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1. Wstęp

Starzenie się, rozumiane jako następujący z wiekiem spadek prawdopodobień
stwa przeżycia i zdolności reprodukcyjnej (C h arle sw o rth  1994, S tearns 2000, 
P a rtr id g e  2010), jest produktem ubocznym działania doboru naturalnego, które
go siła oddziaływania spada z wiekiem (H am ilton  1966), stąd jest nieodłącznym 
elementem historii życia wszystkich tych organizmów, u których osobniki potomne 
odróżniają się od rodziców (P a rtrid g e  i B arto n  1993). Dzielące się asymetrycznie 
bakterie również zatem podlegają procesom starzenia się (A ckerm ann  i in. 2003, 
S tew art i in. 2005). Chociaż wydaje się, że organizmy klonalne mogą opóźnić lub 
wręcz uniknąć starzenia się na poziomie osobnika genetycznego, gametu, czy też 
klonu jako całości (O rive 1995, G a rd n e r i M angel 1997), pojedyncze osobniki 
w jego obrębie, wegety bądź ramety w przypadku roślin lub zwierząt osiadłych, mogą 
się starzeć (M artinez  i L evin ton  1992, W atk in son  1992, D udycha i T essier 
1999,Nilsson Skóld iO b s t 2011 ).

Organizmami, u których prawdopodobna jest ewolucja opóźnienia procesów starze
nia się, są m.in. organizmy o nieograniczonym wzroście (R eznick i in. 2002, V aupel 
i in. 2004). Wynika to z jednej strony z tego, że z ciągłym wzrostem związane jest sta
łe utrzymywanie obecności dzielących się komórek oraz aktywności telomerazy, czyli 
mechanizmów odpowiedzialnych także za utrzymywanie ciała w dobrej kondycji. To 
pociąga za sobą opóźnienie wzrostu prawdopodobieństwa śmierci (K ishi i in. 2003). 
Z drugiej strony, u organizmów o nieograniczonym wzroście, wzrastający z wiekiem 
potencjał reprodukcyjny (gdyż ze wzrostem rośnie płodność: B Iuew eiss i in. 1978, 
H onek 1993, F lem ing  1996, R eznick  i in. 2002) przeciwdziała spadkowi siły dzia
łania doboru, pozwalając mu działać efektywnie również i w późnym wieku (Vaupel 
i in. 2004, A Iły i in. 2010). Postawiono nawet hipotezę, że osobniki gatunków, u któ
rych dojrzałość płciowa jest osiągana przy rozmiarach ciała mniejszych niż maksymal
ne, a których potencjał reprodukcyjny wzrasta z rozmiarami ciała, charakteryzują się
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poprawą funkcji odwrotną do procesów starzenia się (negative senescence; Vaupel i in. 
2004).

Kontynuacja wzrostu po osiągnięciu dojrzałości płciowej cechuje tak różne or
ganizmy, jak rośliny wieloletnie, mięczaki, szkarłupnie czy niektóre ryby, a wśród 
nich nieograniczony wzrost charakteryzuje wiele organizmów klonalnych (Jackson 
1977, Ally i in. 2010), których sposób rozrodu umożliwia do pewnego stopnia 
„ucieczkę” przed starzeniem się osobnika genetycznego, całego klonu, pomimo 
obserwowanego starzenia się pojedynczych osobników w jego obrębie. Takie or
ganizmy, u których objawy starzenia się są trudne do wykrycia, były dotychczas 
pomijane w głównym nurcie badań nad biologicznymi podstawami starzenia się. 
Badania te skupiały się na organizmach kończących wzrost przed rozpoczęciem re
produkcji, takich jak owady, ptaki i wiele ssaków, u których objawy starzenia się są 
wyraźne (Vaupel i in. 2004, B audisch 2005). Do tej grupy należą najważniejsze 
w laboratoryjnych badaniach nad procesami starzenia się organizmy modelowe: 
drożdże Saccharomyces cerevisiae, nicień Caenorhabditis elegans, muszka owocowa 
Drosophila melanogaster, czy mysz domowa Mus musculus, które przynajmniej ze 
względu na ograniczony wzrost są dobrymi modelami dla starzenia się człowieka 
(P artridge 2010). Obecnie jednak, wobec empirycznego i teoretycznego rozwoju 
tej dziedziny badań, poszukiwane są nowe organizmy modelowe (Reznick 1993, 
Holm es i K ristan  2008, Abele i in. 2009, Vogt 2010, N ilsson  Skóld i O bst 
2011). Charakteryzujące się nieograniczonym wzrostem skorupiaki, a wśród nich 
partenogenetyczne Branchiopoda, do których należy Daphnia, wskazywane są jako 
obiecujący model, umożliwiający zarówno testowanie hipotez wynikających z ewo
lucyjnej teorii starzenia się (Reznick 1993), jak i poznanie fizjologicznych i mole
kularnych mechanizmów leżących u podstaw długowieczności (Vogt 2010).

Rozradzająca się cyklicznie partenogenetycznie Daphnia tworzy w trakcie sezo
nu populacje składające się z klonalnych linii genetycznie identycznych osobników, 
a przystępuje do rozrodu dwupłciowego, gdy warunki środowiska pogarszają się 
(Z affagnini 1987, K leiven i in. 1992, P ijanow ska i S tolpe 1996). Badania 
genetyczne ujawniły też występowanie obligatoryjnie partenogenetycznych linii 
Daphnia pulex (H ebert i in. 1988); niektóre z tych linii zdają się rzeczywiście być 
długowieczne, a ich wiek oceniany jest na tysiące lat (Lynch i in. 2008).

Daphnia charakteryzuje się też nieograniczonym wzrostem (H artno ll 2001): 
po osiągnięciu dojrzałości płciowej rozmiary ciała samicy mogą wzrosnąć jeszcze 
dwukrotnie, przyrost długości ciała następuje przy każdej wylince, a liczba wypro
dukowanych jaj w partenogenetycznym miocie (kładce), w warunkach obfitości po
karmu, jest silnie skorelowana z rozmiarami ciała (Taylor 1985). Jednak pomimo 
nieograniczonego wzrostu, u Daphnia wykazano upośledzenie funkcjonowania,



DŁUGOWIECZNOŚĆ ORGANIZMU KLONALNEGO 1 4 1

rozpoczynające się od obniżenia rezerw energetycznych w ciele tłuszczowym i po
stępujące wraz z uszkodzeniami przewodu pokarmowego (Schulze-Róbbecke 1951, 
za: Vogt 2010). Charakterystyczne dla populacji starzejących się osobników krzywe 
przeżywania pokazano dla Daphnia niejednokrotnie (D unham  1938, V ijverberg  
1976, Lynch iE n n is  1983, D udycha iT essier 1999). Jednak choć spadek zdol
ności przeżycia, bez towarzyszącego mu spadku płodności, może świadczyć o zacho
dzących procesach starzenia się, może być także wynikiem realokacji wysiłku mię
dzy tymi składowymi dostosowania (Kozłowski 1993, C harnov  iD ow nhow er 
1995). Wydaje się, że wraz z wiekiem Daphnia magna może, kosztem utrzymania 
ciała, realokować zasoby we wzrastającą płodność (P ie trzak  2011). D udycha 
i Tessier (1999) badając populacje Daphnia z kompleksu pulex-pulicaria udoku
mentowali jednak starzenie się poprzez udokumentowanie spadku wartości za
leżnych od wieku wskaźników łączących obie składowe dostosowania -  przeżycie 
i płodność.

2. Zmienność czasu trwania życia

2.1. Polimorfizm genetyczny w czasie trwania życia

Różnice długowieczności wśród zwierząt są przynajmniej 10 000-krotne: od ży- 
jących tylko kilka dni zwierząt takich jak wrotki (Kirk 2001) po mogące żyć ponad 
dwieście lat małże (Schóne i in. 2005) czy walenie (Austad 2005). Także w obrębie 
wąskich grup taksonomicznych różnice w czasie trwania życia między organizmami 
mogą być wielokrotne (Keller i G enoud 1997, R icklefs 1998, Holm es i in. 
2001). Różnice wewnątrzgatunkowe pomiędzy zwierzętami blisko spokrewnionymi 
i biologicznie podobnymi, a różniącymi się jedynie elementami fizjologii, behawio- 
ru czy historii życia też mogą być istotne (Tatar i in. 1997a, R eznick i in. 2004). 
Znaczna część badań nad molekularnymi i ewolucyjnymi mechanizmami starzenia 
się i długowieczności skupia się na różnicach wewnątrzgatunkowych i można tu wy
różnić trzy główne nurty. Po pierwsze, liczne są badania wpływu mutacji pojedyn
czych genów na długowieczność. Znokautowanie bądź wstawienie pojedynczego 
genu może prowadzić do znaczących różnic w czasie trwania życia (Kenyon i in. 
1993, Lithgow i in. 1995, K im ura i in. 1997, Lin i in. 1997, Tatar i in. 1997b, 
2001, P inkston  i in. 2006). W ten sposób ujawniane są kolejne mechanizmy mo
lekularne składające się na złożone zjawisko długowieczności. Po drugie, prowadzi 
się w warunkach laboratoryjnych dobór sztuczny na długo- bądź krótkowieczność, 
ujawniając w ten sposób podstawowe mechanizmy ewolucyjne i wyjaśniając wy
stępujące w populacjach naturalnych zróżnicowanie (Łuckinbill i in. 1984, Rosę
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1984, P a rtrid g e  i in. 1999, S tearns i in. 2000, K hazaeli i in. 2005). Po trzecie, 
wiąże się występujące w populacjach naturalnych zróżnicowanie długości życia ze 
zróżnicowaniem warunków środowiskowych, m.in. badając występujące na pozio
mie organizmalnym zróżnicowanie fizjologii, morfologii, behawioru i historii życia 
(Austad 1993, T atar i in. 1997a, D udycha iT essier 1999, R eznick iin. 2001, 
2004, H endry  i in. 2004, B ronikow ski 2008, Nevoux i in. 2010).

Teoria historii życia przewiduje, że genetyczna zmienność w tempie starzenia się, 
a więc i w długowieczności, będzie odzwierciedlać ekologiczną zmienność w ryzyku 
śmierci (W illiam s 1957). Gdy organizmy doświadczają dużej śmiertelności z przy
czyn zewnętrznych, takich jak pasożytnictwo czy drapieżnictwo, mniej osobników 
dożywa późnego wieku, czego konsekwencją jest osłabienie siły doboru działającej 
w późnym wieku (H am ilton  1966). Zgodnie z klasycznym wyprowadzonym wprost 
z teorii przewidywaniem, niska śmiertelność w warunkach słabej presji drapieżców 
prowadzi do ewolucji mniej znaczących inwestycji we wczesną płodność i tym sa
mym do długowieczności (A ustad 1993, Ricklefs 1998, R eznick i in. 2001), 
choć obserwuje się też odstępstwa, gdy uwzględnić czynniki zależne od zagęszczenia 
(Abrams 1993) lub stanu fizjologicznego (Reznick i in. 2004). W podobny sposób 
różnice w śmiertelności związanej z sezonowością środowiska prowadzą do różnic 
w długowieczności (Tatar i in. 1997a).

Wiele czynników, które wpływają na doświadczane przez wioślarki planktono
we z rodzaju Daphnia ryzyko śmierci, takich jak różnice w presji drapieżników, 
dostępności zasobów czy w warunkach abiotycznych, związanych jest z różnicami 
siedliskowymi między jeziorami a zbiornikami okresowymi (W ellborn i in. 1996, 
D udycha 2001, S o n d erg aart i in. 2005). Jeziora są stałymi, stabilnymi środowi
skami (G eedey i in. 1996), gdzie oczekiwane tempo śmiertelności jest niższe niż 
w drobnych, okresowych zbiornikach, w których warunki środowiskowe zmieniają 
się bardzo szybko (D udycha 2001). A bardziej stałe środowiska faworyzują długo
wieczne formy (P ianka 1970, G rim e 1977).

Wiadomo, że pomimo szerokich zasięgów gatunkowych, populacje Daphnia cha
rakteryzują się dużą zmiennością genetyczną (Vanoverbeke i De M eester 1997, 
E bert i in. 1998) i fenotypową (Baird i in. 1990, T eschner 1995, Deng 1997), 
zarówno między środowiskami, jak i w obrębie zbiornika, sugerując powszechność 
lokalnych adaptacji do warunków środowiska (Lynch i in. 1999, C ousyn i in. 
2001, D ecie rek i in. 2001). Międzypopulacyjne różnice w doświadczanej pre
sji drapieżników lub trwałości środowiska powinny więc przekładać się na dobór 
odmiennych cech historii życia skorupiaków, w tym na różnice w tempie starzenia 
się (Reznick 1993, M arcus i Weeks 1997). Rzeczywiście, Daphnia z siostrzanych 
gatunków z kompleksu D. pulex-pulicaria, zamieszkujących wspomniane wcześniej



DŁUGOWIECZNOŚĆ ORGANIZMU KLONALNEGO 1 4 3

dwa różne typy środowisk, różnią się czasem trwania życia i tempem związanych 
z procesami starzenia się zmian zachodzących z wiekiem (D udycha i Tessier 
1999, D udycha 2001, 2003, 2004). Podobne różnice zdają się być widoczne także 
w obrębie gatunku -  samice Daphnia magna z populacji pochodzącej ze zbiorni
ka okresowego żyją krócej niż samice pochodzące z populacji jeziornej (P ietrzak  
2011). Międzyklonalne różnice w długowieczności mogą być też widoczne w obrę
bie zbiornika: Daphnia z kompleksu longispina pochodzące z klonów zasiedlających 
głębokie, ciemne warstwy wód jeziornych, dające schronienie przed posługującym 
się wzrokiem drapieżnikiem, zdają się mieć dłuższy wrodzony czas trwania życia niż 
Daphnia z klonów przebywających w dzień w prześwietlonych, żyznych ale niebez
piecznych wodach epilimnionu (Dawidowicz i in., dane niepublikowane).

2.2. Plastyczność fenotypowa

Wrodzone tempo starzenia się i związany z nim wrodzony maksymalny czas 
trwania życia tworzą jedynie genetyczne ramy, w których realizuje się historia ży
cia poszczególnych osobników. Czas trwania życia oraz zmieniające się z wiekiem 
wartości wskaźników dostosowania są elementem fenotypu, a więc wynikiem bez
pośredniej interakcji pomiędzy genotypem a środowiskiem. Wpływ czynników 
środowiskowych na realizowany czas trwania życia organizmu rozpatrywany jest 
zwykle w kontekście teorii historii życia -  jako efekt optymalizacji alokacji zasobów 
(Stearns 1989,1992), albo teorii tempa życia -  wiążącej długowieczność z tempem 
metabolizmu i poziomem doświadczanego stresu (Sohal i in. 2002). Powyższe spoj
rzenia na temat długowieczności nie wykluczają się i oba wskazują na fakt, że czas 
trwania życia organizmu nie jest jego stałą, wewnętrzną własnością, a charakteryzu
je go jedynie w kontekście określonych warunków środowiskowych (A rking 1998).

Mechanistyczne teorie starzenia się (Beckman i Ames 1998, H ughes 
i R eynolds 2005) widzą realizowany czas trwania życia organizmu jako po
chodną zużycia, wynikającą z doświadczanego w ciągu życia stresu. Podczas gdy 
chroniczny lub silny stres ma niekorzystny wpływ na organizm (Sapolsky 1999, 
Gol den i in. 2002), odpowiedź na powtarzający się stres o niewielkim natężeniu 
aktywuje komórkowe procesy obronne i umożliwia adaptacje do zmian postępują
cych w środowisku zewnętrznym i wewnętrznym organizmu (Fonager i in. 2002, 
C alabrese i Baldw in 2003, H ercus i in. 2003). W ten sposób, na zasadzie hor- 
mezy, może dojść do wydłużenia czasu trwania życia przez czynniki środowisko
we (przegląd w: M inois 2000, Verbeke i in. 2001, R attan  2008). Spośród wielu 
czynników środowiskowych o udokumentowanym, zależnym od natężenia, wpływie 
na czas trwania życia (szok termiczny: Lithgow i in. 1995, K hazaeli i in. 1997;
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promieniowanie: A llen i Sohal 1982), jednym z najlepiej poznanych jest wpływ 
limitacji pokarmowej. Wydłużenie czasu trwania życia w warunkach ograniczonej 
dostępności pokarmu jest znanym zjawiskiem, które zostało opisane u różnych orga
nizmów, od nicieni po człowieka (przegląd w: M asoro 2000,2005, S incla ir 2005), 
a jego ewolucyjnego sensu należy upatrywać w przystosowaniu do przetrwania 
okresów niedoboru pokarmu (H oliiday 1989, M asoro iA u stad  1996, Shanley 
iK irkw ood  2000).

Konsekwencje niedoboru zasobów na historię życia zwierząt planktonowych były 
badane m.in. u wrotków (W eithoff 2007), a także u wioślarek z rodzaju Daphnia 
(Lynch 1989, M cCauley i in. 1990). W warunkach niskiej koncentracji pokarmu 
wartości wskaźników dostosowania mogą być zmniejszone (O rcu tt i P o rte r 1983, 
W eider 1993, G iebelhausen  iL a m p e rt 2001), a relatywnie obniżona alokacja 
energii we wzrost i reprodukcję i zwiększona jednocześnie alokacja w utrzymanie 
somy (G lazier i Calow 1992) może zwiększać szansę przeżycia okresów braku 
dostępności pokarmu. To z kolei zwiększa szansę przyszłej reprodukcji. Badania róż
nych autorów pokazały, że manipulacja poziomem pokarmu wpływa na czas trwa
nia życia różnych gatunków Daphnia. Najdłuższy średni i maksymalny czas trwania 
życia samic D. magna (Porter i in. 1983, P ie trzak  i in. 2010b) i D. pulex (Lynch 
1989, M cC auley i in. 1990) obserwowano w średnich koncentracjach pokarmu, 
w których dzienna płodność była istotnie niższa niż w wysokich koncentracjach po
karmu. Większość badań dotyczących wpływu obfitości pokarmu na czas trwania 
życia przeprowadzono przy użyciu tylko jednego klonu (A rnold  1971,Vijverberg 
1976, Lynch i E nnis 1983, P o rte r i in. 1983, Lynch 1989, M cCauley i in. 
1990) lub populacji składającej się z osobników o nieokreślonej przynależności klo- 
nalnej (O rcu tt i P o rte r 1983, M artinez-Jerón im o  i in. 1994, M uńoz-M ejia 
i M artin ez-Je ró n im o  2007) i nieliczne są dane o potencjalnym międzyklonal- 
nym zróżnicowaniu odpowiedzi (D u dych a 2003, P ie trzak  i in. 201 Ob).

Literatura sugeruje, że istnieje kompromis między składowymi dostosowania we 
wczesnym i późnym wieku. W odpowiedzi na sygnały płynące ze środowiska orga
nizm może odpowiedzieć adaptatywną zmianą w historii życia, a zmiany prowadzą
ce do zwiększenia tempa wzrostu lub wysiłku reprodukcyjnego we wczesnym wieku 
mogą objawić się kosztami w wieku późniejszym (Stearns 1992, 2000, M etcalfe 
i M onaghan 2003). Dokonująca się w ramach fenotypowej plastyczności mak
symalizacja bieżącego wysiłku reprodukcyjnego kosztem inwestycji we wzrost 
i utrzymanie somy będzie optymalną strategią w sytuacji, gdy postrzegane praw
dopodobieństwo dożycia do kolejnego epizodu rozrodczego jest małe. Tego typu 
adaptatywne zmiany w historii życia Daphnia i innych wioślarek planktonowych 
zachodzą w sytuacji postrzeganego przez nie zagrożenia ze strony selekcjonujących
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największe ofiary drapieżników kręgowych -  ryb. W obecności ryb Daphnia wcze
śniej przystępują do rozrodu, przy czym wzrasta alokacja zasobów w reprodukcję 
kosztem somatycznego wzrostu (M achaćek 1991, D aw idow icz i Loose 1992, 
S tibor 1992, Fiksen 1997, T ollrian  i D odson 1999). Na kosztowność takiej 
odpowiedzi wskazuje też fakt, że jest ona indukowana w obliczu bezpośredniego za
grożenia (P ijanow ska 1993, Lass iS paak  2003), a potwierdzają ją badania labo
ratoryjne i teoretyczne (De M eester iW eider 1999, Rinke i in. 2008). Kosztem 
wzmożonego wczesnego wysiłku reprodukcyjnego w sytuacji zagrożenia drapież- 
nictwem może być skrócony czas trwania życia, który z kolei może pociągać za sobą 
zmniejszenie całkowitej płodności w ciągu życia (Dawidowicz i in. 2010).

Prócz adaptatywnych zmian w historii życia u wioślarek w odpowiedzi na obec
ność drapieżnika obserwuje się wachlarz strategii obronnych przejawiających się 
w morfologii (D odson 1974, P ijanow ska 1990, Scoville i P ren d er 2010) lub 
behawiorze (D renner i M cCom as 1980, Stich iL am p ert 1981, P ijanow ska 
iK ow alczew ski 1997, Szulkin iin. 2006). Powszechnie stosowaną przez Daphnia 
obroną behawioralną są dobowe migracje pionowe (S tic h iL a m p e rt 1981), tzn. 
przebywanie w ciągu dnia w refugium ciemnych, głębszych warstw wody, w których 
ryzyko presji ze strony posługujących się wzrokiem ryb jest zmniejszone (Gliwicz 
1986), i powrót do ciepłych i żyznych przypowierzchniowych warstw nocą. Choć 
wobec bezpośredniej konfrontacji z drapieżnikiem Daphnia zdolna jest do aktyw
nej ucieczki, jej skuteczność jest ograniczona (De M eester i P ijanow ska 1997, 
P ijanow ska i in. 2006). Inne wioślarki, np. z rodzaju Diaphanosoma, stosują prze
ciwną strategię: pozostają całą dobę w przypowierzchniowych, ciepłych i prześwie
tlonych warstwach wody, są natomiast zdolne do efektywnej ucieczki (D renner 
i in. 1978, D renner i M cCom as 1980). Jednoczesne wykorzystanie różnych 
strategii może zapewnić maksymalną ochronę przed drapieżnictwem, jest ono jed
nak kosztowne (Sakwińska i D aw idow icz 2005). W rezultacie klony i gatunki 
różnią się kombinacjami stosowanych strategii, zapewniającymi podobne szanse 
przeżycia i pozostawienia potomstwa w obecności drapieżnika (De M eester iin. 
1995, B oersm a i in. 1998), a behawior migracyjny i modyfikacje historii życia sto
sowane są przez Daphnia jako alternatywne mechanizmy obronne (Sakwińska 
i D aw idow icz 2005). Można więc oczekiwać, że u różniących się behawioralną 
strategią unikania drapieżnika wioślarek różna będzie plastyczna reakcja w historii 
życia na obecność drapieżnika.
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2.3. Płeć a czas trwania życia

U wielu gatunków samce i samice maksymalizują dostosowanie stosując różne 
strategie, co prowadzi do znaczących różnic między płciami -  w morfologii, behawio- 
rze i historii życia, w tym w czasie trwania życia (H unt i in. 2004, B lan ck en h o rn  
2005, M aklakov i in. 2008). Różnice w czasie trwania życia przypisywane są róż
nym zależnym od płci kosztom reprodukcji (K otiaho i S im m ons 2003). U więk
szości zwierząt, u których różnice takie badano, samce okazywały się bardziej krót- 
kowieczną płcią. U skorupiaków krótkowieczność samców pokazano u Amphipoda 
(M oore 1981) i Euphausiacea, a to zarówno przy podobnym (Siegel 1987), jak 
i wyższym (K aw aguchi i in. 2007) tempie wzrostu samców. Badania nad owadami 
społecznymi pokazują jednak, że w warunkach odpowiedniej presji selekcyjnej wro
dzony czas trwania życia samców może być wyjątkowo długi (H einze i S ch rem pf 
2008). Te różnice między płciami nie muszą wypływać z różnic w genotypie i mogą 
być przejawem fenotypowej plastyczności. U zwierząt, u których działają środo
wiskowe mechanizmy determinujące płeć, różnice w czasie trwania życia samców 
i samic także bywają znaczne: samce żółwi błotnych, osiągające dojrzałość płciową 
wcześniej niż samice, żyją krócej (C ongdon  i in. 2003, L itzgus 2006)

Większość gatunków z rodzaju Daphnia charakteryzuje się cykliczną partenoge- 
nezą i, gdy warunki środowiskowe są korzystne, tworzy jednopłciowe, składające się 
wyłącznie z samic klony, które często stają się dominującym składnikiem zooplank- 
tonu stawów i jezior. Sygnałem do przejścia do rozrodu płciowego jest pogorsze
nie się warunków, wtedy też samce oraz receptywne samice pojawiają się w popu
lacji, a zapłodnione jaja, będące jajami przetrwalnymi, czy inaczej spoczynkowymi 
(H ebert 1987), zostają zamknięte w ochronnej strukturze ephippium, które jest 
składane podczas wylinki w toni wodnej lub na powierzchni wody (Ś lusarczyk 
i P ie trzak  2008). Choć rozmnażanie płciowe ma kluczowe znaczenie dla długo
trwałego zachowania populacji Daphnia, jako że prowadzi do powstawania gene
tycznie zróżnicowanych banków jaj przetrwalnych, z których przyszłe populacje 
mogą zostać odtworzone (De M eester 1996, G rebelny i 1996), większość badań 
koncentrowała się na ekologii samic, a badania dotyczące dostosowania samców są 
rzadkie.

Samice maksymalizują dostosowanie poprzez maksymalizację liczby potomstwa, 
co pociąga za sobą metaboliczne koszty związane z koniecznością szybkiego wzrostu 
i osiągnięciem rozmiarów ciała umożliwiających zgromadzenie zasobów niezbęd
nych do wyprodukowania licznych kładek jajowych. To z kolei wiąże się ze zwiększo
nym ryzykiem ze strony posługującego się wzrokiem drapieżnika, ponieważ nie tyl
ko większe samice są lepiej widoczne, ale konieczność utrzymania wysokiego tempa
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wzrostu zmusza samice do wykorzystania niebezpiecznych, choć ciepłych i bogatych 
w pokarm, wód powierzchniowych, gdzie rozwój może przebiegać szybciej.

Samce, choć genetycznie identyczne ze swoimi matkami i siostrami (H ebert 
i Ward 1972), odgrywają odmienną biologiczną rolę, a więc stosują też odmien
ne strategie maksymalizacji dostosowania. Samce dążą do maksymalizacji liczby 
zapłodnionych samic, co wiąże się z koniecznością napotkania i kopulacją z jak 
największą liczbą pochodzących z innego klonu samic. To może oznaczać mniejsze 
koszty niż te ponoszone przez samice, ponieważ nie ponosząc nakładów na produk
cję potomstwa, samce rosną wolniej, osiągając mniejsze rozmiary ciała (Mac Ar th u r 
iB aillie  1929a, M unro iW hite  1975). Pozostają także głębiej w kolumnie wody 
(Brewer 1998, Spaak iB oersm a 2001, B entkow ski i in. 2010, M ikulski i in. 
2011), wykazując zachowania, które zwiększają szansę napotkania samic, a jedno
cześnie zmniejszają ryzyko związane z drapieżnictwem (Brewer 1998). Brewer 
(1998) pokazał, że samce Daphnia poruszają się szybciej niż samice i poruszają się 
w płaszczyźnie poziomej, prostopadle do przeważającego kierunku ruchu samic. 
Podobny behawior „poszukiwania” obserwowany był także u innych organizmów 
planktonowych (K erfoot i Peterson  1980, W atras 1983). Potrzeba aktywne
go poszukiwania samicy może tłumaczyć wysokie zapotrzebowanie metabolicz
ne, jako że samce charakteryzują się wyższym tempem bicia serca oraz respiracji 
(M acA rthur i Baillie 1926, 1929b), a także wyższą częstotliwością uderzeń od
nóży filtracyjnych niż samice (Peńalva-A rana i in. 2007). Jednocześnie, samce są 
bardziej wrażliwe na zmiany temperatury (M acA rthur iB aillie  1929a), ale mniej 
wrażliwe na działanie rozmaitych czynników stresowych, takich jak obecność sinic 
(Lurling i Beekm an 2006), wysokie stężenia rozpuszczonych substancji humuso
wych (Euent i in. 2008) oraz związków chemicznych, jak np. dwuchromian potasu 
czy chlorofenole (Ikuno i in. 2008) (ale patrz: B reukelm an 1932).

Niskie inwestycje we wczesny wzrost (A rendt 1997, M angel i Stam ps 2001, 
M etcalfe i M onaghan 2001), przebywanie w środowisku wolnym od presji dra
pieżnika (A ustad 1993, K irkw ood i A ustad 2000), wysoka wydajność ruchowa 
(Reznick i in. 2004) oraz odporność na stres (Jaźwinski 1996) -  wszystkie te ce
chy są wiązane z dłuższym fizjologicznym czasem trwania życia. Długi czas trwania 
życia przy minimalnym ryzyku śmierci sprzyjałby także realizowaniu biologicznej 
roli samców: maksymalizacji liczby zapłodnionych samic. Ponadto, chociaż małe 
rozmiary ciała i wysokie tempo metabolizmu są tradycyjnie wiązane z krótszym fi
zjologicznym czasem trwania życia (Sohal i in. 2002), wykazano też, że mniejsze 
osobniki o wyższym tempie metabolizmu żyją dłużej niż więksi i wolniejsi przedsta
wiciele tego samego gatunku (Speakm an 2005). W świetle ogromnej plastyczności 
fenotypowej Daphnia (Dodson 1989, S tibor 1992, P ijanow ska i Kloc 2004,
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Schw arzenberger i in. 2010) można się spodziewać istnienia fizjologicznych 
różnic między płciami pomimo ich genetycznej tożsamości. Istnieją przesłanki, by 
oczekiwać zarówno długowieczności, jak i krótkowieczności samców względem sa
mic Daphrtia.

Samce Daphnia, jako mniejsze od równowiekowych dorosłych samic i pojawia
jące się w populacji jedynie okresowo, uważane były anegdotycznie za krótkowiecz- 
ne, jednak badania dotyczące czasu trwania życia samców są nieliczne i pochodzą 
z eksperymentów wykonanych na jednym klonie. Według wyników wczesnej pra
cy M acA rthura  i B aillie’go (1929a) samce żyły krócej niż samice. Euent i in. 
(2008) także wykazali krótki czas trwania życia samców, jednak różnice w długo
wieczności między płciami zależne były od warunków środowiskowych. Poza tym, 
u skorupiaków bezpancerzowych wydłużenie czasu trwania życia w odpowiedzi 
na zmniejszoną obfitość pokarmu jest wyraźniejsze u samców niż u samic (Anaya- 
Soto i in. 2003). Ostatnio P ie trzak  i in. (2010a) nie wykazali istnienia różnic w fi
zjologicznym czasie trwania życia między płciami Daphnia.

3. Fizjologiczne podłoże długowieczności

Według klasycznej teorii tempa życia (rate-of-living theory, Pearl 1928) osob
niczy czas trwania życia zależy od tempa zużycia energii -  tempa metabolizmu, 
i od genetycznie określonej ilości energii konsumowanej w dorosłym życiu -  poten
cjału metabolicznego (Sohal i in. 2002). Ponieważ potencjał metaboliczny u blisko 
spokrewnionych organizmów jest podobny (Speakm an 2005), można oczekiwać, 
że obserwowane u blisko spokrewnionych linii Daphnia różnice w długości życia 
będą związane z różnym tempem metabolizmu.

Różnice w tempie metabolizmu mogą wynikać z różnic genetycznych lub śro
dowiskowych. Spośród wielu czynników środowiskowych wpływających na za
potrzebowanie energetyczne zwierząt jednym z najważniejszych jest temperatura. 
Temperatura rządzi metabolizmem poprzez swój wpływ na tempo przemian bioche
micznych, a obserwowane na poziomie całego organizmu tempo metabolizmu wzra
sta wykładniczo z temperaturą (G illooly i in. 2001). Teoria tempa życia, według 
której tempo przemian energetycznych w organizmie wiąże się bezpośrednio z pro
cesami starzenia się i w konsekwencji czasem trwania życia (Sohal i in. 2002), jest 
dziś w swej klasycznej formie odrzucana jako teoria uniwersalna (Van V oorhies 
2004, Speakm an 2005, M uller i in. 2007). Wyniki badań na zwierzętach stało
cieplnych często przeczą wyprowadzonym z niej wprost przewidywaniom (Austad 
i F ischer 1991, Speakm an iin. 2004), jednak przewidywania te są potwierdzane 
w przypadku zmiennocieplnych bezkręgowców (Ragland i Sohal 1975, M iquel
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i in. 1976, M cA rth u r i Sohal 1982, W olf i S chm id-H em pel 1989, Beckm an 
iA m es 1998, Van V oorhies iW ard  1999,Yan i Sohal 2000,Van V oorhies
2002) . U tych zwierząt niższa temperatura pociąga za sobą wydłużenie czasu trwania 
życia (M iquel i in. 1976, M cA rthu r i Sohal 1982, L eiser i in. 2011), co obser
wowano także u Daphnia (M acA rthur iB a illie  1929a, O rc u tt i P o rte r 1983). 
W stratyfikowanych termicznie jeziorach niższej temperatury doświadczają zwierzę
ta przebywające w głębszych warstwach, stąd przebywający głębiej, stale lub w rytmie 
dobowym, przedstawiciele różnych fenotypów (np. samce) lub klonów mogą różnić 
się realizowanym czasem trwania życia.

Wiele zachodzących w organizmie procesów wpływa na tempo jego starzenia 
się, jednak te, których wpływ jest najsilniejszy i najbardziej bezpośredni związane 
są z kilkoma kluczowymi mechanizmami: z gospodarowaniem energią (C ichoń 
1997, K irkw ood 2003) oraz ochroną przed i naprawą uszkodzeń molekularnych 
(H ekim i i in. 2001). Zgodnie z hipotezą „ciała jednorazowego użytku” (disposa- 
ble soma, K irkw ood  i H olliday  1979), długowieczność wiąże się z inwestycjami 
w sprawniejsze mechanizmy utrzymujące organizm w dobrej kondycji. Te mechani
zmy są jednocześnie odpowiedzialne za odporność na różnego rodzaju stres środo
wiskowy (Tatar i in. 1997b), a jeden z ważniejszych elementów systemów ochron
nych i naprawczych stanowią białka szoku cieplnego, HSP (F inkel i H o lb rook  
2000, Sóti iin. 2005).

Białka z grupy HSP są wysoce konserwowane, obecne prawdopodobnie u wszyst
kich organizmów, i pełnią rozmaite funkcje białek opiekuńczych uczestnicząc m.in. 
w zwijaniu, wewnątrzkomórkowym transporcie, regulacji i degradacji innych białek 
(H artl 1996, Feder i H ofm ann 1999). Choć ich zwiększona ekspresja wynika
jąca bezpośrednio ze zmian w genotypie nie musi prowadzić do wydłużenia życia 
(M i n o i s iin. 2001), fenotypowe wydłużenie życia w wyniku umiarkowanego stresu 
wiązane jest przynajmniej częściowo ze zwiększoną indukowaną ekspresją tych bia
łek (Tatar i in. 1997b, Verbeke i in. 2001, W alker i L ithgow  2003). Ekspresja 
białek szoku cieplnego zmienia się też z wiekiem (W heeler i in. 1995, King 
i Tower 1999). W starzejącym się organizmie, w miarę przybywania rozmaitych 
uszkodzeń wraz z wiekiem, równowaga między uszkodzonymi białkami a dostęp
nymi białkami opiekuńczymi zostaje zachwiana (G idalev itz  i in. 2006). Zgodnie 
z hipotezą przeciążenia białek opiekuńczych (chaperone overload, Sóti iC serm ely
2003) , u starszych osobników można oczekiwać zwiększonej konstytutywnej ekspre
sji białek HSP, a jednocześnie osłabienia indukowanej stresem odpowiedzi.

Pomimo wysokiej konserwatywności, eksperymentalna ewolucja w popula
cjach eksponowanych na stres termiczny efektywnie i w sposób powtarzalny pro
wadzi do zmian w ekspresji tych białek, konstytutywnej bądź indukowanej, oraz
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w związanym z nią fenotypie (B e tte n c o u rt iin. 1999, K etola i in. 2004). Ponadto, 
obserwowano zgodne z gradientami warunków abiotycznych lub biotycznych różni
ce w ekspresji tych białek między populacjami naturalnymi stonkowatych z rodzaju 
Chrysomela (D ah lh o ff i Rank 2000) oraz wioślarek z rodzaju Daphnia (Pauwels 
i in. 2007). Można więc też oczekiwać, że pochodzące z populacji naturalnych geno
typy długowieczne będą posiadać sprawniejsze mechanizmy utrzymujące organizm 
w dobrej kondycji, a obserwowana u nich konstytutywna i/lub indukowana ekspre
sja HSP będzie większa.

4. Daphnia z Czarnego Stawu pod Rysami -  
przykład odmiennych strategii

W jeziorach i stawach strefy umiarkowanej cykl życiowy większości gatunków 
wioślarek planktonowych jest krótki (T hrelkeld  1987). Duża śmiertelność spo
wodowana presją drapieżnictwa ryb sprawia, że Daphnia maksymalizując dostoso
wanie inwestuje we wczesną reprodukcję, gdyż i tak prawdopodobieństwo dożycia 
do kolejnego epizodu rozrodczego jest nieduże (T hrelkeld  1979, B oersm a i in. 
1998, P ijanow ska i in. 2006). W środowiskach bezrybnych, uwolnione spod ostrej 
presji selekcyjnej na wczesną płodność Daphnia mogą maksymalizować dostoso
wanie stosując różne strategie, w tym opóźnianie reprodukcji i przedłużanie życia. 
Możliwe jest to przy jednoczesnej trwałości i stabilności środowiska, która sprzyja 
ewolucji długowieczności (P ianka 1970, G rim e 1977).

Taka sytuacja ma miejsce w Czarnym Stawie pod Rysami w Tatrach (1581 m n.p.m.) 
-  skrajnie ubogim w pierwiastki biogenne, bezrybnym, głębokim jeziorze. Bardzo 
niska koncentracja pokarmu oraz niskie temperatury wody przez cały rok naturalnie 
wydłużają czas trwania życia wioślarek wskutek obniżonego tempa metabolizmu. 
Jednak warunki te w połączeniu z krótkim sezonem wegetacyjnym, ograniczonym 
przez długość zalegania pokrywy lodowej, wymagają innych niż te sprawdzające się 
w jeziorach niżowych strategii przetrwania zimy. Współwystępują tu dwa gatunki 
pochodzące z dwóch blisko spokrewnionych linii Daphnia z kompleksu gatunków 
pulicaria (M arkova i in. 2007, D u fresn e  i in. 2011), reprezentowanych przez po
jedyncze klony (Ćerny, informacja ustna). Osobniki z tych klonów są bardzo po
dobne morfologicznie, różnią się jedynie zabarwieniem kul tłuszczowych obecnych 
u obu klonów. Różnią się też strategią przetrwania zimy i, co się z tym wiąże, długo
wiecznością (G liw icz i in. 2001, Ś lusarczyk  2009).

Zamieszkujący Czarny Staw klon przezroczysty, o niezabarwionych kulach tłusz
czowych, jest obligatoryjnie partenogenetyczny i zamyka cykl życiowy w toni wod
nej w ciągu jednego sezonu wegetacyjnego. Osobniki z tego klonu wykluwają się
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na wiosnę z jaj przetrwalnych, rosną relatywnie szybko, mogą przystąpić do produk
cji jaj natychmiastowego rozwoju i już pierwsze oraz ewentualnie drugie pokolenie 
produkuje, bez udziału samców, późnym latem/jesienią jaja przetrwalne i tylko w tej 
formie osobniki przeczekują zimę. Populacja znika na zimę z kolumny wody, a na
stępnej wiosny nowe pokolenie wykluwa się z jaj przetrwalnych. Osobniki z tego 
klonu żyją nie dłużej niż 5-6 miesięcy (Gliwicz i in. 2001, Ślusarczyk 2009). 
Przejście na rozród obligatoryjnie partenogenetyczny prowadzi tu do skrócenia cy
klu życiowego (Ed mon ds on 1955, S tross i Kangas 1969). U cyklicznie parte- 
nogenetycznych Daphnia z utworzonych w wyniku zapłodnienia jaj przetrwalnych 
wykluwają się wyłącznie samice (Z affagn in i 1987), samce zaś, a więc i kolejne 
jaja przetrwalne, mogą pojawić się dopiero w drugim pokoleniu. Obligatoryjnie par
tenogenetyczny rozród prowadzi do tworzenia jaj przetrwalnych bez zapłodnienia, 
a więc umożliwia produkcję kolejnych jaj przetrwalnych już w pierwszym pokoleniu 
przez wyklute z jaj przetrwalnych samice; obserwowany jest u Daphnia w środowi
skach arktycznych (Edm ondson 1955, H obaek i W eider 1999, W eider i in. 
1999) i wysokogórskich (A guilera i in. 2007, Ślusarczyk 2009).

Drugą strategią obserwowaną w Czarnym Stawie jest opóźnienie reprodukcji 
i przystępowanie do rozrodu w cyklu dwuletnim (Gliwicz i in. 2001, Larsson 
i W athne 2006, Ślusarczyk 2009). Osobniki z drugiego zamieszkującego to je
zioro klonu, pomarańczowego od zawierających karotenoidy kul tłuszczowych, 
nie produkują jaj przetrwalnych, lecz przeczekują zimę w formie aktywnej w toni 
wodnej, żyjąc nawet 13-14 miesięcy. Osiągane jest to przez rezygnację z reproduk
cji w pierwszym roku życia i zgromadzenie rezerw tłuszczowych, które umożliwia
ją przetrwanie zimy i wczesne wydanie potomstwa kolejnej wiosny (Ślusarczyk 
2009), w krótkim czasie, w którym warunki pokarmowe umożliwiają rozwój mło
dych Daphnia (Gliwicz 1990). Choć w jeziorze osobniki tego klonu nie przystępu
ją do reprodukcji w pierwszym roku życia, w warunkach laboratoryjnych w wyso
kiej koncentracji pokarmu młode osobniki z tego klonu mogą podjąć reprodukcję 
(Gliwicz i in. 2010).

Strategie historii życia obu linii zostały dobrze opisane, wciąż nieznane są jednak 
mechanizmy leżące u podstaw obserwowanych różnic -  mechanizmy, które mogą 
jednocześnie tłumaczyć trwałą koegzystencję tych dwóch linii. Prowadzone obecnie 
badania sugerują, że za obserwowane różnice odpowiedzialne są zarówno mecha
nizmy behawioralne -  pozostawanie przez klon długowieczny w zimniejszych war
stwach wody, jak i fizjologiczne -  wolniejsze tempo metabolizmu u długowiecznego 
klonu (Ślusarczyk, Pietrzak i in., dane niepublikowane).
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5. Podsumowanie

Niniejszy artykuł stanowi przegląd wybranych zagadnień związanych głównie 
z ekologią starzenia się i długowieczności, wskazujących, że pomimo cech pozornie 
dyskwalifikujących organizm w badaniach długowieczności -  klonalności i nieogra
niczonego wzrostu, wioślarki planktonowe z rodzaju Daphnia mogą być przydatnym 
modelem. Wobec zsekwencjonowania i coraz lepszego poznania genomu jednego 
z gatunków, Daphnia pulex, i przybywających narzędzi molekularnych także dla po
zostałych gatunków z rodzaju (C olbourne i in. 2011), otwierają się nowe możliwo
ści, a badania zarówno genetycznych różnic w długowieczności, jak i mechanizmów 
leżących u podstaw plastyczności genotypowej czasu trwania życia, mogą wkrótce 
nabrać rumieńców.
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7. Summary

The article provides a review of research on evolution, ecology and physiology 
of aging and longevity, and focuses on results gained from the studies of a faculta- 
tively sexual crustacean, Daphnia. Despite its clonality and indeterminate growth, 
evidence for its senescence has been collected. Differences in the dynamics of age- 
specific parameters were seen between both environmentally developed phenotypes 
within a genotype and between genotypes, including between sister species. The 
lifespan of the animals varies depending on the habitat of origin and predation pres- 
sure experienced therein, and on environmental conditions -  showing a hormetic 
response, or revealing trade-offs in the life history. Extreme differences in lifespan 
can be found in closely related lineages and within a single habitat, providing op- 
portunities to study the underlying mechanism. This all makes Daphnia a so-far 
underscored, but already emerging model in the study of ecology and evolution of 
aging, and its molecular mechanisms.
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