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1. Miqdzynarodowy Program Biologiczny — gar$¢ wspomnien

Dekada badan produktywnosci i bioenergetyki ekosystemow, populacii
1 osobnikow (1964—1974) stanowita niewatpliwie probe integracji pro-
blematyki ekologicznej wokol okreslonych koncepcji 1 metodologii ba-
dawczej. Wzielo w niej udzial wiele liczgcych sie osrodkow ekologicznych
na $wiecie i w kraju. Sprzyjaly temu formy organizacyjne oparte na
wspolpracy miedzynarodowej, a ujete 'w strukture programow (zaleznie
od typu ekosystemu) z odpowiadajacymi im 'radami naukowymi, pod-
owczas dostatecznie zasobnymi, aby efektywnie stymulowa¢ wspolprace
naukowa, tworzyc zespoly badawcze, organizowac spotkania. Pierwszym

syntezom 1 podsumowaniom tego kierunku badawczego poswiecony byt

I Miedzjmarbdowy Kongres Ekologiczny (Haga, 8—141X 1974 r.). Ogol-
ne prawidtowosci kragzenia materii i przeplywu energii w ekosystemach
1 populacjach sformulowane na tym Kongresie znalazly sie wsrod pod-
stawowych koncepcji wyjasniajgcych i opisujgcych funkcjonowanie ukia-
dow zywych (Dobben i Lowe-M cConnell 1975). Wiekszosc
sesji poswiecone byio wynikom badan poréwnawczych produkcji, asy-
- milacji, wydajnosci czy tempa krgzenia w réznych ekosystemach i zespo-
tach, wynikom wyrazanych w jednostkach wegla, energii, biomasy (Pro -
ceedings... 1974). |
Okres ten jest réwniez okresem szczegdlnej aktywnosci ekologii pol-

skiej (w tym hydrobiologii) na arenie miedzynarodowej; krajowe progra-

my badan produktywnosci ekosysteméw i bioenergetyki osobnikow sta-
nowlly znaczgcg czes¢ skladowg programu swiatowego, w tym réwniez
jego osiggnie¢ metodycznych (Ricker 1968, Edmondson i Win-
berg 1971).

W okresie ostatnich 10 lat, jakie minely od oficjalnego, administra-
cyjnego zakonczenia MPB ukazalo sie prawie trzydziesci obszernych pu-
blikacji stanowigcych synteze badz przeglad dorobku $wiatowego w dzie-
dzinie zarowno badan ekosystemowych, jak i tematyki specjalnej (np.
z ekologii czlowieka, wigzanie biologiczne azotu itp.), nie liczac wielu
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wydawnictw roéznych krajow prezentujacych swoje syntezy i wkilad w
rozwo0j badan nad produktywnoscia.

Dorobek swiatowy MPB w zakresie badan ekosystemow slodkowod-
nych zostal niedawno (1980) podsumowany w kolejnym (22.) tomie tzw.
syntez IBP. Ten tom pod znamiennym' tytutem ,,Funkcjonowanie eko-
systemow wodnych” (Le Cren i Lowe-McConnell 1980) opiera
si¢ m.in. na dorobku polskim. Cytowane jest okoto 75 pozycji, co sta-
nowi 6%0 wszystkich pozycji (1200), jak tez — co moze wazniejsze —
wyniki liczbowe dotyczgce produktywnosci polskich jezior 1 stawow
oraz roznych organizmow wodnych sg wmontowane w liczne zestawienia
i porownania, przyczyniajgc sie w ten sposéb do rzeczywiscie tworczej
syntezy dorobku $wiatowego. Razem z wkladem mysli i metod polskich
hydrobiologow zaprezentowanych w paru podrecznikach metodycznych
(Ricker 1968, Edmondson 1 Winberg 1971) oraz materiatach
sympozjalnych wydanych w latach 70-tych (Kajak i Hillbricht-
-Ilkowska 1972) jest to znaczacy wklad w rozwoj hydrobiologii §wia-
towe]. |

Powyzsza publikacja syntetyczna jest praktycznie w kraju nie znana
(brak jakiejkolwiek recenzji), stad ‘warto ja omoéwi¢ bardziej szczegdlo-
wo. Wyniki i wnioski w niej zawarte majg nie tylko sens historycznej
dokumentacji, ale dotykajg wielu problemow Wspolczesnych nie mowigc
0 inspirujgcej metodologii badawczej.

Pie¢ lat potrzeba bylo (1974—1979) na synteze i1 przygotowanie do
druku materialu na temat produktywnosci ekosystemow stodkowodnych
zawartych w blisko setce ,,Data reports” !, z czego znakomita wiekszosc
dotyczyla jezior (glownie seria mezceutroficzna) Europy 1 Ameryki Pin,,
zaledwie kilka odnosilo sie do jezior arktycznych i tropikalnych, a je-
dynie okolo 20 — do zbiornikoéw zaporowych i rzek. Ta ,,baza materia-
towa’” upowaznila autoréw syntezy do stwierdzenia, ze giéwny cel MPB
zostal spelniony, a mianowicie: rozpoznanie tempa i charakteru procesow
skladajgcych sie na produktywnosc ekosystemow slodkowodnych opisa-
nych w porownywalnych wielkosciach oraz poréwnanie w tym wzgledzie
ekosystemow roznych geograficznie. Kolejne rozdzialy poswiecono: sied-
liskowym i geograficznym uwarunkowaniom produktywnosci, prawidio-
wosciom produkcji pierwotnej, produkeji wtornej oraz produkeji bakte-
ryjnej i procesom rozkladu w ekosystemach stodkowodnych o roznej
lokalizacji geograficznej. Najliczniejszym materiatlem dysponowano dla
ocen produkeji pierwotnej, ktorej zakres okreslono jako 20—46 000 kJ -

m~2 powierzchni jeziora-r.”!, mniej licznym dla ocen produkcji wtor-
nej konsumentow I 1 Il stopnia (zakres dla zooplanktonu — 0,2—310,
dla zoobentosu 10—1000, dla ryb 4300 kJ-m=2.r.71), a zaledwie Kkil-

1 Spis podstawowych danych o siedlisku, metodzie oraz danych liczbowych
o produkcji, asymilacji itp. réznych zespoldow i populacji opracowany przez wy-
konawcoOw badan.
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koma danymi dysponowano w zakresie produkeji bakteryjnej. Az trzy
rozdzialy poswiecono probom modelowania: modelowi wplywu fizycz-
nych zmiennych w siedlisku (morfometria, swiatlo, stabilno§¢ mas wod-
nych, lokalizacja’ geograficzna) na produkcje pierwotng, statystycznej
analizie zaleznosSci pomiedzy réznymi parametrami produktywnosci i wa-
runkami siedliskowymi dokonanej wylgcznie na danych zebranych w
,Data reports”, wreszcie modelowi zmian stanéw biomasy w kolejnych
ogniwach i ukladach troficznych ekosystemu wodnego. Zagadnienia wy-
dajnosci ekologicznej i fizjologicznej w ekosystemie (opartej na para-
metrach bilansu energetycznego dla osobnika) omoéwiono w osobnym
rozdziale. Glownym wnioskiem jest stwierdzenie, ze wydajnos¢ produkeji
miedzypoziomowe]j (interlevel efficiency) rzedu 15—20%,, czyli istotnie
wyzsza niz teoretyczna wartosc 10%, nie jest rzadka w ekosystemach
siodkowodnych. Kazdy rozdzial opracowany byl przez odrebne, nieraz
liczne zespoly autorow, a z reguly redagowany przez jednego lub dwoch.
Calosc konczy specjalny rozdzial poswiecony wynikom badan produk-
tywnosci kilkudziesieciu jezior i zbiornikéw zaporowych ZSRR oraz spis
wzmiankowanych wyzej ,,Data reports”. '
h Lektura tej publikacji z perspektywy dziesieciolecia jest szczegolnie
interesujaca, cho¢ dostarcza rowniez i niejakich rozczarowan. Przede
wszystkim mimo wielu wysitkow witozonych w rekomendacje okreslo-
nych metod (pomiaru czy zbioru i opracowywania prob) celem ich ujed-
nolicenia nie osiggnieto w skali swiatowej peinej porownywalnosci wy-
nikow. Zdajg sobie z tego sprawe i autorzy, i redaktorzy syntezy, czego
zreszta nalezalo oczekiwac, bowiem techniczne mozliwosci wprowadzenia
okreslonej metody, porownywalna czestotliwos¢ zbioru i dokladnos¢ opra-
cowania prob, wreszcie przekonanie badaczy do rekomendowanej metody
sg zawsze bardzo rozne. Stad z koniecznosci autorzy poszczegolnych
opracowan czastkowych znacznie ograniczali sie we wnioskowaniu z ze-
branych materialéw i dokonali uproszczen w jego interpretacji, cho¢ nie
zrezygnowano na 0got ze wskazania koniecznosci pewnych ogoélnych pra-
widiowosci, mechanizmoéw czy tez wskazania dalszych poszukiwan.
Typowym przykiadem takiego ujecia jest rozdziat ,,Oceny produk-
tywnosci jezior i zbiornikow zaporowych” (M. Brylinsky). Trescig jego
jest analiza statystyczna prostych zaleznosci liniowych pomiedzy czyn-
nikami siedliska a produktywnoscig pierwotng 1 wtorng; opiera sie na
danych zebranych ze wszystkich szerokosci geograficznych. Cel jej jest
m.in. prognostyczny, a mianowicie odpowiedz na pytanie, na podstawie
jakich czynnikéw i uwarunkowan (np. czynniki klimatyczne, morfome-
tryczne, hydrologiczne, koncentracja pierwiastkéw biofilnych) mozna
z maksymalnym prawdopodobienstwem okresli¢ produktywnosé okreslo-
nego ogniwa troficznego (tzn. produkcje, biomase, wspolczynnik P/B,
wydajnos¢ ekologiczna). Stwierdzono mun., ze taki czynnik, jak poloze-
nie geograficzne wyrazone jako szerokos¢ geograficzna wyjasnia okotlo
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50%y zmiennosci produkeji pierwotnej (zaleznos¢ negatywna). Jest to bo-
wiem swoisty ,syntetyczny’’ wskaznik nasionecznienia 1 temperatury.
Gdy do tego czynnika ,,dodac¢” koncentracje chlorofilu, przezroczystosc
i glebokosé termokliny otrzymuje sie wyjasnienie okolo 88%¢ zmiennosci
produkecji pierwotnej, czyli prawdopodobienstwo oceny dos¢ wysokie.
Na tak zaékakujqcy wynik wplyngl fakt uwzglednienia w analizowanej
puli jezior niewielkiej liczby silnie odbiegajacych danych dla kilku jezior
duzych i malych szerokosci geograficznych. Z kolei produkcja roslino-
zercow w 950%¢ moze by¢ wyjasniona na podstawie takich czynnikow jak:
wielkos¢ produkeji pierwotnej (lub biomasy fitoplanktonu), Srednia gie-
bokos¢ i $rednia temperatura epilimnionu; dodanie wielu innych czyn-
nikow do tej analizy niestety nie polepsza wyniku. Ogolnie mozna rzec,
ze wyniki powyzsze] analizy oparte na kilkuset danych zebranych z ca-
lego Swiata sg zaskakujgce i niewspolmierne do nakladu sit i@ srodkow
na uzyskanie wyjsciowych danych. Wynika z nich m.in., ze wielkosci
produkeji wtornej mozna prognozowac z bledem nie mniejszym niz 120%0
Sredniej, zas$ produkcji pierwotnej — z bledem wynoszacym 40°/ Sred-
niej, i ze wystarczy do tego niewielka liczba podstawowych warunkow
siedliskowych. Zaskakujgcy jest rowniez brak korelacji pomiedzy kon-
centracja pierwiastkow biofilnych (a szczegdlnie P ogélnym i P—POy)
a produkcjag pierwotng; korelacji tej nie wykazala ,Swiatowa” pula da-
nych z kilkudziesieciu jezior. Przeczy to pozornie wyobrazeniom o przy-
czynach eutrofizacji i $cislym zwigzku pomiedzy zasobnoscia wod w ten
eutrofogenny pierwiastek a poziomem produkecji i biomasy glonow obser-
wowanym powszechnie w jeziorach strefy umiarkowanej. Jednakze ana-
liza statystyczna bardzo roznych termicznie jezior (z réznych szerokosci
geograficznych) tego zwigzku nie wykazuje. Autor tlumaczy ten fakt
roznym tempem krazenia fosforu w tych jeziorach.

Natomiast analiza Brylinsky’ego wykazala bardzo Scisle zaleznosci
pomiedzy produkeja (P) kazdego zespolu lub populacji a jego biomasa
(B) czy tez wspoiczynnikiem P/B, co jest poniekgd oczywiste.

- To nieco diuzsze omowilenie wynikéw analizy ,$wiatowej” puli da-
nych przytaczam celowo, poniewaz dobrze ilustruje 6wczesne podejscie
i stan wiedzy w zakresie produktywnosci. Cze$¢ z tych wspolzaleznosci
(np. P jako funkcja B czy P/B) jest w dalszym ciggu wykorzystywana
i poglebiana, natomiast wiedza o uwarunkowaniach siedliskowych proce-
sow produkowania zywe] masy w ekosystemach wodnych postgpila dalej
i dzis nikt nie korzysta z korelacji zawartych w powyzszej analizie.

Niektore z mysli 1 interpretacji zawartych w omawianej publikacji
syntetycznej nie traca jednak aktualnosci, gdyz zahaczajg wyraznie o pro-

- blematyke pozniejsza. Na przykitad juz wtedy krytycznie oceniono nie-
ktore zaleznosci pomiedzy koncentracja P ogolnego w wodzie jezior
a intensywnoscig produkeji czy koncentracjg chlorofilu (np. typu Vollen-
weidera czy Dillona-Riglera, omawiane w c¢z: I eyklu — Hillbricht-
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-Ilkowska 1984). Stwierdzono (Straskraba wg Le Crenai Lowe’a-
-McConnella 1980), ze nie jest to zalezno$¢ typu prostej regresiji,
ale asymptotyczna (logistyczna), wg ktoérej powyzej koncentracji P og.
rzedu 150—200 ug/l nie wystepujg juz kierunkowe zmiany wartosci ani
produkcji, ani chlorofilu; ponadto rozrzut punktéow jest bardzo szeroki.
Rowniez krytycznie ustosunkowano sie do tego typu regresji w rozdziale
poswieconym bilansom zwigzkéw chemicznych oraz mechanizmom che-
micznym (Golterman wg Le Crena i Lowea-McConnella
1980). Skrytykowano zalozenie o stalym odsetku zasobow fosforu w je-
ziorze, ktory corocznie podlega sedymentacji i wypada z obiegu. Zaloze-
nie takie wystepuje czesto w modelach stuzacych do prognozowania kon-
centracji fosforu lub chlorofilu.

Najbardziej udane ze wzgledu na trwalg warto$¢ informacyjng wy-
dajg sie by¢ rozdzialy poswiecone trzem podstawowym ukladom produ-
kujacym 1 przetwarzajagcym materie i energie, tzn. produkcji pierwotnej,
produkeji wtornej i produkeji bakteryjnej lacznie z procesami rozkiladu.
Znajdujemy tutaj krytyczne zestawienie danych swiatowych na temat
produktywnosci (srednia i maksymalna produkcja, biomasa, wydajnosc)
roznych zespolow troficznych. Poroéwnano udziat zespolow w produktyw-
nosci danego poziomu troficznego, np. udzial fitoplanktonu, makrofitéw
i peryfitonu w produkcji pierwotnej jezior czy tez réznych grup zoo-
planktonu, zoobentosu i ryb w produktywnosci wtornej. Wiele miejsca
poswiecono analizie zmiennosci sezonowej, wieloletniej, przestrzennej
(np. stratyfikacji pionowej). Szczegolnie inferesujgce sg czesci poswiecone
roznym zaleznosciom, np. zaleznos¢ produkcji pierwotnej od swiatla, gle—
nokosci mieszania, chlorofilu czy biomasy 1 struktury gatunkowej glonow
oraz ich oddychania (wraz z probami modelowania), zas w zakresie pro-
dukcji wtornej — zaleznos¢ wspolczynnika P/B od temperatury, odzy-
wiania, zaleznosé produkeji ryb od produkcji pierwotnej itp. Interesujace
wyniki przynosi analiza wartosci tzw. Pp,. zdefiniowanej jako maksy-
malne tempo fotosyntezy osiggane w wysokim naswietleniu i wyrazone
w mg O; (lub C) na jednostke chlorofilu. Wedlug danych MPB miesci sie
ona w granicach 0,5—38,0 mg O, na mg chlorofilu a na godzine, co jed-
noczesnie informuje o zakresie wydolnosci aparatu fotosyntetycznego pro-
ducentow w siedliskach wodnych.

W rozdziale o zasobach materii organicznej w wodach stodkich i pro-
cesach rozkladu podano oceny doplywu materii allochtonicznej (na tle
produkeji autochtonicznej) dla kilkunastu jezior MPB, zestawiono dane
o koncentracji bakterii dla réznych typow jezior i zbiornikéw, analizo-
wano zaleznosci: BZT5s a liczebnos$¢é bakteriii wskazano na istnienie roz-
nych frakeji wegla rozpuszczonego (labilnej i odpornej na rozklad),
wreszcle ostro skrytykowano wiele praktyk i metod oceny produkeji
bakterii, wskazujgc kierunki dalszych poszukiwan.
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Ogolnie podsumowujac, cho¢ niektore stwierdzenia, liczby i korelacje
prezentowane w syntetycznej publikacji MPB na temat produktywnosci
wod slodkich mogg dzis budzi¢ watpliwosci, to lektura jej jest szczegodlnie
inspirujgca. Inspirujgca tym bardziej, ze badania — nazwijmy je — sensu
stricto produkcyjne czy tez bioenergetyczne, kontynuowane sg jednak
stale, cho¢ z mniejszg intensywnoscig. Utrzymuje sie bowiem state zain-
teresowanie globalnymi ocenami konsumpecji i produkeji roznych zespo-
16w i grup (producentéw, roslinozercow, drapieznikéw, ryb). Dokonuje

- sie porownan z produkcja pierwotnag; ocenia sie tzw. produkcje ostatecz-
ng lub produkcje biocenozy (Winberg 1981), rozwaza sie pojecie pro-
dukcji potencjalnej i faktycznej (Winberg 1979).

W nastepnych dwu rozdzialach wskazane zostang niektére — zdaniem
autorki typowe — przyklady wspoiczesnych badan nad produkcjg pier-
wotng i wtorng (gtownie na przykladzie fito- i zooplanktonu) ekosyste-
mow jeziornych. '

2. Produkcja pierwotna — nowe spojrzenie i metody

Ogolnie mozna powiedziéé, ze w zakresie metodyki pomiaru produkeii
pierwotnej (jako ilosci wytworzonej in situ materii w drodze fotosyntezy)
nowoczesne metody i techniki pomiaru staly sie bardziej wyrafinowane,
angazujgce bardziej wiedze fizjologiczng na temat aktywnosci fotosyn-
tetycznej glondéw uzyskang ze specjalnych badan laboratoryjnych i ekspe-
rymentalnych. Obserwuje sie odejscie od ocen ogdlnych na rzecz takich
technik, ktore dajg rozeznanie w produktywnosci poszczegolnych grup
i gatunkow glonéw. Praktycznie nie stosuje sie juz metody tlenowej
pomiaru fotesyntezy fitoplanktonu (izolowanego w jasnych i ciemnych
butelkach), a glownie metode znakowania weglem radioaktywnym. Od-
notowuje sie proby wprowadzenia stabilnego izotopu 13C, ktory daje
praktycznie identyczne wyniki z ¥C (Hama 1iin. 1983). Falkowski
i Owens (1982) zastosowali pomiary ATP. i DNA do oceny tempa na-
mnozenia si¢ glonow izolowanych w ciemnych i jasnych butelkach. G u -
telmacher i Petrova (1982a, 1982b) w wyniku zastosowania
audioradiografii okreslili zaleznos¢ produkcji i wspolczynnika P/B po-
szczegolnych gatunkow glonow od ich wielkosci (objetosci). Zaleznosci te
podali rowniez dla roznych grup (np. okrzemki, zielenice, sinice), wyroz-
nili gatunki szczegodlnie aktywne, tj. takie, ktorych produkcja fotosynte-
tyczna jest niewspoOimiernie wyzsza niz to wynika z ogoélnej relacji:
produkcja a objetos¢ komorki. |

W powyzszych technikach zwraca uwage fakt mozliwosci wyrozniania
zarowno irakecji wielkosciowych fitoplanktonu (poprzez odpowiednie sa-
czenie proby po inkubacji), jak i nawet poszczegolnych gatunkow (meto-
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da autoradiografii). Jest to okolicznos¢ znacznie poszerzajgca zastosowa-
nie badawcze tych technik. _

Bardzo typowa dla rozwazan metodycznych nad produkcja pierwotng
jest praca autoréow holenderskich: Colijna, Gieskesa i Zeven-
" booma (1983). Stwierdzono m.in., ze metoda tlenowa i wegla radio-
- aktywnego daje wyniki identyczne tylko wtedy, gdy czas inkubacji jest
bardzo krotki (okoto po61 godziny, w praktyce jest stosowany co naj-
mniej kilkugodzinny, o ile nie calodzienny). Ponadto wyniki pomiaru
fotosyntezy zaleza od tzw. historii Swietlnej komorek glonow, czyli od
tego, w jakich warunkach swietlnych przebywaty przed ich izolacjg w
jasnych i ciemnych butelkach. Jest to wazne, gdy ocena dobowej pro-
dukcji opiera sie na krzywej zaleznosci: produkcja a naswietlenie, otrzy-
manej z jednej serii prob (pobranej z jednej giebokosci 1 o okreslonej]
godzinie), a nastepnie umieszczonej na roéznych gtebokosciach. Ta zalez-
nos¢ ma bowiem inny przebieg dla fitoplanktonu pobranego w roznych
warstwach i porach dnia, czyli o réznej ,,przesztosci swietlnej”’, kondycji
i fazie wazrostu. Autorzy konczg swoje rozwazania metodyczne opinia,
ze oceny produkcji fotosyntetycznej winny byc¢ skorelowane z jednoczes-
nymi pomiarami wzrostu in situ populacji glonow, ci.yli pomiarem tem-
pa dzielenia sie i namnazania komorek i kolonii. Opinia taka jest bardzo
znamienna dla wspoiczesnych zainteresowan produkcja pierwotng. Moz-
na ogolnie powiedzie¢, ze zainteresowanie z ocen ilosci wytworzonej ma-
terii organicznej przez zespoly producentéw przesuwa sie na zagadnie-
nia demograficzne populacji producentéw, z naciskiem na pozyskanie
mozliwie wiarygodnych ocen tempa ich wzrostu in situ.

W tym zakresie odnotowujemy dwie grupy metod stosunkowo pro-
stych 4 dajgcych sie stosowac in situ. Pierwsza wykorzystuje zjawisko
dializy i blony polprzepuszczalne do izolacji fitoplanktonu pozbawionego
swoich konsumentoéw (uprzednia filtracja). Jest to istotne movum w sto-
sunku do techniki izolacji w naczyniach szklanych lub plastykowych, bo-
wiem zapewnia staly doplyw zwigzkow pokarmowych i ruch mas wodnych
(Toth 1980, Furnas 1982). Druga grupa metod opiera si¢ na pomia-
rze frekwencji komorek dzielgcych sie w pobranej i odpowiednio zabar-
wionej probie i z powodzeniem stosowana jest przede wszystkim dla
bruzdnic (Ceratium, Ditylium) (McDuff i Chilholm 1982). Obie
metody sg réowniez stosowane do pomiaru produkcji komorek bakteryj-
nych, o czym wspomniano w czesci I cyklu (Hillbricht-Ilkowska
1984).

Nalezy podkres$li¢, ze obie te metody odchodza od ,niesmiertelnego”
zalozenia lezgcego u podstaw wszystkich dotychczasowych pomiarow pro-
dukeji (i sporow wokol niej), mianowicie trwalej izolacji fitoplanktonu
w naczyniach i ocenie produkcji wg roznicy w ciemnej 1 jasnej butelce.
Te okolicznosci sprawily, ze wielokrotnie podnoszone byly glosy o ge-
neralnie sztucznie obnizonych ocenach produkcji pierwotnej wod siod-



366 ANNA HILLBRICHT-ILKOWSKA

kich, szczegolnie jaskrawych w zestawieniu z ocenami destrukcji. Wy-
glada na to, ze nie mamy jeszcze rzetelnej oceny intensywnosci wytwa-
rzania materii przez hydrosfere (a tym samym i caig biosfere), bowiem
powyzsze zastrzezenia dotyczg rowniez i ocen produkeji w $wiatowym
oceanie (Suskina, Vinogradov i Viktorov 1984).

3. Produktywnos¢ wtorna — weryfikowanie metod
i zaleznosci funkcjonalnych

- Mimo ze okres tworzenia metod i formulowanie podstawowych za-
leznosci bioenergetycznych dotyczgcych konsumentéw wodnych dawmo
mingl, obserwujemy tendencje do dalszego doskonalenia, weryfikowania,
uogolniania, niekiedy upraszczania tejze metodyki produkcyjnej.

Odnosnie do metod oceny produkeji konsumentéw odnetowujemy za-
rowno reaktywowanie starych, jak i dochodzenie nowych sporow.

W latach 1975—1978 na tamach czasopisma ,,Limnology and Oceano-
graphy’’ rozgorzal spor na temat oceny tzw. instantaneous birth rate,
czyli momentowego tempa wzrostu populacji zwierzecej w wyniku do-
chodzenia mtodych osobnikow z wykluwajacych sie jaj (symbol b). Jest
to parametr podstawowy dla kalkulacji produkeji jako masy osobnikow
,,dochodzgcych” lub eliminowanych z populacji (tzw recruitment rate)
w okreslonym czasie. W okresie badan MPB parametr ten kalkulowano
wg wzoru Edmondsona (Edmondson i Winberg 1971):

b:ln(l—l- Ne )

Ni De
Obecnie stosuje sie wzor Poloheimo (Romanovsky i Polishchuk
1982):
b= ._L In (1 | Ne)
b N
gdzie N, — liczebnos¢ jaj, N; — liczebnos¢ osobnikéw dorosltych, D, —

diugos¢ rozwoju jaja w dniach. Jak wida¢, oba wzory roznig sie jedynie
kolejnoscig logarytmowania, jednakze poprawniejszy jest wzor Polo-
heimo, gdyz lepiej uwzglednia Smiertelnos¢ jaj w okresie, dla ktorego
kalkulowana jest p.rodukC-ja (czyli ,,dochodzenie”) nowych osobnikow.
Romanovsky i Polishechuk (1982) skonstruowali jednolitg for-
mule oceny produkeji generatywnej i somatycznej populacji konsumenta,
oparli sie jednak na krzywej wzrostu osobnika i liczebnosci stadiow dla
oceny produkcjl somatycznej oraz na zmodyfikowanym przez siebie wzo-
rze Poloheimo oceny produkecji generatywnej. Eksperymenty kompute-
rowe przeprowadzone przy uzyciu tej formuly wykazaly niezwykly czu-
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los¢ wynikow na czestotliwosec w czasie analiz liczebnosei i struktury
wieku badanej populacji.

T.E. Andrews (1983) porownal cztery metody (wszystkie uzywane
w okresie MPB) oceny produkcji konsumenta na przykiadzie populacji
Daphnia hyalina (Leydig). Sa to metody: (1) wg tempa wzrostu stadiow,
(2) wg tempa przybywania osobnikow, (3) na podstawie przyjetej z ekspe-
rymentow wartosci wspolczynnika P/B, (4) na podstawie przyjete] za-
leznosci pomiedzy asymilacja a produkcjg (tzw. metoda fizjologiczna);
otrzymal roznice kilkudziesieciokrotne. Zdaniem tego badacza oceny wg
tempa wzrostu stadiow dajg wartosci zbyt wysokie, wg tempa przyby-
wania osobnikow — zbyt niskie (do tych ostatnich metod nalezy rowniez
wyzej omowiona metoda Edmondsona i Poloheimo). Cajander (1983)
- powrocil do sposobu oceny produkecji jako eliminowanej biomasy. Elimi-
nowang biomase ocenil jako roéznice pomiedzy teoretycznym wzrostem
populacji b (wg Poloheimo) a realng jej zmiang w danym czasie (7).
Chmeleva i Golubev (1978) uzupeihili metode kalkulacji pro-
dukeji skorupiakéw o ocene masy produkowanych wylinek, konstruujac
zaleznosc tej produkeji od ciezaru ciala 1 wzrostu.

Odnotowujemy rowniez dalsze proby tworzenia czy tez weryfikowa-
nia podstawowych zaleznosci funkcjonalnych pomiedzy okreslonym para-
metrem przeplywu energii (produkcja, konsumpcja, oddychanie, wydaj-
nosc) a biomasa (ciezarem) osobnika czy populacii. '

Dokonuje sie analizy poréwnawczej parametrow tych funkc;u (np.
wielkos$ci wykladnika) dla réznych populacji, gatunkow, zespoidow, grup
troficznych, a nawet calego $wiata zwierzecego. Takie zabiegi ulatwia
fakt, ze w wyniku badan MPB i po6zniejszych nagromadzono w literatu-
rze wiele danych, ktore nieustannie sklaniajg do kolejnych syntez i po-
rownan.

Dos¢ znana i czesto wykorzystywana jest zaleznos¢, jaka stwierdzit
Humphreys (1979) nawigzujac do prob m.in. Hemmingsena 1 Engel-
manna (wg Lavigne a 1982) i innych z lat 60-tych, analizujgc zwig-
zek pomiedzy oddychaniem 235 populacji zwierzecych a ich produkcjg
(ocenionymi niezaleznie w kJ-m™2-r.71). Dochodzi on do wniosku, ze
pomiedzy tymi zaleznosciami (wyrazonymi w skali logarytmicznej) za-
chodzi w ramach duzych grup zwierzat (jak np. statocieplne, zmienno-
cieplne, owady, bezkregowce lgdowe i wodne lgcznie) dostatecznie stala
i Scista zalezno$¢: w przyblizeniu roczna produkeja populacji rowna sie
jednej trzeciej jej oddychania. Stad znajac oddychanie populacji (z kolei
skalkulowane z reguly na podstawie znanych zaleznosci pomiedzy oddy-
chaniem a ciezarem osobniczym zwierzecia) mozna orientacyjnie, z okres-
lona dokladnoscia oceni¢ roczna produkeje populacji na jednostke srodo-
wiska. Do podobnych wnioskow dotyczacych bezkregowcow wodnych
dochodzi Alimov (wg Winberga 1979).
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Do wynikow Humpreysa (1979) i innych wczesniejszych badaczy
nawigzuje bardziej wspolczesnie Lavigne (1982). Stwierdzil on, ze
jesli produkcje (P) i oddychanie (R) podobnych metabolicznie grup zwie-
rzecych wyrazi¢ jako funkcje ciezaru ciala o statym wykladniku ( ~0,75),
to P populacji bedzie proporcjonalne do R, zasS zaleznos¢c log P a log R
rowna sie jednosci. Z charakteru tej zaleznosci wynika, ze wydajnosc
produkcji (P/P-+R) nie wykazuje zaleznosci od ciezaru ciata w catym
swiecie zwierzecym. Stwierdza on rowniez, ze podobne pod wzgledem
metabolicznym grupy zwierzat wykazujg okreslone odrebne zaleznosci.
Na przyklad stalocieplne maja ogdlnie wysokie koszty energetyczne, na-
tomiast nizszg wydajnos¢ asymilacji (P/P-+R) niz zmiennocieplne, po-
dobnie zachowujg sie ogolnie wszystkie drapiezniki w stosunku do ros-
linozercow. Lavigne (1982) dokonal rowniez sprawdzenia (na kilkuset
danych zebranych z calego $wiata zwierzecego) zaleznosci wykladnicze]
pomiedzy wspoéiczynnikiem P/B a ciezarem osobniczym w Swiecie zwie-
rzecym i stwierdzil, ze wartos¢ tego wyktadnika wynosi —0,23.

Alimov (1983) poszukuje innych ogélnych prawidlowosci, a mia-
nowicie, jak sie zmienia przeplyw energii w miare komplikowania sie
struktury systemu. Porownal asymilacje (jako sume produkcji i oddy-
chania) i biomase populacji poszczegbélnych gatunkéw bentosu i plankto-
nu oraz calych tych zespoléw w skali rocznej na podstawie wszelkich
dostepnych danych empirycznych (okolo kilkudziesieciu). Stwierdzil, ze
asymilacja populacji gatunkow bentosu jest przecietnie o razy wieksza
niz zawartos¢ energetyczna Sredniorocznej biomasy, zas populacji ga-
tunkéw planktonu — az 40 razy wieksza. Natomiast odpowiednie sto-
sunki dla calego zespolu wynoszg 10 i 35 odpowiednio dla bentosu
i planktonu. Autor konkluduje, ze w miare wzrostu zlozonosci ukiadu
(populacja a zespol), cho¢ wzrasta wartos¢ absolutna przeptywu energii

. (czyli asymilacja), to spada jej wydajnose. '

Powyzsze prace sg przykladem wcigz zywych poszukiwan bardzo
ogolnych zaleznosci bioenergetycznych, tzn. takich, ktore obowigzuja
rozne grupy organizmow 1 systemy ekologiczne. Ich znaczenie wzrasta,
gdy dostarczaja formul ulatwiajgcych czy tez upraszczajacych ocene
przeplywu energii i produkeji w réznych ogniwach ekosystemu.

Tendencje do takich uogélnien wida¢ rowniez wsrod uczniow prof.
Winberga (Winberg 1979, 1981). Réznorakie metody oceny produkciji
1 biomasy bezkregowcow wodnych sprowadzono do jednolitej formuty
dla tych, u ktorych ciezar osobnika zmienia sie w trakcie wzrostu (sko-
rupiaki) oraz dla tych, u ktérych jest on niezalezny (bakterie, pierwot-
niaki, wrotki) (Ivanova wg Winberga 1979). Stwierdzono rowniez
(tamze), ze srednie tempo wzrostu somatycznego (P/B) jest cecha sto-
sunkowo stalg nawet dla grupy gatunkéow. (np. wioslarki), moze byc

“zatem uzywane do oceny ich produkeji somatycznej, gdy znana jest
biomasa wszystkich osobnikow w populacji lub grupie. Z kolei ocena
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produkcji jaj moze byc¢ oparta na zaleznosci pomiedzy dlugoscig (czyli
wiekiem) samicy a liczbg jaj przez nig produkowanych w czasie jej zycia.
Bajcorov (1982) stwierdzit bowiem zalezno$¢ taka u wielu gatunkow
skorupiakow; wynika z niej, ze maksymalna liczba jaj produkowana jest
na poczatku okresu dojrzatosci. Jest to wynik ewolucyjnego przystoso-
wania do drapieznictwa ryb eliminujgcego wieksze i1 latwie] widoczne
osobniki. W ten sposéb do szacunkowej oceny produkcji wystarczy znac
jedynie $rednig biomase osobnikéw oraz $rednia wielkosé samic jako
dane empiryczne, a dalsze kalkulaCJe oplerac¢ na wyzej wspomnianych
zaleznosciach. |

Innym przykladem jest praca Banse’a i Moshara “(1980), kto-
rzy przeanalizowali dane o ciezarze osobmika dojrzalego 1 przecigtnym
rocznym wspoétczynniku P/B dla kilkudziesieciu gatunkow wodnych i Ig-
dowych bezkregowcéw (w zakresie wielkosei od wrotka  do malza).
Stwierdzili, ze ,,przystaja one” z zadowalajgca dokladnoscig do funkcji:
P/B = 0,65- W~037 (gdzie W jest ciezarem iosobnika dorostego) bez wzgle-
du na typ troficzny, rodzaj siedliska, bezwzgledng wielkos¢ produkcji
i biomasy. Tremplay i Roff (1983) sprawdzili t¢ relacje na przy-
kladzie widlonogoéw 1 pordéwnali z° wynikami innych metod, otrzymujgc
~ wystarczajgco zgodne wyniki. Bor gm an (1982) jeszcze bardziej uprasz-
cza sposob oceny produkcji operujgc nie populacjg czy poziomem tro-
ficznym, ale zakresem wielkosci czastek sestonu (im wieksza czastka,
tym na ogdél nalezy ona do organizmu wyzszego poziomu troficznego);
przyrost biomasy czgstek okreslonej wielkosci okresla jako produkcje
poziomu troficznego. "

Weryfikacji poddawane sg réwniez rozne czgstkowe zaleznosci nie-
odzowne do oceny produkcji oraz asymilacji populacji zwierzecych. Dla
- réznych grup organizmow nowelizowane sg zaleznosci pomiedzy diugoscig
i ksztaltem ciala organizmu a jego ciezarem (Winberg 1979, 1981),
pomiedzy suchg masg a zawartosciag wegla (Schramm 1 Schmitz
1983). Zweryfikowano funkcje zaleznosci oddychania od ciezaru u pier-
wotniakow (Chlebovi¢c wg Winberga 1979, Fenchel i Fin-
lay 1983), wrotkow (Galkovskaja i1 Chlebovic wg Winberga 1979
i Winberga 1981), nicieni (Vartalova wg Winberga 1981) 1 in-
nych bezkregowcow (Alimov wg Winberga 1979).

Kontynuowane sa stale badania specjalne nad tempem wzrostu i roz-
woju w kontrolowanych warunkach celem uzyskania danych wyjscio-
wych do ocen produkeji in situ (Gras 1 Saint-Jean 198la, 1981b,
1983).

Odnosnie do pierwotniakéw odnotowuje si¢ ogolnie duzy postep w
zakresie rozpoznania ich trofoekologii i produktywnosci. Sformutowano
funkcje opisujagcg zaleznosci odzywiania sie tych drobnych konsumen-
tow od ich ciezaru (Chlebovic wg Winberga 1979), poréwnano rézne
metody oceny ich produkcji (Chlebovi¢ 1982) oraz ogblng zaleznosé
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oddychania od ciezaru (Fenchel i Finley 1983). W tej ostatniej
pracy wykazano, ze oscbniki populacji rosngcych i dzielgcych sie podle-
gajg niejako zaleznosci swego czasu siormutowane]j przez Hemmingsena
dla wszystkich zmiennccieplnych, natomiast zaleznosci tej nie stwier-
dzily autorki dla wszystkich kilkudziesieciu danych, wsréd ktérych jest
wiele odnoszgcych sie do populacji laboratoryjnych o réznym stanie
kondycji osobnikow. Opisano zespoly gatunkow odpowiadajgcych roz-
nemu zakresowi ftrofii jezior od oligo- do silnej eutrofii (Beaver
i Tasmann 1982). '

4. Temperatura — temat nieSmiertelny

W powigzaniu z badaniami wod podgrzanych, a takze problematyks
przeptywu energii i produktywnosci w ekosystemach wodnych obserwu-
jemy tendencje do weryfikowania znanych i powszechnie stosowanych
zaleznosci roznych funkeji zyciowych od temperatury. Mozna ogdlnie
powiedzie¢, ze obserwuje sie¢ wyrazna reaktywacje zainteresowania ba-
daniami wpiywu temperatury na rozne funkcje organizmow. Poszukuje
sie przede wszystkim rozroznienia wplywu temperatury w warunkach
pelnej aklimacji i w sytuacji tzw. ostrych reakcji organizmow, jak tez
wptywu temperatur zmiennych (Suscenija, Alimov i Monakov
1982, Orcutt i Porter 1983, Winberg 1983).

Weryfikuje sie funkcje opisujace zalezno$ci rozwoju embrionalnego
i postembrionalnego od temperatury, Sarvala (1979) skonstruowal
og0lng funkcje zaleznosci rozwoju jaja od temperatury pasujgca do wiek-
szoSci danych i uwzgiedniajgcg obserwowany fakt wydiluzania sie czasu
rozwoju w wysokich temperaturach. Szczegotowo analizuje sie zmiany
Q9 dla roznych funkeji organizmow 1 zakresu temperatur (Winberg
1983). Ivleva (1980) na przykladzie morskich gatunkow skorupiakow
strefy umiarkowanej i tropikalnej analizowala zaleznos¢ oddychania (R)
od ciezaru osobnika (W) w roznych temperaturach (5—30°C) i przy pet-
nej aklimacji. Zaleznos¢ ta ma jak wiadomo posta¢ R = a-W¥k, Stwier-
dzita spadek wykladnika kK w miare wzrostu temperatury, za$ wzrost
stalej . Jej zdaniem obala to hipoteze o mozliwosci kompensacji meta-
bolicznej gatunkow zmiennociepinych zyjacych w wysokich lub niskich
temperaturach. Trubeckaja (1981) analizowala zalezno$¢ racji po-
karmowej skorupiakow od koncentracji pokarmu w roznych temperatu-
rach 1 przy dlugotrwalej aklimacji i stwierdzila, ze w temperaturach
wyzszych niz 25°C tempo wzrostu racji pokarmowej wraz z komncen-
tracjg pokarmu obniza sie, zas najwieksze Q3¢ miesci sie w zakresie
15—20°C. '

Przykladem poszukiwania zaleznosei funkcjonalnych w ramach du-
zych grup zwierzecych sg badania Robinsona, Petersa i Zim-
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mermanna (1983). Sformutowali oni funkcje zaleznosci oddychania
(R) od ciezaru ciata (W) i temperatury (T) InR =Ina+bIn W +cT), po-
dajac wielkosci dla stalych a, b i ¢ dla czterech duzych grup organizmoéw,
m.in. dla grupy wszystkich zmiennocieplnych i grupy wszystkich jedno-
komorkowcow. |

Szczegolnie tworczo ,,temperaturowy’” kierunek badan w hydrobio-
logii kontynuujg Galkovskaja i Suscenija (1979) zajmujgc
si¢ wptywem przemiennych temperatur na wzrost i inne funkcje zycio-
we skorupiakow i wrotkow. Stwierdzono m.in., ze regularna zmienncsc
temperatury srodowiska w zakresie kilku stopni (a wiec normalnie wy-
stepujgca) przyspiesza wzrost (w stosunku do stalej sredniej), zas wieksza
rzedu 10°C (rzadko wystepujgca w Srodowisku i obca dla populacji) wy-
raznie wzrost wydluza. W powiazaniu z problemem specyficznym dla
wod podgrzanych poszukuje sie granic tolerancji oraz temperatury ma-
ksymalnej aktywnosci metabolicznej] (Semencenko, Eremova
i Semenjuk 1983). Na przykitad dla Simocephalus vetulus (O. F. Miul-
ler) obie temperatury praktycznie sie pokrywajg, natomiast dla Limno-
calanus macrurus Sars. temperatura maksymalnej aktywnosci jest o 6
stopni nizsza niz temperatura jeszcze tolerowana. '

27

9. Mechanizmy pozyskiwania pokarmu — czyli jakim lepiej byé¢: malym,
czy duzym?

Badania produktywnosci i bicenergetyki wigzaly sie¢ bardzo scisle
z badaniami nad trofoekologia organizmow 1 zespoiow. Rozeznanie w za-
kresie intensywnosci odzywiania sie i wybiorczosci bylo podstawowe dla
konstruowania schematow przeplywu energii czy obiegu materii. Ten
kierunek badawczy jest w dalszym ciggu prezentowany w literaturze
Swiatowej, z tym ze aktualnie koncentruje si¢ on na szczegotowym, a na-
wet drobiazgowym poznaniu behawioru pokarmowego osobnikow i ga-
tunkéw oraz mechanizmow pozyskiwania pokarmu w zmiennych warun-
kach srodowiska. Wiele z tych badan jest inspirowane przez ogolniejsze
hipotezy. Jedng z nich jest koncepcja tzw. strategii optymalizacji zero-
wania ,,optimal foraging strategy”’ (OFS). W koncepcji tej zakiada sig ?,
ze populacja i osobnik w $rodowisku o zmiennych przestrzennie i cza-
sowo warunkach pokarmowych oraz presji drapiezniczej realizuje stra-
tegie polegajaca na maksymalnym wykorzystaniu aktualnie dostepnego
pokarmu kosztem minimalnych nakladow energetycznych. Zwierzeta rea-
lizuja ja generalnie albo poprzez minimalizacje czasu przeznaczonego na

gl e ——

2 Dla potrzeb niniejszego artykulu charaktieryzuje ja bardzo ogdlnikowo i skré-

towo. Na temat tej teorii napisano juz kilkadziesigt rozpraw i artykuléw (przeglad:
Pyke, Pulliam i Charnowv 197%).
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zerowanie (optymalizacja ruchu i penetracji terenu, szybka reakcja na
skupienia pokarmu), albo poprzez maksymalizacje energii pokarmu (sil-
na preferencja i wyszukiwanie pckarmu wysokoenergetycznego). Teoria
ta, cho¢ glownie opracowana dla kregowcow lgdowych (np. ptakow)
(Pyke, Pulliam 1 Charnov 1977), moze wyjasnia¢ rowniez me-
chanizmy przezywania i adaptacji u bezkregowcow wodnych (w tym tez
i filtratorow). Inng ogolniejszg koncepcja dotyczgcg jedynie {iltratorow
jest postulowana w 1965 r. przez Brooksa i Dodsona hipoteza uzalez-
niajgca efektywnos¢ zerowania od wielkosci zwierzecia (tzw. size-effi-
ciency hypothesis, SEH), bardziej wspoélczesnie omoéwiona i skrytykowana
przez Halla 1 in. (1976). Wedlug tej teorii wszystkie filtratory konku-
ruja o czastki pokarmowe w zakresie 1—15 pm, jednakze duze gatunki
i osobniki majg wieksze szanse przezycia (szczegdlnie w niskich koncen-
tracjach tej zawiesiny), gdyz odfiltrowywuja intensywniej (wieksza po-
wierzchnia aparatu filtracyjnego) i moga odlawia¢ czgstki wieksze, a nie
tylko najdrobniejsze. Te zaleznosci konkurencyjne sa modyfikowane
przez selektywng eliminacje duzych filtratoréw przez drapiezniki.

Otoz wspolczesne badania trofoekologiczne wyjasniaja wiele mecha-
nizmow przezywania 1 wspoiwystepowania gatunkow w zmiennych wa-
runkach srodowiska wodnego?, testujgc niejako obie wyze] omowione
hipotezy. |

Odnosnie do filtratorow planktonowych drobiazgowej obserwacji pod-
dano proces filtracji jako zlozony system napedzania, koncentracji i po-
Iykania czastek zawiesiny pokarmowej. Poszukuje sie wyjasnienia, w
jakim stopniu proces ten jest natury czysto fizycznej (pasywna filtracja),
a w jakich poszczegdlne jego etapy mogg byc¢ aktywnie modyfikowane
przez zwierze adekwatnie do sytuacji srodowiskowej. Stgd bada sie
szczegolnie te sytuacje, kiedy miedzy rzeczywista wybiorczoscig czastek
a tg, jaka winna by¢ przy zalozeniu pasywnej filtracji, zachodzi szcze-
golnie duza roznica. Stosowana jest czesto technika mikroskopii skannin-
gowe] (SEM) czy kinematografii szybkosciowej.

Geller i Muller (1981) przebadali (technikg SEM) rozklad od-
stepéw pomiedzy wiloskami i szczecinkami (setulae) tworzacymi zasad-
nicza powilerzchnie filtracyjng na odnozach skorupiakow planktonowych.
Odleglosci rzedu 0,2—0,3 wm zapewniaja wysokg efektywno$¢ usuwania
czastek wielkosci bakterii (np. Daphnia cucullata Sars, D. magna Straus,
Ceriodaphnia, Chydorus, Diaphonosoma, Diaptomus), przy odleglosci rze-
du 1—2 pm efektywnos$é odzywiania sie bakteriami jest mniejsza (np.
D. hyalina, D. pulex (De Geer), (Bosmina coregoni Baird), wreszcie odleg-
losci rzedu 2—95 wm czynig osobnika niezdolnym do odzywiania sie bak-
-teriami (Sida, Holopedium, wiekszosc Calanoida).

$§ Obszerniej w czesci III niniejszego cyklu artykuiow (Hillbricht-Ilkow -
ska w druku).



il

| KIERUNKI BADAWCZE W EKOLOGII WOD SELODKICH 373

Jednakze efekt ostateczny, jakim jest rzeczywista efektywno$é¢ usu-
wania czastek jest rézny i cze$ciowo niezalezny od gestosci ukladu fil-
tracyjnego. Na przykltad Gerritsen i Porter (1982) uwazaja, ze
rozbieznosSci pomiedzy zmierzong gestoscia aparatu filtracyjnego a efek-
tywnym usuwaniem zawiesiny sg wynikiem m.in. stosunkowo duzych
ladunkow elektrostatycznych zlokalizowanych na powierzchni drobnych
czgstek (o0,5 um); stad sg one zatrzymywane w proporcji mniejszej niz
ich udzial w zawiesinie. Porter, Feig i Vetter (1983) sa zdania,
ze na podstawie wielkosei ciala filtratora, budowy aparatu filtracyjnego,
a nawet behawioru nie mozna przewidzie¢ tempa odfiltrowywania bar-
dzo maltych czgstek, np. zawiesiny komorek bakterii. Potwierdzili to w
- swoich eksperymentach z réznymi wielkosciowo gatunkami rozwielitek.
Sq zdania, ze dziala tu zjawisko, ktore nazwali ,,piggybacky” (holowanie
na plecach, ,,na barana’’) — drobne czastki przyczepiaja sie do wiekszych
(na zasadzie hydrofobnosci, elektrostatycznie czy tez aktywnie) i tg drogg
wedrujg do przewodu pokarmowego. Zwierzeta doswiadczalne odfiltro-
waly bowiem relatywnie wiecej drobnych czgstek (komorek bakterii),
gdy w zawiesinie pokarmowej byly czastki wieksze (np. detrytus czy ko-
lonie bakterii). Mogg one rowniez przetrzymywac¢ wode w komorze {fil-
tracyjnej (regulujgc przeplyw) i w ten sposob sprowokowaé silniejsze
,przyklejanie sie” malych czastek do wiekszych agregatow. Wyglagda na
to, ze filtratory dysponujg umiejetnoscig koncentrowania zawilesiny po-
karmowej juz w obrebie komory {filtracyjnej, nie tylko na powierzchni
odnozy filtracyjnych.

Inne badania wykazujg, ze zaleznie o;d sytuacji pokarmowe]j proces
filtracji moze by¢ przez zwierzeta skoordynowany z innymi sposobami
pobierania pokarmu, mianowicie aktywnym chwytaniem czy ftez wstep-
nym selekcjonowaniem i rozdrabnianiem czastek pokarmowych (z reguly
wiekszych) w napedzanej zawiesinie. Od do$¢ dawna znane bylo to zja-
wisko u Calanoida, ktore mogg przytrzymywac¢ odndézami wieksze czastki
{np. kolonie okrzemek) i rozdrabnia¢ je szczekami. Krjuckova 1 Ry-
bak (1980) stwierdzili zjawisko rozdrabniania kolonijnych glonow
(okrzemki, Dinobryon) na pojedyncze komorki lub ich mate grupy przy
zerowaniu Eudiaptomus, Daphnia, Asplanchna. Wlasnie u Diaptomidae
stwierdzono, ze efektywnosé filti‘acji_ nie zalezy od sredniej odleglosci
pomiedzy setulae na odnozach filtracyjnych. Price i Paffenhofer
(1983) stosujac metode szybkosciowej kinematografii stwierdzili, ze wi-
dionogi moga wychwytywaé¢ z zawiesiny i manipulowa¢ bardzo drobnymi
komorkami okrzemek, o wielkosci okolo 12 wm. Jest to swoista wartosc
progowa — ponizej tej] wielkosei zachodzi ,,pasywne’” odfiltrowywanie,
natomiast powyzej aktywne chwytanie. W obu rodzajach zdobywania
pokarmu biorg udzial inne odnéza i ruch jest réozny. Gliwicz i Sied-
lar (1980) stwierdzili, ze gatunki z rodzaju Daphnia (magna, cucullata,
hyalina) reaguja na obecno$¢ nitkowatych sinic i twardych pancerzy
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bruzdnic zwezajac otwor pomiedzy cze$ciami pancerza i stosujac w ten
sposob swoistg preselekcje czastek przeciwdzialajgcg blokowaniu i zaty-
kaniu wiasciwego aparatu filtracyjnego. Utrzymuja oni, ze dzieki temu
gatunki te nie sg wypierane calkowicie w okresach masowych zakwi-
tow sieciowego fitoplanktonu.

- We wszystkich opisanych badaniach, w ktorych zaobserwowano za-
leznie od sytuacji pokarmowej zmiane sposobu zdobywania pokarmu lub
intensywnosci ruchow filtracyjnych, nie sg znane koszty energetyczne

. takiego przestawienia behawioru, stagd trudno jest zinterpretowaé je
z punktu widzenia teorii OF'S.

Zmiang sposobu zdobywania czgstek pokarmowych zaleznie od ich
zageszczenia 1 obecnosci konkurenta stwierdzit rowniez DeMott (1982)
i to u tak typowego drobnego filtratora, jak Bosmina. Wykazal on poda-
jac igcznie (znakowany roznymi izotopami) pokarm bakteryjny (drobny)
1 glonowy (wieksze czgstki), ze w niskich koncentracjach tej mieszaniny
mniejsza Bosmina radzi sobie lepiej niz wieksza Daphnia. Bosmina ply-
wajgc ruchem cigglym czesciej natrafia na wieksze czastki, ktore aktyw-
nie chwyta. Daphnia za$ poruszajac sie charakterystycznymi ,,skokami
w gore 1 opadaniem” ma mniejsze szanse natrafienia na wieksza czastke
1 jest skazana na intensywniejsza filtracje, ktora w warunkach niskiej
koncentracji pokarmu wymaga wiekszych nakladow energetycznych.

Tillman i Lampert (1984) dowiedli eksperymentalnie, ze
z trzech gatunkéw rozwielitek o roznej wielkosei (D. magna, D. longispi-
na O. F. Miuller, D. pulicaria Forbes) najwieksza ,,zwyciezala” (najwiek-
szy wzrost somatyczny i produkecja jaj) jedynie w warunkach nie ogra-
niczanego pokarmu. W warunkach niskiej koncentracji pokarmu zwyciezat
gatunek najdr‘otbn_iejszy, jako jedyny, ktory w tych warunkach zachowal
zdolnos¢ produkowania jaj. _

Starkweather (1983) dokonal zestawienia i syntezy tego, co wia-
domo na temat dobowych migracji filtratoréow i zwigzanego z tym dobo-
wego rytmu odzywiania sie. Stwierdzil on rozny i mijajacy sie w czasie
dobowy rytm odzywiania sie malych i duzych gatunkow 1 osobnikow
z rodzaju Daphnia. Duze osobniki wykazaly: maksimum odzywiania sie
w okresie poznonocnym, bardzo duzg amplitude wartosci oraz gwaltowne
jej zmiany z godziny na godzine. Intensywno$é odzywiania sie matych
osobnikow byla bardziej wyréwnana w ciagu doby, ze stabo zaznaczo-
nym maksimum w okresie weczesnoporannym.

~ Powyzsze badania nie potwierdzajg rowniez uniwersalnosci koncepcji
SEM — o powodzeniu w zdobywaniu pokarmu decyduje raczej elastycz-
nos¢ behawioru pokarmowego i szybkos¢ reagowania na zmiany w Sy-
tuacji pokarmowej srodowiska niz cechy skorelowane jedynie z wielkos-
cia zwierzecia. |

Tego typu poszukiwan dokonuje sie roéwniez na drapieznikach plank-
tonowych. Ich behawior drapiezniczy, a szczegélnie sposob penetrowania
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srodowiska, szanse spotkania ofiary, efekt uprzedniego glodowania s3
czestym obiektem badan (np. Williamson 1980). W niektorych ba-
daniach punkt ciezkosci przypada na sposéb poruszania sie i cechy mor-
fologiczne ofiary, ktore sprawiaja, ze szanse spotkania drapieznika sg
czesto istotnie rézne przy nieraz bardzo niewielkich réoznicach pomigdzy
ofiarami, nawet o tej samej wielkosei czy ksztalcie. Stad i w zakresie
tej grupy bezkregowcow wodnych obserwujemy odejscie od koncepcji
uzalezniajacej sukces drapieznika jedynie od jego wlasnej wielkosci
i wielkosci ofiary. Na przyklad Gilbert i Bogdan (1981) stwier-
dzili, ze posiadanie wici u glonéw zwieksza szanse ich schwytania przez
wrotki z rodzaju Polyarthra w porownaniu z szansg schwytania innych
glonow tej samej wielkosci. Wi¢ pomaga, jak sie zdaje, latwiej zlokali-
zowac ofiare i aktywizuje schwytanie. '

Analizujgc drobiazgowo sposéb reagowania, atakowania i1 potykania
ofiary przez Cyclopoida Williamson (1983a, 1983b) stwierdza, ze
sukces ataku zalezy przede wszystkim od reakcji ofiary (bierna, czynna),
za$ efektywne pozarcie od jej cech morfologicznych (np. twardos¢ pan-
cerza); stosunki wielkosci nie grajg istotnej roli.

¥

6. Modele zaleznoSci ,,konsumpqa———pokarm” — czyli jak sobie radzic
w trudnym Srodowisku

Wazne miejsce we wspoiczesnych badaniach trofoekologicznych zaj-
muja rowniez badania zaleznosci tempa konsumpcji od zmian koncen-
tracji i charakteru pokarmu (tzw. functional response). Ich celem jest
m.in. zweryfikowanie niektorych starych modeli, opartych giownie na
cksperymentach z pokarmem jednolitym, jak tez na rozeznaniu w cha-
rakterze i szybkosci reakecji zwierzgt na zmiane (czesto krotkotrwaitg ‘lub
miejscows) pokarmu w $rodowisku, ktora to okoliczno$§¢ ma ogromne
znaczenie dla szans przezycia w zmiennym srodowisku. i

Jak wiadomo odnos$nie do filtratorow planktonowych, reakcja na
wzrost konecentracji pokarmu polega ogolnie na tym, ze stopniowo
zmniejsza sie intensywnosé odfiltrowywania, natomiast intensywnosc od-
zywiania zwieksza sie. Oczywiscie zmiany te nie ukladaja sie proporcjo-
nalnie do koncentracji pokarmu. Stosuje sie tutaj porownanie z trzema
modelami sformutowanymi w latach 1965—1966 przez Hollinga (wg
Downinga 1981, Porter, Gerritsen i1 Orcutt 1982). Typ P—
konsumpcja stale i jednostajnie wzrasta z koncentracja pokarmu, za$
tempo filtracji stale spada, bedgc zatem najwyzsze w niskich koncen-
tracjach; jest to model przyjety jako najpospolitszy. Typ II — tempo
konsumpcji wzrasta z koncentracja pokarmu az dq okreslonej wartosci
granicznej (incipient limiting concentration), powyzej ktorej utrzymuje
sie na stalym poziomie; w tej sytuacji intensywnosé filtracji jest mniej
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wiece] stala rowniez i w niskich koncentracjach zawiesiny pokarmowej.
Wreszcie model III — w ktérym wystepujg sytuacje progowe: w wa-
runkach bardzo niskiej koncentracji pokarmu intensywnos¢ filtracji oraz
konsumpcja sa niskie; w miare wzrostu pokarmu gwailtownie wzrasta
tempo filtracji 1 konsumpcji az do wartosci graniczne] opisanej w ty-
pie l. Istnienie sytuacji progowej w zakresie niskich koncentracji po-
karmu jest z punktu widzenia strategii przezycia gatunku bardzo wazne.
Przede wszystkim pozwala na szybkg reakcje filtratorow na zmiany kon-
centracji pokarmu w srodowisku, stad na eksploatacje wszelkich skupien
(plam) zawiesiny czgstek? (np. glonow), jakie stale powstajg i zanikajg
w toni wodnej penetrowanej przez plankton, jak tez na szybkie wycho-
dzenie z wszelkiej krytycznej sytuacji pokarmowej. A sytuacja taka,
wediug badan Lamperta i Schober (1980) nie jest wcale wy-
jatkowa — wystepuje regularnie zaréwno w okresach niskich tempera-
tur jak 1 na poczatku lata, gdy fitoplankton jest nadmiernie przetowiony
przez zooplankton (tzw. clear water phase). Wtedy koncentracja dostep-
nego pokarmu (czastki << 30 wm) spada ponizej 0,2 mg C org.-171 i ustaje
produkcja jaj, przynajmniej u wioslarek. Z kolei z punktu widzenia
przezycia glonow male tempo ich odlawiania przez filtratory w sytua-
cjach, gdy wystepuja w matych koncentracjach zapobiega odlowieniu ich
,,do zera” z toni wodnej i pozwala, jak to zauwazajg Porter, Ger-
ritsen 1 Orcutt (1982) na ucieczke lub rozmnozenie sie in situ.
Sprawdzenie powyzszych modeli bylo przedmiotem wielu badan, m.in.
wykonanych przez Porter, Gerritsena i Orcutta (1982). Ho-
dowali oni rozwielitki w bardzo szerokim zakresie koncentracji komorek
(z rodzaju Chlamydomonas od 0 do 10¢ kom.-ml™?!), obserwujgc sposob
poruszania sie i behawior pokarmowy oraz mierzac filtracje, konsumpcje,
asymilacje i respiracje osobnikow. Stwierdzili realizowanie si¢ modelu II
Hollinga, tzn. asymptotycznego wzrostu konsumpcji w miare wzrostu
koncentracji pokarmu, az do okreslonej wartosci granicznej przy kon-
centracji ok. 10* kom.-ml~1. Nie stwierdzili zaznaczonej wartosci pro-
gowej w zakresie niskich koncentracji, ktora by informowata o szczegol-
nej aktywizacji pobierania pokarmu w miare wzrostu koncentracji
pokarmu. Autorzy ci konkludujg, ze rozwielitki nie majg zatem umiejet-
nosci orientowania sie i wykorzystywania skupien czastek pokarmowych
i ze to dotyczy wszystkich typowych filtratorow, ktorych charakteryzuje
ciggly proces poruszania sie z jednoczesnym odiawianiem czgstek pokar-
mowych. Do podobnego wniosku doszli rowniez Muck i Lampert
(1980) stosujac szczegéilnie niskie koncentracje pokarmu (do 1 pg C-171),
Nie stwierdzili oni, aby zwierzeta przestaly filtrowa¢ w tych tak niskich
koncentracjach i to nie tylko wioslarki, ale @ widionogi (Eudiaptomus).

—

4 Szerzej omowione w cz. III niniejszego cyklu artykuldow (Hillbricht -
-Ilkowska w druku).
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Autorzy ci ustosunkowali sie rowniez do badan zooplanktonologéw mor-
skich, ktérzy stwierdzili progowa reakcje zgodna z teoria OFS u widlo-
nogow morskich. Otéz przypuszczaja oni, ze tego typu behawior jest
ewolucyjnym przystosowaniem do czesto wystepujacych okresow bardzo
niskiej koncentracji pokarmu (silne rozrzedzenie czgstek pokarmowych),
ktora to sytuacja cechuje bardziej srodowisko morskie niz_zyzniejsze
ogolnie wody sSrédlgdowe.

Badania Porter, Gerritsema 1 Orcutta (1982) przynoszy
natomiast inne ciekawe wyniki o zachowaniu si¢ filtratorow w warun-
kach, gdy tempo konsumpcji jest stale, a koncentracja pokarmu nadal
rosnie. Nadmiar napedzanego pokarmu jest aktywnie odrzucany z ko
miory filtracyjnej przez odpowiednie ruchy odndzy, a tempo tego procesu
(tzw. rejection rate) jest wysokie i stale, stad wymaga duzych nakiadow
energetycznych. Tym nalezy tlumaczy¢ obserwowany czesto w typowych
eksperymentach bioenergetycznych spadek asymilacji u zwierzat trzy-
manych w wysokich koncentracjach pokarmu. Oznacza to, ze nie istnieje
tzw. nadmierne odzywianie sie (excess feeding, izbytoCnye pitanie), ktore
przypisuje sie filtratorom. Do tego réwniez skilaniajg si¢ autorzy ra-
dzieccy (Susc¢enija, Alimov i Monakov 1982) twierdzgc, ze
istnienie takiego zjawiska przeczy regulom strategii ewolucyjnej.

Typ reakecji konsumpecji filtratora na wzrost koncentracji pokarmu
stwierdzony przez Porter, Gerritsena i Orcutta (1982) dla
rozwielitek nie wydaje sie stosowa¢ do wszystkich filtratorow. Na przy-
klad u widlonogdéw i u wrotkéw mozna przypusci¢, ze ze wzrostem kon-
centracji pokarmu naturalnego nastepuje zmiana sposobu jego pobiera-
nia, np. przestawienie sie z filtracyjnego na aktywne chwytanie (o czym
byla wyzej mowa). W rezultacie wystepuje zmiana ,,progowa” typowa
dla modelu III Hollinga. Taka zmiana ,progowa” zwigzana ze wzrostem
zageszcezenia ofiary jest bardziej typowa dla drapieznikow; obserwowat
ja Williamson (1983a) u drapieznych Copepoda odzywiajgcych sieg
wrotkami. Przy wzrastajacej liczbie ofiar od wartosci bardzo niskich
nastepuje gwaltowny wzrost aktywnosci zerowania, a nastepnie ]ego
spadek i stabilizacja.

~ Powyzsze badania reakcji konsumentow planktonowych na wzrost
koncentracji pokarmu byly z reguly oparte na obserwacjach laborato-
ryjnych z jednolitym pokarmem. Badania reakcji konsumentow na kom-
binacje réznych pokarméw podawanych w roznych zageszczeniach bez-
wzglednych i nozmaityéh proporcjach, czyli w takich, ktore realnie mogg
wystepowac¢ w srodowisku, prowadzg do dalszych weryfikacji powyzszych
modeli.

Czesto uzywa sie podwodjnego znakowania izotopami np. glonéw —
#C lub 32P, zas bakterii — 3H (Hadas 1 in. 1982). Stosuje sie czesto
pojecie pokarmu alternatywnego (zastepczego w stosunku do zasadnicze-

4
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go), czesto mmeJ cennego energetycznie, ale niekiedy dominujgcego w
srodowisku. -

Interesujgce wyniki w tym zakresie przynosza znakomite badania
Downinga (1981). W specjalnych naczyniach o poj. 6 1 umieszczonych
w jeziorze, zawierajacych rosline ze znakowanym 3%2P peryfitonem 1 za-
wiesine znakowanych 3H drozdzy, badal on konsumpcje u osobnikéw™
trzech gatunkow wuioslarek litoralnych. Stosowal roézne 2zageszczenie:
1 proporcje obu rodzajow pokarmu oraz kontrolowal zageszczenie i wiel-
kos¢c eksperymentalnych zwierzat. Zaleznos¢ konsumpcji od zmian jed-.
nego rodzaju pokarmu wzgledem drugiego (tzw. foraging response) ocenit
dla r(")inych gatunkow i grup wielkosciowych osobnikéw stosujgc skom-
plikowang procedure statystyczng. Stwierdzil, ze obecnos¢ i zageszczenie
(wzgledne i bezwzgledne) pokarmu alternatywnego moze zmieni¢c wy-
biérczos¢é pokarmowg, spowodowaé¢ zmiane w behawiorze pokarmowym
1 ogolnie zmieni¢ (czesto w sposob nie dajacy sie przewidziec) typ zalez-
nosci , konsumpcja—pokarm” np. opisanych wyzej modeli Hollinga.
W obecnosci pokarmu alternatywnego moze nastgpi¢ zwiekszenie inten-
sywnosci odzywiania sie zwierzecia, odpowiadajace danej koncentracji.
pokarmu, jak i zmniejszenie w stosunku do przewidzianej przez model..

Ogolnie mozna powiedzie¢, ze wspoliczesne poszukiwania nad zalez-
nosciami ,,konsument—pokarm” idg w kierunku znalezienia na tej dro-
dze wyjasnienia przezywalnosci i ogolnie ,radzenia, sobie” zwierzat w
zmienionym Srodowisku. Szczegdlnie wazna wydaje sie umiejetnos¢ szyb-
kiego reagowania na wszelkie przejsciowe zmiany sytuacji pokarmowej
w Srodowisku. Poza badaniami wyze] opisanymi poszukuje sie tutaj t.zw.'_
chemicznych sygnalow. Na przyklad Poulet i Quellet (1982)
stwierdzili, ze szybko namnazajgce sie glony wydzielajga aminokwasy,
ktoérych obecnos$¢ odbierana jest chemosensorycznie przez widionogi rea-
gujace gromadzeniem sie dookota takiego skupienia glonow. J. C. An-
drews (1983) twierdzi, ze wokét komorki glonu nastepuje koncentro-
wanie sie produktéw wydzielania dostatecznie silne, aby powodowact
reakcje behawioralng widlonoga, gdy taka aktywna przestrzen znajdzie
sie w zaslegu strumienia wody napedzane] przez zwierze.

W celu uzupeinienia tego typu badan eksperymentalnych wazne jest
dysponowanie technikg pozwalajgcg in situ okresli¢ stopien najedzenia
sie poszczegolnych osobnikow jako miare ,sukcesu pokarmowego”.
Tessier i Goulden (1982) proponuja latwy i, jak twierdzg, wy-
soce czuly wskaznik stopnia najedzenia sie osobnika — liczbe, wielkos¢
1 kolor kropli tluszczu gromadzonych w ciele i1 ovarium wioslarek (tzw.
lipid index). Zroznicowanie tego wskaznika jest znaczne zarowno pomie-
dzy osobnikami, jak i1 pomiedzy populacjami z odrebnych jezior czy tez
fazami rozwoju danej populaciji.

Do swiatowych ciekawostek wspolczesnych badan trofoekologicznych
naleza badania nad przezywalnoscig glonéw w przewodzie pokarmowym
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filtratorow. O tym, ze niektéore gatunki glonéw przezywaja (np. dzieki
zelatynowej ostonie) bylo juz wiadomo, jak tez ze s3 one dokarmiane
zwigzkami mineralnymi znajdujgcymi sie w przewodzie pokarmowym
(Porter 1976). Natomiast Epp 1 Lewis (1981) udowodnili, ze mogg
one nawet syntetyzowac w tym srodowisku.

Post scriptum. Po oddaniu do Redakcji powyzszego artykulu w rece
‘autorki dostata sie przypadkowo publikacja jeszcze nieosiggalna na rynku, a sta-
nowigca drugie wydanie podrecznika metod oceny produktywnosci wtérnej w wo-
dach stodkich (Downin"g i1 Rigler 1984). Jak wiadomo, pierwsze ukazalo sie
w 1971 r. Edmondson i Winberg 1971). Jest to niezbity dowdd zywotnosci
problematyki produkcyjnej. Nowo wydany podrecznik wlasciwie nie jest drugim
wydaniem podrecznika z 1971 r., ale nowym, nowoczesnym ujeciem nietodologii,
metod i techniki wigzacych sie z produktywnoscia wtorng ekosystemoéw stodko-
ﬂW-'o»‘dnych. Powstal z inicjatywy 1 na podstawie koncepcji niezyjacego od 1980 r.
znakomitego limnologa kanadyjskiego Frankar H. Riglera. Opracowany jest przez
niewielki zespdl autorski (w przeciwienstwie do starego wydania) z reguly mio-
dych uczonych wychowanych ideologicznie przez MPB, natomiast nie uczestnicza-
cych organizacyjnie i metodologicznie w tworzeniu podstaw badan produktywnosci
w okresie dekady MPB. Wartos¢ tego podrecznika — oproécz jego wieksze] zwar-
toéci koncepcyjnej w poréwnaniu do wydania pierwszego — polega na syntetycz-
nym przedstawieniu postepu technicznego w eksperymentowaniu oraz wiedzy
i osiagnieé¢ badawczych w zakresie bioenergetyki i produkcji konsumentow, jaka
nastgpila po 1971 r. czyli po ukazaniu sie pierwszego wydania. 70%¢ z listy 1300
pozycji literatury, na jakiej sie ten podrecznik opiera, pochodzi wilasnie z tego
okresu. Kolejnosé¢ i tresé rozdzialdow odpowiada kolejnosci procesu badawczego:
od metodyki poboru 1 opracowywania prob iloSciowych, analizy danych z odpo-
wiednia statystyka poprzez wybor i opis metody oceny produkcji i biomasy, a skon-
czywszy na technice badan odzywiania, tempa filtracji, asymilacji i oddychania.
Pewng slaboscig podrecznika jest to, ze ogranicza sie on praktycznie do zooplank-
tonu. Inne grupy konsumentoéow, jak bentos woéd stojgcych i woéd piyngeych, jak
tez wylatujace imagines owadéw wodnych (aquatic insect emergence) doczekaly
sie jedynie rozdzialéw omawiajgcych metody ilosciowego zbioru i opracowywania
préob. Nowo wydany podrecznik metod produktywnosci wtornej woéd stodkich
zdobi znamienne motto — zdanie wyjete z dziela K. R. Poppera (,Logika odkrycia
naukowego”) — o tym, ze nieustanne i nieustepliwe oraz Kkrytyczne poszukiwanie
prawdy tworzy prawdziwego uczonego, nie zas jego SwiadomosC posiadania ,nie-
zhitej prawdy”. Trzeba przyznaé, ze jest to motto znakomite jak na drugie wy-
danie podrecznika metodycznego, opracowanego przez zupeinie nowych autorow!
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Summary

Briefly discussed are some aims and notions integrating ecological research
within the International Biological Programme (1964—1974) covering the studies
on productivity and bioenergetics of ecosystems and species. The achievements
of Polish hydrobiology were also great at the time. The publication being a syn-
thesis of world investigations (including Polish ones) on productivity of fresh-
water ecosystems published in, 1980, i.e. some five years after compiling the
material (Le Cren and Lowe-McConnell 1980), is discussed. Presented
are some results of comparing the productivity of geographically different lakes
which are analysed in this publication. Some correlations regarding this material
are criticized. But descriptive data on the production range for freshwaters and
the efficiency of their producers seem to be of more permanent value.

Some contemporary productivity research trends are mentioned, which are
much less common than in the decade of International Biological Programme.
As regards primary production more commonly used are techniques allowing to
estimate the photosynthetic activity of various size groups and species of algae,
the rate of cell division and population growth. In the interpretation of results,
physiological knowledge on the photosynthetic response and algal growth under
varying light and food conditions and predation by consumers is being widely
used. Although for secondary production there are no new estimations of total
values in different ecosystems there is. a tendency to verify the functional relations
used formerly for such estimations, e.g., relations between P (production), R (re-
spiration) or P/B coefficient and the individual weight or population biomass.
Similarities are looked for or differences of this relation are analysed for various
populations, taxonomic and metabolic groups of animal world. On the basis of
these relations suggested are new, simpler, relatively uniform methods for estima-
tion of production in situ. Also verified are the functional dependences on tem-
perature (e.g. of growth and respiration) and distinguishing between the acute
response and that after aclimation, and the effect of constant temperature as
related to the varying one.

Contemporary trophoecological studies tend to analyse thoroughly and estimate
quantitatively particular stages of feeding behaviour, searching, ingestion and assi-
milation of food both by predators and planktonic filter feeders. The majority of
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investigations show that the feeding success of a filtrating individual or species
does not depend directly on its size, but rather on its elasticity in foraging food
(joint action of passive filtering with active seizing of particles or their rejection
in the food suspension) under the current food situation. According to a number
of investigations the selectivity of a {filtrator @s not due to purely physical
selectivity and settling of particles on the filtrating apparatus, but may be actlveiy
controlled by the animal itself.

Different models of functional relations between the varying food concentra-
tion, rate of particles removing and consumption have been verified. In %these
models the threshold situations are looked for as they would indicate the fast
grazing activation under condifions of rapid changes in food concentration. Such
reactions can explain the survival of animals under food conditions varying in
space and in time; e.g., exploitation of algal agglomerations. This activation is
promoted by chemical signals — reaction of consumer to chemical conditioning of
water space surrounding the cell or agglomerations of algae.

Investigatipns of this kind are frequently inspired by the so-called notion of
optimal foraging strategy and are also indispensable to explain the survival
strategy of various zooplankters, their population dynamics etc.



