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INDUKOWANE PRZEZ DRAPIEZCE MECHANIZMY OBRONNE U RYB

WSTEP

Liczne aspekty historii zycia, zachowan, fi-
zjologii i morfologii ryb, podobnie jak wszy-
stkich innych zwierzat, ewoluowaly jako me-
chanizmy stuzgce minimalizowaniu ryzyka
Smierci powodowanej drapieznictwem. Unika-
nie drapieznikéw niemal zawsze wigze sie z
kosztami wynikajacymi ze zmniejszenia efe-
ktywnosci zdobywania pokarmu, a w $lad za
tym wzrostu i reprodukcji. Jezeli koszty mecha-
nizmow obronnych znaczaco redukuja dostoso-
wanie (ang. fitness) organizmoéw, to mozna sie
spodziewad, ze dobor naturalny bedzie fawory-
zowalt plastycznos¢ tych mechanizmoéw, co oz-
nacza ich uruchamianie jedynie wéweczas, gdy
istnieje realne zagrozenie ze strony drapieznika
(Ad1er i Harvel1 1990). Uruchamianie mecha-
nizméw obronnych w warunkach realnego za-
grozenia wymaga spetnienia dwéch warunkoéw:

po pierwsze ryzyko napotkania drapieznika
musi by¢ nieprzewidywalne, lecz znaczgce, a po
drugie muszg istnie¢ sygnaty niezawodnie in-
formujgce potencjalng ofiare o grozacym nie-
bezpieczenstwie. Ryby moga polega¢ na dosy¢
bogatym repertuarze sygnatéw, wsréd ktérych
wzrokowe, a zwilaszcza chemiczne speiniajg
podstawowsg role.

Artykut ten ma na celu pokazanie roli syg-
natéw chemicznych w rozpoznawaniu drapiez-
nikow oraz indukowaniu wybranych zachowan
antydrapiezniczych, gtéwnie u ryb z grupy
otwartopecherzowych (Ostariophysi). Zostanie
omowiony wptyw drapieznictwa na modyfikacje
zachowan ofiar prowadzaca do zmiany czasu i
miejsca zerowania, a takze na ich pewne cechy
morfologiczne i tempo wzrostu.

ROLA SYGNALOW CHEMICZNYCH W ROZPOZNAWANIU DRAPIEZNIKOW

Ryby postugujg sie wzrokiem przy polowa-
niu na swoje ofiary i wydawaé by sie mogto, ze
i przy rozpoznawaniu drapieznikéw zmyst ten
powinien petni¢ znacznag role. Jednak poleganie
na sygnatach wzrokowych jest zawodne, szcze-
golnie w przypadku wykrywania drapieznikow
polujacych z zasadzki, takich jak szczupak
[Esox lucius), dostrzeganych zwykle w momen-
cie ataku, kiedy na ogodt jest zbyt pozno na
odpowiednig reakcje. Percepcja sygnatéw me-
chanicznych linig boczng réwniez nie moze do-
starczac informacji o czyhajagcym drapiezniku,
ktéry nie wykonuje zadnych ruchow, az do
ostatniej krytycznej chwili, gdy ofiara nie majuz
czasu na inng niz ucieczka reakcje. Zupetnie
inaczej dziatajg sygnaty chemiczne, ktére infor-

muja nie tylko o istnieniu, ale i o stopniu zagro-
zenia, co pozwala na odpowiednie modyfikowa-
nie zachowan.

Ponad 70% gatunkéw ryb stodkowodnych
rozpoznaje obecnosé¢ drapieznikéw za posred-
nictwem substancji alarmowej. Substancja ta
to pojedynczy zwiazek zidentifikowany stosun-
kowo niedawno jako 3(N)-tlenek hypoksantyny,
synetyzowany w wyspecjalizowanych komor-
kach naskérka (ang. club cells) ryb nalezacych
do Ostriophysi, a uwalniajacy sie do otoczenia
jedynie poprzez przerwanie bton komérkowych,
czyli na skutek otarcia lub zranienia powierz-
chni ciata (por. artykut przegladowy Jachner
1995a). Oczywiscie do zranienia dochodzi naj-
czesciej w trakcie chocby czesciowo udanego
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ataku, awiec w sytuacji grozacej zaatakowane-
mu osobnikowi nawet Smiercig.

Drugim zrédtem informacji o istnieniu i ska-
li zagrozenia jest niezidentyfikowana do dzisiaj

REAKCJE

Substancja alarmowa jest nosnikiem infor-
macji o niebezpieczenstwie, o atakujgcym dra-
piezniku. Jej wykrycie powoduje charakterysty-
czna zmiane zachowania osobnikéw, ktére sie
z nig zetknety bezposrednio (Ryc. 1). Reakcja
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substancja lub grupa zwigzkéw pochodzacych
od samego drapieznika, a okreslanychjako ,za-
pach drapieznika” (ang. predator odor).

ALARMOWE

znieruchomienie w ukryciu i zaprzestanie zero-
wania.

Sekwencja reakcji na obecnos¢ substancji
alarmowej (ang. alarm reaction) rézni sie nie
tylko pomiedzy gatunkami i populacjami, ale

Ryc. 1. Schemat zachowania sie ryb w obecnosci chemicznej informacji o drapiezcy.

Informacja pochodzi bezposrednio od drapieznika (PO) i posrednio — substancja alarmowa ze skoéry ofiary zranionej
podczas ataku drapiezcy (AS). W ciggu dnia chemiczna informacja o obecnosci drapieznika powoduje zmiane zachowania
ryb prowadzaca do zaniechania zerowania i przebywania w ukryciu. W nocy obecno$¢ sygnatu nie jest odczytywana jako
informacja o zagrozeniu i nie powoduje zmian takich, jak w ciggu dnia.

behawioralna iyb na obecnos¢ substanciji alar-
mowej jest dwufazowa. Pierwsza, najczesciej
gwattowna faza jest tatwa do zaobserwowania,
natomiast druga, jako mniej widoczna czesto
wymyka sie obserwacjom. Pierwsza faza (reak-
cja bezposrednia) polega zwykle na ucieczce z
zagrozonego miejsca, potgczonej z gwattownymi
zmianami kierunku ruchu, zwykle o 90°. W
drugiej fazie ryby znacznie redukujg aktyw-
nos¢, zastygajac w bezruchu przy dnie lub w
refugium (Smith 1992, 1995b, ¢)
(Ryc. 2). Zwykle po tym nastepuje penetrowanie
srodowiska zwane inspekcjg (ang. predator in-
spection behaviour), dzieki ktéremu ryby zbie-
rajg informacje o zagrozeniu. Zachowanie to
charakterystyczne jest dla niskich koncentracji
substancji alarmowej w wodzie, podczas gdy
wysokie koncentracje powodujg diugotrwate
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takze osobnikami. Na przyktad strzeble potoko-
we (Phoximis phoximis) z populacji zyjacych w
srodowiskach o duzym nasileniu presji drapiez-
nikéw ryzykuja zerowanie nawet po wykryciu
substancji alarmowej, awiec reagujg mniej "pa-
nicznie” niz osobniki ze Srodowisk 0 mniejszej
presji. Reakcje alarmowe nie zawsze obejmujg
wszystkie z opisanych zachowan. Na przykiad
gwattowna ucieczka z niebezpiecznego miejsca
nastepujaca po wykryciu substancji alarmowej
(faza pierwsza), zwykle poprzedzajgca formowa-
nie agregacji i zredukowanie aktywnosci u kar-
piowatych, niekiedy w ogéle nie wystepuje lub
tez podejmowana jest jedynie przez pojedyncze
osobniki w zaalarmowanej grupie ryb.
Informacja o niebezpieczenstwie jest prze-
kazywana wewnatrz grupy (ang. social trasmi-
tion) poprzez sekwencje charakterystycznych
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zachowan zaalarmowanych czionkéw grupy
(Smith 1992, Jachner 1995a). Osobniki, ktére
wyczuwaja substancje alarmowa (lub zapach
drapieznika) zmieniajg zachowanie ostrzegajac
w ten sposob inne osobniki w grupie, ktére nie
miaty bezposredniego kontaktu z chemicznym

sygnatem o niebezpieczenstwie. Zmiana zacho-
wania niektérych zaalarmowanych ryb dostrze-
ganajest przez kolejne osobniki i tak informacja
0 zagrozeniu przenoszona jest w ,gtgb” grupy,
az do zaalarmowania catego stada. Drapieznik,
wykryty dzieki substancji alarmowej uwolnio-
nej z naskdrka zaatakowanej ofiary i/lub po-
przez swoj ,zapach”, ma znacznie mniejsze
szanse na kolejny udany atak, gdyz potencjalne
ofiary uciekaja z zagrozonego miejsca, a dodat-
kowo wszystkie osobniki swiadome niebezpie-
czenstwa zmieniajg zachowanie tak, by nie daé¢
sie pochwycié.

Ryby sg w stanie rozpoznac¢ stopien zagro-
zenia poprzez ocene stezenia sygnatu chemicz-
nego w wodzie. Niska koncentracja substancji

ZNACZENIE SUBSTANCJI

Wydaje sie, ze reakcja na zapach drapiezni-
kajest zalezna od obecnosci substancji alarmo-
wej w Srodowisku. Behawioralna reakcja na
substancje alarmowa jest, jak sie wydaje, gene-
tycznie uwarunkowana (wykazuja ja réwniez
osobniki naiwne, to znaczy takie, ktore nigdy
wczesniej nie miaty do czynienia z drapiezni-
kiem). Natomiast bezposredniego rozpoznawa-
nia obecnosci drapieznika drogg chemiczna,
czyli poprzezjego zapach, naiwne osobniki ucza

ALARMOWEJ W
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alarmowej oznaczajgca znaczne oddalenie nie-
bezpieczenstwa, powoduje u ryb jedynie niepo-
koj i zwiekszong wrazliwos¢ na sygnaty srodo-
wiskowe, na przykiad swiatto czy naglty dzwiek
(Smith 1992, Jachner 1995a, Jachner 1996)
Prawdopodobnie owa zwiekszona wrazliwosé

Ryc. 2. Zmiany Sredniej wielkosci
grupy ryb i ich odlegtosci od roslin
(refugium) u osobnikéw eksponowa-
nych na bezposredni sygnat obecno-
$ci drapieznika (po lewej) i
osobnikéw nie eksponowanych (po
prawej) w okresie dwoch dni ijednej
nocy. W ciggu dnia przestraszone
ryby nie oddalajg sie od refugium i
tworzg zgrupowania ztozone z kilku
osobnikéw. Ich zachowanie nocg
przypomina natomiast zachowanie
ryb nie przestraszonych.

umozliwia ,czujng” percepcje ruchéw wody lub
dostrzezenie cienia nadptywajgcego czy nad-
latujgcego drapiezcy. Jezeli sygnat taki nie jest
potwierdzony wkrétce kolejnym, silniejszym,
zaalarmowane osobniki uspokajajq sie i powra-
caja do swoich zwyktych zachowan, na przyktad
do zerowania, bowiem "nie moga sobie pozwo-
li¢” na marnowanie czasu reagowaniem na fal-
szywe alarmy. Gdy pierwotny sygnat jest
wzmochniony kolejnym, na przykiad sygnatem
pochodzgcym bezposrednio od drapieznika (je-
go obrazem i/lub zapachem), nastepuje silna
reakcja prowadzaca do zmiany zachowania po-
tencjalnych ofiar, umozliwiajac im unikniecie
spotkania z drapieznikiem, lub przynajmniej
utrudnienie jego ataku.

ROZPOZNAWANIU NIEBEZPIECZENSTWA

sie przez skojarzenie obu tych sygnatéw, czyli
substancji alarmowej z substancjami pocho-
dzacymi wprost od drapieznika, cojest okresla-
ne w jezyku angielskim jako ,releaser induced
recognition learning”. Na przykiad Magurran
(1989) nauczyla naiwng strzeble potokowa re-
agowania na ,zapach” szczupaka i egzotycznego
gatunku tilapii [Tilapia mariae), dodajac sub-
stancje alarmowg do wody zawierajgcej ,za-
pach” kazdej z tych ryb. Po takim skojarzeniu
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obu sygnatow strzebla rozpoznawata je jako
niebezpieczne, chociaz tilapia nie jest przeciez
gatunkiem drapieznym. Warto tu dodac, ze syg-
nat pochodzacy od najedzonego drapieznika
dziata silniej na potencjalne ofiary niz sygnat
pochodzacy od drapieznika gtodnego. Dzieje sie
tak prawdopodobnie dlatego, iz substancja
alarmowa zawarta w tkankach zjedzonych ofiar
pasazuje przez przewdd pokarmowy drapiezni-
ka ,znakujac”jego zapach, dzieki czemujest on
odczytywany przez potencjalne ofiaiy jako syg-
nat o niebezpieczenstwie. Silniejsza reakcja
uklei na obecno$¢ najedzonego, a wiec "niosg-
cego” substancje alarmowag szczupaka, niz
gtodnego (Jachner 1997) oraz wspomniana
zdolnos¢ uczenia sie odczytywania chemiczne-
go sygnatu pochodzacego od innych gatunkéw
poprzez skojarzenie z substancjg alarmowa su-
geruje decydujgca role tej substancji (tlenku
hypoksantyny) w rozpoznawaniu niebezpie-
czenstwa.

Dziatanie substancji alarmowej nie ograni-
cza sie, jak sie zdaje, do informowania wspot-
plemiencéw o grozacym im niebezpieczenstwie.
Wydaje sie, ze moze ona réwniez spetniac role
informatora dla drapieznikéw. Wykazano bo-
wiem, ze substancja alarmowa ,przycigga”
uwage mtodych osobnikoéw szczupaka (Esox lu-
cius) oraz chrzgszczy (Dystiscidae), zwierzat,
ktore sa drapieznikami strzebli potokowej (Mat-
his | wspotaut. 1995). Stwierdzono réwniez, ze
osobniki zranione przez drapieznika uwalniajac
substancje alarmowg zwabiajg na miejsce ata-
ku kolejnego drapieznika. Drugi drapieznik
prébuje wykras¢ ofiare pochwycona przez pier-
wszego, atakujgc go w trakcie, gdy ten prébuje
ja pozre¢. Taka interwencja czesto umozliwia
zaatakowanej ofierze umkniecie z paszczy na-
pastnika, ale i zaalarmowanie wspotplemien-
cbdw o zagrozeniu (poprzez wydzielenie z komo-
rek zranionego naskdrka substancji alarmowej,
Chivers i wspélaut. 1996). Tym samym zaalar-
mowane jest nie tylko cale stado, ale réwniez,
jak sie wydaje, wiekszos¢ drapieznikéw znajdu-
jacych sie w poblizu, (0 czymjednak autorzy tej
hipotezy nie wspominaja). Teoretycznie wiec
mozliwe jest zwabienie wielu drapieznikéw w
miej see atakujednego z nich, awiec i wzmozona
(lokalnie) ich presja na stado ofiar — a wtedy
ucieczka potencjalnych ofiar z zagrozonego
miejsca bylaby znacznie utrudniona. Wydaje
sie wiec, ze substancja alarmowa informujac
jednoczes$nie ofiary i drapiezniki powodowataby
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raczej wzmozong Smiertelnos¢ wsrdod ofiar, a
tym samym wytwarzanie jej byloby stopniowo
eliminowane z populacji wraz z trzebionymi jej
,hosicielami”.

Wzrokowe postrzeganie drapieznika mozna
uznac¢ za ostatecznos¢ w tancuchu sygnatéw
umozliwiajacych reakcje antydrapieznicze. W
poréwnaniu z sygnatami chemicznymi dziata
stabiej, cho¢ w potgczeniu z nimi wywotuje re-
akcje najsilniejsza (Jachner 1995b). O ile per-
cepcja substancji alarmowej dziatajak pierwsze
ostrzezenie wprowadzajgce stado ofiar w stan
pogotowia i "podejrzliwosci”, a bezposredni syg-
nat obecnosci drapieznika potwierdza i wzmac-
nia te informacje, to widok daje pewnos¢, ze
niebezpieczenstwo nie tylejest prawdopodobne,
co rzeczywiscie istnieje. Jezeli natomiast jedy-
nym sygnatem o zagrozeniu jest widok drapiez-
nika, nie potwierdzony przez sygnaty chemiczne
uwalniane w trakcie atakowania ofiar, to nie
jest dziwne, ze sygnat taki moze by¢ ignorowany
jako niepewny, czy wrecz fatszywy. Dzieki zdol-
nosci do oceny stopnia zagrozenia poprzez od-
powiednio interpretowane sygnaty, ryby nie po-
Swiecajg czasu na zbyteczne zachowania obron-
ne wobec nieaktywnych drapieznikéw i moga
zajac sie takimi ,codziennymi aktywnosciami”,
jak zdobywanie pokarmu.

Znacznie stabiej niz system alarmowy Osta-
riophysi poznane sg inne systemy alarmowe.
Ostatnio potwierdzono, ze do grupy ryb reagu-
jacych na substancje alarmowa nalezg réwniez
niektoére gatunki ryb z rzedu okonioksztattnych
(okoniowate i Gobiidae oraz gtlowaczowate). Jest
to jednak inna niz u Ostriophysi substancja, o
ktorej niewiele wiadomo, ani tez nie zostata ona
do tej pory wyizolowana. Podobnie, jak sub-
stancja alarmowa systemu Ostriophysi, sub-
stancja ta dostaje sie do Srodowiska przy zra-
nieniu ofiary, a wiadomo o niej jedynie, iz po
zamrozeniu traci aktywnos¢ i syntetyzowana
jestw komérkach epidermy. Typowa reakcjg na
substancje alarmowa u ryb z rzedu okonio-
ksztattnych jest pozostawanie w bezruchu, przy
dnie lub w ukryciu (smith 1992).

Gatunki, ktére wyksztatcity zdolnos¢ rozpo-
znawania i reagowania na chemiczny sygnat
pochodzacy od drapieznika (posredni i bezpo-
Sredni) majg mozliwos¢ z jednej strony wczes-
nego, a z drugiej precyzyjnego rozpoznania nie-
bezpieczenstwa, co z kolei poprzez odpowied-
nig modyfikacje zachowan zmniejsza ryzyko
Smierci.
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TWORZENIE tLAWIC — W GRUPIE BEZPIECZNIEJ

Od dawna znane jest zjawisko skupiania sie
ryb w agregacje, ale stosunkowo niedawno two-
rzenie fawic wigzane jest z obrong przed dra-
pieznictwem (Pitcher 1986, 1992).
Wiadomo, ze tworzenie tawic wywotywane jest
nie tylko fizyczng obecnoscia drapieznika, ale
rowniez chemicznym $ladem jego obecnosci.
Potwierdzono eksperymentalnie, ze liczba uda-
nych atakéw wielu gatunkéw ryb drapieznych,
miedzy innymi szczupaka, okonia i ciernika,
spada wraz ze wzrostem wielkosci stada ofiar.
Strzeble, ktére odtaczajg sie od grupy, sa ata-
kowane znacznie czesciej niz osobniki w sta-
dzie. Jak zatem tawica ,ochrania” ryby przed
atakiem?

Antydrapieznicze zachowania moga by¢
~Stosowane” przez potencjalne ofiary na kazdym
z etapéw sekwencji zachowan drapieznika pro-
wadzacych od wytropienia do pochwycenia ofia-
ry. Ofiara moze zmieni¢ swoj behawior tak, by
nie dopusci¢ do spotkania z drapieznikiem, by
zmyli¢ go w trakcie poscigu lub utrudnié atak i
schwytanie.

tawica odgrywa niebagatelna role w ,wytro-
pieniu” drapieznika. Dziesigtki potencjalnych
ofiar wchodzacych w skitad stada dysponujag
wieloma parami oczu obserwujgcymi otoczenie,
dzieki czemu sa w stanie dostrzec drapieznika
znacznie wczesniej niz pojedynczy osobnik.
Osobniki, ktére dostrzegaja zagrozenie jako
pierwsze, natychmiast zmieniajg zachowanie
tym samym ostrzegajac pozostatych czionkéw
grupy, nieswiadomych jeszcze niebezpieczen-
stwa. Istnieje, jak sie wydaje, jeszcze jeden spo-
s6b na lokalizowanie niebezpieczenstwa, okre-
Slanyjako ,inspekcja” (ang. predator inspection
behaviour). Zachowanie to polega na tym, iz
niewielka grupa ztozona z kilku osobnikéw od-
rywa sie od czota tawicy i podptywa na kilka
sekund do nieznajomego lub podejrzanego
obiektu, by natychmiast powr6cié do tawicy. Nie
jest do konca jasne, czy ten behawior ma na
celu raczej odstraszenie drapieznika (,powiado-
mienie” go, ze zostat spostrzezony), czy tez ze-
branie informacji i przekazywanie ich (poprzez
zmiane zachowania) innym czionkom tawicy,
tak by je ostrzec o zagrozeniu lub uspokoic€.
Inspekcje podejmujg kolejne ryby w tawicy, za-
tem grupa ,dobrze poinformowanych” po ja-
kims czasie wzrasta.

Wiadomo, ze stado skiladajace sie z kilku
gatunkow ryb przeorganizowuje sie, gdy dra-
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pieznik zostanie wykryty i osobniki segregujg
sie wedtug gatunku. Kazdy odmiennie wyglada-
jacy czionek stada moze przyciggna¢ uwage
drapieznika, zwiekszajgc tym samym szanse
ataku na tawice. Ponadto, osobniki nalezgce do
stada zmieniajg swoje potozenie zmniejszajac
odlegtos¢ pomiedzy soba tak, ze tawica staje sie
bardziej zwarta. Spdjna grupa ma wieksza mo-
zliwos$¢ poruszania sie w skoordynowany spo-
s6b, co zmniejsza ryzyko ataku. Jezeli dosztoby
do poscigu, osobniki wewnatrz grupy, blizej jej
srodka, sa relatywnie najbardziej bezpieczne i
maja najwiekszg szanse przezycia w razie ata-
ku. Osobniki nalezace do stada majag wiele spo-
sobéw reagowania na atakujgcego juz drapiez-
nika poprzez zmiane potozenia w fawicy. Na
przykiad zbijaja w sie niezwykle ciasng grupe
(ang. bali), albo wielokrotnie, synchronicznie
zmieniajg kierunek ptywania (ang. Trafalgar
effect), moga tez rozpierzchaé sie chwilowo w
réoznych kierunkach (ang. flash expansion) lub
tez rozdzielajg sie na dwie duze grupy, by zaraz
potaczy¢ sie ponownie w jedng (ang. split). Te
wszystkie zmiany w konfiguracji osobnikéw w
grupie i grupy jako catosci wprowadzajg dra-
pieznika w stan niepewnosci co do kierunku
ataku. Jezeli drapieznik zbyt dtugo decyduje sie
na atak, nie moze on by¢ skuteczny.

Jednak i drapiezniki majg swoje sposoby
skutecznego wyboru i polowania na osobniki
nalezgce do stada. Zachowanie takie okresla sie
w jezyku angielskim ,visual lock-on,” a polega
ono na upatrzeniu pojedynczej ryby z grupy
stale przemieszczajgcych sie osobnikéw i nie
spuszczanie jej ani na moment z oczu. Osobnik
ptynacy w miare jednostajnie i pozostajacy w
zasiegu wzroku drapieznika ryzykuje smieré¢ w
jego paszczy. By unikna¢ ,wzrokowego przymo-
cowania sie” drapieznika, pojedyncze osobniki
wykonujg czesto szybkie zmiany Kierunku pty-
wania, przemieszczajgc sie z ogromna predko-
Scig (ang. skittering). Zachowanie takie trwa
krétko i osobniki, ktére je manifestujg wracaja
do spokojnego ptywania w stadzie, ale za mo-
ment ponawia je nastepna potencjalna ofiara.
Wydaje sie, ze gdyby tak zachowywata sie wie-
kszos¢ osobnikow w tawicy, wkrétce zachowa-
nie takie mogtoby wrecz zwabi¢ drapieznika,
dlatego tez wykonujaje jedynie niewielkie grupy
ryb i to nie jednoczes$nie.

Niekiedyjednak tawica nie daje schronienia.
Duze (w stosunku do stada ofiar), szybko poru-
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szajgce sie drapiezniki, o zdolnosci detekcji na
duze odlegtosci, takie jak nurkujgce ptaki: kor-
morany, mewy, lybitwy, perkozy, pelikany oraz
ssaki: delfiny i foki, tatwiej zauwazajg tawice niz
pojedyncze ryby. Bedac pod woda Scigajg swoje

CYKLICZNA ZMIANA SIEDLISKA

Zgodnie z teorig optymalizacji, zwierzeta
kierujg sie maksymalizacjg zysku energetycz-
nego przy podejmowaniu decyzji o tym, gdzie i
kledy ZdObyW&é pOkarm (MacArthur | Pianka
1966). Od pewnego jednak czasu uwaza sie, ze
wybdr czasu i miejsca zerowania podyktowany
jest dodatkowo koniecznoscig unikniecia dra-
pieznika (sin 1987, D11 1987).

Siedlisko oferujgce obfity, bogaty energety-
cznie pokarm, ale i znaczne ryzyko spotkania
drapieznika, jest postrzegane przez potencjalne
ofiary jako mniej atrakcyjne niz takie, ktére
oferuje mniejszy zysk energetyczny, alejest bez-
pieczne. Wyboér siedliska podyktowany jest za-
tem z jednej strony potrzebg najedzenia sie, az
drugiej — zminimalizowaniem czestosci spot-
kan z drapieznikiem. Oczywiscie, wybor tenjest
modyfikowany tak poziomem gtodu, jak i inten-
sywnoscig drapieznictwa: im wiekszy gtéd, tym
wieksza sktonnos¢ do podejmowania ryzyka i
im mniejsza presja drapieznikéw, tym atrakcyj-
niejsze siedlisko.

Pewne gatunki ryb stodkowodnych zamie-
szkujacych jeziora strefy umiarkowanej, latem
wykonuja dobowe poziome migracje. Sa to gtéw-
nie gatunki Cyprinidae, odzywiajgce sie zoop-
lanktonem, miedzy innymi ukleja (Alburnus al-
burnus), mtodociana pto¢ (Rutilus rutilus), czy
amerykanska Menidia berylina (np. Boni
1980). Migrowanie tawic tych gatunkéw polega
na cyklicznej zmianie siedliska: w ciagu dnia
przebywaja w litoralu, obszarze zaro$nietym
roslinno$cig wynurzong i zanurzong, o zmierz-
chu za$ przemieszczaja sie do wody otwartej —
pelagialu, by o Swicie powrdéci¢ do strefy przy-
brzeznej. Oba te siedliska roznia sie zasadniczo
pod dwoma wzgledami: nasileniem drapieznic-
twa i ofertg pokarmowg. Latem litoral oferuje
mato obfity pokarm zooplaktonowy (wyjadany
przez liczny narybek wielu gatunkéw ryb, nie
tylko literalnych), ale za to liczne miejsca schro-
nien i mato intesywne drapieznictwo, podczas
gdy strefa wody otwartej — obfity i atrakcyjny
pokarm planktonowy, ale i niebezpieczenstwo
licznych spotkan z drapieznikiem (wiecej o tym
w artykule stonia w tym numerze KOSMOSU).
Migracje dobowe mozna ttumaczy¢ wynikiem
kompromisu pomiedzy zaspokojeniem dwdch
koniecznosci: zdobyciem jak najwiekszej porcji

Anna Jachner

ofiary polegajac na znacznie wiekszej niz u ryb
drapieznych predkosci ataku. Moéwi sie, ze de-
Ifiny i foki kompensuja brak jednoznacznej de-
cyzji co do wyboru ofiary, atakujgc czesto i w
réznych kierunkach.

— GDZIE | KIEDY ZEROWAC

energii (pochodzacej z pokarmu) w jednostce
czasu i jednoczesnym unikaniem pozarcia
przez drapieznika. W eksperymentach labora-
toryjnych ukleja w obecnosci szczupaka, majac
do wyboru zerowanie lub chronienie sie w zaro-
Slach, wybiera refugium, w ktérym spedza nie-
kiedy nieruchomo wiele godzin (Jachner
19953, Jachner 1996). W pewnych jednak wa-
runkach decyduje sie na zerowanie: przy diu-
gotrwatym glodzie, po dtuzszym czasie ekspo-
nowania na sygnat chemiczny i wreszcie przy
zmniejszonym natezeniu Swiatta. Wyglodniate
osobniki decyduja sie nawyjscie ze schronienia
i zerowanie, ale czynig to w grupach, a nie
pojedynczo jak ma to miejsce w przypadku
osobnikéw nie narazonych na obecnos¢ dra-
pieznika. Zatem przestajg sie chroni¢ w roslin-
nosci, a znajduja ,schronienie” przebywajac w
grupie (Ryc. 2). Agregowanie sie i przemieszcza-
nie sie w tawicach skutecznie chroni osobniki
nalezgce do stada, umozliwiajgc im zerowanie
nawet w warunkach zagrozenia.

Migracje ryb odbywajg sie o Swicie i o zacho-
dzie stonca, a wiec przy zmniejszonym, w sto-
sunku do dziennego, natezeniu Swiatta. Ekspe-
rymentalnie ustalono, ze ukleja eksponowana
na sygnat obecnosci szczupaka przestaje reago-
wac na informacje o zagrozeniu, gdy oswietlenie
zmniejsza sie do ponizej 5 lukséw, co odpowia-
da natezeniu Swiatta w wodzie przy pogodnym
zachodzie storica latem. Jest to pora dnia, w
ktorym obserwuje sie masowe migracje ryb ze
strefy przybrzeznej jezior. Wydaje sie zatem
wielce prawdopodobne, ze sygnatem do ignoro-
wania obecnosci drapieznikéw, a zatem do prze-
mieszczania sie do obfitujgcej w pokarm wody
otwartej jest zmiana (z dziennego na zmierzcho-
we) natezenia Swiatta. Analogicznie, poranne
ustepowanie ciemnosci sygnalizuje koniecz-
nos¢ powrotu do roslinnosci strefy przybrzez-
nej, gdzie mozna sie ukry¢, i unikna¢ grozacego
ponownie niebezpieczenstwa. Opisane zacho-
wanie jest uzasadnione tym, ze zaréwno ryby
drapiezne (przede wszystkim szczupak), jak i
ptaki wodne zerujg w dzien, potrzebuja bowiem
dobrego oswietlenie do wzrokowej lokalizacji
ofiar. Ponadto, szczupak znanyjest z tego, ze Zle
widzi nocg i nie probuje wéwczas tapac¢ swoich
ofiar. Natomiast zooplanktonozerne Cyprinidae
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widzg nawet nocg przy natezeniu Swiatta 0.001
luksa, a do skutecznego polowania na swoje
ofiary wystarcza im oswietlenie 1.25 luksa
(Townsend i Risebrow 1982). Zatem przebywa-
nie w otwartej wodzie po zmierzchu umozliwia
migrujacym osobnikom zerowanie na obfitszym
niz w litoralu zooplanktonie, bez jednoczesnego
narazenia sie na schwytanie przez polujgce w
dziennym oswietleniu drapiezniki. Natomiast
przebywanie w ciggu dnia w strefie przybrzez-
nej, wsrod roslinnosci, umozliwia ukrycie sie
przed drapieznikami, jednoczesnie dajgc mozli-
wos$¢ odzywiania sie obecnym tam pokarmem.

W niektorych glebokich jeziorach obserwuje
sie réwniez dobowe migracje pionowe ryb stale
zamieszkujgcych pelagiat, takich, jak na przy-
kiad stynka (Osmems eperlanus) (np. Gliwicz i
Jachner 1992). Migracje te polegaja na prze-
mieszczaniu sie fawic z hypolimnionu, przyde-
nnej, ciemnej warstwy jeziora, gdzie ryby pozo-
stajaw ciagu dnia, do przeswietlonej powierzch-
niowej warstwy — epilimnionu, o zachodzie
stonca. Nocg stynka przebywa przy powierzch-
ni, poszukujac i polujac na obficie tam wyste-
pujacy zooplankton, podczas gdy w ciggu dnia
schodzi do warstw dennych, praktycznie pozba-
wionych pokarmu. Podobnie, jak ryby karpio-
wate, stynka zmienia siedlisko w cyklu dobo-
wym, z jednej strony by sie najes¢, a z drugiej
by unikna¢ polujacych w ciggu dnia ptakéw,
atakujacych nie tylko z powietrza, ale i z wody
(np. perkozy).

Zerowanie ryb noca w pelagialu, oprocz ko-
rzysci jakie daje bezpieczenstwo, wigze sie z
pewnymi kosztami. Pokarm jest co prawda ob-
fity, jednak na skutek wzrastajacej ciemnosci
mniej dostepny, niz przy petnym oswietleniu, co
z pewnoscig wptywa na efektywnosé zerowania.
Skoro jednak wedrowki pomiedzy litoralem a
pelagialem sa podejmowane co noc, zysk ener-
getyczny z zerowania w wodzie otwartej, mimo
kosztéw poniesionych na przemieszczanie sie,
musi by¢ wiekszy niz zysk pochodzacy z polo-

497

wania w litoralu, na mniej obficie wystepujacy
przy brzegu zooplankton. Jak juz wspomniano,
w strefie przybrzeznej zooplankton jest stosun-
kowo mato obfity (wielu konsumentéw), a do-
datkowo czas, ktéry ryby mogtyby poswieci¢ na
zerowanie, czesciowo musza zuzy¢ na unikanie,
czy ,wypatrywanie” potencjalnego zagrozenia.
Wykazano w badaniach laboratoryjnych, ze
ukleja zerujaca w obecnosci drapieznika kon-
sumuje o0 20-40% mniej pokarmu niz osobniki
nie eksponowane najego obecnos¢, a scislej na
obecnos¢ chemicznych lub wzrokowych sygna-
téw zwiastujgcych te obecnos$¢ (Jachner
1995b). Zmniejszenie racji pokarmowej wynika
nie tylko z tego, ze ryby nie zerujg przebywajac
w zaroslach, ale dodatkowo i z tego, iz bedac
nawet w miejscu obfitego wystepowania pokar-
mu, sporadycznie po ten pokarm siegaja, po-
Swiecajac sie gtéwnie penetrowaniu terenu w
obawie przed atakiem drapieznika, tak zwanej
inspekcji (Jachner 1997).

Schodzenie do gtebokich warstw umozliwia
schronienie przed drapieznikiem polujgcym
przy powierzchni, podczas gdy wyptyniecie w
ciggu dnia ku ptytszym warstwom przy zmniej-
szonym oswietleniu pozwala na stosunkowo
bezpieczne najadanie sie (Jachner 1988, Gli-
wicz i Jachner 1992). Kosztami wedréwek pio-
nowych sg nie tylko, jak w przypadku migracji
horyzontalnych, zmniejszona efektywnos¢ ze-
rowania (noca), ale i obnizony metabolizm (wol-
niejszy przyrost masy ciata i dtuzszy okres doj-
rzewania) zwigzany z nizszag temperatura wody
hypolimnionu, w ktorej stynka przebywa w cig-
gu dnia. Zjawisko migracji (pionowych i hory-
zontalnych) ryb planktonozernych jest wyni-
kiem kompromisu pomiedzy mniej efektywnym
zerowaniem, ale za to w stosunkowo bezpiecz-
nym $rodowisku, a pozyskaniem obfitego po-
karmu w warunkach wysokiego ryzyka (wiecej
o kompromisowych strategiach — w artykutach
Dawidowicza i Gliwicza w tym numerze KOS-
MOSU).

ZMIANY KSZTALTOW CIALA

Reakcje potencjalnych ofiar na obecnos¢
drapieznikéw mozna bardzo ogélnie podzieli¢
na reakcje natychmiastowe, polegajace na
zmianie zachowania i reakcje wymagajace dtuz-
szego czasu, a polegajace miedzy innymi na
adaptatywnych zmianach w ich morfologii.
Pierwsze interesujace przyktady indukowanych
przez drapieznika zmian w morfologii kregow-
cébw wodnych opublikowano stosunkowo nie-
dawno (Bronmark i wspétaut. 1998).

Wykryto, iz karas (Carassius carassius) eks-
ponowany na chemiczny slad obecnosci dra-
pieznej ryby (szczupaka) zmienia ksztatt ciata
na znacznie bardziej wygrzbiecony, niz osobniki
nie majacych kontaktu z drapieznikiem. Wy-
grzbiecenie ciata wyksztalca sie nie tyle pod
wplywem samej obecnosci drapieznika, co pod
wptywem substancji alarmowej uwalniajgcej
sie ze skory ofiar. Sygnat pochodzacy od dra-
pieznika odzywiajgcego sie innymi niz karas
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ofiarami nie wplywa na zmiane ksztattu ciata.
W niektérych zbiornikach karasie sg gtéwnym
pokarmem szczupaka, z reguty tatwym do po-
chwycenia. Kazdawiec, nawet niewielka, mody-
fikacja prowadzaca do utrudnienia szczupako-
wi polowania, moze mie¢ ogromne znaczenie
obronne. Wygrzbiecenie ciata utrudnia szczu-
pakowi pochwycenie i potkniecie ofiary, zatem
wielokrotnie zwieksza czas potrzebny dojej po-
zarcia. Te utrudnienia zwiekszajg znakomicie
szanse ucieczki zaatakowanego osobnika. Ob-
serwowano wiele (wygrzbieconych) osobnikéw z
ranami na ciele, co Swiadczy o skutecznosci
obronnej tak zmodyfikowanych ksztattéw. Do-
datkowym utrudnieniem dla szczupaka, ktére-
mu manipulowanie ofiarg zajmuje zbyt dtugi
czas, jest kleptopasozytnictwo, zjawisko pole-
gajace na tym, ze ofiara ztapana przez jednego
drapieznika jest ,kradziona” przez drugiego.
Oczywiscie ten drugi bedzie miat ten sam kiopot
z manipulowaniem silnie wygrzbiecong ofiara,
tymczasem jej szanse na ucieczke rosng, gdy
dochodzi do konfliktu pomiedzy drapiezcami.
Podobnie, jak zachowania antydrapiezni-
cze, tak i zmiany morfologiczne majg swoje
koszty. Kosztem bezposrednim wygrzbiecenia
ciata jest wzrost energii wydatkowanej na pty-
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wanie. Ciato tak zmodyfikowane ma wiekszg
powierzchnie, ktéra z kolei powieksza opd6r w
trakcie ptywania, co jest ze wzgledéw hydro-
dynamicznych niekorzystne. Energia wydatko-
wana na przemieszczanie siejest wprost propo-
rcjonalna do oporu jaki stawia ciato, zatem
osobniki wygrzbiecone zuzywajag wiecej energii
na ptywanie, niz osobniki typowe. Kosztowna
energetycznie przebudowa ciata powinna by¢
»,Zaniechana” z chwilg, gdy presja drapiezcow
stabnie. Osobniki wygrzbiecone, osiagngwszy
juz bezpieczne ksztalty, powinny przeznaczaé
energie na dalszy przyrost dtugosci (Bronmark
i wspotaut. 1998).

Inne straty energetyczne zwigzane posred-
nio ze zwiekszonym oporem, jaki stawia wy-
grzbiecone ciato przy ptywaniu polega na tym,
ze wolniej ptywajgce wygrzbiecone karasie mo-
ga miec¢ trudnosci z efektywnym chwytaniem
ofiar, a wiec ich racja pokarmowa moze sie
znaczgco zmniejszy€. Posrednie i bezposrednie
koszty zmian morfologicznych, w dalszej per-
spektywie, moga prowadzi¢ do zmniejszenia li-
czby i wielkosci jaj produkowanych przez wy-
grzbiecone samice, aw efekcie do zmniejszenia
liczby potomstwa.

ZMIANY ROZMIAROW CIALA

Ryby wyczuwajagc obecnos¢ drapieznika
sktonne sg do poszukiwania schronienia i po-
zostawania w nim, a nie do intensywnego zero-
wania, ktdre zapewnitoby im zaspokojenie po-
trzeb energetycznych. Zmniejszenie intensyw-
nosci zerowania w obecnosci drapieznika gene-
ralnie prowadzi do zmniejszenia tempa wzrostu
u potencjalnych ofiar. Jednak taka generaliza-
cja nie jest prawdziwa, jesli wzig¢ po uwage
rézne klasy wielkosci ofiar oraz poziom pokar-
mu i stresu (ciggly lub przerywany doptyw in-
formacji o obecnosci drapieznika) dostepnego
dla ofiar. W badaniach laboratoryjnych wyka-
zano, ze kilka gatunkow ryb nalezacych do
rodziny Cyprinidae (ukleja, pto€ i strzebla poto-
kowa) wyczuwajgc obecnos¢ drapieznika znacz-
nie redukuja ilo$¢ zjadanego pokarmu, nawet
do 70-80% (Irving i Magurran 1996, Jachner
1995, 1997, Jachner | Janecki 1999) (RyC 3)
Jesli poréwna sie zerowanie ptoci w trzech kla-
sach wiekowych poddanych stresowi obecnhosci
szczupaka (ich najgrozniejszego drapieznika),
to okazuje sie, ze najsilniej ograniczajg zerowa-
nie osobniki najstarsze (2+), a najstabiej —
najmiodsze (0+). Wynika to z faktu, iz najstarsze
majac zgromadzone zapasy w tkance ttuszczo-

wej , moga sobie pozwoli¢ na przerwy w zerowa-
niu, podczas gdy najmtodsze majgc intensyw-
niejszy metabolizm i brak dostatecznie rozwi-
nietej tkanki ttuszczowej, zmuszone sa do pod-
jecie zerowania pomimo ryzyka narazenia sie na
atak drapieznika. Wydaje sie, ze zmniejszona
konsumpcja spowodowana strachem przed ata-
kiem drapieznika nie tyle ogranicza wzrost po-
tencjalnych ofiar na dtugosé, co przyrost ich
masy. Jezeli mierzy¢ stosunek dtugosci ciata do
masy, ktéry moze by¢ miarg kondycji zwierzat,
to sie okazuje, ze najmniejsze osobniki majg
znacznie nizszg wartos¢ wskaznika kondyciji,
niz osobniki wieksze (Ryc. 4). Oznacza to, ze
wszystkie ofiary rosng na diugos¢ kosztem
przyrostu masy ciala z tym, ze u osobnikdéw
najmniejszych zaznacza sie to najsilniej — sa
dtugie ale chude, podczas gdy przyrost dtugosci
u osobnikéw najstarszych (sposrod badanych)
jest proporcjonalny do przyrostu masy ciala.
Osobniki najmiodsze, a wiec i najmniejsze,
przeznaczajg zawartg w pozywieniu energie na
wydtuzenie ciata kosztem budowania masy, co
najprawdopodobniej zwigzane jest z potrzeba
szybkiego powiekszenia liniowych rozmiaréw
ciala, innymi stowy szybkiego ,wyrosniecia” z
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Ryc. 3. Zmiany tempa zerowania ryb nie eksponowa-
nych (jasne romby) i eksponowanych (ciemne romby)
na symulowana na rézne sposoby obecnos$¢ drapiez-
ey: sygnat chemiczny (PO), sygnat chemiczny i wizu-
alny (PO+IM) i sygnat wizualny (IM). Najsilniejsza
redukcja tempa zerowania nastepuje u osobnikéw
eksponowanych na podwoéjny sygnat o obecnosci
drapieznika (chemiczny i wizualny). Odosobniony
sygnat wizualny nie wywotuje zmniejszenia tempa
zerowania.

niebezpiecznego, matego rozmiaru Werner |
1984). Najbardziej bowiem zagrozone
przez drapiezniki sg ryby mate, ktére budzag
zainteresowanie i matych i duzych drapiezni-
kow.

Podobne zjawisko szybkiego wzrastania na
dtugos¢ osobnikoéw zagrozonych atakiem dra-
pieznika obserwuje sie u mtodocianych ptoci
(O+) stale eksponowanych na obecnos¢ drapiez-
nika — szczupaka (Jachner, niepublikowane).
Osobniki majgce pokarm w nadmiarze, jak i te,
ktére doswiadczajg pewnych niedoboréw po-
karmowych, w warunkach statego doptywu in-
formacji o obecnosci szczupaka, rosng na diu-
gos€ znacznie szybciej niz te, ktére tej informa-
cji sa pozbawione. Oczywiscie osobniki, ktore
zerujg ad. libitum rosng szybciej niz te, ktoére
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Ryc. 4. Wspotczynnik kondycji ryb z trzech klas
wielkosci, eksponowanych (zakropkowane stupki) i
nie eksponowanych (jasne stupki) na obecnos$¢ sub-
stancji alarmowej.

zeruja w warunkach pewnych niedoboréw po-
karmu. Osobniki poddane stresowi obecnosci
drapieznika i odzywiajgce sie ad libitum przyra-
stajg szybciej nie tylko na ditugosé¢; réwniez ich
masa powieksza sie szybciej, niz osobnikow
wolnych od stresu a zerujacych w takich sa-
mych warunkach pokarmowych.

Szybki wzrost na dtugos¢ ryb eksponowa-
nych na informacje o obecnosci drapieznika,
czego kosztem jest zmniejszanie sie ich masy
ciata, moze by¢ uznany za mechanizm umozli-
wiajacy szybsze wychodzenie z niebezpiecznych
(matych) rozmiardéw ciata, tym samym skraca-
jacy czas, w ktérym ryzyko pozarciajest najwie-
ksze. Nie bardzo jednak wiadomo, czy ograni-
czenie wzrostu obserwowane u ryb majacych
jedynie sporadycznie do czynienia z obecnoscig
drapieznika wynika po prostu z obnizenia racji
pokarmowej wywotanej strachem przed dra-
piezca, czy tezjest ,produktem ubocznym” tego
stresu. Niewykluczone, ze silny stres uniemo-
zliwia wrecz zerowanie, czego wynikiem jest
zatrzymanie wzrostu. Stabszy z kolei stres nie
blokuje zerowania, a dodatkowo uruchamia
mechanizmy umozliwiajgce szybszy wzrost na
dtugosé, a wiec szybsze wymkniecie sie presji
drapieznikéw.
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IN FISH

Summary

Many aspects of life history, behaviour, physiology and
morphology of animals have evolved as mechanisms mini-
mising the risk of death caused by predators. Anti-predator
behaviour almost always incurs costs, which decrease the

animal’s efficiency in feeding, growth rate and reproduction.
Ifthe costs of anti-predator behaviour significantly reduced
fitness, one could suspect that natural selection would
favour some plasticity of these mechanisms, which means
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that they would be manifested only under areal danger from
predators. There are two conditions favouring the plasticity
of defensive traits: first, the risk of predator attack should
be unpredictable and second, the signals informing the
potential prey of the predator’s presence should be reliable.
Fish may rely on a wide range of signals informing of the
predator’'s presence, of which the chemical ones are the
most important. Fish from the superorder Ostariophysi,
respond to two types of chemical signals: direct ones, from

Anna Jachner

the predatory fish (the source of the substance is not yet
known) and indirect, originating from the prey itself (the
alarm substance, hypoxantine -3(N)-oxide, synthesised in
specialised club cells of the skin). The article shows the role
of chemical signals in predator recognition and in anti-pre-
dator behaviour of Ostriophysi. Some mechanisms of anti-
predator defence such as shoaling behaviour, changes in
the foraging time and habitat, defensive morphological
traits and growth rate patterns have been presented.
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