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Sazetak
U ovome radu opisane su zajednice skoljkasa i riba. Ribe formiraju tri tipa partnerstva sa
Skoljkasima: skoljkasi ribama sluze kao inkubator, kao privremeno skloniste ili kao stalno
skloniste. Europska gavc¢ica (Rhodeus amarus) je vrsta ribe iz porodice $arana (Cyprinidae)
koja tvori obavezne odnose sa slatkovodnim 8koljkasima. Skoljkasi sluze kao inkubatori,
pruzajuéi jajima i li¢inkama kisik 1 zaStitu, oslobadaju¢i time ribe od bilo kojeg oblika
roditeljske skrbi. U sredi$njoj i zapadnoj Europi gavcice se mrijeste u Cetiri vrste Skoljkasa:
Unio pictorum, U. tumidus, Anodonta anatina i A. cygnea. Zenke europske gavéice polazu jaja
u unutarnje i vanjske parne Skrge Skoljkasa. One su razvile morfoloske, fizioloske 1 psiholoske
prilagodbe na inkubaciju jaja u $koljkasima. Razvojem unutar $koljkasa gavcice izbjegavaju
suocCavanje s predatorima na pocetku svog zivotnog ciklusa. Gavcice polazu manji broj jaja u
razli¢ite jedinke Skoljkasa i na taj nacin mnogi potomci ovih riba prezivljavaju ¢ak i ako ugine

jedan ili viSe $koljkasa u koje su polozili svoje spolne produkte.

(21 stranica, 4 slike, 43 literaturna navoda, jezik izvornika: hrvatski)
Kljucéne rije€i: Europska gavcica (Rhodeus amarus), Sskoljkasi, odnosi
Mentor: Prof. dr. sc. Svjetlana Krstulovi¢ Sifner

Ocjenjivaci: 1. Doc. dr. sc. Marin Ordulj

2. Doc. dr. sc. Vedrana Nerlovi¢

3. Prof. dr. sc. Svjetlana Krstulovi¢ Sifner



BASIC DOCUMENTATION CARD

University of Split BSc Thesis
Department of Marine Studies

Undergraduate study Marine fisheries

ASSOCIATIONS BETWEEN FISHES AND BIVALVES
Marija Dadié
Abstract
This thesis presents the relationship between mussels and fish. Fishes form three basic types of
partnerships with bivalves: the mussel serving as an incubator, as a temporary shelter or as a
permanent shelter. European bitterlings (Rhodeus amarus) are small cyprinid fishes that form
obligatory associations with freshwater mussels. The mussels serve as incubators, providing the
eggs and larvae with oxygen and protection thus releasing the fish from any form of parental
care. In central and western Europe bitterlings spawn in four species of freshwater mussels:
Unio pictorum, U. tumidus, Anodonta anatina and A. cygnea. Female European bitterlings
deposit eggs into both inner and outer paired gills of mussels. They display remarkable
morphological, physiological and behavioral adaptations for using mussels as incubators for
their eggs. Due to their development inside the mussel the bitterlings were relieved from coping
early in their life with predators. Many of the bitterling species, place a few eggs into different
mussels, thus many offspring still survive even if one or several mussels, in which they laid

their sex products, died.
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1. UVOD

Skoljkasi su razred beskraljeznjaka (Bivalvia) koji pripada koljenu mekusaca
(Mollusca). Poznato je oko 20000 recentnih i oko 15000 fosilnih vrsta (Matonickin, 1978). lako
ih veéina zivi u moru, rjede obitavaju u slatkim vodama dok kopnenih vrsta uop¢e nema
(Matoni¢kin, 1978). Skoljkasi su veé¢inom sesilni ili slabo pokretni. Posjeduju lijevu i desnu
vapnenacku ljusturu, odnosno valvu, koje su spojene elasticnom vezom ili ligamentom. Kod
najviSe Skoljkasa ljuSture su spojene na lednoj strani, a ligament koji ih spaja je elastican na
vlaznom, a krhak na suhom. Ljusture se zatvaraju pomoc¢u dva snazna misica aduktora. Tijelo
im je bilateralno simetri¢no, ¢esto produljeno i uvijek sa strane stisnuto (Matonickin, 1978).
Citavo tijelo $koljkasa zatvoreno je unutar ljustura, a ljusture izlu¢uje plast. Plast unutar ljusture
formira veliku tjelesnu Supljinu koja sadrzi glavu, unutarnje organe, skrge i stopalo. Glava
Skoljkasa je zakrzljala dok je radula potpuno nestala. Osjetni organi su pomaknuti na rubove
plasta i sifone te su izloZeni vanjskim podrazajima. Skoljkasi posjeduju unutra$nju i vanjsku
Skrgu na svakoj strani tijela koje im sluZe za izmjenu plinova i prikupljanje hrane. Straznji
rubovi plasta produzuju se i definiraju dva otvora — ventralni inhalacijski i dorzalni
ekshalacijski sifon. Skoljkasi se mogu uvuéi u razli¢ite vrste podloga kao $to su mekani i tvrdi
sedimenti, drvo i stijene. One su sigurne od grabezljivaca unutar supstrata i odrzavaju kontakt
s vodom uz pomo¢ svojih izduZenih sifona u svrhu hranjenja, disanja i razmnoZavanja. Na
sifonima se nalaze fotoreceptori, kemoreceptori i mehanoreceptori. Veli¢ina i masa skoljkasa

moze biti razlicita, od duzine 3 mm pa sve do mase od 250 kg (Matonickin, 1978).
Ribe formiraju 3 tipa partnerstva sa SkoljkaSima:

1. Skoljkasi sluZe kao inkubator: neke slatkovodne ribe polazu jaja u skrge $koljkasa koristeci

ih kao inkubator za jaja 1 li¢inke §to u potpunosti zamjenjuje roditeljsku skrb ribe.

2. Skoljkasi sluZe kao privremeno skloniste: neke se morske ribe privremeno skrivaju unutar

plastane Supljine SkoljkaSa nekoliko mjeseci kada su mlade ili dok ne migriraju na mrjestilista.

3. Skoljkasi sluZe kao stalna skloni$ta: neke se morske ribe skrivaju unutar plastane Supljine
Skoljkasa odmah nakon spustanja iz planktona i tu ostaju tijekom juvenilnog i adultnog stadija

svog zivotnog ciklusa.

Li¢inke vecine slatkovodnih skoljkasa iz porodice Unionidae su privremeni obligatni
ektoparaziti koji napadaju $krge ili peraje riba (Karplus, 2014). Li¢inke se prvo inkubiraju u
vanjskim $krgama $koljkasa u posebno modificiranim vodenim cijevima zatim se prenose u
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ribu domacina. Iz jednog $koljkasa moze iza¢i oko 300000 nametnickih glohidija. Glohidija je
licinka preko koje se $koljkas prikaci na Skrge ili peraje riba, a buduci da ribe slobodno plivaju,
prenose glohidije u nova podruc¢ja. Kad se skoljkasima priblizi riba, prihvate svojim ljuskama
za njezine peraje ili $krge. Za vrijeme nametni¢kog zivota koji traje 2-10 tjedana, u glohidiji se
razvija probavilo, skrge, misi¢i zatvaraci, stopalo i kona¢no ljuske (Matonickin, 1978). Nakon
infekcije cista se raspadne i minijaturni skoljkas padne na sediment kako bi dovrsio razvoj.
Struktura glohidije proucavana je svjetlosnim i elektronskim mikroskopom (Wood, 1974,
Nezlin i sur., 1994). Glohidija ima dvije zakrivljene ljuSture i nestani¢nu nit od sredine plasta
do zglobne linije ljusture. Nestani¢na nit je ljepljiva i elasti¢na te sprjecCava potonuce li¢inke u
supstrat, a pomaze i pri kontaktu s domac¢inom. Neke glohidije su selektivne i ostaju vezane

samo za prikladnog domacina, dok neke nastanjuju veliki broj domacina.
Postoje tri razli¢ita tipa mamaca koje koriste Skoljkasi:

1. Mamac u obliku miSi¢ne resice (Slika 1): Sareni rubovi plasta koji oponasSaju male
ribice. Takvi rubovi se pojavljuju samo kod zrelih Zenki dok su kod mladi i muZzjaka
rudimentarni. Rubovi plasta mogu imati lazne pjege za oci, peraje i bo¢nu prugu.
Mahanje se pojavljuje samo u oplodenim, a nikad u neoplodenim Zenkama (Kraemer,
1970; Haag i sur., 1998).

2. Pulsirajuée papile rubova plasta: rubovi plasta Zenke modificirani su u obojene
konusne papile koje brzo pulsiraju (Haag i sur., 1998).

3. Superkonglutinat (Slika 2): riboliki mamac koji sadrzi veliki broj glohidija. Ovaj
mamac potjece iz ekshalacijskog otvora Skoljkasa u prozirnoj sluzavoj cjevcici koja

moze biti do 2,5 m duljine (Haag i sur., 1995; Roe i sur., 2001).



Slika 1. Lampsilis altilis (A) i mamac u obliku misi¢ne resice, Lampsilis subangulata (B) sa
superkonglutinatnim mamcem (izvor: Karplus, 2014).

U detaljnom pregledu o parazitizmu izmedu $koljkasa i li¢inki Barnharta i suradnici (2008),
medu ostalim raspravljaju o porijeklu parazitizma li¢inki, morfologiji glohidije, strategijama
infekcije domaéina i evoluciji specifi¢nosti za domacina. Skoljkasi posjeduju odredene
prilagodbe za hvatanje ribe i prenosenje glohidije. To su: izokrenuti zubi koji ¢ine rub ljusture
za drzanje ribe, mogucnost brzog zatvaranja ljustura (~ 0,1 s), plastani mamac i konstrukcijski

dio plasta koji se stavlja oko glave ribe.

U ovom radu naglasak je na ulozi skoljkasa u biologiji ribe gavcice: privlac¢enje skoljkasa i
riba, izbor mjesta za polaganje jaja, prilagodbe jaja, embrija i li¢inki na razvoj unutar $koljkasa,
utjecaj Skoljkasa na reproduktivno ponasanje muzjaka i zenke, Stete i koristi za $koljkasa od
odnosa s ribama 1 moguca koevolucija partnerstva Skoljkasa i gav€ice te odnosi SkoljkaSa s

drugim ribama.



2. RAZRADA TEME
2.1. Gavcice i njihovi slatkovodni domacini $koljkasi

Rhodeus amarus ili europska gavcica (engl. European bitterling) je vrsta ribe iz
porodice Sarana (Cyprinidae), reda Saranki (Cypriniformes). Europska gav¢ica je s ledne strane
sivozelena, na bokovima i trbuhu srebrnkasta, duga 6 do 7 cm. Tvori obavezne (obligatne)
odnose sa slatkovodnim $koljkasima. Skoljkasi sluze ribi kao inkubatori, pruzajuéi jajima i
licinkama kisik i zastitu, oslobadajuci time istu od bilo kojeg oblika roditeljske skrbi. Postoji
oko Cetrdeset vrsta gav¢ica koje pripadaju trima rodovima Rhodeus, Tanakia i Acheilognathus,
svi ¢lanovi potporodice Acheilognathinae (Arai, 1988). Ove ribe se obi¢no pojavljuju u isto¢noj
Aziji, tek nedavno dospjele su i u sredisnju i zapadnu Europu. Slatkovodni $koljkasi iz obitelji
Unionidae koji sluze kao domacéini gav¢icama pripadaju trima potporodicama: Ableminae,
Anodontinae i Unioninae, medutim povezuju se i s porodicom Margaritiferidae (Liu i sur.,
2006; Smith i sur., 2004).

Tijekom sezone mrijesta muzjaci formiraju male teritorije oko Skoljkasa (Slika 2 A),
koje brane od drugih muzjaka. Muzjaci koji su svadbeno obojeni udvaraju se zenkama i vode
ih do njihovih $koljkasa. Zenke unose nekoliko jaja u skrge $koljkasa uz pomoé izduZzenog
ovipozitora, koji se umece u ekshalacijski sifon (Slika 2 B i 2 C). Teritorijalni muzjaci izbacuju
spermu iznad inhalacijskog sifona, a time se sperma prenosi na jaja inhalacijskom strujom
Skoljkasa i oplodnja se odvija unutar $krga domacina. Nekoliko tjedana kasnije slobodno
plivajuce li¢inke napustaju Skoljkase kroz ekshalacijski sifon (Wiepkema, 1961; Smith i sur.,
2004).

Nedavno su provedena istraZivanja o prilagodbama gavc€ica na Zivot u SkoljkaSima
(Aldridge, 1999) i izboru mjesta polaganja jaja (Smith i sur., 2000b, 2001). Tek u posljednja
dva desetljeca su istrazivaci shvatili da je partnerstvo Skoljkasa i gavcice idealan model za
proucavanje ekologije ponasanja te za povezivanje ponasanja s dinamikom populacija (Smith i
sur., 2000a, 2004, 2006). Prednosti ovog modela su male veli¢ine riba, mogucnost
razmnoZzavanja u zato¢enis$tvu i sposobnost manipuliranja gusto¢om i kvalitetom resursa (Smith

i sur., 2004).
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Slika 2. Europska gavc¢ica i slatkovodni skoljkas Unio pictorum. (A) muzjak u svadbenom
ruhu pregledava skoljkasa, (B) Zenka s produzenim ovipozitorom, (C) Zenka ovipozitorom

unosi jaja u Skoljkasa s muzjakom u blizini (izvor: Karplus, 2014).

2.1.1. Privuéenost europske gavcice $koljkasima i izbor mjesta za odlaganje jaja

U laboratorijskom istrazivanju ispitano je privlacenje europske gavcice i Skoljkasa.
Nekoliko mjeseci prije istrazivanja prikupile su se ribe i1 Skoljkasi u dobi od pola godine prije
spolnog sazrijevanja i bez iskustva razmnozavanja. Svaka skupina se sastojala od dva muzjaka
i dvije zenke te su im predstavljene dvije ,,lutke” odnosno zamjenska sklonista. Promatralo se
koliko puta je riba iznad svake ,,lutke* izvela poloZzaj ,,glava prema dolje* (Slika 2 A) §to dovodi
do ispustanja muskih i zenskih gameta. Neiskusne jedinke nisu mogli razlikovati skoljkase i
kamen sli¢ne veli¢ine. Takoder je bilo moguée uvjeriti ribe da je obrnuta posuda za cvijece

Skoljkas koriste¢i miris SkoljkaSa kao stimulans.

U srediSnjoj i zapadnoj Europi gavéice se mrijeste u Cetiri vrste Skoljkasa: Unio
pictorum, U. tumidus, Anodonta anatina i A. cygnea. Prva istrazivanja o mogucoj razli¢itoj
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primjeni slatkovodnih SkoljkaSa kao domacina gavcica provedena je u blizini Cambridgea u
Engleskoj, u sporom plitkom drenaznom kanalu rijeke Cam (Reynolds i sur., 1997). Skoljkasi
su uklonjeni iz kanala i1 prevezeni u laboratorij gdje je pracen srednji broj li¢inki u svakoj vrsti
Skoljkasa. Razina oslobodenih li¢inki varirala je medu vrstama prema sljede¢em redoslijedu:
Unio pictorum > Anodonta anatina > U. tumidus > A. cygnea. Prema Reynoldsu i suradnicima
(1997) razlike u broju li¢inki koje oslobadaju pojedine vrste §koljkasa mogu biti uzrokovane
ranim izbacivanjem embrija i nezrelih li¢inki, diferencijalnim odlaganjem jaja u svaku vrstu
Skoljkasa od strane gavc€ice ili kombinacijom ta dva. Takoder je ispitana smrtnost ovisna o
gusto¢i kod svih Cetiriju vrsta Skoljkasa. Smrtnost ovisna o gustoci bila je najveca za A. cygnea
(Smith i sur., 2000b). Smatra se da je smrtnost embrija ovisna o gusto¢i u $koljkasima narasla
zbog natjecanja za kisik u $krznoj komori (Smith i sur., 2001). Prema tim istrazivanjima trebalo
bi izbjegavati Skoljkasa koji je ve¢ zarazen mnogim embrijima. Mills i Reynolds (2002b) pruzili
su dokaze iz niza eksperimenata da su stope ventilacije Skoljkasa vazan ¢imbenik za odabir
mjesta za odlaganje jaja. Gavcice se radije mrijeste u skoljkasima koje imaju viSu stopu
ventilacije nego u onima s niskom stopom ventilacije. Usporedbom stupnjeva ventilacije
Getiriju vrsta europskih $koljka$a pronadene su znac¢ajne razlike medu vrstama. Zenke gavéica
su preferirale visoke stope ventilacije unutar vrsta, a moguce je da su koristite i sekundarne

vizualne ili mirisne znakove pri odabiru medu razli¢itim vrstama.

Zenke europske gavéice polazu jaja u unutarnje i vanjske parne skrge $koljkasa. Polozaj
jaja na Sskrgama Skoljkasa vjerojatno ovisi o duljini ovipozitora zenke. U mnogim istrazivanjima
je pronadeno da veli¢ina Skoljkasa ne utjece na preferenciju riba. U ve¢im i manjim $koljkasima
embriji se obi¢no nalaze u podrucju Skrga najblizih ekshalacijskom sifonu (Smith i sur., 2004).
Slatkovodni $koljkasi iz potporodica Anodontinae i Unioninae polazu svoju glohidiju samo u
vanjskim Skrgama. Glohidije mogu negativno utjecati na embrije gavc€ica koji se razvijaju u
njihovoj neposrednoj blizini tako $to ith ubijaju ili se natjeCu s njima za kisik. Europska gavcica
polaze jaja samo u unutarnje Skrge oplodene Zenke Skoljkasa i unutarnje i vanjske Skrge

muZjaka i neoplodene Zenke (Mills i Reynolds, 2003a).



2.1.2. Prilagodbe gavcica na razvoj unutar slatkovodnih Skoljkasa

Vecina spoznaja o prilagodbama gavc€ica za razvoj unutar slatkovodnih skoljkasa potjece
od istrazivanja Aldridgea (1999) o europskim gav¢icama. Gavcice su razvile morfoloske,
fizioloSke 1 psiholoske prilagodbe na inkubaciju jaja u SkoljkaSima. Zbog njihovog razvoja
unutar Skoljkasa, gavCice izbjegavaju suocavanje s predatorima na pocetku svog zivotnog
ciklusa. Jaja gavcica su velika i elipti¢na ili u obliku kruske (Slika 3 A) a taj oblik im pomaze
da se dobro uklope u medulamelarni prostor $krga Skoljkasa bez vezivanja za njih te omogucéava
difuziju znatnije koli¢ine plinova, $to ujedno znaci i snabdijevanje jaja veCom koli¢inom Kisika.
Jaja 1 embriji gavc€ica prekriveni su ljuskavim tuberkulima, a i zumanjéana vrecica ima dva
boc¢na krila koja zajednicki dodatno osiguravaju polozaj jaja u Skrgama (Aldridge, 1999) (Slika
3 B). Kod riba s roditeljskom skrbi jaja su velika i relativno ih je malo. Kako su u ovom sluéaju
Skoljkasi preuzeli roditeljsku skrb, gav¢ice mogu proizvesti ili veliki broj manjih jaja ili manji
broj osobito velikih jaja. Za razliku od vecine riba kod kojih postoji roditeljska skrb i gdje
roditelji polazu svoja jaja na jedno mjesto koje potom Cuvaju, gav€ice polazu manji broj jaja u
razlicite jedinke Skoljkasa. Na taj nacin, mnogi potomci prezivljavaju ¢ak i ako ugine jedan ili
vise Skoljkasa (Aldridge, 1999). Veli¢ina nakupina jaja je, medutim, iznimno varijabilna medu
razli¢itim vrstama gavcéica, a neke vrste mogu tijekom jednog mrijesta poloziti i do 200 jaja

(Kondo i sur., 1984; Ogawa i sur., 2000).
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Slika 3. Razli¢iti stadiji razvoja gavcice i struktura skoljkasa: (A) jaje gavcice, (B) embrio s
istaknutim reznjevima zumanjcane vrecéice, (C) pojava pigmentacije oka, melanofora, riba
migrira u ekshalacijsku Supljinu domacina, (D) pliva¢i mjehur se ispuni plinom, razvija se
bo¢na pruga, zumanjCana vreCica potpuno nestaje, riba napusSta Skoljkasa, (E) prikaz
unutrasnjosti SkoljkaSa, unutarnje i vanjske skrge, plaStana Supljina, ekshalacijska komora,

ekshalacijski i inhalacijski sifoni, mi$i¢i aduktori (izvor: Karplus, 2014).

Jaja, embriji i li¢éinke gav¢ica mogu biti izloZeni uvjetima hipoksije unutar §koljkasa zbog
toga §to:

1. skoljkasi povremeno zatvaraju svoje ljuSture u oteZanim uvjetima okoline te se smanjuje
razina kisika u vodi zarobljenoj unutar skoljkasa;
2. Voda koja dolazi do jaja ve¢ je potroSena preko skrga Skoljkasa ili glohidije;

3. velika jaja gavcica imaju veliku potrebu za kisikom.

Gavcice posjeduju opsezan embrionalni respiratorni sustav s visoko prokrvljenom
Zzumanj¢anom vre¢icom i naborom dorzalne i analne peraje. U uvjetima hipoksije mogu koristiti
etanol za glikolizu i stoga, umjesto da u tkivima stvara toksicni laktat, etanol se ispusta u vodu

(Wissing i Zebe, 1988).



Europska gavcica napusta $koljkaSa uglavnom nocu aktivnim plivanjem iz ekshalacijske
Supljine kako bi zapocela egzogeno hranjenje (Smith i sur., 2004). Li¢inke gavéica potpuno su
zasti¢ene tvrdim ljusturama skoljkasa sve dok ga ne napuste. One izlaze uglavnom nocu kako

bi izbjegle dnevne predatore.

2.1.3. Reproduktivno ponasanje muZzjaka i Zenki

Tijekom proljeca, kada temperatura vode raste i dani postanu dulji, muZzjak europske
gavcice u svadbenom ruhu, koje se sastoji od crvenih peraja i o¢iju na bazi karotenoida (Slika
2 A), brani mala podrugja mrijesta (4-10 m?) oko slatkovodnih §koljkasa (Schaumburg, 1989).
Muzjak se udvara receptivnoj zenki ,,drhtanjem®, izvodeci brze valove na niskoj frekvenciji, te
je tako pokusava odvesti do skoljkasa. Kada se nalazi iznad ekshalacijskog sifona muzjak
usvaja polozaj ,.glava dolje” ili ,kontrola sifona* te se pomice naprijed i dolje preko
inhalacijskog sifona i izbacuje spermu, a u isto vrijeme zenka polaze jaja. Nakon polaganja jaja,
muzjak otjera zenku te Zestoko brani Skoljkasa od drugih muZzjaka koji takoder pokusavaju
oploditi jaja (Smith i sur., 2004). Muzjaci obilaze skoljkasa provjeravajuci njegovu prisutnost,
jer 8koljka$ moze nestati u sedimentu ili promijeniti polozaj.

Muzjak ruziCaste gavCice prakticira Cetiri razliite strategije parenja (Kanoh, 1996,
2000):

1. Mrijest u paru: muzjak brani teritorij, udvara se zenki te je vodi do $koljkasa na mrijest.

Ova strategija ukljucuje jednu zenku i jednog muzjaka (Slika 4 A).

2. Mrijest u paru i prikradanje: teritorijalni muzjaci se povremeno prikradaju susjednim
muZzjacima i pokusavaju oploditi jaja u drugom Skoljkasu (tzv. tip prikradanja 1). (Slika

4 B).

3. Prikradanje: muzjaci koji ne brane teritorij prikradaju se drugim muzjacima i oploduju

samo jaja koja su unutar Skoljkasa drugih muzjaka (tzv. tip prikradanja 2). (Slika 4 B).

4. Grupni mrijest: skupine muzjaka koji se prikradaju i provaljuju na odredeni teritorij

(Slika 4 C). Kod ove strategije nema udvaranja.

Muzjaci mogu prijeci s jedne strategije parenja na drugu, s obzirom na dostupnost resursa i
brojnost muzjaka (Kanoh, 2000; Mills i Reynolds, 2003a, Reichard i sur., 2004a). Veliki



muzjaci nastoje uspostaviti teritorij 1 braniti ga, dok mali muzjaci uglavnom prakticiraju
strategiju prikradanja. RazliCite strategije parenja istrazivane su u Japanu na maloj populaciji
vrste Rhodeus ocellatus gdje je 46,3% bila strategija mrijesta u paru s jednim ili vis§e muzjaka
koji se prikradaju, 35,8% otpalo je na mrijest u paru, a 17,9% na grupni mrijest. Analiza
izoenzima otkrila je da je 12% potomaka bilo od muZjaka koji su se prikradali. Tijekom vrhunca
sezone mrijesta, a osobito kod velike gusto¢e muzjaka, kompeticija je visoka, s do dva dogadaja
ejakulacije sperme u minuti (Reichard i sur., 2004b). Zbog ¢injenice da se izbacena sperma ne
rasprsi u vodi, ve¢ ulazi u skrge Skoljkasa, i teritorijalni muzjaci i oni koji se prikradaju izbacuju
spermu prije odlaganja jaja (Kanoh, 1996; Candolin i Reynolds, 2002b). MuZjaci posjeduju
dobro razvijen sustav spermatozoida s dokazanom proizvodnjom mucina koji produzuje
dugovjecnost sperme tako Sto polako oslobada aktivne spermatozoide zbog sporog otapanja u
vodi. Kako bi teritorijalni muzjaci nadmasili one koji se prikradaju bitna je ejakulacija sperme

prije odlaganja jaja, a ne agresija, veli¢ina tijela i post-ovipozicijska ejakulacija.

Utvrdeno je da obilje Skoljkasa, prostorna rasprostranjenost i kvaliteta Skoljkasa imaju velik
utjecaj na reproduktivno ponaSanje gavcica. Kad je gustoc¢a skoljkasa veca od gustoce gavcica
za pretpostaviti je da ¢e svi muZjaci koristiti strategiju mrijesta u paru. Medutim, strategija
prikradanja se primjenjivala i u takvim situacijama. Moguce je da mali, neugledni muzjaci nisu
u stanju privuéi Zenke na njihove Skoljkase i zato mogu prakticirati samo strategiju prikradanja

(Smith i sur., 2004).
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Slika 4. Strategije parenja gav¢ice Rhodeus ocellatus. (A) mrijest u paru, (B) mrijest u
paru i prikradanje tipa 1 i tipa 2, (C) grupni mrijest (izvor: Karplus, 2014).

Zenke gavdéica su se prilagodile mrijestu u slatkovodnim $koljkasima. Europska gavéica se
ne moze uspje$no reproducirati bez $koljkasa u prirodnim uvjetima (Smith i sur., 2004).
Gavcice posjeduju ovipozitor, odnosno posebno modificiranu urogenitalnu papilu koja im
omogucuje da unesu jaja u Skrge Skoljkasa. Ovipozitor se sastoji od izduZene cijevi koja je
spojena na konusni misi¢ni organ u €ijoj se bazi ovipozitor otvara u jajovod i mjehur. Tijekom
polaganja jaja ovipozitor postaje krut na manje od sekunde zbog kontrakcije konusnog organa
1 pritiska urina koji pritiS¢e jajasca niz ovipozitor (Duyvene de Wit, 1955; Smith i sur., 2004).

Ovipozitor je podvrgnut ciklickim promjenama u svojoj duljini, blisko vezanima sa zreloS¢u
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jajnika i sezonom parenja. Duzi ovipozitor dopusta Zenkama da polazu jaja dublje u Skrge

SkoljkasSa gdje je gusto¢a embrija niza.
Zenke spremne za mrijest usvajaju razli¢ite poloZaje tijela iznad $koljkasa:

1. ,Sifonska inspekcija“ili,,glava dolje — polozaj slican onom kod muzjaka, ali zenka
stoji nesto strmije i tako procjenjuje kvalitetu Skoljkasa.

2. ,Mrijest — Zenka se pomice naprijed i dolje te stvara kontakt s ekshalacijskim
sifonom u koji stavlja svoj ovipozitor i konusni organ za mrijest (Slika 2 C)

3. ,Dodirivanje — Zenka se pomice naprijed i1 dolje, stvaraju¢i kontakt s
ekshalacijskim sifonom slicno kao kod ,,mrijesta”, ali bez umetanja ovipozitora
(Wiepkema, 1961; Smith i sur., 2004). Opisano ponasanje se jo$§ naziva ,,varljivim
ponasanjem ovipozicije“, izrazeno je Kod zenki koje su izlozene vecem broju

muzjaka i signalizira spremnost zenke na mrijest.

Europska gav¢ica se mrijesti izmedu travnja i kolovoza, s vrhuncem sezone mrijesta u
svibnju, dok je tipi¢an broj jaja u rasponu od 80 do 250. Tijekom svakog odlaganja jaja se mogu
polagati u razli¢ite $koljkase (Smith i sur., 2004). Zenka mora odabrati prikladnog partnera i
odgovarajuceg SkoljkaSa za mrijest. Odabir je klju¢an za prezivljavanje i optimalan razvoj
potomstva. Odabirom prikladnog partnera Zenka osigurava mrijest s malim ometanjem od
strane suparni¢kih muZjaka i prijenos dobrih gena na potomstvo. Zenke za mrijest &e$ée odabiru
veée muzjake i one sjajnije obojene. Sjajna crvena boja je posljedica karotenoida koje riba ne
moZe sintetizirati te ona odrazava njihovu kvalitetu, kondiciju i sposobnost hranjenja. Sto se
tice odabira Skoljkasa, Zenke prakticiraju kontrolu sifona prije polaganja jaja kako bi procijenile
stanje SkoljkaSa. Kvaliteta SkoljkaSa ovisi o stupnju zaraze jajima 1 o vrsti §koljkasa, buduci da
je smrtnost gavc€ica unutar $koljkasa ovisna o gustoéi i razlikuje se ovisno o vrsti skoljkasa
(Smith i sur., 2000b). Mrijest u visokokvalitetnim skoljkasima, tj. $koljkasima koji nisu
zarazeni s puno jaja, takoder je u najboljem interesu muzjaka kako bi se osigurao opstanak
potomaka. Ponekad moze do¢i do sukoba interesa izmedu muZzjaka 1 Zenke oko izbora Skoljkasa
za mrijest. Zenke su izbirljivije od muZjaka, dok su muZjaci spremni za mrijest u §koljkasima
niske kvalitete kako ne bi trebali traziti nove. Takoder, izbjegavaju visokokvalitetne Skoljkase
ako se oko njih nalaze muzjaci koji se prikradaju, dok je Zenkama dodatna sperma korisna.
Zenke favoriziraju visoku razinu oslobadanja sperme, dok muZjaci razborito rasporeduju
spermu medu Zenkama. Dominacija velikih muZzjaka djelomi¢no moze nadjacati izbor Zenke.
Medutim, preferencije zenki ne odnose se uvijek na dominantne muzjake, vec je izbor partnera
prvenstveno povezan s intenzitetom njihovog udvaranja. Nedavna otkrica o gavCicama
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pokazuju da Zenke zapravo mogu pozvati i potaknuti prikradanje muzjaka, kako bi osigurale
oplodnju, kompatibilnost sperme i jajnih stanica i povecanu genetsku varijabilnost potomstva

(Reichard i sur., 2007a).

2.1.4. Prednosti i nedostaci za $koljkase i moguéa koevolucija partnerstva $koljkasa i
gavcica

Koristi za gav€ice u ovom partnerstvu su jasne, medutim prednosti i nedostaci ovog odnosa
za Skoljkase joS nisu poznati. Vrlo Cesto se u literaturi ovaj odnos opisivao kao mutualisticki,
uz objasnjenje da gavcica koristi SkoljkaSa za mrijest i kao mjesto odlaganja jaja, a Skoljkas
gavcicu za izvaljivanje i rasprostranjivanje li¢inki glohidija. Medutim, ucestalost infekcije
glohidijom je mala, gavcica izbjegava infekciju glohidijom, gubi je ubrzo nakon vezivanja ili
¢ak moze razviti imunoloSku zastitu od zaraze glohidijom. U eksperimentalnom istrazivanju
usporedivala se razina infekcije glohidijom kod gavc€ica i drugih vrsta riba. NajniZa razina
infekcije bila je kod gavcica, $to nas dovodi do zakljucka da Skoljkasi nemaju koristi od gavc¢ica
kao domacina. Tijekom vrhunca sezone mrijesta, velike kolic¢ine sperme se ispustaju u blizini
inhalacijskog sifona $koljkasa. Mills i Reynolds (2003a) su istrazivali je li $koljkas ima koristi
od velike koli¢ine sperme medu Skrgama. Usporedene su stope rasta Skoljkasa s vecom i onim
s manjom koli¢inom sperme te nije utvrdena nikakva razlika u rastu skoljkasa $to pokazuje da
Skoljkasi nisu u stanju probaviti spermu gavcica ili je korist od navedenog unosa minimalna.
Stoga danas prevladava misljenje da je opisani odnos ipak prije komensalskog ili parazitskog
karaktera, a ne mutualisti¢kog kako se ranije pretpostavljalo. Primjerice, utvrdeni su neki ucinci

mrijesta gavcCica na SkoljkaSe:

e ostecenja skrga — cilijarni epitel u neposrednoj blizini jaja postaje izoblicen i ponekad
ostecen,

e kompeticija za kisik — velika gustoca li¢inki gavcica rezultira znacajnim smanjenjem
kisika,

e smanjena stopa ventilacije — zbog blokade prolaska vode stopa ventilacije je smanjena

Sto dovodi do smanjenog unosa hrane i kisika.

Nedavno su testirani u¢inci mrijesta gav¢ica na rast Skoljkasa (Reichard i sur., 2006). Kod

Skoljkasa koji su zadrzali veliki broj gav¢ica smanjio se rast dok kod drugih koji su odbacili
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gavcice nije bilo smanjenog rasta. Stoga se ¢ini da se odnos izmedu gavcice i Skoljkasa razlikuje
0visno o vrstama, a moze biti parazitizam ili komenzalizam. Vecina izbacivanja jaja se dogada
odmah nakon polaganja ili unutar prvog tjedna inkubacije. Jo§ nisu poznati mehanizmi i
znakovi izbacivanja jaja od strane SkoljkaSa. Rukovanje Skoljkasima, visoka razina fosfata i
smanjenje kisika u vodi moze dovesti do preranog izbacivanja gav¢ica (Reynolds i Guillaume,
1998; Mills i Reynolds, 2004). Brzo zatvaranje ljustura dovodi do stvaranja jake ekshalacijske
struje koja izbacuje jaja gavcica iz Skoljkasa. Medutim, nije poznato kako gavcica izaziva taj
odgovor u Skoljkasa. Anodonta woodiana izbacuje gotovo sve, Anodonta cygnea veéinu

gavcica, a Unio pictorum inkubira jaja i ima nisku stopu izbacivanja.

Malo je dokaza o koevoluciji skoljkasa i gavc¢ica. Prema Liu i suradnicima (2006), premalo
je empirijskih podataka o preferencijama medu S$koljkasima za sveobuhvatnu procjenu
podudarnosti izmedu filogeneze tih dviju skupina. Potrebno je provesti viSe istraZivanja o
specifi¢nosti partnera, Stupnju izbacivanja gavéica, anatomiji $krga, fiziologiji Skoljkasa te
koristi odnosno S$tetnosti odnosa za ribe i Skoljkase kako bi bolje razumjeli evoluciju tih

partnerstva.

2.2. Ostali primjeri zajednica riba i Skoljkasa

2.2.1. Strmorinci i Skoljkasi

Strmorinci (Carapidae) su porodica riba kostunjaca iz reda Ophidiiformes. Malih su
dimenzija, tijelo im je zmijoliko i lagano svjetluca. Razmnozavaju se ovalnim jajima duzine 1
mm. Strmorinci Zive slobodno, ali i kao komensali ili paraziti u nekim vrstama morskih
beskraljeznjaka, naj¢esce trpova i skoljkasa. U deset rodova Skoljkasa pronadeno je pet vrsta
strmorinaca iz dvaju rodova. Tri vrste roda Onuxodon tipi¢no obitavaju u $koljkasima i samo
rijetko u trpovima (Arnold, 1956; Markel i Olney, 1990). Strmorinac Carapus dubius nastanjuje
iskljucivo Skoljkase, a C. homei se obi¢no javlja u trpovima i rijetko u §koljkasima. Usporedna
istrazivanja anatomije i morfologije strmorinaca pridonijele su razumijevanju evolucije njihove
povezanosti s beskraljeznjacima, ukljucujuci skoljkase (Williams, 1984; Markel i Olney, 1990;
Parmentier i Vandewalle, 2003). Medutim, nedostaju terenska ili laboratorijska istrazivanja sa

Zivim primjercima strmorinaca u odnosima sa SkoljkaSima.
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2.2.2. Odnos vrste Liparis inquilinus s ¢esljatama

Riba Liparis inquilinus (engl. snailfish) iz porodice Liparidae vec¢inu svog demerzalnog
zivota provodi pod zaStitom ce$ljace Placopecten magellanicus. Te se ribe u srpnju, nakon
planktonskog stadija zivota, pri duljinama tijela oko 12 mm, spustaju na morsko dno, ulaze u
¢esljace te borave u njima do prosinca. U vrijeme najintenzivnije sezone mrijesta, tijekom
ozujka i travnja, riba napusta ¢e$ljacu i migrira u priobalje kako bi se mrijestila. Riba napusta
svoje domacdine uglavnom tijekom no¢i kako bi se hranila malim rakovima. Ce§ljau &esto
okupira nekoliko riba, a stupanj okupiranosti varira medu lokalitetima. Prije nego sto ribe udu
u ceSljacu, plivaju uz njen plast dodirujuc¢i rubove plasta i tentakule glavom ili donjim
reznjevima prsnih peraja koje sadrze okusne pupoljke. Tijekom dodira tentakuli se skupljaju,
ali ljusture 1 dalje ostaju otvorene. Riba ulazi u ¢esljacu konstantnim pokretima repa. Rijetko se

dogodi da cesljaca odbaci ribu zatvaranjem ljustura.

Ovaj tip odnosa izmedu vrste L. inquilinus i ¢esljace je komenzalizam. Korist koju ima
riba od ovog odnosa je stalna zastita od grabeZljivaca, u odnosu nema natjecanja za hranu i ribe

ne uzrokuju nikakvu $tetu ¢esljacama (Able i Musick, 1976).

2.2.3. Odnos vrste Urophycis chuss s ¢eSljacama

Vrsta Urophycis chuss (engl. red hake) iz porodice Phycidae takoder ulazi u odnos s
¢esljatom Placopecten magellanicus. Ovaj odnos ima kraci vijek trajanja zbog veéih dimenzija
ovih riba. Partnerstvo zapoc¢inje nakon metamorfoze ribe i prestaje nakon 2-3 mjeseca kada riba
preraste CeSljacu nakon cega i dalje ostaje neko vrijeme u blizini svog domacina (Wigley i
Theroux, 1971). Prije ulaska u ¢esljacu riba kruzi oko nekoliko njih i povremeno dodiruje plast
¢esljace trbusnim perajama. Nakon $to se riba priblizi ¢esljaci na udaljenost od 1-2 cm, ulazi u
nju, na Sto skoljkas reagira zatvaranjem ljustura. Cijeli taj proces ulaska ribe i reakcija ¢esljace
traje manje od 30 sekundi (Musick, 1969; Steiner i sur., 1982). Pojedina¢ne ¢esljace sadrze 2-
4 ribe. Vece ribe uglavnom biraju vecée ¢eSljae. Smatra se da to nije posljedica kompeticije,
nego su velike ribe prisiljene koristiti vece ¢esljace zbog svojih dimenzija dok male ribe mogu
nasumice odabrati manje cesljace. Medutim, u laboratorijskom ispitivanju je zabiljezeno

agresivno ponasanje jedinki vrste U. chuss radi sklonista gdje su vece ribe bile agresori, a manje
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su uzmicale. Ipak, ranije zauzimanje sklonista ponekad je imalo prednost nad veli¢inom pa je i

manja riba bila u stanju obraniti svoje skloniste.

Ovaj tip odnosa vrste Urophycis chuss s ¢eslja¢ama je komenzalizam. Riba je zaSti¢ena
od strane Cesljac¢a, nema kompeticije za hranu, a istovremeno riba najvjerojatnije ne nanosi
nikakve $tete domacinu. Cini se da je ovaj odnos vise fakultativan, jer u laboratoriju mlade ribe
preferiraju smjestaj unutar ljustura uginulog Skoljkasa u odnosu na smjestanje u Zive ¢eSljace

(Steiner i sur., 1982).
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3. ZAKLJUCCI

Znanstvena istrazivanja Koja se bave zajednicama riba i $koljkasa su relativno rijetka te
su stoga i saznanja 0 ovim odnosima nepotpuna. Najpoznatiji primjer ovakvih partnerstva su
zajednice skoljkasa i riba gavcica koji predstavljaju idealan model za proucavanje ekologije
ponasanja te za povezivanje ponaSanja s dinamikom populacija, a prednosti ovog modela su
male veli¢ine riba, moguénost razmnozavanja u zatoCeniStvu i sposobnost manipuliranja
gustocom i kvalitetom resursa. Prilagodbe gavc¢ica vjerovatno su evoluirale kako bi se osiguralo

hvatanje njihovih jaja u skrgama Skoljkasa.

Koristi za gav€ice u ovom partnerstvu su jasne, medutim prednosti i nedostaci ovog
odnosa za Skoljkase jo§ nisu dovoljno poznati. Danas prevladava misljenje da je ovaj odnos
komensalskog ili parazitskog karaktera, a ne mutualistiCkog kako se ranije pretpostavljalo.
Skoljkasi koriste gav&icu kako bi inkubirali i rasprsili glohidije, ali se ¢ini da gavéica u velikoj
mjeri izbjegava inkubaciju glohidije te je odbacuje ili ¢ak razvija imunoloSku zastitu od
inkubacije. Skoljkasi stoga nemaju koristi od gavéica kao domacina njihovih glohidija. Osim
toga, postoje i negativni utjecaji mrijesta gav€ica u Skoljkasima: oSteCenje Skrga, kompeticija
za kisik i smanjena stopa ventilacije. Slabo su poznati i slozeni mehanizmi koji reguliraju

preferenciju domacina u odnosu gavcica i skoljkasa.

Kako bi u potpunosti razumjeli prirodu i znacaj ovih partnerstva potrebna su daljnja
intenzivna istrazivanja morfologije, anatomije, fiziologije, evolucije i ponasanja razli¢itih vrsta

gavcica i Skoljkasa u tim sloZzenim odnosima.
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