
   

 

  

 

   
   
    

    
    
  

  
  

  
  

 

 
 

 

 
    

    
 

 
   

   
 

 
  

 
    

  
  

  
  

 

EK O L O G IA PO L SK A SE RIA B

TO M X V 1969 Z ESZY T 3

ZBIGNIEW MACIE! GLIWICZ 
K ale d ra Hy drob io logii UW 
W ar sz aw a

Baza pokarmowa zooplanktonu jeziornego

Pierw sze sch ematy struktur y troficzne j biocen ozy powstały niew ąt­
pliwie na grun cie szeroko poję tej hydrobiologii. Daw ne, klasyczne łań­
cuchy pokarm owe ujm ujące to zagadnienie od strony czy sto jakościowej,
rozbud owywane często w skomplikowane sieci zależności trof icznych,
ustąp iły miejsca elton owsk im piramidom trof icznym, by zamienić się 
wk rótce w prawdz iwie ilościowe schematy prz epływ u energii przez całe 
ekos yste my. Jednak niewie le zmieniły się same części skła dow e tyc h 
schematów i podstaw owe kierun ki powiązań pomiędzy nimi (np. O d u m 
1962). Pomimo obfic ie nagromadzonych materiałów, które w prz ypa dku 
biocenoz wodnych, a szczególnie zespołów pelagialu jeziornego, na ka zy
wa łyb y trochę inaczej spojrzeć na to zagadnienie , w dalszym ciąg u obo­
wią zuje tu kla syc zny schem at struktur y troficznej:

PRODUCENCI »>-► KONSUMENCI I RZĘDU »> -► KONSUMENCI II RZĘDU itd. 
Ą $ $

...«< REDUCENCI ! -----------'

Wiąże się to z powszechną do dziś opinią o fitoplanktonie , jak o je­
dyn ym , wy łąc zny m źródle pokarmu niedrapie żnych gatu nków zoop lan­
ktonu. Oczyw iści e opinia ta jest słuszna, ale tylko w jedn ej z dwóch 
mo żliw ych tu jej interpretac ji fitoplankton, jako jed yn y producent 
materii organic znej w pela gialu jeziornym, jest, jeś li nie brać tu pod 
uwagę materiału allochtonicznego dla pelagialu, podstaw owym i wy­
łącznym źródłem pokarmu nie tylk o dla gatu nków rośl inoż erny ch, ale 
również dla ws zystk ich innych organizmów hete rotr oficznych, zarówno
konsumentów , jak też destruentów (reducentów). Nie świad czy to jed­
nak o tym, że fito pla nkt on w postaci żyw ych komórek glonów jes t je­
dynym rodza jem pok arm u niedrapieżnego zooplanktonu.

Z dość obszernego już dziś piśmiennictwa na ten temat, któ reg o prze
gląd przed stawiono pon iżej \ wynik a, że pokarm zooplanktonu ma za­
zw ycz aj cha rakter bardzo złożo ny i że fitop lank ton jest na ogół tylko
jednym z jego komponentów , równorzędnym z innymi fra kc jam i ses- 
tonu bak teri ami i tryp tone m organicznym. Związane jes t to przede

1 W przeglądzie tym celowo nie uwzględniono większości z ogromnej liczby 
labora toryjnych prac na tem at tempa filt rac ji, rac ji pokarmowej i przysw ajania
pokarm u przez sko rup iak i i wro tki plank tonow e. Zain teresowanych odsyła autor 
do odpowiedniego rozdziału podręczn ika MPB „Grazing and Secondary Pro duc
tion in Fre shw ate r Com munities (R i g 1 e r w druku) .
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206 Z BIG N IE W M ACIE J GLIW IC Z

wszystkim z czys to mechanicznym, pasywnym chara kte rem wybiórczo­
ści pokarmowej większości filt ratoró w i sedyme ntatorów plan ktonowych, 
tzn. wybiórczości uzależnionej od wielkości i ksz tałt u cząs tek potenc jal­
nego poka rmu, a nie od ich „chemicznej atra kcy jności”, na co zwrócił 
uwagę już N a u m a n n (1918, 1921, 1923) i co w stosunku do wielu 
gatunków Cladocera, Calanoida i Rotator ia potw ierdzono ekspery men
taln ie (R e z v o j 1926, R y lo v 1930, C a n n o n 1933, F u l l e r 1937, 
V e t te r . l9 3 7 , B e k l e m i ś e v 1954, M a r s h a l l , O r r 1955a, S u- 
ś c e n i  j a 1959a, 1959b, 1961, E r m a n 1962b, G l i w i c  z 1969c).

Spotyka się jednak w piśm ienn ictwie opinie kon trow ersyjne. Pogląd 
o aktywnej wybiórczości (preferencji) pokarmow ej u skorupia ków re­
prezentuj e np. G a e v  s k a j a (1949, 1961), jak również B u r n s (1966), 
któ ra stwie rdziła, że komórki pewnych gatunków glonów (Anabaena sp.) 
mogą ibyć usuw ane z apara tu filt racyjn ego wioś larki Daphnia rosea. Jed
nak wraz z tymi kom órka mi usuwany jes t z apara tu filt rac yjn ego rów­
nież inny odf iltro wan y już materia ł, tru dno więc stwierdzić, czy efekt
tego zjawiska może mieć większe znaczenie w aktywnym selekcjonowa­
niu pokarmu. Podo bnie cha rak ter wybiórczośc i pokarmowej wro tków nie 
jes t całkowicie wyja śniony. Istnienie aktywnej wybiórczości u wrotków
sug eru ją klasyf ikac je ekologiczne tej gru py zwierząt na fitofagi, bak te­
riofagi i det rytuso fag i (E rm a n 1962a, P o u r r i o t 1965, 1966). Kla­
syfikacje te wiążą się jedn ak racze j z rodzajem środowiska , w któ rym
wys tępują gatu nki wrotków, jak też typem mastaksu, który może być 
przystosowany  do  prze łykania drobnych cząs tek sestonu mastaks mal
lea tny i mal leorama tny, lub wysysania większych komórek rośl innych
mastaks vir ga tny (Remane, wg E d m o n d s o n a 1957). Być może w 
przypadku gatu nków posiadających vir ga tny typ mas taksu (np. rodzaj 
Polyarthra) dzia ła aktywna wybiórczość (pre ferencja) pokarmowa , wy
daje się jednak, że wro tki z m astaksem mallea tny m lub ma lleora ma tny m 
(większość gatu nków pelagicznych) zjadaj ą wszystkie cząs tki sestonu 
sedymentowa ne na koronach, i że rolę głównego czynnika limi tującego 
dostępność pok arm u spełn ia tylko wielkość tych cząstek.

I. F itopl an kl on

Wiadomo, że nie wszystk ie form y fito plan ktonu są w rów nym stop­
niu dostępne jako pok arm dla zwierzą t planktonowych. Górn a gran ica 
wielkości zjadanych prze z nied rapieżne gatunk i zooplanktonu cząs tek 
pokarm u uwarunkowan a jes t prze de wszystk im budow ą i mechanizmem 
dzia łania aparató w fil tracyjny ch u skorupiaków (Cladocera i Calanoida
oraz niek tóre Cyclopoida) oraz apa ratów wro tnyc h i mastaksów u wrot­
ków (Rotatoria). Wielkość zjadanyc h przez zooplankton cząs tek pokar­
mu od dość da wna okreś la się dla różnych gatunków, bądź na podstawie 
anal iz treś ci przew odów pokarmow ych (np. W o l t e r e c k 1908, E s- 
t e r l y ’ 1916, M a r s h a l l 1924, K o ż o v a 1953, F r y e r 1954, P e i
l e r 1957, M o n a k o v i S o r o k i n 1959, D e l a l o 1961, S m i r
n o v 1962, P e t i p a 1964), bądź też bezpośrednich obserwacji nad me­
chan izmem pob iera nia pokarmu (np. I t o i I v a i 1957, L o w n d e s
1935, P o u r r i o t 1963, W i c k s t e a d 1962). Dodatkowych info rma
cji na ten tem at dos tarcza ją doświadczenia mające na celu stwierdzenie , 
na jakich gatunkach (monokul turach) glonów zwierzęta hod ują się na j­
lepiej (L u n  z 1926, B u c h n e r 1936, B e a u c h a m p 1938, L e-
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f e v r e 1942, 1950, R o d i n a 1948a, G ib o r 1956, P o u r r i o t 1957; 
11958, L e p i n e y 1962, K in g 1967), a także ekspe rymenty z kar mie­
niem zwierząt różnymi gatun kam i glonów dla sprawdzenia, któ re z nich 
wyjadane są najin ten syw nie j. Te ostatnie wykonuje się przy pomocy
bezpośredniego liczen ia ( S u ś ć e n i j a 1959b), bądź też przy zastoso­
wan iu izotopów 14C (np. M a l o v i c k a j a i S o r o k in 1961'b) lub 
32P (np. M a r s h a l l i O r r 1955b, M c M a h o n i R i g l e r 1965).

Na podstawie wyn ików prac wyżej wymienionych autorów można 
stwierdzić , że dla głównych komponentów zespołów planktonowych, kon­
sumentów I rzędu (fil tra torów i sedy mentatoró w) duże komórki i kolo­
nie fitoplan kton u (tzw. fitop lank ton sieciowy: głównie sinice, okrzemki 
i niek tóre bruzdnice) są jako poka rm niedost ępne. Górna granica wiel­
kości glonów, które mogą być wykorz ystywane jako poka rm, nie prze­
kracza u na jba rdz iej pospolitych rodzajów skorupiaków (Daphnia} kil­
kun astu, a u wro tków (Keratella, Kell icott ia, Filinia) kilku mikronów 
śred nicy (N a u m a n n 1923, E d m o n d s o n 1957, G l i w i c  z 1969b, 
1969c). Stwierdzono co praw da obecność większych, nawe t 70-mikrono- 
wych komórek glonów w przewodach poka rmow ych wioślarek plankto­
nowych (m.in. B o g a t o v a 1965a, 1965b, K o m a r o v a 1966), jak 
równ ież obserwowano żerowanie przedstawicieli kilku gatunków wiośla
rek z rodziny Chydoridae na dużych koloniach sinic (m.in. Fr ye r in­
form acja ustna), info rmacje takie dotyczą jednak z reguły skorupiaków
występujących w drob nych zbiornikach, stawach rybnych i litoralu je­
ziornym.

W pelagialu natomias t wykorzy stan ie większych, „siec iowych” form
fitoplan ktonu przez zooplankton jest na ogół nieznaczne 2 i zależ y w pie r­
wszym rzędzie od tego, jak licznie w zespołach zooplanktonu występują 
pew ne gatu nki drap ieżn e (rodzaj Leptodora, niektóre gatunk i Cyclopoida,
rodz aj Asplanchna), któ re poka rm zwierzęcy uzupełn iają w znacznej 
mierze roślinnym. Mechanizm pobieran ia pokarm u działa u tych zwie­
rząt odmienn ie niż u filt rato rów . Leptodora i Cyclopoida nie połyka ją 
cały ch komórek czy kolonii glonów planktonowych, ale wysysają je, dzię­
ki czem u dostępne są dla nich naw et bard zo duże form y roś linne (N a u- 
m a n n 1923, F r y e r 1957a, 1957b, M o n a k o v 1959, 1963, M o r-
d u c h a j B o l t o v s k a j a 1958, 1960, S e b e s t y e n 1960). Nato
mia st gatunk i z rodzaju Asplanchna ze względu na swe duże rozm iary, 
jak również rozciąg liwość ścian żołądka i specyficzną budowę mastak su 
( P o u r r i o t 1965) mogą połykać naw et całe kolonie okrzemek (B e a u- 
c h a m p 1961, E r m a n 1962a, G l iw ic  z 1969c, N a u w e r c k 1963, 
T r i b u n 1960).

Z porównania wielkości produkcji drob nych glonów oraz zapotrzebo­
wan ia pokarmowego zooplanktonu wynika,  .że prod ukcja nan nof itoplank-
tonu może nie wystarczać na pokrycie zapotrzebowania pokarmowego 
filt ratoró w i sedyme ntatorów . Na przykła d N a u w e r c k (1963) ana
lizując to zagadnienie w eutroficznym jeziorze Erken wyliczył, że pro­
dukcja drobnych glonów, dostępnych jako pokarm dla zooplanktonu, jes t 
za mała, by mogła pok ryć zapot rzebow anie pokarmowe plan ktonowych 
konsumentów naw et wted y, gdyby wszys tkie drobne glony były zjadane 
i gdyby ich przy swa jaln ość wynosiła 100°/o.

2 Przegląd piśmiennictwa na ten temat można znaleźć w ekologicznej mono­
grafii fitoplanktonu słodkowodnego L u n d  a (1965).

­
— 

- ­

­



 

 
 

 

 

   
  

  
   
 

  
  

   

     

  
 

    
 

 
  

 
    

     
  

  
   

  
 

   

  

  
  

 
  

   

 
 

 
    

208 ZBIG NIE W M ACIE J GL IW IC Z

Z powyższego wynika, że mus i istnieć dodatkowe źródło pokarmu. 
W grę wchodzą bak terie, trypto n organ iczny martw a ma ter ia orga­
niczna w postaci szczątków roślinnych, zwierzęcych i bak teryjn ych (de- 
try tus ), lub koagula tów powstałych z ma ter ii organicznej rozpuszczonej, 
i wreszcie ma ter ia organiczna rozpuszczona lub w postac i koloidów.

II. R oz pu sz cz on a m ate ri a o rg an ic zna

Teorię P i i t t e r a (1909), w myśl któ rej rozpuszczona mater ia orga­
nicz na jest głównym pokarmem zwierząt planktonowych, podważyli już 
L o h m a n n (1909) i L i p s c h i i t z (1913). Przeczą jej również nieuda­
ne prób y K r  o g h a (1931) i B o n d a (1933) z hodowlą zwierzą t na roz­
ma itych sterylnych pożywkach. Stwierdzono co prawda, że prz y wyso­
kic h kon cen trac jach roztworów związków organicznych w środowisku
nie któ re zwierzęta mogą jakiś czas utrz ymać się przy życiu, np. Daphnia
magna aż 12 dni (na rozpuszczonych w wodzie aminokwasach R o d i-
n a 1948c), a naw et do drugiego pokolenia (na roztworze glukozy lub 
pep tydów G e l l i s i C i a r k ę 1935). Koncentracje takie w wa run
kach naturaln ych nie są jednak spotykane, mimo że rozpuszczonej ma­
te ri i organicznej jes t w wodach jeziornych zwykle kilkadziesiąt razy
więcej niż ma ter ii organ icznej w postaci zawiesiny try pto nu (B i r g e 
i J u d a y 1926, K r o g h i L a n g e 1932). Badacze morscy wskazują 
co prawda na możliwość przechodzenia rozpuszczonej materi i organicz­
ne j w micelle koloidów koagulujące nas tępn ie w cząstki try pto nu (wy­
trącanie się na powierzchni pęcherzyków gazów), dzięki czemu ma ter ia 
rozpuszczona sta je się dostępna dla planktonowych filt ratoró w i sedy- 
menta torów (B a y lo r , S u t c l i f f e 1963, R i l e y 1963, R i le y ,
W a n g e r s k y i H e m e r t 1964, J o h a n n e s 1967, pa trz również 
prz egląd piśmiennictwa na ten temat D o w g ia ł ło , w druk u) wy- 
da je się jednak , że w pos taci rozpuszczonej materia organiczna odgrywa 
niewie lką rolę jako pok arm zooplanktonu. Być może rozpuszczona i ko­
loidalna materia organiczna jest isto tnym źródłem witamin i inny ch ak­
tyw nyc h biologicznie sub stan cji dla zwierzą t planktonowych (L u c a s
1958, J o r g e n s e n 1962), jedn ak jako podstawowy ma ter iał pokar­
mow y dla tych zwierzą t nie wchodzi najp rawdopodobniej w rachubę.

Podstawową bazę energetyczną zwierzą t planktonow ych stanowi za­
tem tylk o „upostaciowana” mater ia organiczna, tzn. materia w postaci
czą stek nannosestonu, któ re mogą być zatrzymane na sieciach apa ra­
tów fil tracyjnyc h skorupiaków lub sedymentowane na koronach wro t- 
ków wskutek prąd ów wody wytwarzanych przez ich apara ty wrotne.

Z uw agi na pasy wny ch ara kter wybiórczości brak widocznej pre
fer encji pokarmowej u filt ratorów i sedymentatorów można przy­
puszczać, że wszystk ie kom pone nty nannosestonu, a więc również bak­
te rie i tryp ton organiczny, są przez zooplankton wyk orzysty wan e nie- 
wybiórczo w zależności od swej liczebności w zbiorniku i od wielko
śc i komórek lub cząstek .

III. B ak te ri e
W przypadku pokarmu bak tery jnego wątpl iwości wiązać się mogą 

z wielkością komórek. W pelagialu jeziorny m średnica form kokowatych 
ni e przekracza w zasadzie 1—2 ia, a długość pałeczkowatych 3—4 u
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( R o d in a 1965) i w związku z tym może się wydawać, że komórki bak
ter yjne są zbyt drob ne, by zwierzęta mogły je odfilt rować czy odsedy- 
mentować.

Jed nak na pod stawie licznych pub lika cji można już w tej chw ili są­
dzić, że dla większości gatunków wchodzących w skład zespołów kon­
sumentów plan ktonow ych bak teri e są jako pokarm dostępne. Pierw sze 
badania, w k tórych ekspery men taln ie stwierdzono, że skorupiaki i wro tki
planktonowe mogą odżywiać się bak teriami, pochodzą z la t trzydzie
stych ( S t u a r t , M c P h e r s o n i C o o p e r 1931, C o k e r 1933, 
C i a r k ę i G e l l i s 1935, C i a r k ę i B o n n e t 1939, F u l l e r
i C i a r k ę 1936, S a l i m o v s k a  j a R o d in a 1940). Nieco później 
K a s t  a 1 s k a j a-K  a r  z i n k i n  a (1942), R o d in a (1948b, 1957), R o­
d i n a i T r o ś i n (1954) oraz S o r o k i n i M ę s k o  v (1959) wyk a­
zali, że nie któ re drobnozbiornik owe gatunk i wioś larek (iDaphnia magna,
D. pu lex i Można rectirostris) mogą nie tylko zjadać komórki bak teri i, 
ale również je przy swajać.

Dowiedziono, że również pelagiczne gatu nki wioślarek mogą odży­
wiać się bak teriami. M o n a k o v i S o r o k i n (1960a, 1961) oraz M a- 
l o v i c k a j a i S o r o k i n (1961a) stwierdzili to dla D. longispina,
a B e 1 j a c k a j a -P o t a e n k  o (1964) i S o r o k i n (1959) dla kilku
innych pelagicznych gatu nków Cladocera. M a n u i l o v a (1958, 1962) 
dowiodła nawet, że D. longispina i Simocephalus vetulu s mogą rozwijać 
się i rozmnażać na czystym pokarmie bak teryjnym, które go koncentra
cja nie przewyższa kon cen trac ji spotykanych w warunkach natura lny ch.

Wykazano również dostępność bakte rii dla często dominujących
w pelagialu jeziorn ym gatun ków Calanoida: Eudiaptom us graciloides
i E. gracilis (N a u w e r e k 1962, B e l j a c k a  j a P o t a e n k o 1964, 
M a l o v i c k a j a i S o r o k i n 1961a, 1961b). M a l o v i c k a j a
i S o r o k i n (1961a) stwierdzili, że wyk orzy styw anie bak ter ii przez 
oba gatu nki rodzaju Eudiaptom us jes t bardziej efek tywne wtedy, gdy 
bakte rie są zlepione w grudki (aglutynizowane) . Należy jednak pam ię­
tać , że bakte rie w natur aln ym środowisku wodnym występują również 
na powierzchni cząstek martwej ma ter ii organicznej, a naw et na po­
wie rzch ni żywych komórek glonów ( O v e r b e c k i B a b e n z i e n
1964). Można więc przypuszczać, że naw et dla filt ratoró w odławiają- 
jących większe cząs tki sestonu są one dostępne.

Znacznie mniej wiadomo o w ykorzys tywaniu bak teri i przez Rotatoria.
P o u r r i o t (1965, 1966), a także inni cytowani przez niego autorzy 
wykazali dostępność bakte rii dla kilkun astu gatunków wrotków, głów­
nie jednak form lito ralnyc h i bentonicznych, i jednego tylk o rodzaju 
planktonowego Filinia.

Wykazano również dostępność bakte rii dla nauplia lnych stadiów 
Cyclopoida ( C o k e r 1933, D u k in a 1956, M o n a k o v 1958). Doj­
rza łe osobniki dom inujących w pelagialu jezio rnym gatu nków Cyclo­
poida są w zasadzie drapieżne (lub częściowo drapieżne), stwierdzono
jednak, że istn ieje praw dopodobieństw o zjada nia bak ter ii z cząs tkami 
try pto nu przez doj rzałe widłonogi żeru jące w stre fie dennej (B o g a to
v a 1951, R z a e v a 1957). M o n a k o v i S o r o k i n (1960b) wyk a­
zali ekspery men taln ie, że przy koncentrac ji bakte rii równej kon cen tra
cjom obserwow anym w stre fie przydenne j jezior eutroficznych doro­
słe osobniki Acanthocyclops uiridis i Mesocyclops leuckart i mogą wyko­
rzys tywać bakte rie jako pokarm.
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Wydaje się więc, że rola bak teri i w pokarmie planktonowych sko­
rupia ków i wrotków jes t znaczna, co podk reślane jes t szczególnie moc­
no w lite raturz e radzieckiej ( G a e v s k a j a 1948, R o d in a 1951, 
K u z n e c o v 1959, P a n a s j u k 1963, S a lm a n o v 1964, I v l e v
1964, M a n u i l o v a 1965, G a m b a r  j a n 1966, S o r o k i n 1967).

IV. Tr yp ion or gan ic zn y

Znaczny udzia ł w pokarmie zooplanktonu jeziornego wydaje się mieć 
również trypton organ iczny detry tus i koagula ty rozpuszczonej ma­
terii organicznej. N a u m a n n (1921) i P e n n a k (1955) upa trywa li 
w nim naw et główne źródło poka rmu zwie rząt plank tonowych, co w du­
żym stopn iu potwie rdziły eksperyme ntalne badan ia P a v l o v e j (1964), 
R o d in y (1966) i S m i r n o v a (1961). Ten ostatni wykazał, że dla 
pewnych gatunków Cladocera detry tus może być poka rmem wys tarcza­
jącym.

Sprawa nie jes t jedn ak zupełn ie oczywista, bo najp rawdopo dobn iej 
de try tus nie jes t pokarmem dobrze przysw ajanym (J 0 r  g e n s e n 1962), 
co wiąże się zapewne z jego niewielką wartością odżywczą (B o n d 1933, 
H e y n i n g e n 1954, P a c a  u d 1939). J o r g e n s e n (1962) uważa,
że det rytus spełnia przede wszys tkim rolę materi ału balastowego, któ ry 
przechodzi przez przewody pokarmowe bez wielkich korzyści dla orga­
nizmów zwierzęcych, i że wobec tego jego znaczenie w odżywianiu zoo­
planktonu jest niewielkie .

Wątpliwości co do wartości odżywczej i stopnia przy swa jalności bu­
dziły również bak ter ie ( K a s t a l s k a j  a-K a r z i n k i n a 1942, P o u r- 
r i o t 1965). Wiadomo jednak , że także wiele gatu nków fitoplanktonu
nie jes t przez zwierzę ta plankton owe dobrze przysw ajane ze względu 
na swe grube i mało przepuszczalne błony. Np. M a r s h a l l i O r r
(1955a, 1955-b) badając przyswajan ie różnych gatunków fito plan ktonu 
przez morskiego widłonoga Calanus finmarch icus stwie rdziły, że przy- 
swajalność Chlorella stigmatophora (Chlorophyceae), gatunk u używ a­
nego najczęściej w badaniach labora toryjnych nad odżywianiem się zoo
plan ktonu, wynosi zaledw ie 15—20%, gdy w przypadku Prorece ntrum
trie stin um (Dinophyceae) sięga ona 47—73%, a w przypadku innych 
gatu nków pozbawionych grubych pancerzyków dochodzi do 99%. 
Można więc sądzić, że również przyswajalność bak teri i i de try tusu waha 
się w szerokich granicach. Nie należy zatem wykluczać możliwości 
istnienia dobrze przysw ajalnych cząs tek det rytusu , którymi mogą być 
np. świeżo obum arłe komórki glonów czy bakterii, rozłożone w mały m 
stopniu i w związku z tym jeszcze dość wartościowe jako pokarm.

V. Ud zia ł fi lo pl an kl on u, bak te ri i i tr yp to nu w pokarm ie
zoop la nk to nu w św ie tle obse rw acji te re now ych

Znaczenie bakteri i i try pto nu organicznego jako pokarmu dla zoo
planktonu sta je się jeszcze bardziej istotne, jeśli wziąć pod uwagę fak t 
częstych kon taktów zwierząt planktonowych ze strefą denną jezior, gdzie 
zna jdujem y jeszcze  b ardzo wysoko kaloryc zne związki organiczne w osa­
dach dennych (R y b a k 1969) i gdzie koncen trac ja bak teri i jes t kilk ase t
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razy większa niż w pelagialu : nip. H e n r i c i i M c C o y (1938) stw ier
dzili, że ogólna liczba bak ter ii w warstwie pelogenu przewyższa liczbę 
bak ter ii w całym pelagialu. Z dnem konta ktu ją się nie tylk o Cyclopoida,
których żerow anie w tej stre fie stwierdzono ( U lo m s k i j 1953), ale 
również typowo pelagiczne gatu nki Calanoida, Cladocera i Rotator ia,
o czym świadczą często spotykane przyde nne maksima ich liczebności 
(m.in. B o r u c k i j 1950, P a t a l a s 1954, H e r b s t 1955, 1961a, 1961b, 
U l o m s k i j 1960, N a u w e r c k 1963, G l iw ic  z 1967a). Te prz y­
denn e maksima wy stępują raczej w czas ie stagnacji zimowej niż let
niej , można więc przypuszczać, że zjawisko skupiania się zwie rząt pe- 
lagicznych prz y dnie wywołane jest niew ielką ilością pokarm u w po­
wierzchniowych wa rstwach wody, co wiąże się z niewielką produkcją
fitoplan kton u w tym okresie; oczywiście niem ałe znaczenie musi mieć 
tu również większy stopień nat lenienia tych warstw w czasie zimy niż 
late m ( P a t a l a s 1954).

Zagadnienie udzia łu glonów, bak ter ii i de try tusu w poka rmie zoo- 
pla nk ton u rozpatrywano również w oparciu o mater iały dotyczące dy­
nam iki liczebności fi to-, bak ter io- i zooplanktonu w zbiornikach wod­
nyc h. Pojedyncze prace ujm ujące to zagadnienie w taki właśnie spo­
sób znane są od dość dawna (np. D i f f e n b a c h 1911), jednak bada
nia tego typu na szerszą skalę rozpoczęli dopie ro Harvey (H a r  v e y 
1933-34, H a r v e y i in. 1935) i Hardy ( H a r d y i G u n t h e r 1935) 
stwie rdzeniem odw rotnej zależności pomiędzy liczebnością fito- i zoo
planktonu w wodach morsk ich. Harvey wyjaśn iał tę zależność intensyw­
nym wyże rowywaniem fitoplan ktonu przez zooplankton w środowiskach, 
gdzie zooplankton jes t bardzo liczny, a Ha rdy toksycznością inte nsy w­
nych „zakwitów ” glonów dla zooplanktonu. Zależność tę anali zowało 
wie lu badaczy również w zbiornikach słodkow odnych (np. P e n n i n  g- 
to n 1941, A n d e r s o n , C o m i ta i E n g s t r o n H e g 1955, 
W r i g h t 1958, D a v i s 1962), nie zawsze jedn ak stwierdzono odwrot­
ną kore lację pomiędzy liczebnością fito i zooplanktonu, zarówno w prze­
strzen i (np. D a v i s 1958, H a z e lw o o d i P a r k e r 1963) jak 
i w czasie (np. P e n n a k 1946). Wydaje się to zrozumiałe ze względu 
na to, że nie wszystkie form y fitoplanktonu dostępne są jako pokarm
zwierzętom planktonowym. Np. według G a e v s k a j a (1958) „zakw i­
ty” sinic spotyka się naw et przy dużych liczebnościach zooplanktonu, 
ponieważ nie są one przez zooplankton wyjadane . Stwie rdzono nato­
miast , że często „zakwi ty” sinic poprzedzają intens ywny rozwój 
zooplanktonu, co należy tłumaczyć zwiększeniem się liczby dos tęp­
nych dla zoop lanktonu bak teri i rozwijając ych się na obumar łych ko­
loniach roślinnych (Guseva 1952, wg M a n u i l o v e j 1962), jak też 
zwiększeniem się ilości trypto nu organicznego — de try tus u ( S t r o m e n
g e r-K  1 e k o w s k a 1960). Potw ierd zają to ma ter iały M a n u i l o v e j
(1956, 1962), która stwierdziła , że w czasie masowego obum ierania sinic, 
gdy w wodzie pojawiają się wysokie liczebności bak terii , nas tęp uje
gwałtowny wzrost płodności Cladocera oraz intensywny rozwój wrot-
ków. M a n u i l o v a (1954) stwierdz iła również, że wyeliminowan ie 
zooplanktonu z wycinka zbiornika wodnego (przeg rody z gazy młyń­
skiej) powoduje znaczne zwiększenie się liczebności bak terio-p lanktonu.
Na podstawie tych materiałów, a także swych eksperymentów labo ra­
tory jnych, o któ rych była mowa wcześniej, M an  u i l o  va (1962, 1965) 
dochodzi do wniosku, że bak teri e są podstawowym, niemal wyłącznym
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pokarmem zooplanktonu. Wyraźną zależność pomiędzy liczebnością bak­
terii i zwierzą t plan ktonow ych stw ierdzi li również J a n k j a v e ć j u s ,
B a r a n a u s k e n e i V a s k j a v i ć j u t e (1960), wykaz ują c odwrot­
ną kore lację tych parametrów w cyk lu dobowym. Z dru giej strony 
E d m o n d s o n (1965) stwierdził , że bak terie mają niewie lkie znaczenie 
w pokarm ie trzec h dominują cych gatu nków wrotków, wyk azu jąc, iż płod­
ność tych gatunków jest skorelowana dodatnio raczej z liczebnością drob­
nych glonów niż bakteri i.

VI. Uw ag i koń co w e

Z pow yższego prze glądu piśmiennictwa wynika, że poka rm zooplank­
ton u ma cha rak ter bardzo złożony i że fitoplankton nie musi być by
najm niej jego zasadniczym , dominują cym komponentem. Na podstawie
prac wym ienionych tu autorów, w ogromnej większośc i ściśle laborato­
ryj nych, nie można jednak osądzić, które z pote ncja lnych źródeł pokar­
mu fitoplankton, bakterie , czy tryp ton ma dla zooplanktonu zna­
cze nie decydu jące w warunkach naturalnyc h.

Niemniej jedn ak ze wspom nianej już ana lizy tego zagadn ienia prze
prowadzone j na materia łach z eutroficzneg o jeziora Erken prze z N a u-
w e r c k a (1963) wynik a, że w warunkach eutrofii głów nym pokarmem
zooplanktonu są bak terie i tryp ton organ iczny. Wniosek ten potwi er­
dzają wyn iki eksperym entów autora ( G l i w i c z 1964, 1968, 1969b, 
1969c, H i l l b r i c h t I l k o w s k a , G l i w i c z , S p o d n i e w s k a 1966), 
któ ry poró wny wał liczebności drobnych glonów, bakterii i cząstek tryp
tonu z różnych klas wielkości w wodzie jeziornej z akt ywnym , żerującym
zooplanktonem i wodzie jeziornej, z zooplanktonem inaktyw owa nym , nie 
pobierają cym pokarmu (lub w odzie jeziorn ej bez zooplanktonu), po kilk u­
godzinnej ekspozycji tej wody in situ jeziora. Z porównania tych liczeb­
ności, znając średnie objętości komórek i cząstek z różny ch klas wie l­
kości, wyliczono masę zjedzonego prz ez cały zespół zooplanktonu pokar­
mu oraz udzia ł w tej masie żyw ych glonów nannoplanktonowych, bak
ter ii i tryptonu. W eutroficznych jeziorach Miko łajskie i Ta łty najwięk
szą część masy poka rmu stan owiły bak terie (powyżej 60%), a najmniej­
szą glon y (poniżej 15 % masy pokarmu). Okazało się ponadto, że w je­
ziorach bliżs zych oligotro fii propo rcje te zmieniają się na korzyść glonów
nannoplan ktonowych, co auto r wyjaśnia zarówno innym składem zespo­
łów zooplanktonu (w eutrofi i dominacja sedym entato rów i mik rof iltra- 
torów wy jad ają cyc h inte nsywni ej drobne komórki bakterii, w oligo­
tro fii mak rofi ltratoró w wy jad ają cyc h intensyw niej raczej nieco więk­
sze komórki glonów nannoplanktonowych), jak też odmiennym udziałem 
drobnych, „zj adaln ych ” glonów w produk cji pierw otnej pelagia lu (więk
szy w oligo trofi i niż w eutrofi i G l i w i c z 1967b) i w zwią zku z tym 
więk szą w eutrofi i niż w oligotrofii produkcją bakterii.

Wy daj e się zatem, że w jeziorach eutroficznych podstawowym rodza­
jem pokarmu zooplanktonu są nie żywe glony planktonowe, lecz bakterie. 
Wniosek ten wy da je się zresztą zupełnie ocz ywisty w świetle porówna
nia liczebności i biom asy dostępnych dla dominują cych gatu nkó w zoo­
plank tonu glonów i bak terii w pelagialu jeziornym . Na podstaw ie cy
towa nych już wy żej prac pr zy jm ijm y granice wielkości dostępnych dla 
filt rat oró w i sedym entatorów cząstek pokarm u od 0,5 ja do 15 ja średnicy.
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Liczebno ści glonów i bak teri i w tej klas ie wie lkości różnią się w wodach 
eutroficznych  co najmniej tysiąck rotn ie  l iczebność glonów nannoplank
tonowych poda je się zaz wyczaj w setkach lub tysiąc ach, a liczebność 
bakterii w milionach na 1 mili litr. Jeś li więc zooplankton odf iltrowuje
komórki glonó w i bak ter ii z tej kla sy ze zbliżoną inten sywnością (w po­
dobnym tempie), to na 1 zjedzoną kom órkę glonu przy pada 1000 zjedzo­
nych komórek bakterii (istnieją zresztą informacje wykaz ują ce intens yw
niejsze odfiltro wan ie mniejszych niż większy ch komórek z tej kla sy  p rzez 
dominujące w eutro fii gatunki zooplanktonu G l i w i c z 1969c, G l i
w i c  z, w druku). Przyj mu jąc prze ciętną objętość komórki bakte ryjnej 
za 1 u3 ( R o d in a 1965), a komórki glon u za 250 u3 (przy założeniu 
średniej wie lko ści komórki równej 7— 8 m średnicy) stwierdz amy , że 
masa potenc jaln ego pokarmu bak teryjnego kilkakro tnie prz ewyższa masę 
potencja lneg o poka rmu roślinnego. Por ównan ie to zmieni się jesz cze bar­
dziej „na ko rzyść” bakterii, gdy nadamy mu aspekt dynamiczny pro­
du kc yjny i gdy zdam y sobie sprawę z tego, o ile wię kszy jest czas gene­
racji bak terii od czasu generac ji glonów nannoplanktonowych. Prod ukcja 
ba kter ii może zresztą prz ewyższać nie tylko prod ukcję nann ofitoplank- 
tonu, lecz całą produkcję pier wotną w pelagialu (np. w eutroficznym je­
zio rze Ba to ry n P e t r o v i ć 1961, S o r o k i n 1967), co jest możliwe 
m.in. dzięki spłu kiwaniu do pelagialu mat erii organicznej wytwa rza nej 
w litoralu lub poza zbiornikiem wodnym.

Obfitość potenc jaln ego pokarmu bakte ryjnego w porównaniu z ilością 
potencjalnego poka rmu roślinnego w pela gialu jezio r eutrof iczn ych wią-
że się zapew ne również z od niedawna poznanym zjaw iskiem prz yży cio
wego wyd zielania prz ez glony częśc i asymilatów do środowiska w postaci 
mat eria łów rozp uszczony ch ( H e l l e b u s t 1965, M o o r e i T i s c h
l e r 1964, W a ls h 1965). W wyn iku tego procesu do 50% czy ste j pro­
du kcji pierwotnej plankton u może trafić do środowiska (F o g g , N a 1 e- 
v a j k o, W a t t 1965), wzbogacając je w materiał ene rge tyczny dla bak­
terii.

Nie wszys cy badacze zgadzają się jedn ak z przedstawionym tu po­
glądem o tak istotn ej roli bak terii w odży wian iu się zooplanktonu. Kon­
tro we rsy jne opinie nie są jednak zw ykle poparte żadnymi argum entami 
rzeczowym i. Wyją tek stanowi praca S a u n d e r s a (w druku), któ ry 
przy pom ocy prze prow adzo nych in situ jeziora eksperym entów ze zna­
kowaniem glon ów, bakteri i i detrytus u (tryptonu organicznego) węglem
rad ioa kty wn ym 14C wyk azał, że fil tra tor y planktonowe pr zysw aja ją ki l­
kakrotn ie więce j rośl innych zwią zków organicznych, niż bak teryjn ych .

Jest oczywiste, że udział glonów i bakterii w pokarmie zooplanktonu
może się zmieniać w znacznym stopniu, nie tylko w zależności od typu
zbiornika wodnego (wspomniane już różnice pomiędzy eutrofią i oligo- 
trofią , wody aut otroficzn e i heterotrof iczne itd.), lecz równ ież w obrębie 
jedn ego zbiornika, w zależn ości od okresowych zmian wie lkoś ci i charak­
teru produkcji pie rwotn ej (duży lub mały udział „zjadanych ” form nan­
noplanktonowych). Nie wątpli wie bakterie odg ryw ają zasadniczą rolę 
w odżywianiu się zooplanktonu w okres ie „za kw itó w” sieciowych, „nie
zja dalny ch” form fitoplankto nu, a szczególnie w czasie masowego ob­
umierania tych glonó w.

W każdym razie, w niek tórych przyna jmnie j sytuacja ch, ich domi­
nu jąc y udział w pokarm ie plankton owych filt ratoró w i sedymentatorów 
nie może budzić wątpliw ości . Fakt ten nie da się pogodzić ze wspom nia-
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nym na wstępie schematem struktur y trof iczn ej zespołów pelagialu je­
ziornego. Okreś lenie plankton owych filt ratoró w i sedymentatorów ter­
minem „konsumenci I rzęd u” lub „roślin ożercy” wy daje się w tej sytu
acji mało precyzyjn e lub zgoła niew łaściwe. Pom iędzy poziom producen­
tów i „konsumentów I rzęd u” włączają się przec ież dodatkow e pozio my 
troficzne rozm aite gru py fizjolog iczn e bakterii. Bliższa analiza tego 
zagadnienia, przeprow adzo na m.in. prze z S o r o k i n a (1967) i G l i
w i c  z a (1969a), wykaz ała, że te dodatkowe poziomy mogą tworz yć dość 
skom plikowany system (mikroorgan izmy + rozpuszczona mate ria orga­
niczna + jej koagula ty + cząstki tryptonu). Zgodnie z koncepc ją S a u n
d e r s a (w druku) syste m ten może mieć dla zooplanktonu znaczenie 
buforu poka rmowego gdy koń czy się okres wysokie j pro dukcji pier­
wotnej w pelagialu , energia związana w tym okresie przez fito plankton 
w związkach organicznych pozostaje jeszcze prze z długi czas dostępna 
dla zooplanktonu w form ie komponentów tego systemu.

Niemniej jedn ak funkcjon owa nie takiego systemu jest dla ekosystemu 
dość kosztowne w zwią zku z rozrzutną gospodarką energet yczn ą mikro
organizmów. Na skutek ich intensywnego metabolizmu niem ała część 
energii związanej prze z prod ucentów w związk i organiczne ulega na tej 
okrężnej drodze do plan kton owych konsu mentów całk owitemu rozpro
szeniu. Oczywiście, nie pozostaje to bez znaczenia dla efektywności wy­
korzystan ia prod ukcji pier wotnej przez zooplankton.
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Th e fo od so u rc es of la k ę zoopla nklo n
S u m m  a r y

There was madę a revue of the literatu rę on the problem of significance of 
phytoplankton, dissolved organie mat ter, bacteria and organie tripton (detritus 
and coagulums of dissolved organie matter ) in the feeding of lakę zooplankton.

Opinions on the subject of possibilities of util ization of dissolved organie matter 
by plankton animals uderwent numerous changes sińce the time of P ii 11 e r ’ s 
theory (1909). In recen t years an opinion has prevailed , that the dissolved organie 
mat ter can be a considerable source of vitamins and other biologically active sub- 
stances for zooplankton, but as a basie food mate riał (energetic materiał ) it can be 
neglected. It does not, certainly, exclude the possibility of utalization of dissolved 
organie matter in an indirect way, through its coagulums and bacteria developing 
on it.
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The basie food source of plankto n anima ls consits thus only of the partic ulate organie matter, i.e. a matter in the form of partic les of the organie frac tion of seston (algal cells, bac teria and partic les of organie tripton), which can be cought on nets of filteri ng apparatuses of crusta ceans or settled due to sedimentation on the coronae of eiliary troc hal dises of roti fers , as a result of water currents caused by these apparatuses.On the basiis of scores of the cited papers whic h discuss the results of alimentar y canals analyses of various crustacean s and rotifers species, results of observa- tions on the mechanism of the food intake, results of animals cultures on various kinds of food, and results of experim ents on feeding of animals wit h various species of algae for checkin g, whic h of them are grazed the most inte nsiv ely, it can be stated that the upper size limit of partic les avai lable as a food for pelag ic species of filte ring crusta ceans is alWays lower than a score of microns, and in the case of rotif ers even some microns .In connection wit h the above, large phyto plankt on cells and colonies (so called net phytop lankton mai nly blue- green algae, diatoms and dinof lagellates) are not availab le as a food for these species, whi ch are generally a dominant component of lakę zooplankton commu nities. Thus the direct utilization of these big net phytoplan kton forms is not sign ifica nt in the lakę pelagial and depends in a great exte nt on the qua ntit y of certain carnivorous forms in zooplankton communities, which complete the anim al food with large quantities of the plant materia ł. These forms can suck (e.g. Leptodora) or even consume whole cells of diatoms or dinof­lagellates (e.g. Asplanchna) some hundred microns in diameter.Therefor e the plan t food directly availab le for the majority of not predatoryzooplankton species is the nannophytop lankto n. It results, however, from the comparison of the product ion value of nannophytoplankton and the food (energy) demand of zooplankton (e.g. N a u w e r c k 1963), that the production of minutę eatable algae does not satisfy the energy demand of zooplank ton. The other direct food sources, i.e. bacteria and organie tript on should be then consid ered.Since the works of N a u m a n n (1918, 1921, 1923) who considered these ele- ments as a main food source, a lot of evidence was collected with the help of laboratory experime nts, which show that a lot of common pelagic lakę zooplankton species of crustaceans and rotifers can not only consume and assim ilate bacteria, but even for many generations they can live withou t any plant food, even then when the conce ntration of bact eria does not excee d concent rations met in natur al water environments.Morę contr overs ial is the problem of the signi fican ce of the organie tripton (detritus and coagulu ms of dissolved organie matter) as a food source , as it is considered by many authors as a mater iał of the Iow value, dif ficult to assimilate, with the signi fican ce rathe r as a “ba llast” materiał in alimentary canals.The sign ifica nce of bac teria and organie tripto n as a food source for zooplank­ton becomes even morę important if the fac t of often contacts of plan kter s with the bottom zonę of lakes is taken into consid eration, as there are quan tities of hig hly calo rific organie substances in sediments, and the bacte ria concentration is some hundred times higher than in pela gial . These contacts are conf irmed by the near bottom maxim a of plank ton rotifers and crustaceans , which are often ob- served , espec ially at the time of Winter stagn ation .The field observation s on the dynam ie of the numbers and product ion of phyto plankton, bacteriop lankton and zooplankton are an addit ional source of in- form ation on the sign ificance of algae, bact eria and tripto n in feed ing of plankton anim als. It results from a revue of papers on this topie that the peaks of numbers and production are observed very often in the following sequence: phytoplan k-
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B A Z A PO K A RM O W A Z O O PL A N K T O N U JE ZI ORNEGO 223ton bacteriop lankt on zooplankton. It confirms the indire ct utilizatio n of pri-mary produc tion by zooplankton throug h the whole complicated system which can consist of: the dissolved organie matte r (often secreated in large ąuan tities to the environment by livi ng algae), bact eria whi ch develop on it, and the organie tripton not livi ng organie matter in the form of partic les formed from dead organisms, or due to the phys ical processes from the dissolved organie matter.Fun ctio nin g of this system (see also S o r o k i n 1967, G 1 i w i c z 1969a and S a u n d e r s , in press) can have, of course, vario us relat ive intensity dependingon the type of prim ary produc tion (morę energy reaches zooplankton by this indirect way if the part icip atio n of big, uneatable direct ly phyto plankton forms is bigger), and on the domin ant zooplank ton species. Domin ating macrofi ltratorswi ll graze mainly nannop lank ton algae of some or even morę microns in diame ter, the microfiltra tors and sedim entators wil l graze rather smaller bacte ria (G 1 i w i c z 1969b, 1969c).
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