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EWOLUCJA STRATEGII ZYCIOWYCH

Walka o byt jest nieuniknionym nastepstwem dqgzenia wszyst-
kich zZywych istot do szybkiego pomnazania swej liczby.
Wszelkie organizmy wytwarzajgce w ciggu zycia Rilka jaj lub
nasion muszq w jakims jego okresie, w jakiejs porze lub w
Jakims szczegolnym roku zgingc, w przeciwnym razie liczeb-
nosc¢ ich na skutek prawa postepu geometrycznego wzrostaby
w tak ogrommnym stopniu, Ze Zadna Rkraina nie bytaby w sta-
nie ich wyzywic. Dlatego tez, poniewaz rodzi sie zawsze wie-
cej osobnikow, niz moze przezyc, w kazdym przypadku musi
wystepowac walka o byt albo miedzy osobnikami tego same-
go gatunku, albo miedzy osobnikami rozmaitych gatunkow,
czy tez wreszcie walka z fizycznymi warunkami zZycia. Jest
to teoria Malthusa, zastosowana ze spotegowang sitq do ca-
tego krolestwa zwierzecego i roslinnego; nie moze tu bowiem
by¢ mowy ani o sztucznym zwiekszaniu ilosci pozywienia,
ani o roztropnym wstrzymywaniu si¢ od matzeristw. Chocby
wiec obecnie z mniejszq lub wigkszq szybkosciq zwigkszata
sig liczebnos¢ pewnych gatunkow, nie mogq tego jednak czy-
ni¢ wszystkie, gdyz Swiat nie bytby w stanie ich pomiescic.
Karol Darwin, ,O powstawaniu gatunkow”, str. 61-62, WUW
2009.

Darwin nie postugiwal sie matematyka,
ale zacytowany powyzej fragment jego dzie-
fa wyraznie wskazuje, ze glteboko zrozumiat
dzieto Thomasa Malthusa z 1798 r. (Darwin
znal prawdopodobnie drugie, rozszerzone
wydanie z 1803 r.), moéwiace o zagrozeniach
wynikajacych z geometrycznego przyrostu
ludzkosci, ktory musi doprowadzi¢ do wy-
czerpania zasobow. Przeniost to rozumowa-
nie na Swiat innych organizméw w naste-
pujacym sensie. PoszczegoOlne gatunki, chod
nie sa wieczne, trwaja dostatecznie dlugo,
by przy ich znacznym potencjale rozrodczym
zabraklo miejsca na Ziemi dla wszystkich

ich przedstawicieli. Wiele osobnikow umie-
ra zatem bezpotomnie, a przy wystepowaniu
zmiennoSci (patrz artykul JERZMANOWSKIEGO
w tym zeszycie KOSMOSU) rozktad réznych
cech w populacji musi si¢ zmieniaC w spo-
sob nieunikniony, gdyz jest niewyobrazalne,
by przynajmniej cz¢SC z nich nie wplywala
na rozrodczoS$¢ i SmiertelnoS¢ przy danych
warunkach fizycznych, a takze przy wynika-
jacej z zageszczenia konkurencji wewnatrz- i
miedzygatunkowe;j.

W zacytowanym fragmencie istotne sa
jeszcze co najmniej dwie inne mysli. Po
pierwsze, niektore gatunki w pewnych miej-
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scach moga wzrasta¢ w liczbe, tyle ze nie
moze to trwac zbyt dlugo. Po drugie, ginie-
cie nadmiaru wyprodukowanego potomstwa
nie musi odbywac sie zawsze i wszedzie z
jednakowa intensywnoscia. Wystarczy, by ten
nadmiar ginat w jakim$ okresie roku, albo
tylko co kilka lat. Dzi§ wiemy dostatecznie
wiele o mechanizmach regulacji liczebnoSci,
by migracje, zwlaszcza osobnikow mlodych
W sytuacji przegeszczenia, uzna¢ za najpo-
tezniejszy i najczestszy z nich. Mlode osob-
niki, ktore nie znalazly swego miejsca tam
gdzie si¢ urodzily, migruja i ich Smierci nie
odnotowujemy. Wtasnie ten mechanizm, kto-
rego ewolucje wyjasnil LOMNICKI (1988) w
swej ksiazce, powoduje, ze gdybySmy zbadali
Smiertelno$¢ i rozrodczos¢ wielu gatunkéw
w wielu miejscach, wyliczenia wskazywatyby

na nieuchronno$¢ wzrostu populacji, zgodnie
z przewidywaniami Malthusa, natomiast prze-
cietne zageszczenie organizmow w rzeczywi-
stoSci nie zmienialoby sie. Ten rozziew po-
miedzy oczekiwanym geometrycznym Wzro-
stem zageszczenia i obserwowanym brakiem
wzrostu jest wlasnie sita napedowa ewolucji
kazdej cechy, a zwlaszcza cech zwiazanych
z tzw. historiami zyciowymi, zwanymi tez
strategiami zyciowymi. Cechy takie to mie-
dzy innymi charakter rozmnazania - raz w
ciagu zycia, co rok, wiele razy w ciagu roku,
w sposOb ciagly po osiagnieciu dojrzatosci,
a takze tempo starzenia, wiek i rozmiar przy
dojrzewaniu, intensywnoS¢ rosSniecia (lub
jego brak) po dojrzewaniu, produkowanie
matej liczby duzych jaj lub duzej liczby ma-
lych jaj, itp.

MIARA DOSTOSOWANIA

Jesli jakaS wartoS¢ dowolnej cechy, na
przyktad ciemna barwa ¢my na terenach za-
nieczyszczonych pozbawionych porostow,
ma wyzsze dostosowanie niz wartoSC alter-
natywna, na przyklad barwa jasna, to w ko-
lejnych pokoleniach be¢dzie ona coraz cze¢-
Sciej wystepowala. Mozna to wykaza¢ meto-
dami klasycznej genetyki populacji (patrz ar-
tykut Lomnickiego ,Dobor naturalny” w tym
zeszycie KOSMOSU). Czy mozna uzyC tych
samych metod szukajac odpowiedzi na pyta-
nie, czy wyzsze dostosowanie maja osobni-
ki dojrzewajace w trzecim, a nie czwartym
lub drugim roku zycia? OdpowiedZ jest w
zasadzie negatywna. Jak pisze Lomnicki, kla-
syczna genetyka populacji sprawdza si¢ tam,
gdzie nosiciele porownywanych cech nie
roznia si¢ czasem trwania pokolenia. Bada-
jac ewolucje cech historii zycia natrafiamy
zatem na pierwsza trudno$¢: z duzym praw-
dopodobienstwem prawidlowo zdefiniowa-
ny czas trwania pokolenia bedzie krotszy u
organizmow dojrzewajacych wczesniej. Dru-
ga trudno$¢ wynika stad, ze stan populacji
— to czy zageszczenie rosnie, maleje lub nie
zmienia sie — jest sam w sobie czynnikiem
selekcyjnym, na ktory wrazliwe sa przynajm-
niej niektore cechy historii zycia. Wyobraz-
my sobie, ze populacja liczy 1000 osobni-
kow rozmnazajacych si¢ partenogenetycznie
tylko raz w zyciu, a po 6 latach liczy 4000
osobnikow. Wszystkie osobniki rozmnazaja
sie w trzecim roku i kazdy daje Srednio 10
potomkow. Gdyby wszystkie osobniki po-
tomne przezywaly, to populacja wzrostaby

nie czterokrotnie, lecz stukrotnie po 6 la-
tach (10 potomkow przypadajacych na jed-
nego osobnika w pierwszym pokoleniu, 10
x 10 =100 w drugim). Zatem S$rednio w kaz-
dym pokoleniu przezywa tylko 20% osobni-
kow (10 x 0,2 = 2 w pierwszym pokoleniu
i 2x10 x 0,2 =4 w drugim; zauwazmy, ze
wspolczynnik reprodukcji netto, czyli liczba
potomkoéw danego osobnika mnozona przez
prawdopodobiefistwo dozycia do dojrzato-
Sci wynosi R=10 x 0,2 = 2). PrzypuSémy, ze
pojawil si¢ mutant rozmnazajacy sie dopie-
ro po 6 latach i dzigki wigkszym rozmiarom
wydajacy na Swiat 40 potomkow, przezy-
wajacy z prawdopodobienstwem rowniez
0,2 pierwsze trzy lata i z wi¢kszym praw-
dopodobienstwem 0,4 (z powodu wick-
szych rozmiarow) kolejne trzy lata. Zatem
prawdopodobiefistwo przezycia szeSciu lat
przez potomstwo tego mutanta wynosi 0,2
x 0,4 = 0,08. Po szeSciu latach pozostanie
zatem 2z jednego zmutowanego osobnika
R = 40 x 0,08 = 3,2 osobnikow potomnych.
Jest oczywiste, ze mutant ten, jako maja-
cy gorsze dostosowanie, nie rozprzestrzeni
sic w populacji pomimo wyzszego R, gdyz
osobniki rozmnazajace si¢ po trzech latach
pozostawia po sobie w tym samym czasie
4 osobniki potomne, jak wyliczono wyzej.
PrzypuS¢my jednak, ze z jakiegoS powodu
prawdopodobiefistwo przezycia spadto do
0,1 w przypadku genotypu dojrzewajace-
go po trzech latach. Populacja jest stabilna,
gdyz z jednego osobnika powstanie 10 x 0,1
= 1 osobnik potomny w pierwszym pokole-
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niu, czyli po trzech latach, i podobnie 1 x
10 x 0,1 = 1 osobnik po szeSciu latach. Jesli
mutant rozmnazajacy si¢ po szeSciu latach
bedzie pierwsze trzy lata przezywal rowniez
z obnizonym do polowy prawdopodobien-
stwem, pozostawi po sobie 40 x 0,1 x 0,4
= 1,6 potomkéw. Zatem mutant, ktory nie
mogt rozprzestrzenia¢ si¢ w rosnacej popu-
lacji, moze uczynic¢ to w populacji stabilnej.
Jesli populacja jest stabilna, dobor naturalny
bedzie zawsze preferowal genotypy o naj-
wyzszym R, mierzacym przecietna liczbe co-
rek przypadajacych na jedna matke; nie jest
przy tym istotna dtugos¢ trwania pokolenia.
Poniewaz wigkszoS¢ populacji organizmow
na Swiecie jest mniej wiecej w stanie row-
nowagi, pozwala to zrozumied, dlaczego tak
czeste jest w przyrodzie stosunkowo pozne
dojrzewanie, a Swiat nie jest wypelniony or-
ganizmami o rozmiarach i dtugoSci cyklu zy-
ciowego takich jak na przyktad u wrotkow.
W stabilnych populacjach R = 1, mozemy
wiec powiedzieC, ze najlepiej dostosowany
genotyp ma R = 1, a wszystkie inne R < 1.
Inaczej jest w populacjach rosnacych: jak wi-
dzieliSmy w analizowanym przykladzie, do-
bor bedzie popieral wczesne dojrzewanie, a
najlepszy genotyp bynajmniej nie musi cha-
rakteryzowacé si¢ najwyzszym wspoOtczynni-
kiem reprodukcji netto R. Gdyby liczebnos¢
populacji malata, dobor popieralby opdznio-
ne dojrzewanie. Z dotychczasowych rozwa-
zan wynika wazny wniosek: wspolczynnik
reprodukcji netto R moze by¢ stosowany
do wyliczania dostosowania, jak to przedsta-
wil Lomnicki w artykule Dobor naturalny
w tym zeszycie KOSMOSU, tylko wtedy, je-
Sli populacja jest stabilna lub poréwnywane
genotypy nie roznia sie czasem trwania po-
kolenia. Wnioski te dotycza oczywiScie nie
tylko gatunkow rozmnazajacych sie raz w
zyciu, jak zakladano dla prostoty w analizo-
wanym przykladzie.

Czy istnieje zatem uniwersalna miara dosto-
sowania? W literaturze pokutuje bledne prze-
konanie, ze jest nia tzw. parametr maltuzjanski
7, zwany tez wewnetrznym tempem przyro-
stu naturalnego. Definiuje si¢ go nastepujaco.
Przypusémy, ze znamy dla poszczegolnych klas
wieku x ptodnosc f (Scislej liczbe produkowa-
nych corek, jesli gatunek rozmnaza si¢ plcio-
wo) oraz prawdopodobienstwo dozycia do
tych klas wieku /. WartoSci te wstawiamy do
wzoru zwanego rownaniem Eulera-Lotki:

1= Zw:lexe’” ,
x=1

gdzie © oznacza wiek maksymalny. Nastep-
nie szukamy takiego 7, by rOwnanie bylo
spetnione. Gdyby parametry /_ i f nie zmie-
niaty sie w czasie, populacja rostaby w spo-
sOb nieograniczony w tempie r, przy czym
trzeba pamietac, ze parametr ten liczony jest
na jednostke czasu, nie na pokolenie jak w
przypadku R. Jednak, jak zauwazyl Darwin,
na dluzsza mete jest to niemozliwe. Dlatego
7 nie moze by¢ uniwersalng miara dostoso-
wania, cho¢ mozna wyobrazi¢ sobie sytu-
acje, gdy jest poprawna miara dostosowania.
GdybySmy mieli populacje rosnace w sposob
nieograniczony po skolonizowaniu nowego
srodowiska, zuzywajace zasoby i produkujace
formy przetrwalnikowe zdolne do koloniza-
cji nowych zasobow, r bytloby dobra miara
dostosowania pod warunkiem, ze prawdo-
podobienstwo przetrwania i skolonizowania
nowych miejsc zasobnych w pokarm albo
nie zalezaloby od r, albo bylo z nim dodatnio
skorelowane. Gdyby jednak genotypy szybko
namnazajace sie gorzej sie rozprzestrzeniaty
po wyczerpaniu zasobow, r nie mogtoby byc¢
stosowane jako miara dostosowania. W labo-
ratoriach, jesli losowo przenosimy bakterie
lub drozdze na nowa pozywke przy stosunko-
wo niskich zageszczeniach, gdy nie ma jesz
cze silnej konkurencji, mamy do czynienia z
doborem maksymalizujacym ». By¢ moze po
wielkich wymieraniach (patrz artykul RACKIE-
GO w tym zeszycie KOSMOSU), przez pewien
czas dziatal wlaSnie dobor maksymalizujacy 7,
co ttumaczyloby, dlaczego przewazaly wtedy
gatunki o niewielkich rozmiarach, zapewne
stosunkowo szybko dojrzewajace.

Nieporozumienie dotyczace uniwersalno-
Sci r jako miary dostosowania wynika z ba-
nalnego faktu: podobienstwa rownania Eule-
ra-Lotki do wzoru, opisujacego tzw. wartoS¢
reprodukcyjng V, nowo urodzonego osobni-
ka (KAWECKI i STEARNS 1993):

I/0 = ilexe_rpx :
x=1

Prawe strony obu rOwnan wygladaja nie-
mal identycznie, a jeSli uzy¢ symbolu r za-
miast 7, co czesto si¢ czyni, wrecz identycz-
nie. Jec’inak r, nie jest parametrem maltuzjan-
skim rozpatrywanego genotypu, jak czasem
mylnie si¢ interpretuje, lecz rzeczywistym
tempem wzrostu populacji, podlegajacej re-
gulacji liczebnoSci poprzez réznorodne me-
chanizmy zalezne od zageszczenia. JeSli za-
tem mamy populacje w stanie rownowagi
ztozona z jednego genotypu i pytamy o moz-
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liwos¢ rozprzestrzeniania sie¢ w niej innego
genotypu!, wyliczajac jego wartoS¢ repro-
dukcyjna wstawiamy do rownania r, =0, co
oznacza, ze liczebnoS¢ populacji utrzymu]e
sie na stalym poziomie, a nie » charakteryzu-
jace genotyp dokonujacy inwazji. Podobnie
bedzie, jesli z parametrow demograficznych
[ i f wynika, ze populacja powinna rosnac
(r > 0), a jednak utrzymuje si¢ ona na stalym
poziomie (r 0) dzieki zaleznej od zagesz-
czenia mlgraql miodych osobnikow. W tym
drugim przypadku problem zniknalby, gdyby
opuszczanie przez osobniki miejsca urodze-
nia traktowac jako Smiertelnosc¢.

Warto$¢ reprodukcyjna przy urodzeniu
jest dobra miara dostosowania, cho¢ pew-
nie mozna by wymysli¢ ztosliwy przypadek,
gdy i ona si¢ nie sprawdza. Warto zatem po-
SwieciC jej troche uwagi. Zauwazmy, ze po-
tomstwo danego osobnika rodzone bedzie
w roznym wieku. Czy bedzie mialo ono taki
sam wplyw na dostosowanie bez wzgledu na
wiek matki? Odpowiedz jest twierdzaca, jesli
liczebnosS¢ populacji si¢ nie zmienia: kazdy
osobnik potomny bedzie wtedy stanowic taki

sam udziat w calej populacji. Jesli populacja
bedzie rosnaé, wartoS¢ potomstwa ulegad
bedzie dewaluacji: im pdZniej rodzony poto-
mek, tym mniejsza bedzie stanowiC frakcje
calej populacji. Odwrotnie bedzie, jesSli popu-
lacja bedzie si¢ kurczy¢: im poOzniej rodzony
potomek, tym wicksza bedzie stanowic frak-
cje calej populacji. Wynika to stad, ze zmiane
liczebnoSci populacja mozna wyrazi¢ wzo-
rem

N, =N,e"

w ktorym N, oznacza liczebnosc poczqtkowg,
anN_ 11czebnosc po czasie x. Wyrazenie e "
we ‘wzorze na V, opisuje, ile razy wzrosSnie
lub zmaleje populacja, a zatem przelicza war-
tos¢ przyszltych potomkow na ich wartoS¢ w
dniu urodzenia matki?. Dzieki temu mozemy
porownywacl strategie rozniace sic wiekiem
dojrzewania i generalnie Srednim czasem
trwania pokolenia. Zauwazmy jeszcze, ze dla
stabilnych populacji, gdy », = 0, e =1, a
zatem warto$¢ reprodukcy]na przy urodzemu
staje si¢ po prostu wspolczynnikiem repro-
dukgcji netto R.

EWOLUCJA CECH HISTORII ZYCIA

Rzut oka na wzor definiujacy wartoS¢ re-
produkcyjna przy urodzeniu uzasadnia poda-
ny wczesniej na wiare wniosek, ze w rosna-
cych populaqach (r, > 0) dobor naturalny po-
pierac¢ bedzie wezesne dojrzewanie, kosztem
matych rozmiaréw i szybkiego starzenia, a w
populacjach kurczacych opoéznione dojrze-
wanie. Jak bedzie natomiast w populacjach
niezmieniajacych Sredniej liczebnoSci, co jest
przeciez przypadkiem najczestszym? Sytuacja
jest na tyle skomplikowana, ze wymaga mode-
lowania matematycznego (patrz np. Kozrow-
SKI 20006). Mozna tutaj podac jedynie kilka
ogolnych zasad. Po pierwsze, ogromna role
odgrywac bedzie SmiertelnoS¢ powodowana
przez czynniki zewnetrzne, takie jak drapiez-
niki, katastrofy, zalamania pogody. Zyskiem
z odraczania dojrzewania jest zwykle mozli-
woSC osiagniecia wickszych rozmiaréw ciala,
co owocuje albo zwiekszona ptodnoscia, albo
lepszym przezywaniem organizmu lub jego

potomstwa. Zasoby przeznaczone na wzrost
moga by¢ zatem traktowane jako inwestycja
w przyszia reprodukcje. Alternatywnie moga
by¢ one uzyte bezposrednio na reprodukcje
lub na utrzymywanie somy w dobrym stanie,
umozliwiajacym opodznione starzenie, a wi€c
dlugo trwajaca aktywnoS¢ rozrodcza. To, jak
dlugo inwestycja we wzrost jest oplacalna,
zalezy od ryzyka Smierci: jeSli jest ono wyso-
kie, lepiej nie czekac zbyt dtugo z rozrodem i
zadowoli¢ sie niewielkim jego tempem wyni-
kajacym z malych rozmiaréw. Podobnie jest
z inwestycjami w naprawy uszkodzonych tka-
nek, komorek i ich elementow: jesli ryzyko
Smierci z powodu czynnikow zewnetrznych,
niezaleznych od stanu osobnika, jest wyso-
kie, intensywne inwestowanie w dobry stan
somy nie zostanie splacone poprzez dhugi
okres rozrodu. Jesli wpada si¢ w paszcze lwa
w wieku 30 lat, nie ma wickszego znacze-

nia, czy objawy starzenia wystapilyby juz po

'Rozwazajac, czy mutant lub migrant moze dokonac inwazji do jednorodnej pod wzgledem jakiejs strategii popu-
lacji postugujemy sie¢ w gruncie rzeczy pojeciem znanym pod nazwa ESS (ewolucyjnie stabilna strategia). Zostata
ona zdefiniowana w artykule ARGASINSKIEGO w tym zeszycie KOSMOSU).

*Podobnie dzieje si¢, gdy wyliczane sa nasze emerytury. Zarobki z przesztoSci musza by¢ przeliczone na aktualna
wartos¢, uwzgledniajac wystepujaca w przesztosci inflacje.
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piecdziesiatce, czy dopiero po szeScdziesiat-
ce. Nic tez dziwnego, ze dawniej, gdy zycie
bylo znacznie bardziej niebezpieczne, ludzie
wczesnie przystepowali do rozrodu i ci¢zkiej
pracy dla utrzymania rodziny, co skracato
okres wzrostu i powodowalo mniejsze roz-
miary ciala, a takzie wczeSniejsze starzenie.
Zmiany, ktore nastapily w wyniku przemian
cywilizacyjnych, sa najprawdopodobniej w
niewielkim stopniu uwarunkowane gene-
tycznie, a w wiekszym wynikaja z utrwalonej
przez dobor prawidlowej reakcji spotecznej i
fizjologicznej na zmiany warunkow zycia.

W przyrodzie powszechnie obserwuje si¢
dodatnia korelacje miedzy Srednia dlugoscia
zycia, wynikajaca przede wszystkim z ze-
wnetrznych czynnikow Smiertelnosci, i fizjo-
logiczna dilugoScia zycia. Ptaki i nietoperze,
dzieki zdolnoSci lotu, rzadziej padaja ofiara
drapieznikow niz ssaki, i ich fizjologiczna
dlugos¢ zycia jest kilkakrotnie wieksza niz
ssakOw porownywalnej wielkoSci. Opisany
powyzej mechanizm doskonale te¢ zaleznosS¢
wyjasnia. Istnieje tez ujemna korelacja mie-
dzy tempem Smiertelnosci i wiekiem dojrze-
wania, przewidywana przez modele matema-
tyczne. Wynika ona stad, ze ten sam wzrost
ptodnosci, wynikajacy z odroczenia dojrzewa-
nia i zwiekszenia przez to ptodnoSci poprzez
wicksze rozmiary, ma tym mniejsza wartosc,
im wiekszym ryzykiem Smierci jest to odro-
czenie obarczone. Wystepowanie ogromnie
zroznicowanych rozmiaréw ciala mozna tyl-
ko czeSciowo wyjasni¢ réznicami w wieku
dojrzewania. Dodatkowym czynnikiem roz-
nicujacym jest tempo produkcji, bedace roz-
nica miedzy tempem zdobywania zasobow
i tempem ich zuzywania na koszty utrzyma-
nia. Tempo produkcji przektada sie z kolei
na tempo wzrostu lub tempo inwestowania
zasoboOw w potomstwo. W sklad kosztow
utrzymania wchodza wydatki na podstawo-
we funkcje organizmu, ale takze omawiane
wczesniej naprawy, ktorych intensywnos¢
jest ksztaltowana przez dobor zaleznie od
Smiertelnosci zewnetrznej.

Ogromna role w ksztaltowaniu cech hi-
storii zycia odgrywa sezonowo$¢. Organi-
zmy radza sobie z wystepowaniem okresOw
niesprzyjajacych, gdy pokarmu jest malo,
temperatura jest zbyt niska, albo jest zbyt su-
cho, na kilka sposobéw. Jednym z nich jest
jednoroczny styl zycia: przed nadejSciem nie-
korzystnego okresu produkowane sa diaspo-
ry zdolne do przetrwania. Przykladem moga
by¢ rosliny jednoroczne. Dobér naturalny
dopasowuje odpowiedni czas produkowania

takich diaspor. Wariantem takiego rozwiaza-
nia jest wystepowanie kilku pokolen w ciagu
korzystnego okresu, przy czym ostatnie pro-
dukuje przetrwalnikowe diaspory. Przykla-
dem moga by¢ rozwielitki czy mszyce. Wiele
gatunkOw przeczekuje niekorzystny okres i
rozpoczyna lub zwigksza aktywnosS¢ po po-
wrocie korzystnych warunkow. Modele mate-
matyczne pokazuja, ze optymalne jest wtedy
kontynuowanie wzrostu takze w latach po
osiagnieciu dojrzatosci. Taki charakter wzro-
stu wystepuje miedzy innymi u ryb, plazow,
gadow, wielu mieczakéw, niektorych stawo-
nogéw. Od SmiertelnoSci, zwlaszcza w okre-
sie niekorzystnym, zalezy rozmiar, przy kto-
rym nastepuje rozmnazanie, a takze asymp-
totyczny rozmiar, do ktérego organizmy da-
nego gatunku sie zblizaja swoim wzrostem
przez cale zycie. Jesli prawdopodobienstwo
przezycia niekorzystnego okresu jest niskie,
dojrzewanie nastepuje wczeSnie przy nie-
wielkich rozmiarach, a wiekszoS¢ wzrostu
jest realizowana po dojrzewaniu (KOZLOWSKI
i TERIOKHIN 1999). Taki charakter wzrostu
obserwujemy na przyklad u wielu malzy. Na-
tomiast przy wysokim prawdopodobienstwie
przezycia niekorzystnego okresu, na przyktad
zimy, prawie caly wzrost jest realizowany
przed dojrzewaniem, a potem juz niewiele
organizm przyrasta z roku na rok. Tak bywa
zwykle w przypadku zotwi. Ptaki i ssaki zyja
dlugo, ptaki nie rosna jednak nigdy po doj-
rzewaniu, a ssaki tylko wyjatkowo i niewiele.
Wprawdzie zgodnie z modelami matematycz-
nymi powinny rosnac, ale najprawdopodob-
niej wystepuja tu tzw. ograniczenia konstruk-
cyjne (ang. design constraints), wynikajace
zapewne ze statocieplnosci i skomplikowanej
budowy mozgu, a w przypadku ptakow tak-
ze zdolnosci do lotu. Co ciekawe, jest prawie
regula, ze ptaki uzyskuja zdolnos¢ do lotu
prawie zawsze dopiero po osiagnieciu doro-
stych rozmiaréw, co nastepuje bardzo szyb-
ko, zwlaszcza u gniazdownikow, ale okres
niezbedny do osiagniecia dojrzatosci jest sil-
nie skorelowany z rozmiarami ciala. Mozna
przypuszczaé, ze w dlugim okresie pomiedzy
uzyskaniem zdolnoSci do lotu i przystapie-
niem do rozrodu rozwija si¢ mozg i zbiera-
ne jest doSwiadczenie niezbedne do odbycia
skutecznych legow. U wickszosSci ssakow,
poniewaz ich fizjologia nie jest poddana su-
rowym rygorom zwiazanym z lotem, powick-
szanie rozmiarOw i zdobywanie doswiadcze-
nia moze odbywac si¢ rOwnoczesnie.

U roslin wieloletnich sytuacja jest bar-
dziej ztozona. Trwale roSliny zielne traca cze-
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Sci nadziemne i czeS¢ lub wszystkie korze-
nie, a zima sa reprezentowane jedynie przez
podziemne organy zapasowe, takie jak cebul-
ki, bulwy, klacza itp. Jak wykazali niezaleznie
PUGLIESE (1988) oraz IwASA i COHEN (1989) z
pomoca modeli matematycznych, optymalna
strategia takich roSlin jest powickszanie roz-
miarOw do osiagniecia dojrzaloSci, a nastep-
nie dorastanie w kolejnych latach jedynie do
rozmiarOw osiagnietych w poprzednim roku.
Wydaje sie, ze wigkszos¢, cho¢ chyba nie
wszystkie trwate rosliny zielne maja taka wia-
Snie strategie. Inaczej jest z drzewami i krze-
wami, ktore rosna oczywiScie w kolejnych
latach po osiagnieciu dojrzatosci, chociaz
wytwarzanie kwiatow i owocOw zmniejsza
tempo wzrostu poprzez drenaz zasobow. PuU-
GLIESE i KOztOowsKI (1990) pokazali, ze taka
strategia jest optymalna, jesli roSlina posiada
trwale czeSci nadziemne, takie jak pien czy
gatezie. Odrebnym zagadnieniem, tylko cze-
Sciowo zglebionym od strony teoretycznej,
jest podzial zasobéw pomiedzy rozrod gene-
ratywny i wegetatywny, jesli taki wystepu-
je. RoSliny takie, np. trawy, rosna zwykle w
zwartych ptatach i siewki nie maja praktycz-
nie zadnych szans w konkurencji z nowymi
rametami powstalymi wegetatywnie. U tego
typu roslin nasiona shuza gtéwnie do kolo-
nizacji nowych terenow, zakladania nowych
ptatow. Jak wykazal OLEJNICZAK (2001, 2003),
podziat zasoboéw pomiedzy rozrod wegeta-

tywny i plciowy zalezny jest od zageszczenia
rosSlin w danym ptacie, prawdopodobiefnistwa
zniszczenia platu i prawdopodobienstwa zna-
lezienia przez nasiona nowego nieskolonizo-
wanego jeszcze miejsca.

Pewna zagadka sa organizmy semelparycz-
ne, czyli rozmnazajace si¢ tylko raz w zyciu.
Strategia taka jest doS¢ rzadka u zwierzat.
Jako przyktad moze stuzy¢ toso$, wegorz, nie-
ktore glowonogi, a nawet samce niektorych
torbaczy, na przyklad australijskiego Antechi-
nus stuartii. Wiele roslin rozmnaza sie tylko
raz w ciagu zycia, a potem obumiera. Kla-
sycznymi przykladami sa bambus, agawa lub
lobelia, ale strategia ta jest reprezentowana
tez przez tzw. gatunki dwuletnie (w wolnej
przyrodzie okres poprzedzajacy rozrod jest
czesto zmienny i dhluzszy niz dwa lata). W
przypadku niektorych zwierzat, takich jak to-
so$ czy wegorz, fatwo wyobrazic¢ sobie dziata-
nie doboru prowadzace do semelparycznoSci.
Ryby te odbywaja bardzo dalekie wedrowki,
kosztowne energetycznie i niebezpieczne.
Wiekszy wzrost dostosowania daje wtedy zu-
zycie czeSci tkanek wilasnego organizmu na
dodatkowa produkcje jaj, niz ryzykowna we-
drowka powrotna na zerowiska i znoéw na
tereny legowe w celu odbycia nastepnego
legu. Sily selekcyjne prowadzace do ewolu-
¢ji semelparycznosci wsrod roslin nie zostaty
dotad zadawalajaco wyjasnione.

STARZENIE JAKO PROBLEM EWOLUCYJNY

Zdecydowana wickszoS¢ organizmow pre-
dzej czy poOiniej starzeje si¢, co objawia sie
zwickszona SmiertelnoScia, czesto potaczo-
na ze spadkiem intensywnoSci rozrodu. Sta-
rzenie jest zwykle zjawiskiem fizjologicznie
niespecyficznym, wykazujacym duza zmien-
nos¢ nawet w obrebie tych samych popula-
cji. Pojawiajace si¢ co jakiS$ czas informacje o
odkryciu genu dlugowiecznosci i poszukiwa-
nie gen6w nieSmiertelnoSci to zabiegi rekla-
mowe majace niewiele wspolnego z solidna
nauka. Bez watpienia warto jednak spojrzec
na problem starzenia z perspektywy ewolu-
cyjnej. Powr6¢my do pojecia wartoSci repro-
dukcyjnej. Omowiona zostala wczeSniej war-
tos¢ reprodukcyjna przy urodzeniu, ale moze
by¢ ona wyliczona dla dowolnego wieku ¢,
zgodnie z wzorem:

=3l pe

x=t "t

Zauwazmy, ze sumowanie zaczyna si¢
teraz od wieku ¢, prawdopodobienstwo do-
zycia do danego wieku jest dzielone przez
prawdopodobienstwo dozycia do wieku ¢
(gdyz rozpatrujemy osobniki, ktore do tego
wieku dozyly), a w potedze podstawy lo-
garytmow naturalnych od danego wieku x
jest odejmowany wiek #, ktorym jesteSmy
zainteresowani. Interpretacja jest nast¢pu-
jaca: jeSli osobnik mial szczeScie dozy¢ do
wieku ¢, jaka jest oczekiwana liczba po-
tomstwa do konca zycia, dyskontowana
do wartoSci takiej, jaka ma potomstwo ro-
dzone w chwili # WartoS¢ reprodukcyjna
zmienia si¢ z wiekiem w nastepujacy spo-
sob. Najpierw roS$nie, az do osiagniecia doj-
rzatoSci, gdyz stopniowo skraca sie okres,
w ktorym potomstwo nie jest rodzone, a
organizm podlega SmiertelnoSci. Inaczej
mowiac, z wiekiem zwicksza sie prawdo-
podobienstwo dozycia do dojrzatosci. Od
osiagni¢cia dojrzatoSci wartoS¢ reproduk-
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cyjna maleje, gdyz coraz wieksza czesS¢ cato-
zyciowego potencjatu rozrodczego osobnik
ma za soba, a coraz mniejsza przed soba.
Nalezy oczywiScie pamietaé, ze zajmujemy
sie wartoSciami oczekiwanymi, czyli prze-
cietnymi, a nie konkretnymi osobnikami. Z
takiego przebiegu wartoSci reprodukcyjnej
wynikaja wazne wnioski dla sily doboru,
eliminujacego niekorzystne mutacje: bedzie
on dziatal najsilniej na mutacje objawia-
jace sie przed dojrzewaniem, a nastepnie
bedzie stabnal w miare jak spada wartos¢
reprodukcyjna. Zatem jak stwierdzil MEDA-
WAR (1952), genotypy beda stabo obciazo-
ne mutacjami, ktorych skutki pojawiaja sie¢
wczesSnie w zyciu, zwlaszcza przed dojrze-
waniem, a silnie mutacjami, ktérych skutki
pojawiaja si¢ poZino w zyciu, gdy wartos¢
reprodukcyjna jest niska lub nawet rowna
zeru. Tak wiec starzenie wynikajace z aku-
mulacji niekorzystnych mutacji o pdéZinym
efekcie fenotypowym jest nieuniknione, a
poniewaz spadek wartoSci reprodukcyjnej,
a zatem i sily doboru, jest tym szybszy im
wicksza jest SmiertelnoS¢ z przyczyn nieza-
leznych od stanu osobnika, objawy starze-
nia beda pojawial sie¢ wczeSniej w popu-
lacjach o wysokiej SmiertelnoSci. Z kolei
WILLIAMS (1957) zauwazyl, ze wiele genow
wykazuje efekty plejotropowe, czyli poje-
dynczy gen wpltywa na wiele cech. Niekie-
dy moze by¢ to plejotropia antagonistyczna
tego typu, ze gen(y) dziata(ja) korzystnie w
mtodym wieku, a niekorzystnie w starszym.
Poniewaz gen taki nie bedzie eliminowany
ze wzgledu na wickszg sile doboru w mto-
dosci, jego negatywne efekty w starszym
wieku sa nieuniknione. Jako przyklad po-
daje Williams budowe moézgu ssakow, co
jest oczywiScie cecha powodowana przez
wiele genow. Mozg ssakow stabo regene-
ruje — zyskiem w mlodosci jest sprawnosc
funkcjonowania i uczenia si¢, problemem
na staro$¢ ograniczone naprawy, gdy czesSé
neuronéw obumiera.

Oba przedstawione mechanizmy po-
wodujace nieuniknione starzenie wzajem-
nie si¢ nie wykluczaja. Nie jest z nimi tez
sprzeczny przedstawiony wczeSniej w tym
artykule mechanizm, zaproponowany przez
KIRKWOODA (1990) pod nazwa “soma jed-
norazowego uzytku” (ang. disposable soma
theory). Wedlug tej koncepcji tempo sta-
rzenia zalezy od iloSci zasobow przezna-
czonych na naprawy Smiertelnej somy, ob-
stugujacej docelowo produkcji komorek
rozrodczych, potencjalnie nieSmiertelnych.

Jak juz wspominano, dobo6r bedzie popie-
ral poziom napraw tym intensywniejszy,
im mniejsza jest SmiertelnoS¢ powodowa-
na przez czynniki zewnetrzne. Mechanizm
ten wydaje sie¢ by¢ istotniejszy od zapropo-
nowanych przez Medawara i Williamsa, ale
problem wymaga dalszych badan. Od stro-
ny teoretycznej zajmowal si¢ nim CICHON
(1997).

Smier¢ nie jest zatem zaprogramowana
w genach, z wyjatkiem organizmOw roz-
mnazajacych sie raz w zyciu, czyli semel-
parycznych, lecz wynika z nagromadzenia
niekorzystnych zmian. Smier¢ ze staroSci
to zjawisko niespecyficzne, ostateczna przy-
czyna moze by¢ odmienna u réznych osob-
nikow i gatunkéw, rdézne wazne organy
moga okazac sie niewydolne.

Jak dotad znaleziono tylko jeden spo-
sOb na przedluzenie zycia wielu gatunkow,
prawdopodobnie takze czlowieka: ograni-
czona iloS¢ przyjmowanych kalorii. Niedo-
statek pokarmu wydaje si¢ by¢ sygnaltem,
ze moze byc¢ optacalne odroczenie dojrze-
wania lub rozrodu potaczone ze zwiekszo-
nym inwestowaniem w utrzymanie somy w
dobrym stanie i czekanie na lepsze czasy.
Ewolucje takiej strategii wyjasSnit LOMNICKI
(1988). Wydaje sie, ze wiele genow warun-
kujacych dluisze zycie u zwierzat doswiad-
czalnych ma podobne dzialanie: powoduje
nizsze spozycie pokarmu z powodu wcze-
$niejszych sygnaléow pochodzacych od roz-
nych komorek o zaspokojeniu glodu. Taka
nizsza konsumpcja, ponizej wartoSci mak-
symalizujacych dostosowanie, odbijac si¢
musi na zmniejszonym rozrodzie, a zatem
nie bedzie rozprzestrzenia¢ si¢ w natural-
nych populacjach, podobnie jak nie bedzie
rozprzestrzenia¢ si¢ przeinwestowywanie
w naprawy tkanek, komoérek, czy ich ele-
mentow. W przypadku cztowieka, u ktore-
go w znacznej mierze dobor naturalny zo-
stal zastapiony kulturowym, a w wiekszoSci
spoleczenstw ostabta presja na maksymali-
zowanie indywidualnego dostosowania, jest
wyobrazalne przedtuzanie zycia poprzez od-
powiednia diete, manipulowanie uczuciem
sytoSci, czy nawet manipulacje genetycz-
ne prowadzace do intensyfikacji napraw.
Wydtuzenie przecietnego zycia, ktore juz
sie¢ dokonalo w bogatych spoteczenstwach
ludzkich, zawdzieczamy przede wszystkim
zwickszonym inwestycjom w naprawy, do-
konywane nie przez organizm, ale przez
stuzbe zdrowia.
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ZAKONCZENIE

Warto zwroci¢ uwage, ze ewolucja stra-
tegii zyciowych jest aktualnie badana przy
pomocy bardzo niedoskonatych narzedzi
matematycznych. Poniewaz, jak argumento-
wano wczesniej, genetyka populacji w tym
przypadku zawodzi, stosuje si¢ najczesciej
metody optymalizacyjne. Pozwalaja one wy-
jasnia¢ przyczyny ogromnej roznorodnosci
cech historii zyciowych wystepujacej w przy-
rodzie, ale nie nadaja si¢ do Sledzenia dyna-
miki procesé6w ewolucyjnych. Potrzebne sa
zatem nowe narzedzia matematyczne. Pew-
na nadziej¢ mozna poktada¢ w rozwoju tzw.
teorii duzych gier, stosujacej dynamike re-
plikatorowa (patrz artykul ARGASINSKIEGO W

tym zeszycie KOSMOSU). Gdy czyta si¢ dzie-
o Darwina, odnosi sie wlaSnie wrazenie, ze
postrzegat on przyrode jako wielka i skom-
plikowana gre. ,..Patrzymy na radosne obli-
cze przyrody, widzimy czesto nadmiar pozy-
wienia, nie widzimy za$ albo zapominamy, ze
ptaki, ktérych mily Spiew styszymy dookota,
zywia sie owadami lub nasionami, a wiec
stale niszcza zycie; zapominamy rowniez, jak
wiele sposrod tych Spiewakow, sposrod ich
jaj i pisklat staje si¢ tupem drapieznego ptac-
twa i innych zwierzat; nie zawsze pamicta-
my, ze chociaz obecnie pokarm moze wyste-
powa¢ w nadmiernej obfitoSci, nie jest tak o
kazdej porze roku i we wszystkich latach.”

EVOLUTION OF LIFE HISTORY STRATEGIES

Summary

Classic methods of population genetics can be
applied for traits not affecting generation length.
However, important components of life histories,
such as age and size at maturation, schedule of
growth and reproduction in years following repro-
duction, or aging, usually change generation length.
To study the evolution of such traits optimization
methods are applied at present, and the results are
sensitive to the fitness measure. There is common
but false believe that the Malthusian parameter » (the
solution of Euler-Lotka equation), measuring popula-
tion growth rate, is a universal measure of fitness.
This cannot be the case, because populations cannot
grow without limits, as it was rightly pointed out by
Darwin. Just the difference between the potential
for growth and lack of growth in reality defines the
strength of natural selection, able to produce all ad-
aptations, including life history traits. Because most
populations are on average around their equilibrium
size in their evolutionary history, such values of life

history traits should be selected for, for which » = 0
(net reproductive rate R = 1), whereas all other val-
ues lead to » < 0 (R < 1). In other words, the most
fit strategy gives » = 0, and the population cannot
be invaded by a mutant or migrant representing oth-
er strategies.

In growing populations the increase of popula-
tion density is a selective pressure toward early mat-
uration at a small body size. In stable populations
delayed maturation can evolve, and long period of
growth may lead to large or even huge body size.
Optimal age and size at maturity depends on mortal-
ity, and in seasonal environments mortality shapes
also the schedule of resource allocation to growth
and reproduction in the years following maturation.
Mortality sources can be divided into external, i.e.,
independent of organism’s state (predation, catas-
trophes) and internal, dependent on aging. Low ex-
ternal mortality selects for delayed maturation, large
body size and slow aging.
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