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EKOLOGIA ZWIERZECIA WOD OTWARTYCH

WSTEP

Srodowisko wéd otwartych jest odmienne
od innych Srodowisk wodnych i od srodowisk
ladowych, a zamieszkujace je zwierzeta wydaja
sie o wiele bardziej bezimienne niz zajete budo-
wa nowego gniazda ptaki, podchodzone przez
gtodne lwice antylopy i zebry czy wielobarwne
ryby rafy koralowej. A przeciez kazde zwierze
zamieszkujgce otwartg ton jeziora czy oceanu
ma do rozwigzania te same problemy, ktére
kazdego dnia rozwigzywa¢ muszg zwierzeta la-
su, sawanny i rafy koralowej. Jednym z najwaz-
niejszych jest umiejetne pogodzenie konieczno-
Sci zaspokojenie gtodu z koniecznoscig zapew-
nienia sobie bezpieczeristwa. Bez pozywienia
nie mozna rosna¢ i dojrzewac, by zgromadzone
zasoby przeznaczy¢ na potomstwo. Bez przezy-
cia do wieku dojrzatosci nie mozna zapewni¢
sobie potomstwa. By pogodzi¢ te dwie koniecz-
nosci niezbedny jest rozsadny kompromis, bo
tylko on umozliwi pozostawienie swych wias-
nych genéw w przysztych generacjach. A prze-
ciez tylko to liczy sie w ostatecznym rachunku,
poniewaz wtasnie w ten spos6b dobdr naturalny
doskonali umiejetnosci kontynuacji linii rodo-
wych. Jedynie najsprawniejsi w tej niekoncza-
cej sie nigdy grze stworza dla swego potomstwa
mozliwos¢ wypetnienia miejsc uwalnianych
przez starcéw. To ich potomstwo, potomstwo
tych najsprawniejszych, postugiwac sie bedzie
w przysztosci odziedziczona po rodzicach umie-
jetnoscia odnajdowania najlepszych rozwigzan
i to sposrdod tego potomstwa wybrani zostang
najsprawniejsi przysztych pokolen.

Niekonczaca sie nigdy koniecznos¢ poszuki-
wania kompromisu, tego najlepszego z mozli-
wych, codzienna optymalizacja zachowah oraz

stata modyfikacja tak waznych cech historii
zycia, jak chocby wiek i rozmiary ciata w chwili
osiggniecia dojrzatosci piciowej, jest wiec gtow-
ng sitg sprawcza bogactwa rytuatow i zwycza-
jow w codziennym zyciu kazdego zwierzecia.
Zwrécenie uwagi na to zjawisko jest gtownym
celem tego artykutu. Zjawisku temu poswiecam
rozdziat ,Dlaczego zwierzeta sg zazwyczaj gtod-
ne?”.

Bogactwo rytuatéw bez trudu dostrzegamy
w zachowaniach ptakéw czy ssakéw ladowych,
ale nie znaczy to wcale bysmy mogli bez trudu
zrozumiec je jako przejaw poszukiwania opty-
malnych rozwigzan dla pogodzenia obu konie-
cznosci. Tym bardziej, ze kompromis pomiedzy
perspektywa gtodu i niebezpieczenstwem
przedwczesnej Smierci bywa czesto przystoniety
poszukiwaniem optymalnych rozwigzan w in-
nych zgota kwestiach, przede wszystkim grg o
najlepszego partnera do rozrodu, konkurowa-
niem o zasoby pozywienia poprzez obrone tery-
torium i ochrone przed niebezpieczenstwem ze
strony drapiezcy poprzez wykorzystywanie zto-
zonej struktury Srodowiska i konkurowanie o
najlepsze kryjowki.

Zachowania i historie zycia rozpowszech-
nione wsrdd zwierzat wod otwartych sg niewat-
pliwie mniej barwne i nie tak r6znorodne, jed-
nak to wiasnie dlatego tatwiej je obserwowac.
Latwiej tez je opisac. tatwiej wreszcie wyjasnic
je jako wyraz poszukiwania optymalnego kom-
promisu pomiedzy koniecznoscig zdobywania
pozywienia i koniecznoscig unikania niebezpie-
czenistwa przedwczesnej $mierci. Wynika to
oczywiscie ze specyfiki sytuacji zyciowej zwie-
rzat wod otwartych. Pokazanie tej specyfiki jest
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drugim celem tego artykutu, ktéremu poswie-
cony jest rozdziat ,Specyfika Srodowiska wod
otwartych i zamieszkujacych je organizméw”.

Z mojego wieloletniego doswiadczenia wyni-
ka, ze ta optymalizacja bywa tatwiejsza do zaob-
serwowania u drapieznikéw, niz zwierzat rosli-
nozernych, a to dlatego, ze drapiezca czesciej
niz roslinozerca bywa gtodny. Préba uzasadnie-
nia tej tezy, a takze zwrdécenie uwagi na specy-
ficzne cechy drapiezcy w poréwnaniu z roslino-
zercg w Srodowisku wod otwartych stanowi
trzeci cel tego artykutu i wypetnia rozdziat ,,Spe-
cyfika dziatania drapiezcy”.

Specyfikawdéd otwartych zjednej strony, zas
specyfika drapieznictwa z drugiej sprawiajg, ze
trudno nam nasze obserwacje zachowan dra-
piezcy dziatajgcego w toni wodnej wykorzystaé
dla konstruowania teorii 0 znaczeniu bardziej
ogdlnym. A jednak takie ekstrapolacje zdarzaty
sie w przesztosci: zasada konkurencyjnego wy-
kluczenia Hardina (1960) wyrosta przeciez z
reguty Gausego wynikajacej z eksperymentow
prowadzonych z dwoma gatunkami Parame-
cium tworzacymi populacje w toni wodnej, po-
wtdérzonymi bez trudu na réznych gatunkach
Daphnia. | dzi$ zdarzajg sie podobne ekstrapo-
lacje i nie nalezy sie zatem dziwi¢, ze niejedna
wazna zasada ekologii ma swoje korzenie w
ekologii drapieznikéw planktonowych i ryb pe-
lagialu (jest o tym réwniez mowa w rozdziale

DLACZEGO ZWIERZETA

Zwierzeta, ktére znamy najlepiej, na ogét nie
bywajag gltodne. Zwierzeta udomowione karmi-
my po to, by byly zdrowe i tadne albo tez po to,
by szybciej rosty i produkowaty wiecej na nasze
whasne potrzeby spozywcze. Nie mniej dbamy
tez o zwierzeta hodowane w ogrodach zoologicz-
nych, w terrariach i akwariach, w domu lub w
laboratorium. Karmimy je zwykle jak najlepiej,
by utrzymac je w dobrej formie, starajac sie nie
tyle o obfitos¢ podawanego im pozywienia, co
raczej o jego odpowiedni skiad zaspokajajacy
podstawowe wymagania organizmu.

Zwierzeta zyjgce na wolnosci same dbac
musza o zaspokojenie swych potrzeb pokarmo-
wych i zabiera to im zazwyczaj znaczng wie-
kszos¢ czasu od chwili usamodzielnienia sig, az
do czasu osiagniecia dojrzatosci pitciowej, gdy
zadbaé musza réwniez o wlasciwego partnera
do rozrodu. PéZniej jednak znowu poswiecic sie
muszg zaspokajaniu potrzeb pokarmowych,
swoich wtasnych lub tez réwniez swego potom-
stwa, jesli cecha gatunku jest opieka nad po-
tomstwem. O tym, jak bardzo liczy¢ sie musza
z mozliwosciami wykarmienia potomstwa,
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~Specyfika srodowiska wod otwartych i zamie-
szkujacych je organizméw”). Dotyczy to zwhasz-
cza pokarmu i drapieznictwa, dwéch podstawo-
wych, wysoce selektywnych i zaleznych od za-
geszczenia czynnikéw doboru naturalnego, kto-
rych dziatanie lepiej niz w jakimkolwiek innym
srodowisku widoczne jest wiasnie w otwartych
wodach pelagialu. llustracja tej tezy ma byc¢
przyktad naszego niedawnego spostrzezenia,
ktére modyfikowaé moze nieco tradycyjne spoj-
rzenie na dziatanie pokarmu i drapieznictwa, i
wyjasni¢ dlaczego nie nalezy oczekiwac pelnej
symetrii w oddziatywaniach od podstawy ku
gorze i oddziatywaniach od szczytu w dot, ku
podstawie Eltonowskiej piramidy troficznej. Ta
nazbyt moze trywialna ale za to wlasna obser-
wacja stanowi kanwe rozdziatu ,Pomiedzy gto-
dem i zagrozeniem ze strony drapiezcy - kwestia
symetrii”.

W ostatnim rozdziale ,Zakonczenie: po-
chwata kompromisu” postanowitem podzieli¢
sie dwiema uwagami dotyczacymi metod ba-
dawczych, ktére wynikajg z wieloletnich do-
Swiadczen i nierozstrzygnietych dotad watpli-
wosci, jakie towarzysza mi zazwyczaj wobec
koniecznosci dokonania wyboru pomiedzy po-
kusg pracy eksperymentalnej i pokusg pracy w
terenie. | one, jak sadze, wigza sie w jakis
sposéb z dylematem ,pokarm czy drapieznic-

two”.

SA ZAZWYCZAJ GLODNE?

Swiadczy precyzyjna liczba potomstwa u pta-
kéw i ssakéw, dopasowana do aktualnych wa-
runkéw pokarmowych Srodowiska.

O tym, jak bardzo zwierzeta zyjace na wol-
nosci ograniczone sg poprzez niedostatek po-
karmu, Swiadczy najlepiej powolne tempo wzro-
stu ciata u tych zwierzat, w poréwnaniu ze
zwierzetami laboratoryjnymi. Wolniejszy wzrost
i opoznione dojrzewanie staje sie tez zazwyczaj
przyczyna zmniejszonego tempa rozrodu
stwierdzanego w dziko zyjacych populacjach
zwierzat, u ktérych maksymalne tempo wzrostu
populacjijest zazwyczaj wielokrotnie nizsze, niz
w dobrze karmionych populacjach laboratoryj-
nych.

Pytanie, dlaczego zwierzeta sg zazwyczaj
gltodne, a przynajmniej zwykle nie najadaja sie
do syta, wydaje sie na pierwszy rzut oka dosé
trywialne, a odpowiedz na nie az nazbyt oczy-
wista. Zwierzeta sg zazwyczaj gtodne, poniewaz
w przyrodzie pokarmu zazwyczaj brakuje. Bra-
kuje go z co najmniej dwoéch powodéw. Po pier-
wsze, ubiegajg sie on konkurenci i zasoby po-
karmu znajduja sie wobec tego pod statg presja
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ze strony osobnikéw tego samego gatunku i
osobnikéw innych gatunkéw o podobnej niszy
ekologicznej, czesto silniejszych konkurencyj-
nie. Po drugie, presja selekcyjna sprawia, ze do
zjedzenia pozostajq te zywe zasoby pokarmu, te
gatunki i te osobniki, ktdre skuteczniej potrafig
uchroni¢ sie przed niebezpieczenstwem ze stro-
ny potencjalnego na nie amatora, czy to rosli-
nozerny czy drapiezcy. Pokarm staje sie zatem
nie tylko mniej obfity, lecz réwniez mato doste-
pny lub trudny do schwytania, bo chroniony
przez twarde ostony, skorupy i kolce lub umie-
jetnos¢ chyzej ucieczki, trudny do przyswoje-
nia, a nawet niekiedy trujacy lub swa toksycz-
nos¢ udajacy odrazajagcym smakiem lub zapa-
chem. Zagadnienia te zostaly szeroko zaprezen-
towane na tamach Wiadomosci Ekologicznych
w artykutach przegladowych Joanny Pijano-
wskiej (Pijanowska 1985 i w tym numerze KOS-
MOSU; Kalinowska i Pijanowska 1987).

Pierwsze rozumowanie jest niewatpliwie
bardziej oczywiste dla ekologa populacji, dru-
gim za$ postuzytby sie chetniej raczej ekolog
ewolucyjny. Cho¢ zapewne kazdy z nich miatby
racje (przekona nas o tym przykiad z rozdziatu
~Specyfika dziatania drapiezcy”), to jednak nie
wyczerpuje to problemu poniewaz nader czesto
obserwujemy w przyrodzie takie sytuacje, gdy
zwierzeta gtodujg pomimo tego, ze ich Srodowi-
sko obfituje w zasoby tatwo dostepnego pokar-
mu.

Po raz pierwszy zjawisko gtodowania w ob-
fitosci pokarmu zwrocito mojg uwage wiele lat
temu, gdy wspoélnie z magistrantami odtowili-
Smy olbrzymim naktadem sit i Srodkow tysiace
miodocianych ryb, by poréwnaé skitad pokarmu
tych ryb w jeziorach o ro6znej zyznosci i zrézni-
cowanej wobec tego ofercie pokarmowej. Byta to
stynka (Osmerus eperlanus L.), ktora jest naj-
powszechniejszym w otwartych wodach Wiel-
kich Jezior Mazurskich gatunkiem ryby typowo
planktonozernej. Ku mojemu najwiekszemu
zdumieniu okazato sie, ze cho¢ okoto 5% osob-
nikéw miato przewody wypetnione skorupiaka-
mi planktonowymi, to jednak ponad 90% prze-
woddéw pokarmowych ryb ztowionych w kazdym
z odmiu jezior bylo catkowicie pustych, nawet
wsrdd tych ztowionych w najbardziej zyznych i
najbogatszych w pokarm jeziorach, i wiekszos¢
zebranego wielkim naktadem czasu i sSrodkéw
materiatu nadawata sie wobec tego do wyrzuce-
nia za burte.

Od tamtego czasu nie dziwig mniejuz puste
przewody pokarmowe zwierzat zamieszkuja-
cych wody otwarte, szczegolnie drapieznikow
(patrz rozdziat ,,Specyfika dziatania drapiezcy”).
Wydaje mi sie dzis dos¢ oczywiste, ze w warun-
kach naturalnych zwierzeta sg zazwyczaj gtod-
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ne nawet wtedy, gdy pokarmu wokot nie braku-
je. Prawidtowos¢ te catkiem tatwo mozemy do-
strzec w zachowaniach spotkanych na wolnosci
zwierzat, ktére zazwyczaj z najwieksza nieufno-
Scig decyduja sie przyjac oferowane im pozywie-
nie. Dotyczy to réwniez dzikich zwierzat spoty-
kanych coraz czesciej w parkach miejskich,
takichjak kaczki krzyzoéwki, ktére co prawda na
stawach parkowych bez zadnego wahania zja-
dajg herbatniki czy tez przynoszone z naszych
doméw czerstwe pieczywo, ale jednak nigdy
tego nie uczynia, gdy spotykamy je w ich natu-
ralnym Srodowisku. To samo zaobserwowac
mozemy przy probie nakarmieniawiewiérek. To
wilasnie obserwacje na wiewidrkach, a konkret-
nie na amerykarnskiej wiewiérce szarej (Sciurus
carolinensis), staly sie przed 15 laty podstawg
jednej z pierwszych publikacji pozwalajgcej od-
powiedzie¢ na pytanie, dlaczego nawet w obfi-
tosci pokarmu zwierzeta bywajg gtodne (Lima i
wspétaut. 1985).

Obserwacje Limy byty w rzeczywistosci cat-
kiem trywialne, ale udowodnity, ze zachowania
pokarmowe wiewidrki nie miescity sie w obowig-
zujacych wéwczas kanonach Odumowskiej
bioenergetyki ekologicznej, ani tez nie dawaty
sie wyjasni¢ najnowszymi w tamtych czasach
teoriami optymalizacji zerowania (Krebs i Davis
1984). W mysl tych teorii, koszt zdobywania
pokarmu ulega¢ musi minimalizacji w celu ma-
ksymalizacji zysku netto, czyli réznicy pomie-
dzy energig zasymilowanej porcji pokarmu i
energig wydatkowana na jego zdobycie. Tym-
czasem jednak amerykariska wiewidrka szara
postepowata wbrew tej zasadzie. Z pokruszo-
nych herbatnikéw pozostawianych na ziemi
przez Lime w pewnej odlegtosci od drzewa, na
ktérym znajdowato sie jej gniazdo, wybierata
najwiekszy kes i chwytata go w zeby, by pospie-
sznie umknag¢ z nim w konary swego drzewa i
tam dopiero go schrupaé, a nastepnie po chwili
powrdci¢ po kolejny kes, najwiekszag z pozosta-
tych kruszyn, i znowu powrdci¢ w poblize gniaz-
da, czynnosé te powtarzajac dopoty, dopdki nie
spataszowala ostatniej, najmniejszej kruszyny.
Dlaczego wiewidrka nie zjadta wszystkiego na
miejscu zajednym zamachem, bez ktopotliwego
powracania z kazdym kolejnym kesem do gniaz-
da? Wydatkowanie zasobow energii na wielo-
krotne wyprawy po pokarm wydaty sie z eko-
nomicznego punku widzenia czystym absur-
dem.

Ekonomicznie niedorzeczne wydawaly sie
wtedy réwniez zachowania obserwowane u ryb.
Na przyktad juz kilka lat przed publikacjg Limy
i wspoétaut (1-985) ukazata sie stynna potem
praca Milinskiego i Hellera (1978) z wynikami
ciekawego w swej prostocie eksperymentu
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pokazujacego, ze cierniki (Gasterosteus acule-
atus L.) rezygnujg z zerowania w agregacjach
wioslarek z rodzaju Daphnia przechodzac na
znacznie mniej optacalne zerowanie na poje-
dynczych wioslarkach, gdy eksperymentator
straszy je makietg zimorodka pokazywang
ponad powierzchnig wody w akwarium ekspe-
rymentalnym. Jak wykazat Milinski, obecnosé
makiety, interpretowana przez ryby jako poja-
wienie sie prawdziwego zagrozenia ze strony
drapiezcy, odbierata rybom mozliwos¢ koncen-
tracji niezbedng dla zerowania w dezorientujg-
cej swg rozedrgang masa agregacji potencjal-
nych ofiar. Wkrétce potem ukazata sie publika-
cjaw ernera i wspotautoréw (1983), ktérzy po-
kazali, ze zachowania pokarmowe miodych ryb
karpiowatych uzaleznione sg od zageszczenia
ryb drapieznych w jeziorze. Gdy drapiezniki sg
liczne, mtode ryby nie opuszczaja litoralu, gdzie
kryjowki wsréd roslinnosci zwiekszaja ich bez-
pieczenstwo, gdzie jednak nie moga sie nigdy do
syta najesc¢, poniewaz zageszczenie duzych wio-
slarek, ich ulubionego pozywienia zooplan-
ktonowego, jest znacznie mniejsze niz w wo-
dach otwartychjeziora (dlatego whasnie, ze ryby
planktonozerne boja sie tam wychodzi¢ na zer).
Wycieczki do wéd otwartych podejmujg albo
wtedy, gdy drapiezcéw jest mniej, albo tez wte-
dy, gdy dorosna i staja sie dla swych drapiezcow
niedostepne ze wzgledu na zbyt wielkie rozmia-
ry ciata (wiecej na ten temat dowiedzie¢ sie
mozna z artykuldw Jachner i Stonia w tym
numerze KOSMOSU).

Analogicznych przyktadow nie brakuje dzis
rowniez dla zwierzat planktonowych (artykut
DAWIDOWicza w tym numerze KOSMOSU), a
ostatnio pojawity sie one rowniez dla bezkrego-
wych zwierzat litoralnych (artykut Rutkowskie-
go W tym numerze KOSMOSU). Ich gtéwne
przestanie moznaby, jak sadze, lapidarnie stre-
sci¢ oczywistym dla dobrych gospodyn twier-
dzeniem, ze myszy sa gtodne nie dlatego, ze w
stodole brakuje pozywienia, lecz dlatego, ze na
buszowanie wsréd nieograniczonych zasobéw
nie pozwala obecnos¢ gltodnego kota (dobre go-
spodynie nigdy nie przekarmiajg swych kotow).
Identyczne rozumowanie wyjasnia, dlaczego z
bogatych w pokarm Wielkich Jezior Mazurskich
odtawialismy kiedys setki miodych stynek z
pustymi przewodami pokarmowymi. Dzi$ wy-
daje mi sie dos¢ oczywiste, ze tylko nieliczne
decydowaty sie wtedy na podjecie ryzyka zero-
wania w poblizu powierzchni, gdzie dzieki le-
pszym warunkom sSwietlnym mogtly akurat
przed odtowem napetni¢ zooplanktonem swe
przewody pokarmowe, gdy innym nie udato sie
pokonac¢ leku przed niebezpieczenstwem ze
strony drapiezcéw, ryb drapieznych i ptakow
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rybozernych, ktérym dla skutecznych towdw
rowniez potrzeba dobrych warunkoéw swietl-
nych.

Kazdy z opisanych wyzej przyktadow poka-
zuje, ze zachowanie zwierzecia wynika z potrze-
by pogodzenia ze sobg dwoéch imperatywow:
koniecznosci zdobycia jak najmniejszym ko-
sztem jak najwiekszej ilosci pokarmu niezbed-
nego dla wzrostu i reprodukcji z jednej strony,
z drugiej zas — koniecznosci utrzymania sie
przy zyciu az do chwili szczesliwego wyprowa-
dzenia w Swiat potomstwa. W kazdej chwili
zwierze znajduje sie zatem pomiedzy pokarmem
a drapiezca, a Scislej: pomiedzy perspektywa
gtodu, zwolnionego wzrostu, opéznionego doj-
rzewania oraz wydania na Swiat mniejszej liczby
potomstwa, a perspektywa Smierci zanim po-
tomstwo zostanie wydane. Nie do pomyslenia
jest taki scenariusz, ze jednego dnia zwierze
zajmuje sie zdobywaniem pokarmu, a drugiego
unikaniem niebezpieczenstwa ze strony dra-
piezcy, choé¢ przyznac trzeba, ze moj przyktad
miodej stynki na takie wlasnie zachowania
wskazywat.

Tymczasem jednak, zaréwno tradycja eko-
logii populacyjnej, jak tez tradycja biologii ewo-
lucyjnej, narzuca roztgczne traktowanie pokar-
mu i drapieznictwa. O ile w ekologii tradycja ta
wigze pokarm z rozrodczoscig w populacjach
roslin i zwierzat, a drapieznictwo ze Smiertelno-
Scig w tych populacjach, o tyle w biologii ewo-
lucyjnej pokarm kojarzy z tempem wzrostu
osobnika i jego ptodnoscia, a drapieznictwo z
prawdopodobiennistwem przezycia do chwili
osiggniecia dojrzatosci i rozpoczecia rozrodu. |
chociaz zazwyczaj intuicyjnie zdajemy sobie
sprawe z tego, ze zwierze wygtodzone tatwiej
pada tupem drapiezcy, a zwierze odczuwajace
niebezpieczenstwo ze strony drapiezcy nie jest
w stanie spokojnie i wydajnie zerowa¢ nawet
wtedy, gdy pokarmjest w nadmiarze, tojednak
czesto stawiamy pytanie, czy w konkretnych
warunkach o zageszczeniu populacji decyduje
niedobdér zasobdéw pokarmowych, czy tez odpo-
wiada za nie silna presja drapiezcy. Innymi
stowy, czy zageszczenie populacji kontrolowane
jest przez ograniczong niedoborem pokarmu
rozrodczosé, czy tez raczej przez wysokag Smier-
telnos¢ wywotang aktywnoscig drapiezcy?

A przeciez pytanie takie wydaje sie pozba-
wione sensu, poniewaz zageszczenie populacji
uzaleznione jest od obu czynnikéw réwnoczes-
nie (0 tym, ze nie jest tak do samego korica,
traktuje rozdziat ,Pomiedzy gtodem i zagroze-
niem ze strony drapiezcy — kwestia symetrii”).
Spadek obfitosci pokarmu doprowadzi¢ moze
przeciez do zwiekszonej sSmiertelnosci wskutek
tego, ze wygtodzone zwierzeta padajg czesciej
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ofiarami drapiezcy poniewaz podejmujg wie-
ksze ryzyko, by zdoby¢ niezbedny dla wzrostu i
rozrodu pokarm. A wzrost intensywnosci dra-
pieznictwa zatrzymac¢ moze reprodukcje wsku-
tek zmniejszenia racji pokarmowej i asymilacji
pokarmu u zwierzat, ktore nie podejmujg ryzy-
ka zdobywania pokarmu w bardziej wydajny
sposob i w miejscach o wiekszym natezeniu
drapieznictwa, gdzie pokarmu jest z reguty wie-
cej, poniewaz zasoby pokarmowe sg tam mniej
wyeksploatowane (Rye. 1).
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Od réwnoczesnego radzenia sobie z niedo-
miarem pokarmu i zagrozeniem ze strony dra-
piezcy zalezy tez indywidualny sukces rozrod-
czy osobnika; tymczasem, w biologii ewolucyj-
nej, szczegolnie zas w ekologii behawioralnej,
kazdy z tych czynnikéw traktuje sie na ogoét
roztacznie.

Bywa tak by¢ moze dlatego, ze trudno jest
znaczenie obu czynnikéw, pokarmu i drapiezcy,
wymierzy¢ ta samg miarg. Wiemy, ze wobec
zwiekszonego niebezpieczenstwa ze strony dra-

Ryc. 1 Pomiedzy glodem a drapiezca.

Jak w Swietle dnia, przed zapadnieciem zmierzchu, przedstawia sie sytuacja zwiarzecia zmuszonego do wybierania
pomiedzy perspektywa gtodu a zagrozeniem ze strony drapiezcy, lub tez poszukiwania optymalnego kompromisu (mam
nadzieje, ze Czytelnik wybaczy mi zaniechanie zasad utrzymania wiasciwych proporcji w wymiarach)?

Jesli jest sie rybag karpiowata, na przykiad ptocig (Rutilus rutilus L.), to trzeba podja¢ decyzje, kiedy jeszcze nie mozna i
kiedy juz naprawde nalezy opusci¢ dzienne refugium wsréd roslinnosci litoralnej by zdazy¢ do odlegtych stref otwartej
wody jeziora, by jeszcze przed zapadnieciem catkowitej ciemnosci najes¢ sie skorupiakami planktonowymi takimi jak
Daphnia hyalina, ktérej liczebnosci sg wieksze z dala od brzegu, poniewaz nie wszystkie ptocie podejmujg ryzyko
wystarczajgco wczesnej wyprawy towieckiej ku oddalonym od brzegu strefom pelegialu zanim ciemno$¢ uniemozliwi
dostrzezenie Daphnia.

Jeslijest sie planktonowym roélinozerng takimjak Daphnia hyalina, to tez trzeba podja¢ analogiczng decyzje, by ani nie
zbyt wczesdnie, ale tez nie nazbyt pézno, opusci¢ dzienne refugium w nie doswietlonych warstwach gtebinowych wyruszajac
ku bogatym zasobom pokarmu, i ku wyzszej temperaturze, w ktorej dorasta si¢ szybciej.

Czasem lepiej pozostac¢ gtodnym ale zywym, niz najedzonym ale... kto wie czy przypadkiem nie...martwym. Nawet jesli to
przypadek jeden na dziesie¢ (okoto dziesieciu dni od urodzenia potrzebuje Daphnia na dochowanie sie potomstwa) lub
nawet jeden na tysigc (na dochowanie sie potomstwa u ptoci trzeba okoto trzech lat, w tym czasie takich cowieczornych
wypraw po pokarm mozna by wiec zrobi¢ okoto tysigca).
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piezcy obniza sie ilos¢ zaoszczedzonej energii,
ktorg przeznaczy¢ mozna na wzrost i rozréd,
albo dlatego, ze wzrasta naktad energii na zdo-
bycie pokarmu (jak u wiewiorki z obserwacji
Limy), albo tez dlatego, ze zwierze nie moze sie
najesc do syta, wobec czego maleje racja pokar-
mowa i w konsekwencji tez ilos¢ energii zasymi-
lowanej (jak u ciernika z eksperymentow Milin-
skiego). Kiedy jednak chcemy poréwnac tempo
wzrostu i ptodnos¢ osobnikéw hodowanych w
identycznych warunkach pokarmowych w obe-
cnosci i w nieobecnosci drapiezcy, napotykamy
na powazne trudnosci wynikajgce z tego, ze
zanim osobniki hodowane w obecnosci drapiez-
Cy urosha wystarczajaco, by okresli¢ ich tempo
wzrostu, drapiezca zjada swe ofiary.

Trudnosc te udato sie przezwyciezyé dopiero
wtedy, gdy fizyczna obecnos$¢ drapiezcy mogta
zostac zastgpiona przez obecnos¢ chemicznego
sygnatu informujacego o jego obecnosci (woda
z hodowli drapiezcy) lub nawet ojego aktywno-
Sci pokarmowej (woda z hodowli drapiezcy kar-
mionego ofiarg tego samego gatunku). Sygnatu,
ktéry, podobnie jak makieta zimorodka z eks-
perymentu Milinskiego, wywotywat identyczne
reakcje ofiaryjak te manifestowane przez ofiare,
w odpowiedzi na obecnosé¢ realnego drapiezcy.
WSsréd pionierdow byli tu moi zaktadowi Koledzy,
Piotr Dawidowicz i Joanna Pijanowska, ktorym
juz lat temu dziesie¢ udato sie tego dokonac dla
indukowania dobowych migracji zwierzat plan-
ktonowych (Dawidowicz i wspotaut. 1990).
Wkroétce potem ukazaly sie rowniez prace z
wynikami indukcji przed drapiezcg innych me-
chanizmoéw obronnych, zaréwno innych me-
chanizmoéw obrony behawioralnej, w tym réw-
niez formowania agregacji (by taki drapiezca,
jak ciernik z eksperymentéw Milinskiego miat
wiecej kiopotu z takimi potencjalnymi ofiarami
jak Daphnia), jak tez modyfikacji historii zycia
w celu redukcji niebezpieczenstwa ze strony
drapiezcy, w tym nie tylko przyspieszenia repro-
dukcji by unikna¢ drapiezcy wybierajgcego z
populacji ofiary wieksze osobniki (Pijanowska
1998), ale tez ,ucieczki w diapauze”, by prze-
trwaé okres wysokiej presji drapiezcy (Stusar-
czyk 1998). Ukazata sie réwniez bogata litera-
tura na temat indukcji zmian morfologicznych
jako reakcji na informacje o zagrozeniu ze stro-
ny drapiezcy (artykut Rutkowskiej i Pijano-
wskiej W tym numerze KOSMOSU).

Ukazaly sie tez wyniki prac nad indukcja
analogicznych mechanizmoéw obronnych u ryb
w warunkach eksperymentu akwariowego (ar-
tykut Jachner w tym numerze KOSMOSU). Pro-
by indukowania zachowan obronnych u ryb w
warunkach naturalnych poprzez wprowadzenie
do wad jeziornych naturalnych i syntetycznych

Z. Maciej Gliwicz

sygnhatow chemicznych informujgcych o zagro-
Zeniu ze strony drapiezcy (substancji alarmowej
ze skory ryb karpiowatych oraz tlenku hypo-
ksantyny, ktéry stanowi gtowny aktywny sktad-
nik tej substancji) nie przyniosty jednak dotad
jednoznacznych wynikow. Taka ,fatszywa infor-
macja o zagrozeniu ze strony drapiezcy” wywo-
tywata co prawda w wodach jeziornych niewiel-
kie zmiany w rozmieszczeniu ryb karpiowatych,
szczegolnie ptoci (Rutilus rutilus L.), ktéra two-
rzytawieksze agregacje i trzymata sie wiekszych
gtebokosci na obszarach poddanych dziataniu
tej informacji chemicznej, ale zmiany te byly
jednak zbyt krétkotrwate, by doprowadzi¢ do
istotnego zmniejszenia racji pokarmowej prze-
straszonych ryb. A to wlasnie byto celem tych
manipulacji. Poprzez zmniejszenie intensywno-
Sci zerowania dominujacych w naszych jezio-
rach gatunkoéw ryb planktonozernych prébowa-
lismy uzyskaé ten sam efekt, o jaki chodzi w
koncepcji ,biomanipulacji’, a wiec efekt popra-
wy przezroczystosci wody w wyniku powieksze-
nia presji roslinozercéw planktonowych na fito-
plankton (Gliwicz i Jachner 1993).

Sadze, ze odpowiedzi na pytanie, dlaczego
zastosowanie chemicznej informacji o niebez-
pieczenstwie ze strony drapiezcy przyniosto
wielkie sukcesy w warunkach eksperymentu
laboratoryjnego, a porazki w eksperymentowa-
niu w warunkach naturalnych znalezé mozna
w pewnej, zaskakujacej dla mnie konstatacji,
ktérg zawdzieczam Kazimierzowi Dobrowol-
skiemu, naszemu uniwersyteckiemu koledze,
ktéry przed wielu laty, najednym z seminariow,
skrytykowat metody naszych eksperymentow
nad indukowang obrong przed drapiezcg. Meto-
dologiczna tradycja tych badan kaze potrakto-
wac wariant z drapiezcag (lub informacja o za-
grozeniu z jego strony) jako wariant ekspery-
mentalny, wariant bez drapiezcy (lub informa-
cji) natomiast jako wariant kontrolny. Kazi-
mierz Dobrowolski zasugerowal, ze powinno
by¢ na odwrét. | chyba miat racje. W warunkach
naturalnych nasze zwierzeta eksperymentalne,
czy to pto¢ czy to Daphnia, zyja na co dzien w
statym zagrozeniu ze strony drapiezcy i wsréd
chemicznej informacji o tym zagrozeniu. Prze-
noszac je do laboratoryjnych medioéw, ktére tej
informacji sq pozbawione, stwarzamy im sytu-
acje przeciwstawna do tej naturalnej z jeziora
(wyjatkowosé srodowisk bezrybnych oméwiona
jest w rozdziale ,Specyfika srodowiska waéd
otwartych i zamieszkujgcych je organizmoéw?”).
Przenoszac je z kolei do naszego ,wariantu
eksperymentalnego”, stwarzamy im na powrot
sytuacje naturalng z jeziora. Sukces ekspery-
mentu laboratoryjnego wynika zatem ze stwo-
rzenia dwoéch sytuacji kontrastowych — srodo-
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wiska catkowicie wolnego od informacji o dra-
piezcy oraz srodowiska z informacjg silnie
wzmocniong. Niepowodzenie eksperymentow
prowadzonych w warunkach naturalnych wy-
nika z niemozliwosci wykreowania tak silnego
kontrastu. Poprzez dodanie wielkiej porcji che-
micznej informacji o drapiezcy tworzymy nasz
~wariant eksperymentalny”, ktéry od ,wariantu
kontrolnego” (strefy jeziora nie poddanej naszej
manipulacji) rézni sie jedynie ilosciowo. Poten-
cjalna ofiara ma w jednym wariancie wieksze
natezenie informacji o zagrozeniu ze strony dra-
piezcy niz w drugim i wcale niekoniecznie ,,in-
terpretuje” te roéznice jako wystarczajgca, by
zmieni¢ swoje zachowania, od ktérych zaleze¢
bedzie racja pokarmowa.

Przy pomocy hydroakustyki oraz odtowéw
wiokiem pelagicznym, od wielu lat prowadzimy
obserwacje dobowych zmian rozmieszczenia
ryb w otwartych wodach jeziornych. Od wielu
lat analizujemy réwniez przewody pokarmowe
ryb odtawianych o r6znych porach doby w réz-
nych miejscach jeziora, by dowiedziec sie cojest
przyczyna dobowych zmian rozmieszczenia ta-
kich planktonozercow, jak stynka czy pto¢. Wy-
niki tych obserwacji nie pozostawiajg cienia
watpliwosci co do tego, ze kazdy osobnik roz-
wigzywaé musi na co dziern zadanie odnalezie-
nia najkorzystniejszego kompromisu pomiedzy
koniecznoscig zdobycia zasobow na wzrost i
reprodukcje, i koniecznoscig utrzymania sie
przy zyciu. Wiele przyktadéw takich zachowan,
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ktére sg wyrazem tego kompromisu, zostatojuz
opublikowanych, wiele innych stanie sie wkrot-
ce podstawg kolejnych publikacji (np. artykut
Stonia w tym numerze KOSMOSU). Przykiady
odnajdywania tego kompromisu pochodzg tez z
naszych obserwacji nad dobowymi zmianami
rozmieszczenia zwierzat planktonowych w je-
ziorach, szczegd6lnie nad dobowymi migracjami
pionowymi skorupiakéw planktonowych (arty-
kut DAWIDOWicza w tym numerze KOSMOSU).

Choc zwierze w czasie swego zycia rozwigzy-
waé¢ musi wiele réznorodnych kompromiséw
(wiecej na ten temat znalez¢ mozna rowniez w
artykule DAWiIDOWicza 1999), to jednak kom-
promis pomiedzy koniecznoscig zaspokojenia
gtodu i koniecznos$cig unikniecia ryzyka smierci
wydaje sie najbardziej istotny zaréwno w kon-
tekscie maksymalizacji wartosci reprodukcyj-
nej osobnika, jak réwniez w aspekcie demogra-
ficznym. Jego optymalne rozwiagzanie zapewnia
osobnikowi liczniejsze potomstwo przezywajace
do momentu swej wiasnej reprodukcji, a popu-
lacji wiekszy udziat w wypetnianiu $rodowiska
az do jego granic pojemnosci. To ten wlasnie
kompromis wydaje sie jednoczesnie najbardziej
wdziecznym dla badacza, a szczegdlnie dla ba-
dacza organizméw wdéd otwartych. Dlaczego
wiasnie dla badacza wéd otwartych? Bo specy-
fika wod otwartych i zamieszkujacych je zwie-
rzat stwarza tatwiejsze niz gdzie indziej warunki
do badan i eksperymentow.

SPECYFIKA SRODOWISKA WOD OTWARTYCH | ZAMIESZKUJACYCH JE ORGANIZMOW

Specyfikawdd otwartych pelagialu morskie-
go czy jeziornego to:

1) wieksza niz gdziekolwiek indziej w wodzie
czy na ladzie przestrzennajednorodnos¢ srodo-
wiska,

2) to dynamiczna organizacja struktury
przestrzennej, nie oparta o architekture zywej
masy organizmow, lecz o chemiczne $lady ich
aktywnosci zyciowej w postaci wyczerpanych
zasobow tlenu rozpuszczonego w wodzie czy tez
lokalnego wzrostu stezenia specyficznych
zwigzkéw organicznych, a wiec wszystkie te
parametry zmieniajgce sie raczej nie wediug
dwoéch wspotrzednych wyznaczajgcych powie-
rzchnie, lecz wzdtuz pojedynczej osi pionowej z
jej najwazniejszym parametrem w postaci nate-
zenia Swiatta malejgcego wraz z glebokoscia,

3) to male rozmiary i krotkie cykle zyciowe
organizméw, w tym réwniez producentéw, ro-
slin i cyanobakterii, co zapewnia dtugie tancu-
chy pokarmowe oraz wysoka wydajnos¢ prze-
ptywu energii i materii z nizszego na wyzszy

poziom troficzny i wynikajaca z tego wyjatkowo
silng presje drapiezcow (w tym réwniez roslino-
zercow, ktorzy z punktu widzenia eksploatowa-
nych przez nich roslin sg réwniez drapiezcami
powodujgacymi sSmiertelnos¢ w populacjach ro-
slin planktonowych),

4) to wynikajace z przestrzennej jednorod-
nosci srodowiska oraz matych rozmiaréw pro-
ducentéw specyficzne trudnosci w zdobywaniu
zasobow pokarmowych, w tym réwniez kwestia
naktadania sie nisz pokarmowych oraz problem
silnej konkurencji o zasoby raczej niz o miejsce,

5) to nieznana w innych srodowiskach per-
manentna ekspozycja zwierzecia na niebezpie-
czenstwo ze strony drapiezcy — zjednej strony,
a z drugiej — odmienne niz w innych $rodowi-
skach sposoby dziatania drapiezcy, czesciej
zbieracza niz mysliwego, o czym wspotdecydujg
niewielkie wymiary ciata potencjalnych ofiar
oraz bardziej ich homogenne rozmieszczenie niz
w innych $rodowiskach.
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Fauna wéd otwartych, mate zwierzeta plan-
ktonowe (zwane zooplanktonem) i wieksze od
nich ryby (zwane nektonem), jest zdumiewajgco
podobnaw wodach stodkich i stonych, szczegél-
nie, gdy popatrzymy na nig nie od strony takso-
nomicznej, lecz ekologicznej. Nawet wtedy, gdy
réznice taksonomiczne beda wieksze, rzuci sie
namw oczy podobieristwo morfologiczne gatun-
kéw stodko- i stonowodnych, szczegdlnie podo-
bieristwo aparatéw lokomotorycznych oraz apa-
ratow stuzacych do zbierania pokarmu. Podo-
bienstwo to jest prawdopodobnie wyrazem
homologicznych lub analogicznych przystoso-
wan do trybu zycia, czyli przede wszystkim
sposobéw zaspokajania gtodu i sposobéw uni-
kania niebezpieczenstwa ze strony drapiezcy.
Zaréwno zwierzeta planktonowe, jak tez ryby,
sa wiecznymi tutaczami, lepiej (ryby) lub gorzej
(zooplankton) przeciwstawiajgcymi sie pragdom
wody, wolniej lub szybciej, w mniejszej lub wie-
kszej skali przestrzennej, przemieszczajgcymi
sie z miejsca na miejsce.

Tego miejsca nie da sie jednak okresli¢ w
taki sposob, w jaki to tradycyjnie czynimy w
stosunku do kazdego zwierzecia zamieszku-
jacego inne srodowiska, lgdowe czy wodne, kto-
rych strukture przestrzenng tworzy roslinnosé
(jak w lesie czy litoralu jeziornym) lub ,,zwierze-
cos¢” (jak na rafie koralowej). Struktura prze-
strzenna wod otwartych nie jest bowiem wyni-
kiem trwatych konstrukcji zywych lub obumar-
tych tkanek roslinnych czy zwierzecych, ktore
trwajg poprzez stulecia wskutek stopniowej wy-
miany osobnikéw populacji tych samych gatun-
kow (klimaks) lub tez wymiane catych popula-
¢ji, wymiane jednych gatunkéw na drugie (se-
ralne stadia sukces;ji).

Struktura przestrzenna ekosystemoéw lado-
wych, chociaz — przynajmniej w ekosystemach
leSnych — niewatpliwie tréjwymiarowa, opisy-
wana jest na ogét w planie ptaszczyzny, jako
mapy roslinnosci, arealy osobnicze zwierzat,
czy zasiegi geograficzne gatunkéw. Nic w tym
dziwnego zwazywszy, ze pojemnos¢ srodowiska
(Kj jest pochodng powierzchni gleby, z ktoérej
kietkujg, w ktorej sie zakorzeniajg i z ktorej
pobierajg podstawowe skiladniki pokarmowe
rodliny, i na ktérej bronig swych areatéw pokar-
mowych zwierzeta. Nikomu nie przyszioby chy-
ba do glowy, by zageszczenie sosny (Pinus silve-
stris L.) lub nornicy rudej (Clethrionomys gla-
reolus L.) przedstawi¢ w liczbie osobnikéw na
metr szescienny. Tymczasem wilasnie liczba
osobnikéw na metr szescienny czy na litr jest
podstawowa miarg liczebnosci populacji rosliny
planktonowej czy tez planktonowego zwierze-
cia, takiego jak Daphnia.

Z. Maciej Gliwicz

O ile wiec w ekosystemach lgdowych zycie
organizuje sie gtownie wedtug dwoch wspot-
rzednych wyznaczajacych powierzchnie, o tyle
w ekosystemach woéd otwartych podporzad-
kowane jest ono pojedynczej osi pionowej,
wzdtuz ktérej zmieniaja sie wszystkie podsta-
wowe czynniki srodowiskowe tego trojwymia-
rowego oczywiscie srodowiska, a szczegolnie
natezenie Swiatta obnizajgce sie wraz ze wzro-
stem gtebokoéci. Swiatto stoneczne jest dla zy-
cia w toni wodnej istotne az w trzech odmien-
nych aspektach:

1) to podczerwona czescjego widma decydu-
je w réznych porach roku, a szczegélnie latem,
o temperaturze wody na réznych gteboko-
Sciach, o stratyfikacji termicznej i o przebiegu
gradientu termicznego oddzielajacego ciepte
wody powierzchniowe (epilimnion) od zimnych
wod gtebinowych (hypolimnionu) warstwg me-
talimnionu, czyli warstwg bardziej lub mniej
ostrego skoku temperatury (termokliny), a co za
tym idzie, réwniez skoku w gestosci i lepkosci
wody. Dla matych organizméw planktonowych
gradient ten, szczegoélnie zas$ gradient lepkosci,
stanowi olbrzymi, niedoceniany do dzi$ prob-
lem (wiecej na ten temat w artykule Abrusana
w tym numerze KOSMOSU),

2) widzialna czes¢ widma stonecznego decy-
duje o natezeniu fotosyntezy, ktére maleje wraz
ze spadkiem natezenia Swiatta w gigb, az do
granicznej wartosci wyznaczajacej zasieg war-
stwy eufotycznej, tym samym wiec wyznaczajg-
cej kolejny podziat stupa wody najego bogatg w
pokarm roslinny powierzchniowg warstwe eu-
fotyczng i uboga w pokarm, cho¢ zasobniejszg
w mineralne sole pokarmowe warstwe gtebino-
wa,

3) ta sama widzialna cze$¢ widma, ,widzial-
na” przeciez nie tylko dla chlorofilu chloropla-
stow, ale réwniez dla w znacznym stopniu
homologicznego pigmentu oka Daphnia czy pto-
ci, decyduje o poziomie oswietlenia wody, ma-
lejacym oczywiscie wraz z gtebokoscig az do
pewnej okreslonej wartosci granicznej. Glebo-
kos¢ tego granicznego natezenia Swiatta dzieli
stup wody w jeszcze inny sposob. Ponizej tej
gtebokosci pto¢ nie jest w stanie dojrze¢ Daph-
nia, a sandacz czy duzy okon, ani tez perkoz,
kormoran, zimorodek czy lybitwa, nie jest w
stanie dojrze¢ ploci. Oczywiscie glebokosé ta
moze by¢ odmienna w przypadku Daphnia i
ptoci, czy dwoch gatunkow tego samego rodzaju
Daphnia lub nawet dwoch osobnikéw tego sa-
mego gatunku Daphnia. Odmiennajest oczywi-
Scie réwniez przy réznej przezroczystosci wody,
a takze przy réznym natezeniu Swiatlta na po-
wierzchni, na przykiad w samo potudnie i o



Pomiedzy gtodem a drapiezca

pétnocy, i stad wiasnie dobowe migracje Daph-
nia (artykut Dawidowicza w tym numerze KOS-
MOSU) i dobowe zmiany rozmieszczenia ptoci
(artykut S#onia w tym numerze KOSMOSU)
jako wyraz poszukiwania kompromisu pomie-
dzy korzyscia z zerowania w bogatej w pokarm
warstwie powierzchniowej (oraz szybszego
wzrostu w tej warstwie z uwagi na wyzszg jej
temperature) i korzyscig z chronienia sie w
refugium glebokich warstw wody (Rye. 1).

Zwierze woéd otwartych zyje wiec ,,wzdtuz osi
pionowej”, bez poswiecania nadmiernej uwagi
stronom Swiata. Oczywiscie nie tylko wieksze
ryby, ale rowniez bezkregowe zwierzeta plan-
ktonowe, potrafig pokonywac przestrzen w
ptaszczyznie poziomej, co w niewielkich jezio-
rach i zatokach morskich moze mie¢ jakie$
znaczenie praktyczne (patrz artykut Stonia w
tym numerze KOSMOSU). Jednak oba dysku-
towane tu podstawowe atrybuty dostosowania
osobnika realizujg sie gtéwnie wzdtuz gradien-
téw pionowych natezenia Swiatta, koncentracji
pokarmu i stopnia zagrozenia przez drapiezce.
Jest to, bardziej niz u ryb, oczywiste u zwierzat
planktonowych, szczeg6lnie tych z wielkich
zbiornikéw wodnych.

U takich zwierzat jakakolwiek wedrowka na
wschadd czy na potudnie nie ma wiekszego sen-
su, poniewaz srodowisko jest dos¢ jednorodne
wskutek nigdy nieustajgcych proceséw miesza-
nia sie wod. Nie ma tez po drodze punktéw
orientacyjnych, ktéorymi na osi pionowej moga
by¢ zmiany natezenia Swiatta, koncentracji po-
karmu i temperatury, a takze zmiany stezenia
niezliczonych substancji mineralnych i organi-
cznych, wsréd nich réwniez i tych, ktére mozna
potraktowac jako informacje o sytuacji pokar-
mowej i zagrozeniu ze strony drapiezcy. W
ptaszczyznie poziomej nie ma wiec miejsc war-
tych zapamietania, w ktorych pozostawi¢ moz-
na by co$ do zjedzenia na péZniej, ktérych
nalezatoby za wszelkg cene unikac jako szcze-
golnie niebezpiecznych, w ktérych mozna by
spotkac¢ ponownie tego samego partnera do roz-
rodu (moze to wcale nie przypadek, ze rozréd
bezpiciowy poprzez partenogeneze rozpo-
wszechnionyjest wkasnie u zwierzat planktono-
wych?). Nie ma tez zadnych kryjéwek, zadnych
nor, zadnych miejsc bardziej ocienionych niz
inne, zadnych kamieni, pod ktére mozna by sie
schronic (o takich kryjéwkach wiecej w artykule
Rutkowskiego w tym numerze KOSMOSU).

Zwierze planktonowe pozostaje wiec od
chwili narodzin az po chwile swej Smierci mniej
lub bardziej wyeksponowane na zagrozenie ze
strony drapiezcy, ktérym poczatkowo bywa kto-
ry$ z drapieznikéw bezkregowych, a w miare
wzrostu wymiarow ciata wraz wiekiem nie-
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uchronnie staje sie nim ryba planktonozerna.
Niebezpieczeristwa z jej strony moze sie wy-
strzegaé jedynie poprzez konsekwentne unika-
nie miejsc dobrze oswietlonych, w ktérych taki
drapiezcajest skuteczny (warstw powierzchnio-
wych w czasie dnia) oraz poprzez redukcje naj-
bardziej widocznych elementéw swego ciata.
Poniewaz sg nimi najczesciej noszone przez sa-
mice jaja i pokarm zgromadzony w przewodzie
pokarmowym, to otwiera sie tu pole do poszu-
kiwania kolejnych kompromiséw pomiedzy ko-
niecznoscig maksymalizacji wzrostu i rozrodu
oraz koniecznoscig pozostania przy zyciu. U
wielu gatunkéw rozwigzaniem jest wczesniejsze
przystepowanie do rozrodu, gdy wielkos¢ ciata
nie przekroczytajeszcze wartosci progowej, po-
wyzej ktorej ryzyko gwattownie rosnie. Ta war-
tos¢ progowa jest oczywiscie odmienna dla roz-
nych gatunkéw, co wynika z miedzygatunko-
wych réznic w morfologicznych cechach osob-
niczych, ktére u wielu gatunkéw mogg byc¢
modyfikowane na drodze indukcji poprzez che-
miczna informacje o pojawieniu sie niebezpie-
czenstwa (wiecej na ten temat w artykule Rut-
kowskiej i Pijanowskiej W tym numerze KOS-
MOSU).

Nasze wieloletnie obserwacje nad odzywia-
niem sie ryb planktonozernych ijego skutkami
wywoltywanymi u potencjalnych ofiar sugeruja,
ze takich progowych, specyficznych dla gatun-
ku wartosci nalezy oczekiwac nie tylko w onto-
genezie osobnika, ale réwniez w demografii po-
pulacji. Cho¢ eksperymentalne i terenowe prace
na ten temat zostaty dopiero rozpoczete, to juz
obecnie wydaje sie, ze kazdy gatunek potencjal-
nej ofiary charakteryzuje sie specyficznym za-
geszczeniem progowym, ponizej ktérego ryba
planktonozerna przestaje sie tym gatunkiem
interesowac kierujgc swa mysliwskag uwage ku
innemu gatunkowi, ktérego zageszczenie zna-
lazto sie akurat powyzej wartosci progowej (Gli-
wicz 1999). Jest to spostrzezenie o tyle istotne,
ze skiania nas ono do pewnej refleksji na temat
symetrii w oddziatywaniu pokarmu i drapiezcy
na dynamike populacji w ogole. Dlatego do
spostrzezenia tego pragne powroci¢ w rozdziale
-Pomiedzy gtodem i zagrozeniem ze strony dra-
piezcy — kwestia symetrii”.

Rownoczesne konsekwencje selektywnego
drapieznictwa ryb planktonozernych dla demo-
grafii populacji ofiar zjednej strony, a z drugiej
dla behawioru, historii zycia i morfologii osob-
nika, sg wielce kiopotliwym utrudnieniem ba-
dan terenowych podejmowanych dla weryfika-
cji wynikow prac eksperymentalnych. Trudno
bowiem te dwie odmienne konsekwencje od
siebie oddzieli¢, gdy analizujemy réznice w $ro-
dowiskach o odmiennej presji drapiezcy, czy tez
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zmiany, ktérych oczekujemy wskutek natural-
nego lub eksperymentalnego zwiekszenia lub
zmniejszenia tej presji, na przykiad we wspo-
mnianych juz wczes$niej zabiegach biomanipu-
lacyjnych. Najtrudniejsze do oddzielenia od sie-
bie sg demograficzne i osobnicze efekty dziata-
nia drapiezcy w historii zycia ofiary, na przyktad
wielkos¢ ciata w chwili osiagniecia dojrzatosci,
przy pierwszej prébie reprodukcji. A to dlatego,
ze ryba selektywnie usuwajgc wieksze samice
noszace jaja, prowadzi do wzrostu w populacji
udziatu mniejszych samic noszacychjaja, zwie-
kszajac w ten sposob prawdopodobienstwo na-
trafienia na coraz mniejsze samice noszace jaja.
Nie mozemy mie¢ zatem pewnosci, czy obserwo-
wane mniejsze wymiary samic noszacych jaja
sg wynikiem rzeczywistej redukcji rozmiaréw
ciata w chwili przystgpienia do rozrodu, ktoérg
traktowa¢ mozemy jako obrone przed drapiez-
ca, indukowang poprzez informacje o wzroscie
zagrozenia ze strony tego drapiezcy, czy tezjest
to zmiana czysto demograficzna wynikajgca z
selektywnego usuniecia wiekszych samic no-
szgcychjaja przez selektywnie dziatajgcego dra-
piezce.

Wspomniane tu utrudnienie jestjednak ba-
gatelg w poréwnaniu z korzysciami, jakie od-
nies¢ mozna z wykorzystania zwierzat plankto-
nowych dla badan nad demograficznymi i osob-
niczymi aspektami oddziatywan drapieznictwa
i pokarmu. Korzysci te wynikajg z wielu specy-
ficznych cech, ktore charakteryzujg zaréwno
srodowisko wod otwartych, jak tez zamieszku-
jace je organizmy. Cech, ktére umozliwiajg za-
stosowanie skuteczniejszych metod utatwiajg-
cych rozwigzywanie ztozonych kwestii ekologii
populacyjnej, behawioralnej i ewolucyjnej.

Sposréd cech oméwionych powyzej, najwaz-
niejszymi wydaja sie jednorodnos$¢ (homogen-
nosé) i nietrwatos¢ (zmiennos¢) struktur prze-
strzennych wynikajgca ze specyfiki przestrzen-
nej organizacji wod otwartych. Strukture prze-
strzenng pelagialu tworzy przeciez nie masa
organizmoéw, jak na ladzie i w litoralu, ale che-
miczne $lady ich aktywnosci, wlgcznie z deficy-
tami tlenowymi w gtebszych warstwach wyni-
kajacymi z proceséw rozktadu oraz z szybkim
zanikiem $Swiatta pod powierzchnig wynikaja-
cym z obfitosci organizmoéw autotroficznych w
powierzchniowej warstwie eufotycznej. Homo-
gennosc¢ zapewniawysoka powtarzalnos¢ oceny
stanu (wielkosci osobnika czy zageszczenia po-
pulacji) lub intensywnosci procesu (tempa
wzrostu osobnika czy populacji, a nawet catego
zespotu, np. wielkosci produkcji pierwotnej),
pospotu zas z nietrwatoscig oraz mikroskopij-
nymi wymiarami i krotkim czasem zycia domi-
nujacych organizmoéw, zwieksza prawdopodo-
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bienstwo prawidtowego odtworzenia warunkéw
naturalnych we wnetrzu niewielkiej butelki, o
ile mniejsze, gdy prébujemy odtworzyé¢ sytuacje
typowo ,ladowe” (wyobraZzmy sobie petne od-
wzorowanie i utrzymanie w ciagu znaczacej cze-
Sci okresu trwania zycia analizowanego organi-
zmu sytuacji, w jakiej w warunkach natural-
nych wystepuje sosna pospolita lub sikorka
bogatka).

Nietrwatos¢ struktur przestrzennych wyni-
ka ze znacznie bardziej doniostej cechy, jaka sg
mate rozmiaiy oraz krétkie cykle zyciowe orga-
nizmow wod otwartych, szczegdlnie producen-
téw (planktonowych glondéw i cyanobakterii) i
roslinozercow (filtrujacych zwierzat planktono-
wych), co zapewnia szybkie zmiany demografi-
czne, w tym réwniez szybka demograficzna re-
akcje na zmiany poziomu pokarmu lub inten-
sywnosci drapieznictwa. Stwarza to mozliwosé
corocznego $ledzenia procesu wtérnej sukcesji
ekologicznej z charakterystycznym naste-
pstwem gatunkoéw (Sommer 1989) i stwarza
szanse na uzyskanie odpowiedzi ewolucyjnej na
zmiane zyznosci srodowiska (poziomu pokar-
mu), albo tez na zmiane intensywnosci lub
rodzaju drapieznictwa w czasie naukowego zy-
ciabadacza, a moze nawet w czasie kilkuletnich
studiow doktoranckich.

W przeciwienistwie do sytuacji ladowych i
litoralnych, biocenozy wéd otwartych charakte-
ryzuja sie tez inng cecha, ktoérajest pochodng
matych rozmiaréw i krétkiego zycia. Cechag tg
jest wielka podatnos¢ na dziatanie konsumenta
Z wyzszego poziomu troficznego, roslinozercy
lub drapiezcy, przy czym roslinozerce traktowac
tu musimyjak drapiezce, ktory zjadajac rosliny
w catoscijest gtbwnym zrodiem Smiertelnosci w
populacjach glonéw. Jest to zreszta kolejnym
uproszczeniem utatwiajgcym badania oraz in-
terpretacje wynikéw. Podatnosc¢ roslin i cyano-
bakterii na dziatanie takich roslinozercow jak
Daphniai podatnos¢ roslinozercéw na dziatanie
takich drapiezcéw jak pto¢, zapewnia nie zda-
rzajaca sie na ladzie i w litoralu, moznosc¢ zaob-
serwowania efektow drapieznictwa w demogra-
fii populacji ofiary w krotkim czasie, w ciggu
kilku zaledwie tygodni.

Pewien komfort wynika tez z ekologicznego
podobienstwa pomiedzy gatunkami repre-
zentujacymi ten sam poziom troficzny. Nie tylko
wsrod roslin i cyanobakterii, ale i wérod rosli-
nozernych zwierzat planktonowych rozpo-
wszechniona jest niemal identyczna nisza po-
karmowa, czasami troche tylko ,wilgczona” (z
ang. inclusive niche), poniewaz jedne gatunki
filtratorow, te o wiekszych wymiarach ciala,
majg szersze spektra wielkosci odfiltrowywa-
nych czastek zawiesiny pokarmowej i, wobec
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tego, gdy mniejszych czastek pokarmu zaczyna
brakowac bo eksploatujaje wszyscy roslinozer-
¢y, do dyspozycji tych o wiekszych wymiarach
ciata pozostajg jeszcze wieksze czgstki pokar-
mu, gdy tymczasem konkurenci o mniejszych
wymiarach ciata gtodujg. Wobec podobnych wy-
magan pokarmowych, konkurencja o zasoby
jest w zespotach roslinozercéw planktonowych
niezwykle silna, co oczywiscie utatwiajej obser-
wacje i prace eksperymentalne najej temat

Prace nad miedzygatunkowg konkurencjg o
zasoby sg zdecydowanie tatwiejsze na modelu
filtrujacych zwierzat planktonowych niz plan-
ktonowych roslin i cyanobakterii, poniewaz
przedmiotem konkurencji o zasoby u zwierzat
jestjeden jedyny rekwizyt, a mianowicie zawie-
sina czgstek pokarmu (glonéw, bakterii i detry-
tusu), zawierajgca energie zwigzkoéw organicz-
nych oraz wszelkie makro- i mikroelementy, gdy
tymczasem rosliny ubiegaé sie musza o rozmai-
te rekwizyty na odmienne sposoby i w réznych
miejscach, osobno o energie stoneczng i dwut-
lenek wegla w warstwach blisko powierzchni,
osobno o fosforany i zwigzki azotu w giebokich
warstwach wody. Mimo to, jednak, to wiasnie
dlaroslin planktonowych stworzony zostat pier-
wszy mechanistyczny wielowymiarowy model
konkurencji o wiecej niz jeden rekwizyt srodo-
wiska (Titman 1982). To nie przypadek, jak
sadze, ze model ten nie narodzit sie w oparciu
o studia nad roslinnoscig ladowa, poniewaz na
ladzie rzecz jeszcze bardziej komplikuje dodat-
kowy rekwizyt, jakimi staje sie woda, jakze
czesto spetniajgca tu role czynnika minimum.
Rzecz komplikuje tez zupelnie niezalezny me-
chanizm zabiegania o dwutlenek wegla, ktéry w
Srodowisku wodnym pobierany jest jako jony
weglanowe tg sama droga, cojony fosforanowe,
azotanowe ijony innych waznych pierwiastkow.
Zmusza to rosline lgdowa do jednoczesnych
wysitkéw czynionych az w trzech odmiennych
kierunkach: w goére ku storicu ponad korony
innych roslin, ,w bok” poprzez aparaty szpar-
kowe ku zasobom atmosferycznego dwutlenku
wegla wokoét lisci i w dot ku zasobom wody i soli
mineralnych w glebie.

Dzieki maksymalnej prostocie procesu kon-
kurencji o zasoby wsrdéd zwierzat planktono-
wych, wynikajacej z podobienstwa nisz pokar-
mowych, mozliwajest relatywna ocena sity kon-
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kurencyjnej réznych gatunkéw. Gatunkiem
konkurencyjnie silniejszym jest ten, ktdry po-
trafi zrekompensowaé swe wydatki energetycz-
ne wystarczajgco duzg iloscig zasymilowanego
pokarmu przy nizszej koncentracji pokarmu w
srodowisku, niz inne gatunki. Ta graniczna
koncentracja pokarmu jest tym nizsza, im wie-
ksze sg wymiary ciata (Gliwicz 1990). Potwier-
dza to obserwowany przez nas fakt monopo-
lizowania zasobO6w przez pojedynczy gatunek
planktonowego roslinozercy o duzych wymia-
rach ciatawszedzie tam, gdzie w wodach otwar-
tych nie ma ryb. Tak dzieje sie w Wielkim
Stonym Jeziorze w Utah, gdzie jedynym zwie-
rzeciem jest blisko dwucentymetrowej ditugosci
lisciondg Artemia Jfanciscana, a takze w Czar-
nym Stawie pod Rysami, gdzie jedynym rosli-
nozerng jest ponad-dwumilimetrowa (to dalej
niemato jesli zwazy¢, ze wioslarki przystepuja
niekiedy do rozrodu z chwilg osiggniecia dtu-
gosci 0,6 mm) Daphniapulicaria, awspotwyste-
pujacy z nig Cyclops abyssorum tatricus odzy-
wia sie jej noworodkami ijajami pozeranymi w
komorach legowych lub wysysanymi jeszcze z
jajowodow (Griwicz iwspoétaut. w druku). Jed-
nak w wiekszos$ci srodowisk pelagicznych, wy-
soce selektywne ryby planktonozerne uniemo-
zliwiajg wzrost populacji gatunkéw o duzych
wymiarach ciata powyzej pewnej progowej war-
tosci zageszczenia, zaden z tych gatunkéw nie
jest zatem w stanie ,wypetni¢ sSrodowiska” osig-
gajac zageszczenie populacji zblizone do poje-
mnosci Srodowiska, TCNiewykorzystane w pelni
zasoby zapewniajg wiec wyzszg koncentracje
pokarmu, wyzszg od koncentracji progowej wie-
lu gatunkéw o mniejszych wymiarach ciala. W
ten sposob silne drapieznictwo sprzyja znacz-
nemu zwiekszeniu réznorodnosci gatunkowe;j.
~Jednogatunkowe zespoty” roslinozercow plan-
ktonowych w bezrybnych srodowiskach niedo-
stepnych dlawedkarzy jezior polarnych i wyso-
kogoérskich sa, moim zdaniem, nie tylko naj-
mochiejszym potwierdzeniem zasady konku-
rencyjnego wykluczenia Hardina (1960) i reguty
Gausego (,jeden gatunek w jednej niszy”), ale
tez najsilniejszym dowodem olbrzymiej roli ryb
jako drapiezcéww ksztattowaniu wielogatunko-
wych zespotdéw zooplanktonu w wodach otwar-
tych jezior, moOrz i oceandw.

SPECYFIKA DZIAIANIA DRAPIEZCY

Niezaleznie od specyfiki otwartych wod pe-
lagialu, swa bogata specyfike ma réwniez dra-
pieznictwo. Wiele z tej specyfiki dotyczy poten-
cjalnej ofiary i o tym byla mowa powyzej. Istnieje

jednak réwnie fascynujacy aspekt odwrotny, na
ktory popatrze¢ nalezy z pozycji drapiezcy. Po-
niewaz wiele informacji na ten temat odnalez¢
mozna w tym numerze KOSMOSU w artykule
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Koperskiego, tu ogranicze sie jedynie do krot-
kiej dygresji zwigzanej z pytaniem, dlaczego
zyjace nawolnosci zwierzeta sa zazwyczaj gtod-
ne.

Chyba to nie przypadek, ze najbardziej ja-
skrawe przykiady dlugotrwatego gtodowania
spotykamy nie wsrdd roslinozercéw, lecz u dra-
piezcow. To prawda, ze gtodni bywaja réwniez
typowi roslinozercy. To oni wiasnie glodni sag
najczesciej wskutek koniecznosci inwestowania
wielkiej ilosci czasu w inwigilacje Srodowiska,
by nie da¢ sie zaskoczyé drapiezcy. Swiadczy o
tym wiele znakomicie wyjasnionych przykta-
déw, jakie odnalez¢ mozna w podreczniku eko-
logii behawioralnej Krebsa i Davisa (1993). A
jednak prawdziwy gtéd zdarza sie czesciej dra-
piezcy, szczegblnie temu prawdziwemu mysli-
wemu niz zbieraczowi. Kiedys, ze studentami
Darwinowskich kurséw biologii ewolucyjnej i
Nickiem Davisem jako przewodnikiem po eko-
logii behawioralnej, przez kolejnych kilka po-
rankow obserwowaliSmy w Masajmara, na gra-
nicy Kenii i Tanzanii, te same dwie Iwice godzi-
nami podchodzace stado antylop. Oczywiscie
znaczny odsetek stada stanowity antylopy z
~gtowami do gory”, (ang. heads up) (odsetek tym
oczywiscie mniejszy im wieksze stado), nic wiec
dziwnego, ze lwice odchodzity po kilku godzi-
nach znowu gltodne (dzieki temu moglisSmy wre-
szcie konczy¢ obserwacje rozpoczynane przed
wschodem storica, by z ulga powréci¢ do obozo-
wiska na prawdziwe angielskie $niadanie).
Glodne byty pozostawiane bez opieki kocieta, a
jeszcze gtodniejszy odgoniony od grupy stary
samiec, ktory nie potrafit znalez¢ sobie partne-
row towieckich.

Nagminnos$¢ gtodowania u zwierzat drapiez-
nych, powszechnos$¢ diugich okresow bez kesa
W paszczy, wynagradzana co prawda od czasu
do czasu tatwym do strawienia i wartosciowym
biatkowo tupem, zwrdcita na siebie mojg uwage
kilkanascie lat wczesniej. Zdarzyto sie to row-
niez w Afryce, gdzie przez kilkanascie miesiecy
analizowatem przewody pokarmowe planktono-
zernej ryby odtawianej z jednego z tamtejszych
jezior. Byta to stodkowodna endemiczna sar-
dynka z Jeziora Tanganika, Limnothrissa mio-
don Meigen, ktéra do wielkich zbiornikéw zapo-
rowych na Zambezi, Kariba i Cahora Bassa,
trafita drogag introdukcji. Odtawiajgc sardynki
co tydziern mogtem, z prawdziwym zdumieniem,
zaobserwowac, jak szybko ryby te przyrastaty,
by osiagna¢ dojrzatos¢ ptciowa w niespetna pét
roku, cho¢ w ich przewodach pokarmowych nie
spotykatem zadnego wartosciowego pokarmu.
Az wreszcie, pewnej nocy, ztowiliSmy sardynki
objedzone zooplanktonem. Dopiero po jakims
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czasie zrozumiatem, ze caly przyrost masy ciata
ryb realizowat sie kosztem pokarmu zdobywa-
nego jedynie raz w miesigcu, w ciggu kilku
zaledwie godzin dwoch lub trzech z rzedu nocy
ksiezycowych w czasie petni, gdy najedzenie si¢
umozliwia tym planktonozercom specyficzna
sekwencja zachodu stonca i wschodu ksiezyca,
zdarzajgca sie jedynie tuz po petni ksiezyca
(Gliwicz 1986a, 1986b).

Ta ,ksiezycowa putapka” dziata przez okra-
gty rok ijednoczesnie jest najbardziej regularna
w poblizu réwnika, gdzie w czasie ksiezycowej
petni, réwnoczesnie na zachodzie za linig wid-
nokregu ginie opuszczajgca sie pionowo czer-
wona i wielka tarcza storica, a naprzeciw, na
wschodzie, wynurza sie réwnie gwattownie we-
drujgca pionowo w gore, niemal rownie wielka,
tarcza ksiezyca. Nastepnego wieczoru o tej sa-
mej porze, okoto 18-tej, storice powtarza do-
ktadnie swa droge tongc za linig horyzontu, ale
ksiezyc tym razem wzejdzie dopiero o godzine
pozniej gwalttownie rozswietlajgc afrykanska
noc po okresie nieprzeniknionej ciemnosci. Ta
godzinna ciemnos$¢, dwugodzinna nastepnego
wieczoru, trzygodzinna kolejnej nocy, sprawia,
ze zwierzeta planktonowe niepowstrzymane
przez swiatto migrujg ku powierzchni, by pod
ostonag ciemnosci objadac¢ sie bogatg tu zawie-
sing pokarmowa. Nie sg w stanie przewidziec,
coje wkroétce czeka. Po gwattownym wschodzie
prawie pelnego jeszcze ksiezyca nastepuje pra-
wdziwa rzez. Oczekujace na ten moment ryby
objadajq sie bez umiaru wyeksponowanymi na-
gle w Swietle wschodzacego ksiezyca zwierzeta-
mi zaskoczonymi w poblizu powierzchni wody,
gdzie stajg sie nagle znakomicie widoczne i
catkowicie bezbronne. Populacje wielu gatun-
kéw skorupiakéw zostajg tej nocy zdziesiatko-
wane. Ze wzgledu na swe wzglednie duze wy-
miary, pierwsza zdziesigtkowana zostaje Daph-
nia lumholtzl Nastepnej nocy kolej przychodzi
na inne gatunki o mniejszych wymiarach ciata.
Po dwéch lub tez trzech ksiezycowych nocach,
liczebnosci wiekszosci skorupiakéw zreduko-
wane zostaja stukrotnie, ponizej takiego pozio-
mu, ktéry stanowi prawdopodobnie granice op-
tacalnosci dla zerujacej ryby (wiecej na ten te-
mat w rozdziale ,Pomiedzy gltodem a zagroze-
niem ze strony drapiezcy — kwestia symetrii”).
Sardynki rezygnujg wiec z aktywnego zerowa-
nia w otwartych wodach i prébuja szczescia
gdzie indziej, pozwalajgc na stopniowg odbudo-
we wysokiej liczebnosci w populacjach zwierzat
planktonowych. Dynamika liczebnosci kazdej
populacji jawi sie jako regularny cykl ksiezyco-
wy. Przez kilka tygodni przewody pokarmowe
sardynki sg puste lub wypetnione drobnymi
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kamieniami i kora obgryziong z zatopionych
drzew sawanny. Diugotrwate okresy gtodowa-
nia i krotkie okresy wielkiego zarcia widoczne
sg nawet w otolitach szesciomiesiecznych sar-
dynek w postaci szesciu okresow intensywnego
przyrostu masy ciata.

Zjawisko putapki ksiezycowej spotkato sie
poczatkowo z zainteresowaniem i probami wy-
krycia podobnej periodyki lunarnej w ukfadach
ladowych (analiza szczatkéw gryzoni w wyplu-
wkach afrykanskiej sowy), komentowane byto
nawet w ,Nature” (Huntingford i Metcalfe
1986) czy ,,Priroda” (Ghilarov 1988), i zacheca-
to do zwariowanych nieco spekulacji na temat
genezy cyklu menstruacyjnego u kobiety (naj-
wyzsze dostosowanie u niewiast miesigczkujg-
cych w czasie petni, gdy wiekszos¢ ,prawdzi-
wych” mezczyzn udata sie na wielodniowg wy-
prawe towiecka). Putapka ksiezycowa nie docze-
kata siejednak nazbyt wielu potwierdzaja regu-
larnos¢ publikacji (Gliwicz 1999a). Sadze, ze na
wyrazisto$¢ tego zjawiska w Cahora Bassa zto-
zyly sie az trzy czynniki. Na specyficzne cechy
drapieznictwa i specyfike pelagialu natozyta sie
tu specyfika suchych, bezchmurnych tropikéw
z regularnymi zmianami oswietlenia, nagtym
wschodem i zaskakujgco szybkim zachodem,
niezmiennie 0 szostej rano i szostej wieczorem
przez caly rok, zawsze w tych samych warun-
kach temperatury. Cho¢ obok, w srodowiskach
lgdowych, pora sucha przechodzita w deszczo-
wa, a deszczowaw suchg, gwattownie i synchro-
nicznie zakwitaly baobaby rozsiewajac wokot
siebie zniewalajgco piekng won lub nagle zapa-
laty sie wokoét jeziora wyschniete na wiér trawy
sawanny, zycie w jeziorze biegto po swojemu,
nie odczuwajgc najmniejszych konsekwencji
sezonowosci zycia na lgdzie. Sezonowos$é, ktora
w tropikach jest konsekwencjg braku lub nad-
miaru wody, nie za bardzo ujawni¢ sie moze w
srodowisku, w ktérym ex definitione wody nie
brakuje. Biologowi daje to do reki niezwykie
wprost mozliwosci badan nad mechanizmami
dziatania przyrody. W odréznieniu od tego, co
oferuje mu przyroda naszej strefy klimatycznej,
ma on w tropiku do dyspozycji wszystkie 365
dni i wszystkie 365 nocy catego roku. A co
wazniejsze, pozby¢ sie tam moze wszechogar-
niajacych, poteznych sit sterujgcych intensyw-
noscig proceséw zyciowych — zmian natezenia
Swiatta stonecznego i fotoperiodu, a w slad za
nimi zmian temperatury i stratyfikacji wody,
fotosyntezy oraz tempa wszelkich procesow
wzrostu, wérdéd nich nade wszystko wzrostu
osobnika i dynamiki liczebnos$ei populacji (Gi-
wicz 1999a).

Zrozumiatem to, gdy po powrocie z Afryki
podejmowalismy kolejne nieudane préby odna-
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lezienia cyklu ksiezycowego w populacjach
zwierzat planktonowych Jeziora Ro$, naszego
nowego obiektu badan, odkad nad brzegami
tego jeziora powotana zostata w roku 1983 do
zycia nasza Stacja Terenowa w Pilchach. Wielo-
letnie badania w czasie wielu letnich sezonéw
zakonczyly sie niepowodzeniem. MusieliSmy
uznaé, ze kazdy z chwilowych szczytow liczeb-
nosci populacji ktéregokolwiek z dominujacych
gatunkow skorupiakéw jest dzietem zwyktego
przypadku, takiego na przyktad zbiegu okolicz-
nosci, ze w jasng noc ksiezycowag zastonieta
przez kilka minut tarcza ksiezyca wydobywa sie
raptownie spoza kiebiastego obtoku osSwietlajac
powierzchniowe warstwy wody. A moze to ston-
ce wychodzgce gwaltownie spoza ciemnej
chmury? A moze sSwiatto btyskawicy w ciemng
czerwcowg noc? To wiasnie wczorajszego wie-
czoru, 11 czerwca roku 1999, w czasie naszych
codziennych potowéw stynki na Jeziorze Miko-
tajskim, btyskato sie wokét nas co kilkanascie
sekund przez dwie godziny, dopoki nie zapadta
kompletna ciemnosé pochmurnej, bezksiezyco-
wej nocy. Ciekawe, czy przewody pokarmowe
ztowionej wczoraj stynki bedg bardziej wypet-
nione, niz tej odtowionej dzisiaj i przedwczoraj.

Putapka ksiezycowa oraz wszelkie mozliwe
jej odmiany pozwalajg lepiej zrozumiec¢ dlaczego
gltodni sg czesciej drapiezcy niz roslinozercy.
Roslinozercom do pasienia sie nie potrzebne
jest Swiatto. A przynajmniej niejest im potrzeb-
ne w tym stopniu, co drapiezcom. Ros$linozercy
zdobywajg zasoby w jednostajnym, monoton-
nym procesie zerowania lub nigdy nieustajacej
filtracji, nie przejmujac sie nadmiernie tym, co
trafito do zotadka, jesli tylko zotadek zostaje w
dostatecznym stopniu wypetniony pokarmem.
Nie muszag one nadmiernie inwestowaé¢ w pro-
cesy zdobywania pozywienia, ale tez pozywienie
to nie ma najczesciej wysokiej wartosci odzyw-
czej i nie jest wcale tatwe do strawienia bez
pomocy ze strony symbiotycznej floiy bakteryj-
nej i grzybowej oraz fauny wyspecjalizowanych
gatunkoéw orzeskéw. Drapiezcy natomiast sg
zazwyczaj gtodni. Nie moga przeciez w swych
krotkich przewodach pokarmowych trawi¢ opa-
kowanych w lignine i celuloze tkanek roslin-
nych, ale tez najadajg sie od czasu do czasu
pokarmem o najwyzszej wartosci odzywczej.
Niekiedy dajg za wygrana i, by nie odzywiac sie
jak stodkowodna sardynka z Afryki kamieniami
i korg obgryzang z zatopionych drzew, przecho-
dzag do roslinozernosci, jak czyni to z wiekiem
pto¢ (Prejs 1984). O ile roslinozercy musza
~marnotrawi¢” czas na stalg, jakze kosztowng
inwigilacje srodowiska, w wyniku ktorej maleje
ich racja pokarmowa, o tyle drapiezcy poswie-
ca¢ muszag olbrzymia czes¢ swego zycia na cza-
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sochtonne zabiegi towieckie. Jakze odmiennie
sytuuja sie tu wzgledem siebie pokarm i dra-

Z. Maciej Gliwicz

piezca, oddziatywania od dotu i oddziatywania
od gory eltonowskiej piramidy troficznej.

POMIEDZY GIODEM | ZAGROZENIEM ZE STRONY DRAPIEZCY — KWESTIA SYMETRII

Na koniec tego artykutu pragne przedysku-
towac pewng watpliwos¢ co do sposobu oglada-
nia pojedynczego organizmu oraz catej popula-
cji, jako obiektu znajdujgcego sie ,pomiedzy
miotem i kowadtem”, pomiedzy oddziatywania-
mi od szczytu i od podstawy piramidy troficznej,
ktére we wspoitczesnej literaturze limnologicz-
nej wydajg sie w petni ze sobg symetryczne. Czy
rzeczywiscie sg one symetryczne i czy na pewno
jesteémy uprawnieni do patrzenia na presje
drapiezcy i limitacje pokarmowag w taki sposéb,
w jaki zaprezentowane to zostato w tym artyku-
le?

Watpliwos¢ rodzi sie juz wtedy, gdy zdamy
sobie sprawe z takiej chocby oczywistosci, jak
niewspoétmiernos¢ zjawiska sSmierci i zjawiska
gltodowania. Przeciez dla pojedynczego organi-
zmu wcale niejest obojetne, ktére ryzyko podej-
mowac, ryzyko utraty zycia czy tez ryzyko gto-
dowania. Lepiej przeciez by¢ gtodnym, ale zy-
wym, niz najedzonym, ale martwym. Gdy nie-
dojadac i gtlodowa¢ mozna wielokrotnie, zostac
zabitym, by zaspokoi¢ czyj$ gtdéd, mozna byc¢
tylko jednorazowo. W taki tez sposéb ,postrze-
ga” ten dylemat darwinowski dobdér naturalny.
| to wlasnie dlatego zwierzeta sg zazwyczaj gtod-
ne (jesli nie sg martwe). Watpliwos¢ te wzmac-
nia podstawowa roéznica pomiedzy mechani-
zmami kontrolujgcymi rozrodczos¢ i Smiertel-
nos¢ w populacjach zwierzat. Rozrodczos¢ wy-
nika przeciez z proceséw — jest funkcjg tempa
wzrostu i produkcji potomstwa. Smiertelno$é
natomiast uzalezniona jest bardziej od stanu.
Jej natezenie wynika z zageszczenia populaciji,
bo to funkcjg zageszczenia wlasnie jest nateze-
nie drapieznictwa. Zatem poréwnanie do ,,miota
i kowadta” nie jest tu catkiem od rzeczy, bo
kowadto dziata jako stan, energia potencjalna,
a miotjako proces, zawartaw pedzie spadajacej
na kowadlo zelaznej masy energia kinetyczna.

To prawda, ze limitujgce dziatanie pokarmu
z jednej strony, a drapiezcy z drugiej, daje sie
obserwowa¢ w Srodowisku wdéd otwartych o
wiele lepiej niz w jakimkolwiek innym i, ze
symetria obu rodzajéw dziatania wydaje sie tu
oczywista. Wynika to jednak ze specyfiki tego
Ssrodowiska i zamieszkujgcych je organizmoéw
przedstawionej w rozdziale ,,Specyfika srodowi-
ska wod otwartych i zamieszkujacych je orga-
nizmow”. Nie bez znaczeniajest tu przede wszy-
stkim to, ze biocenoza pelagiczna nie posiada w
swej strukturze troficznej takiego szczytowego

drapiezcy, ktéry w innych biocenozach cieszy
sie bezwzglednym immunitetem krola zwierzat
(zazwyczaj role drapiezcy przejmujgw stosunku
do takiego szczytowego drapiezcy pasozyty).
Biocenoza pelagialu, szczegélnie pelagialu je-
ziornego (bo w morzach i oceanach mamy jed-
nak zarlacze olbrzymie i kaszaloty), swego
szczytowego drapiezce ma na zewnatrz w posta-
ci ptakéw iybozernych (i rybakéw), z ktorymi
liczy¢ sie musza najbardziej nawet drapiezne
ryby. To zewnetrzne drapieznictwo nie jestjed-
nak zazwyczaj brane pod uwage przy analizie
zaleznosci troficznych wzdtuz taricucha pokar-
mowego. Cata kaskada oddziatywan od szczytu
ku podstawie piramidy troficznej wydaje sie
przeto w takiej biocenozie bardzo podobna do
kaskady oddziatywan odwrotnych, od podstawy
piramidy ku jej szczytowi, od planktonowych
producentéw, glonéw i cyanobakterii, poprzez
roslinozercow, ku matym planktonowym dra-
pieznikom bezkregowym, rybom planktonozer-
nym i rybom rybozernym. W takiej biocenozie
osobnik kazdego gatunku znajduje sie zawsze
pomiedzy perspektywg gtodowania i zagroze-
niem ze strony drapiezcy, rowniez wtedy, gdy
jest duzym okoniem czy sandaczem. Nawet ro-
slinozerstwo podporzagdkowuje sie regutom
dziatajgcym pomiedzy wyzszymi poziomami tro-
ficznymi, poniewaz jest przeciez w gruncie rze-
czy drapieznictwem. Zjadanie glonoéw nie przy-
pomina wcale pasienia sie roslinozercow z in-
nych srodowisk, gdzie odgryzana czy wysysana
roslina nie tylko nie traci zycia, ale moze w
duzym stopniu przyspieszonym wzrostem kom-
pensowaé ubytki wyeksploatowanych przez ro-
Slinozerce tkanek.

A jednak, w tym tak jasnym i konsekwen-
tnym ,planie dziatania przyrody” w wodach
otwartych, istnieje pewna, istotna moim zda-
niem, réznica w oddziatywaniach od gory i od-
dziatywaniach od dotu piramidy troficznej (ang.
top-down and bottom-up effects), ktéra zdecy-
dowanie burzy symetrie, jakg w nich zazwyczaj
nieopatrznie i, jak sadze, nieprawnie zaktada-
my. Ten brak symetrii w sposobie dziatania
drapiezcy i pokarmu burzy tez troche logike
gtownej tezy tego artykutu, ktéra zawartajest w
jego tytule.

Zrodtem mojego niepokoju staty sie ostatnio
spostrzezenia zaprezentowane w rozdziale
~Specyfika srodowiska wod otwartych i zamie-
szkujacych je organizmoéw”, z ktérych wynika,
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ze bez wzgledu na to, jak wielki jest wysitek
reprodukcyjny, jak wielkie jest tempo wzrostu i
dojrzewania oraz tempo produkcji potomstwa,
0 zageszczeniu populacji zadecyduje ostatecz-
nie drapiezca. Zageszczenie populacji zostanie
wyznaczone przez drapiezce na takim poziomie,
jaki dla drapiezcy bedzie poziomem Kkrytycz-
nym, ponizej ktérego dalsza eksploatacja danej
ofiary staje sie mniej optacalna niz eksploatacja
innych gatunkéw, choéby nawet mniej korzyst-
nych z punktu widzenia réznicy pomiedzy zy-
skiem (asymilacjg pokarmu) a naktadem ener-
getycznym na jej schwytanie i przetrawienie
(respiracjg wynikajgca z tych naktadow), jesli
tylko zageszczenie ktérejs z tych alternatyw-
nych ofiar jest wystarczajaco wysokie, a raczej
jesli tylko wystarczajgco wysokim jawi sie dra-
piezcy.

Zageszczenie populacji kazdego z alterna-
tywnych gatunkoéw ofiary wahac sie zatem be-
dzie wokét sredniego poziomu, ktéry powinien
by¢ specyficzny dla gatunku i wynika¢ z tych
jego cech morfologicznych i behawioralnych,
ktére decyduja o tym, jak zageszczenie danej
ofiary postrzega drapiezca. Osobniki w popula-
cji ofiary rosng¢ moga wolniej lub szybciej,
wolniej lub szybciej osigga¢ dojrzatos¢ piciowa,
produkowaé¢ mniejsza lub wiekszg liczbe po-
tomstwa, zageszczenie populacji rosng¢ moze
zatem wolniej lub szybciej w zaleznosci od tego,
jaka jest koncentracja zasobéw pokarmowych
(gdy populacja limitowana jest przez zasoby) i
jaka jest temperatura srodowiska (gdy popula-
cja limitowana jest przez czas). Niezaleznie jed-
nak od tego, o realnym zageszczeniu populacji
kazdego z gatunkéw zadecyduje ostatecznie sita
dziatania drapiezcy. Sita tego dziatania zaleze¢
bedzie nie od tego, jakie jest obiektywne zage-
szczenie populacji danej ofiary, ale od tego jak
to zageszczenie okresla drapiezca w momencie
podejmowania decyzji o wyborze swej ofiary.

Sadze, ze odnosi sie to do kazdego drapiezcy
w Ssrodowiskach wodnych i ladowych, cho¢ nie-
watpliwie tatwiej te zagadnienia analizowa¢ dla
typowego i najwazniejszego drapiezcy wod
otwartych - ryby planktonozernej, ktora zage-
szczenie populacji kazdej ze swych potencjal-
nych ofiar oceni¢ moze a priori przy pomocy
wzroku, a nie jedynie a posteriori, w wyniku
prob chwytania réznych typéw ofiary (réznych
gatunkow, réznych stadiéw wiekowych tego sa-
mego gatunku, lub réwnowiekowych osobni-
koéw tego samego gatunku o réznej morfologii,
réznych zachowaniach czy r6znym stopniu wy-
petnienia przewodu pokarmowego) i zoriento-
wania sig, ktore z nich przynoszg wyzszy zysk
netto zapewniajac wyzszg wartos¢ réznicy po-
miedzy iloscig zasymilowanego pokarmu i ilo-
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Scig energii wydatkowanej najego odnalezienie,
schwytanie, zjedzenie i strawienie. Analize te
utatwiajg wszystkie specyficzne cechy Srodowi-
ska wod otwartych i zasiedlajgcych je zwierzat
planktonowych, w tym réwniez wioslarek, ktére
w warunkach wéd jeziornych stanowig gtéwny
skiadnik diety ryb planktonozernych.

Nasze prace wskazujg na to, ze zageszczenie
populacji roznych wspétwystepujacych gatun-
kéw wios$larek nie jest uzaleznione od tempa
rozrodu w tych populacjach. Oczywiscie inten-
sywnos¢ rozrodu podyktowana przez poziom
pokarmu i temperature srodowiska decyduje o
tym, jak szybkie jest tempo wzrostu zageszcze-
nia populacji. Niemniej jednak o stanie tego
zageszczenia zadecyduje ostatecznie nie wysi-
tek reprodukcyjny osobnikéw w takiej szybciej
lub wolniej rosnacej populacji, lecz subiektyw-
ny wzrok planktonozernego drapiezcy. Zagesz-
czenie to bedzie zaleze¢ od tego, czy w polu
widzenia drapiezca dostrzega wiecej osobnikéw
gatunku ofiary a:czy tez gatunku ofiary y. Jesli
ofiara y jest dziesieciokrotnie lepiej widoczna
niz ofiara a: (o dziesie¢ razy wieksza jest ,odle-
gtos¢ reakcji”, maksymalny dystans, na ktory
ofiara staje sie dla drapiezcy widoczna), to, przy
kilkukrotnie mniejszej rzeczywistej liczebnosci
jej populacji, bedzie ona dalej postrzegana przez
drapiezce jako liczniejsza i chwytana chetniej i
czesciej niz ofiara x. Bedzie to trwato dopoty,
dopoki wskutek selektywnego wybierania osob-
nikow y liczebno$¢ populacji tego gatunku nie
zostanie zredukowana do poziomu liczebnosci
1/10 populacji gatunku a.

Stwierdzamy zatem, ze o ile rozrodczos¢ w
populacji ofiary pozostaje funkcjg procesu —
tempa wzrostu i tempa produkcji potomstwa, o
tyle Smiertelnos¢ jest funkcjg stanu — zagesz-
czenia populacji ofiary, zageszczenia krytyczne-
go, przy ktérym drapiezca ,,subiektywnie” oce-
nia ofiare jako bardziej liczng od innych. Jest to
zageszczenie wzgledne, ktore wynika z widzial-
nosci ofiary oraz z zageszczen populacji alter-
natywnych gatunkéw ofiar, ku ktorym skiero-
wac sie moze zainteresowanie drapiezcy, gdy
ktérys z tych gatunkow osiggnie krytyczne za-
geszczenie swej populacji. Stwierdzenie to doty-
czy oczywiscie drapiezcy, ktdry ma do swej dys-
pozycji wiele alternatywnych gatunkéw ofiar.
Nie dotyczy ono drapiezcOw monofagéw, tych
krarncowo wyspecjalizowanych w odzywianiu
sie osobnikami pojedynczego gatunku ofiary,
jak tez i tych wystepujacych w srodowiskach o
skrajnie niskiej r6znorodnosci gatunkowej. Mo-
nofagia wsrod typowych drapiezcéw, zaréwno
ta ,zwyboru”,jak i ta ,z koniecznosci”, stanowi
jednak co najwyzej peryferia drapieznictwa.
Monofagi ,,z wyboru” sg zazwyczaj zaprzecze-
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niem drapieznictwa w jego tradycyjnym rozu-
mieniu, o czym najlepiej Swiadczy¢ moze przy-
ktad mréwkojada. Monofagi ,,z koniecznosci” sg
natomiast drapieznikami wywierajgcymi nie-
wielka presje na populacje swej jedynej ofiary,
jesli byta ona w stanie zmonopolizowa¢ zasoby
pokarmowe wykluczajgc ze srodowiska konku-
rentéw stabszych w miedzygatunkowej konku-
rencji o pokarm. Eksploatuja wiec swa jedyng
ofiare jako drapiezcy mato efektywni, czesto tez
w sposob zblizony do tego. w jaki populacje
swego zywiciela eksploatujg pasozyty. Wzajem-
ne relacje Daphnia i Cyclops z Czarnego Stawu
nad Morskim Okiem przytoczone w koncu roz-
dziatu ,Specyfika Srodowiska wod otwartych i
zamieszkujacych je organizméw” sa tej sytuacji
znakomitym przyktadem.

W przypadku drapiezcy najbardziej istotne-
go dla zwierzat planktonowych, ryby plankto-
nozernej, to wzgledne krytyczne zageszczenie
uzaleznione jest przede wszystkim od widocz-
nosci ofiary, od tego ile osobnikéw danego ga-
tunku ofiary ryba planktonozernajest w stanie
na raz ogarng¢ swym polem widzenia. Im wie-
ksze wymiary ciata ofiary i im mniejsza przezro-
czystosé jej ciala, im wiecej pigmentu, jaj w
komorze legowej, pokarmu w przewodzie pokar-
mowym, tym wieksza maksymalna odlegtos¢ do
jakiej wzrok ryby jest w stanie jg dostrzec. W
ekologii behawioralnej ryb odlegtosé ta zwana
jest ,odlegtoscia reakcji” (ang. reactive distan-
ce), bo to od niej zalezy decyzja, na ktora ofiare
polowaé. Odlegtosé ta uznawana bywa zazwy-
czaj za promien, rj, kota, ktore jest przekrojem
walca wyznaczajacego pole obserwacji polujacej
na zwierzeta planktonowe ryby, poruszajgcej
sie po drodze wyznaczonej przez os tego walca.
Czasem uznaje sieja raczej za promien, r2, kuli
(lub pétkuli) wpisanej w ten walec. Wtedy, po-
mimo tego ze r2= n , tojednak znaczenie rstaje
sie drastycznie odmienne, bowiem, gdy przy rj
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znaczenie ,odlegtosci reakcji” jest kwadratem,
to przy T2znaczenie ,odlegtosci reakcji” staje sie
szeScianem (potowg szesScianu) rzeczywistego
zageszczenia populacji. Oznacza to w praktyce,
ze jesli ofiara y jest dziesieciokrotnie lepiej wi-
doczna niz ofiara x, to jej rj (dziesieciokrotnie
wiekszy od rj ofiary a) zapewniajej przy przyje-
ciu modelu walca trzystukrotnie (r =314) lepsze
postrzeganie y niz x, a przy przyjeciu modelu
potkuli - ponad dwutysiecznie (3/4rs=2355)
lepsze postrzeganie y niz X, sugerujac, ze pra-
wdopodobienstwo unikniecia drapiezcy, a przy-
najmniej jego wzroku na sobie, zréwna sie przy
liczebnosci x setki lub tysigce razy wiekszych
niz liczebnos¢ y (Gliwicz 1999b).

PrzyzwyczajenijesteSmy do tego, ze oba naj-
wazniejsze biotyczne czynniki Srodowiska, po-
karm i drapieznictwo, sa nie tylko wysoce sele-
ktywne, ale rowniez zalezne od zageszczenia.
Dlatego zapewne stwierdzenie, ze rozrodczos¢ w
populacji zwierzecej jest funkcjg procesu (wzro-
stu), a Smiertelno$¢ funkcja stanu (zageszcze-
nia) wydaje sie zaskakujgce, cho¢ w oparciu o
wyzej przeprowadzong analize nie budzi watpli-
wosci. Co wiecej, zacheca do przyjecia tezy, ze
jest prawdziwe nie tylko w stosunku do popu-
lacji silnie eksploatowanych przez selektywne-
go drapiezce, ale rowniez w stosunku do popu-
lacji znajdujacych sie pod kontrolg pasozytow,
dotyczy zatem wiekszosci populacji zwierze-
cych, szczeg6lnie tych zasiedlajagcych srodowi-
ska wodne, przestajgc dziata¢ jedynie w tych
rzadko spotykanych sytuacjach, kiedy zagesz-
czenie populacji osigga pojemnos¢ srodowiska
(patrz rozdziat ,Specyfika srodowiska wod
otwartych i zamieszkujacych je organizmow”) i,
gdy przyczyna sSmierci sta¢ sie moze gtodéwka
wynikajgca w koncu bezposrednio nie ze stanu
(zageszczenia populacji), ale z intensywnosci
procesow (asymilacji i respiracji kazdego z osob-
nikow).

ZAKONCZENIE: POCHWALA KOMPROMISU

Przez lata wiedliSmy spory o to, czy o zage-
szczeniu populacji decyduje pokarm czy dra-
piezca. Pamietam te spory z wczesnych lat
szesédziesigtych, lat fascynacji Odumowskimi
wspotczynnikami wydajnosci przeptywu energii
na kolejne poziomy troficzne oraz wylansowang
w Polsce przez Kazimierza Petrusewicza ,ideo-
logig produkcyjng” Miedzynarodowego Progra-
mu Biologicznego. Nasz 6wczesny Szef, Zdzi-
staw Kajak, stawiat przed nami ambitne zada-
nie rozstrzygniecia w naszych rozprawach do-
ktorskich, czy o liczebnosci wioslarek plankto-
nowych w jeziorze Mikotajskim decyduje po-

karm czy drapiezca. Anna Hillbricht-llkowska
Z Eugenia Grygierek i Ireng Spodniewska (Gry-
gierek i wspotaut. 1966) w oparciu o prace
eksperymentalne na Zabienieckich stawach
rybnych pokazaty wtasnie, na przekor ideologii
Odumowskiej, ze racje miat Jaroslav Hrbréek
(1962), ktéry twierdzit, ze obecnos¢ lub nieobe-
cnos$¢ ryb zadecyduje nie tylko o skladzie i
liczebnosci fauny planktonowej (wkroétce od-
kry¢ mieli to ponownie amerykariscy limnolo-
dzy Brooks i Dodson, 1965), ale réwniez o
obfitosci fitoplanktonu i — co za tym idzie — o
przezroczystosci i jakosci wody (znaczenie tego
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spostrzezenia wylansowal dwadzieScia lat
pozniej inny amerykanski limnolog Joseph
Shapiro, jako koncepcje ,biomanipulacji”, o
ktorej wiecej informacji odnalez¢ mozna w serii
naszych artykutéw przegladowych - Gliwicz
1986¢, Dawidowicz i Gliwicz 1987 oraz Pijano-
wska i Prejs 1996).

Spoér o to, czy o zageszczeniu populacji de-
cyduje pokarm czy drapiezca, stat sie bezprzed-
miotowy. Dzi$ interesuje nas raczej dlaczego w
konkretnych przypadkach bardziej rzuca sie w
oczy znaczenie limitacji pokarmowej lub dra-
pieznictwa, lub tez dlaczego silniejsze sg bezpo-
Srednie lub tez posrednie efekty drapiezcy. Ro-
zumiemy tez, ze kazdy rodzaj zachowania, kaz-
da strategia rozrodcza, kazdy sposéb na zycie
przejawiajgcy sie w szczegotach behawioru, hi-
storii zycia, fizjologii i morfologii, jest podtrzy-
mywany przez dobor naturalny nie dlatego je-
dynie, ze zapewnia wiecej bezpieczeristwa lub
tez dlatego wytacznie, ze umozliwia skuteczniej-
sze wykorzystanie aktualnych zasobéw pokar-
mu, odnalezienie lepszej kryjéwki czy tez zdo-
bycie lepszego genetycznie partnera do rozrodu,
ale dlatego, ze zapewnia wyzsze dostosowanie
osobnika, jego wiekszy sukces rozrodczy, dzieki
podejmowaniu dziatan kompromisowych, mo-
zliwie najbardziej zblizonych do optymalnych.
Osobnik nie moze jednego dnia by¢ najlepszym
w wyszukiwaniu kryjowki lub najszybszym w
ucieczce przed Scigajacym go drapiezca, a inne-
go dnia stawal sie rekordzistga w wydajnosci
wykorzystania dostepnych zasobéw pokarmu.
Nie moze jednego dnia zajmowac¢ sie swym bez-
pieczenstwem, a innego zdobywaniem najbar-
dziej atrakcyjnego partnera. Wszystkie te czyn-
nosci pogodzi¢ musi ze sobg na drodze podej-
mowania codziennych decyzji gwarantujgcych
mu szybsze wyprowadzenie wlasnego potom-
stwa, w miare mozliwosci nie gorszego jakoscio-
wo i liczniejszego niz u konkurentow.

Od lat prowadzimy réwniez spory o to, czy
lepiej poznajemy przyrode poprzez prace tere-
nowe, gdzie zjawisko obserwowaé mozemy w
catej jego ztozonosci jako rzecz zachodzaca bez
naszej ingerencji, czy tez poprzez laboratoryjny
eksperyment prowadzony w kontrolowanych
przez nas warunkach. | to pytanie wydaje sie
dzis bezprzedmiotowe. Eksperyment laborato-
ryjny okazat sie niezbedny, bo tylko on zapew-
nia mozliwos¢ uzyskania jednoznacznej odpo-
wiedzi na pytanie, czy nasza hipoteza wyjasnia-
jaca jest prawdziwa (a raczej czy nie jest przy-
padkiem fatszywa). Eksperyment wymaga jed-
nak daleko idgcego uproszczenia, ktére weryfi-
kowa¢ mozemy jedynie w oparciu o badania w
terenie. Upraszczanie realnej rzeczywistosci,
ktore jest naturalng wtasciwoscia prac ekspe-

421

rymentalnych, sprzyja tez poszukiwaniu wyjas-
nien jednoczynnikowych.

W eksperymencie stwierdzi¢ mozemy ponad
wszelka watpliwosé, ze jakas$ cecha rozpo-
wszechniona w populacji jest utrwalana w wy-
niku selektywnego dziatania jednego czynnika
doboru, chocby drapiezcy. Na przykitad wyka-
zujemy, ze synchronizacja rozrodu nastepuje w
wyniku dziatania selektywnego drapiezcy, kto-
rego tupem najtatwiej padajg nowonarodzone
osobniki, wobec czego najwieksze prawdopodo-
bienstwo sukcesu rozrodczego ma miejsce wte-
dy, gdy do rozrodu przystepuje wiekszos¢ doj-
rzatych osobnikéw populacji. Takie stwierdze-
nie moze by¢ najzupetniej prawdziwe, ale —
przeciez - wcale nie wyklucza ono innego
stwierdzenia, ktére tez daje sie falsyfikowaé w
dobrze kontrolowanym eksperymencie, a mia-
nowicie, ze synchronizacja ta jest wynikiem
dziatania limitacji pokarmowej. Jesli obfitos¢
zasobow pokarmu pojawia sie gwattownie, ama
to zazwyczaj miejsce jako typowy przejaw feno-
logii naszego klimatu, to osobniki urodzone
przedwczesnie ging z gtodu zanim nastagpita
zwiekszona produkcja pokarmu, a osobniki
urodzone zbyt p6zno tez ging z gtodu, poniewaz
zasoby pokarmu zostaty juz wyeksploatowane
przez noworodki urodzone w tym najbardziej
wiasciwym momencie poprzedzajgcymjego naj-
wiekszg obfitos¢. Miode potrzebujgce wiekszej
obfitosci pokarmu ging, gdy tymczasem wczes-
niej urodzone i podrosniete juz osobniki potra-
fig sobie poradzi¢ w pogorszajgcych sie warun-
kach pokarmowych.

Kazdy z obu czynnikéw doboru z osobna,
pokarm lub drapiezca, moze by¢ z powodzeniem
uznany za ten jedyny czynnik odpowiedzialny
za ewolucje synchronizacji rozrodu na drodze
doboru stabilizujgcego i za podtrzymywanie ce-
chy synchronicznej reprodukcji. Kazdy z nich
jest wysoce selektywny, bo miodsze osobniki
potrzebujg lepszych warunkéw pokarmowych
(np. wyzsza graniczna koncentracja pokarmu u
mniejszych niz u wiekszych wioslarek), a takze
kazdy z nich jest wysoce zalezny od zageszcze-
nia, bo i drapieznictwo i limitacja pokarmowa
dziata silniej przy wiekszym zageszczeniu popu-
lacji. W kontrolowanych warunkach ekspery-
mentu mozemy udowodni¢, ze kazdy z tych
czynnikéw moze samodzielnie dziata¢ jako
czynnik doboru stabilizujgcego. W pracach te-
renowych wykaza¢ mozemy, ze zjawisko syn-
chronizacji ma miejsce, ale nie mozemy stwier-
dzi¢ czy ktory$s z omawianych czynnikéw jest
jego przyczyna. Bez eksperymentu nie mozemy
tez wykluczy¢ zadnego z tych czynnikow, jako
czynnika sprawczego. Musimy wobec tego wte-
dy zatozyc, ze zjawisko takie jest wynikiem kom-
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promisu w poszukiwaniu optymalnego rozwia-
zania w reakcji osobnikéw na dziatanie obu
czynnikéw doboru, a moze wynikiem kompro-
misu wobec wiekszej liczby czynnikéw doboru,
w tym rowniez tych, ktorych nie jestesmy w
stanie zidentyfikowac¢? Tak czy inaczej, i my
winnismy poszukaé¢ wiasciwego kompromisu
pomiedzy stosowaniem eksperymentu i obser-
wacja przyrody w jej naturalnym srodowisku.

Paniom Jolancie Ejsmont-Karabin i lIrenie
Sawickiej pragne wyrazi¢ wdziecznos¢ za miej-

Z. Maciej Gliwicz

sce na Stacji Hydrobiologicznej Instytutu Eko-
logii PAN w Mikotajkach, ktére wykorzystane
zostato zar6éwno dla napisania tego artykutu,
jak tez dla kilkutygodniowej serii conocnych
potowodw stynki i zooplanktonu na Jeziorze Mi-
kotajskim finansowanych z grantu KBN (PO4F
074 14) oraz grantu Unii Europejskiej (Europe-
an Commission, Grant No. CIPA-CT93-0118-
DG 12 HSMU). Artykut zyskat w wyniku licz-
nych krytycznych uwag merytorycznych i reda-
kcyjnych uczynionych przez moich kolegow,
Andrzeja Kotodziejczyka i Pawta Koperskiego.

BETWEEN HAZARDS OF STRAVATION AND RISKS TO PREDATION:
THE PERSPECTIVE OF AN OFFSHORE ANIMAL

Summary

The individual fitness of an animal, the prospects for
survival and growth to maturity to produce large number
of offspring, would depend on its ability to find a right
compromise between the two conflicting demands, the im-
perative to feed, grow and reproduce, and the imperative to
avoid predation and stay alive until reproduction. Each of
the two demands must be satisfied by fulfilling completely
different requirements which are always in conflict with
each other. Getting more food means an increase in preda-
tion risk. Getting more safety means an increase in the risk
of going hungry. Most of the complexity of animal behavior
and of animal life history stems from the never-ending
search for a right compromise, an optimal trade-off solu-
tion. Due to the very nature of the offshore habitat, its
homogeneity, instability, lack of shelter, and orientation on
the vertical line rather than horizontal plane, the trade-off

solutions are very clearly reflected in the behaviors and life
histories of offshore animals, zooplankton and pelagic fish.
They are relatively easy to be observed and evaluated as
most of them are associated with the vertical gradients in
light intensity that make surface strata abundant in food
but risky, and the deep strata food-depleted but safe.
Similar gradients from high-food and high-risk-levels to
low-food and low-risk-levels are also common and easy to
observe on the horizontal plane between the offshore and
inshore of a lake habitat. Both, the vertical and the hori-
zontal gradients in hazards of starvation and risks to pre-
dation lead to a distinct diel rhythms of a habitat shift in
zooplankton (mostly vertical) and planktivorous fish (mostly
horizontal) that can be followed on the example of a plank-
tonie herbivore Daphnia hyalina and a cyprinid fish plank-
tivore Rutilas rutilus.
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