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ZMIENNOSC MORFOLOGICZNA ORGANIZMOW PLANKTONOWYCH — SPOSOB NA
ZYCIE W ZMIENNYM SRODOWISKU

WSTEP

Wsrod organizmow planktonowych szeroko
rozpowszechniona jest zmiennos¢ rozmiaréw,
ksztattu i proporcji ciata, w tym takze zdolnosé
do fakultatywnego wyksztatcania rozmaitych
wyrostkéw i kolcéw. Dotyczy to zwhaszcza sko-
rupiakow (gtéwnie wioslarek, w mniejszym sto-
pniu widtonogéw), jak réwniez wrotkéw (przede
wszystkim z rodzaju Brachionus i Keratella),
pierwotniakéw i glonéw planktonowych. Za
przykiady moga tu stuzy¢ modyfikacje ksztattu
gltowy i dtugosci kolca ogonowego u wielu ga-
tunkow wioslarek z rodzaju Daphnia, ogromna
réznorodnos¢ ksztattéw pancerza oraz zmienna
dtugosc czutkdw i kolca ogonowego (w tym zu-
petny jego brak) u Bosmina, czy zdolnos¢ wrot-
kéw, miedzy innymi Keratella cochlearis, Kera-
tella slacki i Brachionus calyciflorus, do wy-
ksztatcania roznej diugosci kolcoéw (Ryc. 1).
Zmienny ksztatt i wielkos¢ ciala (komorki) i
niekiedy zdolnos¢ do wyksztatcania kolcow ma-
ja rowniez liczne glony (gtdwnie okrzemki i
bruzdnice). Ws$réd zielenic z rodzaju Scenedes-
mus spotykana jest z kolei fakultatywna kolo-
nijnos¢ — w zaleznosci od warunkoéw komoérki
moga wystepowac pojedynczo badz tez potaczo-
ne po kilka- kilkanascie, formujac nieuporzad-
kowane agregacje lub regularne twoiy zwane
cenobiami.

TROCHE

Cho¢ oczywistym krokiem przy wyjasnianiu
ewolucji rozmaitych cech organizméw jest po-
szukiwanie ich adaptatywnych funkcji, to
wczesne proby poszukiwania biologicznego
sensu zmiennosci morfologicznej organizméw

Obecnos¢ w obrebie jednej populacji osob-
nikéw o roznych fenotypach, pojawiajacych sie
czesciej (i w wiekszych liczebnosciach) niz mo-
gltoby to wynika¢ z przypadkowych mutacji,
nosi nazwe polimorfizmu. Termin ten zarezer-
wowany jest dla zmiennos$ci o podiozu genety-
cznym. Zmiennos¢ w obrebie jednego genotypu,
a wiec réznice fenotypowe pomiedzy identycz-
nymi genetycznie organizmami nosi nazwe po-
lifenizmu. Juz pod koniec zesztego stulecia ob-
serwowano, ze w populacjach wielu gatunkéw
planktonowych strefy umiarkowanej zachodzi
W ciggu roku wymiana rozmaitych form mor-
fologicznych. Zjawisko to, o wyraznym sezono-
wym przebiegu, zostalo nazwane przez Lauter-
borna (1904) cyklomorfoza. Cyklomorfoza prze-
jawia sie najbardziej spektakularnie u gatun-
kéw, ktére przez wiekszg czes¢ roku rozmnaza-
ja sie partenogenetycznie. W pozbawionym se-
zonowosci klimacie tropikalnym ksztalt ciata
organizmoéw planktonowych nie zmienia sie w
cyklu rocznym, powszechne jest natomiast
wspotwystepowanie w tym samym czasie w ob-
rebie jednego srodowiska osobnikéw o réznych
fenotypach. To ostatnie zjawisko towarzyszy¢
moze zresztg sezonowej zmiennosci morfologi-
cznej w klimacie umiarkowanym.

HISTORII

planktonowych abstrahowaty odjej funkcjonal-
nego znaczenia. Az do korica lat 30-tych tego
wieku uwazano sezonowag zmienno$¢ za prze-
jaw degradacji genetycznej, spowodowanej kon-
tynuowanym od wiosny do jesieni partenoge-
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netycznym sposobem rozrodu, za manifestacje
cyklu uwarunkowanego genetycznie, chara-
kterystycznego dla danego gatunku i pozosta-
jacego bez zwigzku z czynnikami zewnetrznymi,
za uboczny efekt wzmozonego tempa metabo-
lizmu w niektérych porach roku, badz tez za
przejaw ,dobrego samopoczucia” osobnikéw w
optymalnych warunkach srodowiska. Sadzono
wreszcie, co mozna uznac za probe przypisania
zmiennosci morfologicznej okreSlonej funkciji,
ze wszelkiego rodzaju modyfikacje struktury sg
sposobem przechowywania nadwyzki materia-
tu w lecie, w warunkach obfitosci pokarmu. W
latach 50-tych i 60-tych dominowaly poglady,
w mys$l ktérych sezonowe zmiany morfologiczne
miatyby by¢ reakcja organizmoéw planktono-
wych na zmieniajgce sie w ciggu roku warunki
Srodowiskowe. Oprécz postulowanego juz we
wczesniejszych koncepcjach znaczenia obfito-
Sci i rodzaju pokarmu, za niezwykle istotne
uznano czynniki fizyczne, zwlaszcza diugosc
dnia, temperature oraz ruchy (turbulencje) wo-
dy. Szerszy przeglad historycznych pogladow
wokot zmiennosci morfologicznej w planktonie
znalez¢ mozna w artykule Pijanowskiej (1980).

Choc¢ poczatkowo niezbyt rozpowszechnio-
ne, z czasem coraz wiecej zwolennikéw zyskiwa-
ty koncepcje opierajgce sie na poszukiwaniu
korzysci, jakie przynosza organizmmom okreso-
we zmiany budowy ciata (a wiec przewagi sele-
kcyjnej, jaka w niektérych warunkach zyskuja
formy zmienione morfologicznie nad formami

A. E. Rutkowska, J. Pijanowska

Rye. 1. Przykiady
rozmaitosci ksztat-
tobw organizmow
planktonowych:
a — Daphnia cucul-
lata, b — Bosmina
thersites, c — Kera-
tella cochlearis.

nie zmienionymi). Dzisiaj wydaje sie oczywiste,
a te oczywistos¢ jako jedni z pierwszych wyar-
tykutowali Brooks (1957) i Hutchinson (1967),
ze informacja genetyczna warunkujgca zdol-
nos¢ organizmu do przejawiania zmiennosci
morfologicznej nie bylaby podtrzymywana w
kolejnych pokoleniach, gdyby nie miata zadne-
go lub jedynie znikome znaczenie. Stad pra-
wdopodobienstwo utraty zdolnosci do formowa-
nia r6znych morfotypéw powinno by¢ odwrot-
nie proporcjonalne do jej adaptatywnej warto-
Sci. Zgodnie z najwczesniejsza, nosng zreszta
przez diugie lata koncepcja przypisujacg zmien-
nosci morfologicznej organizmow planktono-
wych znaczenie adaptatywne (Wesenberg-
Lund 1908), formowanie kolcéw, hetmow, zmia-
ny diugosci czutkéw i inne dokonujace sie latem
modyfikacje budowy ciata, miatyby zwiekszac
opor, jaki woda stawia ptynacemu zwierzeciu, a
Co za tym idzie — pozwalatyby utrzymywac sie
na odpowiedniej gtebokosci kosztem mniegj-
szych nakladow energetycznych (wiecej na ten
temat w artykule AbrusAna w tym numerze
KOSMOSU). Miatoby to szczegdlne znaczenie
latem, gdy w zwigzku ze wzrostem temperatury
gestosc i lepkos¢é wody znaczaco malejg w sto-
sunku do wartosci, jakie przyjmuja w niskich
temperaturach. Zdawaty sie to potwierdzac ob-
serwacje Bowkiewicza (1929), ktéry poréwnu-
jac tempo biernego opadania narkotyzowanych
wioslarek wykazat, ze majgce hetm Daphnia
cucullata i D. longispina opadaja kilkakrotnie
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wolniej, niz nie majgce hetmu D.magna. Budzi¢
watpliwos¢ moze sens poréwnywania tempa
opadania osobnikéw nalezgcych do réznych ga-
tunkéw, ktére poza obecnoscig hetmu réznig sie
wyraznie pokrojem ciata (a wiec i stosunkiem
powierzchni ciata dojego objetosci) — od peka-
tej D.magna do wydtuzonej i wyraznie bocznie
sptaszczonej D. cucullata. W roku 1950 stusz-
nos¢ koncepcjiw esenberg-Lunda (1908) teore-
tycznie podwazyli B rooks i Hutchinson (1950),
wykazujac, ze w mysl prawa Stokesa (wedtug
ktérego tempo biernego opadania obiektu ros-
nie z kwadratem jego wymiaréw liniowych) wie-
ksze, to jest dtuzsze osobniki, powinny tongc
szybciej. Istotnie, poréwnania dokonane przez
Jacobsa (1964) w obrebie tych samych gatun-
kow Daphnia wykazaty, ze osobniki majace
hetm opadaja szybciej, niz osobniki go pozba-
wione. Zgodnie z alternatywng hipoteza, hetm
D. cucullata (HrbAcek 1959) i kolce wrotkéow
(Erman 1962) miatyby stabilizowaé pozycje
zwierzecia w wodzie, pozwalajac mu skutecznie
przeciwstawiac¢ sie prgdom. Ponadto, z rozmia-
rami glowy (awiec i z rozwojem hetmu) dodatnio
skorelowanyjest u Daphnia rozw6j miesni czut-
kéw, co zdaniem Heberta (1978) pozwala uwa-
za¢ hetm za strukture posrednio zwiekszajaca
efektywnos¢ ptywania. Szybsza praca czutkow
bytaby szczeg6lnie uzasadniona latem, gdy w
zwigzku ze wzrostem temperatury zmniejsza sie
lepkos¢ wody, powodujac zwiekszenie tempa
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biernego opadania zwierzecia. Ta argumentacja
moze by¢ jednak prawidtowa wylgcznie w sytu-
acji, kiedy osiggniety dzieki uformowaniu het-
mu, a co za tym idzie rozwojowi miesni czutkéw,
wzrost sprawnosci ptywaniajest wiekszy, nizjej
uposledzenie wynikajace ze zwiekszonego tem-
pa opadania zmodyfikowanych form.

Decydujaca rola czynnikéw abiotycznych w
generowaniu zmiennosci morfologicznej musi
jednak budzi¢ powazne watpliwosci, jesli wzigé
pod uwage szerokie rozpowszechnienie tego zja-
wiska w wodach kuli ziemskiej oraz rozmaitos¢
postaci, jakie przybiera ono u poszczegélnych
gatunkdw (Hutchinson 1967). Fakt, ze sposrod
zasiedlajacych jedno Srodowisko gatunkow je-
dynie cze$¢ podlega okresowej zmiennosci, ze
przejawy tej zmiennosci sa niezwykle zréznico-
wane oraz, ze jej manifestacja skorelowanajest
raczej ze zmianami, niz z bezwzgledng warto-
Scig parametrow srodowiskowych, wskazuje na
to, ze zrédtem zmiennosci powinien by¢ czynnik
spoza listy czynnikéw abiotycznych, dziatajacy
bardziej selektywnie niz warunki fizyczne w
granicach zasiegu okreslonego gatunku. Postu-
lat ten spetniaja czynniki biotyczne, z dziata-
niem ktérych konfrontujg sie wszystkie zywe
organizmy, bez wzgledu na przynaleznos¢ ta-
ksonomiczng, a wiec przede wszystkim poziom
dostepnego pokarmu i presja konsumentéw —
roslinozercéw i drapiezcOw.

ZMIENNOSC MORFOLOGICZNA JAKO STRATEGIA OBRONY PRZED DRAPIEZNICTWEM

Obowiazujacy dzis paradygmat, w mys| kto-
rego zmienno$¢ morfologiczna organizmow
planktonowych jest strategig obrony przed dra-
pieznictwem, ma swe korzenie w obserwacji, ze
w klimacie umiarkowanym, gdzie presja dra-
piezcédw zmienia sie sezonowo, wystepowanie
najbardziej zmodyfikowanych form zbiega sie z
okresami najsilniejszej presji drapiezcéw. Wio-
Slarkom zagrazaja przede wszystkim ryby plan-
ktonozerne, a takze drapiezne bezkregowce, ta-
kie jak wioslarka Leptodora kindtii, larwy wo-
dzieni z rodzaju Chaoborus i widtonogi, wrot-
kom — inne, drapiezne gatunki wrotkéw oraz
widtonogi, a glonom — odzywiajace sie nimi
wioslarki (ze wzgledu na fakt, ze ofiarg roslino-
zerny, podobnie jak drapiezcy, pada caty osob-
nik, ,glonozernos$¢” mozna takze uznaé¢ za for-
me drapieznictwa). O tym, jak tatwo drapiezca
wykrywa swojg ofiare oraz naile sprawnie udaje
mu sie jg pochwyci€ i zjes¢ decyduje z jednej
strony wielkos¢ ofiary oraz inne jej cechy mor-
fologiczne, nie zwigzane bezposrednio z rozmia-
rami ciala, a z drugiej strony, najogolniej mo-

wigc, biologia drapiezcy. By akt konsumpcji
mogt sie ostatecznie dokonaé, bezkregowiec
musi utozy¢ swoj ,tup” w odpowiedniej pozyciji.
Zbyt duze rozmiary ciata, ,nieporeczny” ksztatt
czy wszelkiego rodzaju kolce, hetmy i inne wy-
rostki utrudniajg drapiezcy pochwycenie ofiary,
a pézniej manipulowanie nig, co stwarza szanse
ucieczki schwytanemu juz zwierzeciu. O zagro-
zeniu ze strony drapiezcy bezkregowego decy-
duja wiec nie tyle ,podstawowe” rozmiary ciata
potencjalnej ofiary, lecz jej catkowita wielkos¢,
mierzona razem ze wszystkimi kolcami, wyro-
stkami czy hetmem. Dobrego przykiadu dostar-
cza tu eksperyment przeprowadzony przez Bai-
SERO i Vege (1994), w ktérym trzy grupy mio-
dych Daphnia middendorjfiana o takiej samej
tacznej dhugosci, lecz réznym wieku, biomasie
oraz proporcji dtugosci ciata do dtugosci kolca
ogonowego okazaly sie jednakowo podatne na
drapieznictwo ze strony widtonoga Parobroteas
sarsi. Istotne znaczenie wydtuzonego kolca ogo-
nowego Daphnia dla redukcji Smiertelnosci wy-
wotanej przez drapiezcéw bezkregowych postu-
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|Uja teZz Lampert | Wolf (1986) MOtyWUJE! je
stwierdzong u Daphnia cucullata negatywng
allometrig kolca, awiec faktem, ze u osobnikow
mniejszych — bardziej zagrozonych — jest on
relatywnie dtuzszy, niz u duzych. Najbardziej
spektakularng modyfikacjg morfologiczng zna-
na w swiecie planktonu jest opisana u licznych
gatunkéw Daphnia rozbudowa glowy, ktora
przybiera posta¢ wydtuzonego, czesto wygietego
hetmu. W odpowiedzi na wzrost zageszczenia
drapiezcow (widtonogoéw i Leptodora kindtii) het-
my wyksztatcajg nasze rodzime Daphnia cucul-
lataiD. cristata. W obecnosci drapieznych plus-
kwiakéw z rodziny Notonectidae: Anisops calca-
ratus (Grant i Bayly 1981) i Anisops gratus
(Barry 1995) gigantyczne hetmy o bardzo roz-
maitych ksztattach wytwarza australijska
Daphnia carinata. W obecnosci larw Chaoborus
wiele klonéw D. pulex formuje na grzbietowej
czesci glowy strukture przypominajaca grzebyk
(ang. neckteeth) (Ryc. 2), przy czym ,grzebyk”

Ryc. 2. W obecnosci larw Chaoborus osobniki Daph-
nia pulex formuja z tylu gtowy strukture przypomi-
najgca grzebyk, ktéra w istotny spos6éb utrudnia
drapiezcy ich schwytanie.

ten obecny jest jedynie u osobnikéw, ktore ze
wzgledu na swoje rozmiary znajdujg sie w spe-
ktrum zainteresowania larw Chaoborus. Wyniki
licznych eksperymentéw potwierdzajg skutecz-
nos¢ ,grzebyka” w redukcji ryzyka schwytania
przez drapiezne larwy Chaoborus (Krueger i
1981, Havel | Dodson 1984, Spitze i
Sadiler 1996). Bosmina longirostris w warun-
kach silnej presji widtonogéw osigga wieksze
rozmiary ciata, ma takze dtuzsze rostrum wraz
z czutkami | pary i dtuzszy kolec ogonowy (Ke r -
foot 1987), co prawdopodobnie utrudnia wid-
tonogom ustawienie zdobyczy w pozycji umozli-
wiajacej rozwarcie obu potdéwek pancerza i do-
stanie sie do miekkich tkanek wioslarki (zaret
1980). Ogromna zmiennos¢ ksztattow ciata wy-
stepuje u Bosmina coregoni, przy czym udoku-
mentowana jest rézna podatnos¢ réznych form
Bosmina na drapieznictwo ze strony Leptodora
kindtit formy o wydtuzonych czutkach i rozbu-
dowanym pancerzu sag rzadziej atakowane
przez drapieznika, czesciej tez udaje im sie
umknac¢ przed atakiem. Istniejg takze dowody

Dodson

A. E. Rutkowska, J. Pijanowska

na antydrapieznicza funkcje kolcow u wrotkow.
Osobniki Keratella cochlearis i K. slacki, ktore
pod wptywem obecnosci widtonogow i drapiez-
nych wrotkéw z rodzaju Asplanchna wytwarza-
ja diugie kolce sg rzadziej chwytane, a po
schwytaniu — rzadziej pozerane przez Asplan-
chna i niektére widtonogi. Sposéb wszakze, w
jaki kolce utrudniaja obu grupom drapiezcow
zjedzenie zdobyczy, jest odmienny: widtonogi
majg trudnosci w manipulowaniu ,kolczastg”
zdobycza, u Asplanchna za$ dochodzi do me-
chanicznego blokowania sie kolcow w miekkich
tkankach otaczajagcych aparat wrotny, co zmu-
sza drapiezce do wyplucia zdobyczy (Stember-
ger iGilbert 1984). Keratella testudo wytwarza
kolce takze w obecnosci Daphnia (Ryc. 3), co

Ryc. 3. Osobniki Keratella testudo w obecnosci
Daphnia czesto wytwarzajag kolce, zmniejszajgce ry-
zyko smierci na skutek przypadkowego wciggniecia

do komory filtracyjnej wioslarki.

czesto chronijg przed sSmiercig na skutek przy-
padkowego weciagniecia do komory filtracyjnej
wioslarki (Stemberger i Gilbert 1987) ChOé,
ze wzgledu na swoje stosunkowo duze rozmiary,
osobniki K. testudo nie moga by¢ potkniete
przez wiekszo$¢ Daphnia, osobniki bez kolcow,
ktére znajda sie w komorze filtracyjnej, pasazu-
ja wzdtuz niej do opatrzonego ruchliwymi szcze-
kami otworu gebowego, co narazaje na powaz-
ne uszkodzenia. Osobniki z kolcami, prawdopo-
dobnie na skutek mechanicznego podrazniania
receptorow wioslarki, znacznie czesciej zostaja
usuniete przez Daphnia zaraz po dostaniu sie
pomiedzy potéwki jej pancerza. Cho¢ typowego
filtratora, jakim jest Daphnia, trudno zaliczy¢ w
poczet zwierzat drapieznych, a niszczenie przez
nig wrotkéw ma na ogot charakter przypadko-
wy, wywotywana jej aktywnoscig $miertelnosé
K. testudojest prawdopodobnie na tyle duza, ze
spowodowata wyksztatcenie typowo antydra-
piezniczej reakcji obronnej. Modyfikacje budo-
wy ciata, stuzgce zmniejszeniu ryzyka pochwy-
cenia przez drapiezce, spotykane sag takze w
Swiecie pierwotniakéw. Liczne orzeski z rodza-
jéW Euplotes (Kuhtmann | Heckmann 1985) i
Colpidium (Fyada 1998) w obecnosci zagrazaja-
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cych im drapieznych form ,rozptaszczajag sie”,
zmieniajac ksztatt ciata na dyskowaty, niekiedy
z wystajacym grzebieniem po stronie grzbieto-
wej (Ryc. 4). Modyfikacja ta uniemozliwia dra-
pieznym orzeskom pochtoniecie zdobyczy na
tyle skutecznie, ze niektére z nich, wobec na-
rzuconego w laboratorium braku alternatyw-
nych ofiar, gina.

Bezposrednie, mechaniczne utrudnianie
ataku nie jest jedyna rolg, jaka w kontekscie
obrony przed drapieznictwem przypisuje sie
modyfikacjom budowy ciata organizméw plan-
ktonowych. Zdaniem Caramujo iwspotautoréw
(1997) kolec ogonowy Daphnia, stabilizujac jej
pozycje podczas ptywania i pozwalajac na pty-
niecie w linii prostej, redukuje zawirowania
wody wykorzystywane przez widtonogi i larwy
Chaoborus do detekcji ofiary (przy krétszym
kolcu bardziej ,skokowe” plywanie generuje
wiecej silniejszych zawirowan (szerzej o tym w
artykule AbrusAnaw tym numerze KOSMOSU).
Autorzy eksperymentalnie wykazali, ze dtugos¢
kolca u miodych D. hyalirtajest dodatnio sko-
relowana z zageszczeniem widtonogéw Acantho-
cyclops robustus i postuluja, ze to wlasnie wy-
diuzenie kolca zwigksza przezywalnos¢ mio-
dych Daphniana tyle, ze umozliwia koegzysten-
cje populacji obu gatunkow.

Kolce, hetmy i inne komplikacje budowy
ciata zwierzecia planktonowego majg te szcze-
g6lng ceche, ze czyniac ofiare ,,nieporeczng” dla
drapieznych bezkregowcéw, nie powoduja (w
przeciwienstwie do zwyklego zwiekszenia roz-
miarow ciala, przez ktore takze mozna by owa
~nieporecznos¢” osiggnac) znaczacego wzrostu
jej widocznosci, a co za tym idzie — wzrostu
zagrozenia ze strony ryb, postugujacych sie
przy detekcji ofiary wzrokiem. Postuluje sie, co
wiecej, ze przezroczysty, wypetniony bezbarwnag
hemolimfa hetm Daphnia moze wrecz zmniej-
sza¢ 0goblng widocznos¢ zwierzecia, gdyz oferu-
jac dodatkowsg powierzchnie do wymiany gazo-
wej i poprzez hemolimfe zaopatrujac miesnie
czutkow w tlen pozwala na redukcje ilosci wido-
cznej w ciele hemoglobiny (Green 1967). Zmia-
nom ksztattu okolicy gltowowej u Daphnia i
Ceriodaphnia czesto towarzyszy takze redukcja
powierzchni oka — najlepiej widocznego frag-
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mentu powierzchni ciata wioslarki (Zaret
1972).

Niekiedy hetmy i kolce mogq chroni¢ przed
drapieznictwem ze strony ryb na identycznej
zasadzie, jak ma to miejsce w przypadku dra-
pieznictwa bezkregowcow. U Daphnia lumholtzi
pojawienie sie hetmu i znaczace wydtuzenie
kolca ogonowego (taczna diugosc¢ ciata moze

Ryc. 4. W obecnosci drapieznych
orzeskéw pierwotniaki z rodzaju
Euplotes zmieniajg ksztalt. Sze-
roko rozpostarte ,skrzydia” i
grzebienie obecne po grzbietowej
i brzusznej stronie ciata zmodyfi-
kowanej formy uniemozliwiajag
drapiezcy jej pochtoniecie.

przekracza¢ 5 mm!) jest skorelowane w czasie z
wystepowaniem miodych baséw Lepomis mac-
rochirus. KOLARIi W an1 (1998) wykazali, ze ryby,
ktorym oferuje sie jako pokarm osobniki dwoéch
gatunkoéw Daphniaw proporcji 1:1, selektywnie
zeruja na D. pulex, znacznie mniejszg Smiertel-
nos$¢ wywotujac wsréd D. lumholtzi. Efekt ten
spowodowany jest mniejszg skutecznoscig ata-
koéw (rzadziej zakoriczonych sukcesem), diuz-
szym czasem uptywajacym pomiedzy schwyta-
niem i potknieciem (ang handling time) i czest-
szym zwracaniem i wypluwaniem potknietej
ofiary. Hetm i kolec jestjednak skuteczng obro-
nagjedynie przed najmniejszymi i najmtodszymi
rybami. Rosnace ryby, dzieki wiekszej Srednicy
otworu gebowego i przelyku oraz wiekszemu
doswiadczeniu majg coraz mniej kilopotow z
polowaniem nawet na bardzo ,wymysinie”
zmienione ofiary. Bardzo podobne wyniki uzy-
skat Morgan (1989) badajac adaptatywna fun-
kcje kolcéw u planktonowej larwy estuariowego
kraba Rhithropanopeus harrisii. Obecnos¢ kol-
c6éw nie ma znaczenia dla stabilizowania pozycji
podczas ptywania, zapobiegania tonieciu oraz
wobec drapieznictwa ze strony bezkregowcow,
.Kolczaste” larwy sg natomiast aktywnie unika-
ne przez ryby, a proby ich schwytania czesto
koncza sie wypluciem.

W obecnosci Daphnia niektore zazwyczaj
jednokomorkowe glony z rodzaju Scenedesmus
formujg cztero- lub osmiokomodrkowe kolonie
zwane cenobiami lub wieksze, nieregularne
agregacje (Ryc. 5). Niejest to doktadnie ten sam
rodzaj zmiennosci morfologicznej, o ktorej do tej
pory byla mowa (cho¢ wymiary poszczegoélnych
komoérek takze sie zwiekszajg), bo sprowadza
sie ona do agregowania pojedynczych komoérek
w wielokomérkowe moduty (Hessen i VanDonk
1993). Poniewaz jednak funkcjg agregacji jest
tu, podobnie jak w przypadku typowej zmien-
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nosci obserwowanej u zwierzgt, mechaniczne
zapobieganie ,drapieznictwu” (cenobia i agrega-
cje, ze wzgledu na swoje duze rozmiary, sa
zatrzymywane na odnézach filtracyjnych i moga
stac sie pokarmem wioslarek tylko, jesli wczes-
niej ulegaja dezintegracji), mozna zaliczy¢ je w
poczet morfologicznych modyfikacji. Inna ziele-
nica, Selenastrum capricornutum, hodowana w
warunkach deficytu azotu lub fosforu wyksztat-
ca grube Sciany komdérkowe. Forma o grubych

DETEKCJA ZAGROZENIA

Sprawa indukcji zmiennosci morfologicznej
interesowano sie juz na poczatku naszego stu-
lecia. Wedlug zaproponowanej przez woitere-
cka (1909) hipotezy preindukcji, rozwdj hetmoéw
u embrionéw Daphnia miata pobudza¢ specjal-
na substancja, wydzielana przez samice do ko-
mory legowej. Hipoteza ta zostata zarzucona,
zapewne dlatego, ze nie udato sie eksperymen-
talnie potwierdzi¢ istnienia takiej substancji.
Sposrod czynnikéw sSrodowiskowych, moga-
cych indukowac zmienno$¢ morfologiczng, naj-
czesciej wymieniane sg temperatura, mieszanie
wody, dtugos¢ dnia oraz obfito$¢ i rodzaj pokar-
mu. Chociaz korelacja przebiegu zmiennosci
tych parametréw z przebiegiem zmiennosci
morfologicznej w naturalnych populacjach or-
ganizméw planktonowych bywa niejednokrot-
nie obserwowana, nie nalezy na podstawie ist-
nienia takiej korelacji wycigga¢ pochopnie
whnioskéw dotyczacych zwigzkdéw przyczynowo-
skutkowych. Nawet eksperymentalne stwier-
dzenie takiego zwigzku (byty udane proby indu-
kcji hetmu u Daphnia przez ekspozycje na dzia-
tanie podwyzszonej temperatury lub turbulen-
cji wody; wiecej o tym w artykule Pijanowskiej
1980), nie oznacza, ze udato sie uchwyci¢ czyn-
nik ultymatywny, a wiec taki, ktéry kreujac
presje selekcyjng promujaca osobniki o okre-
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Rye. 5. Niektore glony
z rodzaju Scenedes-
mus sa fakultatywnie
kolonijne: w obecnosci
Daphnia tworza wielo-
komérkowe moduty,
zbyt duze, by wioSlar-
ka mogtaje zjesé.

Scianach przechodzi przez przew6d pokarmowy
Daphnia praktycznie nietknieta, podczas, gdy
cienkoscienne komorki hodowane na petnej po-
zywce sg przez Daphnia efektywnie trawione.
Zdaniem VanDonk i wspoétautorow (1997) wy-
twarzanie grubych Scianjest mechanizmem po-
zwalajgcym na zmniejszenie ryzyka sSmierci
spowodowanej zerowaniem filtratorow w sytu-
acji, gdy ze wzgledu na zte warunki pokarmowe
osobnicze tempo reprodukcji jest ograniczone.

MECHANIZMY INDUKCJI

Slonych cechach jest odpowiedzialny za utrzy-
mywanie si¢ zmiennosci.

Podwdjng role czynnika odpowiedzialnego
za ewolucje zmiennosci morfologicznej i czynni-
ka bezposrednio jg stymulujacego petni dra-
pieznictwo (Pijanowska 1991). W $rodowisku
wodnym informacja o obecnosci drapiezcy do-
ciera do potencjalnych ofiar przede wszystkim
na drodze chemicznej, poprzez rozpuszczone w
wodzie, mimowolnie emitowane przez drapiezce
zwiazki, zwane kairomonami. Chemiczna natu-
ra kairomonéw moze by¢ r6zna w zaleznosci od
przynaleznosci taksonomicznej drapiezcy i do
dzis nie zostata do korica poznana. Wiekszos¢
opisanych w poprzednim rozdziale ekspery-
mentéw, w ktérych ,w obecnosci drapiezcy”
nastepowata modyfikacja ciata wioslarek, wrot-
kéw i glonéw zostata wykonana w ten sposéb,
ze fizyczna obecnos¢ drapiezcy byta zastepowa-
nawoda pohodowlang, w ktorej drapiezca przez
jakis czas byt przetrzymywany. U pewnych ga-
tunkoéw indukcja musi odby¢ sie w fazie embrio-
nalnej (Krueger i Dodson 1981), u innych za$
mozliwa jest nawet u osobnikéw dorostych
(Grant i Bay1ry 1981). Osobniki (takze identycz-
ne genetycznie) moga rézni¢ sie pomiedzy sobg
wrazliwoscig na dziatanie czynnika indukujgce-
go zmiennos¢, jak rowniez szerokoscig normy
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reakcji, czyli skalg zmiennosci, do jakiej sa
potencjalnie zdolne. We wspomnianym juz eks-
perymencie Stembergera i Gilberta (1984)
sposrod klonalnych (a wiec identycznych gene-
tycznie) wrotkéw Keratella cochlearis, pod wpty-
wem kairomonoéwwydzielanych przez widtonogi
i drapiezne wrotki Asplartchna priodonta, kolce
wytwarzato od 5 do 55% osobnikéw. Istniejg
przestanki wskazujgce na to, ze chemiczna in-
formacja o obecnosci drapiezcy jest dobrze roz-
poznawana przez potencjalne ofiary tylko wow-
czas, gdy w przewodzie pokarmowym drapiezcy
znajduja sie szczatki pozartych organizmoéw
(czesto tego co ofiara gatunku). Osobniki Daph-
nia pulex, poddane dziataniu kairomonu larw
Chaoborus karmionych D. pulex, wytwarzaty
»grzebyk” na tylnej czesci gltowy istotnie cze-
sciej, niz osobniki poddane dziataniu kairomo-
nu gtodzonych larw (Krueger i Dodson 1981).
w eksperymentach Granta i Baylyego (1981)
Daphnia carinata umieszczone w wodzie, w kt6-
rej inkubowano gtodzone Anisops calcaratus
(Notonectidae), w ogole nie wyksztatcaty hetmu.
Takze wspomniany juz Scenedesmus acutus
zwieksza wymiary komodrek i formuje cenobia
wylgcznie wowczas, gdy medium zawiera wode
pochodzacag od Daphnia karmionych ich natu-
ralnym pokarmem (cho¢ nie musi to by¢ Scene-
desmus). Woda pochodzaca od zwierzat karmio-
nych pokarmem syntetycznym, jak réwniez
sam homogenat Scenedesmus i Cryptomonas
nie wywotujg zmian u s. acutus (Luring 1998).
Niewykluczone wiec, ze substancja wywotujaca
zmiany morfologiczne i formowanie kolonii u s.
acutus pochodzi z glonéw trawionych w przewo-
dzie pokarmowym Daphnia. Kairomony zatem
wiarygodnie informuja o zagrozeniu ze strony
drapiezcy tylko wowczas, gdy w wodzie jedno-
czesnie obecne sg strawione resztki ofiar lub ich
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sztucznie otrzymany homogenat. Wéwczas do-
piero dochodzi do reakcji potencjalnej ofiary,
nie tylko zreszta do przebudowy morfologicznej,
ale i odpowiedzi natury behawioralnej i zmian
w historii zycia i sposobie rozrodu (Pijanowska
1998).

Mechanizm bezposredniego rozpoznawania
drapiezcy nie wyklucza udziatu czynnikéw $ro-
dowiskowych w indukowaniu zmian morfologi-
cznych. Wzrost temperatury wody, wydtuzanie
sie dnia czy zwiekszenie sie kata padania pro-
mieni stonecznych wiosng zapowiadajg nad-
chodzacy wzrost presji drapiezcow, wynikajacy
zaréwno z ich duzych zageszczeri w miesigcach
letnich, jak tez z ich zwiekszonymi w wyzszej
temperaturze potrzebami pokarmowymi. Po-
niewaz jednak, jak podkreslajg Giiwicz i Pija-
nowska (1989)', zmiany tych warunkéw srodo-
wiskowych zachodzg zbyt wolno, by mogty zo-
sta¢ zarejestrowane w ciggu Kilku- lub kilku-
nastodniowego zycia organizmu planktonowe-
go i w dodatku doswiadczana przez organizm
planktonowy ich zmiennos¢ przestrzenna moze
przekraczac skale ich zmian sezonowych przy-
padajacych na czas zyciajednego osobnika (Pi-
janowska 1998), potrzebny jest czynnik bezpo-
Srednio informujacy o aktualnym zagrozeniu ze
strony drapiezcy. Role te peinig kairomony,
zapewne najczesciej w kombinacji z substancja-
mi uwalnianymi do wody z tkanek zranionych
lub strawionych ofiar. Czynniki srodowiskowe
natomiast, nie tyle nawet ich zmiany, lecz war-
tosci jakie przybierajg na okreslonych etapach
ontogenezy planktonowego organizmu, decydu-
ja o przebiegu i dynamice procesoéw fizjologicz-
nych, lezacych u podstaw zmian morfologicz-
nych (wyzsza temperatura na przykiad, przy-
spieszajgc metabolizm, zwieksza czestos¢ po-
dziatéw komérkowych).

KOSZTY ZMIENNOSCI: CZY SA | JAK JE MIERZYC?

Jest wiele przestanek, wskazujgcych na to,
ze, podobnie jak wszelkie inne reakcje obronne
podejmowane w warunkach zagrozenia, takze i
zmiany morfologiczne muszg nieS¢ ze sobg
okreslone koszty. Podstawowg jest odwracal-
nos¢ reakcji obronnych, to jest mozliwos¢ ich
zaniechania z chwilg, gdy zagrozenie ustapi.
Wysoki koszt reakcji obronnej najczesciej pro-
wadzi do faworyzowania jej indukowalnosci
(Havel 1987) Grant | Bayly (1981) podajq, ze
powstajace pod wpltywem kairomonu Anisops
calcaratus hetmy miodych Daphnia carinata
utrzymuja sie w dalszych stadiach rozwojowych
tylko wéwczas, gdy doptyw kairomonu jest nie-
przerwany. Na istnienie kosztéw zmian mor-

fologicznych wskazuje takze fakt, ze dochodzi
do nich najczesciej tylko na pewnym etapie
ontogenezy, tym najbardziej ,zagrozonym”.
Daphniapulex, ktora po przekroczeniu diugosci
okoto 1.4 mm staje sie zbyt duza, by pas¢ tupem
larw Chaoborus, traci tez bezpowrotnie obecny
w poprzednich stadiach ,grzebyk” na grzbieto-
Wej stronie ciala (Krueger | Dodson 1981)
Podobne, choé wystepujace u zwierzecia bento-
sowego, zjawisko zaobserwowali Hershey i Do-
dson (1987): dlugosé szczecinek larw Cricoto-
pus (Chironomidae) zmniejsza sie w miare, jak
rosngce zwierzeta wymykajg sie presji stutbi.
Poniewaz obecnos¢ helmu sprzyja biernemu
tonieciu Daphnia[Jacobs 1964), nalezy sie spo-
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dziewa¢, ze noszace helm osobniki inwestuja
wiecej energii w aktywno$¢ lokomotoryczna.
Zmiana wiasciwosci hydrodynamicznych orga-
nizméw majacych wyksztatcone morfologiczne
struktury obronne i zwigzany z tym wzrost
naktaddéw energetycznych ponoszonych na pty-
wanie postuluje tez Toririan (1995). Kosztami
przebudowy morfologicznej ttumaczona jest
asymetria kolcéw u Keratella slacki: wytworze-
nie tylko jednego dtugiego kolca miatoby by¢
réwnie skuteczne w konfrontacji z Asplanchna,
a mniej kosztowne niz wytworzenie dwoch (Gii-
bert iStemberger 1984), choé¢w tym przypad—
ku asymetria moze mie¢ bezposrednig wartos¢
adaptatywng, kreujac bardziej ,zaskakujacy”
dla drapiezcy ksztalt. Wreszcie, o istnieniu ko-
sztbéw zwigzanych z modyfikacjg ciata posrednio
Swiadcza wyniki uzyskane przez Barryego
(1995), zgodnie z ktérymi potomstwo lepiej od-
zywionych Daphnia carinata i D. longicephala
miato wieksze hetmy niz potomstwo osobnikéw
doswiadczajacych gorszej sytuacji pokarmowej.
Oznaczatoby to, ze w warunkach niedoboru
pokarmu naktady energetyczne kierowane sgw
pierwszej kolejnosci na zaspokojenie innych niz
obrona potrzeb zwierzecia. Kosztem fakultatyw-
nej kolonijnosci u Scenedesmus jest to, ze
wchodzace w skiad tworzonych pod wplywem
kairomonu Daphnia cenobiéw i agregacji ko-
morki traca, w poréwnaniu z pojedynczymi ko-
mérkami, peten dostep do sSwiatla i (na skutek
ograniczenia powierzchni kontaktu z otaczajg-
cawoda) do pierwiastkow biogennych. Potaczo-
ne komorki majg takze wieksze tempo sedy-
mentacji (Luring 1999).

Choc¢ kosztownos¢ przebudowy morfologicz-
nej wydaje sie intuicyjnie oczywista, to proby
eksperymentalnego pomiaru spodziewanych
kosztéw, tak fizjologicznych jak demograficz-
nych, dajg czesto niejednoznaczne lub nawet
sprzeczne ze sobg wyniki. U Daphnia pulex, u
ktoérej wnikliwie analizowano zwigzek historii
zycia osobnika i demografii populacji z formo-
waniem ,grzebyka” na gtowie, podjecie przebu-
dowy morfologicznej moze wydtuzy¢ okres trwa-
nia poszczegblnych stadiow rozwojowych (za-
rowno miodocianych, jak dorostych), w naste-
pstwie czego tempo wzrostu populacji ulega
znaczacemu spowolnieniu (Riessen | Sprutes
1990), moze tez opdzni¢ moment osiggniecia
dojrzatosci, bez wszakze spowolnienia wzrostu
populacji (Brack 1993). Wreszcie, sa i takie
wyniki badan (spitze 1992), ktdére wrecz przecza
istnieniu kosztéw wytwarzania ,grzebyka”. Roz-
bieznosci te moga, zdaniem Spitzea | Sadlera
(1996), wynikac¢ z réznic genetycznych pomie-
dzy uzytymi w eksperymentach klonami, co
jednak tym bardziej stawia pod znakiem zapy-
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tania uniwersalnos¢ stwierdzonych prawidto-
wosci. Wydtuzenie czasu dojrzewania zaobser-
wowano tez u noszacych helm osobnikéw
D. longicephala (Barry 1999), a efekt demogra-
ficzny w postaci zmniejszenia tempa wzrostu
populacji — u wytwarzajacych dtugie kolce
wrotkéw Keratella testudo (Stemberger 1988).
Ponadto przebudowa morfologiczna uposledzac
moze ptodnos¢ — na przyktad osobniki Daphnia
z uformowanymi hetmami nosza na ogét mniej
jaj niz osobniki nie zmienione (Hutchinson
1967, Riessen 1984)

Przyczyn trudnosci w ocenie kosztéw indu-
kowanej przebudowy ciata organizméw plan-
ktonowych moze by¢ wiele. Pomingwszy wska-
zane przez Toiiriana (1995) artefakty mogace
wynikna¢ z roznic behawioralnych pomiedzy
eksponowanymi i nie eksponowanymi na obe-
cnos¢ drapiezcy osobnikami D. pulex, na uwage
zastuguje podjeta przez niego, udana préba
wykazania, ze zmiany w historii zycia D. pulex,
do niedawna uznawane powszechnie za koszt
zmiennosci morfologicznej, sa w istocie nieza-
lezng strategig unikania drapiezcy. Historia zy-
cia Daphnia pulex, tworzacej ,grzebyk” w obe-
cnosci larw Chaoborus, zmienia sie rownoczes-
nie w Kierunku wolniejszego dojrzewania i wie-
kszych rozmiarow ciata. Poniewaz proby nieza-
leznej indukcji zmian historii zycia i modyfikacji
gtowy zostaty uwienczone sukcesem, nalezy uz-
nac je za dwa odrebne mechanizmy unikania
drapiezcy. POzne dojrzewanie zmienionych
morfologicznie form traktowac nalezy nie jako
koszt zmian morfologicznych, lecz jako skiado-
wa kompromisu pozwalajgcego osiggnac wie-
ksze rozmiary ciata przy pierwszej reprodukcji.
Whiosek o niezaleznosci zmian historii zycia od
modyfikacji okolicy glowowej wyciggneli tez na
podstawie swoich obserwacji Waiis i Ventela
(1998). Poprzez prowadzone w réznych tempe-
raturach préby indukcji reakcji D. pulex na
obecnos$¢ larw Chaoborus otrzymali oni
wyrazne roznice w historiach zycia, przyjedno-
czesnej stabej odpowiedzi morfologicznej lub
catkowitym jej braku. Na podstawie badan pro-
wadzonych najednym gatunku trudnojest oce-
ni¢ na ile uniwersalna jest niezaleznos¢ mody-
fikacji morfologicznych i zmian historii zycia, a
co za tym idzie wyrokowa¢, czy zmiany demo-
graficzne w populacjach zwierzat ,,stosujgcych”
mechanizmy obronne sg kosztami samego sto-
sowania danej obrony, sktadowymi kompromi-
sowych rozwigzan w przebiegu historii zycia,
czy moze alternatywnymi adaptacjami do zycia
w warunkach zagrozenia ze strony drapiezcy.

Co wiec moze by¢ rzeczywistym kosztem
zmiennos$ci morfologicznej?
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Jako najbardziej oczywiste na pierwszym
miejscu wymieni¢ tu nalezy koszty metabo-
liczne, ponoszone bezposrednio na wzrost do-
datkowej tkanki. llos¢ inwestowanej w ten spo-
s6b energii zalezy od rodzaju wytwarzanej stru-
ktury i jest na ogot niewielka; jak obliczyt Ja-
cobs (1964), energia zawarta w hetmie D. gale-
ata mendotae odpowiada zaledwie 1/7 energii
zawartej w jaju spoczynkowym, wiec koszt wy-
tworzenia struktur tak subtelnych, jak ,grze-
byk” D. pulex moze by¢ praktycznie zaniedby-
walny. Z drugiej jednak strony produkcja ogro-
mnego hetmu D. carinata pochtania prawdopo-
dobnie istotny procent zasob6w energetycznych
zwierzecia (Tottrian 1995).

Pomimo przeprowadzonych przezToliriana
(1995) oraz wWaiis i Ventele (1998) udanych
prob rozdzielenia zmian morfologicznych od
zmian historii zycia u D. pulex, zdaniem innych
praktycznie kazda reakcja morfologicznawywo-
tana obecnosScig drapiezcy pocigga za sobg
zmiany w historii zycia. Jesli te zmiany powo-
duja w Srodowisku wolnym od drapiezcy spa-
dek dostosowania w poréwnaniu do form nie-
zmienionych, sag one interpretowane jako koszt
zmiennos$ci morfologicznej (Stemberger 1988,
Black i Dodson 1990, Riessen i Spurles 1990).

Ciekawego spojrzenia na koszty zmiennosci
morfologicznej dostarcza obserwacja, ze spo-
srod cech, ktérych pojawienie sie (lub intensyfi-
kacje) mozna wywota¢ eksponujac organizmy
na dziatanie kairomonu drapiezcy, oprécz sen-
su stricte adaptatywnych, sg i takie, ktérych
manifestacja jest ubocznym efektem wiasciwe;j
reakcji obronnej (a wiec produktem korelacji
fenotypowej) (Spitze i Sadier 1996). U D. pulex
poddanych dziataniu kairomonu larw Chaobo-
rus, poza formowaniem antydrapiezniczego
~grzebyka”, ma miejsce wzrost dtugosci, szero-
kosci orazwymiaréw grzbieto-brzusznych ciata,
szerokosci glowy oraz dtugosci rostrum i kolca
ogonowego. U réznych klonéw zmiany te prze-
biegajg odmiennie, rézny jest tez wptyw kazdej
z nich na dostosowanie, mierzone przezywalno-
Scig w obecnosci larw Chaoborus. W badaniach
Repki | wspoétaut. (1994) korelacja pomiedzy
dtugoscia kolca ogonowego a dostosowaniem
jestwrecz ujemna. U Daphnia tworzacych hetm
obserwuje sie czesto towarzyszgce temu proce-
sowi boczne sptaszczenie ciala, mogace ograni-
cza¢ pojemnos¢ komory legowej, jak réwniez
mechanicznie przeszkadza¢ w pracy odndzy fil-
tracyjnych (Riessen 1984) i poprzez mniej wy-
dajne odzywianie ogranicza¢ ptodnos¢ osobni-
cza. Kosztem adaptatywnych zmian morfologi-
cznych moga wiec by¢ réwniez negatywne skut-
ki manifestacji cech towarzyszacych im na za-
sadzie korelacji fenotypowej.
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Modyfikacje morfologiczne moga pociagac
za sobg zmniejszenie efektywnosci ptywania,
spowodowane mniej korzystnym, z hydrodyna-
micznego punktu widzenia, ksztattem ciata i w
konsekwencji wiekszym oporem stawianym
przez wode ptynacemu zwierzeciu. W przypad-
ku filtratora planktonowego koszt wolniejszego
ptywania zalezy, miedzy innymi, od panujacych
w Srodowisku warunkéw pokarmowych: w sy-
tuacji obfitosci pokarmu jest on praktycznie
zaniedbywalny, natomiast w Srodowisku ubo-
gim w pokarm moze w znaczacy sposob redu-
kowac racje pokarmowa. Odbywa sie to zaréw-
no poprzez rzadsze, w jednostce czasu, napoty-
kanie ,jadalnych” obiektéw, jak tez poprzez wol-
niejsze przemieszczanie sie w kierunku pokar-
mu, gdy nie jest on rozmieszczony homogennie
(Lagergren i wspétaut. 1997).

Zdaniem Toliriana (1995) osobniki zmo-
dyfikowane nie muszg ponosi¢ kosztow przebu-
dowy morfologicznej az do momentu radykalnej
zmiany warunkow $Srodowiskowych. Koszty
modyfikacji ciata zwierzecia ujawnialyby sie
wiec jedynie w sytuacji, gdy zmiana oddziatuja-
cej na nie presji selekcyjnej spowoduje, ze to, co
dotychczas zapewniato ochrone, stanie sie bez-
uzytecznym atrybutem lub wrecz czynnikiem
potegujacym zagrozenie. Trudno sobie wyobra-
zi¢, aby tworzenie ,grzebyka” u D. pulex wyma-
gato znaczacych naktadéw energetycznych, na-
tomiast osobniki zmienione, przez swoje rela-
tywnie wieksze rozmiary ciata i rozrost okolicy
gtowowej, sg prawdopodobnie lepiej widoczne
dla drapiezcow postugujacych sie wzrokiem.
Tymczasem jednak silna presja larw Chaobo-
rus, ktére same padajg tatwym tupem ryb, moze
by¢ pewng wskazéwka, pozwalajgca chwilowo
sbagatelizowac” zagrozenie ze strony ryb, a za-
razem podpowiadajgca koniecznos¢ modyfika-
cji budowy ciata i zmian w historii zycia w
obronie przed aktualnie grozniejszym niebez-
pieczenstwem ze strony bezkregowcow. Kon-
cepcja ta znalazta takze potwierdzenie teorety-
czne: z modelu Taytor | Gabrieta (1992) wyni-
ka, ze strategia optymalna wobec zagrozenia ze
strony bezkregowcow drapieznych jest jedno-
czes$nie najgorszg mozliwg w konfrontacji z ry-
bami. W tym ujeciu kosztem obrony indukowa-
nej jest ryzyko spadku dostosowania w razie
zmiany warunkow srodowiskowych (zmiany do-
minujacej presji selekcyjnej).

Na zakoriczenie wymieni¢ nalezy praktycz-
nie nie zbadane, cho¢ prawdopodobnie istnie-
jace koszty samej plastycznosci, a wiec utrzy-
mania w pogotowiu aparatu detekcji zagrozenia
i mobilizacji obronnej.
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ZMIENNOSC MORFOLOGICZNA JAKO ADAPTACJA DO ZMIENNYCH WARUNKOW POKARMOWYCH

Rozmiary i ksztalt catego ciata zwierzecia
lub poszczegdélnych jego elementéw decydujg o
mozliwosci wykorzystania obecnych w Srodowi-
sku zrodet pokarmu. Zmiany sytuacji pokarmo-
wej wywotuja u pewnych organizmoéw modyfi-
kacje morfologiczne, umozliwiajgce przetgcze-
nie sie na alternatywng diete. Zjawisko to sta-
nowi nieodigczny element biologii pewnych ga-
tunkoéw. Niektore drapiezne orzeski z rodzaju
Tetrahymena mogg wystepowaé¢ w dwodch for-
mach morfologicznych, réznigcych sie bardzo
rozmiarami ciata oraz wielkoscig otworu gebo-
wego (peiystomu) (Ryc. 6). W warunkach obfi-

tosci pokarmu spotykana jest forma makro-
perystomalna: duza, o ogromnym peiystomie,
zywigca sie mniejszymi orzeskami i niezwykle
zartoczna. Gdy w srodowisku zabraknie ofiar,
Tetrahymena dzielg sie, dajgc w efekcie osobni-
ki potomne o matych rozmiarach ciata i niewiel-
kim peiystomie (forma mikroperystomalna), zy-
wigce sie bakteriami i drobnymi, zawieszonymi
w wodzie czgstkami organicznymi. Gdy w oto-
czeniu znowu pojawia sie orzeski, pod wptywem
emitowanych przez nie substancji chemicznych
Tetrahymena powtérnie przechodza w forme
makroperystomalng. Wedtug duzo bardziej
skomplikowanego wzorca przebiegajg zdaniem
Gitberta (1980) modyfikacje rozmiarow i
ksztattu ciata wrotkéw Asplanchna sieboldi
(Ryc. 7). Na poczatku sezonu wegetacyjnego
wylegajg sie zjaj przetrwalnych niewielkie osob-
niki o workowatym ciele, odzywiajace sie pier-
wotniakami i drobnymi wrotkami, charaktery-
zujace sie wyltacznie partenogenetycznym spo-
sobem rozrodu i bardzo wysokim tempem re-
produkcji, co w efekcie powoduje szybki wzrost
liczebny populacji. Gdy w miare rozwoju fito-
planktonu w ciatach organizmdéw stanowigcych
pokarm Asplanchna ro$nie zawarto$¢ syntety-
zowanego przez glony a-tokoferolu (witaminy
E), wrotki stopniowo przechodzg z formy wor-
kowatej w romboidalng — duza, mogacag roz-

mnazac¢ sie pilciowo, o powierzchni ciala wy-
brzuszonej w postaci czterech podtuznych ,ze-
ber”. Uwaza sie, ze wzrost stezenia tokoferolu
stanowi dla Asplanchna informacje o wzrasta-
jacej obfitosci potencjalnych ofiar — odzywiajg-
cych sie fitoplanktonem wrotkéw i drobnych
skorupiakéw (duze rozmiary ciata umozliwiajg
wykorzystanie szerszego ich spektrum). Forma
romboidalna moze takze broni¢ sie przed ata-
kiem innych, licznych w warunkach obfitosci
pokarmu drapieznych bezkregowcéw, gwattow-
nie rozdymajac ,zebra”. Tokoferol przyspiesza
tez wzrost bezposrednio, stymulujac podziaty

Ryc. 6. Niektére pierwotniaki z rodzaju Tetrahy-
mena w zaleznosci od rodzaju dostepnego pokar-
mu moga wystepowac¢ w dwoéch formach

morfologicznych: (a) mikropeiystomalnej — gdy
brakuje pokarmu ,orzeskowego” i (b) makro-
persytomalnej — gdy w Srodowisku obecne sg

drobne orzeski stanowigce pokarm Tetrahymena.

komoérkowe. Z czasem w populacji pojawia sie
rowniez morfotyp ,,dzwonowaty”, o jeszcze wieg-
kszych rozmiarach ciata i bardzo szerokim apa-
racie wrotnym, sprawnie chwytajacy nawet
drobne wioslarki i widtonogi oraz czesto poze-
rajacy osobniki wkasnego gatunku. Mechanizm
indukcji powstawania formy dzwonowatej nie
jest do konca jasny, wiadomo jednak, ze obok
wysokiej koncentracji tokoferolu stymuluje jg
miedzy innymi kanibalizm, bedacy efektem po-
garszania sie warunkoéw pokarmowych (w
sprzyjajacych warunkach forma romboidalna
niechetnie atakuje osobniki wlasnego gatun-
ku). Sprawny aparat detekcji ofiar (szeroko roz-
postarty wieniec rzesek okalajgcych aparat
wrotny) i sktonnos¢ do kanibalizmu formy
dzwonowatej sprawiajg, ze ma ona wiekszg, w
poréwnaniu z dwiema pozostatymi formami,
szanse na przetrwanie niekorzystnych warun-
kéw pokarmowych. Zdolno$¢ do plastycznego
reagowania zmianami w budowie ciata na zmia-
ny ilosci i jakosci dostepnego pokarmu stwier-
dzono takze u Daphniagaleata (Lampert iBran-
delberger 1996). Powierzchnia aparatu filtra-
cyjnego u osobnikéw hodowanych w warun-
kach niskiej koncentracji pokarmu jest, w sto-
sunku do dtugosci ciata, wieksza, niz u osobni-
kéw doswiadczajacych dobrych warunkéw po-
karmowych, przy czym. znaczenie ma tu nie
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ilos¢ dajacej sie przefiltrowac zawiesiny, leczjej
wartos¢ odzywcza.

Wszystko wskazuje na to, ze zmiennos¢
morfologiczna jest mechanizmem pozwalaja-
cym organizmom planktonowym (a dokfadniej
— poszczegélnym, plastycznym genotypom) zy¢
i rozmnazac sie (na poziomie genotypow powie-
my raczej o trwaniu i powielaniu sig) w srodo-
wisku zmiennym pod wzgledem warunkéw bio-
tycznych. Pelni ona role swoistego buforu, ptyn-
nie dopasowujgcego organizmy do zmieniajacej
sie presji drapiezcow, badz tez zasobdéw doste-
pnego pokarmu (niekiedy nawet, jak to ma
miejsce np. u Asplanchna, obu tych czynnikéw
jednoczesnie).

MORPHOLOGICAL VARIABILITY
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Ryc. 7. W miare wzrostu za-
wartosci a-tokoferolu (wita-
miny E) w pokarmie Aspla-
nchna sieboldi kolejne poko-
lenia wrotkéw przechodzag
stopniowo z formy workowa-
tej (& w romboidalnag (b), a
nastepnie dzwonowata (c).
Indukcji powstawania formy
dzwonowatej sprzyja tez ka-
nibalizm, cho¢ mechanizm
tego zjawiska nie jest jasny.

Cho¢ wyniki eksperymentéw laboratoryj-
nych potwierdzajg zdolnos¢ wielu organizméw
planktonowych do adaptatywnych modyfikacji
ksztattéw ciata, nadal nie jest do korica jasne,
w jakim stopniu obserwowana w warunkach
naturalnych zmiennos¢ morfologiczna poszcze-
g6lnych gatunkow jest faktycznie ,dzietem”jed-
nego genotypu, a na ile naktadajg sie na nig
sezonowe lub przestrzenne zmiany frekwencji
Kilku plastycznych genotypow.

Dziekujemy Mirkowi Slusarczykowi i An-
drzejowi Mikulskiemu za krytyczny komentarz
do wczesniejszej wersji tego artykutu.

IN PLANKTON AS A STRATEGY OF COPING WITH ADVERSE EN-

VIRONMENT

Summary

The ability of plankton organisms to undergo morpho-
logical modifications is widespread over different genera
and different geographical regions. Nowadays, it is com-
monly considered to be an adaptation that allows animals
(and some algae) to withstand fluctuations of their biotic
environment: mostly in predation but also in resource
quality and availability. Morphological changes can be di-
rectly induced by infochemicals released by a predator (or
prey), by diet composition or even by physical factors, out
of which the role of temperature and water turbulence is
best documented. Although morphological plasticity is ex-
pected to bring some inevitable metabolic costs, it is hard
to evidence any. When coupled with morphological modifi-

cations, simultaneous life-history shifts (e. g. later matur-
ation, fewer offspring) are commonly interpreted as costs of
induced morphology. However, the results of some experi-
ments suggest that life-history shifts and morphological
variation are uncoupled, constituting two independent
mechanisms that reduce the risk from predators. Real costs
may be limited to the energy expenditure for extra-tissue
synthesis, or to the existence of possible disadvantageous
features that are phenotypically correlated with adaptive
ones. Alternatively, morphological changes may not bring
any cost at all, until a change of selective pressure renders
the modified morphotypes disadvantageous.
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