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4.1. Tytut osiggniecia naukowego:

Mechanizmy ksztaltujace zmienno$¢ strategii rozrodczych stutbi (Cnidaria:
Hydridae)

Osiggnigcie naukowe stanowi 6 powigzanych tematycznie publikacji naukowych
opublikowanych w latach 2011-2019 w czasopismach znajdujacych si¢ w bazie
Journal Citation Reports. Kopie publikacji wchodzacych w sktad osiggniecia
naukowego znajdujag si¢ w Zalaczniku 4. Oswiadczenia wspotautorow sa
zamieszczone w Zataczniku 5.

4.2. Wykaz publikacji wchodzgcych w sktad osiggniecia naukowego:

1.

Kaliszewicz A. 2011. Interference of asexual and sexual reproduction in the green
hydra. Ecological Research 26:147-152.

IF2011 =1,565; 5-letni IF2011 = 1,477; punkty MNiSW: 20

Kaliszewicz A., Lipinska A. 2012. Maturation costs affect maturation timing: sexual
reproduction in a heterogonic hydra. Hydrobiologia 679: 19-25.

IF2012 =1,985; 5-letni IF2012 = 2,270; punkty MNiSW: 30

Kaliszewicz, A., Lipinska A. 2013. Environmental condition related reproductive
strategies and sex ratio in hydras. Acta Zoologica 94: 177-183.

[F2013 =1,296; 5-letni IF2013 = 1,280; punkty MNiSW: 25

Kaliszewicz A. 2015. Intensity-dependent response to temperature in Hydra clones.
Zoological Science 32: 72-76.

IF2015 =0,814; 5-letni IF2015 =0,861; punkty MNiSW: 20

Kaliszewicz A. 2018. Sex ratio patterns and trade-off between sexual and asexual
reproduction in the brown hydra. Freshwater Science 37: 551-561.

IF2017 =2,489; 5-letni IF2017 = 2,951; punkty MNiSW: 30

Kaliszewicz A. 2019. Variations of hydra reproductive strategies arising from its
modular structure. Two aspects of the modular reproductive effect. Ecological

Modelling 393: 52-60. IF2017 =2,507; 5-letni [F2017 = 2,697; punkty MNiSW: 25

Sumaryczny IF = 10,656

Sumaryczny 5-letni IF z roku wydania: 11,536

Sumaryczne punkty MNSiW: 150
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4.3. Omowienie celu naukowego ww. prac i osiggnietych wynikéw wraz z omowieniem

osiggnie¢ naukowo-badawczych:
WPROWADZENIE

Blisko spokrewnione ze sobg gatunki, ktérych osobniki stosujga zréznicowane systemy
rozrodu, mogg by¢ modelowymi organizmami do badan strategii rozrodczych i czynnikéw,
ktore na nie wptywaja. Szczegdlnie przydatne wydajg si¢ by¢ organizmy mogace rozmnazac
si¢ zarOwno ptciowo jak 1 bezptciowo, np. przez paczkowanie, podzial czy fragmentacje. U
tych organizméw w wyniku rozmnazania bezptciowego powstaje klon, ktérego uznaje si¢
za osobnika modutowego, tzw. genet. Podziat na organizmy unitarne i modutowe znany jest
od lat 80-i 90-tych XX wieku (Marfenin 1993; Gattsuk 2008). Budowa modutowa
utozsamiana jest giéwnie z roslinami, ale wsrdéd organizméw zwierzecych tez takie
wystepuja. Sa nimi przede wszystkim zdolne do rozmnazania bezptciowego, czesto osiadle
i kolonijne bezkregowce, takie jak Porifera, Cnidaria i Tunicata. Niektére gatunki modutowe
nie tworzg kolonii i majg zdolno$¢ do przemieszczania si¢. W takim przypadku poszczegdlne
moduty moga zy¢ w oddaleniu od siebie i w r6znych warunkach. Z genetycznego punktu
widzenia w dalszym ciggu stanowig one jednego osobnika. Taka sytuacja ma miejsce u stulbi
(Cnidaria: Hydridae), ukwiatow (Cnidaria: Anthozoa), krazkoptawéw (Cnidaria:
Scyphozoa), niektérych gatunkéw wirkéw (Platyhelminthes: Turbellaria), wsteznic
(Nemertea), wieloszczetow  (Annelida: Polychaeta), skaposzczetéow  (Annelida:
Oligochaeta), rozgwiazd (Echinodermata: Asteroidea) i1 wezowidel (Echinodermata:
Ophiuroidea). U czg$ci z wymienionych powyzej grup mozna zaobserwowac duza
plastycznos¢ strategii rozrodczych poszczegdlnych modutéw, co pozwala na badanie
czynnikéw i mechanizméw mogacych wptywac¢ na zmienno$¢ strategii rozrodu.

U gatunkéw modutowych, ktére sg hermafrodytami sytuacja komplikuje si¢ jeszcze
bardziej, gdyz w przeciwienstwie do hermafrodytycznych gatunkéw unitarnych,
poszczegdlne moduty sktadajace si¢ na osobnika, moga odmiennie alokowac energi¢ w
funkcje meskie i zenskie. Jezeli gatunki modutowe s3 ze sobg blisko spokrewnione i
dodatkowo réznig si¢ strategiami rozmnazania ptciowego, np. hermafrodytyczne versus
rozdzielnoptciowe, to mozna sprébowac¢ wyodrebni¢ czynniki, ktére odpowiadajg za
stosowanie przez osobnika okreslonych strategii rozrodczych. Nalezy podkresli¢, ze wplyw
poszczegdlnych czynnikéw na wybor strategii rozrodczych przez osobniki modutowe nie
zostal dostatecznie poznany. Zwierzgtami o duzej zmiennosci strategii rozrodczych,
pasujacymi do powyzszego opisu s3 parzydetkowce (Cnidaria), a wsréd nich stulbie,
ukwiaty, np. Aiptasia diaphana (Armoza-Zvuloni et al. 2014), meduzy stutbioptawéw i
krazkoptawy (Carré i Carré 2000, Helm 2018). Oprécz parzydetkowcoéw, zwierzetami o
strukturze modulowej 1 duzej zmiennosci strategii rozrodczych sa niektére wirki
(Dugesiidae; Kobayashi et al. 2012), wsteznice (Lineidae; Ament-Valasquez et al. 2016) 1
wieloszczety (Spionidae: np. Pygospio elegans; Bolam 2004).

Wsréd wyzej wymienionych grup, stulbie sg zwierzetami o bardzo prostej budowie
ciata, majg zasi¢g kosmopolityczny, czesto masowo wystepuja w wodach stodkich (Kanaev
1952, Slobodkin i Bossert 2010), a z uwagi na to, ze nie tworza kolonii, mogg przemieszczac
si¢ na wigksze odlegtosci (Lomnicki i Slobodkin 1966). Ich poszczegdélne moduly powstaja
w wyniku paczkowania i wykazujg duzg plastycznos¢ fenotypowa (moga by¢ funkcjonalnie
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samcami lub samicami a u gatunkéw hermafrodytycznych obojnakami). Ponadto
poszczegbdlne gatunki mogg by¢ hermafrodytami sekwencyjnymi (Hydra vulgaris),
hermafrodytami réwnoczesnymi (Hydra circumcincta, Hydra viridissima) lub mogg by¢
rozdzielnoptciowe (Hydra oligactis) (Kanaev 1952, Burnett 1973). Rézne czynniki
ekologiczne indukujg u stutbi poszczegdlne sposoby rozrodu. Do najwazniejszych zalicza
si¢ zmiany temperatury i dtugosci dnia, zageszczenie osobnikdw oraz dostgpno$¢ pokarmu
(Whitney 1907, Burnett 1973, Giese i Pearse 1974, Campbell 1999). U stutbi, podobnie jak
u wiekszosci bezkrggowcow o budowie modutowej, w korzystnych warunkach srodowiska
podstawowym typem rozmnazania jest rozmnazanie bezpiciowe. Zmieniajace si¢ warunki
indukuja rozmnazanie ptciowe, w wyniku ktérego powstaja zygoty zdolne przeczekac trudne
warunki (Schierwater 1 Hauenschild 1990, Manconi 1 Pronzato 1991). Za gtéwny czynnik,
informujacy o pogarszaniu si¢ warunkow, uwazane sg zmiany temperatury, na ktdre stutbie
oraz inne organizmy takie jak stulbioptawy, wirki i skgposzczety, reaguja indukcja
rozmnazania ptciowego (Vowinckel 1970, Burnett 1973, Giese i Pearse 1974, Carré i Carré
2000). Zaobserwowano, ze u stutbi uruchomienie rozmnazania piciowego zalezy od
kierunku zmian temperatury. W zwigzku z tym wyrézniono nastepujace grupy:

e  cold-crisis” — gatunki, ktére indukujg rozmnazanie piciowe podczas obnizania
temperatury wody (np. Hydra oligactis, H. robusta)

e  warm-crisis” — gatunki, ktére indukuja rozmnazanie ptciowe w odpowiedzi na
wzrost temperatury (Hydra littoralis, H. magnipapillata, H. viridissima)

e _gatunki niesprecyzowane”’, u ktérych indukcja nastepuje niezaleznie od
kierunku zmian temperatury, np. Hydra vulgaris, (Burnett 1973).

W przypadku niektérych gatunkéw, np. Hydra circumcincta, brak jest informacji
dotyczacych warunkéw powodujacych indukowanie rozmnazania ptciowego.

U wielu organizméw, rozmnazanie ptciowe wigze si¢ z zaprzestaniem rozmnazania
bezptciowego. Taka sytuacja ma miejsce u skgposzczetéw (np. z rodziny Naididae) oraz
wielu gatunkéow parzydetkowcédw. Nie jest to jednak reguta, gdyz zyjaca w symbiozie z
zielenicami z rodzaju Chlorella stutbia zielona (H. viridissima) wytwarza paczki potomne
rowniez podczas rozmnazania piciowego. W literaturze istnieja doniesienia, ze stulbie
,warm-crisis” w przeciwienstwie do gatunkéw ,,cold-crisis” nie przerywaja odzywiania oraz
rozmnazania bezpiciowego w momencie wytwarzania gonad (Brien 1 Reniers-Decoen 1950,
Burnet i Diehl 1964). Szeroko opisywany byt temat rozmnazania bezptciowego stutbi oraz
czynnikow indukujacych rozmnazanie piciowe (Stiven 1965, Tokolyi et al. 2016). Z drugiej
strony dane dotyczace rozmnazania plciowego, tj. typu rozrodu (rozdzielnoptciowos¢,
hermafrodytyzm sekwencyjny vs. réwnoczesny) a w szczegdlnosci proporcji plci w
populacjach stutbi, sg niekompletne i czesto sprzeczne.

Strategie rozrodcze stutbi charakteryzuje niezwykla zmienno$¢ i ztozonos¢. Blisko
spokrewnione gatunki, rozmnazajg si¢ bezptciowo w podobny sposéb wytwarzajac paczki
potomne ale juz ich strategie rozmnazania piciowego moga by¢ zupelnie rdézne.
Obserwujemy gatunki rozdzielnoptciowe (H. oligactis i H. pseudoligactis), hermafrodyty
sekwencyjne (H. vulgaris), hermafrodyty rownoczesne (H. circumcincta, H. viridissima), a
wsréd nich zdolne do samozaplodnienia, np. H. circumcincta. Zr6znicowanie strategii
rozrodczych stutbi jest przyczyna wielu niescistosci w opisie czynnikow srodowiskowych
indukujacych rozmnazanie plciowe, typu hermafrodytyzmu (sekwencyjny czy
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rownoczesny), nierdwnej proporcji ptci na korzy$¢ samcéw w populacjach gatunkéw
rozdzielnoptciowych a szczegdélnie proporcji  pltci  w  populacjach  gatunkéw
hermafrodytycznych. Dodatkowo, podczas opisywania procesOw zachodzacych u stutbi
zdarzaty si¢ bledy, wynikajace z niepoprawnej identyfikacji taksonomicznej (czgsto mylono
Hydra attenuata Schulze, 1917 1 Hydra vulgaris Pallas, 1766). Takie pomytki dotyczyty
takze innych gromad parzydetkowcéw, np. ukwialow z rodzaju Urticina oraz Aulactinia
(Sanamyan 1 Sanamyan, 2006). Najbardziej niedoktadnie opisanym i pelnym niescistosci
aspektem rozmnazania stutbi okazuje si¢ by¢ proporcja pici. U gatunkéw
hermafrodytycznych, u ktérych moga by¢ obecne funkcjonalne samce oraz samice, badania
proporcji ptci byly pomijane. Natomiast w populacjach gatunkéw rozdzielnoptciowych, np.
Hydra oligactis 1 H. pseudoligactis, proporcja pici opisywana byla jako przesunigta na
korzys$¢ samcow, ktére w niektérych populacjach stanowity nawet 100% dojrzatych ptciowo
stutbi (Pennak 1978, Bell i Wolfe 1984). Przyczyny tej dysproporcji, odbiegajacej od réwnej
proporcji pici wedtug teorii Fishera (1930), nie byly wcze$niej opisane i sg jednym z celéw
moich badan przedstawionych w autoreferacie.

CEL BADAN

Gtéwnym celem przeprowadzonych badan byto zrozumienie mechanizméw ekologicznych
i ewolucyjnych istotnych w utrzymywaniu réznorodnos$ci strategii rozrodczych stutbi. W
cyklu swoich prac podjetam si¢ wyjasnienia nastepujacych zagadnien sktadajacych si¢ na
cel gtéwny i dotyczacych:

e strategii rozrodczych przynoszacych najwigkszy sukces reprodukcyjny osobnika
rozumianego jako genet przy uwzglednieniu struktury modutowe;j

e proporcji plci wystepujacej u stutbi w populacjach gatunkéw réznigcych sie
strategiami rozmnazania plciowego

e czynnikéw indukujacych rozmnazanie piciowe wybranych gatunkéw stutbi

e kompromisu (ang. trade-off) pomigdzy rozmnazaniem bezptciowym a piciowym u
wybranych gatunkéw rozdzielnoptciowych oraz hermafrodytycznych

e zakresu zmiennosci cech zwigzanych z rozmnazaniem bezptciowym
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WYNIKI

(1). Wiele strategii rozrodczych prowadzi do podobnego sukcesu klonu rozumianego jako
osobnik modutowy (genet). Porownanie dwoch aspektow modutowego efektu
reprodukcyjnego u niekolonijnych gatunkow hermafrodytycznych na przyktadzie stutbi

Tematyka przedstawiona w pracy:

Kaliszewicz A. 2019. Variations of hydra reproductive strategies arising from its
modular structure. Two aspects of the modular reproductive effect. Ecological
Modelling 393: 52-60

Stutbia Hydra circumcincta jest obojnakiem réwnoczesnym, zdolnym do samozaptodnienia,
u ktérego typ produkowanych gonad zalezy od wielkosci ciata. Na podstawie moich badan
terenowych okreélitam, ze bardzo mate polipy (< 1,5 mm? powierzchni ciala) nie indukuja
sie plciowo, male polipy (1,5-2,5 mm?) s3 funkcjonalnie samcami, $rednie samicami,
wicksze (>3,0 mm?) sa zazwyczaj obojnakami réwnoczesnymi. Pokazuje to, ze koszty
energetyczne zwigzane z dojrzewaniem samic i produkowaniem oocytow przewyzszaja
koszty wytworzenia gonad meskich. W naturalnych populacjach oraz w laboratorium
zaobserwowatam obecno$¢ w réznych proporcjach polipéw hermafrodytycznych, polipéw
funkcjonujacych jako samce oraz polipéw funkcjonujacych jako samice.

W celu poréwnania réznych strategii reprodukcyjnych stutbi oraz wylonienia
strategii przynoszace] najwiekszy sukces reprodukcyjny pojedynczego klonu H.
circumcincta wykonatam model osobniczy (ang. individual-based model, IBM). Model
zostal przygotowany na podstawie rzeczywistych danych, dotyczacych cech zyciowych H.
circumcincta: wieku, wielkos$ci ciala, tempa rozmnazania bezptciowego, dlugosci zycia,
momentu przetgczania si¢ poszczegdlnych polipéw na rozmnazanie piciowe, nasilenia
konkurencji o zaptodnienie komdrek jajowych oraz czasu trwania sezonu piciowego. W
modelu okreslone zostaty klasy wielkosci ciata polipoéw stutbi i zwigzana z nimi zdolno$¢
do indukowania pilciowego na przykladzie obserwacji populacji naturalnych i
laboratoryjnych. Duze polipy (>3,0 mm? powierzchni ciata), ktére wytwarzaja gonady
dwojakiego rodzaju, produkujg pie¢ razy wiecej oocytow w ostatniej klasie wielkosci w
poréwnaniu z polipami, ktdre sa péttora razy mniejsze.

Strategie stulbi zostaly zanalizowane w ujeciu struktury modutowej. Wiele
poszczegdlnych modutéw powstalych w wyniku rozmnazania bezpiciowego, a wigc
identycznych genetycznie, sktada si¢ na jednego osobnika zwanego genetem lub klonem. W
przypadku stutbi hermafrodytycznych takich jak H. circumcincta, sa to pojedyncze,
hermafrodytyczne polipy, ktére moga zy¢ samodzielnie. Takie podej$cie do pojecia
osobnika umozliwilo wprowadzenie terminu ,,modulowy efekt reprodukcyjny” (ang.
modular reproductive effect), na ktory sktadajg si¢ dwa mozliwe aspekty zmian strategii: (1)
odmienna alokacja energii w funkcje meskie i zenskie u poszczegélnych modutéw, (2)
zmienna proporcja plci, np. modutéw hermafrodytycznych w poréwnaniu do tych, ktére
funkcjonujg jako samce oraz tych funkcjonujacych jako samice (Rys. 1). Modutowy efekt
reprodukcyjny moze funkcjonowa¢ réwniez u innych niz stutbie modutowych gatunkéw
hermafrodytycznych zwierzat, ktére nie sg kolonijne. Zaliczy¢ do nich mozna niektére
gatunki ukwialéw (Anthozoa; np. Aiptasia diaphana; Armoza-Zvuloni et al. 2014), wirkéw
(Platyhelminthes; np. Dugesia ryukyuensis; Kobayashi et al. 2012) i wieloszczetéw
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(Polychaeta; rodzina Serpulidae; Huxley 1855, Rouse i Pleijel 2001). Natomiast w
przypadku gatunku o strukturze unitarnej osobnik jest pojedynczym organizmem, ktéry
moze w przypadku hermafrodytycznego sposobu rozmnazania si¢ jedynie odmiennie w
czasie alokowac energi¢ w funkcje meskie 1 zeniskie, a wiec zastosowa¢ mozna tylko aspekt
pierwszy zmian strategii reprodukcyjnych (Rys. 1). Proporcja plci u gatunkéw unitarnych
odnosi si¢ do poziomu populacji a nie do pojedynczego, genetycznego osobnika.

Wyniki modelu osobniczego na przykladzie H. circumcincta pokazaty, ze w
warunkach stabej konkurencji o zaptodnienie komoérek jajowych najkorzystniejszg strategia
dla sukcesu reprodukcyjnego klonu, mierzonego liczbg zygot, jest nieréwna proporcja ptci
z przewaga polipéw funkcjonujacych jako samce. Taka sytuacja jest jednak niestabilna i
prowadzi do wzrostu konkurencji. Przy wzro$cie konkurencji w hipotetycznym scenariuszu,
w ktérym polipy stutbi zdolne sg do magazynowania duzych ilo$ci energii i inwestowania
jej w produkcje oocytéw, korzystnymi strategiami s3: (1) réwna proporcja polipdw
funkcjonujacych jako samce i samice przy zdolnosciach tych ostatnich do inwestowania
duzych ilosci energii w produkcje oocytéw oraz (2) obojnacze polipy ze zwigkszong
alokacja w oocyty (Rys. 2). W scenariuszu, w ktérym zgodnie z danymi rzeczywistymi
zdolnos¢ polipéw stutbi do magazynowania duzych iloSci energii i inwestowania jej w
produkcje oocytow jest ograniczona, korzystnych jest wiele strategii: obecnos¢ w réznych
proporcjach obojnakéw réwnoczesnych 1 polipéw funkcjonujacych jako samce,
wspotwystepowanie obojnakéw réwnoczesnych i polipéw funkcjonujacych jako samice,
wspotwystepowanie obojnakéw réwnoczesnych, polipéw funkcjonujacych jako samice i
tych funkcjonujacych jako samce (Rys. 2).

Wyniki modelu wskazuja, ze wigksze znaczenie dla dostosowania klonu,
rozumianego jako osobnik modulowy, ma zmienna proporcja ptci polipdw niz zmienna
alokacja w funkcje meskie i zenskie hermafrodytycznych polipéw. Liczne strategie
reprodukcyjne prowadzace do podobnego sukcesu klonu powodujg, ze brak jest silnej presji
selekcyjnej w kierunku jednej, konkretnej strategii. Prowadzi to do utrzymywania si¢ wielu
strategii reprodukcyjnych w populacjach stulbi. Przyczyny tego stanu pozwolil wyjasnic¢
model oparty na analizowaniu strategii osobnika w ujeciu modutowym oraz przyjecie
zatozen modutowego efektu reprodukcyjnego.
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Rys. 1. Diagram pokazujacy mozliwe strategie reprodukcyjne hermafrodytycznego osobnika o
strukturze modulowej oraz unitarnej. Strzatki wskazuja kierunki mozliwych zmian strategii
reprodukcyjnych. W przypadku organizmu modutowego, np. stutbi, ktérego poszczegdlne
moduly razem stanowia osobnika genetycznego, mozliwe sg dwa aspekty zmian, nazwane
przeze mnie modutowym efektem reprodukcyjnym (Kaliszewicz 2019): niejednakowa
inwestycja w funkcje meskie i zeniskie oraz nieréwna proporcja plci. Ten ostatni aspekt nie jest
mozliwy dla pojedynczego osobnika unitarnego.
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2. Diagram podsumowujacy wyniki modelu dotyczacego strategii reprodukcyjnych

zwigkszajacych sukces reprodukcyjny klonu H. circumcincta jako osobnika w ujeciu modutowym.
Plusy oznaczaja zwigkszong inwestycje w funkcje zenskie. Cyfry oznaczaja proporcje polipéw
funkcjonujacych jako samce, samice lub obojnaki réwnoczesne.

Najwazniejsze osiagniecia

Wykazanie, ze dla sukcesu reprodukcyjnego osobnikéw modutowych stutbi
korzystna jest duza réznorodnos$¢ strategii rozmnazania ptciowego. Poniewaz wiele
strategii prowadzi do podobnego sukcesu klonu, nie ma wyraznej presji selekcyjnej
w kierunku, jednej okreslonej strategii. Brak wyraznej presji selekcyjnej jest
mechanizmem utrzymujacym obserwowang réznorodnos$¢ strategii reprodukcyjnych
stutbi

Wprowadzenie terminu ,,modulowy efekt reprodukcyjny” (ang. modular
reproductive effect), na ktéry sktadaja sie dwa mozliwe aspekty strategii
reprodukcyjnych: niejednakowa inwestycja w funkcje meskie 1 zenskie oraz
nieréwna proporcja plci poszczegélnych moduiéw. Ten ostatni aspekt nie jest
mozliwy dla pojedynczego osobnika unitarnego. Modutowy efekt reprodukcyjny ma
zastosowanie nie tylko w przypadku stulbi ale takze innych hermafrodytycznych
gatunkéw niekolonijnych, takich jak niektére gatunki ukwiatéw, wirkéw i
wieloszczetow
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(2) Na proporcje ptci w populacjach hermafrodytycznych gatunkow stutbi ma wplyw
kombinacja czynnikow srodowiskowych indukujgcych rozmnazanie ptciowe - zmienna
proporcja pici jest zgodna 7 wynikami modelu

Tematyka przedstawiona w pracy:
Kaliszewicz, A., Lipinska A. 2013. Environmental condition related reproductive
strategies and sex ratio in hydras. Acta Zoologica 94: 177-183.

oraz czg$ciowo w pracy:
Kaliszewicz A. 2011. Interference of asexual and sexual reproduction in the green
hydra. Ecological Research 26:147-152.

Badania laboratoryjne zostaly przeprowadzone na klonach trzech gatunkéw stutbi. Uzyto
trzech wyselekcjonowanych klonéw, pochodzacych z hodowli laboratoryjnej: dwoéch
hermafrodytéw réwnoczesnych (H. circumcincta 1 H. viridissima) 1 jednego gatunku
hermafrodyty sekwencyjnego (H. vulgaris). Ponadto przeprowadzono takze badania na H.
viridissima, pochodzacych =z populacji naturalnej (52°05°’N  21°08’E). Badania
przeprowadzone na klonach z hodowli laboratoryjnej oraz na pobranych w terenie polipach
z populacji H. viridissima daly podobne wyniki. Dla klonéw stutbi hodowanych w
laboratorium, obecno$¢ obojnakéw réwnoczesnych i polipéw funkcjonujacych jako samce
obserwowana byta w r6znych proporcjach: 3:7 dla H. circumcincta w wariancie z duza
iloscig pokarmu, 7:3 i1 1:9 dla H. viridissima odpowiednio w wariantach z duza oraz mata
iloscia pokarmu. Natomiast w naturalnej populacji H. viridissima w $rodku sezonu
rozmnazania ptciowego proporcja ta wynosita 1:1. Takze w przypadku klonéw H. vulgaris
obecnos¢ obojnakéw sekwencyjnych i polipéw funkcjonujacych jako samce wystgpowata w
r6znych proporcjach: 7:3 1 3:7 odpowiednio w wariantach z duza oraz matg ilo$cig pokarmu.
Dla klonéw H. circumcincta zanotowano réwniez wspotwystepowanie obojnakéw
rownoczesnych 1 polipéw funkcjonujacych jako samice w réznych proporcjach 3:7, 6:4, 1:9
zaleznie od kierunku (wzrost lub spadek) zmian temperatury. W przypadku naturalnej
populacji H. viridissima pod koniec sezonu rozmnazania piciowego badania wykazatly
obecnos¢ zaréwno obojnakéw réwnoczesnych, funkcjonalnych samcéw oraz
funkcjonalnych samic. Uzyskane wyniki pokazuja duzg zmiennos$¢ proporcji ptci obojnakéw
do funkcjonalnych samcoéw oraz funkcjonalnych samic co jest zgodne z wynikami
uzyskanymi w modelu.

W poréwnaniu do badan terenowych prowadzonych na naturalnych populacjach
stutbi, badania w warunkach laboratoryjnych pozwalaja na sprawdzenie r6znych wariantéw
czynnikéw indukujgcych rozmnazanie ptciowe. Kombinacja zmian temperatury (spadek lub
wzrost) 1 zasobéw pokarmowych (10-krotna réznica w mi¢dzy wariantami pokarmowymi
MinF i MaxF) pozwolita okresli¢, ze zmiany temperatury majg wigkszy wplyw na indukcje
ptciowych osobnikéw hermafrodytycznych gatunkéw stulbi niz zasoby pokarmowe.
Ponadto okazato sig¢, ze stabo poznany pod katem rozmnazania piciowego gatunek H.
circumcincta, podobnie jak H. vulgaris, reaguje indukcja zaréwno na wzrost jak i na spadek
temperatury. Gatunkoéw tych nie mozna zatem zaliczy¢ ani do grupy ,,cold-crisis” ani
,warm-crisis” (Burnett 1973), pozostaja wigc jako gatunki ,niesprecyzowane”. Stulbia
zielona H. viridissima, zostata rozpoznana jako gatunek ,,warm-crisis” zarowno w badaniach
terenowych jak 1 laboratoryjnych. Proporcje pici u trzech badanych gatunkéw
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hermafrodytycznych okazaly si¢ by¢ zalezne od czynnikéw $rodowiskowych: kierunku
zmian temperatury oraz zasobow pokarmowych. W przypadku hermafrodyty
sekwencyjnego H. vulgaris w warunkach wzrostu temperatury obserwowane byty obojnaki
oraz funkcjonalne samce, a przy spadku temperatury wylacznie funkcjonalne samice.
Obecnos¢ obojnakéw réwnoczesnych i1 funkcjonalnych samic zostata zanotowana dla H.
circumcincta we wszystkich wariantach, z wyjatkiem wariantu ze spadkiem temperatury i
obfitoscig pokarmu. W tych warunkach zaobserwowane zostaty obojnaki réwnoczesne 1
funkcjonalne samce. U H. viridissima we wszystkich wariantach doswiadczenia
wystgpowaty obojnaki réwnoczesne oraz funkcjonalne samce. W warunkach wzrostu
temperatury dla wszystkich badanych gatunkéw stutbi wyzsza byta proporcja obojnakéw w
wariancie z obfito$cig pokarmu niz w wariancie z ograniczonymi zasobami pokarmowymi.
Posrednio moze to wskazywacé na wyzsze koszty obojnactwa (wytwarzanie dwoch rodzajow
gonad) w pordwnaniu do funkcjonalnych samic lub samcow.

Najwazniejsze osiagniecia

e Wykazanie zmienno$ci proporcji pici w populacjach oraz klonach stutbi
hermafrodytycznych w zalezno$ci od warunkéw §rodowiskowych

e Wskazanie, ze wczesniej nieopisana pod katem rozmnazania piciowego H.
circumcincta jest ,,gatunkiem niesprecyzowanym” (dojrzewa piciowo zaréwno w
warunkach spadku jak i wzrostu temperatury)

¢ Wykazanie, ze koszty reprodukcji zalezne od ptci wydaja si¢ 0gdlng prawidtowoscia
u stutbi. U gatunkéw H. circumcincta 1 H. viridissima wyzsze s3 koszty reprodukcji
piciowej u obojnakéw w poréwnaniu do samcow.

(3) W populacjach rozdzielnopiciowej stutbi szarej (Hydra oligactis) proporcja pici
zmienia si¢ wedtug charakterystycznego, powtarzalnego wzorca - przyczyng jest opozniona
wzgledem samcow indukcja samic

Tematyka przedstawiona w pracy:
Kaliszewicz A. 2018. Sex ratio patterns and trade-off between sexual and asexual
reproduction in the brown hydra. Freshwater Science 37: 551-561.

W warunkach spadku temperatury wystgpujacego w klimacie umiarkowanym, jesienig
(pazdziernik-listopad) w naturalnych populacjach H. oligactis pojawiaja si¢ polipy
zaindukowane do rozmnazania piciowego. Zaobserwowalam, ze niezaleznie od badanej
populacji, proporcja ptci w populacjach rozdzielnoptciowej stutbi szarej H. oligactis zmienia
si¢ w czasie trwania sezonu ptciowego wedlug powtarzalnego wzorca. Badania prowadzono
na populacjach pochodzacych z trzech stanowisk na terenie Polski (Jezioro Dziekanowskie
52°22’N 20°50’E, Jezioro Habdzinskie 52°05°N 21°09°E i rzeczka Jeziorka 52°05’N
21°08’E). We wszystkich przypadkach, w pierwszej kolejnosci pojawily si¢ zaindukowane
samce a zaindukowane samice wystgpowaly w populacji po okoto 7-14 dniach od momentu
pojawienia si¢ dojrzatych samcéw. Czas pojawienia si¢ w populacji samic byl zalezny od
roku. Z czasem proporcja plci u tego gatunku wyréwnywata si¢, a pod koniec sezonu
rozmnazania ptciowego (listopad-grudzien) dominowaty samice. Samce, ktére wcze$niej
zaindukowaty si¢ do rozmnazania ptciowego, pod koniec sezonu zgingty lub resorbowaty
gonady i przetaczaty si¢ z powrotem na rozmnazanie bezpiciowe. W populacji pozostaty
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wiec gtéwnie dojrzale ptciowo samice z przyczepionymi zygotami. Zygoty po pewnym
czasie oddzielaty si¢. Samice w wigkszosci degenerowaty i gingty. Badania wykazaty, ze
proporcja ptci w dwdch na trzy zbadane stanowiska byta zgodna z teorig Fishera i wynosita
1:1. W trzecim stanowisku (J. Habdzinskie) nie zaobserwowano zaindukowanych samic,
obecne byly wylacznie dojrzate piciowo samce. Ple¢ u tego gatunku stutbi jest
determinowana genetycznie. Samice w wyniku paczkowania produkujg klony zenskie,
natomiast samce klony meskie. Przyczyng braku zaindukowanych ptciowo samic moze by¢
mata liczba klonéw zenskich lub ich brak w trzecim stanowisku (nieduzy zbiornik o
powierzchni 5,5 ha). Eksperyment laboratoryjny pokazal, ze polipy zenskie w warunkach
duzych zasobéw pokarmowych paczkuja w poréwnywalnym tempie jak polipy meskie.
Sytuacja zmienia si¢ w warunkach ograniczonej ilosci pokarmu. Przy matej ilosci pokarmu
klony zenskie paczkujg istotnie wolniej niz me¢skie - tempo pgczkowania poszczegdlnych
polipéw zenskich jest duzo mniejsze. Hipoteza, ktéra moze ttumaczy¢ brak samic w trzecim
stanowisku dotyczy konsekwencji niedoboréw pokarmu co z biegiem czasu mogto wptynaé
ujemnie na liczebno$¢ klonéw zenskich w wiekszym stopniu niz me¢skich. Mozna tak
wnioskowa¢ na podstawie danych o zageszczeniu stutbi. W sezonie rozmnazania
bezplciowego, zagegszczenie stutbi na 100g suchej masy roslin byto odpowiednio 13 razy i
2281 razy nizsze w Jeziorze Habdzinskim (1942 stutbie/100g suchej masy makrofitow) w
poréwnaniu z J. Dziekanowskim (25533 stutbie/100g suchej masy makrofitéw) i rzeczka
Jeziorkg (4430000 stutbi/100g suchej masy makrofitow).

Wzorzec zmian proporcji pici stutbi szarej w dwdéch stanowiskach (J. Dziekanowskie
i Jeziorka) byt obserwowany na przestrzeni kilku lat badan. Przedstawione wyniki zastuguja
zatem na miano zjawiska powtarzalnego, a nie przypadkowego. Istotnym wydaje si¢ by¢
pytanie, dlaczego samice H. oligactis indukujg si¢ w przewazajacej wigkszosci pézniej od
samcOw - to zachowanie jest powtarzane co roku. W oparciu o dane literaturowe mozna
wykluczy¢ pdzniejsze dojrzewanie samic, spowodowane ograniczeniami fizjologicznymi.
Aby proces spermatogenezy i oogenezy u H. oligactis mogt przebiega¢ prawidtowo,
wymagana jest ta sama gorna temperatura progowa 12°C (Littlefield 1985, Littlefield et al.
1991). Samice nie wymagaja zatem nizszej niz samce temperatury aby osiggnac dojrzatos¢
piciowa. W przeprowadzonych przeze mnie eksperymentach laboratoryjnych nad
indukowaniem rozmnazania plciowego stutbi, samce i1 samice wytwarzajace gonady
pojawiaty si¢ przy podobnej temperaturze (odpowiednio 11°C i 10°C). Oogeneza nie trwa
rowniez dtuzej niz spermatogeneza. W populacji z J. Dziekanowskiego samice dojrzewajace
plciowo, pojawiaty si¢ w tym samym czasie (rok 2006, w ktérym odnotowano gwattowny
spadek temperatury o 8°C/10 dni) lub nawet do 20 dni pézniej niz dojrzate ptciowo samce
w latach 2007-2008, kiedy spadek temperatury byl tagodniejszy, o 3°C/10 dni. Dane
literaturowe rowniez nie potwierdzajg dluzszego procesu oogenezy niz spermatogenezy, a
raczej opdznione piciowe indukowanie si¢ polipéw zdeterminowanych jako samice
(Littlefield 1986). Przyczyna op6znionego dojrzewania samic wzgledem samcéw nie wynika
z ograniczen fizjologicznych.

Najwazniejsze osiagniecia

® Opisanie powtarzalnego wzorca zmian proporcji pici u rozdzielnopiciowego gatunku
stutbi szarej Hydra oligactis. Zmiany wynikaja z opdznionej wzgledem samcoéw
indukcji samic
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e Wskazanie, ze klony stulbi szarej zdeterminowane jako samice w warunkach
niedoboréw pokarmu istotnie wolniej przyrastajg liczebnie w wyniku paczkowania
niz klony zdeterminowane jako samce. Moze to mie¢ wplyw na liczebng dominacje
dojrzatych piciowo samcéw obserwowang w niektérych populacjach stutbi szare;j

(4) Opédzniona wzgledem samcow indukcja ptciowa samic H. oligactis jest wynikiem
adaptacji ewolucyjnej opartej na roinych kosztach reprodukcji dla kazidej pici i
kompromisu miedzy rozmnazaniem bezptciowym a ptciowym

Tematyka przedstawiona w pracy:
Kaliszewicz A., Lipinska A. 2012. Maturation costs affect maturation timing: sexual
reproduction in a heterogonic hydra. Hydrobiologia 679: 19-25.

Polipy stutbi szarej zdeterminowane jako samce lub samice w momencie przejscia na
rozmnazanie plciowe zaprzestaja paczkowania i zwigkszaja swoje rozmiary ciala,
statystycznie istotnie w poréwnaniu do polipéw, ktére pozostajg bezptciowe. Nalezy dodac,
ze nie wszystkie stulbie przechodzg na rozmnazanie piciowe w sezonie indukcji piciowe;.
Bezpiciowe polipy sa stale obecne w populacji. W warunkach naturalnych sprzyjajacych
rozmnazaniu ptciowemu, indukuje si¢ od 21 do 57% polipéw stutbi szarej. W warunkach
eksperymentalnych procent zaindukowanych stutbi wynosi od 17 do 83% polipéw.
Zaindukowane piciowo samce tracg w wyniku produkcji gonad 41% wielkosci ciala a
samice 45% co wskazuje na koszty rozmnazania plciowego. Ponadto samice produkuja
srednio dwa razy mniej gonad niz samce (8) co sugeruje wyzsze koszty inwestycji w gonady
zenskie niz meskie. Liczba gonad jest takze pozytywnie skorelowana z wielkoS$cig ciata
zarbwno samic jak i samcOdw. Gonady u stutbi sa dobrze widoczne i tatwo odréznialne.
Eksperyment laboratoryjny symulujacy warunki sezonu rozmnazania plciowego u stulbi
szarej (spadek temperatury z 18°C do 7°C w przeciggu 28 dni i stata temperatura do 78 dnia
eksperymentu) wykonany byt w dwdéch rezimach pokarmowych (MinF i MaxF réznigce si¢
3-krotnie czgstotliwoscig podawania pokarmu). Wyniki pokazaly, ze samice indukowaty sie
2 tygodnie p6zniej od samcoéw, co potwierdza obserwacje z naturalnych populacji. Ponadto
w wariancie z malg iloscig pokarmu procent dojrzatych ptciowo samic byt istotnie nizszy
niz w wariancie z duzg podazg pokarmu. W przypadku samcéw takich réznic nie
zaobserwowano. Dodatkowo w wariancie MaxF w 78 dniu eksperymentu obecne byty
jeszcze dojrzate ptciowo samice czego nie zaobserwowano w wariancie MinF. Dojrzalte
plciowo samce w tym samym czasie byty obecne niezaleznie od wariantu pokarmowego.
Uzyskane wyniki posrednio wskazuja na wyzsze koszty rozmnazania ptciowego u samic niz
u samcow stutbi szarej.

Samice H. oligactis ponoszg wyzsze Koszty przestawienia Si¢ z rozmnazania
bezpiciowego na plciowe w poréwnaniu do samcoéw. Eksperyment laboratoryjny na
samcach 1 samicach, ktore rozpoczely juz dojrzewanie plciowe, przeniesionych z
naturalnego zbiornika do laboratorium i aklimatyzowanych do wyzszej temperatury
indukujacej rozmnazanie bezptciowe wykazat, ze koszty przetaczenia si¢ samic z powrotem
na rozmnazanie bezplciowe sa istotnie wyzsze niz u samcow. W momencie kiedy samice
sg juz zaindukowane do rozmnazania ptciowego, $miertelno$¢ zwigzana z przestawieniem
si¢ na rozmnazanie bezptciowe jest bardzo wysoka (90%) w poréwnaniu ze $Smiertelnoscig
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samcow (51%) i osobnikéw bezpiciowych, ktére stanowily grupe kontrolng (19%). Zar6wno
u samcow jak i u samic obserwowane jest przelaczanie si¢ pomigdzy rozmnazaniem
plciowym 1 bezpiciowym, ale w przypadku samic koszty przelaczenia sa wielokrotnie
wyzsze. Jezeli samice ponoszg tak duze koszty przetgczania si¢ z powrotem na rozmnazanie
bezpiciowe, to selekcja naturalna powinna przebiega¢ w kierunku utrzymywania si¢
osobnikéw, ktére indukuja si¢ na wyrazny sygnat sSrodowiskowy informujacy o zblizaniu si¢
okresu jesienno-zimowego, kiedy temperatura przez dtugi okres utrzymuje si¢ na niskim
poziomie, a nie w wyniku przypadkowych, krétkotrwatych spadkéw temperatury. Poniewaz
samice ponosza wyzsze koszty przelaczenia pomiedzy rozmnazaniem plciowym 1
bezptciowym niz samce, selekcja bedzie silniej oddziatywata na jedng pte¢. Obserwowanym
efektem bedzie pdzniejsze indukowanie si¢ samic niz samcOw poniewaz samice reaguja na
wyrazniejsze lub dtuzej trwajace zmiany temperatury. Takie zachowanie si¢ mozliwe jest
wowczas, jezeli stutbie sg w stanie odrézni¢ kierunek i sit¢ czynnika srodowiskowego, ktory
indukuje rozmnazanie plciowe.

Najwazniejsze osiagniecia

¢  Wykazanie, ze za op6zniong w poréwnaniu do samcéw indukcje¢ ptciowa samic H.
oligactis odpowiedzialne sg wyzsze koszty reprodukcji i przetgczenia migdzy
rozmnazaniem piciowym a bezplciowym. Samice indukuja si¢ w wyniku
wyrazniejszego 1 dtuzej trwajacego czynnika srodowiskowego (spadku temperatury).
Jest to wynik adaptacji zapobiegajacej bardzo kosztownej i ryzykownej oraz
praktycznie nieodwracalnej dla samic indukcji ptciowej w wyniku przypadkowego
sygnatu ze srodowiska

e Wykazanie, ze u rozdzielnopiciowej H. oligactis podobnie jak u gatunkéw
hermafrodytycznych, produkcja gonad zenskich jest kosztowniejsza niz produkcja
gonad meskich co przenosi si¢ na wyzsze koszty reprodukcji ptciowej u samic i
obojnakéw w poréwnaniu do samcéw

(5) Zaréowno samce jak i samice H. oligactis, potrafig odroznic nie tylko kierunek ale takze
intensywnos¢ zmian temperatury

Tematyka przedstawiona w pracy:
Kaliszewicz A. 2015. Intensity-dependent response to temperature in Hydra clones.
Zoological Science 32: 72-76.

oraz czg$Ciowo w pracy:
Kaliszewicz A. 2018. Sex ratio patterns and trade-off between sexual and asexual
reproduction in the brown hydra. Freshwater Science 37: 551-561.

Zefiskie i meskie klony stutbi szarej pochodzace z Jeziora Dziekanowskiego oraz Jeziora
Habdzinskiego umieszczono w trzech odmiennych rezimach temperatury: (1) stalym -
progowa dla rozmnazania ptciowego temperatura 12°C, (2) posrednim - spadek temperatury
1°C /96 godz. oraz (3) gwaltownym - spadek temperatury 1°C /24 godz. Procent
zaindukowanych piciowo samic 1 samcow nalezacych do tych samych klonéw réznit si¢
istotnie w zaleznosci od wariantu. Najwiekszy byl w wariancie z gwattownym spadkiem
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temperatury (45% samic z J. Dziekanowskiego oraz 39% samcéw z J. Dziekanowskiego i
83% samcéw z J. Habdzinskiego) a najnizszy w wariancie, w ktérym temperatura byla stata
(9% samic z J. Dziekanowskiego oraz 11% 1 29% samcéw, odpowiednio z J.
Dziekanowskiego 1 J. Habdzinskiego). Wyniki wskazujg na zdolnos¢ polipéw stulbi szarej,
zaréwno tych zdeterminowanych jako samice oraz tych zdeterminowanych jako samce, do
odrézniania stopnia intensywnosci zmian temperatury i odpowiedniego reagowania na
zachodzace zmiany. W klimacie umiarkowanym nadejs$cie okresu zimowego oznacza dla
stutbi brak pokarmu, co w konsekwencji moze si¢ wigzac¢ ze Smiercig osobnikéw (Littlefield
et al. 1991). Wyksztatcenie u tak prostych zwierzat jak stutbia szara zdolnosci do
oszacowania kierunku i tempa zmian temperatury wskazuje na duze znaczenie jakie ma
odpowiednio umiejscowiona w czasie indukcja rozmnazania plciowego, poprzedzajaca
ochtodzenie. Zdolno$¢ ta ma znaczenie takze dla unikania kosztownej indukcji piciowe;.
Zbyt szybka reakcja na przypadkowy i krétkotrwaty spadek temperatury, ktéra nastgpnie
moze wzrosng¢, moze doprowadzi¢ do $mierci zaindukowanych polipéw — szczegdlnie
samic. W zwigzku z wyzszymi kosztami rozmnazania ptciowego i wyzszymi kosztami
przetaczenia miedzy rozmnazaniem plciowym 1 bezplciowym, samice wymagaja
wyrazniejszego niz samce sygnatu srodowiskowego, aby rozpocza¢ dojrzewanie piciowe.

Potwierdzit to eksperyment laboratoryjny trwajacy 15 tygodni i symulujacy rézne
tempo zmian temperatury, w zakresie obserwowanym w srodowisku naturalnym. Stulbie
szare, przeniesione z naturalnej populacji z Jeziora Dziekanowskiego, ktore przez 3 pierwsze
tygodnie poddane byty dziataniu wigkszych zmian temperatury (z 15°C do 4°C), indukowaty
si¢ plciowo w wigkszej liczbie niz polipy umieszczone w wariancie z posrednim (z 15°C do
7°C) oraz z tagodnym spadkiem temperatury (z 15°C do 8°C). W wariancie z wyrazniejszym
spadkiem temperatury zaindukowane piciowo samce i samice pojawity si¢ od 7 do 14 dni
wczesniej niz w wariancie z fagodnym spadkiem temperatury. R6znica pomiedzy procentem
zaindukowanych piciowo samcéw w wariantach z gwaltownym i tagodnym spadkiem
temperatury byta mniejsza niz w przypadku samic. Samice wymagaly dluzej dziatajacego
sygnatu ze $rodowiska i reagowaly w wigkszej liczbie, jesli spadek temperatury byt
wyrazniejszy. We wszystkich trzech wariantach dojrzewajace ptciowo samice pojawiaty sie
0 5 — 9 dni pézniej niz samce, przy czym w wariancie z wigkszym spadkiem temperatury od
razu w wigkszej liczbie. Zalezna od nat¢zenia czynnika odpowiedz organizmu byla
wczesniej jedynie sporadycznie dokumentowana u zwierzat o bardziej ztozonej budowie niz
stutbie, m.in. owadéw, ryb i ptakéw (Shirakashi i Goater 2002, Lehane 2005, Wiltschko et
al., 2007). Nalezy przypuszczac, ze wptyw nat¢zenia czynnikéw srodowiskowych na reakcje
1 zachowanie si¢ zwierzat jest silniejszy niz si¢ dotad wydawalo.

Najwazniejsze osiagniecie

e Wykazanie, ze organizm o tak prostej budowie uktadu nerwowego jak stulbia szara
(H. oligactis) jest w stanie oceni¢ intensywnos¢ zmian czynnika srodowiskowego i
dostosowac do tego czas zaindukowania rozmnazania ptciowego
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(6) Kompromis pomiedzy rozmnaZaniem piciowym a bezptciowym u gatunkow
hermafrodytycznych, np. H. viridissima, nie jest tak wyrazny jak u rozdzielnoptciowej H.
oligactis

Tematyka przedstawiona w pracy:
Kaliszewicz A. 2011. Interference of asexual and sexual reproduction in the green hydra.
Ecological Research 26:147-152.

Polipy stutbi szarej w momencie indukowania rozmnazania piciowego przestaja wytwarzac
paczki potomne i rozpoczynaja wytacznie produkcje gonad. Takie rozdzielenie w czasie
dwoéch typéw rozrodu nie jest u stutbi regulg. Gatunki hermafrodytyczne, szczegdlnie
zaklasyfikowane jako ,,warm-crisis” w momencie dojrzewania plciowego nie przerywaja
wytwarzania bezptciowych paczkéw potomnych (Brien 1 Reniers-Decoen 1950, Burnet 1
Diehl 1964). Skale¢ naktadania si¢ w czasie dwdch typéw rozrodu zbadatam na podstawie
stutbi  zielonej H. viridissima. Ten gatunek charakteryzuje si¢ posiadaniem
endosymbiontoéw, zielenic z rodzaju Chlorella, ktére dostarczaja polipom weglowodandow
produkowanych w wyniku fotosyntezy, zapewniajac im dodatkowe zZrédto energii (Kanaev
1952). Polipy stulbi zielonej zebrane z naturalnego siedliska (rzeczka Jeziorka 52°05°N
21°08’E) w czasie trwania sezonu plciowego tego gatunku (maj-czerwiec) zostaty
pogrupowane w zalezno$ci od zaindukowania i rodzaju wytworzonych gonad na: (1)
bezptciowe, (2) obojnaki réwnoczesne, (3) polipy funkcjonujace jako samce oraz (4) polipy
funkcjonujace jako samice. Tych ostatnich byto najmniej (ok. 10%) i pojawity si¢ pod koniec
sezonu piciowego. Polipy funkcjonujace jako samce nie przerywaty tworzenia paczkow
potomnych i produkowaty ich tak samo duzo (do 5 pagczkéw réwnoczesnie) jak polipy, ktore
pozostaty bezptciowe. Analiza wielko$ci ciata polipéw oraz liczby tworzonych przez nie
paczkéw potomnych pozwolita na stwierdzenie pozytywnej korelacji pomi¢dzy wielkoscia
ciata a liczbg wytwarzanych paczkéw u funkcjonalnych samcéw oraz osobnikéw
bezpiciowych. Ze wzgledu na naturalng kurczliwos¢ zywych stulbi nie mierzytam dtugosci
polipéw ale wprowadzitam pomiar powierzchni ciala wedlug zaproponowanego wzoru
A, =7m-w-l,gdzie w jest szerokoscia (mm) w najszerszym miejscu a / jest dtugoscia polipa
(mm) mierzong bez czutkéw. Taki przyzyciowy sposéb pomiaréw wielkosci ciala pozwalat
na wigkszg doktadnos$¢ i powtarzalno$¢ w poréwnaniu do pomiaréw dlugosci ciata, ktéra w
zaleznosci od stopnia rozciggnigcia stutbi moze zmieniac¢ si¢ kilkukrotnie.

W przeciwienstwie do funkcjonalnych samcéw, obojnaki rownoczesne wytwarzaty
tylko jeden paczek 1 byly mniej liczne (16%) niz polipy, ktére pozostaty bezpiciowe (31%).
Paczk6éw potomnych nie wytwarzaty funkcjonalne samice. Z produkcja paczkéw potomnych
wigze si¢ koniecznos¢ inwestowania energii. Stwierdzenie, ze obojnaki oraz funkcjonalne
samice ograniczajg lub zaprzestajg produkcji paczkéw potomnych wskazuje posrednio na
wysokie koszty wytwarzania oocytow. Potwierdza to rowniez fakt, ze zar6wno funkcjonalne
samice oraz obojnaki réwnoczesne stutbi zielonej sa w stanie wyprodukowa¢ tylko po
jednym oocycie w sezonie rozmnazania plciowego. Natomiast produkcja paczkow
potomnych przez funkcjonalne samce odbywa si¢ w takim samym tempie co u polipéw
niedojrzatych piciowo. Wystepuje tu rowniez podobna, pozytywna zalezno$¢ pomiedzy
liczbg paczkéw a wielkoscig ciata, co wskazuje na niskie koszty wytwarzania gonad
meskich. Nalezy zaznaczy¢, ze koszty reprodukcji sg zalezne od ptci — prawidtowos¢ ta
odnosi si¢ zaréwno do gatunkéw hermafrodytycznych jak i rozdzielnoptciowych. Wniosek
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ten potwierdzaja otrzymane przeze mnie wyniki dla H. circumcincta, H. oligactis oraz H.
viridissima. Wyzsze koszty reprodukcji u samic w poréwnaniu do samcow opisywane byty
rowniez dla innych gatunkéw zwierzat, m.in. wieloszczetow, ryb, gadéw (Berglund 1986,
Berglund et al. 1986, Hendry i Berg 1999, Madsen i Shine 2000, Okuda 2001, Hayward i
Gillooly 2011).

Najwazniejsze osiagniecia

e Wskazanie, ze kompromis pomiedzy rozmnazaniem plciowym a bezpiciowym u
gatunkéw hermafrodytycznych nie jest tak wyrazny jak u rozdzielnoptciowej H.
oligactis. U symbiotycznej stutbi zielonej H. viridissima obydwa typy rozmnazania,
plciowe 1 bezplciowe, naktadajg si¢ w czasie, szczegélnie u samcéw, u ktérych
dojrzatos¢ ptciowa i produkcja gonad nie ogranicza tempa paczkowania

e Wprowadzenie przyzyciowego pomiaru wielkosci polipéw stutbi opartego na
powierzchni a nie dlugosci ciata

(7) Cechy zwigzane z rozmnazaniem bezptciowym zalezq od gatunku i klonu stutbi

Tematyka cze$ciowo przedstawiona w pracach:

Kaliszewicz, A., Lipinska A. 2013. Environmental condition related reproductive
strategies and sex ratio in hydras. Acta Zoologica 94: 177-183.

Kaliszewicz A. 2011. Interference of asexual and sexual reproduction in the green hydra.
Ecological Research 26:147-152.

Kaliszewicz A. 2018. Sex ratio patterns and trade-off between sexual and asexual
reproduction in the brown hydra. Freshwater Science 37: 551-561.

Duza zmienno$¢ sposobdw rozmnazania ptciowego stutbi wydaje si¢ kontrastowac z jednym
rodzajem strategii rozmnazania bezplciowego wspdlnym dla wszystkich gatunkéw —
paczkowaniem. Badania przeprowadzone przeze mnie i zaprezentowane w przedstawionych
wyze] artykutach objety takze cechy zwigzane z rozmnazaniem bezpiciowym. Wyniki
pokazatly, ze poszczegdlne gatunki stulbi wyr6znia wiele cech zwiagzanych z tym typem
rozrodu. Istotne réznice dotycza z jednej strony tempa paczkowania a takze wielkoSci
paczkéw potomnych. Cechy te wyraznie zaleza od wielkosci ciata. Wigksze gatunki, np. H.
vulgaris, rozmnazajg si¢ bezpiciowo wolniej ale produkuja wigksze paczki potomne,
natomiast mniejsze stutbie, np. H. circumcincta maja wigksze tempo paczkowania i mniejsze
paczki potomne. Najwyzsze tempo rozmnazania bezpiciowego odnotowatam dla
symbiotycznej stulbi zielonej H. viridissima, na co wskazuja rowniez wczesniejsze dane
literaturowe przedstawiajace stulbie zielong jako gatunek o wysokim tempie wzrostu z
szybkim tempem wytwarzania paczkow potomnych (Loomis 1953; Stiven 1965).

Zbadane przeze mnie gatunki stutbi wytwarzaja réwnoczesnie rézng liczbe paczkéw
potomnych. Najwiecej, pie¢ sztuk, mozna zaobserwowac na polipach stutbi zielonej. U
innych gatunkéw stulbi obserwuje si¢ od jednego do trzech widocznych paczkéw.
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Odleglos¢ osiedlania si¢ stutbi potomnych od polipa macierzystego takze zalezy od
gatunku. Najmniej ruchliwe okazaty si¢ stulbie potomne H. circumcincta, zwtaszcza w
poréwnaniu z H. vulgaris 1 H. viridissima. U tych ostatnich gatunkéw na odleglos¢
osiedlania si¢ osobnikéw potomnych pozytywnie wptywata temperatura.

W przypadku rozdzielnoptciowej stulbi szarej H. oligactis tempo paczkowania
zalezalo od pfci klonu (czy byt to klon meski czy zenski), zasobéw pokarmowych a takze
siedlisk, z ktérych pochodzily pojedyncze polipy, dajace poczatek namnazanym w
laboratorium klonom. Duza zmienno$¢ miedzy poszczegdlnymi klonami, np. w wielkosci
ciata, byla opisywana w literaturze dla r6znych gatunkéw stutbi (Bossert 1987). Wedlug
dostgpnych danych, przeprowadzone przeze mnie badania jako pierwsze dokumentujg
réznice w tempie rozmnazania bezptciowego w zaleznos$ci od pici klonu rozdzielnoptciowe;j
H. oligactis.

Najwazniejsze osiagniecie

e Wykazanie, ze pomimo jednej wspdlnej dla wszystkich gatunkéw stulbi strategii
rozmnazania bezplciowego — paczkowania, poszczegdlne gatunki i ich klony
zaleznie od zdeterminowanej pici, r6znig si¢ wieloma cechami zwigzanymi z tym
typem rozrodu.

MOZLIWOSC SZERSZEGO WYKORZYSTANIA WYNIKOW

Przedstawione osiggni¢cia stanowigce kompleksowe poréwnanie rdéznych strategii
rozrodczych stutbi 1 kompromiséw pomigdzy dwoma typami rozrodu mozna rozszerzy¢ na
inne gatunki zwierzat zdolnych do rozmnazania bezpiciowego i plciowego. Wiaczajac
gatunki partenogenetyczne, przedstawiciele az 8 typéw taksonomicznych majg zdolno$¢ do
dwoéch sposobéw rozrodu. Zastosowane w moich badaniach ujecie modutowe osobnika i
uzyskane wyniki modelu, potwierdzone w badaniach terenowych i eksperymentalnych,
pokazuja jak wazne sg prawidlowe zatozenia wyjSciowe w badaniach ewolucyjnych.
Badanie optymalnych strategii oraz cech historii zycia opiera si¢ w duzej mierze na pojeciu
osobnika. Jego wlasciwa definicja jest zatem niezwykle wazna. Podejscie modulowe
stosowano dotychczas przede wszystkim w badaniach roslin  oraz kolonijnych
bezkregowcédw, np. gabek czy koralowcodw. Zastosowanie ujecia modutowego do
klonalnych zwierzat, ktérych poszczegdélne moduly nie sg kolonijne a wolnozyjace,
umozliwito wyjasnienie utrzymywania si¢ duzej plastycznosci strategii rozrodczych stutbi.
Modutowe rozpatrywanie osobnika moze by¢ rozszerzone na inne gatunki zdolne do
rozmnazania bezptciowego, ktérych moduty sg wolnozyjace. Nalezg do nich poszczegdlne
gatunki ukwialéw, wirkéw, wsteznic, wieloszczetow, skaposzczetéw, rozgwiazd i
wezowidet. Jezeli rozszerzymy liste o gatunki z apomiktyczng partenogenezg, wowczas
doda¢ mozna jeszcze wrotki, wioslarki 1 mszyce. Analiza strategii rozrodczych tych zwierzat
w ujeciu modutowym mogtaby doprowadzi¢ do nowych, ciekawych wynikéw, szczegdlnie
przy uzyciu modelowania matematycznego.

Wypracowany na przyktadzie stutbi modutowy efekt reprodukcyjny moze byc¢
wykorzystywany do analizy optymalnych strategii rozrodczych hermafrodytycznych
gatunkéw modutowych, ktére cechuje duza plastycznos$¢ strategii rozrodczych. Dwa aspekty
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mozliwych zmian strategii rozrodczych, sktadajace si¢ na modutowy efekt reprodukcyjny,
mozna wykorzysta¢ do zrozumienia zréznicowania strategii takich zwierzat, jak wybrane
gatunki parzydetkowcoéw, wirkéw i wieloszczetow. Jezeli w obrebie klonu moga
wystepowa¢ odmienne strategie rozmnazania plciowego poszczegdlnych modutéw
(funkcjonalne obojnaki, samice lub samce) woéwczas modutowy efekt reprodukcyjny utatwi
prawidlowa analize strategii korzystnych dla sukcesu reprodukcyjnego osobnika
uzupelniajac wiedze¢ na temat mechanizméw alokacji w ptec.

5. Omowienie pozostatych osiggnie¢ naukowo-badawczych

Rozne strategie drapieinikow wzgledem strategii ofiar — zdolnosé do odbioru sygnatow
chemicznych i reakcji na nie u stutbi i skgposzczetow z rodziny Naididae

Oryginalne prace dotyczace przedstawionej tematyki:

Kaliszewicz A 2003. Sublethal predation on Stylaria lacustris: a study of regenerative
capabilities. Hydrobiologia 501:83-92

Kaliszewicz A, Johst K, Grimm V, Uchmannski J 2005. Predation effects on the evolution
of life-history traits in a clonal oligochaete. Am Nat 166:409—417

Kaliszewicz A, Uchmanski J 2009. A cross-phyla response to Daphnia chemical alarm
substances by an aquatic oligochaete. Ecol Res 24:461-466

Kaliszewicz A, Uchmanski J 2009. Damage released prey alarm substances or predator
odours? Risk assessment by an aquatic oligochaete. Hydrobiologia 618:57-64

Kaliszewicz A. 2013. Is larger better in sit-and-wait predators? Competitive superiority in
Hydra. Hydrobiologia 714:105-114

Kaliszewicz A. 2015. Conspecific alarm cues induce an alternative reproductive strategy in
aquatic oligochaetes. Limnology 16: 85-90.

Kaliszewicz A. Gotgbiewska A. 2017.Detection ability and response of Hydra to the
presence of conspecifics. Fundamental and Applied Limnology 190:309-317.

Przedstawione prace nawigzujg do tematyki wptywu drapieznictwa na strategie zyciowe
ofiar (badania te zapoczatkowatam przed doktoratem) oraz  konkurencji
wewnatrzgatunkowej u drapieznikow o strategii polowania ,,sit-and-wait”, takich jak stulbie
czy wodne larwy niektérych owadéw. Wykazatam, ze wptyw drapieznictwa na skaposzczety
wodne z rodziny Naididae jest subletalny — 45% osobnikéw przezywa atak. Skaposzczety
po ataku drapieznika skutecznie regenerowaty uszkodzenia oraz brakujace fragmenty ciata.
Subletalne drapieznictwo okazato si¢ mie¢ dlugofalowy efekt na cechy strategii zyciowych
skaposzczetéw, przede wszystkim na proporcje podziatu paratomicznego, u tych zdolnych
do rozmnazania bezplciowego zwierzat. Model osobniczy skonstruowany w oparciu o
rzeczywiste dane dotyczace Stylaria lacustris wykazat, ze oplacalng strategig jest produkcja
jak najdtuzszych osobnikéw potomnych, co prowadzi do prawie rownej proporcji podziatu
obserwowanej u tych skaposzczetow w naturze. Zwigksza to szanse przezycia ataku
drapieznika bezkrggowego, np. larw wazek Zygoptera i skuteczng regeneracj¢ uszkodzenia
— letalny efekt drapieznictwa maleje u tych zwierzat w miar¢ zwigkszania dlugosci ciala.
Skaposzczety z rodziny Naididae okazatly si¢ mie¢ rowniez zdolnos¢ do odbierania sygnatow
chemicznych uwalnianych w wyniku uszkodzenia ciata osobnikéw wilasnego i innych
gatunkow. Substancje te, czgsto okreslane chemicznymi sygnatami alarmowymi, informuja
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o obecnosci drapieznika w bliskim sgsiedztwie potencjalnej ofiary. Dwa gatunki
skaposzczetow Stylaria lacustris oraz Nais christinae reagowaly alternatywnymi strategiami
reprodukcyjnymi na obecnos¢ chemicznych sygnatéw alarmowych uwolnionych przez
osobniki swojego gatunku. Badane skaposzczety zwigkszaly tempo podziatéw oraz
produkowaty w wyniku podzialéw wigkszych potomkéw, co korelowalo z wynikami
modelu osobniczego. Za przedstawione badania opisane w artykule: Kaliszewicz A. 2015.
Conspecific alarm cues induce an alternative reproductive strategy in aquatic oligochaetes.
Limnology 16: 85-90, w 2016 roku otrzymatam nagrode¢ Best Paper Award przyznang przez
Japonskie Towarzystwo Limnologiczne.

Stylaria lacustris reagowala takze zwigkszeniem tempa podzialéw na obecnos¢
chemicznych sygnatéw pochodzacych od innych gatunkéw nalezgcych do odmiennego typu
taksonomicznego, np. wioslarek Daphnia magna, ktére moga pas¢ ofiarg tych samych
drapieznikéw, tj. stulbi 1 larw wazek.

Ponadto wykazatam, ze drapiezne bezkrggowce, takie jak stulbie, reaguja na
chemiczng obecnos¢ innych osobnikéw swojego gatunku — moze to by¢ sygnat informujacy
o zwiekszonej konkurencji. Stutbia zielona (H. viridissima) reagowata dwukrotnie wyzsza
indukcja rozmnazania piciowego w obecnosci osobnikéw swojego gatunku pomimo, ze nie
miato to wpltywu na pogorszenie si¢ warunkow zycia (ilos¢ pokarmu, poziom dostgpnego
tlenu w wodzie, kumulowanie si¢ dwutlenku wegla 1 produktéw przemiany materii).
Indukcja rozmnazania ptciowego jest uwazana za strategi¢ przetrwania trudnych warunkéw,
np. suszy czy braku pokarmu. W naturalnym $rodowisku stutbie moga wystepowaé w
duzych zaggszczeniach, rozmieszczone czesto blisko siebie, przez co sg zmuszone do
konkurencji o pokarm. Badania bezposredniej konkurencji o pokarm miedzy polipami
r6znych klonéw oraz gatunkéw stutbi, wykazaty ze bardziej konkurencyjne sg nie te stutbie,
ktore sg wicksze ale te, ktére maja wiecej penetrantow — parzydetek najwigkszego typu.
Penetranty biorg bezposredni udzial w chwytaniu ofiar a ich liczba zalezy od gatunku oraz
klonu stutbi. Polipy z wigkszg liczbg penetrantéw, umiejscowionych gtéwnie w czulkach, sg
w stanie skuteczniej pochwyci¢ ofiar¢ i przyciggnac ja do swojego otworu ggbowego nawet
jezeli konkuruja z wigkszymi polipami, zasiedlonymi w bliskiej odlegtosci i mogacymi
pochwyci¢ te samg ofiare. W przypadku drapieznikéw typu ,,sit-and-wait”, struktury, ktére
biorg bezposredni udziat w chwytaniu ofiar w sposéb istotny wptywaja na sukces w
wewnatrzgatunkowej i miedzygatunkowej konkurencji o pokarm.

Przemieszczanie si¢ wybranych parzydetkowcow stodkowodnych i morskich zalezy od ich
strategii rozrodczych

Oryginalne prace dotyczace przedstawionej tematyki:

Kaliszewicz A., Panteleeva N., Olejniczak 1., Boniecki P., Sawicki M. 2012. Internal
brooding affects the spatial structure of intertidal sea anemones in the Arctic-boreal
region. Polar Biology 35: 1911-1919.

Kaliszewicz A., Dobczynska O. 2017. A comparative study of mobility in three Hydra
species with different reproductive strategies. Israel Journal of Ecology and
Evolution doi: 10.1080/15659801.2016.1276426
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Zaréwno stutbie jak i ukwiaty sg organizmami stosunkowo mato ruchliwymi. Ukwiaty
zamieszkujace strefe ptywow litoralu morskiego czesto stosujg strategie inkubowania larw
wewnatrz ciata (ang. internal brooding) 1 uwalniania w pelni uksztaltowanych ukwiatéw
potomnych. Badania przeprowadzone na dwoéch gatunkach, Aulactinia stella 1 Urticina
crassicornis, stosujacych taka strategie 1 zasiedlajacych litoral Morza Barentsa pokazaty, ze
ukwialy potomne osiedlaja si¢ blisko osobnikéw macierzystych w ten sposéb tworzac
agregacje. W agregacji wigcksze ukwialy potomne znajduja si¢ w wigkszej odleglosci od
osobnika macierzystego niz male. Agregacje obydwu gatunkéw skladajg si¢ na ogédt z
ukwiatéw o zblizonej kolorystyce co sugerowaloby, ze U. crassicornis, podobnie jak A.
stella, rozmnaza si¢ bezpiciowo, jednak dotychczas nie bylo to jednoznacznie
udokumentowane. Strategia inkubowania larw wewnatrz ciata ogranicza dyspersje ale w
przypadku trudnego S$rodowiska jakim jest strefa ptywoéw, umozliwia osiedlanie si¢
osobnikéw potomnych obok macierzystych, ktére przetrwatly w korzystnych miejscach
stwarzajacych schronienie przed falowaniem.

Stutbie sg uwazane za zwierz¢ta mato ruchliwe i dotychczas nie bylo wzmianek, ze
ich zdolno$¢ do przemieszczania si¢ jest istotnie rézna i zalezna od gatunku i strategii
rozrodczej. W przypadku stutbi przemieszczanie si¢ polipdw moze by¢ powodowane
niedogodnymi warunkami, np. brakiem pokarmu w danym miejscu (Lomnicki i Slobodkin
1966). Przeprowadzone przeze mnie badania wykazaty, ze ruchliwosc¢ stulbi jest zjawiskiem
naturalnym 1 jest zalezna od gatunku i strategii rozrodczej, a nie od wielkosci ciata polipa.
Polipy Hydra circumcincta, ktéra jest hermafrodyta réwnoczesnym o zdolnosci do
samozaptodnienia, wykazaly si¢ mniejsza ruchliwoscia niz polipy stutbi
rozdzielnoptciowych (Hydra oligactis) i hermafrodytéw sekwencyjnych (Hydra vulgaris).
Najbardziej ruchliwe polipy H. vulgaris byly w stanie przeby¢ srednig odlegtos¢ 20 mm w
ciggu 24 godzin w temperaturze 22°C.

Niekorzystny wplyw nienasyconych kwasow ttuszczowych omega-3 na przeiywalnosc i
strategie Zyciowe stutbi

Oryginalne prace dotyczace przedstawionej tematyki:

Kaliszewicz A., Jarzabek K., Szymanska J., Karaban K. Sierakowski M. 2018. Alpha-
linolenic acid, but not palmitic acid, negatively impacts survival, asexual

reproductive rate, and clonal offspring size in Hydra oligactis. Lipids doi:
10.1002/1ipd.12026.

W ostatnich latach rozpoczetam badani dotyczace znaczenia nasyconych i nienasyconych
kwaséw tluszczowych w diecie wodnych 1 Iadowych bezkrggowcéw. Badania
przeprowadzone zostaly na bezkregowcach o réznych strategiach odzywiania si¢. Wstepne
wyniki pozwalajg stwierdzi¢, ze kwasy omega-3, przede wszystkim egzogenny dla
wiekszosci zwierzat kwas a-linolenowy (ALA), pomimo powszechnej pozytywnej opinii nie
zawsze wplywaja korzystnie na wzrost i przezywalnos¢ bezkregowcéw. Badania na
stutbiach, ktére sg drapieznikami, pokazaty, ze kwasy omega-3 mogg mie¢ nawet negatywny
wplyw na przezywalno$¢, tempo reprodukcji bezpiciowej oraz wielkos¢ ciata polipow
potomnych co udowodnitam na przyktadzie Hydra oligactis. Negatywny wpltyw kwasow
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tluszczowych omega-3 na cechy historii zycia prostych bezkregowcéw nie byl dotad
dokumentowany. Wyniki moich badan sugeruja, ze stutbie nie sg zdolne do konwertowania
kwasu a-linolenowego na kwasy EPA i DHA niezbedne dla prawidlowego funkcjonowania
bton komoérkowych, metabolizmu kwaséw tluszczowych, sygnalizacji komoérkowej 1
ekspresji genéw (Adkins i Kelley 2010). Badania nad wptywem nienasyconych (omega-3,
omega-6, omega-9) i1 nasyconych kwaséw tluszczowych na cechy historii zycia
bezkrggowcow stodkowodnych, morskich oraz glebowych sa przeze mnie obecnie
kontynuowane w celu okreslenia rzeczywistej roli tych kwasow i ich znaczenia dla r6znych
grup troficznych i siedliskowych.
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