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PO CO KONTYNUOWAC WZROST PO OSIAGNIECIU DOJRZALOSCI PLCIOWEJ — CZYLI
CZEGO MOZEMY SIE NAUCZYC OD MALZY Z RODZINY UNIONIDAE

Zatem jedna czesS¢ Zycia zwierzqt jest poswiecona czynno-
sciom ptodzenia mtodych, druga zas czynnosciom odnoszq-
cym sie do zdobywania pozywienia. WszystRie bowiem ich
troski i cate zycie krqzq dokota tych dwoch zadan. Co jest
zgodne z naturq, sprawia przyjemnosc¢, a wszystkie zwierzeta
szukajq przyjemnosci zgodnej z ich naturgq.

Roznorodnos¢ form zycia moze zdumie-
wac, a takze wprawia¢ w podziw zarOwno
laika, jak i zawodowego badacza. Wspotcze-
sna biologia z powodzeniem radzi sobie z
opisem roznych planéw budowy ciala, jego
rozmiaréw i ksztaltow; co wiecej, odstania
zlozonoS¢ organizméw na poziomie bio-
chemicznym i molekularnym, a takze, gdy
spojrzymy na fenomen zycia z perspektywy
ponadosobniczej, odkrywa wielorakoS¢ po-
wigzan miedzy organizmami w obrebie po-
pulacji czy calych ekosystemow. Bogactwo
i ztozonoS¢ Swiata zywego, widoczne na tak
wielu poziomach organizacji, rodza pytanie
0 swoje przyczyny, zarOwno bezposrednie
(mechanizmy), jak i ostateczne (ewolucyj-
ne), wynikajace z najbardziej podstawowych
praw rzadzacych przeksztatcaniem si¢ form
zywych w czasie.

Zycie kazdego osobnika mozna przed-
stawi¢ jako ciag zdarzen pomiedzy jego po-
wstaniem a Smiercia, ktore ukladaja sie w

Arystoteles, 1V wiek p.n.e.
Zoologia (Historia Animalium),
w przektadzie P. Siwka, PWN 1982 Warszawa

charakterystyczna dla gatunku historie¢ zycia
(STEARNS 1992). W tak wyznaczonych ramach
czasowych zachodza wydarzenia niezwykle
istotne z punktu widzenia sukcesu ewolu-
cyjnego osobnika, ktore mozna ogolnie po-
wiaza¢ z procesami wzrostu i rozmnazania.
Relacje zachodzace miedzy tymi procesami
moga przedstawia¢ si¢ bardzo odmiennie.
Wzrost moze charakteryzowac tylko osobniki
miodociane, ale moze tez by¢ kontynuowany
po osiagnieciu dojrzatosci plciowej; liczba
epizodow rozrodczych w ciagu zycia moze
wahac¢ sie od jednego (semelparycznos¢) do
bardzo wielu (iteroparycznosc), a proporcja
maksymalnego rozmiaru osobnika, osiagana
przy dojrzewaniu, moze znaczaco roznic sie¢
miedzy gatunkami. O bogactwie historii zy-
ciowych decyduja takze osiagane rozmiary
ciala, dlugosS¢ zycia, liczba produkowanego
potomstwa i wiele innych cech majacych
bezposredni wplyw na sukces ewolucyjny
osobnika (STEARNS 1992).
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Ramka 1. Teoria optymalnej alokacji zasobow w pigulce.

Organizmy przeksztalcaja zasoby pobierane ze Srodowiska (np. energie) i wykorzystuja je do produkcji
kopii wlasnego materiatu genetycznego, znajdujacych si¢ w osobnikach potomnych. W swietle teorii opty-
malnej alokacji zasoboéw, mocno zakorzenionej w ogolnej teorii ewolucji, w przyrodzie powinny domino-
wac takie formy organizmow, ktore korzystajac ze zdobytych zasobOw, pozostawiaja po sobie najwicksza
liczbe potomstwa. Matematyczne modele optymalizacyjne sa wygodnym narzedziem, za pomoca ktorego
badacze staraja si¢ odgadnac¢ optymalny sposob gospodarowania zasobami w ciagu Zycia organizmow, za-
pewniajacy im najwyzszy sukces ewolucyjny, czyli tzw. maksymalne dostosowanie. OczywiScie ten najlep-
szy sposoOb rozdzialu zasobow nie jest taki sam dla wszystkich form zywych, zmienia si¢ on w zaleznosci
od cech biologii osobnika oraz warunkow jego zycia (np. ryzyka Smierci, bazy pokarmowej). Co godne
podkreslenia, konieczno$¢ podziatu ograniczonych zasobow stawia organizmy przed réznymi dylematami
alokacyjnymi, z ktorych najbardziej podstawowymi sa: problem wyboru momentu rozpoczecia rozmnaza-
nia oraz decyzja czy rosna¢ po osiagni¢ciu dojrzatoSci. Nalezy pamietac, ze wszelkie ,wybory” dokonywane
przez organizmy niosa ze soba zarOwno Kkorzysci, jak i koszty. I tak, powickszanie rozmiarow ciala jest
z jednej strony korzystne, gdyz zasoby wbudowane w cialo moga przynieS¢ w przysztosci zysk w posta-
ci zwigkszonej zdolnosci do produkcji potomstwa (np. wicksze malze sa w stanie wyprodukowac rocz-
nie wi¢cej gamet niz mate). Z drugiej jednak, strony odwlekanie rozpocze¢cia rozmnazania czy kierowanie
duzej iloSci zasobow na wzrost kosztem mniejszej produkcji potomstwa sa ryzykownymi decyzjami, kto-
re moga prowadzi¢ do bezpotomnej Smierci lub niepelnego wykorzystania mozliwosci reprodukcyjnych
dojrzalego organizmu. Z punktu widzenia teorii optymalnej alokacji zasobOw, wzrost jest wiec rodzajem
dlugoterminowej inwestycji w rozmnazanie, ktéra moze ale nie musi zwroci¢ si¢ w przyszloSci w posta-
ci wyprodukowania wickszej liczby potomstwa. Szukajac analogii wsrod dylematow ludzkiego zycia co-
dziennego mozemy odwotac si¢ do typowego problemu konsumenckiego — dysponujac okreslona iloScia
pieniedzy mozemy niezwlocznie udac sie na zakupy albo poczekac i zainwestowac te zasoby w nadziei
na ich pomnozenie, co umozliwi nam nabycie wi¢kszej iloSci dobr w przysztoSci. OczywiScie inwestycje
w przyszto§¢ (np. wzrost rozmiarow ciata, powickszanie kapitatu) sa tym korzystniejsze, im mniejsza jest
niepewnosc¢ jutra (np. niska Smiertelnos¢, stabilnoS¢ na rynku ekonomicznym). Wedlug teorii optymalnej
alokacji zasobOw ta wlaSnie zasada sprawia, ze wiele organizmow zyjac w Srodowisku niebezpiecznym, np.
pod silna presja drapieznikOw czy pasozytow, rozpoczyna rozmnazal si€ wczeSnie i osiaga stosunkowo
niewielkie rozmiary ciala.

Modele optymalizacyjne wykorzystuja rozne techniki matematyczne (np. programowanie dynamiczne) do
poszukiwania optymalnych sposoboéw podzialu zasobow miedzy wzrost i rozmnazanie w réznych warun-
kach srodowiska (np. PERRIN i SIBLY 1993, HEINO i KAITALA 1996, KOZLOWSKI i TERIOKHIN 1999). Uzywane
sa w nich roznego rodzaju funkcje matematyczne, opisujace w formalny sposob charakterystyke czynni-
kow majacych istotny wplyw na schemat alokacji: tempa SmiertelnoSci oraz tempa z jakim organizm jest
w stanie produkowac tkanki (swoje i potomstwa). Opierajac si¢ na informacjach o warunkach panujacych
w Srodowisku (zatozone funkcje SmiertelnoSci i produkcji) model wylania z grona nieskonczonej liczby
mozliwych sposobow podzialu zasobow taki schemat alokacji, ktory gwarantuje uzyskanie najwickszej
spodziewanej liczby potomstwa wydanego na Swiat w ciagu catego zycia (maksymalne dostosowanie).
Nie przez przypadek uzyliSmy tutaj okreSlenia ,spodziewana liczba potomstwa” zamiast po prostu ,liczba
potomstwa”. Wynika to z tego, ze rodzacy si¢ organizm nie moze by¢ niczego ,pewny” natomiast moze
,oczekiwac”, ze postepujac wedlug przyjetej strategii wyda na Swiat okresSlona liczb¢ potomstwa z pew-
nym prawdopodobienstwem.

Modele alokacyjne stosujace powyzsze zasady przewiduja, ze w Srodowisku bezsezonowym najlepszym
»,Sposobem na zycie” jest tzw. wzrost zdeterminowany polegajacy na powi¢kszaniu rozmiarOw ciata az do
osiagniecia okreSlonych rozmiaréw optymalnych, a nastgpnie zajeciu si¢ jedynie rozmnazaniem. W Srodo-
wisku sezonowym, wlasciwym min. dla skojkowatych, optymalna strategia alokacyjna jest bardziej zlozona
i, w uproszczeniu, prowadzi do tzw. wzrostu niezdeterminowanego, czyli kontynuowania rosni¢cia po doj-
rzewaniu, czasami nawet do konca zycia. Sprobujmy wyobrazic¢ sobie dlaczego tak si¢ dzieje. Ot6z sezono-
wos¢ srodowiska polega na cyklicznym nastepstwie por sprzyjajacych i niesprzyjajacych funkcjom zycio-
wym organizmoéw. Zimy na naszych szerokoSciach geograficznych czy susze blizej rownika niosa ze soba
zwiekszone ryzyko $mierci (np. zamarzni¢cie, odwodnienie) i trudnosci w zdobywaniu zasobéw (np. braki
pokarmu). W tej sytuacji, pod koniec sezonu letniego najbardziej wlaSciwa strategia polega na produk-
cji potomstwa, natomiast ewentualne inwestycje we wzrost sa obarczone znacznym ryzykiem, poniewaz
moga one przynieS¢ zysk najwczesniej w kolejnym sezonie po przetrwaniu niebezpiecznej zimy. Zupetnie
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6 ilo§¢ zasobow kierowanych na wzrost

inaczej przedstawia si¢ sytuacja na poczatku lata — grozba kolejnej zimy jest odlegta, a SmiertelnoS¢ spada,
co w polaczeniu z obfitoScia pokarmu sprzyja kontynuowaniu wzrostu wielkosci ciata i wykorzystaniu tak
zwigkszonego potencjatu rozrodczego jeszcze tego samego lata. Modele optymalizacyjne pokazaly, ze w
srodowisku sezonowym takie przelaczanie sie ze wzrostu na rozmnazanie powinno wystepowac¢ w kazdym
roku po osiagni¢ciu zdolnoSci rozrodczych, a w kolejnych latach organizmy powinny poswi¢cac coraz
wigcej czasu i zasobOw na rozmnazanie a coraz mniej na wzrost. Wzajemne relacje pomiedzy wielkoScia
zasobOw przeznaczanych na powigkszanie ciala i produkcje potomstwa znajduja swe odzwierciedlenie w
tempie zmian wielkosci organizmu w czasie Zycia, ksztaltujac tzw. krzywe wzrostu.

Biologia ewolucyjna, wykorzystujac m.
in. teorie optymalnej alokacji zasobow (Ram-
ka 1), podejmuje proby wytlumaczenia
zmiennoSci w przebiegu historii zyciowych,
zarOwno na poziomie miedzygatunkowym
(ROFF 1992, STEARNS 1992), jak i miedzypo-
pulacyjnym (REZNICK 1997, CZARNOLESKI i
wspotaut. 2005). Zgodnie z paradygmatem
wspotczesnej mysli ewolucyjnej, organizmy
daza do maksymalizacji dostosowania rozu-
mianego jako zdolnoS¢ do rozprzestrzenia-
nia kopii wlasnych genow (KOZEOWSKI 1992,
STEARNS 1992). Realizacja tego zadania, czy
to poprzez bezposrednia produkcje potom-
Sstwa, czy tez poprzez wspieranie rozmna-
zania krewnych, jak np. u blonkowek eu-
socjalnych (WOYCIECHOWSKI 2009), nie jest
mozliwa bez ponoszenia kosztow w postaci
nakladow energetycznych czy zwickszone-
go ryzyka Smierci. IloSC energii, jaka osob-
nik ma do dyspozycji w ciagu swego zycia,

oraz iloS¢ czasu, w ktorym energie te moze
wykorzysta¢, sa z oczywistych wzgledow
ograniczone, dlatego jego sukces ewolucyj-
ny, mierzony liczba kopii wlasnych genow
przekazanych do nastepnych pokolen, bedzie
funkcja przyjetego sposobu gospodarowania
zasobami.

Mozna w tym miejscu zadacC pytanie, jak
powinien wyglada¢ sposob zarzadzania zaso-
bami, ktéry bedzie maksymalizowal sukces
ewolucyjny? Szukajac odpowiedzi mozna po-
shuzy¢ sie uproszczonymi odwzorowaniami
rzeczywistoSci, jakimi sa modele optymalnej
alokacji zasobow (Ramka 1) (PERRIN i SIBLY
1993, HEINO i KAITALA 1996, KOZLOWSKI i
TERIOKHIN 1999). U podstaw takich modeli
lezy zgodna z intuicja zasada, ze kazda jed-
nostka energii, ktora dysponuje ustroj, po
zaspokojeniu wszelkich wydatkow zwiaza-
nych z biezacym utrzymaniem ciala, powinna
by¢ wydatkowana na rozmnazanie, chyba ze
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Ramka 2. Rzut oka na malze skéjkowate.

Rodzina skojkowatych Unionidae obejmuje prawie 700 gatunkéw stodkowodnych malzy zamieszku-
jacych wody ptynace i stojace Ameryki Potnocnej, Europy, Azji i potnocnej Afryki (DILLON 2000). W
Polsce, do tej grupy naleza nieliczne gatunki z rodzajow skojka Unio (3), szczezuja Anodonta (2),
Pseudanodonta (1) oraz Sinanodonta (1); ten ostatni to przybysz z dorzecza Amuru i Jangcy (ZDA-
NOWSKI 19906). Prawie polowa krajowych skojkowatych to gatunki zagrozone wygini¢ciem (U. cras-
sus, A. cygnea, P. complanata).

przek
P : muszla

pfaszcz
syfon wypustowy

gonada

syfon wpustowy
skrzele zewnetrzne — %
skrzele wewnetrzne

przekréj poprzeczny

noga
jama plaszczowa

Budowa anatomiczna skojkowatych nie odbiega od ogoélnego schematu wlasciwego dla matzy. Ich
ciato sktada sie z worka trzewiowego, wytwarzajacego ptaszcz oraz mieszczacego narzady wegetatyw-
ne i gonady, a takze nogi stuzacej do poruszania si¢ i zagrzebywania w podlozu. Plaszcz uczestniczy
w syntezie konchiolinowo-wapiennej muszli chroniacej matza przed drapieznikami i uszkodzeniami
mechanicznymi. W czeSci bocznej i brzusznej ciata faldy plaszcza tworza przestrzen noszaca miano
jamy plaszczowej. W jamie tej obecne sa blaszkowate skrzela uczestniczace w wymianie gazowej, w
procesie odzywiania sig, a takze stuzace samicom do inkubacji potomstwa. Skojkowate, podobnie, jak
wszystkie malze, sa filtratorami; odzywiaja si¢ fito- i zooplanktonem oraz detrytusem wylapywanym
z wody przez rzeski skrzel. Woda dostaje sie do jamy plaszczowej przez rurkowaty twor zwany syfo-
nem wpustowym, a wydostaje przez syfon wypustowy.

cykl zyciowy szczezui pospolitej

glochidia w toni wodnej

stadium larwalne
(glochidia) rozwijajace

sie w skrzelach samic ektopasozytnicze

glochidia na ciele ryb

stadium wolnozyjace na dnie

Histori¢ zycia malzy z tej rodziny charakteryzuje wystepowanie opieki nad potomstwem oraz obec-
nos¢ glochidium — larwy, ktéra przed przeobrazeniem si¢ w posta¢ wedrujacego po dnie zbiornika
wodnego planktonozernego matza, wiedzie zycie pasozytnicze whbijajac si¢ w skore, ptetwy i skrzela
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ryb (BAUER i WACHTLER 2001). Unionidae, podobnie jak inne zwierzeta rosnace po osiagnieciu dojrza-
tosci, sa iteroparyczne, co oznacza ze przystepuja do rozrodu wiele razy w ciagu zycia. Pewne gatun-
ki skojkowatych (tzw. tachytyktyczne) inkubuja glochidia gtéwnie pdZna wiosna i wczesnym latem
przez ok. 3-6 tygodni, natomiast inne (tzw. bradytyktyczne) opiekuja si¢ swoim potomstwem od je-
sieni do wczesnej wiosny (DILLON 2000). Wsrod przedstawicieli malakofauny Polski pierwszy rodzaj
rozrodu charakteryzuje gatunki z rodzajow Umnio (PIECHOCKI 1999) i Sinanodonta (LABECKA 2009),
natomiast drugi spotykany jest u rodzajow Anodonta i Pseudanodonta, ktorych przedstawiciele in-
kubuja larwy w okresie zimowym (PIECHOCKI 1969). A. anatina nalezy do grupy malzy, u ktorych
inkubacja moze trwa¢ nawet 10 miesiecy (PIECHOCKI 1969). Jej, dos¢ duzych rozmiaréw glochidia
(dlugos¢ 335-382 um), zaopatrzone sa w hak ulatwiajacy przyczepianie si¢ do ciata ryb (PEKKARI-
NEN i ENGLUND 1995). Liczba larw produkowanych jednorazowo przez samice Unionidae waha si¢ od
5 000 u P. complanata, do 200 000 000 u S. woodiana (MCIVOR i ALDRIDGE 2007, BAUER i WACHTLER
2001).

Interakcje z innymi organizmami moga mie¢ istotny wplyw na Smiertelnos¢ i plodnosc¢ skdjkowa-
tych. Spomiedzy gatunkoéw zywiacych si¢ tymi matzami warto wymieni¢ pizmaka amerykanskiego
Ondatra zibethicus, ktory nad brzegiem zbiornikow wodnych pozostawia po sobie Slady zerowania
pod postacia zmiazdzonych muszli (BAUER i WACHTLER 2001). Skojkowate sa zywicielami poSrednimi
roznych przywr diagenetycznych. Larwy Rhipidocotyle campanula i R. fennica moga doprowadzac
do czeSciowej lub catkowitej kastracji gonad (TASKINEN i wspoiprac. 1997). Osobniki z catkowicie
zniszczonymi gruczolami rozrodczymi nie sa zdolne do produkcji potomstwa i tym samym, nie moga
zwicksza¢ swego dostosowania, co z punktu widzenia ewolucyjnego rownowazne jest Smierci. Szcze-
golnie ciekawym przykladem wspolzaleznoSci miedzygatunkowych jest pasozytnictwo legowe ryb
rozanek Rhodeus amarus skladajacych jaja i nasienie do wnetrza jamy plaszczowej Unionidae. Po
wykluciu si¢, mtode rézanki bytuja na skrzelach malzy przez okres okoto jednego miesiaca, po czym

opuszczaja organizm swego gospodarza (MILLS i REYNOLDS 2003).

spozytkowanie tej jednostki energii na inne
cele (np. wzrost, naprawe uszkodzen ciala,
gromadzenie zapaséw) zapewni w przyszio-
Sci zwickszenie produkcji potomstwa o war-
toSC przekraczajaca te jednostke energii (Ko-
ZEOWSKI 1992). Modele alokacyjne pozwalaja
okresli¢ zakres warunkow srodowiskowych,
ktore sprzyjaja ewolucji okreSlonych typow
strategii gospodarowania zasobami. I tak,
srodowisko bezsezonowe (Ramka 1), zapew-
niajace korzystne warunki dla wzrostu i roz-
mnazania w sposob ciagly, sprzyja ewolucji
tzw. wzrostu zdeterminowanego, czyli takie-
go, ktory ustaje z chwila osiagni¢cia dojrzato-
Sci (STEARNS 1992), podczas gdy przeplatanie
sic okresow Kkorzystnych i niekorzystnych
(sezonowos¢) faworyzuje tzw. niezdetermi-
nowany typ wzrostu, ktory kontynuowany
jest nieprzerwanie, rOwniez po osiagnieciu
dojrzatosci (KOzrOwsKI i TERIOKHIN 1999).
Przyczyn kontynuowania wzrostu przez
osobniki dojrzate! upatruje si¢ takze w istnie-
niu dodatnich korelacji miedzy rozmiarami

'Pojecia wzrostu zdeterminowanego i niezdetermino-
wanego pomagaja wyobrazi¢ sobie skrajne strategie,
pomiedzy ktorymi znajdziemy rozwiazania posSrednie,
np. kontynuacje wzrostu po osiagni¢ciu dojrzatosci
plciowej przez kilka kolejnych sezonow i pOzniejsze
jego zaprzestanie. W praktyce, gdy obserwujemy orga-
nizmy, ktore nie zyja przeciez wiecznie, mozemy nie
by¢ w stanie odr6znic¢ prawdziwego wzrostu niezde-
terminowanego, od strategii kontynuowania wzrostu
przez kilka lat od osiagniecia dojrzatoSci.

ciala a ptodnoscia (STEARNS 1992), dodatnich
(lub ujemnych) korelacji miedzy rozmiarami
ciala a tempem produkcji biomasy i jedno-
czeSnie SmiertelnoScia?, a takze w wystepo-
waniu ograniczefl tempa alokacji zasobow w
produkcje potomstwa® (PERRIN i SIBLY 1993).
Wymienione powyzej czynniki, sprzyjajace
utrzymywaniu si¢ wzrostu niezdeterminowa-

“Ryzyko niepowodzenia odroczonych inwestycji w
rozmnazanie (np. powi¢kszania wielkoSci ciala) wzra-
sta ze wzrostem Smiertelnos$ci, z kolei istnienie dodat-
niej zaleznoSci miedzy rozmiarami ciala a ptodnoscia
sktania do powickszaniu rozmiaréw ciata. W sytuacji,
gdy zaré6wno Smiertelnos¢, jak i ptodnosS¢ rosna wraz
z rozmiarami osobnika, optymalna strategia alokacyj-
na moze polega¢ na przyjeciu wzrostu niezdetermi-
nowanego. Calozyciowy sukces rozrodczy osobnika,
stosujacego taka posrednia strategi¢, moze by¢ wyzszy
niz osobnika przeznaczajacego wszystkie zasoby na
rozmnazanie (zupelnie nie wykorzystuje mozliwosci
zwickszenia ptodnoSci na drodze zwigkszenia rozmia-
row ciala, strat tych nie wyréwnuja korzysci wynikaja-
ce z mniejszego ryzyka Smierci) oraz osobnika lokuja-
cego wszelkie zasoby we wzrost (moze on nie wyko-
rzysta¢ swojej wysokiej ptodnoSci naraza si¢ bowiem
na znaczne ryzyko Smierci).

W sytuacji, gdy potencjal produkcyjny organizmu jest
tak wysoki, ze organizm nie jest w stanie wykorzystac
go w calosci na produkcje potomstwa, optymalna stra-
tegia moze okazac si¢ przeznaczenie wszelkich nadwy-
zek we wzrost rozmiarOw ciala. Zasoby przekierowane
na reprodukcje przektadaja si¢ bezposrednio na liczbe
wyprodukowanego potomstwa, natomiast przeznacza-
nie zasobow na wzrost rozmiaréw ciala moze (ale nie
musi) przyczynic si¢ do wzrostu liczby potomstwa wy-
produkowanego w przysztosci.
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nego w populacjach, zostaly zidentyfikowane
w oparciu o ogolne rozwazania teoretyczne,
nieukierunkowane na konkretng grupe orga-
nizmow. Wzrost nieograniczony wystepuje
powszechnie u wielu grup zwierzat, takich
jak mieczaki, pierScienice, skorupiaki, ryby,
plazy i gady (Koztowskl 1996). Organizmy
te moga niejednokrotnie bardzo rézni¢ si¢
miedzy soba szczegotami swojej biologii, np.
zaangazowaniem w opieke rodzicielska nad
potomstwem, co powinno wplywaé¢ na wy-
bor optymalnej strategii zyciowej. Jedna z
wielu grup organizmow inwestujacych zaso-
by we wzrost takze po osiagnieciu dojrzato-
Sci sa stodkowodne malze z rodziny skojko-
watych Unionidae (Ramka 2).

Na podstawie przewidywan ogolnych
modeli alokacyjnych, przyczyn niezdetermi-
nowanego wzrostu skojkowatych nalezy upa-
trywaé¢ w ich rozmieszczeniu geograficznym.
Wiekszo$¢ gatunkow tych malzy zamieszkuje
wody Srodladowe polozone na Srednich sze-
rokoSciach poétkuli potnocnej?, gdzie nastep-
stwo por roku wyznacza okresy korzystne
i niekorzystne, z punktu widzenia alokacji
zasoboOw we wzrost i rozmnazanie. Takie
warunki, jak pisaliSmy wczeSniej, sprzyjaja
ewolucji wzrostu po osiagnieciu dojrzatosci
plciowej. Ponadto, Unionidae charakteryzu-
ja sie silna dodatnia zaleznoScia pomiedzy
rozmiarami ciala a ptodnoscia (BAUER 1994).
Jednak blizsze przyjrzenie si¢ historiom zy-
cia w tej rodzinie malzy ujawnia istnienie
zjawisk, ktorych wptyw na schemat alokacji
zasobOw wydaje si¢ bezsporny, a ktorym jak
dotad nie poSwiecono nalezytej uwagi w roz-
wazaniach teoretycznych’.

Po zaptodnieniu, ktéore ma miejsce w
skrzelach, zygoty malzy Unionidae nie sa
uwalniane przez matki do Srodowiska, lecz
odbywaja dalszy rozwo6j w marsupiach, czyli
wewnatrz skrzeli specjalnie w tym celu prze-
ksztalconych w komory legowe (Ramka 2)
(DILLON 2000). Przeobrazenie zarodkoéw do
stadium glochidiéw trwa przecietnie oko-
to 2-4 tygodni i zachodzi jedynie w obre-
bie skrzeli zewnetrznych (BAUER i WACHTLER
2001). W miare rozwoju powieckszajacych
swe rozmiary zarodkOw, skrzela nabrzmiewa-
ja i stopniowo wypelniaja wolne przestrzenie
jamy plaszczowej. Opieka nad mlodymi nie
moze odbywac sie bez wydatkowania zaso-

‘Nalezy tutaj np. bogata polnocnoamerykanska fauna
skojkowatych liczaca niemalze 300 gatunkow.

*Wyjatek stanowi teoretyczna praca HEINO i KAITALI
(1996). Proby spojrzenia na historie zyciowe Unioni-
dae z perspektywy proponowanej przez jej autorow,
otwieraja ciekawe perspektywy badawcze.

bow, przy czym jej koszty sa ponoszone jedy-
nie przez samice. Zarodki wymagaja dostar-
czania sktadnikow pokarmowych, co wigcej,
samica jest zmuszona do przebudowy struk-
tur skrzeli w taki sposob, aby umozliwi¢ od-
zywianie potomstwa (TANKERSLEY i DIMOCK
1992)°. Zmiany zachodzace w skrzelach w
czasie dojrzewania i rozwoju glochidiow
utrudniaja jednoczeSnie przepltyw wody we
wnetrzu jamy plaszczowej, co upoSledza pro-
cesy filtracji i wychwytywania czastek pokar-
mowych z wody (TANKERSLEY 1996). W rezul-
tacie, w okresie gdy zapotrzebowanie samicy
na zasoby jest podwyzszone, jej mozliwoSci
odzywiania sie sa ograniczone. Obciazenie fi-
zjologiczne samic, bedace nastepstwem opie-
ki nad potomstwem, jest rowniez funkcja
czasu, w ktorym glochidia pozostaja we wne-
trzu skrzeli. Niektore skojkowate inkubuja
glochidia przez kilka tygodni, podczas gdy u
innych okres ten wydtuza sie nawet do kilku
miesiecy (Ramka 2). Koszty ponoszone przez
samice z tytulu opieki rodzicielskiej nie ogra-
niczaja si¢ jedynie do wydatkow energetycz-
nych zwiazanych z ,odchowem” glochidiow,
ale moga tez polega¢ na zmniejszeniu szans
przezycia ciezarnych matek, szczegollnie w
okresie niesprzyjajacych warunkéw Srodowi-
skowych, majacych miejsce np. zima (HEINO
i KAITALA 1996)". Zgodnie z teoria ewolucji
historii zyciowych, zwickszenie zagrozenia
Smiercia powinno prowadzi¢ do zwicksze-
nia naktadow na biezaca produkcje potom-
stwa, kosztem inwestycji w powigkszanie
ciala, ktore moglyby przynies¢ zysk w posta-
ci zwiekszonej produkcji potomstwa, ale tyl-
ko pod warunkiem przetrwania organizmu?.
Z drugiej strony, mozliwosci reprodukcyjne
samicy malzy Unionidae wydaja si¢ by¢ w
znacznym stopniu ograniczane objetoScia
jamy plaszczowej, wyznaczanej przez rozmia-

6Zasoby niezbedne do rozwoju glochidiow moga teo-
retycznie by¢ pokrywane z biezacej produkcji (tzw.
income breeding czyli rozrod z przychodu) lub pocho-
dzi¢ z odlozonych wczesniej zapasOw (tzw. capital bre-
eding czyli rozrod z zapasow). Wybor jednego z tych
dwoch sposobow gospodarowania zasobami moze
wplywaé na ewolucje historii zyciowych (EJSMOND i
wspotprac. 2010), jednak omawianie tych zagadnien
wykracza poza zakres tej pracy.

7Zmniejszenie szans samic na przezycie zimy moze by¢
konsekwencja skierowania pewnej iloSci zasobow na
opieke nad potomstwem, zamiast na naprawe ciala.
Zmniejszenie nakladow na naprawe ciala moze skut-
kowac wzrostem SmiertelnoSci w obliczu niesprzyjaja-
cych warunkéw srodowiska.

8Zwickszenie SmiertelnoSci zmniejsza spodziewane
korzysci z dlugoterminowych inwestycji w powieck-
szanie potencjalu rozrodczego, jakimi sa naklady na
wzrost rozmiaréw ciala czy jego naprawe.
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ry samej muszli. Ten mechanizm powinien z
kolei prowadzi¢ do zwickszania rozmiaréw
muszli, ktore, zakladajac, ze organizm nie
zginie w czasie wzrostu, powinno trwac tak
dtugo, jak dtlugo korzySci zwiazane z powiegk-
szonymi rozmiarami nie zostana zroéwnowa-
zone przez koszty utrzymywania wiekszego
ciala (np. szersza muszla utrudnia zagrzeby-
wanie sie¢ w podtozu i moze prowadzi¢ do
zwickszonej SmiertelnoSci w nastepstwie Ze-
rowania drapieznikéw). Nalezy pamie¢ta¢ o
tym, ze mozliwosSci rozstrzygania takich spe-
cyficznych dylematow alokacyjnych przez
ogolne modele optymalnej alokacji zasobow
(np. KOzrowsKI i TERIOKHIN 1999) s3 ograni-
czone, poniewaz juz w swoich zalozeniach
modele takie nie przewiduja istnienia osobni-
kow przeciwnych plci®, lecz rozwazaja popu-
lacje ztozone z rozmnazajacych sie bezplcio-
wo klonow. W przeciwienstwie do ogolnych
modeli alokacyjnych, praca HEINO i KAITALI
(1996) stanowi probe teoretycznego wyja-
$nienia historii zyciowych Unionidae, a w
szczegoOlnosci gatunkéw bradytyktycznych, o
dtugim okresie inkubacji glochidiow. W swo-
ich poszukiwaniach przyczyn istnienia wzro-
stu po osiagnicciu dojrzaloSci plciowej u
skojkowatych autorzy skoncentrowali si¢ na
wplywie SmiertelnoSci oraz kosztow opieki
nad potomstwem na schemat optymalnej alo-
kacji zasobow, ktory powinien znalez¢ swo-
je odzwierciedlenie w trajektorii krzywych
wzrostu (Ramka 1). W warunkach stalej
SmiertelnoSci oraz dla SmiertelnoSci rosnacej
z wiekiem osobnikow, model nie przywidy-
wal ewolucji wzrostu niezdeterminowanego;
po osiagnieciu dojrzatosci i krotkim okre-
sie alokacji mieszanej, wszelkie zasoby byly
wykorzystywane w caloSci na rozmnazanie.
Schemat optymalnego rozdzialu zasobow
ulegt jednak zmianie, przy zalozeniu istnienia
negatywnego wplywu inkubacji potomstwa
na zdolnos¢ matek do pobierania pokarmu.
W takich warunkach zastosowany przez au-
torow model przewidywal utrzymywanie
sie¢ wzrostu takze po osiagnieciu dojrzatoSci.
Ponadto, wzrost po dojrzatoSci okazywal si¢
optymalny takze w sytuacji, gdy koszt inku-
bacji glochidiow wyrazal sie zwickszeniem
SmiertelnoSci matek. Ogolnie, praca HEINO i
KAITALL (1996) sugeruje, ze charakter opieki
nad potomstwem moze istotnie wplywac na
alokacje zasobow, modyfikujac przebieg krzy-
wych wzrostu i oddziatujac na Smiertelnos¢

°U skorkowatych, obok osobnikow pici zenskiej i me-
skiej, spotykane sa osobniki hermafrodytyczne, stano-
wiace zwykle niewielki odsetek w populacji (VAN DER
SCHALIE 1970).

w populacjach. Co ciekawe jednak, elementy
biologii skojkowatych, ktore wedlug autorow
moga wywolywaé kontynuacje wzrostu po
dojrzewaniu, wystepuja wylacznie u samic,
CO pozostawia otwarte pytanie o przyczyny
takiego samego wzrostu u samcow, ktore
przeciez u Unionidae nie ponosza kosztow
opieki rodzicielskie;j*.

Przedstawione na przykladzie malzy Unio-
nidae rozwazania pomagaja lepiej zrozumiec
powstanie roznorodnych strategii zyciowych
u organizmow. Wydaje sie, ze przyczyn ewo-
lucji wzrostu niezdeterminowanego nalezy
upatrywac zaréwno wsrod ogolnych czynni-
kow faworyzujacych utrzymywanie si¢ aloka-
Gji zasobOw we wzrost u osobnikow dojrza-
tych (sezonowos¢ Srodowiska, dodatni zwia-
zek miedzy rozmiarami ciala a plodnoScia),
jak i w uwarunkowaniach wynikajacych ze
szczegolnego charakteru cyklu zyciowego w
danej grupie organizmow (u Unionidae jest
to negatywny wplyw inkubacji potomstwa na
efektywnosc¢ filtracji i przezywalnoS¢ mate-
k)!'. Naszkicowana tutaj problematyka stano-
wi réwniez dogodny punkt wyjScia do badan
zmierzajacych ku syntezie dotychczasowych
prac empirycznych i teoretycznych nad histo-
riami zycia skOjkowatych. Badania takie po-
winny obejmowac powstanie modelu historii
zyciowych uwzgledniajacego zarOwno roczna
sezonowos¢ zmian Srodowiska jak i inkubacje
glochidiow w skrzelach samicy, przewidywa-
ne ograniczenia potencjatu reprodukcyjnego
samic zwigzane z objetoScia muszli, a takze

“Dane empiryczne nie wskazuja na to, by u skéjkowa-
tych wzrost nieograniczony wystepowal jedynie u sa-
mic.

"'Sprobujmy wyobrazi¢ sobie, w jaki sposob opieka
nad potomstwem moze sprzyja¢ Wzrostowi po 0sia-
gnieciu dojrzatosci u samic Unionidae. Z rozwazan teo-
retycznych wynika, ze im wig¢cej glochidiow inkubuje
samica, tym mniejsza jest efektywnoS¢ filtracji. Zalez-
nos¢ ta nie jest liniowa; negatywny wplyw glochidiow
na filtracje ujawnia si¢ z catla moca dopiero wtedy gdy
sa one bardzo liczne, natomiast jest on stosunkowo
niewielki przy niskiej i umiarkowanej liczebnosci tych
larw. Istnieje taka liczba glochidiow, ktorej odchowa-
nie zapewnia samicy najwickszy sukces reprodukcyjny
biorac pod uwage zagrozenia dla zZycia samicy wynika-
jace z inkubacji potomstwa. Zal6zmy, ze dzieje si¢ tak
wtedy, gdy skrzela samicy sa wypelnione larwami w
potowie. Co moze ,zrobi¢” samica, aby zwickszy¢ swoj
sukces reprodukcyjny w kolejnym sezonie rozrod-
czym? Wystarczy, ze przed przystapieniem do inkuba-
¢ji glochidiow przeznaczy cz¢s¢ zasobOw na powiek-
szenie rozmiarow ciata. Wtedy, zapelniwszy ponownie
skrzela glochidiami do potowy ich objetosci, odchowa
wiecej potomstwa z uwagi na wicksze rozmiary ciala.
Powtarzanie takiego schematu alokacji zasobow w ko-
lejnych sezonach prowadzi do utrzymywania si¢ wzro-
stu niezdeterminowanego. Dodatnia zaleznoS¢ Smier-
telnoSci samic od liczebnosci glochidiow w skrzelach
moze w analogiczny sposOb prowadzi¢ do ewolucji
wzrostu u osobnikow dojrzatych.
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zrOznicowanie wielkoSci i charakteru inwesty-
¢ji w potomstwo u form brady- i tachytyktycz-
nych. Ponadto, niezbedna czeScia tych wysil-
kow badawczych powinny staé si¢ zakrojone
na szeroka skale badania empiryczne, w tym
badania porownawcze, ktore stanowia do-
godna forme sprawdzania poprawnosci prze-
widywan modeli teoretycznych'?. Nalezy w
tym miejscu podkresli¢, ze relacja pomiedzy
modelem a praca empiryczna, w kontekScie
studiow nad historiami zycia, jest zdecydowa-
nie dwukierunkowa. Dane empiryczne moga
pomoéc odpowiedzie¢ na pytanie, czy prawi-
dlowo zidentyfikowano czynniki Srodowiska
i elementy biologii organizmu, ktore istotnie
wplywaja na dostosowanie, a wiec sa wazne
z punktu widzenia doboru naturalnego. Jed-
noczesnie konstrukcja modelu z jednej strony
podpowiada, jaki obra¢ schemat badan empi-
rycznych, a z drugiej, narzuca sposob inter-
pretacji otrzymanych danych empirycznych.
Na zakonczenie warto podkresli¢, ze zrozu-

mienie historii zyciowych organizméw ma
znaczenie nie tylko czysto poznawcze, lecz
moze mie¢ szerokie implikacje praktyczne. I
tak, rozpoznanie strategii zyciowych skojko-
watych w spektrum zmiennych Srodowiska
moze pomoOc w opracowaniu metod i pod-
jeciu skutecznych dziatann zmierzajacych do
ochrony tych stodkowodnych matzy'3. Znajo-
moS¢ natury zwiazkow laczacych organizmy
z otoczeniem, do czego studiowanie historii
zyciowych niewatpliwie prowadzi, moze byc¢
pomocna wszedzie tam, gdzie poprzez swoje
dzialania ingerujemy w funkcjonowanie popu-
lacji w naturalnych warunkach. Pytanie tylko,
czy bedziemy chcieli z tej wiedzy skorzystac?

Praca finansowana ze Srodkow projektu
badawczego NN 304 1176 33 Ministerstwa
Nauki i Szkolnictwa Wyzszego. Rysunki w
Ramce 2 autorstwa Justyny Kierat.

PO CO KONTYNUOWAC WZROST PO OSIAGNIECIU DOJRZALOSCI PLCIOWE] —
CZYLI CZEGO MOZEMY SIE NAUCZYC OD MALZY Z RODZINY UNIONIDAE

Streszczenie

Znaczne zroznicowanie organizmow sklania ba-
daczy do poszukiwania mechanizméw powstawania
oraz ewolucji tej zmiennosci. Zycie kazdego osobni-
ka mozna przedstawiC jako ciag zdarzen rozgrywaja-
cych si¢ miedzy jego narodzinami a Smiercia, ktore
uktadaja si¢ w swoista historie zycia. Historie te od-
znaczaja sie¢ znaczna réznorodnoscia zaréwno w ob-
rebie gatunku jak i pomiedzy gatunkami. Z perspek-
tywy wspotczesnych nauk ewolucyjnych zmiennos¢
te mozna wytlumaczy¢ dazno$cia organizméw do
maksymalizacji swojego dostosowania. I tak modele
optymalnej alokacji zasobow pozwalaja w sposob
ogllny wytlumaczy¢ ewolucje odmiennych typow
wzrostu, w tym tzw. wzrostu niezdeterminowane-
go, ktory charakteryzuje organizmy kontynuujace
powickszanie rozmiaru ciala takze po osiagnieciu
dojrzatoSci. Przyczyn obecnoSci tego typu wzrostu
upatruje si¢ w sezonowosci warunkow Srodowisko-
wych i/lub istnieniu dodatniej zaleznoSci mie¢dzy
tempem produkcji i SmiertelnoSci a rozmiarami cia-
fa. Niektore grupy organizmow odznaczajace si¢
wzrostem niezdeterminowanym przejawiaja rozne
formy opieki rodzicielskiej. Konsekwencje podejmo-
wania opieki nad potomstwem dla ksztaltowania sie

2Tego typu prace badawcze prowadzone sa obecnie w
Zespole Ewolucji Strategii Zyciowych pod kierunkiem
prof. dr. hab. Jana Kozlowskiego w Instytucie Nauk o
Srodowisku Uniwersytetu Jagiellonskiego w Krako-
wie, przy wspolpracy z Instytutem Ochrony Przyrody
PAN w Krakowie.

historii zyciowych nie staly si¢, jak dotad, przedmio-
tem bardziej wnikliwych dociekan teoretycznych. U
stodkowodnych matzy z rodziny skéjkowatych (Unio-
nidae) koszty opieki rodzicielskiej obciazaja wylacz-
nie samice, ktore inkubuja potomstwo (glochidia) w
komorach legowych skrzeli. Samice przeznaczaja za-
soby na odzywianie glochidiow, ponadto sa narazo-
ne na zwi¢kszenie SmiertelnoSci zima i zmniejszenie
efektywnosci filtracji w skrzelach. Co prawda prze-
widywania teoretyczne wskazuja, ze zmniejszenie
sie efektywnoSci procesOw odzywiania (niezaleznie
od obecnosci zwigkszonej SmiertelnoSci zima) moze
prowadzi¢ do ewolucji wzrostu niezdeterminowane-
go, jednak wiele zagadnien dotyczacych schematu
rozdzialu zasobow w tej grupie malzy, ciagle czeka
na swoje wyjaSnienie. Nie wiadomo, na przykiad,
dlaczego wzrost niezdeterminowany obecny jest tak-
ze u samcow skojkowatych, ktore nie ponosza zad-
nych kosztow opieki rodzicielskiej. Blizsze poznanie
historii zyciowych tej grupy stlodkowodnych matzy,
zarOwno od strony teoretycznej jak i empirycznej,
przyczyni si¢ do lepszego zrozumienia roli opieki ro-
dzicielskiej w ewolucji historii Zyciowych.

13Szczegolnie zagrozona, w zwigzku z niszczeniem sie-
dlisk i naporem gatunkow obcych, jest bogata fauna
skojkowatych w Stanach Zjednoczonych (SCHLOESSER
1998).
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WHY TO CONTINUE GROWTH AFTER MATURATION? LESSONS FROM UNIONIDAE MUSSELS

Summary

The overwhelming diversity of life leads re-
searchers to explore mechanisms of formation and
evolution of this variability. The life of each individ-
ual — between its origin and its end — consists a
series of events which can be referred to a story of
life. These stories are characterized by considerable
variation both within species and between species
Evolutionary paradigm perceives this variation as a
result of fitness maximization processes. In particu-
lar, optimal energy allocation models allow general
explanations of the evolution of different types of
growth, including indeterminate growth, represen-
tated by organisms that increase their body size af-
ter maturation. This process may be a consequence
of environmental seasonality and/or the existence
of a positive relation of production and mortality
rates with body size. Some indeterminate growers
may display different kinds of parental care, but life
consequences of this biological phenomenon have
not been studied extensively on theoretical grounds

so far. In freshwater mussels of the Unionidae fam-
ily, the cost of parental care is paid exclusively by
females that incubate their offspring (glochidia)
in brooding chambers within their gills. Females
have to allocate resources to nourish glochidia and
may suffer from increased winter mortality and de-
creased filtration efficiency of their gills. According
to theoretical predictions, the negative impact of
incubated glochidia on feeding efficiency (with or
without increased mortality) may favor the evolu-
tion of indeterminate growth, however, many ques-
tions concerning energy allocation patterns in this
group of organisms remain unanswered. For exam-
ple, it is unknown why mature males of Unionidae
continue growth after maturity, though they do not
pay costs of offspring care. A comprehensive study
of life histories of these freshwater bivalves per-
formed on both theoretical and empirical grounds is
needed to help us to understand the role of paren-
tal care in the evolution of energy allocation.
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