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STRATEGIE POKARMOWE StODKOWODNYCH DRAPIEZNIKOW

WSTEP

Zachowania okreslane wspdlnym terminem
Ldrapieznictwo” sg bardzo réznorodne. W tym
artykule przyjmijmy, ze u ich podstawy stoi
wykorzystywanie przez zwierzetajako pokarmu
ciat innych zwierzat, ktére w tym celu zostajg
usmiercone. Sposoby, jakich uzywajg stodko-
wodne drapiezniki do upolowania ofiary sg bar-
dzo réznorodne, nic dziwnego wiec, ze bardzo
wiele jest takze metod ich klasyfikacji. W tym
artykule przyjeto zalozenie, ze podstawowsq i
najbardziej pierwotng réznicg w sposobach po-
lowania jest poziom aktywnos$ci lokomotorycz-
nej drapieznika podczas polowania, awszystkie
pozostate roznice sgjej pochodnymi.

Poszukiwanie odpowiedzi na ekologiczne i
ewolucyjne pytania zwigazane z drapieznictwem
w wodach stodkich od lat przynosi badaczom
najwieksze sukcesy, gdy ci postuguja sie przy-
ktadami zaczerpnietymi z otwartej strefy wod
jeziornych — pelagialu, a zwlaszcza sposréd
zwierzat planktonowych i ryb planktonozer-
nych (o przyczynach tego stanu rzeczy przeczy-
ta¢ mozna w tym numerze KOSMOSU w arty-
kule Griwicza). Nieco mniej liczne saw literatu-
rze fachowej prace opisujgce behawioralne
aspekty drapieznictwa wsréd organizméw poto-
kowych lub zamieszkujacych drobne zbiorniki
wodne. Najmniej licznie reprezentowani sgw tej

dziedzinie mieszkancy przybrzeznej strefyjezior
— litoralu, mimo tego (lub wiasnie dlatego), ze
to srodowisko jest najbardziej zréznicowane i
najbardziej obfitujace zaréwno w organizmy,
jak i gatunki. Rozmaito$¢ sposobow polowania
drapieznikéw litoralnych jest wieksza niz w in-
nych Srodowiskach, dlatego przy omawianiu
strategii pokarmowych stodkowodnych dra-
pieznikéw niezbedne bedzie postuzenie sie w
znacznej mierze przyktadami zaczerpnietymi z
przybrzeznej strefy wéd.

Chciatbym przekona¢ Czytelnika, ze aktual-
nie stosowana przez drapieznika strategia po-
karmowa, a wiec wrodzony lub indukowany
bodzcami ze Srodowiska poziom ich aktywnosci
lokomotorycznej podczas polowania, tojeden z
najwazniejszych czynnikow odpowiedzialnych
za site ich presji na poszczegélne kategorie po-
tencjalnych ofiar, a poprzez to na catos¢ zalez-
nosci eksploatacyjnych w stodkowodnych sie-
ciach troficznych. Wydaje sie, ze analiza sposo-
béw polowania zwlaszcza tych drapieznikow,
ktére zamieszkuja przybrzezna strefe wod i spo-
sobow w jaki potencjalne ofiary unikajg ich
presji (wiecej o tym w artykule Rutkowskiego W
tym numerze KOSMOSU) moze dostarczy¢ wie-
lu dowodéw na poparcie tej tezy.

ZDOBYWANIE POKARMU A AKTYWNOSC LOKOMOTORYCZNA

Wsréd roznorodnych sposoboéw, ktorych
uzywajg drapiezniki do schwytania ofiar moz-
na, najbardziej ogélnie, wyr6zni¢ sposoby wy-
magajace wyzszej i nizszej aktywnosci loko-
motorycznej. Drapiezniki bgdz aktywnie poszu-
kujg ofiar, badz czyhajg na nie w zasadzce. Te

dwa podstawowe, genetycznie utrwalone sposo-
by zachowania sie polujacych drapieznikow
zwykto sie okresla¢ w piSmiennictwie jako stra-
tegie. O tym, ze strategie takie sg w znacznym
stopniu wrodzone, Swiadczy wiele ogélnie zna-
nych faktéw. Kazdy wedkarz wie na przykiad,
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ze w ogromnej wiekszosci obserwowanych przy-
padkéw okonie [Percafluviatilis), na tyle duze,
ze odzywiajgce sie przede wszystkim innymi
rybami, aktywnie poszukujg ofiar ptywajgc sta-
dami w strefie otwartej wody jeziora, podczas
gdy na przyktad szczupaki (Esox lucius) czyhajag
wsrod przybrzeznej roslinnosci na przeptywaja-
ce ofiary, atakujacje z bliska. Ryby karpiowate
zamieszkujagce litoral jeziorny (karasie, liny,
ptocie, wzdregi) z reguly aktywnie poszukujg
pokarmu. Wydaje sie, ze polowanie przez nie z
zasadzkijest w praktyce niemozliwe, ze wzgledu
na trudnosci w pozostawaniu przez diuzszy
czas w bezruchu, w zwiazku z koniecznoscia
ciagtego korygowania potozenia ciata ruchami
ptetw. Szczegélnym i godnym wzmianki przy-
padkiem jest drapieznictwo ptakéw i ssakow
wodnych. Zwigzane jest ono, ze wzgledu na
homoiotermie, ze znacznie wyzszg niz u innych
zwierzat racjg pokarmowag i aktywnoscia loko-
motoryczng. Perkozéw, rybitw czy norek nie
mozna jednak uwaza¢ za organizmy w petni
wodne, mimo ogromnego wptywu, jaki moga
one wywierac¢ na niektére biocenozy stodkowod-
ne; kwestie zwigzane z ekologig ich odzywiania
sie wykraczajg jednak pozatamy tego artykutu.

U drapieznikéw stodkowodnych zachowa-
nia zwigzane z zdobywaniem pokarmu (dalej
zwane zachowaniami pokarmowymi) maja z re-
guty charakter strategii warunkowej (ang. con-
ditional strategy) — co znaczy, ze odpowiednie
(wrodzone!) warianty postepowania mogg byc¢
wybierane lub modyfikowane w zaleznosci od
sytuacji w srodowisku. Wystepowanie roznych
typoéw zachowan pokarmowych u wspétwyste-
pujacych gatunkow zwierzat, korzystajgcych ze
wspoélnych zasobdéw pokarmowych jest klasycz-
nym przyktadem réznorodnosci sposobéw roz-
wigzania podstawowego dla zwierzat przystoso-
wawczego problemu. Ten najbardziej rozpo-
wszechniony z dylematow, wobec ktorego nie-
ustannie staje niemal kazdy organizm, to konie-
cznos¢ znalezienia kompromisu pomiedzy wy-
muszang przez dob6r naturalny koniecznoscig
maksymalizacji tempa rozmnazania i oczywistg
koniecznoscig minimalizacji ryzyka smierci w
paszczy drapiezcy (wiecej na ten temat przeczy-
ta¢ mozna w artykule Gliwiczaw tym numerze
KOSMOSU). W s$rodowiskach stodkowodnych
bowiem, dla ktorych charakterystyczne sg diu-
gie tancuchy pokarmowe i gdzie powszechnie
spotykany jest kanibalizm a drapiezniki czesto
zjadajg sie wzajemnie, prawie kazdy drapieznik
unika¢ musi drapieznikoéw wiekszych. Wedtug
pogladow niektorych badaczy to wiasnie rézni-
ca w rozmiarach ciata, a nie specjalizacja po-
karmowa, odpowiedzialna jest jako pierwotny
czynnik za uksztattowanie sie zaleznosci pokar-
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mowych w obrebie stodkowodnych sieci troficz-
nych (Warren i Lawton 1987). Dlatego aktyw-
nos$¢ lokomotoryczna niemal kazdego stodko-
wodnego zwierzecia nalezy rozpatrywac zawsze
jako wypadkowag réwnoczesnej daznosci do jej
zwiekszania (aby sie bardziej najesc) i zmniej-
szania (aby nie by¢ dostrzezonym). Podczas, gdy
najwazniejszym czynnikiem potrzebnym do
propagacji wkasnego genotypu jest maksymali-
zacja konsumpcji pokarmu, o tyle minimaliza-
cja na drodze behawioralnej, drugiej ze sktado-
wych owego kompromisu — ryzyka Smierci —
opisana by¢ moze jako efekt dziatania catego
kompleksu czynnikéw. Jeden z elementow owe-
go kompleksu, obok na przykiad aktywnej ob-
rony przed drapieznikiem, mozna nazwac¢ tacz-
nie ,,zmniejszaniem szansy zostania dostrzezo-
nym przez drapieznika” (Kalinowska i Pijano-
wska 1987). WSréd zwierzat zamieszkujgacych
strefe przybrzezng wod stojacych i ciekijednym
z najpowszechniejszychjej przejawoéwjest ogra-
niczanie aktywnosci lokomotorycznej podczas
poszukiwania pokarmu. Zachowanie polegaja-
ce na czasowym ograniczaniu takiej aktywnosci
w warunkach zwiekszonego ryzyka zwigzanego
z drapieznictwem — klasyczny przykiad tak
zwanej obrony indukowanej, uwazane jest cze-
sto za zachowanie najbardziej zblizone do opty-
malnego, a czesto za tak zwana strategie stabil-
ng ewolucyjnie (ESS). Nieco inne przejawy dgz-
nosci do unikania dostrzezenia przez drapiezce
spotykamy zwykle u zwierzat planktonowych,
zwihaszcza tych zamieszkujacych strefe otwartej
wody. Jedne z tych przejawow maja charakter
adaptacji anatomicznych, a inne behawioral-
nych. Otdz na przykiad glonozerne wios$larki, a
takze liczne i pospolite drapiezniki: skorupiak
Leptodora kindtii, larwa wodzienia z rodzaju
Chaoborus, wrotek Asplanchna sp., narybek
stynki (Osmerus eperlanus), sg niemal zupetnie
przezroczyste, a wiec trudne do zauwazenia
przez drapiezce niezaleznie od ich aktywnosci
lokomotorycznej. Kwestie zwigzane z obrong o
charakterze behawioralnym w postaci regular-
nych, dobowych migracji drapieznikéw plan-
ktonowych szerzej omawia w tym numerze
KOSMOSU Dawidowicz.

Postulowany bezposredni zwigzek pomiedzy
wysoka aktywnoscig lokomotoryczng podczas
poszukiwania pokarmu i zwiekszonym ryzy-
kiem $mierci spowodowanej drapieznictwem
wydaje sie intuicyjnie oczywisty i wielokrotnie
potwierdzono go eksperymentalne (np. Dixon i
Baker 1988). Jednakze bywa i odwrotnie: nie-
ktére przejawy zachowania sie zwierzat drapiez-
nych, zwigzane z bardzo wysoka aktywnoscig
lokomotoryczng podczas zdobywania pokarmu,
wydaja sie mie¢ oczywiste znaczenie antydra-
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pieznicze — wymieni¢ tu warto nieustanng ru-
chliwos¢ przemieszczajgcych sie bezustannie
tawic drobnych ryb karpiowatych, badz niepra-
wdopodobng wrecz aktywnos$¢ chrzaszczy kre-
takow (Gyrinidae) bez przerwy zataczajgcych
pospieszne kregi na powierzchni wody. Mozna
wysnué tu wniosek, ze wzmozona aktywnos¢
lokomotoryczna drapieznika zwigzanajest zje-
go wieksza racjg pokarmowg tylko wtedy, gdy
polega na przeszukiwaniu otoczenia w poszuki-
waniu ofiar (ang. scanning behaviour), a nie na
prébach wprawienia w konfuzje przesladowcy.
Rozpowszechniony w wielu grupach zwie-
rzat sposob zdobycia duzej liczby ofiar przy
polowaniu z zasadzki polega na zwiekszaniu
przestrzeni, w obrebie ktérej ofiara moze byé¢
schwytana, przy stale niskiej aktywnosci loko-
motorycznej drapieznika. Przyczyniajg sie do
tego zaréwno rozmaite adaptacje anatomiczne,
jak na przykiad maska u wazek — gwattownie
wyrzucana w kierunku ofiary chwytna czes¢
aparatu gebowego lub analogicznie funkcjonu-
jace, sktadane, chwytne odnéza u pluskwia-
kéw, a takze rozmaite wytwarzane przez dra-
pieznika konstrukcje petnigce funkcje putapek.
Niektére wirki rozsnuwajg pomiedzy powierzch-
nig wody a dnem nici z lepkiego S$luzu, do
ktorych przyklejaja sie przeptywajgce ofiary, a
niektdre larwy chruscikéw przedg skompliko-
wane, przymocowane do dna lub wodnych ro-
Slin sieci z nici przednych do chwytania ofiar.
Zblizony funkcjonalnie spos6b odzywiania sie
spotykany jest u niektorych dennych larw
ochotkowatych (Chironomidae), ktére rozsnu-
wajg na powierzchni dna ptachty z nici przed-
nych, a po pewnym czasie zjadajg je wraz z
przyczepionymi do niej mikroorganizmami
(Berg 1995). Stuilbie, osiadte drapiezniki odzy-
wiajace sie zooplanktonem i drobnymi larwami
owaddw, polujg przy pomocy chwytnych ramion,
ktére, bedac dluzsze od reszty ciata nawet 80-
krotnie, pozwalajg na eksploatacje znacznego
fragmentu przestrzenijako areatu towieckiego.
Poniewaz wysokie koszty pierwszego z roz-
wigzan — aktywnego poszukiwania pokarmu,
polegaja, po pierwsze, na wyzszych nakiadach
energetycznych zwierzecia w przeliczeniu na
jednostke energii uzyskang wraz z pokarmem,
a po drugie na zwiekszonym zagrozeniu ze stro-
ny drapieznikéw wyzszego rzedu, oczywistym
wydaje sie istnienie jakichs$ zyskéw réwnowazg-
cych te koszty. Z kolei polowanie z zasadzki,
cho¢ znacznie bezpieczniejsze i umozliwiajace
oszczedniejsze gospodarowanie zasobami ener-
getycznymi, zwigzane bywa z okresowym wy-
czerpywaniem sie zasobow pokarmowych, w
nastepstwie ich zwykle nieréwnomiernego roz-
mieszczeniaw srodowisku. Obnizona, w porow-
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naniu z aktywnym polowaniem, racja pokarmo-
wa wydaje sie podstawowym kosztem zwigza-
nym z polowaniem mniej aktywnym. Zgodnie z
oczekiwaniami, w przypadku braku zagrozenia
ze strony wiekszego drapiezcy, niektore larwy
owadow reaguja plastycznie i zwiekszajg swojg
aktywnos¢ lokomotoryczng podczas polowania
co prowadzi do znacznego wzrostu ich racji
pokarmowej, a zyski energetyczne znacznie
przewyzszaja zwiekszone nakiady energetyczne
zwigzane z takg aktywnoscig (Koperski 1998 a).
Zwiekszenie aktywnosci lokomotorycznej nale-
zy tu raczej rozumiec¢ niejako zwiekszong pred-
kos$¢ poruszania sie, a raczej jako wydtuzenie
czasu spedzanego na przeszukiwaniu otoczenia
wzgledem czasu spedzanego nieruchomo. Tak
wiec, aktywny badz nieaktywny sposéb zdoby-
wania pokarmu mozna traktowac rowniez jako
jeden z alternatywnych sposobdéw zachowania
sie wybierany w danych warunkach Srodowi-
skowych (a wiec taktyke a nie strategie) — w
tym przypadku w obecnosci lub przy braku
bodZcéw informujacych o zagrozeniu ze strony
wiekszego drapieznika. W obecnosci takich syg-
natow larwy wazek, chruscikéw i ochotek
zmniejszajg swojg aktywnos¢ lokomotorycznag.
Efektem tego jest wzrost wzglednego udziatu w
ich bardzo zréznicowanej diecie ofiar aktyw-
nych lokomotorycznie. W srodowiskach literal-
nych potencjalne ofiary, ktére ptywajg w toni
wodnej sa z reguty mniejsze i mniej optacalne
per capita jako pokarm ze wzgledéw energety-
cznych, niz wiekszos¢ dostepnych zwierzat
osiadtych lub mato aktywnych. Stad znaczny
udzial w diecie drapieznika ofiar aktywnych
lokomotorycznie (np. planktonu lub nektonu)
zwigzanyjest ze znacznym spadkiem masy spo-
zywanego pokarmu (Koperski 1997).

Obronny aspekt takich zachowan wymaga,
obok zachowarn zmniejszajgcych intensywnosé
wysytania wizualnych i mechanicznych sygna-
tébw o wiasnej obecnosci, takze obecnosci
sprawnych mechanizméw wykrywania zagroze-
nia ze strony drapiezcéw. W przypadku drapiez-
nikow zamieszkujacych litoral jeziorny, o aktu-
alnie stosowanej strategii polowania mozemy
wnioskowaé obserwujgc zaréwno ich zachowa-
nie (najczesciej postepuje sie tak z rybami), jak
i analizujgc ich diete (czesto bada sie tak po-
karm wodnych owadéw). Eksperymentalnie
wykazano na przyktad, ze drapiezniki bezkrego-
we reaguja zmiang strategii polowania z aktyw-
nego poszukiwania duzych, osiadtych ofiar, na
chwytanie z zasadzki drobnych ofiar ptywaja-
cych, w odpowiedzi na odbierane ze Srodowiska
chemiczne, wzrokowe i mechaniczne bodzce o
obecnosci wiekszego drapieznika. Takie induko-
wane sygnatem o zagrozeniu zmiany aktywnosci,
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a takze sposoby lokalizacji ofiar, zalezne sag
zwykle od natezenia Swiatta czyli czynnika w
znacznym stopniu odpowiedzialnego za skute-
cznos¢ polowania duzych, kregowych drapiez-
nikow (Koperski 1997). Nieliczne, opisane w pi-
Smiennictwie sytuacje, w ktorych natezenie
Swiatta nie wplywa znaczaco na mechanizmy
obronne stodkowodnych ofiar wystepujg wtedy,
gdy drapieznik réwnie sprawnie co wzrokiem,
postuguje sie mechanorecepcjg (Koperski 1998 b)

Tego typu zachowanie, polegajace na adap-
tatywnej zmianie aktywnosci lokomotorycznej
podczas polowania w odpowiedzi na aktualny
poziom ryzyka, stwierdzono miedzy innymi u
literalnych i potokowych owadéw (Dodson i
wspétaut. 1994). Budujace sieci jeziorne larwy
chruscikow — drapiezniki opisywane od lat
jako typowo nieruchliwi towcy zooplanktonu,
przy niskim stopniu zagrozenia ze strony wie-
kszego drapiezcy zaczynajg sie w znacznym
stopniu odzywiaé ofiarami osiadtymi. Wskazuje
to na mozliwos¢ aktywnego przeszukiwania
areatu towieckiego przez te drapiezniki. W sytu-
acji zwiekszonego zagrozenia ze strony drapiez-
nika larwy ochotkowatych z rodzaju Ablabes-
myia, opisywane wczesniej jako ruchliwe dra-
piezniki, skuteczne przy lokalizowaniu ofiar z
odlegtosci nie przekraczajagcych 1,5 cm, zaczy-
naja z kolei odzywiaé sie zooplanktonem i szyb-
ko ptywajacymi wodopdjkami (Hydrachnellae).
Wskazuje to na obecnos¢ u nich jakichs metod
lokalizacji potencjalnych ofiar ze znacznie wie-
kszej odlegtosci (Koperski 1998 a). Literalne
ryby odzywiajace sie bezkregowcami (np. liny,
karasie, ukleje, mtode okonie) to przyktad zwie-
rzat o genetycznie zaprogramowanej aktywnej
strategii zdobywania pokarmu, a wiec takze
wysokiej aktywnosci lokomotorycznej i wyso-
kiej konsumpcji. Tempo wzrostu ryb literal-
nych, na podstawie ktérego mozna wnioskowac
o wydatkowanych przez nie nakitadach energe-
tycznych, nie rdézni sie wyraZznie u osobnikéw
aktywnie zerujacych przy nieobecnosci drapiez-
nikai tych, ktére wyczuwajgc obecnosc¢ drapiez-
nika zmniejszajg swojg aktywnos¢ (Jachner i
Janecki 1998). Wiekszo$¢ kosztéw energetycz-
nych zwigzanych jest u nich bowiem, jak sie
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wydaje, z podstawowymi procesami metabo-
licznymi, respiracja, trawieniem i wchiania-
niem pokarmu, zachowaniem réwnowagi i gte-
bokosci, a wydatek energetyczny zwigzany z
przemieszczaniem sie w obrebie areatu towiec-
kiego wydaje sie, w poréwnaniu z tym, raczej
niewielki. W takim przypadku koszty zmniej-
szonej aktywnosci lokomotorycznej wynikajace
ze znacznego zmniejszenia sie sukcesu towiec-
kiego nie beda prawdopodobnie mogly zostaé
zréwnowazone przez oszczednosci energii zwig-
zane ze zmniejszeniem aktywnosci. Tym mozna
ttumaczy¢ obserwacje, ze lyby karpiowate w
sytuacji zwiekszonego ryzyka zmieniajg raczej
siedlisko zerowania (z fragmentow otwartej wo-
dy w litoralu na wnetrze gestwiny wodnych
roslin), lecz nie zaprzestajg aktywnosci loko-
motorycznej i przeszukiwania otoczenia. Nie-
ktore bezkregowe drapiezniki, sprawnie i szyb-
ko ptywajace, na przyktad niektére pluskwiaki,
wydatkujg na ptywanie i przeszukiwanie swego
areatu towieckiego znacznie wiekszg cze$¢ swo-
ich zasob6w energetycznych niz ryby, ze wzgle-
du na wyraznie dodatnig ptywalnos¢, zwigzana
z transportowaniem pod wode powietrza atmo-
sferycznego do oddychania w postaci gazowej.
Dlatego w sytuacji zagrozenia raczej catkowicie
zaprzestajg aktywnosci lokomotorycznej i polu-
ja wylacznie z zasadzki (Savage 1989).

Specyficznym sposobem polowania na
drobne, wielokrotnie mniejsze od drapieznika
ofiary jest aktywna filtracja. Dla klasycznych
planktonozercow — siei i sielawy, a takze dla
mtodych ryb karpiowatych, charakterystyczna
jest filtracja na lukach skrzelowych, do ktorej,
co prawda, niezbedna jest nieustanna aktyw-
nos¢ lokomotoryczna, ale prawdopodobnie i tak
znacznie mniej intensywna niz przy chwytaniu
pojedynczych ofiar. Co prawda ryby karpiowate
opisywane sgjako klasyczne holofagi (co ozna-
cza, ze pozerajg ofiary w catosci) polujace zwy-
kle na pojedyncze ofiary i selekcjonujace je pod
wzgledem wielkosci, ale odzywianie sie mtodych
osobnikoéw na drodze filtracji stosowane jest w
przypadku okresowych brakow wiekszych zwie-
rzat planktonowych.

ONTOGENETYCZNE ZMIANY ZACHOWAN POKARMOWYCH

Tak tubiane przez teoretykéw préby katego-
ryzacji, w przypadku obyczajéw pokarmowych
drapieznikéw stodkowodnych napotykaja na
trudnosci zwigzane z powszechng ich zmiang w
trakcie zycia zwierzecia. Wiekszo$¢ z nich odzy-
wia sie czesciowo lub kompletnie réznymi kate-
goriami pokarmu na réznych etapach rozwoju.

Najczesciej spotykang prawidtowoscigjest prze-
chodzenia drapieznika w trakcie ontogenezy
przez fazy odzywiania sie drobnymi organizma-
mi planktonowymi, az do coraz wiekszych orga-
nizméw osiadlych, czemu towarzyszy zmiana
strategii pokarmowych, a czasem i srodowiska
zycia (ang. ontogenetic niche shift) — takg pra-
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widtowos¢ obserwujemy na przyktad u wiekszo-
Sci gatunkéw ryb, ale takze u wielu owaddow.
Tak zwane ryby drapiezne czyli rybozerne, po
okresie odzywiania sie zooplanktonem, prze-
chodzg przez okres odzywiania sie faung denng
i naroslinng aby, jako duze juz osobniki, odzy-
wiac sie niemal wylgcznie rybami. Podobne zja-
wisko mozemy obserwowaé¢ miedzy innymi u
wzdregi i ptoci, ktore dopiero w wieku dorostym
zaczynaja sie specjalizowa¢ w pokarmie roslin-
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nym lub w zjadaniu dennych mieczakéw, albo
u larw chruscikéw (np. przedstawiciele rodzin
Phryganeidae i Molannidae), ktére w pier-
wszych stadiach sg glonozercami, a drapiezni-
kami zostajg w ostatnich stadiach larwalnych.
Kompletna zmiana sposobu odzywiania sie spo-
tykana jest u wiekszosci wodopdéjek, ktore jako
miodociane organizmy sg pasozytami, a jako
doroste drapieznikami.

SIEDLISKOWA | TAKSONOMICZNA SPECYFIKA ZACHOWAN POKARMOWYCH

Strategia zdobywania pokarmu stosowana
przez drapiezniki dostosowana jest oczywiscie
do fizycznych i chemicznych cech danego sied-
liska. Nic dziwnego wiec, ze na przyktad wie-
kszo$¢ gatunkéw chruscikow polujacych z uzy-
ciem putapek z nici przednych wystepuje w
wodach ptynacych, a ich pokarm to gtownie
organizmy niesione przez silny prad wody. Z
kolei putapki w postaci delikatnych, lepkich
nici, konstruowane przez wirki, spotka¢ mozna
przede wszystkim w wodach stojgcych. Dra-
piezniki czyhajace na ofiary tuz pod powierzch-
nig wody na przyktad grzbietoptawki (Notonecta
sp.), wystepuja gtéwnie w wodach stojacych i
polegaja przy lokalizacji swoich ofiar gtéwnie na
czutych receptorach odbierajacych drgania wo-
dy, gdy dzien jest bezwietrzny, polegajg nato-
miast na wzroku podczas falowania.

Ciekawym przyktadem ewolucyjnego zwigz-
ku metod polowania z rodzajem srodowiskajest
poétnocno-amerykanska pijawka Erpobdella
montezuma, ktora, w odréznieniu od wszy-
stkich blisko spokrewnionych gatunkoéw, sto-
suje przy polowaniu przede wszystkim mecha-
norecepcje. Zwigzane jest to z faktem, ze pija-
wka ta, cojest ewenementem w tej grupie zwie-
rzat, pedzi pelagiczny tryb zycia i odzywia sie
planktonowymi skorupiakami (Biinn i wspot-
aut. 1986). Drapiezniki zamieszkujgce sSrodowi-
sko osadéw dennych na znacznych gieboko-
Sciach (np. larwy ochotkowatych z rodzaju Pro-
cladius) lub polujagce w nocy (np. sum, Silurus
glanis lub wegorz, Anguilla anguilla), to przede
wszystkim organizmy polegajace przy polowa-
niu na zmysle dotyku lub smaku (chemorece-
pcji).

Drapiezniki neustonowe polujg na pograni-
czu Ssrodowiska wodnego i powietrznego, a ich
ofiarami sg zwykle organizmy przemieszczajace
sie pomiedzy tymi Srodowiskami — owady prze-
poczwarzajgce sie, samice owadow latajacych
skladajace jaja lub owady przypadkowo opadte
na powierzchnie wody, a czasami drobne sko-

rupiaki (Crustacea) przyczepione od spodu do
btonki powierzchniowej. Taki pokarm zwykle
rozmieszczonyjest na powierzchni wody bardzo
nieréwnomiernie i dostepny jest dla tych dra-
pieznikéw zwykle przez bardzo krotki czas. Dra-
piezniki te wykorzystuja zwykle Swietnie rozwi-
niete zmysty ,dalekiego zasiegu” — mechanore-
cepcje, i wzrok do lokalizacji ofiary. Ich sposéb
polowaniajest w istocie czyms$ posrednim mie-
dzy polowaniem z zasadzki a polowaniem
aktywnym i polega na czatowaniu w bezruchu
i btyskawicznym ataku, nieraz ze znacznej od-
legtosdci (kilkadziesigt cm), natychmiast po ode-
braniu sygnatu (najczesciej w postaci drgan
powierzchni wody) o obecnosci ofiary w zasiegu
ataku. Poniewaz polowanie i konsumpcja u dra-
pieznikdéw neustonowych czesto odbywajg sie
grupowo, rownie wazny dla polujgcego osobni-
ka jest odbior sygnatow pochodzacy od poten-
cjalnej ofiary, jak i od sasiedniego osobnika
(Jackson i Walls 1998).

W srodowiskach stodkowodnych normajest
wspotwystepowanie wielu osiggajgcych podob-
ne rozmiary drapieznikéw, czesto grupowanych
przez ekologow w tak zwane gildie pokarmowe,
ktorych przedstawiciele korzystajg wspolnie z
tych samych kategorii ofiar. Specyfikg litoralu
jeziornego jest powszechne, wzajemne zjadanie
sie drapieznikéw wchodzacych w skiad tej sa-
mej gildii pokarmowej, czyli tak zwane drapiez-
nictwo w obrebie gildii (ang. intraguild preda-
tion), zwykle przejawiajgce sie jako zerowanie
starszych drapieznikéw jednego gatunku na
miodocianych formach innych. Taki rodzaj mie-
dzygatunkowej interakcji, majacy réwnie wiele
wspolnego z drapieznictwem co i konkurencja,
mozna obserwowaé jako powszechng eksplo-
atacje mtodego narybku i kijanek przez drapiez-
ne chrzaszcze, pluskwiaki i larwy wazek, ktore
to owady sg nastepnie chetnie zjadane przez
doroste ryby i zaby. Duze znaczenie takich za-
chowan pokarmowych w odzywianiu sie wielu
stodkowodnych drapieznikéw wynika ze wspo-
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mnianej juz tendencji do generalizacji i prakty-
cznym braku preferencji przy zdobywaniu przez
nie pokarmu.

Specyficzng forma polowania drapieznikéw
jest polowanie grupowe. Stosujg je zaréwno
organizmy o stosunkowo wysoko rozwinietym
uktadzie nerwowym — na przykiad aktywnie
polujace ryby, jak i polujace z uzyciem putapek
wirki lub larwy chruscikow. W naszej strefie
klimatycznej znane sg z tego zwlaszcza okonie,
polujace na zyjace w tawicach ryby pelagiczne
— ukleje i stonecznice, przy czym swego rodzaju
protokooperacja okoni z polujgcymi mewami
wydaje sie zwieksza¢ sukces towiecki zaréwno
ryb, jak i ptakéw. U wyptawkow sukces towiecki
w przeliczeniu na osobnika rosnie wraz z liczbg
osobnikéw uczestniczacych w polowaniu na zo-
oplankton z uzyciem lepkich nici $luzowych
rozciggnietych w wodzie (Cash i in. 1995). U
larw chruscikéw — strugomitkow (Philopotami-
dae), sie¢ z nici przednych rozciggnieta w po-
przek dna potoku budowana jest, naprawiana
i oprézniana z ofiar przez wiele osobnikéw. Do-
brze opisane sgw literaturze obyczaje pokarmo-
we nartnikéw (Gerridae), grupowo lokalizujg-
cych i zjadajagcych duzag zdobycz — taki tryb
zycia wydaje sie zwigzany ze ztozonymi przeja-
wami zaleznosci miedzyosobniczych w popula-
cjach tych zwierzat.

Charakterystycznym i stosunkowo stabo
poznanym sposobem zdobywania pokarmu, z
réznych przyczyn stosowanym przez niektére
wodne drapiezniki, jest polowanie na organizmy
ladowe. Pijawki Trocheta bykowskii, zamie-
szkujace zrodta i gérne strefy gorskich potokow
odzywiajg sie niemal wylgcznie dzdzownicami,
ktére chwytane sg w Scibtce lesnej na brzegu
cieku (Kostecka 1991), podczas gdy pospolite
litoralne pijawki z rodzaju Erpobdella chetnie
zjadaja mszyce (Aphidae) chodzace po powierz-
chni ptywajacych po wodzie roslin. O ile w
drugim przypadku za przyczyne takiego zacho-
wania uzna¢ nalezy tatwag dostepnosé takich
ofiar, traktowanych jako dodatkowa zdobycz, o
tyle w pierwszym przypadku dzdzownice to, po
prostu, jedyne duze ofiary dostepne w skrajnie
ubogim srodowisku. Tylko ryby, sposréd wod-
nych drapieznikoéw, zdolne sg do zerowania na
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latajagcych nad powierzchnig wody owadach, bo
tylko one potrafig wyskakiwaé¢ ponad powierz-
chnie nawet na wysokos¢ kilkadziesieciu cen-
tymetréw. Dieta niektérych jeziornych i rzecz-
nych ryb: pstragoéw [Salmo trutta), uklei [Albur-
nus alburnus), ptoci [Rutilus rutilus) i przedsta-
wicieli rodzaju Leuciscus (jazi, kleni i jelcéw),
moze by¢ okresowo zdominowana przez doroste
owady, ktorych chmary chwytane sg czasem
przez cate tawice ryb, zwykle o Swicie i zmierz-
chu. Z takim sposobem odzywiania sie ryb,
zwigzanajest takze specyficzna metoda polowa-
nia ich drapieznikdw — boleni [Aspius aspius).
Te posiadajace swietny wzrok ryby, odzywiajgce
sie w przypowierzchniowych warstwach wody
drobnymi, zyjacymi stadnie rybami (zwlaszcza
uklejami), maja zwyczaj ogtuszac je silnymi
uderzeniami ptetwy ogonowej i zjada¢ osobniki,
ktére chwilowo stracity orientacje.

Zgodnie z definicja podang we wstepie za
drapiezniki nalezy uznac¢ roéwniez organizmy,
ktérych obyczaje pokarmowe odbiegajg nieco
od popularnego stereotypu migsozercy. Oto na
przyktad glonozerne, ptucodyszne Slimaki —
btotniarki [Lymnaeasp.) i zywigce sie martwymi
roslinami skorupiaki — osliczki [Asellus aquati-
cus), chetnie Zzerujg najajach rozmaitych wod-
nych organizmoéw lub na koloniach osiadtych
mszywiotow czy wewnatrz kolonii ggbek. Nie
jest do tego niezbedny nawet Sredni poziom
aktywnosci lokomotorycznej, a korzystanie z
tak tatwo dostepnego zrodia wysoko odzywcze-
go pokarmu wydaje sie bardzo dobrym sposo-
bem na zycie. Niektére owady wodne — larwy
niektérych chruscikéw i muchoéwek, wrecz spe-
cjalizujg sie w takich rodzajach pokarmu, bar-
dziej przypominajac tym poétpasozyty niz dra-
piezcow. Warto tu wspomnie¢ o larwach mu-
chéwek z rodziny Sciomyzidae, ktore poszukujg
w litoralu lub na pobrzezu slimakéw i maitzy,
penetrujg ich muszle i zjadaja ciato, przez dos¢
dlugi czas korzystajgc z obfitego zrodta pokar-
mu (Koperski 1998 c¢). Obserwacja r6znego sto-
pnia przystosowania sie przedstawicieli tej sto-
sunkowo miodej ewolucyjnie grupy do takiego
trybu zycia, to rzadka okazja obserwacja zacho-
dzacych ,na naszych oczach” proceséw ewolu-
cyjnych.

KRYTERIA WYBORU OFIAR

Badacze ekologii i behawioru stodkowod-
nych drapieznikéw najczesciej powotujg sie
przy ich klasyfikowaniu na koncepcje stworzo-
Ng przez Zareta (1980). Wedtug tej propozyciji,
kazdy z wodnych drapieznikéw moze zostac
zaklasyfikowany do jednej z dwéch kategorii:

jako drapieznik limitowany wielkoscia otworu
gebowego (ang. gape limited predator) lub jako
drapieznik uzalezniony od wielkosci ciata ofiary
(ang. size-structured predator). Teoretyczne
podstawy tej koncepcji oparte sg na ksztatcie
krzywej opisujgcej zaleznos¢ wybidrczosci po-
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karmowej od Sredniej wielkosci ciata ofiar. | tak,
dla drapieznikéw nalezacych do pierwszej z tych
kategorii, a w zatozeniu sg to holofagi, wartosci
tak zwanego wskaznika wybiérczosci rosng
gwattownie wraz z wielkoscig ofiary. Innymi
stowy, im ofiary sgwieksze tym chetniej sg przez
drapieznika poszukiwane w srodowisku i zjada-
ne. Taki ksztatt krzywej charakterystyczny jest,
wedtug Zareta, szczeg6lnie dla ryb zooplan-
ktonozernych. Drapiezniki zaliczane do drugiej
kategorii rozrywaja, fragmentujag lub wysysaja
swoje ofiary, a wartosci wskaznika ich wybior-
czosci wzgledem ofiar o réznej wielkosci osigga-
ja maksima dla wartosci posrednich. Podziat
ten, bedacy podstawa wiekszosci rozwazan na
temat behawioralnych aspektéw oddziatywan
drapieznik-ofiara w pelagialu jeziornym, wyda-
je sie czesto, zwlaszcza w wiekszosci rzeczywis-
tych ukladow nie-pelagicznych, zbyt daleko
idacym uproszczeniem.

W s$rodowiskach literalnych, oprécz stosun-
kowo nielicznych drapieznikéw holofagicznych
(nielicznych choc¢ bardzo zartocznych, ktore jak
na przykiad ryby karpiowate i okoniowate wy-
wieraja niezwykle intensywng presje na swoje,
zwlaszcza duze, ofiary) réwnie wiele jest bowiem
rozdrabniaczy, jak i wysysaczy. Oba te sposoby
zdobywania pokarmu wydajg sie zwigzane z
odmiennymi rodzajami ograniczen wynikajg-
cych z wielkosci i ruchliwosci ofiary, czesciowo
wykraczajagcymi poza koncepcje Zareta. Dra-
piezniki formalnie zaliczane do rozdrabniaczy
swoich ofiar, takie jak na przykfad larwy ochot-
kowatych, wazek i widelnic czy raki, saw stanie
zjadac ofiary o bardzo rozmaitej wielko$ci — od
ofiar zaliczanych do tak zwanej mejofauny
(dziesiate czesci milimetra dtugosci) az po ofiary
niewiele ustepujgce drapieznikowi wielkoscia.
W stosunku do tych pierwszych drapiezniki
takie sg typowymi holofagami, a minimalne
koszty ponoszone przy polowaniu na takie ofia-
ry, zwigzane sg z mozliwoscig szybkiego i tatwe-
go ich pozerania (méwi sie o niskich warto-
Sciach tzw. ang. handling time, co mozna prze-
ttumaczycjako ,,czas manipulacji ofiarg”). Takie
niskie koszty odpowiedzialne sg prawdopodob-
nie za fakt, ze bardzo drobne, dos$¢ aktywne
ofiary (np. matzoraczki Ostracoda lub widtonogi
z grupy Harpacticoida) bywaja podstawag diety
nawet stosunkowo duzych drapieznikéw polu-
jacych z zasadzki (Koperski 1998 c). Wiele z
tych zwierzat odzywia sie oprocz tego takze
organizmami wytwarzajgcymi grube okrywy
ciata, na przykiad wapienne muszle (mieczaki)
lub chitynowe pancerze (skorupiaki), wtedy
wiec skutecznos¢ ich polowania i wybiérczosc
pokarmowa zalezne sg raczej bardziej od wiel-
kosci i wytrzymatosci wiasnych zuwaczek lub
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szczypcow i grubosci pancerzy ofiar niz od
wzglednej wielkosci ciata drapieznikéw i ofiar. Z
kolei wysysacze ofiar, kategoria drapieznikéw
szczegolnie licznie reprezentowana w literatu
jeziornym i w drobnych zbiornikach wodnych,
a obejmujaca miedzy innymi niemal wszystkie
pluskwiaki réznoskrzydte (Heteroptera), chrzg-
szcze ptywakowate (Dytiscidae), wodopoéjki i pa-
jaki, selekcjonujg ofiary wedtug innych kryte-
ribw niz rozdrabniacze. Ofiary bardzo mate
wzgledem rozmiaréw ciata drapiezcy nie moga
by¢ przez wysysaczy, w odréznieniu od rozdrab-
niaczy, zjadane. Minimalna wielkos¢ ciata po-
tencjalnej ofiary uzalezniona jest, po pierwsze,
od Srednicy klujki takiego drapieznika — a
doktadniej od tacznej Srednicy sztyletéw stuza-
cych do przebicia ciata ofiary i kanatu stuzgcego
do wyssania ptynow ciata, aw niektorych przy-
padkach takze do wstrzykniecia enzymow tra-
wiennych (pajaki i chrzaszcze) lub jadu (plusk-
wiaki). Po drugie, czas jaki uptywa od chwili
pochwycenia ofiary az dojej catkowitego wyssa-
nia musi by¢ z reguty znacznie dtuzszy niz czas
potrzebny na konsumpcje ofiary przez drapiez-
nika — rozdrabniacza, w zwigzku z tym odzy-
wianie sie ofiarami bardzo matymi, awiec trud-
nymi w manipulacji i przynoszacymi niewielki
zysk energetyczny, staje sie dla tych pierwszych
jeszcze mniej optacalne. Zwierzeta nalezace do
kategorii wysysaczy to jedyne drapiezniki stod-
kowodne predestynowane do pozerania ofiar
rownych im wielkoscig, a nawet znacznie wie-
kszych od siebie, na przyktad ryb czy ptazéw
(Koperski 1998 c).

Krzywa opisujgca monotoniczny wzrost wy-
biérczosci pokarmowej wraz z wielkoscig ciata
ofiar, charakterystyczna wedtug Zareta dla ryb
planktonozernych, ma w rzeczywistosci inny
ksztalt w przypadku miodych osobnikéw
(Rye. 1). Miode ryby karpiowate na przykiad
przez pierwszy rok, a czasem dwa pierwsze lata
zycia (a warto dodac, ze liczebnos¢ ryb w tym
wieku zwykle kilkudziesieciokrotnie przewy-
zsza liczebnos¢ ryb starszych) nie sg w stanie
zjada¢ najwiekszych w Srodowisku ofiar plan-
ktonowych, gdyz sg one zbyt duze w poréwna-
niu z otworem gebowym ryb. Empirycznie wy-
kazano, ze najkorzystniejsza energetycznie z
punktu widzenia ryby karpiowatej i najczesciej
preferowang kategorig wielkosci ofiar sg z regu-
ty ofiary o najwiekszej srednicy wynoszacej oko-
to 60% Srednicy otworu gebowego ryby (Prejs i
wspotaut. 1990).

Oczywiscie aktywnosé pokarmowa drapiez-
nikéw nie jest niezalezna od aktywnosci loko-
motorycznej ich ofiar — w niektérych przypad-
kach ta druga wydaje sie wazniejsza niz wzgled-
na wielkos¢ ofiary. Rozumowanie, wedtug kto-
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rego zalezno$¢ pomiedzy sposobem pozerania
ofiary przez drapieznika a ich wzgledng wielko-
Scia odpowiedzialna jest za réznice w wybiér-
czosci drapieznikéw wzgledem rozmaitych ofiar,
odnosi sie przede wszystkim do ryb i to przede
wszystkim do ryb planktonozernych, a wiec

drapieznikéw niezwykle sprawnie ptywajacych,
w poréwnaniu do ich ofiar. Réznice w sprawno-
Sci i sile pomiedzy innymi drapieznikami, na
przykitad literalnymi i potokowymi larwami
owadow a ich ofiarami nie wydajg sie tak wiel-
kie, jak w pelagialu. Wzgledna aktywnos¢ loko-
motoryczna drapieznikdw i ich ofiar jest czyn-
nikiem odpowiedzialnym za selekcjonowanie
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Rye. 1. Zmiany wybidrczosci pokarmowej ryb plan-
ktonozernych wzgledem ofiar o réznej wielkosci
ciata w modelu Zareta (1980, linia przerywana) i
stwierdzone w naturze u ryb przez Prejsa i wspot-
aut. (1990, linia ciggta). Podwojna linig zaznaczono
graniczng wielkos$¢ ofiar, rowna okoto 60% Srednicy
otworu gebowego ryby.

ofiar, zwkaszcza przez drapiezniki mogace odzy-
wia¢ sie skutecznie zaréwno w bierny, jak i
aktywny spos6b. Poza tym, nawet wsrdéd ryb
odzywiajacych sie matymi czastkami pokarmu
wystepuja gatunki nie limitowane wielkoscig
otworu gebowego (Shmitt i Holbrook 1984).

Ryc. 2. Zaleznos$¢ czestosci spotkan (F) pomiedzy
drapieznikiem i ofiarg od ich lacznej aktywnosci
lokomotorycznej (suma aktywnosci drapieznika i
ofiary, wyrazonej np. w m h-1). Nie jest wazne czy
ruchliwyjest drapieznik czy ofiara czy tez zaréwno
drapieznik jak i ofiara. Wzrost tagcznej aktywnosci
powyzej A nie spowoduje juz dalszego wzrostu
czestosci spotkan i racji pokarmowej. Niska racja
pokarmowa drapieznika, wynikajgca z niskiej cze-
stosci spotkan jest efektem niskiej aktywnosci
lokomotorycznej réwnoczes$nie ofiar i drapieznika.

Wielkos¢ racji pokarmowej drapieznika polu-
jacego nawiele r6znorodnych rodzajow ofiar, wy-
daje sie dobrze przyblizona przez tak zwang cze-
stos¢ spotkani (ang. encounter rate) ofiar przez
drapieznika, a ta zalezna jest od wzglednego za-
geszczenia (Ryc. 2) i wzglednego tempa przemie-
szczania sie ofiar i drapieznikéw (Ryc. 3). Uwz-
gledni¢ tu nalezy jednak takze dodatkowe efe-

Ryc. 3. Zalezno$¢ czestosci, z jakg mato aktywny
drapieznik napotyka ofiary (F) od ich wzglednego
zageszczenia w Srodowisku (réznica pomiedzy za-
geszczeniem drapieznikoéw i ofiar). Wielko$¢ sukce-
su towieckiego drapieznika jest oczywiscie, przy
niskich zageszczeniach ofiar, silnie uzalezniona od
wielkoscijego areatu towieckiego (—maty, —duzy).
Jesli jest on maly to czesciej dochodzi¢ moze do
lokalnego wyczerpywania zasob6w pokarmowych.
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kty (np. tzw. efekt konfuzji), polegajace na
zmniejszonej skutecznosci drapieznika podczas
polowania, gdy ofiar wokét niego jest bardzo
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duzo, sg one bardzo ruchliwe lub bardzo r6zno-
rodne (poszczegoélne ofiary wymagajgq stosowa-
nia réznych metod towieckich).

OPTYMALIZACJA ZACHOWAN POKARMOWYCH

Teoria optymalnego odzywiania sie (ang. op-
timal foraging theory, OFT) to koncepcja bedaca
podstawg do wiekszosci wspétczesnych rozwa-
zan na temat ekologii odzywiania sie zwierzat
(Stephens i Krebs 1986). Postuluje ona, ze
drapiezniki optymalizujgjakos¢ i sposéb zdoby-
wania pokarmu, aby osiggng¢ z niego maksi-
mum korzysci energetycznych przy minimum
kosztéw zwigzanych z jego zdobyciem. Oczywi-
Scie teoria ta, tak jak wszystkie modele proce-
séw optymalizacyjnych obejmujacych tylko po-
szczegoblne fragmenty niszy ekologicznej organi-
zmu, jest uproszczeniem i nie powinna by¢
traktowana jako og6lne prawo funkcjonowania
organizméw. Proces optymalizacji zdobywania
pokarmu to tylko jeden z elementdéw procesu
optymalizacji gospodarowania energia przez or-
ganizm, ktoéry z kolei stanowi tylko jeden z
elementow sktadajacych sie na ,,dostosowanie”
(ang. fitness). Zwierze traktowa¢ moznajak ma-
terialny efekt dziatania genéw, ktoére to dziala-
nie jest w istocie wynikiem optymalizacji proce-
su propagacji kopii tych genéw w czasie. Tak
wiec, jesli zblizanie sie do optimum jakiegokol-
wiek przejawu funkcjonowania zwierzecia, tak-
ze odzywiania sie, stoi w sprzecznosci z proce-
sem maksymalizacji propagowania genéw
osobnika, to osobnik, bedacy nosicielem takich
»Sktonnosci”, stat bedzie, w poréwnaniu z inny-
mi, na straconej pozycji. Przyroda zna wiele
przyktadéw zachowan zwierzat wodnych stoja-
cych w jaskrawej sprzecznosci z OFT, cho¢ nie
z procesem maksymalizacji dostosowania. Wie-
le gatunkdéw ryb tososiowatych i karpiowatych
niemal catkowicie zaprzestaje odzywiania sie w
okresie tarta, mimo ogromnych i dtugotrwatych
kosztow energetycznych. Samice pluskwiakéw
z rodzaju Sigara w pewnym wieku zaczynajq
odzywiac sie glonami — pokarmem stabo przy-
swajalnym i znacznie mniej odzywczym niz licz-
ne w $Srodowisku skorupiaki, stanowigce po-
karm samcow. Rozwdj jaj w organizmie plusk-
wiaka wymagajednak obecnosci pewnych sub-
stancji (witamin), ktére obecne sa w glonach;
przy ich braku samice zjadaja roslinozerne lar-
wy jetek czerpiac witaminy z ich przewodéw
pokarmowych. Analiza przewoddéw pokarmo-
wych drapieznikéw polujacych z zasadzki, na
przykiad larw wazek i innych owadoéw, wskazu-
je na ogromna réznorodnos¢ pokarmu. Jest to
pokarm niezwykle zréznicowany zaréwno pod

wzgledem przynaleznosci taksonomicznej i try-
bu zycia ofiar, ale takze, co szczegblnie wazne z
punktu widzenia OFT, ze wzgledu na ich wiel-
kos¢, a wiec i zyski energetyczne drapieznika
czerpane z pojedynczej ofiary. Obecno$¢ w zo-
tadku takiego skrajnie generalistycznego dra-
pieznika obok siebie ofiar skrajnie réznigcych
sie wielkoscig, wartoscig odzywcza (np. ze
wzgledu na udziat chityny w ciele) i aktywnosciag
lokomotoryczna, $Swiadczy o praktycznym bra-
ku wybiérczosci w zdobywaniu pokarmu (Ko-
perski 1998 c).

W takich sytuacjach trudno wiec méwic¢ o
optymalizacji odzywiania sie w znaczeniu uzy-
wanym w teoretycznych podstawach OFT. Moz-
na stwierdzi¢, ze liczne drapiezniki (obok larw
wazek takze na przykiad niektore larwy chru-
Scikéw i ochotkowatych, grzbietoptawki, pija-
wki, Sredniej wielkosci ryby karpiowate) opty-
malizujag swoje zachowania pokarmowe poprzez
brak preferencji w wyborze ofiar — polujg na
niemal kazda dostepng ofiare, co nalezy rozu-
mie¢ roéwniez tak, ze nie rezygnuja one ze
schwytania zadnej ofiary, takze tej bardzo mato
optacalnej. Na podstawie empirycznych modeli,
stworzonych do opisu zaleznosci racji pokarmo-
wej ladowych pajakow sieciowych od wielkosci
sieci fownych, powstat czeSciowo alternatywny
do OFT model znanyjako ,teoriawystarczajacej
diety” (Ward 1993). Wedtug niej wazniejsza dla
niektérych zwierzatwydaje sie, w uproszczeniu,
wartos¢ netto zyskéw energetycznych z polowa-
nia, niz stosunek zyskoéw do naktadéw, co przy-
nosi efekt w postaci obserwowanego braku
maksymalizowania wielkosci zdobyczy powyzej
pewnego poziomu. Model ten wydaje sie przy-
najmniej czesciowo mozliwy do zastosowania
jako opis intensywnosci odzywiania sie wod-
nych drapieznikéw polujacych z zasadzki w
bardzo nieaktywny sposoéb, zwlaszcza przy uzy-
ciu putapek. Nowe proby definiowania optyma-
lizacji w odzywianiu sie konsumentéw postulu-
ja traktowanie wyboru dokonywanego przez
zwierze przy zdobywaniu pokarmu, jako prze-
jawu maksymalizacji dostosowania (Alcock
1993), a nie optymalizacji zyskéw energetycz-
nych, ale to, z formalnego punktu widzenia,
wydaje sie podejsciem tautologicznym.

Wydaje sie, ze kazda, stosowana przezjakie-
kolwiek drapiezne zwierze wodne metoda polo-
wania jest pierwotnie wynikiem optymalizacji
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stopnia aktywnos$ci lokomotorycznej. U niekto-
rych zwierzgt wybor takiej optymalnej strategii
zostat utrwalony ewolucyjnie (np. u szczupa-
kow i okoni), inne zwierzeta (np. litoralne owa-
dy) nieustannie ,,podejmujg decyzje” o wyborze
aktywnego lub biernego sposobu polowania
kierujac sie sygnatami odbieranymi ze Srodowi-
ska. Powszechnos$¢ tego typu zachowan w $ro-
dowisku wodnym skitania do dalszych poszuki-

Pawe+ Koperski

wan ich przejawéw, zwlaszcza w srodowiskach
przybrzeznych, ktorych mieszkancy znani sa ze
szczegOlnie réznorodnych sposobdéw zdobywa-
nia pokarmu.

Serdecznie dziekuje Joannie Pijanowskiej,
Andrzejowi Kotodziejczykowi, Profesorowi An-
drzejowi Prejsowi i Jarkowi Stoniowi za pomoc
w stworzeniu tego artykutu.

FORAGING STRATEGIES OF FRESHWATER PREDATORS

Summary

In catching prey, the aquatic predators can either rely
on high or on low motion activity. They search for their prey
actively or wait for it passively (the so called ,sit-and-wait”
strategy). These two basic types of foraging behaviour are
referred to as strategies. Foraging behaviour of freshwater
predators can be modified depending on environmental
conditions. Ontogenetic changes in prey selectivity — from
small plankton animals to large sedentary ones — are
typical for freshwater carnivores. This process is commonly
correlated with changes in foraging behaviour and in
preferred habitats and is often described as ontogenetic

niche shift. Zarets historical classification of freshwater
predators either to gape-limited or size-structured ones,
though it formed the foundations of many important ideas
and assumptions on predator-prey interactions in open
water ecosystems, seems to be too simplified to explain the
functioning of non-pelagic communities. Namely, many
inshore predators (e.g. larval dragonflies, caddis and
midges, bugs, leeches, triclads and medium-sized cypri-
nids) optimize their diet in a different way, via the lack of
feeding preferences.
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