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Kazda proba klasyfikacji ekologicznej oparta o jednostki taksono-
miczne napotyka z reguly ma powazne trudnosci. Zgodnie z pogladami
skrajnych pesymistow, do jakich niewgtpliwie zaliczy¢ w tym wypadku
trzeba Riglera (1973), koncepcja gatunku staje sie niewdziecznym
balastem dla biocenologa zainteresowanego struktura i funkcjonowaniem
ekosystemu, zmuszajgc go do ,rozpatrywania zltozonego ukladu jako su-
my tysiecy wspoidziatajgcych ze sobg jednostek”. Wszelkie préby pomi-
niecia gatunku w pracach biocenotycznych, udane niekiedy w przypadku
rozwazan czysto teoretycznych (vide Lind e man 1942), stajg sie czysto
1luzoryczne, gdy rozpoczynamy badania. Okazuje sie bowiem, ze poza
produkcja pierwotng i respiracjg nie potrafimy mierzyé zadnych para-
metrow funkcjonowania ukiadu dla calych jednostek biocenotycznych,
takich cho¢by jak Lindemanowskie poziomy troficzne, ze mierzymy je
po prostu dla jednogatunkowych populacji, lub czesciej — tylko poje-
dynczych grup wiekowych, czy stadiéw rozwojowych gatunkéw. W kon-
sekwencji, gdy konstruujemy model biocenozy, zmuszeni jesteSmy do
daleko idgcych uproszczen przy przetwarzaniu informacji zebranych dla
pojedynczych gatunkéw na informacje charekteryzujgce jednostki bio-
cenotyczne. Pomimo zrozumiatych trudnosci zwigzanych z tym procede-
rem, stosuje si¢ go nader czesto, ostatnio giéwnie z uwagi na potrzebe
Intensywnego ,,syntetyzowania” wynikéw badan Miedzynarodowego Pro-
gramu Biologicznego.

Trudnosci sg tym wieksze, im bardziej skiomplikowany gatunkowo
1 przestrzennie jest ukiad biocenotyczny. Ale sg one wcale niemate przy
stosunkowo najprostszych i najbardziej jednorodnych ukiadach, takich
jak cho¢by biocenoza planktonowa, w ktérej wszystkie biotyczne kom-
ponenty systemu, nie tworzgc zadnych trwalych ukladéw przestrzennych,
reprezentujg zaledwie kilka klas roslinnych i kilka typow zwierzecych.

Opdr, z jakim ten prosty system biocenotyczny poddaje sie klasyfika-
cyjnym zabiegom trofologa (fig. 1), ma swg przyczyne w niejasnym i —
wbrew pozorom — niestabilnym statusie troficznym kazdego ze zwierze-
cych komponentéow systemu. W probach klasyfikacji zwierzat planktono-
wych na roslinozerce, drapiezce I i II rzedu, detrytusojady i wszystkozerce,
zazwycza] tylko ta ostatnia grupa nie budzi zadnych watpliwosci, bo-
wiem wiekszos¢ gatunkéw wymienianych w pozostalych grupach tylko



198 ZBIGNIEW MACIEJ GLIWICZ

w specyficznych warunkach (np. warunki eksperymentu laboratoryjnego)
reprezentuje w rzeczywistosci swg grupe troficzng.

Rodzaj pokarmu, ktorym odzywia sie dany gatunek, zalezy w gruncie
rzeczy od trzech czynnikow:

1. Budowy i dziatania aparatu stuzgcego do pobierania pokarmu (fil-
tracja, sedymentacja czy aktywne chwytanie pokarmu — czesto u jed-
nego gatunku rownolegle dziatajg dwa mechanizmy — fig. 1).

2. Behawioru zwierzecia, ktory warunkuje jego wybiorczos¢ pokar-
mowa;

a. latwosci wybierania konkretnej strefy zerowania,
b. latwosci wybierania konkretnych obiektow z rozmaitosci po-
tencjalnego pokarmu (gatunki lowigce i gatunki polujgce).

3. Zasobnosci srodowiska w rézne rodzaje pokarmu oraz rozmieszcze-
nia tego pokarmu. '

Dwa pierwsze sa w gruncie rzeczy cechami gatunku, cho¢ 1 one nie
tylko na réznych stadiach rozwoju, lecz réwniez w roznych sytuacjach
sSrodowiska pokarmowego mogg ulega¢ zmianie. Inaczej wyglada na przy-
ktad behawior i mechanizm pobierania pokarmu u Chydorus sphaericus
w Srodowisku bogatym w peryfiton lub planktonowe wielkokolonijne
glony, w ktérym wioSlarka ta zbiera pokarm 2z powierzchni stalych
(Fryer 1968), a inaczej w srodowisku limnetycznym pozbawionym du-
zych form glonéw, gdzie Chydorus staje sie typowym filtratorem (G1i-
wicz 1969a).

Trzeci czynnik warunkujgcy typ troficzny gatunku przysparza w ta-
kiej klasyfikacji najwiecej kiopotu. Nigdy bowiem nie mozna mieC cal-
kowitej pewnosci, czy gatunek, ktory ponad wszelkg watpliwosé jest
czystym drapieznikiem w jednym jeziorze, nie wystepuje w innym zbior-
niku jako typowy roslinozerca, jak np. Cyclops abyssorum tatricus
(Kozm.) (Eppacher 1968 i Pechlaner et al. 1972) lub Heterocope
saliens (Lill.) Monakov 1972). |

Jest oczywiste, iz analogiczne roznice w statusie troficznym gatunku
sg powszechne rdéwniez wsrod zwierzgt nie zmieniajgcych mechanizmu
pobierania pokarmu ani swego behawioru w réznych warunkach s$rodo-
wiska pokarmowego. Wystarczy, ze zmienia sie samo Srodowisko. Ten
sam typowy filtrator, ktéry w warunkach oligotrofii odzywia sie giownie
drobnymi, nannoplanktonowymi glonami o wielkosci kilku — kilkunastu
mikronow, w warunkach eutrofii staje sie detryto- i bakteriofagiem,
bowiem w wyniku tego samego procesu filtracji w jego komorze filtra-
cyjnej odlawiajg sie czastki detrytusu i komoérki bakterii, a nie drobne
glony (blizsze wyjasnienie tego zjawiska znalez¢é mozna u Gliwicza
1969a, 1969b).

Wydaje sie, iz poprawna klasyfikacja zwierzat planktonowych na
typy troficzne, czy nawet poziomy troficzne, mozliwa jest do przeprowa-
dzenia tylko w przypadku jezior oligotroficznych, gdzie w strefie limne-
tyczne] zachowuje sie klasyczna struktura lancucha pokarmowego: fito-
plankton — zooplankton ros§linozerny — zooplankton drapiezny — ryby.
Swiadczg o tym udane modele alpejskiego Unterer Finstertaler See
(Pechlaner et al. 1972) i arktycznego Char Lake (Rigler . 1972).
Status troficzny kazdego z tamtejszych gatunkéw zooplanktonu jest
Scisle sprecyzowany ze wzgledu na charakter produkeji pierwotnej plank-
tonu 1 brak intensywnego doptywu allochtonicznej matenii organicznej.
Z uwagi na niskie koncentracje biogenéw w tych oligotroficznych wodach
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planktonowymi producentami sg czesto wylgcznie drobne glony nanno-
planktonowe (wiciowce i okrzemki), bowiem bardziej efektywnie wyko-
rzystujg one biogeny niz wieksze glony sieciowe ze wzgledu na korzyst-
niejszy stosunek powierzchni komorek do ich objetosci. Glony te zna-
komicie mieszczg si¢ w zakresie wielkosci czgstek pokarmu dostepnych
dla filtratorow. Z kolei niewielki doplyw materii organicznej allochto-
niczne] 1 niewysoka produkcja pierwotna planktonu warunkuje niskie
liczebnosci 'baktemimoplank*tonu I matg koncentracje detrytusu — czgstek
rowniez mieszczgcych sie we wspomnianym zakresie wielkosci. Zatem
niemal wytgcznym pokarmem o'dﬁllftrowywanym w komorach filtracyj-
nych niedrapieznego zooplanktonu jest zywa masa fitoplanktonu. Mamy

tu wiec do czynienia z typowymi roslinozercami — z dobrze wyodreb-
nionym poziomem konsumentow I rzedu.
W jeziorach o wiekszej zasobnosci w biogeny i — co na o0go6l sie

z tym wigze — jeziorach otrzymujgcych wieksze dawki allochtonicznej
materii organicznej, sytuacja jest odmienna. Zespot producentow plank-
tonowych zdominowany jest tu silnie przez duze glony sieciowe (préba
wyjasnienia przyczyny tego zjawiska — Gliwicz 1973), nierzadko
wielkie kolonie sinic i kilkusetmikronowe komoérki bruzdnic, zbyt wielkie,
by mogly by¢ odfiltrowane przez typowe filtratory. Produkowana przez
takie zespoly materia organiczna staje sie dla filtratorow dostepna dopiero
po intensywne] przerobce przez mikroorganizmy. Dlatego tez w jeziorach
eutroficznych obserwuje sie z reguty wiekszg liczebnosé bakterii. Wzrasta
tu tez koncentracja czgstek martwe] materii organicznej, czesciowo jako
wynik intensywnej destrukcji martwych komorek niezjadalnych form
fitoplanktonu sieciowego, czeSciowo zas jako wynik mechanicznej koagu-
lacji rozpuszczonej materii organicznej pochodzenia auto- i allochto-
nicznego. |

W zakresie wielkosci czgstek dostepnych jako pokarm dla filtratorow
planktonowych ubywa wiec zywych komérek glonéw, a przybywa ko-
morek bakterii i czgstek zawiesiny martwej materii organicznej. Typowy,
nie obdarzony zdolnoscig pozamechanicznej wybiorczosci pokarmowej
filtrator, o tej samej charakterystyce spektrum filtracyjnego, odzywia sie
diametralnie odmiennym pokarmem w warunkach oligotrofii 1 w -warun-
kach eutrofii (fig. 2), inny jest zatem jego status troficzny w zaleznosci
od typu troficznego srodowiska.

Nie mmniej radykalnej zmianie ulega tez status troficzny dotychczaso-
wych drapieznikéw. Najbardziej liczne i najwazniejsze ekologicznie ga-
tunki drapieznikéw w warunkach pelagialu jeziornego to widionogi pod-
rzedu Cyclopoida. Z reguly widlonogi te w warunkach oligotrofii sg rze-
czywistymi drapiezcami, przyn*ajrnniej w stadiach dorostych. W eutrofii
natomiast ptrzechao:dzq one na chesme j na pokarm roslinny, jesli mnie cai-
kowicie, to przynajmniej czesciowo. Nie jest sprawa przypadku 7e ma
figurze 1 przy wiekszosci gatunkow tej grupy wymieniony jest zarowno
pokarm zwierzecy jak i roslinny. Z prac eksperymentalnych prowadzo-
nych z tymi widlonogami wynika, ze na ogot zjadany jest rownie chetnie,
cho¢ nie koniecznie réwnie dobrze trawiony, pokarm roslinny (glony
sieciowe), jak pokarm zwierzecy (pilerwotniaki, wrotki, wioslarki, widlo-
nogi innych gatunkéw) w zaleznosci od tego, ktory podany zostanie
w duzej koncentracji i jak wysokg ruchliwoscig charakteryzuje sie ga-
tunek podawany jako pokarm. Prawdopodobnie analogiczne zjawisko wy-
stepuje tez w warunkach naturalnych — w oligotrofii wieksza jest kon-
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centracja zwierzat miz glonéw sieciowych, w eutrofii natomiast koncen-
tracja glonow sieciowych wielokrotnie przewyzsza koncentracje zwierzat,
inna jest zatem dostepnos¢ pokarmu roslinnego i zwierzecego dla tych
zwierzat w zaleznos$ci od typu troficznego srodowiska.

Sprawe te, zarbwno w odniesieniu do ,roslinozercow”, jak tez ,,dra-
piezcow”’, komplikujg ponadto zmiany fenologiczne planktonu, szczegol-
nie fitoplanktonu oraz zmiany charakteru produkcji pierwotnej w pela-
gialu jeziornym. O ile wiosng, nawet w eutroficznych zbiornikach wod-
nych, duzy udzial w biomasie i produkcji pierwotnej tej strefy maja
drobne, ,,zjadalne”’ glony nannoplanktonowe, o tyle péznym latem stajg
sie one bardzo nieliczne ustepujac miejsca duzym, ,niezjadalnym” glo-
nom sieciowym. Co wiece]j, pézne lato i jesien jest okresem, w ktorym do
strefy pelagialu dopiywa wiele materii organicznej wyprodukowanej
w litoralu, bgdz na ladzie, bgdz w formie roslinnego detrytusu, bgdz tez
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Fig. 3. Zmiany kalorycznosci sestonu organicznego, czyli materii organicznej w za-

wilesinie (A — 1) oraz jej frakecji teoretycznie dostepnej jako pokarm dla 'typowych

filtratorow planktonowych (A — 2) w strefie eufotycznej eutroficznego Jeziora
Mikolajskiego w 1969 r.

A — 1 — ERLawacz, mater. niepubl.,, A — 2 uzyskano przez odjecie kalorycznosci biomasy

fitoplanktonu sieciowego i zooplanktonu od wartosci A — 1 na podstawie materiatéw

Spodniewskie] (in press) oraz mater. niepubl. Hillbricht-Ilkowskiej i Gliwicza.

Nizej — wudziat (%) kalorycznosSci glonow (a), bakterii (b) i detrytusu (d) w kalorycznosci

dostepnej frakcji sestonu: a — na podstawie materialow Spodniewskie]j (in press),

b — na podstawie niepublikowanych materialow Godlewskiej-Lipowe], d — poprzez od-
jecie wartosci % a+ b od 100%.

Calorific value of organic seston, i.e. parmticulate organic matter (A — 1) and of its

fraction awvailable as food particles to a typical filter feeders (A — 2) in the
euphiotic zone of eutrophic Mikotajskie Liake throughtout the 1969
A — 1 after Lawacz unpubl., A — 2 — calculated as the difference between A — 1 and

the summ of calorific values of net phytoplankton and zooplankton, basing on data of

Spodniewska (in press), Hillbricht-Ilkowska and Gliwicz, unpubl. Below — the share

(%) of algae (a), bacteria (b) and detritus (d) in calorific value of organic seston fraction

available for filter feeders: a — after Spodniewska (in press), b — after Godlewska-
-Lipowa, unpubl., d — calculated as a difference of a+ b (%) and 100%
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w formie rozpuszczonej materii organicznej stymulujgcej masowy roz-
waj bakterii, co w jeszcze wigkszym stopniu zmienia charakter odzywia-
nia sie ,roslinozercow” (fig. 3) 1. W analogiczny sposéb roéznicuje status
troficzny gatunkow tej grupy pionowe rozmieszczenie wszystkich kom-
ponentow potencjalnego pokarmu w jeziorze.

Nie spiosob wiec przedstawi¢ uniwersalny podziat zwierzat planktono-
wych w aspekcie trofologicznym. Jest to prawdopodobnie mozliwe do
przeprowadzenia z kazdym zespolem zooplanktonu z osobna w oparciu
o dokladnag analize¢ konkretnej sytuacji. By¢ moze, znajgc mechanizmy
pobierania pokarmu i behawior pokarmowy gatunkéw skladajgcych sie
na dany zespo6f, mozna rokusi¢ sie 0o okreslenie statusu pokarmowego kaz-
dego z tych gatunkow w oparciu o analize obfitosci i Tozmieszczenia kom-
ponentow potencjalnej bazy pokarmowej w Srodowisku, bez uciekania
sie do zmudnych obserwacji i eksperymentow pokarmowych. Jednak do
tego potrzeba bardzie] precyzyjnych informacji niz te, ktore udaje sie
zgromadzi¢ z piSmiennictwa w chwili obecnej.

Wydaje sie w kazdym razie, ze nawet zwielokrotnienie tych infor-
macji nie zmieni sytuacji na tyle, by uniwersalna trofologiczna klasyfi-
kacja stodkowodnych zwierzgt planktonowych mogla kiedykiolwiek zmie-
ni¢ swoj ciggly charakter, ktorym charakteryzuje sie lista gatunkow
zamieszczona na figurze 1.

Zia dfdpin.g do podjecia niniejszego opracowania wdzieczny jestem moim milym
kolezankom z Instytutu Ekologii PAN — dr Annie Hillbrich-Ilkowskiej i dr Teresie
Weglenskiej. Widzieczny im jestem rOwniez za pomoc w zebraniu materialdow z pis-
miennictwa, ktoére postuzyty do skonstruowania figury 1. Koledze dr Wilodzimierzowi
Yawaczowi, kolezance idr Irenie Spodniewskiej oraz Pani dr Alicji Godlewskie]-
-Lipowej dziekuje za udostepnienie nie opublikowanych materiatow.
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Summary

Each effort for an ecological classification based on the concept of species
always encounters serious difficulties. It is mevertheless necessary when data ob-
tained for species are to be used for the construction of a complex system model
composed of the trophic levels. Even the plankton, generally accepted as one of
the most simple systems, can be subjected only with great difficulty to ‘the trophic
classification operations (Fig 1). The essence of this difficulty is the wvery unclear
trophic status of each animal component of the system. Nevertheless such classifi-
cation efforts are quite common nowadays (works on IBP synthesis) placing each
zooplankton species into herbivores, carnivores, detfritivores or omnivores, where
only the last group seems reasonable as most species allotted to the three former
groups 1n reality represent their own groups only in specific conditions, e.g. labo-
ratory experiments.

The type of food of a given species is largely dependent on three factors:

1. Morphological and functional aspects of food uptake (filter feeding, sedi-
mentation or raptorial feeding, n.b. many species make use of two or even three
mechanisms alternatively),

2. Animal behaviour which determines its food selectivity:

a. ease of choice of a particular feeding zone,
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b. ease of choice of particular objects from the potential food variety.

3. Abundance of diverse types of food in the environment.

The first two factors are essentially of species origin but even these may change
guite a bit nmot only from stage to stage of individual development, but also
from environment to environment differing in food sources. E.g. Chydorus sphaericus
is a typical “scraper” when feeding on periphyton or large phytoplankton colonies
(Fryer 1968), but acts as a typical filter feeder in limnetic environment where
there are mo large phytoplankton forms (Gliwicz 1969c). Also, a typical cyclo-
poid copepod feeding almost exclusively on phytoplankton in natural conditions,
will be a successful carnivore when animal food is more available. Here, when
considering the third flactor, we come across the greatest difficulty. One can
never be sure whether a species, which in cne lake is beyond all doubts a carni-
viore, is not by chance a typical herbivore in another lake, as is certainly the case
with Cyclops abyssorum tatricus {(compare Eppacher 1968 and Pechlaner et
al. 1972) or Heterocope saliens (Monakov 1972).

This 1s also true of species which do not change their food uptake mechanizm
nor feeding behaviour from one to another environment. In this case a sufficient
reason fior changing the trophic status of a species might be exclusively a modifica-
tion of the food conditions. A typical filter feeder grazes mostly on small nanno-
planctonic algae ranging in size from a few to about 20 microns in diameter when
in oligotrophic waters, whereas in eutrophic lakes it becomes a typical detrito-
and bacterioviore, because, as a result of 'the very same filtration process, mot
algae but bacteria and detritus will be collected in its filtering chamber (G1li-
wicz 1969a, 1969b). )

It seems that correct classification of limnetic animals into trophic types, or
even trophic levels, is possible only in the case of oligotrophic lakes, where the
classic structure of @ food chain is usually maintained: phytoplankton — herbivo-
rous zooplankton — carnivorous zooplankton — fish. This is clearly demonstrated
by the succes in building very accurate models of the Alpine Unterer Finstertaler
See (Pechlamexr et. al. 1972) and the Arctic Char Lake (Rigler 1972). The
trophic statuses of zooplankton species there are precisely defined thanks to the
character of plankton primary production and the lack of an intensive inflow of
allochtonic organic matter.

In such oligotrophic waters, because of the low nutrient concentrations the
nannoplanctonic algae are the main or exclusive primary producers. This probably
because their higher surface/volume ratio makes them more effective nutrient
utilizers. These small algae (flagellates, greens, small diatoms) fall perfectly into
the size range of food particles available to the typical filter feeder. Furthermore,
the small income of allochtonic organic material holds bacteria concentration on
low level, while the low plankton primary production causes insignificant concen-
tration of detritus particles. Although both of these are mostly also within the
size range of available food particles, the main food collected in the filtering
chamber is the fresh living algae (Fig. 2). So here we have to do with true herbi-
vores — well distinguished primary consumers’ trophic level.

The situation is different in more productive lakes — waters, richer in
nutrients and usually supplied with a greater flow of allochtonous organic matter.
The phytoplankton standing crop here is strongly dominated by net algae (for an
attempt of explanation of this phenomenon see Gliwicz 1973), irequently by
huge blue-green colonies and peridinian cells, several hundred microns in length,
much too large to be available for filter feeders. The organic matter produced by
such a wphytoplankton community becomes eventually available as decomposed
material. The large amount of organic substratum, both of net phytoplankton and
allochtonous origin, increases the concentration of bacterial cells and paticles of
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detritus (tripton) in the environment. Thus the number of live algae within the
size range of food particles available for a filter feeder decreases, whereas the
amount of detritus and bacteria increases. In other words, the typical filter feeder
unable to actively select food particles grazes on totally different food in oligotroph-
ic and eutrophic conditions (Fig. 2).

In this case, not only does the #trophic status of the filtrators changes, but
also ithat of predators, generally represented in plankton by cyclopoid copepods.
As a rule they are pure predators in oligotrophic waters, at least in adult stages.
But they shift at least in parit onto phytoplankton food in eutrophic conditions.
It is mot coincidence that animal as well as plant food is noted for most of
the cyclopoid species in Figure 1. Friom experimental work ecarried out on many
species it would appear that they feed readily on both animal and plant food
(depending on which is in great aboundance) although they do not mnecessarily
digest each equally well. The same is probably true in natural conditions. The
concentration of animal food is much thigher than of phytoplankton in oligotrophic
- conditions, and in eutrophic conditions the oposite is itrue.

This problem is further complicated by seasonal changes of phytoplankton
species composition, standing crop and production, both in the case of “herbi-
vores” and “carnivores”. Even in eutrophic water body the mannoplanctonic algae
available for filter feeders sometimes dominate during spring time, but in mid-
summer they musually give way to net phytoplakton blooms. In addition, late
summer brings from the littoral to the limnetic zone a large amount of the organic
matter in the form of macrophytes detritus or dissolved organic compounds,
stimulating @ mass development of bacteria. This rchanges ithe trophic status of
“herbiviores” to an even greater extent (Fig. 3) 2.

It wiould than seem that woverall iclassification of plankton animals in terms
of their trophic status is almost impossible. Such an attempt should probably be
successful with each zooplankton community taken on its own and only for a parti-
cular season. The only mpossible general classification would hawve to be presented
as a continuum (Fig, 1).

—

2 The very same filter feeder being not able to select actively particular kind
of particles, feeds on different food in the spring time (e.g. et the beginning of May
live algae share about 30°, to the food available, bacteria — 10° and detritus 60°/o)
and in the summer (e.g. in mid-August the share of live algae is as smaill as 29/,
bacteria — 10°/, and detritus — nearly 90°), although its feeding mechanism and
feeding behaviour remain wunchanged. The only factor that may change is the
filtering rate — despite of the higher temperature of the environment in August,
it 1s than probably lower than in May, because of much higher available food
concentration, and higher densities of filamentous and other inconvenient algae
that interfere and slow down food intake rate.



