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Dlaczego larwy owadow o przeobrazeniu zupelnym tak dalece ro6znia si¢ morfologia i
trybem zycia od postaci dorostych (imago, w liczbie mnogiej - imagines)?

Dlaczego pojawito si¢ na pierwszy rzut oka kuriozalne, w wigkszosci przypadkow
nieruchome stadium poczwarki?

Rozwazania na temat aktualnie przyjmowanej hipotezy ewolucji holometabolii (tj.
przeobrazenia zupelnego w grupie owaddéw okreslanej nazwa Holometabola) mozna
rozpocza¢ probujac odpowiedzie¢ na te pytania.

Przeobrazenie niezupetne polega w duzym skrocie na tym, ze z jaja wylega sig stadium,
ktore cho¢ jest zdolne do samodzielnego poruszania si¢, odzywiania, oddychania, to wykazuje
ciagtos¢ morfologiczng i fizjologiczng z embrionem i - w gruncie rzeczy - jest to wlasnie
przedwczesnie ogladajace swiat stadium embrionalne.

Ten mlodociany twor wykluwa si¢ po prostu w momencie, kiedy jego ciato wyksztatcito
juz wszelkie organy umozliwiajace przezycie poza ostonkami jaja. Sktadanie jaj przez samice
w miejscach ostonigtych, wilgotnych i zacienionych (duza presja selekcyjna, wigksza
przezywalno$¢ potomstwa) ulatwia wczesne opuszczenie oston jaja; w takim Srodowisku
wystarczy cienka, stabo zesklerotyzowana embrionalna kutikula (oskorek).

Wszystko, co na tym etapie nie jest niezbedne do przezycia, wyksztatci si¢ pozniej
(uktad rozrodczy, grube skleryty kutikuli, ewentualne skrzydta itp.).

Zadne gwaltowne zmiany nie sa wymuszane przez $rodowisko, taki embrion-larwa
spokojnie posila si¢ tym, co znajdzie w bezposrednim otoczeniu, przybiera na wadze, powoli
wyksztalca rozmaite narzady, dojrzewa. Srodowisko wymusza zmiany w momencie, kiedy
zasoby zywnos$ci okazuja si¢ zbyt mate, faworyzowane sa wtedy $rednio ruchliwe larwy (te
najmniej ruchliwe nie maja co jes¢; te najbardziej ruchliwe szybko pakuja si¢ w klopoty),
penetrowanie bardziej suchych srodowisk pociaga za soba konieczno$¢ rozbudowy kutikuli.

Poszukiwanie pozywienia w coraz wigkszych odleglosciach od cieplarnianych
warunkow kryjowki, w ktérej samica ztozyla jaja, doprowadzi do rozwoju odndzy,
powaznych zmian w powlokach ciata, zmian w aparacie ggbowym itd.

Wiasciwosci kutikuli, ktéra moze si¢ rozciaga¢ tylko w niewielkim stopniu, a z samej
swojej genezy jest tworem warstwowym, narzucaja wyksztatcenie si¢ mechanizmu linienia -
wierzchnia, najbardziej sztywna warstwa jest okresowo zrzucana, larwa rosnie, a na samym
koncu, gdy po kilku linieniach wyksztalcaja si¢ w pelni narzady rozrodcze, larwa staje si¢
owadem dorostym. To jest przeobrazenie niezupeine, i wedlug obecnej nomenklatury te
"larwe" trzeba nazywac nimfa (prawdziwa "larwa" wystgpuje u owadow o przeobrazeniu
zupelnym, o czym dale;j).
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Nimfy wszystkich stadiow wygladaja podobnie jak owady dojrzale, a wynika to z
prostego faktu, ze caly rozwo6j odbywa si¢ w tej samej niszy ekologicznej; postaci
przedimaginalne korzystaja z tego samego pokarmu co osobniki doroste. I tu pojawia si¢ dos¢
oczywisty problem - nimfy zyjace w tej samej niszy ekologicznej co postaci doroste,
konkuruja z nimi o pozywienie...

Z jednej strony korzystne jest sktadanie duzej liczby jaj, z drugiej za$ niestety liczne
potomstwo zmniejsza szanse imagines na znalezienie pokarmu... Jesli pozywienia jest duzo,
to 1 problemu nie ma - nimfy sa bardzo podobne do imagines, jak to jest np. u karaczanéw,
zeby daleko nie szuka¢. Jesli pozywienia bylo mato to jednym z rozwiazan okazato sig
skrocenie stadium reprodukcyjnego - imagines kopuluja krotko po ostatniej wylince, samice
sktadaja jaja, gina, koniec piesni (klasyczny przyktad - cykady).

Uwstecznienie narzadow gebowych u niektérych grup to tez element tej strategii;
imagines nie pobieraja w ogodle pokarmu (np. jetki). Wyksztalcenie holometabolii to
najbardziej spektakularny efekt tej wtasnie konkurencji pomigdzy stadium przedimaginalnym
a dorostym, a stato si¢ to mozliwe na skutek mutacji w genach regulujacych gospodarke
hormonalna.

W grupach owaddéw o przeobrazeniu niezupelnym (Hemimetabola) wyroznia si¢ trzy
stadia - pronimfa, nimfa oraz imago. Stadium pronimfy trwa zwykle bardzo kroétko; to jest
wiasnie ten embrion wychodzacy z jaja.

Czasem pierwsza wylinka, po ktorej pronimfa zmienia si¢ w nimfe, odbywa si¢ po
kilkudziesigciu minutach lub godzinach po wyjsciu z jaja (m.in. jetki, wazki), czasami
kutikula pronimfy zrzucana jest juz w czasie opuszczania ostonek jajowych 1 wylega sie
nimfa (np. pluskwiaki).

Réznica pomigdzy pronimfa a nimfa jest taka, ze ta pierwsza posiada cienka kutikule
bez charakterystycznych grubszych pdl, zwanych sklerytami, typowa pronimfa ma tez stabo
zesklerotyzowany aparat ggbowy 1 nie pobiera pokarmu. Aktualna hipoteza ewolucji zupeine;j
metamorfozy wywodzi stadium larwalne Holometabola wtasnie od pronimfy pierwotnych
Hemimetabola. Zeby pronimfa mogla zainteresowaé si¢ inna nisza ekologiczna niz nimfa, a
tym samym ewoluowac¢ niezaleznie, musi ona jednak pobiera¢ pokarm i szuka¢ go coraz dalej
od "rodzinnego gniazda".

I tutaj niespodzianka - u niektorych motyli embrion w czasie rozwoju wewnatrz ostonek
jajowych nie otacza powtokami ciala calego zasobu zottka, cze$¢ tych zapaséw pozostaje
poza jego tkankami i w pdzniejszych etapach rozwoju taki embrion aktywnie... zjada wiasnie
to nadmiarowe zottko swoim migkkim i nie do konca wyksztatlconym aparatem gebowym,
bedac ciagle wewnatrz jaja.

Podobne zjawisko u pierwotnych owadoéw moglo sprzyja¢ wydtuzaniu czasu trwania
stadium pronimfy - wigcej zo6ttka do konsumpcji jeszcze w ostonkach jaja, wylegajace sig
stworzenie juz samo jest w stanie pobiera¢ ptynny pokarm, czyli byla szansa na takie
wydluzenie tego etapu zycia, zeby konkurencja pomigdzy nimfami a pronimfami
doprowadzita do skracania ktéregos z tych etapow.

Podobny proces mogl doprowadzi¢ do skrocenia stadium imago u niektérych
Hemimetabola, tylko w naszym przypadku zadne ze stadiow (tj. ani pronimfa, ani nimfa) nie
bylo zdolne do rozmnazania, co nie pozwalalo na dokladnie takie samo rozwiazanie.
Niemniej jednak, maksymalne mozliwe skrocenie jednego z tych stadiow okazato si¢ bardzo
dobrym rozwiazaniem problemu konkurencji, i tam, gdzie zaczg¢to dominowaé stadium
odpowiadajace wczesniejszej pronimfie, tym minimum stala si¢ poczwarka; to jest po prostu
"skoncentrowana w czasie" nimfa, nie pobierajaca pokarmu.
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W $wiecie owaddéw znane sa poczwarki bardzo ruchliwe czy wrecz aktywnie
poruszajace si¢ (niektore muchéwki rozwijajace si¢ w wodzie czy np. wielbladki); daja one
pojecie, jak mogly wyglada¢ etapy posrednie w ewolucji tego stadium. Jednak dlaczego
pronimfa i nimfa miatyby si¢ w ogoéle r6zni¢? Bo to wtasnie te réznice w morfologii byty
baza do dalszych zmian 1 w koncu doprowadzily do dalekiego rozejscia si¢ tych dwoéch
stadiow 1 transformacji nimfy w poczwarkeg. Ot6z pronimfy ewoluowaty przede wszystkim w
kierunku nabycia cech utatwiajacych wyjscie z jaja, czyli wyksztalcenia jakich§ zebow czy
guzéw na glowie stuzacych do rozrywania oston jajowych - te przystosowania dla nimfy sa
bezuzyteczne; z drugiej strony niewielkie zasoby zo6ttka w jaju mocno ograniczaja mozliwos¢
wyksztatcenia przez pronimfg cech potrzebnych nimfie - grubszej kutikuli, mocniejszych
zuwaczek itd. Rozejscie morfologiczne tych stadiow byto nieuniknione.

Jaki jest mechanizm odpowiedzialny za szczegdtowe zmiany, np. jak to si¢ dzieje, ze
larwy czgsto wyksztalcaja inny typ narzadéw ruchu niz imagines, 1 co si¢ dzieje z
niepotrzebnymi nogami larwy w czasie metamorfozy?

W ontogenezie owadow narzady powstaja z plytek imaginalnych; w przypadku
stopniowego rozwoju od embrionu do imago mozna sobie ten proces wyobrazi¢ jako
stopniowe organizowanie si¢ grup komorek w okreslonych miejscach ciata, i roznicowanie si¢
tych zawiazkoéw w narzady.

Pierwotnie nie dochodzito do Zadnych drastycznych czy gwattownych zmian, to byto
powolne lokalne rdéznicowanie. Tempo rozwoju ptytek imaginalnych i ich réznicowania
kontroluje rownowaga pomigdzy dwoma grupami hormonéw, ekdysteroidami i hormonami
juwenilnymi. Zaburzenia w gospodarce hormonalnej to wtasnie mechanizm ewolucji larw u
owadow.

Niedobor czy nadmiar ktérego§ z hormonow powoduje zahamowanie agregacji,
rozwoju czy rdéznicowania plytek imaginalnych, podczas gdy pozostate regiony ciata
rozwijaja si¢ zupelnie normalnie. Czyli mozliwa jest sytuacja, kiedy na skutek mutacji w
genach kontrolujacych ekspresje ktorego$ z hormonéw rozwoj narzadoéw nie jest powolny i
stopniowy, tylko niektore ptytki imaginalne sa hamowane, a potem na jakim$ etapie wraca
prawidlowa rownowaga hormonalna i nast¢puje gwattowny rozwoj kilku organéw. Przyktad -
zawiazki skrzydet widoczne u wielu nimf.

Poczatkowy "prawidlowy" rozwoj plytek imaginalnych dajacych poczatek skrzydtom
zostaje zahamowany przez jeden prosty hormon i nimfa zamiast stopniowo rozwija¢ skrzydta
robi si¢ tylko coraz wigksza, a zawiazki jak byly mizerne, tak sa. I nagle produkcja tego
hormonu zostaje zablokowana, zawiazki zostaja odhamowane i przeobrazaja si¢ w catkowicie
rozwinigte skrzydita w bardzo krotkim czasie przed ostatnig wylinka. Wtasnie taki mechanizm
reguluje hamowanie rozwoju ptytek imaginalnych u larw owadoéw holometabolicznych i
szybkie odhamowanie tego rozwoju na ostatnim etapie, wewnatrz ciata poczwarki.
Tutaj jednak sytuacja jest o tyle ztozona, ze w czasie zycia larwalnego niektore "us$pione"
ptytki imaginalne moga sta¢ si¢ odporne na hamowanie hormonem juwenilnym (znane sa
przyktady lokalnie podwyzszonej aktywnosci enzymu unieczynniajacego ten hormon tylko na
obszarze jednej czy kilku konkretnych ptytek imaginalnych).

Glebokie zmiany morfologiczne dokonywane w tak krotkim czasie wymagaja histolizy
niektorych, wezesniej "wybujatych" tkanek.

Rozwo6j niektorych ptytek imaginalnych odpowiedzialnych za powstanie odndzy czy
skrzydet odbywa si¢ poprzez uwypuklanie zawiazkéw tych narzadéw na powierzchni ciala.
Te zawiazki sa tylko czgSciowo rozwinigte, ale ze wzgledu na dziwne rzeczy, jakie dzieja si¢
z gospodarka hormonalna, musza poczekaé¢ na pelny rozwdj jeszcze przez kilka stadiow
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larwalnych. Sa to wypuklosci na powierzchni ciata, ktore moga by¢ wykorzystywane przez
larwg do zaczepiania si¢ o nieroOwno$ci podioza, czyli w sumie do poruszania sig.
I teraz ewolucja idaca w kierunku zwigkszania ruchliwosci larwy bedzie faworyzowac takie
osobniki, u ktérych te wypuklosci sa dtuzsze, maja jakas$ szczecinkg na koncu itp.

Taki proces dal poczatek larwalnym odndzom, ktore nie sa takie same jak te u postaci
dojrzalej, bo ewoluowaly w innej niszy ekologicznej, poddane presji innych warunkow
srodowiska 1 dopasowane sa do innej budowy catego ciata.

W tych odndzach larwalnych pozostaja jednak grupy komoérek majace potencjat ptytek
imaginalnych, z zakodowanym mechanizmem rozwoju w odno6za imaginalne. Wystarczy, ze
rownowaga hormonalna osiagnie taki etap, na ktorym hormon juwenilny przestanie blokowaé
te wlasnie komorki, zeby w miejscu, gdzie larwa miata przyssawki, posuwki czy inne narzady
ruchu zaczat si¢ gwaltowny rozwoj normalnego odnoza.

Gdyby powaznie kolidowato to z istniejaca w tym miejscu "noga" larwy, to taka zmiana
moglaby by¢ letalna. Ewolucja rozwiazata ten problem poprzez histoliz¢ tkanek odndzy
larwalnych, mechanizm bardzo powszechny w calym $wiecie zywym.
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