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1. Wstep

Przyjete w Kklasycznych podrecznikach ekologii klasyfikacje inter-
akcji miedzygatunkowych wsrdod antagonistycznych oddzialywan eks-
ploatacyjnych wymieniaja jedynie drapieznictwo i pasozytnictwo. Re-
lacje roslinozerca—roslina .dopiero od polowy lat siedemdziesigtych
egzystuja w literaturze ekologicznej jako réwnorzedna kategoria inter-
akecji miedzygatunkowych, tfaktowana zresztg czasem jako swoista for-
ma drapieznictwa (Pianka 1974, May 1976, Crawley 1983). Jest
sprawg oczywisty, ze kazdy z tych trzech typéw relacji miedzygatun-
kowych ma swojg specyfike, swoje metody badawcze i lepiej lub go-
rzej udokumentowane podstawy teoretyczne. Jednak przy pelnym zro-
zumieniu ich odrebnosci zbyt malo uwagi poswieca sie poszukiwaniu
wspoinych prawidlowosci rzgdzgcych antagonistycznymi ukladami eks-
ploatacyjnymi, a przeciez istotg wszystkich tych rela'cji jest obustronna
zaleznos¢ konsument—, zywy pokarm”, niezaleznie od tego, czy jest
nim roslina w uktadzie roslinozerca—roslina, czy ofiara w ukladzie dra-
- pieZCa;—ofiara, czy zywiciel w ukladzie pasozyt—zywiciel. | '

Celem naszych rozwazan — ekologa zajmujacego sie ukladami ros-
linozerca—roslina w biocenozach ladowych i ekologa zainteresowanego
ukladami drapiezca—ofiara w biocenozach planktonowych — jest pré-
ba wspélnego, wykraczajacego poza granice jednej specjalnosci spojrze-
nia na funkcjonowanie obu ukladéw oraz wylonienia, czy tez raczej
sformulowania i uporzadkowania pewnych uniwersalnych prawidlowo-
Sci rzgdzacych samoobrong ,,zywego pokarmu” przed konsumentem. Za-
myst nasz wydaje sie tym bardziej celowy, ze w literaturze ekologicz-
nej podobnych préb ujecia problemu oddzialywan miedzypopulacyjnych
dotychczas nie podejmowano.

W celu unikniecia nuzgcych powtérzen niektérych opiséw i defini-
cji pozwoliltyémy sobie czestokroé na pewne uproszczenia i antropomor-
fizmy w nadziei, ze taka konwencja nie utrudni, a ulatwi lekture na-
szego artykutu.
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W dwuczlonowych ukladach opartych na relacji zjadajacego ze zja-
danym, ,zywy pokarm” nie jest biernym obiektem eksploatacji. Prze-
konanie to stosunkowo niedawno zastgpilo tradycyjng wiare w bezbron-
nos¢ ,,zywego pokarmu”. Oparte jest ono dzisiaj na wielu obserwacjach
wskazujgcych na to, ze istnieje caly arsenal trwalych, wrodzonych cech,
stale ujawniajgcych sie w populacji, ktore osiabiajg skutki, a nawet
ograniczaja mozliwo$é ataku konsumenta. Te cechy defensywne ma]a
charakter niejako -profilaktyczny i wlasciwe sg calej populacji takze w
warunkach ostabionej presji konsumentéw lub wrecz w ich nieobec-
nosci. Taka profilaktyka obronna cechuje wszystkie uklady oparte na
eksploatacji ,,zywego pokarmu”; przy oczywistej specyfice kazdego
z nich mozna doszukiwaé¢ sie daleko idgcych analogii w systemach
obronnych. Gama $rodkéw obronnych jest niezwykle szeroka, od przy-
stosowan anatomicznych i morfologicznych, poprzez sklad chemiczny,
ktory decyduje o nieatrakcyjnosci smakowej, niskiej wartosci odzywcze]
badz wrecz toksyczno$ci ,,zywego pokarmu”, az do adaptacji behawio-
ralnych. Kazdy osobnik styka sie z réznym nasileniem presji rozmaitych
konsumentéw, co w kolejnych etapach zycia dyktuje odpowiedni typ
1 intensywnos¢ mechanizmow obronnych. Réwnoczesnie sposéb obrony
determinowany jest przez zasobno$é pokarmowa oraz heterogennosc
przestrzenng srodowiska.

Utrzymywanie stalej gotowosci obronnej jest wszakze kosztowne
1 pochlania naktady, ktére moglyby zosta¢ przeznaczone na wzrost i re-
produkcje (Janzen 1981, Crawley 1983, Tuomi i in. 1984). Z eko-
nomicznego punktu widzenia optymalnym rozwigzaniem byloby ogra-
niczenie wydatkéw energetycznych na cele obronne do tych sytuacji,
w ktorych niebezpieczenstwo jest szczegélnie duze. W praktyce ozna-
czaloby to nastepstwo w czasie lub wspélwystepowanie w przestrzeni
osobnikéw tego samego gatunku o réznie rozwinietych wlasciwosciach |
obronnych albo tez mozliwosé fakultatywnego ujawniania sie cech de-
fensywnych dopiero w sytuacji realnego zagrozenia. Pierwsza katego-
ria zjawisk sprowadza sie do sezonowego lub przestrzennego polimor-
fizmu zachowan obronnych w populacji. Klasycznym przykladem se-
zonowego polimorfizmu moze byé cykliczna wymiana morfologicznie
roznych form wielu gatunkow skorupiakéw i wrotkéw planktonowych,
zsynchronizowana z sezonowo zmienng presja drapiezcow (Dodson
1974, Kerfoot 1980). Jako przyklad przestrzennego polimorfizmu za-
chowan obronnych posluzyé moze obserwowane w populacjach wielu
gatunkow roslin (np. Trifolium spp., Lotus corniculatus L.) zrdéznicowa-
nie pod wzgledem zawartosci substancji toksycznych. Na réznych sta-
nowiskach o rozmieszczeniu i wielkosci frakeji roslin toksycznych w po-
pulacji decyduje intensywno$é presji roslinozercow (Jones 1962, 1966,
Davy 1980. Wielu innych tego rodzaju przykladéw dostarczajg za-
rowno uklady roslinozerca—roslina (liczne patrz: Crawley 1983), jak
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1 uklady drapiezca—ofiara (Pi1janowska 1983). W skrajnym przy-
padku oszczednosci obronne sg realizowane w obrebie jednego osobnika
poprzez zroznicowane lokowanie nakladow na obrone w poszczegolnych
powtarzalnych organach, np. w kwiatach czy gateziach (Whitham
1981, Whitham i Slobodchikoff 1981). Zréznicowanie to moze
mie¢ charakter zaro0wno fenotypowy, jak tez wynika¢ z mutacji soma-
tycznych. ' O

Wreszcie mozliwosé ujawnienia sie cech defensywnych dopiero w
sytuacji realnego zagrozenia, opisana po raz pierwszy stosunkowo nie-
dawno w ukladach roslinozerca—ro$lina (Levin 1871, Green
i Ryan 1972, Haukioja i Niemela 1976) i drapiezca—ofiara
(Gilbert 1966, 1967), jest zjawiskiem od dawna i dobrze udokumen-
towanym w ukladach pasozyt—zywiciel. W parazytologii od lat juz
obcwigzuje cytowany w klasycznych podrecznikach (m.in. Micha j-
iow 1968) podzial zjawisk obronnych czy raczej odpornosciowych orga-
nizmu, na reakcje bierne powstale i utrwalone w toku ewolucji pod
wplywem potencjalnie stalego zagrozenia ze strony pasozytéw, i na
czynne, wywotane dopiero ich inwazjg. Warunkiem pojawienia sie¢ tej
odpornosci czynnej, indukowanej przez pasozyta, jest prawidlowe roz-
poznanie zagrozenia, co realizuje sie¢ poprzez bezposrednie uszkodzenie
komérek lub tkanek badz sygnal w postaci specyficznych wlasciwosci
powierzchni ciata pasozyta lub jego metabolitow . (Wakelin 1976).
Prawidlowo rozpoznany pasozyt indukuje swoiste reakcje odpornoscio-
we, ktore oslabiaja jego inwazyjnos¢. Zjawiska te w parazytologii sa
dobrze znane 1 opisane, dlatego tez w dalszych czesciach artykuiu ogra-
niczymy sie niemal catkowicie do ukladow, w ktorych na istnienie ob-
rony indukowanej wskazano dopiero niedawno, a wiec ukladéw rosli-
nozerca—roslina i drapiezca—ofiara.

2. Obrona indukowana: przyklady

Mozliwos¢ wywolania reakcji obronnych przez roslinozerce czy dra-
piezce, od chwili gdy zostala po raz_pierwszy dostrzezona, przycigga
uwage ze wzgledu na jej obiecujgce implikacje teoretyczne i praktyczne.
W ukladzie roslinozerca—roslina zjawisko to znane jest jako induko-
wana opornos¢ lub indukowana obrona (induced resistance, induced de-
fence), a w ukladzie drapiezca—ofiara rowniez jako polimorfizm rozwo-
jowy lub indukowany. W dalszym ciggu artykulu postugiwac sie bedzie-
my okresleniem, ktére naszym zdaniem najlepiej oddaje istote zjawiska
w obu ukladach, a mianowicie obrona indukowana przez konsumenta,
lub krécej obrona indukowana.

Zacznijmy od zreferowania stanu wiedzy na dzi§ ze sfery oddzialy-
wan .roslinozerca—roslina. Ogélne zmiany w lisciach roslin wywotlane
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bezposrednio w wyniku najprzerdzniejszych uszkodzen stwierdzane by-
v u tak licznych gatunkéw roslin, ze wydaje sig to byé zjawiskiem
wrecz powszechnym. Zmiany w ro$linach stwierdza sie najczescie]
obserwujac reakcje karmionych nimi zwierzat. Przykladowo liczne ba-
~ dania potwierdzily uposledzenie wzrostu i rozwoju larw Epirrita autum-
nata Bkn. hodowanych na lisciach brzozy Betula pubescens Ehrh., pod-
dawanych sztucznej lub naturalnej defoliacji w poprzednim roku (Hau -
kioja i Niemeld 1977, Haukioja 1982, Haukioja i 1n
1985). Podobne ograniczenie wzrostu ggsienic Spodoptera littoralis Boisd
i Orgyia antiqua L. (o ponad 40% w stosunku do zwierzat kontrolnych)
~ karmionych lisémi brzozy po ubieglorocznej ich gradacji stwierdzili
Wratten i in. (1984). Carroll i Hoffman (1980) zauwazyli,
ze chrzgszcz Acalymma‘ sp. niechetnie zjada liscie Cucurbita moschata
" Duch. uszkodzone poprzednio przez inne chrzgszcze, a Danell i
Huss-Danell (1985) obserwowali duzo mniej zniszczen wywotanych
przez zajace na brzozach uszkodzonych w poprzednim roku przez iosie
-~ nmiz nie uszkodzonych. Edwards i Wratten (1983, 1989) sugeruja,
ze obserwowane w terenie znaczne rozproszenie owadow zerujgcych na
lisSciach wskazuje na to, ze omijane sg liScie juz uszkodzone, a tym sa-
mym chemicznie zmienione. Obszerny przeglad indukowanych' zmian
obserwowanych w roslinach mozna znalezé m.in. w pracach Greena.
i Ryana (1972), Rhoadesa (1979), Schultza (1983), Fowlera
i Lawtona (1989).

Obok obrony chemicznej znana jest takze i indukowana obrona po-
legajaca na wzmozonym wzroscie, czyli swoistej ucieczce w przestrzeni.
Danell i Huss-Danell (1985) stwierdzili, ze brzozy reagujg roz-
nie w zaleznosci od charakteru uszkodzen dokonanych przez roslinozer-
ce. Jezeli liscie sg zgryzane lub drzewo jest obgryzione dookola czy
Sciete, nastepuje pogorszenie wilasciwosci smakowych i odzywczych. Je-
sli natomiast galgzki sg obgryzane z koron miodej brzozy (np. przez
tosie), drzewa przeznaczajg wiekszos¢ pierwiastkéw biogennych i energii
na wzrost, uciekajgc tym samym z zasiegu roslinozercy.

Pora teraz na opis analogicznych oddzialywan w ukladzie drapiez-
ca—ofiara. Zaczac naleéy od stwierdzenia, ze wiekszos¢ tego rodzaju
oddzialywan opisano w zoocenozach planktonowych, a Scislej w ukia-
dach planktonowy drapieznik bezkregowy—planktonowa ofiara. Tak
wigc wigkszos¢ dalszych analogii z funkcjonowaniem ukladu roslinozer-
ca—roslina bedzie sprowadza¢ sie do sytuacji zooplanktonowych. Na
przykiad w obecnosci drapieznych wrotkéw z rodzaju Asplanchna do-
chodzi do wydluzania kolcéw posterolateralnych u wrotkéw stanowig-
cych zasadniczy lub jedyny element ich diety — Brachionus calyciflo-
rus Pallas (Beauchamp 1952a, 1952b, Gilbert 1966, 1967,
1980, Halbach 1970, 1971, Halbach i Jacobs 1971), Bra-
chionus bidentata Anderson (Pourriot 1974) czy Filinia sp. (Pour -
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riot 1964) i Keratella cochlearis Gosse (Stemberger i Gilbert
1984). Osobniki tego ostatniego gatunku zmieniajg sie réwniez w obec-
nosci drapieznych Cyclopoida. Te wydiuzone struktury znacznie utrud-
niajg lub wrecz uniemozliwiajg drapiezcy schwytanie i strawienie zmie-
nionych ofiar. Zmiany morifologiczne u ofiar indukowane sg, jak wy-
kazano, przez niespecyficzng organiczna, a $cislej bialkowa substancje
wydzielang do srodowiska przez drapieznika, jako by¢ moze uboczny
produkt jego przemiany materii. Po raz pierwszy Wystepowanie te]
substancji zasugerowal Beauchamp (1952a), a dopiero podzniejsze
prace Gilberta (1966, 1967) i Halbacha (1970) dostarczyly prze-
konywajgcych dowodéw na rzecz jej istnienia i bardziej szczegélowych
danych dotyczgcych skladu i mechanizméw dziatania.

Na dokladnie tej samej zasadzie obecnos$é drapieznych larw Chao-
borus sp. stymuluje daleko idgce zmiany ksztaltéw (szczegédlnie czesci
glowowej) Daphnia pulex de Geer (Krueger i Dodson 1981, Ha-
vel i Dodson 1984, Havel 1985) i Daphnia ambigua Scour-
field (Hebert i Grewe 1985). Zmiana ksztaltu ciala zachodzi
rowniez u Daphnia carinata King w obecnosci drapieznych pluskwia-
kéw z rodzaju Anisops (Grant i Bayly 1981). We wszystkich opi-
sanych sytuacjach przebudowana czes¢ glowowa utrudnia drapiezcy, po-
dobnie jak wydiuzone kolce wrotkdéw, schwytanie zmienionej ofiary.

Tego rodzaju oddziaitywania miedzy drapiezcg a ofiarg dostrzezono
po raz pierwszy w warunkach laboratoryjnych, lecz majg one miejsce
i w warunkach naturalnych, gdzie istnieje $cista zaleznos$¢ miedzy za-
geszczeniem drapiezcow a stopniem rozwoju struktur obronnych u ich
ofiar (Gilbert 1967, Gilbert i Waage 1967, Halbach
1969, 1970, Green i Lan 1974). Substancja wydzielana przez dra-
piezce jest bowiem wykrywana przez ofiary nawet w $ladowych kon-
centracjach. Obok zmian morfologicznych indukowane mogg by¢ zmia-
ny aktywnosci lokomotorycznej sprawiajgce, ze ofiara przestaje byc¢
dla drapiezcy wykrywalna. Epischura mevadensis Lilljeborg za posred-
nictwem wydzielanej do S$Srodowiska substancji biatkowej redukuje
w kilkudziesieciu procentach tempo uderzen odnoézy filtracyjnych, a tym
samym oslabia aktywnos¢ ruchowsa swoich ofiar — osobnikéw Diapto-
mus tyrelli Poppe, ktore tym samym stajg sie dla drapiezcy trudne do
zlokalizowania oraz schwytania (Folt i Goldman 1981). Indukcja
przebudowy morfologicznej na opisanej zasadzie moze mie¢ TOW-
niez miejsce wsrod pierwotniakdéw, zarédwno wolno zyjgcych — np. nie-
dawno opisane przez Kuhlmanna i Heckmanmna (1985 zmia-
ny ksztaltow ciala u Euplotes sp. w obecnosci drapiezcow z rodzajow
Lembadion, Urorostyla, Stylonychia i Dileptus — jak i zwaczowych:
zmiany ksztaltow Entodinium sp. w obecnos$ci drapiezcow z tego sa-
mego rodzaju (Poljansky i Strelkov 1938). Przebudowe mor-
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fologiczng opisano réwniez w populacjach mszywiolow, ktore znalazly
sie w zasiegu drapiezcy (Harvell 1984). |

Tak wiec w $wietle przedstawionych faktow wydaje sie bezsporne,
ze zrédel obronnosci indukowanej zaréwno w ukladach roslinozerca—
—roSlina, jak i w ukladach drapiezca—ofiara, nalezy szuka¢ bezposred-
nio w aktywnosci konsumenta. Natomiast wcale nie zawsze da sie roz-.
strzygnag¢, czy i ktére wilasciwosci ,,zywego pokarmu’ zastane niejako
przeéz konsumenta w eksploatowanej populacji ewoluowaly w istocie
w celach obronnych. '

3. Obrona indukowana: charakterystyka

We wszystkich opisanych sytuacjach‘ przebieg indukowanej reakcji
da sie sprowadzi¢ do prostego schematu (rys. 1). Narunkiem wywolania
indukowanej obrony jest dzialanie konsumenta z okresSlong silg. Sila ta

‘ J\J@‘ UL_, V// &F‘E}

| ¢ || J

Rys. 1. ,Zywy pokarm” w kontrataku s N
Zglodnialy konsument zbliza sie do mniewinnie wyglgdajgcej strawy. Z chwilg gdy
zatapia w niej zeby obiecujgc sobie kulinarne rozkosze, ,zywy pokarm?” dobywa
oreza zmuszajac nieprzygotowanego konsumenta do rezygnacii z uczty

Plant, prey or host defend themselves

When the consumer starts to eat — it’'s apparently harmless food defends itself
in a way which forces the consumer to stop eating

zalezy przede wszystkim od liczebnosci i aktywnosci pokarmowej kon-
sumentow (m.in. w sytuacjach planktonowych opisali te prawidlowosé
Grant i Bayly 1981, Krueger i‘Dodson 1981, Stem-
berger i Gilbert 1984). Od sily i czasu dzialania konsumenta
zalezy ekspresja, z jaka cecha przezen indukowana ujawni sie w popu-
lacji eksploatowanej. Sila reakecji obronnej, w odréznieniu od ukladu
pasozyt—zywiciel, gdzie poziomem przeciwcial mozna mierzy¢ wielkosc¢
powstalej odpornosci (Dobson 1972), jest trudna do okreslenia.
W ukladzie roslinozerca—ros$lina czy drapiezca—ofiara nie zawsze da
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sie przesgdzi¢ czy reakcja rosliny lub ofiary jest reakcjg stopniowg, czy
tez zachodzi wedlug zasady ,,wszystko albo nic”. Dobrym przykiadem
reakcji stopniowej jest chocby przebudowa morfologiczna orzeska
Euplotes sp., tym silniejsza, im wieksze stezenie substancji morfogen-
nej wydzielanej przez drapiezce i im dluzej ofiara przebywa w jego
zasiegu (Kuhlmann i Heckmann 1985). Podobnie West (1985)
stwierdzil, ze Smiertelnos¢ larw owada minujgcego liscie debu, Phyllo-
noryctes sp., wzrastala wraz ze wzrostem stopnia uszkodzenia lisci i wy-
nikajgcymi stad zmianami poziomu azotu.

Po przedstawieniu ogoélnego schematu przebiegu zjawiska obrony

indukowanej pora przej$¢ do omoéwienia prawidiowosci dotyczacych
tempa powstawania wlasciwosci obronnych, czasu ich utrzymywania sig
- w eksploatowanych populacjach oraz ich skutecznosci.
Rézne typy reakcji obronnych wymagajg rzecz jasna réznego czasu
 ujawnienia sie w zaatakowanym osobniku czy tez rozprzestrzenienia sie
w_populacji. Przyktadowo opornosc oparta na zmianach biochemicznych
moze pojawi¢ sie niemal natychmiast z chwilg znalezienia sie ,,zywego
pokarmu’ w sferze oddzialywan konsumenta. Czas potrzebny do wy-
tworzenia substancji toksycznych w odpowiedzi na zgryzanie liSci waha
sie od reakeji prawie natychmiastowej (np. hydroliza glikozydow cja-
nowych powodujagca toksycznosé lisci) do zmian diugofalowych, ktore da-
ja sie zauwazy¢ dopiero w rok po uszkodzeniu (Edwards i Wrat-
ten 1983). Powstanie adaptacji morfologicznych silg rzeczy wymaga
duzo czasu. Jednak juz u zagrozonego osobnika moze nastgpi¢ przebu-
dowa morfologiczna, choé najczesciej uwidacznia sie ona dopiero w na-
stepnej generacji (wszakze nie pozniej). Przyklady, w ktorych opisano
przebudowe morfologiczng w toku ontogenezy oraz przyklady ujaw-
niania-sie zmian morfologicznych indukowanych przez drapiezce dopie-
ro w nastepnym pokoleniu ofiar pojawiajg sie w cytowanej juz litera-
turze planktonowej niemal rownie licznie. Trzeba jednak zdawac sobie
sprawe z tego, ze zanim okreslona reakcja obronna ujawni sie w czy-
telny sposéb w populacji, pierwsze zaatakowane osobniki przewazinie
padaja lupem konsumenta, jak tez czesto konsumenci, bezposredni
sprawcy pierwszych spustoszen — nie doswiadczajg jeszcze skutecznos-
ci wywolanych mechanizmow obronnych.

Rozpatrzmy teraz, jak dlugo w zagrozonej populacji moze sie utrzy-
mywact indukowana przez konsumenta gotowos$¢ obronna — czy wygasa
z chwilg, gdy niebezpieczenstwo mija, czy tez przeciwnie, trwa dlugo
jeszczé po ustapieniu presji konsumenta? W wiekszosci, jesli nie we
wszystkich ukladach drapiezca—ofiara, indukowane zmiany moriolo-
giczne utrzymuja sie w populacjach ofiary tylko tak dlugo, jak diugo
morfogeniczna substancja wydzielona przez drapiezce wykrywana jest
przez ofiare w Srodowisku. Wprawdzie raz indukowane przez drapiezce
zmiany sg nieodwracalne za zycia jednego osobnika i nie ustepujg na-



1) ANNA KALINOWSKA I JOANNA PIJANOWSKA

wet, gdy zmieniony osobnik znajdzie si¢ poza zasiegiem oddzialywania
drapiezcy, lecz osobniki kolejnych generacji nie stykajgcych sie juz
z niebezpieczenstwem pozostaja niezmienione. Natomiast w ukladach
roslinozerca—roslina indukowane zmiany utrzymywac¢ sie mogg diugo
jeszcze po ustapieniu zagrozenia. Wysokg opornos¢ wielu gatunkow
drzew obserwowano w sezonach wegetacyjnych nastepujgcych po natu-
ralnej czy sztucznej defoliacji. Efekt ten moze sie utrzymywaé jeszcze
przez wiele lat (Haukioja 1982, Tuomi i in. 1984, Haukioja
i Neuvonen 1989). |

Wydaje sie, ze sens krotko- i diugoterminowego utrzymywania sig
gotowosci obronnej powigzany jest z prawdopodobienstwem ponownego
spotkania ,,zywego pokarmu” z Kkonsumentem (rys. 2). Jezeli ,zywy
pokarm’ styka sie z czestymi i regularnymi nawrotami konsumenta
1 jednoczes$nie czas zycia ,,zywego pokarmu’”’ jest diuzszy niz czas zy-
cia konsumenta, a wiec jedna generacja ,,pokarmu’ styka sie z co naj-
mniej kilkoma generacjami konsumenta, moze doj$¢ zgodnie z zapropo-
nowanym schematem do utrzymywania diugofalowej obronnosci lub
przeciwnie, do kazdorazowego wywolywania zachowan czy struktur de-
fensyWnych. Rzgdzi tg alternatywg zapewne proporcja kosztéw utrzy-
mywania zyskanej odpornosci w stosunku do kosztow mobilizacji sit
obronnych w reakecji indukowanej. Dlugoterminowe utrzymywanie
obronnosci jest celowe rzecz jasna w sytuacji, gdy koszty kazdorazo-
wego jej wywolywanila przewyzszaja te zwigzane z jej utrzymaniem
(rys. 2). Nieregularne i nieprzewidywalne nawroty konsumenta w sy-
tuacji, gdy ,,zywy pokarm’ kontaktuje sie z kilkoma jego generacjami,
faworyzuje naszym zdaniem obronnosé krotkofalowg, wywolywang ryt-
mem zagrozen (rys. 2). Z kolei w sytuacji, gdy jedna generacja konsu-
menta zagraza Kkilku kolejnym generacjom eksploatowanej populacji
(a czas generacji jest krotki), raz wywolana regkcja .obronna jest w skali
zycia pojedynczego osobnika zjawiskiem nieodwracalnym 1 zarazem
wznawiana jest z pokolenia na pokolenie.

Pora przejs¢ teraz do omoéwienia skutecznosci sSrodkéow indukowa-
nej obrony. Miarg tej skutecznosci jest od strony ,,zywego pokarmu”
liczba ocalatych osobnikéw, zdolnych do wydania potomstwa. Od stro-
ny konsumenta skutecznosé reakcji obronnych w zagrozonych popula-
cjach jest mierzona kondycjg i1 potencjalem reprodukcyjnym poszcze-
g6lnych osobnikéw, co rzecz jasna odzwierciedla sie w demografii po-
pulacji konsumenta.

Powstaje pytanie, czy obrona indukowana jest skuteczna jedynie
wobec bezposrednich sprawcow jej powstania, czy tez réwniez wobec

~ innych, potencjalnie zagrazajgcych konsumentéw. W tym miejscu da sie
przeprowadzi¢ kolejng analogie z ukladem pasozyt—zywiciel, gdzie row-
nolegle spotyka sie przykiady immunizacji swoistej, skutecznej tylko
wobec tego pasozyta, ktéry ja wywolal, jak i nieswoistej, skutecznej
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takze wobec innych agresoréow. Uklad roslinozerca—roslina dostarcza
przykladéw, ze odpornosé nabyta w wyniku dzialania jednego konsu-
menta moze dziala¢ takze i przeciwko innym, na czym zreszta opiera
sie przyjete w wiekszosci prac zalozenie, ze sztuczna defoliacja wywo-

|

’ konsument - consumer

2ywy pokar'm plant, prey or host

m fvuwnt%%%m - plant, prey or host an defensive

Rys. 2. Czas utrzymywania sie gotowosci obronnej w ,zZywym pokarmie”

A i B: Jedna generacja ,zywego pokarmu” kontaktuje sie z kilkoma generacjami
konsumenta. Dochodzi do utrzymywania sie dlugofalowej obronnosci (4) lub do
kazdorazowego wywolywania mechanizméw defensywnych, z regularnoscig zsyn-
chronizowana z rytmem zagrozen, regularnym (B), bgdz nieregularnym (B’). Al-
ternatywa A czy B rzadzi proporcja kosztow utrzymywania uzyskanej odpornosci
w stosunku do kosztéw kazdorazowego jej wywolywania. C: Kilka generacj ,zy-
wego pokarmu” styka sie z jedng generacjg konsumenta, Raz wywolana reakcja
obronna jest w skali zycia pojédynczego osobnika zjawiskiem nieodwracalnym
i wznawiana jest z pokolenia na pokolenie

The length of time the induced defence is maintained

A and B: One generation of plant, prey or host encounters more than one gene-
ration of the consumer. Two responses are then possible: long-term defence (A),
or induction of a defence when necessary. Induction can occur in response to
regular (B) or irregular (B”) stimuli from the consumer. The alternative A or B
is governed by the proportion of the costs of the maintainance of gained resis-
tance to the costs of periodical induction, C: A few generations of living food
encounter one consumer generation. The defensive reaction, once induced, 1is
not reversible during the h.fespan of single individuals, and reappears again in
the following generations
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luje ‘ten sam efekt co naturalna (Haukioja i Neuvonen 1985).
W planktonowych ukladach drapiezca—ofiara dotychczasowe badania
wskazujg na to, ze indukowana obronnos¢ skutecznie przejawia sie jedy-
nie wobec drapiezey odpowiedzialnego za jej wywolanie (m.in. G1il-
bert 1980). |

4. Obrona indukowana: przekaz informacji

- Po oméwieniu praw rzgdzacych zjawiskami obrony indukowanej
warto zwroéci¢ uwage na zasadnicze réznice pomiedzy ukiadem roslino-
zerca—roslina i drapiezca—ofiara. Podczas kiedy w uktadzie roslinozer-
ca—roslina reakcje obronne mogg by¢ mobilizowane juz przez zaatako-
wanego osobnika, to w ukladzie drapiezca—ofiara kontakt z konsumen-
tem zazwyczaj konczy sie $miercig ofiary. Senshmialoby wiec zmobili-
zowanie sit obronnych wyprzedzajgce atak drapiezcy. Zatem ofiary jesz-
cze nie zaatakowane powinny ,,0odczytywaé” niebezpieczenstwo ze strony
konsumenta zawczasu. Mogloby sie to odbywa¢ za posrednictwem Kkon-
sumenta lub za posrednictwem osobnikow tego samego gatunku ofiary.
Bylby wiec to przykilad reakeji indukowanej, obserwowanej u osobnika
w jakis sposéb ,ostrzezonego”, a niekoniecznie bezposrednio zaatakowa-
nego (rys. 3). Zjawiska tego rodzaju zaobserwowano nie tylko w plank-
tonowych ukladach drapiezca—ofiara (gdzie defensywne mechanizmy
ujawniajg sie na mniejszg lub wiekszg skale u wszystkich osobnikow
pozostajacych w zasiegu oddzialywania drapiezcy), ale takze w ukla-
dach roslinozerca—ro$ling. Zjawiska komunikacji miedzy drzewami
przejawiaja sie tym, ze reakcje obronne ujawniajg sie u drzew nie za-
atakowanych w wiekszej lub mniejszej odleglosci od drzew zaatakowa-
nych, czyli ze drzewa zaatakowane ,,ostrzegaja” o niebezpieczenstwie.
I tak Baldwin i Schultz (1983) w eksperymentach prowadzo-
nych na klonie kanadyjskim wykazali wzrost zawartosci fenoli (czyli
substancji obronnej) zaréwno w lisciach drzew defoliowanych, jak i1 ros-
ngcych obok nie uszkodzonych w poréwnaniu z roslinami odizolowany-
mi w zamknietym pomieszczeniu. Podobne rezultaty otrzymat Rhoa -
des (1983, 1985) badajgc sadzonki topoli,. wierzbe i olche. Takze
Perry i Pitman (1983) zaobserwowali stabszy wzrost larw szkod-
nikow jodly Douglasa, kiedy pojawialy sie one przypadkiem na drze-
wach sasiadujacych z drzewami sztucznie porazonymi. Haukioja
i in. (1985) zaobserwowali, ze liscie z nie uszkodzonych drzew brzozy
karlowatej dzialajg hamujgco na wzrost i przezywalnos$¢ larw Epirrita
autumnata Bkh., a efekt ten jest tym silniejszy, im blizej nie uszko-
dzone drzewa sasiadujg z drzewami zdefoliowanymi w poprzednim roku.

Samo zjawisko rozprzestrzeniania sie informacji o zagrozeniu ze stro-
ny konsumenta funkcjonalnie kojarzy sie natychmiast z sygnatami alar-
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Rys. 3. ,,Zywy pokarm” nie daje sie zaskoczyd
Alarmujgca wiadomosé o zagrozeniu ze strony konsumenta rozprzestirzenia sie
wsrod ofiar. Oreza dobywaja nie tylko osobniki zaatakowane, ale i potencjalnie

zagrozone. Alarm oglaszany jest systemem konsument—ofiarom (A) lub ofiara—
- —ofierze (B)

o 3 R . RE Lt

Plant, prey or host are aware of the danger

The information about the danger is somehow announced among the prey. Not
only individuals already attacked or injured, but also potentially endangered
individuals arm themselves, when faced by the consumer, The alarm-news may
be transmitted either from the consumer to the prey (A), or from one prey fo
another (B)

mowymi owadow spolecznych, ptakow czy ssakdw, cho¢ przeciez etolo-
gicznie zapewne nie jest ich odpowiednikiem. W jaki wiec sposob za-
chodzi¢ moze przekaz informacji? W ukladzie roslinozerca—roslina in-
formacja o niebezpieczenstwie ze strony konsumenta rozprzestrzenia sie
za posrednictwem sygnaldw chemicznych, emitowanych przez zaatako-
wang rosline, a odczytywanych przez sgsiednie rosliny, potencjalnie za-
grozone. Sygnalem tym jest najprawdopodobniej etylen wydzielnay
przez uszkodzone tkanki; etylen moze wplywaé na synteze obronnych
zwigzkow chemicznych w drzewach odbierajgcych sygnal (Boller
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1982). Nie mozna jednak wykluczy¢, ze informacja moze byc¢ przekazy-
wana w glebie miedzy korzeniami.
Czyz role konsumenta daloby sie wiec sprowadzi¢ do czysto mecha-
~ nicznego zainicjowania emisji informacji, czy tez mozna dopusci¢ mozli-
wos¢, ze konsument czynnie wspoéldziata lub jest nawet gilownym zrod-
tem informacji przekazywanej na odleglosé? Hipoteze te w ukladzie
roslinozerca—ros$lina mozna wykluczy¢ w sytuacji, gdy aktywnos¢ kon-
sumenta symulowana jest poprzez sztuczng defoliacje czy uszkodzenie

rosliny, a w populacji reakcja obronna rozprzestrzema sie (Haukioja
1.in. 1989). |

W planktonowych ukladach drapiezca—ofiara z kolei udzial drapiez-
cy w rozprzestrzenianiu sie informacji jest, zdawaloby sie, przesgdzony.
Substancja peptydowa o niskim ciezarze czgsteczkowym wydzielana do

-~ Srodowiska przez drapiezce, odpowiedzialna jest za przebudowe morfo-
logiczng ofiar pozostajgcych w sferze jego aktywnosci. Tymeczasem nikt
nie wykluczyl ani nie zaproponowal innej mozliwo$sci — ze substancja
ta moze by¢ kombinacjg metabolitow drapiezcy i skladu uszkodzonej
ofiary. Wskazywalby na to fakt, Zze najedzony drapiezca, zywiony ofia-
rami okreslonego gatunku, indukuje znacznie dalej idgca przebudowe
morfologiczng w populacji tegoz gatunku ofiary niz drapiezca glodzony
czy zywiony innym typem pokarmu (np. Krueger i Dodson 1981,
Havel 1985). Za tym przemawia tez fakt, ze przebudowa morfolo-
giczna nastepuje u pewnych gatunkéw ofiar tylko wtedy, gdy stanowia
one istotny czy tez wrecz zasadniczy skladnik diety drapiezcy, nato-
miast nie dochodzi do niej, gdy ,zainteresowania” drapiezcy sg roz-
dzielone réwnomiernie pomiedzy kilka rodzajéow pokarmu (Havel
1985). Wydaje nam sie zatem, ze w celu uruchomienia reakeji obron-
nych wsréd potencjalnych ofiar niezbedne jest co najmniej posrednic-
two, jesli nie zasadniczy udzial ofiar juz zaatakowanych. Bez wzgledu
na to, jakie rozstrzygniecia przyniosg przyszile badania, warto zastano-

wiC sie¢ nad implikacjami Wymkajqcyml z obowigzujgcych w literatu-
rze oraz z zaproponowanych hipotez.

O ile konsument bylby ,,odpowiedzialny” za uruchomienie przekazu
informacji, nasuwa sie pytanie, czyzby dzialal on na wiasng niekorzys¢?
Mozna przypusci¢, ze ewolucyjnie genezg wysylania informacji przez
konsumenta bylo ,,porozumiewanie sie” miedzy osobnikami swego ga-
tunku, jak to ma miejsce np: u Dermestes maculatus de Geer, ktoérego
fekalia zawierajg feromony agregacyjne, zwabiajgce kolejne chrzaszcze,
najczesciej do miejsc obfitujagcych w pokarm, z intensywnoscia zalezna
od jego skiladu i jakosci (Rgkowskii Cymborowski 1982, 1986).
Zapisany ‘w tego rodzaju zwigzkach ,szyfr” przeznaczony dla -innych
konsumentéw tego samego gatunku, mogl teoretycznie zostaé w toku
ewolucji odczytany przez ,zywy pokarm” jako sygnal nadchodzacego
niebezpieczenstwa. ,,W interesie” konsumenta nie lezy oczywiscie sy-
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gnalizowanie ofierze swojej obecnosci. Niewykluczone jednak, ze o 1le
ofiara prawidiowo ,,odczytuje’”’ obecnos¢ konsumenta, to sytuacja taka
jest dla tego ostatniego swego rodzaju ,,Slepg uliczkg”, gdyz mutacja
zmierzajgca do zakonspirowania jego obecnosci musialaby objgé¢ bardzo
wiele osobnikow, w przeciwnym bowiem razie mutanci w sgsiedztwie
nie zmutowanych drapieznikéw nic nie,zyskujg. Mozna tez dopuscié
- przypuszczenie, ze przynajmniej w sytuacjach, gdy obrona indukowana
przez jeden gatunek konsumenta skuteczna jest takze wobec innych
gatunkéw konsumentow, ograniczone mozliwosci dalszego eksploatowa-
nia ,,zywego pokarmu”’ kompensowane sg w pewnej mierze dzieki je-
dnoczesnemu ograniczeniu mozliwosci potencjalnych konkurentéw.

Jesli przekaz informacji nastepuje bez udzialu konsumenta, (tak
jak sadzi sie, ze ma to miejsce w ukladach ro$linozerca—roslina), to
mozna by sie spodziewaé¢ ewolucji systemu zakidcania transmisji tych
informacji. Nie mozna wykluczyé, ze zjawisko takie ma miejsce, a ob-
serwowane nasilenie przekazu informacji miedzy ofiarami jest wypad-
kowg skuteczno$ci systemu przewodzenia i skutecznosci zakidécania przez
konsumenta.

5. Zakonczenie

Zreasumujmy w tym miejscu atrybuty obronnosci indukowanej,
a wiec takie jej cechy, ktore odrdézniajg jg od rezerw obronnych, trwale
istniejgcych w populacji. Co wiec decyduje o tym, ze zwoluje sie ,,pos-
polite ruszenie” zamiast utrzymywania ,,stalej armii”’? Ot6z najwazniej-
szy i wielokrotnie juz akcentbwany fakt to uruchamianie mechanizméw
obronnych dopiero w chwili realnego zagrozenia i utrzymywania si¢ ich
w zaleznosci od zmiennego natezenia presji konsumenta. Szereg oko-
licznoéci wyznacza granice oplacalnosci obrony indukowanej, a wsroéd
nich najwazniejsza jest, jak nam sie wydaje, diugosé zycia w zagroze-
niu w stosunku do catej diugosci zycia. W sytuacjach gdy zagrozenie
utrzymuje sie przez diugie okresy czy czesto sie powtarza, bezpiecznym
rozwigzaniem wydaje sie by¢ stala gotowos¢ obronna. Natomiast jesli
tylko niektére stadia rozwojowe sg w niebezpieczenstwie, czy niebez-
pieczenstwo pojawia sie tylko okresowo i w sposéb nieprzewidywalny,
to najbardziej ekonomicznym rozwigzaniem wydaje sie wlasnie mobili-
zowanie zdolnosci obronnych dopiero z chwilg pojawienia sie realnego
zagrozenia. Biedem byloby nadanie trwalej rangi jednemu z tych' roz-
wigzan. Przyjmujgc w Slad za Levinsem (1968), ze okreslony splot
sytuacji srodowiskowych narzuca tryb funkcjonowania ogranizmu w
zmiennym Srodowisku (od kosztownych adaptacji do sytuacji ekstre-
malnych, poprzez trwaly polimorfizm cech lub trwale egzystowanie
w postaci fenotypu posredniego, az do rozwojowych adaptacji fizjolo-
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gicznych), ,,wybo6r” trafnej koncepcji obronnej podyktowany bylby kaz-
dorazowo zaistnialym zestawem okolicznosci.

Przedstawiony przeglad koncepcji obronnych dowodzi, Ze podobne
mozliwosci obrony indukowanej i przekazu informacji o zagrozeniu wy-
ksztalcily sie nie tylko w réznych grupach taksonomicznych, ale takze
w roznych ukladach eksploatacyjnych. Dopiero zestawienie pewnych
faktow i obserwacji pochodzacych z poszczegélnych ukladéw, ich pow-
tarzalnosci (a czasem wyjatkowosc) pozwolilo bardziej wszechstronnie
spojrze¢ na zjawisko obronnosci indukowanej i stworzylo szanse sfor-
mulowania uogolnien o szerszej ekologicznie wymowie.

Dziekujemy wszystkim, ktorzy zechcieli podzieli¢ sie z nami swoimi uwa-
gami 1 komentarzami po lekturze pierwszej] wersji naszego artykulu.
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Summary

This article is a review of facts and ideas concerning the phenomenon of
defensive adaptations induced by consumers (like herbivores and predators) in
their living food, i.e. plant and prey. Our experience with plant-herbivore .in-
teractions in terrestrial ecosystems and predator-prey relationships in plankton
communities 'in conjunction with the host-parasite literature suggested some
~universal rules governing the functionning of any system where the consumer
eats it’s living food.

It is useful to distinguish between two types of defence: (1) constitutive,
described as a stable protection against consumer, with defensive structures or
reactions present during the whole life span, and (2), in which defensive adapta-
tions are present only when they are needed. Constitutive defenses are energe-
tically expensive. From the economical point of view the restriction of defensive
investments to the periods of particular danger only, would be advantageous for
either plant or prey. These energy savings would be realised because the defen-
sive structures or reactions are present only when (or where) the danger ‘is
serious. Energy expenditures may also be limited when the defence is induced
directly by the activity of a consumer (Fig. 1). Examples of consumer induced
defences are known both from plant-herbivore systems and from prey-predator
systems, particularly in plankton communities.

The level of the induced resistance depends on the density, activity and the
sappetite” of the consumer. The time needed for the defensive structures and
reactions to appear varies from immediate biochemical responses to long term
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morphological adaptations. Once induced, defences may be maintained for short
or long periods (Fig. 2), depending on the relative costs of maintainance and
(or) periodic induction of defensive adaptations. The probability of the next
encounter with a consumer, or the predictability of a consumer encounter deter-
mines the longevity of the defensive adaptation (Fig. 2). Induced defence may
protect against only the consumer directly responsible  for fits manifestation, or
also against other, potential consumers. PN

The induced defensive structures or reactions may appear not only in the
individuals already attacked or injured, but also in other individuals in the
neighbourhood of the wictims. In such cases information about the danger is
transmitted from the attacked individuals to naive individuals, never previously
exposed to an attack. The alarm signal may be transmitted either from the
consumer to it’s living food, or from one prey to another (Fig. 3).





