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Baza pokarmowct zooplankionu jeziornego

Pierwsze schematy struktury troficznej biocenozy powstaly niewat-
pliwie na gruncie szeroko pojetej hydrobiologii. Dawne, klasyczne lan-
cuchy pokarmowe ujmujgce to zagadnienie od strony czysto jakosciowej,
rozbudowywane czesto w skomplikowane sieci zaleznosci troficznych,
ustgpily miejsca eltonowskim piramidom troficznym, by zamienié¢ sie
wkrétce w prawdziwie ilosciowe schematy przeplywu energii przez cale
ekosystemy. Jednak niewiele zmienily sie same czesci sktadowe tych
schematéw i podstawowe kierunki powigzan pomiedzy nimi (np. Odum
1962). Pomimo obficie nagromadzonych materialéw, ktéore w przypadku
biocenoz wodnych, a szczegdlnie zespoléw pelagialu jeziornego, nakazy-
walyby troche inaczej spojrze¢ na to zagadmienie, w dalszym ciggu obo-
wigzuje tu klasyczny schemat struktury troficznej:
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Wigze sie to z powszechng do dzi§ opinig o fitoplanktonie, jako je-
dynym, wylacznym zrodle pokarmu niedrapieznych gatunkow zooplan-
ktonu. Oczywiscie opinia ta jest stuszna, ale tylko w jednej z dwoch
mozliwych tu jej interpretacji — fitoplankton, jako jedyny producent
materii organicznej w pelagialu jeziornym, jest, jesli nie bra¢ tu pod
uwage materiatu allochtonicznego dla pelagialu, podstawowym i wy-
lgeznym zrodiem pokarmu nie tylko dla gatunkéw roslinozernych, ale
réwniez dla wszystkich innych organizmoéw heterotroficznych, zaréwno
konsumentéw, jak tez destruentéw (reducentéw). Nie swiadczy to jed-
nak o tym, ze fitoplankton w postaci zywych komérek glonéw jest je-
dynym rodzajem pokarmu niedrapieznego zooplanktonu.

Z dosé obszernego juz dzi$ piSmiennictwa na ten temat, ktérego prze-
glad przedstawiono ponizej!, wynika, ze pokarm zooplanktonu ma za-
zwyczaj charakter bardzo zlozony i ze fitoplankton jest na ogédt tylko
jednym z jego komponentéw, réwnorzednym z innymi frakcjami ses-
tonu — bakteriami i tryptonem organicznym. Zwigzane jest to przede

1 W przegladzie tym celowo nie uwzgledniono wiekszosci z ogromnej liczby
laboratoryjnych prac na temat tempa filtracji, racji pokarmowej i przyswajania
pokarmu przez skorupiaki i wrotki planktonowe. Zainteresowanych odsyla autor
do odpowiedniego rozdzialu podrecznika MPB — , Grazing and Secondary Produc=
tion in Freshwater Communities” (Rigler w druku).
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wszystkim z czysto mechanicznym, pasywnym charakterem wybiérczo-
Sci pokarmowej wiekszosci filtratorow i sedymentatoréw planktonowych,
tzn. wybidrczosci uzaleznionej od wielkosci i ksztattu czgstek potencjal-
nego pokarmu, a nie od ich ,,chemicznej atrakcyjnosci”’, na co zwrocit
uwage juz Naumamnn (1918, 1921, 1923) i co w stosunku do wielu
gatunkéw Cladocera, Calanoida i Rotatoria potwierdzono eksperymen-
talnie (Rezvoj 1926, Rylov 1930, Cannon 1933, Fuller 1937,
Vetter 1937, BeklemiSev 1954, Marshall, Orr 1955a, Su-
S¢enija 1959a, 1959b, 1961, Erman 1962b, Gliwicz 1969c).

Spotyka sie jednak w piSmiennictwie opinie kontrowersyjne. Poglad
o aktywnej wybiérczosci (preferencji) pokarmowej u skorupiakow re-
prezentuje np. Gaevskaja (1949, 1961), jak réowniez Burns (1966),
ktora stwierdzita, ze komoérki pewnych gatunkéw glonéw (Anabaena sp.)
mogg by¢ usuwane z aparatu filtracyjnego wioslarki Daphnia rosea. Jed-
nak wraz z tymi komoérkami usuwany jest z aparatu filtracyjnego row-
niez inny odfiltrowany juz material, trudno wiec stwierdzi¢, czy efekt
tego zjawiska moze mie¢ wieksze znaczenie w aktywnym selekcjonowa-
niu pokarmu. Podobnie charakter wybiérczosci pokarmowej wrotkéw nie
jest calkowicie wyjasniony. Istnienie aktywnej wybiorczosci u wrotkow
sugerujg klasyfikacje ekologiczne tej grupy zwierzat na fitofagi, bakte-
riofagi i detrytusofagi (Erman 1962a, Pourriot 1965, 1966). Kla-
syfikacje te wigzg sie jednak raczej z rodzajem Srodowiska, w ktérym
wystepuja gatunki wrotkéw, jak tez typem mastaksu, ktéry moze byc¢
przystosowany do jprzeltykania drobnych czgstek sestonu — mastaks mal-
leatny i malleoramatny, lub wysysania wiekszych komoérek roslinnych —
mastaks virgatny (Remane, wg Edmondsona 1957). By¢ moze w
przypadku gatunkéw posiadajacych virgatny typ mastaksu (np. rodzaj
Polyarthra) dziala aktywna wybiérczos¢ (preferencja) pokarmowa, wy-
daje sie jednak, ze wrotki z mastaksem malleatnym lub malleoramatnym
(wiekszos¢é gatunkéw pelagicznych) zjadaja wszystkie czastki sestonu
sedymentowane na koronach, i ze role gtéwnego czynnika limitujgcego
dostepnosé pokarmu spelnia tylko wielkosé tych czastek.

I. Fitoplankion

Wiadomo, ze nie wszystkie formy fitoplanktonu sg w réwnym stop-
niu dostepne jako pokarm dla zwierzat planktonowych. Goérna granica
wielkosci zjadanych przez niedrapiezne gatunki zooplanktonu czgstek
pokarmu uwarunkowana jest przede wszystkim budowg i mechanizmem
dziatania aparatow filtracyjnych u skorupiakéow (Claedocera i Calanoida
oraz niektére Cyclopoida) oraz aparatow wrotnych i mastaksow u wrot-
kéw (Rotatoria). Wielkos¢é zjadanych przez zooplankton czgstek pokar-
mu od dos¢ dawna okresla sie dla réznych gatunkéw, badZz na podstawie
analiz tresci przewodéw pokarmowych (np. Woltereck 1908, Es-
terly*1916, Marshall 1924, Kozova 1953, Fryer 1954, Pei-
ler 1957, Monakov i Sorokin 1959, Delalo 1961, Smir-
nov 1962, Petipa 1964), badz tez bezposrednich obserwacji nad me-
chanizmem pobierania pokarmu (np. Ito i Ivai 1957, Lowmndes
1935, Pourriot 1963, Wickstead 1962). Dodatkowych informa-
cji na ten temat dostarczajg doswiadczenia majgce na celu stwierdzenie,
na jakich gatunkach (monokulturach) glonéw zwierzeta hodujg sie naj-
lepiej (Lunz 1926, Buchner 1936, Beauchamp 1938, Le-
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fevre 1942, 1950, Rodina 1948a, Gibor 1956, Pourriot 1957;
1958, Lepiney 1962, King 1967), a takze eksperymenty z karmie-
niem zwierzat réoznymi gatunkami glonéw dla sprawdzenia, ktére z nich
wyjadane sg najintensywniej. Te ostatnie wykonuje sie przy pomocy
bezposredniego liczenia (SusSc¢enija 1959b), badz tez przy zastoso-
waniu izotopéw C (np. Malovickaja i Sorokin 1961b) lub
2P mp. Marshall i Orr 1955b, McMahon i Rigler 1965).

Na podstawie wynikéw prac wyzej wymienionych autoré6w mozna
stwierdzi¢, ze dla gléwnych komponentéw zespolow planktonowych, kon-
sumentéw I rzedu (filtratoréw i sedymentatoréw) duze komorki i kolo-
nie fitoplanktonu (tzw. fitoplankton sieciowy: glownie sinice, okrzemki
i niektére bruzdnice) sg jako pokarm niedostepne. Goérna granica wiel-
kosci glonéw, ktére mogg byé¢ wykorzystywane jako pokarm, nie prze-
kracza u najbardziej pospolitych rodzajéw skorupiakéw (Daphnia) kil-
kunastu, a u wrotkéw (Keratelle, Kellicottia, Filinia) kilku mikronow
Srednicy (Naumann 1923, Edmondson 1957, Gliwicz 1969,
1969c). Stwierdzono co prawda obecno$¢ wiekszych, nawet 70-mikrono-
wych komorek glonéw w przewodach pokarmowych wioslarek plankto-
nowych (m.in. Bogatova 1965a, 1965b, Komarova 1966), jak
réwniez obserwowano zerowanie przedstawicieli kilku gatunkéw wiosla-
rek z rodziny Chydoridae na duzych koloniach sinic (m.in. Fryer — in-
formacja ustna), informacje takie dotycza jednak z reguty skorupiakéw
wystepujacych w drobnych zbiornikach, stawach rybnych i litoralu je-
ziornym.

W pelagialu natomiast wykorzystanie wiekszych, ,,;sieciowych” form
fitoplanktonu przez zooplankton jest na ogét nieznaczne? i zalezy w pier-
wszym rzedzie od tego, jak licznie w zespolach zooplanktonu wystepuja
pewne gatunki drapiezne (rodzaj Leptodora, niektore gatunki Cyclopoida,
rodzaj Asplanchna), ktére pokarm zwierzecy uzupelniaja w znacznej
mierze roslinnym. Mechanizm pobierania pokarmu dziala u tych zwie-
rzat odmiennie niz u filtratoréw. Leptodora i Cyclopoida nie polykaja
calych komoérek czy kolonii glonéw planktonowych, ale wysysaja je, dzie-
ki czemu dostepne sg dla nich nawet bardzo duze formy roélinne (N a u-
mann 1923, Fryer 1957a, 1957b, Monakov 1959, 1963, Mor-
duchaj-Boltovskaja 1958, 1960, Sebestyen 1960). Nato-
miast gatunki z rodzaju Asplanchna ze wzgledu na swe duze rozmiary,
jak réwniez rozciggliwo$é Scian zoladka i specyficzng budowe mastaksu
(Pourriot 1965) mogg polyka¢ nawet cate kolonie okrzemek (B e a u-
champ 1961, Erman 1962a, Gliwicz 1969¢c, Nauwerck 1963,
Tribun 1960).

Z poréwnania wielkosci produkeji drobnych glonéw oraz zapotrzebo-
wania pokarmowego zooplanktonu wynika, ze produkcja nannofitoplank-
tonu moze nie wystarcza¢ na pokrycie zapotrzebowania pokarmowego
filtratoréw i sedymentatoréw. Na przyklad Nauwerck (1963) ana-
lizujgc to zagadnienie w eutroficznym jeziorze Erken wyliczyl, ze pro-
dukcja drobnych glonéw, dostepnych jako pokarm dla zooplanktonu, jest
za matla, by mogla pokry¢ zapotrzebowanie pokarmowe planktonowych
konsumentéw nawet wtedy, gdyby wszystkie drobne glony byly zjadane
i gdyby ich przyswajalno$¢ wynosita 100°/o.

2.P1"zeglad piSmiennictwa na ten temat mozna znalezé w ekologicznej mono-
grafii fitoplanktonu stodkowodnego Lunda (1965).
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Z powyzszego wynika, ze musi istnie¢ dodatkowe Zroédio pokarmu.
W gre wchodzg bakterie, trypton organiczny — martwa materia orga-
niczna w postaci szezatkoéw roslinnych, zwierzecych i bakteryjnych (de-
trytus), lub koagulatéow powstalych z materii organicznej rozpuszczonej,
i wreszcie materia organiczna rozpuszczona lub w postaci koloidow.

II. Rozpuszczona materia organiczna

Teorie Pliittera (1909), w mysl ktorej rozpuszczona materia orga-
niczna jest gléwnym pokarmem zwierzat planktonowych, podwazyli juz
Lohmann (1909)i Lipschiitz (1913). Przeczg jej réowniez nieuda-
ne proby Krogha (1931) i Bonda (1933) z hodowlg zwierzgt na roz-
maitych sterylnych pozywkach. Stwierdzono co prawda, ze przy wyso-
kich koncentracjach roztworow zwigzkéw organicznych w Srodowisku
niektére zwierzeta mogg jaki§ czas utrzymac sie przy zyciu, np. Daphnia
magna az 12 dni (na rozpuszczonych w wodzie aminokwasach — R od i-
na 1948c), a nawet do drugiego pokolenia (na roztworze glukozy lub
peptydéw — Gellis i Clarke 1935). Koncentracje takie w warun-
kach naturalnych nie sg jednak spotykane, mimo ze rozpuszczonej ma-
terii organicznej jest w wodach jeziornych zwykle kilkadziesigt razy
wiecej niz materii organicznej w postaci zawiesiny — tryptonu (Birge-
i Juday 1926, Krogh i Lange 1932). Badacze morscy wskazuja
co prawda na mozliwosé przechodzenia rozpuszczonej materii organicz-
nej w micelle koloidéw koagulujgce nastepnie w czagstki tryptonu (wy-
trgcanie sie na powierzchni pecherzykow gazéw), dzieki czemu materia
rozpuszczona staje sie dostepna dla planktonowych filtratorow i sedy-
mentatoréw (Baylor, Sutcliffe 1963, Riley 1963, Riley,
Wangersky i Hemert 1964, Johannes 1967, patrz rowniez
przeglad pismiennictwa na ten temat — Dowgiatto, w druku) wy-
daje sie jednak, ze w postaci rozpuszczonej materia organiczna odgrywa
niewielkg role jako pokarm zooplanktonu. By¢ moze rozpuszczona i ko-
loidalna materia organiczna jest istotnym zrédiem witamin i innych ak-
tywnych biologicznie substancji dla zwierzat planktonowych (Lucas
1958, Jergensen 1962), jednak jako podstawowy material pokar-
mowy dla tych zwierzat nie wchodzi najprawdopodobniej w rachube.

Podstawowg baze energetyczng zwierzat planktonowych stanowi za-
tem tylko ,,upostaciowana” materia organiczna, tzn. materia w postaci
czgstek nannosestonu, ktére mogg by¢ zatrzymane na sieciach apara-
téw filtracyjnych skorupiakéw lub sedymentowane na koronach wrot-
kow wskutek prgdow wody wytwarzanych przez ich aparaty wrotne.

Z uwagi na pasywny charakter wybiérczosci — brak widocznej pre-
ferencji pokarmowej u filtratoréw i sedymentatoré6w — mozna przy-
puszczaé, ze wszystkie komponenty nannosestonu, a wiec réwniez bak-
terie i trypton organiczny, sa przez zooplankton wykorzystywane nie-
wybiérczo — w zalezno$ci od swej liczebnosci w zbiorniku i od wielko-=
Sci komorek lub czgstek.

IIl. Bakterie

W przypadku pokarmu bakteryjnego watpliwosci wigza¢ sie moga
z wielko$cig komoérek. W pelagialu jeziornym srednica form kokowatych
nie przekracza w zasadzie 1—2 w, a dlugo$¢ paleczkowatych — 3—4 u
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(Rodina 1965) i w zwigzku z tym moze sie wydawaé, ze komorki bak-
teryjne sg zbyt drobne, by zwierzeta mogly je odfiltrowaé czy odsedy-
mentowac.

Jednak na podstawie licznych publikacji mozna juz w tej chwili sg-
dzi¢, ze dla wiekszosci gatunkow wchodzacych w sktad zespoléw kon-
sumentéw planktonowych bakterie sg jako pokarm dostepne. Pierwsze
badania, w ktérych eksperymentalnie stwierdzono, ze skorupiaki i wrotki
planktonowe moga odzywiaé sie bakteriami, pochodzg z lat trzydzie-
stych (Stuart, McPherson i Cooper 1931, Coker 1933,
Clarke: 1 iGrellis 1935 s €larke i1 Bonnet 1939, Fuller
i Clarke 1936, Salimovskaja-Rodina 1940). Nieco podzniej
KastalskajaKarzinkina (1942), Rodina (1948b, 1957), R o-
dina i TroSin (1954) oraz Sorokin i MeSkov (1959) wyka-
zali, ze niektére drobnozbiornikowe gatunki wioslarek (Daphnia magna,
D. pulex i Moina rectirostris) moga nie tylko zjada¢ komoérki bakterii,
ale rowniez je przyswajac.

Dowiedziono, ze réwniez pelagiczne gatunki wioslarek moga odzy-
wia¢ sie bakteriami. Monakov i Sorokin (1960a, 1961) oraz M a-
1lovickaja i Sorokin (196la) stwierdzili to dla D. longispina,
a Beljackaja-Potaenko (1964) i Sorokin (1959) dla kilku
innych pelagicznych gatunkéw Cladocera. Manuilova (1958, 1962)
dowiodta nawet, ze D. longispina i Simocephalus vetulus mogg rozwijac
sie i rozmnaza¢ na czystym pokarmie bakteryjnym, ktérego koncentra-
cja nie przewyzsza koncentracji spotykanych w warunkach naturalnych.

Wykazano réwniez dostepno$é bakterii dla czesto dominujacych
w pelagialu jeziornym gatunkow Calanoida: Eudiaptomus graciloides
i E. gracilis (Nauwerck 1962, Beljackaja-Potaenko 1964,
Malovickaja i Sorokin 1961a, 1961b). Malovickaja
i Sorokin (196la) stwierdzili, ze wykorzystywanie bakterii przez
oba gatunki rodzaju Eudiaptomus jest bardziej efektywne wtedy, gdy
bakterie sg zlepione w grudki (aglutynizowane). Nalezy jednak pamie-
ta¢, ze bakterie w naturalnym s$rodowisku wodnym wystepuja réowniez
na powierzchni czgstek martwej materii organicznej, a nawet na po-
wierzchni zywych komoérek glonow (Overbeck i Babenzien
1964). Mozna wiec przypuszczaté, ze nawet dla filtratoré6w odlawiaja-
jacych wieksze czastki sestonu sg one dostepne.

Znacznie mniej wiadomo o wykorzystywaniu bakterii przez Rotatoria.
Pourriot (1965, 1966), a takze inni cytowani przez niego autorzy
wykazali dostepno$é bakterii dla kilkunastu gatunkéw wrotkéw, glow-
nie jednak form litoralnych i bentonicznych, i jednego tylko rodzaju
planktonowego — Filinia.

Wykazano réwniez dostepno$é bakterii dla nauplialnych stadiow
Cyclopoida (Coker 1933, Dukina 1956, Monakov 1958). Doj-
rzale osobniki dominujacych w pelagialu jeziornym gatunkéw Cyclo-
poida sg w zasadzie drapiezne (lub cze$ciowo drapiezne), stwierdzono
jednak, ze istnieje prawdopodobienstwo zjadania bakterii z czgstkami
tryptonu przez dojrzale widlonogi zerujace w strefie dennej (Bogato-
va 1951, Rzaeva 1957). Monakov i Sorokin (1960b) wyka-
zali eksperymentalnie, ze przy koncentracji bakterii réwnej koncentra-
cjom obserwowanym w strefie przydennej jezior eutroficznych doro-
ste osobniki Acanthocyclops viridis i Mesocyclops leuckarti mogg wyko-
rzystywaé bakterie jako pokarm.
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Wydaje sie wiec, ze rola bakterii w pokarmie planktonowych sko-
rupiakéw i wrotkéw jest znaczna, co podkreslane jest szczegdlnie moc-
no w literaturze radzieckiej (Gaevskaja 1948, Rodina 1951,
Kuznecov 1959, Panasjuk 1963, Salmanov 1964 Ivlev
1964, Manuilova 1965 Gambarjan 1966, Sorokin 1967).

IV. Trypton organiczny

Znaczny udzial w pokarmie zooplanktonu jeziornego wydaje sie mie¢
rowniez trypton organiczny — detrytus i koagulaty rozpuszczonej ma-
terii organicznej. Naumann (1921) i Penmak (1955) upatrywali
w nim nawet gléwne zrédto pokarmu zwierzgt planktonowych, co w du-
zym stopniu potwierdzily eksperymentalne badania Pavlovej (1964),
Rodiny (1966) i Smirnova (1961). Ten ostatni wykazal, ze dla
pewnych gatunkéw Cladocera detrytus moze by¢ pokarmem wystarcza-
jacym.

Sprawa nie jest jednak zupelnie oczywista, bo najprawdopodobniej
detrytus nie jest pokarmem dobrze przyswajanym (Jergensen 1962),
co wigze sie zapewne z jego niewielkg wartoscig odzyweza (Bond 1933,
Heyningen 1954, Pacaud 1939). Jergensen (1962) uwaza,
ze detrytus spelnia przede wszystkim role materialu balastowego, ktory
przechodzi przez przewody pokarmowe bez wielkich korzysci dla orga-
nizmoéw zwierzecych, i ze wobec tego jego znaczenie w odzywianiu zoo-
planktonu jest niewielkie.

Watpliwosei co do warto$ci odzywezej i stopnia przyswajalnosci bu-
dzity réwniez bakterie (Kastalskaja-Karzinkina 1942, Pour-
riot 1965). Wiadomo jednak, ze takze wiele gatunkéow fitoplanktonu
nie jest przez zwierzeta planktonowe dobrze przyswajane ze wzgledu
na swe grube i malo przepuszczalne blony. Np. Marshall i Orr
(1955a, 1955b) badajac przyswajanie roéznych gatunkow fitoplanktonu
przez morskiego widilonoga Calanus finmarchicus stwierdzily, ze przy-
swajalnosé Chlorella stigmatophora (Chlorophyceae), gatunku uzywa-
nego najczeSciej w badaniach laboratoryjnych nad odzywianiem sie zoo-
planktonu, wynosi zaledwie 15—20%, gdy w przypadku Prorecentrum
triestinum (Dinophyceae) siega ona 47—73%, a w przypadku innych
gatunkow pozbawionych grubych pancerzykow dochodzi do 99%.
Mozna wiec sadzi¢, ze rowniez przyswajalnos¢ bakterii i detrytusu waha
sie w szerokich granicach. Nie nalezy zatem wykluczaé mozliwosci
istnienia dobrze przyswajalnych czastek detrytusu, ktérymi mogag by¢
np. $wiezo obumarte komorki glonéw czy bakterii, rozlozone w malym
stopniu i w zwigzku z tym jeszcze dos¢ wartoSciowe jako pokarm.

V. Udzial fitoplankionu, bakterii i fryptonu w pokarmie
zooplankionu w $wietle obserwacji terenowych

Znaczenie bakterii i tryptonu organicznego jako pokarmu dla zoo-
planktonu staje sie jeszcze bardziej istotne, jesli wzigé pod uwage fakt
czestych kontaktow zwierzat planktonowych ze strefg denng jezior, gdzie
znajdujemy jeszcze bardzo wysoko kaloryczne zwigzki organiczne w osa-
dach dennych (Rybak 1969) i gdzie koncentracja bakterii jest kilkaset
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razy wieksza niz w pelagialu: np. Henrici i Mc Coy (1938) stwier-
dzili, ze ogdlna liczba bakterii w warstwie pelogenu przewyzsza liczbe
bakterii w calym pelagialu. Z dnem kontaktujg sie nie tylko Cyclopoida,
ktérych zerowanie w tej strefie stwierdzono (Ulomskij 1953), ale
rowniez typowo pelagiczne gatunki Calanoida, Cladocera i Rotatoria,
o czym S$wiadcza czesto spotykane przydenne maksima ich liczebnosci
(m.in. Boruckij 1950, Patalas 1954, Herbst 1955, 1961a, 1961b,
Ulomskij 1960, Nauwerck 1963, Gliwicz 1967a). Te przy-
denne maksima wystepuja raczej w czasie stagnacji zimowej niz let-
niej, mozna wiec przypuszczaé, ze zjawisko skupiania sie zwierzat pe-
lagicznych przy dnie wywolane jest niewielkg iloscia pokarmu w po-
wierzchniowych warstwach wody, co wigze sie z niewielkg produkcjg
fitoplanktonu w tym okresie; oczywiscie niemale znaczenie musi mieé
tu réwniez wiekszy stopien matlenienia tych warstw w czasie zimy niz
latem (Patalas 1954).

Zagadnienie udzialu glonéw, bakterii i detrytusu w pokarmie zoo-
planktonu rozpatrywano réwniez w oparciu o materialy dotyczace dy-
namiki liczebnosci fito-, bakterio- i zooplanktonu w zbiornikach wod-
nych. Pojedyncze prace ujmujace to zagadnienie w taki wlasnie spo-
s6b znane sg od dos¢ dawna (np. Diffenbach 1911), jednak bada-
nia tego typu na szerszg skale rozpoczeli dopiero Harvey (Harvey
1933-34, Harvey i in. 1935) i Hardy (Hardy i Gunther 1935)
stwierdzeniem odwrotnej zaleznosci pomiedzy liczebnoscig fito- i zoo-
planktonu w wodach morskich. Harvey wyjasnial te zaleznos$¢ intensyw-
nym wyzerowywaniem fitoplanktonu przez zooplankton w $rodowiskach,
gdzie zooplankton jest bardzo liczny, a Hardy — toksycznoscig intensyw-
nych ,zakwitow” glonéw dla zooplanktonu. Zalezno$¢ te analizowalo
wielu badaczy réwniez w zbiornikach stodkowodnych (mp. Penning-
ton 1941, Anderson, Comita i Engstron-Heg 1955,
Wright 1958, Davis 1962), nie zawsze jednak stwierdzono odwrot-
na korelacje pomiedzy liczebnoscig fito- i zooplanktonu, zaré6wno w prze-
strzeni (nmp. Davis 1958, Hazelwood i Parker 1963) jak
i w czasie (np. Pennak 1946). Wydaje sie to zrozumiale ze wzgledu
na to, ze nie wszystkie formy fitoplanktonu dostepne sg jako pokarm

. zwierzetom planktonowym. Np. wedlug Gaevskaja (1958) ,zakwi-
“ty” sinic spotyka sie nawet przy duzych liczebnosciach zooplanktonu,
poniewaz nie sg one przez zooplankton wyjadane. Stwierdzono nato-
miast, ze czesto ,zakwity” sinic poprzedzaja intensywny rozwoj
zooplanktonu, co nalezy tlumaczy¢ zwiekszeniem sie liczby dostep-
nych dla zooplanktonu bakterii rozwijajgcych sie na obumartych ko-
loniach ro$linnych (Guseva 1952, wg Manuilovej 1962), jak tez
zwiekszeniem sie ilosci tryptonu organicznego — detrytusu (Stromen-
ger-Klekowska 1960). Potwierdzaja to materialy Manuilove]j
(1956, 1962), ktéra stwierdzila, ze w czasie masowego obumierania sinic,
gdy w wodzie pojawiajg sie wysokie liczebnosci bakterii, nastepuje
gwaltowny wzrost plodnosci Cladocera oraz intensywny rozwéj wrot-
kow. Manuilova (1954) stwierdzila roéwniez, ze wyeliminowanie
zooplanktonu z wycinka zbiornika wodnego (przegrody z gazy mlyn-
skiej) powoduje znaczne zwiekszenie sie¢ liczebnosci bakterio-planktonu.
Na podstawie tych materialéw, a takze swych eksperymentéw labora-
toryjnych, o ktérych byla mowa wcze$niej, Manuilova (1962, 1965)
dochodzi do wmiosku, ze bakterie sg podstawowym, niemal wylgcznym
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pokarmem zooplanktonu. Wyrazng zalezno$¢ pomiedzy liczebnoscig bak-
terii i zwierzat planktonowych stwierdzili rowniez Jankjavec¢jus,
Baranauskene i Vaskjavic¢jute (1960), wykazujagc odwrot-
ng korelacje tych parametréw w cyklu dobowym. Z drugiej strony
Edmondson (1965) stwierdzil, ze bakterie majg niewielkie znaczenie
w pokarmie trzech dominujgcych gatunkéw wrotkéw, wykazujace, iz plod-
nosé tych gatunkow jest skorelowana dodatnio raczej z liczebnoscig drob-
" nych glonéw niz bakterii.

VI. Uwagi kohcowe

Z powyzszego przegladu piSmiennictwa wynika, ze pokarm zooplank-
tonu ma charakter bardzo zlozony i ze fitoplankton nie musi byé¢ by-
najmniej jego zasadniczym, dominujacym komponentem. Na podstawie
prac wymienionych tu autoréow, w ogromnej wiekszosci $cisle laborato-
ryjnych, nie mozna jednak osadzi¢, ktore z potencjalnych zroédel pokar-
mu — fitoplankton, bakterie, czy trypton — ma dla zooplanktonu zna-
czenie decydujace w warunkach naturalnych.

Niemniej jednak ze wspomnianej juz analizy tego zagadnienia prze-
prowadzonej na materiatach z eutroficznego jeziora Erken przez N a u-
wercka (1963) wynika, ze w warunkach eutrofii gtéwnym pokarmem
zooplanktonu sg bakterie i trypton organiczny. Wniosek ten potwier-
dzajg wyniki eksperymentéw autora (Gliwicz 1964, 1968, 1969b,
1969c, HillbrichtIlkowska, Gliwicz Spodniewska 1966),
ktory porownywal liczebnosci drobnych glonéw, bakterii i czastek tryp-
tonu z réznych klas wielkosci w wodzie jeziornej z aktywnym, zerujacym
zooplanktonem i wodzie jeziornej, z zooplanktonem inaktywowanym, nie
pobierajgcym pokarmu (lub wodzie jeziornej bez zooplanktonu), po kilku-
godzinnej ekspozycji tej wody in situ jeziora. Z poréwnania tych liczeb-
no$ci, znajgc Srednie objetoSci komorek i czgstek z réznych klas wiel-
kosci, wyliczono mase zjedzonego przez caly zespo6l zooplanktonu pokar-
mu oraz udzial w tej masie zywych glonéw nannoplanktonowych, bak-
terii i tryptonu. W eutroficznych jeziorach Mikotajskie i Talty najwiek-
szg cze$¢ masy pokarmu stanowily bakterie (powyzej 60%), a najmniej-
szg glony (ponizej 15%0 masy pokarmu). Okazalo sie ponadto, ze w je-
ziorach blizszych oligotrofii proporcje te zmieniajg sie na korzysé glonow
nannoplanktonowych, co autor wyjasnia zaréwno innym skladem zespo-
16w zooplanktonu (w eutrofii dominacja sedymentatoréw i mikrofiltra-
toréow wyjadajacych intensywniej drobne komorki bakterii, w oligo-
trofii — makrofiltratoréw wyjadajacych intensywniej raczej nieco wiek-
sze komorki glon6w nannoplanktonowych), jak tez odmiennym udzialem
drobnych, ,,zjadalnych” glonow w produkcji pierwotnej pelagialu (wiek-
szy w oligotrofii niz w eutrofii — Gliwicz 1967b) i w zwiazku z tym
wiekszg w eutrofii niz w oligotrofii produkcjg bakterii.

Wydaje sie zatem, ze w jeziorach eutroficznych podstawowym rodza-
jem pokarmu zooplanktonu sg nie zywe glony planktonowe, lecz bakterie.
Whniosek ten wydaje sie zreszta zupelnie oczywisty w swietle poréwna-
nia liczebnosci i biomasy dostepnych dla dominujgcych gatunkéw zoo-
planktonu glonéw i bakterii w pelagialu jeziornym. Na podstawie cy-
towanych juz wyzej prac przyjmijmy granice wielkosci dostepnych dla
filtratoréw i sedymentatoréw czastek pokarmu od 0,5w do 15w Srednicy.
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Liczebnosci glonéw i bakterii w tej klasie wielkosci réznig sie w wodach
eutroficznych co najmniej tysigckrotnie — liczebnos¢ glonéw nannoplank-
tonowych podaje sie zazwyczaj w setkach lub tysigcach, a liczebnos¢
bakterii — w milionach na 1 mililitr. Jes$li wiec zooplankton odfiltrowuje
komorki glonéw i bakterii z tej klasy ze zblizong intensywnoscig (w po-
dobnym tempie), to na 1 zjedzong komorke glonu przypada 1000 zjedzo-
nych komoérek bakterii (istnieja zreszta informacje wykazujgce intensyw-
niejsze odfiltrowanie mniejszych niz wiekszych komoérek z tej klasy przez
dominujgce w eutrofii gatunki zooplanktonu — Gliwicz 1969¢, Gli-
wicz, w druku). Przyjmujgc przecietng objetos¢ komoérki bakteryjnej
za 1 w3 (Rodina 1965), a komorki glonu za 250 u?® (przy zalozeniu
sredniej wielkosci komorki réwnej 7—8 w- Srednicy) stwierdzamy, ze
masa potencjalnego pokarmu bakteryjnego kilkakrotnie przewyzsza mase
potencjalnego pokarmu roslinnego. Poréwnanie to zmieni sie jeszcze bar-
dziej ,,na korzys$¢” bakterii, gdy nadamy mu aspekt dynamiczny — pro-
dukcyjny i gdy zdamy sobie sprawe z tego, o ile wigkszy jest czas gene-
racji bakterii od czasu generacji glonow nannoplanktonowych. Produkcja
bakterii moze zresztg przewyzsza¢ nie tylko produkcje nannofitoplank-
tonu, lecz calg produkcje pierwotng w pelagialu (np. w eutroficznym je-
ziorze Batoryn — Petrovi¢ 1961, Sorokin 1967), co jest mozliwe
m.in. dzieki sptukiwaniu do pelagialu materii organicznej wytwarzanej
w litoralu lub poza zbiornikiem wodnym.

Obfito$é potencjalnego pokarmu bakteryjnego w poréwnaniu z iloScig
potencjalnego pokarmu roslinnego w pelagialu jezior eutroficznych wig-
ze sie zapewne rowniez z od niedawna poznanym zjawiskiem przyzycio-
wego wydzielania przez glony czesci asymilatéw do Srodowiska w postaci
materialéw rozpuszczonych (Hellebust 1965, Moore i Tisch-
ler 1964, Walsh 1965). W wyniku tego procesu do 50% czystej pro-
dukeji pierwotnej planktonu moze trafi¢ do srodowiska (Fogg, Nale-
vajko, Watt 1965), wzbogacajac je w material energetyczny dla bak-
terii.

Nie wszyscy badacze zgadzajg sie jednak z przedstawionym tu po-
gladem o tak istotnej roli bakterii w odzywianiu sie zooplanktonu. Kon-
trowersyjne opinie nie sg jednak zwykle poparte zadnymi argumentami
rzeczowymi. Wyjatek stanowi praca Saundersa (w druku), ktory
przy pomocy przeprowadzonych in situ jeziora eksperymentéw ze zna-
kowaniem glonéw, bakterii i detrytusu (tryptonu organicznego) weglem
radioaktywnym #C wykazal, ze filtratory planktonowe przyswajaja Kkil-
kakrotnie wiecej roslinnych zwigzkéw organicznych, niz bakteryjnych.

Jest oczywiste, ze udzial glonéw i bakterii w pokarmie zooplanktonu
moze sie zmieniaé w znacznym stopniu, nie tylko w zaleznosci od typu
zbiornika wodnego (wspomniane juz réznice pomiedzy eutrofig i oligo-
trofia, wody autotroficzne i heterotroficzne itd.), lecz réwniez w obrebie
jednego zbiornika, w zaleznosci od okresowych zmian wielkosci i charak-
teru produkeji pierwotnej (duzy lub maly udzial ,,zjadanych” form nan-
noplanktonowych). Niewatpliwie bakterie odgrywajg zasadniczg role
w odzywianiu sie zooplanktonu w okresie ,,zakwitéw” sieciowych, ,nie-
zjadalnych” form fitoplanktonu, a szczegoélnie w czasie masowego ob-
umierania tych glonéow.

W kazdym razie, w niektérych przynajmniej sytuacjach, ich domi-
nujgcy udzial w pokarmie planktonowych filtratorow i sedymentatorow
nie moze budzi¢ watpliwosci. Fakt ten nie da sie pogodzi¢ ze wspomnia-
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nym na wstepie schematem struktury troficznej zespolow pelagialu je-
ziornego. Okre$lenie planktonowych filtratorow i sedymentatoréw ter-
minem ,,konsumenci I rzedu” lub ,ro$linozercy” wydaje sie w tej sytu-
acji mato precyzyjne lub zgota niewlasciwe. Pomiedzy poziom producen-
tow i ,konsumentéw I rzedu” wlagczajg sie przeciez dodatkowe poziomy
troficzne — rozmaite grupy fizjologiczne bakterii. Blizsza analiza tego
zagadnienia, przeprowadzona m.in. przez Sorokina (1967) i Gli-
wicza (1969a), wykazata, ze te dodatkowe poziomy mogg tworzy¢ dosé
skomplikowany system (mikroorganizmy -+ rozpuszczona materia orga-
niczna + jej koagulaty + czastki tryptonu). Zgodnie z koncepcja S a un-
dersa (w druku) system ten moze mie¢ dla zooplanktonu znaczenie
buforu pokarmowego — gdy konczy sie okres wysokiej produkcji pier-
wotnej w pelagialu, energia zwigzana w tym okresie przez fitoplankton
w zwigzkach organicznych pozostaje jeszcze przez diugi czas dostepna
dla zooplanktonu w formie komponentéw tego systemu.

Niemniej jednak funkcjonowanie takiego systemu jest dla ekosystemu
dos¢ kosztowne w zwigzku z rozrzutng gospodarka energetyczng mikro-
organizméw. Na skutek ich intensywnego metabolizmu niemala cze$é
energii zwigzanej przez producentéw w zwigzki organiczne ulega na tej
okreznej drodze do planktonowych konsumentéw caltkowitemu rozpro-
szeniu. Oczywiscie, nie pozostaje to bez znaczenia dla efektywnosci wy-
korzystania produkcji pierwotnej przez zooplankton.
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The food sources of lake zooplankton
Summary

There was made a revue of the literature on the problem of significance of
phytoplankton, dissolved organic matter, bacteria and organic tripton (detritus
and coagulums of dissolved organic matter) in the feeding of lake zooplankton.

Opinions on the subject of possibilities of utilization of dissolved organic matter
by plankton animals uderwent numerous changes since the time of Piitter’s
theory (1909). In recent years an opinion has prevailed, that the dissolved organic
matter can be a considerable source of vitamins and other biologically active sub-
stances for zooplankton, but as a basic food material (energetic material) it can be
neglected. It does not, certainly, exclude the possibility of utalization of dissolved
organic matter in an indirect way, through its coagulums and bacteria developing
on it.
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The basic food source of plankton animals consits thus only of the particulate
organic matter, i.e. a matter in the form of particles of the organic fraction of
seston (algal cells, bacteria and particles of organic tripton), which can be cought
on nets of filtering apparatuses of crustaceans or settled due to sedimentation on
the coronae of ciliary trochal discs of rotifers, as a result of water currents caused
by these apparatuses.

On the basis of scores of the cited papers which discuss the results of alimen-
tary canals analyses of various crustaceans 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 experiments on feeding of animals with various species
of algae for checking, which of them are grazed the most intensively, it can be
stated that the upper size limit of particles available as a food for pelagic species
of filtering crustaceans is always lower than a score of microns, and in the case of
rotifers — even some microns.

In connection with the above, large phytoplankton cells and colonies (so called
net phytoplankton — mainly blue-green algae, diatoms and dinoflagellates) are not
available as a food for these species, which are generally a dominant component
of lake zooplankton communities. Thus the direct utilization of these big net phy-
toplankton forms is not significant in the lake pelagial and depends in a great
extent on the quantity of certain carnivorous forms in zooplankton communities,
which complete the animal food with large quantities of the plant material. These
forms can suck (e.g. Leptodora) or even consume whole cells of diatoms or dinof-
lagellates (e.g. Asplanchna) some hundred microns in diameter.

Therefore the plant food directly available for the majority of not predatory
zooplankton species is the nannophytoplankton. It results, however, from the
comparison of the production value of nannophytoplankton and the food (energy)
demand of zooplankton (e.g. Nauwerck 1963), that the production of minute
eatable algae does not satisfy the energy demand of zooplankton. The other direct
food sources, i.e. bacteria and organic tripton should be then considered.

Since the works of Naumann (1918, 1921, 1923) who considered these ele-
ments as a main food source, a lot of evidence was collected with the help of
laboratory experiments, which show that a lot of common pelagic lake zooplankton
species of crustaceans and rotifers can not only consume and assimilate bacteria,
but even for many generations they can live without any plant food, even then
when the concentration of bacteria does not exceed concentrations met in natural
water environments.

More controversial is the problem of the significance of the organic tripton
(detritus and coagulums of dissolved organic matter) as a food source, as it is
considered by many authers as a material of the low value, difficult to assimilate,
with the significance rather as a “ballast” material in alimentary canals.

The significance of bacteria and organic tripton as a food source for zooplank-
ton becomes even more important if the fact of often contacts of plankters with
the bottom zone of lakes is taken into consideration, as there are quantities of
highly calorific organic substances in sediments, and the bacteria concentration is
some hundred times higher than in pelagial. These contacts are confirmed by the
near bottom maxima of plankton rotifers and crustaceans, which are often ob-
served, especially at the time of winter stagnation.

The field observations on the dynamic of the numbers and production of
phytoplankton, bacterioplankton and zooplankton are an additional source of in-
formation on the significance of algae, bacteria and tripton in feeding of plankton
animals. It results from a revue of papers on this topic that the peaks of numbers
and production are observed very often in the following sequence: phytoplank-
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ton — bacterioplankton — zooplankton. It confirms the indirect utilization of pri-
mary production by zooplankton through the whole complicated system which can
consist of: the dissolved organic matter (often secreated in large quantities to the
environment by living algae), bacteria which develop on it, and the organic
tripton — not living organic matter in the form of particles formed from dead
organisms, or due to the physical processes from the dissolved organic matter.

Functioning of this system (see also Sorokin 1967, Gliwicz 1969a and
Saunders, in press) can have, of course, various relative intensity depending
on the type of primary production (more energy reaches zooplankton by this
indirect way if the participation of big, uneatable directly phytoplankton forms
is bigger), and on the dominant zooplankton species. Dominating macrofiltrators
will graze mainly nannoplankton algae of some or even more microns in diameter,
the microfiltrators and sedimentators will graze rather smaller bacteria (Gliwicz
1969b, 1969c).



