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WARUNKI FAWORYZUJACE PLASTYCZNOSC REAKCJI OBRONNYCH

WSTEP

Do lat 80-tych niemal niepodzielnie pano-
wat poglad, ze mechanizmy obrony przed dra-
pieznictwem sg utrwalong, konstytutywnag ce-
chg genotypu. | tak sezonowa i przestrzenna
zmiennos$¢ cech o charakterze obronnym u or-
ganizmoéw planktonowych miataby wynika¢ z
geograficznych lub sezonowych zmian frekwen-
cji rozmaitych genotypéw, na przyklad migru-
jacych i nie migrujacych, dodatnio i ujemnie
fototaktycznych lub odmiennych morfologicz-
nie. Gdyby sezonowa zmiennos¢ (np. ksztattéw)
istotnie byla wynikiem jedynie wymiany geno-
typéw warunkujacych rézna ekspresje tej sa-
mej cechy, roznice pomiedzy formami repre-
zentujacymi rézne genotypy powinny by¢ nie-
ciggte. Ciggltos¢ zmian, na przykiad istnienie
form posrednich nalezy uzna¢ za jeden z argu-
mentéw na rzecz istnienia plastycznosci fenoty-
powej. Z wymiang klonéw (u partenogenetycz-
nie rozmnazajacych sie wioslarek i wrotkow)
wigze sie réwniez problem postaci, w jakiej
kolejno ustepujace z toni wodnej partenoge-
netyczne klony miatyby przetrwa¢ do nastepne-
go sezonu. Nalezato by sie wéwczas spodziewac
masowego tworzenia jaj spoczynkowych przez
osobniki ustepujacych klonéw oraz sukcesyw-
ne wigczanie sie kolejnych klondéw z jaj prze-
trwalnych, atakich obserwacji brakuje. Na dru-
gim krancu spektrum znajduje sie hipotetyczna
sytuacja, w ktorej cata obserwowana w ciggu
roku zmiennos$¢ bylaby efektem plastycznosci
jednego genotypu, awiec warunkowej ekspresji
réznych fenotypow przez jeden genotyp w roz-
nych sytuacjach srodowiskowych. Poniewaz
jednak przynajmniej cze$¢ osobnikéw wykluwa
sie wiosng z jaj przetrwalnych, ztozonych po-
przedniej jesieni w wyniku rozrodu ptciowego,
wiosng populacja jest sitg rzeczy zréznicowana

genetycznie. W mysl obecnie panujacych pogla-
déw zmiennos$¢ morfologiczna wynika nie tyle z
wymiany, co ze zmian frekwencji genotypoéw, z
ktérych kazdy warunkuje pewien zakres plasty-
cznosci fenotypowej. Normy reakcji poszczegol-
nych genotypdéw, a wiec mozliwe zakresy ich
zmiennosci fenotypowej w znacznym stopniu
sie pokrywajg, co zapewnia obserwowang cig-
gtos¢ zmian u nastepujgcych sukcesywnie po
sobie réznych form. Sredni ,fenotyp obronny”
w naturalnych populacjach planktonowychjest
wiec wypadkowa sezonowej sukcesji genotypow
i plastycznosci w obrebie jednego i tego samego
genotypu, przy czym udziat kazdego z tych me-
chanizmow w generowaniu obserwowanej
zmiennos$ci moze by¢ rézny w réznych zbiorni-
kach. Kwestia, za jakg czes¢ obserwowanej w
przyrodzie zmiennosci jest odpowiedzialna pla-
styczno$¢ fenotypowa, a za jakg polimorfizm
genetyczny nie jest prosta do rozstrzygniecia,
gdyz wymaga jednoczesnych badan populacyj-
nych i molekularnych. Zanim molekularne te-
chniki na dobre zadomowig sie w ekologii, a
biolodzy molekularni przystang na rutynowag
wspotprace z ekologami, trudno bedzie na to
pytanie jednoznacznie odpowiedzie€.

Nie mamy dzisiaj watpliwosci, ze organizmy
wodne, tak ryby, jak i bezkregowce, sgw stanie
oceni¢ zmiany w rezimie drapieznictwa i sto-
sownie do ich skali manifestowa¢ rozmaite re-
akcje obronne. U partenogenetycznie rozmna-
zajgcych sie zwierzat planktonowych, genetycz-
nie identyczne osobniki nalezgce do jednego
klonu inaczej zachowuja sie, réznie wygladajg i
ich historie zycia przebiegajg odmiennie w wa-
runkach roéznego natezenia presji drapiezcy.
Wiare w powszechnos¢ utrwalonych, konstytu-
tywnych mechanizmow obronnych zastgpito
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przekonanie o co najmniej rownoprawnym zna-
czeniu plastycznosci fenotypu. W ostatnich la-
tach jesteSmy zresztg sSwiadkami oczywistego
renesansu zainteresowania fenotypem w ekolo-
gii ewolucyjnej.

Indukowane mechanizmy obronne sag roz-
powszechnione u wielu grup bezkregowcow,
kregowcéw i roslin. U bezkregowcéw i kregow-
cow reakcje obronne sg indukowane przez dra-
piezcow, konkurentéw lub mikroorganizmy pa-
togenne (np. wytwarzanie antybakteryjnych ce-
kropin przez owady). Badania interakcji eksplo-
atacyjnych: roslina-roslinozerca, ofiara-dra-
piezca, zywiciel-pasozyt prowadzone sg nad ro-
Slinami i zwierzetami, w srodowisku ladowym i
wodnym, i rozwijaja sie jak dotad niezaleznie,
czesto postugujac sie nawet odmienng termino-
logig dla opisania tych samych zjawisk. W ciggu
kilkunastu lat, jakie uptynety od nieSmiatej pré-
by znalezienia wspélnego mianownika pomie-
dzy indukowaniem przez drapiezce mechani-
zmow obronnych u ofiar, przez roslinozerce —
u roslin i przez pasozyta— odpornosci zywiciela
(Kalinowska i Pijanowska 1987), stalo siejasne,
ze istnieje miedzy nimi bardzo wiele wspolnego.
Wyrazem tego jest niedawno wydana ksiazka
»Evolution of inducible defenses”, pod redakcja
RalphaTollriana iDrew Harvell (1998), ktorej
zamyst oparty jest wiasnie na poszukiwaniu
wspolnych mechanizmoéw indukcji reakcji ob-
ronnych i odpornosciowych rzadzacych rézny-
mi interakcjami eksploatacyjnymi. Jest oczywi-
ste, ze specjalisci w kazdej z tych dziedzin mogg
wiele skorzysta¢ na wspotpracy z pozostatymi,
i ze badania nad zmiennosciag fenotypowa pozo-
stajg juz nie tylko w centrum zainteresowania
biologii organizmalnej i biologii ewolucyjnej, ale
sa osig interdyscyplinarnych badann na styku
genetyki, biochemii, biologii rozwoju, fizjologii,
ekologii i ewolucjonizmu. Poznanie mechani-
zmow ewolucji obrony indukowanej jest funda-
mentalne dla zrozumienia ewolucji plastyczno-
Sci fenotypowej (Schiichting i Pigliucci 1998).
Badania nad indukowang obrong rzucajg zre-
sztg sporo Swiatta na nasz najwiekszy problem
medyczny — ewolucje indukowanej odpornosci
na choroby ijej tragiczne czasem porazki.

Od czasu, gdy De Beauchamp (1952a, b) i
Gitbert (1966) jako pierwsi opisali indukowany

NIEPRZEWIDYWALNOSC

Z perspektywy krotko zyjagcych organizmoéw
planktonowych zmiany presji drapiezcow w
czasie i przestrzeni sg nieregularne i nieprze-
widywalne. W ciggu roku, przynajmniej w wa-
runkach klimatu umiarkowanego, nasladuja
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przez drapiezce proces powstawania kolcéw u
wrotkéw, a Haukioja (1977) zasugerowat, ze
cyklicznos¢ zmian demograficznych w popula-
cjach roslinozercowjest funkcja poziomu odpo-
rnosci roslin, zostato odkrytych bardzo wiele
systemoéw indukowanej obrony. Sag one rozpo-
wszechnione wszedzie tam, gdzie organizmy po-
zostajg pod selektywng presja drapiezcéw, pa-
sozytéw, roslinozercéw, patogendéw, a nawet
konkurentéw. Pierwsze przypadki odkryte byty
u zwierzat, u ktérych cechy indukowane sg
widoczne, i u roslin, u ktérych odpornos¢ na
zgryzanie jest tatwa do zaobserwowania, w od-
réznieniu od przebiegu i chemizmu reakcji ob-
ronnej. tatwiej zobaczy¢ jest morfologiczng
strukture, ktéra pojawia sie lub zmienia w obe-
cnosci drapiezcy, niz na przykitad zarejestrowacd
zmiane wysitku reprodukcyjnego u tego samego
organizmu. Postep badan ujawnia coraz bar-
dziej skryte formy obrony. Wioslarki (modelowa
Daphnici}, pierwotniaki (modelowy Enplotes) i
mszywioty (modelowa Mebranipora) sg najlepiej
od tej strony poznanymi organizmami wodny-
mi.

Ewolucji indukowanej obrony sprzyja kilka
okolicznosci:

1) presja selekcyjna czynnika indukujacego
musi by¢ zmienna i nieprzewidywalna, okreso-
wo silna. W warunkach statego natezenia nie-
odmiennie silnej presji drapiezcéw powinny do-
minowa¢ konsytutywne cechy obrone,

2) w srodowisku powinny by¢ dostepne wia-
rygodne sygnaty, pozwalajgce na trafng ocene
stopnia niebezpieczenstwa,

3) obrona musi by¢ skuteczna, to jest czas
jaki uptywa od momentu wzrostu zagrozenia do
ujawnienia sie reakcji obronnej powinien by¢
krétki, w przeciwnym razie zmieniony behawior
lub morfologia mogg oznaczac¢ niepotrzebny wy-
datek energetyczny i spotkac¢ sie z ponownie
zmieniong sytuacja srodowiskowa,

4) ujawnianie sie cech defensywnych tylko
w warunkach realnego zagrozenia pozwala na
oszczednos$¢ kosztow, ktdre ponoszone sg stale,
gdy cechy obronne manifestowane sg perma-
nentnie; stanowi to zasadniczg korzys¢ w wa-
runkach zmiennej presji drapiezcéw.

PRESJI DRAPIEZCOW

one sezonowo zmieniajace sie warunki swietlne
i termiczne. Tymczasem jednak w ciggu krot-
kiego, latem zaledwie kilkudniowego zycia wio-
slarki czy wrotka planktonowego, te zmiany nie
moga byc¢ rejestrowane. Przestrzenna zmien-
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nos¢ tych czynnikéw doswiadczana w ciggu
zycia, na przykfad przez zwierzeta migrujace
pionowo lub horyzontalnie, czy biernie przemie-
szczane wraz z masami wody, jest wieksza niz
ich kierunkowe zmiany sezonowe. Znaczna
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czes¢ zmiennosci presji drapiezcéw doswiad-
czana jest przez organizm planktonowy w spo-
s6b lokalnie nieprzewidywalny, a w kazdym
razie nie zapowiadany przez zmiany warunkow
abiotycznych.

WIARYGODNOSC SYGNALOW

Zmiennosé presji drapiezcow w Srodowisku
wodnym nie moze by¢ wiec rozpoznana przez
organizmy planktonowe za posrednictwem syg-
natéw abiotycznych. Potrzebny jest inny rodzaj
informacji, ktére w wiarygodny sposéb zapo-
wiadatyby kierunek i skale tych zmian. Nawia-
sem mowiac w anglojezycznej literaturze istnie-
je rozrdéznienie pomiedzy ,signal” a ,cue”, przy
czym signal oznacza ,intencjonalny” przekaz
informacji, a ,cue” — mimowolny. W polskiej
literaturze uzywa sie, niekoniecznie fortunnie,
pojecia ,sygnat” w obu znaczeniach. Ewolucja
plastycznosci fenotypowej zasadza sie na doste-
pnosci wiarygodnych sygnatéw. Musi istnie¢ w
obrebie jednej generacji statystyczny zwigzek
miedzy pojawieniem sie i rozszyfrowaniem do-
wolnego sygnatu owzroscie zagrozenia a rzeczy-
wistym wzrostem zagrozenia, awiec ultymatyw-
na jakoscig srodowiska w obrebie jednej gene-
racji. Zasadniczym problemem dla organizmu
zyjacego w srodowisku obfitujgcym w bogactwo
sygnatéw musi by¢ zapewne ekstrahowanie in-
formaciji z ,szumu informacyjnego” (ang. envi-
ronmental noise), lecz niewiele wiadomo o me-
chanizmach rozrézniania sygnatéw, ktére musi

zasadzac¢ sie na dwéch waznych komponen-
tach: czytelnosci czy niepowtarzalnosci specyfi-
cznego sygnatu i selektywnosci biorcy. Sygnaty
chemiczne, o ktérych tak wiele méwi sie w tym
tomie, anonsujg zmiany zagrozeniaz pewnoscig
wiarygodnie i na czas — pojawiajg sie w czytel-
nych stezeniach juz w niespetna godzine od
momentu pojawienia sie drapiezcy i ulegaja
szybkiej degradacji mikrobiologicznej. Petna in-
formacja o stopniu zagrozenia powinna zawie-
ra¢ obok sygnatu o obecnosci drapiezcy jeszcze
jeden komponent, mianowicie informacje o au-
tentycznym zainteresowaniu drapiezcy osobni-
kami nalezacymi do tej samej kategorii takso-
nomicznej czy morfologicznej. O tym zaintere-
sowaniu, a wiec o faktycznej presji drapiezcy
moze Swiadczy¢ obecnosé w wodzie zwiazkéw
uwalnianych do wody na skutek zranienia i
uszkodzenia tkanek lub strawienia fragmentow
ofiary (poréwnaj Pijanowska 1998). Dopiero ta-
ka kombinacja tych dwéch sygnatow daje wia-
rygodng informacje, ktéra nie ma swojego od-
powiednika ani wsréd sygnatéw wzrokowych,
ani akustycznych, ani mechanicznych.

SKUTECZNOSC OBRONY

Wiekszos¢ reakcji indukowanych przez dra-
piezcow moze w mierzalny spos6b zmniejszy¢
prawdopodobienstwo stania sie ich tupem. Ist-
nieje jednak zawsze ryzyko, ze gruntowna prze-
budowa morfologii czy zmiana alokacji energii
bedzie na tyle czasochtonna, ze dokona sie zbyt
p6ézno i nie bedzie juz pasowata do aktualnej
sytuacji ultymatywnej. Powszechnos¢ obrony
indukowanej w rozmaitych grupach takso-
nomicznych jest zatem limitowana tempem, w
jakim moze sie dokonac¢ przebudowa historii
zycia, morfologii czy behawioru, a wiec tempem
zmian fenotypu w stosunku do tempa zmienno-
Sci zagrozen biotycznych, ktére jg wywotuja.

Rozmaitos¢ jednoczes$nie dostepnych, alter-
natywnych Zrédet pokarmu zmniejsza presje
nie wyspecjalizowanych konsumentéw (genera-
listébw) na poszczegolne jego rodzaje. Jedna ka-
tegoria pokarmu moze by¢ na tyle rozmaita i
zmienna, ze uniemozliwia konsumentom adap-
tacje do okreslonych postaci fenotypowych, bo

czas, w jakim drapiezca doswiadcza ich obfito-
Sci jest zbyt krotki. Jedna ryba moze w ciggu
swojego zycia zetkngl sie z calg panoramg
ksztattow, na przyktad Daphnia cucullata. Za-
pewne zaden ze zmiennych morfologicznie czy
behawioralnie gatunkow wioslarek czy wrotkéw
nie jest postrzegany jako monolityczna katego-
ria. Ostatecznie skutecznos¢ obrony mierzona
by¢ powinna redukcjg tempa konsumpcji a w
efekcie demograficzng odpowiedzig w postaci
redukcji zageszczenia drapiezcy (Agrawal i Kar-
ban 1998). Wobec jednak obfitosci alternatyw-
nych ofiar i raczej oportunistycznym, maito
wyspecjalizowanym trybem odzywiania sie wie-
kszosci stodkowodnych drapiezcéw, przejscio-
wo zmieniony wyglad ofiary, ktéry moze wrecz
przeczy¢ poszukiwanemu jej wizerunkowi (ang.
search image) moze co najwyzej okresowo od-
wracac¢ uwage drapiezcy od okreslonej kategorii
pokarmu.
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OSZCZEDNOSC KOSZTOW

Koszty obrony morfologicznej czesciowo tyl-
ko dajg sprowadzi¢ do kosztéw budowy dodat-
kowej tkanki. O ile grzebyk na gtowie Daphnia
pulex (wiecej o zmiennosci ksztattéw w plankto-
nie i jej defensywnych funkcjach w artykule
Rutkowskiej | Pijanowskiej w tym numerze
KOSMOSU) wymaga znikomych naktadéw, o
tyle wymysina rozbudowa gtowy u Daphnia cep-
halata pochtania na pewno znaczaca frakcje
budzetu energetycznego zwierzecia. Kolejnym
kosztem zwigzanym z rozbudowg czesci gtowo-
wej bywa redukcja liczby potomstwa wynikaja-
ca z ograniczenia pojemnosci komory legowej,
na skutek zwezenia calego ciala. Ze zmiang
ksztattéw ciata zmieniajg sie hydrodynamiczne
parametry ptywania (wiecej o tym w artykule
AbrusAna w tym numerze KOSMOSU), czemu
towarzyszy¢ moze wzrost zuzycia energii na
ptywanie.

Kosztochtonna jest réwniez mobilizacja
aktywnosci lokomotorycznej w trakcie szybkie-
go ptywania (ucieczki). Zapotrzebowanie ener-
getyczne wzrasta z predkoscig ptywania, i dla-
tego mozliwos¢ ucieczki ograniczona jest wias-
nie przez wysokie metaboliczne koszty szybkie-
go pokonywania przestrzeni, chociaz ptywanie
w normalnym tempie nie stanowi znaczgcego
wydatku energetycznego (Dawidowicz i Loose
1992).

Inne koszty obrony przed drapieznictwem
zZwiagzane sgjuz nie tyle z bezposrednim wydat-
kiem energetycznym, co z utrata mozliwosci
przebywaniaw poblizu optimum warunkoéw ter-
micznych czy korzystania z obfitosci zasobéw. |
tak diugotrwatle pozostawanie w gestych agre-
gacjach eksponuje zwierzeta na lokalne niedo-
bory pokarmu, zycie w gtebokich wodach hypo-
limnionu — na dziatanie niskiej temperatury i
niskich koncentracji pokarmu i z tym zwigzane
spowolnienie wzrostu lub redukcje ptodnosci
(wiecej o tym w artykule Dawidowicza w tym
numerze KOSMOSU). Obnizona w niskiej tem-
peraturze aktywnos¢ uposledza poza tym zdol-
nos¢ do znajdowania miejsc obfitujacych w po-
karm i prowadzi do redukcji racji pokarmowej.

Zwierzeta planktonowe padajg ofiarg wielu
drapiezcow, o odmiennych preferencjach i oby-
czajach pokarmowych. Powaznym, cho¢ czesto
niedocenianym kosztem obrony moze by¢ eks-
pozycja na innego rodzaju drapieznictwo. Redu-
kcja dostosowania na skutek podtrzymywania
niewtasciwej w danych okoliczno$ciach obrony
moze by¢ znaczgca. Redukcja wielkosci ciata w
momencie osiggania dojrzatosci, selekcjonowa-

na w warunkach presji ryb nie zdaje egzaminu,
gdy te same zwierzeta znajduja sie pod jedno-
czesna presja bezkregowcow, ktora faworyzuje
duze rozmiary ciata przy dojrzewaniu. Optymal-
na strategia w obronie przed drapieznictwem
bezkregowcdow jest najgorszg w obecnosci ryb.
W warunkach jednoczesnego zagrozenia ze
strony ryb i bezkregowcéw drapieznych o réz-
nych preferencjach pokarmowych optymalnym
rozwigzaniem mogtoby by¢ posrednie tempo
wzrostu, aw nieobecnosci drapiezcéw optymal-
ny bylby zapewne fenotyp generalisty (ang. ge-
nerat purpose phenotype).

Osobna kategoria kosztéw jest wynikiem
tego, ze rozmaite reakcje ,przedsiewziete” dla
obrony przed jednym rodzajem zagrozenia nie
tylko czynia zwierze bezbronnym wobec dra-
piezcy o odmiennych preferencjach pokarmo-
wych, ale i prowadzg do konfrontacji z dziata-
niem innych niz drapieznictwo nieprzyjaznych
czynnikéw biotycznych. Przykladowo, wytwa-
rzanie duzej liczby osobnikéw potomnych, lecz
o matych rozmiarach ciata w obecnosci ryb jest
chybione (ang. maladaptive) w ztych warun-
kach pokarmowych.

Argument oszczednosci kosztéow bywa, na-
wiasem moéwigc, najczesciej przywotywany dla
wyttumaczenia powszechnosci obrony induko-
wanej. Tymczasem istnienie kosztéw obrony nie
jest definitywnie i jednoznacznie przesadzone.
Warunkiem istotnej redukcji kosztow jest od-
wracalnos¢ zmian w behawiorze, morfologii lub
historii zycia. Tymczasem nie wszystkie zmiany
sg odwracalne, wiec bywa i tak, ze od momentu
uruchomienia okreslonej reakcji obronnej ko-
szty ponoszone sgjuz stale. Nie wszystkie orga-
nizmy ponoszg rownie dotkliwe koszty obrony,
problematyczna bywa tez ich ocena, tym bar-
dziej, ze nie zawsze nalezy sie ich spodziewacé w
tym samym pokoleniu; czasem na ich istnienie
wskazujg dopiero przyszie losy potomstwa.
Przebudowie morfologicznej lub behawioral-
nym reakcjom obronnym towarzysza czesto
zmiany w historii zycia, ijesli wigzg sie one ze
spadkiem dostosowania na skutek opéznionego
dojrzewania czy mniejszej liczby potomstwa, to
bywaja one interpretowane jako koszty obrony.
Tymczasem te zmiany moga by¢ oddzielnymi,
niezaleznymi adaptacjami (ang. uncoupled de-
fences), uruchamianymi kolejno w zaleznosci
od skali i dtugotrwatosci zagrozenia (Luning
1994, Repka i wspoOtaut. 1994). Towarzyszace
zmianom morfologicznym lub behawioralnym
zmiany w historii zycia mogg by¢ wynikiem
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kompromisowych rozwigzan (ang. trade-off) w
procesie alokacji energii pomiedzy wzrost a re-
produkcje (np. koniecznosci szybkiego osiag-
niecia duzych rozmiaréw ciata).

Gdy zawodzi mozliwos¢ wiarygodnej oceny
kosztow reakcji obronnej, nadal o ich istnieniu
wnosi sie czesto na podstawie tego, ze reakcja
obronna jest indukowana a nie permanentna.
Oszacowanie kosztéw istotnie nie zawsze jest
proste i nie zawsze mozliwe, ajeszcze trudniej-
sza wydaje sie poréwnawcza ocena kosztow
obrony indukowanej wobec utrzymywanej per-
manentnie.

Nawetjesli indukowane reakcje obronne oz-
naczaja mierzalng i znaczacg oszczednos¢ ko-
sztow w stosunku do obrony konstytutywnej,
kwestionuje sie czasem owe ,,0szczednosci”jako
napedowy motor ewolucji plastycznosci cech
obronnych. Chociaz koszty obrony konstytu-
tywnej ponoszone sg permanentnie, a koszty
obrony indukowanej — tylko okazjonalnie, to
zapewne istniejg réwniez, i to niemate, koszty
tej ostatniej. Zdolnos¢ do szybkiej odpowiedzi
na sygnat informujacy o wzroscie ryzyka ze
strony drapiezcy moze oznacza¢ permanentne
ponoszenie innych kosztéw. | tak na przykiad
stata czujnos$¢ aparatu detekcji i receptorow
(chemosensorycznych w pierwszym rzedzie),
»pogotowie” fizjologiczne, ktére w razie potrzeby
pozwoli na mobilizacje mechanizmméw neuro-
hormonalnych i szybkg transformacje zacho-
wan i struktur, wreszcie sama przebudowa
morfologii i zmiana behawioru — moga ozna-
cza¢ znaczne (nawet state) wydatki energetycz-
ne, chociaz sama reakcja obronna ujawnia sie
tylko w razie zagrozenia. Koszty permanentnej
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inspekcji Srodowiska i utrzymywania maszyne-
rii odpowiedzialnej za plastycznos¢ reakcji ob-
ronnych nie powinny wszakze przekracza¢ ko-
rzysci z tytutu okazjonalnych tylko wydatkow
na sama reakcje obronng. Znane sa tymczasem
przyktady wskazujgce na to, ze koszty obrony
(np. obrony roslin indukowanej przez roslino-
zerce) sg poréwnywalne z kosztami obrony kon-
stytutywnej (Karban i Batdwin 1997), i na tyle
Zznaczace, ze moga ogranicza¢ ewolucje obron-
nosci indukowanej. Stad zresztg przede wszy-
stkim w ekologii roslin podejmowane sg préby
poszukiwania alternatywnych przyczyn ewolu-
cji indukowanych mechanizméw obronnych.

Ocena kosztéw reakcji obronnych przypo-
mina historycznie dzieje wiary we wszechpotez-
ng role oddziatywan konkurencyjnych jako za-
sadniczej sity ksztattujgcej skitad gatunkowy
biocenozy. Sprzeczne z tym paradygmatem wy-
niki po prostu nie byly publikowane. Podobnie,
niemoznos¢ odnalezienia kosztéw obrony indu-
kowanej sktania raczej do odrzuceniawiarygod-
nosci wynikéw eksperymentu niz wiarygodno-
Sci hipotezy, bo wiara w powszechnos$¢ i konie-
czno$¢ kompromisu jest podstawag myslenia o
adaptacjach i ich kosztach w ekologii ewolucyj-
nej.

Dziekuje Jurkowi Abrusanowi, Piotrowi
Dawidowiczowi i Andrzejowi Kotodziejczykowi,
ktorzy zechcieliw ekspresowym tempie przeczy-
ta¢ wczesniejszg wersje tego artykutu i podzieli¢
sie ze mng swoimi uwagami, ktére uchronity
mnie przed wieloma btedami i niezrecznoscia-
mi.

INDUCIBILITY OF DEFENSIVE TRAITS

Summary

Conditions favouring the inducibility of anti-predator
defense (behaviour, morphology and life history traits) in
planktonie organisms are reviewed. The plasticity of defens-
ive traits is selected for: (1) under strong and unpredictable
predation regime, (2) when reliable cues are available in the
environment to advertise the onset of predation pressure
(chemical cues released by a predator to the environment
seem to meet this demand better than visual, acoustic or

mechanical cues), (3) when the induced defense is efficient;
the defensive reaction has to be displayed immediately
when the risk of being preyed upon becomes serious, i.e.
the time needed to complete a phenotypic change must be
brief enough as compared to the time scale of changes in
the predation regime, and (4) when a permanent display of
defense is associated with high metabolic costs.
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