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Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

DIAPAUZA SKORUPIAKOW PLANKTONOWYCH JAKO MECHANIZM OBRONY PRZED
DRAPIEZNICTWEM

WSTEP

Organizmy zagrozone ze strony drapiezni-
kéw dysponujg wieloma mechanizmami obron-
nymi umozliwiajgcymi unikniecie lub redukcje
tego niebezpieczenstwa. Skutecznos¢ mechani-
zmow obronnych jestjednak ograniczona; zale-
zy ona bowiem nie tylko od zdolnosci obronnych
ofiary i umiejetnosci towczych drapieznika, ale
takze od warunkoéw srodowiskowych wptywaja-
cych na mozliwos¢ ich realizacji. | tak na przy-
kiad, ukrywanie sie w giebszych strefach zbior-
nikéw wodnych moze stanowi¢ skuteczng
ochrone przed postugujacymi sie wzrokiem dra-
pieznikami pod warunkiem, ze zbiorniki te sg
odpowiednio giebokie, a woda mato przejrzysta
na tyle, by skutecznie ogranicza¢ natezenie
Swiatta. Co wiecej, przestrzen zacienionego pro-

fundalu (strefy przydennej) zbiornikéw wod-
nych moze by¢ okresowo niedostepna dla po-
tencjalnych ofiar, ze wzgledu najej odtlenienie
lub oddziatywanie innych czynnikéw Srodowi-
sowych. W rezultacie, w wyniku silnej presji
drapieznikéw lub tez z powodu fizjologicznych
czy srodowiskowych uwarunkowan ogranicza-
jacych skuteczno$¢ mechanizméw obronnych,
lokalnie moze dochodzi¢ do okresowej lub trwa-
tej eliminacji populacji ofiar. Jesli krytyczne
oddziatywanie drapieznikéw ma jedynie chara-
kter okresowy, lokalne populacje moga by¢ od-
nawiane dzieki imigracji osobnikéw z sasied-
nich srodowisk lub dzieki odtworzeniu ze stru-
ktur przetrwalnych zdeponowanych przed na-
staniem niekorzystnych warunkow.

ZMIENNOSC WARUNKOW SRODOWISKOWYCH W ZBIORNIKACH SEODKOWODNYCH STREFY
UMIARKOWANEJ

Wytwarzanie form przetrwalnych jest po-
wszechna strategiag obronng w s$rodowiskach
ladowych strefy umiarkowanej. Zjawisko to
wigze sie zazwyczaj z funkcja ochrony przed
oddziatywaniem zmiennych sezonowo, skraj-
nych czynnikéw abiotycznych takich jak: niska
lub wysoka temperatura, brak wody czy innych
zasobdéw ograniczajacych szanse przezycia or-
ganizmow lub ich rozréd (Danks 1987). Zagro-
zenia wynikajgce z wysychania, przemarzania
czy oddziatywania wysokiej temperatury, podo-
bnie jak na ladzie, dotyczy¢ moga organizméw
zasiedlajgcych ptytkie lub okresowe zbiorniki
wodne. Zbiorniki te zamieszkane sg zaréwno
przez drobne, kosmopolityczne skorupiaki spo-
tykane takze w duzych akwenach (widtonogi i

wioslarki), jak i wieksze gatunki na przykiad
liscionogi, ktére wystepujg niemalze wytgcznie
w zbiornikach astatycznych (okresowych). Wy-
twarzanie form przetrwalnych jest podstawowg
adaptacja, umozliwiajaca zasiedlenie zbiorni-
kow okresowych przez skorupiaki pozbawione
zdolnosci do aktywnej migracji pomiedzy izolo-
wanymi srodowiskami. Wytwarzanie form prze-
trwalnych moze zapewni¢ skorupiakom nie tyl-
ko mozliwos¢ rekolonizacji lokalnych sSrodowisk
po okresach przejSciowych katastrof, ale takze
umozliwi¢ pasywna dyspersje (przez wiatr, wo-
de lub zwierzeta) do odlegtych nawet akwenow
i ich kolonizacje. Nie bez powodu wioslarki i
widtonogi sgjednymi z pierwszych organizmoéw
zasiedlajgcych nowe zbiorniki wodne.
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W odroznieniu od warunkow panujgcych na
ladzie i w ptytkich zbiornikach wodnych, wa-
runki termiczne i hydrologiczne w duzychjezio-
rach ulegajg stosunkowo niewielkim sezono-
wym zmianom. Temperatura otaczajgcego $ro-
dowiska, dzieki stabemu przewodnictwu termi-
cznemu, duzej pojemnosci cieplnej i duzej ma-
sie wody, rzadko przekracza tu 30 °C, tak, jak
rzadko spada ponizej punktu krzepliwosci pty-
néw fizjologicznych organizmoéw, z wyjatkiem
stosunkowo cienkiej, przypowierzchniowej
warstwy akwenow. Pokrywa lodowa w zbiorni-
kach strefy umiarkowanej wyjgtkowo tylko
osigga grubos¢ jednego metra, nie ogranicza
wiec w sposoOb istotny dostepnej skorupiakom
przestrzeni w glebokich jeziorach. Wiekszy na-
tomiast problemem niz na ladzie i w plytkich
zbiornikach stanowi¢ moga okresowe deficyty
tlenu czy toksyczne oddziatywanie zwigzkow
pochodzacych z beztlenowego rozkiadu materii
organicznej, na przyktad siarkowodoru, czeste
w okresie stagnacji letniej lub zimowej. Pomimo
wzglednie sprzyjajacych warunkéw abiotycz-
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nych w ciggu catego roku, wystepowanie skoru-
piakéw w pelagialu (otwartej toni wodnej) du-
zychjezior ograniczone jest w zasadzie do kilku
miesiecy w roku. Najwieksze zréznicowanie ga-
tunkowe skorupiakow i najwieksze ich zagesz-
czenia mozemy obserwowaé w okresie letnim
lub jesienig. Natomiast wiekszos¢ organizmow
planktonowych zimuje w postaci form prze-
trwalnych. Nie jest jasne czy zimowa diapauza
skorupiakéw wystepujacych w duzych, stabil-
nych ekosystemach jest wyrazem ich przysto-
sowania do skrajnych warunkoéw abiotycznych
jakie mogtyby napotkaé¢ w zbiornikach astaty-
cznych, czy tez jest forma adaptacji do okreso-
wego deficytu pokarmu. W duzych jeziorach o
silniej rozbudowanej strukturze troficznej, wie-
kszy problem niz w zbiornikach okresowych,
moga stanowi¢ czynniki natury biotycznej, ta-
kie jak: konkurencja o limitowane zasoby, pre-
sja drapieznicza czy pasozytnicza, ktorych od-
dziatywanie moze by¢ rownie katastrofalne dla
organizmow, jak wpltyw skrajnych czynnikéw
abiotycznych.

STADIA PRZETRWALNE SKORUPIAKOW

Diapauza (zaprogramowany, okresowy stan
zahamowania rozwoju osobniczego) wystepo-
wacé moze na roznych etapach rozwoju u skoru-
piakow (Tabela 1). Zajmuje ona przy tym naj-
czesciej jedno, uwarunkowane genetycznie
miejsce w ontogenezie osobnikéw poszczegol-
nych gatunkéw. Istniejgjednak wyjatki. U stod-
kowodnych widtonogéw Cyclops scutifer Sars,
zjawisko to moze wystepowac w kilku kolejnych
fazach rozwojowych, u kopepoditéw II-V sta-
dium, a nawet u osobnikéw dorostych (Elg-
mork 1967).

Tabela 1. Wystepowanie diapauzy na réznych
etapach ontogenezy skorupiakéw (wedtug Alekseeva
1990 i Dahmsa 1995, zmienione). Wyttuszczonym
drukiem zaznaczono najczesciej spotykane stadia
przetrwalne w poszczegllnych grupach
taksonomicznych.

Takson Stadium spoczynkowe

Brachiopoda Embrion

Phyllopoda Embrion, imago

Copepoda

Calanoida Embrion, nauplius, kopepodit

Cyclopoida Kopepodit, imago

Harpacticoida Embrion, nauplius, kopepodit,
- imago

Cirripedia Imago

Decapoda Imago

Amphipoda Imago

Ze wzgledu na stosunkowo kroétki cykl zy-
ciowy skorupiakéw, w poréwnaniu z czestoscig
wystepowania zmiennych sezonowo czynnikow
selekcyjnych, tylko niektére kohorty osobnikéw
narazone sg na oddziatywanie skrajnych czyn-
nikéw srodowiskowych. W rezultacie wytwarza-
nie form przetrwalnych, zabezpieczajacych
przed ich oddzialtywaniem, ma u skorupiakéw
czesto fakultatywny charakter i zachodzi jedy-
nie u zagrozonych kohort osobnikéw. U organi-
zméw o dtuzszym cyklu zyciowym (jednorocz-
nym lub dtuzszym) ,na przyktad u widtonogéw
Cyclops scutifer, diapauza w zbiornikach strefy
umiarkowanej ma najczesciej obligatoryjny
charakter.

Osobniki w stanie spoczynku charakteryzu-
ja sie zazwyczaj spowolnieniem proceséw meta-
bolicznych, ograniczong aktywnoscig ruchowag
i pokarmowag oraz zwiekszong odpornoscia na
okresowe oddziatywanie niesprzyjajacych czyn-
nikéw srodowiskowych (wysokiej lub niskiej
temperatury, szkodliwych substancji, odtlenie-
nia, braku wody lub innych zasobéw). Dodat-
kowa ostone form przetrwalnych przed oddzia-
tywaniem czynnikéw zewnetrznych mogg za-
pewniaé specjalne struktury ochronne zbudo-
wane z chitynowego oskérka, takie jak: dwukla-
powa okrywa jaj przetrwalnych (ephippium) u
Daphnidae czy otorbienie osobnikéw u Copepo-
da. Nie zawsze spowolnieniu procesow rozwojo-
wych towarzyszy¢ musi zahamowanie aktywno-
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Sci metabolicznej. Osobniki niektorych gatun-
koéw wstrzymywac moga jedynie okresowo swoj
rozwéj, nie przejawiajac przy tym innych
wyraznych oznak spowolnienia aktywnosci zy-
ciowej. | tak na przykiad Daphnia pulicaria
wystepujaca w wysokogérskim, bezrybnym
Czarnym Stawie pod Rysami, wstrzymuje roz-
réd podczas dtugiej pétrocznej zimy, w okresie
niesprzyjajacych do rozwoju miodych osobni-
kéw warunkow srodowiskowych, choé osobniki
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doroste najwyrazniej zdolne sg do produkcji
potomstwa (dane nieopublikowane). Z perspe-
ktywy strategii zyciowej osobnika, zahamowa-
nie rozrodu (tzw. reprodukcyjna diapauza) jest
tak samo dramatycznym wydarzeniem, jak wy-
twarzanie nieaktywnych form przetrwalnych. W
obu przypadkach linia genetyczna takich osob-
nikéw narazona jest na konkurencyjne wypar-
cie przez linie genetyczng osobnikéw aktyw-
nych.

DRAPIEZNICTWO JAKO SPRAWCZY CZYNNIK DIAPAUZY

Jak sie wydaje, oddziatywanie czynnikéw
biotycznych (w tym drapieznictwa), podobnie
jak czynnikéw abiotycznych, moze prowadzic¢
do wyselekcjonowania mechanizmu diapauzy,
o ile sg one odpowiednio silne, okresowe i po-
wtarzalne. Tylko silna presja czynnikéw srodo-
wiskowych moze by¢ odpowiedzialna za wyse-
lekcjonowanie tego mechanizmu. Ewolucyjne
koszty diapauzy, na ktére skitadaja sie przede
wszystkim koszty okresowego spowolnienia
tempa propagacji wkasnych genéw, wydaja sie
bowiem szczegolnie wysokie (por. rozdziat ,,Ko-
szty diapauzy”). Do obrony przed skutkami sta-
biej dzialajacych czynnikéw Srodowiskowych
mogg by¢ skutecznie angazowane inne, mniej
kosztowne, mechanizmy obronne. Z oczywis-
tych wzgledoéw do selekcji diapauzy nie moze
dojs¢ w warunkach permanentnego oddziaty-
wania czynnika selekcyjnego. Z kolei, warun-
kiem koniecznym do powstania jakiejkolwiek
adaptacji w odpowiedzi na okresowe oddziaty-
wanie czynnika selekcyjnego, jest jego powta-
rzalnosc.

Drapieznictwo ryb planktonozernych w
zbiornikach strefy umiarkowanej wydaje sie
spetnia¢ wymienione warunki. Ryby sgw stanie
silnie oddziatywaé na populacje skorupiakéw
planktonowych, prowadzac w skrajnych wy-
padkach do catkowitej ich eliminacji (Gliwicz i
Pijanowska 1989). Natezenie presji ze strony
ryb zmienia sie przy tym w sposob cykliczny. O
ile jesien, zima i wiosna charakteryzujg sie
stosunkowo niskg presja ryb planktonozer-
nych, to okres letni, na ktory przypada masowy
rozw0j narybku odzywiajgcego sie przez krotki
okres zycia niemal wylgcznie zooplanktonem,
jest najbardziej niebezpieczng dla zwierzat
planktonowych pora roku (Jachner 1988). Wy-
twarzanie form przetrwalnych w okresie po-
przedzajacym nasilenie presji ryb mogtoby wiec
zwiekszy¢ dostosowanie potencjalnych ofiar.
Czynnikiem zwiekszajacym prawdopodobien-
stwo selekcji tego mechanizmu wydaje sie fakt,
ze wiekszos¢ skorupiakéw planktonowych po-

siada zdolno$¢ produkcji form przetrwalnych,
wykorzystywanych pierwotnie jako sposéb
ochrony przed oddziatywaniem niesprzyjaja-
cych warunkéw abiotycznych. Przystosowanie
istniejgcego mechanizmu diapauzy do nowych
funkcji, w tym wypadku do ochrony przed dra-
pieznictwem (np. poprzez modyfikacje momen-
tu indukcji diapauzy w sezonie), zachodzi¢ mo-
ze znacznie tatwiej niz selekcja catego mechani-
zmu od poczatku.

Pierwsze znane mi sugestie dotyczace mozli-
wosci wykorzystania diapauzy jako sposobu
unikania niebezpieczenstwa ze strony drapiez-
nikéw odnalezé mozna w artykule Stricklera i
Twomblyego (1975), w ktérym fakt wytwarza-
nia form przetrwalnych przez planktonowego
widtonoga Cyclops scutifer uznano za przejaw
reakcji obronnej na zagrozenie ze strony dra-
pieznego widtonoga Epischura sp. Swoje suge-
stie autorzy oparli na zbieznosci w czasie dwéch
wydarzen, wzrostu zageszczenia drapieznej for-
my Epischura z fazg wystepowania C. scutiferw
postaci larwalnej (kopepodity IV i V stadium) i
~wycofaniem” sie tych ostatnich ze strefy otwar-
tej toni wodnej do osadéw dennych, gdzie pozo-
stajg okresowo w stanie spoczynku. W podobny
sposob Niissen (1977) interpretowat fakt wy-
twarzania form przetrwalnych przez Cyclops
abyssorum w okresie zagrozenia ze strony ryb.
Trudno jednak na podstawie samej zbieznosci
wydarzen wyrokowac¢ o mozliwosci ewolucji dia-
pauzy jako odpowiedzi na presje drapiezcOw.
Dla uwiarygodnienia tej hipotezy potrzebne by-
ty silniejsze dowody.

Dowody takie dostarczyt Hairston wraz z
kolejnymi wspotpracownikami. W kilkunastu
publikacjach, jakie pojawity sie w ciggi ostat-
nich pietnastu lat Hairston i jego wspotpracow-
nicy zaprezentowali szereg danych swiadcza-
cych o sprawczej roli drapieznictwa ryb w pro-
cesie selekcji mechanizmu produkcji jaj prze-
trwalnych u widtonoga Eudiaptomus sanguine-
us. Gatunek ten zamieszkuje strefe otwartej
toni wodnej stawoéw i jezior o réznej wielkosci,
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zaréwno beziybnych, jak i zasiedlonych przez
ryby. Samice Eudiaptomus wytwarzaja na dro-
dze piciowej dwa typy jaj: jaja o natychmiasto-
wym rozwoju oraz jaja przetrwalne. Produkcja
tych ostatnich w kilku badanych przez Hairsto-
na zbiornikach zachodzi latem, w okresie po-
przedzajacym nasilenie presji drapiezniczej ryb
w trwatych zbiornikach, a wysychanie wody w
beziybnych stawach okresowych, ktére dzieli
mniej wiecej miesieczny okres.

Pierwsze dowody Hairstona i wspétpracow-
nikéw wpierajace hipoteze o antydrapiezniczej
funkcji diapauzy opieraly sie réwniez na po-

OPTYMALNY MOMENT

Jak sie wydaje, moment produkcji jaj prze-
trwalnych w sytuacji nadchodzacego zagroze-
nia poddany jest dziataniu doboru stabilizuja-
cego. O ile wczesSniejsze wytwarzanie jaj prze-
trwalnych, choc¢ bezpieczne, wydtuzytoby okres
uspienia i tym samym ograniczytoby sukces
reprodukcyjny osobnikéw, to zwlekanie z ich
produkcja mogto by grozi¢ niebezpieczernstwem
nieukonczenia ich formowania przed nasile-
niem presji drapiezcOw (Hairston i Munns
1984). W momencie wystgpienia czynnika kata-
stroficznego, na przyktad wzrostu presji dra-
piezcéw, potencjalne ofiary moga sie znajdowac
na réznych etapach ontogenezy. O ile wystepo-
wanie czynnika katastroficznego jest wysoce
przewidywalne i, o ile osobniki moga wytwarzac
formy przetrwalne tylko wjednej, uwarunkowa-
nej genetycznie fazie rozwoju osobniczego, do-
bér naturalny powinien faworyzowaé¢ stosunko-
wo wczesny moment indukcji produkcji form
przetrwalnych, ktéry zapewnia ,wszystkim”
osobnikom, badz ich potomstwu, mozliwosé
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Srednich przestankach, to jest koincydencji
dwdéch wydarzen, nasilenia presji drapiezniczej
i wytwarzaniajaj przetrwalnych przez widtono-
gi. Autorzy nie ograniczyli sie jednak do stwier-
dzenia tego faktu, lecz wykazali, ze zaobserwo-
wany, stosunkowo wczesny okres produkcji jaj
przetrwalnych w populacji ofiar (pierwsze osob-
niki w populacji wytwarzajg jaja przetrwalne
okoto jeden czas generacji przed nasileniem
presji drapiezcow) zgodnyjest z przewidywania-
mi modeli teoretycznych (Taylor 1980, Hair-
ston i Munns 1984). Cho¢ bardziej wiarygodny,
dowdd ten ma takze charakter korelacyjny.

INDUKCJI DIAPAUZY

wytworzenia form przetrwalnych przed nasile-
niem jego oddziatywania. Jesli tak jest, czesc
osobnikéw w populacji powinna wytwarzaé for-
my przetrwalne juz na okoto jeden czas genera-
cji przed nasileniem czynnika katastroficznego
(cho¢ nie wczesniej). Sa to osobniki, ktdére w tym
momencie znajdujg sie w tej szczegolnej fazie
rozwoju, w ktorej produkcja form przetrwal-
nych jest mozliwa. Ze wzgledu na fizjologiczne
ograniczenia osobniki te nie beda mogty wypro-
dukowac form przetrwalnych w przysztosci, a
ich potomstwo bedzie miato zbyt mato czasu na
rozwoj do tego etapu, w ktérym produkcja form
przetrwalnych jest mozliwa. Z uptywem czasu
kolejne kohorty osobnikéw w populacji moga
wytwarza¢ formy przetrwalne do momentu na-
silenia oddziatywania czynnika katastroficzne-
go. Okres produkcji form przetrwalnych moze
by¢ wiec rozciagniety w czasie. Taki schemat
produkcji form przetrwalnych obserwuje sie
miedzy innymi w populacjach E. sanguineus
(Hairston i Olds 1984).

PODLOZE ZMIENNOSCI TERMINU INDUKCJI DIAPAUZY

Incydentalne wyschniecie jednego z bada-
nych przez Hairstona zbiornikéw wodnych do-
starczyto silniejszych dowodéw Swiadczacych o
sprawczej roli drapieznictwa ryb w selekcji me-
chanizmu diapauzy u E. sanguineus. Po natu-
ralnej eliminacji ryb wskutek wyschniecia
zbiornika i po jego ponownym wypetnieniu wo-
da, nastgpito stosunkowo szybkie, bo po upty-
wie zaledwie kilku pokolen, kilkutygodniowe
op6znienie terminu produkcji form przetrwal-
nych przez E. sanguineus (Hairston 1987).
PoZniejszy okres produkcji form przetrwalnych
zbiezny byt z fazg wytwarzania jaj przetrwal-
nych przez tego widtonoga w sasiednich, okre-
sowo wysychajacych latem stawach bezryb-
nych. Moment rozpoczecia produkcji jaj prze-

trwalnych w zbiornikach okresowych poprze-
dzat o okoto jeden czas generacji coroczne wy-
sychanie zbiornikéw, zgodny byt wiec z prze-
widywaniami wspomnianych modeli. W sagsied-
nim akwenie stale zasiedlonym przez ryby,
okres produkciji jaj przetrwalnych nie ulegt w
tym samym czasie zmianie. W zwigzku z zaob-
serwowang szybka zmiang terminu produkcji
form przetrwalnych po ustgpieniu ryb, pojawito
sie pytanie o podtoze zaobserwowanej zmienno-
sci. Do niedawna sadzono, ze przystosowania
organizmoéw do zmian lokalnych warunkoéw sro-
dowiskowych majg przede wszystkim charakter
mikroewolucyjny i polegajg na selekcji genoty-
péw najlepiej dostosowanych do nowych wa-
runkéw, sposréd réznorodnej genetycznie puli
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osobnikéw w populacji. W ciggu ostatnich dwu-
dziestu lat zgromadzono znaczng liczbe dowo-
déw swiadczacych o tym, ze poszczegélne osob-
niki moga przejawia¢ duzy zakres obserwowa-
nej zmiennosci reakcji (przeglad tego zagadnie-
nia znalez¢ mozna miedzy innymi u Stearnsa
1992 i Sakwinskiej 1997). W wyniku okreslo-
nych zmian warunkéw srodowiskowych osob-
niki o jednakowym genotypie, przetrzymywane
w odmiennych warunkach, moga znacznie roz-
nic¢ sie nie tylko behawiorem, ale tez morfologig,
fizjologig czy cyklem zyciowym. Ten typ reakcji
nosi miano reakcji fenotypowej. O ile zmiany
mikroewolucyjne sg zazwyczaj dtugotrwate i w
zaleznosci od sity cisnienia selekcyjnego moga
by¢ zauwazalne dopiero po kilku, kilkudziesie-
ciu czy kilkuset pokoleniach, reakcje fenotypo-
we mozna obserwowaé juz w obrebie jednego
pokolenia. Zdolnos¢ ekspresji reakcji fenotypo-
wych jest wynikiem dziatania w przesztosci sit
doboru naturalnego, faworyzujacych formy réz-
nie reagujace na zmiany warunkow sSrodowi-
skowych.

Zaobserwowana przez Hairstona szybka
zmiana terminu indukcji diapauzy widtonogéw
po ustgpieniu ryb mogta wskazywac na fenoty-
powe podioze tej zmiennosci. Jednakze w wyni-
ku przeprowadzonego eksperymentu terenowe-
go polegajacego na przesiedleniu krzyzowym
widtonogow pomiedzy bezrybnymi i zasiedlony-
mi przez ryby Srodowiskami (Hairston i Olds
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1984), a takze w wyniku pézniejszych badan
polegajacych na przedzieleniu zbiornika i zary-
bieniu wydzielonychjego czesci (Hairston i Dil-
lon 1990, Hairston i wspotaut. 1990), wyklu-
czono taka mozliwos€. W rezultacie przeprowa-
dzonych badan sformutowano wniosek, ze
zaobserwowana zmiana okresu produkcji jaj
przetrwalnych w populacji Eudiaptomus byta
rezultatem szybkiej zmiany frekwencji genoty-
pow o odmiennej reakcji na czynniki sygnalne:
fotoperiod i temperature, po ustgpieniu ryb ze
zbiornika. Osobiscie, z nieufnoscia odnosze sie
do tego wniosku. Tak szybka zmiana frekwencji
genéw w populacji bytaby zaskakujgca. O ile
mozna wyobrazi¢ sobie, ze wystgpienie presji
drapiezniczej moze powodowac szybkie zmiany
momentu produkcji form przetrwalnych w po-
pulacji ofiar (droga selektywnej, szybkiej elimi-
nacji osobnikéw zbyt p6Zzno produkujacych for-
my przetrwalne), to uwolnienie populacji ofiar
spod presji ryb nie powinno wywieraé¢ réwnie
silnej presji selekcyjnej i prowadzi¢ do réwnie
szybkiej zmiany terminu produkcji form prze-
trwalnych. Co najmniej przez kilka, kilkanascie
pokolen powinnismy obserwowaé osobniki pro-
dukujace formy przetrwalne we wczesniejszym
okresie tak, jakby ryby byly stale obecne w
zbiorniku. Sladéw takich nie znajdziemy jednak
w artykutach opisujacych te eksperymenty, co
wbrew wnioskom autoréw nasuwa podejrzenie o
fenotypowym charakterze opisanej zmiennosci.

CZYNNIKI INDUKUJACE PROCES PRODUKCJI FORM PRZETRWALNYCH

Fotoperiod i zmiany temperatury to dwa
najbardziej rozpowszechnione i najlepiej rozpo-
znane sygnaty indukujace proces produkcji
form przetrwalnych zaréwno w Srodowiskach
ladowych, jak i wodnych (Stusarczyk 1998).
Tylko nieliczne sygnaty z tak duzym wyprzedze-
niem (réownym okresowi jednej generacji — por.
,Optymalny moment indukcji diapauzy”) moga
informowac potencjalne ofiary o nadchodzacym
zagrozeniu. Zmiany fotoperiodu, tojest stosun-
ku dtugosci dnia do nocy, wykorzystywane sg
przez organizmy jako swoisty zegar odmierzaja-
cy uplyw czasu, na podstawie wskazan ktérego
odczyta¢ mozna wiasciwy moment do indukgcji
diapauzy. Cykliczny, wysoce powtarzalny cha-
rakter zmian tego czynnika wykorzystywany
jest powszechnie przez organizmy do prognozo-
wania zmiennych sezonowo wydarzen srodowi-
skowych réznej natury. Dowolnemu zmienne-
mu sezonowo wydarzeniu towarzyszy okreslony
fotoperiod. Jego wystgpienie moze wiec byc¢
przewidziane na podstawie wczesniejszej war-
tosci fotoperiodu. Wyselekcjonowana moze byé

przy tym reakcja na ten fotoperiod, ktéry w
sposéb optymalny wyprzedza zmiany warun-
kéw srodowiskowych. Reakcja na okreslony fo-
toperiod moze by¢é modyfikowana na podstawie
informacji niesionych przez inne bodzce $rodo-
wiskowe, takie jak temperatura, koncentracja
tlenu, zasolenie, obfitos¢ lub rodzaj pokarmu
(Alekseev 1990). Sposréd wymienionych czyn-
nikéw, rola temperatury wydaje sie szczegélnie
istotna ze wzgledu najej wptyw na tempo onto-
genezy organizméw poikilotermicznych (kto-
rych temperatura ciata zblizona jest do tempe-
ratury otoczenia). Wraz ze zmiang temperatury
zmienia sie tempo ich metabolizmu, co wptywa
w silnym stopniu na ich czas generacji, a wiec
takze na optymalny moment indukcji diapauzy.
W niskiej temperaturze indukcja procesu pro-
dukgcji form przetrwalnych powinna nastapic z
wiekszym wyprzedzeniem, by umozliwi¢ organi-
zmom ich terminowe wytworzenie. Z drugiej
strony reakcja na warunki termiczne moze sta-
nowi¢ podstawowy czynnik indukcji tego zjawi-
ska. Sezonowe zmiany warunkow termicznych
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(termoperiod) moga w podobny sposob jak foto-
period indukowaé sezonowa diapauze w zbufo-

Mirostaw Slusarczyk

rowanych termicznie srodowiskach (Fujiyama
1996).

INDUKCJA DIAPAUZY ZA POMOCA SUBSTANCJI CHEMICZNYCH TOWARZYSZACYCH
OBECNOSCI DRAPIEZNIKOW

Zmienne cyklicznie sygnaty srodowiskowe,
takie jak foto- lub termoperiod, moga wiarygod-
nie informowa¢ o wystepowaniu czynnikéw
zmieniajgcych sie sezonowo. Ich przydatnosé w
procesie rozpoznania oddziatywania czynnikéw
nieprzewidywalnych jest jednak niewielka.
Cho¢ natezenie presji selekcyjnej ryb ma w
zbiornikach strefy umiarkowanej generalnie se-
zonowy charakter, moze ono podlega¢ znacz-
nym wahaniom z powodu nieprzewidywalnego
oddziatywania czynnikéw klimatycznych. By¢
moze z tego powodu, wiekszos¢ mechanizméw
obronnych ofiar planktonowych indukowana
jest przez mechaniczne, wzrokowe czy chemicz-
ne bodzce, bezposrednio zwigzane z niebezpie-
czenstwem ze strony drapieznika, a nie przez
zmienne sezonowo sygnaty srodowiskowe.

Oczekiwana od dawna (Strickler iTwombly
1975) mozliwosé indukcji diapauzy potencjal-
nych ofiar w odpowiedzi na obecnosé¢ w Srodo-
wisku chemicznych $ladéw towarzyszacych
presji drapiezniczej, przez dtuzszy czas nie znaj-
dowata potwierdzenia. Sceptycznie nastawieni
badacze twierdzili, ze substancje te zbyt p6zno
informowac¢ moga potencjalne ofiary o istnieniu
realnego zagrozenia, by mogly one zdazy¢ z
produkcjg form przetrwalnych przed nasile-
niem oddziatywania czynnika katastroficznego.
Istniejgce badania wskazuja jednak na to, ze
substancje chemiczne towarzyszace obecnosci
drapieznikéw indukowa¢ moga nie tylko szyb-
kie reakcje behawioralne, ale takze wymagajace
wiecej czasu do ich uaktywnienia — reakcje
morfologiczne, polegajgce na produkcji stru-
ktur obronnych, czy zmiany cech strategii zy-
ciowych (przeglad réznorodnych reakcji obron-
nych zwierzat planktonowych Czytelnik znalez¢
moze w innych artykutach tego numeru KOS-
MOSU, w ksigzce Tollriana i Harvell (1999
oraz w artykutach przegladowych Pijanowskiej
(1985, 1998).

Dopiero kolejne proby zastosowania sub-
stancji chemicznych towarzyszgcych obecnosci
drapieznikow w $Srodowisku do indukcji dia-
pauzy u planktonowego skorupiaka Daphnia
magna pochodzacego z pelagialu ptytkiego je-
ziora zasiedlonego przez ryby, przyniosty z daw-
na oczekiwane rezultaty (Stusarczyk 1995, Pi-
janowska i Stolpe 1996). Daphnia magna to
najwieksza niedrapiezna wioslarka wystepuja-
ca w zbiornikach wodnych o roznej wielkosci.

Ze wzgledu na swoje duze rozmiary, a tym
samym atrakcyjnos¢ dla ryb, rzadko z nimi
wspohwystepuje. Wioslarki z rodzaju Daphniato
W przewazajgcej mierze zwierzeta cyklicznie
partenogenetyczne, mogace produkowac¢ dwa
typy jaj: jaja o natychmiastowym rozwoju two-
rzone na drodze mitozy oraz jaja przetrwalne,
tworzone w sposéb piciowy. Jaja pitciowe po
zaptodnieniu umieszczane sg w specjalnej chi-
tynowej strukturze ochronnej karapaksu, zwa-
nej od swojego ksztattu ephippium lub siodet-
kiem i wymagaja blizej nieokreslonego okresu
spoczynku do dalszego rozwoju. Jaja przetrwal-
ne Daphnia, podobnie jak jaja przetrwalne in-
nych skorupiakéw, w tym wspomnianego E.
sanguineus, sg odporne na oddziatywanie wielu
skrajnych czynnikéw sSrodowiskowych takich
jak: wysychanie, przemarzanie i brak tlenu.
Mogg nawet pasazowacé nietkniete przez prze-
wod pokarmowy ryb i innych drapieznikéw
(Mellors 1975, Saint Jean i Pagano 1995).
Wprawdzie wytwarzanie jaj przetrwalnych nie
zwieksza szans przezycia rodzicéw w obliczu
zagrozenia ze strony ryb, a wrecz przeciwnie,
wydaje sie je nawet ogranicza¢ (noszace dobrze
widoczne ephippium samice sg selektywnie eli-
minowane przez ryby planktonozerne — Mel-
lors 1975), jednak zwieksza¢ moze szanse
przezycia ich potomstwa. Jak sie wydaje, taki
mechanizm moze by¢ faworyzowany przez do-
bér naturalny w przypadku niewielkich szans
przezycia aktywnych osobnikéw. Pomimo pozy-
tywnych rezultatow badan, w ktorych samice
Daphnia produkowaty jaja przetrwalne w odpo-
wiedzi na oddziatywanie chemicznych sygnatéw
towarzyszacych obecnosci ryb, nieznany byt nie
tylko skiad chemiczny substancji indukujacych
te reakcje, ale nawet zrodto ich pochodzenia.
Dwa typy substancji wykorzystywane sag po-
wszechnie przez potencjalne ofiary planktono-
we do indukgcji réznorodnych mechanizméw ob-
ronnych: kairomony — substancje wydzielane
lub wydalane przyzyciowo do srodowiska przez
drapiezniki oraz substancje alarmowe — uwal-
niane z ciat zranionych ofiar. O ile udato sie
zidentyfikowac¢ jeden ze skiadnikéw kairomo-
néw ryb, ktérym jest tréjmetyloamina (Borris i
wspotaut. 1999), wykorzystywana prawdopo-
dobnie przez Daphnia do indukcji mechanizmu
okresowej wedrowki do zacienionych w ciggu
dnia, glebszych, bezpiecznych stref zbiornikéw
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wodnych, to skiad chemiczny substancji alar-
mowych pozostaje nadal nieznany. Niezaleznie
od skfadu chemicznego tych sygnatéw mozna
przypuszczaé, ze zaréwno koncentracja oddra-
piezniczych kairomonoéw, jak i substancji alar-
mowych, moze by¢ wykorzystywana przez orga-
nizmy do oceny skali zagrozenia. Substancje te
cho¢ moga spetniaé podobne funkcje, nies¢ mo-
ga jednak nieco odmienne informacje. O ile
koncentracja substancji alarmowej moze do-
brze informowac potencjalne ofiaiy o skali real-
nego zagrozenia (uwalniane sg do $rodowiska
jedynie w sytuacji faktycznego zagrozenia, po-
czym ulegajg szybkiej degradacji), nie pozwala
jednak na identyfikacje drapieznika, nie moze
wiec ,pomdéc” potencjalnej ofierze w wyborze
strategii obrony, skutecznej w odniesieniu do
drapieznika okreslonego rodzaju. W przeci-
wienistwie do substancji alarmowej, rozpozna-
nie kairomondéw moze jednoznacznie wskazy-
wac na zrodto zagrozenia. Jednak koncentra-
cja kairomonu moze, ale nie musi, korelowac
z nasileniem niebezpieczenstwa ze strony ryb,
dlatego tez substancje te moga falszywie in-
formowaé organizmy o natezeniu presji dra-
piezniczej. Presja ryb, pomimo ich duzej li-
czebnosci, moze by¢ bowiem ograniczana
przez rézne czynniki srodowiskowe, na przy-
ktad matg przejrzystos¢ wody utrudniajgca
lokalizacje i schwytanie ofiary, zagrozenie ze
strony ryb lub ptakéw drapieznych, obecnosc¢
alternatywnego, preferowanego przez ryby po-
karmu czy chocéby ze wzgledu, na ztg kondycje
drapieznikéw spowodowang ich zapasozyce-
niem.
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W wyniku eksperymentow laboratoryjnych,
w ktérych eksponowano klonalne osobniki
D. magna na rézne substancje pochodzenia na-
turalnego, ustalono, ze proces indukcji diapau-
zy zwigzanej z obecnoscig ryb w Srodowisku,
wymagac¢ moze réwnoczesnej obecnosci zaréw-
no rybich kairomonéw, jak i substancji alarmo-
wej (Stusarczyk 1999). Ani kairomony, ani sub-
stancje alarmowe wystepujgc samodzielnie nie
wywotuja produkcjijaj przetrwalnych u D. mag-
na podobnie, jak kombinacja homogenatu bli-
zej nie spokrewnionych z Daphnia larw Chiro-
nomidae z rybimi kairomonami.

Na podstawie dostepnych danych mozemy
sie dzisiaj jedynie domysla¢ dlaczego niektére
reakcje obronne, na przykiad reakcje behawio-
ralne, mogg by¢ indukowane przez pojedyncze
substancje, inne, jak diapauza, przez kombina-
cje kilku z nich. Wykorzystanie obu substancji
rownoczesnie, cho¢ daje niewatpliwe korzysci,
wymaga pierwotnej ewolucji bardziej ztozonego
mechanizmu recepcji odmiennych bodZzcow
chemicznych. Ewolucyjne koszty niepotrzebnej
indukcji diapauzy sg zapewne znacznie wyzsze
niz behawioralnych mechanizmoéw obronnych.
Podczas ewolucji mechanizméw indukcji ko-
sztownych reakcji obronnych, takich jak dia-
pauza, dojs¢ mogto do selekcji odpowiedzi na
bardziej wiarygodne — ztozone bodzce chemicz-
ne. Mechanizm indukcji mniej kosztownych re-
akcji behawioralnych poddany zapewnejest od-
dziatywaniu stabszego cisnienia selekcyjnego.
W konsekwencji reakcje behawioralne moga
by¢ uruchamiane przez prostsze, mniej wiary-
godne bodzce chemiczne.

CZAS TRWANIA DIAPAUZY | CZYNNIKI INDUKUJACE ZAKONCZENIE FAZY SPOCZYNKOWEJ

Jak dotad niewiele wiadomo, na temat diu-
gosci okresu pozostawania w spoczynku i czyn-
nikéw indukujacych zakonczenie diapauzy
form przetrwalnych, takze tych, tworzonych w
odpowiedzi na zagrozenie ze strony drapiezni-
kéw. Wydaje sie, ze ze wzgledu na bardzo wyso-
kie koszty diapauzy najwyzsza wartos¢ przysto-
sowawcza powinny mie¢ stosunkowo krotkie
okresy spoczynku, takie, ktére pozwolg formom
przetrwalnym podj a¢ dalszy wzrost i rozwéj, gdy
minie lub ostabnie zagrozenie ze strony drapiez-
nika. Produkowane przez E. sanguineus, w
marcu i kwietniu, tojest przed nasileniem presji
drapiezniczej ryb, jaja przetrwalne, rozwijac sie
moga w pazdzierniku, po spadku nasilenia tej
presji, a powstate z nich osobniki kontynuuja
wzrost i rozwdj do maja przysztego roku, gdy po
ztozeniu jaj przetrwalnych dziesiatkowane sag
przez ryby. Wiemy tez, ze jaja tego widtonoga

zdolne sg do rozwoju nawet po kilkuset latach
spoczynku (Hairston i wspétaut. 1995). Widto-
nogi nie stanowig odosobnionego przypadku.
Wiele organizméw, w tym wios$larki z rodzaju
Daphnia (Caceres 1998), produkujg formy
przetrwalne zdolne do wieloletniego spoczynku.
Jak sie wydaje, produkcja ditugowiecznych sta-
dioéw przetrwalnych zabezpiecza¢ moze linie ge-
netyczne przed ekstynkcjgwynikajaca z oddzia-
tywania silnych czynnikéw Srodowiskowych, o
nieprzewidywalnym okresie wystepowania. Zy-
skiwynikajgce ze zwiekszonych szans przezycia
rzadkich, nieprzewidywalnych okresow kata-
strofalnych moga bowiem przewyzsza¢ koszty
diugotrwatej diapauzy. Z drugiej strony prze-
diuzona diapauza umozliwia¢ moze bardziej
rozlegtg dyspersje form przetrwalnych czy tez
odpowiedz na czynniki indukujgce zakoriczenie
diapauzy w nastepnym roku, gdy z przyczyn
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losowych w poprzednim roku dostep tych czyn-
nikow byt ograniczony. Wytwarzanie form prze-
trwalnych w okresie zagrozenia ze strony ryb
moze nie by¢ jedynym $wiadectwem ,wykorzy-
stania” diapauzy do ochrony przed presjq dra-
pieznicza. W obliczu oddziatywania nowego za-
grozenia — na przykifad drapieznictwa ryb, wy-
stepujacego w nieco innym okresie niz dotych-
czasowe czynniki selekcyjne, organizmy mogag
osiggna¢ wzrost dostosowania nie tylko przez
wczesniejszag indukcje diapauzy, ale takze przez
pézniejsze zakonczenie stanu spoczynku form
przetrwalnych, wytwarzanych w odpowiedzi na
pierwotne czynniki selekcyjne (Ryc. 1).

Skrajne warunki

Drapieznictwo Skrajne warunki

zimowe ryb zimowe
A
B e e e
C i - e
D
>
zima lato zima
Faza spoczynkowa
Faza aktywnego rozwoju
Czynniki katastroficzne
Ryc. 1 Hipotetyczne cykle zyciowe skorupiakéw,

ktére moga ilustrowaé¢ wykorzystanie zjawiska dia-
pauzy jako mechanizmu obrony przed drapieznic-
twem ryb.

Jak sie wydaje, selekcji precyzyjnego me-
chanizmu indukcji diapauzy przez drapiezniki
nie musi towarzyszy¢ selekcja sprawnego me-
chanizmu zakonczenia fazy spoczynkowej i od-

KOSZTY

Koszty diapauzy wydajg sie niezmiernie wy-
sokie. Sktadajg sie na nie przede wszystkim
ewolucyjne koszty spowolnienia tempa wzro-
stu, rozwoju i rozrodu. Wytwarzanie form prze-
trwalnych w okresie, gdy rozwoj i rozréd jest
mozliwy powoduje spowolnienie tempa propa-
gacji wkasnych genéw, co w konsekwencji moze
prowadzi¢ do spadku frekwencji genotypu "dia-
pauzujacej formy” w puli genowej populacji ijej
konkurencyjnego wyparcia przez aktywne for-
my. Wytwarzanie form przetrwalnych moze
ogranicza¢ tempo propagacji wkasnych genow,
takze w bardziej bezposredni sposéb. O ile licz-
ba jaj spoczynkowych produkowanych przez
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wrotnie. Potwierdzeniem tego przypuszczenia
moga by¢ istniejagce wyniki badan. W przypad-
ku sprzezenia obu mechanizméw moglibysmy
sie spodziewaé, ze potencjalne ofiary beda wy-
korzystywac¢ ten sam czynnik sygnalny do in-
dukcji obu proceséw, o ile bedzie on spetniac
dobrze obie funkcje.

Przeprowadzone przeze mnie proby wylegu
jaj przetrwalnych D. magnaw warunkach obe-
cnosci i nieobecnosci chemicznych sladow dra-
pieznictwa ryb planktonozernych nie wskazujag
na wptyw tych substancji na termin ich wylegu
(dane wiasne nieopublikowane). Niejest wyklu-
czone, zejaja przetrwalne D. magna, wytwarza-
ne w odpowiedzi na obecnos¢ chemicznych syg-
natdw informujacych o niebezpieczenstwie ze
strony ryb, nie posiadajg sprawnego mechani-
zmu rozpoznajgcego zakornczenie tej presji i, ze
koncza diapauze wiosng, w tym samym czasie
i w odpowiedzi na te same czynniki sygnalne,
cojaja zimowe. Negatywne wynikijednego eks-
perymentu nie przesadzajg jednak o braku
wplywu testowanych substancji na termin za-
konnczenia diapauzy. Z drugiej strony
odnalez¢ mozemy doniesienia Swiadczace o
wplywie substancji chemicznych towarzysza-
cych obecnosci drapieznikéw, na opdznienie
procesu wylegu jaj przetrwalnych ofiar, tojest
skorupiakéw Arctodiaptomus similis, Cerio-
daphnia quadrangula i Cgzicus sp. (Blaustein
1997) oraz glonéw Ceratium hirundinella i Peri-
dinium aciculiferum (Rengefors i wspoétaut.
1998), ktéorym nie towarzyszg informacje o
wplywie podobnych sygnatdéw na proces indu-
kcji diapauzy. Niejest wykluczone, ze odkryw-
cy tych zjawisk przeprowadzili proby indukcji
diapauzy wspomnianych gatunkow przy uzy-
ciu tych samych substancji, jednak ze wzgle-
du na negatywne wyniki badan, nie podjeli
préby ich opublikowania.

DIAPAUZY

widtonogi nie rézni sie wyraznie od liczby wy-
twarzanych jaj o natychmiastowym rozwoju, to
wioslarki z rodzaju Daphnia sktadaja zdecydo-
wanie mniejsza liczbe jaj przetrwalnych (dwa
jaja przetrwalne vs. kilkadziesigt jaj o natych-
miastowym rozwoju). Cowiecej, produkcja form
przetrwalnych moze pociagaé¢ za soba ograni-
czenie liczby produkowanego potomstwa w ko-
lejnych epizodach reprodukcyjnych u rozradza-
jacej sie wielokrotnie w ciggu zycia D. magna
(Zaffagnini 1987, Slusarczyk 1995). Spowol-
niony rozwdj wydtuza czas oddziatywania na
osobniki czynnikéw Srodowiskowych, w tym
czynnikéw letalnych, zwieksza wiec potencjat-
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nie ryzyko $mierci pojedynczego osobnika. W
stadium uspienia repertuar mechanizméw ob-
ronnychjest ograniczony, osobniki nie moga na
przyktad "aktywnie” (behawioralnie) broni¢ sie
przed oddziatywaniem niekorzystnych czynni-
kéw. Z powodu zawieszenia mechanizmoéw na-
prawczych, nawet drobne mechaniczne uszko-
dzenia mogg prowadzi¢ do $mierci osobnika.
Wytwarzanie potomnych form przetrwalnych
moze wigzac sie tez ze zwiekszonym ryzykiem
Smierci dla wytwarzajgcych je osobnikéw. Do-
brze widoczne, ciemno zabarwione jaja prze-
trwalne zwiekszajg atrakcyjnos¢ “ciezarnych”
samic dla ryb (Mellors 1975). Produkcja poto-
mnych form przetrwalnych moze tez uszczuplaé
zasoby energetyczne matek, zmniejszajgc ich
odpornos¢ na oddziatywanie czynnikow srodo-
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wiskowych. U cyklicznie partenogenetycznych
wioslarek, produkcja form przetrwalnych zwig-
zana jest najczesciej z fazg rozmnazania picio-
wego, podczas, gdy jaja o natychmiastowym
rozwoju powstajg partenogenetycznie. Rozrod
pitciowy w pordéwnaniu z rozrodem bezpicio-
wym, pocigga za sobg znaczne koszty, oméwio-
ne szeroko w wielu artykutach (m.in. Lewis
1987, Korona 1998), zwigzane z rozrzedzeniem
genomu (redukcji wkasnych genéw o potowe w
genomie potomstwa), ryzykiem niezaptodnie-
nia, zwiekszong ekspozycjg na oddziatywanie
drapieznikéw i pasozytéw podczas kojarzenia
sie osobnikoéw, czy tez z utraty, a korzystnych
kombinacji genéw podczas rekombinacji mate-
riatu genetycznego.

WARUNKI SRODOWISKOWE FAWORYZUJACE WYKORZYSTANIE DIAPAUZY DO CELOW OBRONY
PRZED DRAPIEZNICTWEM

Ze wzgledu na wspomniane wyzej bardzo
wysokie koszty diapauzy, proces produkcji
form przetrwalnych powinien by¢ uruchamiany
w ostatecznosci, gdy zawiodg inne, mniej ko-
sztowne w sensie ewolucyjnym formy aktywnej
ochrony. Potwierdzeniem tej tezy mogg by¢ wy-
niki przeprowadzonego przeze mnie ekspery-
mentu (Slusarczyk, w druku), w ktérym
odpowiedz D. magna (tj. produkcja jaj prze-
trwalnych przez samice) na symulowane zagro-
zenie ze strony ryb zalezna byta od dostepnosci
pokarmu w Srodowisku. W obliczu zagrozenia,
frekwencja samic produkujacych jaja prze-
trwalne zwigzana byta w sposéb odwrotnie pro-
porcjonalny z koncentracjg dostepnego pokar-
mu. Wyniki eksperymentu mogg swiadczy¢ o
tym, ze ,,decyzja” potencjalnych ofiar o podjeciu
produkcji form przetrwalnych moze by¢ uzalez-
niona nie tylko od natezenia drapieznictwa, ale
i od innych czynnikéw Srodowiskowych wpty-
wajacych na wzgledne korzysci wynikajace z
produkcji form przetrwalnych w poréwnaniu z
korzysciami, jakie daje produkcja aktywnego
potomstwa. W warunkach wysokiej koncentra-
cji pokarmu i niebezpieczenstwa ze strony dra-
pieznikdw, zyski z produkcji znacznej liczby
aktywnego potomstwa moga by¢ wieksze niz z
produkcji jaj przetrwalnych o spowolnionym
rozwoju, pomimo mniejszej odpornosci tych
pierwszych na wystepujace zagrozenie. Wraz ze
spadkiem koncentracji pokarmu maleje liczba
produkowanego aktywnego potomstwa, malejg
wiec tez wzgledne zyski z tego typu rozrodu.

Jak sie wydaje, takze inne niz pokarm czyn-
niki srodowiskowe oddziatujgce na wzgledne
dostosowanie aktywnych osobnikéw moga mieé

wplyw na ,decyzje” potencjalnych ofiar o podje-
ciu produkcji form przetrwalnych w obliczu
zagrozenia ze strony drapieznikéw, takie jak
dostepnos$¢é miejsc zapewniajgcych ofiarom
schronienie czy temperatura wody wplywajaca
na tempo propagacji aktywnych osobnikéw.

Wszystkie organizmy, u ktorych rozpoznano
wystepowanie omawianego zjawiska pochodza
z niewielkich, ptytkich akwenéw, w ktérych
brakjest zacienionego hypolimnionu moggcego
zapewni¢ skorupiakom bezpieczne schronienie
przed presja drapieznikéw postugujacych sie
wzrokiem. By¢ moze nie jest to zbieznosc¢ przy-
padkowa. Srodowiska te ze wzgledu na swa
jednorodnosé, nie oferujg organizmom dogod-
nych kryjéwek, ktore w innych siedliskach za-
pewnia¢ moga bezpieczne schronienie. Organi-
zmy w wiekszym stopniu polega¢ tu musza na
innych mechanizmach obronnych niz okresowe
przebywanie w bezpiecznych kryjéwkach.

Na podstawie dostepnych danych mozna
przypuszczac, ze do ewolucji diapauzy jako me-
chanizmu obrony przed drapieznictwem moze
dochodzi¢ przede wszystkim u organizmow po-
siadajacychjuz mozliwos¢ produkcji form prze-
trwalnych, organizméw silnie narazonych na
oddziatywanie tego czynnika, w Srodowiskach,
w ktérych realizacja mechanizmoéow aktywnej
obrony niejest z roznych powodéw mozliwa lub
skuteczna. Prawdopodobnie czesSciej mecha-
nizm ten bedziemy mogli obserwowac w izolo-
wanych, nieustabilizowanych srodowiskach, w
ktérych okresowo dochodzi do silnego oddzia-
tywania pewnej grupy organizmoéw na inne, rza-
dziej w otwartych srodowiskach klimaksowych,
0 rozbudowanej sieci zaleznosci troficznych i
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wzglednie statych oddziatywaniach pomiedzy
organizmami. Selekcji tego mechanizmu sprzy-
ja¢ powinien sezonowy charakter zmian nasile-
nia presji drapiezniczej, ktéry zwieksza przewi-
dywalnos¢ tego czynnika, co utatwia¢ powinno
selekcje sprawnego mechanizmu indukcji roz-
poczecia i zakonczenia diapauzy.

DIAPAUSE AS PREDATION AVOIDANCE MECHANISM

Mirostaw élusarczyk
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IN PLANKTONIC CRUSTACEA

Summary

Diapause (defined here as neurohormonaily controlled
mechanism of intermittent suppression of development)
which is commonly associated with increased tolerance of
dormant forms to unfavorable conditions, seems to be a key
adaptation enabling organisms to inhabit cyclically dete-
riorating environments. Though diaoause draws high evol-
utionary costs, it enables them to survive the time of high
mortality risk or extended periods of low reproduction. The
production of resting forms seems to be utilized not only
against abiotic harshness of the enviroment but may also
assure safer persistence in times of biotic extremes, e.g.
intensive predation. Evidences is, however, limited. It all
comes from aquatic environments and has been reviewed
and discussed in the article. Diapause is typically controlled

by appropriate values of cyclically varying environmental
cues like the photo- or termoperiod, which correlate with
adverse events. Predation pressure may change unpre-
dictably and hence may not be reliably anticipated accord-
ing to seasonally changing cues. Therefore, more direct cues
may be utilized instead. Fish kairomones and ,alarm” sub-
stances originating from injured conspecific prey were
found to be used by some planktonie crustaceans to control
the occurrence of diapause. This response seems to be
affected by key environmental factors like food conditions,
which determine relative fitness of active vs. dormant forms.
Diapause seems to be a flexible rather than a fixed response
employed in extreme cases only, when active defenses of
endangered prey would presumably be ineffective.
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