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1. Wstep

Osobniki réznych gatunkow w roézny sposéb adaptujg sie do
zmiennych warunkow srodowiska. Podczas gdy wszystkie osobniki gatun-
kow diugowiecznych przejawiaja indywidualne zdolnosci do fizjologicz-
nych 1 behawioralnych reakecji na zmiany warunkoéw srodowiskowych
nawet o szerokim zasiegu, to u gatunkow krotkowiecznych, reprezento-
wanych w ciggu roku przez szereg nastepujacych po sobie pokolen, osob-
nik kazdej generacji adaptuje sie do konkretnych warunkow, ktore spo-
tyka, czesto zresztg odmiennych od tych, w jakich bytowaly osobniki
poprzednich generacji.

Dla organizmow planktonowych, przez wiekszg czes¢ roku roz-
mnazajgcych sie partenogenetycznie, charakterystyczny jest krotki czas
generacji decydujacy o ogromnej zmiennosci tych organizmow w czasie
1 w przestrzeni. Na tle zmiennych warunkow Srodowiskowych zmienia
sie z jednej strony tempo rozmnazania i wzrostu, dlugos¢é rozwoju
i zycia oraz plodnos¢, a z drugiej — w mniej lub bardziej bezposredni
sposoOb.zwigzane ze zmiennoscig warunkow otoczenia wielkos¢, proporcje
1 ksztalt ciata osobnikow. Zagadnienia zwigzane ze zmiennoscig rozmia-
row, proporcji i ksztaltu ciala stanowig przedmiot tego artykulu. Jedno-
czesne wystepowanie w jednogatunkowej populacji kilku réznych feno-
typow lub kilku gendéw, warunkujgcych roznice fenotypowe, nazwane
bylo przez F or da (1940) polimorfizmem. Aby roznorodnos¢ fenotypowa
lub genetvczna mogia by¢ nazwana polimorifizmem, czestos¢é wyslepo-
wailla nawet najrzadziej reprezentowanej formy powinna by¢ wediug
Forda tak wysoka, by nie mogla wynika¢ jedynie z powtarzajacych sie
mutacji. Zjawisko wystepowania osobnikow tego samego gatunku w
wielu postaciach morfologicznych (morfach) w kolejnych sezonach badz
pokoleniach LLauterborn (1904) nazwal cyklomorfozg. Dla zjawiska
wystepowania w populacji kilku fenotypéw, miedzy ktérymi réznice
nie wynikaja z réznic genetycznych, Mayr (1963) wprowadzil termin
polifenizm. OkKkresleniem ,sezonowy polifenizm” postuguje sie zreszta
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Shapiro (1976) dla zdefiniowania cyklomorfozy, twierdzgc, ze roznice
fenotypowe wynikajgce z réznej ekspresji tego samego genotypu zalezg
wylacznie od dziatania okreslonych czynnikow srodowiskowych w trakcie
rozwoju osobniczego. Jest jednak bardzo prawdopodobne, ze w obserwo-
wanej zmiennosci fenotypowej giowng role odgrywa wymiana w czasie
lub wspolwystepowanie w przestrzeni réznych genotypowo klonow parte-
nogenetycznych Rola wewnagtrzgatunkowej zmiennosci genetyczne] jako
przyczyny zmian fenotypowych jest wg Heber ta (1973a) wyraznie nie-
doceniana, tym bardziej ze trwale wystgpowanie w czasie i w prze-
strzeni rozchych sie od siebie morfow powoduje, ze niejednokrotnie
mylnie kwalifikuje sie je jako podgatunki, a nawet gatunki (Hutchin-
son 1967, Mayr 1974, Hebert 1978a). Nie wyjasniono dotad, u kto-
rych gatunkow sezonowa zmiennos¢ morfologiczna wynika z plastycz-
nosci genotypéw w stosunku do zmian Srodowiska, a u ktorych cykle
fenotypowe spowodowane sg sezonowymi zmianami we wzglednych
czestosciach genetycznie roznigeych sie klonow. Nie wiadomo tez, na ile
zmiennosS¢ przestrzenna wynika z genetycznych roéznic miedzy parteno-
genetycznymi klonami, a na ile z réznic w zdolnosciach jednego geno-
typu do produkcji morfologicznie roznych fenotypow (morfotypow) w
roznych warunkach (rys. 1). Na obecnym etapie badan jedynie w sto-
sunku do niektéorych gatunkéw mozna mie¢ pewnosc¢, ze zmiennosc ich
wynika z genetycznych réznic miedzy klonami; dalsze badania prawdo-
podobnie wkrotce rozstrzygng watpliwosci co do pozostalych gatunkow.
Bardzo pomocna okazuje sie tu technika elektroforezy, ktorg — wyko-
rzystujac do poréwnawczej analizy enzymow — z powodzeniem zasto-
sowali Manning, Kerfoot i Berger (1978) w badaniach nad
charakterem polimorfizmu Bosmina longirostris O. F. Miuller.

Wymiana morfotypoéw w czasie, zsynchronizowana ze zmiennoscia
warunkéw srodowiskowych, zgodnie z opinig Zareta (1972a 1 1972b)
powszechna jest w klimacie umiarkowanym. W klimacie tropikalnym
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Rys. 1. Dwie mozliwe drogi powstawania roéznic fenotypowych

A — z jednego genotypu powstaja w réznych warunkach Srodowiskowych dwie
fenotypowo roézne formy, B — ro6znice fenotypowe wynikajg z roéznic genetycz-
nych miedzy klonami partenogenetycznymi

Two possibilities of forming phenotypic differences |

A — from one genotype two phenotypically different forms arise under different
environmental conditions, B — phenotypic differences result from genetic diife-
rences among parthenogenetic clones
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ksztalt ciala nie zmienia sie sezonowo, powszechne jest natomiast wspol-
wystepowanie w tym samym czasie osobnik6w o réznych fenotypach w
obrebie jednego srodowiska. Tak wiec zgodnie z pogladami Zareta zasieg
zjawisk cyklomorfozy ograniczalby sie do stref klimatu umiarkowanego,
podczas gdy polimorfizm bylby rozpowszechniony jedynie w tropikach.
Zgodnie natomiast z Mitchellem (1978), ktory powotuje si¢ na wy-
niki pracy Kerfoota (1977a) i wlasne badania, sezonowej zmiennosci
morfologlczne] W umlarkowane] strefie klimatycznej nleJednokrotme to-
warzyszy¢ moze wyrazny polimorfizm.

Do tej pory wiele watpliwosci wywoluje dziedziczny bgdz adapta-
tywny charakter zmiennosci morfologicznej, nie znane sa mechanizmy
dzialania czynnikow warunkujacych jej przejawianie sie 1 dyskusyjne
jest jej znaczenie. Artykul ten jest probe} przedstawienia znanych kon-
cepcji i hipotez dotyczacych zmiennosci oraz stanu i kierunkow naJ-
nowszych badan w tej dziedzinie.

2. Przyczyny zmiennosSci morfologiczne]
organizmow planktonowych

Zjawiska zmiennosci morfologicznej powszechne sa wsrod plankto-
nowych glonow (giownie Bacillariophyceae 1 Dinophyceae), pierwotnia-
kow (Lobosa), wrotkow (glownie Brachionidae) i skorupiakéow (Cladncera
1 w mniejszym stopniu Copepoda). Poza wielkoscig i proporcjami ciala
zmienne sa u skorupiakow ksztalt i wysokos¢ glowy, diugos¢ anten
I i IT pary, dlugos¢ mucro, kolca ogonowego, oraz u glonow, skorupia-
kow i wrotkow wystepowame i dlugosc wszelkiego rodza]u wyrostkow
1 kolecow (rys. 2) 1.

Do chwili obecnej zmieniajg sie i ewoluuja poglady doty czace bez-
posrednich przyczyn wywolujgcych zmienno$¢ morfologiczng planktonu.
Nie znalazly potwierdzenia przypuszczenia Krdtzschmara (1908)
i Hartmanna (1918), ze jedynym zrodlem zmiennosci morfologiczne]
organizmow planktonowych jest degeneracja genetyczna wynikajgca
z partenogenetycznego typu rozrodu. Podobnie dzis juz tylko historyczne
znaczenie ma poglad Wolterecka (1909), ze sezonowe zmiany W
ksztalcie 1 proporcjach ciala, bedac niezalezne od czynnikow zewnetrz-
nych, spowodowane sg specyficznym dla gatunku, genetycznie uwarun-
kowanym cyklem u identycznych genotypowo pokoclen partenogenetycz-
nyvch. Jako przyczyne zmiennosci (np. Cladocera) Woltereck (1909)
podawal tez wysoki ,,poziom odzywiania” lub ogoélniej] —  wzmozong
aktywnos$¢ metaboliczna, mierzona np. zuzyciem tlenu czy czestotliwescia
uderzen serca. Ten sam autor sadzil, ze wydzielana przez samice do
komory legowej substancja nieznanej natury pobudza wzrost helmu
u embrionéw Daphnia. Wobec braku dowodéw potwierdzajacych istnie-
nie takiej substancji takze i ta hipoteza (tzw. preindukcji) wkrotce
upadia.

Obecnie wiekszos¢ badaczy zgodna jest co do tego, ze za zjawl-
ska zmiennoéci odpowiedzialne sg zaré6wno czynniki genetyczne, jak
i warunki srodowiska naturalnego. Czynniki natury genetycznej, a wiec

1 Obszerny i bogato ilustrowany przeglad prac opisujacych zjawiska polimor-
fizmu u roéznych gatunkéw planktonowych znalez¢é mozna u Hutchinsona
(1967).
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Rys. 2. Zmiennos$¢ ksztaltow organizmoéw planktonowych
1 — Dinophyceae, 2 — Rotatoria, 3 — Bosminidae, 4 — Daphnidae, 5 — Cyclopoida
Zaczerniono te czesci ciala, ktéorych ksztalt badZ rozmiary sg zmienne w réznych
warunkach sSrodowiskowych (zmienne sg przy tym ksztalt, wielkos¢é i proporcje
calego ciala)
Shape variability among planktonic organisms
1 — Dinophyceae, 2 — Rotatoria, 3 — Bosminidae, 4 — Daphnidae, 5 — Cyclopoida
Parts of the body with shape or size variable under different environmental con-

ditions are shaded. At the same time shape, size and proportions of the whole
body may vary

genetyczna konstytucja gatunku, warunkujg potencjalng zdolnos¢ osob-
nikow jednego gatunku do formowania roznych morfotypow, natomiast
stopien realizowania tych teoretycznych mozliwosci uzalezniony jest od
czynnikéw srodowiskowych, tzn. cytujac Shapiro (1976): ,,Czynniki
srodowiskowe dajg impuls do przejawienia sie cechy uwarunkowanej
genetycznie”.

Sposréd czynnikéw sSrodowiskowych, ktére mogg wywolywac
zmiennos¢ morfologiczng organizmoéw planktonowych, najczesciej] wymie-
nia sie temperature, mieszanie wody, swiatlo, koncentracje 1 rodzaj po-
karmu. Ponadto, jak wykazaly badania ostatnich lat, takze i obecnosc
drapieznik6w w s$rodowisku, poprzez wydzielang przez nie substancje
o charakterze organicznym, stymulowa¢ moze pewne zmiany moriolo-
giczne u ich potencjalnych ofiar. Wielokrotnie obserwowano w warun-
kach naturalnych i laboratoryjnych zaréwno wplyw pojedynczych czyn-
nikow srodowiskowych, jak tez efekty ich kompleksowego oddziaiywa-
nia. W warunkach laboratoryjnych, gdy eksperymenty ustawione byly
pod katem uchwycenia efektow dzialania jednego okreslonego czynnika,
na ich podstawie mozna bylo wyciggng¢ wnioski, ze zmiany jego nate-
zenia rzeczywiscie warunkujg przejawianie sie zmiennosci. W warun-
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kach naturalnych dziala i zmienia sie rownoczesnie szereg czynnikow,
a efekty ich dzialania mogg sie wzajemnie znosi¢ lub modyfikowac, co
jest oczywiscie trudne do odtworzenia w laboratorium. Stagd na obecnym
etapie badan zadnemu z wymienionych czynnikow nie mozna przypisac
decydujgcej roli w stymulowaniu zmiennosci morfologicznej organizmow
planktonowych.

Mechanizmy dzialania tych czynnikow nie sg w pelni poznane. Nie
ma pewnosci, ktore z nich w bezposredni sposéb warunkuja przejawia-
nie sie zmiennosci, ktéore z nich z kolei w sposéb posredni, poprzez zmia-
ny swego natezenia implikuja zmiany czynnikow bezposrednio stymulu-
jacych zmiennos$¢, a ktore majg jedynie charakter sygnaléw, informu-
jacych o natezeniu decydujgcych dla zmiennosci czynnikéw. Przyklado-
wo wzrost temperatury moéglby by¢ uznany za bezposrednig przyczyne
zmiennosci, o ile w warunkach podwyzszonych temperatur nastepowala-
by taka zmiana natezenia metabolizmu, ktéra automatycznie pociggnela-
by za sobg modyfikacje struktury. Towarzyszace zmianom temperatury
zmiany koncentracji pokarmu rowniez powodowa¢ moga pewne mody-
fikacje ksztaltu, zatem pociggajac za sobg zmiany w natezeniu innych
czynnikéw srodowiskowych, temperatura tym razem w sposob posredni
stymulowaé¢ moze przejawianie sie zmiennosci. Z temperaturg w mniej
lub bardziej wyrazny sposob wigze sie wystepowanie 1 liczebnos¢ dra-
pieznych form w s$rodowisku, a wiec mozna scbie wyobrazi¢ sytuacje,
gdy wzrost temperatury dziatatby jedynie jako sygnal informujgcy ofia-
re o obecnosci drapieznika, a w konsekwencji niejednokrotnie jako bo-
dziec do takiej przebudowy struktury ofiary, ktoéra utrudnilaby drapiez-
nikowi jej schwytanie i zjedzenie.

Odrebng zupelnie kwestig, dyskutowana w kolejnych rozdzialach,
jest ,,optacalnos¢” modyfikacji morfologicznych w specyficznych warun-
kach srodowiska. Nie jest powiedziane, czy strukturalne przeksziatcenia
powodowane przez zmiany okreslonych czynnikow s$rodowiskowych sa
adaptacjg do zmiany tych wlasnie czynnikow, czy tez przydatne sg w
zupeinie innych sytuacjach, wynikajgcych dopiero ze zmian natezenia
tych czynnikow. Przykladowo modyfikacje struktury w warunkach wy-
sokich temperatur nie muszg by¢ i prawdopodobnie nie sg adaptacja do
wvsokich temperatur, ale do wynikajgcych z nich zmian lepkosci i ge-
stosci wody.

Postaram sie w tym miejscu dokona¢ krotkiego przegladu tych
czynnikow srodowiskowych, ktéorych role w zjawiskach zmiennosci wie-
lokrotnie juz opisywano, nie wdajgc sie jednak.- we wnikliwg analize
mechanizmow ich dzialania.

Twierdzono wiec, ze wysoka temperatura wody w miesigcach letnich
stymuluje wzrost liniowych rozmiaréw ciata oraz liczby 1 diugosci kol-
cow Ceratium (Wesenberg-Lund 1908, Entz 1927). Obserwacje
te potwierdzili, hodujac bruzdnice w réznych temperaturach w warun-
kach laboratoryjnych, Huber i Nipkov (1923) 1 Huber-Pesta-
lozzi (1938). W niskich temperaturach wody, zgodnie z Lauter-
bornem (1901), wzrastajg takze rozmiary ciala i dilugos¢ tylnego kolca
wrotkow. Do podobnych wnioskow doszedt Sterzynski (1979) ana-
lizujac bogaty material pochodzacy z 30 jezior pomorskich, w ktérych
trzy gatunki wrotkow — Keratella cochlearis Gosse, Keratella quadrata
(O. F. Miiller) 1 Kellicotia longispina (Kellicot) osiggaja w czerwcu
wieksze rozmiary ciata i wiekszg diugos¢ kolcow niz w wyzszych tempe-
raturach wody w lipcu. Podobnych obserwacji dokonali takze Pe jler
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(1957, 1962), Pourriot (1964, 1973) oraz Lindstrom i Pejler
(1975) hodujaec wrotki roznych gatunkow w warunkach laboratoryjnych,
w zmiennych temperaturach. Jedynie Gallagher (1957) podaje od-
wrotng zaleznos¢ dla Keratella cochlearis. Temperatura wymieniana jest
przez wielu autorow jako czynnik decydujacy o zmiennosci rozmiaréow
wielu skorupiakow: w nizszych temperaturach wody osobniki wolniej
rosng, ale osiggajag wieksze rozmiary ciata. Rzeczywiscie, osobniki letnich
pokolen Daphnia i Bosmina majag mniejsze rozmiary niz osobniki poko-
len zimowych i wezesnowiosennych (Wiktor 1961, Weglenska 1970).
W wyzszych temperaturach rowniez Copepoda, zgodnie z Cokerem
(1933), KozZzminskim (1936) i Tonollim (1961), osiagaja mniej-
sze rozmiary ciata i glowotulowia. Wykazano eksperymentalnie (O s t-
wald 1904 dla Daphnia cucullata Sars, Coker i Addlestone 1938
dla D. ambigua Scourfield), ze od temperatury zalezy takze wielkosc
helmu nowo narodzonych osobnikow; wplyw jej zaznacza sie jedynie w
polowie okresu embriogenezy, wczesne ani pozne stadia embrionalne nie
sq na temperature wrazliwe. Istotnie, w niskich temperaturach wody zi-
ma i wiosna osobniki Daphnia majg zaokraglony ksztalt glowy, a wydtu-
zanie jej nastepuje w okresie od maja do lipca (Hutchinson 196%).
Anteny Daphnia kroétsze sag w niskich niz w wysokich temperaturach
(Jacobs 1967, Egloff 1968). W podobny sposéb od temperatury za-
lezy wedlug Wesenberg-Lunda (1908), Liedera (1953) i Ker-
foota (1975a) dlugos¢ anten I pary i mucro Bosmina, przy czym Ker-
foot pewng role przypisuje takze koncentracji pokarmu. Kolec ogonowy
Daphnia osigga natomiast wieksza dlugos¢ w wyzszych temperaturach
(Egloff 1968).

Istniejg pewne dowody, Ze obok temperatury czynnikiem wywotu-
jacym zmiennos¢ morfologiczng organizméw planktonowych sg turbulen-
cyjne ruchy wody. Wykazano eksperymentalnie (Brooks 1947 dla
Daphnia galeata mendotae Birge i Hrbacek 1959 dla D. cucuilata),
ze turbulencja, ktorej wplyw zaznacza sie w toku ontogenezy, potrzebna
jest do wzrostu helmu. Ze wzgledu na to, ze mieszanie wedy towarzyszv
zmianom temperatury, rzeczywisty wplyw turbulencji jest w warun-
kach naturalnych trudny do uchwycenia. Badania Jacobsa (1962) wy-
kazaly, ze ruchy wody nie wywieraja efektu w ciemnosci, i chociaz bez-
posredni wplyw swiatla na zmienno$s¢ morfologiczng nie jest znany, to
z eksperymentéw Jacobsa (1962) i Hazelwooda (1966) wynika, ze
wzmaga ono efekt turbulencji i wspdolnie z nig stymuluje wzrost heimu
Daphnia.

Czynnikiem, ktéory na rowni z temperatura stymuluje zmiennosc
morfologiczng, jest wedlug niektorych badaczy obfitos¢ pokarmu w sro-
dowisku. Z nig Quartier (1948) wigzal wielkos¢ kolonii okrzemek
z rodzajow Asterionella 1 Tabellaria — kolonie skladajgce sie z oSmiu
1 wiecej komorek spotykane sg w planktonie glownie latem, natomiast
matle kolonie, liczagce nie wiecej niz 3-4 komorki — wiosng. Od obfitosci
pokarmu w Srodowisku uzaleznione sg takze wielkos¢ 1 ksztalt ciala
wrotkow, co zaobserwowali Dieffenbach i Sachse (1911) oraz
eksperymentalnie wykazali Buchner, Mulzer i Rauh (1957) po-
przez glodzenie i Green (1960) poprzez podawanie pokarmu w nad-
miarze. W warunkach niewielkiej koncentracji pokarmu obserwowano
u niektorych gatunkow, np. Brachionus calyciflorus Pallas, wzrost roz-
miaréw ciala i dlugosci kolcow (Erman 1962), u innych za$, np.
Euchlanis dilatata Ehrenberg zmniejszanie rozmiarow ciala (King
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1967). Pomiary osobnikow Keratella cochlearis dokonane przez Hill-
pbricht-Ilkowskag (1972) oraz trzech gatunkéw wrotkow (Keratella
cochlearis, K. quadrata i Kellicotia longispina) w 30 jeziorach pomor-
skich dokonane przez Sterzynskiego (1979) wykazaly, ze wyzsze]
trofii (wiekszej zasobnos$ci pokarmowej) towarzyszy zmniejszanie sie cal-
kowitej dlugosci ciata, dlugosci lorica i kolcow. W warunkach obfitosci
pokarmu obserwowano wzrost rozmiaréw ciala niektérych Cladocera, np.
z rodzaju Daphnia (Manuilova 1955, Weglenska 1970) i Bosmina
(Wiktor 1961, Weglenska 1970). Wraz ze wzrostem ilosci pokarmu
bakteryjnego nastepuje wedilug Manuilovej (1955) zmniejszanie sie
stosunku dlugosci tulowia do wysokosci glowy u niektorych getunkow
z rodzaju Daphnia (np. D. longispina O. F. Miiller).

Obok koncentracji takze rodzaj pokarmu wymieniany jest jako
wazny czynnik decydujgcy o zmiennosci morfologicznej, przede wszyst-
kim planktonowych wrotkow (Beauchamp 1928, Kikuchi 1931,
Gilbert 1973, 1975, 1977, 1978). Beauchamp (1928) wymiennie po-
dajagc wrotkom z gatunku Brachionus bidentata Anderson glony z ro-
dzajow Polytoma i Chlamydomonas stwierdzil, ze zmiana pokarmu z jed-
nego rodzaju glonéw na inny stymuluje u tego gatunku rozwé6j kolcow.
Stosunkowo dokladnie poznano fizjologiczny wplyw, jaki wywiera za-
wartos¢ witaminy E (o-tokoferolu) w pokarmie na zmiennos¢ niekto-
rych wrotkéw z rodzajow Asplanchna. W obecnosci e-tokoferolu w za-
leznosci od jego stezenia, wrotki te tworza kilka réznych form ksztaltem
przypominajgcych krzyz lub dzwon; hodowane w warunkach diety po-
zbawionej tokoferolu majg workowaty ksztalt ciala (Birky 1964, 1969,
Gilberti Thompson 1968, Gilbert i Birky 1971, Gilbert
1973, 1975, KabayiGilbert 1978). Czynniki srodowiskowe takie jak:
temperatura, pH, koncentracja i rodzaj pokarmu modyfikujg reakcje na
witamine E w minimalnym stopniu, jednak w-mnieobecnosci tokoferolu
stvmulowa¢ mogag pewne. niewielkie zmiany morfologiczne (Gilbert
1975, 1977, Kabay i Gilbert 1978). Duze zageszczenia wrotkow
wzmagajg efekt tokoferolu, dlatego tez zageszczenie populacji moze byc¢
wedlug Birky' ego (1969) waznym czynnikiem regulujgcym wystepo-
wanie morfologicznie réznych form Asplanchna, a takze towarzyszace
zmiennosci morfologicznej roznice w sposobie rozrodu.

Wielu badaczy koncentruje sie od do$¢ dawna wokol zagadnien
zwigzanych z obecnoscia w srodowisku drapieznych form, ktore, naj-
prawdopodobniej na drodze fizjologicznej, stymulowa¢ mogg u swych
potencjalnych ofiar pewne zmiany morfologiczne. I tak na przyktad
substancja organiczna o charakterze bialkowym wydzielana do srodo-
wiska przez drapiezne wrotki z rodzaju Asplanchna stymuluje wzrost
kolecow u ich ofiar — gatunkéw z rodzaju Brachionus-i Filinia (B e a u-
champ 1952a, 1952b, Pourriot 1964, 1974, Gilbert i Waage
1967, Halbach 1970, 1971a, 1971b, 1972). Nie jest wykluczone, ze
przyszle badania dostarcza wiecej podobnych przykladow stymuizcji
zmian morfologicznych u gatunkéw w szczegdlny sposob narazonych na
presje drapieznikow.

Odmienne przyczyny decyduja o sezonowej zmieniiosci moriolo-
gicznej pierwotniakéw Lobosa. Jej podstawe stanowi wediug Sch 6 n-
borna (1962) wykorzystanie roznego rodzaju materiaiow do budowy
skorupki, zwigzane z okresowymi zmianami stref bytowania. Przykia-
dowo Difflugia limnetica Levander w miesigcach leftnich bytuje w
srodjezierzu i jako materiat do budowy kolnierzykowatej skorupki wy-
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korzystuje pancerzyki okrzemek z rodzaju Cyclotella, a reszte roku spe-
dza przy dnie w litoralu, budujgc pozbawione koinierzyka skorupki
z piasku.

Podsumowujac ten skrétowy przeglad najwazniejszych “przyczyn
wywolujacych zmiennos$¢é, stwierdzi¢ raz jeszcze nalezy, ze chociaz sto-
sunkowo dokladnie poznano morfologiczne efekty dzialania poszczegol-
nych czynnikow srodowiskowych na organizmy planktonowe, to wiedza
o mechanizmach ich dzialania jest wciaz niepelna 1 wymaga szeregu
uzupeinien.

3. Funkcjonalne znaczenie zmiennosci

Zdolnos¢ do podlegania specyficznym, kierunkowym modyfika-
cjom struktury w szczegélnych warunkach srodowiska, majgc podstawy
genetyczne, moze (zgodnie z Shapiro 1976) stanowi¢ przedmiot se-
lekeji.

Chociaz wedlug M ayra (1974) znane sg przykiady polimorfizmu
neutralnego, gdy nie ma miedzy fenotypami roéznic przystosowawczych,
uwaza sie, ze cecha, ktora jest szeroko rozpowszechniona, musi przed-
stawia¢ jakas wartosc. Nawet jesli czestos¢ wystepowania danej cechy
jest nie wieksza niz 1%, to i tak wedlug Forda (1965) jest ona uprzy-
wilejowana przez dobor.

Funkcjonalne znaczenie zmiennosci morfologicznej organizmow
planktonowych nie zawsze jest oczywiste. Na przyklad Wagler (1936)
uwazal, ze zmienno$¢ nie majgc zadnego znaczenia funkcjonalnego jest
jedynie przejawem ,,dobrego samopoczucia’ osobnikow w oplymalnych
warunkach srodowiskowych. Wediug Cok era (1939) natomiast wszel-
kiego rodzaju modyfikacje struktury sg jedynie formg przechowywania
nadwyzki materialu w lecie, w warunkach obfitosci pokarmu. Do te]
pory nie we wszystkich przypadkach wyjasniono funkcjonalg role zmien-
nosci, np. wiele watpliwosci wywoluje mozliwe znaczenie polimorfizmu
wrotkow z rodzaju Asplanchna (Kabay i Gilbert 1978). Nalezy
jednak przypuszczac¢, ze zmiennosc¢, a Scislej mowigc warunkujgca ja
informacja genetyczna, nie bylaby podtrzymywana przez szereg pokolen,
gdyby nie miala zadnego lub znikome znaczenie (Brooks 1957a, Hu t-
chinson 1967). Szansa utraty zdolnosci do formowania réznych mor-
fotypow jest wedlug Bro ok sa (1957a) odwrotnie proporcjonalna do ich
adaptatywnej wartosci. )

Najwczesniejsze koncepcje przypisujace zmiennosci okreslone
znaczenie funkcjonalne (zrédel ich nalezy szuka¢ w pogladach Wesen -
berg-Lunda 1908) opierajg sie na zalozeniu, ze wszelkie zmiany
o charakterze heteroauksezy, istotg ktorej jest wzrost lub redukcja nie-
ktorych czesci ciala wstosunku do innych (Needham i Lerner
1940), a wiec formowanie kolcow, helmu, zmiany diugosci anten, itd.,
zwiekszaja opor ciala, co przeciwdziala biernemu opadaniu w toni
wodnej i pozwala na utrzymywanie sie na odpowiednich gleboxkesciach.
Mialoby to szczegolne znaczenie latem, gdy w zwigzku ze wzrostem
temperatury woda ma mniejsza gestos¢ i lepkosé (w 35°C tylko w 40%o
tak lepka jak w 5°C), a wiec utrzymanie sie na dogodnych gtebokosciach
wymaga badz dodatkowych nakladow energii, badz wyksztalcenia specy-
ficznych struktur zapobiegajacych opadaniu. Obserwacje Bowkie wi-
cza (1929) nad biernym opadaniem narkotyzowanych wioslarek wyka-
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zaly, ze szybkos¢ opadania majgcych helm osobnikéw Daphnia longispina
O. F. Miller i D. cucullata jest kilkakrotnie mniejsza niz tempo opada-
nia pozbawionych helmu osobnikow D. magna Straus. Podobng funkcje
wedlug Fritza (1935) pelnig kolce Ceratium — szersze, o dluzszych
kolcach osobniki opadajg o 30%0 wolniej niz smukle z krétkimi kolcami.
W utrzymywaniu sie skorupiakéw na dogodnych glebokosciach biorg
takze udzial anteny, o czym $wiadczy fakt, ze amputacja lub skrocenie
o kilka segmentéow anten I pary wioslarek powoduje kozioltkowanie w
tyl lub bierne opadanie w slupie wody (Brooks i Hutchinson
1950). Zmiany o charakterze heteroauksezy nie zawsze jednak w suge-
rowany sposob idg w parze ze zmianami lepkos$ci i gestosci wody, np.
ty]ny kolec Keratella cochlearis czy anteny I pary Bosmina coregoni
-Baird ulegaja wyraznemu skréceniu latem. Stusznosé koncepcji We s on-
berga-Lunda podwazyli teoretycznie Brooks i Hutchinson
(1950) oraz eksperymentalnie Jacobs (1964), wykazujqc ze formy
Daphnia z helmem opadajg szybciej w toni wodnej niz osobniki tego
samego gatunku pozbawione helmu. Eksperymentalne usuwanie helmu
Daphnia cucullata (Woltereck 1909, 1913) i D. galeata mendotae
(Jacobs 1964) udowodnilo, ze osobniki majgce helm nie tyle woiniej
opadajg w toni wodnej, co wykazuja sklonno$¢ do poruszania sic bor-
dziej w poziomie niz w pionie (co rowniez ma znaczenie w utrzymy-
waniu sie na dogodnych glebokosciach). Zmiany morfologiczne Ceratium
majg wedlug Huber-Pestalozziego (1938) wieksze znaczenie dla
zahamowania ruchéw wirowych niz dla bezposredniego zapobiegania
opadaniu.

Zgodnie z pogladami Hrbacka (1959) te osobniki Daphnia cu-
cullata, ktore posiadaja helm, skuteczniej opierajg sie pradoin wody.
Podobng funkcje przypisywano dlugim kolcom wrotkéow (Erman
1962) — mialyby one dziata¢ jako stabilizatory pozwalajgce zwierzeciu
przeciwstawic sie strumieniowi wody, dziatlajgcemu wzdiuz podiuznej
0si ciala. Zmienno$¢ dilugosci kolcow ma wedlug Er mana funkcjonal-
ne znaczenie polegajace na usprawnieniu sedymentacji zawiesiny pokar-
mowej, co jest szczegdlnie wazne w warunkach matej koncentracji
pokarmu. W optymuinych warunkach pokarmowych dnza intensywnosc
pracy aparatu wrotnego — a wiec diugie holce — nie sa potrzebne

Z, rozmiarami glowy, a wiec takze z rozwojem helmu pozytywnie
skorelowany jest rozwoj wumiesnienia anten, co wedlug Heberta
(1978b) pozwala przypuszczac¢, ze helm posrednio odgrywa wazna role
W zwiekszeniu efektywnosci plywania. Rozwoj helmu zapewnialby ko-
rzysci przede wszystkim latem, w warunkach wysokich temperatur
kiedy czestos¢ ruchow anten wzmaga sig¢ znacznie.

Najnowsze koncepcje przypisujg zmiennosci morfologicznej zna-
czenie w redukcji Smiertelnosci zwigzanej z drapieznictwem. Selekcja fa-
woryzuje te osobniki (klony), ktore ze wzgledu na okreslong wielkose,
ksztait, barwe lub obecnos¢ specyficznych struktur sg trudniej dostepne
jako pokarm dla drapieznikéow. Przykladowo osobniki Daphnia, ktore
os1ggajag mniejsze rozmiary ciala, rzadziej padajg ofiarg ryb planktono-
zernych (Hrbacek 1962). Zgodnie 2z hipoteza ,,size-efficiency”
BrooksaiDodsona (1965) ryby planktonozerne kierujace sie wzro-
kiem przy zdobywaniu pokarmu wybieraja ofiary o wigkszych rozmia-
rach ciala jako bardziej widoczne. Wzrastajagca na wiosne presja ryb
planktonozernych skierowana jest przede wszystkim na osobniki duze,
a wigc selekcja faworyzowac¢ bedzie osobniki o malych rozmiarach ciala.

3§
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Zmniejszenie rozmiarow ciala Daphnia zwigzane jest wedlug Brooksa
(1957b, 1965) z rozwojem helmu do chwili osiagniecia dojrzatosci, zatem
osobniki majgce helm jako mniejsze i mniej widoczne sg uprzywiiejo-
wane w selekcji. Na stusznos¢ tego pogladu wskazywatby z jednej stro-
ny fakt, ze zasieg geograficzny skrajnie zmienionych Daphnia pokrywa
sie z zasiegiem planktonozernych Coregonidee (m.in. Hebert 1978h),
a z drugiej, ze zmniejszanie rozmiarow ciata w poigczeniu z modyfika-
cjami struktury nastepuje gilownie w miesigcach letnich, gdy presja
ryb jest najsilniejsza. Modyfikacje budowy 1 rozwdj specyficznych strul-
tur, takich jak helm czy kolce, czynigc zwierze mniej widocznym dla
drapieznika, zapewniaja jednoczesnie wediug Brooksa (1965) pod-
trzymanie Kkrytycznej biomasy i1 energii potrzebnej do szybkiej repro-
dukecji. Jednak zgodnie z danymi Jacobsa (1967) helm zwieksza bio-
mase Daphnia jedynie o 1,1%, kolec ogonowy o 0,019, a energia zma-
gazynowana w kolcu i w helmie stanowi zaledwie 1/7 energii jaja spo-
czynkowego. Ponadto J acobs (1967) wykazal, ze osobniki majgce heim
opadaja szybciej w toni wodnej, a wiec rozwo0j helmu zwigzany jest
z dodatkowymi wydatkami energetycznymi na utrzymanie sie w siupie
wody.

W sSwietle obserwacji Greena (1967), Zareta (1972a, 1972b) oraz
Zaretai Kerfoota (1975 cechg, wedlug ktorej ryby selekcjonuja
pokarm sg nie tyle rozmiary ciala ofiary, co powierzchnia lokalnego
nagromadzenia pigmentu w jej oku. Osobniki o duzych oczach sg latwie]
dostrzegane i chwytane, zas formy o zredukowanej powierzchni oka jako
mniej widoczne sg uprzywilejowane w selekcji. Redukcja oka mozhiwa
jest, jak sie okazuje, jedynie u tych form, ktére podtrzymujg zmiennosc
morfologiczng okolicy glowowej, np. u majgcych helm osobnikow:
Daphnia lumholtzii Sars (Green 1967), D. dubia Herrick 1 D. galeata
mendotae (Zaret 1972a, 1972b), czy u wyksztalcajgcych rog osobni-
kow Ceriodaphnia cornuta Sars (Zaret 1972a, 1972b). Ostabiona po-
przez redukcje powierzchni oka orientacja tych zwierzat w toni wodne]
jest wedlug Zareta (1972a, 1972b) rekompensowana dzieki obecnosci
helmu czy rogu, ktéore pomagaja w orientacji i utrzymywaniu si¢ na
okreslonych glebokosciach. Zmianom ksztaltu nie zwigzanym z okolicq
glowowa nie towarzyszy redukcja powierzchni oka.

Cecha, wedlug ktérej drapiezniki selekcjonuja pokarm jest nie
tylko pigmentacja oka, ale takze zabarwienie ciala hemoglobing — silnie]
zabarwione osobniki jako bardziej widoczne latwiej padaja ofiarg ryb
(Vinyard i OBrien 1975, 1976) i drapieznych Notonectidae
(OBrien' i Vinyard 1978). Te osobniki, ktéore bytuja w po-
wierzchniowych warstwach wody, intensywnie penetrowanych przez ry-
by planktonozerne, maja zgodnie z obserwacjami Greena (1967) zre-
dukowang ilos¢ pigmentu. Selekcja i w tym przypadku faworyzuje roz-
woj helmu, ktory dzieki temu, ze krazy w nim bezbarwna hemolimia,
zaopatrujaca miesnie anten w tlen, a wiec czesciowo zastepujaca hemo-
globine w jej funkcjach, pozwala zwierzeciu zachowac¢ normalng zycio-
wa aktywnos$¢ nawet wtedy, gdy i1los¢ hemoglobiny jest znacznie zredu-
kowana (Hebert 1978b). Helm zapewnia fizjologiczne korzysci szcze-
g6lnie w miesigcach letnich, kiedy ze wzgledu na intensywne zerowa-
nie ryb pozadane jest zmniejszenie ilosci hemoglobiny, a w zwigzku ze
wzrostem temperatury anteny pracujga we wzmozonym tempie (il e-
bert 1978b).
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Zgodnie z pogladami Dodsona (1974) formy, ktore ze wzgledu na
swoja wielkosc czy barwe narazone sg na presje ryb planktonozernych,
redukuja widoczne partie ciala przy jednoczesnym zmniejszeniu swych
rozmiarow. Natomiast te, ktore narazone sg na presje bezkregowcow
drapieznych, wyksztalcajg wszelkiego rodzaju utwory hyalinowe jak
helm, rogi, kolce i ostonki, utrudniajace schwytanie 1 zjedzenie (rys. 3).
Dobrym przykladem jest tu wioslarka Holopedium gibberum Zaddach,
wyksztalcajgca galaretowata oslonke, ktora zwieksza rozmiary ciata w
stopniu zabezpieczajacym przed atakiem drapieznych bezkregowcow
(gtownie larw Chaoborus sp.), a jednoczesnie przezroczystos¢ ostonki
czyni te wioslarke niewidoczng dla ryb (Allan 1973). Tego typu struk-
tury obronne oraz zmienno$¢ ksztaltow obserwowane sg rzeczywiscie
jedynie u tych osobnikow, ktore ze wzgledu na swag wielkos¢ w naj-
‘wiekszym stopniu narazone s3 na presje drapieznych bezkregowcow
(rys. 3). Przykltadowo wedlug Dodsona (1974) zmianom strukturalnym

o

predatory f;eding intensity

.
-
»

-
-
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intensywnos$¢ zerowania drapieznika

wielkosé ofiary

size of prey

Rys. 3. Model zaleznosci miedzy wielkoscig ofiary a intensywnoscia zerowania
drapieznika
Strukturalne modyfikacje obserwuje sie jedynie U osobnikéw, ktére ze wzgledu

na swag wielkos¢ sg szczegdlnie narazone na presje drapiezcy (wg Dodsona 1974,

zmodyfikowane)
Model relating the size of prey and the predator’s grazing intensity

Structural modifications are observed only among individuals highly exposed to

predatory pressure, because of their size (after Dodson 1974, modified)

podlegaja jedynie te glony, ktére wymieniane sg przez Porter (1973)
jako chetnie zjadane przez filtratory planktonowe. I tak na przyklad
dlugie kolce Staurastrum pinque Teiling, przy jednoczesnym zwieksze-
niu rozmiarow ciala zabezpieczaja wedlug Dodsona (1974) przed
schwytaniem przez Daphnia, podczas gdy osobniki o krotkich kolcach

13
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sg znacznie latwiej i czesciej odlawiane. Prawdopodobnie podobng funk-
cje pelmig kolce Ceratium. Takze wrotki stanowigce pokarm drapiez-
nych Asplanchna, a wyksztalcajace w jej obecnosci diugie kolce utrud-
niajace schwytanie, sg3 w stosunku do osobnikéw o krotkich kolcach
uprzywilejowane w selekcji (Beauchamp 1952a, 1952b, Gilbert
1966, 1967, 1973). Wyjatek stanowi tu Keratella cochlearis, u ktorej wy-
dluzanie kolcéw nastepuje pozng zimg 1 wczesng wiosng, kiedy inten-
sywnos¢ drapieznictwa jest niska (Carlin 1943). Na podobnej zasadzie
diugie antenule i mucro Bosmina longirostris stanowig wedlug K e r-
foota (1975b, 1977a, 1977b) ochrone przed presja drapieznych Copepo-
da. Wydtuzone antenule skutecznie zabezpieczaja przed atakiem od stro-
ny glowy, chroniac jednoczesnie anteny jako jedyny narzgd ruchu, na-
tomiast dlugie mucro chroni przed drapieznikiem od brzusznej strony
ciala (od strony szczeliny karapaksu).”Jak wynika z badan Kerfoota nad
populacja tego gatunku w Union Bay (Washington), w obrebie zbiornika
widoczne jest wyrazne zréznicowanie w przesirzennym rozmieszczeniu
morfologicznie réoznych form Bosmina. W strefie otwartej wody, gdzie
intensywnie zerujg drapiezne Copepoda, dominujg fenotypy z diugimi
antenulami i mucro, ktore czynig ofiare znacznie trudniej dostepng dla
drapieznika, natomiast przy brzegu, w strefie aktywnie penetrowanej
przez ryby planktonozerne eliminujgce ofiary najwieksze i najbardziej
widoczne, osobniki o krotkich antenulach i mucro, jako uprzywilejo-
wane w selekcji, sg reprezentowane najliczniej. Osobniki o cechach po-
srednich sg selektywnie usuwane z obu stref zbiornika i w zadnej z nich
nie sa tak liczne, jak fenotypy skrajne (rys. 4).

Rys. 4. Przestrzenne rozmieszczenie roznych form Bosmina w zbiorniku wodnym
(na przykladzie Union Bay, Washington, wg Kerfoota 1975, 1977a, 1977b)

W litoralu aktywnie penetrowanym przez ryby planktonozerne dominujg morfo-
typy o krétkich antenulach i mucro. W pelagialu, gdzie intensywnie zerujg
drapiezne Copepoda, najliczniej reprezentowane sg fenotypy o dilugich antenulach
i mucro. Osobniki te o cechach posrednich sg selektywnie usuwane z obu stref
zbiornika. Presja kregowcoOw 1 bezkregowcOw drapieznych podirzymuje wiec
zmiennos¢ morfologiczng Bosmina

Spatial distribution of different forms of Bosmina in a water body (accor-ding to
situation observed by Kerfoot 1975, 1977a, 1977b in Union Bay, Washington)
In the littoral actively 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 inveriebrates
thus keeps up the morphological variability of Bosmina
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Tak wiec presja ryb planktonozernych i bezkregowcow drapiez-
nych podtrzymuje zmiennos¢ morfologiczng organizmow planktono-
wyvch, a strukturalne modyfikacje sa niewatpliwie jedna ze strategil
zyciowych, umozliwiajagcych gatunkom przetrwanie w warunkach silnej]
presji drapieznikéw. Morfotypy o ,,normalnych”, nie zmienionych ksztai-
tach nie sg wedlug Dodsona (1974) adaptatywne, ale zachowujg ma-
terial i energie do produkcji wszelkiego rodzaju obronnych struktur w
tych okresach, gdy drapieznictwo czyni to koniecznym. Z badan K e r-
foota (1977b) i Kerfootai Pastoroka (1978) nad B. longirostris
wynika, ze im diuzej populacja przebywa w zasiegu drapieznika, tym
mniej energii zuzywa na rozrod i normalng zyciowg aktywnosé¢, a tym
wiecej na rozwoj przystosowan umozliwiajgcych przetrwanie w warun-
kach silnej presji. Tak wiec powszechnie uznawana przez ekologow
1 ewolucjonistow prawidlowos¢ znalazla potwierdzenie takze i w zespo-
iach planktonowych. Ze wzgledu na to, ze rozwdj struktur obronnych
wymaga nakladow energii, ktéora mogtaby by¢ zuzyta do zwiekszenia
tempa wzrostu czy produkcji wiekszej liczby jaj, w nieobecnosci dra-
pieznika nie sg one podtrzymywane, a energetyczne naklady kierowane
sag w pierwszym rzedzie na aktywnos¢ ruchowa i rozréd (Dodson
1974). Wydaje sie zatem uzasadniona przeprowadzona przez Lévinsa
(1968) analogia miedzy fakultatywnie przejawiajgcg sie zmiennoscig mor-
fologiczng organizmow planktonowych i produkcja przez bakterie enzy-
mow induktywnych, takich jak np. f-galaktozydaza, syntetyzowana je-
dynie w obecnosci odpowiedniego substratu — galaktozy.

4. Uwagi koncowe

Wydaje sie, ze zasadniczo trzy typy czynnikéw reguluja zjawiska
zmiennoscl morfologicznej organizmow. planktonowych: (1) czynniki na-
tury genetycznej decyduja o potencjalnych zdolnosciach do formowa-
nia roznych morfotypow, (2) czynniki srodowiskowe daja impuls do
uzewnetrznienia sie cechy uwarunkowanej genetycznie, natomiast (3)
sily selekcji réznorodnos¢ te podtrzymujg (rys. 5).

Wobec stwierdzenia, ze selekcja faworyzuje osobniki o zmienio-
nych, zmodyfikowanych ksztaltach, tzn. optymalny w danych warun-
kach genotyp, spodziewac¢ by sie mozna, ze doprowadzi ona po pewnym
czasie do ujednolicenia populacji pod wzgledem tego genotypu. Utrzy-
manie statej czestosci genow w populacji jest jednak mozliwe — badz
na drodze selekcji, ktéra w ciggu roku zmienia kierunek (cechy fawory-
zowane np. latem stajg sie niekorzystne zimg) (rys. 5), badz na drodze
ujemnego sprzezenia zwrotnego, polegajgcego na tym, ze przy zbyt du-
ze] czestoscl genotypu szanse jego przezycia malejg i staje sie cn nie-
korzystny nawet w stalych warunkach srodowiskowych. Inaczej mowiac
dla utrzymania stalej czestosci genow w populacji, pomiedzy czestoscia
genotypu a jego wartoscig adaptacyjng zachodzi¢ powinna wedtug J a-
cobsa (1961) odwrotna korelacja. Nie bez znaczenia jest takze fakt, ze
niektore formy narazone ze wzgledu na okreslong wielkos¢ czy barwe
na silng presje drapieznikOw majag w porownaniu z ,niechetnie” zjada-
nymi osobnikami tego samego gatunku wiekszg plodnosé, wiekszy po-
tencjal rozrodczy, efektywniej wykorzystujg pokarm, wczesniej osiggaja
dojrzatos¢, majag wieksze szanse przezycia w niekorzystnych warunkach
srodowiskowych (rys. 5). Tego typu obserwacji dokonal np. Zaret
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Rys. 5. Mozliwe drogi utrzymania stalej czestosci genébw w populacji

Specyficzne warunki srodowiska pozwalaja rozwingé sie tylko niektorym formom
(B 1 D). Nie wszystkie formy maja jednakowa zdolno$¢ do reprodukcji (jednako-
wga plodnosé¢) 1 nie wszystkie wykorzystuja zasoby sSrodowiska réwnie efektywnie.
Stad niektére rozwijajg sie liczniej (B) niz inne (D). O ile presja drapieznikow
(sily naturalnej selekcji) skierowana bylaby na formy dominujgce (B) 1 o ile
kolejna zmiana warunkéw S$rodowiskowych pozwolilaby rozwingé sie formom A
i C — utrzymanie stalych proporcji miedzy formami, a w konsekwencji stalej
czestosci gendbw w populacji, byloby mozliwe |

Possible ways of keeping a constant gene frequency in a population

Specific environmental conditions allow the development of certain forms only
(B and D). Not all forms have the same reproductive abilities (identical fecundity),
and not all use the environmental resources as effectively. Thus some are more
numerous (B) than others (D). If pressure of predators (forces of natural selection)
would be directed against dominant forms (B) and if successive changes of environ-
mental conditions would allow forms A and C 1o develop, then is would be
possible to maintain constant proportions among forms and thus a constant fre-

quency of genes in the population

(1969, 1972a, 1972b) nad Ceriodaphnia cornuta, O’ Brien i Vinyard
(1978) nad Daphnia carinata. |

Roéznorodnos¢ genetyczna zapewnia gatunkom polimorficznym
wediug Dobzshansky ego (1951) lepsze wykorzystanie srodowiska.
Jeden genotyp wykazuje ograniczong tolerancje ekologiczng, natomiast
iIm wieksze jest bogactwo genotypéw, tym wieksze prawdopodobienstwo,
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ze¢ beda wsrod nich i takie, ktore przezyja okresowe zmiany warunkow
otoczenia, szczegdlnie o charakterze gwaltownym. Tak wiec populacja
czerpie z gromadzenia zmiennosci oczywiste korzysci. Nadmierna roézno-
rodnos¢ prowadzi jednak do niepotrzebnej produkcji wielu genotypow,
gorzej przystosowanych do warunkow lokalnych, zatem zbyt duza
zmiennosS¢ jest wedlug Mayra (1963) rownie niepozgdana. jak jedno-
rodnos¢. Przeciwdzialajgc zbyt waskiej specjalizacji i zapewniajgc gatun-
kom zwiekszong elastycznos¢ w stosunku do zmiennych warunkoéow sro-
dowmkowych polimorfizm dostarcza niewgtpliwie materiatu dla proce-
sow ewolucyjnych.

Zmiennos¢ rozmiarow i ksztaltow organizmow planktonowych jest
zatem konsekwencjg podtrzymywania specyficznej konstytucji genetycz-
nej, ktora pozwala osobnikom i gatunkom rozwija¢ sie i funkcjonowaé
w szerokim spektrum zmienno$ci czynnikéw sSrodowiskowych i umozli-
wia wielu z nich kosmopolityczne wystepowanie.

Bardzo gorgco dzigkuje Panu Maciejowi Gliwiczowi za slowa zachety do
napisania tego artykulu, za czas, jaki poswiecit mi w trakcie przygotowywania go
do druku oraz za cenne dla mnie dyskusje, uwagi i wskaz6éwki.

Paniom: Annie Hankiewicz i Danieli Kozerze, Panom: Andrzejowi Kowal-
czewskiemu i Zygmuntowi Olszewskiemu oraz Kolegom z Zakladu Hydrobiologii
Uniwersytetu Warszawskiego jestem wdzieczna za stale okazywana mi Zyczliwosé
i pomoc.

Artykul ten zostal czeSciowo przygotowany w ramach tematu dotowanego
przez Komitet Ekologii PAN.

Summary

This is a review of concepts and hypotheses on morphological variability
of planktonic organisms, since Lauterborn’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 wvariability are common among planktonic
algae (mainly Bacillariophyceae and Dinophyceae), protozoans (Lobosa), rotifers
(mainly Brachionidae) and crustaceans (Cladocera and to a lesser extent Copepo-
da). Apart 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 variability are basically controlled by three
types of factors: (1) genetic factors decide about the potential ability to form
various morphotypes, (2) environmental factors give an impulse for manifestalion

of a genetically conditioned character, whereas (3) selection keeps up this di-
versity.

Seasonal morphological variability may be either due to plasticity of geno-
types in relation to environmental changes, or phenotypic cycles may be caused
by seasonal changes in relative frequencies of genetically differing clones. Spatial
variability may be due to genetic differences among parthogenetic clones or to
differences in abilities of one genotype to produce morphologically different pheno-
types under varying conditions (Fig. 1). Thus potential abilities of individuals of
one species to form different morphotypes are conditioned by factors of a genetic
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character, but the realization of these theoretical abilities depends on environmen-
tal factors. Among environmental factors which may cause morphological varia-
bility of planktonic organisms the most frequently mentioned are: temperature,
water mixing, light, concentration and kind of food, presence of predators which
by organic substances excreted into the environment may stimulate some morpho-
logical changes of their potential prey. It can not be said for sure which of these
factors are directly responsible for this variability, which indirectly — by changes
in their intensity imply changes of factors directly responsible for variability, and
which inform only about the intensity of factors decisive for wvariability.

Variability, to put it more precisely, the genetic information responsible
for it, would not be maintained by generations, if it would not have any or only
slight functional significance. The possible significance of structural modifications
allowing to exist at suitable water depths is discussed. All changes, based on an
increase or reduction of some parts of the body in relation to others increase the
resistance of the body, and they may counteract the rotational motion of orga-
nism, help to move horizontally and to face water currents. Morphological varia-
bility is also of undisputable importance for the reduction of mortality due to
predation. Selection favours individuals (clones) which, because of a determined
size, shape, colour or presence of specific structures, are more resistant to be
caught by predatory invertebrates and vertebrates (Figs. 3 and 4).

Selection, by favouring individuals of modified shape, could result after
some time in the formation of a uniform population as regards a given genotype.
But constant frequency of genes in a population (Fig. 5) can be maintained either
by selection, changing its direction during the year, or by negative feedback, i.e.
when at too high genotype frequency its chances for survival decrease, and it
becomes unfavourable even under constant environmental conditions. Therefore
in order to maintain constant frequency of genes in a population, a reverse corre-
lation should take place between the frequency of a genotype and its adaptive
value.

Polymorphism of planktonic organisms is a result of maintaining the speci-
fic genetic constitution which allows them to function in a broad spectrum oi
variability of environmental factors and allows many of them the common

occurrence.
Pismiennictwo

Allan D. 1973 — Competition and the relative abundances of two cladocerans
-- Ecology, 54: 484—498.

Beauchamp P. de 1928 — Coup d’oeil sur les recherches récentes relatives
aux Rotiferes et sur les meéthodes qui leur sont applicables — Bull. biol. 62:
51—125. “ |

Beauchamp P. de 1952a — Un facteur de la variabilité chez les Rotiferes du
genre Brachionus — C. r. hebd. Acad. Sci. Paris, 234: 573—575.

Beauchamp P. de 1952b — Variation chez les Rotiféeres du genre Brachionus
— Compt. Rend. Acad. Sci. Paris, 235: 1355—1356.

Birky C. W. jr 1964 — Studies on the physiology and genetics of the rotifer
Asplanchna. I. Methods and physiology — J. exp. Zool. 155: 273—288.

Birky C. W. jr 1969 — The developmental genetics of polymorphism in the
rotifer Asplanchna. III. Quantitative modification of developmental responses to
vitamin E by the genoma, physiological state, and populations density of respond-
ing females — J. exp. Zool. 170: 437—448.



ZMIENNOSC MORFOLOGICZNA ORGANIZMOW PLANKTONOWYCH

Bowkiewicz J. 1929 — Schwebephase in der Bewegung der Cladoceren und
Viskositdt des Wassers — Int. Rev. ges. Hydrobiol. Hydrogr. 22: 146—156.
Brooks J. L. 1947 — Turbulence as an environmental determinant of relative
growth in Daphnia — Proc. natn. Acad. Sci. U.S.A. 33: 141—148.

Brooks J. L. 1957a — The species problem in freshwater animals — (W: The
species problem. Red. E. Mayr) — AAAS Publ. 50: 81—1009.

Brooks J. L. 1957b — The systematics of North American Daphnia — Mem. Conn.
Acad. Arts Sci. 13: 1—180.

Brooks J. L. 1965 — Predation and relative helmet size in cyclombrphic Daphnia
— Proc. Natn. Acad. Sci. U.S.A. 53: 119—126.

Brooks J. L, Dodson S. J. 1965 — Predation, body size and composition of
plenkton — Science, N.Y. 150: 28—35. “

Brooks J. L, Hutchinson G. E. 1950 — On the rate of passive sinking
of Daphnia — Proc. Natn. Acad. Sci. U.S.A. 36: 272—277.

Buchner H, Mulzer F, Rauh F. 1957 — Untersuchungen {iiber die Varia-
bilitdt der Radertiere. 1. Problemstellung und vorlaufige Mitteilung {iber die

Ergebnisse — Biol. Zbl. 76: 289—315.

Carlin B. 1943 — Die Planktonrotatorien des Motalastrom: zur Taxonomie
und Okologie der Planktonrotatorien — Meddn Lunds Univ. limnol. Instn 35:
255—255.

Coker R. E. 1933 — Influence of temperature on size of freshwater copepods

(Cyclops) — Int. Revue ges. Hydrobiol. Hydrogr. 29: 406—436.

Coker R. E. 1939 — The problem of cyclomorphosis in Daphnia — Q. Rev. Biol.
14: 137—148. g

Coker R. E, Addlestone H. H. 1938 — Influence of temperature on cycio-
morphosis in Daphnia longispina — J. Elisha Mitchell scient. Soc. 54: 45—175.
Dieffenbach H, Sachse R. 1911 — Biologische Untersuchungen an Rédertie-
ren in Teichgewdssern — Int. Revue ges. Hydrobiol. Hydrogr., Biol. Suppl. 3:
1-—93.

Dobzhansky Th. 1951 — Genetics and the origin of species — Columbia Univ.
Press, New York.

Dodson S. J. 1974 — Adaptive change in plankton morphology in response to

size — selective predation: A new hypothesis of cyclomorphosis — Limnol.
Oceanogr. 19: 721—729.
Egloff D. A. 1968 — The relative growth and seasonal variation of several

cyclomorphic structures of Daphnia catawba Coker in natural populations — Arch.
Hydrobiol. 65: 325—359.

Entz G. 1927 — Beitrdage zur Kenntnis der Peridineen II. resp. VII. Studien an
Siisswasser — Ceratien — Arch. Protistenk. 58: 344—440.

Erman L. A. 1962 — Ciklomorfoz i pitanie planktonnych kolovratok — Zool.
Z. 41: 998—1003.

Ford E. B. 1940 — Polymorphism and taxonomy (W: The new systematics. Red.
J. Huxley) — Clarendon Press, Oxford, 493—513.

Ford E. B. 1965 — Genetic polymorphism — M. T. T. Press, Cambridge, Mass.
Fritz F. 1935 — Uber die Sinkgeschwindigkeit einiger Phytoplanktonorganismen
— Int. Revue ges. Hydrobiol. Hydrogr. 32: 424—43l.

Gallagher J. J. 1957 — Cyclomorphosis in the rotifer Keratella cochlearis
(Gosse) — Trans. Am. microsc. Soc. 76: 197—203. -

Gilbert J. J. 1966 — Rotifer ecology and embryological induction — Science
N. Y. 151: 1234—1237.

Gilbert J. J. 1967 — Asplanchna and postero-lateral spine production in
Brachionus calyciflorus — Arch. Hydrobiol. 64: 1—62. '

19



20 JOANNA PIJANOWSKA

Gilbert J. J. 1973 — The induction and ecological significance of gigantism
in the rotifer Asplanchna sieboldi — Science, N. Y. 181: 63—66.

Gilbert J. J. 1975 — Polymorphism and sexuality in the rotifer Asplanchna,
with special reference to the effects of prey-type and clonal variation — Arch,
Hydrobiol. 75: 442—483.

Gilbhert. J. J. 1971 — Effect of ‘the non-tocopherol component of the diet on
poiymorphism, sexuality, biomass, and reproductive rate of the rotifer Asplanchna
steboldi — Arch. Hydrobiol. 80: 375—397.

Gilbert J. J. 1978 — Selective feeding and its effect on polymorphism and
sexuality in the rotifer Asplanchna sieboldi — Freshw. Biol. 8: 43—50.

Gilbert J. J, Birky C. W. jr 1971 — Sensitivity and specifity of the Asplan-
chna response to dietary a-tocopherol — J. Nutr. 101: 113—126.

Gilbert J. J, Thompson G. A. jr 1968 — a-tocopherol control of sexuality
aind polymorphism in the rotifer Asplanchna — Science, N. Y. 159: 734—736.
Gilbert J. J, Waage J. K. 1967 — Asplanchna, Asplanchna — substance and
postero-lateral spine lenght wariation of the rotifer Brachionus calyciflorus in
a natural environment — Ecology, 48: 1027—1031.

Green J. 1960 — Zooplankton of the River Sokoto. The Rotifera — Proc. zool.
Soc. Lond. 135: 491—523. -

Green J. 1967 — The distribution and variation of Daphnia lumholtzii (Crusta-
cea: Cladocera) in relation to fish predation in Lake Albert, East Africa —
J. Zool. 151: 181—197.

Halbach U. 1970 — Die Ursachen der Temporalvariation von Brachionus culy-
ciflorus Pallas (Rotatoria) — Oecologia, 4: 262—318.

Halbach U. 1971a — Zum Adaptivwert der Zyklomorphen von Dornenbildung
von Brachionus calyciflorus Pallas (Rotatoria). I. Rauber — Beute — Beziehung
in Kurzzeit — Versuchen — Oecologia, 6: 267—288.

Halbach U. 1971b — Seasonal selection as a factor in rotifer cyclomorphosis
— Naturwissenschaften, 6: 326—32T7.

Halbach U. 1972 — Assoziations Koeffizient an dreier planktischer Rotatorien-
arten im Freiland und ihre Deutung auf Grund interspezifischer Beziehungen
(Konkurrenz, Rduber — Beute — Beziehung) — Oecologia, 9: 311—3184.
Hartmann O. 1918 — Studien iiber den Polymorphismus der Rotatorien mit
pesondered Berucksichtigung von Anuraea acullata — Arch. Hydrobiol. 12: 210—
<09,

Hazelwood D. H. 1966 — Illumination and turbulence effects of relative
growth in Daphnia — Limnol. Oceanogr. 11: 212—216.

Hebert P. D. N. 1978a — Cyclomorphosis in natural populations of Daphnia
cephalata King — Freshwat. Biol. 8: 79—90.

Hebert P. D. N. 1978b — The adaptive significance of cyclomorphosis in Daphn:a:
more possibilities — Freshwat. Biol. 8: 313—320.

Hillbricht-Ilkowska A. 1972 — Morphological variation of Keratella co-
enhlearis (Gosse) (Rotatoria) in several Masurian lakes of different trophic level —
Pol. Arch. Hydrobiol. 19: 253—264.

Hrbacek J. 1959 — Circulation of water as a main factor influencing the deve-
lopment of helmets in Daphnia cucullata Sars — Hydrobiologia, 13: 170—185.

Hrbacek J. 1962 — Species composition and the amount of zooplankton in
relation to the fish stock — Rozpr. ¢sl. Akad. Véd, Rada MPV, 72: 1—116.
Huber-Pestalozzi G. 1938 — Das Phytoplankton des Siisswassers. Syste-
matik und Biologie. Allgemeiner Teil. Blaualgen, Bakterien, Pilze — Binnenge-
wasser 16, Teil 1, ss. 342.



ZMIENNOSC MORFOLOGICZNA ORGANIZMOW PLANKTONOWYCH

Huber G, Nipkov F. 1923 — Experimentelle Untersuchungen iiber Entwick-
lung und Formbildung von Ceratium hirundinella O. F. Miiller — Flora Jena,
16: 114—215.

Hutchinson G. E. 1967 — A treatise on limnology II. Introduction to lake bio-
logy and the limnoplankton — John Wiley and Sons, Inc. New York, London,
Sydney, ss. 1115.

Jacobs J. 1961 — Cyclomorphosis in Daphnia galeata mendotae Birge, a case
of environmentally controlled allometry — Arch. Hydrobiol. 58: 7—T71.
Jacobs J. 1962 — Light and turbulence as co-determinants of relative growth

rates in cyclomorphic Daphnia — Int. Revue ges. Hydrobiol. Hydrogr. 47: 146—156.
Jacobs J. 1964 — Hat der hohe Sommerhelm zyklomorpher Daphnien einen An-
passungswert — Verh. int. Verein. Limnol. 15: 676—683.

Jacobs J. 1967 — Untersuchungen zur Funktion und Evolution der Zyklomorpho-
se bei Daphnia, mit besonderer Berﬁcksichtigung der Selektion durch Fische —
Arch. Hydrobiol. 62: 467—541.

Kabay M. E, Gilbert J. J. 1978 — Polymorphism in the rotifer Asplanchna
sieboldi. Intensivity of the body-wall-outgrowth response to temperature, food
density, pH and osmolarity differences — Arch. Hydrobiol. 83: 377—390.

Kerfoot W. C. 1975a — Seasonal changes of Bosmina (Crustacea, Cladocera) in
Frains Lake, Michigan: laboratory observations of phenotypic changes induced by
inorganic factors — Freshwat. Biol. 5: 227—243.

Kerfoot W. C. 1975b — The divergence of adjacent populations — Ecology,
56: 1298—1313.

Kerfoot W. C. 1977a — Competition in cladoceran communities: the cost of
evolving defenses against copepod predation — Ecology, 58: 303—313.

Kerfoot W. C. 1977b — Imphcatmns of copepod predation — Limnol. Oceanogr.
22: 316—326.

Kerfoot W. C.,, Pastorok R. A. 1978 — Survival versus competition: evo-
lutionary compromises and diversity in the zooplankton — Verh. int. Verein.
Limnol. 20: 362—374.

Kikuchi K. 1931 — Formation of the lateral spines in Brachionus pala —
J. Fac. Sci. Imp. Univ. Tokyo, Sec. 4, 2: 163—169.

King Ch. E. 1967 — Food, age and thy dynamics of a laboratory population
of rotifers — Ecology, 48: 111—128.

KozZzminski Z. 1936 — Morphometrische und 0©kologische Untersuchungen an

Cyclopiden der Strenuus-Gruppe — Int. Revue ges. Hydrobiol. Hydrogr. 33: 161—

231.

Krdtzschmar H. 1908 — Uber den Polymorphismus von Anuraea aculeata

Ehrbg. Variationsstatistische und experimentelle Untersuchung — Int. Revue ges.
Hydrobiol. Hydrogr. 1: 623—675.

Lauterborn R. 1901 — Der Formenkreis von Anuraea cochlearis. Ein Beitrag
zur Kenntnis der Variabilitdt bei Rotatorens. I Teil: Morphologische Gleiderung
des Formenkreises — Verh. naturh.-med. Ver. Heidelb. 7: 412—4483.

Lauterborn R. 1904 — Der Formenk_reis von Anuraea cochlearis. Ein Beitrag
zur Kenntnis der Variabilitdat bei Rotatorens. II Teil: Die cyclische oder tempo-
rale Variation von Anuraea cochlearis — Verh. naturh.-med. Ver. Heidelb. 7:
529—621.

Levins R. 1968 — Evolution in changing environment — Princeton University
Press, Princeton, ss. 120.
Lieder U. 1953 — Beitrdge zur Kenntnis der Genus Bosmina. 1I. Uber Bestarde

zwischen einigen Formtypen der Coregoni-Kreises — Arch. Hydrobiol. 47: 453—
469.

21



22 JOANNA PIJANOWSKA

———

Lindstrom K., Pejler B. 1975 — Experimental studies on the seasonal va-
riation of the Rotifer Keratella cochlearis (Gosse) — Hydrobiologia, 2—3: 191—197.

Manning B. J, Kerfoot W. C,, Berger E. M. 1978 — Pﬂenotypes and ge-

notypes in cladoceran populations — Ewvolution, 32: 365—374.
Manuilova E. F. 1955 — O svjazi izmecivosti pelagiceskich Cladocera s razvi-
tem bakterij v vodoeme — Dokl. AN SSSR, 103: 1111—1114.
Mayr E. 1963 — Animal species and evolution — Harvard University Press,

Cambridge, Mass., ss. XIV + T797.

Mayr E. 1974 — Populacje, gatunki i ewolucja — Wiedza Powszechna, War-
szawa, Ss. 592.

Mitchell B. D. 1978 — Cyclomorphosis in Daphnia carinata King (Crustacea:

Cladocera) from two adjacent sewage lagoons in South Australia — Aust. J. mar.
Freshwater Res. 29: 565—576.
Needham J, Lerner J, M. 1940 — Terminology of relative growth-rates —

Nature, Lond. 146: 618. ‘

O'Brien W. J.,, Vinyard G. L. 1978 — Polymorphism and predation: The
effect of invertebrate predation on the distribution of two varieties of Daphnia
carinata in South India Ponds — Limnol. Oceanogr. 23: 452-—460.

Ostwald W. 1904 — Experimentelle Untersuchungen iiber den Saisonpoly-
morphism bei Daphniden — Arch. Entw Mech. Org. 18: 415—451.

Pejler B. 1957 — On variation and evolution in planktonic Rotatoria — ool
Bidr. Upp. 32: 1—66.

Pejler B. 1962 — On the variation of the rotifer Keratella cochlearis (Gosse)
— Zool. Bidr. Upps. 35: 1—1T7.

Porter K. G. 1973 — Sclective grazing and differential digestion of algae by
zooplankton — Nature, Lond. 244: 179—180.

Pourriot R. 1964 — Etude experimentale de wvariations morphologiques chez
certaines espéces de Rotiféres — Bull. Soc. zool. Fr. 89: 555—561.

Pourriot R. 1973 — Rapports entre la temperatura, la taille des adultes, la
longueur des oeufs et le taux de developpement embryonnaire chez Brachionus
calyciflrous Pallas (Rotifera) — Annls Hydrobiol. 4: 103—115.

Pourriot R. 1974 — Relations predateur-proie chez les Rotiféres: Influence du
predateur (Asplanchna brightwelli) sur la morphologie de la proie (Brachionus
bidentata) — Annls Hydrobiol. 5: 43—55.

Quartier A. 1948 — Sur le comportement de Tabellaria fenestrata (L:Vngb.)

Ktz. dans les trois lacs sub-jurassiens — Schweiz. Z. Hydrol. 10: 13—22.
Schénborn W. 1962 — Uber Planktismus und Zyklomorphose bei Difflugia
limnetica (Levander) Penard — Limnologica, 1: 21—34.

Shapiro A. M. 1976 — Seasonal polyphenism (W: Evolutionary biology. Vol
9. Red. M. K. Hecht, W. C. Steere, B. Wallace) — Plenum Press, New York
and London, 259—333.

Sterzynski W. 1979 — Fecundity and body size of planktonic rotifers in 30
Polish lakes of wvarious trophic state — Ekol. pol. 27: 307—321.

Tonolli V. 1961 — Studio sulla dinamica del popolamento di un copepode
(Eudiaptomus vulgaris Schmeid.) — Mem. Ist. ital. Idrobiol. 13: 179—202.
Vinyard G. L, OBrien W. J. 1975 — Dorsal light response as an index of
prey preference in bluegill surfish (Lepomis macrochirus) — J. Fish. Res. Bd
Can. 32: 1860—1863.

Vinyard G. L, OBrien W. J. 1976 — Effects of light and turbidity on the
reactive distance of bluegill (Lepomis macrochirus) — Ecology, 55: 1042—10352.



ZMIENNOSC MORFOLOGICZNA ORGANIZMOW PLANKTONOWYCH

Wagler E. 1936 — Die Systematik und geographische Verbreitung des Genus

Daphnia O. F. Miiller mit besondered Beriicksichtigung der siidafrikanischen Arten
— Arch. Hydrobiol. 30: 505—556.

Wesenberg-Lund C. 1908 — Plankton investigations of the Danish lakes.

General Part: The Baltic freshwater plankton, its origin and variation — Dan.
freshw. biol. lab. No 5, Nordisk Forlag, Copenhagen, ss. 389.
Weglenska T. 1970 — Zagadnienie wplywu temperatury i pokarmu na roz-

wo0j, wzrost osobniczy i plodnos$é zooplanktonu — Wiad. ekol. 16: 3—21.
Wiktor K. 1961 — Wplyw warunkéw srodowiska na zmiennosé¢é populacji Bosini-
na coregonit, Daphnia hyalina i Daphnia cucullata — Ekol. pol. A, 9: 79—97.
Woltereck R. 1909 — Weitere exper. Unters. iib. Artveranderung, speciell iiber
das Wesen quant. Artunterschiede bei Daphniden — Verh. dt. zool. Ges. 19: 110—

LT3
Woltercck R. 1913 — Uber Funktion, Herkunft u. Entstehungsursachen der
sogen. Schwebefortsdtze pelagischer Cladoceren — Zoologica, Stuttg. 67: 475—550.

Zaret T. M. 1969 — Predation-balance polymorphism of Ceriodaphnia cornuta
Sars — Limnol. Oceanogr. 14: 301—303.

Zaret T. M. 1972a — Predator-prey interaction in a tropical lacustrine ecosy-
stem — Ecology, 53: 234—257.

Zaret 'T. M. 1972b — Predators, invisible prey, and the nature of polymorphism
in the Cladocera (class Crustacea) — Limnol. Oceanogr. 17: 171—184.

Zaret T. M., Kerfoot W. C. 1975 — Fish predation on Bosmina longirostris.
Body-size selection versus visibility selection — Ecology, 56: 232—237.

23



