
TOM XX VI 1980 ZESZ YT 1 WIADOMOŚCI EKOLOGICZNE

Joanna Pijanowska *
Zak ład Hyd robiolog ii 
In st y tu t Zoologii 
U ni w er sy te t W ar sz aw sk i 
ul. No wy  Św ia t 67 
00-046 W arsz aw a

Podłoże, przyczyny i znacze
nie zmienności morfologicznej 

organizmów planktonowych
Origins, causes and 

significance of morphological 
variability of planktonic 

organisms

1. Wstęp

Osobniki różnych gatunków w różny sposób adaptują się do 
zmiennych warunków środowiska. Podczas gdy wszystkie osobniki gatun
ków długowiecznych przejawiają indywidualne zdolności do fizjologicz
nych i behawioralnych reakcji  na zmiany warunków środowiskowych 
nawet o szerokim zasięgu, to u gatunków krótkowiecznych, reprezento
wanych w ciągu roku przez szereg następujących po sobie pokoleń, osob
nik każdej generacji adaptuje się do konkretnych warunków, które spo
tyka, często zresztą odmiennych od tych, w jakich bytow ały osobniki 
poprzednich generacji.

Dla organizmów planktonowych, przez większą część roku roz
mnażających się partenogenetycznie, charakterystyczny jest krótki czas 
generacji decydujący o ogromnej zmienności tych organizmów w czasie 
i w przestrzeni. Na tle zmiennych warunków środowiskowych zmienia 
się z jednej strony tempo rozmnażania i wzrostu, długość rozwoju 
i życia oraz płodność, a z drugiej —  w mniej lub bardziej bezpośredni 
sposób.związane ze zmiennością warunków otoczenia wielkość, proporcje 
i kształt ciała osobników. Zagadnienia związane ze zmiennością rozmia
rów, proporcji i kształtu ciała stanowią przedmiot tego artykułu. Jedno
czesne występowanie w jednogatunkowej populacji kilku różnych feno
typów lub kilku genów, warunkujących różnice fenotypowe, nazwane 
było przez F o r d a  (1940) polimorfizmem. Aby różnorodność fenotypowa 
lub genetyczna mogła być nazwana polimorfizmem, częstość występo
wania nawet najrzadziej reprezentowanej formy powinna być według 
Forda tak wysoka, by nie mogła wynikać jedynie z powtarzających się 
mutacji. Zjawisko  występowania osobników tego samego gatunku w 
wielu postaciach morfologicznych (morfach) w kolejnych sezonach bądź 
pokoleniach L a u t e r b o r n  (1904) nazwał cyklomorfozą. Dla zjawiska 
występowania w populacji kilku fenotypów, między którymi różnice 
nie wynikają z różnic genetycznych, M a y r  (1963) wprov/adził termin 
polifenizm. Określeniem „sezonowy polifenizm” posługuje się zresztą
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S h a p i r o  (1976) dla zdefiniowania cyklomorfozy, twierdząc, że różnice 
fenotypowe wynikające z różnej ekspresji tego samego genotypu zalezą 
wyłącznie  od działania określonych czynników środowiskowych w trakcie 
rozwoju osobniczego. Jest jednak bardzo prawdopodobne, że w obserwo
wanej zmienności fenotypowej główną rolę odgrywa wymiana w czasie 
lub współwystępowanie w przestrzeni różnych genotypowo klonów parte- 
nogenetycznych. Rola wewnątrzgatunkowej  zmienności genetycznej jako 
przyczyny zmian fenotypowych jest wg H e b e r ta  (1978a) wyraźnie nie
doceniana, tym bardziej że trwałe występowanie w czasie i w prze
strzeni różniących się od siebie morfów powoduje, że niejednokrotnie 
mylnie kwalifikuje się je jako podgatunki, a nawet gatunki (H u t c h i  n- 
so n  1967, M a y r  1974, H e b e r t  1978a). Nie wyjaśniono dotąd, u któ
rych gatunków sezonowa zmienność morfologiczna wynika z plastycz
ności genotypów w stosunku do zmian środowiska, a u których cykle 
fenotypowe spowodowane są sezonowymi zmianami we względnych 
częstościach genetycznie  różniących się klonów. Nie wiadomo też, na ile 
zmienność przestrzenna wynika z genetycznych różnic między parteno- 
genetycznymi klonami, a na ile z różnic w zdolnościach jednego geno
typu do produkcji morfologicznie różnych fenotypów (morfotypów) w 
różnych warunkach (rys. 1). Na obecnym etapie badań jedynie w sto
sunku do niektórych gatunków można mieć pewność, że zmienność ich 
wynika  z genetycznych różnic między klonami; dalsze badania prawdo
podobnie wkrótce rozstrzygną wątpliwości co do pozostałych gatunków. 
Bardzo pomocna okazuje się tu technika elektroforezy, którą —  wyko
rzystując do porównawczej analizy  enzymów —  z powodzeniem zasto
sowali M a n n in g , K e r f o o t  i B e r g e r  (1978) w badaniach nad 
charakterem polimorfizmu Bosmina łongirostris O. F. Muller.

Wymiana morfotypów w czasie, zsynchronizowana ze zmiennością 
warunków środowiskowych, zgodnie z opinią Z a r e t a  (1.972a i 1972b) 
powszechna jest w klimacie umiarkowanym. W klimacie tropikalnym

Rys. 1. Dwie możliwe drogi powstawania różnic fenotypowych
A — z jednego genotypu powstają w różnych warunkac h środowiskowych dwie fenotypowo różne formy, B — różnice fenotypowe wynikają  z różnic genetycznych między klonami partenogenetycznymiTwo possibilities of formin g phenotypic differences
A — from one genotype two phenotypically  differen t forms arise under different environme ntal conditions, B — phenotypic differences result from genetic differences among parthenogenetic clones
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kształt ciała nie zmienia się sezonowo, powszechne jest natomiast współ- 
występowanie w tym samym czasie osobników o różnych fenotypach w 
obrębie jednego środowiska. Tak więc zgodnie z poglądami Zareta zasięg 
zjawisk cyklomorfozy ograniczałby się do stref klimatu umiarkowanego, 
podczas gdy polimorfizm byłb y rozpowszechniony jedynie w tropikach. 
Zgodnie natomiast z M i t c h e l l e m  (1978), który  powołuje się na wy 
niki pracy K e r f o o t a  (1977a) i własne badania, sezonowej zmienności 
morfologicznej w umiarkowanej strefie klimatycznej  niejednokrotnie to
warzyszyć  może wyraźny  polimorfizm.

Do tej pory wiele wątpliwości wyw ołuje dziedziczny bądź adapta- 
tyw ny charakter zmienności morfologicznej, nie znane są mechanizmy 
działania czynników warun kujących jej przejawianie się i dyskusyjne 
jest jej znaczenie. Art yku ł ten jest próbą przedstawienia znanych kon
cepcji i hipotez dotyczących zmienności oraz stanu i kierunków naj
nowszych badań w tej dziedzinie. ,

2. Prz ycz yny  zmienności morfologicznej 
organizmów planktonow ych

Zjawiska zmienności morfologicznej powszechne są wśród plankto
nowych glonów (głównie BaciUariophyceae i Dinophyceae), pierwotnia
ków (Lobosa), wrotków (głównie Brachionidae) i skorupiaków (Cladocera 
i w mniejszym stopniu Copepoda). Poza wielkością i proporcjami ciała 
zmienne są u skorupiaków kształt i wysokość głowy, długość anten 
I i II pary, długość mucro, kolca ogonęwego, oraz u glonów, skorupia
ków i wrotków występowanie i długość wszelkiego rodzaju wyrostków 
i kolców (rys. 2) h

Do chwili obecnej zmieniają się i ewoluują poglądy dotyczące bez
pośrednich przyczyn wywołują cych zmienność morfologiczną planktonu. 
Nie znalaz ły potwierdzenia przypuszczenia K r a t z s c h m a r a  (1908) 
i H a r t m a n n a  (1918), że jedynym źródłem zmienności morfologicznej 
organizmów planktonowych jest degeneracja genetyczna wynikająca 
z partenogenetycznego typu rozrodu. Podobnie dziś już tylko historyczne 
znaczenie ma pogląd W o l t e r e c k a  (1909), że sezonowe zmiany w 
kształcie i proporcjach ciała, będąc niezależne od czynników zewnętrz
nych, spowodowane są specyficznym dla gatunku, genetycznie uwarun
kowanym cyklem u identycznych genotypowo pokoleń partenogenetycz- 
nych. Jako przyczynę zmienności (np. Cladocera) W o l t e r e c k  (1909) 
podawał też wysoki  ,,poziom odżywiania” lub ogólniej —  wzmożoną 
aktywność metaboliczną, mierzoną np. zużyciem tlenu czy częstotliwością 
uderzeń serca. Ten sam autor sądził, że wydzielana przez samicę do 
komory lęgowej substancja nieznanej natury pobudza wzrost hełmu 
u embrionów Daphnia. Wobec braku dowodów potwierdzających istnie
nie takiej substancji także i ta hipoteza (tzw. preindukcji) wkrótce 
upadła.

Obecnie większość badaczy zgodna jest co do tego, że za zjawi
ska zmienności odpowiedzialne są zarówno czynniki  genetyczne, jak 
i warunki środowiska naturalnego. Czynniki natury genetycznej, a więc

1 Obs ze rn y i bo ga to  ilus trow an y pr ze gląd  pr ac  op isuj ąc yc h zj aw iska  po lim or 
fiz mu u ró żn yc h ga tu nk ów  pl an kt on ow yc h zn ale źć  można  u H u t c h i n s o n  a 
(1967).
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Rys. 2. Zmienność kształtów organizmów planktonowych
1 — Dinophyc eae, 2 — Rotatoria, 3 — Bosminidae , 4 — Daphn idae, 5 — Cyc lopoida Zaczerniono te części ciała, których kształt bądź rozmiary są zmienne w różnych warunkach środowiskowych (zmienne są przy tym kształt, wielkość i proporcje całego ciała)Shape variabili ty among planktonie organisms
1 — Dino phyc eae, 2 — Rotatoria, 3 — Bosminidae,  4 — Daphn idae, 5 — Cyclopo ida Farts of the body with shape or size variable under differe nt environm ental conditions are shaded. At the same time shape, size and proportions of the whole body may vary
genetyczna konstytucja  gatunku, warunkują potencjalną zdolność osob
ników jednego gatunku do formowania różnych morfotypów, natomiast 
stopień realizowania tych teoretycznych możliwości uzależniony jest od 
czynników środowiskowych, tzn. cytując S h a p i r o  (1976): ,,Czynniki  
środowiskowe dają impuls do przejawienia się cechy uwarunkowanej 
genetyczn ie” .

Spośród czynników środowiskowych, które mogą wyw oływ ać 
zmienność morfologiczną organizmów planktonowych, najczęściej wym ie
nia się temperaturę, mieszanie wody, światło, koncentrację i rodzaj po
karmu. Ponadto, jak wykazały badania ostatnich lat, także i obecność 
drapieżników w środowisku, poprzez wydzielaną przez nie substancję 
o charakterze organicznym, stymulować może pewne zmiany morfolo
giczne u ich potencjalnych ofiar. Wielokrotnie obserwowano w warun
kach naturalnych i laboratoryjnych zarówno wpływ pojedynczych czyn
ników środowiskowych, jak też efekty ich kompleksowego oddzia ływa
nia. W warunkach laboratoryjnych, gdy eksperymenty ustawione były 
pod kątem uchwycenia efektów działania jednego określonego czynnika, 
na ich podstawie można było wyciągnąć wnioski, że zmiany jego natę
żenia rzeczywiście warunkują przejawianie się zmienności. W warun-
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kach naturalnych działa i zmienia się równocześnie szereg czynników, 
a efekty ich działania mogą się wzajemnie znosić lub modyfikować, co 
jest oczywiście  trudne do odtworzenia w laboratorium. Stąd na obecnym 
etapie badań żadnemu z wymienionych czynników nie można przypisać 
decydującej roli w stymulowaniu zmienności morfologicznej organizmów 
planktonowych.

Mechanizmy działania tych czynników nie są w pełni poznane. Nie 
ma pewności, które z nich w bezpośredni sposób warunkują prze jawia
nie się zmienności, które z nich z kolei w sposób pośredni, pęprzez zmia
ny swego natężenia implikują zmiany czynników bezpośrednio stymu lu
jących zmienność, a które mają jedynie charakter sygnałów, informu
jących o natężeniu decydujących dla zmienności czynników. Przy kłado
wo wzrost temperatury mógłby być uznany za bezpośrednią przyczynę 
zmienności, o ile w warunkach podwyższonych temperatur następowała
by taka zmiana natężenia metabolizmu, która automatycznie pociągnęła
by za sobą modyfikacje struktury. Towarzyszące zmianom temperatury 
zmiany koncentracji pokarmu również powodować mogą pewne mody
fikacje  kształtu, zatem pociągając za sobą zmiany w natężeniu innych 
czynników środowiskowych, temperatura tym razem w sposób pośredni 
stymulować może przejawianie się zmienności. Z temperaturą w mniej 
lub bardziej wyraźny sposób wiąże się występowanie i liczebność dra
pieżnych form w środowisku, a więc można sobie wyobrazić sytuację, 
gdy wzrost temperatury działałby jedynie jako sygnał informujący ofia
rę o obecności drapieżnika, a w konsekwencji niejednokrotnie jako bo
dziec do takiej przebudowy struktury ofiary, która utrudniłaby drapież
nikowi jej schwytanie i zjedzenie.

Odrębną zupełnie kwestią, dyskutowaną w kolejnych rozdziałach, 
jest ,,opłacalność” modyfikacji morfologicznych w specyficznych warun
kach środowiska. Nie jest powiedziane, czy strukturalne przekształcenia 
powodowane przez zmiany określonych czynników środowiskowych są 
adaptacją do zmiany tych właśnie czynników, czy też przydatne są w 
zupełnie innych sytuacjach, wynikających dopiero ze zmian natężenia 
tych czynników. Przykładowo modyfikacje struktury w warunkach wy 
sokich temperatur nie muszą być i prawdopodobnie nie są adaptacją do 
wysokich temperatur, ale do wynikających z nich zmian lepkości i gę
stości wody.

Postaram się w tym miejscu dokonać krótkiego przeglądu tych 
czynników środowiskowych, których rolę w zjawiskach zmienności wie
lokrotnie już opisywano, nie wdając się jednak we wnikliw ą analizę 
mechanizmów ich działania.

Twierdzono więc, że wysoka temperatura wody w miesiącach letnich 
stymuluje wzrost liniowych rozmiarów ciała oraz liczby i długości kol
ców Ceratium (W e s e n b e r g - L u n d 1908, E n t z  1927). Obserwacje 
te potwierdzili, hodując bruzdnice w różnych temperaturach w warun
kach laboratoryjnych, H u b e r  i N i p k o v  (1923) i H u b e r  - P e s t a -  
l o z z i  (1938). W niskich temperaturach wody, zgodnie z L a u t e r-  
b o r n e m  (1901), wzrasta ją także rozmiary ciała i długość tylnego kolca 
wrotków. Do podobnych wniosków doszedł S t e r z y ń s k i  (1979) ana
lizując bogaty materiał pochodzący z 30 jezior pomorskich, w których 
trzy gatunki wrotków —  Keratełla cochlearis Gosse, Keratella quadrata 
(O. F. Muller) i Kellicotia longispina (Kellicot) osiągają w czerwcu 
większe rozmiary ciała i większą długość kolców niż w wyższych tempe
raturach wody w lipcu. Podobnych obserwacji dokonali także P e j 1 e r
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(1957, 1962), P o u r  r i o t  (1964, 1973) oraz L i n d s t r o m  i P e j l e r  
(1975) hodując wro tki różnych gatunków w warunkach labo rato ryjn ych , 
w zmiennych tempera turach. Jedyn ie G a l l a g h e r  (1957) podaje od
wrotn ą zależność dla Keratelła  cochlearis. Tem peratura wymieniana jest 
przez wielu auto rów jako czynnik decydujący o zmienności rozmiarów 
wielu skorup iaków: w niższych tem peraturach wody osobniki wolnie j 
rosną, ale osiągają  większe rozmiary ciała. Rzeczywiście, osobniki letnich 
pokoleń Daphnia i Bosmina mają mniejsze rozmiary niż osobniki poko
leń zimowych i wczesnowiosennych (W i k t  o r 1961, W ę g l e ń s k a  1970). 
W wyższych tem peraturach również Copepoda, zgodnie z C o k e r  e m 
(1933), K o ź m iń s k im  (1936) i T o n  o 11 i m  (1961), osiągają mniej
sze rozmiary ciała i głowotułowia. Wykazano eksperym enta lnie  (O s t-  
w a 1 d 1904 dla Daphnia cucullata Sars, C o k e r  i A d d l e s t o n e  1938 
dla D. ambigua  Scourfield), że od tem per atu ry zależy także wielkość 
hełmu nowo narodzonych osobników; wpływ jej zaznacza się jedyn ie w 
połowie okresu  embriogenezy, wczesne ani późne stadia  embrionalne nie 
są na tem per atu rę wrażliwe. Istotnie, w niskich tem peratu rach wody zi
ma i wiosną osobniki Daphnia mają zaokrąglony kształt  głowy, a wyd łu
żanie jej nas tępuje  w okresie od maja do lipca ( H u t c h i n s o n  1967). 
Anteny Daphnia krótsze są w niskich niż w wysokich tem peratu rach 
( J a c o b s  1967, E g l o f f  1968). W podobny sposób od tem per atu ry za
leży według W e s e n b e r g - L u n d a  (1908), L ie d  e r  a (1953) i K e r-  
f o o t a  (1975a) długość anten  I pary i mucro Bosmina, przy czym Ker-  
foot pewną rolę przyp isuje  także koncentra cji pokarm u. Kolec ogonowy 
Daphnia osiąga natom iast większą długość w wyższych tem peraturach 
( E g lo f f  1968). .

Istn ieją  pewne  dowody, że obok tem per atu ry czynnikiem wywołu
jącym zmienność morfologiczną organizmów plank tonowych są tur bulen 
cyjne ruch y wody. Wykazano eksperym entalnie (B ro o k s  1947 dla 
Daphnia galeata mendotae Birge i H r b a  c e k  1959 dla D. cucullata), 
że turb ulen cja,  której wpływ zaznacza się w toku ontogenezy,  potrzebna 
jest do wzros tu hełmu. Ze względu na to, że mieszanie  wody towarzyszy 
zmianom tem peratu ry, rzeczywisty wpływ  turb ulencj i jest w warun 
kach natura lnych trudny do uchwycenia. Badania  J a  c o b s a  (1962) wy
kazały, że ruchy wody nie wywierają efek tu w ciemności, i chociaż bez
pośredni wpływ świat ła na zmienność morfologiczną nie jest znany, to 
z eksperymentów J a c o b s a (1962) i H a z e l  w o o d a  (1966) wynika , że 
wzmaga ono efek t turbulen cji i wspólnie z nią stym uluje wzrost  hełmu 
Daphnia.

Czynnikiem, który na równi z tem peratu rą stym uluje zmienność 
morfologiczną, jest  według niektórych badaczy obfitość pokarmu w śro
dowisku. Z nią Q u a r t i e r  (1948) wiązał wielkość kolonii okrzemek 
z rodzajów Aster ionella i Tabellaria — kolonie składa jące się z ośmiu 
i więcej komórek spotykane są w plank tonie  głównie latem, natom iast 
małe kolonie, liczące nie więcej niż 3-4 komórki  — wiosną. Od obfitości 
pokarmu w środowisku uzależnione są także wielkość i kształt ciała 
wrotków, co zaobserwowali D i e f f e n b a c h  i S a c h s e  (1911) oraz 
eksperym enta lnie wykazali B u c h n e r , M u lz e r  i R a u h  (1957) po
przez głodzenie i G r e e n  (1960) poprzez podawanie pokarmu w nad
miarze. W warunkach niewielkiej konc entracji pokarmu obserwowano 
u niektórych gatunków, np. Brachionus calycif lorus Pallas, wzrost  roz
miarów ciała i długości kolców (£ r  m a n 1962), u innych zaś, np. 
Euchlanis dilatata  Ehrenberg zmniejszanie rozmia rów ciała (K i n g
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1967). Pom iary  osobników Kerate lla cochłearis dokonane  przez H i 11- 
b r i  c h t - I  l k o  w s k ą  (1972) oraz trzech gatunków  wrotków (Keratella  
cochłearis, K. quadrata i Kellico tia longispina) w 30 jeziorach pomor
skich dokonane przez S t e r z y ń s k i e g o  (1979) wykazały, że wyższej 
trofii  (większej  zasobności pokarmowej) towarzyszy  zmniejszanie się cał
kowitej długości ciała, długości lorica i kolców. W waru nkac h obfitości 
pokarmu obserwowano wzrost  rozmiarów ciała niektórych Cladocera, np. 
z rodzaju Daphnia (M a n u i 1 o v a 1955, W ę g l e ń s k a  1970) i Bosmina 
(W i k t o r 1961, W ę g l e ń s k a  1970). Wraz ze wzrostem ilości pokarmu 
bak tery jneg o nas tępu je według M a n u i l o v e j  (1955) zmniejszanie się 
stosunku długości tułowia do wysokości głowy u niektórych gatunków 
z rodzaju Daphnia (np. D. longispina O. F. Muller).

Obok koncent racj i także  rodzaj poka rmu wymieniany jest jako 
ważny czynnik  decydujący o zmienności morfologicznej,  przede wszys t
kim planktonowych wrotków ( B e a u c h a m p  1928, K i k u  c h i  1931, 
G i l b e r t  1973, 1975, 1977, 1978). B e a u c h a m p  (1928) wymiennie po
dając wrotk om z gatunku Brachionus bidentata Anderson glony z ro
dzajów Polytoma  i Chlamydomonas stwierdził, że zmiana pokarmu z jed
nego rodzaju glonów na inny stym uluje u tego gatu nku  rozwój kolców. 
Stosunkowo dokładnie poznano fizjologiczny wpływ, jaki wywiera za
wartość witaminy E (a-tokoferolu) w pokarmie na zmienność niektó
rych wrotków z rodzajów Asplanchna. W obecności a-tokofero lu w za
leżności od jego stężenia , wrotki te tworzą kilka  różnych form kszta łtem 
przypominających krzyż  lub dzwon; hodowane w waru nkac h diety po
zbawionej tokoferolu  mają  workowaty kształt  ciała (B i r k y 1964, 1969, 
G i l b e r t  i T h o m p s o n  1968, G i l b e r t  i B i r k y  1971, G i l b e r t  
1973, 1975, K a b a y  i G i l b e r t  1978). Czynniki  środowiskowe takie jak: 
tem peratura, pH, koncentrac ja i rodzaj pokarmu modyfikują reakc ję na 
witaminę E w minimalnym stopniu , jednak w nieobecności tokoferolu 
stymulować mogą pe wn e. niewie lkie zmiany morfologiczne ( G i l b e r t  
1975, 1977, K a b a y  i G i l b e r t  1978). Duże zagęszczenia wrotków 
wzmagają efekt  tokofe rolu, dlatego też zagęszczenie populacji może być 
według B i r k y ’e g o (1969) ważnym czynnikiem regu lującym występo
wanie morfologicznie różnych form Asplanchna,  a także towarzyszące 
zmienności morfologicznej różnice w sposobie rozrodu.

Wielu badaczy koncentruje się od dość dawna wokół zagadnień 
związanych z obecnością w środowisku drapieżnych form, które, naj
prawdopodobniej na drodze fizjologicznej, stymulować mogą u swych 
potencja lnych ofiar pewne zmiany morfologiczne. I tak na przykład 
substancja organiczna o charakt erze  białkowym wydzielana do środo
wiska przez drapieżne wrotki z rodza ju Asplanchna stym uluje wzrost 
kolców u ich ofiar — gatunków  z rodza ju Brachionus i Fiłinia (B e a u 
c h a m p  1952a, 1952b, P o u r  r i o t  1964, 1974, G i l b e r t  i W a a g e  
1967, H a l b a c h  1970, 1971a, 1971b, 1972). Nie jest wykluczone, że 
przyszłe badania dostarczą więcej podobnych przykładów stymulacj i 
zmian morfologicznych u gatunków w szczególny sposób narażonych  na 
pres ję drapieżników.

Odmienne przyczyny decydują o sezonowej zmienności morfolo
gicznej pierw otniaków Lobosa. Jej  podstawę stanowi według S c h ó n -  
b o r n a  (1962) wykorzystanie różnego rodzaju mate riałów do budowy 
skorupki, związane z okresowymi zmianami stre f bytowania. Przykła
dowo Difflugia limne tica Levander w miesiącach letnich bytu je w 
śródjezierzu  i jako materi ał do budowy kołnierzykowatej skorupki wy-



JQ JO A N N A  PIJ A N O W SK A

korzystuje pancerzyki okrzemek z rodzaju Cyclotella, a resztę roku spę
dza przy dnie w litoralu, budując pozbawione kołnierzyka skorupki 
z piasku.A

Podsumowując ten skrótowy przegląd najważniejszych -przyczyn 
wywołujących zmienność, stwierdzić raz jeszcze należy, że chociaż sto
sunkowo dokładnie poznano morfologiczne efekty działania poszczegól
nych czynników środowiskowych na organizmy planktonowe, to wiedza 
o mechanizmach ich działania jest wciąż niepełna i wymaga szeregu 
uzupełnień.

3. Funkcjonalne znaczenie zmienności

Zdolność do podlegania specyficznym, kierunkowym modyfika
cjom struktury w szczególnych warunkach środowiska, mając podstawy 
genetyczne, może (zgodnie z S h a p i r o  1976) stanowić przedmiot se
lekcji.

Chociaż według M a y r a  (1974) znane są przykłady polimorfizmu 
neutralnego, gdy nie ma między fenotypami różnic przystosowawczych, 
uważa się, że cecha, która jest szeroko rozpowszechniona, musi przed
stawiać jakąś wartość. Nawet jeśli częstość występowania danej cechy 
jest nie większa niż 1%,  to i tak według F o r d a  (1965) jest ona uprzy
wilejowana przez dobór.

Funkcjonalne znaczenie zmienności morfologicznej organizmów 
planktonowych nie zawsze jest oczywiste. Na przykład W ą g ie r  (1936) 
uważał, że zmienność nie mając żadnego znaczenia funkcjonalnego jest 
jedynie przejawem ,,dobrego samopoczucia” osobników w optymalnych 
warunkach środowiskowych. Według C o k e r  a (1939) natomiast wszel
kiego rodzaju modyfikacje struktury są jedynie formą przechowywania 
nadwyżki materiału w lecie, w warunkach obfitości pokarmu. Do tej 
pory nie we wszystkich przypadkach wyjaśniono funkcjonalą rolę zmien
ności, np. wiele wątpliwości wywołuje  możliwe znaczenie polimorfizmu 
wrotków z rodzaju Aspłanchna ( K a b a y  i G i l b e r t  1978). Należy 
jednak przypuszczać, że zmienność, a ściślej mówiąc warunkująca ją 
informacja genetyczna, nie byłaby podtrzymywana przez szereg pokoleń, 
gdyby nie miała żadnego lub znikome znaczenie ( B r o o k s  1957a, H u t- 
c h i n s o n  1967). Szansa utraty zdolności do formowania różnych mor- 
fotypów jest według B r o o k s a (1957a) odwrotnie proporcjonalna do ich 
adaptatywnej wartości.

Najwcześniejsze koncepcje przypisujące zmienności określone 
znaczenie funkcjonalne (źródeł ich należy szukać w poglądach W es en  - 
b e r g - L u n d a  1908) opierają się na założeniu, że wszelkie zmiany 
o charakterze heteroauksezy, istotą której jest wzrost lub redukcja nie
których części ciała w stosunku do innych (N e e d h a m  i L e r n e r  
1940), a więc formowanie kolców, hełmu, zmiany długości anten, itd., 
zwiększają opór ciała, co przeciwdziała biernemu opadaniu w toni 
wodnej i pozwala na utrzymywanie się na odpowiednich glęboKOŚciach 
Miałoby to szczególne znaczenie latem, gdy w związku ze wzrostem 
temperatury  woda ma mniejszą gęstość i lepkość (w 35°C tylko w 40°,zo 
tak lepka jak w 5°C), a więc utrzymanie się na dogodnych głębokościach 
wymaga bądź dodatkowych nakładów energii, bądź wykształcenia specy
ficznych struktur zapobiegających opadaniu. Obserwacje B o w k i e w i- 
c z a  (1929) nad biernym opadaniem narkotyzowanych wioślarek wyka-
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zały, że szybkość opadania m ających hełm osobników Daphnia longispina 
O. F. Muller i D. cucullata jest kilkakrotnie mniejsza niż tempo opada
nia pozbawionych hełmu osobników D. magna Straus. Podobną funkcję  
według F r i t  z a  (1935) pełnią kolce Ceratium —  szersze, o dłuższych 
kolcach osobniki opadają o 30% wolniej niż smukłe z krótkimi kolcami. 
W utrzym ywaniu się skorupiaków na dogodnych głębokościach biorą 
także udział anteny, o czym świadczy fakt, że amputacja lub skrócenie 
o kilka segmentów anten I pary wioślarek powoduje koziołkowanie w 
tył lub bierne opadanie w słupie wody ( B r o o k s  i H u t c h i n s o n  
1950). Zmiany o charakterze heteroauksezy nie zawsze jednak w suge
rowany sposób idą w parze ze zmianami lepkości i gęstości wody, np. 
tylny kolec Keratella cochłearis czy anteny I pary Bosmina coregoni 
Baird ulegają wyraźnemu skróceniu latem. Słuszność koncepcji W e s o n- 
b e r g a - L u n d a  podważyli teoretycznie  B r o o k s  i H u t c h i n s o n  
(1950) oraz eksperymentalnie J a c o b s  (1964), wykazując, że formy 
Daphnia z hełmem opadają szybciej w toni wodnej niż osobniki tego 
samego gatunku pozbawione hełmu. Eksperymentalne usuwanie hełmu 
Daphnia cucullata (W o 1 1 e r e c k 1909, 1913) i D. galeata mendotae 
( J a c o b s  1964) udowodniło, że osobniki mające hełm nie tyle wolniej 
opadają w toni wodnej, co wykazują skłonność do poruszania się bar
dziej w poziomie niż w pionie (co również ma znaczenie w utrzymy
waniu się na dogodnych głębokościach). Zmiany morfologiczne Ceratium, 
mają według H u b e r - P e s t a l o z z i e g o  (1938) większe znaczenie dla 
zahamowania ruchów wirowych niż dla bezpośredniego zapobiegania 
opadaniu.

Zgodnie z poglądami H r b a ć k a  (1959) te osobniki Daphnia cu
cullata, które posiadają hełm, skuteczniej opierają się prądom wody. 
Podobną funkcję przypisywano długim kolcom wrotków (fi rm a n  
1962) —  miałyby one działać jako stabilizatory pozwalające zwierzęciu 
przeciwstawić się strumieniowi wody, działającemu wzdłuż podłużnej 
osi ciała. Zmienność długości kolców ma według fi r m a n a funkcjonal
ne znaczenie polegające na usprawnieniu sedymentacji zawiesiny pokar
mowej, co jest szczególnie ważne w warunkach małej koncentracji 
pokarmu. W optymalnych warunkach pokarmowych duża intensywność 
pracy aparatu wrotnego —  a więc długie kolce —  nie są potrzebne

Z rozmiarami głowy, a więc także z rozwojem hełmu pozytywnie 
skorelowany jest rozwój umięśnienia anten, co według H e b e r t a 
(1978b) pozwala przypuszczać, że hełm pośrednio odgrywa ważną rolę 
w zwiększeniu efektyw ności pływania. Rozwój hełmu zapewniałby ko
rzyści przede wszystkim latem, w warunkach wysokich temperatur, 
kiedy częstość ruchów anten wzmaga się znacznie.

Najnowsze koncepcje przypisują zmienności morfologicznej zna
czenie w redukcji śmiertelności związanej z drapieżnictwem. Selekcja  fa
woryzuje te osobniki (klony), które ze względu na określoną wielkość, 
kształt, barwę lub obecność specyficznych struktur są trudniej dostępne 
jako pokarm dla drapieżników. Przykładowo osobniki Daphnia, które 
osiągają mniejsze rozmiary ciała, rzadziej padają ofiarą ryb planktono- 
żernych (H r b a ć e k 1962). Zgodnie z hipotezą ,,size-efficiency” 
B r o o k s a  i D o d s o n a  (1965) ryby planktonożerne kierujące się wzro
kiem przy zdobywaniu pokarmu wybierają ofiary o większych rozmia
rach ciała jako bardziej widoczne. Wzrastająca na wiosnę presja ryb 
planktonożernych skierowana jest przede wszystkim na osobniki duże, 
a więc selekcja faworyzować będzie osobniki o małych rozmiarach ciała.
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Zmniejszenie rozmiarów ciała Daphnia związane jest według B r o o k s a 
(1957b, 1965) z rozwojem  hełmu do chwili osiągnięcia dojrzałości, zatem 
osobniki mające hełm jako mniejsze i mniej widoczne są uprzywilejo 
wane w selekcji. Na słuszność tego poglądu wskazywałby z jednej stro
ny fakt, że zasięg geograficzny skrajnie zmienionych Daphnia pokrywa 
się z zasięgiem planktonożernych Coregonidae (m.in. H e b e r t  1978b), 
a z drugiej, że zmniejszanie rozmiarów ciała w połączeniu z modyf ika
cjami struktury następuje głównie w miesiącach letnich, gdy presja 
ryb jest najsilniejsza. Modyfikacje budowy i rozwój specyficznych struk
tur, takich jak hełm czy kolce, czyniąc zwierzę mniej widocznym dla 
drapieżnika, zapewniają  jednocześnie według B r o o k s a  (1965) pod
trzymanie krytycznej biomasy i energii potrzebnej do szybkiej repro
dukcji. Jednak zgodnie z danymi J a c o b s a  (1967) hełm zwiększa bio
masę Daphnia jedynie o 1,1% , kolec ogonowy o 0,01%, a energia zma
gazynowana w kolcu i w hełmie stanowi zaledwie 1/7 energii jaja spo
czynkowego. Ponadto J a c o b s  (1967) wykazał, że osobniki mające hełm 
opadają szybciej w toni wodnej, a więc rozwój hełmu związany jest 
z dodatkowymi wydatkami energetycznymi na utrzymanie się w słupie 
wody.

W świetle obserwacji G r e e n a  (1967), Za r e t  a (1972a, 1972b) oraz 
Za r e t a  i K e r f o o t a  (1975) cechą, według której ryby  selekcjonują 
pokarm są nie tyle rozmiary  ciała ofiary, co powierzchnia lokalnego 
nagromadzenia pigmentu w jej oku. Osobniki o dużych oczach są łatwiej 
dostrzegane i chwytane, zaś formy o zredukowanej powierzchni oka jako 
mniej widoczne są uprzywilejowane w selekcji. Redukcja oka możliwa 
jest, jak się okazuje, jedynie u tych form, które podtrzymują zmienność 
morfologiczną okolicy głowowej, np. u mających hełm osobników: 
Daphnia lumhołtzii Sars (G r e e n  1967), D. dubia Herrick i D. galeala 
mendotae (Z a r e t 1972a, 1972b), czy u wykształca jących róg osobni
ków Ceriodaphnia cornuta Sars (Z a r e t 1972a, 1972b). Osłabiona po
przez redukcję  powierzchni oka orientacja tych zwierząt w toni wodnej 
jest według Z a r e t a  (1972a, 1972b) rekompensowana dzięki obecności 
hełmu czy rogu, które pomagają w orientacji i utrzymywaniu  się na 
określonych głębokościach. Zmianom kształtu nie związanym z okolicą 
głowową nie towarzyszy  redukcja powierzchni oka.

Cechą, według której drapieżniki selekcjonują pokarm jest nie 
tylko pigmentacja oka, ale także zabarwienie ciała hemoglobiną —  silniej 
zabarwione osobniki jako bardziej widoczne łatwie j padają ofiarą ryb 
(V i n y a r d i O’ B r i e n  1975, 1976) i drapieżnych Notonectidae
(O’ B r i e n  i V i n y a r d  1978). Te osobniki, które bytują  w po
wierzchniowych warstwach wody, intensywnie penetrowanych przez ry
by planktonożerne, mają zgodnie z obserwacjami G r e e n a  (1967) zre
dukowaną ilość pigmentu. Selekcja i w tym przypadku faworyzuje roz
wój hełmu, który  dzięki temu, że krąży w nim bezbarwna hemolimfa, 
zaopatrująca mięśnie anten w tlen, a więc częściowo zastępująca hemo
globinę w jej- funkcjach, pozwala zwierzęciu zachować normalną życio
wą aktywność nawet wtedy,  gdy ilość hemoglobiny jest znacznie zredu
kowana ( H e b e r t  1978b). Hełm zapewnia fizjologiczne korzyści szcze
gólnie w miesiącach letnich, kiedy ze względu na intensywne żerowa
nie ryb pożądane jest zmniejszenie ilości hemoglobiny, a w związku ze 
wzrostem temperatury anteny pracują we wzmożonym tempie (H e- 
b e r t 1978b).



Z M IE N N O ŚĆ  M O R FO LO G IC ZN A  O R G A N IZ M Ó W  PL A N K T O N O W Y C H 13* Zgodnie z poglądami D o d s o n a  (1974) formy, które ze względu na swoją wielkość czy barwę narażone są na presję ryb planktonożernych, redukują widoczne partie ciała przy jednoczesnym zmniejszeniu swych rozmiarów. Natomiast te, które narażone są na presję bezkręgowców drapieżnych, wykształcają  wszelkiego rodzaju utwory hyalinowe jak hełm, rogi, kolce i osłonki, utrudniające schwytanie i zjedzenie (rys. 3). Dobrym przykładem jest tu wioślarka Holopedium gibberum  Zaddach, wykształcająca galaretowatą osłonkę, która zwiększa rozmiary ciała w stopniu zabezpieczającym przed atakiem drapieżnych bezkręgowców (głównie larw Chaoborus sp.), a jednocześnie przezroczystość osłonki czyni tę wioślarkę niewidoczną dla ryb ( A l l a n  1973). Tego typu struktury obronne oraz zmienność kształtów obserwowane są rzeczywiście jedynie u tych osobników, które ze względu na swą wielkość w największym stopniu narażone są na presję drapieżnych bezkręgowców (rys. 3). Przykładowo według D o d s o n a  (1974) zmianom struktur alnym
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size of preyRys. 3. Model zależności między wielkością  ofiary a intensywnością żerowania drapieżnikaStruk turalne modyfikacje  obserwuje się jedynie u osobników, które ze względu na swą wielkość są szczególnie narażone na presję drapieżcy (wg D o d s o na 1974, zmodyfikowane)Model relating the size of prey and the predator’s grazing intensityStru ctur al modifications  are observed only among individu als highly exposed topredatory pressure, because of their size (after D o d s o n  1974, modified)•podlegają jedynie te glony, które wymieniane są przez P o r t e r  (1973) jako chętnie zjadane przez filtratory planktonowe. I tak na przykład długie kolce Stauras trum pinque Teiling , przy jednoczesnym zwiększeniu rozmiarów ciała zabezpieczają według D o d s o n a  (1974) przed schwytaniem przez Daphnia, podczas gdy osobniki o krótkich kolcach
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są znacznie łatwiej i częściej odławiane. Prawdopodobnie podobną funk
cję pełnią kolce Ceratium. Także wrotki stanowiące pokarm drapież
nych Asplanchna, a wykształcające w jej obecności długie kolce utrud
niające schwytanie, są w stosunku do osobników o krótkich kolcach 
uprzywilejowane w selekcji ( B e a u c h a m p  1952a, 1952b, G i l b e r t  
1986, 1967, 1973). Wyjątek  stanowi tu Keratella cochlearis, u której wy 
dłużanie kolców następuje późną zimą i wczesną wiosną, kiedy inten
sywność drapieżnictwa jest niska ( C a r l in  1943). Na podobnej zasadzie 
długie antenule i mucro Bosmina łongirostris stanowią według K er - 
f o o t a  (1975b, 1977a, 1977b) ochronę przed presją drapieżnych Copepo- 
da. Wydłużone antenule skutecznie zabezpieczają przed atakiem od stro
ny głowy, chroniąc jednocześnie anteny jako jedyn y narząd ruchu, na
tomiast długie mucro chroni przed drapieżnikiem od brzusznej strony 
ciała {od strony szczeliny karapaksu).* Jak wynika z badań Kerfoota nad 
populacją tego gatunku w Union Bay (Washington), w obrębie zbiornika 
widoczne jest wyraźne zróżnicowanie w przestrzennym rozmieszczeniu 
morfologicznie różnych form Bosmina. W strefie otwartej wody, gdzie 
intensywnie żerują drapieżne Copepoda, dominują fenotypy z długimi 
antenulami i mucro, które czynią ofiarę znacznie trudniej dostępną dla 
drapieżnika, natomiast przy brzegu, w strefie aktywnie penetrowanej 
przez ryb y planktonożerne eliminujące ofiary największe  i najbardziej  
widoczne, osobniki o krótkich antenulach i mucro, jako uprzywilejo
wane w selekcji, są reprezentowane najliczniej.  Osobniki o cechach po
średnich są selektywnie usuwane z obu stref zbiornika i w żadnej z nich 
nie są tak liczne, jak fenotypy skrajne (rys. 4).

Rys. 4. Przestrzenne rozmieszczenie różnych form Bosmina w zbiorniku wodnym 
(na przykładzie Union Bay, Washington, wg K e r f o o t a  1975, 1977a, 1977b)
W litoralu aktyw nie penetrowanym przez ryby planktonożerne dominują morfo- 
typy o krótkich antenulach i mucro. W pelagialu, gdzie intensyw nie żerują 
drapieżne Copepoda, najl iczniej reprezentowane są fenotypy o długich antenulach 
i mucro. Osobniki te o cechach pośrednich są selektywnie usuwane z obu stref 
zbiornika. Presja kręgowców i bezkręgowców drapieżnych podtrzymuje więc 
zmienność morfologiczną Bosmina
Spatial distribution of different  forms of Bosmina in a water body (according to 
situation observed by K e r f o o t  1975, 1977a, 1977b in Union Bay, Washington) 
In the littoral act ively penetrated by planktivorous fish morphotypes with short 
antennules and mucro dominate. In the pelagial zone where predatory  Copepoda 
graze intensely phenotypes with long antennules and mucro are the most abun
dant. Individuals having intermediate characters are selectively  removed from 
both zones of the water body. Pressure or predatory vertebrates and invertebrates 
thus keeps up the morphological variabil ity of Bosmina

✓
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Tak więc presja ryb planktonożernych i bezkręgowców drapież
nych podtrzymuje zmienność morfologiczną organizmów planktono
wych, a strukturalne modyfikacje są niewątpliwie jedną ze strategii 
życiowych, umożliw iających gatunkom przetrwanie w warunkach silnej 
presji drapieżników. Morfotypy o ,,normalnych”, nie zmienionych kształ
tach nie są według D o d s o n a  (1974) adaptatywne, ale zachowują ma
teriał i energię do produkcji wszelkiego rodzaju obronnych struktur w 
tych okresach, gdy drapieżnictwo czyni to koniecznym. Z badań K e r -  
f o o t a (1977b) i K e r  f oo t a  i P a s t o r o k a  (1978) nad B. longirostris 
wynika,  że im dłużej populacja przebyw a w zasięgu drapieżnika, tym 
mniej energii zużywa na rozród i normalną życiową aktywność, a tym 
więcej na rozwój przystosowań umożliwiających przetrwanie w warun
kach silnej presji. Tak więc powszechnie uznawana przez ekologów 
i ewolucjonistów prawidłowość znalazła potwierdzenie także i w zespo
łach planktonowych. Ze względu na to, że rozwój struktur obronnych 
wymaga nakładów energii, która mogłaby być zużyta do zwiększenia 
tempa wzrostu czy produkcji większej liczby jaj, w nieobecności dra
pieżnika nie są one podtrzymywane, a energetyczne nakłady kierowane 
są w pierwszym rzędzie na aktywność ruchową i rozród (D o d so n  
1974). Wydaje się zatem uzasadniona przeprowadzona przez L e v i n s a  
(1968) analogia między fakultatywnie przejawiającą się zmiennością mor
fologiczną organizmów planktonowych i produkcją przez bakterie enzy
mów induktywnych, takich jak np. (3-galaktozydaza, syntetyzowana je
dynie w obecności odpowiedniego substratu —  galaktozy.

4. Uwagi końcowe

Wydaje się, że zasadniczo trzy typy czynników regulują  zjawiska 
zmienności morfologicznej organizmów planktonowych: (1) czynniki na
tury genetycznej decydują o potencjalnych zdolnościach do formowa
nia różnych morfotypów, (2) czynniki środowiskowe dają impuls do 
uzewnętrznienia się cechy uwarunkowanej genetycznie, natomiast (3) 
siły selekcji  różnorodność tę podtrzymują (rys. 5).

Wobec stwierdzenia, że selekcja faworyzuje osobniki o zmienio
nych, zmodyfikowanych kształtach, tzn. optymalny w danych warun
kach genotyp, spodziewać by się można, że doprowadzi ona po pewnym 
czasie do ujednolicenia populacji pod względem tego genotypu. Utrzy
manie stałej częstości genów w populacji jest jednak możliwe —  bądź 
na drodze selekcji, która w ciągu roku zmienia kierunek (cechy fawo ry
zowane np. latem stają się niekorzystne zimą) (rys. 5), bądź na drodze 
ujemnego sprzężenia zwrotnego, polegającego na tym, że przy zbyt du
żej częstości genotypu szanse jego przeżycia maleją i staje się on nie
korzystny nawet w stałych warunkach środowiskowych. Inaczej mówiąc 
dla utrzymania stałej częstości genów w populacji, pomiędzy częstością 
genotypu a jego wartością adaptacyjną zachodzić powinna według J a- 
c o b s a  (1961) odwrotna korelacja. Nie bez znaczenia jest także fakt, że 
niektóre formy narażone ze względu na określoną wielkość czy barwę 
na silną presję drapieżników mają w porównaniu z ,,niechętnie” zjada
nymi osobnikami tego samego gatunku większą płodność, większy po
tencjał rozrodczy, efektywnie j wykorzystują  pokarm, wcześniej osiągają 
dojrzałość, mają większe szanse przeżycia  w niekorzystnych warunkach 
środowiskowych (rys. 5). Tego typu obserwacji dokonał np. Z a r e t
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Rys . 5. M ożli w e d ro g i u tr z y m a n ia  s ta łe j często śc i g en ó w  w  p o p u la c ji
S p ecy fi czn e  w a ru n k i ś ro d o w is k a  p o z w a la ją  ro z w in ą ć  si ę  ty lk o  n ie k tó ry m  fo rm o m  
(B  i D).  N ie  w sz y s tk ie  fo rm y  m a ją  je d n a k o w ą  zd o ln o ść  do  re p ro d u k c ji  ( je d n a k o 
w ą  p ło dność ) i n ie  w sz y s tk ie  w y k o rz y s tu ją  z a so b y  ś ro d o w is k a  ró w n ie  e fe k ty w n ie . 
S tą d  n ie k tó re  ro z w ij a ją  si ę  li c z n ie j (B ) n iż  in n e  (D) . O il e  p re s ja  d ra p ie ż n ik ó w  
(s ił y  n a tu r a ln e j  se le k c ji ) s k ie ro w a n a  b y ła b y  n a  fo rm y  d o m in u ją c e  (B ) i o il e  
k o le jn a  z m ia n a  w a ru n k ó w  ś ro d o w is k o w y c h  p o z w o li ła b y  ro z w in ą ć  si ę  fo rm o m  A 
i C — u tr z y m a n ie  s ta ły c h  p ro p o rc ji  m ię d zy  fo rm a m i,  a  w  k o n se k w e n c ji  s ta łe j 
Czę stoś ci  g en ó w  w  p o p u la c ji , b y ło b y  m o ż li w e
P o ss ib le  w a y s  of  k e e p in g  a c o n s ta n t g en e  f re q u e n c y  in  a p o p u la ti o n
S p ec if ic  e n v ir o n m e n ta l c o n d it io n s  a ll o w  th e  d e v e lo p m e n t of  c e r ta in  fo rm s  only  
(B a n d  D).  N ot a ll  fo rm s  h a v e  th e  sa m e  re p ro d u c ti v e  a b il it ie s  ( id e n ti c a l fe c u n d it y ) , 
a n d  n o t a ll  u se  th e  e n v ir o n m e n ta l re so u rc e s  as  e ffe c ti v e ly . T h u s  so m e a re  m o re  
n u m e ro u s  (B ) th a n  o th e rs  (D). I f  p re s s u re  of  p re d a to r s  (f o rc es of  n a tu r a l  se le c ti o n ) 
w o u ld  be  d ir e c te d  a g a in s t d o m in a n t fo rm s  (B ) a n d  if, su ccess iv e  ch an g es  of e n v iro n 
m e n ta l c o n d it io n s  w o u ld  a ll o w  fo rm s  A  a n d  C to  d ev e lo p , th e n  is  w o u ld  be  
p o ss ib le  to  m a in ta in  c o n s ta n t p ro p o r ti o n s  a m o n g  fo rm s  a n d  th u s  a c o n s ta n t f r e 
q u e n c y  of  g en es  in  th e  p o p u la ti o n

(1969, 1972a, 1972b) nad Ceriodaphnia cornuta,  O’B r i e n  i V i n y a r d  
(1978) nad Daphnia carinata.

Różnorodność genetyczna zapewnia gatunkom polimorficznym 
według D o b z s h a n s k y ’ e g o  (1951) lepsze wykorzystanie środowiska. 
Jede n genotyp wykazuje ograniczoną tole ranc ję ekologiczną, natom iast 
im większe jest bogactwo genotypów, tym większe prawdopodobieństwo,



ZMIENNOŚĆ MORFOLOGICZNA ORGANIZMÓW PLAN KTONOWYCH 17że będą wśród nich i takie , które przeżyją okresowe zmian y warunków otoczenia, szczególnie o charakterze gwałto wnym. Tak  więc populacja czerpie z gromadzen ia zmienności oczywiste korzyści. Nadmierna różnorodność prowadzi jednak do niepotrzebnej produkcji  wielu genotypów, gorzej przystosowanych do warunk ów loka lnyc h, zatem zbyt duża zmienność jest według M a y r a  (1963) równie niepożądana jak jednorodność. Przeciwd ziała jąc zbyt wąskie j specjali zacj i i zapewniając  gatun kom zwiększoną elastyczno ść w stosunku do zmiennych warunków  środowiskowych polimorfizm  dostarcza niewą tpliwie materia łu dla procesów ewolucyjnych.Zmienność rozmiarów i kształtów organizmów plankto nowych jest zatem konsek wencją  podtrzymywania  specy ficzne j konstytucji  genety cznej, która pozwala osobnikom i gatunk om rozwijać się i funkcjonowa ć w szerokim spektrum zmienności czynnik ów środowiskowych i umożli wia wielu z nich kosmopolityczne występowanie.Bardzo gorąco dziękuję  Panu Macie jowi Gliwiczowi za słowa zachęty do napisania tego artykułu, za czas, jak i poświęcił mi w trakcie przygotowywania go do druku oraz za cenne dla mnie dyskusje, uwagi i wskazówki.Paniom: Annie  Hankiewicz i Danie li Kozerze, Panom: Andrzejowi Kowal- czewskiemu i Zygmuntowi Olszewskiemu oraz Kolegom z Zakładu Hydrobiologi i Uniwersy tetu Warszawskiego jestem wdzięczna za stale okazywaną mi życzliwość i pomoc.Artykuł ten został częściowo przygotowany w ramach tematu dotowanego przez Komitet Ekologi i PA N.
SummaryThis is a review of concepts and hypotheses on morphological variability  of planktonic  organisms, since L a u t e r b o r n ’ s (1901) paper up to the most recent ones (1977—1978).Planktonic organisms are variable  in size, shape and proportions of body, both in time and space.Phenomena of morphological  vari abil ity are common among planktonic algae (mainly Bacil lariophyceae and Dinophyceae), protozoans (Lobosa), rotifers (mainly Brachionidae) and crustaceans (Cladocera  and to a lesser extent Copepo- 
da). Apar t from size and proportions of body the crustaceans vary in shape and height of head, length of I and II pair antennae, mucro and tail spine length, and as for algae, rotifers and crustaceans occurrence of all kinds of exuberances and spines (Fig. 2).Phenomena of morphological vari abil ity are basically controlled by three types of factors: (1) genetic factors decide about the potential abilit y to form various morphotypes, (2) environmental factors give an impulse for manifestation of a genetic ally conditioned character, whereas (3) selection keeps up . this diversity.Seasonal morphological variabili ty may be either due to plastici ty of genotypes in relation to environm ental changes, or phenotypic cycles may be caused by seasonal changes in relative  frequencies of genetically differ ing clones. Spat ial variabili ty may be due to genetic differences among parthogenetic clones or to differences in abilities of one genotype to produce morphologically differen t phenotypes under varying  conditions (Fig. 1). Thus potential abilities of individua ls of one species to form different morphotypes are conditioned by factors of a genetic
2
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ch ar ac te r,  bu t th e re al iz at io n of these th eo re tica l ab il it ie s depe nd s on en vi ro nm en -
. . . .  - * , . f J r  ( * *

ta i fa ctor s.  Am ong en vi ro nm en ta l fa ctor s which  may  cause mor ph olog ical  v a ri a 
bi lit y of pl an kt on ic  or ga ni sm s the mo st fr eq uen tly  men tio ne d ar e:  te m per at ure , 
w at er  mix ing,  lig ht , co nc en trat io n an d ki nd  of food, pr es en ce  of pre dat ors  wh ich  
by  orga nic su bs tanc es  ex cr et ed  in to  the en vi ro nm en t may  st im ul at e som e m or ph o
logica l ch an ge s of th eir  po te nt ia l pre y. It  ca n no t be said fo r su re  which  of thes e 
fa ct or s ar e di re ct ly  re sp on sibl e fo r th is  va ri ab il ity,  which  in di re ct ly  — by  ch an ge s 
in  th ei r in te nsi ty  im pl y ch an ge s of fa ctor s di re ct ly  re sp on sibl e fo r var ia bil ity , an d 
which  in fo rm  on ly ab ou t the in te ns ity of fa ct or s decis ive  fo r va ri ab il ity.

V ar ia bi li ty , to put it  mo re prec ise ly , th e ge ne tic  in fo rm at io n re sp on sibl e 
fo r it, wou ld  no t be m ai nt ai ned  by ge ne ra tio ns , if it wou ld  no t ha ve  an y or only 
sli gh t fu nc tion al  sig ni fic an ce . Th e possi ble  sign ifi ca nc e of st ru ctu ra l mod ifi ca tio ns  
al lowing to ex is t a t su itab le  w at er  de pths  is dis cusse d. All  changes, ba sed on an  
in cr ea se  or re du ct io n of som e pa rt s of th e body  in  re la tion  to ot he rs  in cr ea se  the 
re si st an ce  of th e body, an d th ey  ma y co un te ra ct  th e ro ta tional  mot ion of or ga 
nis m,  he lp  to  mo ve  ho rizo nt al ly  an d to face  w at er  cu rr en ts . Morph olog ical  v a ri a 
bi li ty  is als o of un di sp ut ab le  im po rta nc e fo r th e re du ct io n of m ort al ity du e to 
pr ed at io n.  Se lect ion fa vo ur s in di vi du al s (clones)  wh ich , be ca us e of a de te rm in ed  
size,  shap e, co lour  or pr es en ce  of specific st ru ct ur es , ar e more re si st an t to  be 
ca ug ht  by pre dat ory  in ver te bra te s an d ver te bra te s (Figs. 3 an d 4).

Se lect ion,  by fa vo ur in g in di vi du al s of mod ifi ed  shape, could  re su lt  af te r 
som e tim e in  th e fo rm at io n of a uniform population as rega rds a give n ge no type . 
Bu t co ns ta nt  fr eq ue nc y of genes in a po pu la tio n (Fig. 5) ca n be m ai nt ai ne d ei th er  
by  se lecti on , ch an ging  its  di re ct ion du ring  the ye ar , or by  ne ga tiv e fe ed ba ck , i.e. 
whe n at  too  high  ge no type  freq ue nc y its  ch an ce s fo r su rv iv al  de crea se , an d it 
become s un fa vo ur ab le  ev en  un de r co ns tant  en vi ro nm en ta l cond ition s. The re fo re  
in  or de r to m ai nta in  co ns ta nt  freq ue nc y of genes in a po pu la tio n,  a re ver se  co rr e
la tion  sh ou ld  ta ke plac e be tw ee n the  freq ue nc y of a ge no type  an d its  ad ap tive  
va lue.

Po ly m or ph ism  of pl an kt on ic  orga nism s is a re su lt  of m ai nt ai ni ng  th e sp ec i
fic  ge ne tic  co ns ti tu tion  which  allow s th em  to fu nc tion  in  a br oa d sp ec trum  oi 
var ia bil it y  of en vi ro nm en ta l factor s an d al lows m an y of th em  th e com mo n 
oc cu rre nc e.
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