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1. Wstep

W poprzednich artykulach niniejszego cyklu (Hillbricht-1I1-
kowska 1984a, 1984b) omowiono te kierunki badawcze we wspdlezes-
nej limnologii, ktore dotycza zjawisk i proceséw w duzej skali przest-
rzennej 1 czasowej, np. krajobrazowej czy wieloletniej (skala ,,mega”),
bgdz tez ekosystemowej, rocznej, sezonowej (skala , makro”). Zaintere-
sowania ekologéw jednakze skupiajg sie coraz czesciej na strukturach
1 procesach skali czasowej i przestrzennej mniejszej niz powyzsze, naz-
wijmy je skali ,mezo” 1 ,mikro”. Badania takich zjawisk, nie do po-
mysSlenia bez wspolczesnych technik badawczych, majg dwojaki cel ogol-
niejszy: wykazujg duze ich znaczenie w podstawowych funkcjach catego
ekosystemu oraz wskazuja, ze tego typu heterogennos¢ siedliska wod-
 nego, przestrzenna i czasowa, modyfikuje bardzo istotnie losy organizmow
i ich wzajemne zaleznosci, czesto umozliwia wspofwystepowanie wielu
antagonistycznie ustosunkowanych gatunkow i dostarcza nowych odpo-
wiedzi na stare pytanie Hutchinsona (1961) — dlaczego w na pozor
jednorodnym siedlisku, jakim jest ton wodmna, moze wystepowac tyle
gatunkow i osobnikow.

2. Skala zmiennoSci Srodowiska a skala reakeji organizmu

Znakomicie zagadnienie to postawil Harris (1980), ktory dokonal
swoistej klasyfikacji reakeji fitoplanktonu na zmiany siedliska fizyczne-
go, glownie warunkéw sSwietlnych i ruchéw wody. Wyroéznil on m.in.

zjawiska przystosowawcze mikroskali przestrzennej, ograniczone czesto
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do kilku lub kilkunastu metréw, o duzej zmiennosci w czasie (od kilku
do kilkunastu minut), ktoére sg efektem reakeji fizjologicznych osocbnika
(jak np. stan chlorofilu mierzony jego fluorescencjg, oddychanie, przy-
swajanie). Nastepnie wyroéznil reakcje ekologicz-ne= calej populacji 1 da-
lej — calego zespolu, np. wzrost zageszczenia populacji, sezonowe zaste-
powanie sie gatunkow, dlugotrwala zmiana dominacji, trwala przebudo-
wa ilosciowa i jakosciowa zespotu, ktore to zjawiska zachodzg juz w skali
przestrzennej duzej, np. calego ekosystemu i w czasie o wiele diuzszym
(np. tydzien, miesige, rok, okres klimatyczny). Zdaniem tego autora pow-
szechne podejécie badawcze i metody albo uniemozliwiajg wiasciwe poz-
nanie, albo nie docenia sie w nich zjawisk pierwszego typu, jak tez
ogblnie niedostatecznie sg rozpoznane zjawiska i reakcje zespolow za-
chodzgce ze szczegdlnie zmienng i nieregularng czestotliwoscig i o bar-
dzo zmiennym zasiegu w ekosystemie jeziornym.

Przykladem moze tu by¢ zaleznos¢ (korelacja dodatnia) pomiedzy
maksymalng dla danego profilu produkejg fotosyntetyczng Pmaz a sto-
sunkiem glebokosci warstwy eufotycznej (mierzonej np. widzialnoscig
krgzka) do warstwy mieszanej (epilimnionu) (tzw. stosunek Zeu/Zmiz)
stwierdzona przez Harrisa i wspélpracownikow ( Haffner, Harris
i aran 1980, H aryts, Ha tianer 4 Poccinin: 1980, Harras
1 Piccinin 1980) w ,pelag'ialu jeziornym. Stosunek ten decyduje o cza-
sie przebywania komorki glonu w warstwie eufotycznej, gdzie przewa-
zajg procesy asymilacji, 1 w strefie dysfotycznej lub afotycznej, gdzie
przewazajg straty materii w wyniku oddychania, rozkiladu i wydziela-
nia. Stosunek ten jest zmienny w czasie, czesto w sposéb nieregularny,
gdyz zalezy od intensywnosci wiatrow i naslonecznienia. Gdy stosunek
ten jest niski (<<0,39) (np. w okresie zakladania sie stratyfikacji, gdy
termoklina lezy na wigkszych glebokosciach) dominujg okrzemki, gdy
jest on bardzo wysoki — sinice, zielenice; grupy te réznia sie zasadniczo
wytmzymatosciag na diuzsze przebywanie w strefie dys- lub afotycznej.
Stagd ogblnie stabilnoé¢ warstwy mieszanej (tzn. tempo, w jakim ona
zanika bgdz tworzy sig) decyduje o strukturze i wydajnosci fitoplankto-
nu (tzw. intermediate disturbance hypothesis, Harris, Piccinin
1 Van Ryin 1883). W warunkach cieplego i plytkiego epilimnionu
zespol jest stabo zréznicowany, biomasa wysoka, przewazajg gatunki
o diugim okresie rotacji (,,turnover’”) i duzej masie osobniczej (tzn. sie-

ciowy fitoplankton), niepodatne na wyjadanie przez zooplankton. Prze-
ciwstawne cechy wykazuje. zespol fitoplanktonu utworzony w wymku
sﬂnego poglebienia epilimnionu i ogdlnie duzej ruchliwosci pionowe]
tej warstwy. Na podstawie zmiennego w czasie i przestrzeni ukladu sta-
tycznosei mas wodnych Trimbee i Harris (1984) wyjasnili zmiany

sukcesji glonéw (w tym sinic) Oabs.erwowane z roku na rok w badanym
przez nich jeziorze.
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3. Podstawowe mezostruktury fizyczne sSrodowiska jeziorowego i ich
efekty biotyczne |

Termoklina, decydujaca o wzglednej migzszosci wod mieszanych i nie
mieszanych, jest ta mezostrukturg fizyczng, ktorg wspédiczesna limnologia
zajmuje sie zarOwno z punktu widzenia rozmieszczenia organizmoéow, jak
tez krgzenia i dynamiki materii. Z warstwg termokliny zwigzana jest
czesto waska (1—2 m) strefa koncentracji glonow o kilkakrotnie wiek-
szej koncentracji chlorofilu (tzw. subsurface chlorophyll maximum).
Rézne jest pochodzenie tej warstwy. Czasem jest to efekt wzrostu po-
pulacji glondw in situ, czasem efekt nagromadzenia ,,schodzacych” w dof
komoérek powierzchniowego planktonu (Pick, Nalewajko i Lean
1984) lub ich zrdéznicowanej predkosci opadania, matej intensywnosci
wyjadania, lub zgota wplyw turbulenciji i dyfuzji mas wodnych (Abbott
iin. 1984).

Wedlug Molla i Stoermera (1982) zjawisko to zachodzi w je-
ziorach roznych glebokosci, ale stabo eutroficznych, tzn. w warunkach~
gdy do glebokosci termokliny dochodzi jeszcze swuatto fotosyntetycznie
efektywne. Strefa ta moze by¢ szczegélnie rozbudowana w glebokich je-
ziorach oligotroficznych, jak np. w jeziorach Tahoe (Abott i in. 1984)
czy Superior (Fahnenstiel i Glime 1983).

Wystepowanie tej warstwy, czesto nie stwierdzanej rutynowymi me-
todami, moze by¢ m.in. wynikiem ,,strategicznej’ reakcji glonéw, ktore
skupiajg sie w miejscu bogatym i stale zasilanym w pierwiastki biofilne
(rozkiad in situ opadajacej materii oraz doplyw dyfuzyjny z hypolimnio-
nu), gdzie warunki Swietlne jeszcze umozliwiajg fotosynteze. Z warstwa
metalimnionu zwigzany jest czesto charakterystyczny zespél fitoplankto-
nu, jak np. sinic z rodzaju Oscillatorie, wystepujacy niekiedy w jezio-
rach stabo eutroficznych. Jest on obiektem interesujgcych poszukiwan
z zakresu fizjologii sinic (cieniolubno$¢, zdolnos¢é do regulacji plywal-
nosci) i prob powigzania z procesem eutrofizacji (Walsby, Utkilen
i Johnsen 1983). Czesto w tej warstwie stwierdza sie skupienie szcze-
golnie drobnych glonéw (rzedu 1—2 um) (Takahashi i Hori 1984).

Podobnie swoiste zespoly powstajg w strefie oksykliny, jakg jest gra-
nica warstw tlenowej i beztlenowe], czesto charakteryzujgca sie obec-
noscig HeS, np. w postaci zespolu fotosyntetyzujgcych bakterii siarko-
wych. Ogodlnie jednak rozpoznanie biologiczne tego typu mezostruktury
jest slabe.

Szczeg6lnie wazna, ale stabo rozpoznana jest rola termokliny w pro-
cesie zstepujgcego i wstepujacego transportu materii w jeziorze, G1i -
wicz (18979, 1980) udowodnil, ze im ostrzejszy gradient termiczny w
metalimnionie, tym roznica pomiedzy pulg materii organicznej 'w epi-
limnionie a masg materii tryptonowej chwytanej w ,pulapki ustawione
pod metalimnionem jest wieksza. Oznacza to, ze tym mniej materii
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krgzgcej w epilimnionie opuszcza okresowo te warstwe, czyli zwieksza
si¢ jej retencja w strefie fotycznej i 'w konsekwencji nasilajg sig¢ efekty
eutrofizacyjne. Objawia si¢ to tym, ze jeziora o podobnych zasobach
troficznych, ale o roznie ze wzgledéw klimatycznych lub morfometrycz-
nych wyksztalconym gradiencie termicznym w lecie ro6znig sie istotnie
koncentracjg chlorofilu — jest ona wieksza w jeziorze o ostrzejszej
1 wiezesniejsze] stratyfikacji. W koncepcji tej termoklina funkejonuje
jako mmiej lub wilece]j statyczna bariera przeciwdzialajgca stratom ma-
terii z warstwy eufotycznej. Premazzi, Marengo i Rossi (1981)
oraz Kortmann i jn. (1982) podnoszg natomiast jej role w dostar-
czeniu zmineralizowanych zwigzkéw pokarmowych z hypo- do epilimmnio-
nu i zasilaniu warstwy eufotycznej. Zwracajagc uwage na dynamike
ruchow pionowych i rozpietosci tej warstwy wprowadzajac pojecie ,.ero-
zjl” metalimnionu. Zmiany migzszosci metalimnionu w czasie i prze-
strzeni powodujg przedostawanie sie pierwiastkow biofilnych z goérnych
warstw hypolimnionu, tym silniejsze im wieksza jest roéznica ich kon-
centracji pomiedzy meta- 1 hypolimnionem i im mniej stabilne termicz-
nie sg warstwy metalimnionu. Proces zasilania epilimnionu wspoligra
Z rozpoznanym weczesnie w limnologii procesem dyfuzyjnego przemiesz-
‘czania sie plerwiastkow z warstaw glebszych do powierzchniowych.

Badania powyzsze, lgcznie z uprzednio wspomnianymi, sg przykla-
dem zainteresowan gradientem termicznym mas wodnych rozumianym
rowniez jako uklad pionowy mas wodnych o réznej stabilnosei (miksji),
w ktorej warstwa skoku funkcjonuje réowniez jako swego rodzaju ,,mikso-
klina”.

Z kolei badania George’a (1983) s3 przykladem poszukiwan kon-
sekwencji biologicznych gradientu swietlnego, ktéry w warunkach bar-
dzo obfitej zawiesiny moze byé¢ szczegélnie ostry. W tych warunkach
skupienia Daphnia hyalina Leydig sa bardzo silnie wyrazone, a calosc
populacji skoncentrowana w warstwie powierzchniowej. Fitoplanktono-
wi stwarza to wigksze szanse przezycia. Natomiast w warunkach bardziej
rozproszonego i glebiej przenikajgcego Swiatla, a wiec braku ostrego
gradientu swietlnego, populacja wioslarek jest rozmieszczona TOWNO-

miernie w strefie eufotycznej, co .sprzyja efektywniejszemu odlowieniu
komorek glonow.

4. Dynamika mas wodnych a przestrzenne rozmieszczenie organizmow

W referacie wygloszonym na zjezdzie Kanadyjskiego Towarzystwa
Lumnolongnego Legendre i Demers (1984) wskazali na penet-

racje dziedziny hydrodynamiki jako na szczegélng ceche postepu badaw-
Czego w ekologii wod ostatnich lat. Inaczej moéwiac dostrzega sie, ze

system jeziorny (a tym bardziej rzeczny) jest dynamicznym ukladem
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mas wodnych, powigzanym gScisle z lokalnym rezimem hydrologicznym
i meteorologicznym. Dobitnym przykladem tego podejsma sg wspomnia-
ne wyzej koncepcje Harrisa, ale nie tylko. “

Na tej drodze m.in. poszukuje sie przyczyn niejednolitego rozmiesz-
czenia poziomego planktonu w pozornie jednolitej masie wodnej, sku-
piskowosci czy ,plamistosci” wystepowania. Skala przestrzenna tych
zjawisk jest rézna. Najwieksze sg skupienia powstajgce w wyniku dzia-
lalnosci wiatru (Stauffer 1982, Teraguchi, Stucke i Noga
1983) lub niejednorodno$ci mas wodnych roéznie zmieszanych (np. w
przypadku rzeki przeplywajacej przez jezioro). Sell, Carney i Fah-
nenstiel (1984) stwierdzili, ze stopien trwalego mieszania woéd rzeki
2z wodami jeziora, przez ktore przeplywa (jez. Michigan), decyduje
o0 wspotwystepowaniu kilku konkurujgcych ze sobg gatunkow okrzemek,
niejako pozwalajac im na swobodny rozwdj w réznych strefach mieszania.

- 'Mniejsze, bo rzedu kilku-kilkunastu metroéw sg agregacje powstajgce
w zwigzku z tzw. krgzeniem Langmuira — szczegdélnym rodzajem tur-
bulencji powierz;éhni=o-Wre j warstwy wody powstalej w wyniku gwatto-
wnego falowania po silnych wiatrach (George 1981, Malone i Mc
"Queen 1983). Czestym efektem powstajacego w takich warunkach
ukladu rownolegle biegngcych wiréw (w ktéorych masy wody sg na-
przemiennie wynoszone na powierzch-nie i wtlaczane w glgb, nieraz na
znaczne giebokosci) jest zjawisko biegngcych réwnolegle do kierunku
wiatru pasm piany i skupien detrytusu widocznych niekiedy na po-
wierzchni jeziora. Ten rodzaj turbulencji powierzchniowej ma jak sie
zdaje duze (np. Buranathanitt, Cochrell i John 1982), cho¢
nie w pelni rozpoznane znaczenie w funkcjonowaniu ekosystemu jezior-
nego. Prad wstepujacy w zawirowaniach, cho¢ niewielkiego zasiggu, ale
silny, moze powodowa¢ kondensacje rozproszonej martwej i zywej ma-
terii czgsteczkowej zaréwno opadlej na powierzchnie jeziora (np. wy- -
linki), jak i autochtonicznej. Silne napowietrzanie za$§ (powstaje piana
i aerosole) moze na granicy faz kondensowaé réwniez i rozpuszczong
materie organiczng. Ogoélnie dzieki tego rodza ju turbulencji rozpusz-
czona i czgsteczkowa materia organiczna moze tworzyC wieksze agregaty
i stawa¢ sie w ten sposéb bardziej dostepna konsumentom, za$ jej czesc
pod postacig aerosoli moze opuszczaé system i by¢ transportowana nawet
na duze odleglosci. W strefie powyzszych zawirowan powstaja z kolei
skupienia fitoplanktonu oraz zooplanktonu, a w $lad za nimi réwniez ich
drapiezcow (np. ryb).

Oczywiscie nie zawsze niejednorodne w przestrzeni wystepowanie
planktonu da sie powigza¢ jednoznacznie z dynamikg mas wodnych,
czesto przyczyna jest skupienie pokarmu czy ucieczka przed drapiezni-
kiem (o czym dalej). Wazne sa jednak konsekwencje tego zjawiska dla
funkcjonowania systemu pelagicznego i to one sg mnajczesciej obiektem
badan i spekulacji myslowych (np. wspomniane wyzej badania Geor ge’a
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1983). Tessier (1983) badal przemieszczanie sie skupienia (o Srednicy
kilkudziesieciu metréw, nie zwiazane z dzialalnoéciag wiatru) Holopedium
gibberum Zaddach w malym jeziorze i stwierdzil silng redukcje liczeb-
nosci fitoplanktonu wewnatrz skupienia do ,,glodowej”’ wartosci progowej.
Szczegblnie interesujace s3 badania drobnych, ale czesto dos¢ trwatych
skupien zooplanktonu w strefie litoralnej lub na granicy: litoral-pela-
gial (Butorina 1981, 1982, Fairchild 1981). Niezaleznie od przy-
czyn powodujgcych powstawanie takich skupien ich wplyw na rozmie-
szczenie przestrzenne i Smiertelnos¢ fitoplanktonu (czesto w skali kilku
metrow) jest niezaprzeczalny. |

3. Mikrostruktury i mikrowarstwy

Badania Shanksa i Trenta (1979), Cole’a (1982), Lehmana
1 Scavii (1982) oraz Pearla i Meskela (1982) z zastosowaniem
metody autoradiografii s przykladem poszukiwan struktur, jakie two-
rzg si¢ dookota pojedynczych zywych zwierzat, komérek glonéw badz
martwych czgstek detrytusu. Uwolnione w procesie przyzyciowego wy-
dzielania pierwiastki biofilne kumulujg sie dookola zZywego zwierzecia
na czas dostateczny, aby umozliwi¢ glonom ich asymilacje. Wykazano
bowiem, ze glony w takich warunkach intensywniej przyswajaja zna-
kowany fosfor wydzielony przez zwierzeta. Wedlug Lehmana i Sca-
vii (1982) powstaje w ten sposéb zjawisko ,nutrient microscale patchi-
ness” w skali przestrzennej rzedu 107—10"%* m. Currie (1984) jednak-
ze podwaza mozliwos¢ realnego korzystania glonéw z takich mikrokon-
centracjl pierwiastkow.

Podobne mikroskupienia, gdzie koncentracje pierwiastkow Sg znacz-
nie wigksze niz w otaczajgcej masie wodnej, tworza sie dookola czagstek
detrytusu. Shanks i Trent (1979), badajac tzw. sSnieg morski (opa-
dajace agregaty detrytusu o wielkosci 0,05—10 em) stwierdzili, ze kon-
centracje zwigzkow mineralnych azotu i fosforu sa wieksze do kilkuset
razy niz w otaczajacej wodzie. Paerl i.Meskél (1982) wykazali,
ze bakterie zwigzane z takimi agregatami w jeziorach wykazujg inten-
sywniejsze tempo pobierania pierwiastkéow biofilnych niz bakterie wol-
no umoszone w wodzie, zaS Prezelin i Alldredge (1983), ze
-sq one miejscem szczegdlnej aktywnosci bakterii nitryfikacyjnych i che-
moautotroficznych. Agregaty te sg réwniez miejscem bardzo intensywnej
produkcji fotosyntetycznej. Knauer, Hebel i Cipriano (1982)
stwierdzili, Ze moze by¢ w nich zlokalizowane do 58% catkowitej pro-
dukeji warstwy fotycznej. Cole (1982) wprowadza pojecie fikosfery
(,,phycosphere”), tzn. przestrzeni rzedu mikrondéw i 0 zmiennosci cza-
sowej rzedu minut, jaka tworzy sie w otoczeniu zywej komérki glonu,
jej blony lub otoczek $luzowych czy galaretowatych. W przestrzeni tej
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zachodza wszystkie podstawowe zaleznosei zaréwno stymulujgce (tro-
ficzne), jak i inhibitujace pomiedzy rosling a bakterig. Tego typu mikro-
struktury winny sie réwniez tworzy¢ dookola dryfujgcych czgstek ma-
terii mineralnej i organicznej w rzekach.

Mikrowarstwa powierzchniowa, stanowigca strefe kontaktu powierz-
chni zbiornika z atmosferg, jest dalszym przykladem mikrostruktury,
ktora przycigga nieustannie zainteresowania ekologow, cho¢ jeszcze nie
takie, jak strefa kontaktu woda—osad denny, mimo ze stanowl w pew-
nym sensie srodowisko analogiczne. Jest to siedlisko bardzo dobrze roz-
poznane w warunkach morskich (Wangersky 1976) i to od dos¢ daw-
na w zwigzku ze zjawiskiem tzw. opalizujacej plamy (,,slick”), czesto
obserwowanej na powierzchni morza. Nalezy od razu dodac, ze zarowno
powyzsze zjawisko, jak i w ogole badania mikrowarstwy powierzchnio-
wej nie muszg by¢ powigzane bezposrednio z zanieczyszczeniem wod
zwigzkami ropopochodnymi. Wyréznia sie bowiem wyraznie mikro-
warstwy bedacy produktem takich wlasnie zanieczyszczen (stanowig one
zupelnie inny problem, zresztg niezwykle — jak wiadomo — wazny)

i mikrowarstwy utworzone zaréwno ze zwigzkéw produkowanych w sa-

mym systemie, autochtonicznych, jak tez ze zwigzkéw pochodzgcych z
opadu atmosferycznego oraz pytu (L e w1s 1383).

Mikrowarstwa powierzchniowa ma grubos¢ z reguly rzedu Kkilku-
nastu do kilkuset mikronéw (czesto zalezy ona od stosowanej techniki
badawczej!). Tworzg jg roznorakie zwigzki organiczne, p-r-z.eW-ainie WYy~
sokoczasteczkowe, czesto koloidalne oraz zwigzki mineralne, ktérych kon-
centracje sg na ogoél wieksze, czesto o rzad wielkosci, niz w bezposSred-
nio nizej lezacej masie wodnej. Wedlug Van Vleeta 1 Williamsa
(1983) na te organiczne substancje skladajg sie gléwnie zwigzki biatkowe
i cukrowe oraz humusowe (a nie tylko i nie zasadniczo — zwigzki tiusz-
czowe). | .

Znaczenie mikrowarstwy powierzchniowej jest wyrazane w postaci
tzw. wskaznika wzbogacenia (,enrichment factor”, Carlson 1982)
cho¢ zmiennos¢ w tym zakresie jest bardzo duza zaleznie od rodzaju
zwigzku, pory dnia lub nocy, sily wiatru, stopnia falowania. Na przy-
kiad wg Carlsoma (1983) trudno jest stwierdzi¢ koncentrowanie sie
rozpuszczonych zwigzkéw wegla, natomiast wegiel czgsteczkowy jest
trwale obecny w wiekszych koncentracjach. Savenko (1979) stwier-
dzil, ze koncentracja g OIg dochodzi w niej do 6 mg/l, zaé 4 pianie do

‘‘‘‘‘

silng koncentrac.]e, np. 1losci chlor.ofllu moga dochodz1c 'do 1000 ‘u,g/l,'

zaS jego zmiany dobowe wykazujg typowg inhibicje swietlng. Estep

1 Technik stosunkowo prostych, opartych na przyczepnosci wody do odpowied-
nio przygotowanych piytek szklanych lub siatki metalowej (Van Vieet i Wll-
liams 1980, Carlson 1983).

22}
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i Remsen (1984) zbadali wystepowanie w niej réznych gatunkow fi-
toplanktonu stawowego 1 stwierdzili, ze okrzemki (np. Fragilleria, Syned-
ra, Navicula) aktywnie wybieraja te warstwe dajac wartosci wskaznika
wzbogacenia dochodzace do 14. Intensywnos$é asymilacji 1#C, czy tez bio-
logiczne wigzanie azotu jest w mikrowarstwie powierzchniowe;] intensyw-
niejsze (Mitamura i Matsumoto 1981). Danos, Ma ki
i Remsen (1983) podaja wskaznik wzbogacenia w dwoch jeziorach
dla chlorofilu 11—22. dla P og. 3—13, dla bakterii do 3, zaleznie jednak
od metody zbioru mikrowarstwy. Dotyczy to rozniez metali i innych
zwiazkéw (Semenov 1982). Hermansson i Dahlback (1983)
badali aktywnosé bakterii i ich przemieszczanie sie za pomocg znako-
wanego tymidyng (3H) kwasu palmowego rozlanego na powierzchni.
Niekiedy obserwuje sie silng koncentracje martwego detrytusu, np.
w wyniku opadania wylinek owadow czy pylu z otaczajgcego ladu, a na-
wet zdolnogé kumulowania niektorych jonow dochodzacych z opadem
(Lewis 1983). Warstwie tej, szczegolnie gdy tworzy ona (jak np. w sro-
dowisku morskim) wspomniany wyzej efekti ,jopalizujace] plamy”, przy-
pisywane sg funkcje ochronne wzgledem dzialania ultrafioletu.

Za jedng z przyczyn zwiekszonych koncentracji czgsteczkowej 1 roz-
puszczonej materii w mikrowarstwie powierzchniowej uwaza sie kon-
densacje i wynoszenie tejze materii na pecherzykach gazu powstajacych
w wyniku turbulencji mas wodnych, wiréw Langmuira, czy fermentacji
osadoéw dennych. Wykazali to doswiadczalnie w warunkach wody mor-
skiej m.in. Johnson i Cookie (1980) oraz Gersh ey (1983). Ob-
serwowano interesujgce zjawisko p—owsrtawania czastki materii orga-
nicznej w momencie pekania lub zanikania pecherzyka powietrza. Bada-
nia te nawigzuja do niektéorych dawniejszych poszukiwan i spekulacji
mys$lowych, postulujgcych istnienie mechanizmoéw fizycznych (turbu-
lencja, zmiany temperatury) i biologicznych (aktywnosc bakterii), ktore
by powodowaly kondensacje i adsorpcje wysokoczasteczkowych orga-
nicznych zwigzkéw rozpuszczonych na powierzchni faz lub komoérek bak-
teryjnych. W wyniku tego procesu mogg powstawaé czgstki majgce
ksztalt i wielko$¢é podobng. do czgstek detrytusu. Mechanizm ten, o nie-
zwykle waznym znaczeniu dla drog obiegu materii organicznej, nie jest
rozpoznany na tyle, aby mozna bylo moéwi¢ o nim jako o réownolegle

funkcjonujagcym do np. obiegu troficznego — od producentéw do kon-
sumentow (roéznego rzedu) i destruentow.

Ogolnie rzecz biorge, ten typ siedliska razem ze swoim mikrobio-
tem 2, dobrze rozpoznany w systemach morskich, nie jest reprezento-

"lﬁ!*r—

2 Wchodzaeym w sklad tzw. neustonu — zespolu organizméw zwigzanego z naj-
bardziej powierzchniowa warstwg zbiornika, Neuston jest dos¢ dobrze rozpoznany
w limnologii pod wzgledem taksonomicznym, natomiast stabo lub wecale pod

wzgledem funkcjonalnym w powigzaniu z chemiczng i fizyczng strukturg mikro-
warstwy powierzchniowej.

»
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wany wsrod badan limnologow tak jak na to zastuguje. Jak sie wydaje,
jest to system skrajnie zmienny-zarowno w przestrzeni, jak 1 w czasie,
tworzacy sie i zanikajgcy z roznag czestotliwoscia i funkcjonujgey zmien-
nie, zaleznie od rodzaju i intensywnosci falowania oraz powierzchniowej
turbulencji. Gléwna rola w metabolizmie jeziora wydaje sie polegac
na okresowej kondensacji i kumulacji materii organicznej.

6. Heterogennosé siedliska a wspolwystepowanie konkurentow

Limnologowie, sprowokowani slawnym paradoksem Hutchinsona
(1961, patrz wstep), stale poszukujg ckolicznoSci i mechanizmow umoz-
liwiajacych wspotlwystepowanie gatunkéw korzystajacych z podobnych
zasobow pokarmowych czy przestrzennych. Gilarov (1984) stwierdza,
ze przez dwie dekady badan dowiedziono, ze paradoks przestal byc pa-
radoksalny i ze z jednej strony nieustanna zmiennos¢ siedliska, w tym
réowniez tempo odnawiania zasobow pokarmowych, a z drugiej nawet
niewielkie réznice w szybkosci reagowania osobnikéw, zmieniajg nie-
ustannie uklad warunkéw ich zycia w sposéb mie doprowadzajgcy do
calkowitego ustgpienia. jednych na korzys$¢ drugich. Dobitnie stwierdza
to Herbert (1982) modéwigc, ze heterogennos¢ siedliska toni wodnej]
W c_zasie'i przestrzeni, zmienny uklad mikro- i mezostruktur fizycznych,
wszelkiego rodzaju skupien (,,patchiness”), zapewnia wspoélwystepowanie
gatunkom planktonu, ktére w warunkach laboratoryjnych podlegaja
czesto konkurencyjnemu wyparciu. De Bermardi i Maucha
(1982), manipulujac wielkoscig przestrzeni eksperymentalnej, stworzyli
warunki wspétwystepowania dwoch blisko spokrewnionych gatunkow
wio§larek przez stworzenie mikrosiedlisk umozliwiajacych przezycie osob-
nikom wolniej rosngcego gatunku.

Problem wspotwystepowania glonow o podobnych wyrmaigamach po-
karmowych byl przedmiotem niezwykle ciekawych badan Sommera
(1982, 1983), Tilmana (1982) oraz Tilmana i Stermera (1984).
Badali oni kolejno$é ustepowania jednego gatunku okrzemki na rzecz
drugiego w kulturach, w ktérych stosowano rézne koncentracje i pro-
porcje fosforu i krzemu. Zwyciezal ten gatunek, ktory wymagal do pra-
widlowego podzialu komoérek nizszej koncentracji pierwiastka ( w tym
przypadku krzemu), mimo ze wymagania wobec drugiego  pierwiastka
mogly byé identyczne. Na podstawie zaréwno badan w kulturach che-
mostatycznych, jak i obserwacji w terenie Sommer (1983) stwierdza,
ze gatunki o podobnych wymaganiach moga wspoélistnie¢, jesli sg ogra-
niczone przez rézne pierwiastki lub rézne koncentracje tego samego
pierwiastka, nawet jesli réznice w ich wymaganiach sg niewielkie. W in-
nej pracy Somm er (1982) stwierdzil, ze dwa gatunki z rodzaju Rhodo-
monas lokalizujg sie w czasie dnia na réznych glebokosciach zaleznie
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od swego niewiele roéznigcego sie optimum $wietlnego. We wszystkich
tych badaniach czynnikiem umozliwiajgcym wspoiwystepowanie sg czesto
niewielkie roznice fizjologiczne, ktére przy generalnie podobnych wyma-
ganiach siedliskowych stwarzajg jednak rozne szanse rozwoju 1 podziatu
obu konkurentom. A brams (1983) ujal nawet powyzsze zjawisko w tzw.
teorie ograniczajacego podobienstwa (,,limiting similarity”). Termin ten
oznacza maksymalny stopien podobienstwa w sposobie korzystania z za-
sobow srodowiska, ktory jeszcze umozliwia wspélwystepowanie dwu lub
kilku konkurencyjnych gatunkéw. Natomiast to co w rzeczywistosci
umozliwia wspoiwystepowanie, to przede wszystkim roznice (czesto nie-
wielkie) miedzy gatunkami w zaleznos$ci pomiedzy tempem korzystania
z zasohow np. pokarmowych a tempem ich odnawiania'w siedlisku.

Zasadniczo podobnie mozna interpretowac wiele przypadkow wspoi-
wystepowania gatunkéw zooplanktonu, o ktérych wiadomo, ze uzytkujg
podobne zasoby siedliska. W nastepnym rozdziale opisano przykilady
badan dowodzgcych, jak krétkotrwale zmiany obfitosci i réznorodnosci
pokarmu stwarzajg warunki do wspolwystepowania gatunkéw wyko-
rzystujacych ten sam rodzaj pokarmu (np. Daphnia i Bosmina w bada-
niach De Motta i Kerfoota 1982). Baltzis 1 Fredrickson
(1984) stworzyli w laboratorium warunki wspolwystepowania dwoch dra-
pieznych gatunkow pierwotniakéw odzywiajacych sie bakteriami. Taki
uklad powstal w warunkach stale podtrzymywanych oscylacji liczebnosci
bakterii, bowiem zaleznos$¢ tempa podzialu komorek jednego i drugiego
konsumenta od liczebnosci bakterii réznila sie niewiele, ale na tyle, aby
zroznicowaé ich reakeje na kolejne wzrosty i spadki koncentracji bak-
terii w hodowli, dajgc kolejno szanse obu gatunkom.

Badania powyzsze wskazuja rowniez na znaczenie elastycznosci be-
hawloru pokarmowego oraz niekiedy drobnych réznic w tempie odla-
wiania pokarmu, szybkosci asymilacji, preferencji pokarmowej, ktére
mogg roznicowac reakcje konsumentéw na zmienne warunki pokarmeo-
we. De Mott (1983) stwierdzil, ze dominowanie Daphni_a' pulicaria
Forbes w srodku lata, a ustepowanie D. rosea O. F. Miiller, jest wyni-
kiem tego, ze pierwszy gatunek moze efektywniej korzystaé¢ z wiekszych
glonow w sytuacji, gdy te wystepuja powszechnie w siedlisku (co wias-
nie ma miejsce w Srodku lata w badanym zbiorniku). Natomiast oba
gatunki majg identyczne zapotrzebowanie na drobne glony, stanowigce
ich podstawowy pokarm.

Innych danych zwigzanych z konkurencja jako czynnikiem porzgd-
kujacym wystepowanie gatunkow w siedlisku dostarczajg wyniki badan
‘nad rczmieszezeniem przestrzennym réznych gatunkow o podobnych wy-
maganiach siedliskowych 1 pokarmowych (w rodzaju wyzej wspomnia-
nych badan Som mera 1983 nad Rhodomonas). Patal as (1981) stwier-
dzil, w tak duzym jeziorze jak Winnipeg, ze polowa ogdlnej liczby ga-
tunkow skorupiakéw zajmuje przestrzen pdnizej 5%/0 powierzchni jezio-
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ra, trzymajgc sie stref przybrzeznych i doplywow. Sg to ,,pechowi przy-
bysze” (,,unsuccessful invaders’), ktorzy prawdopodobnie bedg mogli
zasiedli¢ pelagial jeziorny, jesli w wyniku eutrofizacji zaczng ustepowac
gatunki w nim obecnie zyjgce. Einsle (1983) twierdzi, ze Jezioro Bo-
denskie jest stale obiektem imigracji i kolonizacji przez nowe gatunki
(nie zawsze zwigzane jest to z eutrofizacjg), ktore stwarzajg napigcia
konkurencyjne, np. Cyclops vicinus Lilljeborg — nowy imigrant w J. Bo-
denskim, wzgledem tubylca, jakim jest Mesocyclops leuckartii Claus.
Alcaraz (1983) stwierdzit wspélwystepowanie 4 gatunkow Acartia
w zatoce morskiej, ale rozdzielonych przestrzennie i czasowo. Gatunki
o typowej strategii r zajmowaty strefy o zmiennym siedlisku (zasolenie,
poziom wod), za§ pozostale gatunki wystepowaly w strefach i w okresach
o bardziej stabilnych warunkach siedliskowych. Matveev (1983)
i Matveeva (1983) wznowili znane techniki porownywania stopnia
zachodzenia nisz gatunkow zooplanktonu w czase i przestrzeni. Stwier-
dzili, ze jest on znaczny i ze plodno$¢ wioslarek w lecie jest silnie limi-
towana przez pokarm, prawdopodobnie na drodze konkurencyjnej.

7. Strategia zycia w Srodowisku o ,,przewidywalnej”
1,,nieprzewidywalnej”’ zmiennoSci — problem supermodny

Strategia zycia rozumiana jako system reakeji osobnikéw populacji
(czyll reprezentacji gatunku w siedlisku) pozwalajacych na ich przezycie
1 rozrod w zmiennym Srcdowisku byla zawsze jednym z centralnych
oroblemow w ekologii, zas we wspdliczesnej hydrobiologii obserwujemy
renesans tej problematyki. Zmiany siedliska zachodzgce w przestrzeni
penetrowanej przez osobniki populacji, jak tez w czasie ich zycia, sty-
muluja réznego rodzaju przystosowania, np. do zmiennej i réznorodnie
objawiajgcej sie presji drapiezcow, do koniecznosci dzielenia sie zasoba-
mi pokarmowymi ‘lub przestrzenig z konkurentem, minimalizujgc nega-
tywne skutki tych sytuacji. Z punktu widzenia strategii przezycia ak-
tywizowane sg stare koncepcje tzw. strategii r lub K, zas w interpretacji
oddzialywania $rodowiska uzywa sie pojecia zmian Srodowiskowych
,dajacych sie przewidzie¢” (,,predictable”) (np. zmiany dobowe czy se-
zonowe, tzn. o stalym rytmie, cho¢ czesto o zmiennej intensywnosci)
oraz zmian ,nieprzewidywalnych” (,,unpredictable’”’). Do nich nalezg m.in.
te, ktéore wprowadza czlowiek np. poprzez selektywna eksploatacje czy
introdukcje ryb;j’ak tez inne zmiany zachodzace nieregularnie (np. prze-
suszanie, silne fluktuacje poziomu wody).

Badaniom strategii populacji gatunkéw w konkretnym ukladzie sied-
liskowym 1 blotycznym podporzadkowana jest wiekszosé wspérezesnych
badan nad dynamikg populacji i cyklem zZyciowym, zaleznoscig drapiez-
ca—ofiara, mechanizmami wspolwystepowania gatunkéw spokrewnionych
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taksonomicznie lub troficznie, jak tez wiele badan autekologicznych
1 fizjologicznych. Odzywajg niektore dawne teorie biocenotyczne i po-
pulacyjne oraz ewolucyjne o charakterze ogolnoekologicznym (np. ge-
notypowe a fenotypowe podiloze zmiennosci, czynniki doboru naturalne-
go). Ogdlnie mozna powiedzie¢, ze poszukuje sie tych cech osobniczych
czy populacyjnych, ktére w konkretnym ukladzie warunkow siedliska
zapewniajg gatunkowi dostosowanie (,,fitness”), bedgce podstawg prze-
zycia, bgdz nawet sukcesu srodowiskowego. Jest to zasadniczo inne
podejscie badawcze do organizacji systemow wodnych niz to, ktore pre-
zentujg badania ekosystemowe, bioenergetyczne czy tez fizjocenotyczne.

Punktem wyjscia do rozwazan o strategii zycia g opisy dynamiki
populacji (w kategoriach b, d i r, czyli tempa rozrodu, Smiertelnosci
1 wzrostu populacji in situ) i jej cyklu zyciowego w konkretnym sied-
lisku, ktorych metody badawcze i préoby modelowania znacznie sie ostat-
nio rozwinely (De Bernardi 1979). Wiele inspiracji w tym zakresie
dostarczaja rowniez badania laboratoryjne losow pojedynczych, izolowa-
nych osobnikow, stanowigce podstawe konstrukeji tzw. tablic zycia
(,,life tables”).

Y

8. Dynamika populacji glonow

Przykladem powyzszych poszukiwan moga by¢ badania Reynoldsa
1 wspoipracownikow (Reynolds 1982, Reynolds i Wiseman
1982; Reynolds 1 in 1982, 1983), ktérzy opisali dynamike popu-
lacji Toznych gatunkéw glonéw i wyjasnili nastepstwo ich dominowania
w jeziorze. Ocenili oni wszystkie parametry idynamiki populaciji, tzn.
tempo podzialu komérek in situ, tempo strat komérek w wyniku od-
piywu, opadania, rozkladu i wyjadania przez zooplankton. Parametry te
porownali z tempem wzrostu lub jspadku liczebnoseci populacji w $ro-
dowisku. Stwierdzili, ze zmiennos¢ takich czynnikéw, jak temperatura,
Swiatlo, migzszo$¢ warstwy mieszanej oraz selektywnos$é i intensywnosé
odlawiania przez zooplankton réznorodnie zmieniaja wielko$ci powyz-
- szych parametréw w sposob, ktory sprawia, ze rozne gatunki osiggaig
,,Sukces Srodowiskowy” w roéznym czasie. W wyniku tworzy sie typowa
sukcesja sezonowa dominantéw od okrzemek (wiosng) do sinic lub bruzd-
‘nic (latem). |
Innym przykladem badan nastawionych na ocene parametréw dyna-
miki liczebnosci glonéw jest praca Crumptona i Wetzela (1982),
w ktorej tempo podziatu komorek oceniano w naczyniach z btony po6i-
przepuszczalnej (dializa) napelionych przefiltrowang wodg jeziorna
1 fitoplanktonem pozbawionym zooplanktonu. Autorzy twierdza, ze nas-
tepstwo gatunkow jest wynikiem przede wszystkim zmiennej presji
drapiezniczej, czyli odlawiania przez zooplankton i réznego tempa opa-
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dania komorek zaleznie od ich wielkosci 1 plywalnosci. Ogolnie wielu
autorow (np. Tilzer 1984) sklania sie raczej ku twierdzeniu, ze o dy-
namice fitoplanktonu w jeziorach bardziej decyduja czynniki powodu-
jace straty komoérek (wyjadanie, sedymentacja) niz ezynniki ich wzros-
tu (troficzne). Na przykiad efektem przelowienia fitoplanktonu przez
rozwijajacy sie zooplankton jest obserwowane powszechnie w jeziorach
na wiosne zjawisko tzw. czystej wody (,,clear water phase”, Geller
1980), z reguly trwajace dos¢ krotko. Konsekwencjg powyzsze] interpre-
tacji jest, ze wszelkie cechy osobnicze glonow, ktére réznicujg ich po-
datno$¢ na odlawianie i opadanie, bedg decydujace dla ich przezycia.

Przykladem poszukiwan wiasciwosci fizjologicznych organizmu, kto-
re umozliwiajg ,,sukces srodowiskowy” (czyli dominacje w zespole i mak-
symalne wykorzystanie srodowiska) sg wspoiczesne badania nad sinicami
- powodujgcymi zakwity wdd jeziornych. Paerl i Ustach (1982)
uwazajg, ze sinice wigzgce wolny azot moga czerpa¢ dwutlenek wegla
z powietrza podplywajgc pod samg powierzchnie. Tworzace sie skupis-
ka tych glonéw zacieniajg skutecznie nizej rozmieszczonych konkuren-
tow skazanych na rozpuszczone zrédia wegla. W innych pracach (Paer],
Tucker i Bland 1983, Paerl 1984) twierdzi sie, [ze umiejetnosé
syntezy karotenoidow i ich zwiekszona koncentracja w komorce zapew-
niajg lepsze wykorzystanie swiatla przy niskiej i sredniej intensywnosci
PhAR oraz lepsza ostone przeciw inhibitujgcemu dzialaniu silnego na-
stonecznienia (w tym promieniowania ultrafioletowego) 1 supernasyce-
nia tlenu. Stad sinice te moga bezpiecznie gromadzi¢ sie w duzych ma-
sach na samej powierzchni wod. Murphy, Lean i Nalewajko
(1976) uwazaja, ze sinice moga ,wylapywac¢”’ zelazo ze Srodowiska po-
przez wydzielanie zwigzkow je kompleksujgcych i ta drogg niejako poz-
bawia¢ inne glony waznego mikroelementu. W warunkach xhsilnego- za-
nieczyszczenia, slabej penetracji swiatla oraz wyczerpanych zasobéw
fosforu mineralnego rowniez 1 te sinice muszg ustgpi¢ na rzecz gatunku
Oscillatoria agardhii Gomont, ktéry w warunkach slabego naswietlenia
ma stosunkowo mniejsze zapotrzebowanie na fosfor (Nicklish, Con-
rad i Kohl 1981). Zevenboom (1982) jest zdania, ze obserwowana
w jeziorach hypetroficznych sukcesja od zielenic — poprzez sinice wig-
zace azot — do Oscillatoria agardhii da sie wyjasni¢ réznym tempem
wzrostu tych taksonéw w miare spadku koncentracji pierwiastkéw bio-
filnych (gléwnie azotu) i spadku intensywnosci naswietlenia zwigzanego
z przezroczystoscig. Murphy 1 Brownlee (1981) stwierdzili, ze
sinice majg zdolnos¢ magazynowania azotu z formy amonowej, co poz-
wala na przetrzymanie silnych, cho¢ kroétkotrwalych spadkéow koncen-
tracji tej formy azotu, jakie cechujg zbiorniki hypertroficzne. Lampert
(1981a, 1981b, 1982) wystgpit z interesujgcg (cho¢ nie nowg) hipotezs,
ze toksyczno$é niektorych sinic, jak Microcystis aerugiosa Kutz, jest
przystosowaniem obronnym przeciw drapieznictwu filtratorow. Dowiédt
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on, ze to wiasnie zjedzone przez filtratora komorki tej sinicy zmniejsza-
ja tempo f{iltracji i konsumpcji, zas filtrowana woda otrzymana z ho-
dowli sinicy tego efektu nie wykazuje. Spadek filtracji i konsumpcji
trwa tak diugo, jak diugo w pokarmie wystepujg sinice. Zwierzeta prze-
niesione do innego pokarmu szybko odzyskiwaly wysokie tempo filtracji.
Wiele badan wskazuje na znaczenie regulacji plywalnosci (,,buoyancy”)
przez sinice w wykorzystaniu srocdowiska przez te glony.

9. Strategia rozrodu; rozwoju i zdobywania pokarmu
u gatunkow zooplanktonu

W strategii zycia, na ktérg sklada sie strategia przezycia i rozrodu
pierwszoplanowa role odgrywajg nastepujgce cechy osobnicze i popula-
cyjne: elastycznos¢ behawioru, szczegélnie w zdobywaniu pokarmu, za-
pewniajgca szybkie przestawienie sie na zmienny iloSciowo pokarm,
szybkos¢ wzrostu i osiggniecia maksymalnego rozmiaru lub momentu
zlozenia jaj, szybkos$¢ reakcji na niesprzyjajace warunki siedliska wWy-
razajgca si¢ w produkeji form spoczynkowych. Duze znaczenie maja
takze: szybko$¢ reakeji na czynniki umozliwiajgce aktywizacje tych
form i zasiedlenie $rodowiska, umiejetnosé i szybkogé wykorzystania
wszelkiego rodzaju okresowo powstajacych i zanikajgcych mikrosiedlisk
(o jakich byia mowa w poprzednim rozdziale), wreszcie — co wydaje
sie¢ najwazniejsze dla strategll przezycia — umiejetnoseé unikania lub
minimalizowania presji drapiezniczej. Wszystkie te cechy winny sprzy-
jac maksymalizacji tempa wzrostu populacji, (tzw. 1), ktory jest miarg
dostosowania i podstawsa sukcesu srodowiskowego gatunku w siedlisku.

Szczegolnie wdziecznym obiektem badan nad strategia rozrodu
z punktu widzenia typu zmiennosci siedliska (zmiennosé przewlidywalna
1 nieprzewidywalna) jest proces rozrodu i rozwoju u wrotkéw i 'widto-
nogow. Pourriot i Snell (1983) oraz Ricci (1983) wyrdzniajg
dwa typy procesu tworzenia jaj spoczynkowych w populaciach wrotkow
(poprzedzone pojawem samic miktyeznych) i ich rozwoju: jeden — gdy
Jaja rozwijajg sie w roéznych odstepach czasu (tzn. okres spoczynkowy
jest zmienny i ogolnie dlugi) a okres produkowania miodych jest roz-
ciggniety w czasie, oraz drugi — gdy rozwoj wigkszosci jaj zachodzi
‘w krotkim czasie i jest do pewnego stopnia zsynchronizowany. Pierwszy
stwierdza si¢ w populacjach i u gatunkéw zyjacych w szczegélnie zmien-
nym srodowisku, drugi. w Srodowisku o zmianach regularnych i przewi-
dywalnych. Narzuca sie tu analogia z réznymi typami tworzenia i roz-
przesirzeniania sie nasicn u ro$lin wyzszych jako adaptacji gatunku
1 populacji (Pourriot i Snell 1983).

Schwartz (1984) jest zdania, ze gsatunki rodzaju Daphnie nadajg
slg szczegblnie do poréwnan i rozwazan o adaptacji strategii rozwo:iu
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i rozrodu do warunkow siedliskowych oraz biotycznych. Wsrod nich sg
bowiem gatunki zaréwno o szerokim zasiggu geograf.lcznym jak 1 ogra-
niczone do réznych stref klimatycznych, nie mowige juz o roznorodnosm
warunkow pokarmowych i presji drapiezniczej w siedliskach, w. ktorych
wystepujg te wioslarki. Na przykilad Dapnnia pulex Sars — gatunek.
kosmopohtyczny, cechuJe sie tendencja do szybkiego do;]rzewama 1 cze-
stego produkowania wielu jaj, z ktorych wykluwajg sig micde osobniki
(neonata) o stosunkowo matych rozmiarach, za§ inny gatunek (arktyczny)
wymaga wiecej czasu-do osiggniecia dojrzatosci piciowe], produkuje malo
jaj, ale mlode osobniki sg wigekszych rozmiarow.

"King (1982) zastanawia sie nad znaczeniem przystosowawczym
okresu starosci u wrotkow, poniewaz osobniki w hodowli zyja na ogol
dos$¢ dlugo po swoim okresie rozrodezym (dilugos¢ zycia rowna sie W
przyblizeniu podwoéjnemu okresowi generacji). Jest zdania, ze moze to
by¢ kwestia opieki (parental care), jak tez mechanizm wewnetrznej sta-
bilizacji liczebnosei populacji redukujacy konkurencje pomiedzy rodzica-
mi a potomstwem poprzez stopniowe wycofywanie osobnikow. Wystepo-
wanie takich starych i nieproduktywnych osobnikéw (zresztg trudne do
stwierdzenia w warunkach naturalnych) przeczy hipotezie, ze strategia
zycia w warunkach silnej selekcji faworyzowa¢ powinna te cechy, ktore
maksymalizujg tempo wzrostu populacji (strategia typu 7).

Jak Wiadomo okres diapauzy osobnik()w 1 jaj widlonog(")w jego czas
W konkretnych swdhskach byly ZaAWSZe oble.ktem poszuklwan. E lg mor k
i in. (1978), Elgmork (1980), a bardziej wspoiczesnie Papinska
(1984) udowodnili, ze w niektérych siedliskach o szczegolnie intensywnej
presji ryb na ten skiladnik zooplanktonu unikanie drapiezcy jest tym
czynnikiem, ktéry ,zmusza” wieksze i podatniejsze na eliminacje osob-
niki do przechodzenia do warstw naddennych i diapauzy. Hairston
i Munss (1984) udowodnili, ze w ewolucyjnie stalym siedlisku, z re-
gularnie pojawiajgcym sie okresem intensywnej presji ryb, czas gdy
osobniki przechodzag do diapauzy pojawia sie ze znhacznym wyprzedze-
niem wynoszgcym ok. 1,3 pokolenia przed okresem wzmozonej Smier-
telnosci. Typ reprodukeji i rozwoju populacji (tzn. czestos¢ i liczba pro-
dukowanych jaj rozwijajacych sie natychmiast bgdz przechodzgcych
diapauze o odpowiedniej dilugotrwalosci) jest cecha trwalg konkretnej
populacji zyjacej w okreslonym siedlisku. Wﬁrkazali to Hairston
i Olds (1984) dla jednego z gatunkéw Diaptomus dokonujgc efektyw-
nych przeniesien samic tego gatunku ze zbiornikéw statych do okresowych
1 vice versa.

Z punktu widzenia strategii zycia interpretuje si¢ réwniez znaczenie
wedrowek pionowych, w czasie ktorych, jak wiadomo, zwierzeta sg czesto
wystawione na bardzo zmienne temperatury Orcutt i Porter (1983)

2
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udowodn.ili brak wplywu takich regularnie zmiennych temperatur na
tempo wzrostu populacji (czyli na r, np. poprzez przyspieszenie rozwoju
jaja), ktore bylo zawsze mniejsze niz w statych, wysokich temperaturach
powierzchniowych. Czynnikiem, ktéry niejako zmusza populacje do
okresowego opuszczania strefy najcieplejszej jest zdaniem autoréow wias-
nie drapieznictwo ryb szczegélnie intensywne w tej warstwie. A zatem
minimalizowanie $miertelnosci jest w tym wypadku czynnikiem nad-
rzednym w stosunku do czynnikéw maksymalizujgcych strategie typu 7.

Strategiczne znaczenie elastycznos$ci w sposobie zdobywania pokarmu
wykazano w licznych pracach cytowanych w poprzednim artykule cyklu
(Hillbricht-Ilkowska 1984b) o postepach w zakresie trofoeko-
logii,. W badaniach De Motta 1 Kerfoota (1982) dwa gatunki
filtratorow — mniejsze osobniki z rodzaju Bosmina i wieksze z rodza-
ju Daphnia moga wspélwystepowaé¢ w zmiennej koncentracji réznorodnej
zawiesiny pokarmowej. Jest to mozliwe, gdyz w okresach spadku kon-
centraeji Bosmina uruchamia, obok filtracyjnego, aktywny sposéb zdo-
bywania rozproszonych wiekszych czagstek. W badaniach Gouldena,
Henryego i Tessiera (1982) mechanizm byl inny — Bosmina
reagowala szybcie] na odradzanie sie populacji glonow po ich odlowieniu
przez Daphnia niz sama Daphnia. Bosmina ma krétszy okres dojrzewa-
nia i szybciej produkuje wiecej jaj niz Daphnia, stad w krotszym czasie
populacja staje sie zdominowana przez rozmnazajgce sie osobniki doroste.

Dla sukcesu Srodowiskowego populacji duze znaczenie majg réwniez
wszelkie oddzialywania chemosensoryczne, szczegolnie wtedy gdy infor-
muja o obecnosci skupien pokarmu (pozytywne oddzialywanie) lub
o obecnosci drapieznika (negatywne, nastepny rozdzial). O niektorych
(np. Poulet i Quelet 1982) wspommiano w poprzednim artykule
niniejszego cyklu (Hillbricht- Ilkowsk a 1984b). Buske y (1984)
badal tempo i spos6b poruszania sie (czestotliwo$é pauz, skokéw, kie-
runek itp.) widlonogéw w obecnosci zywego pokarmu (glony), w wo-
dzie filtrowanej pochodzacej z hodowli glonéow i wobec obojetnych cza-
stek (kulki plastykowe). Stwierdzil, ze typ i szybkos¢ poruszania sie
w plerwszym i drugim sSrodowisku sg wyraznie roézne w porownaniu
z trzecim, zapewniajgc w rezultacie efektywny odléw czastek pokarmu
w pierwszym Srodowisku. Seitz (1984) stwierdzil istnienie oddzialy-
wan typu allelopatycznego gdyz dwa gatunki z rodzaju Daephnia wyka-
zaly istotne roéznice w relacji: dlugose ciala—wielko$é miotu zaleznie od

tego, czy hodowane byly na wodzie pochodzgcej z hodowli wlasnego czy
innego gatunku.

Czynnikiem sprzyjajacym maksymalnemu wykorzystaniu siedliska
jest roznorodnosé klonéw wystepujaca w populacjach gatunkéw zooplank-
tonu rozmnazajgcych sie partenogenetyczniee Kerfoot (1981) oraz
Loaring i Hebert (1981) wykazali w populacjach wioslarek ist-
nienie klonéw identycznych morfologicznie, ale réznigeych sie tempem
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wzrostu i diugoscig zycia oraz produkcjg jaj spoczynkowych. Zmienne
czynniki siedliska dokonujg selekeji klonu na korzysé tego, ktory w da-
nych warunkach ma wieksze tempo wzrostu i wezesniej produkuje jaja.

Wiekszos¢ badan wskazuje na to, ze najwazniejszym czynnikiem
wplywajacym na strategie przezycia i rozrodu jest drapieznictwo. '

10. Selektywne drapieznictwo — podstawowy czynnik strukturotworczy

Strukturotworczy wplyw drapiezcéow, szczegolnie ryb na zespoly ofiar
wsrod zooplanktonu jest znany i szeroko badany od dluzszego czasu
(np. klasyczne juz badania Hr bac¢ka 1962). Drapiezca zaleznie od spo-
sobu poszukiwania, wybierania, a nastepnie atakowania ofiary okresla
selektywnie szanse przezycia ofiar, zatem ksztattuje strukture wieku,
liczebnose, plodnos¢ populacji, zas dalej dobor, rozmieszczenie prze-
strzenne oraz nastepstwo sezonowe gatunkow w zespole ofiar. Stale do-
chodzg coraz to nowe dane swiadczgce, ze kazda dostatecznie istotna
zmiana w zespole bezkregowcoéw drapieznych (widlonogi, Mysidacae,
Notonectidae, larwy m-uchéwek), ichtiofauny czy innych kregowcow (np.
salamandra) odbija sie na dynamice i wspolwystepowaniu niedrapiezne-
go zooplanktonu (wioslarek, wrotkow, widionogéw) (Lynch 1979,
Matveev 1980, Langeland 1981, Morgan, Goldman i Ri-
chards 1981, Cooper'i Smith 1982, Skopcov i Krupen-
nikova 1982, Wright i O'Brien 1982). Zjawisko to zostato wy-
korzystane przez Grygierek (1979) przy tworzeniu zasad doboru
obsady rybnej w stawach hodowlanych.

W obecnosci drapiezecéw krzywa $miertelnosci wioslarek (jaka jest
zaleznos¢ miedzy wiekiem lub wzrostem a $miertelnoscig) przestaije by¢
typowa funkcjag monotoniczng, a ma ksztalt zdeformowany (L ynch,
Mouson i Sandheirich1981, Skopcov i Krupennikova
1982). Wykazuje bowiem bardzo duza redukcje w mlodszych stadiach —
efekt eliminacji przez drapiezne widlonogi oraz dodatkowo duzg redukcije
przy stadiach najstarszych i najwiekszych — efekt eliminacji przez ry-
by. Wedlug Skopcova i Salamatovej (1984) zmiany w struk-
turze wieku i wielkosci zooplanktonu skorupiakowego zachodza szybciej
pod wplywem selektywnego wyjadania przez ryby planktonozerne niz
zmiany w ogolnej liczebnosci poszczegdélnych populacii.

Srednia wielko$¢é samic noszacych jaja oraz ich srednia plodnosé jest
mniejsza w populacjach silnie eliminowanych przez ryby (Brambille
1982) oraz mniejsza jest wielkos¢ samic, ktére noszg maksymalng w po-
pulacji liczbe jaj (Gliwicz 1981). Oznacza to, ze w obecnosci drapiez-
cy — ryby, ktéra wybiera osobniki wieksze, maksimum produkecji jaj
u ofitary przesuwa sie na milodsze i mniejsze samice (Bajtorov 1982).
Zroznicowana lub umiarkowana presja drapiezcéw na zespoly ofiar
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umozliwia wspotwystepowanie gatunkow o podobnych Wymagamach po-
przez zroznicowanie szans ich przezycia (Matveev 1980, Cooper
i Smith 1982). Selektywna eliminacja form wiekszych, bardziej roz-
czlonkowanych (dlugie odnoéza czy anteny, wyrostki pancerza) lub . bar-
dziej sie odznaczajacych w oswietlonej toni wodnej (duza liczba jaj 1ub
siodetka, duze ciemne oko, rézne rodzaje zabarwienia, wieksza czestosé po-
zostawania w bezruchu) przyczynia sie do odpowiedniej zmiennosci mor-
fologicznej 1 behawioru oraz selekcjonuje klony i morfotypy w obrebie
"ooipulacjri Kerfoot (1981) wykazal takg wymiane typow morfologicz-
nych u wioslarek w okresie polodowcowej historii jeziora — w miare
ksztaltowania si¢ w nim zespotu drapiezcow qugowych i bezkregowych
gatunkl 1 formy o diugich antenach ustgpowaly na rzecz gatunkow o krot-
kich odnozach. O'Brien 1 Vinyard (1978) udowodmh ze W obec-
nosci drapiezcy z dwoch form dafni zwycieza ta, ktérej nie preferuje
~ drapiezca z powodu gladkiego, zwartego ksztaltu, mimo ze jej ptodnosc
i intensywno$¢ odzywiania sie sg mniejsze niz formy, ktoéra bardziej
cierpi od drapiezcy. Byron (1982) probuje wyjasni¢ strategie prze-
zycia u gatunkow widlonogow, ktore zyja w zbiornikach goérskich na
wysokosciach powyzej 2500 m i ktoére charakteryzuja sie pigmentacja
(kumulacja karotenoidow w ciele) jako przystosowaniem ochronnym
przeciwko intensywnemu naswietleniu. Jednakze posiadanie takle] ce-
chy jest ryzykowne, gdyz jednocze$nie znacznie zwieksza prawdopodo—
bienstwo eliminacji przez ryby. Autor stwierdza, ze szybkos¢ ucieczki,
wedréwki pionowe, jak tez ogolnie krotki okres wegetacyjny w tych
zbiornikach réwnowaza straty na rzecz drapiezcy i pozwalaja populacji
na , luksus’” pigmentacji. | |

Badania Windfielda i Townsenda (1983) wykazuja, jak
czesto ryzykowne jest dla samicy widlonoga noszenie workow jajowych,
ktore czynig jg lepiej widoczng dla ryby reagujgcej na taka ofiare ze
znacznie mniejszej odleglosci niz na osobnika bez jaj. Osobniki takie
bronig sie mniejsza ruchliwoscig. Ogolnie badania laboratoryjne tych
autorow wykazaly, ze widlonogi w obecnosci drapiezcy diuzej pozostaja
w bezruchu w kontakcie z podlozem. Na przykladzie tych badan i wyzej
opisanych wida¢, jak czesto osobniki ofiary muszg optymalizowaé SWoje
reakcje, aby z jednej strony zapewni¢ dostateczny sukces rozrodczy,
z drugiej zredukowac Smiertelnos¢ w wyniku presji drapiezcy.

__ Sposrod rozhcznych cech ofiary, ktore mogg zmniejsza¢ efekt dra-
- pieznictwa, Kerfoot (1982) podniost znaczenie jej ,,smakowitosci” jako
kgska pokarmowego. W ten sposéb mozna np. wyjasni¢ utrzymywanie
si¢ trwalego jaskrawego ubarwienia wodopojek, ktore co prawda moze
czyni¢c je widocznymi dla ryb, ale sg one z kolei unikane w wyniku
procesu uczenia si¢ ryby prawdopodobnie wskutek zlego smaku i twar-
dych okryw ciala. Jest on zdania, ze ogélnie taki mechanizm obronny,
jak kumulacja substancji chemicznych, czynigca tkanki ofiary , nie-
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smacznymi”, a zatem odstraszajacymi, jest moze bardziej powszechna
niz to sie przypuszcza. ' ;

Stich i Lampert (1981, 1984) wykazali, ze w Jeziorze Bodenskim
gatunek wioslarki, ktory jest eliminowany wizualnie przez drapiezce
(rybe) jest zmuszony do wedrowek dobowych do warstw ciemnych
i chlodnych, mimo ze z punktu widzenia optymalizacji rozrodu i rozwoju
korzystniejsze energetycznie byloby pozostawanie w ciepiych i bogatych
w pokarm warstwach powierzchniowych. Przykladem podobnych po-
szukiwan jest praca Iwasy (1982). Im silniejsza jest presja ryb (im
wiecej ryb), tym szybciej w okresie porannym i tym nizej przemieszcza
sie zooplankton w warstwy gorzej oswietlone.

Praca Dorazzio i Lehman (1983) wykazuje na modelu dynami-
ki populacji, jak strategia rozrodu moze byé¢ $cisle dopasowana do presiji
drapiezniczej. W obecnosci drapiezey (ryba) wybierajacego duze osobniki,
populacja ofiary osigga maksymalne tempo wzrostu (r), gdy zwierzeta
rozwijaja sie z licznych, matych jaj i szybko osiggaja dojrzalos¢ piciows
przy stosunkowo niewielkich rozmiarach. Natomiast gdy ofiary sg elimi-
nowane przez drapiezce bezkregowego, usuwajacego stosunkowo mniej-
sze osobniki, mogg wybraé trzy sposoby zwiekszenia tempa wzrostu po-
pulacji: (1) poprzez zwiekszenie przezywalnosci mlodych, wykluwaja-
cych sie z jaj duzych o wiekszych rezerwach pokarmowych i wydatne
skrécenie okresu dojrzewania; (2) poprzez produkowanie duzej liczby
mlodych z malych jaj, ale rozciggniecie w czasie okresu dojrzewania,
tak aby czes¢ osobnikow mogla szybko osiggngé wiek i rozmiary, przy
ktérych juz nie bedzie obiekitem napasci drapiezcy lub (3) poprzez wy-
datne przedluzenie okresu wzrostu i produkcji jaj poza okres dojrzewa-
nia, tak aby zapewnié¢ obecno$é w populacji starszych i wiekszych, nie-
dostepnych dla drapiezcy, ale jeszcze produktywnych osobnikow.

Badania Schwartza, Hanna i Heberta (1983) $wiadcza o
duzej skutecznosci mechanizméw obronnych u wioslarek zyjacych w sie-
dliskach, w ktérych sg stale narazone na okreslony typ drapiezcy. Bada-
cze ci stwierdzili, ze tak szczegolny drapiezca, jak stulbia, czatu jacy
biernie na ofiary, nie reaguje na obecncéé wioslarek Simocephalus ve-
tulus (O. F. Miller), z ktorymi stale wspélzyje w warunkach litoralu
jeziornego, natomiast chwyta i pozera wioslarki Daphnia pulex- G. O. Sars,
gatunku ' nie zwigzanego z litoralem jako glownym siedliskiem. Stulbia
reaguje jednak wzmozong aktywnoscia czulkéw, gdy przebywa w wodzie
pochodzace] z hcdowli kazdej z tych wioslarek. Autorzy ci twierdza, ze
wymuszone i trwale wspélzycie stuilbi z Simocephalus vetulus spowo-
dowalo prawdopodobnie inaktywacje reakeji drapiezcy na obecnosc zy-
wych wioslarek; mechanizm obronny S. vetulus pozostaje jednak nie
znany.

Jak wazne jest dla populacji unikanie lub zmniejszanie skutkow
drapieznictwa dowodza m.in. znane od dawna, ale wcigz kontynuowane
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badania nad wspoélwystepowaniem dwoch gatunkow wrotkow — Brachio-
nus calyciflorus Pallas (ofiara) i Asplanchna sieboldii Guerne (drapiez-
ca) (Pourriot 1983). W obecnosci A. sieboldii, pod wplywem che-
micznego sygnatu, jakim sg wydzielane przez drapiezce substancje (praw-
dopodobnie bialkowe) B. calyciflorus przeznacza czes¢ materii i energii
na wytworzenie dilugich wyrostkow, ktére efektywnie utrudniajg temu
drapiezcy atak i pozarcie. Podobne mechanizmy obronne u wio$larek
omowili w swoich przeglgdach Pijanowska (1980) 1 Gerritsen
(1983). _ |

W  celu poznama szczegolow mechanizmu oddz1a1ywama drapiezcy
na ofiare¢ wiele badan koncentruje si¢ na drobiazgowej analizie beha-
wioru drapiezcy oraz sposobu uciekania i wunikania drapiezcy przez
ofiare. Inna jest np. wybiorczos¢ ryby, ktora stale poluje w trakcie nie-
ustannego poruszania sie (Alosa sp.), inna gdy ryba poluje w momentach
chwilowego bezruchu (Lepomis sp.); pierwsza zjada ofiary bez wzgledu
na ich sposob poruszania sig, druga preferuje ruchliwsze (Janssen
1982).

Znaczenie drapieznictwa w ekologii zooplanktonu najpelniej podsu-
mowal Zaret (1980) przedstawiajac spojng teorie na temat wynikow
1 mechanizmow oddziatywania drapiezcéw na zespoly ofiar na przykta-
dzie filtrujagcych wioslarek. Zasadniczo wyréznia on dwa typy drapiez-
cow ze wzgledu na mechanizm wybierania i pozerania ofiar i jego skut-
ki: ,gape—limited predators” (GLP), polujgce na czastki stosunkowo
duze, ale nie wieksze niz stopien rozwarcia otworu gebowego, oraz ,,size
limited predators” (SLP), ktére wybierajg czastki w okreslonym zakre-
sie ich wielkosci. Do pierwszych nalezg typowo ryby, posiugujgce sie
wzrokiem w trakcie polowania i wybierania pokarmu, ktéry w kon-
kretnych warunkach siedliska ma szanse by¢ dastrzemny, a wiec —
osobnikow lub gatunkow wugkszych lub (1) bardziej rozczionkowanych
(tzn. lepiej odcinajacych sie¢ od tla z uwagi na pigmentacje ciala i przy-
twierdzonych jaj) lub (i) mniej ruchliwych, z czestszymi momentami
bezruchu. Stagd dla sukcesu drapiezcy i ofiary podstawowe znaczenie
majg m.in. warunki swietlne w wodzie. Ofiara jest z reguly potykana
w calosci. Do drugich nalezg typowo drapiezne widlonogi (Cyclopoida),
ktore wykrywaja ofiare na zasadzie hydrodynamicznej — ruchéw wody
wywolanych przez poruszajgce sie¢ ofiary, stgd warunki Swietlne nie
majg tu tak duzego znaczenia, jak u ryb, a wybiérczos¢ jest podobna

'w dzien i w nocy. Odpowiednio silne ruchy poruszajgcej sie ofiary oraz

wilasciwy tym drapiezcom sposéb atakowania i rozrywania (a nie poly-
kania w calosci) sprawiaja, ze sg wybierane tylko ofiary o odpowied-
niej wielkosci i1 ksztalcie, jak tez o umiarkowanej zdolnosci ucieczki.
Intensywnos$¢ eliminacji ofiary w tej grupie drapiezcow jest bardzie]
zalezna od jej zageszczenia i zageszczenia drapiezcy (wzrastajg szanse
spotkania ofiary) niz w poprzedniej, w ktorej eliminacja bardziej zale-
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zata od stopnia wyglodzenia drapiezcy i rezimu swietinego w toni wod-
nej.

Analizujgc wszelkiego rodzaju przystosowania ewolucyjne, etolo-
giczne 1 ekologiczne Zaret dochodzi do rewelacyjnego wniosku, ze
w ogromnej wiekszosci reakcje te sg determinowane przez drapiezce
lub drapiezcow i to zaréwno aktualnie dzialajgcych, jak i w przesztosci
historycznej danej populaciji. | |

Do typowej strategii unikania presji I grupy drapiezcéw nalezg do-
bowe wedrowki pionowe, redukcja zabarwienia, zmniejszanie si¢ TOz-
miaréw ciala osobnika, skracanie okresu postembrionalnego, przesuwa-
wanie maksimum produkeji jaj w populacji na mlode lub mniejsze sa-
‘mice. Natomiast tworzenie wyrostkow (np. cyklomorfcza) utrudnia atak
i polykanie drapiezcow zaréwno I jak i II grupy. Zwiekszenie szyb-
kosci ucieczki nie stanowi, zdaniem autora, dobrego rozwigzania taktycz-
nego ze wzgledu na koszt energetyczny takiego przedsiewziecia. Przy-
kladem tego mogg by¢ badania Eppa i1 Lewisa (1984), ktorzy stwier-
dzili, ze u wrotkéw koszt energetyczny lokomocji za pomocyg rzesek jest
szczegOlnie wysoki (do 70% wszystkich kosztéw energetycznych). Jest
to wg autorow okoliczno$é uposledzajgca mozliwosci obronne wobec
drapiezcow, ale tez i moze majaca nikle znaczenie wobec podstawowe]
cechy obronnej wrotkéw, jakg sg male rozmiary ciala, przynajmniej
chronigce je przed wiekszo$cig drapiezcow, szczegblnie ryb. Zasoby po-
karmowe, np. zwiekszajgca sie w miare eutrofizacji obfitos¢ fitoplanktonu,
detrytusu i bakterii zdaniem autora wplywajg jedynie na ogolng li-
czebnosé. wszystkich lub prawie wszystkich gatunkéw zooplanktonu,
natomiast jego sklad gatunkowy i relacje iloSciowe sg wynikiem dra-
pieznictwa. Sklad gatunkowy i wielkosSciowy zespolu czy populacji oraz
zaleznosci ilosciowe ws$réd zooplanktonu sg wynikiem wspotdziatania
drapiezcow I i II grupy.

Koncepcje i prace Zareta (1980) oraz innych autoréw (np. wspom-
niane Kerfoota) dostarczyly bodzca do powstania szeregu opracowan
syntetycznych i przeglgdowych na temat mechanizméw obronno-przy-
stosowawczych wsrod ofiar oraz odpowiednich wsréd drapiezcoéw, a szcze-
golnie ich skutkéw ekologicznych (w konkretnym ukladzie warunkéw
siedliskowych) oraz ewolucyjnych. Na przyklad Pourriot (1983)
stwierdza, ze struktura zooplanktonu ksztaltowana jest przez dwa typy
drapiezcéw: (1) bezkregowce, u ktorych mechanizm selekecji opiera sie na
oddzialywaniu sensorycznym (,,tactile selection”), a obiektem sg ofiary
o mniejszych rozmiarach i (2) kregowce (jak ryby) wizualnie wybiera-
jace ofiary (,,optical selection”), stgd ofiarami sg na ogét osobniki wiek-
sze. Te zasadniczo odmienne typy selekcji stymulujg odmienne typy re-
akeji ofiary natury zaréwno osobnicze] (rodzaje ucieczki), demograficz-
nej (migracje, poli- i cyklomorfoza), jak biocenotycznej (rekonstrukcja
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struktury zespotu). Autor wykorzystuje réwniez wyniki badan polskich
(dotyczacych ostatniego rodzaju efektu presji drapiezniczej).

Roznego rodzaju mechanizmy obronne u zwierzat planktonowych
opisala Pijanowska (1985), wyrdzniajac te, ktére sa skierowane
przeciw holofagom — drapiezcom polykajgcym ofiare w calosci (np.
ryby) oraz hemifagom, rozrywajgcym ofiare i zjadajacym jej czes¢ (np.
niektére drapiezne bezkregowce). Przeanalizowala ona bardzo szczegolo-
wo wybidrczos¢ pokarmows roznych drapuezcow 1 jej konsekwencje dla
zespoiow ofiar, dyskutujac pojecie podatnosci czy atrakcyjnosci ofiary,
na ktorg skiladajg sie rozne cechy, jak wielkos¢, rozmiary, ksztalt, zabar-
wienie ciata, ruchliwosé¢, widocznos¢ w toni wodnej przy réznym rezimie
swietlnym, zageszczenie wzgledne i bezwzgledne determinujgce czestosc

 kontaktow z drapiezca i inne. Szczegdlnie jednak interesujgca w prze-
gladzie Pijanowskiej (1985) jest proba wykazania roli réznych
- mechanizméw obronnych oraz roli innych proceséw zyciowych osobnika
i populacji w strategii przezywania w obecnosci drapiezcy lub drapiez-
cow o roznej selekceji, skutecznego lub nieskutecznego ich unikania, czy
tez odbudowywania populacji zdziesigtkowanej przez drapiezce. Do ta-
kich mechanizméw badz procesdw moga nalezec: (1) szybkos$¢ rozrodu
(zdolnos¢ do szybkiego wydania duzej liczby potomstwa); (2) celowe
utrzymywanie populacji na trwalym niskim poziomie utrudniajgcym
wykrycie przez drapiezce (rodzaj samoregulacji); (3) rozmijanie sie prze-
strzenno-czasowe populacji ofiary z populaciag je] giownego wroga (re-
gulacja np. okresu spoczynkowego, migracje); (4) odpowiednie zmiany
wielkosci 1 widocznosci ciata okresowo zmniejszajace szanse detekceji
przez drapiezce; (9) regulacja aktywnosci lokomotorycznej w obecnosci
drapiezcy (tzw. udawanie trupa) komplikujgca jego atak i pozarcie.

Autorka pokusila si¢ takze o analize kosztow réznych osobniczych
1 populacyjnych adaptacji nastawionych na unikanie lub zmniejszenie
efektu drapiezcy. Ogolnie dochodzi do wniosku, ze sg to koszty duze,
ograniczajgce inwestowanie energii np. w potencjal rozrodezy czy tez
penetracje Srodowiska i eksploatacje zasobow pokarmowych. Automa-
tycznie zatem skuteczna obrona przed drapiezcg uposledza gatunki wo-
bec konkurentow nie selekcjonowanych przez tych drapiezcow. W innej
pracy (Pijanowska 1984) autorka na przykladzie trzech gatunkoéw
z rodzaju Daphnia wykazala, ze najskuteczniejsze dla przezycia gatunku
eliminowanego sg zmiany wielkosci i ksztaltu ciala, bowiem zapewniaja

- najwiekszg statosc i liczebnos$¢ populaciji w Srodowisku.

Podsumowania syntetyczne Greene’a (1983) oraz Lazzary (1984)
ujymujg zagadnienie skutkéw selektywnego drapieznictwa niejako od
strony sukcesu drapiezcow. Greene (1983) analizuje tenze sukces jako

- skomplikowany wynik okolicznoéci decydujacych kolejno o spotkaniu
z ofiarg, jej ‘z.aa'takowan;iu', schwytaniu i wreszcie zjedzeniu. Skuteczny
- wynik kazdego z tych kolejnych etapéw procesu zdobywania pokarmu
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przez drapiezce jest zalezny od aktualnych warunkéw srodowiskowych,
obronnosci ofiary (wszystkich wyzej oméwionych cech osobniczych i po-
pulacyjnych) i kondyecji drapiezcy. Znajgc dokladnie charakter i nas-
tepstwo wymienionych etapow procesu drapiezniczego mozna wystar-
czajaco dokladnie przewidzie¢ reakcje kazdego gatunku ofiary 1 dalsze
skutki w strukturze calego zespotu.

Obszerna synteza Lazarry (1984) jest warta wzmianki przede
wszystkim dlatego, zZe analizuje on réwniez skutki drapieznictwa nie
tylko ryb wybierajacych ofiary optycznie, ktére nazywa ogélnie , par-
ticulate feeders” (GLP wg Zareta czy holofagi wg Pijanowskiej), tzn.
odzywiajgce sie¢ pokarmem czgsteczkowym, uformowanym w postaci jed-
nego kaska, ale tez ryb filtrujgcych pokarm, czy to go pompujacych,
czy tez odlawiajacych biernie poprzez plywanie z rozwartym otworem
- gebowym. Oczywiscie wybidrczos¢ pokarmowa, a przede ‘wszystkim
skuteczno$¢ roéznych mechanizméw obronnych lub ogdlnie znaczenie
roznych cech osobniczych ofiary w unikaniu tego typu drapiezcow sa
zupelnie rozne, czesto zresztg dos¢ nikle, zalezne praktycznie jedynie od
zdolnosci ucieczki i wrazliwosci sensorycznej na ruch wody. Przeglad
Lazarry (1984) jest ponadto znakomitym kompendium wiedzy o me-
chaniZzmach wyszukiwania, chwytania i retencji (zatrzymania na po-
wierzchni filtracyjnej i w przewodzie pokarmowym) ofiar réznych grup
1 gatunkow ryb z wod tropikalnych i umiarkowanych. Analizuje on oko-
licznosci decydujgce o sukcesie kolejnego etapu procesu zerowania, wska-
zuje na elastyczno$¢ behawioru pokarmowego wielu ryb, jego zmian
W procesie rozwoju oraz w procesie ewolucyjnym, znaczenie stadnego
zycia ryb i procesu uczenia sie, krytykuje wiecle metod oceny ilosciowej
wybiorczosci pokarmowej. Zwraca uwage, ze strawnos¢ ofiar (odpornosc
na dzialanie enzyméw trawiennych ryby) jest bardzo rézna i moze by¢
obiektem przystosowania obronnego, a nawet byc¢ wykorzystana w ce-
lach dyspersji gatunku, np. siodetka wioslarek czesto nie sa trawio-
ne i zachowuija swojg zywotnos¢ po opuszczeniu przewodu pokarmowego
ryby. Zdaniem autora jest to okolicznos¢é znacznie zmniejszajgca skutki
drapieznictwa.

11. Co wazniejsze — unika¢ glodu czy drapiezey?

Tak mozna ogodlnie sparodiowac¢ kontrowersje, zachodzaca w sposo-
bach interpretacji czynnikow- i1 okolicznosci decydujacych o sukeesie,
a w konsekwencji o strukturze 1 stosunkach w zespole zooplanktonu.
Przemoznie panuje'koncepcja, ze strategia zycia jest ksztattowana giow-
nie pod wplywem aktualnie lub w przesziosci dzialajacego drapiezcy lub
zespolu drapiezcow, czesto o odmiennym typie selekeji. Dowodzg tego
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wyniki ogromnej liczby badan laboratoryjnych i terenowych, ktérych
probe scharakteryzowano w poprzednich rozdzialach, a ktére generalnie
inspirowane sg badaniami szkoly amerykanskiej, szczegélnie Zareta
i Kerfoota. Jest to koncepcja wdzieczna, stosunkowo latwo sprawdzalna
doswiadczalnie, dajgca pole do spekulacji na tematy ewolucyjno-gene-
tyczne, doboru naturalnego itd. Jednakze ma rowniez swoich nie tyle
przeciwnikow (bo ftrudno jest przeczy¢ przekonywajacym dowodom), co
,wyciszaczy”’. Jest bowiem bardzo duzo okolicznosci moggcych decydo-
wac¢ o sukcesie gatunku, ktoére nie sg lub nie wydaja sie powigzane bez-
posrednio lub posrednio ze skutkami selektywnego drapieznictwa. Do
tych nalezg przede wszystkim dostepnosé, obfitosé i struktura pokarmu,
na 0goé!l bardzo zmienne i to czesto w bardzo niewielkiej skali przes-
trzennej i czasowej (o czym byla mowa w poprzednich rozdzialach).
Lampert i Schober (1880) wykazali, ze w naturalnym siedlisku
jeziornym pojawiaja sie okresy bardzo malej koncentracji pokarmu,
pozwalajgcej jedynie na przezycie. W takich krytycznych okresach nawet
niewielkie réznice {fizjologiczne wsréd gatunkow, roznicujgce ' ich od-
porno§¢ na glodowanie lub hamowanie rozwoju, mogg byc decydujgce
dla pfzezycia. Cytowane w drugim artykule niniejszego cyklu (Hill -
bricht-Ilkowska 1984b), przy okazji omawiania aktualnych kie-
runkéw w trofoekologii organizmoéw, oraz w poprzednich rozdzialach
niniejszego ‘artykutlu prace De Motta i Kerfoota (1982), Goul -
dena Henryego i Tessiera (1982), De Motta (1983), Till -
manna i Lamperta (1984) oraz innych autoréw wskazujg, ze o po-
wodzeniu osobnikéw gatunku konkurujgcego z drugim o podobny po-
karm moze decydowac¢ krotkotrwala, niewielka zmiana w skladzie czy
cbfitosci zawiesiny pokarmowej, ktéra od razu roéznicuje szanse najedze-
nia sie, a nastepnie przezycia i rozrodu konkurentow. Porter, Orcutt
i Gerritsen (1983) stwierdzili, ze wiekszos¢ wskaznikow decydujag-
cych o dostosowaniu (jak: tempo wzrostu ciezaru ciata, tempo rozrodu,
tempo wzrostu populacji, czyli r) wykazuje najwieksze wartosci powyzej
tzw. dolnej wartosci progowej koncentracji pokarmu (,,incipient limiting
concentration”), ale ponizej maksymalnej koncentracji zdarzajgcej sie¢ w
naturalnym $§rodowisku. Wedlug autoréw jest to wyraz adaptacji do
bardzo zmiennej zasobnosci pokarmowej Srodowiska, w ktorym moze
sie pojawia¢ bardzo duza ilos¢ pokarmu, ale na nieznany okres, czescie]
zdarzaja sie zmienne koncentracje i raczej z zakresu niskich i $rednich.
Taka adaptacja, ktorg autorzy nazwali ,suboptimal behaviour”, umoz-
liwia przede wszystkim szybka odbudowe i rozréd populacji w warun-
kach okresowego polepszenia sie sytuacji pokarmowej: Wiele nieuda-
nych prob wyjasnienia okreslonego procesu lub zjawiska jedynie na
podstawie teorii selektywnego drapieznictwa mozna roéwniez znaleze
przede wszystkim w badaniach poli- i cyklomorfozy (np. Gerritsen
1983). ' |
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Najprawdziwsze wydaje sie stwierdzenie kompromisowe, tzn. ze za-
rowno drapieznictwo, jak i ograniczenia i fluktuacje pokarmu selektyw-
nie oddzialujg na przezycie i rozréd osobnikow, ktére muszg realizowac
strategie optymalizujgcg dostosowanie do jednego i drugiego czynnika,
poniewaz S$rodowisko zycia dostarcza niezmierzonej liczby kombinacji
dziafania tych dwoch podstawowych czynnikow doboru naturalnego.
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Summary

The heterogeneous nature of freshwater environment understood as its varia-
bility, especially in a small, even microscale one in space and time, also reactions

of organisms (on individual, population and biocenotic levels), are the contem-
porary ecological problems in which limnologists are also interested.

On the example of such environment as the water mass the role of different
kinds of variability for the functioning of the entire ecosystem has been indicated
as well as its role as a factor forming the structure of communities and co-occur-
rence of species. Such is the wvariability connected with the physical and chemical
structure of water masses of lake, e.g., thermal and mictic stratification, oxygen
concentration, light penetration or hydrodynamic pattern (like Langmuir’s circu-
lation) as the sources of basic ,meso-structures” and ,microstructure”, e.g., micro-
layers connected with interfaces (e.g, surface microlayer) or forming around
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live cells and detritus organisms and their aggregations. It has been also observed
that these physical structures (both in the mezo- and micro-scale) greatly activate
and differentiate in space the intensity of basic ecosystem functions, such as
production, destruction, matter cycling etc, They are also the source of spatial
differentiation of community and population structures and are responsible for
the formation of all kinds of aggregations. There are studies proving that in an
environment, where the resources (e.g. food) are being renewed at a different
and uneven rate, competitive species may co-occur, i.e., having generally similar
or identical environmental preferences but with a different rate of reaction to
the variability of the habitat.

Examples of studies on the strategy of reproduction and survival of organisms
in environments of different wvariability are given, i.e., 'type of stable changes
(predictable) and irregular ones varying as to intensity (unprecictable), The kind
of strategy can be concluded from detailed descriptions'oi population dynamics
in categories of reproduction, mortality, population growth, time control and inten-
sity of resting stages production. Such an approach has been described on the ex-
ample of phytoplankton populations or that of different zooplankton groups. Physio-
logical, ‘individual and population characters of blue-green algae may, according
to the latest investigations, explain their environmental success at increasing
eutrophication.

Contemporary limnological studies are greatly concerned with selective pre-
dation of vertebrates and invertebrates as a basic structure-forming factors,
modifying both the selection and succession of species in the community of prey,
and also their population properties such as reproduction, numbers, age structure,
morphologlcal variability and finally the rate of population growth. Examples of
many Kinds of investigations are described — as well as the attempts to con-
struct hypotheses and synthetic interpretations concerning both the strategy of
predation (searching for, attacking and devouring of the prey) depending on the
type of predator and its preferences, and also various defense mechanisms of
prey for avoiding or minimalizing the predator’s pressure. In an environment
the limitations and wvariability of food conditions are also factors acting selecti-

vely upon survival and reproduction to a similar extent and equally common
as predation.



