KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 56 2007
Numer 3-4 (276-277)
Strony 383-391

Polskie Towarzystwo Przyrodnikow im. Kopernika

PIOTR BENTKOWSKI!, MAGDALENA MARKOWSKA?

Zaktad Hydrobiologii

Wydziat Biologii

Uniwersytet WarszawsRi

Banacha 2, 02-097 Warszawa

2Zaktad Fizjologii Zwierzqt

Wydziat Biologii

Uniwersytet WarszawsRi

Miecznikowa 1, 02-096 Warszawa

E-mail: pbent@okwf.fuw.edu.pl
markosia@biol.uw.edu.pl

EWOLUCJA FIZJOLOGICZNYCH FUNKCJI MELATONINY U BEZKREGOWCOW

Odkrycie melatoniny siega poczatku XX
w., kiedy to w 1917 r. MCCORD i ALLEN wWy-
kazali, ze homogenat szyszynki zawiera sub-
stancje rozjasniajaca skore kijanek. Ponad 40
lat pozniej, w 1958 r., LERNER i jego wspoOl-
pracownicy wyizolowali z szyszynki (a SciSlej
z 200 tysiecy szyszynek bydlecych, ktore ra-
zem wazyly okolo 100 kg!) i zidentyfikowa-
li gtéwny czynnik wywolujacy wspomniany
efekt, i nazwali go melatonina, ze wzgledu
na oddzialywanie z melanocytami skory zaby.
W kolejnych dekadach wykazano powszech-
noS¢ wystepowania tej substancji w Swiecie
organizmow zywych. Stwierdzono ja u wielu
kregowcow, bezkregowcoOw, a takze u roslin
wyzszych, pierwotniakOw, grzybow i bakte-
rii. Tak szerokie rozpowszechnienie melato-
niny sugeruje jej wczesne pojawienie si¢ w
historii zycia na Ziemi. Na uwage zasluguje
fakt, ze czasteczka ta, ktéora w Swiecie ozy-
wionym pojawila si¢ wiele set milionow lat
temu, ma identyczna budowe u wszystkich
organizmow, u ktorych stwierdzono jej wy-

stepowanie (Ryc. 1). Natomiast zréznicowa-
niu ulegly funkcje, jakie melatonina pelni u
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Ryc. 1. Wzo6r strukturalny melatoniny.

roznych gatunkow. Jak dotad, rozpoznano za-
angazowanie tej indoloaminy miedzy innymi
w: ochrone przed wolnymi rodnikami, regu-
lacje zegara biologicznego, regulacje rozmna-
zania si¢ i dojrzewania plciowego u ssakow,
regulacje snu, immunomodulacje oraz regula-
cj¢ masy ciala i metabolizmu energetycznego
(PANDI-PERUMAL i wspotaut. 20006).

MODEL EWOLUCJI FUNKCJI MELATONINY

WszechstronnoS¢ funkcji melatoniny i jej
wszechobecnos$¢ u organizméw zywych nie-
odzownie rodzi pytanie o ewolucje funkcji
jaka ta czasteczka przeszta od biochemiczne;j

roli w metabolizmie archaicznych bakterii,
do funkcji hormonalnej, miedzy innymi w
regulacji behawioru dobowego. Komplekso-
wy schemat ewolucji funkcji melatoniny, ba-
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zujacy na jej podstawowych wlasciwosSciach tacza wolnych rodnikow i t¢ wiasnie funk-
biochemicznych, zaproponowali HARDELAND i  cj¢ obecnie uznaje si¢, obok zdolnoSci do
POEGGELER (2003) (Ryc. 2). unieszkodliwiania zwiazkow utleniajacych,

Jedna z intensywnie badanych wlasciwo- za pierwotna ewolucyjnie (HARDELAND i Po-
Sci melatoniny jest jej dzialanie jako zmia- EGGELER 2003). Zmiany struktury czasteczki
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Ryc. 2. Schemat ewolucji funkcji melatoniny, poczawszy od jej fundamentalnych wtasciwosci bio-
chemicznych (wg HARDELANDA i POEGGELERA 2003, zmodyfikowana).
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melatoniny, przy jej doS¢ malych rozmiarach,
zapewne istotnie wplynelyby na jej wiasci-
wosci jako zmiatacza wolnych rodnikéw, co
zmniejszyloby zdolnos¢ komorki do radzenia
sobie ze stresem wywolanym gromadzeniem
si¢ zwiazkow silnie utleniajacych.

Wspomniani HARDELAND i POEGGELER do-
patruja sie powstania tych wczesnych ewolu-
cyjnie funkcji melatoniny w okresie ekspan-
sji organizmOw fotosyntetyzujacych, ktora
zaowocowala znacznym wzrostem stezenia
tlenu w Srodowisku, i z ktora SciSle splata
si¢ intensywny rozwoj organizmow oddy-
chajacych tlenowo. Melatonina i pokrewne
jej zwiazki, 5-metylotryptoamina, 5-metoksy-
N,N-dimetylotryptoamina, oraz enzymy anty-
utleniajace zabezpieczatyby komorke zarow-
no przed egzogennymi, jak i endogennymi
wolnymi rodnikami oraz innymi zwiazkami
o silnym potencjale oksydacyjnym zagrazaja-
cym homeostazie komorki. Melatonina nisz-
czac wolne rodniki przeksztalca wiele z nich
w zwiazki, ktore rowniez maja wlaSciwosci
zmiataczy wolnych rodnikéw, a kaskadowos¢
tego procesu sprawia, ze ta indoloamina jest
niezwykle skutecznym zmiataczem wolnych
rodnikéw. Na uwage zasluguje poglad, ze
juz na tak wczesnym etapie ewolucji funkcji
melatoniny mogly zarysowac si¢ okotodobo-
we oscylacje jej stezenia w komorce. Reak-
cje szlaku fotosyntezy, w efekcie ktorych po-
wstaje tlen, moga zajS¢ w obecnoSci Swiatla,
czyli nalezy oczekiwad, przynajmniej w Sro-
dowisku zamieszkiwanym przez organizmy
fotosyntetyzujace, wzrostu stezenia tlenu za
dnia oraz jego spadku w nocy wskutek zuzy-
wania go w procesach oddychania. Ponadto
promieniowanie sloneczne docierajace do
powierzchni Ziemi, na przyklad w zakresie
ultrafioletu, sprzyja powstawaniu w Srodowi-
sku zwiazkéw o duzym potencjale oksydacyj-
nym. Ten czynnik abiotyczny mial prawdo-
podobnie wigksze znaczenie w okresie, gdy
Ziemia nie posiadala jeszcze warstwy ozono-
wej, co mialo miejsce we wczesnym etapie
rozwoiju zycia.

Ujawnila sie tez mozliwosS¢ przekazywa-
nia sygnalu za posSrednictwem melatoniny
i produktow jej metabolizmu. Rytmiczne

zmiany stezenia melatoniny zwiazane z jej
ochronna funkcja, ktore, na przyktad powo-
dowaly spadek jej stezenia za dnia, w zwiaz-
ku z ochrona przed szkodliwym dzialaniem
promieniowania ultrafioletowego, mogly stac
sic dobrymi wyznacznikami endogennego
rytmu dobowego. Nocne szczyty melatoniny
wraz z mechanizmami jej cyklicznej syntezy,
moga odgrywac¢ role w pomiarze dlugosci
nocy. Natomiast zwiekszony poziom syntezy
melatoniny wystepujacy za dnia kompensu-
je podwyzszone stezenie wolnych rodnikow
w Srodowisku o tej wlasnie porze doby. To
umozliwialo pomiar dlugosci dnia.

Pierwotna funkcja melatoniny, jako zmia-
tacza wolnych rodnikéw oraz przeciwutlenia-
cza, mogla rowniez sprzyja¢ regulacji syntezy
i aktywnoSci enzymoOw katalizujacych powsta-
wanie i rozklad zwiazkow utleniajacych.

Melatonina i jej metabolity mogly stac sie
mikrosktadnikami ,odzywczymi” — uzupel-
nieniem diety innych organizmow (gltéwnie
bakterii i grzybow) — razem z innymi anty-
utleniaczami.

Produkowana najprawdopodobniej przez
wszystkie roSliny oraz wszystkie zwierzeta
mogta w srodowiskach wodnych sta¢ sie no-
Snikiem informacji dla zasiedlajacych zbior-
nik organizmow o niektorych, zwlaszcza bio-
tycznych, sktadowych stanu otoczenia.

Model HARDELANDA i POEGGELERA niestety
jest dos¢ trudny do weryfikacji. Slady kopal-
ne pozwalaja na bezposrednia rekonstrukcje
jedynie morfologii i niektérych sktadowych
srodowiska zycia nieistniejacych juz gatun-
kow, a dopiero na ich podstawie, w sposob
posredni, mozna wnioskowa¢ o pewnych
aspektach ich fizjologii i ekologii. Rekon-
strukcja ewolucji procesow fizjologicznych,
w tym regulacji hormonalnej, jest duzo trud-
niejsza. Dysponujemy jedynie wynikami ba-
dan wspolczesnie istniejacych gatunkow
oraz modelem filogenezy opartym na anali-
zie materiatu kopalnego i badaniach porow-
nawczych. Dopiero znajomos$¢ tych danych
pozwala, rOwniez w sposOb posredni, rekon-
struowac przebieg ewolucji okresSlonej funk-
¢ji fizjologicznej oraz zaangazowanych w nia
substancji.

BADANIA NAD MELATONINA U BEZKREGOWCOW

W dociekaniach nad ewolucja funkcji
melatoniny wazna role odgrywaja badania
bezkregowcow. Liczne gatunki tej grupy

przetrwaly w niezmienionej formie setki mi-
lionow lat, jednoczeSnie bezkregowce sa gru-
pa zwierzat, w obrebie ktorej istnieje duze
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zroznicowanie budowy ciala. Daje to mozli-
wos¢ szerokiego spojrzenia na zagadnienie
ewolugcji. Niestety do tej pory opublikowano
jedynie nieliczne prace omawiajace wyste-
powanie i funkcje tego hormonu u zwierzat
bezkregowych. Prac o podobnej tematyce
dotyczacych zwierzat kregowych jest bez po-
réwnania wiece;.

BIOSYNTEZA MELATONINY

Biosynteza melatoniny zostala najlepiej
poznana u zwierzat kregowych, u ktorych
znany jest pelny szlak jej powstawania. Mela-
tonina (N-acetylo-5-metoksy-tryptamina) jest
indoloamina, pochodna tryptofanu. Kluczo-
wym etapem jej syntezy jest N-acetylacja se-
rotoniny, katalizowana przez N-acetylo trans-
feraze serotoninowa (NAT). Enzym ten, wy-
kazuje dobowy wzorzec aktywnoSci, zgodny
z rytmem wydzielania melatoniny. Ostatnim
etapem biosyntezy jest O-metylacja N-acety-
loserotoniny przez transferaze hydroksyin-
dolo-O-metylowa (HIOMT). AktywnoS¢ tego
enzymu nie wykazuje rytmicznych zmian w
ciagu doby, bowiem uczestniczy on w prze-
noszeniu grupy metylowej na jeszcze inne
pochodne tryptofanu, powstajace w szyszyn-
ce. U kregowcOw melatonina metabolizo-
wana jest w watrobie, a jej metabolity, siar-
czan G6-hydroksymelatoniny lub glukuronian
6-hydroksymelatoniny, wydalane sa wraz z
moczem, wykazujac taki sam rytm dobowy
jak aktywno$S¢ NAT i poziom melatoniny.
Degradacja melatoniny zachodzi szybko, a
czas polowicznego rozpadu wynosi okoto 10
minut. Szlak ten zapewne jest rozpowszech-
niony rowniez u innych taksonéw, o czym
Swiadczy wystepowanie glownych enzymow
biosyntezy melatoniny (NAT i HIOMT) u od-
legtych taksonomicznie gatunkéw (VIVIEN-RO-
ELS i PEVET 1993).

METODY BADAN BIOLOGICZNYCH FUNKCJI
MELATONINY U BEZKREGOWCOW

Badania nad melatoning u bezkregowcow
prowadzone sa w dwoch kierunkach. Pierw-
szy z nich ma na celu okreSlenie wystepowa-
nia endogennej melatoniny w ciatach zwierzat
poprzez okreslenie narzadow lub czeSci ciala,
w ktorych hormon ten wystepuje oraz w ja-
kich stezeniach. Bada si¢ tez sezonowe i dobo-
we zmiany stezenia melatoniny. Podejmowane
sa rowniez proby okreSlenia aktywnosci enzy-
mow szlaku jej biosyntezy. Drugi kierunek ba-
dan ma okresli¢, czy pod wplywem egzogen-
nej melatoniny wystepuja zmiany okreSlonych
funkgcji fizjologicznych i/lub behawioru oraz

jaki maja one charakter. Liczba gatunkow bez-
kregowcow przebadanych zgodnie z oboma
kierunkami nie jest zbyt duza.

Posrednich dowodéw na synteze mela-
toniny u danego gatunku dostarczaja wspo-
mniane juz badania aktywnoSci enzymow
szlaku jej biosyntezy oraz obecnosci jej pre-
kursorow. NajczeSciej badanymi enzymami sa
NAT i HIOMT. Szuka si¢ rOwniez prekursora
melatoniny — N-acetyloserotoniny (NAS).

WYSTEPOWANIE MELATONINY U
BEZKREGOWCOW

Przebadane pod katem obecnoSci mela-
toniny gatunki naleza do: tobotkéw (Dinofla-
gellata), parzydetkowcow (Cnidaria), wstez-
niakow (Nemertini), plaziicow (Platyhelmin-
thes), skorupiakow (Crustacea), owadow (In-
secta) i mieczakow (Mollusca).

U jednokomorkowych tobotkow, Gonyau-
lax polyedra, wykryto melatonine w stezeniu
zblizonym do wykrywanego u kregowcow;
w czasie nocnego maksimum wynosi ono 2,5
ng/mg biatka. W organizmach tych wykryto
ponadto 5-metylotryptamine oraz enzymy
szlaku biosyntezy melatoniny: NAT i HIOMT
(BALZER i HARDELAND 1991).

Najprymitywniejszym ewolucyjnie wie-
lokomorkowcem przebadanym pod katem
obecnosci melatoniny jest parzydetkowiec
Renilla koellikeri. W ciagu 13 miesiecy ba-
dan nie stwierdzono u tego gatunku dobo-
wej rytmiki zmian stezenia melatoniny, ale
wykazano zmiany sezonowe (MECHAWAR i
ANCTIL 1997).

U wstezniaka, Lineus lacteus, stwierdzo-
no obecnos¢ melatoniny w oczach i mozgu
(ARNOULT i wspotaut. 1994). Nalezy spodzie-
wac sie, ze posiadaja ja rOwniez inne gatunki
z tego rodzaju, np. L. sanguineus, u ktorego,
podobnie jak u L. lacteus, badano wplyw
egzogennej melatoniny na regeneracje ciala
(ARNOULT i VERNET 1995).

Ptazincami przebadanymi pod katem
obecnosci melatoniny sa 2 gatunki wirkow,
Dugesia dorotocephala oraz D. japonica. W
glowie dekapitowanego wirka, D. doroto-
cephala, stwierdzono 31-37 pg melatoniny
(MorrTA i wspotaut. 1987), a u D. japonica
— od blisko zera do okoto 104 pg na jedne-
go osobnika (ITOH i wspotaut. 1999). Tylko
u D. japonica przebadano zmiany st¢zenia
melatoniny w cyklu dobowym i stwierdzono
nocny szczyt stezenia tego hormonu. U tego
gatunku wykazano réwniez obecnos¢ HIOMT
i produktu reakcji katalizowanej przez NAT-
NAS, ktorych najwyzsze stezenia stwierdzono
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w Srodku nocy, a najnizsze podczas Srodka
dnia (ITOH i wspotaut. 1999).

Nieco wiecej wiadomo o obecnosSci mela-
toniny u skorupiakéw z rzedu dziesieciono-
gow (Decapoda). Najwiecej badan przepro-
wadzono na raku luizjanskim, Procambarus
clarkii, u ktéorego wykryto melatonine w
stupku ocznym w stezeniu od 30 do 1813
pg (BALZER i wspotaut. 1997). Stwierdzono u
niego dobowe zmiany stezenia melatoniny.
Wyniki badan nie sa jednoznaczne: zespot
BALZERA i wspotaut. (1997) wskazal nocny
szczyt jej stezenia, natomiast AGAPITO i wspol-
aut. (1995) — dzienny. Melatonine wykryto
rowniez u dwoch krabow: Carcinus meanas
oraz Uca pugilator. U C. meanas melatoning
wykryto w oku (od 2800 do 3680 pg) oraz
nieco wiecej w stlupku ocznym wraz z pla-
tem wzrokowym; nie wykazano jednak istot-
nych zmian okolodobowych w jej stezeniu
(VIVIEN-ROELS i PEVET 1986). Kraby te zyja
w strefie plywow, nalezalo wiec oczekiwac,
ze ich dobowa aktywnoS¢ bedzie raczej zale-
ze¢ od wschodéw i zachodéw Ksiezyca niz
Stonca. Jednak wykluczono korelacje z ru-
chem Ksiezyca (VIVIEN-ROELS i PEVET 1993).
U U. pugilator melatonine wykryto w stupku
ocznym; u zwierzat hodowanych w fotope-
riodzie L:D=12:12 szczyt jej stezenia przypa-
dal na Srodek dnia. Osobniki trzymane w cia-
glym oswietleniu wykazuja istotne podwyz-
szone stezenie melatoniny, w poréwnaniu
ze zwierzetami trzymanymi w stalej ciemno-
Sci, jak i pozostajacymi w fotoperiodzie L:
D=12:12. AktywnoS¢ NAT, badana w tym sa-
mym doSwiadczeniu, rosta wraz ze wzrastaja-
cym poziomem melatoniny (TILDEN i wspol-
aut. 2001). Kolejne dwa gatunki skorupiakow
przebadane w tym kierunku to krewetki:
morska Penaeus monodon oraz stodkowodna
Macrobrachium rosenbergii. U tej pierwszej
wykryto melatonine w placie wzrokowym.
U P. monodon oprocz melatoniny wykryto
rowniez HIOMT (w niskich stezeniach w po-
roéwnaniu z innymi organizmami) oraz NAT
(WITHYACHUMNARNKUL i wspolaut. 1995).
O M. rosenbergii wiadomo, ze melatonina
obecna jest w placie wzrokowym w stezeniu
od 0,5 do 5,5 pg/mg biatka w tym narzadzie
(WITHYACHUMNARNKUL i wspoétaut. 1992). U
tego gatunku wykazano istnienie dzienne-
g0 szczytu stezenia melatoniny, ale u samic
w innej porze dnia niz u samcow (WITHY-
ACHUMNARNKUL i wspotaut. 1999). Przyczyna
tej roznicy nie jest znana. W placie wzroko-
wym tej krewetki stwierdzono rowniez ak-
tywnos¢ NAT, ale enzym ten nie wykazywat

dobowych zmian stezenia. Ciekawe jest, ze u
M. rosenbergii trzymanych przez miesiac w
warunkach ciaglego oSwietlania aktywnos$¢
NAT byta znaczaco wyzsza niz u osobnikow
trzymanych w L:D=12:12, przy jednoczesnym
braku zasadniczych roznic w stezeniach me-
latoniny miedzy tymi grupami (WITHYACHUM-
NARNKUL i wspotaut. 1992). Narzadem, w kto-
rym by¢ moze zachodzi synteza tego zwiazku
u wymienionych skorupiakOw jest narzad
Bellonciego, zlokalizowany w placie wzro-
kowym. Wykazano, ze zbudowany jest on z
komoérek podobnych do pinealocytow kre-
gowcOw oraz stwierdzono w nim obecnos¢
serotoniny, NAT i melatoniny.

Wsrod wioSlarek (Cladocera) przebada-
no rozwielitke z gatunku Daphnia magna.
W ciagu doby badano stezenia melatoniny w
catych ciatach D. magna, w jedno- lub dwu-
godzinnych odstepach. Srednie stezenie me-
latoniny wahato si¢ od 10,5 + 8,6 do 99,6
t 40,8 pg/mg biatka. Zwierzeta hodowane
w fotoperiodzie letnim L:D=16:8 wykazuja
szczyt stezenia melatoniny w pierwszej po-
tlowie dnia (Bentkowski i wspoétaut.,, wyniki
nieopublikowane).

Sposrod owadow, u ktorych badano obec-
nos¢ melatoniny, dwa gatunki naleza do pro-
stoskrzydtych (szarancza wedrowna Locusta
migratoria i Swierszcz Gryllus bimaculatus),
a trzy gatunki do much (Musca autumna-
lis, Drosophila melanogaster i D. simulans).
Ponadto przebadano jeden gatunek motyla
(jedwabnik Bombyx mori), jeden gatunek
mszyc (Acyrthosiphon pisum) oraz karaluchy
(w tym Periplaneta americana). U szaraiczy
melatonine stwierdzono w oku w stezeniach:
10,5 do 26,5 pg/oko (metoda radioimmuno-
logiczna — RIA) oraz 2,4 do 6,5 pg/oko (me-
toda chromatografii gazowej i spektrome-
trii masowej GC/MS) oraz wykazano nocny
szczyt jej stezenia (VIVIEN-ROELS i wspolaut.
1984). U Swierszcza, G. bimaculatus, w mo-
zgu, oku zlozonym i w palpi zaobserwowano
wicksze stezenie melatoniny w nocy niz za
dnia, natomiast w cersus, pokladetku i w od-
nozach stezenia tej indoloaminy byly wieksze
za dnia niz w nocy (ITOH i wspoétaut. 1995a).
Melatonin¢ stwierdzono takze w jajach tego
gatunku juz na wczesnym etapie ontogenezy,
zaraz po zlozeniu jaj przez samice, i zaobser-
wowano dobowe wahania jej stezenia, z noc-
nym szczytem. Natomiast aktywnoS¢ NAT,
wykazujacej szczyt noca, ma roézny przebieg
w trakcie rozwoju jaja. Autorzy wykryli ten
enzym trzeciej nocy od jego zlozenia, a dzie-
wiatego dnia nastapil gwaltowny wzrost ak-
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tywnosci NAT, podczas ktorego nasilila sie
roznica miedzy dniem a noca. Dobowa roz-
nica stopniowo malala, aby pi¢tnastego dnia,
czyli tuz przed wykluciem, zaniknac. Stosujac
rozne metody pomiaru wykryto melatonine
w stezeniu: 0,17 = 0,05 pg/jajo (metoda RIA)
oraz 0,19 t+ 0,04 pg/jajo (metoda wysoko-
sprawnej chromatografii cieczcowej — HPLC)
(ITOH i SUMI 1998).

U M. autumnalis melatonina wystepuje
w jej mozgu w stezeniu ok. 162 + 39 nmo-
li/moézg. Wykazano rowniez dobowy rytm jej
syntezy ze szczytem w nocy (WETTERBERG i
wspotaut. 1987). U D. melanogaster stwier-
dzono obecnos¢ tej indoloaminy w glowie w
stezeniu 39,5 + 5,3 pmoli/g glowy, ale nie ba-
dano okotodobowych zmian jej ste¢zenia. ROW-
niez u D. simulans stwierdzono obecnos¢
melatoniny, lecz bez wskazania narzadow w
jakich wystepuje (VIVIEN-ROELS i PEVET 1993).
Dos¢ dobrze przebadanym gatunkiem jest je-
dwabnik B. mori, u ktorego melatonine wy-
kryto i zmierzono jej stezenie w glowie oraz
w hemolimfie. W glowie stezenie to wynosi-
to od 70 do 370 pg, natomiast w hemolimfie
od 180 do 480 pg/ml. W obu przypadkach
stwierdzono nocne, nakladajace sie, szczyty jej
stezenia. W gltowie badanych osobnikow wy-
kryto réwniez nocny szczyt aktywnosci NAT.
Badania B. mori w trzech réznych warun-
kach Swietlnych: L:D=12:12, ciaglym Swietle i
ciaglej ciemnosci wykazaly, ze roznica w do-
bowych stezeniach melatoniny utrzymuje si¢
réwniez w ciaglej ciemnosci, ale znika u zwie-
rzat trzymanych w ciaglym Swietle. Podobne
zaleznoSci zaobserwowano badajac stezenia
melatoniny zaréwno w glowie, jak i w hemo-
limfie, przy czym ujawnial si¢ wyrazny spadek
jej stezenia podczas okresu subiektywnej nocy
u osobnikow hodowanych caty czas w Swietle
(ITOH i wspotaut. 1995b).

U mszyc, A. pisum, wykazano obecnos¢
melatoniny w stezeniach od 44,0 + 9,5 do
116,5 + 21,0 pg/100 mg ich ciala. W ciemnej
fazie doby stezenie jest nieco wyzsze niz w
jasnej, jednak autorzy nie stwierdzili réznic
istotnych statystycznie (GAO i HARDIE 1997).

Wykazano tez obecnoS¢ melatoniny w mo-
zgu i/lub placie wzrokowym u karaluchow,
i jak stwierdzono, jej stezenie w tych narza-
dach waha sie miedzy 20-150 pg (VIVIEN-RO-
ELS i PEVET 1993). Dobowe zmiany jej st¢zenia
wykazuja szczyt noca. W placie wzrokowym
karalucha wykryto rowniez HIOMT (TAKEDA i
wspotaut. 1985). U P. americana hodowanego
w warunkach oSwietlenia L:D=12:12 zaobser-
wowano obecno$¢ melatoniny w mozgu (od

3,23 + 1,7 w dzien do 15,3 + 1,1 pg/mg biatka
w nocy), siatkowce (od 4,6 + 0,7 w dzien do
9,2 + 1,1 pg/mg biatka w nocy) i hemolimfie
(od 12,1 + 3,6 w dzien do 144,2 + 40,0 pg/mg
biatka w nocy). Zbadano rowniez aktywnoSc
NAT. Mierzac ja dwa razy w ciagu doby — w
srodku dnia i w Srodku nocy — stwierdzono jej
aktywnoS¢ w mozgu, jelicie srodkowym, jajni-
kach, gruczotach dodatkowych i w jadrach. W
mozgu, aktywnoS¢ NAT byla wicksza w nocy
niz w czasie dnia, natomiast w gruczotach do-
datkowych u samic zwickszala sic w dzie. W
pozostatych narzadach nie stwierdzono rdznic
w aktywnoSci miedzy dniem a noca (BEMBENEK
i wspotaut. 2005).

Wsrod mieczakow przebadano matwe,
Sepia officinalis, oraz Slimaki, Aplysia cali-
fornica i Helix aspersa maxima. Melatoni-
na zostala stwierdzona w siatkOwce matwy
w stezeniu od 2100 do 2800 pg/siatkowke,
co w przeliczeniu na jej mase daje od 2,9 do
3,5 pg/mg siatkowki. Brak informacji o dobo-
wych zmianach stezenia tego zwiazku w cie-
le matwy (VIVIEN-ROELS i PEVET 1986). Nato-
miast u A. californica wykazano, ze w oku i
w zwoju glowowym szczyt stezenia melatoni-
ny wystepuje w czasie dnia, zaS§ w zwoju noz-
nym indoloamina ta jest ledwie wykrywalna
(ABRAN i wspotaut. 1994). U H. a. maxima
przebadano trzy struktury: zwoj glowowy,
zwO0j trzewny i stupek oczny. W zwoju glo-
wowym Szczyt stezenia melatoniny wykryto
pod koniec nocy. W pozostatych strukturach
jej poziom byl na granicy czuloSci stosowa-
nej metody. Ciekawe jest, ze u tego gatunku
nie stwierdzono aktywnoSci NAT, ale wykry-
to HIOMT, ktorego obecnoS¢ autorzy wiaza
raczej z synteza 5-metoksytryptofolu (5-ML)
u tego Slimaka (BLANC i wspotaut. 2003).

WPLEYW MELATONINY NA FIZJOLOGIE I
BEHAWIOR U BEZKREGOWCOW

W licznych badaniach wykazano zaleznosci,
ktore ukazuja zwiazki, jakie zachodza miedzy
dobowa rytmika stezenia melatoniny a rytma-
mi u kregowcow. Roéwniez u bezkregowcow
postuluje si¢ jej wplyw na zjawiska fizjologicz-
ne, ktore wykazuja rytmike dobowa, cho¢ prac
doswiadczalnych omawiajacych to zagadnienie
jest znaczniej mniej niz u kregowcow.

Potwierdzeniem hipotezy o roli mela-
toniny w regulacji aktywnoSci dobowej
jest doSwiadczenie, w ktorym podawano
Swierszczom, Acheta domesticus, melatoni-
ne w wodzie do picia. Stwierdzono spadek
aktywnosci lokomotorycznej tego gatunku
wraz z podawaniem melatoniny w stezeniu
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200 pg/ml i wyzszych (YAMAMOTO i wspot-
aut. 2001).

U raka luizjanskiego, Procambarus Rlar-
kii, melatonina wstrzyknicta w nasade odnéza
krocznego wczesna wiosna odwracala rytm
aktywnosci lokomotorycznej. Zwierzeta do-
Swiadczalne byly aktywniejsze w jasnej fazie
doby i mniej aktywne w fazie ciemnej - od-
wrotnie niz w grupie kontrolnej. Dodatkowo,
melatonina podawana o réznych porach doby,
miala r6zny wplyw na badane zwierzeta. Poda-
na o godz. 12.00 (Srodek fazy jasnej) i o godz.
15.00 podnosita aktywnoS¢ lokomotoryczna
badanych osobnikow, natomiast wstrzyknieta o
godz. 18.00 (koniec fazy jasnej) i o godz. 21.00
powodowata spadek aktywnoSci. W ekspery-
mentach przeprowadzonych w porze wiosen-
nej stwierdzono, ze egzogenna melatonina nie
wplywata modyfikujaco na rytm zmian stezenia
glukozy/mleczanu. Natomiast w doswiadczeniu
powtorzonym poznym latem, gdy aktywnoSc
lokomotoryczna i stezenie glukozy/mleczanu
bylo wyzsze, podanie melatoniny w fazie jasnej
powodowato zanikniecie cykli i wyréwnanie
dobowej aktywnoSci oraz stezenia badanych
metabolitow (TILDEN i wspotaut. 2003).

U D. magna, trzymanych w fotoperiodzie
symulujacym lato L:D=16:8, egzogenna melato-
nin¢ podawano w wodzie, w ktorej zyly zwie-
rzeta, w obecnosci lub nieobecnosci planktono-
zernej ryby, karmionej osobnikami tego same-
go gatunku. Dwa razy w ciagu doby, w Srodku
dnia i w Srodku nocy, badano glebokos¢, na
jakiej przebywaly zwierzeta. Zaobserwowano
obnizenie Sredniej glebokoSci przebywania
osobnikOow eksponowanych na melatonine, ale
tylko przy jednoczesnej obecnoSci kairomonu.
Wobec braku sygnalu zagrozenia zwierzeta
poddane wplywowi melatoniny nie zmieniaty
preferowanej glebokosci, w stosunku do grup
nieeksponowanych na melatonine (Bentkow-
ski i wspotaut. dane nieopublikowane).

Na podstawie tych wynikow mozna przy-
puszczad, ze melatonina bierze udzial w regu-
lacji cykli okotlodobowych, jak i sezonowych,
cho¢, wobec zlozonosci czynnikoéw ksztattu-
jacych behawior zwierzat, mozna przypusz-
czac¢, ze nie jest ona jedynym, w pelni decy-
dujacym, czynnikiem.

Inna, udokumentowana funkcja melato-
niny u bezkregowcow jest jej wplyw na re-
generacje ciata. U wyplawka, Dugesia japo-
nica (YOSHIZAWA i wspotaut. 1991), oraz u
wstezniaka, Lineus lacteus (ARNOULT i VER-
NET 1995), melatonina hamuje regeneracje.
Natomiast u kraba, Uca pugilator, melatoni-
na wstrzykiwana u nasady odndza przyspie-

sza tempo regeneracji usunietego odnoza,
zaroOwno w grupach, ktérym pozostawiono
lub usunieto stupek oczny, bedacy potwier-
dzonym miejscem wystepowania endogenne;j
melatoniny i prawdopodobnym miejscem jej
syntezy (TILDEN i wspotaut. 1997). Mecha-
nizm dzialania melatoniny w tych przypad-
kach pozostaje jednak niewyjaSniony.
Melatonina ma réwniez wplyw na procesy
metaboliczne oraz na procesy zwiazane z roz-
rodem i zmianami form zyciowych. Rozmnaza-
jace sie partenogenetycznie mszyce, Acyrtho-
siphon pisum, karmione byly spreparowanym
pokarmem zawierajacym melatonine. Zaobser-
WwOowano, Ze mszyce te maja opozniony rozwoyj,
wytwarzaja mniej potomstwa i mniej osobni-
kow mlodocianych dozywa stadium dojrzate-
g0. Zaobserwowano dodatnio korelacje miedzy
stezeniem melatoniny w pokarmie a odsetkiem
samcOw i samic w potomstwie, zdolnych do
rozrodu seksualnego. W zastosowanym fotope-
riodzie L:D=16:8 egzogenna melatonina sprzy-
jala pojawianiu si¢ samcow i samic zdolnych
do zaptodnienia, co w warunkach naturalnych
zachodzi zwykle jesienia (GAO i HARDIE 1997).
Wplyw melatoniny na wybor kierunku
ontogenezy przez osobniki zaobserwowano
takze u jednokomorkowca, tobotka Gonyau-
lax polyedra, u ktéorego pod wplywem me-
latoniny rozpuszczonej w medium, czeSciej
tworzone sa cysty. Podobny efekt wywotuje
obnizenie temperatury do 15°C. Powoduje to
wytwarzanie 5-metoksytrypaminy i prowadzi,
niezaleznie od fotoperiodu, przejScie w for-
me cyst (BALZER i HARDELAND 1991).
Obserwuje si¢ roOwniez wplyw melatoni-
ny na uklad hormonalny u bezkregowcow.
Wyizolowane corpora cardiaca szaranczy,
Locusta migratoria, w odpowiedzi na sty-
mulacje melatonina, uwalnialy neuropar-
syny, bialka zwiazane z prekursorem hor-
monu adipokinetycznego oraz peptydow
diuretycznych. Dziatlanie wiekszoSci z tych
substancji nie jest w pelni wyjasnione, ale
za autorami badan warto zwroci¢ uwage, ze
substancje te maja szerokie spektrum biolo-
gicznego dzialania - od udzialu w hormo-
nalnej regulacji ontogenezy, przez regulacje
metabolizmu, do udzialu w procesach ner-
wowych (HUYBRECHTS i wspotaut. 2005).
Dostepne, cho¢ ciagle nieliczne, dane eks-
perymentalne pozwalaja przychylnie patrzec
na model ewolugji funkcji melatoniny zapro-
ponowany w 2003 r. przez HARDELANDA i
POEGGELERA, przynajmniej w odniesieniu do
zwierzat. Ciekawa implikacja tego modelu jest
fakt, ze melatonina pelni wiele funkcji u osob-
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nika jednego gatunku, réznych w zaleznoSci
od taksonomicznej przynaleznosci i ztozonoSci
budowy zwierzecia, przy czym, wraz z ewolu-
cyjnym zaawansowaniem budowy ciala zwie-
rzecia, nastepuje wzrost bogactwa i ztozono-
Sci funkcji pelnionych przez melatonine. Jest
to interesujacy przyktad jak dobor naturalny,
zamiast tworzy¢ nowe rozwigzania, wykorzy-

stuje juz istniejace mechanizmy, modyfikujac
je do nowych wymagan Srodowiska.
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EVOLUTION OF PHYSIOLOGICAL FUNCTIONS OF MELATONIN IN INVERTEBRATES

Summary

Melatonin is one of most widespread biologi-
cal particles. Till now its presence is confirmed in
vast range of organisms belonging to bacteria, pro-
tozoa, plants, fungi and animals. Recent studies
show a large number of roles played by this small
molecule. They vary from protective role in intracel-
lular metabolism to involvement in photoperiodism
and circadian behaviour and all this only among ver-
tebrates. Those facts rise question about processes
which lead to such diversity. We looked into the
model of evolution of melatonin functions proposed
by HARDELAND and POEGGELER (2003). Authors sug-
gest protective role in cell metabolism as free radical
scavenger and antioxidant as the preliminary func-
tion of melatonin. Its relevance rose in cooperation
with increasing concentration of oxygen both in cell
and in environment (as a result of development of
photosynthesis and mitochondria). As the photosyn-
thesis is a circadian process concentration of oxygen
in early atmosphere could also varied with circadian
rhythm what could in turn cause rhythmic demand
for antioxidant action. This process would later lead
to endogenous circadian oscillation of melatonin

concentration triggered by light what resulted in
involvement in photoperiodically regulated actions.
We confronted the proposed model with results of
melatonin-linked studies held on invertebrates — a
polyphyletic taxon which presents many types of
organisms physiology and morphology. In some cas-
es research teams found multilevel involvement of
melatonin in biology of investigated species. On the
contrary to vertebrates, invertebrates show not only
day-peak pattern of melatonin circadian concen-
tration. Also night peaks and lack of rhythm ware
observed even in closely related species (e.g. Deca-
poda). Correlation between presence of exogenous
melatonin and circadian behaviour modification was
also shown in a few species. In spite of limited
data and not large number of species investigated
we can conclude that the model fits available data
pretty well. Interesting conclusion of this review is
that the new function of melatonin does not replace
the older one, only develops in parallel. The natural
selection process does not create a new attribute in
response to environment challenge, it only adopts
one of existing features of organisms.
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