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DOBOWE MIGRACJE PIONOWE ZOOPLANKTONU: PRZYCZYNY, KOSZTY
I KONSEKWENCJE

WSTEP

Organizmy wodne nalezace do bardzo wielu
gatunkow ze wszystkich typow krdélestwa zwie-
rzat, a takze niektore pierwotniaki i glony plan-
ktonowe cyklicznie przemieszczajg sie w toni
wodnej od powierzchni ku gtebinom i z powro-
tem ku powierzchni. Wedrowki te, zachodzace
zwykle w rytmie 24-godzinnym, nazywane sg
dobowymi migracjami pionowymi. Migrujace
zwierzeta planktonowe zazwyczaj spedzaja
dziert naznacznych gtebokosciach, ponizej stre-
fy eufotycznej i okoto zachodu podnoszg sie ku
powierzchni, gdzie pozostajg do Switu. Skala
tych migracji jest imponujgca — na wielkich
przestrzeniach oceanéw migrujacy plankton
tworzy poziome warstwy dobrze widoczne na
ekranach sonaréw (ang. sonic scattering lay-
ers), ktore przemieszczajg sie regularnie w stu-
pie wody na odlegtosci siegajgce setek metrow.
Podobne warstwy mozna dostrzec w jeziorach,
zwhaszcza zasiedlonych przez planktonowe lar-
wy pospolitej muchéwki — wodzienia (Chaobo-
rus sp.), ktore dzieki wypetnionym gazem pe-
cherzykom hydrostatycznym sa dobrze ,widzia-
ne” w wodzie przez urzadzenia echoakustyczne.
Oczywiscie wedréowki pionowe planktonu zosta-
ty opisane na dtugo przed wynalezieniem sona-

ru, jeszcze w ubieglym stuleciu i do dzi$ sag
intensywnie badane takze klasycznymi meto-
dami hydrobiologicznymi. Nieustajace zaintere-
sowanie tym fenomenem jest w petni zrozumia-
te — dobowe migracje pionowe sg prawdopo-
dobnie najbardziej rozpowszechnionym na Zie-
mi typem behawioru zwierzat, cho¢ ograniczo-
nym do srodowisk wodnych i by¢ moze z tego
powodu odrobine niedocenianym przez nasz
wilasny, zdecydowanie ladowy gatunek.

Naukowa literatura tego zjawiska znacznie
przekracza 2000 pozycji i doczekata sie juz
licznych syntez (np. Cushing 1951, Hutchinson
1967, Bayly 1986, Lampert 1989, 1993, Pija-
nowska 1993, De Meester i wspoOtaut. 1998),
takze wjezyku polskim (Lampert 1988, Bierna-
cka 1992, Dawidowicz 1999). Prace te dotycza
rozmaitych zagadnienn zwigzanych z dobowymi
migracjami pionowymi, najczesciej jednak po-
Swiecone sa mechanizmom fizjologicznym wy-
jasniajacym to zachowanie sie zwierzat (zwtasz-
cza zasieg migracji i ich przebieg w czasie),
ewolucyjnym przyczynom migracji (czyli innymi
stowy wartosci dostosowawczej tego behawioru)
oraz konsekwencjom migracji dla funkcjonowa-
nia ekosystemoéw pelagicznych.

PRZYCZYNY DOBOWYCH MIGRACJI PIONOWYCH ZOOPLANKTONU

Na pytanie dlaczego zwierzeta planktonowe
migrujg w dobowym rytmie mozna odpowie-
dzie¢ w dwojaki sposéb: po pierwsze identyfiku-
jac sygnaty (czynniki) Srodowiskowe wywotujg-
ce migracje i mechanizmy recepcji, wzmacnia-
nia i reakcji na te sygnaty, po drugie identyfi-
kujac powody, ktére sprawiaja, ze dostosowa-

nie (ang. fitness) migrantéw jest zazwyczaj wy-
zsze niz osobnikow, ktére pozostawatyby przez
calg dobe na tej samej gltebokosci — w przeciw-
nym wypadku strategia migrowania zostataby
szybko wyeliminowana z populacji planktono-
wych przez dobdér naturalny.
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Odpowiedz na pierwsze pytanie wymaga
znalezienia bezposrednich, ,proksymalnych”
przyczyn migracji i préby ich poznania domino-
watly we wczesniejszych badaniach nad migra-
cjami pionowymi, zwitaszcza w latach 60-tych.
Jednak do dnia dzisiejszego nie ma pewnosci,
czy istniejejakis uniwersalny mechanizm regu-
lujgcy zachowania migracyjne u réznych zwie-
rzat, wiadomo jedynie, ze migracje pionowe
zwigzane sg Scisle z dobowym rytmem zmian
oSwietlenia. Prawdopodobnie u wiekszosci ga-
tunkoéw migracje inicjuje przekroczenie progo-
wego tempa wzglednych zmian oswietlenia.
Tempo tojest najszybsze o $Swicie i 0 zmierzchu,
a kierunek zmian (wzrost lub spadek o$wietle-
nia) decyduje o kierunku migracji (odpowiednio
w glebiny lub ku powierzchni). Z kolei bez-
wzgledne natezenie Swiatta w wodzie wptywa
istotnie na glebokos¢ zajmowang w ciggu dnia
przez osobniki migrujacych populacji. Z catg
pewnosciagjednak dziatanie bodzcéow fizycznych
(warunki Swietlne) jest modyfikowane przez
wiele czynnikéw biotycznych i abiotycznych
srodowiska i nawet doktadna znajomos¢ wa-
runkoéw swietlnych panujgcych w ciggu doby na
réznych giebokosciach nie wystarcza do przewi-
dywania zachowan migracyjnych planktonu.
Poznanie czynnikow proksymalnych jest oczy-
wiscie istotne i interesujace dla badaczy migra-
cji chocby dlatego, ze pozwala na skonstruowa-
nie poprawnych, ,dziatajgcych” eksperymen-
tow. Jest tez z pewnoscig interesujace dla eko-
fizjologow, jako ze recepcja, przetwarzanie i re-
akcje na czynniki proksymalne moga by¢ bada-
ne przede wszystkim wlasnie metodami stoso-
wanymi w fizjologii zwierzat.

Jednakze dla ewolucyjnie zorientowanego
ekologa (a ekologia jest przeciez nauka o dzia-
taniu doboru naturalnego na organizmy zyjace
Ltu i teraz”) bardziej interesujgce, bardziej pod-
stawowe sg pytania o biologiczny sens migracji
pionowych, jakakolwiek bytaby fizjologiczna
maszyneria sterujgca ich przebiegiem. Istotnie,
wyjasnienie mechanizmoéw migracji nie wystar-
cza do udzielenia odpowiedzi na pytanie, dla-
czego zjawisko tojest tak powszechne. Dlaczego
podobne migracje podejmuja organizmy tak od-
legle taksonomicznie, zupetnie rézne pod wzgle-
dem budowy ciata, roslinozerne i drapiezne (a
takze w ogole nie pobierajgce pokarmu, jak np.
poczwarki wspomnianego juz wyzej Chaobo-
rus)? Po co wilasciwie te wszystkie zwierzeta
planktonowe przemierzajg z zastanawiajaca re-
gularnosciag pionowe dystanse dziesigtki tysiecy
razy przekraczajgce dtugos¢ ich wiasnych ciat?
Jakie korzysci dostosowawcze przynosza osob-
nikom te dalekie nieraz wedréwki? | wreszcie,
dlaczego ten tak powszechny behawior nie jest
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jednak w petni uniwersalny i w wiekszosci sro-
dowisk pelagicznych oprdécz populacji migruja-
cych zdarzajq sie takie, ktére stale okupuja te
sama warstwe wody? Dlaczego populacje (lub
pojedyncze osobniki) tych samych gatunkéw
czasami migrujg, a czasami nie, mimo bardzo
podobnych warunkéw srodowiskowych? Wie-
kszos$¢ tych pytan to pytania o sens i cel. Za-
sadnos¢ tego rodzaju pytan w naukach przy-
rodniczych bywa kwestionowana, lecz z pewno-
Scig sg one uprawnione w biologii ewolucyjnej,
gdzie sensowne staje sie to, co podnosi dosto-
sowanie i pozwala utrzymaé, albo moze popra-
wi¢ pozycje w nieustajacym wyscigu o prymat
w powielaniu wkasnych genéw. Znalezienie od-
powiedzi na tego rodzaju pytania przynosi nie-
zwyklg satysfakcje wynikajaca ze zrozumienie
ostatecznych (,ultymatywnych”) przyczyn zja-
wisk przyrodniczych.

Poszukiwanie tych przyczyn ostatecznych
ma dituga historie i zaowocowato stworzeniem
licznych, niekiedy wzajemnie wykluczajgcych
sie hipotez. Posréd nich warto wymienié¢ (za
Mangelem i Clarkiem 1988) zaproponowane
przez réznych autoréw wyjasnienia roli dobo-
wych migracji pionowych jako:

1) metody samoregulacji populaciji,

2) sposobu na unikniecie nadmiernej eks-
ploatacji zasobéw pokarmowych,

3) mechanizmu stuzgcemu maksymalizacji
tempa wymiany genéw w populacjach,

4) sposobu unikania szkodliwego wplywu
promieniowania stonecznego (ultrafioletowego i
widzialnego),

5) sposobu na utrzymanie stosunkowo sta-
tego tempa pobierania pokarmu w ciagu roku,

6) reakcji zwierzat na toksyczne dziatanie
fitoplanktonu,

7) sposobu na horyzontalne rozprzestrze-
nianie sie (masy wody przy powierzchni i w
gtebinach czesto przemieszczajg sie w réznych
kierunkach),

8) reakcji na ruchy populacji ofiar i ich
skupiskowe rozmieszczenie,

9) sposobu na unikanie konkurencji mie-
dzygatunkowej,

10) sposobu maksymalizacji korzysci ener-
getycznych,

11) reakcji na warunki fizyczne, nie majacej
bezposredniego znaczenia biologicznego,

12) sposobu na osigganie optymalnego ryt-
mu zmian temperatury w ciggu doby,

13) mechanizmu stuzgcemu unikaniu dra-
pieznictwa.

Hipotezy powyzsze zostaly sformutowane w
ciggu ostatnich 60 lat i wiekszo$¢ z nich majuz
tylko wartos¢ historyczng. Hipoteza (11) nie
wydaje sie intelektualnie satysfakcjonujaca.
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Niektore inne (1, 2, 3, 5, 9) opierajg sie na
rozumowaniu w kategoriach doboru grupowe-
go, ktéry - jak dzi§ wiemy — dziata jedynie w
pewnych, Scisle okreslonych warunkach, ktore
zbyt rzadko pojawiajg sie w ekosystemach pe-
lagicznych, by doprowadzi¢ do obserwowanej
powszechnosci i zasiegu interesujacego nas zja-
wiska. Jeszcze inne hipotezy (np. 6, 7) postugu-
ja sie co prawda kryterium dostosowania osob-
niczego, ale nie wyjasniaja regularnego przebie-
gu migracji w czasie, czyli ich dobowej rytmicz-
nosci. Hipoteza (4) jest wolna od tej stabosci, ale
z kolei nie ttumaczy amplitudy migracji — zwie-
rzeta planktonowe migruja w dzien na gteboko-
Sci wielokrotnie wieksze od zasiegu szkodliwego
dziatania promieniowania stonecznego. W re-
zultacie od lat 70. najzywiej dyskutowane byty
dwie hipotezy wyjasniajgce adaptatywng war-
tos¢ dobowych migracji pionowych: hipoteza (a
wihasciwie grupa hipotez) korzysci energetycz-
nych (10) i hipoteza unikania drapieznictwa
(13). Hipotezy te opieraja sie na wzajemnie
sprzecznych zatozeniach: pierwsza z nich zakita-
da, ze pionowe wedrowki przynosza metabo-
liczne i demograficzne ,,zyski” migrujgcym osob-
nikom (populacjom); druga— przeciwnie, przyj-
muje iz wedréwki pionowe sg energetycznie
kosztowne, a wiec migracje sag zrodtem metabo-
licznych i demograficznych strat, ale ich podej-
mowanie jest konieczne dla zminimalizowania
zagrozenia ze strony drapieznikéw postuguja-
cych sie przy polowaniu wzrokiem, zwlaszcza
ryb planktonozernych.

Zyski, jakie wynikajg z migracji pionowych
miatyby by¢ konsekwencja faktu, ze wody
otwarte jezior i oceandéw sg termicznie stratyfi-
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kowane — wody zalegajace gtebiej sg chtodniej-
sze od powierzchniowych. W rezultacie, migru-
jace zwierzeta spedzaja dni w Srodowisku o
nizszej temperaturze, niz noce. Dzieki temu

moga oszczedniej gospodarowac zasobami po-
karmowymi — w niskiej temperaturze tempo

respiracji organizmow zmiennocieplnych jest
mniejsze (wszystkie zwierzeta planktonowe sg
oczywiscie zmiennocieplne). Co wiecej, rozmia-
ry ciata osiggane przez organizmy planktonowe

sg odwrotnie skorelowane z temperaturg oto-
czenia (patrz przeglad literatury Atkinsona

1994) i wobec tego zwierzeta podejmujgce mi-
gracje do chtodnych, gtebokich wod sg wieksze

po osiaggnieciu dojrzatosci ptciowej od osobni-
koéw stale przebywajacych przy powierzchni, w
identycznych nawet warunkach pokarmowych.

Poniewaz z kolei ptodnos¢ zwierzat planktono-
wych jest na ogét dodatnio skorelowana z wiel-
koscia ich ciata, to osobniki migrujace moga
produkowa¢ wiecej potomstwa i w oczywisty,

zdawatoby sie, sposéb osiggac lepsze dostoso-
wanie niz nie migrujace. Hipoteza ta zostata
rygorystycznie przetestowanaw licznych ekspe-
rymentach (patrz przeglad Lamperta 1989) — i

odrzucona. Okazato sie bowiem, ze korzysci

wynikajace ze zwiekszonej w niskiej temperatu-
rze ptodnosci nie kompensujg strat wynikajg-
cych ze spowolnienia tempawzrostu osobnicze-
go i rozrodu, a w Slad za tym tempa wzrostu

populacji r (migrujace zwierzeta osiggaja

wprawdzie ostatecznie wieksze rozmiary, ale

rosng wolniej i dojrzewaja pbézniej). Zagadnienie

bilansu kosztéw i korzysci wynikajacych z mi-
gracji pionowych ma kapitalne znaczenie i po-
wréci jeszcze w dalszej czesci artykutu.

DOBOWE MIGRACJE PIONOWE JAKO BEHAWIORALNY MECHANIZM OBRONY PRZED
DRAPIEZNICTWEM

Wobec odrzucenia hipotez wskazujacych na
korzysci bioenergetyczne i demograficzne,
szczegOllne zainteresowanie w ostatnich latach
zyskata hipoteza gloszaca, iz zwierzeta plankto-
nowe unikajg powierzchniowych wod w ciggu
dnia dlatego, ze pozostawanie w przeswietlonej
warstwie wody tgczy sie z niebezpieczenstwem
Smierci ,z rak” (a raczej — w paszczach) plan-
ktonozercow wizualnie lokalizujacych ofiary. W
tej kategorii drapieznikow zdecydowanie domi-
nuja ryby planktonozerne licznie wystepujace
w ogromnej wiekszoscijezior i oczywiscie, takze
w morzach i oceanach. Do polowania na plan-
kton potrzebuja one Swiatta o natezeniu prze-
kraczajacym pewng progowag wartosé, ponizej
ktorej ich skutecznosé jako drapieznikéw rady-
kalnie spada. To progowe oswietlenie zalezy z

jednej strony od doskonatosci zmystu wzroku
ryb, a z drugiej od widzialnosci samych poten-
cjalnych ofiar, wynikajacej z wlkasnosci optycz-
nych i rozmiaréw ich ciat (liczne zwierzeta plan-
ktonowe sg przezroczyste, a wiec trudne do
dostrzezenia w toni). Tak wiec skuteczng stra-
tegig obronng przeciwko drapieznictwu lyb by-
toby dla zwierzat planktonowych spedzanie
dnia w ciemnych giebinach i powrét ku cieptym
(a wiec gwarantujgcym szybkie tempo metabo-
lizmu) i bogatym w pokarm (ktérym sg — bez-
posrednio lub posrednio — glony planktonowe,
wymagajace swiatta do fotosyntezy) wodom po-
wierzchniowym, pod ostong panujgcych cie-
mnosci. Hipoteza unikania drapieznictwa bar-
dzo dobrze wyjasnia wiec dobowy rytm migracji
pionowych.
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Zasieg migracji powinien by¢ najwiekszy,
zgodnie z przewidywaniami tej hipotezy, u ga-
tunkéw i osobnikéw o najwiekszych rozmia-
rach, najtatwiejszych do dostrzezenia. Tak jest
w istocie, jak dowodzg bardzo liczne badania
terenowe. Oczywiscie fakt, ze duze zwierzeta
migruja glebiej niz male mozna wyjasni¢ ina-
czej: na przykiad przyjmujac, ze duze organi-
zmy po prostu sprawniej i szybciej ptywajq i
moga sie w tym samym czasie bardziej oddalic¢
od powierzchni (mniejsza tymczasem o powody,
dla ktérych migrujq). Stwierdzonojednak (patrz
np. De Meester i wspétaut. 1998), ze posrod
jednakowej wielkosci zwierzat tego samego ga-
tunku glebiej migruja osobniki noszace jaja w
komorach (jak Daphnia) lub workach jajowych
(jak Copepoda). Ciemno pigmentowane i nie-
przezroczyste jaja skorupiakéw planktonowych
sg dobrze widoczne w toni, czesto lepiej niz
same noszace je samice, natomiast ich obe-
cnosé w zadnym wypadku nie poprawia (a cze-
sto pogarsza) zdolnosci ptywackich skorupia-
kéw. Trudno w konsekwencji przyja¢, ze to
zdolnosci lokomotoryczne zwigzane z wielko-
Scig ciata, decydujg o zasiegu migracji.

Wreszcie, w mysl hipotezy unikania drapiez-
nictwa, amplituda migracji zooplanktonu po-
winna by¢ zalezna od zageszczenia i aktywnosci
ryb planktonozernych. W zbiornikach pozba-
wionych tego typu drapieznikéw migracje dobo-
we powinny mie¢ znikomy zasieg lub wcale nie
wystepowaé. Poprawnos¢ tej przestanki zostata
dowiedziona w niezwykle elegancki sposéb
przez Gliwicza (1986). Badat on zachowania
migracyjne lokalnych populacji Cyclops abys-
sorum tatricus (Copepoda, Crustacea) w kilku
jeziorach tatrzanskich réznigcych sie zagesz-
czeniem ryb i czasem, jaki uptnat od ich zary-
bienia. ,Stawy” tatrzanskie byly, z wyjgtkiem
Morskiego Oka, bezrybne w ciggu ostatnich 10'
000 lat, ale w ostatnim stuleciu niektére z nich
zostaly przez gérali zarybione pstragiem
zrodlanym. Okazato sie, ze rzeczywiscie ampli-
tuda migracji populacji C. a. tatricus jest tym
wieksza, imwiekszejest zageszczenie ryb i czas,
jaki uptynat od momentu ich introdukcji (szcze-
Sliwie znane sa z grubsza daty zarybien). Innymi
stowy im dtuzej badane populacje pozostawaty
pod naciskiem czynnika selekcjonujgcego za-
chowania migracyjne (presja ryb), tym wiekszy
byt w nich udzial osobnikéw podejmujacych
intensywne, kilkudziesieciometrowe migracje.
Populacja Cyclops w nadal bezrybnym Czar-
nym Stawie pod Rysami nie migruje prawie
zupetnie, choc jest to akurat jezioro najwyzej
potozone sposrod badanych, a wiec najbardziej
eksponowane na wptyw promieniowania ultra-
fioletowego, ktérego unikanie — w mysl jednej
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z wymienionych wyzej hipotez — miatoby by¢
przyczyna migracji.

Ostatnie dziesieciolecie przyniosto najbar-
dziej by¢ moze przekonywajace dowody na rzecz
hipotezy unikania drapieznictwa. Wykazano
mianowicie, ze liczne gatunki zwierzat plankto-
nowych, taksonomicznie nieraz odlegte (np. lar-
wy muchéwki Chaoborus i skorupiaki plankto-
nowe) zaczynajg migrowacé dopiero w odpowie-
dzi na obecnos¢ ryb planktonozernych. Okazato
sie wiec, ze behawior migracyjny jest czesto
plastyczny, to znaczy dziatanie doboru nie jest
konieczne by doprowadzi¢ do szybkich zmian w
zachowaniu sie zwierzat planktonowych (ostat-
nie przeglady literatury na ten temat mozna
znalez¢ w pracach Larssona | Dodsona 1993,
Pijanowskiej 1993, De Meestera I Wspéiaut.
1998). Zwykle Zrédtem informacji o zagrozeniu
sg kairomony, substancje wydzielane przez ry-
by do Srodowiska. Ostatnio Boriss i wspétauto-
rzy (1999) doniesli o poznaniu natury chemicz-
nej kairomonu inicjujgcego migracje Daphnia,
ale prawdopodobnie substancji tych jest wiecej
i beda one identyfikowane w toku dalszych
badan. Wioslarki planktonowe rozpoznajg nie
tylko obecnos$¢ kairomondéw, ale takze ich ste-
zenie, zalezne z kolei od zageszczenia ryb. Dzie-
ki temu sita reakcji obronnej zooplanktonu, to
jest amplituda migracji pionowych, moze by¢ —
i jest w istocie — proporcjonalna do poziomu
ryzyka (np Loose | Dawidowicz 1994).

Istnienie zwigzku pomiedzy obecnoscig dra-
pieznikéw a wystepowaniem i intensywnoscia
migracji pionowych jest bardzo silnym argu-
mentem na rzecz hipotezy antydrapiezniczej.
Rzeczywiscie, hipoteza ta zastata obecnie przy-
jeta niemal za paradygmatw ekologii planktonu
i przy jej pomocy udaje sie wyjasni¢ wiekszos¢
obserwowanych przypadkoéw migracji plankto-
Nnu (Lampert 1993). Migracje pionowe wydajg
sie tez niezmiernie skutecznym mechanizmem
obronnym. Nie sg jednak mechanizmem jedy-
nym. Ostatnie dziesieciolecie przyniosto znacz-
ny postep w badaniach nad sposobami obrony
zwierzat planktonowych przed réznego typu
drapieznikami (Pijanowska 1998). Jedng z
istotnych przyczyn tego postepu bylo wiasnie
odkrycie zdolnosci zwierzat planktonowych do
wykrywania zagrozenia za posrednictwem wy-
dzielanych przez drapiezniki kairomonow. Zna-
czenie tej obserwacji byto dwojakie: po pierwsze
pozwala ona oceni¢ czy obserwowane zmiany
behawioru, morfologii i historii zycia maja cha-
rakter mechanizmu obronnego, co nie zawsze
jest oczywiste. Zdrowy rozsadek nakazuje przy-
puszczad, ze jesli dana cecha ujawnia sie tylko
w obecnosci drapieznika i powoduje zmniejsze-
nie ryzyka smierci, tojest cechg obronng. Prob-
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lem tylko w tym, ze trudno byto znalez¢ Srodo-
wiska bez drapieznika, ktére mogtyby stuzyc
jako wariant kontrolny. Po drugie, mozliwos¢
symulowania zagrozenia presja drapiezcy (za
pomoca kairomonow) bezjego fizycznej obecno-
Sci stwarza ogromne mozliwosci eksperymen-
talnego badania reakcji obronnych potencjal-
nych ofiar w dtuzszej skali czasu. Podobne eks-
perymenty sg wtasciwie niemozliwe do przepro-
wadzeniaw warunkach laboratoryjnych z rzeczy-
wistymi planktonozercami, ci bowiem sg niezwy-
kle efektywni i zazwyczaj po prostu eliminujg
wszystkie ofiary zanim zdazg one zareagowac¢ w
mozliwy do zaobserwowania sposéb. Dotyczy to
w kazdym razie ryb planktonozernych — niektére
drapiezniki bezkregowe sg mniej skuteczne i dzie-
ki temu moznawykazaé doswiadczalnie, ze efekty
obecnosci drapiezcy i samych kairomonéw sg
porownywalne (Gliwicz 1994).

Dobowe migracje pionowe nie sg jedynym
behawioralnym mechanizmem obronnym u
zwierzgt planktonowych (zob. Totirian i Do-
dson 1998). Innym, czesto obserwowanym za-
chowaniem obronnym jest skupianie sie zoop-
lanktonu w duze agregacje (ang. swarming),
ktére ostabiajg efektywnos¢ polowania drapiez-
nikéw zmylonych mnogoscig poruszajacych sie
w tréjwymiarowej przestrzeni potencjalnych
ofiar (ang. confusion effect). Z punktu widzenia
ofiary dziala jeszcze efekt rozcienczenia (ang.
dilution effect). Mechanizm ten jest obarczony
kosztami — wewnatrz takich skupien zwierzat
zazwyczaj jest niewiele pokarmu i zwiekszone
bezpieczenstwo optaconejest zmniejszong racjg
pokarmowa. Zwierzeta planktonowe modyfiku-
ja takze sposodb ptywania, z reguty ograniczajac
aktywnos¢ ruchowa w obliczu zagrozenia, a
takze staja sie bardziej wrazliwe na rozmaite
mechaniczne i Swietlne bodzce ze Srodowiska,
sygnalizujgce bezposredniag bliskos¢ lub atak
drapieznika. Znaczenie adaptatywne moga
mie¢ tez zmiany morfologii zwierzat planktono-
wych, ktére w obecnosci drapieznikéw wy-
ksztatcajg rozmaite struktuiy obronne (wyro-
stki, ,hetmy”, ,zeby” itd.) utrudniajace ich po-
chwycenie i potkniecie. Uwaza sie, ze tego typu
obronajest skuteczna raczej przeciwko drapiez-
nikom bezkregowym, niz iybom planktonozer-
nym. Wreszcie, planktonozercy wywotujg zmia-
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ny historii zycia u wielu gatunkow ich poten-
cjalnych ofiar. Czesto, na przyktad, wioslarki z
rodzaju Daphnia wczesniej (i przy mniejszych
rozmiarach ciata) osiggaja dojrzatos¢ ptciowg w
obecnosci, niz pod nieobecnos$¢ ryb. Wczesne
przystepowanie do reprodukcji zwieksza szanse
na wydanie potomstwa przed osiggnieciem roz-
miarow ciata, przy ktérych unikanie ataku ryby
staje sie niemozliwe (ryby zerujg selektywnie i
wybieraja najwieksze ofiary sposréd doste-
pnych w Srodowisku zwierzat planktonowych).
Jednakze przedwczesna reprodukcja jest takze
kosztowna; w szczegélnosci ogranicza przyszty
mozliwy wysitek reprodukcyjny.

Wymienione tu mechanizmy nie wyczerpuja
bynajmniej repertuaru sposobéw obrony przed
drapieznictwem stosowanych przez zwierzeta
planktonowe. Catkiem uzasadnione wydaje sie
pytanie, dlaczego sposobéw tych (stosowanych
czesto przez pojedynczego osobnika) jest tak
wiele. Dlaczego dobdér naturalny nie doskonali
po prostu jednego z nich, potencjalnie naj-
skuteczniejszego i nhajmniej kosztownego? Wy-
daje sie, ze istnieje kilka powodéw, dla ktérych
tak sie dzieje (Totirian iHarver1 1998). Szeroki
repertuar obron pozwala na zmiany strategii i
moze zapobiec adaptacji drapieznika do poko-
nywania jakiego$ pojedynczego sposobu obro-
ny. Ponadto wielos¢ mechanizméw obronnych
pozwala na dostosowanie sie do zmian w zage-
szczeniu (sile presji) drapiezcéw: przy matym
zagrozeniu moga by¢ stosowane relatywnie ,ta-
nie”, ale mniej skuteczne mechanizmy, zas ,ko-
sztowne” — i bardziej skuteczne — przy du-
zym. Wreszcie niektére mechanizmy efektyw-
nie dziatajg wobec niektorych drapiezcéw, a
sa hieskuteczne wobec innych. Stosowanie
wiecej niz jednego sposobu obrony moze byc¢
konieczne w sytuacji narazenia najednoczes-
na presje drapieznikédw o kontrastowo roz-
nych preferencjach pokarmowych. Czesto w
istocie zwierzeta planktonowe stosujg jedno-
czesnie wiecej niz jeden mechanizm obronny
(i ponoszg koszty zwigzane z kazdym z tych
mechanizméw). Zagadnienie interakcji zacho-
dzacych pomiedzy rozmaitymi, stosowanymi
jednoczesnie (lub alternatywnie) sposobami
obrony jest mato zbadane, ale wydaje sie bar-
dzo interesujace.

ENERGETYCZNY ASPEKT DOBOWYCH MIGRACJI PIONOWYCH

Zagadnienie metabolicznych kosztéw mi-
gracji pionowych planktonu zostato wprawdzie
ostatnio szerzej omowione (Dawidowicz 1999),
ale nie sposéb go tu poming¢, gdyz ma ono

podstawowe znaczenie dla wyjasnienia biologi-
Cznego sensu migracji pionowych.

Do niedawna nie byto jasne, czy wedréwki
pionowe sa Zrédiem energetycznych kosztow
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czy korzysci dla migrujacych zwierzat. Jak obe-
cnie wiemy sg one zazwyczaj metabolicznie ko-
sztowne i podejmowanie ich jest wymuszane
przez zagrozenie ze strony drapiezcy. W rzeczy-
wistosci znamy jednak co najmniej jeden wyja-
tek od tej regu’ry. Wurtsbaugh
(1988) opisali migracje narybku pétnocnoame-
rykanskich bentosozernych gtowaczy (Cottus
extensus). Ryby te zbierajag pokarm z dna i
praktycznie nie potrafig odzywiaé sie w otwartej
toni wodnej. Zeruja tylko w ciggu dnia, a noca
migruja kilkanascie metréw w gore i pltywaja
przy powierzchni az do $witu, nie pobierajac
pokarmu. Migracji tych nie da sie wyjasni¢ w
kategoriach hipotezy unikania drapieznictwa —
z pewnoscig najbezpieczniejszym miejscem dla
glowaczy jest strefa przydenna, na dodatek ob-
fitujgca w pokarm. Narybek powinien zatem
pozostawac przy dnie przez calg dobe! Okazato
sie jednak, ze w niskiej temperaturze panujacej
w wodach przydennych procesy trawienia po-
karmu przebiegajg tak powoli, ze rybom pozo-
stajgcym stale w glebinach nie starcza czasu na
asymilacje catego zgromadzonego w ciagu dnia
pozywienia. Migracja ku cieplejszym wodom po-
wierzchniowym w nocy, kiedy i tak odzywianie
sie jest niemozliwe wobec panujacych ciemno-
sci, pozwala na bardziej wydajng asymilacje
pokarmu. Sytuacja zooplanktonu pelagicznego
jestjednak zasadniczo odmienna — zasoby po-
karmowe zgromadzone sa przy powierzchni, w
cieptych wodach, a wedréwki w gtgb oznaczajg

I Neverman

Piotr Dawidowicz

przeniesienie sie do siedlisk suboptymalnych,
ubogich w pokarm i chiodnych. Migracje te
zwigzane sg wiec z kosztami wynikajgcymi ze
zmniejszenia racji pokarmowej i tempa metabo-
lizmu. Mozna przypuszczaé¢, ze dodatkowym
zrédtem strat energetycznych jest koniecznos¢
codziennego pokonywania znacznych nieraz (w
stosunku do wielkosci ciata zwierzat) piono-
wych dystanséw. W rzeczywistosci jednak ko-
szty ptywania w czasie migracji pionowych sa
tak mate, ze trudne do zmierzenia (Dawidowicz
i Loose 1992). Oczywiscie aktywne plywanie
wymaga energii, ale najwyrazniej utrzymywanie
sie w toni wodnej na mniej wiecej tej samej
gtebokosci ,kosztuje” tyle samo, co migrowanie.
Fakt, ze koszty dobowych migracji pionowych
zwigzane z lokomocja sa tak znikome jest waz-
ny, bowiem oznacza, ze ich zasieg nie jest w
praktyce ograniczony przez zdolnosci ptywackie
zwierzat planktonowych. Moglyby one w wie-
kszosci wypadkéw pokonywac¢ znacznie wie-
ksze odlegtosci, niz wynosi rzeczywista ampli-
tuda migracji. Jesli tak nie czyniag, to dlatego,
ze warunki siedliskowe w gtebokich wodach sg
niesprzyjajace. Migracje pionowe sg w istocie
sposobem na zminimalizowanie kosztéw unika-
nia warstw powierzchniowych; behawior ten
jest wyrazem kompromisu pomiedzy koniecz-
noscig unikania drapieznikéw z jednej strony i
kosztéw zwiazanych z bytowaniem w siedli-
skach bezpiecznych, ale niesprzyjajacych szyb-
kiemu wzrostowi i rozrodowi.

PLASTYCZNOSC FENOTYPOWA CZY MECHANIZM GENETYCZNIE UTRWALONY? PRZYCZYNY
POLIMORFIZMU BEHAWIORU MIGRACYJNEGO W POPULACJACH ZWIERZAT PLANKTONOWYCH

Jednym z mocnych argumentéw na rzecz
hipotezy unikania drapieznictwa jest, jak juz
wspominano, mozliwos¢ indukcji zachowan mi-
gracyjnych przez obecnos¢ drapieznika. Ozna-
czato, ze zwierzeta planktonowe wykazuja zna-
czng fenotypowag plastycznos$¢ behawioru i mo-
ga go dostosowywac do zmian zachodzacych w
Srodowisku biotycznym (wiecej na ten temat w
artykule Pijanowskiej w tym numerze KOSMO-
SU). Zgodnie z teoretycznymi modelami, w
zmiennych $rodowiskach dobdr naturalny fa-
woryzuje ,generalistyczne” genotypy (tzn. takie
ktore pozwalajg na realizowanie znacznej feno-
typowej zmiennosci) w stosunku do genotypow
wyspecjalizowanych, nieplastycznych (np.
Lynch i Gabriet 1987). Jednakze okazuje sie, ze
w naturalnych populacjach Daphnia (i zapewne
innych zwierzat planktonowych) wystepuje
znaczny polimorfizm genetyczny zwigzany z be-
hawiorem migracyjnym: stopien plastycznosci
behawioru jest zrdéznicowany i ,specjalisci”

koegzystuja z ,generalistami” (patrz pe Me-
ester | WSspOtaut. 1998). Mozna przypuszczac,
ze polimorfizm ten jest podtrzymywany przez
ciagte ,zasilanie” populacji w osobniki pocho-
dzace z pulijaj przetrwalnych, zdeponowanych
w osadach, ktére sg statym zrodiem genotypow
eliminowanych nastepnie przez dobér kierun-
kowy. Tego rodzaju ,nieréwnowagowy” argu-
ment nie wyjasnia jednak wspétwystepowania
réznych genotypéw w dituzszej skali czasu.
Utrzymywanie sie polimorfizmu bytoby zrozu-
miate, gdyby okazato sie, ze koszty dziatania
fizjologicznych mechanizmoéw pozwalajgcych
nawykrywanie zagrozenia i odpowiednie reago-
wanie byly znaczace, ale jak dotgd niewiele
jednak na ten temat wiadomo. Wspétwystepo-
wanie genotypéw zdolnych do zachowan plasty-
cznych z genotypami kodujgcymi stereotypowe,
utrwalone zachowania bylaby takze mozliwa,
gdyby sygnaly informujgce o zagrozeniu byly
niejednoznaczne, to znaczy dostatecznie czesto
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wywotywatyby nieprawidtowg reakcje. Jak sie
jednak wydaje, obecnosé kairomonow (i ich ste-
zenie) niesie bardzo wiarygodng informacje o
poziomie ryzyka drapieznictwa. Polimorfizm
moze by¢ zwigzany ze zréznicowaniem srodowi-
ska pelagicznego — wzgledne dostosowanie
zwierzat nie migrujacych, zasiedlajacych na
przykitad wody przydenne moze by¢ w tym mar-
ginalnym siedlisku wieksze, niz genotypéw o
plastycznym behawiorze. By¢ moze jednak naj-
bardziej istotng przyczyng utrzymywania sie
polimorfizmu zachowar migracyjnych w popu-
lacjach planktonowych jest, wspomniana juz
we wstepie, ztozonos¢ mozliwych reakcji obron-
nych na presje drapieznikéw. Migracje pionowe
nie sg jedynym mozliwym mechanizmem ob-
ronnym. Mechanizmy te maja charakter kon-
stytutywny (utrwalony) albo sg plastyczne, przy
czym plastycznos¢ jednego z mechanizmow nie
oznacza (ale tez nie wyklucza) plastycznosci
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pozostatych. W rezultacie teoretyczne modele
dotyczace wartosci dostosowawczej plastyczno-
Sci fenotypowej nie powinny by¢ stosowane w
odniesieniu do jednej tylko cechy. Niezdolnos¢
do plastycznego modyfikowania zachowan mi-
gracyjnych moze by¢ kompensowana przez fe-
notypowa plastycznos¢ innych form behawioru,
morfologii czy tez parametréw historii zycia. Co
wiecej, wobec wielosci dostepnych sposobéw
obrony mozna oczekiwaé, ze rozne kombinacje
plastycznych i utrwalonych mechanizméw ob-
ronnych dajg stosujacym je zwierzetom (geno-
typom) to samo wzgledne dostosowanie. Trud-
no w takiej sytuacji méwic¢ ojakiej$ optymalnej
strategii obronnej — takich ,,optymalnych” stra-
tegii moze by¢ jednoczesnie wiele i dobdér natu-
ralny nie eliminowatby zadnej z nich, co oczy-
wiscie prowadzitoby do podtrzymywania poli-
morfizmu w rozpatrywanej populacji.

KONSEKWENCJE MIGRACJI DLA ZESPOIOW | BIOCENOZ PELAGICZNYCH

Jak wspomniano na wstepie, migracje pio-
nowe zooplanktonu sg zjawiskiem zachodza-
cym czesto na wielka skale, a liczebnos¢ i bio-
masa przemieszczajagcych sie w stupie wody
populacji planktonowych bywa ogromna. Z re-
guty tez najwieksze zwierzeta planktonowe mi-
gruja najgtebiej. Migracje sa takze kosztowne w
tym sensie, ze obnizajg istotne komponenty
dostosowania zwierzat planktonowych — tem-
po indywidualnego wzrostu i reprodukcji (a
wiec takze tempo wzrostu populacji r). Mozna
oczekiwaé, ze najwieksze koszty ponosza naj-
wieksze zwierzeta planktonowe zmuszone do
podejmowania migracji o najwiekszej amplitu-
dzie. Skadingd wiadomo, ze tewtasnie zwierzeta
sa konkurencyjnie najsilniejsze (Brooks i Do-
dson 1965) i wypierajg ze sSrodowiska gatunki o
mniejszych rozmiarach ciata. Dzieje sie tak
przede wszystkim dlatego, ze wydajnos¢ zdoby-
wania pokarmu i ,przerabiania” go na wiasna
biomase i na biomase potomstwa jest w zoop-
lanktonie pozytywnie skorelowana z rozmiara-
mi ciata (Griwicz 1990). Zooplankton jezior eu-
troficznych z reguly zdominowany jest jednak
przez niewielkie gatunki, przede wszystkim dla-
tego, ze liczne w tych jeziorach ryby planktono-
zerne selektywnie eliminujg najwieksze (najle-
piej widoczne) organizmy planktonowe. Duze
wioslarki z rodzaju Daphnia pojawiajg sie licz-
niej w takich jeziorach jedynie wczesng wiosna,
przed wylegiem planktonozernego narybku i
niekiedyjesieniag, gdy temperaturawody, awraz
z nig apetyty ryb, a takze ich zageszczenie
(Smiertelnos¢ narybku jest bardzo wysoka) ma-

leja. Eliminacja duzych wio$larek nie wydaje sie
jednak catkiem zrozumiata wobec faktu, ze dys-
ponuja one skutecznymi mechanizmami obron-
nymi, takimi jak migracje pionowe. Rzecz jed-
nak w kosztach tych mechanizméw obronnych,
kosztach najwiekszych —jak wspomniano — u
najwiekszych zwierzat planktonowych. Z pew-
noscig wzgledne koszty migracji pionowych sg
najwyzsze latem, gdy jeziora sg najsilniej uwar-
stwione termicznie, a wiec réznice miedzy tem-
peraturg wody epilimnionu (tj. wéd powierzch-
niowych) i hypolimnionu (wod giebokich) sa
najwieksze. W $lad za stratyfikacjg termiczng
podaza zwykle takze gradient koncentracji czg-
stek pokarmu zawieszonych w toni. W rezulta-
cie latem tempo wzrostu i reprodukcji duzych
wioslarek staje sie znacznie mniejsze niz ma-
tych, te ostatnie bowiem nie muszag podejmowac
migracji (lub migrujg na kroétkie jedynie dystan-
se w obrebie epilimnionu), bo wlasnie z racji
matych rozmiaréw ciata pozostajg poza zain-
teresowaniem ryb planktonozernych. Duze mi-
grujace wioslarki majg mniejsze tempo metabo-
lizmu, a ich dzienna racja pokarmowa jest do-
datkowo zmniejszona przez fakt, iz tylko przez
niewielka czes¢ doby przebywajg przy powierz-
chni (letnie noce nie sg dtugie), w stosunkowo
gestej zawiesinie filtoplanktonu stanowigcego
ich pokarm. Tymczasem niewielkie zwierzeta
filtrujace majq staty dostep do obfitujacych w
pokarm wéd powierzchniowych. Tak wiec mi-
gracje, cho¢ moga stanowi¢ niemal doskonatg
ochrone przed drapieznictwem ryb, w pewnym
sensie niwelujg przewage konkurencyjna, jaka
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maja duze filtrujgce zwierzeta planktonowe nad
matymi. Jezeli wiec latem dochodzi do wyparcia
tych pierwszych przez drugie, to zapewne dla-
tego, ze duze zwierzeta albo narazajg sie na
bardzo silng presje drapieznikéw — jesli nie
migrujg — albo tez skazane na egzystencje w
suboptymalnych siedliskach tracg konkuren-
cyjng przewage i moga zosta¢ wyparte przez
drobne, nie migrujgce zwierzeta. Tak wiec dra-
piezniki moga wptywacé na strukture zespotow
zooplanktonu nie tylko bezposrednio — poprzez
selektywne zerowanie, ale takze posrednio —
poprzez wptywanie na wzgledne dostosowanie i
~Site konkurencyjng” zwierzat planktonowych
nalezacych do réznych gatunkéw.

Zachowania migracyjne maja takze inne
istotne konsekwencje dla ekosysteméw wod-
nych (patrz przeglad Lamperta 1988). Oczywi-
stym skutkiem migracji pionowych jest nieobe-
cnos¢ najwiekszych, najefektywniej filtrujgcych
zwierzat planktonowych w strefie eufotycznej
jezior w ciggu dnia. W wyniku tego straty glo-
noéw zwigzane z wyzeraniem sg latem, w ciagu
dnia, bardzo niewielkie przy powierzchni, zatem
i produkcja pierwotna fitoplanktonu jest wyso-
ka. Wyzeranie sestonu jest oczywiscie inten-
sywniejsze na duzych gitebokosciach, gdzie fo-
tosynteza juz nie zachodzi z braku Swiatla i
znajdujgce sie tam glony i tak, w wiekszosci,
bylyby skazane na sedymentacje do osadoéw
dennych. Poniewaz r6zne gatunki zooplankto-
nu réznig sie preferencjami i wybiérczosciag po-
karmowa (np. wieksze wioslarki odzywiajg sie
zazwyczaj wiekszymi czgstkami zawiesiny), a z
drugiej strony wykazujg odmienne zachowania
migracyjne, to konsekwencje migracji piono-
wych maja takze charakter jakosciowy. Zrézni-
cowana intensywno$¢ migracji réznych grup
zooplanktonu pocigga za sobg zréznicowang
Smiertelnos¢ réznych grup fitoplanktonu.

Piotr Dawidowicz

Zooplankton jest waznym zrdédiem pierwia-
stkéw biogennych niezbednych dla roslin plan-
ktonowych, a pochodzacych ze strawionych,
zmineralizowanych czgstek sestonu organicz-
nego. Nieobecno$¢ zooplanktonu przy powierz-
chni w ciggu dnia pozbawia wiec glony puli
regenerowanych soli biogennych, co z kolei
wptywa hamujgco na tempo produkcji pierwot-
nej. Co wiecej, migrujace nad ranem ku gtebi-
nom zwierzeta planktonowe zabierajg ze sobg
zawarte w wypetnionych przewodach pokarmo-
wych pierwiastki biogenne, ktére uwalniane sg
ponizej strefy eufotycznej, w ktérej mogtyby by¢
ponownie wykorzystane przez wiekszos¢ gatun-
koéw glonow. Wydaje sie jednak, ze per saldo
migracje pionowe zooplanktonu sprzyjaja szyb-
kiemu wzrostowi biomasy fitoplanktonu. Tak
wiec zmniejszenie presji ryb planktonozernych
moze wptynaé na nasilenie tempa eliminacji
fitoplanktonu, nawet bez zadnych (cho¢ bardzo
prawdopodobnych) zmian w zageszczeniu i
sktadzie zooplanktonu. Wystarczy tutaj zmiana
behawioru zwierzat planktonowych polegajaca
na ostabieniu lub catkowitym zaniechaniu mi-
gracji pionowych. Efekt ten moze by¢ wykorzy-
stany w zabiegach biomanipulacyjnych, zmie-
rzajagcych do ograniczenia nadmiernej biomasy
glonéw w zyznych wodach (Pijanowska i Prejs
1996). Tego rodzaju efekty rzeczywiscie obser-
wowano w jeziorach, w ktorych liczebnos¢ po-
pulacji ryb zostata drastycznie ograniczona.

Dziekuje Pani Joannie Pijanowskiej oraz Pa-
nom Andrzejowi Prejsowi i Z. Maciejowi Gliwi-
czowi za krytyczne uwagi do wczesniejszej wer-
sji tego tekstu. Przy pracy nad niniejszym arty-
kutem korzystatlem ze wsparcia grantu KBN
6P04F 011009.

DIEL VERTICAL MIGRATION OF ZOOPLANKTON: CAUSES, COSTS AND CONSEQUENCES

Summary

Diel vertical migration of zooplankton (DVM) is one of
the most spectacular animal behaviours on Earth. However,
the understanding of ultimate evolutionary reasons of DVM
has remained poor until late 1970-ties. Among the sug-
gested explanations of the phenomenon, the predation
avoidance hypothesis gained recently general acceptance
and was proclaimed a paradigm in zooplankton ecology.

Major arguments in favour of this hypothesis and critical
estimation of alternative explanations of DVM have been
presented in the article. Reasons for polymorphism of the
DVM behaviour in planktonie populations, as well as the
consequences of DVM for zooplankton communities and
pelagic food webs also have been discussed.

LITERATURA

Atkinson D.,
biological lawfor ectotherms?. Adv. Ecol. Res. 25, 1-57.
Bayly l., A. E., 1986. Aspects of diel vertical migration in
zooplankton and its enigma variations. [W:] Limnology
in Australia P. Dedecker, W. D., Witiams, (red.). Com-

1994. Temperature and organism size — a

monwealth Scientific and Industrial Research Organi-
sation, Melbourne, 349-368.

Biernacka A., 1992. Dobowe migracje pionowe planktonw
kompromisowa strategia przetrwania Wiad. Ekol. 28,
153-171.



Dobowe migracje pionowe zooplanktonu

Boriss H., Boersma M., Wiltshire K. H., 1999. Trimethy-
lamine induces migration of waterfleas. Nature, 398,
382.

Brooks J. L., Dodson S. |., 1965. Predation, body size and
composition ofplankton. Science, 150, 28-35.

Cushing D. H., 1951. The vertical migration of planktonie
Crustacea. Biol. Rev. 26, 158-192.

Dawidowicz P., 1999. Koszty behawioralnej obrony przed
drapieznictwem: model dobowych migracji pionowych
zwierzat planktonowych. Wiad. Ekol. 45, 4-13.

Dawidowicz P., Loose C. J., 1992. Costs of swimming by
Daphnia during diel vertical migration. Limnol. Ocea-
nogr. 37, 665-669.

De Meester L., Dawidowicz P., van Gool E., Loose C. J.,
1998. Ecology and evolution ofpredator-induced beha-
vior of zooplanktorv Depth selection behavior and diel
vertical migration. [W:] The ecology and evolution of
inducible defenses. R. Totirian, C. D., Harver, (red.).
Princeton University Press, Princeton, New Jersey,
160-177.

Gliwicz Z. M., 1986. Predation and the evolution of vertical
migration behaviour in zooplankton. Nature, 320, 746-
748.

Gliwicz Z. M., 1990. Food thresholds and body size in
cladocerans. Nature, 343, 638-640.

Giliwicz Z. M., 1994. Retarded growyth of cladoceran
zooplankton in the presence of a copepod predator.
Oecologia 97, 458-461.

Hutchinson G. E., 1967. A treatise on limnology. John Wiley
and Sons, New York.

Lampert W., 1988. Efekty kaskadowe w ekosystemach
jeziornych: znaczenie dobowych migracji zooplanktonu.
Wiad. Ekol. 34, 123-141.

Lampert W., 1989. The adaptive significance of diel vertical
migration ofzooplankton. Funct. Ecol. 3, 21-27.

Lampert W., 1993. Ultimate causes ofdiel vertical migrations
inzooplanktorv New evidencefor thepredatoravoidance

449

hypothesis. Arch. Hydrobiol. Beih. Ergebn. Limnol., 39,
79-88.

Larsson P., Dodson S. ., 1993. Chemical communication in
planktonie animals. Arch. Hydrobiol. 129, 129-155.
Loose C. J., Dawidowicz P., 1994. Trade-offs in diel vertical
migration by zooplankton: the costs ofpredator avoid-

ance. Ecology, 75, 2255-2263.

Lynch M., Gabriet W., 1987. Environmental tolerance. Am.
Nat. 129, 283-303.

Mangel M., Crark C. W., 1988. Dynamic modelling in beha-
vioral ecology. Princeton University Press, Princeton,
New Jersey.

Pijanowska J., 1993. Diel vertical migrations in zooplanktorv
fixed or inducible behaviour? Arch. Hydrobiol. Beih.
Ergebn. Limnol. 39, 89-97.

Pijanowska J., 1998. Mechanizmy obrony przed drapie-
znictwem u zwierzat planktonowych — co nowego po
latach? Wiad. Ekol. 44, 305-327.

Pijanowska J., PrejsA., 1996. ,Biomanipulacja”.Vl. Studia
nad demografiag i behawiorem wioSlarek plankto-
nowych jako narzedzie w badaniach biomanipula-
cyjnych Wiad. Ekol. 42, 3-13.

Tottrian R., Harvert C. D., 1998. The evolution of induced
defenses: Current ideas. [W:] The ecology and evolution
of inducible defenses. R., Torlirtan, C. D.,
(red.). Princeton University Press, Princeton, New Jer-
sey, 306-323.

Tolirtan R., Dodson S. |, 1998. Inducible defenses in Cla-
docercv Constrains, costs, and multipredator environ-
ments. [W:] The ecology and evolution of inducible
defenses. R., Totirian, C. D., Harvelt, (red.). Princeton
University Press, Princeton, New Jersey, 177-203.

W urtsbaugh W. A, Neverman D., 1988. Post-feeding ther-
motaxis and daily vertical migration in a larval fish
Nature, 333, 846-813.

Harvell,



