, brak 
tlenu, promieniowanie (także ultrafioletowe) i inne ro-
dzaje stresu. Na ponowne nawodnienie ciała i powrót 
do życia larwa potrzebuje zaledwie kilka godzin [5].

Szybko płynące, zimne potoki. Istnieje rodzina 
muchówek (Deuterophlebiidae; grupa Nematocera), 
których larwy żyją na kamieniach bystro płynących 
strumieni, gdzie prędkość prądu wody osiąga nawet 
5m/sek. Larwy te mają tzw. nibynóżki z przyssaw-
kami, pozwalającymi utrzymać się na kamieniach 
wbrew prądowi wody, a poczwarki mają postać dys-
ku płasko przylegającego do podłoża, a także przy-
ssawki. W postaci dorosłej owady te latają wprost 
nad strumieniem; jeśli bryzgami wody zostają rzuco-
ne na powierzchnię, odbijają się od niej „puchatymi” 
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zakończeniami stóp oraz bardzo długimi czułkami 
(o długości 6-10x przekraczającej długość ich ciała; 
Ryc. 6C). Samce żyją jedynie dwie godziny, po czym 
giną. Samice żyją do sześciu godzin; po zapłodnie-
niu schodzą pod wodę, wcześniej obłamując sobie 
ogromne skrzydła, i składają jaja. Są to najkrócej 

żyjące muchówki i jedne z najkrócej żyjących owa-
dów w ogóle, obok jętek (oczywiście, mamy na myśli 
jedynie stadium uskrzydlone). Ich aparaty gębowe 
są skrajnie zredukowane w związku z tak krótkim 
życiem, i wiemy na podstawie opisanych przez nas 
inkluzji w bursztynie birmańskim, że takie też były 
już ok. 100 mln lat temu, w kredzie [6]. Żyją obecnie 

poza Europą (Chiny, Himalaje, zachodnie wybrzeża 
Ameryki Północnej).

Minowce. Wiele gatunków, np. z rodziny miniar-
kowatych (Agromyzidae; Brachycera), składa jaja do 
miękiszu liści, którym odżywiają się larwy, drążąc 
w nim charakterystyczne korytarze; po kształcie kory-

tarzy zwykle można rozpoznać gatunki. Z kolei larwy 
z rodziny pryszczarkowatych (Cecidomyiidae; Nema-
tocera) powodują na liściach narastanie galasów, które 
stają się ich schronieniem do przepoczwarczenia.

Życie w ropie naftowej. Larwy muchówki z rodzi-
ny wodarkowatych (Ephydridae), Diasemocera pe-
trolei, żyją w naturalnych zbiornikach ropy naftowej. 

Ryc. 6. Adaptacje muchówek. A-B - strzyżak jeleni (Lipoptena cervi), pasożyt ssaków, uskrzydlony (A) i samica z obłamanymi skrzydłami (B), dla 
swobodnego przemieszczania się wśród sierści żywiciela. C - Deuterophlebia shasta, muchówka, której życie w postaci uskrzydlonej trwa jedynie 
dwie godziny. Źródła: A, B [17], C - fot. G. Curler.
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Żywią się owadami, które zostały uwięzione w mazi; 
razem z ofiarą pochłaniają też ropę i przepuszczają ją 
przez układ pokarmowy bez szkody dla życia (zdję-
cia muchówki i jej larw dostępne są na stronie inter-
netowej [26]).

Życie w gnijących resztkach organicznych. Wie-
le larw muchówek Brachycera z najmłodszej gru-
py Calyptrata opanowało bardzo bogate w białko 
środowiska gnijących szczątków zwierzęcych (choć 
niekoniecznie dla nas apetyczne, typu: kał, gnijące 
mięso). Pozwala im to na błyskawiczny rozwój i wy-
twarzanie nowych pokoleń w bardzo krótkim czasie. 
Na przykład rozwój larwy muchy domowej na gniją-
cym mięsie trwa kilka dni, a dorosła postać zdolna do 
rozmnażania pojawia się co dwa tygodnie. Ta regular-
ność rozwoju oraz łatwo rozróżnialne stadia zostały 
wykorzystane w kryminalistyce do oznaczania czasu 
zgonu ofiar, o czym doskonale wiedzą widzowie se-
rialu „Kryminalne zagadki Las Vegas”. Badania takie 
odbywają się w rzeczywistości, i również w Polsce 
można odbyć kurs oznaczania stadiów przydatnych 
muchówek.

Dla porównania: larwy muchówek długoczułkich 
(niepasożytniczych) rozwijają się kilka miesięcy, 
a nawet rok, i wydają rocznie przeciętnie 1-2 pokole-
nia (a czasem larwa rośnie aż dwa lata).

Czemu właściwie muchówki długoczułkie nie wy-
korzystują takiego łatwo dostępnego źródła pokar-
mu? W substracie bogatym w białka, cukry i tłuszcze 
rozwijają się gwałtownie również mikroorganizmy 
(bakterie, pleśnie), stanowiące śmiertelne zagrożenie 
dla sąsiadujących organizmów. Ewolucja muchówek 
Brachycera Calyptrata ewidentnie pozwoliła wypra-
cować mechanizmy obronne, prawdopodobnie im-
munologicznej natury.

Jednak istnieją gatunki muchówek długoczułkich, 
których larwy także przystosowały się do tak bogate-

go, półpłynnego pokarmu. Są one dla nas szczególnie 
interesujące z ewolucyjnego punktu widzenia. Dla 
mnie osobiście (EK) zaskoczeniem było odkrycie, 
że w wypełnionych nieczystościami rurach kanali-
zacyjnych na stacjach naukowych Antarktydy żyją, 
i dobrze się mają, larwy zimieni (Trichocera macu-
lipennis; [9]). Okazało się, że gatunek ten od daw-
na opanował środowiska tego typu. W destylarniach 
whisky w Szkocji larwy te od dawna żyły masowo 
na osadnikach pokrytych osadem drożdży i produk-
tów ich przemiany; skutecznie je czyściły z osadu, 
oszczędzając tego trudu pracownikom destylarni! 
(Dane z lat 30. XX wieku; [3]). Oczywiście, na ten 
nieapetyczny temat cicho sza wobec konsumentów...

Pogorzeliska. Życie tzw. muchówek pirofilnych 
jest ściśle związane z pogorzeliskami po pożarach 
lasów. Należy tu kilka gatunków z różnych rodzin, 
głównie Brachycera. Muchówki te zlatują się z dale-
ka, przyciągane zapachem dymu i tworzą w nim rójki 
godowe, a samice gatunku Anabarynchus hyalipennis 
(rodzina Therevidae) nawet składają jaja w ciepłym 
popiele [1, 4].

Natomiast środowiska, których muchówki nie 
opanowały, to otwarte wody morskie. Jedynie larwy 
nielicznych gatunków mogą egzystować na granicy 
lądu i morza, w glonach żyjących w strefie oprysków 
i falowania.

O autorach:

Zajmujemy się owadami kopalnymi całego świata 
– a przede wszystkim muchówkami – od ponad 40 
lat. Badamy zarówno te zachowane w skalnych od-
ciskach, jak i inkluzje w bursztynach różnego wieku 
i pochodzenia.

Chętnie odpowiemy na Wasze pytania w tym te-
macie.
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czyli jak zajrzeć w przeszłość 

promieniowaniem synchrotronowym

Katarzyna M. Sowa, Tomasz S. Kołodziej, Ewa Krzemińska (Kraków)

The X-ray Time Machine, or How to Peek into the Past  
with Synchrotron Radiation

Streszczenie

Tomografia rentgenowska i neutronowa stały się jednym z najważniejszych narzędzi współ-
czesnej paleontologii, umożliwiając nieinwazyjne obrazowanie wnętrza skamieniałości i in-
kluzji w trzech wymiarach. W krótkim artykule, z punktu widzenia użytkownika nie-fizyka, 
opisujemy trzy główne typy tomografii, ze szczególnym uwzględnieniem tomografii z wy-
korzystaniem promieniowania synchrotronowego. Opisujemy praktyczne aspekty przygoto-
wania eksperymentu: dobór próbek, energii promieniowania, a także podstawowe ograni-
czenia metody, pokazując potencjał tomografii w rekonstrukcji struktur zarówno twardych, 
jak i miękkich.

Abstract

X-ray and neutron tomography have become some of the most important tools in modern 
paleontology, enabling non-invasive three-dimensional imaging of the interiors of fossils and 
inclusions. In this short article, written from the perspective of a non-physicist user, we describe 
the three main types of tomography, with particular emphasis on tomography using synchro-
tron radiation. We discuss the practical aspects of preparing an experiment: sample selection, 
choice of radiation energy, as well as the basic limitations of the method, demonstrating the 
potential of tomography for reconstructing both hard and soft structures.

OWADY KOPALNE

Wirtualna łopata

Będąc niedawno, jako całkowici laicy-fizycy, na 
naszej pierwszej w życiu konferencji paleontolo-
gicznej, zauważyliśmy, że praktycznie na każdej 
prezentacji lub posterze jest co najmniej jedna ryci-
na z rekonstrukcją 3D uzyskaną przy pomocy tomo-
grafii. Ba, nawet doszliśmy do wniosku (w którym 
utwierdziliśmy się później, robiąc przegląd litera-
turowy do niniejszego artykułu), że paleontolodzy 
skanują absolutnie wszystko, co popadnie. Skąd taka 
popularność metody? Z jej nieniszczących właściwo-
ści: bez rozbijania skamieniałości, bez szlifowania 
bursztynów, możemy zajrzeć do wnętrza skamieliny 
w trzech wymiarach, zmierzyć, policzyć, zobrazo-
wać, opisać i zachować okaz praktycznie nietknięty 
dla potomności. Jak to działa?

Tomografia

Najprostszą metodą zajrzenia przy pomocy pro-
mieniowania rentgenowskiego we wewnętrzne 
struktury materii jest właśnie radiografia. Jest to nie-
niszcząca metoda analizy wewnętrznej struktury ma-
teriału, która jest możliwa dzięki głębokiej penetracji 
twardego promieniowania rentgenowskiego w głąb 
materii oraz małej długości fali, umożliwiającej uzy-
skanie wysokiej rozdzielczości obrazowania. Najpro-
ściej mówiąc, jest to rodzaj zdjęcia rentgenowskiego, 
w którym promieniowanie po przejściu przez badany 
obiekt tworzy na detektorze obrazującym dwuwy-
miarowy obraz (oczywiście jest to powszechnie zna-
na technika w diagnostyce medycznej). Szczegóły, 
które widzimy na takiej radiografii, są efektem tego, 
że tkanki o różnej gęstości w różny sposób absorbują 
promieniowanie (tkanki “gęstsze”, czyli zawierające 
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cięższe pierwiastki, absorbują silniej). Z faktu, że 
oglądamy dwuwymiarową projekcję prześwietlanej 
trójwymiarowej struktury, wynika, że nie mamy roz-
dzielczości głębokościowej – nie można jednoznacz-
nie określić, z której głębokości pochodzi oglądany 
konkretny szczegół.

Technika tomografii rentgenowskiej pozwala uzu-
pełnić tę lukę w wiedzy. Polega ona na tym, że wy-
konuje się wiele projekcji, ale pod różnymi kątami 
padania wiązki na prześwietlany obiekt, a następnie 
przy użyciu skomplikowanej analizy matematycznej 
(tzw. rekonstrukcji tomograficznej), możliwej dzięki 
dużej mocy obliczeniowej współczesnych kompute-
rów, można odtworzyć trójwymiarowy obraz całości 
badanego obiektu łącznie ze strukturami wewnętrz-
nymi. Schemat synchrotronowego eksperymentu to-
mograficznego przedstawiony jest na Ryc.1.

Choć sama technika wykonywania skanów tomo-
graficznych jest jedna, możemy wyróżnić trzy jej 
typy, w zależności od źródła użytego promieniowa-
nia. Pierwszy z nich to mikrotomografia rentgenow-
ska (µCT) z użyciem lamp rentgenowskich – metoda 
powszechnie używana w medycynie, z rozdzielczo-
ścią rzędu milimetrów, do diagnozy złamań, urazów, 
płuc. Komercyjnie dostępne tomografy do badań la-
boratoryjnych uzyskują rozdzielczości do około mi-
krometra. Drugi typ (SR-µCT) jest oparty na świetle 
synchrotronowym (o tym za chwilę), pozwalający 
uzyskać rozdzielczości submikrometrowe, a sama 
jasność źródła synchrotronowego skraca znacząco 

czas pomiaru (z kilkunastu godzin do kilkunastu mi-
nut, lub, w skrajnych przypadkach, nawet sekund). 
Trzecim typem jest tomografia neutronowa – kom-
plementarna do tomografii wykonywanej z pomocą 
promieniowania rentgenowskiego. Neutrony, jako 
inne cząstki elementarne, zupełnie inaczej oddziałują 
z materią i potrafią przechodzić przez materiały, które 
dla promieniowania X są zbyt gęste.

Tomografy laboratoryjne są sprzętami bardzo 
popularnymi i prostymi w użyciu. Sprzęty te mają już 
zazwyczaj skalibrowane parametry, a oprogramowanie 
dostarczane przez producenta wykonuje rekonstrukcje 
automatycznie, efektem czego jest objętość gotowa do 
segmentacji w tym samym lub zewnętrznym oprogra-
mowaniu. Jest to bardzo szybki i przyjemny sposób 
uzyskania danych o średniej rozdzielczości.

Chcąc uzyskać coś więcej, musimy zmienić źródło 
promieniowania na jaśniejsze i bardziej koherentne 
(spójne). Takim źródłem są właśnie synchrotrony.

Czym jest synchrotron?

Synchrotron, a właściwie mówiąc precyzyj-
nie – ośrodek promieniowania synchrotronowego, 
jest to akceleratorowe źródło bardzo intensywnego 
promieniowania elektromagnetycznego (często 
nazywanego po prostu światłem, chociaż zawiera ono 
dużo więcej składowych niż tylko pasmo widzialne) 
o unikalnych właściwościach.

W ośrodkach tego typu w kilkustopniowym proce-
sie (liczba stopni zależy od wielkości ośrodka) paczki 
naładowanych cząstek (elektronów) są przyspieszane 
do relatywistycznych prędkości przy pomocy szybko 
oscylujących pól elektromagnetycznych (częstotli-
wości są podobne do zakresu radia FM, ~ 100 MHz) 
i utrzymywane na stabilnej, zamkniętej orbicie. Syn-
chrotron składa się zazwyczaj z akceleratora linio-
wego (liniak) oraz akceleratorów kołowych (booster 
oraz pierścień akumulacyjny), połączonych między 
sobą liniami transferowymi. Schemat synchrotronu 
został przedstawiony na Ryc. 2.

Na samym początku liniaka znajduje się dzia-
ło elektronowe, produkujące elektrony, które są 
następnie są transferowane do boostera, gdzie są 
przyspieszane dalej, do prędkości bliskiej prędkości 
światła. Następnie są transferowane do pierścienia 
akumulacyjnego. Docelowa energia pracy pierścienia 
akumulacyjnego (w zasadzie ten układ mamy 
najczęściej na myśli mówiąc o synchrotronie) jest 
rzędu pojedynczych gigaelektronowoltów (GeV), 
co oznacza, że cząstki poruszają się z prędkością 
99,99(...)% prędkości światła.

Ryc. 1. Schemat synchrotronowego eksperymentu tomograficznego. 
Seria radiografii przy zmieniającym się kącie wokół osi obrotu 
jest zbierana przez dwuwymiarowy detektor. Następnie dane są 
analizowane przy pomocy algorytmów rekonstrukcji tomograficznej.
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Promieniowanie synchrotronowe

Promieniowanie synchrotronowe odkryto ekspery-
mentalnie w 1947 roku przy akceleratorze służącym 
do badań fizyki cząstek elementarnych [2], jednak 
pierwsze ośrodki przeznaczone stricte dla promienio-
wania synchrotronowego (tzw. druga generacja źró-
deł) powstały dopiero w latach 70. XX wieku.

Promieniowanie wykorzystywane do badań po-
wstaje wtedy, gdy bardzo szybko poruszające się 
elektrony zostają zmuszone do zmiany kierunku 
ruchu. Innymi słowy, elektron nie leci dalej po linii 
prostej, ale jego tor zostaje zakrzywiony. Podczas 
takiego odchylenia elektron traci część swojej ener-
gii, która może zostać wyemitowana w postaci pro-
mieniowania. W lampie rentgenowskiej elektrony są 
najpierw rozpędzane, a następnie kierowane na me-
talową anodę. Gdy uderzają w materiał anody i od-
działują z atomami metalu, gwałtownie zwalniają lub 
zmieniają kierunek ruchu. W wyniku tego emitowane 
jest promieniowanie rentgenowskie, nazywane pro-
mieniowaniem hamowania. W synchrotronie odchy-
lenie toru elektronów uzyskuje się w inny sposób – za 
pomocą silnego pola magnetycznego. Na poruszające 
się elektrony działa wtedy tak zwana siła Lorentza. 
Jest to siła, która pojawia się, gdy naładowana cząst-
ka, na przykład elektron, porusza się w polu magne-
tycznym. Można ją sobie wyobrazić jako „boczny 
nacisk”, który nie zatrzymuje elektronu, ale zmienia 
kierunek jego ruchu. Siła ta działa prostopadle do 
kierunku ruchu elektronu, dlatego zakrzywia jego 

tor i sprawia, że elektron zaczyna poruszać się po 
fragmencie okręgu. Taki ruch po zakrzywionym to-
rze oznacza, że elektron cały czas zmienia kierunek 
swojej prędkości. W fizyce każda zmiana prędkości – 
także sama zmiana jej kierunku — oznacza przyspie-
szenie. W tym przypadku mówimy o przyspieszeniu 
dośrodkowym, czyli skierowanym ku środkowi krzy-
wizny toru. Gdy naładowana cząstka, taka jak elek-
tron, porusza się ruchem przyspieszonym, zaburzeniu 
ulega związane z nią pole elektromagnetyczne. To za-
burzenie rozchodzi się następnie w przestrzeni w po-
staci fali elektromagnetycznej. Właśnie w ten sposób 
przyspieszane elektrony emitują promieniowanie. 
W  synchrotronie elektrony poruszają się z prędko-
ściami bardzo bliskimi prędkości światła. Z tego po-
wodu istotne stają się efekty relatywistyczne, czyli 
wynikające z teorii względności. Jednym z nich jest 
relatywistyczny efekt Dopplera. W uproszczeniu 
oznacza on, że promieniowanie emitowane przez 
bardzo szybko poruszającą się cząstkę jest obserwo-
wane inaczej niż w przypadku wolno poruszające-
go się źródła. Dla obserwatora w laboratorium fale 
te są silnie „ściśnięte” w kierunku ruchu elektronu. 
W efekcie promieniowanie synchrotronowe nie roz-
chodzi się równomiernie we wszystkich kierunkach, 
lecz tworzy bardzo wąską, prawie równoległą wiąz-
kę. Jest ona emitowana głównie w kierunku stycznym 
do toru ruchu elektronu, czyli dokładnie w tym kie-
runku, w którym elektron porusza się w danej chwili.

Promieniowanie synchrotronowe posiada zestaw 
unikalnych własności: wysoką intensywność/jasność 

Ryc. 2. Z lewej: schemat typowego ośrodka promieniowania synchrotronowego. Z prawej: widok z góry na halę eksperymentalną synchrotronu 
SOLARIS w Narodowym Centrum Promieniowania Synchrotronowego w Krakowie.
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przewyższającą o wiele rzędów wielkości źródła labo-
ratoryjne (lampy rentgenowskie), bardzo szeroki zakres 
używalnych energii (od podczerwieni do twardego pro-
mieniowania rentgenowskiego), polaryzację z możliwo-
ścią jej zmieniania i unikalną strukturę czasową. Dzięki 

temu w ośrodku promieniowania synchrotronowego 
istnieje możliwość wykonywania bardzo różnorodnych 
badań z zakresu wielu dziedzin w dużo mniejszym 
czasie niż w pracowniach laboratoryjnych. W Europie 
istnieje kilkanaście ośrodków synchrotronowych z do-
stępem dla użytkowników zewnętrznych, a na całym 
świecie istnieje ich kilkadziesiąt, i co jakiś czas otwiera-
ne są ośrodki coraz nowszych generacji [9].

Jednym z największych i najbardziej znanych na 
świecie synchrotronów jest europejski ośrodek ESRF 
– European Synchrotron Radiation Facility – w Gre-
noble we Francji [7]. Elektrony są w nim przyspiesza-
ne do energii 6 GeV, w pierścieniu akumulacyjnym 
o obwodzie ~ 1 km. Wokół pierścienia istnieje około 
50 linii badawczych specjalizujących się w wielu róż-
nych technikach eksperymentalnych. Polska uczest-
niczy w inicjatywie finansując 1% rocznego budżetu, 
co przekłada się bezpośrednio na dofinansowanie do 
wyjazdów dla polskich naukowców.

Wciąż mało znanym faktem jest to, że w Polsce 
również mamy ośrodek synchrotronowy – Narodo-
we Centrum Promieniowania Synchrotronowego 
SOLARIS w Krakowie [5, 10]. Jest to synchrotron 
zoptymalizowany głównie na miękkie promienio-

wanie rentgenowskie, gdzie elektrony rozpędzane 
są do energii 1,5 GeV, a pierścień akumulacyjny ma 
średnicę około 30 m. Ponieważ jest to ośrodek na-
rodowy, badania wykonywane są całkowicie nieod-
płatnie. Dwa razy do roku organizowane są nabory 
standardowych wniosków pomiarowych ocenianych 
przez zewnętrzną, międzynarodową komisję ewalu-
acyjną pod względem jakości badań i nauki. Jest rów-
nież możliwość składania wniosków o szybki dostęp 
do infrastruktury. Więcej informacji dostępnych jest 
na stronie www.synchrotron.uj.edu.pl. Budowę SO-
LARIS zaczęto w 2010 roku, a pierwsi użytkownicy 
uzyskali dostęp do infrastruktury w 2018 roku.

Sam synchrotron jest w zasadzie nieprzydatny 
do wykonywania jakichkolwiek badań. Potrzebny 
jest układ nazywany linią badawczą. Jest to fizycz-
ny, optyczny układ mający za zadanie doprowadzić 
promieniowanie od punktu emisji do miejsca umoco-
wania badanej próbki, przygotować jego parametry 

Ryc. 3. Tomografia papirusów z Elefantyny. A. Przekrój przez zobrazowaną objętość. Papirus jest zwinięty wraz z pęknięciami w strukturze.  
B. projekcja 2D, już po numerycznym rozwinięciu papirusu. Czytelne jest jedno słowo, najprawdopodobiej „Pan”. Ponieważ słowo zajmuje 
mniejszą część papirusu, Autorzy spekulują, że tylko to słowo zostało zapisane atramentem z dodatkiem żelaza, a pozostałe mogłby być napisane 
atramentem na bazie węgla, który w wykorzystywanym układzie eksperymentalnym był niemożliwy do zmierzenia. Źródło [3].
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(geometryczne i spektralne) do wykonania odpo-
wiedniego eksperymentu, odpowiednim układem 
zebrać dane pomiarowe, jak i w końcu zapewnić 
użytkownikom odpowiedni poziom bezpieczeństwa 
radiologicznego. Każda linia badawcza stanowi od-
rębne laboratorium badające określone własności 
materii przy pomocy odpowiedniego zakresu światła 
synchrotronowego wyekstrahowanego przez układ 
optyczny linii.

W momencie pisania artykułu, w SOLARIS do-
stępnych jest siedem linii badawczych otwartych dla 
naukowców, a kolejne trzy są w fazie budowy lub 

projektowej. Techniki pomiarowe oferowane przez li-
nie badawcze obejmują: spektroskopię absorpcji pro-
mieniowania rentgenowskiego (XAS), spektroskopię 
fotoemisji elektronów (PES, ARPES), obrazowanie 
rentgenowskie (radiografia, tomografia, mikroskopia 
rentgenowska), spektroskopię fluorescencyjna, meto-
dy rozproszeniowe i dyfrakcyjne oraz inne. Należy 
w tym miejscu zaznaczyć, że każda z linii badaw-
czych stara się ciągle poszerzać zakres oferowanych 
metod badawczych, aby sprostać zapotrzebowaniu 
użytkowników. Dostępne są również kriomikrosko-
py elektronowe do obrazowania struktur biologicz-
nych oraz rozwiązywania struktur makromolekuł 

– urządzenie całkowicie niezależne od synchrotro-
nu. Obecnie jedyną linią badawczą na synchrotronie 
SOLARIS oferującą mikrotomografię rentgenowską 
jest linia PolyX, pracująca w zakresie 4-15keV, czyli 
twardego promieniowania rentgenowskiego [4].

Jak przygotować się do eksperymentu  
tomograficznego na synchrotronie?

Przede wszystkim należy skontaktować się z zało-
gą linii badawczej – istnieje spora szansa, że mieli już 
do czynienia z podobnymi próbkami i będą w stanie 

dobrać odpowiednio parametry pomiaru tak, by zmie-
rzyć jak największą liczbę próbek w otrzymanym 
czasie pomiarowym. A przede wszystkim będą mieli 
wiedzę na temat problemów technicznych, mogących 
się pojawić w trakcie pomiarów: od tego, w jaki spo-
sób zamontować próbkę, aż po obliczenie transmisji 
promieniowania przez próbkę, żeby sprawdzić, czy 
prześwietlanie próbki ma w ogóle sens (im bardziej 
energetyczne promieniowanie rentgenowskie, tym 
bardziej przenikliwe).

Kluczem do wyciśnięcia tomografii jak cytrynki 
w swoich badaniach jest wyczucie, który typ nadaje 
się do konkretnych próbek. I tak, tomografia z lampą 

Ryc. 4. Masa jaj owadzich w bursztynie z Mianmy. A. obraz obiektu z mikroskopu światła widzialnego. B. rekonstrukcja tomograficzna.  
C. powiększenie jednego jaja; obraz spod mikroskopu światła widzialnego.  Źródło [6].
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rentgenowską będzie idealna do dużych próbek (kilka 
centymetrów), gdzie rozdzielczość nie gra roli. To-
mografia synchrotronowa (w zależności od wielkości 
synchrotronu) dostarczy submikrometrowej rozdziel-
czości przeważnie dla bardzo małych próbek, a ko-
rzystając z kontrastu fazowego można zobaczyć gra-
nice tkanek miękkich. Tomografia z wykorzystaniem 
neutronów przydaje się do bardzo dużych obiek-
tów (kilkanaście lub kilkadziesiąt centymetrów) lub 
obiektów zbudowanych z pierwiastków o wysokiej 
liczbie atomowej.

Przykłady eksperymentów z wykorzystaniem 
synchrotronowej tomografii rentgenowskiej

Jednym z najbardziej spektakularnych przykładów 
użycia synchrotronowej tomografii rentgenowskiej 
(choć niezwiązanej z paleontologią) było wykonanie 
pełnego obrazowania z mikrometrową rozdzielczością 
skrzypiec “Il Cannone” z 1743 roku, uznawanych za 
ulubiony instrument Niccolo Paganiniego, wykonane-
go w europejskim ośrodku ESRF, o czym doniesiono 
w marcu 2024 roku [8]. Pokazuje to, jakie możliwości 
niesie ze sobą rozwijanie zarówno wielkoskalowych 
ośrodków badawczych, jak i technik obrazowania.

Kolejnym z najpiękniejszych przykładów wyko-
rzystania tomografii są badania papirusów z Elefan-
tyny z kolekcji Luwru [3]. Papirusy są bardzo kruche 
i wielokrotnie złożone, co sprawia, że ich fizyczne 
otwarcie może prowadzić do całkowitego zniszcze-
nia. Autorzy wykonali tomografię rentgenowską 
zwiniętego papirusu, aby obejrzeć papirus warstwa 
po warstwie. Następnie za pomocą algorytmu nume-
rycznego zidentyfikowali zagięcia papirusu, i “odwi-
nęli” go wirtualnie do płaskiej mapy.

Przykładem stricte paleontologicznym mogą być 
skamieniałe zarodki sprzed pół miliarda lat [1]. Oka-
zy zeskanowano z submikrometrową rozdzielczością, 
co umożliwiło odtworzenie układu komórek w zarod-
kach na etapach bruzdkowania. Eksperymenty tomo-
graficzne umożliwiają również obrazowanie i rekon-
strukcję miękkich struktur, takich jak na przykład jaja 
ryb, płazów, bezkręgowców i owadów, które bardzo 
rzadko zachowują się jako skamieliny. Możliwe jest 
jednak ich zachowanie w formie inkluzji w bursz-
tynie. Takim przypadkiem są masy jaj zachowane 

w bursztynie ze środkowej kredy z Mjanmy (dawniej: 
Birmy; [6]). Spośród pięciu pozyskanych okazów 
trzy masy jaj prawdopodobnie należały do owadów, 
natomiast pozostałe dwie wydawały się inne. Jedna 
masa składała się ze stosunkowo sztywnych jaj, które 
zachowały kształt w całej masie i mogły być połączo-
ne śluzowymi nitkami. Taka morfologia przypomina 
jaja niektóre lądowych mięczaków. Druga masa zło-
żona była z bardziej miękkich jaj, które ścisnęły się 
wzajemnie, przez co ich kształty w masie są silnie 
zniekształcone. Te jaja najbardziej przypominają jaja 
płazów. Biorąc pod uwagę odtworzone leśne środo-
wisko stanowiska bursztynu, jaja były przypuszczal-
nie przytwierdzone na lub tuż przy drzewie wytwa-
rzającym żywicę.

Także nasi polscy naukowcy korzystają z metod to-
mografii rentgenowskiej: patrz Ryc. 5 i 6 [przyp. red.: 
patrz też artykuł A. Soszyńskiej, Ryc. 5 w tym numerze].

Korzyści (dla inkluzji)

Poważnym problemem w badaniu inkluzji w żywicy 
kopalnej (czyli bursztynie) jest mleczny, nieprzejrzysty 

Ryc. 5. Aparat genitalny muchówki w bursztynie bałtyckim (Ectrepesthoneura sp.; Mycetophilidae). Mleczny obłok pęcherzyków gazu, który 
często otacza inkluzję (A – obraz z mikroskopu światła widzialnego), zostaje prześwietlony przez promieniowanie rentgenowskie dostępne na 
synchrotronie (B – radiografia – zdjęcie rentgenowskie, C – model 3D, utworzony w trakcie rekonstrukcji tomograficznej), a struktury ukrywające 
się we wnętrzu obłoku stają się widoczne.
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obłok otaczający owada lub jego część (Ryc. 5A). 
Obłok ten składa się z mikroskopijnych pęcherzyków 
gazu, który tworzy się z wycieku płynów z ciała owa-
da oblanego żywicą. Żywica, składająca się głów-
nie z wielocukrów i ich pochodnych, silnie reaguje 

z wodą i wprost wysysa ją z owada. Gdy wyciek jest 
obfity, z czasem odparowuje, pozostawiając pęche-
rzyki gazu. Tak powstały mleczny obłok uniemożli-
wia badanie owada pod mikroskopem i binokularem, 
szczególnie, gdy pokrywa części owada ważne przy 
diagnostyce taksnonomicznej. W takich sytuacjach 
pomaga promieniowanie synchrotronowe, które prze-
świetla pęcherzyki na wylot, uwidoczniając kryjące 
się za nimi struktury (Ryc. 5B). Stąd ten entuzjazm 
paleontologów, którzy rzeczywiście chętnie badaliby 
poprzez synchrotron wszystko, co wpadnie w ręce!

Innym problemem typowym przy badaniach inkluzji 
jest zasłonięcie części owada przez inną inkluzję towa-
rzyszącą (tzw. syninkluzję), lub zanieczyszczenia bursz-
tynu, np. fragmentami ściółki leśnej zatopionej wraz 
z owadem, czy pęcherzykami. Tu obraz tomografia rent-
genowska również przychodzi z pomocą. Po żmudnej 
operacji segmentacji (czyli wybierania z danych obsza-
ru zajmowanego tylko przez naszą próbkę) i wykonaniu 
modelu 3D, oprogramowanie pozwala obracać wirtual-
nie bursztyn tak, że poszczególne inkluzje dają się oglą-
dać i badać niezależnie ze wszystkich stron.

Ograniczenia (nie tylko dla inkluzji)

Choć możliwości są ogromne, omawiana tu techni-
ka ma też ograniczenia. Duże i gęste skamieniałości 

wymagają wysokiej energii promieniowania, co 
obniża rozdzielczość. Niejednorodność kształtu 
próbki (zwłaszcza bursztynów) generuje artefakty 
w rekonstrukcji (próbka grubsza w jedną stronę po-
chłania więcej promieniowania niż w kierunku pro-

stopadłym). Dużym problemem w tomografii inkluzji 
w bursztynach jest to, że niektóre inkluzje bywają 
przezroczyste dla promieniowania rentgenowskiego 
– najprawdopodobniej z czasem cały materiał bio-
logiczny inkluzji dyfunduje przez ścianki bursztynu 
i znika. Jedyną nadzieją jest chitynowy pancerzyk, 
który rozkłada się najdłużej (z naszych doświadczeń 
wynika, że im starszy typ bursztynu, tym mniejsza 
szansa na jego prześwietlenie promieniowaniem rent-
genowskim).

O autorach

Katarzyna Sowa i Tomasz Kołodziej – naukowcy 
pracujący na linii badawczej PolyX służącej do mul-
timodalnego obrazowania w Narodowym Centrum 
Promieniowania Synchrotronowego SOLARIS.

Ryc. 6. Aparat genitalny muchówki w bursztynie bałtyckim (Ectrepesthoneura sp., Mycetophilidae). Pęcherzyki powietrza (patrz: strzałki) uniemożli-
wiają obserwację inkluzji w mikroskopie światła widzialnego. Niestety, są również widoczne w radiografiach (A). Po operacji segmentacji danych (B) 
i utworzeniu modelu 3D możliwe jest wybranie tylko tych fragmentów przestrzeni, które są zajmowane przez badaną próbkę (C).
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Owady sprzed milionów lat  
– relacja z Międzynarodowej Konferencji 

Paleoentomologicznej z okazji 40-lecia Sekcji 
Paleoentomologicznej PTE

W maju 2025 roku Polska stała się na kilka dni światowym centrum paleoentomologii. W dniach 
22–25 maja, z okazji 40-lecia działalności Sekcji Paleoentomologicznej Polskiego Towarzystwa 
Entomologicznego (PTE), odbyła się w Krakowie Międzynarodowa Konferencja Paleoentomolo-
giczna „Fossil Insects – Bridging Past and Present”.

OWADY KOPALNE drobiazgi

 Wydarzenie odbyło się pod honorowym 
patronatem Wojewody Małopolskiego Krzysz-
tofa Jana Klęczara, Prezydenta Miasta Krakowa 
– Aleksandra Miszalskiego, Dyrektora Muzeum 
Narodowego w Krakowie – prof. dr hab. Andrze-
ja Szczerskiego, Rektora Uniwersytetu Gdańskiego 
– prof. dr hab. Piotra Stepnowskiego, prezesa In-
ternational Paleoentomological Society (IPS) prof. 
Diying Huang (Chiny), Stowarzyszenia Muzeów 
Uczelnianych – dr hab. Huberta Kowalskiego oraz  
Prezesa Polskiego Towarzystwa Entomologicznego – 
dr hab. Pawła Sienkiewicza.

Projekt mógł zostać zrealizowany dzięki dofinan-
sowaniu ze środków budżetu państwa, przyznanych 
przez Ministra Nauki w ramach Programu Doskonała 
nauka II.

Paleoentomologia – dziedzina na styku 
przeszłości i przyszłości

Paleoentomologia to nauka zajmująca się wymar-
łymi owadami, należącymi do gromady sześcionogów 
(Hexapoda), jednych z najstarszych, a współcześnie 
najliczniejszych i najbardziej zróżnicowanych grup 
organizmów. Pierwsze znane owady (bezskrzydłe) 

Ryc. 1. Uczestnicy Konferencji „Fossil Insects – Bridging Past and Presentˮ 22.05.2025 r. przed Muzeum Narodowym w Krakowie, które nas 
gościło.
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pojawiły się na Ziemi w dewonie, ok. 400 milionów 
lat temu – znacznie wcześniej niż dinozaury. [Patrz 
artykuł G. Paśnika i W. Weiner – przyp. red.] Histo-
ria ich ewolucji została zapisana nie tylko w posta-
ci odcisków w skałach osadowych, ale również w 
kopalnych żywicach, gdzie zachowane są w postaci 
trójwymiarowych inkluzji. Taka doskonała forma za-
pisu umożliwia paleoentomologom zarówno analizę 
budowy morfologicznej, jak również pozwala poznać 
interakcje z innymi organizmami, jak np.: pasożyt-
nictwo, drapieżnictwo lub ewentualne symbionty. 
Pozwala również na obserwację zachowań wewnątrz-
gatunkowych, jak godowe rójki.

Paleoentomologia to nauka interdyscyplinarna – 
łączy geologię, paleontologię, entomologię, systema-
tykę, a coraz częściej także metody cyfrowe i mode-
lowanie 3D. Badania nad owadami kopalnymi mają 
znaczenie nie tylko dla poznania przeszłości – mogą 
również inspirować rozwiązania w biomimetyce, 
technologii materiałowej, a nawet w ocenie przy-
szłych zmian klimatycznych. [Biomimetyka rozwią-
zuje problemy technologiczne poprzez naśladowanie 
struktur i mechanizmów występujących w przyrodzie; 
przykładem może być kret pneumatyczny – urządze-
nie do drążenia kanałów – przyp. red.]

Cztery dekady Sekcji Paleoentomologicznej PTE

Sekcja Paleoentomologiczna Polskiego Towarzy-
stwa Entomologicznego, początkowo funkcjonująca 
jako Sekcja Owadów Kopalnych, została powołana 
19 kwietnia 1985 roku podczas spotkania założyciel-
skiego w Częstochowie (obecną nazwę Sekcja przy-
jęła w 2005 roku). Inicjatywa ta zrodziła się z potrze-
by integracji środowiska specjalistów zajmujących 
się owadami kopalnymi, rozsianych po różnych czę-
ściach Polski. Warto pamiętać, że były to czasy przed 
upowszechnieniem internetu i telefonii – kontakty 
naukowe wymagały znacznie większego wysiłku.

Jednym z pionierów badań był profesor Andrzej 
Skalski z Częstochowy – lepidopterolog (specjalista 
od motyli), który jako pierwszy w Polsce zastosował 
nowoczesne, porównawcze podejście do opisu inklu-
zji w bursztynie. Grupa założycielska liczyła 12 osób, 
w tym m.in. prof. Jan Koteja (specjalista od czerw-
ców), prof. Wiesław Krzemiński i prof. Ryszard Sza-
dziewski (muchówki) oraz prof. Jerzy Pawłowski 
(chrząszcze). Prof. Jan Koteja założył i przez lata 
prowadził pismo naszej Sekcji – „Wrostek”, którego 
angielska wersja była znana i poszukiwana wśród pa-
leontologów zagranicznych.

W 2001 roku zorganizowano w Krakowie Między-
narodowy Kongres Paleoentomologiczny, podczas 

którego powołano Międzynarodowe Towarzystwo 
Paleoentomologiczne (International Palaeoentomo-
logical Society), którego konferencje odbywają się 
regularnie co 3-4 lata; Towarzystwo prowadzi własne 
pismo - Palaeontomology.

Jeszcze przed erą cyfrową lista korespondencyj-
na obejmowała ponad 200 osób z kilkunastu krajów. 
W latach 1985–2015 liczba publikacji naukowych 
polskich badaczy wzrosła z 26 do ponad 400. Człon-
kowie Sekcji odegrali kluczową rolę w badaniach 
nad inkluzjami w bursztynie bałtyckim, będących 
podstawą licznych prac magisterskich, doktorskich 
i habilitacyjnych. Tematyka ta znalazła również za-
stosowanie przy ubieganiu się o granty badawcze, 
zarówno krajowe, jak i międzynarodowe. Znacząco 
rozbudowano kolekcje naukowe w Warszawie, Gdań-
sku i Malborku, a nowe zbiory powstały w Krakowie 
i Katowicach. Wprowadzono także nowoczesne tech-
niki badawcze, jak mikrotomografia rentgenowska 
czy analiza chemiczna bursztynu.

Członkowie Sekcji regularnie współorganizują wy-
stawy w muzeach w Polsce i za granicą, a coroczne spo-
tkania w ostatnich latach odbywały się w Gdańsku, rów-
nolegle z targami bursztynu AMBERIF, co sprzyjało 
wymianie wiedzy i materiałów pomiędzy specjalistami, 
kolekcjonerami i osobami pracującymi z bursztynem.

„Fossil Insects – Bridging Past and Present”  
– łącząc przeszłość z teraźniejszością

W konferencji wzięło udział 72 uczestników z 13 
krajów, w tym z Niemiec, Francji, Włoch, Ukrainy, 
Chin, USA, Libanu i Brazylii.

„To niezwykle budujące, że młodzi badacze z kra-
jów tak różnych jak Ukraina, Brazylia czy Chiny 
wnoszą świeże spojrzenie i nową energię do naszej 
dziedziny”, zauważył prof. Ryszard Szadziewski 
z Uniwersytetu Gdańskiego, jeden z inicjatorów po-
wstania Sekcji.

Przez dwa intensywne dni (22–23 maja) odbyło się 
7 sesji naukowych, podczas których zaprezentowano 
41 wykładów i 25 posterów. Program był niezwykle 
bogaty – poruszano tematy od najnowszych znalezisk 
w bursztynie bałtyckim, przez systematykę owadów 
mezozoicznych, aż po cyfrowe rekonstrukcje wymar-
łych form życia.

Konferencję rozpoczął wykład prof. Ryszarda 
Szadziewskiego, który barwnie przedstawił historię  
Sekcji, przypominając tworzące ją osoby, najważniej-
sze wydarzenia i jej osiągnięcia.

Szczególne zainteresowanie wzbudziło wystąpie-
nie dr. Andrew Rossa (National Museum of Sco-
tland), Bartosza Bojarskiego i prof. Jacka Szwedo 
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(Uniwersytet Gdański), poświęcone aktualnemu sta-
nowi wiedzy na temat wieku bursztynu bałtyckiego. 
W prezentacji autorzy przedstawili krytyczną analizę 
dotychczasowych metod datowania bursztynu oraz 
wyników badań geologicznych prowadzonych na Pół-
wyspie Sambijskim, skąd pochodzi większość inkluzji 
bursztynowych. Podkreślono, że wiek bursztynu bał-
tyckiego wciąż budzi kontrowersje – różne metody 
(m.in. datowanie minerału glaukonitu towarzyszące-
mu pokładom bursztynu czy analiza skamieniałości 
mikroorganizmów) dają rozbieżne wyniki.

Najbardziej prawdopodobny wiek osadów bursz-
tynodajnych to priabon (późny eocen), czyli, jak po-
dają autorzy, około 35–37,4 milionów lat temu.

Bardzo ciekawą prezentację przedstawiła również 
dr Monika Solórzano-Kraemer (Senckenberg In-
stitute, Frankfurt), przygotowaną we współpracy 
z prof. Xavierem Delclòs (Uniwersytet w Barcelo-
nie) i dr Enrique Peñalver (Walencja), poświęcona 

roli eksperymentów terenowych z zakresu aktu-
otafonomii w badaniach nad bursztynem.

[Aktuotafonomia, tafonomia aktualistyczna (ang. 
actual taphonomy lub actualistic taphonomy) to dzie-
dzina paleontologii badająca współczesne procesy 
zachowywania się szczątków organizmów. Opiera 
się na zasadzie, że „teraźniejszość jest kluczem do 
przeszłości” – naukowcy obserwują dzisiejsze środo-
wiska i procesy, aby lepiej zrozumieć, jak organizmy 
stają się skamieniałościami. Przyp. red.]

Autorzy przedstawili nowoczesne podejście do 
badania procesów powstawania inkluzji w żywicach 
kopalnych i współczesnych, takich jak bursztyn, 
kopal czy współczesna tzw. „żywica defaunacyjna” 
(produkowana przez drzewa od XVIII wieku n.e., 
nie zawierająca inkluzji zwierzęcych ani roślinnych; 
używana do badania własności fizykochemicznych 
żywicy). Dzięki eksperymentom przeprowadzanym 

Ryc. 2. Trichoneura (Burmania) burmitica, Kopeć et al. (2023), jako przykład inkluzji w bursztynie (bursztyn birmański ok 99 mln lat). Strzałkami 
zaznaczono syninkluzje: drobnej błonkówki (biała stzałka), tzw. włosków dębu - fragmentu kwiatostanu (czarna strzałka). Źródło: [1], zmienione.
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w terenie i w laboratorium – np. przy użyciu żółtych 
lepów zakładanych na drzewo i pułapek ustawianych 
obok drzewa żywicującego (tzw. pułapek Malaise’a) 
– naukowcy są w stanie ocenić, które organizmy rze-
czywiście trafiają do żywicy, a które są pomijane, 
oraz jak wygląda proces ich fosylizacji.

Badania takie pomagają zrozumieć m.in. selek-
tywność pułapek żywicznych i zniekształcenia, jakie 
powstają już po uwięzieniu organizmów. Autorzy 
zwrócili uwagę na potrzebę stosowania nowych po-
jęć, takich jak eusyninkluzje i parasyninkluzje [2], 
które oddają relacje między organizmami znaleziony-
mi razem w jednym kawałku bursztynu. 

[Eusyninkluzje (ang. eusyninclusions) to organizmy 
zachowane w jednej ciągłej warstwie bursztynu; są one 
dowodem, że dane organizmy żyły jednocześnie obok 
siebie i jednocześnie zostały zatopione. Parasyninklu-
zje (ang. parasyninclusions) to organizmy zachowane 
w różnych warstwach w obrębie tego samego kawałka 
bursztynu. Świadczą jedynie o tym, że organizmy te 
żyły na tym samym terenie. Przyp. red.]

Trzeciego dnia, 24 maja, uczestnicy wzięli udział 
w warsztatach terenowych na Jurze Krakowsko-
-Częstochowskiej. To miejsce wyjątkowe pod wzglę-
dem geologicznym – w wapiennych skałach można 
znaleźć skamieniałości sprzed setek milionów lat. 
Uczestnicy mieli okazję samodzielnie prowadzić po-
szukiwania i w nieformalnej atmosferze dzielić się 
doświadczeniami.

Podsumowanie – wspólnota naukowa, 
która przekracza granice

Konferencja „Fossil Insects – Bridging Past and 
Present” była nie tylko wydarzeniem naukowym – 
stała się forum międzynarodowej integracji i inspira-
cją do dalszych badań. Obchody 40-lecia Sekcji Pa-
leoentomologicznej PTE przypomniały, że pasja do 
nauki, choć często zaczyna się od „małych owadów”, 
może prowadzić do wielkich odkryć.
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A INNE ZANIKNĄ:  

EWOLUCYJNE STRATEGIE ŻYCIOWE

Olena Blinkova (Poznań)

Why some plants survive while others decline:  
evolutionary strategies of life

Streszczenie

Dlaczego jedne rośliny są w stanie zachować żywotność w warunkach szybkich zmian środo-
wiska, podczas gdy inne ograniczają swoje zasięgi lub zanikają? W artykule zagadnienie to 
analizowane jest poprzez połączenie danych z historii ewolucyjnej roślin lądowych, ekologii 
funkcjonalnej oraz współczesnych wyzwań środowiskowych. Wykazano, że od pojawienia się 
pierwszych roślin nasiennych ewolucja była kształtowana nie tylko przez zmiany morfologicz-
ne, lecz także anatomiczne i fizjologiczne oraz przez formowanie się różnych strategii wyko-
rzystania zasobów, wzrostu i długowieczności. Na podstawie ekologicznych koncepcji strate-
gii roślinnych przeanalizowano, w jaki sposób cechy liści odzwierciedlają kompromis między 
szybkim pozyskiwaniem zasobów a długoterminowym utrzymaniem trwałości tkanek. Cechy 
te kształtują się pod wpływem kluczowych czynników środowiskowych, w tym światła, reżi-
mu wodnego, temperatury oraz żyzności gleby, i determinują funkcjonalną pozycję gatun-
ku w ekosystemie. Szczególną uwagę poświęcono roli plastyczności ekologicznej oraz róż-
norodności genetycznej jako powiązanych ze sobą mechanizmów adaptacji i przetrwania. 
Przyszłość zbiorowisk roślinnych będzie zależała od zdolności gatunków do modyfikowania 
swoich cech funkcjonalnych, utrzymywania zmienności genetycznej oraz dostosowywania 
się do nowych warunków w kontekście ocieplenia klimatu, urbanizacji i fragmentacji siedlisk.

Abstract

Why are some plant species able to maintain viability under rapid environmental change, where-
as others contract their ranges or disappear? This article addresses this question by integrating 
evidence from the evolutionary history of land plants, functional ecology and contemporary 
environmental challenges. It is shown that since the emergence of the first seed plants, plant 
evolution has been driven not only by morphological innovations but also by the development 
of diverse strategies of resource use, growth and longevity. Based on ecological concepts of 
plant strategies, we analyse how leaf traits reflect the trade-off between rapid resource acquisi-
tion and long-term structural investment. These traits are shaped by key environmental drivers, 
including light availability, water regime, temperature and soil fertility, and determine the func-
tional position of a species within ecosystems. Particular attention is given to the role of ecolog-
ical plasticity and genetic diversity as interrelated mechanisms of adaptation and survival. The 
future of plant communities will depend on the ability of species to adjust their functional traits, 
maintain genetic variability and respond to novel conditions associated with climate warming, 
urbanisation and habitat fragmentation.

artykuły
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Dlaczego jedne gatunki roślin utrzymują żywot-
ność w zmieniającym się środowisku, podczas gdy 
inne ograniczają swoje zasięgi lub zanikają? Pyta-
nie to nabiera szczególnego znaczenia w warunkach 
ocieplenia klimatu, urbanizacji oraz intensywnych 
przekształceń krajobrazu związanych z działalno-
ścią człowieka. Zdolność roślin do przetrwania wy-
nika nie tylko z ich historii ewolucyjnej, lecz także 
z cech budowy i funkcjonowania organizmu, które 
wpływają na tempo wzrostu, wykorzystanie zasobów 
oraz odporność na stres środowiskowy. Szczególnie 
istotną rolę odgrywają cechy liści, ponieważ są one 
bezpośrednio związane z fotosyntezą, bilansem wod-
nym i wymianą gazową. Analiza tych cech pozwala 
lepiej zrozumieć mechanizmy decydujące o sukcesie 
jednych gatunków i spadku liczebności innych. Zro-
zumienie tych zależności ma znaczenie nie tylko dla 
ekologii roślin, lecz także dla ochrony bioróżnorod-
ności w warunkach szybko zmieniającego się środo-
wiska.

Ewolucja roślin lądowych  
od glonów do pierwszych form nasiennych

Dane kopalne wskazują, że rośliny lądowe wy-
wodzą się ze słodkowodnych ramienic (Charophyta)  
[5, 18], które są najbliższymi współczesnymi 
krewnymi embriofitów1.

Badania wykazały obecność genów swoistych 
dla embriofitów, związanych z powstawaniem klu-
czowych cech rozwojowych, takich jak merystemy2, 
ryzoidy3 oraz zdolność do tworzenia symbioz myko-
ryzowych4 [3]. Wczesne lądowe formy roślin były nie-
rozgałęzione, wykształcały zarodnie na zakończeniach 
pędów oraz proste struktury korzeniowe; nie posiadały 
też bez liści. Z czasem pojawiły się formy rozgałęzio-
ne z bocznymi zarodniami, wyewoluowały liście i ko-
rzenie. Zapis paleontologiczny wskazuje, że niemal 
wszystkie organy roślin ewoluowały kilkakrotnie nie-
zależnie w historii roślin lądowych [11, 26].

Zdolność roślin do przekazywania sygnałów 
– za pośrednictwem fitohormonów, białek, RNA 

oraz impulsów fizjologicznych – stanowiła jedną 
z kluczowych zdobyczy ewolucyjnych, umożliwia-
jących koordynację wzrostu i rozwoju w złożonym 
środowisku lądowym. To właśnie ta zdolność sprzy-
jała powstaniu merystemów oraz organów roślin-
nych, takich jak pędy, liście i korzenie, a także wy-
sokiej zdolności do adaptacji współczesnych roślin 
[31]. Postęp w badaniach nad ewolucją rozwoju 
roślin stał się możliwy wyłącznie dzięki połączeniu 
danych z systematyki, morfologii, genetyki 
molekularnej oraz filogenetyki. Integracja tych 
podejść jest kluczowa dla zrozumienia, w jaki sposób 
powstawały i ulegały modyfikacjom podstawowe 
organy oraz przekształcenia strukturalne roślin 
[8]. Analizy filogenetyczne z uwzględnieniem 
form kopalnych w istotny sposób zmieniają nasze 
wyobrażenia o rozwoju organów, ponieważ badania 
oparte wyłącznie na taksonach współczesnych często 
prowadzą do błędnych interpretacji [14].

Рierwsze rośliny nasienne, takie jak Elkinsia po-
lymorpha z okresu dewońskiego (około 370 mln lat 
temu), ilustrują wczesne etapy ewolucji organizacji 
ciała roślin nasiennych [9]. W kolejnych epokach geo-
logicznych ta linia rozwinęła się w kierunku znacz-
nego zróżnicowania morfologicznego, co znajduje 
odzwierciedlenie między innymi w grupie paproci 
nasiennych, do której należy Glossopteris – dominu-
jący element flory gondwańskiej okresu permskiego 
(Ryc. 1). Rośliny te nie są bezpośrednimi przodkami 
współczesnych nagonasiennych, lecz reprezentują 
wczesne linie ewolucyjne roślin nasiennych. Analiza 
szczątków kopalnych wskazuje, że pierwsze rośli-
ny nagonasienne pojawiły się w erze paleozoicznej, 
około 390 mln lat temu. Nagonasienne intensywnie 
rozszerzały swój zasięg w mezozoiku (około 240 mln 
lat temu), wypierając paprocie i osiągając największe 
zróżnicowanie. W okresie jurajskim nagonasienne 
osiągnęły największe zróżnicowanie i dominowa-
ły w wielu ekosystemach lądowych. Choć obecnie 
okrytonasienne przeważają w większości biomów5, 
nagonasienne – dzięki przystosowaniu do warun-
ków chłodnych i suchych – królują w niektórych  

1 Embriofity – rośliny lądowe obejmujące mszaki, paprotniki i rośliny nasienne. Ich charakterystyczną cechą jest rozwój zarodka chro-
nionego przez tkanki rośliny macierzystej.
2 Merystemy – tkanki twórcze zbudowane z komórek zdolnych do podziału. Umożliwiają roślinie stały wzrost, tworzenie nowych 
organów i regenerację.
3 Ryzoidy – proste struktury podobne do korzeni, występujące u najwcześniejszych roślin lądowych i mszaków. Przytwierdzają roślinę 
do podłoża i częściowo pomagają w pobieraniu wody, ale nie są prawdziwymi korzeniami.
4 Symbioza mykoryzowa – współpraca roślin z grzybami glebowymi. Grzyby ułatwiają pobieranie wody i składników mineralnych, 
zwłaszcza fosforu, a roślina przekazuje im produkty fotosyntezy.
5 Biom – duży typ ekosystemu określany przez klimat, warunki środowiskowe i dominującą roślinność, np. tundra, pustynia, step lub 
las borealny.
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ekosystemach, na przykład w lasach borealnych 
(Ryc. 2).

Ewolucja roślin lądowych nie była jedynie se-
kwencją zmian morfologicznych, lecz także proce-
sem kształtowania się różnych strategii przetrwania 
w warunkach środowiska lądowego. To właśnie te 

zmiany oraz strategie zadecydowały o tym, które li-
nie roślin były w stanie się przystosować, rozszerzyć 
swój zasięg i zdominować globalne ekosystemy. Zro-
zumienie strategii ekologicznych roślin lądowych ma 
kluczowe znaczenie dla wyjaśnienia, dlaczego jedne 
linie roślin rozszerzały swoje zasięgi, a inne zanikały. 

 
Ryc. 1. Skamieniałe liście Glossopteris z Australii – reprezentatywny takson paproci nasiennych flory gondwańskiej permu, ilustrujący morfologiczną 
dywersyfikację wczesnych roślin nasiennych [9].

Ryc. 2. Las borealny (fot. Jahoo Clouseau/Pexels – https://www.pexels.com/photo/low-angle-photo-of-forest-1260324/).
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Kolejnym etapem tej trajektorii ewolucyjnej było 
wykształcenie odmiennych sposobów wzrostu i prze-
trwania roślin.

Wzrost i długowieczność roślin

Po pojawieniu się pierwszych roślin nasiennych 
i ich dalszym zróżnicowaniu ewolucja stopniowo 
przesunęła akcent z kształtowania organów na 
doskonalenie sposobów wykorzystywania zasobów 
w różnych środowiskach. W toku ewolucji 
kluczowym obiektem zmian adaptacyjnych stał się 
liść – organ decydujący o fotosyntezie, wymianie 
gazowej i bilansie wodnym. To właśnie 
porównanie cech liści umożliwiło identyfikację 
prawidłowości adaptacji różnych gatunków do 
odmiennych warunków środowiskowych. Na tym 
fundamencie powstała jedna z najważniejszych 
koncepcji współczesnej ekologii roślin – Leaf 
Economics Spectrum (LES), która wyjaśnia, jak 
liście są zbudowane i jak „funkcjonują” [32, 33]. 
Zrozumienie tej zależności cech liści jest kluczowe 
dla modelowania obiegu węgla i azotu, oceny granic 
rozmieszczenia roślinności oraz prognozowania 
reakcji ekosystemów na zmiany klimatu [20]. Analiza 
ponad 2500 gatunków z 175 ekosystemów wykazała, 
że kluczowe cechy chemiczne i fizjologiczne liści nie 
zmieniają się losowo, lecz układają się w uniwersalną 
oś od cech związanych z szybkim wykorzystaniem 
zasobów do cech związanych z ich oszczędnym 
wykorzystaniem. Na jednym krańcu tej osi znajdują się 
gatunki o strategii szybkiego wzrostu i intensywnego 
wykorzystania zasobów, z cienkimi liśćmi, wysokimi 
stężeniami azotu i fosforu, intensywną fotosyntezą, 
wysokim tempem metabolizmu i krótką żywotnością 
liści. Na przeciwnym biegunie znajdują się gatunki 
o strategii wolniejszego wzrostu i oszczędniejszego 
gospodarowania zasobami, charakteryzujące 
się grubymi i wytrzymałymi liśćmi, niskim 
poziomem metabolizmu oraz długowiecznością 
[32, 33]. LES opisuje przede wszystkim zależności 
międzygatunkowe, podczas gdy zmienność 
wewnątrzgatunkowa może ujawniać bardziej złożone 
i zależne od kontekstu wzorce. Dlatego LES nie 
stanowi uniwersalnego wyjaśnienia na wszystkich 
poziomach organizacji biologicznej [2]. Chociaż 
LES dotyczy wyłącznie cech liści, badania wykazały, 
że zasada „szybko–wolno” obowiązuje w całym 
organizmie roślinnym. Gatunki o „szybkich” liściach 
zwykle mają również korzenie odpowiadające strate-
gii szybkiego pozyskiwania zasobów, lżejsze drewno 
i wysokie tempo wzrostu, podczas gdy gatunki o „wol-
nych” liściach inwestują w silny system korzeniowy, 

gęste drewno i długowieczność [6]. Dlatego LES 
stał się podstawą szerszej koncepcji – globalnej osi 
strategii roślinnych [22]. „Szybkie” gatunki inwestują 
w szybki wzrost, wysoką aktywność fotosyntetyczną 
i szybkie wykorzystanie zasobów, ale niewiele 
w trwałość i wytrzymałość tkanek. Natomiast 
„wolne” gatunki charakteryzują się niskim tempem 
metabolizmu, wysokimi inwestycjami strukturalnymi 
i długim cyklem życia, co zapewnia im odporność 
w warunkach stresowych. Kompromis między 
natychmiastowym przyrostem a długowiecznością 
organizmu powtarza się w różnych biomach i liniach 
ewolucyjnych.

Cechy liści oraz pozycja gatunku na osi „szybkie–
wolne” nie kształtują się w izolacji, lecz w odpowie-
dzi na konkretne warunki środowiskowe. Dlatego, 
aby zrozumieć, dlaczego jedne gatunki utrzymują 
żywotność, a inne stopniowo zanikają, konieczne jest 
przeanalizowanie, w jaki sposób czynniki ekologicz-
ne wpływają na realizację tych strategii w natural-
nych ekosystemach.

Czynniki ekologiczne  
a cechy liści: jak wygląda adaptacja

Światło, woda, temperatura oraz zasoby 
glebowe kształtują rozwój rośliny, jej fizjologię 
i sposób alokacji zasobów na wszystkich poziomach 
organizacji. Zrozumienie wpływu tych czynników 
wyjaśnia, dlaczego rośliny o tym samym „szybkim” 
lub „wolnym” typie mogą zachowywać się odmiennie 
w różnych środowiskach oraz w jaki sposób gradienty 
ekologiczne kształtują mechanizmy adaptacji 
organów roślin.

Rośliny w różnych warunkach środowiskowych 
rosną przy nierównomiernym rozkładzie światła – od 
dobrze oświetlonych wierzchołków koron po głęboki 
cień pod drzewami. Zdolność do przetrwania przy 
minimalnym natężeniu światła, czyli cienioznośność, 
decyduje o tym, kto wygrywa konkurencję o miejsce 
w świetle. Aby funkcjonować w cieniu, rośliny 
muszą albo efektywnie wychwytywać nawet słabe 
sygnały świetlne, albo maksymalnie ograniczać 
swoje koszty energetyczne. Niektóre rośliny 
cienioznośne są zdolne do modyfikowania kształtu 
liści, zwiększając przechwytywanie światła [27, 
28]. Jednak adaptacja roślin do różnych poziomów 
oświetlenia jest determinowana nie tylko przez 
właściwości fotosyntetyczne liści, lecz także przez 
bilans energetyczny całego organizmu. Efektywność 
wykorzystania światła zależy od relacji między 
energią, którą roślina jest w stanie związać, a kosztami 
budowy i utrzymania liści, tkanek podporowych, 
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korzeni oraz oddychania nocnego. Z tego powodu 
cienioznośność oraz potencjalna maksymalna 
wysokość drzewa są wyznaczane przez całościowe 
kompromisy energetyczne [10].

Z drugiej strony rośliny przeżywają na lądzie dzięki 
anatomicznym i fizjologicznym przystosowaniom 
do pobierania, transportu oraz utrzymania wody 
w układzie gleba–roślina–atmosfera [23]. Niedobór 
wody jest jednym z najsilniejszych czynników 
ekologicznych determinujących rozmieszczenie, 
produktywność i różnorodność roślin w naturalnych 
ekosystemach. W większości biomów lądowych 
– od sawann tropikalnych po pustynie i stepy 
– okresy deficytu wilgoci występują regularnie 
i kształtują strukturę zbiorowisk roślinnych. 
Niedobór wody zmusza rośliny do balansowania 
między otwieraniem aparatów szparkowych dla 
fotosyntezy a ich zamykaniem w celu uniknięcia 
odwodnienia. W konsekwencji stres wodny 
staje się kluczowym czynnikiem selekcyjnym 
morfologicznych i fizjologicznych cech, które 
zwiększają efektywność zatrzymywania wody, 
regulacji aparatów szparkowych oraz przeżywania 
w warunkach wysokich strat transpiracyjnych [24]. 
Rośliny ekosystemów suchych często zwiększają 
zawartość azotu na jednostkę powierzchni liścia 
i zmniejszają przewodność szparkową [33].

W glebach ubogich w azot i fosfor rośliny są 
zmuszone przechodzić na „oszczędną” strategię, 
ponieważ synteza enzymów fotosyntetycznych 
oraz białek strukturalnych wymaga dużych ilości 
tych pierwiastków. W takich warunkach bardziej 
opłacalne jest inwestowanie nie w szybki wzrost, 
lecz w długowieczne, wytrzymałe liście o wysokiej 
gęstości tkanek. Liście te charakteryzują się wolniej-
szym metabolizmem, ale funkcjonują przez długi czas 
i umożliwiają ponowne wykorzystanie deficytowych 
składników odżywczych. Korzenie takich roślin są 
zwykle grubsze lub głębiej sięgające, często z silną 
zależnością od grzybów mikoryzowych, co zwiększa 
efektywność pobierania azotu i fosforu. Oznacza to, 
że na glebach ubogich dominują gatunki, które bardzo 
oszczędnie gospodarują zasobami, maksymalizując 
retencję składników pokarmowych i minimalizując 
potrzebę ich szybkiego uzupełniania [1, 19].

Zależności cech liści opisują, ile zasobów roślina 
inwestuje w jeden centymetr kwadratowy powierzchni 
liścia, jak szybko te inwestycje „zwracają się” poprzez 
fotosyntezę oraz jak długo liść pozostaje funkcjonalny. 
Kluczowe znaczenie ma tu kilka wskaźników, 
w szczególności SLA (ang. specific leaf area, 
powierzchnia liścia w przeliczeniu na jednostkę suchej 
masy) oraz jego odwrotność LMA (ang. leaf mass per 

area, masa liścia na jednostkę powierzchni). Wysokie 
SLA jest typowe dla cienkich, względnie „lekkich” 
liści o wysokim tempie metabolizmu i krótkiej 
długości życia, natomiast niskie SLA, czyli wysokie 
LMA, charakteryzuje liście o dużych inwestycjach 
strukturalnych, wolniejszym metabolizmie i wysokiej 
długowieczności [21, 22, 30, 32]. Ważnym parametrem 
określającym potencjał przechwytywania światła 
przez liść jest PNA (ang. projected needle/leaf area), 
czyli powierzchnia rzutu igły/liścia w płaszczyźnie 
dwuwymiarowej. Duże liście mają wyższy potencjał 
pochłaniania fotonów przy dostatecznym natężeniu 
światła, lecz wiążą się także z większą podatnością 

na przegrzewanie oraz zwiększone straty wody 
w wyniku transpiracji. U drzew iglastych PNA 
dodatkowo wpływa na odporność na mróz oraz 
na obciążenie śniegiem, a także na kształtowanie 
właściwości aerodynamicznych koron [9]. Długość 
i szerokość liścia są również istotnymi wskaźnikami 
adaptacji. Wąskie, wydłużone liście lepiej funkcjonują 
w warunkach niskiej wilgotności, natomiast szersze 
liście są bardziej efektywne w przechwytywaniu 
światła w wilgotnych, zacienionych środowiskach, 
gdzie ryzyko przegrzewania jest mniejsze [9]. 
Łącznie te cechy pozwalają interpretować strategię 
gatunku w kategoriach kompromisu między szybkim 
wzrostem a długowiecznością i odpornością [6, 22, 
32, 33], co zostało schematycznie przedstawione 
na ryc. 3. Zatem czynniki środowiskowe nie tylko 
kształtują aktualny stan zbiorowisk roślinnych, lecz 
działają jako filtry selekcyjne, które decydują o tym, 
jakie strategie okazują się skuteczne. Dalszy los 
gatunku – jego przetrwanie, przesunięcie zasięgu lub 

Strategia 

Tempo wzrostu

Tempo fotosyntezy

 Zawartość azotu i fosforu   w liściach

Tempo rozkładu biomasy

Gęstość strukturalna tkanek

Specyficzna powierzchnia liścia

Typ siedliska
Żyzne gleby, 

warunki wilgotne
Ubogie gleby, 
warunki suche

Strategia ukierunkowana na 
 szybkie wykorzystanie zasobów

Strategia oszczędnego 
wykorzystania zasobów 

Ryc. 3. Oś strategii wykorzystania zasobów u roślin wzdłuż gradientu 
żyzności i wilgotności siedliska (opracowanie własne w Canva Free).
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lokalne wymarcie – zależy od zdolności do zmiany 
cech w granicach plastyczności oraz od genetycznego 
potencjału do adaptacji ewolucyjnej.

Mechanizmy przetrwania

Plastyczność ekologiczna jest ważnym mechani-
zmem umożliwiającym roślinom czasowe przystoso-
wanie się do nowych warunków, zanim ewolucyjnie 
utrwalą się cechy warunkowane genetycznie. Obej-
muje ona zmiany SLA, morfologii liści, systemu 
korzeniowego oraz inne reakcje na zmiany środowi-
skowe. Takie odpowiedzi plastyczne mogą czasowo 
zwiększać tolerancję gatunku na stresy klimatyczne 
oraz opóźniać straty populacyjne [17]. Na przykład 
wiele gatunków inwazyjnych charakteryzuje się 
wysoką plastycznością cech funkcjonalnych (SLA, 
wysokość, biomasa korzeniowa i pędowa), co daje im 
przewagę przy wychodzeniu poza historyczny areał 
[28]. Jednak plastyczność ekologiczna zmniejsza 
ryzyko wymierania tylko wtedy, gdy jej kierunek 
jest zgodny z kierunkiem doboru naturalnego 
i gdy istnieje przynajmniej minimalna zmienność 
genetyczna umożliwiająca jej dostrajanie [4].

Innym kluczowym komponentem przetrwania 
jest różnorodność genetyczna, czyli zmienność 
genetyczna w obrębie gatunku i populacji [12]. 
Ewolucyjna odpowiedź na zmiany środowiska jest 
ograniczona dostępną zmiennością genetyczną cech 
związanych z tolerancją stresu, fenologią i fizjologią 
[13]. Populacje o wyższej różnorodności genetycznej 
posiadają więcej genotypów o odmiennych normach 
reakcji (czyli różnych wariantach plastyczności). 
Populacje występujące na skraju zasięgu chara-
kteryzują się mniejszą różnorodnością genetyczną 
i w konsekwencji wyższym ryzykiem załamania 
adaptacyjnego w warunkach szybkich zmian 
środowiskowych [12, 13]. Gatunki o krótkim cyklu 
życiowym (np. jednoroczne lub szybko rosnące) 
mogą szybciej reagować na zmiany klimatyczne, 
ponieważ pokolenia zmieniają się częściej, co 
umożliwia szybsze działanie doboru naturalnego 
i podtrzymywanie adaptacji [7].

Badania globalnych wzorców pokazują, że 
podwyższona temperatura oraz spadek dostępności 
wody zwykle sprzyjają zwiększeniu udziału gatunków 
szybkorosnących lub efektywnie gospodarujących za- 
sobami w zbiorowiskach brzóz (Betula spp.), osik 
(Populus spp.) oraz sosen (Pinus spp.), które chara- 
kteryzują się wysoką plastycznością ekologiczną 
i często większą różnorodnością genetyczną populacji 
[22]. W niektórych regio-nach prowadzi to do rozszerzania 
ich zasięgów występowania. W przeciwieństwie do 

tego gatunki o niskiej plastyczności, wąskiej niszy 
ekologicznej i ograniczonej zmienności genetycznej 
wykazują mniejszą zdolność przystosowania się do 
nowych warunków. Na przykład gatunki o wąskich 
wymaganiach temperaturowych i hydrologicznych, 
takie jak świerk (Picea abies (L.) H. Karst.), buk 
(Fagus sylvatica L.) oraz jodła (Abies alba Mill.), według 
licznych badań wykazują spadek liczebności lub lokalne 
zaniki populacji pod wpływem ocieplenia i częstych susz 
w Europie, ponieważ ich populacje często charakteryzują 
się niższą różnorodnością genetyczną i mniejszym 
potencjałem odpowiedzi plastycznej [27, 28].

Zatem plastyczność ekologiczna jest przejawem 
różnorodności genetycznej [16]. Różne genotypy 
w obrębie gatunku wykazują odmienne normy reakcji 
(czyli różny zakres i kierunek plastyczności); sama 
plastyczność jest cechą ewolucyjnie zmienną i może 
ulegać wzmocnieniu lub osłabieniu pod wpływem 
doboru naturalnego (Ryc. 4).

Co czeka rośliny w XXI wieku?

Zgodnie z prognozami globalnego ocieplenia w XXI 
wieku znaczna część gatunków roślin stanie w obliczu 
zmiany warunków środowiskowych, do których 
przystosowywały się przez tysiąclecia. W odpowiedzi 
na wzrost temperatury oraz zwiększenie częstości susz 
granice zasięgów roślin przesuwają się w przestrzeni 
i w czasie, przede wszystkim w kierunku wyższych 
szerokości geograficznych i większych wysokości n.p.m., 
gdzie warunki klimatyczne stają się względnie bardziej 
sprzyjające [29]. Obserwacje empiryczne i modele 
wskazują, że geograficzne granice występowania 
wielu gatunków są wyznaczane przez tzw. „granice 
klimatyczne”; wraz ze zmianą klimatu granice te 
ulegają przesunięciu, tworząc nowe strefy potencjalnego 
występowania, a jednocześnie pozostawiając historyczne 
populacje poza zakresem tolerancji środowiskowej [25]. 
Najbardziej podatne w tym systemie okazują się gatunki 
o niskiej plastyczności ekologicznej, wolnym cyklu 
życiowym i niewielkiej zdolności migracyjnej – często 
nie są one w stanie „nadążyć” za przesuwaniem się 
nisz klimatycznych. Szczególną rolę w tym kontekście 
odgrywają obszary zurbanizowane. Ekosystemy miejskie 
łączą podwyższone temperatury (efekt „miejskiej 
wyspy ciepła”), deficyt wody, zasklepienie gleb oraz 
zanieczyszczenie powietrza, czyli zestaw czynników 
zbliżonych do przyszłych scenariuszy klimatycznych. 
Dlatego miasta są coraz częściej traktowane jako swoiste 
„poligony ekologiczne”, gdzie można obserwować, 
które gatunki zachowują żywotność w warunkach stresu 
środowiskowego oraz które mechanizmy plastyczności 
okazują się najbardziej efektywne [15].
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Zmiany klimatu w połączeniu z urbanizacją, 
fragmentacją krajobrazów i transformacją użytkowa-
nia gruntów prowadzą do zmniejszenia dostępnej 
przestrzeni dla wielu taksonów, osłabienia różnorod-
ności genetycznej populacji oraz zaburzenia łączności 
ekologicznej siedlisk. Tworzy to nowe warunki 
selekcyjne, w których największe szanse przetrwania 
mają przede wszystkim gatunki o wysokiej plastycz- 
ności, dużej zmienności genetycznej oraz „szybkich” 
strategiach wzrostu. W takiej sytuacji szczególnego 
znaczenia nabierają strategie ochrony bioróżnorod-
ności, w tym utrzymanie korytarzy ekologicznych 
i szlaków migracyjnych, odbudowa zdegradowanych 
ekosystemów, ochrona zasobów genetycznych oraz, 
w wyjątkowych przypadkach, kontrolowana relokacja 
gatunków do bardziej sprzyjających stref klimatycznych. 
W XXI wieku ewolucja roślin trwa nadal, jednak jej 
trajektorie są kształtowane nie tylko przez procesy 
naturalne, lecz także przez decyzje podejmowane 
przez człowieka.

Podsumowanie

W toku ewolucji roślin lądowych ukształtowały się 
różnorodne strategie życiowe – od szybkiego wzrostu 

po długowieczność – które pomagają wyjaśnić, dla-
czego jedne gatunki przystosowują się do zmian śro-
dowiska, a inne stopniowo zanikają. Liść jest kluczo-
wym organem tej równowagi, ponieważ jego kształt, 
grubość i powierzchnia odzwierciedlają kompromis 
między szybkim wykorzystaniem zasobów a długo-
terminową stabilnością. Światło, woda i zasoby po-
karmowe decydują o tym, która strategia jest korzyst-
na w danych warunkach. Zmiany klimatu zaburzają tę 
równowagę, czyniąc szczególnie istotną plastyczność 
ekologiczną, która pozwala czasowo przetrwać stres, 
lecz nie zastępuje adaptacji ewolucyjnej. Przy niskiej 
różnorodności genetycznej nawet gatunki plastyczne 
tracą zdolność przystosowania się. Przyszłość roślin 
zależy zatem od połączenia plastyczności ekologicz-
nej z zachowaniem potencjału genetycznego. Krajo-
brazy zurbanizowane już dziś pokazują, które gatunki 
są w stanie wytrzymać upał, suszę i zanieczyszczenia, 
stając się wskaźnikiem przyszłych zmian w ekosyste-
mach naturalnych. W XXI wieku trajektoria ewolucji 
roślin w coraz większym stopniu zależy od tego, czy 
zachowamy bioróżnorodność, łączność krajobrazów 
i zasoby genetyczne gatunków.

KWADRANT 1
wysoka plastyczność ekologiczna

+ wysoka różnorodność
genetyczna

 gatunki wykazują wysoki
potencjał adaptacyjny
 plastyczność zapewnia
krótkoterminową reakcję na
zmiany środowiskowe
 różnorodność genetyczna
umożliwia długoterminową
adaptację i ewolucję

KWADRANT 2
wysoka plastyczność ekologiczna

+ obniżona różnorodność
genetyczna

krótkoterminowe przetrwanie
 ograniczony potencjał
adaptacyjny
 wrażliwość odpowiedzi
plastycznej w warunkach
długotrwałych zmian
środowiskowych

KWADRANT 3
niska plastyczność ekologiczna

+ wysoka różnorodność
genetyczna

 istniejący potencjał
ewolucyjny
 możliwość adaptacji w
perspektywie długoterminowej
 zwiększone ryzyko w
warunkach szybkich zmian
środowiskowych

KWADRANT 4
niska plastyczność ekologiczna

+ obniżona różnorodność
genetyczna

 najwyższe ryzyko wymierania
populacji
 brak rezerwy adaptacyjnej

różnorodność genetyczna

pl
as

ty
cz

no
ść

 e
ko

lo
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na

Ryc. 4. Macierz przetrwania roślin (opracowana przez autorkę na podstawie [12, 13, 17, 28] w Canva Free).
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Wstęp

Wyspa Wielkanocna jest miejscem wyjątkowym. 
Dzisiaj jest to miejsce uczęszczane przez wielu tury-
stów, mówi się wręcz o tym, że tej małej wyspie gro-
zi wręcz „zadeptanie” przez licznych przyjezdnych, 
lecz gdy ja tam przybyłem w 2000 roku – było to 
miejsce prawie bezludne. Można to zobaczyć na po-
niższym zdjęciu (Ryc. 1), które było zrobione w samo 
południe na głównej ulicy miejscowości Hanga Roa, 
czyli w stolicy wyspy.

Na zdjęciu akurat tego nie widać, ale na bocz-
nych ulicach często wylegiwały się w błocie świnki, 
a mieszkańcy niespiesznie sobie gawędzili w grupach 
(osobno kobiety i osobno mężczyźni), potem powo-
li szli do swoich zajęć albo nieco szybciej wracali 
do domów. Ze zdziwieniem zauważyłem, że wielu 
z nich jechało wierzchem na koniach, bo na wyspie 
dróg było niewiele, a w terenie (na ogół odkrytym 
i porośniętym skąpą trawą) koń sprawdzał się lepiej 
niż samochód. Zresztą samochodów na całej wyspie 
było wtedy chyba tylko kilkanaście.

Wyspa jest niewielka, ma długość 15 km i sze-
rokość 20 km, więc od biedy można ją całą obejść 
na piechotę. Jej plan pochodzący z hotelu Manuta-
ra (nazwa hotelu pochodzi od legendarnego na wy-
spie świętego ptaka związanego z rytuałem Tangata 
Mano) przedstawiono na rycinie 2.

Zaludnienie też ma marne. Gdy ja tam przybyłem, 
liczba mieszkańców nie przekraczała 2 tysięcy. Naj-
nowszy wpis w Wikipedii podaje liczbę 7750 miesz-
kańców. Mniej niż miasteczko studenckie AGH!

Można się zapytać:

Skąd ta wyprawa?

Otóż, gdy przybyłem do Chile (z biegle mówią-
cym po hiszpańsku i świetnie znającym Amerykę Po-
łudniową geologiem, profesorem Andrzejem Paulo), 
moją wizytą zainteresował się osobiście Prezydent 
tego kraju, Eduardo Frei Ruiz Tagle. Rok wcześniej 
miałem przyjemność – jako rektor AGH – gościć Pre-
zydenta na mojej uczelni i nadać mu godność doktora 
honoris causa, o którą wnioskował nasz Wydział Geo-
logii, bo Prezydent był z wykształcenia geologiem.

Gdy przyjechałem do Chile w związku z tradycją do-
tyczącą pracy w tym kraju Ignacego Domeyki, wybit-
nego polskiego geologa, a prywatnie przyjaciela Ada-
ma Mickiewicza i wieloletniego rektora Uniwersytetu 

W artykule przedstawiono obserwacje, jakie poczynione zostały podczas wyjazdu autora na Wy-
spę Wielkanocną w 2000 roku, czyli w okresie, kiedy był to jeszcze bardzo rzadko odwiedzany, 
odległy zakątek świata. Opisano ciekawostki związane z kulturą posągów Moai stawianych na tej 
wyspie przez stulecia i wskazano na dramat, do jakiego doprowadził na tej wyspie brak ekologicz-
nego myślenia. Artykuł pozwala na refleksję nad koniecznością dbania o ekologię na całej naszej 
planecie. 

wspomnienia z podróży

Ryc. 1. Główna ulica stolicy wyspy w samo południe. Na zdjęciu wi-
doczni: po lewej autor, po prawej Prof. Andrzej Paulo. Źródło: zbiór 
własny autora.

Ryszard Tadeusiewicz (Kraków)

Wyspa Wielkanocna 2000
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w Santiago de Chile – po uroczystym spotkaniu 
z władzami kraju i personelem uniwersytetu – prezy-
dent Eduardo Frei Ruiz Tagle zadał mi pytanie: „Co 
chciałbym zobaczyć w jego ogromnym (4300 km 
długości!) kraju?”

Odpowiedź mogła być tylko jedna: „Wyspę Wiel-
kanocną!”

No i poleciałem specjalnym samolotem na Wyspę. 
Niezwykłą Wyspę, na której port dla statków mor-
skich był wtedy bardzo niewielki, natomiast niepraw-
dopodobnie długi był pas do lądowania samolotów.

Miało to bardzo specjalne uzasadnienie, ponieważ 
Amerykanie wybrali Wyspę Wielkanocną jako miej-
sce ewentualnego awaryjnego lądowania wahadłow-
ca kosmicznego, gdyby z jakichś powodów musiał on 
wracać na Ziemię w taki sposób, że groziło by mu 
zatonięcie w ogromnym Pacyfiku. Pas do lądowania 
ciągnie się w związku z tym przez całą szerokość wy-
spy od jednego jej brzegu do drugiego!

Początek pobytu

Mój samolot potrzebował oczywiście tylko drobne-
go ułamka tego monstrualnie długiego pasa i już wkrót-
ce zostaliśmy powitani wieńcami kwiatowymi (Ryc. 3) 
przez czekające na nas śliczne tubylcze dziewczyny.

Na Wyspie przywitał mnie gubernator, który na-
wet pozwolił mi potrzymać swoje oficjalne berło. Na 
ścianie jego gabinetu wisiał widoczny na zdjęciu ka-
mienny topór – dokładnie taki, jakim wyspiarze przez 

całe stulecia rzeźbili ogromne posągi, o czym obszer-
niej napiszę za chwilę. Uwieczniono to na zdjęciu do 
miejscowej gazetki (Ryc. 4).

Poczułem się od razu jak w domu, bo jako rektor 
AGH też miałem berło i topór górniczy jako insygnia 
mojej władzy (Ryc. 5).

Ryc. 3. Autor po lądowaniu na Wyspie Wielkanocnej. Źródło: zbiór własny 
autora.

Ryc. 2. Mapa Wyspy Wielkanocnej z zaznaczonymi obiektami godnymi 
uwagi. Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 4. Autor z berłem gubernatora Wyspy Wielkanocnej, przy widocznym 
na ścianie kamiennym toporze. Źródło: zbiór własny autora.
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Krótka wzmianka o historii Wyspy

Odkrył ją Holender Jacob Roggeveen dokładnie 
w Wielkanoc 1722 roku – stąd jej nazwa. Fakt odkry-

cia był dla wyspiarzy w pierwszej chwili tragiczny, 
bo zaraz po lądowaniu Holendrów doszło do bitwy 

z tubylcami, przy czym po jednej stronie były w uży-
ciu kamienne topory (mieszkańcy wyspy nie używali 
żadnych metali), a po drugiej muszkiety. Efekt był 
łatwy do przewidzenia.

Ale nie na tym polegał dramat wyspy, który opiszę 
dalej. Dramat ten wywołali sami wyspiarze kilkaset 
lat (zapewne) przed przybyciem Holendrów. Ale naj-
pierw poznamy jego tło.

Ryc. 5. Autor z insygniami rektora AGH. Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 6. Nie dokończona rzeźba Moai w skałach wulkanu Raro Raraku.  
Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 7. Autor w towarzystwie niewielkiego Moai. Źródło: zbiór własny au-
tora.

Ryc. 8. Dwa Moai przeciętnej wysokości. Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 9. Moai „odkryty” przeze mnie. Źródło: zbiór własny autora.
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Otóż z powodów, których dziś niepodobna zgłę-
bić, mieszkańcy Wyspy Wielkanocnej zaczęli przed 
wiekami wytwarzać i ustawiać na terenie całej wyspy 
ogromne kamienne posągi, zwane Moai. Wykuwali 
je z czarnego tufu wulkanicznego, którego obfite za-
soby znajdowały się na zboczach wulkanu Rano Ra-

raku. Oglądałem ten kamieniołom i widziałem posągi 
jeszcze nie dokończone (Ryc. 6), więc wiem, jak to 
się odbywało.

Niektóre z tych posągów (przypuszczalnie najstar-
sze) były jeszcze niewielkich rozmiarów (Ryc. 7)

Jednak potem tworzono rzeźby coraz większe 
i większe (Ryc. 8). Może to była jakaś rywalizacja? 
Największa z rzeźb (niedokończona) miała 21 m 
wysokości i ważyła 270 ton! Wykuto tych rzeźb (ka-
miennymi toporami, bo innych narzędzi wyspiarze 
nie mieli!) aż 887.

Są one na wyspie wszędzie, lepiej lub gorzej za-
chowane. Sam „odkryłem” jednego Moai w gęstych 
zaroślach, gdzie leżał biedak na plecach, zagrzeba-
ny w ziemi i tylko nos mu wystawał z tych krzaków 
(Ryc. 9).

Ryc. 10. Grupa Moai Ahu Ko Te Riku. Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 11. Grupa Moai Ahu a Kiwi stojąca w absolutnej pustce. Źródło: zbiór 
własny autora.

Ryc. 12. Grupa Moai z perukami. Źródło: zbiór własny autora.
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Ekspozycja rzeźb

Rzeźby po wyciosaniu z kamienia trzeba było 
odpowiednio wyeksponować. Nie lokowano ich bo-
wiem byle gdzie, tylko ustawiano na specjalnych 
platformach budowanych z kamieni, nazywanych 
Ahu. Rzeźby stały w grupach, najczęściej na brzegu 
morza, i wszystkie (z wyjątkiem jednej grupy, tak 
zwanych „Nawigatorów”) tyłem do morza. Typową 
grupę (zwaną Ahu Ko Te Riku) przedstawia Ryc. 10.

Warto zwrócić uwagę, że w czasie, kiedy ja odwie-
dzałem te posągi, nie było absolutnie żadnych tury-
stów (Ryc. 11).

Widać pracowicie wybudowaną platformę 
z ogromnych głazów, na której ustawiono posągi.

Gołymi rękami!
Jakby tego było mało – wyspiarze dokładali wie-

le pracy, żeby na głowach ustawionych już posągów 
umieścić „peruki” z czerwonego kamienia. Typowy 
obraz w pełni wyposażonych Moai przedstawia zdję-
cie grupy zwanej Ahu Nau Nau (Ryc.12).

Te kamienne „peruki” wytwarzano w innym odle-
głym kamieniołomie zwanym Pau Pau, bo tam był 
kamień czerwonego koloru (Ryc. 13).

Do dzisiaj poniewiera się tam kilka wyciosanych 
z kamienia, ale nie wykorzystanych „peruk” – można 
zobaczyć, jakie są one wielkie (Ryc. 14).

Transport rzeźb

Budowa posągów, chociaż wymagała ogromnej 
pracy, była w sumie nieszkodliwa. Ale po wyrąbaniu 
figury w czarnym kamieniu z wulkanu Rano Raraku, 
mieszkańcy wyspy ogromnym wysiłkiem transporto-
wali ją do miejsca przeznaczenia. Czasem trzeba było 
ją przemieścić na odległość wielu kilometrów – bez 
żadnych narzędzi, tylko siłą ludzkich rąk.

Żeby transportować tak wielkie ciężary po 
nierównym terenie wykorzystywano podkładane 
pod posągi bale drewna. Dla ich uzyskania wycinano 
drzewa.

Bez umiaru.
Bez zastanowienia.
I pewnego dnia ścięto ostatnie drzewo rosnące na 

wyspie!
Nowych sadzonek ani nasion nie było, bo i skąd? 

Wyspa, kiedyś pełna życiodajnych palm i innych 
drzew, stała się bezleśnym pustkowiem, co widać do 
dzisiaj na zdjęciach z Kosmosu (Ryc. 15). Nieliczne 
drzewa, przywiezione przez Europejczyków po od-
kryciu wyspy, tworzą enklawę w centrum wyspy. Ale 
większość terytorium to do dziś step porośnięty niską 
trawą.

Pozbawiona drzew wyspa nie mogła już wyży-

wić mieszkańców i zapanował głód, a wraz z nim 
przyszedł kanibalizm. Ludność wyspy, z szacowa-
nej liczby 15 tys. mieszkańców w okresie świetności 
budowniczych posągów, spadła do około 2 tysięcy 
w czasach, gdy na wyspie w 1722 roku wylądowali 
Holendrzy.

Przypadek Wyspy Wielkanocnej jest wielką prze-
strogą.

Ryc. 14.  Porzucone niewykorzystane peruki. Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 15.  Zdjęcie Wyspy Wielkanocnej z Kosmosu ujawnia, że do dziś nie na 
ma na niej zbyt wielu drzew. Źródło: zbiór własny autora.

Ryc. 13. Miejsce wytwarzania kamiennych peruk dla posągów. Źródło: 
zbiór własny autora.
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Tamta społeczność, dążąc do wytwarzania czegoś, 
co jej naprawdę potrzebne nie było, zniszczyła swoje 
środowisko z katastrofalnym skutkiem. Gdy to się już 
stało, nie pomogły akty gniewu głodującej ludności, 
przejawiające się w tym, że wiele pracowicie wytwo-
rzonych posągów potem obalono (Ryc. 16). Aż im 
czerwone peruki pospadały!

Leżące posągi nie potrafiły jednak przywrócić wy-
niszczonych lasów!

Ludzie masowo wymierali, a uciec nie było dokąd, 
bo wokół były tysiące kilometrów pustego oceanu...

Przypadek Wyspy Wielkanocnej powinien nas cze-
goś nauczyć.

Popatrzmy jeszcze raz na Wyspę Wielkanocną 
z Kosmosu. Prawda, jaka mała? (Ryc. 17)

A potem popatrzmy z Kosmosu na naszą Ziemię. 
Prawda, jaka mała? (Ryc. 18).

I z niej też nie ma dokąd uciec, bo wokół są milio-
ny kilometrów czarnej próżni...

Często słysząc nawoływania ekologów, żeby chro-
nić środowisko naturalne, bo jest ono niezbędne dla 
naszego życia, obojętnie wzruszamy ramionami. 
Przecież ważna jest ekonomia, zyski, wytwarzanie 
mnóstwa przedmiotów, które – gdy dobrze się przyj-
rzeć – są nam równie mało potrzebne, jak te ogromne 
czarne posągi na maleńkiej wysepce. Ale w dążeniu 
do wytwarzania i posiadania niszczymy środowisko. 
Nie myślimy o tym, że w ten sposób niszczmy samych 
siebie. Że być może zmierzamy do katastrofy!

Na odludnej Wyspie Wielkanocnej to się zdarzyło 
naprawdę. Wraz ze zniszczeniem środowiska natural-
nego przyszły głód i śmierć.

Pomyślmy o tym, zanim będzie za późno...

Ryc. 16.  Obalone posągi – wynik gniewu głodujących ludzi. Źródło: zbiór 
własny autora.

Ryc. 17.  Widok Wyspy Wielkanocnej z Kosmosu. Źródło: zbiór własny au-
tora.

Ryc. 18.  Widok Ziemi z Kosmosu. Źródło: zbiór własny autora.
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Fundacja na rzecz promocji nauki i rozwoju TYGIEL organizuje 
bezpłatny webinar pt. „Najczęstsze problemy w pracy z 
fluorescencją i immunofluorescencją – jak ich unikać w 
badaniach komórkowych”, który odbędzie się online 15 lipca 
2026 roku. 

Spotkanie poprowadzi dr Dawid Wnuk – biolog komórki i 
dydaktyk związany z Uniwersytetem Jagiellońskim. Zostaną 
omówione najczęstsze błędy pojawiające się w pracy z 
technikami fluorescencyjnymi oraz praktyczne sposoby ich 
eliminowania.  

Zgłoszenia uczestnictwa przyjmowane są za pośrednictwem 
formularza rejestracyjnego dostępnego na stronie internetowej 
Fundacji TYGIEL do 14 lipca 2026 roku. Szczegółowe informacje 
są dostępne pod adresem:  

https://fundacja-tygiel.pl/webinar-problemy-fluorescencja/ 
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Ś wiadkowie ucieczki z żywicznej pułapki: pęczki włosków, prawdopodobnie ze skrzydeł muchówek, którym udało się oderwać od żywicy i uciec.  
Fot. Elżbieta Sontag.
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tanowisko Fur, Dania, wczesny eocen. Czerwiec, 2022. Fot. A. Soszyńska.S


