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PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

EFEKT MATCZYNY U ZWIERZĄT WODNYCH: ODPOWIEDZ NA WYZWANIA ŚRODOWISKA

WSTĘP

Pelagial jeziorny, z pozoru homogenny i ofe
rujący zamieszkującym go organizmom stałe 
warunki życia, w rzeczywistości stawia je w 
obliczu nieprzewidywalnych zmian praktycznie 
wszystkich podstawowych czynników środowi
skowych (patrz artykuł G l iw ic z a  w  tym nume
rze KOSMOSU). Zarówno koncentracja pokar
mu, jak i natężenie presji drapieżników w po
szczególnych warstwach wody może zmieniać 
się drastycznie z dnia na dzień. Od umiejętności 
w radzeniu sobie z tą nieprzewidywalnością w 
ogromnym stopniu zależy sukces reprodukcyj
ny zwierząt zamieszkujących strefę otwartej wo
dy. Nic też dziwnego, że wykształciły one liczne 
mechanizmy pozwalające w toku ontogenezy na 
dostosowanie rozwoju (patrz artykuł P ij a n o - 
w s k ie j  w tym numerze KOSMOSU), morfologii 
(patrz artykuł Pi j a n o w s k i e j  i R u t k o w s k ie j  w  
tym numerze KOSMOSU), czy behawioru (patrz 
artykuł D a w id o w ic z a  w  tym numerze KOSMO
SU) do panujących aktualnie warunków środo
wiskowych. Są jednak sytuacje, w których me
chanizmy te zawodzą. Dzieje się tak na przy
kład, gdy czas indukcji jakiegoś adaptatywnego 
mechanizmu jest dłuższy od czasu generacji 
stosującego go zwierzęcia. W sytuacji takiej 
skuteczne okazują się mechanizmy umożliwia
jące niegenetyczny, międzypokoleniowy prze
kaz informacji o optymalnym w danych warun
kach fenotypie. Pelagiczne organizmy plankto
nowe, z uwagi na partenogenetyczny sposób 
rozmnażania (umożliwiający testowanie wielu 
jednakowych genetycznie osobników), łatwość 
hodowli i krótki czas generacji, stanowią zna
komity obiekt badań takich mechanizmów, 
określanych z reguły jako efekty matczyne.

Trudno odnaleźć w literaturze jednoznaczną 
i powszechnie akceptowalną definicję efektu

matczynego (ang. maternal effect), bowiem spe
cjaliści z różnych dziedzin biologii nieco inaczej 
rozumieją to pojęcie. Dla genetyków, kładących 
szczególny nacisk na molekularny mechanizm 
zjawiska, jest on konsekwencją działania tak 
zwanych genów matecznych, czyli genów matki, 
których produkty przenoszą się do organizmu 
potomstwa, sterując jego ontogenezą (np. 
A h r in g e r  1997, K o w l e s  i współaut. 1997, N a - 
m b a  i współaut. 1997). Często też efekt matczy
ny, a właściwie efekt rodzicielski (ang. parental 
effect), jest utożsamiany z mechanizmem im- 
printingu genomu rodzicielskiego, a więc zjawi
skiem uruchamiania ekspresji jakiegoś genu 
jedynie z kopii pochodzącej od jednego z rodzi
ców (np. H a r s c h  i współaut. 1997). Do ekologii 
ewolucyjnej problem efektu matczynego zawitał 
na dobre za sprawą poświęconej mu w czerwcu 
1996 roku międzynarodowej konferencji, plo
nem której oprócz bogatego tomu pozjazdowego 
(Am. Zool. 36) i książki (M o u s s e a u  i Fox 1998), 
stało się uzgodnienie funkcjonalnej definicji te
go pojęcia. Podstawą do jej stworzenia była 
konkluzja, że fenotyp osobnika nie zależy jedy
nie od jego genotypu i warunków środowisko
wych w jakich przyszło mu żyć, ale także od 
genotypu i fenotypu matki i ojca (Rye. 1). Pod
ręcznikowym przykładem bezpośredniego wpły
wu genów rodzicielskich na fenotyp potomstwa 
(Rye. 1, zależności I, II) jest mechanizm deter
minacji kierunku skrętu muszli ślimaka Ly- 
mnea peregra. Zależy on od kierunku skrętu 
wrzeciona kariokinetycznego podczas mejozy, 
zaś ten, determinowany jest przez geny matki. 
Mechanizm ten nie rodzi jednak, jak na razie, 
żadnych interesujących dla ekologii ewolucyj
nej pytań, ponieważ generowany przez niego 
przekaz międzypokoleniowy nie wpływa pra
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wdopodobnie na dostosowanie potomstwa. O 
wiele ciekawszy wydaje się bezpośredni wpływ 
fenotypu rodziców na fenotyp ich potomstwa, 
czyli międzypokoleniowa plastyczność fenoty- 
powa (Ryc. 1, zależność II i III, ang. transgene- 
rational phenotypic plasticity, TPP) i do niego 
zawęża się ekologiczna definicja efektu rodzi
cielskiego. Według niej efekt matczyny to wpływ 
fenotypu matki, lub środowiska w którym żyła 
matka, na fenotyp jej potomstwa (Mousseau i 
Fox 1998). Analogiczna definicja opisuje efekt 
ojcowski (ang. paternal effect), choć u zwierząt 
anizogamicznych, u których gamety męskie są 
ubogie w cytoplazmę, wpływ fenotypu ojca na

fenotyp potomstwa bywa drastycznie ograni
czony. Stąd prawdopodobnie wiele mówi się o 
efekcie matczynym (jego dotyczyć będzie zresztą 
ten artykuł), niewiele zaś o efekcie ojcowskim.

Zgodnie z cytowaną definicją efekt matczy
ny, jako naturalna konsekwencja zróżnicowa
nia gamet, zarodników, oraz wszystkich innych 
form propagul jest nieodłącznym elementem 
każdego rozrodu. Nie można więc powiedzieć, że 
przy jakimś epizodzie reprodukcyjnym wystąpił 
efekt matczyny, a przy innym nie. Można nato
miast odnaleźć, bądź nie odnaleźć istotnych ko
relacji pomiędzy fenotypem matki oraz warunka
mi w jakich żyła, a fenotypem jej potomstwa.

Ryc. 1. Czynniki determinujące fenotyp 
osobnika (I — bezpośredni wpływ genów 
matki, II — bezpośredni wpływ genów ojca, 
III — bezpośredni wpływ fenotypu ojca, a 
więc pośrednio jego genotypu i warunków 
środowiskowych w jakich genotyp ten ule
gał ekspresji, IV — bezpośredni wpływ geno
typu matki i pośrednio wpływ jej genotypu i 
warunków w jakich żyła).

TRUDNOŚCI W TESTOWANIU EFEKTÓW MATCZYNYCH

Jedną z przyczyn małej liczby prac z dziedzi
ny ekologii opisujących międzypokoleniową 
plastyczność fenotypową jest trudność analizy 
jej przejawów, jeszcze poważniejsza niż w bada
niach plastyczności ograniczonej do jednego 
pokolenia. W populacjach zwierząt rozmnażają
cych się płciowo efekt plastyczności fenotypu 
maskowany jest bowiem przez zróżnicowanie

genetyczne osobników, zaś zróżnicowanie to 
rośnie z pokolenia na pokolenie (pomiędzy ro
dzeństwem jest mniejsze niż pomiędzy potom
stwem tego rodzeństwa). Podobnie, jak osobni
czą plastyczność fenotypową, efekt matczyny 
najlepiej testować na przykładzie zwierząt roz
mnażających się partenogenetycznie.

„LOSOWY” EFEKT MATCZYNY

Jest to prawdopodobnie najczęściej spoty
kany typ efektu matczynego. Często stanowi on 
prostą konsekwencję niemożności równego po
działu materiału zapasowego oraz innych sub
stancji chemicznych i struktur komórkowych 
pomiędzy jaja w jednym złożu jajowym. Wynika 
on również z różnej ilości energii jaką poszcze
gólne samice poświęcają na reprodukcję oraz ze

sposobu w jaki energię tę rozdzielają pomiędzy 
poszczególne osobniki potomne (rozwiązanie 
jednego z kompromisów ewolucyjnych: „czy 
urodzić mniej większej, czy więcej mniejszej 
wielkości potomstwa”). Poprzez zróżnicowanie 
osobników na samym początku ich ontogenezy 
„losowy” efekt matczynyjest jednym z głównych 
czynników generujących zmienność fenotypo-
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wą w populacji. Efekt ten może mieć wśród 
organizmów klonalnych, jakimi są wioślarki 
planktonowe, olbrzymie znaczenie dostoso
wawcze w obliczu nieprzewidywalnych zmian 
warunków środowiskowych (patrz artykuł Pija- 
n o w s k ie j  w tym numerze KOSMOSU). Wytwa
rzanie silnie zróżnicowanych fenotypowo osob

ników potomnych zwiększa prawdopodobień
stwo, iż znajdzie się pośród nich taki, który w 
panujących w danej chwili warunkach odniesie 
sukces reprodukcyjny. Zapewni tym samym w 
następnych pokoleniach propagację genów no
szonych przez osobniki klonu, z którego się 
wywodzi.

EFEKT MATCZYNY JAKO ODZIEDZICZANIE CECH FENOTYPU

Efekt matczyny może działać również w spo
sób nie losowy. Oto przykład. Wiadomo iż po
tomstwo samic Daphnia rozmnażających się 
przy dużej wielkości ciała jest większe, niż po
tomstwo samic małych, a samice duże przy 
urodzeniu dojrzewają przy większych rozmia
rach ciała niż samice, które urodziły się małe 
(np. G l a z ie r  1992, La m p e r t  1993). Potomstwo 
samic dojrzewających jako duże, przystępuje

więc do pierwszej reprodukcji przy większych 
rozmiarach ciała, niż potomstwo samic dojrze
wających jako małe. Wielkość przy pierwszej 
reprodukcji jest więc częściowo odziedziczana 
fenotypowo. Odziedziczalności fenotypowej nie 
należy utożsamiać z dziedziczeniem. W warun
kach braku wyraźnego czynnika selekcyjnego 
niknie ona bowiem szybko z pokolenia na po
kolenie (badania własne nie publikowane).

EFEKT MATCZYNY GENERUJE EWOLUCJĘ FENOTYPOWĄ

Załóżmy teoretycznie, że na potomstwo sa
micy Daphnia, która przystąpiła do rozrodu 
przy średniej wielkości ciała, działa silny czyn
nik doboru eliminujący największe osobniki 
(Ryc. 2), na przykład ryba planktonożerna 
(patrz, artykuł G l iw ic z a  w  tym numerze KOS
MOSU). Do pierwszego (prawdopodobnie jedy
nego) rozrodu przystąpią jedynie osobniki naj
mniejsze (Ryc. 2 — I c) rodząc potomstwo o 
mniejszych rozmiarach ciała, niż przeciętna 
wielkość przy urodzeniu „sióstr” z kładki, z 
której pochodzą (Ryc. 2 — I a, I b, I c). Spektrum 
wielkości przy pierwszej reprodukcji w klonie 
przesuwać się więc będzie z pokolenia na poko
lenie w stronę rozmiarów małych (Ryc. 2 — II a,

II b, II c), zwiększając tym samym średnie do
stosowanie tworzących go osobników w warun
kach presji drapieżcy [de facto zwiększając do
stosowanie klonu). Podobnie, choć w odwrot
nym kierunku, działać może deficyt pokarmu. 
Ponieważ małe osobniki są znacznie bardziej 
wrażliwe na głód, sukces reprodukcyjny zwie
rząt żyjących w niskiej koncentracji pokarmu 
może być dodatnio skorelowany z wielkością 
przy urodzeniu, a co za tym idzie, wielkością 
przy reprodukcji. Niska koncentracja pokarmu 
może więc tym samym prowadzić pośrednio do 
wzrostu średniej wielkości ciała przy pierwszej 
reprodukcji wśród osobników klonu.

Ryc. 2. Schemat ewolucji fenotypowej, na potomstwo 
samicy (matki), która przystąpiła do rozrodu przy 
średniej wielkości ciała; w takim przypadku działa 
silny czynnik doboru eleminujący największe osob
niki, na przykład ryba planktonożerna.

Do pierwszego (prawdopodobnie jedynego) rozrodu przystą
pią jedynie osobniki najmniejsze (I c) rodząc potomstwo o 
mniejszych rozmiarach ciała, niż przeciętna wielkość przy 
urodzeniu „sióstr” z kładki, z której pochodzą (la, Ib, Ic). 
Spektrum wielkości przy pierwszej reprodukcji w klonie 
przesuwać się więc będzie z pokolenia na pokolenie w stronę 
małych rozmiarów (Ryc. 2 — II a, II b, II c), zwiększając tym 
samym średnie dostosowanie tworzących go osobników w 
warunkach presji drapieżcy (de facto zwiększając dostoso
wanie klonu).
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Istnienie losowego efektu matczynego gene
rującego zmienność fenotypową, wraz z istnie
niem efektu matczynego jako mechanizmu po

zwalającego na odziedziczanie cech fenotypu, 
umożliwia więc istnienie ewolucji fenotypowej.

„KIERUNKOWY” EFEKT MATCZYNY

Z pozoru ewolucja fenotypowa przypomina 
do złudzenia ewolucję genetyczną. Losowe ge
nerowanie zmienności fenotypowej przypomina 
efekt losowych mutacji. Możliwość niegenetycz- 
nego odziedziczania tej zmienności z pokolenia 
na pokolenie zastępuje dziedziczenie, a selekcja 
form lepiej dostosowanych przebiega tak samo, 
jak w przypadku ewolucji genetycznej. Istnienie 
„kierunkowego” efektu matczynego oraz ukie
runkowanych, indukowanych czynnikami śro
dowiskowymi zmian historii życia matki powo
duje jednak, że efekt matczyny może generować 
zmienność osobników w sposób nie losowy. 
Przykładem mogą być zmiany historii życia 
Daphnia spowodowane przez obecność w śro
dowisku ryby planktonożernej (konkretnie 
związków chemicznych uwalnianych przez nie 
do środowiska), polegające na przystępowaniu 
do rozrodu przy mniejszej wielkości ciała i uwal
nianiu mniejszego potomstwa pierwszej (a w 
warunkach silnej presji ryby prawdopodobnie 
jedynej) kładki jajowej (np. MachAćek 1993, 
W eid er i Pijanowska 1993). W konsekwencji 
potomstwo samic eksponowanych na obecność

drapieżnika dojrzewa przy mniejszych rozmia
rach ciała, niż potomstwo samic nie ekspono
wanych na ten czynnik (badania własne). Uzy
skujemy więc taki sam efekt, jak w przypadku 
selekcji zwierząt o zróżnicowanych fenotypach, 
jednak znacznie szybciej. Podobnie głodzone 
Daphnia dojrzewają później, przystępując do 
pierwszej reprodukcji przy większych rozmia
rach ciała i rodząc większe potomstwo niż sa
mice nie głodzone (G liw icz i Guisande 1992). 
Powodując, że ich „córki” są większe przy pier
wszej reprodukcji, „uprzedzałyby” efekt, jaki 
przyniosłaby selekcja, przyspieszając reakcję 
klonu na głód. Niektóre eksperymenty sugerują 
istnienie bardziej skomplikowanych zależności 
pomiędzy fenotypem matki a fenotypem jej po
tomstwa. Polegają one na „przygotowaniu” po
tomstwa do konkretnych warunków, w jakich 
żyła ich matka, poprzez zawężanie normy re
akcji potomstwa, czyli twarde determinowanie 
niektórych jego cech lub, wręcz przeciwnie, ra
dykalne poszerzanie normy reakcji osobników 
potomnych (Mikulski 1996).

ADAPTATYWNA PLASTYCZNOŚĆ OSOBNIKA A EFEKT MATCZYNY

Przekaz międzypokoleniowy jest po części 
alternatywą, a po części dopełnieniem możli
wość plastycznego dopasowywania fenotypu 
osobnika do zmieniających się warunków śro
dowiskowych. W sytuacji, gdy czas reakcji

osobnika rozumiany jako najkrótszy odcinek 
pomiędzy zarejestrowaniem bodźca płynącego 
ze środowiska a określoną reakcją organizmu, 
jest o wiele krótszy od czasu generacji tegoż 
organizmu (Ryc. 3 — biały kolor), przekaz mię-

Ryc. 3. Schemat względnego dostosowania płynące
go z wykorzystania mechanizmów efektu matczyne
go i osobniczej plastyczności fenotypowej w 
zależności od długości czasu generacji organizmu i 
czasu reakcji na badany bodziec; gdy czas reakcji 
osobnika rozumiany jako najkrótszy odcinek pomię
dzy zarejestrowaniem bodźca płynącego ze środowi
ska, a określoną reakcją organizmu, jest on o wiele 
krótszy od czasu generacji tegoż organizmu (biały 
kolor), a przekaz międzypokoleniowy jest nieadapta- 
tywny. Przekaz międzypokoleniowy jest niezbędny w 
przypadku, gdy czas reakcji organizmu jest dłuższy, 
niż czas jego generacji (czarny kolor); sytuacje po
średnie reprezentowane są przez odcienie szarości.
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dzypokoleniowy może być nieadaptatywny. 
Przykładem takiej sytuacji mogłaby tu być ob
rona behawioralna wioślarek przed presją dra
pieżcy, polegająca na ich migracjach dobowych. 
Czas indukcji zachowań migracyjnych jest bar
dzo krótki, a więc prawdopodobieństwo stania 
się ofiarą drapieżnika przed rozpoczęciem mi
gracji jest stosunkowo nieduże. Zyski wynika
jące ze stałych, narzuconych przez matkę mi
gracji są więc większe, niż ich koszty (patrz 
Dawidowicz i Loose  1992).

Przekaz międzypokoleniowy mógłby zapew
nić wzrost dostosowania w przypadku reakcji 
organizmu wymagającej dłuższego okresu, niż 
czas jego generacji (Ryc. 3 - czarny kolor). Moż
na sobie wyobrazić taką sytuację w przypadku 
indukowania diapauzy, co potwierdzają dane 
zawarte w pracy W a tte rsa  i Sandersa (1997), 
wskazujące na decydujący wpływ warunków w 
jakich żyła matka na wystąpienie diapauzy u jej 
potomstwa. Efekty matczyne odgrywają też du

żą rolę w indukcji zmian morfologicznych mo
gących chronić zwierzęta planktonowe przed 
drapieżnictwem (A grava l i współaut. 1999).

W wielu przypadkach mamy do czynienia z 
sytuacją pośrednią (Ryc. 3 — odcienie szarości). 
W tej grupie znajdują się prawdopodobnie in
dukowane zmiany historii życia, na przykład 
zmiany wielkości przy pierwszej reprodukcji, 
które mogą być indukowane w czasie wynoszą
cym około 1/2 czasu generacji (Lipowska 1997, 
Mikulski 1996). Wiadomo, iż w ich kształtowa
niu uczestniczy w istotny sposób zarówno osob
nicza zdolność do zmian spowodowanych wa
runkami środowiskowymi, jak i „informacja” 
dostarczona przez matkę. Logika (częściowo po
twierdzona eksperymentalnie) nakazywałaby 
przypuszczać, iż to, który z tych mechanizmów 
jest w danym momencie ważniejszy, zależeć 
może od matczynej „oceny” wzorca zmian wa
runków środowiskowych.

EFEKT MATCZYNY A KOMPROMIS (ANG. TRADE-OFF) MATKI

Większość opisywanych efektów matczy
nych polega na determinowaniu cech osobnika 
potomnego poprzez przekazanie mu określonej 
ilości energii. Przykłady tak pojętego oddziały
wania pomiędzy pokoleniami badane były doty
chczas nie tylko u wioślarek planktonowych, 
ale także u roślin (Mandak i Pysek 1999), mię
czaków morskich (B ertram  i Strathmann
1998), wieloszczetów (B ridges i H eppell 1996), 
chrząszczy (Messina i S lade 1997), ryb (Solem- 
d a l 1997, Lombardi 1996, Reznick i współaut. 
1996) i żółwi (Roosenburg 1996). W sytuacjach 
takich, przy rozważaniu znaczenia plastyczno
ści międzypokoleniowej, nie możemy zapomi
nać, iż jest ona efektem licznych kompromisów 
dokonywanych przez matki. Ilość substancji

zapasowych otrzymanych przez pojedynczy or
ganizm potomny zależy między innymi od tego, 
jaki fragment zasymilowanej energii matka 
przeznaczy na rozród oraz od tego, pomiędzy ile 
jaj ją rozdzieli. Adaptatywność efektu matczy
nego rozpatrywać możemy jedynie z perspekty
wy dostosowania matki, a dostosowanie poje
dynczego osobnika potomnego musimy trakto
wać jedynie jako jego składową. Stąd orzekanie 
o adaptatywności jakiegoś „troficznego” efektu 
matczynego na podstawie sukcesu jednego 
osobnika potomnego, bez analizy losów całego 
potomstwa danej samicy, w tym sukcesu repro
dukcyjnego tegoż potomstwa, jest bez wątpienia 
błędem.

EFEKT MATCZYNY JAKO UTRAPIENIE BADACZY

Efekt matczyny stanowi niebagatelną prze
szkodę w pracach laboratoryjnych prowadzo
nych na wioślarkach planktonowych. Wymusza 
przygotowywanie zwierząt do eksperymentów 
poprzez ich wielopokoleniową selekcję w sta
łych, ściśle kontrolowanych warunkach. Pomi

mo to nadal generuje ogromną zmienność w 
populacjach laboratoryjnych, komplikującą 
często statystyczną weryfikację wyników. Na 
skutek jego działania niezmiernie rzadko uzy
skuje się w pełni powtarzalne prawidłowości.

PODSUMOWANIE

Problem efektu matczynego dopiero toruje 
sobie drogę w ekologii ewolucyjnej. Przez lata 
postrzegany jako synonim dziedziczenia cech 
nabytych, uważany za przejaw Lamarkizmu,

przyjmowany był z niedowierzaniem i rezerwą. 
Pomimo, że niewiele jak na razie na jego temat 
wiadomo, jawi się jako jeden z kluczowych frag
mentów łamigłówki ewolucji zbiorowisk plan
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ktonu jeziornego, a zwłaszcza ewolucji mecha
nizmów zwiększających dostosowanie w sytu
acji nieprzewidywalnych zmian natężenia presji 
drapieżnika i dostępności pokarmu. Już wkrót
ce eksperymenty związane z klonowaniem zwie
rząt w naturze nie rozmnażających się bezpłcio
wo, udostępnią naukowcom klony jednako
wych genetycznie kopii tych organizmów. Umo
żliwi to odpowiedź na pytanie czy intensywna 
ewolucja mechanizmów adaptatywnego efektu 
matczynego i plastyczności fenotypowej związa
na była z czasową „rezygnacją” niektórych grup 
organizmów z rozmnażania płciowego, czy też 
organizmy rozmnażające się płciowo są tak sa
mo plastyczne fenotypowo, jak te rozmnażające 
się płciowo, co do tej poiy maskowało skutecz

nie ich zróżnicowanie genetyczne. Być może 
zbliżamy się do momentu, gdy ostatecznie do
wiemy się co w nas, osobnikach Homo sapiens, 
zdeterminowane jest genetycznie, co zaś otrzy
mujemy od rodziców (lub z zewnątrz) w innej 
formie...

Serdecznie dziękuję Joannie Pijanowskiej 
za wieloletni wysiłek zmierzający do nauczenia 
mnie pisania prac naukowych oraz za inspira
cję intelektualną i pomoc w korekcie tego arty
kułu. Dziękuję także Piotrowi Dawidowiczowi i 
Mirkowi Ślusarczykowi, za cenne uwagi do mo
jego artykułu Artukuł powstał dzięki grantowi 
KBN (Nr 07312).

MATERNAL EFFECT IN AQUATIC ANIMALS: ADAPTATION TO ENVIRONMENTAL CHALLENGES

Sum m ary

All non-genetic interactions between a mothers pheno
type and phenotypes of her offspring are termed maternal 
effects. Maternal effects may generate phenotypic diversity 
and transmit changes in life history traits or in morphology 
through generations. Therefore, they enable phenotypic

evolution within one clone increasing average fitness of 
clonal individuals in the variable environment. Thus, 
maternal effects may play an important role in anti-predator 
defence and in adaptations to food deprivation.
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