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1. Wstep

Starzenie si¢, rozumiane jako nastepujacy z wiekiem spadek prawdopodobien-
stwa przezycia i zdolnosci reprodukcyjnej (Charlesworth 1994, Stearns 2000,
Partridge 2010), jest produktem ubocznym dzialania doboru naturalnego, ktdre-
go sita oddziatywania spada z wiekiem (Hamilton 1966), stad jest nieodtagcznym
elementem historii zycia wszystkich tych organizmow, u ktorych osobniki potomne
odrozniaja sie od rodzicow (Partridge i Barton 1993). Dzielgce si¢ asymetrycznie
bakterie rowniez zatem podlegaja procesom starzenia si¢ (Ackermann i in. 2003,
Stewart i in. 2005). Chociaz wydaje si¢, ze organizmy klonalne mogg op6znic lub
wrecz unikngc starzenia sie¢ na poziomie osobnika genetycznego, gametu, czy tez
klonu jako catosci (Orive 1995, Gardner i Mangel 1997), pojedyncze osobniki
w jego obrebie, wegety badz ramety w przypadku roslin lub zwierzat osiadlych, moga
sie starze¢ (Martinez i Levinton 1992, Watkinson 1992, Dudycha i Tessier
1999, Nilsson Skold i Obst 2011 ).

Organizmami, u ktorych prawdopodobna jest ewolucja opoZnienia proceséw starze-
nia si¢, $3 m.in. organizmy o nieograniczonym wzroscie (Reznick iin. 2002, Vaupel
1 in. 2004). Wynika to z jednej strony z tego, ze z cigglym wzrostem zwigzane jest sta-
fe utrzymywanie obecnosci dzielacych si¢ komorek oraz aktywnosci telomerazy, czyli
mechanizmoéw odpowiedzialnych takze za utrzymywanie ciata w dobrej kondycji. To
pociaga za sobg opdznienie wzrostu prawdopodobienstwa smierci (Kishi i in. 2003).
Z. drugiej strony, u organizmow o nieograniczonym wzroscie, wzrastajacy z wiekiem
potencjal reprodukcyjny (gdyz ze wzrostem rosnie ptodnos¢: Blueweiss i in. 1978,
Honék 1993,Fleming 1996, Reznick iin. 2002) przeciwdziata spadkowi sity dzia-
fania doboru, pozwalajac mu dziata¢ efektywnie réwniez i w péznym wieku (Vaupel
i in. 2004, Ally i in. 2010). Postawiono nawet hipoteze, ze osobniki gatunkéw, u kté-
rych dojrzatos¢ piciowa jest osiggana przy rozmiarach ciata mniejszych niz maksymal-
ne, a ktorych potencjal reprodukcyjny wzrasta z rozmiarami ciata, charakteryzuja sie
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poprawa funkcji odwrotna do procesow starzenia si¢ (negative senescence; Vaupel iin.
2004).

Kontynuacja wzrostu po osiggnieciu dojrzatosci ptciowej cechuje tak rézne or-
ganizmy, jak rosliny wieloletnie, mieczaki, szkartupnie czy niektére ryby, a wsréd
nich nieograniczony wzrost charakteryzuje wiele organizmow klonalnych (Jackson
1977, Ally i in. 2010), ktorych sposob rozrodu umozliwia do pewnego stopnia
»ucieczke” przed starzeniem sie osobnika genetycznego, calego klonu, pomimo
obserwowanego starzenia si¢ pojedynczych osobnikow w jego obrebie. Takie or-
ganizmy, u ktérych objawy starzenia si¢ s3 trudne do wykrycia, byty dotychczas
pomijane w glownym nurcie badan nad biologicznymi podstawami starzenia sie.
Badania te skupialy si¢ na organizmach konczacych wzrost przed rozpoczeciem re-
produkgji, takich jak owady, ptaki i wiele ssakow, u ktorych objawy starzenia si¢ sa
wyrazne (Vaupel iin. 2004, Baudisch 2005). Do tej grupy naleza najwazniejsze
w laboratoryjnych badaniach nad procesami starzenia si¢ organizmy modelowe:
drozdze Saccharomyces cerevisiae, nicien Caenorhabditis elegans, muszka owocowa
Drosophila melanogaster, czy mysz domowa Mus musculus, ktére przynajmniej ze
wzgledu na ograniczony wzrost s3 dobrymi modelami dla starzenia sie czlowieka
(Partridge 2010). Obecnie jednak, wobec empirycznego i teoretycznego rozwoju
tej dziedziny badan, poszukiwane s3 nowe organizmy modelowe (Reznick 1993,
Holmes i Kristan 2008, Abele i in. 2009, Vogt 2010, Nilsson Skold i Obst
2011). Charakteryzujace si¢ nieograniczonym wzrostem skorupiaki, a wsrod nich
partenogenetyczne Branchiopoda, do ktorych nalezy Daphnia, wskazywane s3 jako
obiecujacy model, umozliwiajacy zarowno testowanie hipotez wynikajacych z ewo-
lucyjnej teorii starzenia si¢ (Reznick 1993), jak i poznanie fizjologicznych i mole-
kularnych mechanizmdw lezacych u podstaw dtugowiecznosci (Vogt 2010).

Rozradzajaca si¢ cyklicznie partenogenetycznie Daphnia tworzy w trakcie sezo-
nu populacje skladajace si¢ z klonalnych linii genetycznie identycznych osobnikdw,
a przystepuje do rozrodu dwupliciowego, gdy warunki srodowiska pogarszaja sie
(Zaffagnini 1987, Kleiven i in. 1992, Pijanowska i Stolpe 1996). Badania
genetyczne ujawnily tez wystepowanie obligatoryjnie partenogenetycznych linii
Daphnia pulex (Hebert i in. 1988); niektdre z tych linii zdaja sie rzeczywiscie by¢
dlugowieczne, a ich wiek oceniany jest na tysigce lat (Lynch i in. 2008).

Daphnia charakteryzuje sie tez nieograniczonym wzrostem (Hartnoll 2001):
po osiggnieciu dojrzalosci plciowej rozmiary ciala samicy moga wzrosng¢ jeszcze
dwukrotnie, przyrost dtugosci ciala nastepuje przy kazdej wylince, a liczba wypro-
dukowanych jaj w partenogenetycznym miocie (ktadce), w warunkach obfitosci po-
karmu, jest silnie skorelowana z rozmiarami ciala (Taylor 1985). Jednak pomimo
nieograniczonego wzrostu, u Daphnia wykazano uposledzenie funkcjonowania,
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rozpoczynajace si¢ od obnizenia rezerw energetycznych w ciele ttuszczowym i po-
stepujgce wraz z uszkodzeniami przewodu pokarmowego (Schulze-Rébbecke 1951,
za: Vogt 2010). Charakterystyczne dla populacji starzejacych sie osobnikéw krzywe
przezywania pokazano dla Daphnia niejednokrotnie (Dunham 1938, Vijverberg
1976, Lynch i Ennis 1983, Dudycha iTessier 1999). Jednak cho¢ spadek zdol-
nosci przezycia, bez towarzyszacego mu spadku ptodnosci, moze §wiadczyc¢ o zacho-
dzacych procesach starzenia si¢, moze byc takze wynikiem realokacji wysitku mie-
dzy tymi skladowymi dostosowania (Koztowski 1993, Charnov i Downhower
1995). Wydaje sie, ze wraz z wiekiem Daphnia magna moze, kosztem utrzymania
ciala, realokowac¢ zasoby we wzrastajaca ptodnos¢ (Pietrzak 2011). Dudycha
i Tessier (1999) badajac populacje Daphnia z kompleksu pulex-pulicaria udoku-
mentowali jednak starzenie sie poprzez udokumentowanie spadku wartos$ci za-
leznych od wieku wskaznikéw taczacych obie skladowe dostosowania - przezycie
i pfodnosc.

2. Zmiennosc czasu trwania zycia
2.1. Polimorfizm genetyczny w czasie trwania zycia

Réznice dlugowiecznosci wsrdod zwierzat s3 przynajmniej 10 000-krotne: od zy-
jacych tylko kilka dni zwierzat takich jak wrotki (Kirk 2001) po mogace zy¢ ponad
dwiescie lat maltze (Schone iin. 2005) czy walenie (Austad 2005). Takze w obrebie
waskich grup taksonomicznych réznice w czasie trwania Zycia migedzy organizmami
moga by¢ wielokrotne (Keller i Genoud 1997, Ricklefs 1998, Holmes i in.
2001). Réznice wewnatrzgatunkowe pomiedzy zwierzetami blisko spokrewnionymi
i biologicznie podobnymi, a r6znigcymi si¢ jedynie elementami fizjologii, behawio-
ru czy historii zycia tez mogg by¢ istotne (Tatar i in. 1997a, Reznick iin. 2004).
/Znaczna cze$¢ badan nad molekularnymi i ewolucyjnymi mechanizmami starzenia
si¢ i dlugowiecznosci skupia si¢ na réznicach wewnatrzgatunkowych i mozna tu wy-
roznic trzy gtowne nurty. Po pierwsze, liczne s3 badania wptywu mutacji pojedyn-
czych genéw na dlugowiecznos¢. Znokautowanie badz wstawienie pojedynczego
genu moze prowadzi¢ do znaczacych rdznic w czasie trwania zycia (Kenyon i in.
1993, Lithgow 1iin. 1995, Kimura iin. 1997, Lin iin. 1997, Tatar iin. 1997b,
2001, Pinkston iin. 2006). W ten sposob ujawniane s3 kolejne mechanizmy mo-
lekularne skladajace si¢ na ztozone zjawisko dtugowiecznosci. Po drugie, prowadzi
si¢ w warunkach laboratoryjnych dobdr sztuczny na dltugo- badz krotkowiecznosé,
ujawniajac w ten sposob podstawowe mechanizmy ewolucyjne i wyjasniajac wy-
stepujace w populacjach naturalnych zréznicowanie (Luckinbill i in. 1984, Rose
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1984, Partridge i in. 1999, Stearns i in. 2000, Khazaeli i in. 2005). Po trzecie,
wiagze sie wystepujace w populacjach naturalnych zréznicowanie dlugosci zycia ze
zrdznicowaniem warunkow srodowiskowych, m.in. badajac wystepujace na pozio-
mie organizmalnym zrdéznicowanie fizjologii, morfologii, behawioru i historii zycia
(Austad 1993, Tatar iin. 1997a, Dudycha i Tessier 1999, Reznick iin. 2001,
2004, Hendry iin. 2004, Bronikowski 2008, Nevoux iin. 2010).

Teoria historii zycia przewiduje, ze genetyczna zmiennos¢ w tempie starzenia sie,
a wigc i w dlugowiecznosci, bedzie odzwierciedlac ekologiczng zmiennos¢ w ryzyku
Smierci (Williams 1957). Gdy organizmy do$wiadczajg duzej Smiertelnosci z przy-
czyn zewnetrznych, takich jak pasozytnictwo czy drapieznictwo, mniej osobnikéw
dozywa pdznego wieku, czego konsekwencja jest oslabienie sitly doboru dzialajace;
w poznym wieku (Hamilton 1966). Zgodnie z klasycznym wyprowadzonym wprost
z teorii przewidywaniem, niska §miertelnos¢ w warunkach stabej presji drapiezcow
prowadzi do ewolucji mniej znaczacych inwestycji we wczesng ptodnosc i tym sa-
mym do dlugowiecznosci (Austad 1993, Ricklefs 1998, Reznick i in. 2001),
choc¢ obserwuje si¢ tez odstepstwa, gdy uwzglednic czynniki zalezne od zageszczenia
(Abrams 1993) lub stanu fizjologicznego (Reznick iin. 2004). W podobny sposob
roznice w Smiertelnosci zwigzanej z sezonowoscia srodowiska prowadza do roznic
w dlugowiecznosci (Tatar iin. 1997a).

Wiele czynnikow, ktore wplywaja na doswiadczane przez wioélarki planktono-
we z rodzaju Daphnia ryzyko Smierci, takich jak réznice w presji drapieznikow,
dostepnosci zasobow czy w warunkach abiotycznych, zwigzanych jest z roznicami
siedliskowymi miedzy jeziorami a zbiornikami okresowymi (Wellborn i in. 1996,
Dudycha 2001, Sendergaart iin. 2005). Jeziora sg stalymi, stabilnymi srodowi-
skami (Geedey i in. 1996), gdzie oczekiwane tempo $miertelnosci jest nizsze niz
w drobnych, okresowych zbiornikach, w ktérych warunki srodowiskowe zmieniaja
sie bardzo szybko (Dudycha 2001). A bardziej state sSrodowiska faworyzujg dtugo-
wieczne formy (Pianka 1970, Grime 1977).

Wiadomo, ze pomimo szerokich zasiegow gatunkowych, populacje Daphnia cha-
rakteryzuja sie duzg zmiennoscia genetyczng (Vanoverbeke iDe Meester 1997,
Ebert iin. 1998) i fenotypowa (Baird iin. 1990, Teschner 1995, Deng 1997),
zarowno mie¢dzy Srodowiskami, jak i w obrebie zbiornika, sugerujac powszechnosc¢
lokalnych adaptacji do warunkow srodowiska (Lynch i in. 1999, Cousyn i in.
2001, Declerck i in. 2001). Miedzypopulacyjne réznice w doswiadczanej pre-
sji drapieznikow lub trwalosci srodowiska powinny wiec przektadac si¢ na dobor
odmiennych cech historii Zycia skorupiakéw, w tym na réznice w tempie starzenia
sie (Reznick 1993, Marcus i Weeks 1997). Rzeczywiscie, Daphnia z siostrzanych
gatunkow z kompleksu D. pulex-pulicaria, zamieszkujacych wspomniane wczesniej
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dwa rdzne typy srodowisk, roznig si¢ czasem trwania zycia i tempem zwigzanych
z procesami starzenia si¢ zmian zachodzacych z wiekiem (Dudycha i Tessier
1999, Dudycha 2001, 2003, 2004). Podobne rdéznice zdaja si¢ by¢ widoczne takze
w obrebie gatunku - samice Daphnia magna z populacji pochodzacej ze zbiorni-
ka okresowego zyja krdcej niz samice pochodzace z populacji jeziornej (Pietrzak
2011). Miedzyklonalne réznice w dtugowiecznosci moga by¢ tez widoczne w obrg-
bie zbiornika: Daphnia z kompleksu longispina pochodzace z klonéw zasiedlajacych
glebokie, ciemne warstwy wod jeziornych, dajace schronienie przed postugujacym
sie wzrokiem drapieznikiem, zdaja sie¢ mie¢ dluzszy wrodzony czas trwania zycia niz
Daphnia z klonow przebywajacych w dzien w przeswietlonych, zyznych ale niebez-
piecznych wodach epilimnionu (Dawidowicz i in., dane niepublikowane).

2.2. Plastycznosc fenotypowa

Wrodzone tempo starzenia si¢ i zwigzany z nim wrodzony maksymalny czas
trwania zycia tworzg jedynie genetyczne ramy, w ktorych realizuje si¢ historia zy-
cia poszczegdlnych osobnikow. Czas trwania zycia oraz zmieniajace si¢ z wiekiem
wartos$ci wskaznikow dostosowania s3 elementem fenotypu, a wiec wynikiem bez-
posredniej interakcji pomiedzy genotypem a Srodowiskiem. Wpltyw czynnikow
srodowiskowych na realizowany czas trwania Zycia organizmu rozpatrywany jest
zwykle w kontekscie teorii historii Zycia - jako efekt optymalizacji alokacji zasobow
(Stearns 1989, 1992), albo teorii tempa zycia — wigzacej dlugowieczno$¢ z tempem
metabolizmu i poziomem doswiadczanego stresu (Sohal iin. 2002). Powyzsze spoj-
rzenia na temat dlugowiecznoéci nie wykluczaja sie i oba wskazujg na fakt, ze czas
trwania zycia organizmu nie jest jego stalg, wewnetrzng wiasnoscig, a charakteryzu-
je go jedynie w kontekscie okreslonych warunkow srodowiskowych (Arking 1998).

Mechanistyczne teorie starzenia si¢ (Beckman i Ames 1998, Hughes
i Reynolds 2005) widza realizowany czas trwania Zycia organizmu jako po-
chodng zuzycia, wynikajaca z doswiadczanego w ciggu zycia stresu. Podczas gdy
chroniczny lub silny stres ma niekorzystny wplyw na organizm (Sapolsky 1999,
Golden i in. 2002), odpowiedz na powtarzajacy sie stres o niewielkim natezeniu
aktywuje komorkowe procesy obronne i umozliwia adaptacje do zmian postepuja-
cych w srodowisku zewnetrznym i wewnetrznym organizmu (Fonager i in. 2002,
Calabrese i Baldwin 2003, Hercus iin. 2003). W ten sposob, na zasadzie hor-
mezy, moze dojs¢ do wydluzenia czasu trwania zycia przez czynniki srodowisko-
we (przeglad w: Minois 2000, Verbeke iin. 2001, Rattan 2008). Sposrod wielu
czynnikow srodowiskowych o udokumentowanym, zaleznym od natezenia, wplywie
na czas trwania zycia (szok termiczny: Lithgow i in. 1995, Khazaeli i in. 1997;
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promieniowanie: Allen i Sohal 1982), jednym z najlepiej poznanych jest wptyw
limitacji pokarmowej. Wydluzenie czasu trwania zycia w warunkach ograniczone;
dostepnosci pokarmu jest znanym zjawiskiem, ktore zostalo opisane u réznych orga-
nizmoéw, od nicieni po cztowieka (przeglad w: Masoro 2000, 2005, Sinclair 2005),
a jego ewolucyjnego sensu nalezy upatrywa¢ w przystosowaniu do przetrwania
okresdw niedoboru pokarmu (Holliday 1989, Masoro i Austad 1996, Shanley
i Kirkwood 2000).

Konsekwencje niedoboru zasobow na histori¢ zycia zwierzat planktonowych byty
badane m.in. u wrotkéw (Weithoff 2007), a takze u wioslarek z rodzaju Daphnia
(Lynch 1989, McCauley iin. 1990). W warunkach niskiej koncentracji pokarmu
wartosci wskaznikow dostosowania moga by¢ zmniejszone (Orcutt i Porter 1983,
Weider 1993, Giebelhausen i Lampert 2001), a relatywnie obniZona alokacja
energii we wzrost i reprodukcje i zwiekszona jednoczesnie alokacja w utrzymanie
somy (Glazier i Calow 1992) moze zwigkszal szanse przezycia okresow braku
dostepnosci pokarmu. To z kolei zwieksza szanse przysziej reprodukcji. Badania roz-
nych autoréw pokazaly, ze manipulacja poziomem pokarmu wplywa na czas trwa-
nia zycia roznych gatunkow Daphnia. Najdtuzszy sSredni i maksymalny czas trwania
zycia samic D. magna (Porter iin. 1983, Pietrzak iin. 2010b) i D. pulex (Lynch
1989, McCauley i in. 1990) obserwowano w $rednich koncentracjach pokarmu,
w ktorych dzienna ptodnos$¢ byta istotnie nizsza niz w wysokich koncentracjach po-
karmu. Wiekszos¢ badan dotyczacych wptywu obfitosci pokarmu na czas trwania
zycia przeprowadzono przy uzyciu tylko jednego klonu (Arnold 1971, Vijverberg
1976, Lynch i Ennis 1983, Porter i in. 1983, Lynch 1989, McCauley i in.
1990) lub populacji sktadajacej si¢ z osobnikéw o nieokreslonej przynaleznosci klo-
nalnej (Orcutt i Porter 1983, Martinez-Jeronimo iin. 1994, Munoz-Mejia
i Martinez-Jeronimo 2007) i nieliczne s3 dane o potencjalnym mig¢dzyklonal-
nym zréznicowaniu odpowiedzi (Dudycha 2003, Pietrzak iin. 2010b).

Literatura sugeruje, ze istnieje kompromis miedzy sktadowymi dostosowania we
wczesnym i poznym wieku. W odpowiedzi na sygnaly plynace ze sSrodowiska orga-
nizm moze odpowiedzie¢ adaptatywna zmiang w historii zycia, a zmiany prowadza-
ce do zwigkszenia tempa wzrostu lub wysitku reprodukcyjnego we wczesnym wieku
moga objawic sie¢ kosztami w wieku pozniejszym (Stearns 1992, 2000, Metcalfe
i Monaghan 2003). Dokonujaca si¢ w ramach fenotypowej plastycznosci mak-
symalizacja biezgcego wysitku reprodukcyjnego kosztem inwestycji we wzrost
I utrzymanie somy bedzie optymalng strategia w sytuacji, gdy postrzegane praw-
dopodobienstwo dozycia do kolejnego epizodu rozrodczego jest mate. Tego typu
adaptatywne zmiany w historii zycia Daphnia i innych wios$larek planktonowych
zachodza w sytuacji postrzeganego przez nie zagrozenia ze strony selekcjonujacych
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najwieksze ofiary drapieznikdw kregowych - ryb. W obecnosci ryb Daphnia wcze-
$niej przystepuja do rozrodu, przy czym wzrasta alokacja zasobéw w reprodukcje
kosztem somatycznego wzrostu (Machacek 1991, Dawidowicz i Loose 1992,
Stibor 1992, Fiksen 1997, Tollrian i Dodson 1999). Na kosztownosc¢ takiej
odpowiedzi wskazuje tez fakt, ze jest ona indukowana w obliczu bezposredniego za-
grozenia (Pijanowska 1993, Lass i Spaak 2003), a potwierdzajg j3 badania labo-
ratoryjne i teoretyczne (De Meester i Weider 1999, Rinke iin. 2008). Kosztem
wzmozonego wczesnego wysitku reprodukcyjnego w sytuacji zagrozenia drapiez-
nictwem moze by¢ skrocony czas trwania zycia, ktory z kolei moze pociggac za soba
zmniejszenie catkowitej ptodnosci w ciggu zycia (Dawidowicz iin. 2010).

Procz adaptatywnych zmian w historii Zycia u wioslarek w odpowiedzi na obec-
no$¢ drapieznika obserwuje sie wachlarz strategii obronnych przejawiajacych si¢
w morfologii (Dodson 1974, Pijanowska 1990, Scoville i Prender 2010) lub
behawiorze (Drenner i McComas 1980, Stich i Lampert 1981, Pijanowska
iKowalczewski 1997,Szulkin iin.2006). Powszechnie stosowang przez Daphnia
obrong behawioralng s3 dobowe migracje pionowe (Stich i Lampert 1981), tzn.
przebywanie w ciggu dnia w refugium ciemnych, gtebszych warstw wody, w ktorych
ryzyko presji ze strony postugujacych sie wzrokiem ryb jest zmniejszone (Gliwicz
1986), i powrdt do cieplych i zyznych przypowierzchniowych warstw nocg. Choc¢
wobec bezposredniej konfrontacji z drapieznikiem Daphnia zdolna jest do aktyw-
nej ucieczki, jej skutecznos¢ jest ograniczona (De Meester i Pijanowska 1997,
Pijanowska iin. 2006). Inne wio$larki, np. z rodzaju Diaphanosoma, stosuja prze-
ciwng strategie: pozostaja calag dobe w przypowierzchniowych, cieptych i przeswie-
tlonych warstwach wody, s3 natomiast zdolne do efektywnej ucieczki (Drenner
i in. 1978, Drenner i McComas 1980). Jednoczesne wykorzystanie réznych
strategii moze zapewni¢ maksymalng ochrone przed drapieznictwem, jest ono jed-
nak kosztowne (Sakwinska i Dawidowicz 2005). W rezultacie klony i gatunki
réznig sie kombinacjami stosowanych strategii, zapewniajagcymi podobne szanse
przezycia i pozostawienia potomstwa w obecnosci drapieznika (De Meester iin.
1995, Boersma iin. 1998), a behawior migracyjny i modyfikacje historii zycia sto-
sowane s3 przez Daphnia jako alternatywne mechanizmy obronne (Sakwinska
i Dawidowicz 2005). Mozna wiec oczekiwac, ze u réznigcych si¢ behawioralna
strategia unikania drapieznika wio$larek rézna bedzie plastyczna reakcja w historii
zycia na obecno$¢ drapieznika.
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2.3. Ple¢ a czas trwania zZycia

U wielu gatunkéw samce i samice maksymalizujg dostosowanie stosujac rozne
strategie, co prowadzi do znaczacych réznic migdzy piciami — w morfologii, behawio-
rze i historii zycia, w tym w czasie trwania zycia (Hunt i in. 2004, Blanckenhorn
2005, Maklakov iin. 2008). R0Znice w czasie trwania zycia przypisywane s3 roz-
nym zaleznym od pici kosztom reprodukcji (Kotiaho i Simmons 2003). U wigk-
szosci zwierzat, u ktorych réznice takie badano, samce okazywaly sie bardziej krot-
kowieczna picia. U skorupiakow krotkowiecznos¢ samcédw pokazano u Amphipoda
(Moore 1981) i Euphausiacea, a to zarowno przy podobnym (Siegel 1987), jak
i wyzszym (Kawaguchi iin. 2007) tempie wzrostu samcéw. Badania nad owadami
spotecznymi pokazuja jednak, ze w warunkach odpowiedniej presji selekcyjnej wro-
dzony czas trwania zycia samcow moze by¢ wyjatkowo diugi (Heinze i Schrempf
2008). Te réznice miedzy piciami nie muszg wyplywac z réznic w genotypie i moga
by¢ przejawem fenotypowej plastycznosci. U zwierzat, u ktorych dzialajg srodo-
wiskowe mechanizmy determinujace plec, roznice w czasie trwania zycia samcow
i samic takze bywaja znaczne: samce z6twi blotnych, osiagajace dojrzalosc piciows
wczesniej niz samice, zyja krocej (Congdon iin. 2003, Litzgus 2006)

Wiekszos¢ gatunkow z rodzaju Daphnia charakteryzuje sie cykliczng partenoge-
nezg i, gdy warunki srodowiskowe s3 korzystne, tworzy jednopiciowe, sktadajace sie
wylacznie z samic klony, ktore czesto stajg si¢ dominujacym skladnikiem zooplank-
tonu stawow i jezior. Sygnatem do przejscia do rozrodu piciowego jest pogorsze-
nie si¢ warunkow, wtedy tez samce oraz receptywne samice pojawiaja si¢ w popu-
lacji, a zaptodnione jaja, bedace jajami przetrwalnymi, czy inaczej spoczynkowymi
(Hebert 1987), zostaja zamknigte w ochronnej strukturze ephippium, ktore jest
sktadane podczas wylinki w toni wodnej lub na powierzchni wody (Slusarczyk
i Pietrzak 2008). Cho¢ rozmnazanie plciowe ma kluczowe znaczenie dla dlugo-
trwatego zachowania populacji Daphnia, jako ze prowadzi do powstawania gene-
tycznie zroznicowanych bankow jaj przetrwalnych, z ktorych przyszte populacje
mogg zostac odtworzone (De Meester 1996, Grebelnyi 1996), wiekszos¢ badan
koncentrowala sie¢ na ekologii samic, a badania dotyczace dostosowania samcow s3
rzadkie.

Samice maksymalizujg dostosowanie poprzez maksymalizacje liczby potomstwa,
co pociaga za sobg metaboliczne koszty zwigzane z koniecznoscig szybkiego wzrostu
i osiggnieciem rozmiardw ciala umozliwiajacych zgromadzenie zasobow niezbed-
nych do wyprodukowania licznych kitadek jajowych. To z kolei wigze sie ze zwiekszo-
nym ryzykiem ze strony postugujacego si¢ wzrokiem drapieznika, poniewaz nie tyl-
ko wigksze samice s3 lepiej widoczne, ale konieczno$¢ utrzymania wysokiego tempa
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wzrostu zmusza samice do wykorzystania niebezpiecznych, choc¢ cieptych i bogatych
w pokarm, wod powierzchniowych, gdzie rozwdj moze przebiegac szybciej.

Samce, cho¢ genetycznie identyczne ze swoimi matkami i siostrami (Hebert
i Ward 1972), odgrywaja odmienng biologiczng role, a wiec stosujg tez odmien-
ne strategie maksymalizacji dostosowania. Samce daza do maksymalizacji liczby
zaptodnionych samic, co wigze si¢ z konieczno$cig napotkania i kopulacja z jak
najwiekszg liczba pochodzacych z innego klonu samic. To moze oznacza¢ mniejsze
koszty niz te ponoszone przez samice, poniewaz nie ponoszac nakladéw na produk-
cje potomstwa, samce rosng wolniej, osiggajac mniejsze rozmiary ciata (MacArthur
i Baillie 1929a, Munro i White 1975). Pozostajg takze glebiej w kolumnie wody
(Brewer 1998,Spaak i Boersma 2001, Bentkowski iin. 2010, Mikulski iin.
2011), wykazujac zachowania, ktére zwiekszaja szans¢ napotkania samic, a jedno-
czeSnie zmniejszaja ryzyko zwigzane z drapieznictwem (Brewer 1998). Brewer
(1998) pokazat, ze samce Daphnia poruszaja si¢ szybciej niz samice i poruszajg si¢
w plaszczyznie poziomej, prostopadle do przewazajacego kierunku ruchu samic.
Podobny behawior ,,poszukiwania” obserwowany byt takze u innych organizmow
planktonowych (Kerfoot i Peterson 1980, Watras 1983). Potrzeba aktywne-
go poszukiwania samicy moze tlumaczy¢ wysokie zapotrzebowanie metabolicz-
ne, jako ze samce charakteryzuja sie wyzszym tempem bicia serca oraz respiracji
(MacArthur i Baillie 1926, 1929b), a takze wyzsza czestotliwoscig uderzen od-
nozy filtracyjnych niz samice (Pefialva-Arana iin. 2007). Jednoczes$nie, samce s3
bardziej wrazliwe na zmiany temperatury (MacArthur iBaillie 1929a), ale mniej
wrazliwe na dziatanie rozmaitych czynnikow stresowych, takich jak obecnosc sinic
(Lirling i Beekman 2006), wysokie stezenia rozpuszczonych substancji humuso-
wych (Euent iin. 2008) oraz zwigzkéw chemicznych, jak np. dwuchromian potasu
czy chlorofenole (Ikuno iin. 2008) (ale patrz: Breukelman 1932).

Niskie inwestycje we wczesny wzrost (Arendt 1997, Mangel i Stamps 2001,
Metcalfe i Monaghan 2001), przebywanie w srodowisku wolnym od presji dra-
pieznika (Austad 1993, Kirkwood i Austad 2000), wysoka wydajnos$¢ ruchowa
(Reznick iin. 2004) oraz odpornos¢ na stres (Jazwinski 1996) — wszystkie te ce-
chy s3 wigzane z dluzszym fizjologicznym czasem trwania zycia. Dlugi czas trwania
zycia przy minimalnym ryzyku $mierci sprzyjalby takze realizowaniu biologicznej
roli samcoéw: maksymalizacji liczby zaptodnionych samic. Ponadto, chociaz male
rozmiary ciata i wysokie tempo metabolizmu s3 tradycyjnie wigzane z krotszym fi-
zjologicznym czasem trwania zycia (Sohal i in. 2002), wykazano tez, ze mniejsze
osobniki o wyzszym tempie metabolizmu zyja dluzej niz wieksi i wolniejsi przedsta-
wiciele tego samego gatunku (Speakman 2005). W $wietle ogromnej plastycznosci
fenotypowej Daphnia (Dodson 1989, Stibor 1992, Pijanowska i Kloc 2004,
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Schwarzenberger i in. 2010) mozna si¢ spodziewac istnienia fizjologicznych
roznic miedzy piciami pomimo ich genetycznej tozsamosci. Istnieja przestanki, by
oczekiwac zarowno dlugowiecznosci, jak i krotkowiecznosci samcow wzgledem sa-
mic Daphnia.

Samce Daphnia, jako mniejsze od rownowiekowych dorostych samic i pojawia-
jace sie w populacji jedynie okresowo, uwazane byly anegdotycznie za krétkowiecz-
ne, jednak badania dotyczace czasu trwania zycia samcéw sg nieliczne i pochodza
z eksperymentow wykonanych na jednym klonie. Wedlug wynikow wczesnej pra-
cy MacArthura i Baillie'go (1929a) samce zyly krocej niz samice. Euent i in.
(2008) takze wykazali krétki czas trwania zycia samcow, jednak réznice w diugo-
wieczno$ci miedzy piciami zalezne byty od warunkéw srodowiskowych. Poza tym,
u skorupiakéw bezpancerzowych wydluzenie czasu trwania zycia w odpowiedzi
na zmniejszona obfito$¢ pokarmu jest wyrazniejsze u samcéw niz u samic (Anaya-
Soto iin. 2003). Ostatnio Pietrzak i in. (2010a) nie wykazali istnienia roznic w fi-
zjologicznym czasie trwania zycia miedzy piciami Daphnia.

3. Fizjologiczne podloze dlugowiecznosci

Wedtug klasycznej teorii tempa zycia (rate-of-living theory, Pearl 1928) osob-
niczy czas trwania zycia zalezy od tempa zuzycia energii — tempa metabolizmu,
i od genetycznie okreslonej ilosci energii konsumowanej w dorostym zyciu - poten-
cjalu metabolicznego (Sohal iin. 2002). Poniewaz potencjal metaboliczny u blisko
spokrewnionych organizmoéw jest podobny (Speakman 2005), mozna oczekiwac,
ze obserwowane u blisko spokrewnionych linii Daphnia r6znice w dtugosci zycia
beda zwigzane z roznym tempem metabolizmu.

Réznice w tempie metabolizmu mogg wynikac¢ z réznic genetycznych lub $ro-
dowiskowych. Sposrod wielu czynnikow srodowiskowych wptywajacych na za-
potrzebowanie energetyczne zwierzat jednym z najwazniejszych jest temperatura.
Temperatura rzadzi metabolizmem poprzez swoj wptyw na tempo przemian bioche-
micznych, a obserwowane na poziomie calego organizmu tempo metabolizmu wzra-
sta wykladniczo z temperaturg (Gillooly i in. 2001). Teoria tempa zycia, wedlug
ktorej tempo przemian energetycznych w organizmie wigze si¢ bezposrednio z pro-
cesami starzenia si¢ i w konsekwencji czasem trwania zycia (Sohal i in. 2002), jest
dzi$§ w swej klasycznej formie odrzucana jako teoria uniwersalna (Van Voorhies
2004, Speakman 2005, Muller i in. 2007). Wyniki badan na zwierzgtach stato-
cieplnych czesto przecza wyprowadzonym z niej wprost przewidywaniom (Austad
i Fischer 1991, Speakman i in. 2004), jednak przewidywania te s3 potwierdzane
w przypadku zmiennocieplnych bezkregowcéw (Ragland i Sohal 1975, Miquel
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iin. 1976, McArthur i Sohal 1982, Wolf i Schmid-Hempel 1989, Beckman
i Ames 1998, Van Voorhies i Ward 1999, Yan i Sohal 2000, Van Voorhies
2002). U tych zwierzat nizsza temperatura pocigga za sobg wydluzenie czasu trwania
zycia (Miquel iin. 1976, McArthur i Sohal 1982, Leiser iin. 2011), co obser-
wowano takze u Daphnia (MacArthur iBaillie 1929a, Orcutt i Porter 1983).
W stratyfikowanych termicznie jeziorach nizszej temperatury doswiadczaja zwierze-
ta przebywajgce w glebszych warstwach, stad przebywajacy glebiej, stale lub w rytmie
dobowym, przedstawiciele réznych fenotypdw (np. samce) lub klonéw mogg r6znic
sie realizowanym czasem trwania zycia.

Wiele zachodzacych w organizmie procesOw wplywa na tempo jego starzenia
sie, jednak te, ktorych wplyw jest najsilniejszy i najbardziej bezposredni zwigzane
sg z kilkoma kluczowymi mechanizmami: z gospodarowaniem energig (Cichon
1997, Kirkwood 2003) oraz ochrona przed i naprawg uszkodzen molekularnych
(Hekimi i in. 2001). Zgodnie z hipoteza ,ciala jednorazowego uzytku” (disposa-
ble soma, Kirkwood i Holliday 1979), dlugowiecznos¢ wigze si¢ z inwestycjami
w sprawniejsze mechanizmy utrzymujace organizm w dobrej kondycji. Te mechani-
zmy s3 jednoczes$nie odpowiedzialne za odpornos¢ na roznego rodzaju stres srodo-
wiskowy (Tatar iin. 1997b), a jeden z wazniejszych elementéw systemow ochron-
nych i naprawczych stanowig biatka szoku cieplnego, HSP (Finkel i Holbrook
2000, Soti iin. 2005).

Bialka z grupy HSP s3 wysoce konserwowane, obecne prawdopodobnie u wszyst-
kich organizmow, i pelnig rozmaite funkcje biatek opiekunczych uczestniczac m.in.
w zwijaniu, wewnatrzkomorkowym transporcie, regulacji i degradacji innych bialek
(Hartl 1996, Feder i Hofmann 1999). Cho¢ ich zwigkszona ekspresja wynika-
jaca bezposrednio ze zmian w genotypie nie musi prowadzi¢ do wydtuzenia zycia
(Minois iin. 2001), fenotypowe wydluzenie zycia w wyniku umiarkowanego stresu
wigzane jest przynajmniej czesciowo ze zwiekszong indukowang ekspresja tych bia-
fek (Tatar i in. 1997b, Verbeke i in. 2001, Walker i Lithgow 2003). Ekspresja
biatek szoku cieplnego zmienia si¢ tez z wiekiem (Wheeler i in. 1995, King
i Tower 1999). W starzejacym si¢ organizmie, w miar¢ przybywania rozmaitych
uszkodzen wraz z wiekiem, rownowaga miedzy uszkodzonymi biatkami a dostep-
nymi biatkami opiekunczymi zostaje zachwiana (Gidalevitz i in. 2006). Zgodnie
z hipoteza przecigzenia bialek opiekunczych (chaperone overload, S6ti i Csermely
2003), u starszych osobnikow mozna oczekiwac zwiekszonej konstytutywnej ekspre-
sji bialek HSP, a jednoczesnie ostabienia indukowanej stresem odpowiedzi.

Pomimo wysokiej konserwatywnosci, eksperymentalna ewolucja w popula-
cjach eksponowanych na stres termiczny efektywnie i w sposob powtarzalny pro-
wadzi do zmian w ekspresji tych biatek, konstytutywnej badZz indukowanej, oraz
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w zwigzanym z nig fenotypie (Bettencourtiin. 1999, Ketola iin. 2004). Ponadto,
obserwowano zgodne z gradientami warunkow abiotycznych lub biotycznych rézni-
ce w ekspresji tych bialek miedzy populacjami naturalnymi stonkowatych z rodzaju
Chrysomela (Dahlhoff i Rank 2000) oraz wioslarek z rodzaju Daphnia (Pauwels
iin. 2007). Mozna wiec tez oczekiwac, ze pochodzace z populacji naturalnych geno-
typy dlugowieczne beda posiada¢ sprawniejsze mechanizmy utrzymujace organizm

w dobrej kondycji, a obserwowana u nich konstytutywna i/lub indukowana ekspre-
sja HSP bedzie wigksza.

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

W jeziorach i stawach strefy umiarkowanej cykl zyciowy wiekszosci gatunkow
wioslarek planktonowych jest krotki (Threlkeld 1987). Duza $miertelno$¢ spo-
wodowana presjg drapieznictwa ryb sprawia, ze Daphnia maksymalizujac dostoso-
wanie inwestuje we wczesng reprodukcje, gdyz i tak prawdopodobienstwo dozycia
do kolejnego epizodu rozrodczego jest nieduze (Threlkeld 1979, Boersma i in.
1998, Pijanowska iin. 2006). W srodowiskach bezrybnych, uwolnione spod ostre;
presji selekcyjnej na wczesng plodnos¢ Daphnia moga maksymalizowa¢ dostoso-
wanie stosujac rézne strategie, w tym opoznianie reprodukcji i przediuzanie zycia.
Mozliwe jest to przy jednoczesnej trwalosci i stabilnosci sSrodowiska, ktora sprzyja
ewolucji dlugowiecznosci (Pianka 1970, Grime 1977).

Taka sytuacja ma miejsce w Czarnym Stawie pod Rysamiw Tatrach (1581 mn.p.m.)
— skrajnie ubogim w pierwiastki biogenne, bezrybnym, glebokim jeziorze. Bardzo
niska koncentracja pokarmu oraz niskie temperatury wody przez caly rok naturalnie
wydtuzaja czas trwania zycia wioslarek wskutek obnizonego tempa metabolizmu.
Jednak warunki te w polaczeniu z krotkim sezonem wegetacyjnym, ograniczonym
przez dlugosc zalegania pokrywy lodowej, wymagajg innych niz te sprawdzajace si¢
w jeziorach nizowych strategii przetrwania zimy. Wspotwystepuja tu dwa gatunki
pochodzace z dwdch blisko spokrewnionych linii Daphnia z kompleksu gatunkow
pulicaria (Markova iin. 2007, Dufresne i in. 2011), reprezentowanych przez po-
jedyncze klony (Cerny, informacja ustna). Osobniki z tych klonéw sa bardzo po-
dobne morfologicznie, r6znig si¢ jedynie zabarwieniem kul tluszczowych obecnych
u obu klonoéw. Rdznig si¢ tez strategia przetrwania zimy i, co sie z tym wiaze, diugo-
wieczno$cig (Gliwicz iin. 2001, Slusarczyk 2009).

Zamieszkujacy Czarny Staw klon przezroczysty, o niezabarwionych kulach ttusz-
czowych, jest obligatoryjnie partenogenetyczny i zamyka cykl zyciowy w toni wod-
nej w ciggu jednego sezonu wegetacyjnego. Osobniki z tego klonu wykluwaja si¢
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na wiosne z jaj przetrwalnych, rosng relatywnie szybko, moga przystapi¢ do produk-
¢ji jaj natychmiastowego rozwoju i juz pierwsze oraz ewentualnie drugie pokolenie
produkuje, bez udziatu samcéw, pdznym latem/jesienig jaja przetrwalne i tylko w tej
formie osobniki przeczekuja zime. Populacja znika na zime¢ z kolumny wody, a na-
stepnej wiosny nowe pokolenie wykluwa si¢ z jaj przetrwalnych. Osobniki z tego
klonu zyja nie dtuzej niz 5-6 miesiecy (Gliwicz i in. 2001, Slusarczyk 2009).
Przejscie na rozréd obligatoryjnie partenogenetyczny prowadzi tu do skrocenia cy-
klu zyciowego (Edmondson 1955, Stross i Kangas 1969). U cyklicznie parte-
nogenetycznych Daphnia z utworzonych w wyniku zaptodnienia jaj przetrwalnych
wykluwaja sie wylacznie samice (Zaffagnini 1987), samce zas, a wiec i kolejne
jaja przetrwalne, moga pojawic si¢ dopiero w drugim pokoleniu. Obligatoryjnie par-
tenogenetyczny rozrdd prowadzi do tworzenia jaj przetrwalnych bez zaptodnienia,
a wiec umozliwia produkcje kolejnych jaj przetrwalnych juz w pierwszym pokoleniu
przez wyklute z jaj przetrwalnych samice; obserwowany jest u Daphnia w Srodowi-
skach arktycznych (Edmondson 1955, Hobaek i Weider 1999, Weider i in.
1999) i wysokogodrskich (Aguilera iin. 2007, Slusarczyk 2009).

Druga strategia obserwowang w Czarnym Stawie jest opdznienie reprodukcji
i przystepowanie do rozrodu w cyklu dwuletnim (Gliwicz i in. 2001, Larsson
i Wathne 2006, Slusarczyk 2009). Osobniki z drugiego zamieszkujacego to je-
zioro klonu, pomaranczowego od zawierajacych karotenoidy kul ttuszczowych,
nie produkuja jaj przetrwalnych, lecz przeczekuja zime¢ w formie aktywnej w toni
wodnej, zyjac nawet 13-14 miesiecy. Osiggane jest to przez rezygnacje z reproduk-
cji w pierwszym roku zZycia i zgromadzenie rezerw tluszczowych, ktére umozliwia-
ja przetrwanie zimy i wczesne wydanie potomstwa kolejnej wiosny (Slusarczyk
2009), w krotkim czasie, w ktérym warunki pokarmowe umozliwiaja rozwoj mto-
dych Daphnia (Gliwicz 1990). Choc¢ w jeziorze osobniki tego klonu nie przystepu-
ja do reprodukcji w pierwszym roku zycia, w warunkach laboratoryjnych w wyso-
kiej koncentracji pokarmu miode osobniki z tego klonu moga podja¢ reprodukcje
(Gliwicz iin. 2010).

Strategie historii zycia obu linii zostaly dobrze opisane, wciaz nieznane sg jednak
mechanizmy lezace u podstaw obserwowanych réznic - mechanizmy, ktére moga
jednoczesnie ttumaczy¢ trwalg koegzystencje tych dwoch linii. Prowadzone obecnie
badania sugeruja, ze za obserwowane roznice odpowiedzialne s3 zaréwno mecha-
nizmy behawioralne — pozostawanie przez klon dlugowieczny w zimniejszych war-
stwach wody, jak i fizjologiczne — wolniejsze tempo metabolizmu u dlugowiecznego
klonu (Slusarczyk, Pietrzak i in., dane niepublikowane).
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5. Podsumowanie

Niniejszy artykul stanowi przeglad wybranych zagadnien zwigzanych gléwnie
z ekologig starzenia si¢ i dlugowiecznosci, wskazujacych, ze pomimo cech pozornie
dyskwalifikujacych organizm w badaniach diugowiecznosci - klonalnosci i nieogra-
niczonego wzrostu, wioslarki planktonowe z rodzaju Daphnia mogg by¢ przydatnym
modelem. Wobec zsekwencjonowania i coraz lepszego poznania genomu jednego
z gatunkow, Daphnia pulex, i przybywajacych narzedzi molekularnych takze dla po-
zostalych gatunkow z rodzaju (Colbourne iin. 2011), otwierajg si¢ nowe mozliwo-
Sci, a badania zaréwno genetycznych réznic w dtugowiecznosci, jak i mechanizmoéw

lezacych u podstaw plastycznosci genotypowej czasu trwania zycia, moga wkrotce
nabra¢ rumiencow.
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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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