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Abstrakt

Piaskolwy (Diptera: Vermileonidae) to drapiezne larwy muchéwek budujace lejkowate putapki w sypkim podtozu.
Ich strategia Zerowania stanowi przyklad konwergencji z mréwkolwami (Neuroptera: Myrmeleontidae), jednak
opiera sie na odmiennych rozwiazaniach morfologicznych i silniejszym uzaleznieniu od wtasciwo$ci mikrosiedli-
ska. Kluczowa role odgrywaja czynniki abiotyczne, zwlaszcza granulacja i wilgotno$¢ podloza, ktére determinuja
zaréwno mozliwo$¢ budowy pulapki, jak i jej skutecznos¢. Piaskolwy preferuja suche, zacienione i ostoniete miej-
sca, co sprzyja ich wysokiej liczebno$ci w srodowiskach miejskich. Wykazuja ograniczona mobilnos$¢ i podejmuja
decyzje siedliskowe na podstawie lokalnych sygnatéw, integrujac wiele czynnikéw jednoczesnie. W poréwnaniu
z mréwkolwami sa bardziej osiadle i wyspecjalizowane w eksploatacji i zasiedlaniu drobnoziarnistych substratéw.
Przyszle badania powinny skupi¢ sie na mechanizmach percepcji srodowiska oraz roli zmiennosci mikroklimatu
w dynamice populacji. Wyniki moga znalez¢ zastosowanie w analizie funkcjonowania zwierzat w $rodowiskach
zurbanizowanych.

Stowa kluczowe: piaskolwy; Vermileonidae; mikrosiedlisko; konwergencja ewolucyjna; drapieznictwo typu ,siedz
i czekaj”
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Abstract

Wormlions (Diptera: Vermileonidae) are predatory fly larvae that construct funnel-shaped pitfall traps in loose
substrate. Their foraging strategy is a case of convergence with antlions (Neuroptera: Myrmeleontidae), but it
relies on different morphological solutions and a stronger dependence on microhabitat properties. Abiotic fac-
tors, especially substrate grain size and moisture, play a key role, as they determine both the possibility of trap
construction and its effectiveness. Wormlions prefer dry, shaded, and sheltered sites, which contribute to their
high abundance in urban environments. They show limited mobility and make habitat decisions based on local
cues, integrating multiple environmental factors at the same time. Compared with antlions, they are more seden-
tary and more specialized in exploiting and inhabiting fine-grained substrates. Future research should focus on
the mechanisms of environmental perception and on the role of microclimatic variation in population dynamics.

These findings may prove useful for understanding how animals function in urbanized environments.

Keywords: wormlions; Vermileonidae; microhabitat; evolutionary convergence; sit-and-wait predation

WPROWADZENIE

Gdy myslimy o zwierzetach zyjacych i ukrywa-
jacych sie w piasku, popkultura od razu podsu-
wa nam pod rozwage czerwie pustyni z powie-
$ci science fiction Diuna (Herbert, 1965). To
gigantyczne, niemal mityczne organizmy pla-
nety Arrakis, budzace groze swoja wielkoscia
i zwigzkiem z bezwodnym $wiatem. W sensie
dostownym nie istnieja w naszym $wiecie po-
réwnywalne organizmy. Jest jednak co$ trafnego
w ich poréwnaniu do niepozornych larw muché-
wek z rodziny Vermileonidae. Nie sa one ogrom-
ne, nie ,plywajg” przez pustynne ergi i nie rzadza
losem miedzygwiezdnego imperium. A jednak
tak jak larwy innych muchéwek nazywamy je
wlasnie czerwiami. I tak jak fikcyjne czerwie
Herberta, sa one organizmami skrajnie zalezny-
mi od piasku i bardzo szczegdlnych warunkéw
$rodowiskowych tworzonych przez piaszczyste
substraty. Ich §wiat tez opiera sie na precyzyjnej
ekologii suchego podloza, tyle ze w mikroskali
kilku centymetréw. Czyni je to niezwykle fascy-
nujacymi.

Piaskolwy (ang. wormlions; brak jest po-
wszechnej polskiej nazwy, wiec nadajemy ja tu-
taj na potrzeby tekstu), czyli wspomniane mu-
chéwki z rodziny Vermileonidae (Diptera),
tworza niewielka, ale szeroko rozprzestrzenio-
na grupe owaddéw. Doroste osobniki s krétko
zyjacymi owadami, podczas gdy stadium lar-
walne trwa znacznie dluzej i moze rozciagac sie
na wiele miesiecy, a nawet ponad rok (Nagato-

mi i in., 1999). Znane sa 63 wspélczesnie zyja-
ce gatunki zaliczane do 11 rodzajéw (Kehlmaier,
2021). Wystepuja one globalnie, cho¢ sa nie-
obecne na Antarktydzie, w Australii i Ameryce
Potudniowej, a ich rozmieszczenie koncentru-
je sie gtéwnie w siedliskach suchych, zwlaszcza
w klimacie subtropikalnym i umiarkowanym
(Kehlmaier, 2021). Naleza do tych organizméw,
ktdre na pierwszy rzut oka nie sa charyzmatycz-
ne i wydaja si¢ malo efektowne, ale po blizszym
poznaniu okazuja sie jednymi z najciekawszych
drapieznikéw $wiata bezkregowcéw (Devetak,
2008; Kehlmaier, 2021). Sa to fowcy typu ,siedz
i czekaj™ zamiast aktywnie poszukiwa¢ zdoby-
czy, inwestuja energie w budowe putapki i cier-
pliwie czekaja, az ofiara sama wpadnie w ich
zasieg (Blamires, 2020). Ich pulapki stanowia
lejkowate dotki kopane w sypkim, piaszczystym
podiozu (Adar i in., 2016a). Ta strategia polo-
wania sprawia, ze piaskolwy staly sie podrecz-
nikowym przykladem ewolucji konwergentnej
z mréwkolwami (Neuroptera: Myrmeleontidae),
czyli larwami sieciarek z rodziny mréwkolwo-
watych (Miler i Scharf, 2022a). Obie grupy na-
leza do zupelnie innych rzedéw owadéw, réznia
sie pochodzeniem i budowgy, a jednak doszlty do
niemal tego samego rozwigzania ewolucyjnego:
maly drapieznik ukryty na dnie piaszczystego
lejka, wykorzystujacy osuwajacy sie piasek jako
mechanizm pozwalajacy zlapa¢ ofiare (Devetak,
2008; Miler i in., 2018).

Tu wlasnie zaczyna si¢ najciekawsza czgsc tej
historii. Bo jesli czerwie z Diuny sa wyolbrzy-
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miong fantazja o zyciu idealnie dopasowanym
do pustyni, to piaskolew jest jej rzeczywistym,
miniaturowym odpowiednikiem: nie spektaku-
larnym, ale biologicznie niezwykle precyzyjnym.

Podobienstwo strategii zdobywania pokar-
mu do mréwkolwéw nie oznacza jednak iden-
tycznosci fenotypowej. Larwy piaskolwéw sa
morfologicznie prostsze (Rycina 1). Nie maja
dlugich, imponujacych zuwaczek typowych dla
mréwkolwoéw, ale dysponuja innymi wyspecjali-
zowanymi strukturami (Devetak, 2008; Dor i in.,
2014, Miler i in., 2018; Scharf i Dor, 2015). Pseu-
dopodium prawdopodobnie pomaga im wykry-
wac i chwytac¢ zdobycz, a grzebient umieszczony
w tylnej czesci ciala, uzbrojony w kolce, pozwa-
la mocno zakotwiczy¢ cialo w piasku (Rycina 1).
To wazne, bo ich sukces towiecki zalezy nie tyle

od sily szczek, ile od sprawnej wspétpracy ciata
z wlasciwo$ciami dynamicznego podtoza.

Sam mechanizm polowania jest pozornie
prosty, ale bardzo skuteczny (Blamires, 2020;
Miler i Scharf, 2022a). Larwa buduje stozkowaty
lejek (Rycina 2), wyrzucajac piasek z centrum na
zewnatrz (Adar i in., 2016b). Takie putapki zwy-
kle maja kilka centymetréw $rednicy. Gdy do ta-
kiej putapki wejdzie maly stawondg, na przykiad
mroéwka, $ciany zaczynaja si¢ osypywac. Ofiara
traci przyczepnos¢, zsuwa si¢ coraz nizej i tra-
fia prosto do czekajacego na dnie drapieznika.
Wielko$¢ lejka nie jest przypadkowa. Jest ona
odzwierciedleniem inwestycji larwy w zerowa-
nie: wiekszy dolek zwieksza szanse schwyta-
nia wiekszej ofiary i utrudnia jej ucieczke (Adar
iin., 2016b; Miler i in., 2018). Jednoczes$nie sama

Ryc. 1. Larwa piaskolwa (Vermileo sp.). Verbania, Wlochy. (A) Zdjecie pogladowe calej larwy z wypelniona strzat-
ka wskazujaca pseudopodium w przedniej czesci ciala i pusta strzatka wskazujaca tylna cze$¢ ciata z przydatkami
kotwiczacymi. (B) Szczegdly grzebienia czepnego po grzbietowej stronie tylnej czesci ciala. (C) Zblizenie na czte-
ry palczaste wyrostki na konicu ciata wyposazone w dodatkowe kolce — widok od strony brzusznej. Skala: 1 mm.
Zdjecia: D. Stec
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budowa putapki jest wzglednie tania energe-
tycznie w poréwnaniu z aktywnym polowaniem
(Blamires, 2020). Koszty pojawiaja si¢ pdzniej,
kiedy lejek trzeba stale naprawia¢ lub odbudo-
wywac po deszczu, wietrze czy innych zakidce-
niach (Miler i Scharf, 2022a; Scharf i Dor, 2015;
Scharfiin., 2016).

MIKROSIEDLISKO JAKO WARUNEK SUKCESU

To wlasnie dlatego wybér miejsca pod putap-
ke jest dla piaskolwa decyzja o ogromnym zna-
czeniu (Adar i in., 2016a; Scharf i in., 2020a).
Dla takich drapieznikéw mikrosiedlisko decy-
duje niemal o wszystkim: o skutecznosci po-
lowania, tempie wzrostu, przezyciu, a posred-
nio takze o sukcesie rozrodczym (Miler i in.,
2019). Piaskolwy preferuja drobnoziarnisty pia-
sek lub wrecz pyl, bo w takim materiale najta-
twiej uformowac stabilny lejek (Bar-Ziv i in.,
2018; Devetak i Arnett, 2015; Miler i in., 2019).
Wazna jest réwniez gleboko$¢ podtoza. Gleb-
szy piasek pozwala budowa¢ wieksze pulapki,
a wieksze putapki zwykle dzialaja lepiej (Adar
i in., 2016a; Bar-Ziv i in., 2019). Réwnie istotne

Ryc. 2. Piaskolwy wzdluz naturalnego nawisu skalnego. Masada, Izrael. Zdjecie: K. Miler

sq cien i niska wilgotno$¢ (Katz i in., 2016; Katz
iin., 2017a). Larwy unikaja jednak miejsc silnie
nastonecznionych jak i mokrych, bo po pierw-
sze ich miekkie cialo jest narazone na wysusze-
nie, a po drugie sama pulapka przestaje dzialac,
gdy piasek jest zbity (Scharf i in., 2018; Scharf
iin., 2020a).

I znéw wraca ta sama logika, ktéra czyni po-
réwnanie do Diuny stosunkowo no$nym. Nie
chodzi o podobienstwo wygladu ani skali, lecz
o biologiczna zasade: organizm zyje dobrze tyl-
ko wtedy, gdy §rodowisko spelnia pewien zestaw
warunkéw. Dla piaskolwa piasek nie jest po pro-
stu tlem. Jest czescia aparatu fowieckiego. Nie-
ktérzy badacze powiedzieliby, ze stanowi wrecz
element rozszerzonego fenotypu zwierzecia.

W tym sensie piaskolwy sa szczegdlnie silnie
uzaleznione od czynnikéw abiotycznych. Wie-
le badan sugeruje, ze warunki fizyczne $rodowi-
ska maja dla nich wieksze znaczenie niz czynni-
ki biologiczne, takie jak zageszczenie ofiar (Adar
iin., 2016a; Miler i in., 2019; Scharf i in., 2020a).
Najwazniejsze okazuja sie wiec takie cechy $ro-
dowiska jak granulacja podloza, jego gleboko$¢,
wilgotno$¢, ostona przed opadami, nastonecz-
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nienie, temperatura oraz ochrona przed wia-
trem (Miler i Scharf, 2022a).

Szczegélnie wazna jest wilgo¢, a wlasciwie
jej brak. Mokry piasek jest dla piaskolwow skraj-
nie niekorzystny (Miler i in., 2019; Scharf i in.,
2018; Scharf i in., 2020b). Larwy maja ogrom-
ne trudnosci z wyrzucaniem wilgotnych ziaren
podczas budowy pulapki, przez co lejek staje sie
mniejszy albo nie powstaje wcale. W ekspery-
mentach laboratoryjnych w suchym podlozu
putapki budowato okolo 84% osobnikéw, pod-
czas gdy w bardzo mokrym odsetek ten spadat
do okoto 45%. Nawet jesli konstrukcja powsta-
nie, jej skuteczno$¢ jest wyraznie nizsza (Miler
i in., 2019). Mokry piasek jest bardziej szorst-
ki i stabilny, dzieki czemu ofiara, na przyktad
mroéwka, tatwiej znajduje podparcie i ma wiek-
sze szanse na wydostanie sie z pulapki. W efek-
cie skuteczno$¢ towiecka w wilgotnym podiozu
moze spas$¢ niemal do zera. Co wiecej, negatyw-
ne skutki deszczu nie koncza sie wraz z usta-
niem opadéw. Ofiary potrafia szybko wréci¢ do
aktywno$ci, ale piaskolwy przez wiele godzin,
a czasem nawet dni, pozostaja niezdolne do
efektywnego polowania. Powstaje wigec wyraz-
ne niedopasowanie czasowe: pozywienie znéw
jest dostepne, lecz drapieznik nadal nie moze
z niego skorzystac.

Tu analogia z Arrakis robi sie¢ wrecz zaska-
kujaco intuicyjna. U herbertowskich czerwi
kontakt z woda jest katastrofalny w skutkach;
u piaskolwow nie dziala tak spektakularnie, ale
ekologicznie efekt jest podobny: kilka kropel
moze zrujnowaé caly system, od architektury
pulapki po powodzenie polowania.

Nic dziwnego, ze larwy wykazuja bardzo
silng awersje do wilgoci. Ta preferencja ma jed-
nak ograniczenia. Zdolno$¢ wykrycia lepszego,
suchszego mikrosiedliska gwaltownie spada
juz przy bardzo malych odleglosciach, rzedu
centymetréw. Piaskolew nie widzi krajobra-
zu tak jak duze zwierze; Zyje w mniejszej ska-
li i podejmuje decyzje na podstawie bardzo lo-
kalnych sygnatéw (Katz i Scharf, 2018; Scharf
iin., 2020a). To oznacza, ze nawet jesli idealne
miejsce znajduje sie niedaleko, larwa moze go
po prostu nie znalez¢ i pozosta¢ w warunkach
suboptymalnych.

WILGOC, WIATR I TEMPERATURA:
GRANICE FUNKCJONOWANIA PULAPKI

Z wilgocia wigze si¢ jeden z najbardziej uderza-
jacych aspektéw ekologii piaskolwow: ich sukces
w miastach. Srodowisko miejskie okazuje sie dla
nich wyjatkowo sprzyjajace, bo budynki, scho-
dy, mury i inne elementy infrastruktury two-
rza co$ w rodzaju ,sztucznych jaskin”. Zapew-
niaja staly cien, ostone przed deszczem, suchy
piasek i ochrone przed bezposrednim stoncem
(Bar-Ziv i in., 2018; Michaeli i in., 2024; Scharf
i in., 2020b; Scharf i in., 2021a). W naturze po-
dobne warunki sa znacznie rzadsze i zwykle
ograniczaja sie do jaskin, nawiséw skalnych czy
innych dobrze ostonigtych miejsc. Miasto rady-
kalnie zwieksza wiec powierzchnie dostepnych
siedlisk. Nic dziwnego, ze piaskolwy osiagaja
tam wieksze zageszczenia i czesto takze wigksze
rozmiary niz w siedliskach naturalnych (Bar-Ziv
iin., 2018).

W miastach szczegdlne znaczenie maja $cia-
ny i inne pionowe bariery. Larwy bardzo czesto
buduja putapki tuz przy murach budynkéw (Ry-
cina 3). Takie miejsca zapewniaja stabilny cien,
bywaja lepiej osloniete przed wiatrem i desz-
czem, a takze sprzyjaja gromadzeniu sie drob-
niejszego piasku (Bar-Ziv i in., 2018; Micha-
eli i in., 2024; Scharf i in., 2020b; Scharf i in.,
2021a). Dodatkowo $ciany pelniag wazna funkcje
biologiczna: wiele mréwek porusza si¢ wzdluz
barier, co zwieksza prawdopodobienstwo, ze
trafia w poblize putapki. Miasta jako sztucz-
ny ekosystem powstate na skutek dziatania lu-
dzi nie sa wiec dla piaskolwéw $rodowiskiem
wrogim; przeciwnie, ekosystem miejski stano-
wi uktad ze wzbogacona dostepnoscia optymal-
nych mikrosiedlisk, co w zaskakujacy sposéb
odpowiada naturalnym preferencjom piaskol-
wow (Rycina 4). Dlatego uwaza sie, ze zwierzeta
te sa predysponowane do zycia w miastach (Bar-
-Ziv i in., 2018; Michaeli i in., 2024; Scharf i in.,
2020b; Scharfi in., 2021a).

Oprécz wilgoci waznym czynnikiem $rodo-
wiskowym wplywajacym na zycie piaskolwéw
jest wiatr. Cho¢ rzadziej badany, potrafi wyraz-
nie ogranicza¢ sukces towiecki (Miler i Scharf,
2022b). Przemieszczajac drobiny podloza, zasy-
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Ryc. 3. Pulapki piaskolwéw zbudowane wzdltuz sciany budynku miejskiego, Verbania, Wlochy. Zdjecie: D. Stec

Ryc. 4. Agregacja pulapek piaskolwéw réznej wielkosci pod zadaszonym patio, Tel Awiw, Izrael. Zdjecie: K. Miler
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puje lejek i zmniejsza nachylenie jego $cian. To
pozornie drobna zmiana, ale z punktu widzenia
pulapki krytyczna, bo to wlasnie strome $cian-
ki uniemozliwiaja ofierze ucieczke. Wykazano
w eksperymentach, ze putapkinajbardziej narazo-
ne na wiatr gromadzily znacznie wiecej piasku na
dnie, a ich rozmiary i geometria ulegaly destruk-
cji. Jednoczes$nie same larwy reagowaly slabiej
na zdobycz: prawdopodobienistwo ataku spadalo,
a czas reakcji wydltuzal sie wielokrotnie. Mozli-
we, ze drgania wywolywane przez wiatr tworza
rodzaj szumu, ktéry utrudnia wykrywanie poru-
szajacej sie ofiary i op6znia refleks drapieznika.
Co istotne, negatywny efekt moze utrzymywac
sie jeszcze przez pewien czas po ustaniu wiatru.
Mimo to piaskolwy rzadko decyduja sie na porzu-
cenie pulapki wylacznie z powodu dziatania wia-
tru. By¢ moze dlatego, ze wiatr jest zjawiskiem
bardziej ,globalnym” niz lokalnym, a przesunie-
cie si¢ o kilka centymetréw rzadko daje realna
poprawe (Miler i Scharf, 2022b).

Temperatura i o$wietlenie réwniez silnie
wplywaja na ich zachowanie. Piaskolwy z re-
guly preferuja cien\, co interpretuje sie jako me-
chanizm unikania przegrzania i desykacji (Katz
iin,, 2016; Katz i in., 2017a; Miler i in., 2019). Sa
bardziej wrazliwe na wysokie temperatury niz
mréwkolwy i chetniej zasiedlaja chlodniejsze,
glebiej polozone fragmenty ostonietych piasz-
czystych siedlisk. Interesujace jest jednak to, ze
preferencja cienia nie jest calkowicie sztywna.
Zaobserwowano, ze w niskich temperaturach
preferencja ta jest stabsza, a larwy czesciej wybie-
rajg miejsca bardziej o$wietlone. Prawdopodob-
nie jako zwierzeta zmiennocieplne, polegajace
na cieple docierajacym i odbieranym z otocze-
nia, czesciowo rekompensuja tym zachowaniem
negatywne efekty nadmiernego chlodu. Pokazu-
je to, ze nie kieruja si¢ jedna prosta regula, lecz
wazg kilka parametréw jednocze$nie (Adar i in.,
2016a).

JAK PIASKOLWY WYBIERAJA MIEJSCE ZYCIA

Rodzaj podejmowania decyzji, w ktérym oce-
nie podlega kilka parametréw jednoczesnie,
bywa okreslany w literaturze jako model addy-
tywny. Larwa nie reaguje na pojedynczy, izolo-

wany bodziec, lecz zestawia kilka cech $rodo-
wiska naraz: gleboko$¢ piasku, jego wilgotnos¢,
obecnos¢ cienia, oslone przed wiatrem, bliskos¢
przeszkdd, a nawet zageszczenie sasiadow (Adar
iin., 2016a; Katz i Scharf, 2018). Szuka kompro-
misu, a nie jednego idealnego parametru. Cien
moze na przyklad przewazy¢ nad niedogodno-
$cia w postaci plytszego podloza, a gleboki pia-
sek moze rekompensowac inne ograniczenia. To
zlozone wazenie czynnikéw odbywa sie jednak
przy bardzo ograniczonej percepcji przestrzen-
nej. Larwa operuje w malej skali i fatwo wpada
w pulapke lokalnej informacji: ocenia to, co ma
tuz obok, a nie caly potencjalny krajobraz sie-
dliskowy, gdyz zwyczajnie go nie zna i nie ma
mozliwosci pozna¢ (Katz i Scharf, 2018; Scharf
iin., 2020a).

Wybér siedliska nie jest zreszta wylacznie
decyzja larwy. Pierwszego bardzo waznego wy-
boru dokonuje samica, skladajac jaja. To ona de-
cyduje, w jakim miejscu zacznie zycie nastepne
pokolenie (Adar i Dor, 2018). W teorii powin-
na dziata¢ zgodnie z tzw. hipoteza preferen-
cji i wydajnosci: wybiera¢ takie miejsce, ktdre
da potomstwu najlepsze warunki do wzrostu.
U piaskolwéw sprawa okazuje sie jednak bar-
dziej zlozona. Badania wskazuja, Ze wybory sa-
mic nie zawsze pokrywaja si¢ idealnie z prefe-
rencjami larw, co sugeruje konflikt intereséw,
ograniczenia poznawcze dorostych muchéwek
albo po prostu trudno$¢ w trafnej ocenie jakosci
mikrosiedliska. Larwy moga w trakcie swojego
zycia cze$ciowo korygowa¢ suboptymalny wy-
boér matki przez relokacje, ale ich mobilnosc¢ jest
ograniczona, wiec pole manewru nie jest duze
(Miler i Scharf, 2022b; Scharf i in., 2020a). Ten
wybdr jest szczegélnie wazny, poniewaz najbar-
dziej aktywna ekologicznie cze$¢ zycia piaskol-
wéw przypada na stadium larwalne. Jak inne
muchéwki, Vermileonidae przechodza prze-
obrazenie zupelne: z jaja wylega sie larwa, na-
stepnie pojawia sie poczwarka (Rycina 5), a do-
piero z niej wytania si¢ dorosty owad. Proporcje
czasowe miedzy tymi etapami sg jednak bardzo
nieréwne. Doroste osobniki zyja krétko, zwy-
kle tylko kilka dni, stadium poczwarki trwa kil-
ka tygodni, natomiast larwy pozostaja larwami
przez wiele miesiecy, a czasem nawet ponad rok
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Ryc. 5. Poczwarka piaskolwa — po dlugim okresie larwalnym nastepuje przeistoczenie w poczwarke, z ktérej wy-
foni sie dorosty owad. Danum Valley, Malezja. Zdjecie: K. Miler

(Nagatomi i in., 1999). W tym czasie kilkukrot-
nie linieja, czesto w nieregularnych odstepach
zaleznych od warunkéw $rodowiskowych i do-
stepnosci pokarmu (Nagatomi i in., 1999). Dlate-
go mikrosiedlisko wybrane przez samice i p6z-
niej ewentualnie skorygowane przez larwe nie
jest chwilowym miejscem pobytu, lecz srodowi-
skiem, ktére moze ksztaltowac wieksza czes¢ zy-
cia osobnika. Mozliwe, Ze ,idealne” siedlisko nie
jest takie samo na wszystkich etapach rozwoju.

KONKURENCJA I WSPOEWYSTEPOWANIE
Z MROWKOLWAMI

Cho¢ warunki fizyczne dominuja w ekologii pia-
skolwéw, czynniki biotyczne réwniez odgrywaja
istotna role. Jednym z najwazniejszych jest do-
stepnos¢ ofiar (Scharf i in., 2021b). W miastach
larwy odnosza sukces miedzy innymi dlatego,
ze suche i osloniete miejsca pod budynkami sa
czesto uczeszczane przez male mréwki, stano-

wigce ich idealny pokarm (Bar-Ziv i in., 2018;
Michaeli i in., 2024; Scharf i in., 2021a; Scharf
i in., 2020b). Rozmiar ofiary ma znaczenie, bo
piaskolwy sa mniej skuteczne w radzeniu sobie
z duzymi stawonogami niz na przykiad mréow-
kolwy (Miler i in., 2018).

Kazde siedlisko ma jednak swoje granice
i skoriczone zasoby. Nalezy zatem pamietaé, ze
wraz ze wzrostem zageszczenia pojawia sie kon-
kurencja. Gdy w jednym miejscu gromadzi sie
wiele larw, ich rozmieszczenie przestaje by¢ lo-
sowe i staje sie bardziej regularne, sprawiajac
wrazenie, jakby kazde zwierze prébowato utrzy-
mac dystans od sasiadéw (Adar i in., 2016b; Dor
iin., 2014; Katz i in., 2017b; Katz i Scharf, 2018;
Scharfi Dor, 2015). Wysokie zageszczenie, a tym
samym konkurencja, prowadzi tez do czest-
szych relokacji i zajmowania gorszych mikro-
siedlisk, na przyklad stabiej zacienionych. Kon-
kurencja ma przy tym charakter asymetryczny.
Wieksze osobniki zwykle dominuja nad mniej-



Piaskolwy: ekologia drapieznika zaleznego od mikrosiedliska 45

szymi i cze$ciej zajmuja korzystniejsze miej-
sca, takie jak glebszy piasek czy centrum sku-
piska. Mniejsze bywaja wypychane na peryferie.
Jednakze czasami w duzych agregacjach moz-
na zaobserwowac ciekawy paradoks. Polega on
na tym, ze osobniki na obrzezach maja wiek-
sza szanse ,przechwyci¢” ofiary, zanim te dotra
do putapek potozonych blizej srodka (Adar i in.,
2016a). Osobniki zaktadajace swe lejki na pery-
feriach niekoniecznie sa wiec na catkowicie stra-
conej pozycji.

Ze zjawiskiem konkurencji wiaze si¢ réwniez
kanibalizm. Przez dlugi czas sadzono, ze u pia-
skolwéw on nie wystepuje, ale nowsze badania
pokazaly, ze jest mozliwy. Zdarza si¢ jednak
duzo rzadziej niz u mréwkolwéw i zwykle wy-
maga duzej réznicy wielko$ci miedzy osobnika-
mi. Innymi slowy, nie jest to codzienny element
ich biologii, ale w warunkach silnego stfoczenia
i nieréwnosci rozmiaréw moze sie pojawi¢ (Mi-
ler i in., 2018; Scharf i in., 2021b).

W poréwnaniu z mréwkolwami piaskol-
wy wypadaja jako drapiezniki bardziej osiadle,
mniej agresywne i bardziej zalezne od specyfi-
ki mikrosiedliska (Miler i in., 2018; Miler i in.,
2019). Mréwkolwy kopia putapki metoda spiral-
n3, budujac lejek od zewnatrz, a piaskolwy cen-
tralng, zakopujac si¢ w piachu posrodku doce-
lowej putapki i wyrzucajac piach na zewnatrz
(Blamires, 2020; Miler i Scharf, 2023). Mréwkol-
wy z reguly szybciej reaguja na ofiare i sa sku-
teczniejsze w chwytaniu wiekszych zdobyczy
(Miler i in., 2018; Scharf i in., 2021b). Sa tez le-
piej przebadane pod wzgledem detekcji wibracji
podloza; u piaskolwéw mechanizmy wykrywa-
nia ofiary pozostaja stabiej poznane (Devetak,
2008). Rézni je réwniez sklonno$é do relokacji.
Mréwkolwy czesciej przenosza putapki w odpo-
wiedzi na brak pokarmu czy obecno$¢ konku-
rentéw, natomiast piaskolwy wykazuja wieksza
osiadlo$¢ i mniejsza gotowos¢ do zmiany miej-
sca (Miler i Scharf, 2022b).

Te réznice staja sie szczegélnie wazne tam,
gdzie obie grupy wspétwystepuja. W takich sy-
tuacjach nie dochodzi zwykle do pelnego nakla-
dania sie nisz, lecz do ich podziatlu (Devetak i Ar-
nett, 2015; Miler i in., 2019). Jedna z gtéwnych osi
tego podziatu jest granulacja podloza. Piaskolwy

preferuja najdrobniejsze frakcje piasku i pyluy,
czesto okoto 110 mikrometréw lub mniej, pod-
czas gdy mréwkolwy czesciej wybieraja piasek
grubszy, zwykle w zakresie 230-540 mikrome-
tréw (Bar-Ziv i in., 2018; Devetak, 2008; Deve-
tak i Arnett, 2015; Miler i in., 2019). To rozdziele-
nie ma duze znaczenie ekologiczne: pozwala obu
grupom zajmowac inne rejony stanowiska w ob-
rebie tego samego siedliska, ogranicza bezpo-
$redni kontakt, a tym samym zmniejsza ryzyko
konfliktéw i wzajemnego drapieznictwa. Druga
osig podziatu nisz sa warunki termiczne i $wietl-
ne. W populacjach sympatrycznych mréwkolwy
czesciej zasiedlaja cieplejsze, suchsze i bardziej
naslonecznione brzegi ostonietych siedlisk, na-
tomiast piaskolwy wycofuja sie glebiej w cien,
gdzie temperatura jest nizsza i bardziej stabilna.
W badaniach z laséw deszczowych Borneo $red-
nia temperatura miejsc wybieranych przez pia-
skolwy wynosila okoto 23,6°C, a przez mréwkol-
wy okolo 36,0°C (Miler i in., 2019). To ogromna
réznica jak na dwa pozornie podobne drapiezni-
ki budujace niemal identyczne pulapki. Kolejna
réznica dotyczy wilgotnosci. Obie grupy prefe-
ruja suchy piasek, ale ich reakcja na wilgo¢ nie
zawsze jest taka sama. Mrowkolwy wydaja sie
nawet bardziej wrazliwe na wilgo¢ niz piaskolwy
i chetniej przenosza si¢ do calkowicie suchych
miejsc. Roznig sie takze pod wzgledem wykorzy-
stania zasobow pokarmowych. Mréwkolwy sa
bardziej oportunistyczne i potrafia skuteczniej
chwyta¢ wieksze ofiary, podczas gdy piaskolwy
wydaja sie bardziej wyspecjalizowane w fowieniu
mniejszych stawonogéw, zwtaszcza matych mroé-
wek (Miler i in., 2018; Scharfi in., 2021a). Dzieki
temu obie grupy moga koegzystowa¢, mimo ze
na pierwszy rzut oka uzywaja tej samej strategii
polowania.

Istnieja tez mechanizmy, ktére moga cze-
$ciowo zmniejszaé¢ koszty zycia w agregacjach
wielogatunkowych. Jednym z nich jest tzw. efekt
rykoszetu (Blamires, 2020). Jesli ofierze uda sie
uciec z jednego lejka, ro$nie prawdopodobien-
stwo, ze wpadnie do sasiedniej putapki. Ozna-
cza to, ze w skupisku blisko potozonych lejkéw
nieudany atak jednego drapieznika moze zwigk-
sza¢ szanse innego (Katz i Scharf, 2018). Nie eli-
minuje to konkurencji, ale pokazuje, ze uklad
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przestrzenny pulapek moze mieé zaskakujaco
ztozone konsekwencje.

KOSZTY SPECJALIZAC]I

Piaskolwy sa interesujace nie tylko behawioral-
nie, lecz takze fizjologicznie. Jako drapiezni-
ki typu ,siedz i czekaj” maja bardzo niski me-
tabolizm w poréwnaniu z aktywnymi fowcami
(ScharfiDor, 2015; Scharfi in., 2016). To kluczo-
wa adaptacja do srodowiska, w ktérym zdobycz
pojawia si¢ nieregularnie i nieprzewidywalnie.
Dzigki temu larwy moga przetrwac bardzo dlu-
gie okresy glodu. W czasie przedluzonego braku
pokarmu ograniczaja aktywno$¢, buduja mniej-
sze pulapki lub catkowicie rezygnuja z ich kon-
strukcji. W ciagu dziewieciu tygodni gtodéwki
potrafia straci¢ $rednio okoto 30% masy ciata,
przy czym najwiekszy spadek nastepuje zwykle
w pierwszym tygodniu, a pdZniej tempo utra-
ty masy maleje. Sugeruje to przejscie w bardziej
oszczedny tryb funkcjonowania i przypomina
proces nazywany w literaturze estywacja, czyli
tak zwany sen letni, pozwalajacy na przetrwa-
nie okresu cechujacego si¢ niekorzystnymi wa-
runkami. Wieksze osobniki lepiej znosza taki
stres: traca wzglednie mniej masy i maja wyz-
sze szanse przezycia (Scharf i Dor, 2015; Scharf
iin., 2016).

Ciekawie wyglada reakcja piaskolwéw na
stres termiczny. U zwierzat tych badano zaréw-
no czas powrotu ze $piaczki wywolanej zimnem,
jak i czas regeneracji po szoku cieplnym (Bar-
-Ziv i Scharf, 2018; Miler i in., 2019). Wieksza
masa ciala sprzyja lepszej odpornosci na zimno:
wieksze osobniki szybciej wracaja do sprawno-
$ci po wychlodzeniu, z kolei po szoku cieplnym
wieksze larwy moga potrzebowad wiecej cza-
su na regeneracje, co pokazuje, ze duzy rozmiar
nie daje automatycznej przewagi we wszystkich
sytuacjach. Co wazne, piaskolwy nie wykazu-
ja wyraznej korzystnej aklimatyzacji (Katz i in.,
2017b). Utrzymywanie ich w réznych tempe-
raturach nie poprawia pézniejszej odpornosci
na zimno ani cieplo, a chroniczny stres cieplny
moze pogarszac ich sprawnos¢. To dos¢ zaska-
kujace, bo u wielu innych owadéw aklimatyza-
cja, czyli swego rodzaju przyzwyczajanie sie or-

ganizmu do otaczajacych warunkéw, odgrywa
istotna role. U piaskolwéw fizjologia wydaje sie
bardziej sztywna i mniej plastyczna. Podobnie
ograniczony okazuje si¢ wplyw stanu odzywie-
nia na odporno$¢ na zimno. Nawet dlugotrwata
glodéwka nie zmienia istotnie czasu wybudzania
ze $piaczki wywolanej zimnem. NajwyraZniej
ich niski metabolizm i wysoka tolerancja glo-
du sprawiaja, ze mechanizmy odpowiedzialne
za przetrwanie wychlodzenia sa w duzej mie-
rze niezalezne od biezacej sytosci (Scharf i Dor,
2015; Scharf i in., 2016). Jednoczes$nie sam stres
termiczny niesie koszty. Osobniki po szoku zim-
nym lub cieplnym buduja pézniej mniejsze pu-
tapki, co bezposrednio ogranicza przyszly sukces
fowiecki. Stres nie koriczy sie wiec w chwili usta-
nia ekstremum; zostawia $lad w p6zZniejszym za-
chowaniu (Miler i Scharf, 2022a).

Na tym tle widag, jak silnie fizjologia, zacho-
wanie i ekologia piaskolwdéw sa ze soba splecio-
ne. Ich zycie opiera sie na delikatnej réwnowadze
miedzy oszczedzaniem energii a konieczno$cia
utrzymania funkcjonalnej pulapki. Sam lejek
jest tani w budowie tylko pozornie (Blamires,
2020; Scharf i Dor, 2015; Scharfi in., 2016). Ow-
szem, nie wymaga kosztownej produkcji biatko-
wych nici jak w przypadku sieci u pajakéw, ale
jesli deszcz, wiatr albo inne zaklécenia regular-
nie go niszcza, larwa musi nieustannie inwe-
stowac czas i energie w naprawy swojej pulap-
ki. W warunkach glodu czy stresu termicznego
taka konieczno$¢ ciaglej naprawy moze prowa-
dzi¢ do stopniowego wyczerpywania rezerw
energetycznych organizmu.

Patrzac calo$ciowo na biologie tych zwierzat,
piaskolwy jawia sie jako organizmy niezwykle
wyspecjalizowane. Sa matymi drapieznikami,
ale ich sukces zalezy od precyzyjnego dopaso-
wania do drobnych detali srodowiska: rozmia-
ru ziaren piasku, kata padania storica, zawilgo-
cenia, podmuchu wiatru, obecnosci $ciany czy
poruszania sie¢ mrowek. To wlasnie dlatego ten
niepozorny owad tak dobrze pokazuje, ze ekolo-
gia nie rozgrywa si¢ wylacznie na poziomie la-
sOw, pustyn czy miast, lecz takze w mikroskali
kilku centymetréw. W tej mikroskali architek-
tura putapki, fizjologia larwy i wtasciwosci pod-
foza tworza jeden wspotzalezny system.
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I moze wlasnie dlatego poréwnanie do Diu-
ny przemawia tu tak dobitnie do wyobrazni.
Herbert powigkszyl pustynna logike zycia do
rozmiaréw kosmicznego mitu, ktadac w swoich
opisach silny nacisk na ztozone i skomplikowa-
ne zaleznosci ekologiczne miedzy organizmami
a $rodowiskiem wysoce niego$cinnym dla zy-
cia. Piaskolew pokazuje jednak podobna logi-
ke w wersji mikroskopijnej i catkowicie realne;j.
Tam, gdzie herbertowski czerw pustyni uciele-
$nia potege pustyni, piaskolew odstania precyzje
konieczna do przetrwania w suchych, nieprzyja-
znych srodowiskach.

Poréwnanie z mréwkolwami dodatkowo
podkresla te lekcje. Obie grupy doszty do podob-
nego rozwigzania ewolucyjnego, ale kazda zrobi-
fa to po swojemu. Mréwkolwy sa zwykle bardziej
wydajne, bardziej mobilne i lepiej radza sobie
z wiekszymi ofiarami. Piaskolwy sa za to bardziej
rygorystyczne w doborze drobnoziarnistego, za-
cienionego i suchego mikrosiedliska oraz znako-
micie wykorzystuja nisze tworzone przez ludzka
infrastrukture. Wspétistnienie tych dwodch dra-
pieznikéw nie wynika wiec z prostego podzialu
slepszy” i ,gorszy”, ale z wielowymiarowego réz-
nicowania nisz: od granulacji podloza, przez mi-
kroklimat, az po rozmiar zdobyczy (Bar-Ziv i in.,
2018; Devetak i Arnett, 2015; Miler i in., 2018;
Miler i in., 2019; Scharfi in., 2021a).

W ostatecznym rozrachunku sukces piaskol-
woéw, zwlaszcza w miastach, mozna sprowadzi¢
do jednego kluczowego faktu: sa to drapiezni-
ki skrajnie wrazliwe na wilgo¢, a architektura
miejska rozwigzuje ich najwiekszy problem eko-
logiczny (Bar-Ziv i in., 2018; Michaeli i in., 2024;
Scharf i in., 2020b; Scharf i in., 2021a). Budynki
dostarczaja im suchego, zacienionego, oslonie-
tego i stabilnego $wiata, ktérego w naturze jest
stosunkowo niewiele. Miasta, jako wyspy ciepta,
zapewniaja im tez stosunkowo wyzsze tempera-
tury niz otaczajace rejony. Dzieki temu larwy te
moga dziata¢ niemal bez przerw, utrzymywac
putapki w dobrej kondycji i wykorzystywac obfi-
to$¢ drobnych ofiar. Piaskolwy nie tyle ,,przysto-
sowaly si¢” do miasta w nowoczesnym sensie, ile
raczej odnalazty w nim $rodowisko dziwnie po-
dobne do tego, ktérego potrzebowaty od zawsze.

PERSPEKTYWY DALSZEGO ROZWOJU BADAN

W kolejnych badaniach warto skupic sie przede
wszystkim na mechanizmach percepcji $ro-
dowiska u piaskolwéw, zwlaszcza na sposobie
wykrywania wilgotnosci, struktury podloza,
drgan oraz lokalnych réznic mikroklimatycz-
nych. Istotnym kierunkiem pozostaje takze lep-
sze zrozumienie, w jaki sposéb zmienno$¢é wa-
runkéw w skali mikro wptywa na dynamike
populacji tych zwierzat w siedliskach natural-
nych i zurbanizowanych. Tego rodzaju badania
moga nie tylko poglebi¢ wiedze o ekologii silnie
wyspecjalizowanych drapieznikéw, ale réwniez
pomoc lepiej zrozumied, jak drobnoskalowe ce-
chy srodowiska ksztaltuja funkcjonowanie or-
ganizmdéw w krajobrazie przeksztalconym przez
cztowieka. Dodatkowo stabo poznana pozosta-
je taksonomia piaskolwéw, wérdd ktérych wiele
gatunkdéw zdaje sie czekaé na odkrycie oraz for-
malne opisy. Utrudnia to studia nad zréznico-
waniem miedzygatunkowym w zakresie ich bio-
logii i ekologii.
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Wszyscy autorzy deklaruja wkiad w powstawa-
nie artykulu, zaakceptowali kolejno$¢ autoréw
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