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1. Wstep

Wiele nowego zdarzyto si¢ w ekologii planktonu od chwili ukazania si¢ w
,, Wiadomosciach Ekologicznych” artykutu przegladowego o mechanizmach obrony
przed drapieznictwem u zwierzat planktonowych (P1janowska 1985) 1 artykutu
o mechanizmach obronnych w ukfadach eksploatacyjnych typu roslinozerca—roslina,
drapiezca—ofiara 1 pasozyt—zywiciel (Kalinowska 1 Pijanowska 1987).
Interakcje drapiezca—ofiara staly si¢ przedmiotem interdyscyplinarnych badan na
pograniczu ekologii ewolucyjnej, etologii, ekologii populacji 1 zespotéw, a nawet
ekologii stosowane) (np. proby regulacji biomasy na nizszych pigtrach troficznych
przez konsumentow wyzszego rz¢du). Powracam do tych artykutow z dwoch
powoddéw: pewne ich fragmenty wymagaja rewizji wobec ciggtego doptywu nowych
informacji, a z kolei pewne prawidtowosci, wowczas niesmiato sygnalizowane,
dzisiaj naleza do Kkategorii obowigzujacych paradygmatoéw. Zaproponowana
wowczas klasyfikacja mechanizméw obronnych ,,stosowanych” przez zwierzeta
planktonowe w obliczu zagrozenia ze strony drapiezcoOw nie wyczerpuje listy
poznanych mechanizmow obronnych; pomija np. tworzenie gegstych skupien (ang.
patches lub swarms), czy tez traktujac o zmianach wielkosci ciata i liczby noszonych
przez samice jaj nie nawigzuje do koncepcji plastycznosci historii zycia 1, krétko
mowiac, zastuguje na pewne odswiezenie. Cechy, ktore stanowig o atrakcyjnosci
zwierzat planktonowych jako potencjalnych ofiar dla ich drapiezcow podlegajq
czgsto daleko idacym modyfikacjom obronnym, ktore w efekcie zmniejszaja ryzyko
spotkania z drapiezca (ang. pre-encounter) lub prawdopodobienstwo smierci tych
osobnikéw, ktore juz znajduja si¢ w niebezpiecznej bliskosci drapiezcy (ang.
post-encounter). Szans¢ przezycia zwigksza przerwanie na jak najwczesniejszym
etapie sekwencji wydarzen poprzedzajacych atak drapiezcy i1 zmierzajacych do
konsumpcji ofiary (Brodie 1 1n. 1991, Endler 1991). Dlatego tez wczesna
obrona powinna byc¢ (1 jest) cz¢stsza niz mechanizmy obronne wykorzystywane juz
w bezposredniej bliskosci drapiezcy, zwlaszcza u organizmow, ktore, tak jak
zwierzeta planktonowe, nie moga catkowicie polega¢ na zdolnosci do ucieczki.
Dzisia) zaproponowatabym prostszy, zreszta samonarzucajacy si¢ podzial
mechanizmow obronnych na behawioralne (w tym dobowe migracje pionowe i
poziome, tworzenie agregacji, ruchliwos¢, a scislej tempo poruszania si¢ i1 ucieczki),
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morfologiczne (zmiany proporcji 1 ksztaltéw ciata), fizjologiczne (w tym zmiany
zawartosci barwnikéw w tkankach, ktore decyduja o przezroczystosci ciata, a tym
samym o ogolnej widocznosci osobnika) oraz modyfikacje historii Zzycia
(najczescie) manifestujace si¢ w postaci zmian alokacji energii pomiedzy wzrost a
reprodukcje). Zainteresowanych klasyfikacja 1 przegladem mechanizmow
obronnych odsytam do nowszych przegladow pismiennictwa (m. in. Havel 1987,
O'Brien 1987, Ohman 1988, Harvell 1990).

Mysleg, ze mozna poprawnie zaproponowac rozszerzenie kategorii pre-encouter o
te mechanizmy, ktére nie tylko zapobiegaja spotkaniu z drapiezca w czasie 1 w
przestrzeni, ale rowniez zmniejszaja atrakcyjnos¢ zmienionej ofiary dla drapiezcy
lub umozliwiaja propagowanie wiasnego genotypu przy takich rozmiarach ciala,
ktore przynajmniej okresowo znajdujq si¢ poza zakresem zainteresowania drapiezcy.
Zatem jakiekolwiek sposoby uniknigcia spotkania z drapiezcg 1 wszelka mobilizacja
mechanizméw obronnych poprzedzajaca konfrontacj¢ z drapiezca nalezatlyby do
mechanizmow kategorii pre-encounter (nawet, jesli ich funkcja obronna mialaby
ujawni¢ si¢ dopiero na etapie konfrontacji z drapiezca); w konwencji tej jedynym
sensu stricte mechanizmem post-encounter byltaby ucieczka przed drapiezca.

2. Mechanizm rozpoznawania zagrozenia przez zwierzeta planktonowe

2.1. Wprowadzenie

Opisany na tamach ,,Wiadomosci Ekologicznych” (Pijanowska 1985)
mechanizm bezposredniego rozpoznawania niebezpieczenstwa przez organizmy
planktonowe za posrednictwem chemicznej substancji uwalnianej do wody przez
drapiezc¢ dziata na znacznie wigksza skalg, niz woéwczas mozna byto przypuszczaé
(,5... przyktady wyraznych zmian morfologicznych pod bezposredniq kontrolg
drapiezcy sq dos¢ nieliczne, a mechanizm tej bezposredniej kontroli nie jest
bynajmniej powszechny”). Od czasu, kiedy po raz pierwszy pokazano mechanizm
indukowania zmian morfologicznych u wrotkéw planktonowych pod wplywem
pewnych zwigzkow uwalnianych do wody przez drapiezne wrotki z rodzaju
Asplanchna (Gilbert 1966, 1967) uptynelo kilka lat, zanim nastapit renesans
zainteresowania tymi mechanizmami 1 zanim opisano analogiczny mechanizm
indukowania zmian morfologicznych u wioslarek planktonowych w obecnosci
bezkrggowcodw drapieznych (m. in. Grant 1 Bayly 1981, Krueger
1 Dodson 1981, Barry i1 Bayly 1985, Hebert i Grewe 1985, Black
1 Dodson 1990, Parejko 1 Dodson 1990, Hanazato 1991) oraz u
orzg¢skdw w obecnosci drapieznych orzgskow 1 wirkéw (Kusch i Heckmann
1992, Kusch 1993). Trudno si¢ powstrzymac od zdziwienia, ze mimo rozpoznania
takiego mechanizmu indukujacego przebudoweg struktur morfologicznych, potrzeba
byto jeszcze kilku lat, zeby pojs¢, jak sie dzisiaj wydaje, oczywistym tropem
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| poszuka¢ dalszych analogii, przede wszystkim w grupie behawioralnych
mechanizméw obronnych. To zdziwienie wynika z faktu, ze wsrdd reakeji
behawioralnych przynajmniej niektore stanowia dorazng odpowiedz na bliskos¢
zagrozenia 1 od chwili zadzialania bodzca do momentu ujawnienia si¢ nan reakci
uplywa z reguly niewiele czasu. Sa one tez odwracalne, tak jak np. zachowania
migracyjne Daphnia (Bollens 1 Frost 1989, 1991, Stich 1 Lampert
1981, Stich 1989), ktore ustaja po ustgpieniu silnej presji ryb. Wowczas
skutecznos¢ takiej reakcji powinna zasadza¢ si¢ na bezposrednim rozpoznaniu
momentu wzrostu zagrozenia i momentu ustania niebezpieczenstwa. Poleganie na
sygnatach srodowiskowych (ang. cues), ktore zmieniajgq si¢ w rytmie sezonowym
albo dobowym (fotoperiod i1 temperatura) i zwiastujgq sezonowe lub dobowe zmiany
nat¢zenia presji drapiezcoOw, musi by¢ zawodne. Zmiany te zachodza bowiem
znacznie wolniej, niz lokalne zmiany w presji drapiezcow, ktore moga z
perspektywy potencjalnych ofiar zachodzi¢ w skali ich krotkiego zycia zgota
nieprzewidywalnie (Gliwicz 1 Pijanowska 1989).

2.2. Zmiany behawioru, historii zycia i sposobu rozrodu
wywolane obecnoscig drapiezcy

2.2.1. Behawior

Jedna z pierwszych udanych prob sprawdzenia, czy sama obecnos¢ drapiezcy
moze inicjowa¢ zmiany behawioru u osobnikow stanowigcych ich potencjalne
ofiary byla dokonana na modelu zachowan migracyjnych larw muchowki (IV
stadium larwalne Chaoborus flavicans znane z regularnych dobowych wedrowek w
jeziorach, w ktorych wystepuja ryby) (Dawidowicz 1 in. 1990). Larwy byly
eksponowane na obecnos¢ drapiezcy w kolumnach szklanych o wysokosct 1 m, ze
stratyfikacjq termiczng 1 pokarmowa, zwienczonych klatka z gazy, w ktore) stale
ptywala ryba planktonozerna (ciernik), nie majac bezposredniego dostgpu do ,,toni
wodnej”, a wigc nie majagc mozliwosci polowania na larwy w stupie wody. Larwy
migrowaty regularnie w cyklu dobowym wedtug znanego z jezior schematu (dzien —
blizej dna, noc — blizej powierzchni) tylko w obecnosci drapiezcy. W tym samym
niemal okresie ukazaly si¢ dwie inne prace, zupelnie inaczej rozwigzane
metodycznie, ktore niezaleznie potwierdzily indukowanie przez rvby zachowan
migracyjnych u Daphnia (Dodson 1988) 1 u Chaoborus (Tjossem 1990), oraz
praca demonstrujgca mozliwos¢ indukowania przez drapiezne bezkrggowce
zachowan migracyjnych u widlonogow planktonowych (Nei1ll 1990). W slad za
nimi pojawily sie 1 dalsze (Dawidowicz 1 Loose 1992a, 1992b,
Dawidowicz 1993, 1994, Loose 1 Dawidowicz 1994). U podstaw
zachowan migracyjnych lezy ujemna fototaksja, sklonnos¢ do unikania
przeswietlonych warstw wody, ktora nasila si¢ w obecnosci chemicznej informacji
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pochodzacej od drapiezcy (Ringelberg 1991, Van Gool 1
Ringelberg 199)5).

Obecnos¢ drapiezcy za posrednictwem pewnej, ciagle nie znanej, substancji
wydzielanej do wody (por. rozdzial 3) indukuje, obok dobowych zmian
rozmieszczenia  pionowego, takze sklonnos¢ do tworzenia  agregacji.
Eksperymentalnie wykazano, ze sklonnos¢ wioslarek do skupiskowego
rozmieszczania si¢ potegowana jest niezmiennie obecnoscig drapiezcy (zarowno ryb
planktonozernych, jak 1 niektérych bezkregowcow, np. chrzaszcza Dytiscus
marginalis, pluskwiaka Notonecta glauca i larw muchowek Chaoborus flavicans
Ch. crystallinus) (Pijanowska 1 Kowalczewski 1997a). Pozostawaniu w
agregacji w obecnosci drapiezcy towarzyszy ogolne zwolnienie aktywnosci
lokomotorycznej, lecz zarazem te same wolno plywajace osobniki, gdy
nieoczekiwanie potraktowane zostang dodatkowym bodzcem, mechanicznym lub
swietlnym, wykazuja rodzaj pobudzenia ruchowego, ktéremu czgsto towarzyszy
specyficzny sposoéb plywania (manewry w nieprzewidywalnym Kkierunku -
koziotkowanie, ang. somersaulting, Pijanowska 1 Kowalczewski
1997a). Rodzaj nadwrazliwosci na Swiatto manifestujgcej si¢ w postaci panicznych,
konwulsyjnych ruchéw (ang. panic response) obserwowany byt réwniez u larw
Chaoborus eksponowanych na obecnos¢ drapiezcy (Dawidowicz 11n. 1990).

2.2.2. Historie zycia

W obecnosci drapiezcow (tj. pod wptywem kairomondéw uwalnianych przez nie
do srodowiska) dokonujg si¢ u wioslarek planktonowych znaczace zmiany historii
zycia (ang. life history) na kluczowych jej etapach. Dochodzi mianowicie do
obnizenia tempa wzrostu somatycznego, wczesniejszego osiagniecia dojrzatosci
przyspieszenia pierwszej i1 kolejnych reprodukcji, ktore zachodza przy matych
rozmiarach ciala w obecnosci ryb planktonozernych (Machacek 1991, Stibor
1992, Weider 1 Pijanowska 1993), wobec przyspieszenia tempa wzrostu i
opoznienia reprodukcji, ktora odbywa si¢ przy wigkszych rozmiarach ciala w
obecnosci drapieznych bezkrggowcow: pluskwiakow (Stibor 1992, Weider i
Pijanowska 1993)1 widlonogéw (Pijanowska 1 Kowalczewski 1997b).

Okazuje si¢, ze odpowiedz na rézne sygnaly oznaczajace dzialanie
przeciwstawnych presji selekcyjnych moze by¢ identyczna (tworzenie agregacji
zaroOwno w obecnosci ryb planktonozernych, jak i1 bezkregowcéw drapieznych,
Pijanowska 1 Kowalczewski 1997a) lub odwrotna (przyspieszenie lub
opoznienie rozrodu, Weider 1 Pijanowska 1993). Rozne sygnaly moga
zapewne indukowac t¢ sama reakcje, o ile jej skutecznosc jest podobna w warunkach
roznej presji drapiezcow, a rozne reakcje — jesh konfrontacja z drapiezca wymaga
odmiennej ich ekspresji. Poza tym wioslarki moga jednoczesnie interpretowac
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sygnaly pochodzace od dwdch drapiezcow 1 reagowac unikatowg kombinacja cech
historii zycia (Black 1993).

2.2.3. Rozréd — odwr6t od partenogenezy

W obecnosci ryb planktonozernych (tj. pod wplywem uwalnianego przez nie
kairomonu) nastgpuje u wioslarek planktonowych przejscie od reprodukci
partenogenetycznej do rozmnazania piciowego 1 wytwarzania jaj spoczynkowych
(Slusarczyk 1995, Pijanowska i Stolpe 1996). Efekt ten zostal
uzyskany w warunkach symulujacych sytuacje panujaca w jeziorze latem (diugi
dzien 1 wysoka temperatura), zarowno w dobrych, jak 1 w zlych warunkach
pokarmowych, poniekad wigc w sytuacji srodowiskowej zgota odmienne) od
kombinacji warunkoéw abiotycznych 1 biotycznych, ktora dotad uznawano jako
sprzyjajaca diapauzie (krotki dzien, niska temperatura, przegeszczenie, niedobor
pokarmu). Byly to pierwsze proby skojarzenia ,,diapauzy letniej” z dziataniem
selektywnej presji ryb planktonozernych.

3. Magiczna substancja?
3.1. Postep w identyfikacji kairomonu

Standardowa procedura symulowania obecnosci drapiezcy, ktora przyjeta si¢
zreszta w wielu laboratoriach, polega na 24-godzinnej (czasem krotszej) inkubaci
drapiezcy (jednego lub kilku osobnikow) w okreslonej objetosci czystej wody, ktora
nastepnie przesaczana jest przez filtry 0,2 wm, w celu pozbycia si¢ czastek
organicznych, ktore moglyby w niekontrolowany sposob zmienia¢ sytuacje
pokarmowa eksponowanych w niej pozniej zwierzat planktonowych.

[stnienie mechanizmu bezposredniego indukowania struktur 1 zachowan
obronnych prowokuje nieodmiennie pytanie o naturg¢ substancji, ktéra je indukuje.
Otéz, mimo wieloletnich poszukiwan prowadzonych w kilku interdyscyplinarnych
zespotach, postgp w jego identyfikacji jest bardzo powolny. Wiadomo tyle, ze
kairomon wydzielany przez ryby (podobnie zreszta przez drapiezne larwy
Chaoborus) jest zwiazkiem niebiatkowym o niskim cig¢zarze czasteczkowym (< 500 D),
nielotnym, stabilnym w szerokim zakresie temperatury (od —20 do +120°C) 1 pH (od
0,8 do 14), nie tracacym aktywnosci pod wplywem enzyméw proteolitycznych,
podatnym natomiast na degradacj¢ mikrobiologiczng, zwlaszcza w wysokie)
temperaturze (Loose 1 1in. 1993, Tollritan 1 von Elert 1994, von
Elert 1 Loose 1996).

Znajomos¢ skladu tej substancji nie jest niezbedna dla wyjasnienia istoty
zjawiska ewolucji mechanizméw obrony przed drapieznictwem. Natomiast
nieznajomos¢ jej skladu nie stanowi zadnej przeszkody, by postugiwac si¢ nig jako
informacja o natezeniu presji drapiezcoOw. Jednoczesnie jednak, poznanie
chemicznej natury kairomonu (kairomonow?), zwitaszcza gdyby udato si¢ otrzymac
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jego syntetyczny odpowiednik, ufatwitoby zachowanie standardowych warunkow
eksperymentu, poznanie fizjologicznego mechanizmu jego dziatania, zdefiniowanie
receptorow i szlakéw przewodzenia informacji, jak tez pozwolifoby dokonac oceny
jego stezenia 1 dynamiki przemian w jeziorze, otwierajagc nowe perspektywy
badawcze.

Lista interakcji eksploatacyjnych w srodowisku wodnym, w ktorych dziala
mechanizm bezposredniego rozpoznawania konsumentow przez organizmy
potencjalnie stanowiace ich pokarm jest coraz dluzsza (Larsson 1 Dodson
1993). Przybywajq kolejne przyktady, z innymi bohaterami tej interakcji, nie tylko
ze Srodowiska pelagialu jeziornego, ale takze z profundalu (por. przeglad
Dodsona iin. 1994) i litoralu jeziornego, gdzie mechanizm ten testowany jest w
skomplikowanych systemach zaleznosci eksploatacyjnych (Koperski 1998). Co
wiecej, lista ta poszerza si¢ takze o inne zaleznosci eksploatacyjne w srodowisku
wodnym, mianowicie zaleznosci roslinozerca—roslina (m. in. Van Alstyne 1988,
Jeffries 1990, Cronin 1 Hay 1996, Liirling 1 Van Donk 1997,
Lirling 1in. 1997).

Lista ta niepredko zostanie zamknigta, a natura ,,magicznej substancji” pozostanie
pewnie przez jaki$ jeszcze czas nie znana. Poznawcza wartosC rozbudowywania te;
listy jest niewatpliwa, ale rzeczywisty jej walor polega zgota na czyms$ innym.
Mozemy oto eksperymentalnie symulowac¢ dziatanie jednego z najpote¢zniejszych
czynnikow doboru naturalnego, jakim jest presja drapiezcow (czynnik ultyma-
tywny), ktéry z natury swojej jest jednoczesnie nosnikiem chemicznej informacji o
skali zagrozenia (a wigec czynnikiem proksymalnym). Abstrahujac od nieuchronnie
stowarzyszonej z nig w warunkach naturalnych smiertelnosci mozna, dowolnie
kreujac ilosciowy gradient presji drapiezcow, testowaé reaktywnos¢ rozmaitych
genotypow 1 fenotypodw na jej dziatanie i podeymowac proby rozwigzania wielu
fascynujacych problemoéw z pogranicza ekologii 1 teorit ewolucji. Mozliwos¢
indukcji mechanizmoéw obronnych za posrednictwem kairomondéw staje si¢ zatem
nieocenionym narz¢dziem badawczym, co postaram si¢ pokrotce w kolejnych
rozdziatach wykaza¢, pokazujac perspektywy ich wykorzystania w badaniach
mikroewolucyjnych (3.3), w rozstrzygnigciu, czy cechy obronne maja charakter
konstytutywny czy indukowany (3.4), w odroznieniu w warunkach naturalnych
demograficznych efektow oddziatywania drapiezcy na populacj¢ ofiary od reakc;i
(w tym adaptatywnych) na poziomie osobniczym (3.5) 1 wreszcie w ocenie
adaptatywnej wartosci (3.6) 1 kosztow (3.7) zmian indukowanych przez drapiezce.

3.3. Dobér cech behawioralnych — zmiany mikroewolucyjne

Jako gtoéwne zrédlo smiertelnosci w  wielu naturalnych populacjach,
drapieznictwo jest pot¢zng sita doboru, selekcjonujaca w populacjach ofiar genotypy
(lub fenotypy) o cechach zapewniajacych skuteczng obron¢ (S1h 1987, Lima i
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Dill 1990). Genetyczne réznice pod wzgledem wrazliwosci 1 reaktywnosci na
informacj¢ o drapiezcy mogaq decydowa¢ o doraznych réznicach w
prawdopodobienstwie przezycia rozmaitych osobnikéw (genotypow) 1 jako takie
moga by¢ przedmiotem selekcji.

Chociaz drapieznictwo bywa wielokrotnie przywotywane jako czynnik doboru
powodujacy mikroewolucyjne zmiany w populacjach ofiar (Endler 1986) i
chociaz zmiany frekwencji genotypow réznigcych si¢ pod wzgledem ekspres;i
mechanizméw defensywnych postulowane byly wczesniej (Gliwicz 1986), to
dorazny mechanizm selekcji behawioralnych cech obronnych nie zostal na dobrg
sprawe w sposob przekonywajacy zademonstrowany (ale zob. Fawcett 1984,
Dickman 1992). Procesy mikroewolucyjne zamykajq si¢ w tej samej skali czasu
co procesy ekologiczne, zatem postuluje sig¢, by studia ewolucyjne obejmowaty oba
komponenty — elementy ekologii 1 genetyki (van Noordvijk 1989). Trzeba
jednak zdawaé sobie sprawg z pewnego ograniczenia, mianowicie stwierdzenie
genetycznych réznic migdzy klonami (osobnikami) na podstawie np. markerow
enzymatycznych nie oznacza jeszcze, ze odmiennos¢ zachowan lub struktur
obronnych wynika z roznic genetycznych; poprzestac nalezy na tym etapie na
stwierdzeniu korelacji pomiedzy rdéznicami genetycznymi a rdznicami
behawioralnymi (czy morfologicznymi), dopoki zestaw wilasciwych genow
odpowiedzialnych za ekspresj¢ struktur lub zachowan defensywnych nie zostanie
wyizolowany.

Postulat fuzji metod genetycznych 1 ekologicznych w ostatnich latach coraz
cz¢scie] bywa spetniany. I tak np. poddajac w warunkach eksperymentalnych
osobniki dwéch genetycznie rézniacych sie, lecz morfologicznie identycznych
klonow (w wyjsciowe] proporcji 1:1) selektywnemu dziataniu presji drapiezcy,
zdotano w krotkim czasie (18 godzin) doprowadzi¢ do drastycznej zmiany we
wzglednej frekwencji genotypow (Pijanowska 11n. 1993). Rozna wrazliwos¢
na obecnos¢ drapiezcy (lub rézna zdolnos¢ do plastycznego reagowania na jego
obecnos$¢ 1, co za tym idzie, odmienna ekspresja strategii obronnych) moze
odpowiada¢ za wzgledne zmiany ich frekwencji, a wigc mikroewolucyjne zmiany w
populacji ofiary. Kompletne eksperymenty selekcyjne powinny bra¢ pod uwage nie
tylko dorazng skutecznos¢, ale 1 koszty indukowanych reakcji obronnych (por.
rozdziat 4.2), ktore przektadajg si¢ na dostosowanie osobnikow 1/lub ich potomstwa;
postulat ten zostal zreszta speilniony w eleganckim eksperymencie przepro-
wadzonym z udzialem trzech klonow Daphnia hyalina X D. galeata o rdznej
morfologii 1 zachowaniach migracyjnych (De Meester 1in. 199)5).

3.4. Obrona konstytutywna czy indukowana?

W warunkach naturalnych obserwuje si¢ sezonowe zmiany behawioru (np.
migracyjnego), morfologii (cyklomorfoza) 1 parametrow historii zycia (zmiany
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wielkosci ciata, wielkosci przy pierwszej reprodukciji, liczby noszonych jaj) zwierzat
planktonowych, kojarzone w duzej mierze z sezonowa zmiennoscig nat¢zenia presji
drapiezcéw, ktora jest potgznym czynnikiem, wspotdecydujacym (obok poziomu
dostepnego pokarmu) o wystepowaniu, rozmieszczeniu 1 historii zycia organizmow
planktonowych. Na dobra sprawg¢ do lat osiemdziesiatych przewazal poglad, ze
mechanizmy obrony przed drapieznictwem sa raczej konstytutywna, utrwalona
cecha genotypu (ang. fixed lub hard-wired), wykazujac niewiele plastycznosci w
odpowiedzi na zaburzenia w lokalnym ryzyku ze strony drapiezcow (m. in. Sih
1987, Flecker 1992). Wczesniejsze prace traktujace o ewolucji mechanizmow
obrony przed drapieznictwem zwierzat planktonowych albo nie doceniaty znaczenia
plastycznosci fenotypowej, albo wrecz ja ignorowaty (Stich 1 Lampert 1981,
Gliwicz 1986). Przestrzenna 1 sezonowa zmiennosS¢ struktur 1 zachowan
obronnych miata wigc racze; wynika¢ z geograficznych lub sezonowych zmian
frekwencji klonéw o odmiennych, genetycznie utrwalonych reakcjach obronnych
(np. migrujacych 1 niemigrujacych — Weider 1984, 1985, Gliwicz 1986,
Young 1 Watt 1994, dodatnio 1 uyiemnie fototaktycznych — De Meester
1991, 1993, czy morfologicznie roznych — Black 1980). Nowsze badania rzucily
temu pogladowi wyzwanie 1 Im to zawdzigczamy renesans zainteresowania
fenotypem w ekologii ewolucyjnej (Scharloo 1989, Stearns 1989). Zostato
ponad wszelka watpliwos¢ dowiedzione, ze bezkregowce wodne sa w stanie ocenié
zmiany w rezimie drapieznictwa 1 stosownie do ich skali fakultatywnie
manifestowa¢ rozmaite warianty zachowan, morfologii 1 historii zycia. Osobniki
nalezace do jednego klonu, a wigc genetycznie identyczne, w ré6znych warunkach
presji drapiezcy odmiennie wygladajg (m. in. Liining 1992, Tollrian 1993,
1994), inacze) zachowujq si¢ (cytowane juz prace Dawidowicza 1 wspotautorow,
Pijanowska 1994, Pijanowska 1 Kowalczewski 1997a, 1997b) oraz
majq odmienne biografie (Machacek 1991, Stibor 1992, Weider 1
Pijanowska 1993, Pijanowska 1 Kowalczewski 1997b) 1 sposob
rozcodu (Slusarczyk 1995, Pijanowska i Stolpe 1996). Wiara w
powszechnos¢ utrwalonych, konstytutywnych mechanizméw obronnych zastapiona
zostata udokumentowanym przekonaniem o co najmniej rOwnoprawnym znaczeniu
plastycznosci genotypu, z ktorego szerokiej normy reakcji wylaniaja si¢ rozne
fenotypy, zaleznie od rodzaju i natg¢zenia presji drapiezcy. Réznicom genetycznym
w strukturach 1 mechanizmach obronnych, ktére bez watpienia istnieja miedzy
klonami, towarzyszy plastycznos¢ genotypu, a wzgledne znaczenie obu
komponentéw (srodowiskowego 1 genetycznego) jest przedmiotem intensywnych
badan (m. n. Ebert 1991, 1993, Yampolsky 1 Kalabushkin 1991,Ebert
11n. 1993).
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Utrwalone, konstytutywne mechanizmy s3, nawiasem mowiac, trudne do
zademonstrowania 1 stabo udokumentowane. Prezentacja dobrego przykiladu
utrwalonych  mechanizméw  obronnych  wymaga  powigzania  badan
eksperymentalnych polegajacych na manipulacji presja drapiezcy ze studiami
dokumentujacymi  zachowania  potencjalnych  ofiar w  srodowiskach
reprezentujacych gradient nat¢zenia presji drapiezcow (Douglas 11in. 1994), a to
nie zawsze jest tatwe. Pewnym potwierdzeniem na rzecz tego, czy okreslona cecha
jest genetycznie utrwalona, jest brak reakcji na usunigcie drapiezcy (wzglednie
informacji o drapiezcy) z ukladu eksperymentalnego (m. in. Sih 1987);
nieodwracalnos¢ indukowanych zmian bylaby wigc wskaznikiem trwatosci
mechanizmu obronnego. Utrwalonych cech obronnych nalezy spodziewac si¢ w
warunkach silnej presji drapiezcow, gdy prawdopodobienstwo ucieczki przed
drapiezcq jest nieznaczne i/lub gdy akces do refugiow jest ograniczony.

Mozna posrednio wnosi¢, ze stopien plastycznosci (roznice migdzy genotypami
pod wzgledem szerokosci normy reakcji), o ile implikuje roznice w przezywalnosci,
moze jako taki by¢ przedmiotem doboru. Niewiele wiadomo o genetycznych
podstawach dziedziczenia 1 zmiennosci cech ilosciowych, a wiedza o genetycznych
podstawach reakcj1 plastycznych jest jeszcze ubozsza. Zasadniczy postep w
rozumieniu genetycznych podstaw plastycznosci dokonat si¢ w ostatnich latach (por.
artykuly przegladowe: Schlichting 1986, Via 1987,1993, Scheiner 1993,
Via 1 in. 1995). Rozroznia si¢ dwie klasy mechanizméw genetycznych, ktore
ksztattuja plastyczne reakcje w odpowiedzi na zmiany w srodowisku. Po pierwsze,
niektore allele moga ulegac roznej ekspresji w roznych warunkach srodowiskowych
(,,wrazliwosC alleliczna”, ang. allelic sensitivity), a po drugie loci regulatorowe
mogq powodowac, ze czynnos¢ roznych genow moze byc¢ ,wiaczana” lub
,,wytaczana” w okreslonych sytuacjach srodowiskowych (regulacja genetyczna, ang.
gene regulation). Poniewaz oba te mechanizmy genetyczne moga powodowac
plastyczne zmiany fenotypu, to tak ,wrazliwe allele” jak 1 geny regulatorowe o
srodowiskowo-specyficznej akcji moga by¢ traktowane jako geny plastycznosci.
Przewija si¢ takze 1 inny, rownouprawniony poglad, lansujacy istnienie ,,genow
plastycznosci”, ktore wplywaja na zmiennos¢ fenotypu w réznych srodowiskach,
niezaleznie od genow, Kktore determinujq przecigtng ekspresj¢ okreslonych cech
fenotypowych (Bradshaw 1965, Scheiner 1 Lyman 1991).

3.5. Efekty demograficzne a reakcje osobnicze

W warunkach naturalnych trudnos¢ sledzenia loséw pojedynczych osobnikow
uniemozliwia rozréznienie demograficznego efektu oddziatywania drapiezcy na
populacje ofiary od zmian, jakie dokonujq si¢ w zachowaniach i historii zycia
pojedynczych osobnikéw w obecnosci drapiezcy. Cechy 1 parametry, ktore moga
podlega¢ modyfikacjom w warunkach zmiennego nat¢zenia presji drapiezcow,
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np. sredniego zageszczenia na roznych glebokosciach w jeziorze albo S$rednie;
wielkosci ciata czy liczby noszonych jaj. Tymczasem jednak roznice migdzy
jeziorami lub sezonowe réznice w obrebie tego samego zbiornika w sposobie
rozmieszczenia osobnikdw w toni wodnej lub sredniej wielkosci ciata osobnikow
moga wynikac tak z geograficznych roznic 1 sezonowych zmian natgzenia presi
selekcyjnej, jak 1 z aktywnego przemieszczania si¢ osobnikow w toni wodnej czy
zmian tempa wzrostu zaleznie od natgzenia presji drapiezcow. Eksperymenty
laboratoryjne prowadzone z udziatem aktywnych drapiezcéw natrafiajg na to samo
ograniczenie. Dopiero zastagpienie obecnosci drapiezcy sama informacja, ktéra te
obecnos¢ symuluje bez powodowania smiertelnosci, pokazuje, jakie cechy
osobnicze 1 w jakim stopniu ulega¢ moga modyfikacjom o charakterze
defensywnym. Majac takie narzedzie w rekach mozna dokona¢ na poziomie
osobniczym prob rozstrzygnigcia m. in. (1) czy reakcja na obecnos¢ drapiezcy jest
odpowiedzig typu ,,wszystko albo nic”, czy tez stopniowana, zalezng od sity bodzca
(m. n. Loose 1 Dawidowicz 1994), (2) ktére stadia w rozwoju
ontogenetycznym wioslarek sg najbardziej wrazliwe na obecnos$¢ drapiezcy 1
dlaczego (Machacek 1995, Lipowska 1997), (3) czy 1 ktore zmiany
wywolane obecnoscig drapiezcy sa odwracalne (Dawidowicz 1 in. 1990,
Pijanowska 1 Kowalczewski 1997a, Czernik 1998), (4) ktére sposrod
mozliwych reakcji obronnych ujawniajq si¢ niezaleznie, a ktore wspolnie jako cechy
sprzezone (ang. coupled defenses, De Meester 1 Pijanowska 1997), (5) czy
ewolucyjna przesztos¢ 1 historyczne doswiadczenie drapieznictwa decydujg o
reaktywnosci na obecnos¢ drapiezcy 1 skali manifestowania si¢ réznych reakci
obronnych(Pijanowska 1in. 1993, Weider 1 Pijanowska 1993).

3.6. Adaptatywnos¢ zmian wywolanych przez drapiezce

Niektore sposrod nieletalnych efektéw drapieznictwa nie sg adaptatywne, a
stanowi¢ mogg po prostu koszt zycia w zagrozeniu. Czesto bowiem rozne fenotypy
powstajq jako nieuniknione nastgpstwo zmian zachodzacych w srodowisku 1 nawet
istnienie  kosztow takiej zmiany nie jest jednoznacznym wskaznikiem
adaptatywnosci (Gotthard 1 Nylin 1995). O adaptatywnosci indukowanych
przez drapiezc¢ zmian najczescie] wnioskuje si¢ tylko posrednio. Zmiany takie
kojarzone sa z danymi pochodzacymi na ogoét z innych prac, ktore intuicyjnie
sugerujg lub eksperymentalnie demonstrujag adaptatywny ich charakter
(Dawidowicz 1 in. 1990). Druga przestanka pozwalajacq wnioskowaé o
adaptatywnym charakterze wywolanych przez drapiezc¢ zmian moze byc
scenariusz, w ktorym informacja o drapiezcy powoduje okreslong reakcj¢ dopiero w
skojarzeniu z tym czynnikiem srodowiskowym, ktéry sprzyja faktycznej selekcji
(np. dzienne Swiatto czy wysoka temperatura), podczas gdy w innej konfiguracji
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warunkow eksperymentalnych ta sama informacja jest ignorowana (Havel 1985,
Dawidowicz 1in. 1990). Idealny schemat eksperymentu, ktory weryfikowatby
hipotez¢ o adaptatywnosci indukowanych przez drapiezc¢ zmian, powinien zawierac
probe jednoczesnego poddawania autentycznej presji selekcyjnej form zmienionych,
ktore wczesnie] doswiadczyly obecnosci drapiezey, 1 nie zmienionych (Gilbert
1980, Havel 1 Dodson 1984, Liining 1995, Tollrian 1995). Proste
eksperymenty polegajace na losowym chwytaniu pipeta osobnikow eksponowanych
(na okres od kilku do kilkunastu godzin) i nie eksponowanych na obecnos¢
drapiezcy (,,naiwnych”) pokazuja, ze te pierwsze przejawiaja rodzaj pobudzenia
ruchowego 1 nadwrazliwosci na bodzce mechaniczne 1 swietlne (ang. alertness)
1 chwytane sa rzadziej, a wigc nalezy domniemywaé, ze rowniez w warunkach
naturalnych rzadziej padajq ofiarg drapiezcy (De Meester 1 Pijanowska
1997). Analogiczny wynik przyniosty trudniejsze metodycznie eksperymenty, w
ktorych aktywnie Zzerujacym drapiezcom oferowano ,naiwne” 1 doswiadczone
osobniki nalezace do tego samego klonu (Pijanowska 1997, Pijanowska
1 Weider, mat. niepubl.) lub mieszaning¢ (1:1) receptywnych i niereceptywnych
genotypdéw, morfologicznie identycznych (Pijanowska 1 . 1993).
W odpowiednio dobranej kombinacji warunkow eksperymentu (tj. sposobu
karmienia drapiezcOw, czasu ekspozycji zwierzat eksperymentalnych na dziatanie
kairomonu, czasu trwania wilasciwego eksperymentu) wioslarki uprzednio
eksponowane na dziatanie kairomonu rzadziej padajq ofiarg zarowno ryb
planktonozernych, jak 1 bezkr¢ggowcow drapieznych niz osobniki ,,naiwne”, ktore
wczesniej nie zetknely si¢ z drapiezca. Czas trwania takich eksperymentéw musi by¢
krotki, bowiem przedtuzajaca si¢ ekspozycja na obecnos¢ drapiezcy moze wywotac
analogiczne zmiany u osobnikow ,,naiwnych”, o ile naleza one do receptywnego
klonu; potrzeba na to zaledwie od kilku do kilkunastu godzin.

3.7. Koszty obrony

Symulowanie presji drapiezcy bez stowarzyszonej z niag smiertelnosci, chociaz
stanow1 oczywiste uproszczenie w stosunku do warunkow naturalnych, ma jeszcze
jeden walor, umozliwia mianowicie oceng¢ konsekwencji, jakie oznacza dla historii
zycia 1 w efekcie dla dostosowania osobnika, uruchomienie rozmaitych
mechanizmow obronnych, lub jakie koszty somatyczne wzglednie reprodukcyjne
niesie zmiana alokacji energii pomigedzy wzrost 1 reprodukcje (ang. trade-off).

Czesto indukowang przez obecnos¢ drapiezcy reakcje kwalifikuje sig¢ jako
energetycznie kosztowna, odwotujac si¢ do intuicji (np. podejrzewajac koszty
respiracyjne zwigzane ze stanem ,pogotowia”) lub do wynikéw innych prac
(np. kojarzac z dobowymi migracjami pionowymi utrat¢ mozliwosci przebywania w
optymalnych warunkach termicznych i1 pokarmowych). Bardziej wiarygodna, cho¢
posrednig przestanka pozwalajaca podejrzewac istnienie kosztow obrony jest
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odwracalnos¢ reakcji obronnych z chwilg ustapienia presji drapiezcy albo czynnika,
ktory z nig jest stowarzyszony (jak $wiatto z presja postugujacych si¢ wzrokiem ryb
planktonozernych). W bardziej zlozonym protokole eksperymentalnym poréwnuje
si¢ histori¢ zycia i dostosowanie osobnikéw eksponowanych 1 nie eksponowanych
wczesniej na dziatanie kairomonu. Jesli zmianom behawioru czy morfologii
towarzyszy modyfikacja historii zycia, nie zwiazana wszakze ze spadkiem
dostosowania zwyczajowo mierzonego wartoscig » z rownania Eulera (Weider 1
Pijanowska 1993, mat. niepubl.), to mozna wnioskowac, ze indukowane wraz ze
zmianami morfologicznymi lub behawioralnymi zmiany w histori1 zycia nie muszg
by¢ kosztami, lecz formga alternatywnej ekspresji reakcji obronnej. Wowczas nalezy
spodziewac si¢, ze ewentualne koszty moga ujawnic si¢ w kolejnych reprodukcjach
lub nawet w kolejnych generacjach, w postaci np. spadku dostosowania potomstwa
(Sakwinska 1996, Mikulski i Pijanowska, mat. niepubl.).

4. Warunki, w ktorych oplacalna jest plastycznos¢ fenotypowa
w reakcji na drapiezceg

4.1. Nieprzewidywalnos¢ drapieznictwa

W ciggu roku zmiany presji drapiezcow skorelowane s3 z sezonowo
zmieniajacymi si¢ warunkami abiotycznymi Srodowiska, przede wszystkim
termicznymi 1 Swietlnymi. W tym sensie np. wzrost temperatury wody wiosng wraz
z wydluzaniem si¢ dnia 1 zmiana kata padania promieni stonecznych jest
zapowiedzig wzrostu presji drapiezcow (tak ich liczebnosci, jak 1 intensywnosci
zerowania). Tymczasem jednak te sezonowe zmiany czynnikow abiotycznych, ktore
rzeczywiscie sg nieuchronng zapowiedzig rytmicznych zmian w natezeniu presji
drapiezcoOw, nie moga byc¢ rejestrowane w perspektywie krotkiego, zaledwie
kilkudniowego (w jeziorach, w ktorych wystepuja ryby) zycia wioslarek
planktonowych. Przestrzenna zmiennos¢ okreslonych czynnikéw srodowiskowych
doswiadczana w ciagu zycia jest wigksza, niz kierunkowe zmiany sezonowe, ktore
mogtyby zosta¢ zarejestrowane za zycia pojedynczego osobnika. Znaczna czes¢
zmian presji drapiezcOw w perspektywie zycia jednego osobnika zachodzi wigc w
sposob nieprzewidywalny, zarowno w czasie jak 1 w przestrzeni (Gliwicz |
Pijanowska 1989).

Nieprzewidywalnos¢ drapieznictwa 1 zwigzana z tym niemoznos¢ polegania na
sygnatach srodowiskowych, zapowiadajacych sezonowe zmiany presji drapiezcow,
to pierwsza okolicznos¢ faworyzujaca ewolucj¢ indukowanych reakcji.
Jednoczesnie czas potrzebny do zamanifestowania reakcji obronnej musi byc¢
relatywnie krotki w stosunku do dlugotrwatosci zmiany w Srodowisku
(Pijanowska 1993). O ile skomplikowana 1 czasochtonna przebudowa
morfologii 1 historii zycia teoretycznie mogtaby dokonywaé sie¢ w odpowiedzi na
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zmiany w Srodowisku poprzedzajace zmiany presji drapiezcow, o tyle zmiany
behawioralne powinny dokonywac si¢ w odpowiedzi na informacje, ktéra w sposéb
bezposredni anonsuje zmiany zagrozenia. Ta ostatnia hipoteza wymaga dzisiaj
rewizji: przecza jej chocby wyniki badan nad mozliwoscig indukcji diapauzy
(Slusarczyk 1995, Pijanowska i Stolpe 1996) oraz zmian w historii
zycia (Stibor 1992, Weider 1 Pijanowska 1993). W czasie krétkiego
zycia wioslarki planktonowe] wszystkie wydarzenia sa na dobrg spraweg
nieprzewidywalne 1 poleganie na mechanizmach 1nnych niz bezposrednie
rozpoznanie zagrozenia jest zawodne.

4.2. Wysokie koszty utrwalonych mechanizmow obronnych
w warunkach zmiennej presji drapiezcow

Znaczna wigkszos¢ reakcji obronnych oznacza koszty energetyczne, czgsciowo
monopolizujgc energi¢, ktora mogtaby byC przeznaczona na wzrost 1 reprodukcje
(m. in. Clark 1 Harvell 1992). Odwracalnos¢ indukowanych przez drapiezce
zmian po ustaniu zagrozenia jest posrednim, chociaz nie zawsze rozstrzygajagcym
argumentem na rzecz istnienia kosztow zwiazanych z manifestacjq reakcji obronne;
(Riessen 1984). Kolejng okolicznoscig faworyzujaca indukowane mechanizmy
obronne jest mozliwos¢ zaniechania reakcji z chwila, kiedy zagrozenie mija
(Harvell 1990,Pijanowska 1993). Konstytutywne mechanizmy wymagaja
stalego ponoszenia tych kosztow, bez wzgledu na skal¢ zagrozenia; gdy zagrozenie
mija, kosztowne zyski z tytulu permanentnej gotowosci obronnej nie sg realizowane.
Indukowane mechanizmy obronne, przynajmniej te behawioralne, sa odwracalne, 1
odpowiedz moze by¢ kazdorazowo dostosowywana do rodzaju (Weider
iPijanowska 1993, Pijanowska 1 Kowalczewski 1997b) 1 sily
dzialania bodzca(Loose 1 Dawidowicz 1994).

Bezposrednie koszty tworzenia struktur obronnych polegaja na wydatkach
energetycznych zwigzanych z rozbudowa powierzchni ciata (Grant 1 Bayly
1981) i/lub z towarzyszacym wzrostem kosztow ptywania (Jacobs 1967). Koszty
behawioru migracyjnego polegaja na utracie mozliwosci korzystania z obfitych
rezerw pokarmowych (Gliwicz 1 Pijanowska 1987, Pijanowska 1
Dawidowicz 1987) 1 wysokich temperatur epilimnionu (Dawidowicz
1994), koszty tworzenia gestych skupien na szybkim wyczerpywaniu zasobow
pokarmowych w granicach agregacji (Jakobsen 1 Johnsen 1988). Koszty
obronnej przebudowy morfologicznej lub zmian behawioru czgsto, na skutek zmiany
w tempie akwizycji lub sposobie alokacji zasobow, 1mplikujg zmiany historii zycia,
polegajace albo na spadku tempa wzrostu somatycznego, albo na spadku ptodnosci
(Harvell 1986, Stemberger 1988, Black 1 Dodson 1990,Riessen i
Sprules 1990). Histori¢ zycia zmienionej] morfologicznie (lub behawioralnie)
formy, ktorej towarzyszy spadek dostosowania w stosunku do form nie
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zmienionych, interpretuje si¢ wilasnie jako koszt indukowanej obrony
(Stemberger 1988, Walls 1 Matti 1989, Black 1 Dodson 1990,
Riessen i Sprules 1990). Nie zawsze jednak koszt taki udaje si¢ stwierdzic
(m. in. Gilbert 1980, Black 1993). Jesli indukowanym zmianom
(morfologicznym lub behawioralnym) towarzysza zmiany historii zycia, wszakze
bez mierzalnego spadku dostosowania, moze to oznaczac, ze zmiany historii zycia
stowarzyszone ze zmianami morfologicznymi nie musza by¢ kosztami, lecz
alternatywna lub sprz¢zong forma manifestacji reakcji obronne;.

Podobnie, nie zawsze mierzalne sq koszty samej przebudowy historii zycia
(Weider 1 Pijanowska 1993, mat. niepubl.), zwlaszcza jesli mierzone sa
tradycyjnie (» z réwnania Eulera); trade-off pomigdzy wzrostem a reprodukcja u
wioslarek planktonowych jest, nawiasem mowiac, zazwycza) trudny do
zademonstrowania 1 nie musi si¢ ujawnié, o ile obie cechy zaleza od tych samych
zasobow 1 o ile migdzyosobnicza zmiennos¢ frakcji biomasy przeznaczane) na
reprodukcje jest stosunkowo wigksza niz zmiennos¢ w obrgbie catkowitej akwizyci
zasobow (van Noordvijk i de Jong 1986, Yampolsky 1 Ebert 1994).
Inna rzecz, ze coraz czesciej postuluje sig, by kosztow tych szukac¢ na pézniejszych
etapach historii zycia, tj. na etapie kolejnych reprodukcji lub wrecz w historii zycia
osobnikow potomnych, a tak pomyslane eksperymenty sa ucigzliwe 1 czasochtonne.

Osobng kwestia, lecz stabo rozpoznana 1 wymagajacaq dalszych studiéw, sa
koszty obrony indukowanej (lub nawet szerzej, koszty plastycznosci fenotypowej),
zwigzane z utrzymywaniem w pogotowiu aparatu detekcji 1 nie znane Kkoszty
okolicznosciowe] ,,mobilizacji” obronnej (Via 1 in. 1995, DeWitt 1998,
DeWittiin.1998,Scheiner 1 Berrigan 1998).

4.3. Dostepnos$¢ wiarygodnych sygnalow

Skutecznos¢ reakcji obronnych z jednej strony, a z drugiej ich energetyczne
koszty wymagaja bezble¢dnego rozpoznania niebezpieczenstwa ze strony drapiezcy:
w srodowisku powinny by¢ dostgpne sygnaty (ang. cues), ktére wzrost 1 spadek
zagrozenia anonsuja w sposob wiarygodny 1 na czas (P1janowska 1993). Ten
postulat spelniaja (w sposéb niewatpliwie bardziej wiarygodny niz bodzce
wzrokowe 1 mechaniczne) wiasnie kairomony, ktore pojawiaja si¢ w ,.czytelnych”
stezeniach juz po 60-minutowe] obecnosci drapiezcy w wodzie 1 ulegajaq szybkie;
mikrobiologicznej degradac)i (Juz po 24 godzinach w temperaturze 37°C catkowicie
tracg aktywnosc, a w potowie — w 25°C).

4.4. Sygnaly alarmowe — jeszcze jedno Zrodlo informacji o zagrozeniu

Obecnos¢ drapiezcy w srodowisku nie musi oznaczac realnego zagrozenia dla
kazdego pojedynczego osobnika. Prawdopodobienstwo znalezienia si¢ w sferze
zainteresowan drapiezcy jest funkcja wielkosci drapiezcy 1 ofiary, zmieniajac sig
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dynamicznie wraz ze wzglednym wzrostem rozmiarow ciata ofiary 1 drapiezcy 1 z
tym zwigzanymi zmianami ontogenetycznymi w skladzie gatunkowym |
wielkosciowym diety drapiezcy oraz zmianami ontogenetycznymi podatnosci na
drapieznictwo w cyklu zyciowym ofiary. Zalezy tez od stopnia specjalizacji
pokarmowej drapiezcy — im jest ona we¢zsza, tym bardziej prawdopodobne, ze
wulubiony” gatunek ofiary bedzie poszukiwany, nawet przy niskim zagg¢szczeniu
populacji, im jest natomiast szersza, tym bardziej zmniejsza sig
prawdopodobienstwo stania si¢ jego tupem 2z perspektywy pojedynczych
osobnikow. Wigkszos¢ drapieznych zwierzat pelagicznych to generalisci, o
szerokim spektrum gatunkowym zjadanych ofiar. Wybidrczos¢ w stosunku do
gatunku (rzadka) i1 wielkosci ofiary (czestsza) bywa zastgpowana oportunistycznym
korzystaniem z calej podazy ofiar 1 wybidrczosci pokarmowe) czegsto skierowane) w
stosunku do najliczniejszej ofiary. Zgodnie z koncepcja optymalizacji zerowania
(Pyke 1in. 1977, Py ke 1984), wzglednie bezpieczne powinny byC np. osobniki
nalezace do nielicznych populacji, jesli koszt poszukiwania takich osobnikow
przekracza zyski z ich ewentualnego znalezienia, lub wykraczajace swojq wielkoscig
poza granice spektrum zainteresowan drapiezcy. Stad tez reakcja na sygnal
pochodzacy od drapiezcy moze by¢ nieprzystosowawcza (ang. maladaptive), w tym
sensie, ze sama obecno$¢ drapiezcy w srodowisku nie oznacza jednakowego
zagrozenia dla pojedynczych osobnikow w populacjach potencjalnych ofiar. Petna
informacja o realnym zagrozeniu z punktu widzenia pojedynczych osobnikow
zawiera¢ wiec powinna jeszcze jeden komponent, swiadczacy o zainteresowaniu
drapiezcy osobnikami blisko spokrewnionymi, nalezacymi do tego samego gatunku.
O tym zainteresowaniu Swiadczy¢ moze obecnos¢ w wodzie innej informacji
chemicznej — uwalnianej do wody na skutek zranienia ofiary podczas ataku lub ze
strawionych przez drapiezc¢ tkanek. Udato si¢ stwierdzic, ze substancja taka istotnie
wywotuje reakcje obronne w postaci zmian rozmieszczenia PpPlIONOWEEZO
(Pijanowska 1997), tworzenia agregacji, wzrostu pobudzenia ruchowego 1
efektywnosci ucieczki (Pijanowska 1997, Pijanowska 1 Kowal-
czewski1 1997a) oraz zmian historn zycia (P1janowska 1 Kowal-
czewski 1997b). Niektore z tych reakcji przebiegajq inaczej, niz pod wpltywem
kairomonow (np. stale przebywanie w glebokich warstwach wody, bez powrotu na
noc do epilimnionu, lub jednoczesna supresja wzrostu 1 reprodukcji w historii zycia).
Substancja pochodzaca z uszkodzonych ofiar niesie bowiem informacje o dwojakim
zagrozeniu, gdyz do zranienia dojs¢ moze zarowno w wyniku ataku ryb, jak i
bezkregowcow. Sama ta substancja nie stowarzyszona z informacja co do zrodta
zagrozenia jest pewnag ,,abstrakcja” 1 jej obecnos¢ moze by¢ odczytana niewlasciwie
lub tez interpretowana jako jednoczesne zagrozenie z obu zrodet.
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W wigkszosci eksperymentow, ktorych wyniki ogtoszono drukiem, reaktywna
substancja byta zapewne kombinacja materii pochodzacej ze strawionych (lub
zranionych) wioslarek 1 kairomonu. Kairomony wydzielane przez drapiezce
glodzonego lub karmionego innym pokarmem najcz¢scie)j (Loose 11n. 1993), choc
nie zawsze (Stirling 1995) wywoltuja reakcje behawioralne, ale nie powoduja
np. indukcji diapauzy (S lusarczyk w druku). Moze to wynika¢ z faktu, ze czesto
kosztowne 1 w zasadzie nieodwracalne modyfikacje historii zycia 1 sposobu rozrodu
wymagajq bardzo wiarygodnych sygnatéw, a behawioralne, jako mniej kosztowne i
tatwiej odwracalne moga by¢ podejmowane w razie rozpoznania drapiezcy, bez
orientacji co do jego aktualnego sktadu diety.

S. Zakonczenie

Organizmy planktonowe sg coraz powszechniej wykorzystywane jako dogodny
obiekt eksperymentalny, nie tylko w badaniach interakcji eksploatacyjnych, ale 1 w
interdyscyplinarnych studiach z pogranicza ekologii ewolucyjnej, etologii, ekologii
zespotow, ekologii 1 genetyki populacji. Nie przesadze chyba twierdzac, ze Daphnia
spetnia w nich funkcj¢ organizmu modelowego, stodkowodnego odpowiednika
muszki owocowe] Drosophila. Dzieje si¢ tak ze wzgledu przede wszystkim na
centralng pozycje wioslarek planktonowych w stodkowodnych tancuchach
troficznych, czesty partenogenetyczny tryb rozrodu (ktéry sprawia, ze osobniki
potomne sg wiernymi Kopiami swoich matek), krotki czas generacji 1 fatwos¢
hodowli w warunkach laboratoryjnych (Larsson 1 Weider 1995, Gliwicz
w druku) oraz znaczng plastycznos¢ reakcji na zmienno$¢ warunkéw
srodowiskowych. To w duzej mierze wkiad ekologii planktonu w rozumienie
generalnych prawidtowosci 1 mechanizmow ekologicznych sprawia, ze limnologia
(czy ,limnoekologia”, jak chca Lampert 1 Sommer 1996) zaczyna
zajmowac znaczace miejsce w naukach przyrodniczych. Najnowszy jej dorobek
powinien rozproszy¢ niepokd) Hairstona (1990), znacznie wczesniej zresztg
artykutlowany przez Hutchinsona (1951), co do faktu, ze badania zooplanktonu
nie cieszg si¢ estyma wsrod ekologéw ladowych 1 nie zasilajga w dostatecznym
stopniu renomowanych podrecznikow ekologii. Postawa ta z wolna ustepuje,
podobnie zreszta jak niejaka rezerwa limnologéw w stosunku do dorobku ekologii
ladowej (Lampert 1997).

Podzigkowanie: Za krytyczny komentarz do wczesniejsze) wersji tego tekstu — wielkie
podzigkowania dla Profesora Macieja Gliwicza.
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Summary

Behavioural, morphological and life-history responses of planktonic prey to predation can
be directly induced by kairomones from fish and invertebrate predators. Within last years, the
inducibility of anti-predator defences by chemicals released by a predator to the environment
was proved to be a more common phenomenon than one could earlier expect. The chemical
nature of these substances remains unknown, despite concerted studies conducted in many
laboratories all over the world. Without causing mortality in prey population, this substance
simulates predator presence and gives a unique opportunity to approach major ecological and
evolutionary problems. Few examples or surveys based on such an approach are given, from
estimating the rate of microevolutionary change in a prey population (3.3), through assessing
whether defensive traits are fixed or inducible (3.4) and discriminating the demographic
effects of predation in a prey population from the adaptive responses of an individual prey
(3.5), to estimating the adaptive character (3.6) and possible costs (3.7) associated with
induced responses.

The inducibility of anti-predator defence is favoured under unpredictable predation
regime. Short living planktonic animals cannot rely on environmental cues, which precede the
major changes in predatory pressure, because changes in their abiotic environment occur at
slower rate than local changes in predation pressure. Under changing predation regime,
phenotypic plasticity is also favoured if high costs are associated with displaying fixed
defensive behaviours or structures. Unnecessary costs of constitutive defences may then be
avoided. Costs associated with displaying facultative defensive responses, related to
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maintaining the detection apparatus and mobilising defence while necessary are poorly
recognised, though, and call for further measures. For an induced response to be efficient,
reliable cues have to be available in the environment. The waterborne stimuli from predators
meet these demands better than any other cues. Besides the cues from predators, also the
chemical signals from injured or digested conspecifics provide a second, important cue to
indicate the level of a real danger.
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