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1. Wstep

Czynniki natury biotycznej w postaci poziomu dostepnego pokarmu
1 1ntensywnosci drapieznictwa odgrywaja niekwestionowang role
w ksztaltowaniu skladu i zageszczenia wszystkich zespoléw. Na szeroko
rozumiane pojecie dostosowania (fitness) kazdego gatunku skiada sie,
obok umiejetnosci wykorzystania zasobow sSrodowiska, rOwniez podatnosc
na eliminacje przez drapiezniki; jedno i drugie decyduje o stopniu re-
alizacji niszy ekologicznej w Hutchinsonowskim rozumieniu (Hutchin -
son 1957). O tym jak dziala presja drapieznikow, jakie wynikajg z niej
konsekwencje i jakie sg mozliwosci unikania jej i minimalizowania jej
skutké6w w populacjach planktonowych — traktuje ten artykul.

Nie jest on w zamierzeniu gruntownym przegladem pismiennictwa,
a raczej przeglgdem i probg zweryfikowania pewnych koncepcji i hipo-
tez, dawnych i najnowszych, takich, ktore dzisiaj majg juz tylko histo-
ryczne znaczenie i takich, ktére traktowaé¢ mozna jako potwierdzone
i obowiazujagce. Wiszystkim zainteresowanym tg tematyka proponuje fas-
cynujgcg w moim przekonaniu lekture, jaka jest ksigzka Thomasa M. Za-
reta pt. ,,Predation and freshwater communities” (Zaret 1980), ktora
jest prawdziwg kopalnig wiedzy 1 gruntownym przeglagdem piSmien-
nictwa z tego zakresu, gleboko osadzonym w nowoczesnej teorii ekolo-
gicznej 1 ewolucyjne].

Zwierzeta planktonowe padajg ofiarg drapiezcow roéznych typow,
z réoznym nasileniem w ciggu roku. Czyha na nie cala masa amatoréw:
ryby (wiekszo$¢ ryb przynajmniej okresowo zywi sie planktonem,
a przedstawiciele rodzin Salmonidae, Coregonidae, Clupeidae, Athe-
rinidae i Centrarchidae — niemal wylgcznie), niektére plazy (traszki
i salamandry), niektore ptaki wodne, wodne owady (larwy wazek — Odo-
nata, plywakowatych — Duytiscidae, niektérych muchowek, a przede
wszystkim Chaoboridae, grzbietoptawki — Notonectidae), wiele skoru-
piakow (niektére szczeponogi — Mysidacea, obunogi — Amphipoda, Ano-
straca, liscionogi — Phyllopoda, a wsrod nich przede wszystkim niektére

wioslarki — Cladocera i widlonogi — Copepoda), nieliczne malze — Bi-
valvia, niektére wodne pajeczaki, a wsrod nich giownie wodopojki — Hy-
dracarina, nieliczne wirki — Turbellaria, niektére wrotki — Rotatoria.

Wymienilam tutaj nie tylko planktonozercow sensu stricto, a za takie
uwazam tylko te, ktérych jedynym i wystarczajgcym zrédiem pokarmu
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jest plankton i ktére nie musza w ciagu swego zycia nawet okresowo
korzystaé z alternatywnych zrédel pokarmu. Jest ich jednak niewiele,
stad tez wéréd wymienionych znalazly sie i takie zwierzeta, ktore tylko
okresowo zywig sie planktonem lub dla ktérych plankton nie jest jedy-
nym skladnikiem diety.

Ten, rzecz jasna, niepeiny przeglgd planktonozercoOw wskazuje na to,
ze sg to bardzo rozne zwierzeta, nalezgce do odlegiych grup taksono-
micznych, a co za tym idzie — o bardzo zréinicowanych mozliwosciach,
wymaganiach i preferencjach pokarmowych. Narzucajgcego sie podziaiu
drapiezcow na kregowce i bezkregowce nie mozna utozsamia¢ z podzia-
lem drapiezcow wedlug kryterium ich preferencji pokarmowych. Pierw-
szej i, jak dotad, jedynej proby klasyfikacji drapiezcow w mysl tego
wlasnie kryterium dokonal Zaret (1980), dzielagc je na drapiezniki,
ktéryeh mozliwosci pokarmowe w zasadzie nie zaleza od wielkosci ofiary
a limitowane sg jedynie przez wielkos¢ ich otworu gebowego lub otworow
skrzelowych (gape-limited predators, GLP) i na takie, ktérych mozliwosci
pokarmowe zalezg od rozmiaréw potencjalnych ofiar (size-dependent
predators, SDP). Do pierwszej grupy nalezg ryby, salamandry, ptaki
i drapiezne grzbietoplawki — Notonectidae; wszystkie pozostale nalezg
do grupy drugiej. Sformulowanie ,,GLP” odnosi sie tylko do bardzo
wezesnych stadidow larwalnych (jedynie ryb), u ktorych srednica otworu
gebowego rzeczywiscie limituje rozmiary chwytanych ofiar, oraz do ryb,
ktére pobieraja pokarm odfiltrowywujac zawiesing z wody i u ktorych
srednica otworéw skrzelowych réwniez moze limitowaé¢ rozmiary ofiar.
Jedynie u najweczesniejszych stadiow larwalnych ryb (np. u Limnothrissa
miodon (Boulenger) — Gliwicz 1984) rozmiary otworu gebowego sa
na tyle male, ze najwieksze ofiary w zbiorniku znajduja sie poza ich
zasiegiem. Rosnace larwy szybko (juz w trzecim tygodniu zycia) osiggajg
rozmiary na tyle duze, ze praktycznie kazda jofiara staje si¢ mozliwa do
schwytania (Rosenthal i Hempel 1970, Wong 1 Ward 1972).
Z kolei ze wzgledu na to, ze wiekszos$¢ ryb odzywia si¢ nie poprzez od-
filtrowywanie zawiesiny z wody, a poprzez selektywne chwytanie poje-
dyneczych ofiar, rozmiary otworéw skrzelowych rzadko bywajg limitujg-
ce. Wprawdzie okresowo filtracja u niektérych gatunkow ryb wystepuje,
przede wszystkim u Clupeidae (Blaxter i Holliday 1963, Jans-
sen 1976, 1978), ale zwykle zageszczenie zooplanktonu w wodzie jezior-
nej i morskiej jest na tyle niskie, ze filtracja rzadkiej zawiesiny pokar-
mowej jest po prostu nieoplacalna, gdyz po to, by uzyskac potrzebng
ilo§¢é pokarmu trzeba przefiltrowaé ogromne ilosci wody. I chociaz okre-
sowo filtracja moze zachodzi¢, najczesciej w warunkach duzego zagesz-
czenia ofiar zooplanktonowych, tak jak wykazali Leong i O'Connell
(1969) oraz O'Connell (1972), podajac sardeli w warunkach laborato-
ryjnych zmienne ilo$ci dorostych i nauplii Artemia, to opieranie si¢ na
chwytaniu pojedynczych czgstek jest wrecz koniecznoscia, gdyz gromadzi
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biomase znacznie szybciej niz filtracja. Ta ostatnia jest zreszta wg Z a -
reta (1980) wilasciwa rybom, ktore odzywiajg sie fito- a nie zooplank-
tonem. Obligatoryjne filtratory zywig sie rzeczywiscie jedynie fitoplank-
tonem (Greenwood 1933, C. M. Moriarity i D. J. W. Moria-
rity 1973, Roberts 1972). Ostatecznie odfiltrowywanie zooplanktonu,
nawet licznie obecnego, jest rzadko spotykane, a rzeczywistg role odgry-
wa wybiorcze chwytanie pojedynczych ofiar. Czyli grupa drapiezecéw na-
zywana przez Zareta(1980) GLP nie jest praktycznie limitowana przez
wielkos¢ ofiary, a jezeli, to w malym tylko stopniu i okresowo. Moze
stuszniej wiec, przez analogie do SDP, byloby nazwat te grupe drapiez-
nikow size-independent predators (SIndP), chociaz ze znanymi juz ogra-
niczeniami.

Podzialy te, bez wzgledu na nomenklature, pokrywajg sie czesciowo
z podzialem drapiezcow na te, ktore przy lokalizowaniu i chwytaniu ofia-
ry postuguija sie wzrokiem, a ‘wiec jako takie zalezg od warunkéw swietl-
nych, i na te, ktore lokalizuja ofiary bez udzialu zmystu wzroku, pole-
gajagc najezesciej na mechano- i chemorecepcji. Znane sg jednak ryby
planktonozerne z grupy GLP, ktore nie posiugujg sie wzrokiem przy lo-
kalizowaniu ofiary, np. niektoére sumikowate — Ictaluridae (Costa
iCummins 1972, Pastorok 1978), i bezkregowce drapiezne .z grupy
SDP, ktéore uzywaja zmystu wzroku, m.in. wioslarki Leptodora Kkindtt
(Focke) (Cummins i in. 1969), Bythotrephes longimanus Leydig (D e
Bernardi i Giussani 1975), Polyphemus pediculus (L..) (Brook s
1959), Podon polyphemoides (Leuckart) (Bosch i Taylor 1973a,
1973b), Evadne nordmanni Lovén (Bainbridge 1958), przedstawiciele
Cyclopoida z rodzin Saphiriniidae i Corycaeidae (Gophen i Harris
1981), niektére Notonectidee (O'Brien i Vinyard 1978) i Odonata
(Johnson Akre i Crowley 1979). '

Jeszeze jedng cechg odrézniajgeg SIndP od SDP jest fakt, ze te pierw-
sze polykaja swoje ofiary w calosci, podczas gdy te drugie wysysajg ich
migzsz lub krusza i odrywaja jedynie fragmenty ich ciai. Cd tej reguly
jedynym praktycznie wyjatkiem sg drapiezne wrotki Asplanchna z gru-
py SDP, a obok nich larwy Chaoboridae, ktére mogg potykac swoje ofiary
w calosci. Nawiasem mowiac generalna ta réznica przesadza o mozliwos-
ciach poznania skladu diety obu typow drapiezcow — sg one ograniczone
w wypadku tych pierwszych do oceny zmian skiadu pokarmu pod wply-
wem zerowania i do analizy zawartosci przewodow pokarmowych,
a w wypadku tych drugich dodatkowo mozna rekonstruowac cechy wy-
bieranych ofiar na podstawie pozostawianych resztek; zawodna bywa tu
jednak analiza tresci przewodow pokarmowych. Ze wzgledu na to, ze za
ta klasyfikacja kryje sie¢ stosunkowo najmniej ograniczen, chetnie pod-
chwytuje sugestie M. Gliwicza i proponuje dla celow tego artykuiu po-
zostaé przy podziale drapiezcow na takie, ktoére pozerajg swoje ofiary
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w calosci (holofagi) 1 na takie, ktore kruszg i odrywajg ich fragmenty
(hemifagi).

Rzecz jasna, ta polemika pozostaje jedynie w sierze nazewnictwa, bo
taksonomicznie nowy podzial pokrywa sie niemal w zupelnosci z podzia-
lem =zaproponowanym przez Zareta, z jednym wyjatkiem niektorych
przedstawicieli Notonectidae, ktore Zaret zalicza do GLP, ale ktére nie
moga znalez¢ sie w grupie holofagow, bo wysysaja swoje ofiary. W mysl
jednak zasadniczego Kkryterium, jakim jest charakter wybidrczosci po-
karmowej, oba podzialy pokrywajg sie. Nawiasem mowigc Zaret, sSwia-
dom ograniczen zaproponowanego przez siebie podzialu, postuguije sie
w koncu tym rozréznieniem jedynie roboczo i obie grupy drapieznikow
charakteryzuje nie tyle anatomicznymi determinantami wybidrezosci, co
charakterem ich wybidérczosci pokarmowej. I to wiasnie kryterium jest
najwlasciwsze i najbardziej istotne. Z tym sie zgadzajac, rowniez dla
roboczych celow i skorzystania z mozliwosci postugiwania sie wygodnym
skrétem, proponuje pozosta¢ przy podziale drapiezcéw na holofagi i he-
mifagi, bo ten podzial przyjg¢é mozna niemal bez ograniczen.

2. Wybiorczosé pokarmowa drapiezcow i jej konsekwencje
dla zespolow i populacji planktonowych

Do niedawna niepodzielnie panowaio przekonanie, ze podstawowa
1 wrecz jedvng cechg ofiar, ktora przycigaga uwage drapiezcOw i zgodnie
z ktérg selekcjonujag one swoje ofiary sg ich rozmiary. Wybiorczosé obu
typow drapiezcow w stosunku do wielkosci ofiar przedstawia rys. 1. Prze-
bieg obu krzywych nie jest rezultatem teoretycznych rozwazan, a wyni-
kiem po wielokro¢ obserwowanej (w warunkach naturalnych i labora-
toryjnych) wybiérezosci w stosunku do réznych ofiar. Drapiezniki z grupy
GLP — holofagi sg w stanie konsumowac¢ ofiary z szerokiego spektrum
ich wielkosci, z wyrazng jednak preferencja w stosunku do wiekszych
ofiar. Nie istnieje praktycznie (poza omowionymi ograniczeniami) goérna
granica wielkosci zjadanych ofiar, innymi stowy wsrod zwierzat plankto-
nowych nie ma takich, ktérych rozmiary przekraczalyby mozliwosci po-
karmowe holofagéw. Ta gorna granica wielkosci zjadanych ofiar poja-
wic sie moze z chwilg przejscia drapieznika na pokarm inny niz plankto-
nowy. Generalnie ,,oportunistyczny”’ charakter odzywiania sie wiekszosci
tych drapiezcéw sprawia, ze niewielkie ofiary padajg réwniez ich lupem,
ale tylko wtedy, gdy sg bardzo licznie obecne lub'gdy zaczyna brakowac
w Srodowisku preferowanych ofiar, o duzych rozmiarach ciala. Obserwa-
cja skladu pokarmu holofagéw dostarcza licznych dowodéw na prefe-
rencje w stosunku do tych gatunkow, ktoérych osobniki osiggaja duze
wymiary. Prawidlowos$¢ ta dotyczy zaréwno ryb (m.in. Hrbac¢ek i in.
1961, Hrbacek 1962, Brooksi Dodson 1965, Werner i Hall
1974, O'Brien, Slade i Vinyard 1976, Eggers 1977, Lynch
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ROZMIARY OFIARY - PREY SIZE

Rys. 1. Wybiérczo$é drapiezcéow w stosunku do ofiar o réinych wymiarach ciala
(z Zareta 1980)

Drapiezniki z grupy GLP — SIndP (hcolofagi) wybieraja swoje ofiary zgodnie
z ich wielkoscig, ktora jest zasadniczym jaspektem ,atrakcyjnosci” ofiary. Im
wieksza ofiara, tym wieksze prawdopodobienstwo jej schwytania. Wybidérczosé
drapieznikow z srupy SDP (hemifagobw) do pewnego t{tylko momentu wszrasta
wraz z wielkoscig ofiary, natomiast .od pewnych krytycznych rozmiaré6w ofiary
poczgwszy prawdopodobienstwo jej schwytania szybko spada

Predator electivity curves (from Zaret 1980)

Holophag’s (gape-limited predators — GLP) electivity increases with prey body
size, which is one of the most important aspects of prey atiractivity. The larger
the prey, the more likely it will be taken. Hemiphag’'s (size-dependent predators —
SDP) electivity increases from small-sized to large-sized preys to the certain
point only. /As the prey exceeds this critical size, the probability of capturing
and handling the prey decreases rapidly

1979) i narybku (m.in. Rajasilta 1 Vuorinen 1983), jak i pozo-
stalych drapiezeow tej grupy, np. traszek (Ranta 1 Nuutinen
w druku) czy ptakow (Dodson 1 Egger 1880).

Z kolei drapiezniki z grupy SDP (hemifagi) wybieraja niemal wy-
lacznie osobniki o matych rozmiarach ciala, co wynika po czesci z faktu,
ze same sa z reguly niewielkimi zwierzetami, o rozmiarach czesto niewie-
le przekraczajacych wymiary selekcjonowanych przez nie ofiar, a po
czesci z anatomicznej budowy ich odnézy gebowych (Anderson 1967).
Dodson (1974a) wyznaczyl granicznag wielkos¢ ofiary (1 mm), powyze]
ktorej nie stanowi juz ona obiektu zainteresowania dla drapieznikow
tej grupy.

Oczywiscie nie jest to zadna magiczna granica, nie do przekroczenia
przez oba typy drapieznikow, ale szereg obserwacji potwierdza, ze w sie-
rze zainteresowan hemifagéw leza jedynie ofiary o niewielkich rozmia-
rach ciala. One to wilasnie preferowane sg przez drapiezne wioslarki
(m.in. Hall 1964, de Bernardi i Giussani 1973), przez dra-~
piezne Cyclopoida (m.in. Anderson 1970, Brandl i Fernando
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1974, Dodson 1974a, 1974b) i Calanoida (OBrien, Buchanan
i Haney 1979, O'Brien, Kettle i Riessen 1979), przez Mysi-
dacea (Richards, Goldman i Franz 1975, Goldman i in.
1979, Murtaugh 198la) i przez larwy Chaoborus (Dodson 1970,
Sprules 1972, Pastorok 1981, Swift 1 Forward 1981). Nie4
ktére jednak bezkregowce drapiezne z tej grupy wyblerajg swoje ofiary
ze znacznie szerszego spektrum wielkosci ofiar niz cala reszta. Nalezy tu
wspomnie¢ chocby widlonoga Heterocope septentrionalis Juday i Mut-
tkowski (O'Brien, Buchanan i Haney 1979), niektére Mysidacea,
np. Neomysis mercedis (Holmes) (Murtaugh 1981a), larwy Chaoborus
(Pastorok 1978), czy larwy Odonata (Johnson i Crowley 1980).
Ciggle jednak prawidlowe jest zaliczanie i tych drapiezcow do tej grupy,
gdyz krzywa wybiorczo$ci pokarmowej opisywana dla hemifagéw obo-
wigzuje, mate ofiary sg zdecydowanie preferowane i istnieje zawsze gor-
na granica wielkosci ofiary, powyzej ktérej staje sie¢ ona niedostepna
i dla tych drapieznikow.

Ta wybiérczos¢ w stosunku do rozmiaréw ciala nie rozgrywa sie
tylko na zasadzie preferencji pewnych gatukéw ofiar ponad inne, ale
réwniez na zasadzie preferencji okreslonych stadiéw wiekowych (wiel-
kosciowych) w ramach jednego gatunku ofiary. Lupem holofagéw padaija
z reguly starsze (wigksze) osobniki z populacji ofiary (m.in. Brooks
1968, Wermner i Hall 1974), natomiast mtodsze stadia rozwojowe po-
zostaja pod silng presjg hemifagow (m.in. Confer 1971).

Wprawdzie dochodzi czasem do sytuacji, kiedy presja hemifagéw
tlumiona jest poprzez selektywna ich eliminacje przez holofagi (Sten -
son 1978, 1980, Lynch i in. 1981), ale z reguly, o ile w $rodowisku
aktywne sa jednoczesnie drapiezniki z obu wyrédéznionych grup, prak-
tycznie cale spektrum rozmiarow ciala kazdego z gatunkéw j)0=tencjal—
nych ofiar znajduje sie pod kontrolg drapiezcy.

Obok wielkosSci ofiary, ktéra przez wiele lat zgodnie uznawana byla
za najwazniejszg, jeSli nie jedyng ceche ofiary, ktéra przykuwa uwage
drapiezcOw, wymienia sie¢ obecnie szereg innych aspektéw atrakeyinosci
ofiary. Aczkolwiek odchodzenie od traktowania wielkosci ofiary jako
jedynego klucza dla zrozumienia preferencji pokarmowych drapieznikéow
dtugo torowalo sobie droge, to w ostatnim dziesiecioleciu mnozg sie wrecz
- dowody na to, ze réwniez i takie cechy ofiary, jak ksztalt ciala, barwa
czy ruchliwos¢ odgrywaja réwnie powazna, jesli nie wieksza niz wielko$é
role w przycigganiu uwagi drapiezcéw. Niektére z tych cech sa w bardzo
Scisty sposéb skorelowane z liniowymi rozmiarami ciala. Stad tez po-
trzeba bylo duzo czasu, zeby oddzieli¢ preferencje czy eliminacje form
o okreSlonych rozmiarach ciala, od preferencji czy eliminacji nosicieli
innych dostrzeganych przez drapiezniki cech, skoro te cechy w S$cisty
spos6b skorelowane z wielkoécig ciala podlegaly tym samym prawom
wybidrezosci.
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Ziaret 1 Kerfoot (1975) i niemal rownoczesnie Confer i Bla -
des (1975) wprowadzili na trwate do slownictwa planktonowego prze-
wijajgce si¢ juz w pismiennictwie lat siedemdziesigtych pojecie gene-
ralnej ,,widocznosci” ofiary, na ktérg skladajg sie poza wielkosciag réow-
niez ksztalt i pigmentacja ciata oraz aktywnos¢ ruchowa ofiary. Te same
cechy, poza barwg ciala, przyciggaja uwage zaréwno holofagéw jak i he-
mifagow, stagd tez ,,widocznos¢” Zareta proponuje zastagpi¢ generalng
,podatnoscig” czy ,,atrakcyjnoscig”’ ofiary, by nie sugerowac¢ koniecznos-
ci posiugiwania sie wzrokiem przy jej tropieniu i lokalizowaniu. Kolejno
omowie te wilasnie cechy jako atrybuty ofiary interesujgce dla drapiez-
cow. i |

Ksztalt ciala. Zwierzeta o silnie zmienionych ksztaltach ciala
(np. o znacznie wydiuzonej glowie czy kolcu ogonowym), jesli w ogdle
sg chwytane przez hemifagi, to prawdopodobienstwo ich zabicia, czy tym
bardziej strawienia, jest bardzo niskie z tego wzgledu, ze wiekszos¢ tych
drapieznikow po schwytaniu ofiary manipuluje nig tak dilugo, dopoki
nie natrafi na nieostoniete, miekkie czesci ciata. Wszelkie wiec anato-
miczne utrudnienia proces ten wydiluzajg, stwarzajge tym samym ofie-
rze szanse na wymkniecie sie drapieznikowi. Liupem tych drapiezcdéw pa-
daja najczesciej ofiary o prostej, nie zmodyfikowanej budowie ciala, tak
jak np. jedna z form Bosmina longirostris O. F, Muller o krotkich an-
tenulach i mucro (Kerfoot 1975, 1977a, 1977b), tak jak forma Cerio-
daphnia cornuta Sars o nie zmienionej okolicy glowowej (Zaret 1969,
1972a, 1972b), formy Daphnia pozbawione hetmu (Green 1967, Grant
i Bayly 1981, Krueger i Dodson 1981), czy formy wrotkow nie
wyposazone w dlugie posterolateralne kolce (Beauchamp 1952a,
1952b, Gilbert 1966, 1967, 1980, Halbach 1970, 1971). Zmjenionym
ksztaltom czesto towarzyszy redukcja widocznych czesci ciata w stopmniu
wystarczajgcym, by zmieniona ofiara znalazla sie juz poza spektrum za-
interesowania réwniez i holofagow; sam ksztalt ciala nie jest dla nich
bowiem interesujgcym aspektem podatnosci ofiary, ani tym bardziej ana-
tomicznie nie stanowi zadnej przeszkody, o ile modyfikacjom ksztaltow
nie towarzyszy zmniejszenie liniowych wymiaréw ciala.

Pigmentacja ciata Nie jest to wprawdzie najtrafniejszy ter-
min, ale proponuje rozumienie pod nim wszystkich tych cech ofiary, ktére

zwiekszajg kontrast miedzy obiektem a tlem, a wiec miedzy cialem ofiary

a wodg wokoél. Nalezy tu powierzchnia oka, stopien wypelienia przewodu
pokarmowego, liczba i wielkos¢ jaj w komorze legowej czy w worku
jajowym oraz zabarwienie ciala,

Ot6z powierzchnia oka jest cechg wyraznie rozrézniang, przynajmnie ]
przez ryby planktonozerne, i im jest ona wieksza, tym prawdopodobien-
stwo dostrzezenia ofiary jest wieksze. Tego typu spostrzezen dokonali
min. Zaret (1969, 1972a, 1972b) dla Ceriodaphnia cornuta, Green
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(1971) dla Daphnia lumholtzi (Sars) oraz Zaret i Kerfoot (1975)
dla Bosmina longirostris.

Stopienn wypelnienia przewodéw pokarmowych u ofiar réwniez moze
by¢ przedmiotem selekeji przez te drapiezniki, ktére postuguijag sie wzro-
kiem przy lokalizowaniu ofiary (Vinyard i O'Brien 1975, 1976).

Jednym z najbardziej ,newralgicznych” aspektow pigmentacji ofiary
jest liczba jaj noszonych w komorach legowych (Cladocera) czy workach
jajowych (Copepoda). Osobniki noszgce jaja sg eliminowane w stopniu
istotnie wiekszym, niz osobniki pozbawione jaj. Eliminacje noszgcych
jaja samic Eurytemora hirundinoides (N'ondquist) przez Sledzia baltyc-
kiego opisal Sandstr om (1980), a przez mlodociane stadia rozwojowe
cierntka Vuorinen, Rajasilta i Salo (1983). Eliminacje noszag-
cych jaja samic Daphnia przez ryby planktonozerne w jeziorach mazur-
skich opisali Gliwicz (1981), Gliwicz, Ghilarovi Pijanow-
ska (1981) oraz Piasecka (1983), a noszacych jaja samic Cyclops
abyssorum tatricus Kozminski przez pstraga w jeziorach tatrzanskich
Gliwicz i Rowan (1984). Wybiorczosé pokarmowa w stosunku do
samic wioslarek, noszgcych w ephippium (w zgrubialych i zmienionych
klapach pancerza) duze, ciemne, $wietnie widoczne jaja spoczynkowe
opisano dla ryb (Mellors 1975), traszek (Ranta i Nuutinen
w druku) i ptakow (Dodson i Egger 1980).

Barwa ciala jest kolejng cechg dostrzegang przez drapiezniki postu-
gujace sie wzrokiem. Przykiladowo traszka Triturus ovulgaris (L.)
chetniej wybiera osobniki Daphnia o brazowym zabarwieniu niz osobni-
ki bezbarwne (Ranta i Nuutinen w druku). Podobnie ryby plank-
tonozerne latwiej dostrzegaja i chetniej chwytaja ofiary barwne niz bez-
barwne. Na przyklad ciemnoczerwone osobniki Heterocope septentrionalis
znacznie czesciej padaja ofiarg ryb, niz osobniki bladozielone, pozbawione
karotenoidow (Luecke i O'Brien 1981). |

Kolejnym 1 ostatnim aspektem generalnej atrakcyjnosci ofiary, ktory
chce omowic, jest aktywnos¢é lokomotoryczna, Oczywiscie lat-
wosc¢ detekeji ofiary przynajmniej dla tych drapieznikow, ktére postuguja
sie wzrokiem, zalezy w pierwszym rzedzie ‘od kontrastu pomiedzy cia-
lem ofiary a otaczajaca woda. Z chwilg jednak, kiedy ofiara znajdzie sie
juz w polu widzenla drapiezcy, ta wilasnie aktywnos$¢ lokomotoryczna
moze znacznie zwiekszyé jej atrakcyjnosé. Otéz wiekszo$é drapiezcéw
sposrod holofagow i hemifagéw odréznia ofiary wolno ptywajgce od szyb-
ko poruszajgcych sie, przy czym z reguly szybko plywajgce ofiary lo-
kalizowane sg znacznie predzej zaréwno przez ryby (Lindstrom 1955,
Brooks 1968, Ingle 1968, Ware 1973, Zaret 1980), jak i bez-
kregowce drapiezne (Strickler i Bal 1973, Strickler 1975,
JoL.Lii1 H W Li 197, Kerfoot, Kallogg i Strickler 1980).

Podsumowujac skrotowg prezentacje tych wlasciwosei potencjainych
ofiar, ktore sa lub moga by¢ atrakcyjne dla drapiezcy, chce wyraznie



i

OBRONA PRZED DRAPIEZNICTWEM U ZWIERZAT PLANKTONOWYCH

e m—

podkre§lié, ze o tym, jak jakoSciowo przedstawia si¢ dieta drapiezcow,
czyli jakie ofiary padaja ich lupem, decyduje z jednej strony okreslony
charakter wybiorczosci pokarmowej drapiezcow, a z drugiej wiasciwosci
samej ofiary.

Obok tego oczywiste znaczenie ma tu wzgledne zageszczenie dra-
piezcoéw i ich ofiar, ktére przesadza o prawdopodobienstwie i czestosci
ich kontaktow. Zaleznos$é jest obustronna — liczba dostepnych w sro-
dowisku ofiar okreéla goérny poziom zageszczenia drapiezcy, a presja
drapiezcy reguluje zageszczenie ofiar. A wszystko to rzecz jasna nie dzie-
je sie w oderwaniu od czynnikéw zewnetrznych, a osadzone jest w kon-
kretnych realiach warunkéw srodowiskowych. Biorge pod uwage wszy-
stkie te sprawy proponuje uproszczony schemat zaleznosci planktono-
zerca-ofiara w $rodowisku wodnym (rys. 2).

Preferencje drapieznikéw w stosunku do okreslonych typow lofiar
znajduja swoje odbicie w strukturze zespolow 1 populacji pozostajgcycn
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Rys. 2. Zalezno$ci planktonozerca—ofiara planktonowa Ww srodowisku wodnym
Na sukces (schwytanie ofiary) lub porazke (ucieczka ofiary) drapieznika skilada
sie, obok prawdopodobienstwa ich spotkania w przestrzeni 1 W czasie, szeroko
pojeta dostepno$é ofiary (a wiec jej zageszczenie W polgczeniu z pewnymi atry-
butami ,atrakcyjnosci” istotnymi dla drapiezcy) i mnatezenie presji drapiezcOw
bedace wypadkowg ich zagegszczenia 1 takich jch cech, ktore skladajg sie na
mozliwosé zlokalizowania i schwytania cfiary

Relationship between planktivores and their planktonic preys

Predator success (capture of prey) or failure (prey escape) depends upon (1) the
probability of predator-prey encounter both in space and time, (2) prey vulnera-
bility (density of prey populations plus some aspects of its attractivity) and (3)
total predatory pressure which depends upon predator density and his ability
of prey detection and capture -
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okresowo czy stale pod kontrolg drapieznika. Biorgc pod uwage zhang
juz wybiérczos¢ drapiezcow w stosunku do swoich ofiar logicznie spo-
dziewane i czesto rejestrowane sa takie oto symptomatyczne zmiany:

1. Redukcja zageszczenia (standing crop) ofiary
ma miejsce czesto i to w duzym wymiarze. Ryby planktonozerne sg
w stanie powaznie redukowaé¢ zageszczenie swoich ofiar. Przykladowo
Werner i Hall (1974) podaja, ze niewielkie ryby z rodzaju Lepomus
byly w stanie skonsumowaé w ciggu kilku minut setki osobnikéw Daphnia
w warunkach laboratoryjnych. Te same ryby w malych stawach dopro-
wadzily do catkowitej eliminacji planktonu skorupiakowego w ciggu
jednego tylko sezonu letniego (Hall, Cooper i Wermner 1370).
W jez. Cahora Bassa liczna populacja miejscowej sardynki (Limnothrissa
miodon) odpowiedzialna jest za redukeje rzedu 50% stanu zooplanktonu
w ciggu jednej tylko doby. Te sytuacje oceni¢ trzeba jako ekstremalnas,
ma ona bowiem miejsce praktycznie raz w miesigcu, w czasie peini
ksiezyca, kiedy ryby zeruja w strefie otwartych wod wyjgtkowo inten-
sywnie, korzystajac z dobrej widocznosci (G 1i wic z 1984).

Do najbardziej drastycznej redukcji zageszczenia lub wrecz do cai-
kowitej zaglady gatunku dochodzi z chwilg introdukowania nowych
dla zbiornika gatunkéw drapiezcy. Przykladowo introdukcja pstraga do
kilku jezior tatrzanskich doprowadzila do catkowitego wyginiecia duzych
wio§larek Holopedium gibberum Zaddach i Daphnia pulicaria Forbes
(Gliwicz 1963, 1980).

Roéwniez bezkregowce drapiezne w wyrazny sposob redukujg zage-
szczenie swoich ofiar. Przykladowo aktywnosci pokarmowej drapieznych
Cyclopoida przypisuje sie redukecje rzedu kilku do kilkunastu procent
biomasy ofiar $rednio w ciggu dnia (Suskina 1964 Confer 1971,
Karabin 1978, Brandl i Fernando 1979, 1981), aLane (19792,
1979b) podaje nawet znacznie wyzsze wartosci, twierdzac, ze do 70%
populacji Daphnia w jeziorze Gull eliminowane jest dziennie przez dra-
piezne widlonogi z rodzaju Diacyclops, wiec znacznie wiecej niz przez
ryby w tym samym czasie. Drapiezne larwy Chaoborus elminuja dzien-
nie od kilku do kilkudziesieciu procent biomasy swoich ofiar planktono-
wych (Dodson 1972, Fedorenko 1975 Kajak i Rybak 1979),
Leptodora kindti w jeziorach mazurskich do 50% biomasy zooplanktonu
(Karabin 1974), a lacznej presji tej wioslarki i larw Chaoborus przy-
pisuje sie eliminacje niemal calej biomasy ich ofiar w polskich jeziorach
(Hillbricht-Ilkowska i in. 1975). I w tym wypadku do najbar-
dziej drastycznych zmian zageszezenia ofiarv dochodzi z chwilg introduk-
cji nowyech dla zbiornika gatunkéw drapiezcow, tak jak przykladowo mia-
lo to miejsce w jeziorze Tahoe, gdzie introdukcja Mysis relicta Lovén
doprowadzila do catkowitej eliminacji Daphnia (Richards, Goldman
i Franz 1975, Goldman i in. 1979).
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2. Zmiamy sktadu i struktury dominacyjnej
w zespotach zooplanktonu pod wplywem drapieznika byly re-
jestrowane niejednokrotnie. Wypada tu zacytowaé klasyczng juz dzisiaj
prace Brooksa i Dodsona (1965), ktérzy opisali catkowitg przebu-
dowe zespoiow zooplanktonu w jeziorach amerykanskich po wprowadze-
niu tam ryb planktonozernych. Na skutek eliminacji przez ryby liczebnosé
duzych wioslarek planktonowych na tyle spadia, ze zespodl zostal zdomi-
nowany przez wioslarki o drobnych rozmiarach ciatla. W nieobecnosci ryb
byly one tiumione wyrazng dominacja duzych wioslarek, znacznie bar-
dziej — 'w mysl koncepcji obu autorow — efektywnych w wykorzystaniu
zasobow siedliska. Spostrzezenie to stanowi istote tzw. size-efficiency
hypothesis, ktéra zapoczagtkowala swoisty przewrét w pogladach na funk-
cjonowanie bhiocenoz planktonowych i zwroécila uwage na dzis juz nies
kwestionowana, a do tych czaséw wyraznie niedoceniang, role drapiez-
nictwa w ksztalttowaniu oblicza ekosystemow wodnych. Kilka kolejnych
lat zaowocowalo w mnozgce sie potwierdzenia niemal uniwersalnosci tej
reguly. I chociaz obecnie mechanizm dominacji duzych osobnikow nad
drobnymi w nieobecno$ci drapieznika i dochodzenie tych ostatnich do
roli dominantéw dopiero w wyniku eliminacji przez drapiezce duzych
form wydaje sie znacznie bardziej skomplikowany, a nawet budzi szereg
powaznych zastrzezen, to jedno jest prawda: wprowadzenie ryb zapo-
czatkowywuje serie daleko idgcych zmian w skladzie zespotéw zooplank-
tonu. Z reguly pierwsza i widoczna zmiana polega na stopniowym, a by-
wa, ze i gwaltownym ubywaniu duzych form i zastepowaniu ich przez
mniejsze, nie zjadane przez ryby. Podobne zmiany skiadu w obecnosci
ryb zarejestrowali m.in. Galbraith (1967), Nillson i Pejler
(1973) oraz Ha 1l 1 in. (1976).

Znaczne zmiany w skiadzie gatunkowym 1 strukturze zespoiow przy-

pisuje sie réwniez dziatalnosci hemifagow, ktore w strefie otwartych waod
jezior reprezentowane sa przede wszystkim przez drapiezne Cladocera
1 Copepoda. Zmiany te sg innego rodzaju, obserwowana jest najczescie]
eliminacja czy redukcja zageszczenia tych gatunkow, ktorych osobniki
osiggajg niewielkie rozmiary ciala. Przykladowo Edmondson (1979)
oraz Edmondson i Litt (1982) wigza okresowe znikanie i pojawy
Daphnia w jeziorze Waszyngton ze zmienng presja Mysis relicta, a Mur -
taugh (1981b) powaznq przebudowe zespolu zooplanktonu w tym sa-
mym jeziorze z presjg Neomysis mercedis. Podobnie Dodson (1974a)
podaje, ze Diaptomus shoshone Forbes po miesigcu zerowania wyklucza
niemal catkowicie niewielkg Daphnia minnehaha Herrick z zespolu wios-
larek, w ktérym pozostaje natomiast nietknieta liczna populacja znacz-
nie wiekszej Daphnia middendorfiana Fischer. Eliminacje gatunkéw,
ktorych osobniki osiggaja niewielkie rozmiary ciala, opisujg tez Kerf o -
ot (1975), Zaret (1978) i Neill (1981). Towarzyszy jej najczesSciej
dominacja duzych form. Rzecz jasna w zespolach pozostajgcych pod jed-
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noczesng kontrolg obu typéw drapiezcow zmiany skiadu i struktury sg
wypadkowsg ich aktywno$ci. Ostatecznie z calg pewnoscig powiedzieC
mozna, ze drapieznictwo na réwni z innymi czynnikami Srodowiskowy-
mi, a czesto w stopniu silniejszym niz pozostale peini wyrazng role struk-
turotworczg w ksztaltowaniu zespoléw zooplanktonu (m.in. Glasser
1979). |

3. Zmiany struktury wieku w populacjach ofiar
pod wplywem dziatlania drapiezcow rejestrowane sa powszechnie. W obec-
nosci holofagéw struktura wieku przesuwa sie wyraznie w kierunku
dominacji mlodszych klas wieku, ktorych osobniki majg niewielkie roz-
miary ciata. Tego rodzaju przesunieciom w strukturze wieku towarzyszy
w oczywisty spos6b zmniejszenie Sredniej wielkosci osobnika w popu-
lacji (Hrbacek i in. 1961, Brooks i Dodson 1965 Gal-
braith 1967, Hall Cooper i Werner 1970, Gliwicz, Ghi-
larov i Pijanowska 1981). Presja hemifagow z kolei doprowa-
dza do innego typu zmian w strukturze wieku populacji ofiar, miano-
wicie z reguly dochodzi do dominacji wiekszych, a wiec starszych osob-
nikéw, czemu towarzyszy wzrost srednich wymiarow osobnika w popu-
lacii Dodson 1974b, Kerfoot 1975, Zaret 1978). Prostota tych
twierdzen komplikowana jest jednak przez fakt, ze w warunkach natu-
ralnych oba typy drapiezcéw najczeSciej wspotwystepujag i w pewnych
sytuacjach dojs¢ moze do swoistego stanu roéwnowagi, polegajgcego na
tym, ze wszystkie klasy wieku sg rownie licznie (czy réwnie nielicznie)
reprezentowane,

Natomiast z chwilg, gdy hemifagi pozostajg pod kontrolg holofagow
(tak jak to zwykle obserwuje sie w strefie otwartych woéd, gdzie bez-
kregowce drapiezne licznie padajg lupem ryb planktonozernych), obraz
populacji ofiary jest taki, jak w wylgcznej obecnosci holofagow. Wyjat-
kiem sg te pory roku i te strefy zbiornika, gdzie hemifagi wymykajg
sie spod kontroli holofagow (m.in. Confer i Blades 1975, Kerfoot
1975).

4 Zmiany piodnosci w populacjach ofiar wywoly-
wane sg jedynie przez drapiezniki postugujgce sie wzrokiem przy tro-
pieniu ofiar. Polegaja one na selekfywnej eliminacji ciezarnych samic,
noszgcych w komorach legowych duze, ciemne, dobrze widoczne jaja, co
prowadzi do spadku Sredmniej liczby jaj przypadajgcych na jednego osob-
nika w populacji, a wieg do spadku plodnosci. Tego typu zmiany zare-
jestrowali np. Gliwicz (1981) i Piasecka (1983). Trzeba doda¢, ze
znacznie wiecej jest doniesien, z ktérych wynikalyby opisywane juz
upodobania ryb w stosunku do plodnych, noszgcych jaja samic, niz sfor-
mutowan, ze taki wilasnie charakter wybiorczosci pokarmowej ryb ozna-
cza dla populacji daleko idgce konsekwencje w postaci spadku potencjatu
rozrodczego. |

Opisane zmiany, potraktowane tu w dos¢ skrétowej formie, nalezg do



e — — = e ——— s - - - r— P & e p—

s S T —

najwazniejszych 1 najpowszechniej rejestrowanych zmian, zachodzgcych
w zespotach 1 populacjach planktonowyeh pozostajacych pod kontrolg
drapiezcow. Ich powszechnosé i powtarzalnos¢ pozwalajg z duzym praw-
dopodobienstwem wyrokowaé¢ o rodzaju i natezeniu presji drapiezcow.

3. Mechanizmy obronne u ofiar

3.1. Wprowadzenie |

Mimo tego, ze osobniki niemal wszystkich gatunkéw zooplanktonu
konfrontujg si¢ w ciggu swego zycia z presjg licznych drapiezcow, cze-
sto o duzym natezeniu, to wspomniane juz sytuacje, w ktorych dochodzi
do catkowitej zagiady gatunku nalezg do rzadkosci. Dlaczego? Z jednej]
strony niezmiernie rzadko wsrod drapieznikéw spotykana jest waska
specjalizacja pokarmowa; wiekszos¢ nalezy do polifagéw, rzadziej ste-
nofagow, a monofagia praktycznie nie istnieje. Jak juz wspomniatam,
drapiezcy nie sg w wiekszosci obligatoryjnymi planktonozercami, a wiec
plankton stanowi nie jedyng i nie zawsze zasadniczg frakcje ich diety,
a ponadto mnogos¢ upodoban i tatwos¢ przechodzenia z jednego na drugi
rodzaj pokarmu sprawiajg, ze dochodzi do sezonowych czy okresowych
zmian jadiospisu i zainteresowan pokarmowych w ramach istniejgce]
podazy ofiar planktonowych. Czesto podyktowane jest to koniecznoscig
wynikajgcg badz z okre$lonej fenologii ofiary (caia populacja zapada
w stan spoczynku lub znikajg niektére stadia rozwojowe), bagdz z wy-
czerpywania sie puli ofiar jednego rodzaju. Dodajmy, ze w mysl hipotezy
,ostroznego drapieznictwa” (Pianka 1974) drapieznik nie powinien
dopusci¢ do takiego wyczerpania sie jego wilasnej bazy pokarmowej, by
zacigzylo nad nim widmo $mierci glodowej. Jednak to nie racjonalna
gospodarka drapieznika swoja bazg pokarmowg stanowi przedmiot mo-
jego zainteresowania, a to, jak sobie radzi w obliczu zagrozenia ofiara,
ktora tak jak kazdy zywy organizm nastawiona jest na maksymalne
zwielokrotnienie liczby swoich kopii w przyszltych generacjach i na mak-
symalng przezywalnose. ,

Oczywiscie zadna ofiara nie jest wobec swych przesladowcoéw zupeinie
bezbronna i postaram sie wykazaé¢, ze przedsiewziete mechanizmy obron-
ne sg niejednokrotnie zadziwiajgco skuteczne. Kazdy gatunek ofiary
konfrontuje sie z wieloma roznymi drapieznikami, co wymaga mnogosci
mechanizméw obronnych, gdyz specyfika kazdego drapiezcy ‘implikuje
specyfike mechanizmoéw obronnych, wsrod ktorych nie ma takich, ktére
mialyby uniwersalny zasieg i zastosowanie. Wiekszos¢ zwierzgt plankto-
nowych cechuje wysoce ekspansywny sposob rozrodu, wynikajgcy giow-
nie z produke ji ogromnej liczby potomstwa, z przystepowania do roz-
rodu wielokrotnie w ciggu roku (iteroparity), krotkich czaséw generacji
i cigglosci proces6w rozrodu w czasie. To wszystko sprawia, ze odbudo-
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wa nawet silnie zdziesigtkowanej populacji moze latwo mnastgpi¢, szcze-
golnie z chwilg, gdy nacisk drapiezcy ostabnie. Ta ekspansywnosé¢ rozrodu
kompensowa¢ moze wprawdzie straty wynikle z aktywnosci pokarmowej
drapiezcoOw, ale nie nalezy jej rozumie¢ jako mechanizmu zabezpiecza-
jacego przed ich presjg. Gatunki, ktéore cechuje ogromny potencjal roz-
rodczy, a wiec gatunki ‘uprawiajgce strategie typu ,,r”’ lub do niej zbli-
zong inwestuja wiele w produkcje licznego, lecz z reguly bezbronnego
potomstwa, ktore powinno bilansowa¢ straty wywotane sSmiertelnoscig.
Natomiast gatunki uprawiajace strategie typu ,,K” lub do niej zblizong
,dbajg”’ o zapewnienie mozliwie najwiekszych szans przezycia swojemu
mniej licznemu potomstwu. U tych wiasnie gatunkow spodziewaé by sig
mozna ewolucji wszelkiego rodzaju autentycznych mechanizméw obron-
nych, tymczasem zwierzeta planktonowe, z ktérych ogromna wickszose
uprawia strategie zblizong do ,,r”, inwestujg wiele w mechanizmy ob-
ronne,

Jak przedstawiono juz na rys. 2, o szeroko pojetej dostepnosci ofiary
decyduje z jednej strony jej zageszczenie, ktére determinu je prawdo-
podobienstwo i czestosé spotkan z drapiezcg, a z drugiej szeroko ‘pojeta
podatnos¢ na presje drapieznikow, wszystko wiec to, co sklada sie na
tatwos¢ jej zlokalizowania i schwytania. Oczywiscie jest tak, ze gatunki,
ktorych populacje nigdy nie osiggaja wysokich zageszczen, mogg na tej
wiasnie zasadzie sta¢ poza mawiasem zainteresowan drapiezcy, u ktérego
zgodnie z teorig ,,optymalnego Zerowania” — optimal foraging (obszerny
przeglad piSmiennictwa znalezé mozna u Pyke’a, Pulliama i Char-
nova 1977) koszty poszukiwania ofiary nie mogg przekracza¢ zyskow
ptyngceych z jej schwytania. Jak z tego ‘wynika, , nieliczno$é” moze byé
opiacalna, ale rzecz jasna zadnych mechanizméw stuzgcych celowemu
zmniejszeniu zageszcezenia ofiar, tak by ‘ich poszukiwanie bylo dla dra-
pieznika nieoptacalne, nie ‘'ma. Nie nalezy sie ich spodziewaé przede wszy-
stkim dlatego, ze wlasciwym kryterium doboru naturalnego jest dobro
osobnika, definiowane jako ekspansja jego genotypu. Nic wiec nie moze
dzia¢ sie w przyrodzie wbrew dgzeniu 'kazdego zywego organizmu do
zwlelokrotnienia liczby swoich kopii. Mozna by oczywiscie zalozyé, ze
utrzymywanie zageszezenia populacji ofiary na niskim poziomie tak, by
dla drapiezcy wykrycie jej wigzalo sie juz z kosztami energetycznymi
‘nieproporcjonalnymi do zyskoéw, sprzyja¢ bedzie (wbrew zasadzie eks-
pansji indywidualnego genotypu) przetrwaniu calej populacji. Taka sa-
moregulacja zageszczenia populacji ofiary, jakg pewmie chcieliby lanso-
wac zwolennicy teorii doboru grupowego, realizowana bylaby przez
regulowanie liczby produkowanego potomstwa. Samoregulacje zageszcze-
nia populacji da sie wyttumaczy¢ bez odwolywania sie do pojecia dobra
populacji, a poprzez proste zbilansowanie rachunku strat i zyskéw po-
szczegolnych osobnikéw. Dla kazdego gatunku bowiem optymalna liczba
produkowanego potomstwa zalezy $ci§le i dostosowywana jest do zaso-
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béw srodowiska, a nie podporzgdkowana interesowi populacji réwniez
w sensie ufrzymywania zageszczenia ponizej poziomu atrakcyjnego dla
drapiezcow.

. Stad tez nie w tempie reprodukcji ani w regulaciji zageszczema po-

pulacji tkwig zasadnicze mechanizmy obronne; kryjg sie one natomiast
we wszelkich modyfikacjach tych cech ofiar, ktére z réznych wzgledéw
i na roznej zasadzie przykuwajq uwage drapiezcoOw, a wigc w mecha-
nizmach, ktore stuzylyby zmniejszeniu ogélnej podatnosci ofiary na
presjg. -
Pierwszej proby klasyﬂkacn tych mechanizméw dokonat Zaret
(1979), ograniczajgc ich omawianie do tych, ktére realizowane sg w sto-
sunkowo homogennym sSrodowisku pelagialu jezior (to zZawezenie ma
swoje uzasadnienie, gdyz mozaikowos$¢ srodowiska litoralnego dostarcza
zwierzetom roznego rodzaju kryjowek, ktorych w strefie otwartej wody
nie ma). Ot6z mozliwe i realizowane przez potencjalne ofiary s3: (1) roz-
mijanie sie ofiary w przestrzeni i w czasie z drapiezcg, (2) zmiany wiel-
kosci ciala, ktore czynig ofiare niewidoczng dla ryb lub nieatrakcyjng
dla bezkregowcéw drapieznych, (3) zmiany widocznosci ciata (utozsamia-
nej tu z pigmentacjg), ktére czynig ofiare niewidoczng dla ryb, oraz
(4) zmiany aktywnosci lokomotorycznej ofiar i ich zdolnosci do ucieczki.
Rozmijanie sie w czasie i przestrzeni oraz zmiany pigmentacji ciala by-
lyby wazne w obliczu ryb planktonozernych, a zmiany rozmiaréw ciaia
i reakcje behawioralne zwigzane z ruchliwoscia — wobec zaréwno ryb,
jak 1 drapieznych bezkregowcow. |

Podzial mechanizmow obronnych zaproponowany przez Zaneta ma
jednak te wade, ze nie odzwierciedla przez niego réwniez przyjetego
(@ nawet czesciowo stworzonego) podziatu kryteriow, wedlug ktorych
drapiezcy selekcjonujag swoje ofiary. Przedstawiony juz w rozdziale 2 po-
dzial tych kryteriéw, jesli mozna uznaé¢ go za stuszny, powienien auto-
matycznie narzucaé¢ klasyfikacje mechanizméw obronnych, a to dlatego,
ze wlasnie te cechy ofiary, ktore sg interesujgce dla drapieznika, powin-
ny byé i sg przedmiotem najrozmaitszych modyfikacji ze strony ofiary.

Inng klasyfikacje mechanizméw obronnych zaproponowali Kerfoot,
Kelloggi Strickler (1980), dzielgc wszelkie strategie na te, ktére
realizowane sg po to, by nie dopusci¢ do kontaktu z drapiezcg (pre-en-
counter), i na takie, ktore realizowane sg przez te ofiary, ktore mie po-
trafia zapobiec kontaktowi z drapieznikiem (post-encounter). Do drugiej
grupy nalezg wszelkie modyfikacje ksztaltow ciala w postaci kolcow,
galaretowatych otoczek, zgrubialych scian karapaksu, majgcych oslabié
skuteczno$é ataku drapieznych bezkregowceow.

Jednak ucieczka oraz wszelkie celowe zwalnianie aktywnosci loko-
motorycznej uruchamiane s z chwilg, gdy pojawia si¢ realne niebez-
pieczenstwo. Dlatego proponowatabym wigczenie ich do mechanizméw
z grupy post-encounter, jesli pod tym pojeciem rozumie¢ bedziemy

2
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znalezienie sie ofiary w takiej bliskosci drapiezcy, z ktorej juz lat-
wo moze zostaé zauwazona, a nie fizyczne zetkniecie sie ofiary z dra- -
pieznikiem. Jest to chyba tym bardziej stuszne, ze do tych mechanizmow
cytowani powyzej autorzy zaliczyli réwniez mozliwos¢ wymkniecia sie
raz schwytanej ofiary. Takze w grupie mechanizméw zapobiegajgcych
kontaktowi drapieznika z ofiarg proponowalabym jedynie umieszczenie
pominietych przez nich strategii polegajacych na rozmijaniu sie drapiez-
¢y i ofiary w czasie i przestrzeni. OczywisScie z pelng swiadomoscig, ze
na zdolnos$ci do pokonywania duzych dystanséw w stupie wody skiadajg
sie rowniez zdolnosci lokomotoryczne, wlasciwe poszezegélnym gatunkom
ofiar. Do drugiej grupy strategii zaliczylabym wszelkie mechanizmy,
ktéore przydatne sg z chwilg, kiedy do spotkania z drapieznikiem musi
doj$¢, a wiec zwigzana z generalng ruchliwoscig zdolnos¢ do ucieczki,
zmniejszenie aktywnosci lokomotorycznej w poblizu drapieznika, zmiany
ksztaltu, wielko$ci i pigmentacji wciala w kierunku takich form, ktoére
z tych przynajmniej wzgledéw przestang by¢ tak atrakecyjne dla dra-
piezcy. Wszelkie te zmiany znajdujg zastosowanie wobec zaréwno holo-
jak i hemifagow, z wyjgtkiem pigmentacji, do ktorej rozrozniania po-
trzebny jest zmyst wzroku, a wiec wszelkie jej zmiany sg celowe wobec
drapieznikéw postugujgeych sie wzrokiem przy lokalizowaniu ofiar. Wa-
chlarz tych mechanizméw przedstawia rys. 3, a ich przeglad zaczneg od
tych, ktore zapobiegaja spotkaniu drapiezcy i ofiary.

3.2. Rozmijanie sie w przestrzeni i w czasie

U ofiar, ktore ze wzgledu na swoje cechy sg w szczegolny sposob na-
razone na presje planktonozercoéw, niejednokrotnie ewoluujg mechanizmy,
ktore nie dopuszezajag lub w kazdym razie ograniczajg kontakty z dra-
piezcg w przestrzeni i w czasie. Z jednej strony obserwuje sie sezonowe
zasiedlanie tych stref zbiornika, ktore sg w mniejszym stopniu penetro-
wane przez drapiezniki. Z drugiej strony cykle zyciowe niektorych ga-
tunkéw ulegajag na tyle silnym modyfikacjom, ze szczytowe ich zage-
szczenie (lub "szcz.yt-owe zageszcezenia tych ich stadiow rozwojowych,
ktore sg szczegblnie atrakcyjne dla drapiezcy) rozmija sie w czasie ze
szczytowym nasileniem aktywnos$ci pokarmowej drapieznika (rys. 3).

O pionowym rozmieszczeniu zwierzgt w toni wodnej decyduje szereg
czynnikow, wsrod ktorych najwiekszg role przypisuje sie powszechnie
zmianom intensywnosci $wiatla docierajgcego do wody, zmianom tem-
peratury, pH, koncentracji tlenu rozpuszczonego w wodzie, poziomu do-
stepnego pokarmu i zmianom charakteru i nasilenia presji drapiezcow
wraz z glebokoscig. Ostatecznie rozmieszczenie przestrzenne ofiar jest
wypadkowg dziatania wszystkich tych czynnikéw, ale zrozumienie roli
drapiezcy w ksztaltowaniu rozmieszczenia ofiar nastgpito stosunkowo
niedawno, tyle ze dos¢ szybko utorowato sobie droge w sSwiadomosci
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ZAPOBIEGANIE SPOTKANIU Z DRAPIEZNIKIEM
PROTECTION AGAINST PREDATOR ENCOUNTER

ZAPOBIEGANIE SCHRYTANIU PRZEZ DRAPIEZCOW JESLI my5l DOISE DO
SPOTKANIA PROTECTION AGAINST HANDLING IF PREDATOR
ENCOUNTER IS UNAVOIDABLE

ROZMIJANIE SIE W CZASIE | PRZIESTRZEN!

SPATIAL- TEMPORAL STRATEG! AKTYWNOS C
- AL STRATEGIES LOKOMOTORYCZINA
: MOTI0N
DZIEN DAY NOC NIGHT _
& A ' UCIECZKA NIERUCHOMIENIE
ESCAPE DEAD-MAN" RESPONSE

ZMNIEJSZENIE 0GOLNEI WIDOCINOSCI CIAEA
REDUCTION OF GENERAL VISIBILITY

IMIANY C(HANGES OF

WIELKOSC! KSZTAE TV PIGMENTACH
CIAEA "3_“:; CIAEA CIAEA
RODY SIZE BDDV SHAPE BODY PIGMENTATION

Rys. 3. Mechanizmy obrony przed drapieznictwem u ofiar planktonowych

Niektére z tych mechanizméw polegajg na niedopuszczaniu do spotkania z dra-
piezcg w czasie 1 w przestrzeni, a wiec z jednej sirony ma rozmijaniu sie ofiary
z drapiezca w tych strefach zbiornika i o tych porach roku czy doby, w ktorych
ryzyko schwytania jest najwieksze, lub z drugiej strony na dostosowaniu cyklu
zyciowego ofiary do zmiennego natgzenia presji drapiezcy tak, by szczyty za-
geszczenia tych stadiébw rozwojowych, ktére sg w szczegblny sposOb narazone na
presje nie przypadaly na okres jej szczytowego nasilenia. Mechanizmy wobronne
w sytuacji, gdy do spotkania z drapiezcg musi doj$é polegajg na zdolnosci do
ucieczki oraz na zmniejszeniu ogoélnej widocznosci ‘ciala w postaci mieruchomienia
W poblizu drapiezcy, oraz wszelkich modyfikacji wielkosci, ksztaltu i pigmen-
tacji ciala, ktére czynig ofiarg niewidoczng dla drapieznikéw posiugujgcych sig

wzrokiem i trudng do schwytama dla pozostalych

Anti-predator defence mechanisms in zooplankton

Some of these mechanisms prevent predator-prey encounter, both in space and
time: (1) the prey is not present in those parts of the reservoir, or is not active
in those seasons (hours), in which 'the risk of being captured is highest and (2)
prey life—cycle is adjusted to the seasonally changing predatory pressure in the
way, that the highest abundances of those life—stages which are most vulnerable
to predation don’t fall into the periods of the most intensive predation. If howe-
ver the prey cannot avoid the encounter with predator, the only way to save
its life is (1) 'to escape or (2) to decrease its general vulnerability e. g. by playing
dead (dead-man response), and by adapting body size, shape and pigmentation
so as to make the prey invisible for viisual predators and at the same time dif-
ficult to capture for blindly grasping predators
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‘badaczy i ciggle mnozg sie tego dowody. Wymienie tu tylko kilka przy-
kladéw, choéby Daphnic hyalina Leydig w jeziorze Kloster, ze wzgledu
na swe duze rozmiary ciala podatna w duzym stopniu na presje ryb
planktonozernych, zasiedla glebsze warstwy zbiormika niz D. cucullata
Sars, ktorej osobniki ze wzgledu na istotnie mniejsze rozmiary nie sg tak
atrakeyjnym ‘dla ryb pokarmem (Jacobs 1977a, 1977b). Z tych samych
wzgledéw Daphnia hyalina w jeziorze Konstanz bytuje w gilebszych
warstwach wody niz drobniejsze osobniki D. galeata Sars, ktore prak-
tycznie nigdy nie zapuszczajg sie ponizej dolnej granicy epilimnionu
(StichiLampert 1981, 1984). Silniej pigmentowane (ze wzgledu na
duzg zawarto§é hemoglobiny) osobniki Daphnia lumholtzi wyraznie uni-
kajg stref zbiornika licznie zasiedlonych przez ryby planktonozerne,
podczas gdy slabiej pigmentowane osobniki tego samego gatunku bez-
piecznie przebywaja w sgsiedztwie drapiezcy (Green 1956). Analogicz-
nie, latwo lokalizowane przez ryby osobniki noszgce w workach jajowych
lub komorach legowych duze, ciemno zabarwione, dobrze widoczne jaja
szukaja schronienia w glebokich, nieprzeswietlonych wodach. Jako przy-
klad moga tu shuzyé noszgce jaja samice Cyclops abyssorum tatricus
(Gliwicz 1984, Gliwicz i Rowan 1984), Daphnia hyalina (P1a -
secka 1983), Eurytemora hirundinoides (Vuorinen, Rajasilta
i Salo 1983) czy osobniki Daphnia noszgce jaja spoczynkowe w ephip-
piach (M ellors 1975).
~ Presja drapiezcéw znajduje rowniez swe odbicie w poziomym roz-
mieszczeniu ofiar w zbiorniku. Przykladem moze by¢ wyrazna przestrzen-
na segregacja roznych morfologicznie form Bosmina longirostris w jez.
Waszyngton (Kerfoot 1975, 1977a, 1977b). Te formy, kidre ze wzgle-
du na duze rozmiary ciala narazone sg na presje ryb, trzymajg sie stre-
fy otwartej wody, gdzie ryb jest stosunkowo niewiele. Natomiast wyste-
powanie tych form, ktére ze wzgledu na niewielkie rozmiary ciata na-
razone sg na presje drapieznych Copepoda, ograniczone jest do strefy
przybrzeznej, gdzie presja ich jest stosunkowo slaba i gdzie z kolei in-
tensywnie zerujg ryby, dla ktérych jednak te drobne formy nie sg atrak-
cyjne. Analogicznych przykladow przestrzennej segregacji form réznych
morfologicznie, a wiec w réznym stopniu podatnych na presje dostar-
~ cza Ceriodaphnia cornuta (Z aret 1969, 1972a, 1972b), Daphnia carinata
King (O'Brien i Vinyard 1978) i D. longiremis Sars (OBrien
i1in. 1980). |
W zbiornikach strefy umiarkowanej, gdzie sezonowo zmienia sie nie
tylko nasilenie presji drapieznikéw, ale i strefy zbiornika przez nie pe-
netrowane, obserwuje sie rownolegie zmiany nozmieszczenia przestrzen-
nego ofiar, np. Mesocyclops edax (Forbes) (W illiamsoniMan-
gien 1982), Daphnia hyalina i D. galeata (Stich i Lampert 1981,
1984). Rowniez cykle zyciowe niektérych gatunkow sg zsynchronizowane
z sezonowymi zmianami aktywnos$ci pokarmowej drapiezcow w taki spo-
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sob, ze szczytowe zageszezenie tych stadiéw rozwojowych, ktore sg z réz-
nych wzgledow podatne na presje, nie pokrywa sie z jej szczytowym
nasileniem, jak to obserwuje sie u niektérych Cyclopoida. Wraz ze spad-
kiem nasilenia presji drapieznikow nastepuje koniec stadium spoczyn-
kowego, a wiec powrét do aktywnego trybu zycia starszych stadiow
kopepodialnych, lub tez przyspieszenie okresowo zwalnianego tempa
wzrostu osobnikow (Nilssen 1977, 1978, 1980).

Na obserwowane dlugofalowe zmiany w konfiguracjach przestrzen-
nych nakladaja sie zmiany zachodzace w ramach krétkich odeinkéw
czasu. W tych zbiornikach, gdzie zooplankton znajduje sie pod silng
kontrolg drapiezcy, ktérego intensywno$é zerowania zmienia sie w ciggu
doby (jak to zwykle zresztg sie obserwuje), ofiary przemieszczaja sie
w toni wodnej, pokonujac w ciggu doby nawet bardzo dlugie dystanse.
Najczesciej obserwowany schemat zmian polega na opuszczeniu sie w kie-
runku glebokich warstw wody w ciggu dnia i na wznoszeniu sie ku
powierzchni nocg. Zanim rola drapiezcy w kontrolowaniu tych zmian
zostala sformulowana i ostatecznie potwierdzona, tlumaczono funkcjonal-
ne zmaczenie tych przemieszczen na wiele sposobow, wigzgc je ze zmie-
niajacymi sie w ciagu doby warunkami $wietlnymi, termicznymi, tle-
nowymi czy pokarmowymi. Oto niektére z tych hipotez. Unikanie po-
wierzchniowych warstw wody przez zwierzeta planktonowe w ciagu dnia
thumaczono jako adaptacje do unikania szkodliwego promieniowania UV
(Huntsman 1924, Hairston 1976). Wierzono fez, ze wzmozona
aktywnosé¢ pokarmowa w ciagu dnia w powierzchniowych warstwach
wody, gdzie z reguly panujg dobre warunki pokarmowe 1 temperatury sg
wyzsze niz przy dnie, a metabolizowanie zgromadzonych rezerw nocs,
w ichtodnych glebokich wodach, przy minimalnej lub zerowej aktywno-
éci pokarmowej, przynosi energetyczne korzysci (Mc Laren 1963).
Sadzono tez, ze pozostawanie przez czes¢ doby przynajmniej niektorych
stadiow wieku w chlodnych wodach hypolimnionu jest korzystne dla tych
gatunkéw, u ktérych rozmiary ciata i plodno$é sa negatywng funkcja
temperatury (Mc Laren 1974, Enright 1977, Enright i Hon-
neger 1977). Podkres§lano jednoczesnie, ze tempo wzrostu takich mi-
grantow jest wieksze niz osobnikow nie migrujgcych (Mc Laren 1963,
Enright 1977). Sadzono tez, ze przemieszczanie si¢ osobnikéw w toni
wodnej zwieksza mozliwosci i tempo wymiany genetycznej, przynaj-
mniej u gatunkéw rozmnazajgcych sie plciowo (David 1961). Zna-
ezenie migracji dobowych wigzano z optymalnym wykorzystaniem za-
sobéw srodowiska (Kerfoot 1970, Enright 1977). Przykladowo,
mechanizm tzw. migracji zmrokowych (Wetzel 1979) polega¢ miatby
na tym, ze z jednej strony niskie koncentracje pokarmu w glebszych
warstwach wody, gdzie zwierzeta przebywaja nocag, sprawiaja, ze racja
pokarmowa jest w tym czasie niewielka. Po zachodzie stonca, kiedy zwie-
rzeta wedrujg ku powierzchni, nastepuje szybkie wypeinienie przewodéw
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pokarmowych w warukach obfitosci pokarmu. Wysoka aktywnos¢ po-
karmowa podtrzymywana jest jednak tylko do momentu osiggniecia sta-
nu nasycenia (Pearre 1973). Z chwilg, kiedy przewody pokarmowe
sg wypelnione, a wiec korzySci plynace z przebywania w ‘gérnych war-
stwach wody malejg, nastepuje spadek aktywnosci pokarmowej 1 zwie-
rzeta schodzg glebiej. Taki behawior pokarmowy opisali np. Mackas
i Bohrer (1976) dla widlonogéw z rodzaju Acartia czy Pearre (1973)
dla Sagitta elegans Verrill. Gdy konczy sie noc, a zgromadzone rezerwy
zostaja zmetabolizowane, zwierzeta ponownie podchodzg ku powierzchni,
by raz jeszcze, nim nastanie dzien, wzmoc aktywnos¢ pokarmowg i wy-
pelni¢ puste juz przewody pokarmowe, tak jak cho¢by Marinogammarus
obtusatus (Dahl) M ac Intosh 1973).

Wiele z tych hipotez ma dzisiaj jedynie historyczne znaczenie, nie-
ktéorym z nich trudno jednak odmoéwi¢ stusznosci 1 te mqgle maja swoich
zwolennikow. .

Pierwsza wzmianka o tym, ze powtarzajgcy sie rytm dobowych zmian
rozmieszczenia pionowego moze by¢ odpowiedzig na presje drapieznikow,
postugujacych sie wzrokiem dla lokalizowania swoich ofiar; pochodzi
z pracy Murraya i Hjorta (1912). Spostrzezenie to nie wywolato
jednak zadnego oddzwieku i kolejne potwierdzenia jego trafnosci za-
czely naplywaé dopiero wilasciwie w latach siedemdziesigtych. Nawiasem
mowigc do$é zdumiewajacy jest fakt, ze zanim przekonanie o roli, jaka
odgrywa drapiezca utrwalilo sie na dobre, niemal wszystkie mechaniz-
my, o ktérych bedzie mowa w dalszym ciagu, o dzis juz niekwestiono-
wanym znaczeniu obronnym, doczekaly sie niejednej préby interpretacji,
czesto od drapieznictwa bardzo odleglej. Prawdopodobnie wynika to
z faktu, ze przynajmniej niektore z tych mechanizméw majg wielorakie
znaczenie funkecjonalne i nie wszystkle ewoluowaly dla celow obronnych.
Ale to na marginesie. |

Roli drapiezcy nie nalezy tu rozumie¢ w sposéb taki, ze sama jego
obecnos¢ w okreslonych strefach zbiornika wyplasza stamtad ofiary.
Mechanizm ten realizuje si¢ poprzez dobowe zmiany oéwietlenia, czyli,
Inaczej mowige, poprzez behawioralng odpowiedz ofiary na zmiany inten-
sywnosci swiatla. Dobowe zmiany os$wietlenia rejestrowane mogg byé
‘przez zwierzeta poprzez wrazliwos¢ na zmiany intensywnosei $wiatla
z jednej strony, a na zmiany bezwzglednych ilosci §wiatla docierajgcego
do wody — z drugiej (Clarke 1933). Role dobowych zmian o$wietle-
nia jako czynnika inicjujgcego migracje dobowe podkreslali réwniez m.in.
Clarke i Backus (1956), Siebeck (1960), Mc Naught i Has-
ler (1964), Mc Naught (1966, 1971), Daan i Ringelberg (1969).
Oczywiscie niekwestionowana rola dobowych zmian oéwietlenia w inicjo-
waniu migracji ogranicza ich skuteczno$¢ tylko wobec drapiezcéw po-
stugujacych sie wzrokiem, a wiec w jeziorach praktyecznie do ryb plank-
tonozernych. ' |
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Zmiany swiatla prowokuja wprawdzie okreslong reakcje ofiary, ale
same w sobie nie dzialajg jako czynnik doboru naturalnego, bowiem witas-
ciwa reakcja na zmiany o$wietlenia jest przydatna dopiero wobec dra-
pieznika, a dzialanie $wiatla nalezy sprowadzi¢ do sygnalizowania ofia-
rom zmian w intensywnosci zerowania drapiezcy.

Przekonanie o decydujgcej odpowiedzialnosci drapiezcy za charakter
dobowych zmian rozmieszczenia przestrzennego ‘wsrod ich ofiar jest ze
wszech miar uzasadnione, a to choéby dlatego, ze: (1) Powszechnie re-
jestruje sig, ze duze, bardziej podatne na presje holofagéw osobniki,
nawet w obrebie jednego gatunku, migrujg znacznie glebiej niz male
osobniki, ktore nie migruja wecale lub ktérych amplituda przemieszczen
jest znacznie wezsza (Zaret i Suffern 1976, Wright, OBrien
iVinyard 1980). Hutchinson (1967) przytacza przyklady, kiedy
to duze gatunki z rodzaju Daphnia intensywnie migrujg, podeczas gdy
mate — znacznie mniej lub wcale. I (2) jesli przekonanie o roli drapiez-
nictwa jest stluszne, amplituda migracji w metnej wodzie powinna byé
znacznie mniejsza niz w wodzie przezroczystej. Sg i na to dowody (Z a -
ret i Suffern 1976, Mc Naught i Hasler 1964, 1966).

Mnozg sie wrecz przykilady przemieszczania sie calycil populacji (lub
przynajmniej duzych ich frakecji) w kierunku powierzchniowych warstw
wody nocg i schodzenia w dél, w kierunku nieprzeswietlonych warstw
po wzejsciu slonca, w silnym zwigzku z intensywnos$cig zerowania ryb.
Stuszno$é szukania zwiazku migracji z nasileniem presji drapiezcow tes-
towana jest rowniez na modelach (Wright, OBrien i Vinyard
1980, Iwasa 1982). Migruja osobniki tych taksonéw, ktore w najwiek-
szym stopniu — przede wszystkim ze wzgledu na duze rozmiary ciala —
narazone sg na presje: Daphnia, Holopedium, Leptodora i Polyphemus
w przeciwienstwie do Bosmina i Ceriodaphnia w jez. Michigan (Mc
Naught 1966), Mesocyclops leuckarti (Claus) w przeciwienstwie do
Bosmina longirostris i wrotkéw w jez. Kariba (Begg 1976) i w jez. Ca-
hora Bassa (Gliwicz 1984), Daphnia hyalina w przeciwienstwie do
D. galeata w jez. Konstanz (Stich i Lampert 1981, 1984), D. hyalina
w przeciwienstwie do D. cucullate w jez. Kloster (Jacobs 1977a, 1977h).

Roéznice w rozmieszczeniu dobowym sprowadzajg sie nie tylko do
roznic miedzygatunkowych, bowiem rézne stadia rozwojowe i morfolo-
gicznie rézne formy w obrebie tego samego gatunku migrujg inaczej.
I zawsze te, ktére w najwiekszym stopniu narazone sg na presje dra-
piezcoOw, majg najszersza amplitude zmian dobowych. Przykladowo w ob-
rebie niektorych gatunkéw Copepoda migruja jedynie osobniki doroste
oraz starsze stadia kopepodialne, podczas gdy naupliusy wcale (Begg
1976, Zaret i Suffernl197, Swift i Forward 1981). Natomiast
Pennak (1944) w przeciwienstwie do znacznie pdzniejszego doniesie-
nia Sufferna (1973) nie zaobserwowal roznicy w sposobie przemiesz-
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czania sie w ciggu doby miedzy miodymi i dorostymi stadiami rozwo-
jowymi Cladocera.

Samice réznych gatunkéw, ktére noszg w workach jajowych lub ko-
morach legowych ciemne, dobrze widoczne jaja, jako w duzym stopniu
narazone na presje, w ciggu dnia z reguty przebywaja w giebszej wodzie,
niz osobniki nie noszace jaj, a ich behawior migracyjny jest zupelnie
inny (Zaret 1972b, Mellors 1975, Plasecka 1983 Vourinen,
Rajasilta i Salo 1983).

Znacznie mniej liczne przyklady opisujg migracje dla unikniecia presji
drapieznych bezkregowcow, ktore jak wiadomo nie postugujg sie wzro-
kiem przy polowaniu. Niejednokrotnie padajg one ofiarg ryb planktono-
zernych 1 z chwilg, gdy sg wystarczajgco liczne, atak holofagéw czesto
wlasnie na nich sie koncentruje, odcigzajgc tym samym niedrapiezne
ofiary spod ich presji. W takich sytuacjach migracje hemifagow moga
by¢ odpowiedzialne za migracje ich ofiar (Kozov 1963, Cunnin-
gham 1972).

Amplituda i charakter mlgracp dobowych ulega;;a zmianom Ssezono-

wym i zbiegajg sie ze zmianami nasilenia presji drapiezecow (Kozov

1963, Cunningham 1972, Wright, OBrlen i Vinyard 1980,
Stich i Lampert 1981).

Warto tu tez 'wspomnie¢ jedyng chyba sytuaCJe, kiedy ten sam me-
chanizm migracji, tak skuteczny w réznych okolicznosciach, obraca sie
przeciwko samym , wykonawcom”. Ot6z w tropikalnym jeziorze Cahora
Bassa, w czasie pelni ksiezyca, zooplankton licznie przemieszczajacy sie
nocg w kierunku powierzchniowych warstw wody, dziesigtkowany jest
dostownie przez sardynke Limnothrissa miodon (Gliwicz 1984). Zda-
rza sie¢ to dokladnie raz w miesigcu, gdy $wiatlo ksiezyca docierajace do
wody zapewnia rybom doskonaly widoczno§é. Przetrzebione populacie
odbudowuja si¢ w ciggu nadchodzacego miesigca, by ta sama rzez pow-
térzyla sie w czasie kolejnej pelni ksiezyca. Mechanizm migracji piono-
wych, chociaz najwyrazniej ewoluowal tu dla celéw obronnych i jest
zasadniczo skuteczny, to raz w miesigcu, w czasie pelni zawodzi calko-
wicie. Comiesieczne doswiadczenie powtarzajace sie od momentu sto-

sunkowo niedawnej introdukcji sardynki do jeziora nie sprowokowalo
jeszeze ewolucji zadnych srodkéw zaradezych.

3.3. Aktywnosé¢ lokomotoryczna

Ruchliwo$¢ — zdolno$¢ do ucieczki i nieruchomienia, opisywana jest
rowniez jako jeden z mechanizméw obronnych (rys. 3), o dosé ograni-
czonej jednak skutecznosci. Im szybciej porusza sie drapieznik w sto-
sunku do swojej ofiary, tym mniejszy wplyw mna czestosé spotkan ma
szybkoS¢ poruszania sie ofiary (Gerritsen i Strickler 1977).
Mozliwos¢ ucieczki przed holofagami jest wiec praktycznie znikoma,
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nabiera znaczenia wobec presji hemifagow, chociaz i te nie zawsze upra-
wiaja poscig za swojg ofiara, a zadowalajg sie tymi, ktére znajduja sie
w ich bliskosci (Dzyubam 1937, Fryer 1957, Monakov 19939,
Séerbina 1970). W ramach jednego gatunku zdolnosci lokomotoryczne
rosng wprost proporcjonalnie do wielkoéci ciala; im wigkszy osobnik,
tym szybciej sie porusza, jak to m.in. dla Daphnia wyfka.zalz Drenner,
Strickler i O'Brien (1978). |

Rotifera, z wyjatkiem kilku gatunkow, ktére majg rozwinicte struk-
tury stuzgce szybkiemu poruszaniu sie (w postaci choc¢by wioselek u ga-
tunkéw z rodzaju Polyarthra), maja ograniczone zdolnosci ucieczki. Row-
niez ograniczone zdolno$ci lokomotoryczne majg Cladocera, u ktérych
jedna tylko (druga) para anten sluzy aktywnosci lokomotorycznej, a po-
zostale odnéza pelig inne funkcje (oddechowe i pokarmowe). Wyjatkiem
jest tu m.in. Diephanosoma, u ktoérej ta sama para anten jest silnie roz-
winieta, na ksztalt poteznych ramion (Lehman 1977, Kerfoot 1978).
W przeciwienstwie do Rotifera. i Cladocera, duze zdolnosci lokomoto-
ryczne zaro6wno w sensie szybkosci poruszania sie, jak i ucieczki, maja
Cyclopoida, u ktérych silnie ewoluowaly mechanizmy, uprzednio zaliczo-
ne przez Kerfoota do grupy mechanizméw nie dopuszczajacych do spot-
kania ofiary z drapiezcg. Odnéza pelnig tu role lokomotoryczng, w poig-
czeniu z pierwsza parg anten, co wraz z migkkim cialem gwarantuje
duza sprawnos$¢ ruchows. Aczkolwiek wiec behawior ucieczki przed dra-

piezca bywa opisywany (Fleminger i Clutter 1965, Szlauer

1965, 1968), to ma on, szczegdlnie z chwila, gdy of'iara raz zostanie zlo-
kalizowana, ograniczone znaczenie. |

Jak juz wspomniaiam, niejednokrotnie opisywano (patrz rozdz. 2),
ze poruszajgce sie ofiary bardziej przykuwajg uwage drapiezcy niz te,
ktore ruszaja sie powoli lub wrecz potrafig osiggngc zupeine zahamowa-
nie aktywnosci lokomotorycznej. Tak wiec akineza, zaré6wno wobec holo-
jak i hemifagéw jest faworyzowana i uprawiana przez szereg gatunkow.
Tak zwane udawanie trupa (,,dead-man response” czy ,playing dead”)
jest czesto stosowane (Fryer 1968, Smirnov 1977, Kerfoot 1977b,
1978). Duze zastosowanie znajduje tu bierne opadanie w toni wodnej,
z antenami zwinietymi pod antenulami jak u Bosmina (Kerfoot 1975,
1978, J. L. Lii H. W. Li 1979) i spiralnym ruchem jak u Daphnia i Ce-
riodaphnia (J. L. Li i H. W. L1 1979). Interesujgcego przykladu dostar-
cza widlonog Diaptomus tyrelli Poppe, ktorego normalnie wysoka ak-
tywnosé¢ lokomotoryczna ulega znacznemu zahamowaniu w obecnosci
drapieznika (Epischura nevadensis Lilljeborg), ktory poprzez wydzielona
do Srodowiska substancje biatkowg o nie poznanym dotad skladzie po-
woduje w 60%0 redukcje tempa filtracji ofiary. Jest ona zwigzana scisle
z ostabieniem aktywnosci lokomotoryecznej i w rezultacie ofiara przestaje
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by¢ wykrywalna dla drapiezcy (Folt i Goldmanmn 1981). Jest to je-
dyny przyklad z tej dziedziny mechanizmoéw obronnych, kiedy sama obec-
nos¢ drapieznika powoduje skuteczng reakcje obronng u jego ofiary.

3.4. Zmiany wielkosci ciala

- W obecnosci drapieznika, ktory selektywnie wybiera ofiary kierujgc
sie ich wielkoscig, otwiera sie szansa dla tych gatunkow, ktore potrafia
w plastyczny sposob dostosowywac swq wielko$¢ do nasilenia i charak-
teru presji drapiezcy (rys. 3). Dostosowywac¢ tak, aby z jednej strony
wiekszos¢ populacji znalazla sie poza jego zasiegiem, a z drugiej tempo
wzrostu populacji nie bylo zahamowane. Optymalna wielko$¢ ciala ma,
rzecz jasna, nie tylko gwarantowac asekuracm przed drapieznictwem,
ale i mozliwie skuteczne wykorzystanie zasobéw siedliska, tak by tempo
reprodukeji bylo mozliwie wysokie. W nieobecnosci drapieznika Ilub
w obecnosci holofagéow, ktére wybieraja z populacji ofiary osobniki o naj-
wiekszych rozmiarach, maksymalne tempo wzrostu osiggane jest, gdy
zwierzeta wykluwajg sie z matych jaj i szybko osiggajg dojrzatosé¢ pieio-
wa przy malych rozmiarach ciala. Trzeba wiec inicjowaé¢ reprodukeje
w mlodym wieku i maksymalizowaé¢ wysilek rozrodezy w kolejnych
klasach wielkosciowych (u zwierzgt planktonowych istnieje Scista ko-
relacja miedzy wielkoscia a wiekiem osobnika, a wiec mozna smiato
powiedzie¢ — w klasach wieku). A zatem drobne, ale za to liczne po-
tomstwo wychodzace z malych jaj fi szybkie tempo dojrzewania, tak
aby osobniki przystepujgce do rozrodu mialty mozliwie male rozmiary
ciala, jest tu skutecznag taktyka (rys. 3 i 4) (Stearns 1976, Lynch
1977, Dorazio i Lehman 1983).

Natomiast w populacjach eksponowanych na pres;e hemlfagow ktore
w pierwszym rzedzie eliminujg osobniki o niewielkich rozmiarach ciala,
obrona przed ich presjg przy zachowaniu nie zmienionego tempa wzrostu
moze by¢ realizowana dwojako. Z jednej strony poprzez zwiekszenie
przezywalnosci mtodych osobnikow, jesli wylegajg sie one z duzych jaj,
1 szybkie dojrzewanie przy skroceniu okresu mlodzieficzego. Z drugiej
strony, cho¢ rzadziej, poprzez wyleganie sie z malych jaj i odlozenie
dojrzalosci do momentu osiggniecia rozmiaréw przekraczajacych prog
zainteresowania drapiezcy (rys. 4). Dalszy wzrost po osiggnieciu doj-
rzalosci moze zachodzi¢ i jest to oplacalne, gdyz wieksze samice moga
produkowa¢ wiecej jaj. Wszystkie te prawidtowosci zostaly opisane m.in.
przez Stearnsa (1976), Lyncha (1977) oraz Dorazio i Lehma -
na (1983). Jesli drapiezniki z obu grup sa obecne i intensywnie zeruja,
wszystkie te zmiany musza by¢ wywazone, gdyz produkcja drobnego
potomstwa dla asekuracji przed holofagami stanowi o jego zagrozeniu
wobec hemifagéw, a duze potomstwo dla ochrony przed hemifagami
staje sie z kolei podatne na presje holofagow (rys. 4).
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Rys 41 Zmiany w1elkosc1 ciala w populac;lasch oﬁar pozostaja;cych pod presm
holofagbw (A) 1 hemlfagéw (B)

W obecnosci holonfagéw ktore selektywme wybierajg ofiary o duzych rozmiarach
ciala pozgdane jest ich zmniejszenie ponizej progu zainteresowan drapiezcy. Osig-
gane jest to poprzez produkcje licznego, ale drobnego potomstwa, dajgcego po-
czatek mniejszym osobnikom, oraz wczesne przystegpowanie do rozrodu samic
o malych rozmiarach lciala. W obecnosci hemifagéw, ktore eliminujg ofiary o ma-
lych rozmiarach ciala, faworyzowane sg duze osobniki, wylegajgce si¢ z nielicznie
produkowanych duzych jaj. Adaptacja skuteczna wobec jednego typu drapiezcy
moze uczyni¢ ofiare bardziej podatng na presje linnego rodzaju, stad tez w sy-
tuacji, gdy oba typy drapiezcOw sg aktyume wszystkie oplsane zmiany muszg
byé precyzyjnie wywazone | |

Changes in body size of prey populations under the 'holophag’s (A) and hemlphag<
(B) pressure | s -

Decrease of the mean individual size below the threshold size interesting for
the predator is advantageous in the presence of holophags, which selectively
eliminate the large prey. It may be accomplished by producing small eggs (usually
in large numbers); these eggs give rise to the generation of small adult individuals,
which mature early, and at the small sizes. Under the hemiphag’s pressure
directed against small prey, large—sized individuals are favored; [they hatch
from large eggs, but usually produced in small numbers. An adaptation, quite
eﬁlment against one type of predator can make the lsame prey more vulnerable
to another type of predator, therefore these adaptive changes must pnogress
,carefully”, specially when both types of predators are present '
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Zmiany wielkosci 1 liczby jaj, ktore ksztaltujg oblicze przysziego
potomstwa moga tez wynikaé (i czesto sie je wiaze) ze zmianami kon-
centracji dostepnego pokarmu. Male jaja sg produkowane w warunkach
obfitosci pokarmu z tego wzgledu, ze potomstwo potrzebuje mniejszych
rezerw energii podczas pierwszych etapow wzrostu i rozwoju. Przy ma-
lej objetosci jaj mozliwy wzrost ich liczby zapewnia korzysci w sensie
ekspansji liczebno$ci. Powszechna ta prawidlowos¢é uchwyeil dla zwie-
rzat planktonowych m.in. Hutchinson (1951). W warunkach nie-
dostatku pokarmu produkowane sa duze jaja, gdyz pierwsze krytyczne
stadia rozwojowe wymagaja duzych rezerw energii. Zmiany wielkosci
jaj czesto zachodza sezonowo, jak np. u Bosmina longirostris w jez.
Frains (Kerfoot 1974), ale o korelacji z zasobnoscig srodowiska w po-
karm raczej trudno moéwié. Bowiem zimowe generacje, zyjace w gor-
szych warunkach pokarmowych, produkujg wieksze jaja, a letnie — licz-
ne mate jaja, co pozostaje w Scistym zwigzku z sezonowymi zmianami
we wzglednym natezeniu presji ryb i bezkregowcoéw drapieznych, przy
czym ta ostatnia jest znacznie silniejsza zima. W Wielkim Stawie w Do-
linie Pieciu Stawow Polskich samice Cyclops abyssorum tatricus noszg
stale mmniej, ale za to wiekszych jaj, niz samice tego samego gatunku
w lepszych warunkach pokarmowych w Zielonym Stawie Gasienicowym.
Autorzy tego spostrzezenia (Gliwicz i Rowan 1984) wiazg te istot-
ng roznice z roéznicg w zasobnosci w pokarm, jaka dzieli oba zbiorniki.
Ale przeciez nie nalezy zapomina¢, ze w Wielkim Stawie miode osobniki
wylegajace sie z jaj sa pod kanibalistyczng kontrola dojrzatych osobnikéw
tego samego gatunku. Svtqd tez, o ile osiagna odpowiednio duze rozmia-
ry ciala, mogg przynajmniej czesciowo tej presji unikngé. Natomiast
w Zielonym Stawie, gdzie dojrzale osobniki Cyclops abyssorum sa za-
sadniczym elementem diety pstraga, ich presja na milodziez wlasnego
gatunku jest silg rzeczy ostabiona.

- Rownmiez jedna z form Daphnia lumholtzi, ktéra narazona jest na
si*lnq- presje ryb, produkuje w okresie maksymalnego nasilenia te j presji
drobne, ale za to liczne jaja. Natomiast druga forma, moriologicznie
wyraznie réznigca sie od poprzedniej, ktoéra jest poza sfera zaintereso-
wania ryb, produkuje nieliczne, duze jaja (Green 1967). Z kolei w obec-
nosci hemifagéw oplacalna jest produkcja duzego potomstwa, ktéremu
poczatek daja duze, chociaz nieliczne jaja. I tu nietrudno o przyklady —
tak zachowuje sie (obok wspornmaneJ juz Bosmina longirostris) choéby

Daphnia middendorfiana w obecnosci Diaptomus shoshone (Dodson
_19743)

Nletrudno o inne przyklady takich symptomatycznych zmian w po-
pulacjach narazonych na presje o okreslonym charakterze, niemal bez-
dyskusyjnie wywolanych presja drapiezcow. Zmniejszenie minimalnych
rozmiaroOw samic, ktére juz przystepowaé moga do rozrodu w obecnosci
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holofagow, opisali m.in. Galbraith (1967), Wells (1970) i Lynch
(1977). - | | |

Zmiany wielkosci osobnikéw sprawiajgce, ze cze$¢ populacji znaj-
duje si¢ poza sferg zainteresowan drapiezcy, sa rzecz jasna nie tylko

funkcjg ich presji, ale splotu szeregu czynnikéw srodowiskowych, wsréd

ktorych zmiany temperatury i zasobnosci pokarmowej odgrywaja nie-
bagatelng role. Kazdy niemal z przedstawionych mechanizméw obron-
nych, o ile tylko dowiedziono jego skutecznosci wobec obu typéw dra-
pleznikOw, musi stanowi¢ swojego rodzaju ewolucyjny kompromis po-
miedzy wymaganiami, jakie stawia ofiarom presja holofagéow z jednej
strony, a hemifagow — z drugiej. Zmniejszenie rozmiarow ciala, jakze
przydatne wobec presji holofagéw, o ile posunie sie zbyt daleko, moze
stanowi¢ powazine zagrozenie ze strony hemifagéw. Stad tez wylgczna
‘redukecja rozmiaréw ciata w obecnosci obu typéw drapiezcow nalezy do
rzadkosci i z reguly towarzyszy jej silna przebudowa ksztattow (O’Brien,
Kettle i Riessen 1979) po to, by drobne osobniki, ocalale przed
holofagami, nie padly bezbronnie tupem hemifagéw.

3.5. Zmiany ksztaltéw ciala

Tu nalezg wszelkie przebudowy morfologii ciala, ktére, o ile towa-
rzysza jednoczesnej redukeji rozmiaréw widocznych czesci ciata, sta-
nowig skuteczny mechanizm obrony przed holofagami lub same w sobie
na tyle komplikujg pokréj ogélny ofiary, ze stanowig skuteczng bariere

dla hemifagéw, ktére po schwytaniu ofiary muszg manipulowaé nig tak,

by dosta¢ sie do jej miekkiego wnetrza. Czesto te zmiany zachodzg jedno-
cze$nie, tzn. wszelkim utrudnieniom dla hemifagéw towarzyszy redukeja
widocznych czesci ciala, co pelni znang juz funkcje w obliczu holofagéw
(rys. 3). Dobrym przykiadem jest tu wioslarka Holopedium gibberum,
ktorej galaretowata ostonka zwieksza rozmiary ciala na tyle, ze drapiez-
ne bezkregowce nie sg w stanie jej schwytaé, a jednocze$nie przezroczys-
tos¢ ostonki czyni jg niewidoczng dla ryb (Al1lan 1973).

Wydluzenie czesci glowowej i kolca ogonowego u niektérych gatun-
kow Daphnia (co przynajmniej w zbiornikach strefy umiarkowanej na-
stepuje majczesciej latem, wraz ze wzrostem intensywnosci drapieznic-

twa) uznane jest za skuteczny mechanizm obronny (Brooks 1965,

Jacobs 1966, Zaret 1972b, Dodson 1974b, O'Brien i Viny-
ard 1978, O'Brien, Kettle i Riessen 1979, O'Brien i in.
1980, Grant i Bayly 1981, Krueger i Dodson 1981) zaréwno
wobec holofagéw, jak i hemifagéw. Jak to sie dzieje? Oté6z materiatowe
1 energetyczne rezerwy z zapasoéw zo6ttka jajowego inwestowane sg w
szybko wydluzajacy sie glowe (helm), niewidoczny przynajmniej dla tych

drapieznikow, ktore posiugujg sie wzrokiem. W tym samym czasie widocz-

ne czesci ciala w ramach karapaksu osiggajq mniejsze rozmiary., W nie-
obecnosci helmu wszystkie rezerwy skierowane zostatyby na wzrost cale-
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go ciala. Wzrost ogélny osobnikéw nie jest zatem zahamowany, osiggane
sg rozmiary wystarczajgce dla sprawnego funkcjonowania w Srodowisku,
ale inwestycja przeznaczana jest na wzrost niewidocznych dla wazro-
koweow czesci ciata (Broo ks 1965, Green 1967). Inwestowanie w heim
daje krotko moéwige mozno$é szybkiego wzrostu w fazie juwenilnej, bez
wzrostu karapaksu do widocznych rozmiarow. Jednoczesnie diugi heim
(jak réwniez wydluzony kolec ogonowy) w czysto mechaniczny sposob
utrudniajg manipulowanie cialem ofiary tym drapieznikom, ktore mnie
polykaja ofiary w calosci, a kruszg i odrywajg smaczne jej fragmenty
porcjami. | _

Nie jednokrotnie obserwuje sie wydluzanie glowy u Daphnia w obec-
nosci drapieznika; nawet w ramach jednego gatunku osobniki pozosta-
jace w strefach zbiornika penetrowanych przez ryby majg silnie wy-
dluzone glowy, a w strefach zbiornika wolnych od ryb — glowe niemal
okraglg. Zachodzi to np. u Daphnia lumholtzi, u ktérej okrggloglowa
forma tak dalece rézni sie ksztaltem od formy o wydluzonej glowie, ze
przez diugi czas wyrozniana byla jako osobny gatunek (Greemn 1967).

Pojedyncze jak dotad obserwacje wskazujg na to, ze sama obecnosc
drapieznika w srodowisku powodowaé¢ moze daleko idgce zmiany w ksztal-
tach ich wtasnych ofiar, ktére reagujg nawet na sladowe stezenia nie-
specyficznej, organicznej substancji wydzielanej do Srodowiska [przez
drapiezce. Na tej wlasnie zasadzie substancja wydzielana do wody przez
drapiezne larwy Chaoborus stymuluje zmiany ksztaltow u Daphnia
pulex Leydig, co prowadzi do rozwoju morfologicznie zupeinie odmien-
nej formy, zwanej minnehaha. Warunkiem, by zmiany te zasaly jest
zeby owa substancja zadzialala w okresSlonej fazie zycia embrionalnego
(Krueger i Dodson 1981). Podobna zmiana ksztaltow (zmiany doty-
czg w gidownej mierze okolicy glowowej) zachodzi u Daphnia carinata
w obecnosci drapieznego pluskwiaka Anisops calcaratus Hale (Grant
i Bayly 1981). Tutaj obecnos¢ drapieznika moze indukowaé¢ znaczne
zmiany okolicy glowowej nie tylko poprzez oddzialywanie na embriony;
wplyw ten moze realizowa¢ sie rowniez w toku wzrostu osobniczego.

Analogicznym przykladem jest wydluzanie sie kolcow posterolate-
ralnych u wrotka Brachionus calyciflorus Pallas w obecnosci drapiez-
nych wrotkow z rodzaju Asplanchna (Beauchamp 1952a, 1952b,
Gilbert 1966, 1967, 1980, Halbach 1970, 1971). Podobnych jprzy-
ktadow zmian polimorficznych o charakterze niegenetycznym w obec-
nosci Asplanchna dostarcza réwniez Brachionus bidentata Amnderson
(Pourriot 1974) i wrotki z rodzaju Filinia (Pourriot 1964). We
wszystkich wypadkach te wydluzone struktury znacznie utrudniajg lub
wrecz uniemozliwiajg Asplanchna schwytanie i strawienie zmienionych
ofiar.

Takie przyklady wyraznych zmian morfologicznych pod bezposred-
nig kontrolg drapiezcy sa do$¢ nieliczne, a mechanizm tej bezposredniej
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kontroli nie jest bynajmniej powszechny. W kazdym razie we wszystkich
omowionych sytuacjach owa produkowana przez drapieznika substancja
nieznanej natury jest wykrywana przez ofiary w bardzo niewielkich na-
wet stezeniach w warunkach naturalnych. Zawsze istnieje tez scisia za-
leznos¢ miedzy zageszczeniem drapiezcy a stopniem rozwoju struktur
obronnych (Gilbert 1967, Gilbert i Waage 1967, Halbach
1969, 1970, Green i1 Lian 1974).

Obecnos¢ drapieznika powoduje ponadbo wyrazng segregacje prze-
strzenng réznych morfologicznie 1 genetycznie form., Takiego przykiadu
dostarcza Bosmina longirostris, ktorej przebudowa dotyczy giloéwnie diu-
gosci antenuli 1 mucro. W jez. Waszyngton w strefie przybrzeznej, gdzie
zerujg ryby, dominujgcg formg sg osobniki o malych rozmiarach ciata
i krotkich antenulach i mucro, natomiast w strefie otwartej wody, gdzie
intensywnie zerujg Epischura i Cyclops, dominujg duze osobniki o diu-
gich wyrostkach (Kerfoot 1975, 1977a, 1977b). Tak wiec tutaj selek-
tywna presja obu typow drapiezcéw eliminuje formy o okreslonych ce-
chach i powoduje wyrazne rozdzielenie ich w przestrzeni podtrzymujgc
jednoczesnie polimorfizm w populacjach swoich ofiar. Identycznym zmia-
nom podlega Bosmina longirostris pod presja innego drapieznika — He-
terocope septentrionalis. W jego obecnos$ci dominujg duze formy o zgru-
bialym karapaksie i o wyraznie wydluzonych strukturach, podczas gdy
w zbiornikach wolnych od Heterocope — male osobniki o krotkich wy-
rostkach (O'Brien i Schmidt 1979).

Poza tymi zmianami o specyficznym dla poszczegélnych gatunkow
ofiar charakterze, uwaza sie, ze réwniez boczne splaszczenie ciata u wszy-
stkich niemal wios§larek zmniejsza og6lng ich widocznosé lub tez pozwala
im na ,bezawaryjne”’ przeslizgniecie sie przez skrzela ryb (O'Brien
1979, Zaret i Kerfoot 1980).

Oczywiscie znane sg i do dzisiaj majg swoich zwolennikow inne
poglady dotyczgce funkcjonalnego znaczenia zmiennosci, ze cho¢by wy-
mienie poglady z poczatkéw tego wieku, w mysl ktérych wydiuzanie sie
okolicy glowowej u gatunkéw z rodzaju Daphnia lub formowanie wszel-
kiego rodzaju wydluzonych wyrostkow w miesigcach letnich miatoby
stuzyé przeciwstawianiu sie biernemu opadaniu w toni wodnej w miare
wzrostu gestosci czy lepkosci wody (Wesenberg-Lund 1900). Ale
w przekonujgcy sposdéb dowiedziono teoretycznie (Brooks i Hut-
chinson 1950) i eksperymentalnie (J acobs 1967), ze ani wydiuzony
helm, ani kolec ogonowy nie op6zniajg opadania w toni wodnej. Hebert
(1978) kwestionujae role drapieznictwa podkresla, ze u Daphnia carinata
rozwoj helmu w miesigcach letnich skorelowany jest sciSle z rozwojem
mie$ni anten, ktéore w tym czasie pracujg ze wzmozong czestotliwoscig,
oraz ze zwiekszeniem powierzchni wymiany gazowej. Swiatowa dystry-
bucja réznych morfologicznie form Daphnia przedstawia sie tak, ze for-
my o malym stosunku dilugosci glowy do ciata zyja w wodach chiod-
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nych, formy o zmiennych wartosciach tej proporcji w termicznie nie-
stabilnych warunkach, a wystepowanie form o stale wysokim stosunku
glowy do ciata ograniczone jest praktycznie do zbiornikéw strefy tro-
pikalnej. Silne mieSnie anten zwiekszajg efektywnos¢ piywania i inten-
sywnoé¢ oddychania, przy czym w postaci powiekszonej glowy zwierzeta
zyskujg dodatkowg powierzchnie wymiany gazowej. Ale i taka inter-
pretacja nie wyklucza mozliwosci zwigzku miedzy wydiuzaniem okolicy
glowowej a presjg drapiezcow, a to dlatego, ze dodatkowa powierzchnia
stuzgca wymianie gazowej, w postaci helmu w miesigcach letnich, za-
stepuje czesciowo hemoglobine w jej funkcjach i nawet przy zreduko-
wanej ilosci tego widocznego dla oka ryb barwnika normalna wymiana
gazowa moze w niestabngcym tempie zachodzi¢. Rozwoj silnych miesni
anten moze mie¢ dodatkowe znaczenie w postaci zwiekszenia efektyw-
nosci ucieczki. Obszerny przeglagd pismiennictwa traktujgcego o. moz-
liwych funkcjonalnych zastosowaniach zmienno$ci morfologicznej odna-
lez¢ mozna w innym artykule (Pijanowska 1980).

3.6. Zmiany pigmentacji ciala

JB.l"LLiczna i sposéb noszenia jaj

Ze zmianami wielkosci ciala wigzaé sie moze, i czesto wigze, liczba
noszonych przez samice jaj, ktéra teoretycznie wzrasta wraz z liniowymi
rozmiarami osobnika. Liczba noszonych jaj, ktére sa obiektami duzymi,
clemnymi, a wigc dobrze widocznymi przynajmniej dla tych drapiez-
nikéw, ktére postugujg sie wzrokiem, moze byé przedmiotem selekeji.
Zarowno redukcja liczby jaj dla zmniejszenia ich widocznosei w komorze
legowej, jak i sam sposéb noszenia jaj moze mie¢ walory adaptatywne.
Mianowicie u Cladocera zatrzymywanie jaj pod karapaksem tak dlugo,
ze opuszczajgce komore legowg mlode osobniki sg dokladng kopig orga-
nizmu matki i mogg rozpoczg¢ samodzielne zycie w toni wodnej, pozwa-
la embrionom dorosngé¢ czesto powyzej rozmiaréw krytycznych, atrak-
cyjnych dla hemifagéw (Lynch 1980, Ranta i Nuutinen w dru-
ku). Natychmiastowe uwalnianie mlodych osobnikéw do wody kierowatlo-
by bowiem na nie uwage bezkregowcéw drapieznych. Noszenie jaj, jak
chcg Vuorinen, Rajasilta i Salo (1983), mozna traktowaé jako
rodzaj opieki rodzicielskiej u Cladocera i Copepoda. Z kolei zatrzymy-
wanie ich w komorach czy workach jajowych wigze sie z lepsza ich
widocznoscig dla tych drapieznikow, ktére postugujg sie wzrokiem, a wiec
1 ten system opieki nad potomstwem, chociaz wyraznie faworyzowany
przez dobor w obecnosci bezkregowcoéw drapieznych nie jest pozbawio-
ny wad. Im liczniejsze sg drapiezniki postugujace sie wzrokiem przy
lokalizowaniu ofiary, tym mniej licznie reprezentowane sg te zwierzeta
planktonowe, ktére noszg jaja az do momentu wyklucia sie z nich osob-
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nikéw pelnosprawnych. Na przyklad Cladocera i Copepoda, jak wynika
choc¢by z lektury Hutchinsona (1967), sg liczniejsze w drobnych,
bezrybnych zbiornikach niz w strefie otwartych wod jezior.

3.62. Wielkos¢ oka

Redukcja powierzchni oka u form narazonych na presje drapiezcow
poslugujgecych sie wzrokiem ma czegsto miejsce 1 zazwyczaj skorelowana
jest z redukecjg liniowych wymiardéw ciata, a niejednokrotnie rowniez
z gruntowng przebudowg ksztaltow. Redukeji powierzehni oka towarzysza
czesto zmiany okolicy glowowej, np. u Ceriodaphnia cornuta (Zaret
1972b), Bosmina longirostris (Zaret i Kerfoot 1975) czy Daphnia
lumholtzi (Green 1971).

363, Stopien wypetnienia prizewodéw pokarmowych

Ani rodzaj, ani stopien wypetnienia przewoddw pokarmowych nie
moze by¢ regulowany w celu zmniejszenia presji drapieznikow. Jedyny
mozliwy mechanizm, ktéry przychodzi mi na mysl (zresztg w pewnym
sensie wtorny) jest taki, ze migrujgce zwierzeta, w godzinach nocnych
intensywnie pobierajgce pokarm w powierzchniowych warstwach wody,
schodzg ku glebszym warstwom w ciggu dnia, juz z wypeinionymi prze-
wodami pokarmowymi, co sprawia, ze sg wyrazniej widoczne dla ryb.
Moze to by¢ dodatkowy powodd przemawiajacy za opuszczeniem pPOwierz-
chniowych warstw wody w ciggu dnia.

364. Zmiany barwy ciata

W obecnosci ryb planktonozernych postugujgcych sie wzrokiem przy
tropieniu ofiary nastepuje niejednokrotnie redukcja ilosci hemoglobiny.
Osobniki o zredukowanej ilosci hemoglobiny przebywaja bezpieczniej
w bliskoéci ryb, niz osobniki o normalnej ilosci tego barwnika, zmuszone
do szukania schronienia w strefach zbiornika nie penetrowanych przez
ryby (Green 1956). Redukeji ilosci hemoglobiny powinien towarzyszyc,
i czesto zresztg towarzyszy, rozwdj struktur zastepczych w postaci np.
helmu, ktére zapewniajg dodatkowa powierzchnie oddechowg (dla Daph-
nia carinata tego typu spostrzezenia dokonal Hebert 1978). Rowniez
i okre§lona barwa ofiary, nie tylko zwigzana z zawartoscig hemoglobiny
w ciele, moze mie¢ znaczenie ochronne wobec niektorych drapiezcow.
Przykladem moga tu by¢ niektére pelagiczne gatunki wodopdjek, ktérych
odstraszajace czerwone zabarwienie kojarzy sie drapiezcy z ich ziym
smakiem (Kerfoot, Kellogg i Strickler 1980). Ochronng
funkecje pelni jasna barwa ciala Heterocope septentrionalis, ktérej ciemno

3
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zabarwione osobniki duzo czesciej padajg ofiarg ryb (Luecke
i OBrien 1981). Podobnie jasno ubarwione osobniki Daphnia magna
Straus i D. longispina (O. F. Miuller) znacznie rzadziej padajg ofiarg
traszek, niz brgzowe formy tych samych gatunkéw (Rantai Nuuti-
nen w druku). Wielu autoré6w skionnych jest traktowac z kolei ciemne
zabarwienie ciata osobnikéw niektérych gatunkéw jako ochrone przed
szkodliwym wplywem intensywnego promieniowania stonecznego (m.in.
Griffiths i in. 1955, Hairston 1976, 1979, 1980, Ringelberg
1980, Luecke i OBrien 1981). Zresztg u wspomianego juz widio-
noga Heterocope septentrionalis istnieje wyrazny polimorfizm barw,
podtrzymywany z pokolenia na pokolenie dzieki temu, ze jasne osobniki
rzadko padajgce ofiarg ryb przezywaja znacznie gorzej w warunkach
intensywnego operowania promieni stonecznych, niz ciemne osobniki
tego samego gatunku, ktére z kolei dziesigtkowane sg przez ryby.

4. Slow pare na zakonczenie przegladu mechanizméw obronnych

Wiszelkie przedstawione mechanizmy obronne (bez wzgledu na to,
czy sg, czy tez nie sg genetycznie zdeterminowane) stuzg ich nosicielom,
a ich skutecznoS¢ mierzy sie liczbg ocalatych dzieki nim osobnikow.
Rzecz jasna, sukces poszczegélnych osobnikéw sklada sie na sukces ga-
tunku i tym samym minimalizuje efekty presji w skali calej populacii,
ktora moze zachowa¢ nie zmienione tempo wzrostu lub wrecz rosngé
wbrew przeciwnosciom. Wiekszo$¢é bowiem oméwionych mechanizméw
nie polega na powierzchownej przebudowie struktur i reakeji, a siega
daleko w gigb zyciowych strategii, realizujgc sie poprzez procesy wzro-
stu 1 rozwoju w kombinacji ze sposobem i tempem reprodukeiji.

Na zakonczenie tego skrétowego przeglagdu znanych mechanizméw
stuzgcych obronie przed drapieznikami chce powiedzieé, ze wprawdzie
w populacjach pozostajgcych pod kontrolg drapiezcy w sposoéb pow-
szechny 1 powtarzalny obserwuje sie przedstawione tu mechanizmy
1 coraz powszechniej traktuje sie je jako adaptacje stuzgce ostabieniu
presji drapiezcy, to nie zawsze z calg pewnos$cia mozna rozstrzygngc,
kiore z obserwowanych zjawisk sg rzeczywistymi adaptacjami ofiary,
a ktore wynikajg jedynie z wybiorczej eliminacji przez drapieznika
ofiar o okreslonych cechach czy, innymi stowy, z faworyzowania przed
dobor naturalny okreslonych osobnikéw. Przykladowo, obserwowane
roznice w rozmieszczeniu okreslonych gatunkow czy form ofiar w zbior-
niku nie muszg by¢ rezultatem adaptatywnych ich przemieszczen w toni
wodnej, a efektem eliminacji in situ gatunkéw czy form atrakcyjnych
dla drapieznika. Podobnie zmniejszenie s$redniej wielkoSci osobnika,
zmniejszenie powierzchni oka czy przystepowanie coraz mlodszych osob-
nikdw do rozrodu w populacjach pozostajgcych ped stalg lub okresowa
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kontrolg holofagdw moze wynikaé po prostu z selektywnej eliminacji
duzych osobnikéw, o duzej powierzchni oka i duzych plodnych samic,
a nle ze zmian o adaptatywnym charakterze. Takie watpliwo§ci mozna
by mnozy¢. We wszystkich jednak wypadkach, kiedy mozna zmierzyc
koszty tych adaptacji, w mierzalny spos6b oceni¢ poniesione naklady
1 ponadto przesgdzi¢ genetyczne uwarunkowania obserwowanych zmian
(@ wige dziedziczny ich charakter, podlegajgcy dziataniu doboru naturai-
nego), mozna z duzym prawdopodobienstwem jesli nie z caltkowity pew-
noscig wnioskowaé, ze sg to rzeczywiste adaptacje. Raz Wspomniawszy
0 kosztach realizowanych adaptacji, zatrzymam sie chwile przy tym
zagadnieniu.

2. Koszty adaptacji

5.1 Wprowadzenie; koszty migracji

Mierzenie presji drapieznika na populacje ofiary tylko iloscig elimi-

nowanej biomasy obarczone jest powaznym biedem, nie wkalkulowuje
bowiem wszelkich kosztéw, ktoére ponosi ofiara, by utrzymaé¢ drapiezni-
ka z daleka-i by przedsiewzigte $rodki obronne nie byly wymierzone
przeciwko niej samej. Koszty te sg trudno mierzalne, a spodziewac sig
ich, choéby intuicyjnie, nalezy najpewniej w procesach wzrostu i repro-
dukeiji. _
Cala zasymilowana z pokarmu energia wydatkowana jest na wzrost
somatyczny, reprodukcje, odkladanie zapasow, regeneracje uszkodzonych
fragmentéw ciala i obrone (rowniez przed pasozytami). Trzeba sobie
uzmyslowi¢, ze naklady energetyczne przeznaczone na obrong¢ sg nie-
dostepne dla innych szlakéw metabolicznych 1 moze sie z tym wigzaé
redukcja zdolnosci konkurencyjnych w stosunku do tych osobnikéw,
ktére nie inwestujg w mechanizmy obronne. Oczywiscie lokowanie za-
sobéw na te cele nie jest przypadkowe, a podlega regulacji przez dobér
naturalny w sposéb taki, by reprezentacja genetyczna organizmu byla
mozliwie najwieksza w przysziych pokoleniach (Janzen 1981). Koszty
adaptacji rzeczywiscie sg ponoszone przez zwierzeta planktonowe i, jak
nalezalo sie tego spodziewaé¢, dotyczg przede wszystkim proceséw zwig-
zanych ze wazrostem, rozwojem i reprodukcjg. Otoz pokrotce, jak sig
one przedstawiajg:

Koszty rozmijania sie w czasie 1 przestrzeni (migracja) doskonale
ilustruje niedawna praca Sticha i Lamperta (1984), ktorzy tes-
towali w warunkach laboratoryjnych potencjal rozrodczy dwoéch gatun-
kéw Daphnia o znanym (z pracy opublikowanej przez mich w 1981 r.)
behawiorze migracyjnym. Byly to: migrujgca D. hyaling i trzymajgca
sie epilimmnionu D. galeata. Osobniki obu gatunkéw utrzymywane byly
zarowno w stalych wysokich temperaturach i obfitosci pokarmu (tak jak
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latem w epilimnionie jez. Konstanz), jak 1 w zmiennych warunkach ter-
micznych 1 pokarmowych, z ktorymi w ciggu doby konirontuje sie na
swojej trasie D. hyalina. Zgodnie z przewidywaniami osobniki obu ga-
tunkow rosng szybciej 1 dajg wiece] potomstwa w stale dobrych warun-
kach; nie zapewnia wiec metabolicznych korzysci przebywanie w zmien-
nych warunkach. W stalych warunkach lepiej rosng osobniki D. galeata,
a w zmiennych — D. hyalina. Czyli nie mierzona tu, lecz z pewnoscig
wydatkowana energia zuzyta na migracje, w poigczeniu ze zredukowang
dostepnoscig pokarmu i niskimi przy dnie temperaturami w ciggu dnia
sprawiaja, ze tempo wzrostu i potencjal rozrodczy migrujgcych osobni-
kow spadajg. Nie migrujgca D. galeata ma wiekszg rozrodczos¢ niz
D. hyalina, tymczasem w jeziorze Konstanz D. hyalina latem wystepuje
w znacznie wiekszych zageszczeniach, gdyz nie migrujgca D. galeata
cierpi ogromng Smiertelnos¢é na skutek silnej presji ryb planktonozer-
nych. Chociaz wigc migracje dobowe zdajg sie by¢ skutecznym mecha-
nizmem obronnym, to wylgcznie D. hyalina moze je realizowac, gdyz
w zmiennych warunkach D. galeata gorzej rosnie i mniejszy jej sukces
reprodukcyjny nie kompensowalby nawet obnizonej dzieki migracjom
smiertelnosci. D. hyalina migrujgc giebiej w ciggu dnia zmniejsza ryzyko
eliminacji przez ryby, ale jej potencjal rozrodczy obnizony jest w sto-
sunku do D. galeata, ktéra wysokg z kolei Ssmiertelnos¢ kompensuje
szybkg propagacja. W okresach ostabionej intensywnosci zerowania ryb
planktonozernych. faworyzowane sg formy nie migrujgce. Analogicznie
przedstawia sie rachunek strat i zyskow migrujgcej D. hyalina i nie
migrujgcej D. cucullata w jeziorze Kloster, tyle ze przy mniejszej ampli-
tudzie migracji (Seitz 1980, Jacobs 1977a, 1977b). Ten drugi autor
podkresla zupelng odmiennosé strategii rozrodczych i adaptacji obron-
nych u dwéch gatunkéw o bardzo podobnych wymaganiach pokarmowych
1 narazonych na presje tych samych drapieznikoéow.

Ostatecznie wiec, biorgc pod uwage tempo wzrostu, produkcje bio-
masy 1 potencjal reprodukeyjny, znacznie korzystniej byloby pozostawac
w ciepiych, bogatych w pokarm warstwach powierzchniowych. Nie moze
wiec by¢é mowy — whrew przekonaniu Mc Larena (1963, 1974) —
0 korzysciach fnetabolicznych pityngeych z wedrownego trybu zycia.
Z chwilg jednak, gdy wysoka nawet rozrodczo$¢ realizujgca sie w dob-
‘rych warunkach panujgcych w powierzchniowych warstwach wody nie
rownowazy strat wyniklych ze $miertelnosci, ewolucja behawioru mi-
gracyjnego moze by¢ kwestiag ,,by¢ albo nie by¢” dla wielu gatunkow.

5.2, Koszty zmian rozmiaréw ciala
U gatunkéw narazonych na presje hemifagéw, eliminujacych z po-

pulacji ofiary osobniki o niewielkich rozmiarach ciala, faworyzowane s3a
osobniki duze. Skrécenie okresu juwenilnego i czesto wezesna produkeija
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duzego potomstwa nie pozwala osobnikom tych gatunkéw na osiagnie-
cie rozmiarow optymalnych z punktu widzenia efektywnosci wykorzysta-
nia zasobow srodowiska, czesto az do pdznego wieku lub wrecz nigdy.
Mozliwym rozwigzaniem jest dalsze kontynuowanie wzrostu po osia-
gnieciu dojrzatosci. Najczesciej jednak ubezpieczanie mlodych osobnikéow
przed presja drapiezcy wigze sie ze zmniejszeniem efektywnosci pokar-
mowej przynajmniej niektéorych stadiow rozwojowych. Wezesne przyste-
powanie do rozrodu przez osobniki tych gatunkow, ktére narazone sa
na presje holofagéw, stwarza w gruncie rzeczy ten sam problem, a wiec
niemoznos¢ osiggniecia optymalnych rozmiaréw ciata. Jest to cena za-
chowania mozliwie szybkiego tempa wzrostu w sytuacjach, kiedy ofiarg
drapiezcy padaja duze, ptodne samice. Tu z kolei niemoznos¢ osiggnie-
cia optymalnych rozmiaréow ciala przez samice wczesnie przystepujace
do reprodukcji moze by¢ w skali calej populacji kompensowane przez
produkcje licznego, choé drobnego potomstwa. Wszystkie te zasady sfor-
mulowane sa m.in. w pracach Lyncha (1977) oraz Dorazio i Leh-
mana (1983). '

2.3. Koszty przebudowy ciala

Oslabienie potencjatlu rozrodczego nastepuje rowniez u osobnikow
tych gatunkow, ktore ,stawiaja’’ na przebudowe ciata. Dotyczy to m.in.
nastepujacych gatunkéw: Bosmina longirostris (Kerfoot i Pasto-
rok 1978, Kerfoot i Peterson 1980), Ceriodaphnia cornuta (Z a -
ret 1969), Daphnia lumholtzi (Green 1967), D. middendorfiana (He -
bert i Loaring 1980) oraz D. lo\ngiremis (OBrien i in. 1980).

Produkecja helmu u Daphnia wymaga nakladow energetycznych, ktore
wycofywane sg z produkcji jaj. Strat tych nie ponoszg osobniki pozba-
wione helmu (Brooks 1965 Green 1967 Grant i Bayly 1981,
Krueger i Dodson 1981, Dodson 1984 Riessen 1984).

U Bosmina longirostris w obecnosci drapieznych bezkregowecow wy-
dluzaniu antenuli i mucro towarzyszy spadek plodnosci; zwierzeta pro-
dukuja mniej, ale wiekszych jaj, ktérych rezerwy zoitkowe pochlania
produkcja wydiuzonych struktur obronnych. Tej przebudowie towarzy-
szy tez ogélnie nizsza wydajnos¢ pobierania pokarmu i gorsza przezy-
walnosé. W obecnos$ci ryb planktonozernych obserwuje sie odwrotne
zjawisko — zwierzeta produkuja liczne, ale drobne potomstwo. Wedlug
Greena (1967) zmienione w obecnosci holofagow formy Daphnia lum-
holtzi (z glowa wydluzong w postaci helmu) produkujg mniejsze, ale za
to bardzo liczne jaja; inwestowanie w rozwoéj helmu daje bowiem moz-
liwoéé szybkiego wzrostu osobnika w juwenilnej fazie bez wzrostu wi-
dzialnych cze$ci ciala. Wzrost helmu moze wiec kompensowaé inicjalnie
male rozmiary nowonarodzonych osobnikow. Nie zmieniona okraglo-
glowa forma tego samego gatunku produkuje mniej liczne, ale za. to
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wigksze jaja. Natomiast u Brachionus calyciflorus wydluzaniu postero-
lateralnych kolcow w obecnosci drapieznych Asplanchna nie towarzy-
szy redukcja przezywalnosci, plodnosci ani potencjatu reprodukcyjnego,
nawet w niskich koncentracjach pokarmu (Gilbert 1980). Jest to
pewnego rodzaju wyjatek, bo we wszystkich znanych mi przypadkach
elaboracji struktur obronnych towarzyszg straty w postaci zmniejszo-
nej przezywalnosci 1 utraty wysokiego potencjatu rozrodeczego. Tak wiec,
o ile tylko zmniejszona dzieki tym strukturom obronnym smiertelnos¢
z nawigzkg kompensuje zmniejszong rozrodczos¢, oplacalne jest pod-
trzymywanie ich w obecnosci drapieznika (Dodson 1974b).

Nawiasem moéwigc roznorodnosé mechanizméw obronnych w obrebie
jednego gatunku ofiary, a wiec obok polimorfizmu ksztaltow — wspo-
mniany juz polimorfizm barw i mnogo$¢ réznych zachowan obronnych,
podtrzymywana jest w populacjach ofiar z pokolenia na pokolenie wias-
nie przez dzialalnoéé¢ drapieznikéw, ktére eliminuja formy o gorzej roz-
winietych mechanizmach obronnych. Dobér faworyzuje zatem nosicieli
skutecznych adaptacji, ale cena tych adaptacji w postaci ostabionego
potencjaltu rozrodczego jest wysoka. Kazdy spadek intensywnosci dra-
pieznictwa stwarza z kolei szanse dla tych form, ktére majg w niczym
nie ostabiony potencjal rozrodeczy, gdyz nie rozwinety bardzo skutecz-
nych mechanizméw obronnych. Ostatecznie o skutecznosci poszczegol-
nych mechanizméw obronnych nie mozna méwié wylgeznie w kategoriach
minimalizowania strat wyniklych z presji drapieznikow, nie rozpatrujgc
calego rachunku zyskow 1 strat. Polimorfizm czy mnogosé¢ zachowan
defensywnych w ramach jednego gatunku sprawia wiec, ze populacja
ofiary moze trwa¢ w czasie nawet w obliczu silnej, ale zmiennej presji
drapiezcow.

6. Skutecznos¢ mechanizméw obronnych

W zasadzie nigdy nie dokonano préby warto§ciowania, ktére z przed-
stawionych adaptacji oceni¢ mozna jako najskuteczniejsze mechanizmy
obronne. Oczywiscie w pewnym sensie kazda z nich jest na swéj sposob
skuteczna, gdyz nosiciele kazdej z nich zyja, funkecjonuja i reprodukuja
sie czesto w szerokim spektrum zmiennosei warunkéw srodowiskowych.
Wielokrotnie opisywano réznice zageszczenia i tempa reprodukeji miedzy
osobnikami tych samych gatunkéw, z ktérych cze$é w obrebie jednego
zbiornika inwestuje w mechanizmy obronne, a cze§é nie. Brakuje na-
tomiast spostrzezen, ktére dotyczylyby rownoleglej czy jednoczesnej
ewolucji réznych mechanizméw obronnych u blisko spokrewnionych ga-
tunkéw lub u réznych form tego samego gatunku. Prébe oceny, ktére
mechanizmy obronne realizowane w populacijach trzech gatunkéw Daph-
nia w ré6znym stopniu narazonych na presje drapiezeéw uznaé mozna za
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najskuteczniejsze podjeto w innej pracy (Pijanowska 1984). Jesli
za kryterium skutecznosci poszczegdélnych adaptacji obronnyeh przyjaé
mozna powszechnose, licznos¢ i calorocznosé wystepowania ich nosicieli,
to wyglada na to, ze daleko idgce zmiany wielkosci i ksztaltu ciala
u Daphnia cucullata stanowig znacznie skuteczniejszy mechanizm obron-
ny, niz migracje pionowe czy zdolno$¢ ucieczki u wyraznie mniej licz-
nych, okresowo tylko wystepujgcych w toni wodnej D. cristata Sars
i D. hyalina.

Ponoszonych kosztéow nie nalezy oczywiscie utozsamiaé z efektywno-
scig przedsiewzietych mechanizméw obronnych, bo czesto duzym nakla-
dom towarzyszy matla skuteczno$é i odwrotnie, niewielkim nakladom —
ogromna skutecznosé¢. To ostatnie zachodzi wtedy, gdy mechanizmy stu-
zgce obronie nie ewoluowaly dla tych konkretnie celéw. Rzeczywiscie,
wiekszos¢ oméwionych adaptacji ma wiecej niz jedno, to wlasnie zasto-
sowanie, 1 cho¢ ich skuteczno$¢ wobec drapieznika jest udowodniona,
to w wiekszosei wypadkéw nie da sie z calg pewnoscig rozstrzygnaé,
ktore z nich ewoluujg specjalnie dla celéw obronnych. Sklonna jestem
sadzié, ze wszystkie lub niemal wszystkie, a to dlatego, ze wlasnie dra-
pieznik te ogromng zmiennos¢ adaptacji podtrzymuje, jesli nie ksztal-
tuje. Jesli mozna sie zgodzi¢, ze wiekszo$¢ tych mechanizmow, nawet
0 szerszych zastosowaniach, ewoluuje dla celéw obronnych, to niezwykle
rzadko sie zdarza, by dzialo sie to pod bezposrednia kontrolg drapiezcy.
Takich przykladéw jest niewiele, ja jestem w stanie wskazaé cztery!
Mianowicie, wydtuzanie glowy u Daphniac pulex w obecnosci larw Chao-
borus (Krueger i Dodson 1981), wydluzanie glowy u D. carinata
w obecnosci Anisops calcaratus (Grant 1 Bayly 1981), wydluzanie
kolcow posterolateralnych u Brachionus calyciflorus i innych gatunkéw
wrotkéw w obecnosci Asplanchna (Beauchamp 1952a, 1952b, Gil-
bert 1966, 1967, 1980, Halbach 1970, 1971) oraz oslabienie akty-
wnosci lokomotorycznej Diaptomus tyrelli w obecnosci Epischura nmeva-
densis (Folt i Goldman 1981). We wszystkich tych wypadkach
zmieniona ofiara staje sie znacznie trudniejsza do schwytania przez dra-
pieznika, ktéry te zmiany prowokuje. Taka odpowiedz ofiary musi ewo-

luowaé w drodze specyficznej odpowiedzi na obecnos¢ jednego tylko dra-

pieznika, poniewaz kontrola podobnych zachowan przez kilku drapiez-
cow bylaby niezmiernie skomplikowna. Zreszta, jak wykazaly te same
badania Gilberta (1980), wydiuzenie kolcow posterolateralnych
u Brachionus jest skuteczne jedynie wobec Asplanchna, a zupelnie za-
wodzi wobec innych drapieznikow (Mesocyclops edax). By taka kontrola
przez drapiezce mogla by¢ realizowana, czas generacji ofiary powienien
byé odpowiednio krétki. Dilugi czas generacji sprawialby, ze ewoluowa-
lyby raczej reakcje na bardziej bezposrednio dziatajace czynniki, takie
jak zmiany temperatury czy fotoperiod, ktore antycypuja wzrost nate-
zenia presji drapiezcy. Zdolno$é detekeji drapieznika w srodowisku i moz-
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no$¢ natvchmiastowej reakeji na jego obecnosé, reakcji sprowokowanej
i mediowanej przez niespecyficzne substancje wydzielane przezen do
wody, jest korzystna dla ofiary, natomiast obraca si¢ najwyrazniej prze-
ciwko drapiezcy. Spodziewam sie wiee, ze taki uklad bedzie ewoluowal
tym szybciej, im bardziej na tych wiasnie ofiarach polega¢ mwusi dra-
piezca, gdyz perfekcja ofiary powinna sprowokowaé¢ kolejne , posunie-
cie” ze strony drapiezcy. We wszystkich pozostaltych wypadkach nie
sama obecno$¢ drapiezcy daje hasto do uruchomienia mechanizméw ob-
ronnych, a czynniki srodowiskowe w postaci zmian temperatury, fotope-
riodu czy ilosci dostepnego pokarmu, ktére zwierze moze odczyta¢ jako
sygnal informujgcy i czesto wyprzedzajacy wzmozona aktywnosé dra-
pieznik6w. Wlasciwe odczytanie tej informacji, potraktowanie jej jako
wezwanie do uruchomienia mechanizméw obronnych wyzwala serie
zmian, majgcg zmniejszy¢ podatno$é ofiary na presje. Zaden z tych sy-
gnalnych czynnikéw srodowiskowych nie moze dzialaé sam w sobie jako
czynnik doboru naturalnego, a jedynie jako wyzwalacz pewnych zmian,
ktorych skutecznosé jest dopiero testem, czy sygnaly ze strony sSrodo-
wiska zostaly wlasciwie odezytane.

7. Uwagi koncowe

Na zakonczenie chce powiedzie¢, ze przy niewatpliwej skutecznosci
poszczegolnych mechanizméw obronnych istnieje ich ogromna rozma-
itos¢; nie ma ani absolutnie skutecznych, ani uniwersalnych adaptacii,
jednego modus vivendi czy raczej modus defendi, a cala gama najroz-
maitszych reakeji. Nie nalezy sie temu dziwié¢, bo gdvby ta sama adap-
tacja powielana byla w coraz to wigkszej liczbie kopii, to prawdopodo-
bienstwo uporania sie drapiezcy z taka monotonig reakeji ofiary (w szcze-
golnym stopniu dotyczy to gatunkéw sympatrycznych) wzrostoby nie-
pomiernie. Co za tym idzie, przestalaby ona byé¢ funkcjonalna i szansa
jej zaniku wraz z nosicielami bylaby ogromna lub silg rzeczy doj$é mu-
sialoby do dalszej specjalizacji i podjecia nowych préb.

Uklad drapiezca-ofiara ewoluuje i to tym predzej, im ;bardziej dra-
pleznik polega na niej wlasnie. Specjalizacja drapiezey nieuchronnie
doprowadza do nowych pomysiéw obronnych, nowe adaptacje stawiaja
drapiezce wobec konieczno$ci wyprébowywania nowych strategii mys-
liwskich, a wszystko to w ewoluujgecym weigz $rodowisku pedzi w ewo-
lucyjnej skali czasu, tak jak to wlasnie widzi Van Valen (1973) w styn-
ne] swojej hipotezie Czerwonej Krélowej. Nie da sie powiedzieé¢, kto:
czy drapieznik swojg ofiare, czy ofiara swojego prze§ladowce w tym
wyscigu wyprzedza. Jedno jest pewne, ze w tej grze — jak chce Iwasa
(1982) — i na tej szachownicy, ruch jednego gracza prowokuje kolejny
ze strony drugiego. Tak modne teraz traktowanie wszelkich réwnoleglych
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zmian poszczegoOlnych komponentéw ukladu jako przykladu zmian koe-
wolucyjnych nie zawsze jest jednak w peini uzasadnione. Janzen (1981)
stlusznie zauwaza, ze wigkszos¢ znanych organizméw nie byla badana
w Srodowiskach, gdzie ich ujawnione obecnie cechy historyczne ewoluo-
waly, tym bardziej, ze rozgrywalo sie to po drodze z reguly w wielu roz-
maitych siedliskach. Z tego by wynikalo, ze przynajmniej cze$¢ obser-
wowanych dostosowan prawdopodobnie nie ewoluowala réwnolegie.
Z chwilg, kiedy gatunek zasiedla nowe siedlisko, musi dostosowaé¢ swoje
techniki mysliwskie (drapieznik) lub mechanizmy obronne (ofiara) do
zastanej sytuacji. Nowe Srodowisko rzuca mu wyzwanie, ktoremu, jesli
predko nie sprosta — ginie, lecz jesli sprosta — tempo jego ewolucyjnych
przemian jest wg Janzena znikome. A to, co na podstawie tego dopaso-
wania oceniamy jako koewolucje, w istocie nig nie jest, gdyz nie musialo
dzia¢ sie na zasadzie rownoleglej przebudowy mechanizmow i struktur.

Za zachete i pomoc — Joannie i Maciejowi Gliwiczom — dzigkuje.
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Summary

The relationships between planktivores and their planktonic prey are presented
in this paper, with special regard to anti-predator defence strategies evolving
in prey populations under the (predatory pressure. Planktonic animals fall as
a prey of numerous predators, e.g. fishes, amphibians, water fowl, water insects,
crustaceans, molluscs, water mites, turbellarians and rotifers. These predators.
differ in many aspects, the character of food electivity being the most impor-
tant. In 1980 Thomas Zaret first distinguished two types of predators: gape-li-
mited predators (GLP, which de facto are not limited by the upper size of ‘“their
potential prey) and size-dependent predators (SDP, for whom the largest prey in
the resorvoir is not available). This classification has some weak points, i.e., very
few predators from GLP group are trully gape-limited (only very young {ish
larvae, . and fish filter-feeders, but the filter-feeding in fish is an adaptation
for feeding not jon zooplankton, but on phytoplankton); perhaps it would be,
better to call this group of predators size-independent predators (SIndP).

For the purpose of this paper I propose to distinguish the predators who
swallow - their prey in whole (holophags) and the predators who suck, shred and
crush their prey (hemiphags). Taking into consideration one of the most important
aspect of prey wvulnerability to predation — the body size, the electivity curves
for both holophags and hemiphags precisely fit with the electivity curves for
GLP and SDP, respectively (Fig. 1). For the holophags (fishes, amphibians, birds
and water-striders — Notonectidae) the upper size limit of ingested prey practi-
cally doesn’t exist, and the larger the prey, the more likely 1t will be taken.

Predators do not select their prey according to prey body-size alone, but
also to its total visibility, to which all aspects of prey motion and morphology
can contribute. Beside the body size, also the body shape, pigmentation (the
content of wvarious pigments, i.e.,, carotenoids and haemoglobin, number and
size of carried eggs, eye and gut pigmentation) and prey general mobility are of
great interest to predator. Generally predator success of failure depend upon some
predator characteristics (locomotory activity, body size, food preferences and hun-
ger), upon some prey characteristics (general prey wvulnerability) and upon both
predator and prey densities, which determine the frequency of predator-prey en-
counters in space and time (Fig. 2).

Predator preferences often result in a major changes in prey communities
and populations. Strong reduction in prey standing crop often dramatic changes
in zooplankton composition, changes in age-structure and repraductive potential
are frequently observed.

Despite the wusually strong predatory pressure, most of plankionic animals
are not totally defenceless in the presence of predator., The expansive type of
reproduction in most of planktonic species may compensate the losses due to pre-
dation, but the high reproductive potential is not treated here as anti-predator
defence mechanism. The true defensive mechanisms are connected with all the
changes in those prey attributes, which are the subject of predator selection, i.e.,
changes of body size, shape, pigmentation and motion. I propose anther classification
of anti-predator defences (Fig. 3), different from those proposed by Zaret (1975)
and Kerfoot, Kellogg and Strickler (1980). Some of these mechanisms
prevent prey-predator encounter in space and time — the presence of prey is
restricted to those parts of a reservoir or to those seasons (hours) in which
the risk of being captured by predator is lowest or(and) the prey life-cycle
is adjusted to the seasonally or periodically changing predatory pressure in the
way, that the highest abundances of those developmental stages which are most
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vulnerable to predation do not overlap with the periods of highest predatory impact.
If however the prey-predator encounter is unavoidable, other mechanisms have
to evolve — i, those increasing the escape abilities or decreasing general prey
vulnerability to predation, e.g. playing dead (dead-man response), modifications
of body size (Fig. 4), body shape and pigmentation which decrease the prey con-
spiciouseness for visual predators (most of holophags) and at the isame time
for blindly grasping predators (most of hemiphags). All the mechanisms presented
here have been shown to be anti-predator defences, but usually they have more
than one application. It is not always necessary to invoke predation as the
only final cause (f these adaptations, because other enwvironmental factors as
temperature or light may induce these changes not necesserily adaptive to the
temperature and light changes. The environmental cue need only be a predictor
of the condition to which these changes are really adaptive.

, The possible costs of evolving anti-predator defences are discussed. The
energy chamneled into defence mechanisms is unavailable for other metabolic
compartments and this may therefore reduce the jability to compete with unde-
fended individuals. '

The variety of predators results in the diversity of anti-predator mechanisms;
there is no one, universal defendi, but the multiciplity of different adapta-
tions, which considerably decrease the mortality rates due to predation.



