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Wykorzystanie produkciji pierwotnej
przez konsumeniow planktonowych w zaleznosci
od dlugosci lancucha pokarmowego

Przede wszystkim chcialbym troche zawezi¢ temat zastrzegajgc sie,
ze pomine catkowicie sprawy drapieznictwa i ogranicze sie do zagadnienia
wykorzystywania produkcji pierwotnej pelagialu zbiornikéw wodnych
przez planktonowych konsumentéw I rzedu.

Praktycznie, przynajmniej w przypadku ekosysteméw stodkowodnych,
do zespolu konsumentow I rzedu zaliczymy prawie wszystkie zwierzeta
planktonowe — pierwotniaki, wrotki, skorupiaki i larwalne stadia innych
grup systematycznych. Nieliczne gatunki drapiezne nie s3 w zasadzie dra-
pieznikami obligatoryjnymi i w znacznym stopniu wykorzystujg nie zwie-
rzece komponenty sestonu, dlatego caly zesp6l zooplanktonu jeziornego.
mozna traktowa¢ jako zespdt konsumentéow I rzedu.

Nasuwa sie zatem pytanie: dlaczego ma by¢é mowa o réznej dlugosci
fanicucha pokarmowego, skoro pomijamy sprawy drapieznictwa i skoro
rozpatrujemy wykorzystywanie produkeji pierwotnej przez konsumen-
tow I rzedu, a wiec zgodnie z klasycznymi schematami dwa sgsiednie ogni-
wa tego lancucha, czy dwa kolejne pietra troficzne: producent — konsu-
ment I rzedu, fitoplankton — zooplankton.

OdpowiedZ na to pytanie jest do$é prosta. Whrew klasycznym schema-
tom lancuchow pokarmowych juz od dos¢é dawna zwracano uwage na to,
ze glony planktonowe nie sg jedynym pokarmem zwierzat planktonowych,
ktorych wiekszosé odlawia z wody czagstki pokarmu bez aktywnej wy-
biérezosci, bowiem mechanizm tego odlawiania polega na automatycznej
filtracji, jak to ma miejsce u skorupiakéw, czy automatycznej sedymenta-
cji, jak u wrotkéw. Odlawiane sg wiec czgstki pokarmu bez wzgledu na to,
czy sa one zywymi komérkami glonéw, bakterii, czy tez czastkami mart-
wej materii organicznej — tryptonu.

Na pokarmowe znaczenie bakterii i tryptonu dla planktonowych fil-
tratorow i sedymentatoréw zwracato uwage wielu badaczy, od Naum a=
nna (1918, 1921, 1923) poczynajgc. Udowodnili oni, ze wrotki i skoru-
piaki planktonowe mogg nie tylko zjadaé¢ komorki bakterii i czastki tryp-
tonu, ale réwniez z powodzeniem je przyswajaé. Kilku badaczy (np. M a-
nuilova 1958, 1962) stwierdzilo nawet, ze dla pewnych gatunkéw sko-
rupiakow bakterie i trypton mogg by¢ pokarmem catkowicie wystarcza-
jacym dla normalnego rozwoju i to w koncentracjach wecale nie przewyz-
szajgcych koncentracji spotykanych w warunkach naturalnych.
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Badania te wykazaly wiec niezbicie, ze bakterie i martwa materia orga=
niczna moga by¢ $wietnie wykorzystane jako pokarm przez zwierzeta plan-
ktonowe. Brakowalo jednak ciggle dowodu na to, Zze w rzeczywistosci,
w naturalnym $rodowisku zooplankton je wykorzystuje, i jesli tak, to jaka
stanowig cze$¢ jego pokarmu.

Byl to problem tym bardziej istoiny, ze analizy zawartosci przewo-.
dow pokarmowych zwierzat odlowionych ze Srodowiska wykazujg nie=
zmiennie tylko obecno$¢ komoérek roslinnych w przewodach, prawdopo-
dobnie dlatego, ze jedynie te komoérki dajg sie zidentyfikowaé w zmacero-
wanej tresci jelita czy zotgdka.

Ponadto rozpoczete jeszcze przez Harveya w 1933—1934 r. badania
nad korelacjg liczebnosci fito- i zooplanktonu znalazly szerokie rzesze
zwolennik6w, ktorym najczesciej udawalo sie stwierdzi¢, ze korelacja ta
realizuje sie jako korelacja odwrotna. Interpretowano to za Harveyem
jako dowodd intensywnego wyzerania fitoplanktonu przez zooplankton.
W zwigzku z tym nadal obowigzywaly tradycyjne schematy lancuchéw po-
karmowych — zooplankton pozostawal zespolem konsumentéw I rzedu,
zespotem roslinozercow.

Pierwszg pracg o troche wywrotowym charakterze byla publikacja
Nauwercka (1963). Autor ten wykorzystal dawne spostrzezenia plan-
ktonologéw (m. in. Naumanna 1918, 1921, 1923 i Edmondsona
1957), z ktérych wynika, ze dla planktonowych filtratoréw i sedymentato-
ré6w duze formy fitoplanktonu (wiekszo$é sinic, okrzemek, bruzdnic) nie
sg jako pokarm dostepne i, ze wykorzystane jako pokarm moga by¢ tylko
formy drobne — tzw. nannofitoplankton. Nauwerck analizowal produkcje
drobnych glonéw nannoplanktonowych i poréwnat jg z zapotrzebowaniem
‘pokarmowym calego zespotu zooplanktonu, ktéore wyliczyl na podstawie
pomiarow respirometrycznych metabolizmu tego zespotu.

Okazato sie, ze produkcja tych drobnych glonéw jest o wiele za mata,
by pokry¢ zapotrzebowanie pokarmowe zooplanktonu, nawet przy zaloze-
niu, ze wszystkie drobne glony sa zjadane i przyswajane w 100%. Wnio-
sek byt zatem oczywisty. Podstawowsa baze pokarmowsg zooplanktonu sta-
nowi nie fitoplankton, ale pozostale komponenty organicznej frakeji ses-
tonu — bakterie i martwa materia organiczna.

Wyniki badan Nauwercka udalo sie potwierdzi¢ zupelnie inng meto-
da na materiatach z jezior mazurskich (Gliwicz 1968). Metoda ta pole-
gala na rownoleglej ekspozycji in situ jeziora wody jeziornej z aktywnym,
pobierajacym pokarm zooplanktonem i wody jeziornej z zooplanktonem
inaktywowanym, nie pobierajgcym pokarmu. Po okre§lonym czasie ekspo--
zycji wody w przezroczystych pojemnikach zamykajgcych te wode auto-
matycznie w chwili rozpoczecia ekspozycji na okre$lonej gtebokosci, wy-
liczano objetos¢ fitoplanktonu, bakterii i tryptonu w obu wariantach. Roz-
nica w objetosci tych elementéw w wariancie’ kontrolnym i wariancie
eksperymentalnym mogta by¢ interpretowana jako racja pokarmowa cate-
go zespolu zooplanktonu. Znajgc objetos¢ zjedzonych glonéw, bakterii
i tryptonu, mozna bylo obliczy¢ (w procentach) udzial tych elementow
w racji pokarmowej. j

Okazalo sig, ze w eutroficznym Jeziorze Mikolajskim gltéownym sklad-
nikiem pokarmu zooplanktonu sa bakternie. Stanowig one 70—85%0 objeto-
Sci calego pokarmu. Na trypton przypada 10—20%, a na fitoplankton tyl-
ko 5—15%o.
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Oczywiscie mozna poda¢ w watpliwosé, czy w rzeczywistosci w takich
wlasénie procentach glony, bakterie i trypton wykorzystywane byly przez
zooplankton z energetycznego punktu widzenia, bowiem, po pierwsze, nie
wiadomo, ile kalorii przypada na jednostke objetosci kazdego z tych ele-
mentéw, po drugie, trudno osgdzi¢, czy zblizony, czy roézny jest stopien
ich przyswajania przez zwierzeta.

Wiadomo jednak, ze kalorycznosé glonéw i bakterii jest do$¢ podobna,
moze tylko trypton ma kalorycznos¢ istotnie mniejsza. Z drugiej strony
trudno przypuszczaé, ze bardzo odmienny jest stopien przyswajania tych
trzech rodzajow pokarmu.

Mozna wiec stwierdzié, ze przeplyw energii od ogniwa, czy poziomu
producentéw, do poziomu konsumentéw I, nie jest zupelnie bezposredni,
ze stosunkowo niewielka tylko cze$¢ energii zwigzanej w procesie foto-
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Used radiant energy

Osady denne ~- Bottom deposits
*

Fig. 1. Schen.lat drég przepltywu energii pomiedzy poziomem producentéw i konsu-
mentow planktonowych w pelagialu jeziornym
Objasnienia w tekscie

Plan of channels of energy flow between the level of producers and plankton
consumers in a lake pelagial
The areas of the circles symbolize the amount of energy present in a given trophic level,
or rather in some components of the seston — in phytoplankton (F), zooplankton (Z), bacteria
(B), trypton (T) — dead particular organic matter in suspension, and in dissolved dead orga-
nic matter (MOR). Breadth of arrows symbolized the amount of energy which flows between
components of the seston in a given time. Shaded arrows — chemically combined energy,
unshaded arrows — energy in a different form: proportions between sizes of different areas
and breadths of different arrows are only partly based on concrete materials

syntezy dociera do zwierzat bezpos’rednio‘ w postaci zwigzkéw organicz-
nych zywych komoérek roslinnych, i ze wobec tego znacznie wieksza czes¢
tej energii przeplywa do konsumentéw drogg okrezng, poprzez dodatkowe
ogniwa.
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Na zalgczonym schemacie (fig. 1) staralem sie uwzgledni¢ wszystkie
gloéwne drogi, ktorymi energia zwigzana chemicznie moze przedosta¢ sie
do konsumentéow I. Nazwa ta nie wydaje sie zreszta w tym przypadku
szcze$liwa, ze wzgledu na 'te wlasnie poSrednie ogniwa. Kojarzy sie w za-
sadzie z roslinozercami, do ktorych trudno w tej sytuacji zaliczy¢ zwie-
rzeta planktonowe.

W schemacie tym obowiazuja symbole Odumowsko-Tealowskie, to zna-
czy powierzchnie ko6l symbolizuja pewng ilos¢ energii znajdujace] sie
na danym poziomie troficznym, czy raczej w jakims komponencie sesto-
nu — w fitoplanktonie (F), w zooplanktonie (Z), w bakteriach (B), w tryp-
tonie (T), a wiec martwej materii organicznej w postaci zawiesiny czastek,
i w martwej materii organicznej rozpuszczonej (MOR).

Natomiast szerokoéé strzalek symbolizuje te ilo$¢ energii, ktéra prze-
plywa pomiedzy dwoma komponentami sestonu w jakims$ okre§lonym cza-
sie (strzalki zaciemnione — to energia zwigzana chemicznie, strzalki nie-
zaciemnione — to energia w innej postaci).

Proporcje pomiedzy wielkosciami poszczegélnych powierzchni i sze-
roko$ciami poszczegdlnych strzatek sg tylko czeSciowo oparte na konkret-
nych materiatach. Wiadomo np. z prac takich badaczy, jak KroghiLan-
ge (1931), czy Birge i Juday (1926), ze rozpuszczonej materii orga-
nicznej (MOR) jest w wodach jeziornych znacznie wiecej niz materii or-
ganicznej w postaci zawiesiny (F + Z + B + T). Mozna réwniez przy-
jaé sugestie Elstera (1963, 1965), ze metabolizm fitoplanktonu stanowi
okoto 40°0 jego produkeji brutto i, ze okoto 10% tej produkcji usuwane
jest w postaci rozpuszczalnych asymilatow z komoérek do srodowiska
(MOR). Z eksperymentéw pokarmowych przeprowadzonych na jeziorach
mazurskich wynika z kolei udziat fitoplanktonu, bakterii i tryptonu w po-
karmie zooplanktonu itd., itd. Oczywiscie trudno jeszcze okresli¢, z jaka
intensywnoscig zachodza w wodzie jeziornej procesy koagulacji rozpusz-
czonej materii organicznej w duze konglomeraty, czy czastki, Baylor
i Sutclife (1963) oraz inni stwierdzili jednak, ze procesy te zachodzg
w warunkach naturalnych. Trudno réwniez stwierdzi¢, ile zwigzkéw or-
ganicznych wyplukuje sie bezposrednio ze swiezo obumarlych komérek
glonéw, a ile dopiero po czesciowej destrukeji tych komorek.

Nie jest to jednak najwazniejsze, poniewaz mie zamierzam tu ocenic,
jaka cze$é energii przeptywa od fitoplanktonu do zooplanktonu kazdg
z mozliwych drog, ale raczej wskaza¢ ma rozne kombinacje tych drog
i zatrzyma¢ sie przy zagadnieniu poruszonym w tytule, a mianowicie: od
czego zalezy stopien wykorzystania produkeji pierwotnej przez konsumen-
tow planktonowych. ’

A wiec wiadomo, ze na skutek miedostepnosci duzych form fitoplan-
ktonu dla zwierzat planktonowych tylko niewielka czes¢ produkeji pier-
wotnej netto moze by¢ przez zooplankton wykorzystana bezposrednio, to
znaczy zjedzona, z tym, ze i z tej niewielkiej czeSci nie wszystko zostaje
przyswojone — czeS¢ wraz z mieprzyswojong masa bakterii i tryptonu
wraca do wody w postaci nowych czastek martwej materii organicznej.

Pozostala, duza cze$¢ produkeji pierwotnej czesciowo wypada ze stre-
fy pelagialu w postaci opadajgcych, zywych komoérek glonoéw, cze$ciowo
wyplukana jest w postaci asymilatow do srodowiska, cze$ciowo dostaje
sie od razu do bakterii, czesciowo, prawdopodobnie w najwiekszej swej
czesci, przechodzi w stadium detrytusu — tryptonu, ktéry z kolei czes-
. ciowo wypada w postaci opadajacych na dno czgstek, czeSciowo staje sie
pokarmem zooplanktonu, czesciowo substratem i materialem energetycz-
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nym dla bakterii, wreszcie czes¢ zwiazkéw organicznych jest z niegp wy-
plukana do érodowiska i przechodzi w stan martwej materii organicznej
rozpuszczonej. Z kolei rozpuszczona materia organiczna albo mechanicz-
nie sie koaguluje, albo staje sie materialem energetycznym dla bakterii.
Nastepnie bakterie sg czeSciowo zjadane przez zooplankton, czesciowo wy-
padaja z pelagialu i opadajg na dno wraz z czastkami tryptonu, ktore cze-
sto stanowig dla nich podioze, czeSciowo, obumierajac, stajgc sie czgstkami
tryptonu i wreszcie czes¢ zwigzkow organicznych wyprodukowanych przez-
nie dostaje sie¢ do Srodowiska w formie rozpuszczonych zwigzkéw. Nale-
zy ponadto zwréci¢ uwage na mozliwo$¢ powrotu materii organicznej
z dna, zaréwno w postaci rozpuszczonych zwigzkow organicznych, jak tez
czgstek tryptonu. Ma to oczywiscie miejsce przede wszystkim w czasie
holomiksji, czyli catkowitej cyrkulacji wod zbiornika.

Przeplyw energii pomiedzy poziomem producentéw (F) i konsumen-
tow (Z) moze by¢ zatem do$é skomplikowany. Im wiecej energii kieruje
sie na te okrezng droge, tym mniej energii pozostaje do wykorzystania
dla zooplanktonu. Dziatajg tu oczywiscie przede wszystkim bakterie, ktére
na skutek swego metabolizmu zwiekszajg entropie energii w calym ukla-
dzie.

Stopienn wykorzystania produkecji pierwotnej przez zooplankton be-
dzie wiec w pierwszym rzedzie zalezal od tego, jaka czes¢ produkeji netto
bedzie wykorzystana przez zwierzeta bezposrednio, a jaka drogg posred-
nig — poprzez dodatkowe ogniwa ukladu.

Zalezne jest to przede wszystkim od:

1) dostepnosci komérek i kolonii fitoplanktonu dla zooplanktonu, a to
zalezy z kolei od tego, a) jakg czesé produkcji pierwotnej netto stanowia
drobne, dajace sig zjes¢ glony, a jaka duze, niedostepne dla zooplanktonu
formy, i od tego, b) czy w zespotach zooplanktonu dominujg gatunki in-
tensywniej odfiltrowujace drobne glony, czy tez tak zwane mikrofiltra-
tory, ktore bardziej intensywnie odfiltrowuja jeszcze drobniejsze komor-
ki bakterii;

2) stopnia przyswajania zjedzonych glonéw (jesli rozpatrujemy to pod
katem produkeji netto zooplanktonu, to tez od tego, jaki jest energetycz-
ny koszt odlowienia, trawienia i przyswajania pokarmuy);

3) intensywnosci wypadania zywych glonéw ze strefy pelagialu; ener-
gia zmagazynowana w tych opadajacych komérkach moze trafi¢ do zoo-
planktonu dopiero po czesciowej redukeji w osadach w czasie najblizsze-
go krazenia wod;

4) intensywnosci wydzielania asymilatéw do $rodowiska przez zywe
komoérki glonéw; im wieksze jest to wydzielanie, tym mniej zostaje do
bezposredniego skonsumowania — przynajmniej w przypadku nannoplan-
ktonu, bo w przypadku niejadalnego fitoplanktonu sieciowego jest odwro-
tnie, im wieksze jest wydzielanie, tym wiecej pozostaje w pelagialu dla
bakterii i do ewentualnej koagulaciji.

Stopien wylkorzystania produkeji pierwotnej przez zooplankton zale-
zy oczywiscie mie tylko od tego, czy duza czeéé tej produkeji jest wyko=
rzystana bezposrednio. Bedzie on réwniez zalezny od intensywnosci in-
nych proceséw, a mianowicie od:

1. intensywnosci metabolizmu mikroorganizméw; im ten metabolizm
Jest wiekszy, tym mniej energii pozostaje w wigzaniach chemicznych i tym
wieksza jest entropia uktadu;

2. intensywmosci (stopnia) przyswajania przez zwierzeta pokarmu w
postaci bakterii i tryptonu;
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3. intensywno$ci dzialania czynnikéw stymulujacych procesy koagu-
lacji organicznej materii rozpuszczonej;

4. tempa rozkiadu tryptonu — obumarltych komoérek glonow i bakte-
rii oraz intensywnosci wyplukiwania z tych komorek zwigzkow organicz-
nych (im intensywniejsze sg procesy rozkladu i wyptukiwania, tym mmniej
materiatu opada na dno jako trypton, a wiecej pozostaje w pelagialu w po-
staci materii organicznej rozpuszczonej, z drugiej jednak strony, im te
procesy sa mniej intensywne, tym wiecej czastek tryptonu dostepnych dla
zwierzgt pozostaje do dyspozycji zooplanktonu);

5. wreszcie od intensywnosci sedymentacji materii organicznej, tempa
jej rozktadu w osadach dennych oraz intensywnosei powrotu jej do pela-
gialu.

Najlepszym wskaznikiem stopnia wykorzystania produkcn plerwotne]
przez planktonowych konsumentéw bytby stosunek:

produkcja konsumentéw planktonowych brutto

produkcja fitoplanktonu netto

brakuje jednak w pismiennictwie liczb, ktére mogltyby postuzy¢ dla wy-
liczenia tego wskaznika. Nielatwo jest bowiem wyliczyé produkcje brutto
calego zespolu zooplanktonowego (tzn. sume produkcji netto, ekskremen-
téw i respiracji), jak réwniez nielatwo zmierzyé¢ czystg produkcje fitoplan-
ktonu. Znane s3 jednak mieliczne dane, z ktérych mozna wyliczyé inny
wskaznik charakteryzujacy stopien wykorzystania produkeji pierwotne]
przez zooplankton, ale tylko na produkcje biomasy:

produkcja zooplanktonu netto

produkcja fitoplanktonu netto ¢

Wartosé produkeji netto fitoplanktonu i zooplanktonu dla trzech jezior
o odmiennej trofii podaje Petrovic (1961). Wyliczajac z jeg»o materia-
16w wartosci tego wskaznika (w 9/0) dla wszystkich trzech jezior otrzy-
mujemy dla oligotroficznego jeziora Narocz — 4,5%0, a dla eutroflcznych
jezior Miastro i Batoryn odpowiednio 1,3% i 1, 4%,. Wartosci te sg praw-
dopodobnie zbyt wysokie, interesujacy jest ]ednak wniosek, jaki sie tu
nasuwa, a mianowicie, ze stopien wyikorzystama produkcp p1erwotne]

przez zoovplankton Jest znacznie wiekszy w jeziorze oligotroficznym niz
w eutroficznych.

Wydaje sie to zrozumiale w swietle badan nad udzialem drobnych, do-
stepnych dla zooplanktonu glonéw w produkeji pierwotnej pelagialu jezior
o roznej trofii (Gliwicz 1967b). Z badan tych wynika, ze udzial drob-
nych glonéw w produkcji pierwotnej jest wiekszy w oligotrofii niz w eu-
trofii, ze zatem wieksza czes¢ produkcji pierwotnej moze byé¢ przez zwie-
rzeta wykorzystana bezposrednio w jeziorach oligotroficznych miz w eu-
troficznych. Potwierdzily to badania nad sktadem pokarmu zespoléw zoo-
planktonu w jeziorach o réznej trofii (Gliwicz 1967a) przeprowadzone
wspomniang juz metodg (G liwicz 1968). Wykazaty one, ze o ile w jezio-
rach eutroficznych w pokarmie zooplanktonu dominujg zdecydowanie ba-
kterie i trypton — do 95%o, a glony stanowig zaledwie od 5 do 15%s obje-
tosci calego pokarmu, to w Jezmrach oligotroficznych udziat bakterii i tryp-
tonu w pokarmie jest znacznie mme]szy, a udzial glonéw siega 50% ob-
jetosci catego pokarmu.
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Swiadezy to o tym, ze bezposrednie wykorzystanie produkcji pierwot-
nej przez zooplankton jest wieksze w oligotrofii niz w eutrofii. A prze-
ciez, jak wspomniano, od tego wlasnie w pierwszym rzedzie zalezy stopien
wykorzystania produkcji pierwotnej przez planktonowych konsumentow.
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Utilization of primary production by plankion consumers
depending on the length of the food chain

Summary

The author analyzes the factors which conditioning the degree to which the pri-
mary production of a lake pelagial is utilized by plankton consumers.

It was found that the degree to which this production is utilized by consumers
depends mainly on (1), what part of net primary production is directly utilized by
the animals and what indirectly, which may be a more complicated matter (Fig. 1.)
This is conditioned in the first place by a) accessibility of phytoplankton cells and
their colonies to zooplankton, and this in turn depends on a;) what part of net pri-
mary production is formed by production of small edible algae, and what by pro-
duction of large forms of net phytoplankton inaccessible to zooplankton, and on
a;) whether macrofiltrators intensively filtering small algae dominate in the zoo-
plankton communities, or microfiltrators, which more intensively filter even sma-
ller bacteria cells. This is also conditioned by b) the degree of assimilation of the
consumed algae, c¢) intensivity of sinking of live algae from the pelagial zone and
d) intensivity of excretion of assimilates into the habitat by live cells of algae.

The degree to which primary production is utilized by plankton consumers also
depends on 2) intensivity of metabolism of bacteria, 3) degree of assimilation by
animals of food in the form of bacteria and trypton, 4) intensivity of action of fac-
tors stimulating the coagulation processes of dissolved organic matter, 5) rate of
trypton — dead cells of algae and bacteria — decomposition, and intensivity of wa-
shing out organic compounds from these cells, and of course on.6) intensivity of
sedimentation of organic matter, rate of its decomposition in bottom deposits and
intensivity of its return to the pelagial.

On the basis of this analysis, and also the somewhat scanty data in literature,
a discussion is given of the degree to which primary production is utilized by zoo-
plankton in lakes of different trophic character.



