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EWOLUCJA STRATEGII ROZRODCZYCH BEZKREGOWCOW — ZYWORODNOSC I
PRZETRZYMY WANIE JAJ

WSTEP

Zyworodnos¢ i przetrzymywanie jaj to stra-
tegie rozrodu zwiazane z wysoka inwestycja
w kazdy z organizmow potomnych. Mozna
je traktowacC jako jeden z typOw szeroko ro-
zumianej opieki nad potomstwem, obejmuja-
cej wedhug CLUTTON-BROCKA (1991) zarOwno
przygotowanie nor i gniazd, wytwarzanie du-
zych jaj zawierajacych znaczng iloSC materia-
6w zapasowych, opieke nad jajami wewnatrz
lub na zewnatrz ciata, dostarczanie pokarmu
miodym przed i po urodzeniu, jak i zapew-
nienie bezpieczenstwa potomstwu, niezalez-
nemu pod wzgledem pokarmowym. Strategia
rozrodu polegajaca na inkubacji rozwijajacych
si¢ zarodkOw wewnatrz ciala samicy zwicksza
szanse przezycia potomstwa, ale ze wzgledu na
ograniczone zasoby energii, ktore moga byc¢
przeznaczone na funkcje rozrodcze, doprowa-
dza do ograniczenia liczby produkowanych
miodych (ROFF 1992). U zwierzat zyworod-
nych obok nizszej ptodnoSci, w poréwnaniu
z pokrewnymi gatunkami jajorodnymi, mozna
oczekiwaé spadku przezywalnoSci ciezarnych
samic. A zatem strategia opieki nad jajami lub
miodymi wewnatrz ciala rodzica zwigksza jego
dostosowanie tylko w sytuacji, kiedy pozba-
wione opieki na najwczesSniejszym etapie roz-

woju miode maja nikle szanse na osiagniecie
dojrzatosci i wydanie potomstwa.
Zyworodnos¢ i przetrzymywanie jaj wy-
ewoluowaly wielokrotnie w Swiecie zwierzat,
w tym ponad 140 razy u kregowcow. Na pod-
stawie badan gadow tuskonosSnych (Squamata),
wysuni¢to przypuszczalnie, ze zatrzymanie roz-
wijajacych si¢ jaj wewnatrz ciala samicy bylo
adaptacja do zimnego klimatu (BLACKBURN
20006). Takze w wigkszoSci grup zwierzat bez
kregowych znane sa przynajmniej pojedyncze
gatunki, ktore odniosty sukces ewolucyjny in-
kubujac mlode w swoim ciele (CLUTTON-BROCK
1991, MCGHEE 2011) (Tabela 1). Ze wzgledu
na roznorodnos¢ taksonomiczng i ekologiczng
bezkregowcow, a takze z powodu nieporow-
nanie stabszego poznania biologii tych zwie-
rzat, wielokrotne i niezalezne powstanie szero-
znaczenie nie jest dostatecznie wyjasnione.
Ponizej przedstawiono wybrane przyktady
strategii rozrodczych stawonogow, mieczakow
i szkartupni chroniacych jaja badZz miode we-
wnatrz ciala oraz spotykane w literaturze in-
terpretacje dotyczace czynnikow selekcyjnych
odpowiedzialnych za ewolucj¢ zyworodnosci i
przetrzymywania jaj w tych grupach zwierzat.

ZROZNICOWANIE ZJAWISKA ZY WORODNOSCI

Terminologia dotyczaca zjawiska przetrzy-
mywania jaj badZz embrionow w ciele rodzi-
ca jest niejednoznaczna. W dotychczasowych
podziatach czesto stosowanym kryterium

byto miejsce wylegu miodych (wewnatrz ro-
dzica badz juz po zlozeniu jaj) (BLACKBURN
1994). Nowy podrecznik zoologii pod redak-
cja BraszAkA (2011) definiuje zyworodnosc
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Diploptera punctata

kokony jajowe przyczepione do odwloka; jajowod

++

Karaczany Blattodea

Cloeon dipterum

Capnia bifrons

Chrysomela varians

Archipsocus parvulus

Tinea vivipara

B N N

Stylops melittae

Hemimerus talpoides

L N NP PPN

Jetki Ephemeroptera

Widelnice Plecoptera

++

Chrzaszcze Coleoptera

Gryzki Psocoptera

Motyle Lepidoptera

++

Wachlarzoskrzydle Strepsiptera

Skorki Dermaptera

*+++opieka nad potomstwem dominuje; ++wystepuje czesto; +wystepuje bardzo rzadko

jako rodzaj reprodukcji polegajacy na tym,
ze zaptodnione komorki jajowe pozostaja w
obrebie ukladu rozrodczego samicy i roz-
woOj zarodkowy przebiega w jej organizmie.
W przypadku odzywiania zarodka przez or-
ganizm matki, czyli matrotrofii, wyr6zniono
tozyskowce (przekazywanie substancji od-
zZywianie przy pomocy lozyska), zyworod-
noS¢ adenotroficzna (za pomoca struktur
podobnych do tozyska) lub zyworodnos¢
hemoceliczna, inaczej apari¢ (rozwoj kosz-
tem hemocelu i narzadow wewnetrznych or-
ganizmu matczynego). Znanym przykladem
zyworodnych bezkregowcow sa skorpiony,
ktorych zarodki rozwijaja sie w rozgalezie-
niach macicy, zrastajacych si¢ z uchytkami
jelita i tworzacymi powierzchnie absorpcyj-
na, analogiczna do tozyska (WARBURG 2010).
Kolejnym typem rozrodu jest zyworodnos¢
lecytotroficzna (=jajozyworodnos¢) polegaja-
ca na inkubacji jaj wewnatrz organizmu ro-
dzicielskiego az do zakofczenia rozwoju za-
rodkowego, ale zarodki odzywiaja si¢ tylko
zOltkiem zawartym w jaju.

W przypadku Slimakow ladowych ope-
ruje si¢ terminem retencja jaj dla okreSlenia
przetrzymywania zarodkow w jajowodzie
przez pewien czas, zwykle krotszy niz catko-
wity rozwoj embrionalny (TOMPA 1979, BAUR
1994). Po okresie wewnetrznej inkubacji jaj
slimaki sktadaja je do gleby, mchu, w szcze-
liny skalne, gdzie nastepuje dalszy rozwoj
embrionalny az do wylegu. U niektorych ga-
tunkOow retencja jaj moze zachodzi¢ fakulta-
tywnie, w zaleznoSci od panujacych warun-
kow atmosferycznych, np. u rozmnazajacego
sie caly rok tropikalnego Slimaka Limicolaria
martensiana (Achatinidae) wewnetrzna in-
kubacja jaj ograniczona jest do pory suchej,
podczas gdy w porze deszczowej jaja sa
skltadane wkrétce po uformowaniu (OWINY
1974).

W entomologii zaweza sie¢ znaczenie ter-
minu zyworodnos$¢ adenotroficzna do sytu-
acji, w ktorej larwa karmiona jest wydzielina
wytwarzana przez samice i wyr6znia dodatko-
wo zyworodnoS¢ pseudotozyskowa, kiedy em-
brion otrzymuje pozywienie przez specjalnie
uformowang strukture (tzw. pseudotozysko)
(KLOWDEN 2007). U muchéwek w obrebie
gatunkéw zyworodnych wyrdznia sie formy
o strategii okreslanej jako larworodnoS¢ oraz
poczwarkorodno$¢ (MEIER i wspotaut. 1999).
W pierwszym przypadku inkubacja jaj odby-
wa sie¢ w pochwie i tam wylegaja si¢ larwy.
Poczwarkorodnos$¢, czyli formowanie po-
czwarki jeszcze w drogach rodnych samicy,
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wystepuje tylko u pasozytujacych na nietoper-
zach przedstawicielach rodziny Streblidae.

Termin zyworodno$¢ w szerokim sensie
stosuje si¢ niekiedy do zwierzat, ktore in-
kubuja rozwijajace si¢ jaja w obrebie ciala,
ale poza ukladem rozrodczym. Dotyczy to
przede wszystkim malzy, u ktorych komo-
ry legowe (marsupia) tworza sie¢ w skrze-
lach (KORNIUSHIN i GLAUBRECHT 2002, 2003;
GLAUBRECHT i wspotaut. 2006). U Sphaerii-
dae zaplodnione jaja trafiaja do przestrzeni
miedzyblaszkowych skrzeli, tam otaczane
sa tkanka nablonkowa pochodzaca z nitek
skrzelowych. Po osiagnieciu wiekszych roz-
miarow (0,7-1,1 mm) zarodki przerywaja
Sciane komor legowych i rozwijaja si¢ dalej
w przestrzeni wewnatrzskrzelowej (PIECHOC-
KI i DYDUCH-FALNIOWSKA 1993). U malzy z ro-
dziny Corbiculidae (np. Corbicula australis i
C. fluminalis) krotkotrwala inkubacje larw w
skrzelach matki (do stadium pediveliger lub
stadium mtodocianego z muszla ok. 0,25-0,4
mm) okresla si¢ jako jajozyworodnosS¢, a
przedtuzona inkubacje i rozwoj stosunkowo
duzych, oskorupionych mitodych (>1-5 mm
u Neocorbicula limosa) jako zyworodnoSc
(GLAUBRECHT i wspotaut. 20006).

W wielu grupach zwierzat jaja i mlode
ochraniane sa w komorach legowych potozo-
nych pomiedzy wyrostkami odnézy badz pod
pancerzem (skorupiaki: torboraki Peracari-
da, wioslarki Cladocera), w uchytkach Sciany
ciata (strzykwy Holoturoidea), a takze w tor-
bach legowych i kokonach przyczepionych
okresowo do samicy (widlonogi Copepoda,
zaleszczotki Pseudoscorpionidea) (MCCLIN-
TOCK 2008, BrAaszak 2011). W Scistym znacze-
niu gatunki te nie sa zyworodne, ale dluga
inkubacja embrion6w wewnatrz specjalnych
struktur pozwala na wypuszczenie do Srodo-
wiska mlodych zaawansowanych w rozwoju.
W literaturze anglojezycznej, dla okreSlenia
strategii rozrodu obejmujacych inkubacje¢ jaj
i mtodych poza strukturami uktadu rozrod-
czego, np. u plazow w obrebie zotadka lub
workow gtosowych, uzywany jest szeroki ter-
min brooding (BLACKBURN 1994), dla ktore-
go brak utrwalonego odpowiednika z jezyku
polskim.

Ograniczeniem stosowania podanego roz-
réznienia miedzy zyworodnoScia i jajozywo-
rodnoscia jest niepelny stan wiedzy o anato-
mii i fizjologii bezkregowcow. NieznajomoSc¢
histologii i histochemii poszczegdlnych gatun-
kow powoduje, ze organizmy bywaja zaklasy-
fikowane do organizmow zyworodnych jedy-
nie na podstawie duzej roznicy w wielkoSci

pomiedzy zaplodnionym jajem a wylegajacym
si¢ osobnikiem mlodocianym, S$wiadczacej o
dodatkowym zaopatrywaniu zarodkOw w sub-
stancje odzywcze przez organizm rodzicielski.
W takich przypadkach stosowany jest termin
matrotrofia, oznaczajacy przekazywanie rozwi-
jajacym sie zarodkom substancji odzywczych,
zarOwno w formie wydzieliny i/lub poprzez
struktury przypominajace lozysko, pierwotnie
wprowadzony dla ryb przez WOURMSA (1981).
Zjawisko matrotrofii wystepuje m.in. u malzy
Sphaeriidae, Unionidae i Corbiculidae (GLAU-
BRECHT i wspolaut. 20006). Zarodki zaleszczot-
koéw noszone w workach legowych przycze-
pionych do ciala samicy wytwarzaja organ
ssacy, przy pomocy ktorego pobieraja pokarm
od matki (Braszak 2011). U ladowych roéwno-
nogoéw z grupy stondg (Oniscidea) opisywano
specjalne wyrostki zwane kotyledonami, ktore
produkuja Sluzowaty ptyn, w ktorym rozwijaja
sie zarodki inkubowane w komorze jajowej.
Wedlug WARBURGA (2012) ich funkcja jest nie
w pelni udokumentowana.

Wsrod zyworodnych Diptera wytwarzaja-
cych pojedyncze larwy dominuje zaopatrywa-
nie embrioné6w w substancje odzywcze po-
chodzace wylacznie z zoltka zawartego w jaju
(lecytotrofia), ale u niektorych muchowek z
rodziny Hippoboscidae (np. Melophagus sp.)
czy Glossinidae (mucha tse-tse) larwy wyklu-
wajace si¢ w macicy odzywiane sa wydzielina-
mi produkowanymi przez gruczoly dodatko-
we uchodzace do pochwy, a takze materialem
znajdujacym si¢ w zbiorniku nasienia (MEIER
i wspotaut. 1999, ResH i CARDE 2003). Wsrod
opiekujacych si¢ potomstwem Slimakow Thia-
ridae rOwniez wystepuja dwa typy odzywiania
zarodkOw (GLAUBRECHT 20006). U Melanoides
tuberculatus embriony dorastaja do wielkoSci
5-7 skretow muszli, gdyz korzystaja prawdopo-
dobnie z substancji odzywczych wydzielanych
przez nablonek wysScielajacy komore legowa
(matrotrofia), natomiast u innych gatunkéw
(np. Tiara amarula) w komorze legowej brak
tkanki odzywczej, a zarodki rozwijaja sie tylko
do stadium larwy veliger (lecytotrofia). O zna-
czeniu substancji zapasowych zawartych w jaju
w odzywianiu zarodkéw Swiadcza duze roz-
miary jaj u wiekszoSci szkartupni przejawiaja-
cych opieke nad potomstwem (BOSCH i SLATTE-
RY 1999). Jaja Neosmilaster georgianus sa ok.
tysiac razy ci¢zsze (Srednica 2,17 mm) niz u
gatunkow z larwa planktotroficzna (samodziel-
nie odzywiajaca si¢ w Srodowisku zewnetrz-
nym), a zarodki tej rozgwiazdy przeksztalcaja
si¢ bezpoSrednio w formy miodociane bez
stadiow posrednich nawiazujacych do fazy
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wolnoplywajacej larwy. Ta sama zaleznos¢ ilu-
struja przykltady slimakow z rodziny Pachychili-
dae (Cerithioidea), gdzie formy opiekujace si¢
potomstwem (z rodzajow Brotia, Jagora) pro-
dukuja jaja o Srednicy ok. 1 mm, trzykrotnie
wiekszej niz Slimaki jajorodne (Melanatria sp.
0,25-0,3 mm) (KOHLER i wspOtaut. 2004).
Trzecia droga pozyskania pokarmu przez
rozwijajace si¢ w komorze legowej zarodki
moze by¢ adelfofagia, czyli rodzaj kanibalizmu,
polegajacy na odzywianiu si¢ osobnikami z
tego samego miotu. Dowody na adelfofagie
istnieja u rozgwiazd Paririella vivipara i P.
parvivipara, Kktore przetrzymuja rozwijajace
sic potomstwo w jajnikach (BYRNE i CERRA
1996); inkubowane mlode wynicowujac zo-
ladek trawily mniejsze rodzenstwo. U wspo-
mnianych gatunkéw z rodzaju Paririella jaja
sa wyjatkowo mate w poréwnaniu z jajami in-
nych szkartupniami, ktore opiekuja sie legami
(Srednica jaj 135-148 pm), a kanibalistyczne
miode przed opuszczeniem ciala rodzica mia-
ly sSrednice 1-5 mm. BOSCH i SLATTERY (1999)
odnotowuja podobne zjawisko u wezowidla

Ophionotus hexactis, gdzie zarodki podczas
rozwoju w komorze legowej powiekszaja sie
nawet 560 razy, a takze u rozgwiazdy Lepta-
sterias, u ktorej na skutek kanibalizmu ginie
ponad 70% embrionéw. Z kolei w rozwo-
ju rozgwiazdy N. georgianus adelfofagia ma
marginalne znaczenie; na skutek kanibalizmu
embriony przyrastaja tylko o ok. 10% (BOsCH
i SLATTERY 1999). W komorze legowej tego
gatunku obserwowano grube, cylindryczne
wypustki taczace osobniki ze soba; zarodki w
stadium atrofii (zréznicowane, ale z zapadnie-
ta Sciana ciala i pozbawione wewnetrznych
substancji zapasowych) polaczone byly ze
zdrowymi embrionami. Na ewolucje i utrzy-
mywanie sie adelfofagii moze wplywac wielo-
ojcostwo jednego miotu (np. u N. georgianus
kopulacja nastepuje z 2-3 partnerami rowno-
czeSnie) i mozliwo$¢ rozpoznawania pokre-
wieistwa w legu (BOSCH i SLATTERY 1999).
Kanibalizm wewnatrz komory legowej wy-
stepuje tez prawdopodobnie u zyworodnych
slimakow Melanoides tuberculatus (BEN-AMI i
HODGSON 2005).

ADAPTACYJNE ZNACZENIE ZYWORODNOSCI

Nieruchome stadia w cyklu zyciowym,
takie jak jaja, tatwo moga zostal zniszczo-
ne przez drapiezniki, pasozyty czy czynniki
abiotyczne (np. susza, zmiany temperatury).
Inkubacja wczesnych stadiow rozwojowych
wewnatrz ciala rodzica zmniejsza te zagro-
zenia, a stadia mlodociane bezposrednio po
urodzeniu zdolne sa do poruszania si¢ i sa-
modzielnego poszukiwania pozywienia.

Teoretyczne przewidywania dotyczace
przystosowawczego znaczenia zyworodno-
Sci testowano porownujac przezywalnosc
embrionéw przetrzymywanych w komorze
legowej morskich Slimakow pobrzezkow,
Littorina saxatilis, z embrionami jajorodne-
go gatunku L. arcana rozwijajacymi si¢ w
srodowisku zewnetrznym (HUGHES 1995). W
warunkach deficytu wilgoci jaja L. arcana w
wiekszosci ginely (65% Smiertelnosci), pod-
czas gdy nie notowano SmiertelnoSci mio-
dych w komorze legowej L. saxatilis narazo-
nej na wysychanie. Embriony gatunku zywo-
rodnego mialy wyzsza przezywalnosS¢ takze
przy niewielkim podniesieniu temperatury i
obnizeniu zasolenia wody z 32 do 15%., ale
znaczny wzrost temperatury powodowat stra-
te calego legu, prawdopodobnie ze wzgledu
na staba wentylacje komory.

Z kolei larwy zyworodnych muchowek
z rodzaju Sarcophaga, zywiace si¢ padlina,
maja dodatkowa przewage nad konkurenta-
mi z gatunkow jajorodnych, poniewaz nie
tylko sa zdolne do odzywiania si¢ bezpo-
srednio po opuszczeniu organizmu matki,
ale takze moga aktywnie niszczyC jaja i lar-
wy innych padlinozercow (MEIER i wspotaut.
1999). Znane sa tez przypadki, kiedy larwy
Sarcophagidae wylegajace si¢ z samicy zabi-
tej lub unieruchomionej przez odretwiacza
Oxybelus sparideus (grzebaczowate Spheci-
dae) zabily potomstwo tego parazytoida.

Niektore zyworodne owady (biegacz
Pseudomorpha, ktusaki Corotoca i in.) sa
pasozytami zyjacymi w koloniach termitow
Iub mréwek, a wiec w Srodowisku, gdzie in-
kubacja zarodkow w ciele samicy eliminuje
potencjalna Smiertelnos¢ z powodu rozpo-
znania jaj przez gospodarzy (LIEBHERR i KAVA-
NAUGH 1985). W innych przypadkach larwo-
rodno$¢ ulatwia transmisj¢ pasozyta miedzy
gospodarzami (CLUTTON-BROCK 1991).

Wsrod slimakow ladowych jajozyworod-
noS¢ spotykana jest szczegOlnie czesto u nie-
wielkich gatunkow z podrzedu Orthurethra,
u ktorych Srednica i wysoko$S¢ muszli nie
przekraczaja 3-5 mm (HELLER i wspolaut.
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1997). Ze wzgledu na budowe ukladu wy-
dalniczego wczesne stadia embrionalne Sli-
makow z tej grupy sa malo odporne na okre-
sowe podtapianie. W siedliskach narazonych
na powodzie, na przykltad na brzegach rzek,
przetrzymywanie embrionéw w macicy do
czasu pelnego rozwoju nerek ma duza war-
tos¢ adaptacyjna.

W odniesieniu do morskich bezkregow-
cOwW wysunic¢to przypuszczenie, ze niewiel-
kie osobniki nie sa w stanie zagwarantowac
swojego sukcesu rozrodczego poprzez pro-
dukcje duzej liczby jaj, ktore rozwijaja sie w
planktotroficzne larwy, swobodnie unoszace
si¢ i odzywiajace w toni wodnej. A zatem w
ich przypadku korzystna strategia jest inwe-
stowanie w mniejsza liczb¢ potomstwa, przy
jednoczesnym zwigkszaniu szansy mlodych
na osiedlenie sie w odpowiednim siedlisku
i unikniecie planktonozernych drapieznikow
(STRATHMANN i STRATHMANN 1982).

W literaturze mozna tez spotkac hipoteze,
Ze przetrzymywanie potomstwa w komorze

legowej moze byC¢ szczegoOlnie adaptatywne
dla organizmOw rozmnazajacych si¢ parteno-
genetycznie, a wiec wyjatkowo wrazliwych
na akumulacje szkodliwych genéw (LIVELY i
JOHNSON 1994). Zwracano przede wszystkim
uwage na czestoS¢ wystepowania partenoge-
nezy u opiekujacych sie legami parzydetkow-
cow i mieczakOw. Zwierzeta inkubujace mio-
de moga prawdopodobnie przeciwdziala¢
akumulacji groznych mutacji poprzez rozpo-
znawanie i aktywne usuwanie uszkodzonych
embrionow z komory legowej. DosSwiadczal-
nie hipoteze te¢ probowat weryfikowa¢ PINTO
i wspotautorzy (2007), ktorzy obserwowali
przedwczesne usuwanie jaj i embrionow z
komor legowych matzoraczkéw Darwinuli-
dae. OkreSlono, ze ok. 30% potomstwa Pen-
thesilenula brasiliensis bylo usuwane bez
inkubacji, wiekszoSC¢ usunietych jaj wylegato
si¢ i dalej rozwijalo, ale zadne nie osiagne¢to
dojrzatosci, co moze wskazywa¢ na zdolnosc
rodzica do oceny jakoSci potomstwa.

KOSZTY ZYWORODNOSCI

Zyworodno$¢ zwiazana jest z dodatko-
wymi wydatkami energetycznymi w okresie
inkubacji embrionéw, a ponadto moze pro-
wadzi¢ do modyfikacji zachowania zwierze-
cia, ktora zmniejsza jego dostosowanie. Za-
zwyczaj ogranicza zdolnos¢ do ucieczki lub
ukrycia si¢. Zaobserwowano na przyklad, ze
predkos¢ ucieczki ciezarnych samic skor-
pionOw jest istotnie nizsza niz pozostatych
0sobnikOw (SHAFFER i FORMANOWICZ 1996).
Z kolei u rozwielitek samica z wypelniona
komora legowa jest lepiej widoczna w toni
wodnej niz pozostate osobniki i staje si¢ ta-
twym tupem dla ryb planktonozernych po-
shugujacych si¢ wzrokiem (PIJANOWSKA 1985).
Czasem opieka nad potomstwem upoSledza
zdolno$¢ pozyskiwania pokarmu w tak du-
Zym stopniu, ze w okresie inkubacji mtodych
mozliwe jest korzystanie tylko z wczesSniej
nagromadzonych rezerw energetycznych.
Dla przyktadu u Leptasterias hexactis i Neo-
smilaster georgianus (Asteroidea) samice
umieszczaja jaja w jamie podgebowej i prze-
staja si¢ odzywiaC: na ponad dwa miesiace w
przypadku pierwszego z wymienionych ga-
tunkoéw i do ponad roku u drugiego (BoscH
i SLATTERY 1999). Ograniczenie pobierania
pozywienia zmniejsza alokacj¢e energii do
tkanek ukladu rozrodczego i opoOznia kolej-
ne okresy rozrodu; gatunki rozgwiazd nie

przetrzymujace embrionOw rozmnazaja sic w
warunkach polarnych co rok, a te opiekujace
si¢ potomstwem rzadziej, co powoduje obni-
zenie sukcesu reprodukcyjnego osobnikow
w skali calego zycia. Zmniejszenie plodnosci
obserwuje si¢ rOwniez u jajozyworodnych
slimakow ladowych, ktore maja mniejsze legi
niz gatunki jajorodne (BAUR 1994).

W niektorych przypadkach rodzenie du-
zych mlodych moze powodowac uszkodze-
nie ciala samicy. U roztoczy z grupy me-
chowcow (Oribatida) rozwijajace si¢ w he-
mocelu larwy odzywiaja si¢ tkankami matki
(aparia), a jej pancerz chroni potomstwo;
samica ginie zanim miode opuszcza jej ciato
(BrAszax 2011).

Ewolucja opieki nad legiem zwiazana
byta u niektorych zwierzat z rozwojem do-
datkowych struktur morfologicznych. U sko-
rupiakOw z grupy Peracarida (naleza tu m.in.
roOwnonogi i obunogi) komora legowa po-
wstaje na tulowiu, jako zaglebienie otoczone
2-7 parami owalnych ptlytek, oostegitow, be-
dacych wyrostkami cztonow biodrowych od-
nozy tutowiowych (BrAszak 2011). Wedtug
GLAUBRECHTA (2006) u wickszos$ci zyworod-
nych Gastropoda komora legowa tworzona
jest przez zmodyfikowany jajowod (u Litto-
rina saxatilis, Viviparus viviparus, Potamo-
pyrgus antipodarum), jednak u niektorych
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grup struktury stuzace do inkubacji miodych
powstawaly poza kanatami uktadu rozrodcze-
go. Thiaridae (przyktadowo Melanoides tu-
berculatus) przetrzymuja zarodki w komorze
utworzonej w przedniej czeSci nogi i si¢ga-
jacej do okolicy karkowej. Ta wewnetrznie
podzielona komora mogta powstaé poprzez
inwaginacj¢ organu stuzacego do skladania
jaj u pokrewnych grup Cerithioidea. Jeszcze
inne rozwiazanie stwierdzono u endemicz-
nych filipiaskich Slimakow Jagora (Pachy-

chiliidae) — tu funkcje komory legowej pelni
jama plaszczowa.

Wsrod muchowek zyworodno$é wyewo-
luowala co najmniej 61 razy niezaleznie
(MEIER i wspotaut. 1999). Jednak prawie
wszystkie muchowki zyworodne naleza
do grupy Schizophora, co mozna wigzac z
morfologia ukladu rozrodczego samicy. Wy-
stepuje tu dluga pochwa, ktora moze przej-
mowac funkcje torby legowej w obrebie
ciala.

ZYWORODNOSC A SRODOWISKO ZYCIA

Zgromadzone dotychczas dane o strate-
giach zyciowych bezkregowcOw sugeruja, ze
szeroko rozumiana zyworodnoS¢ jest szcze-
g0lnie czesta w surowych i nieprzewidywal-
nych Srodowiskach (CLUTTON-BROCK 1991).
Na przykltad BAUR (1994) podaje, ze wsrod
Slimakow ladowych obserwowana jest u wie-
lu gatunkow zamieszkujacych Sciany skalne
lub mury, gdzie brak odpowiednich miejsc
do skladania jaj, a takze w rejonach z rozpo-
czynajaca si¢ nieregularnie pora deszczowa.

Wysoki odsetek gatunkéw przetrzymuja-
cych rozwijajace si¢ zarodki obserwowano
wsrod mieczakOw i szkarlupni w morzach
polarnych. BOSCH i SLATTERY (1999) podaja,
ze wsrod plytkowodnych rozgwiazd w regio-
nach polarnych 18 z 34 gatunkéw o znanym
rozwoju opiekuje sie potomstwem. Odsetek
jezowcOw o takiej strategii rozrodu u wy-
brzezy antarktycznych przekracza 70% (Po-
ULIN i FERAL 1996).

Wsrod malzy wickszo$¢ gatunkéw mor-
skich z wod umiarkowanych jest jajorodna, a
zyworodnoS¢ byla wiazana z kolonizacja sie-
dlisk stodkowodnych i/lub specjacja w tych
siedliskach (por. GLAUBRECHT i wspolaut.
2006). U groszkowkowatych (Sphaeriidae) i
korbikulowatych (Corbiculidae) gatunki za-
mieszkujace wody estuariOw i zbiorniki sto-
nawe nie inkubuja jaj i wypuszczaja wolno-
ptywajace larwy typu veliger. Natomiast cal-
kowicie stodkowodne gatunki zwykle inku-
buja potomstwo w torbach legowych potozo-
nych w skrzelach i uwalniaja zaawansowane
w rozwoju, oskorupione mlode. Wedlg
dotychczasowej wiedzy, zyworodnosS¢ u Cor-
biculidae powstata trzykrotnie — w oddziel-
nych liniach filogenetycznych wystepujacych
w wodach stodkich Ameryki Poludniowe;j,
Madagaskaru i Sulawesi (GLAUBRECHT i wspol-
aut. 2000).

W obrebie Slimakow Cerithioidea grupy
rozwijajace si¢ w wodach stodkich takze wie-
lokrotnie zyskaly zdolno$¢ do przedtuzonej
retencji jaj, podczas gdy przytlaczajaca wiek-
szoS¢ taksonow morskich pozostata SciSle ja-
jorodna (KOHLER i wspolaut. 2004). Uwaza
sie, ze jedna z adaptacji do zycia w wodach
stodkich bylo powigkszenie rozmiarOw jaj w
poréwnaniu z blisko spokrewnionymi forma-
mi stonowodnymi. Wolnoptywajace w plank-
tonie larwy w warunkach srédladowych na-
razone s3 na trudniejsze i bardziej zmienne
warunki wynikajace z malej objetosci i nie-
trwatoSci zbiornikOw wodnych i zmiennej
dostepnosci pokarmu. W wodach plynacych
dodatkowym zagrozeniem jest przenosze-
nie larw poza preferowane siedliska. Z tych
powodow przejScie od rozwoju zlozonego,
obejmujacego planktoniczna larwe, do pro-
stego, odbywajacego si¢ wewnatrz oston
jajowych, mialo najprawdopodobniej duze
znaczenie adaptacyjne dla stodkowodnych
slimakow. Wazrost zarodka odbywa sie tu
kosztem materiatbw zapasowych zawartych
w jaju, a zatem koniecznoS¢ dostarczenia od-
powiednich iloSci zottka musiala sie wigzac
z produkcja wiekszych kapsut jajowych, a to
z kolei pociagnelo za soba zmniejszenie licz-
by produkowanych jaj. KOHLER i wspolauto-
rzy (2004) postawili teze, ze wlasnie zmiany
wielkoSci i liczby jaj zwiazane z przejSciem
slimakéw na rozwoj prosty w wodach stod-
kich staly si¢ czynnikiem sprzyjajacym wielo-
krotnemu powstaniu zyworodnoSci u Pachy-
chilidae (Cerithoidea). Zalozyli oni, ze przy
wzroscie inwestycji w pojedyncze jajo, kaz-
da, nawet czeSciowa strata legu staje si¢ dla
rodzica bardziej dotkliwa, tj. silniej wptywa
na jego sukces reprodukcyjny. Zatem prze-
trzymywanie jaj lub rozwijajacych sie¢ mto-
dych w ciele samicy zwickszalo szanse na
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pomyslny rozwoj potomstwa i wzmacnialo
jej dostosowanie. Opieka nad potomstwem
u Slimakéw ewoluowata gtownie, ale nie wy-
tacznie w wodach stodkich. Nie byl to tez
dla mieczakow warunek kolonizacji tego bio-
topu (STRONG i GLAUBRECHT 2007).

Duza roéznorodnos¢ jajozyworodnych Sli-
makow stwierdzono w starych jeziorach.
Poczatkowo dominowalo przypuszczenie, ze
brak wolnoplywajacych larw hamuje prze-
plyw genéw miedzy populacjami i ulatwia
specjacje (COHEN i JOHNSON 1987). Hipote-
zy tej nie potwierdzily pozniejsze badania
STRONG i GLAUBRECHTA (2007). Niektore ro-
dzaje Slimakow przetrzymujacych embriony
sa bogate w gatunki (Lavigeria), a inne nie
(Tiphobia i Tanganyicia). Co wiecej, prze-
trzymywanie embrionOw spotykane jest u ga-
tunkéw bardzo zréznicowanych morfologicz-
nie i zamieszkujacych odmienne siedliska: od
strefy oprysku na brzegach skalistych po mu-
liste dno na wickszych gtebokosciach.

Kolejna prawidlowoS¢ zauwazono ana-
lizujac siedliska zycia larw muchowek; zy-
worodnos$¢ spotyka sie przede wszystkim w
cyklach zyciowych z larwami zywiacymi si¢
nietrwalymi czeSciami roslin, Slimakami, od-
chodami, badZz padlina (por. MEIER i wspot-
aut. 1999). Zyworodno$¢ moze mie¢ w tych
przypadkach duza wartoS¢ adaptacyjna, po-
niewaz niewielkie i szybko rozkladajace si¢
zrodla pokarmu musza by¢ wykorzystane
szybko i moga stanowiC zaopatrzenie tyl-
ko dla niewielkiej liczby potomstwa. Trzeba
podkresli¢, ze strategia ta nie skraca trwania
cyklu zyciowego, lecz tylko redukuje okres

samodzielnego odzywiania si¢ larwy. Z dru-
giej strony, kazdy z tych substratow wykorzy-
stywany jest takze przez larwy gatunkow ja-
jorodnych, a zatem nie mozna wiazac specja-
lizacji pokarmowej z pojawieniem si¢ opieki
nad potomstwem; preferencje pokarmowe
wyewoluowaly wczeSniej niz zyworodnosc.
W opinii MEIERA i wspolautorow (1999) zy-
worodnos$¢ jest prawdopodobnie korzystna,
gdy larwy zyja w Srodowiskach nietrwalych,
ale nacisk selekcyjny na zmiane¢ pierwotnych
strategii rozrodu nie jest zbyt silny. Wystepo-
wanie zyworodnos$ci u muchéwek hematofa-
gicznych (np. mucha tse-tse, rodzina Glossi-
nidae) interpretowano jako efekt obfitego i
wysokoenergetycznego pokarmu samic.

Zyworodne pobrzezki Littorina saxatilis
zasiedlaja niestabilne siedliska litoralne, takie
jak estuaria, stonawiska, zwirowe lub muliste
brzegi o ruchomym podtozu (HUGHES 1995).
Takie miejsca nie stwarzaja warunkow do de-
ponowania masy jajowej i dlatego wybiera je
niewiele gatunkow Slimakow. Natomiast na
podiozach twardych L. saxatilis musi konku-
rowac¢ z gatunkami jajorodnymi.

Opieka nad potomstwem uwazana jest za
element biologii gatunku predestynujacy nie-
ktore bezkregowce do kolonizacji nowych
obszaré6w (STATZNER i wspotaut. 2008). Przy-
ktadow dostarczaja rozprzestrzeniajace si¢ w
naszym Kkraju inwazyjne mieczaki Potamopyr-
gus antipodarum i Corbicula fluminalis, u
ktorych wrazliwe stadia larwalne chronione
sa przed czynnikami Srodowiskowymi w cie-
le rodzica, a ponadto rozrod moze odbywac
sie na drodze partenogenezy.

EWOLUCYJNY KOMPROMIS — PLODNOSC A STOPIEN ROZWOJU POTOMSTWA W KOMORACH
LEGOWYCH

Ze wzgledu na ograniczona pojemnosc
komor legowych u blisko spokrewnionych
gatunkOw mozna zaobserwowaC wyrazna
negatywna zaleznoS¢ pomiedzy ptodnosScia
(liczba mtodych w miocie) a maksymalnym
stopniem rozwoju zarodkOw. GLAUBRECHT
i wspolautorzy (2006) opisali to zjawisko
w rodzinie Corbiculidae. Gatunki z rodzaju
Corbicula (z wyjatkiem C. japonica) inku-
buja zwykle duza liczbe zarodkow (>10 000)
wewnatrz dwoch niezmodyfikowanych, we-
wnetrznych ptatow skrzelowych. Po krotkim
okresie inkubacji uwalniane sa pozne velige-
ry badz pediveligery (200-400 um Srednicy),
a inkubacja jest prawie zawsze synchronicz-
na. Gatunki z rodzaju Neocorbicula z Ame-

ryki Potudniowej rozwijaja torby legowe w
wewnetrznych platach skrzelowych, z poje-
dynczym embrionem w kazdej kieszeni i cal-
kowita liczbg zarodkow 20-30 (maksymalnie
45), reprezentujacych roézne kohorty (inku-
bacja sekwencyjna). Mlode sa zazwyczaj wy-
puszczane, kiedy osiagaja wielkoS¢ 1,1 mm,
ale czasem pozostaja w torbach dtuzej i osia-
gaja rozmiary nawet 4-5 mm.

Niektore Slimaki ladowe z rodziny Swi-
drzykowatych  (Clausiliidae) przetrzymuja
rozwijajace si¢ zarodki w rozszerzonym jajo-
wodzie. Blisko spokrewnione gatunki z ro-
dzaju Vestia inkubuja jednorazowo od 5 do
15 embrion6éw (maksymalnie 21). U V. gulo,
gdzie stwierdzano najwiecej embrionow,
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dorastaly one tylko do wielkoSci 1,3 skreta
muszli, podczas gdy u V. turgida, gatunku
majacego najnizsza plodnos¢ w legu, osia-
galy nawet 2,9 skretow muszli (SULIKOWSKA-
-DrROZD 2009).

Wsrod larworodnych Diptera wyrdznia
si¢ gatunki wytwarzajace larwy pojedyncze,
nieliczne (2-12) i liczne, mozna wiec tu mo-
wi¢ o pewnym kontinuum strategii rozrod-
czych (MEIER i wspotaut. 1999). Najrzadziej
spotykane sa gatunki przetrzymujace jedno-
razowo nieliczne larwy. Ekstremalny przy-
ktad opieki nad pojedyncza larwa znany jest
u Pachylophus proximus (rodz. niezmiarko-
wate Chloropidae), gdzie rozwijajace si¢ w
macicy jajo jest prawie tak dhugie jak odwlok
samicy. Na drugim krancu kontinuum sytu-

uja sie strzykaczowate (Oestridae) i raczy-
cowate (Tachinidae), u ktérych stwierdzano
olbrzymie liczby inkubowanego potomstwa
(nawet wiele tysiecy larw).

Pojawienie si¢ zyworodnoSci i przetrzy-
mywania jaj nastapilo u réznych grup zwie-
rzat rownolegte i niezaleznie (MCGHEE 2011).
Przytoczone przyklady wskazuja, ze selekcja
w kierunku wigkszej ochrony legu odbywa-
jaca sie kosztem redukgcji liczby potomstwa i
zmniejszenia przezywalnoSci rodzicow dzia-
tala w wielu typach Srodowisk. Zrozumienie
tego zjawiska moga poglebi¢ systematyczne
badania morfologiczne, ekologiczne i obser-
wacje cykli zyciowych blisko spokrewnio-
nych gatunkéw o zroéznicowanych strate-
giach rozrodu.

EWOLUCJA STRATEGII ROZRODCZYCH BEZKREGOWCOW — ZYWORODNOSC 1
PRZETRZYMY WANIE JAJ

Streszczenie

Zyworodno$¢ oraz przetrzymywanie rozwijaja-
cych si¢ jaj w macicy, lub innej wyspecjalizowane;j
komorze legowej, sa rozprzestrzenione u bezkregow-
cow i wyewoluowaly niezaleznie w wielu grupach
taksonomicznych. Strategie te wiaza si¢ ze zrOznico-
wanymi sposobami dostarczania pozywienia dla roz-
wijajacych si¢ mlodych (lecytotrofia, matrotrofia lub
adelfofagia), jak rowniez szeregiem przystosowan
anatomicznych i morfologicznych, ktore zwickszaja
wprawdzie przezywalno$¢ mtodych, ale moga obni-
za¢ ptodnos¢ rodzica. Ewolucyjny kompromis pomie-
dzy liczba mlodych w miocie a ich wielkoScia, ktora

okresla inwestycje rodzica w pojedynczy organizm
potomny, wynika z ograniczonej objetoSci komor
inkubacyjnych. U bezkregowcow zwiazek pomiedzy
czynnikami siedliskowymi a powstaniem Zzyworod-
nosci nie jest dobrze poznany, ale strategia ta jest
bardziej powszechna w niektorych Srodowiskach np.
u gatunkéw z morz polarnych (szkarlupnie, malze)
i wod stodkich (Slimaki, malze). Natomiast wsrod
owadow zyworodnoS¢ obserwowano rownolegle z
koprofagia, pasozytnictwem lub malakofagia stadiow
larwalnych, a takze hematofagia lub myrmekofilia

imagines.

THE EVOLUTION OF REPRODUCTIVE STRATEGIES IN INVERTEBRATES — VIVIPARITY AND
EGG RETENTION

Summary

Viviparity and short retention of developing
eggs in uterus or other specialised brood chambers
are widespread in invertebrate taxa and evolved
many times independently. Strategy of brood pro-
tection involves different mechanisms of providing
nourishment for developing embryos (lecithotrophy,
matrotrophy or adelphophagy), as well as the array
of anatomical and morphological adjustment. Brood
protection increases offspring survival, but may re-
duce maternal fecundity. Evolutionary trade-off be-
tween fecundity of viviparous and egg retaining

animals and the parental investment per offspring
depends on the limited space of incubatory struc-
tures. Ecological correlates of parental care in inver-
tebrates are still under debate but brood protecting
species are more common in polar seas (Echinoder-
mata, Bivalvia) and freshwater habitats (Gastropoda,
Bivalvia). Among insects viviparity is frequently as-
sociated with coprophagy, parasitism or malacoph-
agy of larvae and hematophagy or myrmekophily of
imagines.
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