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MECHANIZMY OBRONY PRZED DRAPIEZNICTWEM U BEZKREGOWCOW LITORALNYCH

WSTEP

Litoral — strefa przybrzezna zbiornikéw
woéd stodkich, przeswietlona do dna i zwykle
porosnieta roslinnoscig — jest bogato zasiedlo-
ny przez liczne zwierzeta bezkregowe, ajedno-
czesnie stanowi Srodowisko zycia wielu gatun-
kow ryb, ptazéw i ptakow. Z bezkregowcow
wystepuja tu zwierzeta planktonowe, nektono-
we (aktywnie ptywajace) oraz przede wszystkim
zwierzeta w réznym stopniu zwigzane z podio-
zem, okreslane og6lnym mianem bentosu. Wie-
le z nich osigga duze (makroskopowe) rozmiary
ciata, prowadzi aktywny tryb zycia i wystepuje,
przynajmniej okresowo, w wysokich liczebno-
Sciach, stanowigc tym samym obiekt szczegol-
nego zainteresowania drapieznikéw postuguja-
cych sie przy lokalizowaniu ofiar wzrokiem —
na przyktad ryb i ptakéw. Wsrod ryb spotyka-
nych w litoralu wszystkie gatunki (cho¢ niekto-
re tylko w poczatkowym okresie rozwoju osob-
niczego) odzywiajg sie bezkregowcami. Na lite-
ralne zwierzeta bezkregowe polujg takze ptaki,
miedzy innymi niektére chrusciele (np. tyska,
wodnik), rybitwy (np. rybitwa czarna), tracze i
kaczki grazyce (np. gagot, czernica) oraz, w
mniejszych zbiornikach wodnych, larwy i po-
staci doroste ptazéw ogoniastych. Pomimo cze-
stego pogladu, ze kaczki pobierajg pokarm
zwierzecy jedynie przypadkowo wraz z frgmen-
tami zjadanych roslin, bezkregowce stanowig
dominujacy sktadnik pokarmu grazyc (np. Win-
field 1 Winfield 1994). Zapewne wiec ptaki te
selektywnie wybierajg bezkregowce z podtoza i
jako polujace na inne zwierzeta powinny zostac
wigczone do ekologicznej kategorii drapiezni-
kéw. Ryby, ptazy i ptaki zerujgce w litoralu

lokalizujg swoje ofiary postugujgc sie przede
wszystkim wzrokiem, przy czym z reguty poty-
kajaje w catosci (sg holofagami). Oznacza to, ze
z wyjatkiem najwiekszych osobnikéw gabek,
rakow i matzy, wszystkie litoralne bezkregowce
mieszczg sie w spektrum wielkosci zjadanych
przez nie ofiar, ale preferowane sg ofiary duze i
ruchliwe. Pomimo obecnosci w srodowisku licz-
nych i szybkich drapieznikéw, ich potencjalne
ofiary osiggajg w litoralu wysokie zageszczenia,
dochodzgce nawet do wielu tysiecy osobnikéw
na jednym metrze kwadratowym powierzchni
dna i kilkuset osobnikow w jednym decymetrze
szesciennym wody. Zapewne zrodia tego feno-
menu upatrywacé nalezy w specyfice srodowiska
literalnego, wynikajgcej z wysokiej koncentracji
zasobow pokarmowych (obfitosci roslin, peryfi-
tonu, detrytusu, czesto réwniez materii organi-
cznej, docierajacej ze zlewni), przy réwnoczes-
nej ogromnej i bardzo zr6znicowanej przestrze-
ni dostepnej do zasiedlenia. Przestrzeni, rozu-
mianej jako kombinacja powierzchni i objetosci,
oparta zjednej strony o ré6znorodng rzezbe dna
i architekture roslin wodnych (makrofitow), z
drugiej za$ o jednorodng mase otaczajacej wo-
dy. Ta specyficzna mozaika obfitosci zasobéw
pokarmowych oraz heterogennej przestrzeni
jest kreatorem trudnej do ogarniecia r6znorod-
nosci nisz i mikrosiedlisk, a rownocze$nie, nie-
stety, przyczyng wielu trudnosci i zaskakuja-
cych probleméw — czesto natury czysto techni-
cznej —jakie napotykamy podejmujac prébyijej
badania. Mozliwos¢ zasiedlania réznorodnych
siedlisk oferowanych przez litoral pocigga za
sobg mnogos$¢ form i przystosowan, czyniac go
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strefg jeziora najbogatsza w gatunki roslin i
zwierzat, ale tez wlasnie dlatego zamieszkiwang
lub chetnie odwiedzang przez liczne grono po-
szukujacych pokarmu drapiezcéw. Obraz dra-
pieznictwa w litoralu w istotnym .stopniu kom-
plikuje fakt, ze wiele wystepujacych tu bezkre-
gowcow to zwierzeta drapiezne, ktére — co wie-
cej — zjadajg sie nawzajem, przy czym szeroko
rozpowszechnione jest tu zjawisko kanibali-
zmu. Do drapieznych bezkregowcow literalnych
naleza miedzy innymi wszystkie wyptawki i lar-
wy wazek, czes¢ skorupiakoéw oraz larw chru-
scikéw, wiekszos¢ pijawek, wodopojek, plusk-
wiakoéw roznoskrzydbych oraz larw i postaci do-
rostych chrzaszczy. Zdecydowanie przewazajg
wsrdd nich hemifagi — drapiezniki rozdrabnia-
jace lub wysysajace swoje ofiary (wiecej o tym
w artykule Koperskiego w tym numerze KOS-
MOSU). Sa wsrdd nich drapiezniki polujgce z
zasadzki oraz drapiezniki, ktére tazac po podto-
zu lub ptywajgc w toni wodnej aktywnie poszu-
kujg zdobyczy. Jedne i drugie moga lokalizowac
swoje ofiary postugujac sie wzrokiem lub me-
chanorecepcjag. Ostatecznie, bezkregowce lite-
ralne pedza swoj zywot w obliczu silnej presji
drapiezcow nalezacych do odlegtych grup ta-
ksonomicznych, majacych zréznicowane prefe-
rencje pokarmowe i stosujgcych rézne sposoby
polowania. Wymusza to na potencjalnych ofia-
rach gotowo$¢ do statego rozpoznawania zagra-
zajgcego w danej chwili drapieznika, a naste-
pnie uruchomienia odpowiedniej reakcji obron-
nej. Podobnie jak w przypadku ryb i zooplan-
ktonu pelagicznego, informacja o obecnosci
drapiezcy lub o jego aktywnosci pokarmowej

MECHANIZMY

OBRONA CHEMICZNA

Wiele wodopéjek (Hydrachnellae), chrzgsz-
czy (Coleoptera), pluskwiakéw réznoskrzydtych
(Hetroptera) oraz niektore pijawki (Hirudinea) i
larwy chruscikow (Trichoptera) produkuja sub-
stancje chemiczne niesmaczne, odurzajace,
paralizujgce, a nawet Smiertelnie trujgce dla
drapieicy (Kerfoot 1982, Scrimshaw iKerfoot
1987). Synteza substancji obronnych zachodzi
stale, ale ich funkcja obronna uruchamianajest
dopiero w chwili pochwycenia ofiary, przy czym
przewaza obrona polegajgca na wydzielaniu na
zewnatrz substancji odrazajagcych w smaku dla
drapiezcy. W przeciwienstwie do wysycenia cia-
ta toksynami daje ona pochwyconej ofierze
szanse na odrzucenie przez drapiezce. Niektore
bezkregowce literalne ptywajgce w toni wodnej,
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moze by¢ odbierana przez potencjalne ofiary
literalne na drodze sygnatu chemicznego: albo
poprzez kairomony — zwigzki chemiczne mimo-
wolnie emitowane przez drapiezce, albo poprzez
substancje alarmowe — zwigzki chemiczne, wy-
dzielane przez inne zaniepokojone lub zranione
osobniki ofiar. Wiele bezkregowcoéw literalnych
potrafi wykrywac¢ zblizajgcego sie drapiezce
rowniez wizualnie lub przy uzyciu mechanore-
cepcji.

Na wybranych przykitadach chciatbym po-
kazac, ze specyficzny charakter stref przybrzez-
nych zbiornikéw wod stodkich, wynikajacy z
réznorodnosci zwierzat drapieznych i hetero-
gennosci przestrzeni, umozliwia czy nawet
wrecz wymusza istnienie niezwykle bogatej pa-
lety mechanizméw obrony przed drapieznic-
twem — fizjologicznych, morfologicznych i be-
hawioralnych. W obrebie kazdej grupy wyste-
puja mechanizmy stuzace zmniejszeniu ryzyka
spotkania drapiezcy (mogace mie¢ charakter
indukowany lub utrwalony), jak réwniez me-
chanizmy zwiekszajgce szanse przezycia ofiary
juz przez niego wykrytej bgdz zaatakowanej
(wiecej na ten temat: Pijanowska 1985, 1998;
Kalinowska | 1987) ChCIal’bym
takze pokazac, ze stosowanie kazdej obrony
niesie ze sobg nieuchronne cho¢ nie zawsze
tatwe do oszacowania koszty oraz ze wysokos¢
kosztow decyduje o ,,optacalnosci” danej strate-
gii obronnej, czyli innymi stowy o tym, czy
stosowanie jej w danych warunkach $Srodowi-
skowych zwiekszy, czy tez zmniejszy dostoso-
wanie osobnika.

Pijanowska

FIZJOLOGICZNE

gdzie wyeksponowane sa na presje wielu dra-
pieznikéw, wyksztatcity w toku ewolucji sub-
stancje obronne o szerokim spektrum dziata-
nia. Wodopojki produkuja substancje chemicz-
ne niesmaczne dla ryb oraz szeregu drapiezcéw
bezkregowych czesto ptywajacych wsréd roslin-
nosci. Chrzaszcze z rodziny kretakowatych (Gy-
rinidae) produkuja cztery r6zne substancje,
ktorych mieszanina jest niesmaczna dla ryb,
ptakéw i matlych ssakéw. Zwierzeta narazone
na kontakt z mniejsza rzeszg drapiezcow, za-
mieszkujace okreslone mikrosiedliska (np. ka-
mieniste fragmenty dnaw ciekach) wyksztaitcity
obrone przeciwko drapiezcy stanowigcemu naj-
wieksze zagrozenie. Podraznione larwy chrusci-
ka Apatania Jimbriata wydzielaja mieszanine
substancji obronnych, dziatajacag paralizujaco
na mate, drapiezne larwy chruscikéw z rodza-
joéw Ryacophila i Hydropsyche swobodnie pene-
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trujace ich mikrosiedlisko, nie dziatajaca jed-
nak na ryby oraz wieksze drapiezniki bezkrego-
we (larwy widelnic i chruscikéw z rodzajow
Dinocras i Plectrocnemia) majace utrudniony do
nich dostep.

Cho¢ zmuszony do postuzenia sie obrong
chemiczng osobnik nie odnosi zwykle bezpo-
Srednich obrazen (nawet jesli zostat przez dra-
piezce pochwycony, a nastepnie porzucony), to
jednak ponosi koszty metaboliczne zwigzane z
syntezg substancji obronnej, wigczeniem me-
chanizmu jej uwalniania, czy chocby zakioce-
niem zerowania. Obrona chemiczna jest zatem
tym skuteczniejsza, im szybciej drapiezca uczy
sie omija¢ nieatrakcyjng zdobycz. ,Edukacja”
drapiezcy rozpoczyna sie w chwili pochwycenia
pierwszego osobnika z populacji ofiary, a tempo
jego uczenia sie uzaleznione jest od tego, na ile
dokladng i tatwag do zapamietania informacje
otrzymuje on od ofiar. Dlatego obrona chemicz-
na czesto potgczonajest z ostrzegawczym ubar-
wieniem ochronnym. Wsrod wodopdjek (poli-
filetycznej grupy roztoczy stodkowodnych) pra-
wdopodobnie wszystkie gatunki produkuja
substancje obronne, jednakze liczba i stopien
rozwoju wydzielajacych je gruczotéw oraz bar-
wa i rozmiary ciata gatunkéw w obrebie po-
szczegolnych rodzajéw sg bardzo zmienne. Ga-
tunki, ktorych osobniki osiggaja najwieksze
rozmiary ciala, niezaleznie od przynaleznoSci
rodzajowej sg w ogromnej wiekszosci ubarwio-
ne jaskrawo czerwono. Kerfoot (1982) wyka-
zat, ze ryby bardzo szybko ucza sie je omijac
oraz ze produkowane przez nie substancje ob-
ronne sg odrazajgce w smaku dla ryb w o wiele
wiekszym stopniu niz substancje produkowane
przez gatunki, ktérych osobniki osiggajg mniej-
sze rozmiary ciata i sg mniej jaskrawo ubarwio-
ne. Kerfootr (1982) uwaza, ze jaskrawa czer-
wien wodopdjek (doskonale widoczna na tle
zielonej roslinnosci) ostrzega o ich niesmaczno-
Sci, co jego zdaniem sugeruje, ze zbieznosé
ubarwienia gatunkéw nalezacych do réznych
linii rozwojowych jest w tym wypadku przykia-
dem wystepowania mimikry Mullerowskiej, po-
legajacej na wzajemnym nasladowaniu sie ga-
tunkéw trujacych lub niesmacznych, czestej u
owadow ladowych, na przyktad pszczot i os.
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UBARWIENIE MASKUJACE

Oczywistym jest, ze ofiary lepiej widoczne sg
czesciej chwytane przez drapiezniki postuguja-
ce sie wzrokiem, a zatem kazda fizjologiczna czy
strukturalna modyfikacja czynigca potencjalng
ofiare trudniejszg do zauwazenia, zwieksza
szanse na przetrwanie. Potencjalna ofiara jest
tym mniej widoczna, im mniejszy jest kontrast
pomiedzy jej ubarwieniem, a barwg otoczenia.
U wielu bezkregowych zwierzat stodkowodnych
istnieje Scisty zwigzek miedzy ubarwieniem cia-
ta a kolorem podtoza, na ktérym zwierze zyje.
Wystepujace powszechnie w litoralu jezior, ta-
zgce po powierzchni roslin larwy jetek z rodziny
murzytkowatych (Baetidae) i wazek réwno-
skrzydtych (Zygoptera) sg zielone lub zielono-
brazowe. Larwy jetek i wazek przebywajace sta-
lew poblizu dnajak chocby larwyjetek z rodziny
Caenidae lub larwy wielu wazek réznoskrzyd-
tych (Anisoptera), sg zabarwione ciemno z prze-
waga koloréw ciemnobrgzowego i czarnego. Na-
lezy odr6zni¢ tu ten rodzaj ubarwienia masku-
jacego, charakterystycznego dla gatunku i zwy-
kle niezmiennego w ontogenezie, od mechani-
zmu obronnego jakim jest zdolnosé do zmiany
ubarwienia ciata, wraz ze zmianami koloru oto-
czenia, zachodzacymi w trakcie zycia osobnika.
Ubarwienie ciata larw wazki — zalotki (Leucor-
rhinia dubia) moze zmieniaé¢ sie od zéttobrg-
zowego do wyraznie zielonego, lecz zawsze jest
zgodne z kolorem podtoza. Na przyktad zielone
larwy zalotki eksperymentalnie hodowane na
brazowych podtozach po niecatych dwéch tygo-
dniach zmieniajg barwe nabrgzowg (Henrikson
1993). Larwy zalotki wystepuja przewaznie w
silnie zakwaszonych, bezrybnych zbiornikach,
postuluje sie wiec, ze czynnikiem wywotujagcym
presje selekcyjng, odpowiedzialng za utrzymy-
wanie sie u nich zdolnosci do zmiany ubarwie-
nia ciata, jest drapieznictwo niektérych ptakéw,
chetnie Zerujgcych w bezrybnych zbiornikach
(Eadie iKeast 1982). Umiejetnos$¢ zmiany ubar-
wienia ciata stwierdzono takze u larw pétnoc-
noamerykanskiej wazki Ischnura verticalis (Mo-
um | Baker 1988)

MECHANIZMY MORFOLOGICZNE

Zmiany ksztattow ciata i wytwarzanie wszel-
kiego rodzaju struktur obronnych na przykitad
kolcow, szczecinek jest czestym sposobem ob-
rony w obliczu zagrozenia ze strony hemifagow,
ktore zmuszone sg do skomplikowanego mani-

pulowania ofiarg, aby poprzez stabiej ostoniete
fragmenty ciata dosta¢ sie do jej miekkiego
wnetrza. W przeciwienstwie do sytuacji spoty-
kanej w srodowiskach pelagicznych, natezenie
presji hemifagébw w litoralu podlega w ciagu
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roku nieznacznym tylko wahaniom, prawdopo-
dobnie zbyt matym, aby wyewoluowac¢ mogty
mechanizmy obronne polegajace na okreso-
wych, indukowanych obecnoscig drapiezcy
zmianach w budowie ciata (poréwnaj artykut
Rutkowskiej i Pijanowskiej w  tym numerze
KOSMOSU). Dlatego obrona morfologiczna ma
tu zwykle charakter utrwalony. Hershey i Do-
dson (1987) przypuszczaja, ze strukturami o
charakterze obronnym sg wszelkiego rodzaju
wihoski i szczecinki pokrywajace rozne czesci
ciata wielu wodnych bezkregowcéw, na przy-
ktad skaposzczetéow (Oligochaeta) i larw koma-
row. By¢ moze nieprzypadkowo wiec jedynym
opisanym jak dotad przyktadem sezonowej
zmiennosci morfologicznej bezkregowcow lite-
ralnych, podtrzymywanej presja drapiezcy, sa
zmiany dtugosci wioskéw odwiokowych u larw
muchéwki Crictocopus sylvestris z rodziny
ochotkowatych (Chironomide), zyjacych w wa-
rukach zmiennej w cyklu rocznym presji ze
strony stutbi. Peki dtugich i elastycznych wio-
skéw umieszczonych na bocznych krawedziach
segmentow odwioka larw, utrudniajg ramio-
nom stutbi dostep do ciata ofiary, a w dodatku
pozbawiajaje komorek parzydetkowych. Od je-
sieni do wiosny, w okresach wysokiej liczebno-
Sci stutbi, larwy sa gesto owlosione, w lecie
natomiast, kiedy liczebnos¢ stutbi jest mata,
spotykane sa wylgcznie larwy z nielicznymi
krotkimi wioskami. Dzieki ujemnej allometrii,
wiloski sg proporcjonalnie najdituzsze u mio-
dych larw, najbardziej podatnych na presje
stutbi z powodu niewielkich rozmiaréw ciata
(Hershey i Dodson 1987)

Tam, gdzie najwieksze zagrozenie stanowig
holofagi, modyfikacje morfologiczne maja z re-
guly mniejsze znaczenie, poniewaz zapewniajg
skuteczng ochrone tylko wtedy, gdy potencjal-
na ofiara wytworzy struktury obronne (pojawia-
jace siejak najwczesniej w ontogenezie), powie-
kszajace catkowitg wielko$¢ ciata do rozmiarow
przekraczajgcych rozmiary otworu gebowego
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drapiezcy. Jednego z nielicznych przykiadow
takiej obrony dostarczajag wspomniane wczes-
niej larwy wazki zalotki, ktére w pétnocnej
Szwecji wystepuja nie tylko w bezrybnych zbior-
nikach, lecz rowniez spotykane sa w jeziorach
zarybionych. Larwy zalotki zjezior zarybionych
majg w poréwnaniu z larwami ze Srodowisk
bezrybnych dluzsze i mocniejsze kolce na
grzbietowej stronie i bocznych krawedziach seg-
mentéw OdW+O|(OW}/Ch. Johansson | Samuels-
son (1994) zaobserwowali, ze czas manipulowa-
nia larwami schwytanymi przez okoniejest naj-
dtuzszy w przypadku osobnikéw z powiekszo-
nymi kolcami. Niedtugo potem, Arngvist i Jo-
hansson (1998) wykazali, ze najdtuzsze kolce
wyksztatcajg larwy hodowane w obecnosci che-
micznego sygnatu pochodzgcego od okonia,
przy czym diugos¢ kolcéw nie jest zwigzana z
rozmiarami ciata osobnika. A zatem, zmienna
dtugosc¢ kolcow larw zalotkijest adaptacijag zwie-
kszajaca dostosowanie w $rodowiskach o réz-
nym stopniu zagrozenia ze strony ryb. Za szcze-
g6lng odmiane ewolucyjnie utrwalonej obrony
morfologicznej uzna¢ mozna budowanie wszel-
kiego rodzaju schroniert mieszkalnych z mate-
riatéw pobieranych ze Srodowiska. Larwy chru-
scikéw z podrzedu Integripalpia mieszkajg w
rurkowatych domkach, ktdre stale nosza na
sobie. Funkcje obronne domkoéw polegajg na
skutecznym kamuflazu osigganym poprzez do-
pasowanie koloru i ksztalttu domku do chara-
kteru podtoza oraz na ochronie mechanicznej
miekkiego ciata larwy. Cho¢ duzy i masywny
domek jest ciezki i utrudnia poszukiwanie po-
karmu tym z reguty wolnozyjagcym i wszystko-
zernym zwierzetom, larwy niektérych chrusci-
kéw buduja domki o rozmiarach znacznie prze-
kraczajgce rozmiary ich ciata, dzieki czemu sta-
ja sie one trudne do potkniecia dla ryb. Jest to
wiec obrona tgczgca w sobie cechy ubarwienia
maskujgcego, modyfikacji morfologii ciata oraz
zachowan obronnych.

MECHANIZMY BEHAWIORALNE

AKTYWNA UCIECZKA

Szybka ucieczka jest jednym z mechani-
zmow obronnych zwiekszajacych prawdopodo-
bieristwo przezycia zlokalizowanej lub zaatako-
wanej ofiary. Szanse ofiary sg rzecz jasna tym
mniejsze, im wolniej porusza sie ona w stosun-
ku do atakujgcego drapieznika. Wiekszos¢ po-
tencjalnych ofiar bezkregowych ma wiec zniko-
me mozliwosci ucieczki przed rybami. W litoralu

jezior wyjatkiem sa naroslinne larwy jetek z
rodziny Baetidae, ktére potrafia nagtym,
-pchlim” skokiem przemiesci¢ sie na odlegtos¢
kilkunastu centymetréw, co prawdopodobnie w
zupetnosci wystarcza, aby umkngé kazdemu z
zagrazajacych im drapiezcow. Aktywna ucie-
czka majednak najwieksze znacznie wobec za-
grozenia ze strony drapieznych bezkregowcow,
gdyz wiele z nich nie jest w stanie skutecznie
goni¢ swoich ofiar. Dla ptucodysznych slima-
koéw z rodziny Physidae najwieksze zagrozenie
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stanowig wyptawki oraz wysysajgce ich ciala,
niektére pijawki z rodziny Glossiphoniidae,
zwihaszcza Glossiphonia complanata. Jesli we-
drujgca po podtozu rozdetka pospolita (Physa
fontinalis) zostanie zaatakowana przez pijawke,
zaczyna wykonywac serie energicznych, wa-
hadtowych ruchéw muszlg. W pewnym momen-
cie odczepia swojg stope od podioza i dzieki
uzyskanej poprzez kotysanie muszla inercji od-
skakuje o kilka centymetréw w bok. Jezeli mi-
mo to atak jest kontynuowany, rozdetka w za-
leznosci od ci$nienia gazéw wjamie ptaszczowej
i od swojej pozycji w stosunku do dna, nagle
zanurza sie albo wyptywa na powierzchnie, de-
finitywnie ,rozstajgc sie” z drapiezcg (Bronmark
i Maimqvist 1986). Spos6b ucieczki zalezy nie-
kiedy od rodzaju atakujgcego drapiezcy: nartni-
ki (Gerridae, Heteroptera) unikajg kanibalisty-
cznych atakéw ze strony wiekszych osobnikéw
wilasnego gatunku poprzez gwattowny odskok
w bok, a nastepnie okrgzenie atakujacego osob-
nika. W tym przypadku jest to bardzo skutecz-
na taktyka, poniewaz rozpedzonemu nartniko-
wi trudno jest zmieni¢ kierunek (Jamieson i
Scudder 1979). Uciekajgcy nartnik moze takze
wyskoczy¢ w powietrze, sprawiajac, ze rozpe-
dzony napastnik minie go pod spodem. W obli-
czu zagrozenia ze strony innych drapieznikéw
nartniki stosujg odmienng taktyke ucieczki (po-
réwnaj rozdziat nastepny).

TWORZENIE SKUPISK | AGREGACJI OBRONNYCH

U niektorych owadéw wodnych ze zdolno-
Scig do szybkiej ucieczki zwigzany jest mecha-
nizm obronny polegajacy na tworzeniu w ciagu
dnia gestych skupisk (ang. swarms) ztozonych
z wielu osobnikéw jednego, a niekiedy kilku
spokrewnionych gatunkéw. Podobnie jak w
przypadku tawic ryb, adaptatywna rola tworze-
nia gestych skupisk polega tu na dezorientowa-
niu drapiezcy (gotowego podaza¢ za upatrzo-
nym osobnikiem) przez chmare gwattownie roz-
praszajgcych sie potencjalnych ofiar (tzw. efekt
konfuzji). Najlepiej znanym przykiadem sa
dzienne skupienia nartnikow (Gerridae), bty-
skawicznie rozbiegajacych sie w wielu kierun-
kach w razie zaniepokojenia ktéregokolwiek z
osobnikow. Wspomniane wczesniej, znane z ob-
rony chemicznej pétnocnoamerykanskie gatun-
ki chrzaszczy z rodziny kretakowatych, formuja
za dnia wielotysieczne agregacje unoszace sie
na powierzchni wody, rozpraszajace sie nocg w
celu zerowania. Cho¢ kretakowate naleza do
najszybciej ptywajacych stodkowodnych zwie-
rzat bezkregowych, obronna rola przebywania
w skupiskach polega u nich nie tylko na dez-
orientowaniu atakujgcego drapiezcy, lecz réw-
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niez na skuteczniejszym ostrzeganiu o swojej
niesmacznosci przez wiele podobnie wygladaja-
cych potencjalnych ofiar skupionych na malej
przestrzeni. ,Znakiem ostrzegawczym” kretako-
watych nie jest jednak ich ubarwienie, lecz
bardzo charakterystyczny sposéb ptywania, od
ktérego pochodzi nazwa rodziny (Heinrich |
Vogt 1980)

OGRANICZANIE AKTYWNOSCI LOKOMOTORYCZNEJ

Ruchliwos¢ potencjalnej ofiary zwiekszajej
atrakcyjnosc¢ nie tylko dla drapiezcéw postugu-
jacych sie wzrokiem, lecz réwniez dla tych,
ktére wyposazone sg w zmyst mechanorecepcji.
Oba rodzaje drapiezcow odrézniajag ofiary mato
ruchliwe od szybko poruszajgcych sie przy
czym bardziej ruchliwe ofiary chwytane sg z
reguly czesSciej, zardwno przez drapiezniki kre-
gowe (Np. ware 1973), jak i przez drapiezne
bezkregowce odbierajgce drgania wody wywota-
ne ruchami ofiary (sin 1986, Johansson 1992).
Ograniczenie aktywnosci lokomotorycznej (np.
ptywania, tazenia po podtozu) ma, rzecz jasna,
najwieksze znaczenie w sytuacji zagrozenia ze
strony drapiezcOw bez trudu doganiajgcych
swoje ofiary, a wiec drapieznikéw kregowych i
szybko plywajacych drapieznych bezkregow-
céw, na przyktad wielu chrzgszczy i pluskwia-
kow. Spadek aktywnosci lokomotorycznej w
obecnosci ryb obserwowano miedzy innymi u
rakOw (Stein | Magnuson 1976) i larw wazek
(Np. Jonnson 1991), a w obecnosci pluskwiaka
pluskolca u larw komaréw (sin 1986).

Wiele zwierzat zasiedlajgcych litoral jezior —
egzystujacych w warunkach presji réznych dra-
piezcéw, nabylo w toku ewolucji umiejetnosé
rozpoznawania charakteru zagrazajgcego w da-
nej chwili drapiezcy i uruchamiania odpowied-
niej reakcji obronnej. Dobrego przykiadu do-
starczajg tu kietze (Gammarus lacustris), chet-
nie zjadane przez miode szczupaki chwytajace
ofiary w toni wodnej, a takze przez larwy wazek
z rodziny zagnicowatych, polujace w poblizu
dna. Kietze odbierajagce sygnat chemiczny po-
chodzacy od szczupaka ograniczaty ptywanie
spedzajac wiecej czasu w poblizu dna, natomiat
kietze odbierajace sygnat pochodzacy od wazki
czesciej przebywaty w toni ptywajac nad rosli-
nami (Wudkevich | wspétaut. 1997). Elastycz-
nos¢ behawioru obronnego wykazuja takze
zwierzeta bezkregowe zasiedlajgce mate rzeki i
strumienie. Potencjalne ofiary w okresach
wzrostu zagrozenia ze strony drapiezcy bezkre-
gowego wykazujg wzmozona ruchliwos¢ dajgcg
w efekcie nasilenie czestosci dryfowania, nato-
miast zwykle ograniczajg aktywnos$¢ ruchowa w
odpowiedzi na sygnaty chemiczne pochodzace
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od drapieznikéw kregowych (Wooster i Sih
1995, Kotodziejczyk w tym numerze KOSMO-
SuU).

AKINEZA

Czesta reakcjg obronng uruchamiang w sy-
tuacji bezposredniego zagrozenia ze strony dra-
pieznika postugujacego sie wzrokiem jest aki-
neza, zwana potocznie udawaniem trupa (ang.
feigning dead), polegajaca na zamieraniu w bez-
ruchu w chwili, gdy potencjalna ofiara zostata
przez drapiezce dostrzezona lub nawet zaatako-
wana, co ma szanse spowodowac utrate zain-
teresowania drapiezcy. Zaskoczone podczas
ptywania przez bodziec mechaniczny (ruch wo-
dy towarzyszacy atakowi ryby) matzoraczki
(Ostracoda) i litoralne wios$larki (Cladocera) nie-
ruchomieja, opadajac biernie na dno. Znieru-
chomienie moze ocali¢ zycie ofierze nawet juz
schwytanej przez drapiezce. Wiele ryb chwyta
swoje ofiary w $Scisle okreslony sposob, przy
czym znaczna czes¢ ofiar ztapanych z niewtasci-
wej strony zostaje wypluta (odrzucona). Uwol-
nione w ten sposob zwierze jesli, pozostaje w
bezruchu, zwykle nie przyciaga powtornie uwa-
gi drapiezcy. Na znaczenie akinezyjako mecha-
nizmu obrony przed drapieznikiem postuguja-
cym sie wzrokiem, wskazujg takze réznice w
reakcji na bodziec mechaniczny bekregowcow z
litoralu zbiornikéw zarybionych i niezarybio-
nych, w zaleznosci od warunkéw Swietlnych
panujacych w srodowisku. Wiele bezkregowcow
zasiedlajacych zbiorniki zarybione, w odpowie-
dzi na bodziec mechaniczny (odbierany jako
atak drapiezcy) reaguje zastyganiem w bezru-
chu jedynie w dzien. W nocy, gdy presja ryb
maleje a najwiekszym zagrozeniem stajg sie
drapiezne bezkregowce, reakcjg na bodziec me-
chaniczny jest z reguly gwaltowna ucieczka.
Natomiast zwierzeta zasiedlajgce zbiorniki bez-
rybne, znajdujace sie pod statg w ciggu doby
presja drapiezcow bezkregowych, na bodziec
mechaniczny reagujg ucieczka niezaleznie od
warunkéw swietlnych. W warunkach laborato-
ryjnych powyzsza prawidtowos¢ w zachowa-
niach obronnych stwierdzono na przykiad u
larw wazek (Johnson 1991).

UNIKANIE DRAPIEZNIKA W CZASIE | PRZESTRZENI

Litoral, dzieki swej przestrzennej heterogen-
nosci, obfituje w miejsca moggce stanowic
schronienie przed drapiezcg (refugia). W takim
srodowisku najprostszg i prawdopodobnie naj-
mniej kosztowng formg obronyjest anachoreza
— zyciew ukryciu. Skryty tryb zycia, polegajacy
na wylgcznym zasiedlaniu stref niedostepnych
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lub trudno dostepnych dla drapieznika, nawet
w okresachjego nieobecnosci, mozna traktowac
jako gteboko utrwalong strategie obronna,
zmniejszajaca niebezpieczeristwo kontaktu z
drapiezca. Strefa najptytszego litoralu w jezio-
rze, lezgca najblizej granicy ladu i wody —
catkowicie niedostepna dla ryb — jest siedli-
skiem larw wazki Platycnemis pennipes (Zygop-
tera). Podobnie, wystepowanie wielu gatunkéw
skorupiakéw i owadéw wodnych ograniczone
jest do plytkich, zwykle gesto porosnietych ro-
slinnoscig stref zbiornika, zapewniajacych bez-
pieczne schronienie przed rybami (np. Oscar-
son 1987). W powierzchniowej warstwie osadow
dennych zyja grzebiace larwy niektérych jetek i
wazek oraz ryjace larwy wielu gatunkéw mu-
chéwek z rodziny ochotkowatych (Chironomi-
dae), pozostajgce catkowicie poza zasiegiem
drapieznikéw postugujgcych sie wzrokiem. Lar-
wy wielu innych gatunkéw ochotkowatych spe-
dzajg caty okres larwalny wewnatrz tkanek ro-
slinnych. Skryty tryb zycia ma jednak duzg
wade: zmusza do statego przebywaniaw bezpie-
cznej strefie siedliska. Moga sobie na to pozwo-
licjedynie te zwierzeta, ktére sg w stanie zaspo-
koi¢ wszystkie potrzeby bytowe bez opuszcza-
nia refugium. Zwykle jednak warunki panujace
w refugiach nie oferujg takiej mozliwosci, co
wymusza konieczno$¢ okresowego ich opusz-
czania w celu zaspokojenia rozmaitych potrzeb
(np. zdobycie pokarmu lub partnera do repro-
dukcji). Moze to przybiera¢ forme cyklicznego
migrowania do bezpiecznych stref siedliska w
okresach wysokiej aktywnosci drapieznika i
opuszczania ich gdy presja drapiezcy stabnie,
albo tylko doraznego korzystania z kryjowek w
chwilach zgrozenia.

W litoralu jezior aktywno$¢ potencjalnych
ofiar uzalezniona jest od dobowego rytmu
aktywnosci pokarmowej ryb, ktére petnig tu
role drapiezcow szczytowych. Z nastaniem no-
¢y, kiedy presja drapiezcy szczytowego znacznie
maleje, zaczynajg intensywnie zerowac zwierze-
ta bezkregowe aktywnie poszukujgce pokarmu:
roslinozerne, peryfitonozerne, detrytusozerne
oraz przede wszystkim aktywnie polujgce zwie-
rzeta drapiezne. Moze to w efekcie powodowaé
dobowe zmiany rozmieszczenia wielu literal-
nych bezkregowcow wynikajace z kompromisu
pomiedzy potrzebg zdobywania pokarmu i ko-
niecznoscig unikniecia kontaktu z drapiezca
(przezycia do chwili reprodukcji). W jeziorach
zwierzeta bezkregowe moga migrowaé pomiedzy
siedliskami (np. pionowe migracje zooplankto-
nu pelagicznego), jak tez w obrebie jednego
siedliska lub nawet mikrosiedliska (zmiany roz-
mieszczenia fauny naroslinnej w skupiskach
makrofitéw). Dobowe zmiany rozmieszczenia
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zooplanktonu obserwowane byty jak dotad nie-
omal wytgcznie w pelagialu, gdzie homogennos¢
przestrzenna Srodowiska i silna presja ryb
planktonozernych zmusza zwierzeta plankto-
nowe do podejmowania dalekich wedréwek pio-
nowych i kosztownego przebywania w ciggu
dnia w zimnych, ciemnych, pozbawionych po-
karmu wodach hypolimnionu (Dawidowicz
1999 i artykut w tym numerze KOSMOSU).
Coraz czesciej jednak pojawiajg sie sygnaty, ze
w litoralu jezior liczebnosci duzych skorupia-
koéw planktonowych w goérnych warstwach wo-
dy (nad takami podwodnymi) sg wyzsze w nocy
nizw dzien (np. Paterson 1993). Prawdopodob-
nie planktonowe skorupiaki litoralne szukajgce
schronienia przed rybami, migruja za dnia do
przydennych warstw wody, gdzie chowajg sie
wsrdd gesto rosngcych makrofitdw. Docierajgce
tam mate ilosci Swiatta dziennego z jednej stro-
ny sprawiajg, ze miejsca te sg bezpiecznym
schronieniem przed rybami, ale z drugiej strony
sg przyczyng utrzymywania sie (podczas letniej
stagnacji) nizszych koncentracji fitoplanktonu,
zapewne krétkotrwatych, ale jednak sklaniajg-
cych glonozerne wioS$larki (Cladocera) do we-
drowania nocg ku goérnym warstwom wody,
gdzie fitoplanktonu jest wiecej. Migruja takze
bezkregowe drapiezniki planktonowe (niektére
Cyclopoida), odzywiajgce sie drobnym, niemi-
grujacym zooplanktonem a spedzajgce dzien w
powierzchniowej warstwie osadéw dennych.
Stad w litoralu nocne zageszczenia zooplankto-
nu w gérnych warstwach wod (w dzienn prawie
pustych) nierzadko dochodzg do kilkuset osob-
nikow w jednym decymetrze szeSciennym wody
(Rutkowski, dane nie opublikowane).

Dobowe zmiany rozmieszczenia zachodzace
w obrebie jednego mikrosiedliska dotyczg prze-
de wszystkim aktywnie zerujgcych bezkregow-
coéw zasiedlajgcych podtoza (np. makrofity, ka-
mienie). Z powodu bardzo matych odlegtosci
pokonywanych przez migrujgce zwierzeta ben-
tosowe, zmiany ich rozmieszczenia sg bardzo

KOSZTY MECHANIZMOW

Nawet najskuteczniejsza obrona traci sens,
jesli koszty energetyczne wynikajgce zjej stoso-
wania przewyzszg spodziewane zyski (uwolnie-
nie spod presji drapiezcy), poniewaz wtedy sto-
sujgce ja osobniki zostang wyeliminowane
przez dobor. Najbardziej korzystng strategia dla
kazdej potencjalnej ofiary jest wiec dazenie do
maksymalizowania prawdopodobienstwa prze-
zycia przy réwnoczesnym minimalizowaniu wy-
datkéw energetycznych ponoszonych na obro-
ne. W litoralu jezior koszty obrony behawioral-
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trudne do uchwycenia w jeziorach. Zapewne
dlatego nieliczne przykiady tego rodzaju zmian
obserwowanych w warunkach naturalnych (ja-
kie mozna znalezé w literaturze) pochodza z
phytkich strumieni, ktérych gltebokos¢ umozli-
wia swobodne prowadzenie obserwacji in situ.
W obecnosci iyb larwy jetek (odzywiajace sie
peiyfitonem) spedzajg tam dzien chowajac sie
pod kamieniami, wychodzac na ich gérng po-
wierzchnie (w celu zdobycia pokarmu) jedynie
noca (np. Cowan i Peckarsky 1994).

Zmiany rozmieszczenia bezkregowcow lite-
ralnych wywotane migrowaniem do kryjéwek
wyltacznie w chwilach zagrozenia obserwowano
(w warunkach eksperymentalnych) u matzora-
czkéw (Ostracoda) zasiedlajacych skupiska ma-
krofitobw w jeziorach. Te drobne, ruchliwe sko-
rupiaki, najchetniej przebywaja na gérnych od-
cinkach todyg, obficie porosnietych peiyfitonem
stanowigcym ich pokarm. Uiblein i wspotaut.
(1996) stwierdzili, ze w obecnosci chemicznego
sygnatu pochodzacego od ryby matzoraczki spe-
dzaja istotnie wiecej czasu przebywajgc na po-
wierzchni dna i na dolnych partiach todyg z
rzadka porosnietych peryfitonem, awiec w stre-
fie mikrosiedliska ubogiej w pokarm ale oferu-
jacej bezpieczng kryjowke przed drapiezcami.
Najbardziej spektakularnym przykiadem
doraznego korzystania z refugiéw wsréd bezkre-
gowcow literalnych sgjednak niektdre slimaki
ptucodyszne (np. Physella virgata), migrujace
ponad powierzchnie wody (wzdtuz pedow roslin
wynurzonych) w odpowiedzi na wzrost zagroze-
nia ze strony rakéw. Poniewaz przebywanie w
Srodowisku lgdowym naraza je na szereg no-
wych niebezpieczenstw (np. wyschniecie, presja
ptakéw), slimaki te ignorujg obecnos¢ drapiezcy
nieaktywnego pokarmowo. Reakcje obronng
wyzwala u nich dopiero réwnoczesne pojawie-
nie sie w srodowisku kairomonoéw drapiezcy i
substancji alarmowych pochodzacych od zra-
nionych osobnikéw wlasnego gatunku (Alexan-
der i CoviCH 1991).

OBRONNYCH W LITORALU

nej polegajacej na unikaniu drapiezcy postu-
gujacego sie wzrokiem wydajg sie nizsze, niz w
przypadku Srodowisk pelagicznych. Wynika to
faktu, ze w przeciwienstwie do planktonu pela-
gicznego, zwierzeta z wod przybrzeznych nie
doswiadczaja podczas swoich wedréwek ostre-
go gradientu temperatury. Prawdopodobnie
wiec jedynym istotnym kosztem unikania dra-
piezcy postugujacego sie wzrokiem, ponoszo-
nym przez bezkregowce w litoralu jest redukcja
zerowania (mnieisza racia pokarmowa) wynika-
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jaca z przebywania w gorszych warunkach po-
karmowych, jakie panujg w refugiach lub, w
przypadku zwierzat aktywnie poszukujacych
pokarmu, z ograniczenia aktywnosci pokarmo-
wej w dzien. Unikanie drapiezcy pociggajace za
sobg ograniczenie zerowania moze wiec w kon-
sekwencji prowadzi¢ do zwolnienia tempawzro-
stu i rozwoju poszczegblnych osobnikéw, jak
eksperymentalnie stwierdzono to u larw wazek
(Heads 1986, Schaffner i Anholt 1998) i mu-
chéwek z rodziny Chironomide (Baii1 i Baker
1996). Wolniejsze tempo wzrostu jest jednak
wysoka ceng skutecznej obrony larw wazek. U
wielu wazek rozmiar ciata osobnikéw dorostych
wptywa na ich sukces reprodukcyjny (zdolnos¢
do skutecznej obrony terytorium i zwycieskiej
walki o samice). Wieksze samce wygrywajg kon-
kurencje, ajak wiadomo, u owadow rozmiary
ciata osobnikéw dorostych sgwyznaczane przez
rozmiary jakie osigga larwa w ostatnim sta-
dium. Harvey i Corbet (1985) stwierdzili silng
korelacje pomiedzy szerokoscig gtowy (miara
wielkosci ciata osobnika) larw i osobnikéw do-
rostych u Pyrrhosoma nymphula (Zygoptera)
oraz pbzniejszg korelacje pomiedzy rozmiarami
dorostych samcéw a ich sukcesem rozrodczym.
Dobor naturalny faworyzuje wiec te larwy (pikci

ZAKON

Najlepszym wyktadnikiem skuteczno$ci me-
chanizméw obronnych w warunkach natural-
nychjest fakt, ze populacje potencjalnych ofiar
koegzystuja z populacjami zagrazajacych im
drapiezcOw. Arnran (1982) sugeruje, ze poten-
cjalne ofiary sa niejednokrotnie tak dobrze
przystosowane do obecnosci drapiezcy w Srodo-
wisku, ze nie jest on w stanie w istotnym sto-
pniu wptywacé na ich liczebnos¢. Z drugiej jed-
nak strony ,dobre przystosowanie” oznacza, ze
poszczegodlne osobniki potencjalnych ofiar zmu-
szone sg stale podporzadkowywac swoja fizjolo-
gie, morfologie i zachowanie koniecznosci ,prze-
chytrzenia” drapiezcy. Tam, gdzie presja dra-
piezcy jest silna i stala, przybiera to forme
trwatego wyksztatcenia cech o charakterze ob-
ronnym, natomiast przy zmiennym natezeniu
(a takze rodzaju) presji drapiezcy faworyzowana
jest plastycznos¢ cech obronnych polegajaca na
dopasowywaniu reakcji zwierzecia do aktualnie
panujacych warunkéw. Brak mechanizméw ob-
ronnych lub ich nieplastycznos¢ ograniczaja
wystepowanie gatunku do Srodowisk wolnych
od drapiezcy lub do takich, gdzie wyksztatcone
cechy obronne sg skuteczne. Mozna przypusz-
czac wiec, ze w naturalnych srodowiskach pre-
sja drapiezcow ksztattuje nie tylko liczebnosé
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meskiej), ktore szybko osiggaja jak najwieksze
rozmiary ciala. Natomiast dla larw obu pici
szybkie tempo wzrostu oznacza krotszy czas
potrzebny do osiggniecia dojrzatosci, wczesniej-
sze opuszczenie srodowiska wodnego i w kon-
sekwencji skrécenie okresu ekspozycji na pre-
sje drapiezcow (imagines wazek majg mnigj
wrogéw niz larwy). W przypadku gatunkéw o
krotkich cyklach zyciowych szybsze dojrzewa-
nie zakonczone wczesniejszym wylotem imagi-
nes daje nadzieje na druga generacje larw i
kolejny wylot podczas tego samego sezonu. Do-
bér naturalny powinien wiec faworyzowac
wszelkie zachowania larw prowadzace do zwie-
kszenia tempawzrostu. Nawet u tych gatunkow
wazek, u ktérych najwiekszy sukces rozrodczy
osiagaja samce o Srednich rozmiarach ciata
(niektére gatunki z rodzaju Enallagma), moze
istnie€ selekcjaw kierunku maksymalizowania
tempa wzrostu w celu skracania czasu potrzeb-
nego do osiggniecia optymalnych rozmiaréw
ciata. Dlatego larwy wielu gatunkéw wazek pro-
wadzg aktywny tryb zycia, a behawioralne me-
chanizmy obronne maja u nich charakter obro-
ny indukowanej (np Heads 1986, Johnson
1991, Schaffner IAnholt 1998)

CZENIE

potencjalnych ofiar, lecz réwniez skiad gatun-
kowy ich zespotow. W penetrowanym przez ryby
litoralu jeziornym obecne sg tylko te grupy
bezkregowcéw, ktérych biologia pozwala na
skryty tryb zycia (przynajmniej w ciagu dnia)
albo takie, ktore z racji stosowania obrony che-
micznej nie sg dla ryb atrakcyjna zdobycza. To
wilasnie presja ryb jest przyczyng nieomal cal-
kowitego braku w jeziorach, niektérych duzych
owadoéw wodnych prowadzacych aktywny tryb
zycia (np. chrzaszczy z rodziny ptywakowatych,
pluskwiakéw z rodziny pluskolcowatych), tak
pospolitych w zbiornikach bezrybnych oraz w
obficie zarosnietych roslinnoscia wynurzong
stawach. Zwierzeta te oddychajg tlenem atmo-
sferycznym dla zaczerpniecia ktérego musza co
jakis czas podptywaé pod powierzchnie wody.
Czeste przebywanie w niebezpiecznej strefie
(pomiedzy roslinami zanurzonymi a powierzch-
nig wody) musiatoby wiec skonczy¢ sie dla che-
micznie bezbronnych larw szybka eliminacjg
przez ryby. Wysoka skuteczno$¢, a w konse-
kwencji powszechnos¢ mechanizmu obronnego
polegajacego na unikaniu drapiezcy w czasie i
przestrzeni — poprzez spedzanie dnia w ukry-
ciu — sprawia, ze cho¢ wsréd makrofitéw zanu-
rzonych czesto roi sie od bezkregowcow, to od-
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stoniete fragmenty roslin i torn wody w litoralu
jezior sgw dzienl prawie zupetnie puste, jesli nie
liczy¢ niejadalnych dla ryb wodopojek. W prze-
Swietlonej swiattem dnia wodzie kraza czyhajg-
ce na zdobycz ryby...
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Pragne serdecznie podziekowa¢ moim kole-
gom: Andrzejowi Kotodziejczykowi i Pawtowi Ko-
perskiemu za wnikliwe i rzeczowe recenzje mo-
jego artykutu, ktére bardzo pomogty mi w pracy
nad jego ostateczng wersja.

IN LITTORAL INVERTEBRATES

Summary

Heterogeneous habitats with strong predator pressure
favour the evolution of diverse anti-predator mechanisms,
which eventually decrease prey mortality rates. Common
anti-predator mechanisms of littoral dwelling invertebrates
can be classified as physiological (toxicity, unpalatability,
aposematism, cryptic coloration), morphological (modifica-
tions ofbody size and shape) and behavioural (quick escape,

swarming, reduction of motion activity, thanatosis, migra-
tions, searching the safe refuge) defences. The possible
metabolic and life-history costs of these anti-predator
mechanisms are discussed, and the role of fish predation
in shaping the composition of inshore prey communities is
emphasized.

LITERATURA

Alexander J. E., Covich A P., 1991. Predation and risk and
avoidance behavior in twofreshwater snails. Biol. Bull.
180, 387-393.

Antan J. D. 1982., The effects of redaction in trout density
on the invertebrate community of a mountain stream.
Ecology 63, 1444-1455.

Arnqgvist G., Johansson F., 1998. Ontogenetic reaction norms
ofpredator-induced defensive morphology in dragonfly
larvae. Ecology 79, 1847-1858

Bait S. L., Baker R. L., 1996. Predator-induced life history
changes: antipredator behavior costs orfacultative life
history shflts? Ecology 77, 116-1124.

Bronmark C., Malmqvist B., 1986. Interactions between the
leech Glossiphonia complanata and its gastropod prey.
Oecologia 69, 268-276.

Cowan A., PeckarskyB. L., 1994. Dielfeeding nadpositioning
periodicity of grazing mayfly in a trout stream and a
fishless stream. Can. J. Fish. Aquat. Sci. 51, 450-459.

1999. Koszty behawioralnej obrony przed
drapieznictwem: model dobowych migracji pionowych
zwierzat planktonowych. Wiad. Ekol. 45, 3-16.

EadieJ. M., KeastA., 1982. Dogoldeneye andperch compete
forfood?. Oecologia 55, 225-230.

Harvey |. F., Corbet P. S., 1985. Territorial behaviour of
larvae enhances mating success of male dragonflies.
Anim. Behav. 33, 561-565.

Heads P. A., 1986. The costs of reduced feeding due to
predator avoidance: potential effects on growth and
fitness in Ischnura verticalis larvae (Odonata: Zygop-
tera). Ecol. Entomol. 11, 369-377.

Heinrich B., Vogt F. D., 1980. Aggregation and foraging
behavior of whirligig beetles (Gyrinidae). Behav. Ecol.
Sociobiol. 7, 179-186.

Henrikson B. I, 1993. Sphagnum mosses as a microhabitat
for invertebrates in acidified lakes and the colour adap-
tation and substrate preference in Leucorrhinia dubia
(Odonata, Anisoptera). Ecography 16, 143-153.

Hershey A. E., Dodson A. S., 1987. Predator avoidance of
Cricotopus: cyclomorphosis and the importance ofbeing
big and hairy. Ecology 68, 913-920.

Jamieson G. S., Scudder G. G. E., 1979. Predation in Gerris
(Hemiptera): reactive distances and locomotion rates.
Oecologia 14, 13-20.

Johansson F., 1992. Predator life style and prey mobility: a
comparison of two predatory odonate larvae. Arch.
Hydrobiol. 126, 163-173.

Dawidowicz P.,

Johansson F. J., Samuelsson L., 1994. Fish-induced vari-
ation in abdominal spine lenght of Leucorrhinia dubia
(Odonata) larvae? Oecologia 100, 74-79.

Johnson D. M., 1991. Behavioral ecology of larval dragon-
flies and damselflies. TREE 6, 8-13.

Kalinowska A., Pijanowska J., 1987. Jak Sle nie daé zjes'(: ?
,,Zywy pokarm w kontrataku”. Wiad. Ekol. 33, 3-20.

Kerfoot W. C., 1982. A question of taste: Crypsis and
warning coloration in zooplankton communities. Ecology
63, 538-553.

Moum S. E., Baker R. L., 1988. Colour change and substrate
selection i larval Ischnura verticalis (Coenagrionidae:
Odonata). Can. J. Zool. 68, 221-224

Oscarson H. G., 1987. Habitat segregation in water boatman
(Corixidae) assemblage — the role of predation. Oikos
49, 133-140.

Paterson M., 1993. The distribution of microcrustacea in the
littoral zone of afreshwater lake. Hydrobiologia 263,
173-183.

Pijanowska J., 1985. Mechanizmy obrony przed drapie-
znictwem u zwierzat planktonowych. Wiad. Ekol. 31,
123-172.

Pijanowska J., 1998. Mechanizmy obrony przed drapie-
znictwem u zwierzat planktonowych - co nowego po
latach?. Wiad. Ecol. 44, 123-172.

Schaffner A. K., Anhoit B. R., 1998. Influence ofpredator
presence and prey density on behavior and growth of
damselfly larvae (Ischnura elegans) (Odonata: Zygop-
tera). Journ. Insect Behav. 11, 793-809.

Scrimshaw S., Kerfoot W. C., 1987. Chemical defenses of
freshwaterorganisms: beetles and bugs. [W:] Predation:
Directand indirect impacts on aquatic communities. Red.
W. C., Kerfoot, A. Sih) - University Press of New
England, Hanover, New Hampshire, 263-279.

Sih A., 1986. Antipredator responses and the perception of
danger by mosquito larvae. Ecology 67, 434-441.

Stein R. A., Magnuson J. J., 1976. Behavioral response of
crayfish to afish predator. Ecology 57, 751-761.

Uibtein F., Roca J. R., BaltanAs A., Danielopoi1D. L., 1996.
Trade-offbetweenforaging and antipredator behaviour
in a macrophyte dwelling ostracod. Arch. Hydrobiol.
137, 119-133.

Ware D. M., 1973. Risk of epibenthic prey to predation by
rainbow trout (Salmo gairdneri). J. Res. Bd. Can. 30,
787-797.

Winfietd I. J., Winfieta D. K., 1994. Feeding ecology of the
diving ducks pochard (Aythyaferina), tufted duck (A.
fuligula), scaup (A. marila) and goldeneye (Bucephala



518 Dariusz H. Rutkowski

clangula) overwintering on Lough Neagh, Northen Ire- WUDKEVICH K., WISENDEN B. D., CHIVERS D. P., sMITH R. J. F.,

land. Freshwat. Biol. 32, 467-477. 1997. Reactions of Gammarus lacustris to chemical
Wooster D., Sih A, 1995. A review of the drift and activity stimulifrom natural predators and injured conspecifics.
responses of stream prey to predator presence. Oikos J. Chem. Ecol. 23, 1163-1173.

73, 3-8.



