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Kosmos
PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

OKRZEMKI W MORSKIM EKOSYSTEMIE ANTARKTYKI

WSTĘP

Glony mikroskopowe występują w wodach 
polarnych jako fitoplankton, glony lodu mor
skiego i mikrofitobentos (H o r n e r , S c h r a d e r

1982).
Najlepiej zbadanym siedliskiem jest kolum

na wody zasiedlana przez fitoplankton. Wiel
kość produkcji pierwotnej fitoplanktonu po
wstającej w oceanach była określana w różny 
sposób, a wartości podawanych ilości znacznie 
się wahały. Pierwszy szacunek wielkości produ
kcji pierwotnej w oceanach był oparty na po
miarach metodą tlenową i wynosił 155 Gt C/rok 
(lGt = 109t) (R il e y  1944). Pomiary ilości zasy
milowanego dwutlenku węgla wykazywały, że 
produkcja oceaniczna wynosi od 12- 
15 Gt C/rok (St e e m a n -N ie l s e n  i J e n s e n  1957) 
do 80 Gt C/rok (C e j t l in  1983). Wykorzystanie 
danych uzyskanych z obserwacji satelitarnych 
pozwoliło na uściślenie, że rośliny planktonowe 
w oceanach wiążą około 45-50 Gt C w ciągu 
roku, co jest mniej więcej taką samą ilością, 
jaka powstaje w wyniku produkcji roślin lądo
wych (L o n g h u r s t  i współaut. 1995), chociaż 
biomasa fitoplanktonu w oceanach wynosi tyl
ko około 1-2% globalnego węgla roślinnego 
(F a l k o w s k i 1994). Produkcja pierwotna w Oce
anie Antarktycznym obejmującym około 
58106 km2 wynosi 8,2 Gt C rok -1 (L o n g h u r s t  
i współaut. 1995) stanowiąc około 1/6 produ
kcji pierwotnej Wszechoceanu.

Zbiorowisko fitoplanktonu oceanicznego, 
mimo jego wielkiej produktywności, tworzy sto
sunkowo niewielka liczba gatunków; jest szaco
wana na około 5000 gatunków (T e t t  i B a r t o n

1995) lub na 3444-4375, w tym od 1365 do 
1773 gatunków okrzemek (S o u r n ia  i współaut.

1991). Organizmy wchodzące w skład fitoplan
ktonu należą do trzech frakcji wielkościowych, 
pikoplanktonu (< 2 pm), w którym przeważają 
sinice, nanoplanktonu o wielkości komórek od 
2 pm do 20 pm składającego się głównie z 
autotroficznych wiciowców, ale również okrze
mek oraz mikroplanktonu zdominowanego 
przez okrzemki o wielkości komórek od 20 pm 
do 200 pm. Mikroplankton roślinny nazywany 
jest również fitoplanktonem sieciowym, bowiem 
można go złowić używając sieci planktonowych. 
Od początku badań fitoplanktonu Antarktyki 
uważano, że okrzemki są głównym producen
tem w Oceanie Antarktycznym. Badania prze
prowadzone na początku lat osiemdziesiątych 
wykazały, że zawartość chlorofilu a w nano- 
planktonie wynosiła około 70% (B r ó c k e l  1981, 
E l- S a y e d  1988), a na poszczególnych stacjach 
niekiedy nawet 100% (L ip s k i 1985, W e b e r , E l - 
S a y e d  1987). Okazało się jednak, że nanofito- 
plankton dominuje zwykle w rejonach i okre
sach, w których zachodzi niewielka produkcja. 
Niestabilna kolumna wody oraz wyjadanie 
okrzemek przez kryla to czynniki, które tworzą 
warunki sprzyjające niskiemu rozwojowi ogól
nego fitoplanktonu, przy dominacji nanoplan
ktonu nad okrzemkami (K o p c z y ń s k a  1992). 
Wielosezonowe dane wskazują, że okrzemki są 
głównym składnikiem okresowych zakwitów fi
toplanktonu (C l a r k e  i L e a k e y  1996). Zagęszcze
nia barwników fotosyntetyzujących w warstwie 
powierzchniowej oceanu wskazują na asyme
tryczne rozprzestrzenienie fitoplanktonu w wo
dach otaczających Antarktydę mimo, że wię
kszość cech fizykochemicznych jest rozmiesz
czona równomiernie. Asymetria występowania
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fitoplanktonu w Antarktyce jest spowodowana 
kierunkiem prądu wokółpolarnego i dostępno
ścią krzemionki w wodach powierzchniowych 
(Sullivan i współaut. 1993). Spośród organi
zmów występujących w dużych ilościach w 
planktonie roślinnym Antarktyki głównie 
okrzemki wykorzystują krzemionkę do budowy 
swej ściany komórkowej. Są one więc głównym 
składnikiem fitoplanktonu w czasie jego inten
sywnego rozwoju.

Szacunki ogólnej produkcji pierwotnej za
chodzącej w lodzie morskim Antarktyki wyno
szą od 1-4% (ARRIGO i współaut. 1997) do 20- 
30% (Naumov 1985) ogólnej produkcji w Antar
ktyce. Biocenozy sympagiczne występujące w 
lodzie morskim są zdominowane przez okrzem
ki, w których zawarte jest około 80% węgla 
organicznego obecnego w lodzie morskim (G ar
rison i współaut. 1986).

Ilość biomasy i produkcji roślinnej w siedli
skach bentosowych jest dotąd nieokreślona. W

sublitoralu produkcja pierwotna fitomikroben- 
tosu zasiedlonego wyłącznie przez okrzemki jest 
zbliżona do produkcji zachodzącej w pelagialu 
(G ilb e r t  199la), albo ją przewyższa (Dayton i 
współaut. 1986).

Ogólny bilans krzemionki potwierdza, że 
okrzemki tworzą około 75% produkcji pierwot
nej w Oceanie Antarktycznym (T re gu e r  i współ
aut. 1995). Okrzemki, oprócz dominującego 
udziału w produkcji, mają również wielkie zna
czenie jako gatunki indykatorowe. Jako jedyna 
grupa spośród producentów mogą być rozpo
znane do poziomu gatunkowego i policzone w 
różnych zbiorowiskach z na tyle wystarczającą 
dokładnością, aby można było je porównać 
(G arrison i współaut. 1986). Dlatego okrzemki 
wykorzystywane są jako wskaźniki historii geo
logicznej Antarktyki (Zielinski i G ersonde 
1997), jak i aktualnie istniejących łańcuchów 
troficznych w Oceanie Antarktycznym (L igo
wski 1993a).

CO TO SĄ OKRZEMKI?

Okrzemki (Bacillariophyta) są roślinami mi
kroskopijnej wielkości i osiągają wymiary od 
2 |im do ponad 2 mm. Z tego powodu dopiero 
wynalezienie mikroskopu umożliwiło ich odkry
cie, a rozwój mikroskopii ich dokładniejsze po
znanie. Zależność była wzajemna, bo skorupki 
okrzemek używane były jako obiekty do testo
wania jakości obiektywów mikroskopowych.

Prawdopodobnie już Leeuvenhoek widział 
okrzemki, ale pierwsze udokumentowane 
stwierdzenie ich występowania nastąpiło na po
czątku XVIII wieku. Nieznany z nazwiska od
krywca zauważył w prostym mikroskopie i na
rysował przyczepiony do rzęsy wodnej orga
nizm, który przypomina gatunek okrzemki Ta
bellaria Jlocculosa Roth (Kutzing) (Round i 
współaut. 1990). Początkowo jednokomórkowe, 
ruchliwe okrzemki zaliczano do królestwa zwie
rząt (B ory  1822). Dopiero w pracy Kutzinga 
(1844) wszystkie formy okrzemek zostały uzna
ne za rośliny. W wieku XIX, wraz z rozwojem 
mikroskopu świetlnego, następował postęp w 
klasyfikacji okrzemek. Był to wiek wielkich wy
praw eksploracyjnych, w czasie których zbiera
no kolekcje okrzemek z całego świata. Jako 
jedne z pierwszych zostały opracowane zbiory 
pochodzące z Antarktyki. E h renberg  (1844) 
opisał okrzemki lodu morskiego, a Castracane 
(1886) okrzemki planktonowe.

Okrzemki (Bacillariophyta) są roślinami 
jednokomórkowymi, wolnożyjącymi, jak i przy
czepionymi do podłoża. Łacińska nazwa okrze
mek została wyprowadzona od pierwszego ro

dzaju Bacillaria opisanego przez Gmelina w 
1791 roku (Round i współaut. 1990). Okrzemki 
charakteryzują się wieloma cechami, które po
zwalają im zasiedlanie różnych siedlisk we 
wszystkich typach zbiorników wodnych, zarów
no słodkowodnych, jak i morskich oraz w glebie 
i na wilgotnych skałach. Tylko wyjątkowo duże 
zasolenie wody lub jej wysoka temperatura 
uniemożliwia zasiedlanie naturalnych zbiorni
ków wodnych przez okrzemki.

Rozmnażające się płciowo okrzemki są w 
stadium wegetatywnym diplontami (H oeck i 
współaut. 1995). Ściana komórkowa okrzemek 
składa się warstwy organicznej oraz z uwodnio
nej w różnym stopniu krzemionki (Si02) i ma 
kształt okrągłej (Centricae) lub wydłużonej 
(Pennatae) skorupki składającej się z nieco wię
kszego wieczka (epitheca) oraz mniejszego de
nka (hypotheca). U wielu rodzajów należących 
do Pennatae występują szczeliny będące miej
scem styku protoplastu z otoczeniem. Okrzem
ki, w których występuje szczelina, mają zdol
ność do przyczepiania się do stałego podłoża, a 
nawet pełzania po nim. Mogą też wędrować 
przez mniej stały substrat, jak muł lub piasek. 
Jest to jedyna możliwość samodzielnego poru
szania się okrzemek, ponieważ wegetatywne ko
mórki okrzemek są pozbawione wici. Jedyne 
wici i to nietypowe, bo o układzie mikrotubuli 
9+0, spotykane są tylko u ruchliwych gamet 
męskich. Chloroplasty mają barwę żółtą lub 
żółto-brunatną, ponieważ obecny w nich chlo
rofil a i c jest maskowany przez brązowy barw
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nik fukoksantynę; występują też — (3-karoten, 
diatoksantyna i diadinoksantyna. W małych 
ilościach są spotykane również inne barwniki 
(H oeck  i współaut. 1995). Mają one różne spe
ktra pochłaniania światła, co umożliwia 
okrzemkom prawie równomierne wykorzysty
wanie światła o długości fali od 400 nm do 
niemal 700 nm (Tanada 1951), czyli z całego 
zakresu promieniowania fotosyntetycznie czyn
nego. Materiałami zapasowymi są: wielocukier 
chryzolaminaiyna i tłuszcz występujący w po
staci kropel. Duża zawartość białek i tłuszczów 
w okrzemkach powoduje, że są one wysokoe
nergetycznym pokarmem dla roślinożerców, a 
ich wartość kaloiyczna wynosi 525 kal/100g 
(B a rash kov 1972). Wysoka zawartość tłusz
czów jest cechą szczególnie ważną dla okrzemek 
planktonowych.

Gęstość cytoplazmy komórek fitoplanktonu 
wynosząca od 1,03 do 1,10 g cm-3 jest z reguły 
większa od gęstości wody morskiej, której ciężar 
właściwy wynosi od 1,021 do 1,028 g cm-3. 
Większość składników organizmów występują
cych w planktonie jest cięższa od cytoplazmy, 
na przykład białka mają ciężar właściwy około
1.3 g cm-3, węglowodany około 1,5 g cm-3, a 
kwasy nukleinowe około 1,7 g cm-3 (W a lsh by  i 
R eyn o ld s  1980). Wyjątkowo ciężkie są mineral
ne składniki ściany komórkowej: uwodniona 
krzemionka występująca u okrzemek ma ciężar 
właściwy od 2,5 do 3 g cm-3 . Tylko Wodniczki 
gazowe występujące u sinic (około 0,12 g cm-3) 
i tłuszcze (najmniej 0,86 g cm-3) są składnikami 
lżejszymi od wody. Okrzemki mogą posiadać 
wobec tego większy ciężar właściwy (aż do
1.3 gem- ) niż inne organizmy planktonowe 
(Som m er 1994). Tłuszcze u okrzemek występują 
w ilości od 10% do 40% suchej masy. Taka 
zawartość tłuszczów może wpływać na zmniej
szenie ciężaru właściwego komórek o około 
3,5%, co jednak z reguły nie wystarcza do uzy
skania przez okrzemki ciężaru właściwego 
mniejszego niż woda morska (Smayda 1970, 
W alsb y  i R eyn o ld s  1980). Jednak występowa
nie znacznych ilości tłuszczu wewnątrz komó
rek okrzemek zmniejsza ich ciężar właściwy i 
wiele gatunków, mimo braku organelli loko
motorycznych i posiadania ciężkiej ściany krze
mionkowej , może się utrzymywać w toni dzięki 
ruchom konwekcyjnym wody. Komórki wystę
pujące w wodzie morskiej mogą regulować pręd
kość opadania również przez regulację jonową, 
która poprzez zwiększenie udziału Na+ i K+, a 
zmniejszenie Ca2+ i Mg 2+ umożliwia okrzem
kom zmniejszanie ciężaru właściwego (Ande
rs o n  i S w een ey  1978). Gatunek Artaulus biro- 
stratus wciągu dnia występuje w planktonie lub 
neustonie, a w nocy żyje na piaszczystym dnie

(T a lb o t  i współaut. 1990). Warstwa krzemion
kowa w ścianie komórkowej okrzemek jest de
likatna i ma grubość od 0,08 ąm (Reimann i 
współaut. 1966) do 2,25 pm (Diatomovye Vodo- 
rosliSSSR 1974). Okrzemki żyjące w planktonie 
morskim zawierają znacznie mniej ciężkiej 
krzemionkowej ściany komórkowej niż okrzem
ki żyjące w bentosie (C o n le y  i współaut. 1989). 
Redukcja zawartości krzemionki jest adaptacją 
pewnych gatunków do życia w wodach oceani
cznych, w których występują braki rozpuszczo
nej krzemionki (C o n le y  i współaut. 1990). 
Część okrzemek planktonowych, mimo obciąże
nia krzemionkową ścianą, może posiadać nie
mal neutralną pływalność, na przykład Thalas- 
siosira weissjlogii (R ich a rd son  i C u lle n  1995) 
lub nawet pozytywną pływalność, jak na przy
kład pewne gatunki z rodzajów Asteriortella, 
Anauhis, Dilyhim, Ethmodiscus i Rhizosolertia 
(T a lb o t  i współaut. 1990, F is h e r  i H a rr ison
1996). Występujące w pelagialu oceanicznym 
niektóre gatunki z rodzajów Rhizosolertia i Eth
modiscus mogą podnosić się w wodzie z szybko
ścią 7-8 m h (M o o r e  i V i l la r e a l  1996a). 
Cecha ta umożliwia im pobieranie azotu w głęb
szych warstwach i wynoszenie go do strefy eu- 
fotycznej (M o o r e  i V i l la r e a l  1996b, Joseph  i 
współaut. 1997).

Okrzemki rozmnażają się głównie przez po
dział, który w korzystnych warunkach może 
zachodzić od 0,5 do 6 razy w ciągu doby. Po 
podziale protoplastu do komórek potomnych 
dobudowywana jest mniejsza część skorupki. 
Prowadzi to do zmniejszania wielkości komórek 
w populacji. Maksymalne dla danego gatunku 
wymiary są odtwarzane dzięki rozmnażaniu 
płciowemu, w wyniku którego powstaje aukso- 
spora dobudowująca skorupkę o dużych roz
miarach. Duża szybkość podziału umożliwia 
okrzemkom, w optymalnych dla nich warun
kach, tworzenie zakwitów. Niekorzystne warun
ki, jak wysychanie czy zamarzanie, okrzemki 
mogą przetrwać w postaci wegetatywnej. 
Okrzemki planktonowe występujące w Antar
ktyce, mogą przeżywać bez światła prawdopo
dobnie z powodu niskiej temperatury, od 4 do 
9 miesięcy nie tworząc spor przetrwalnych (P e
t e r s  i Thom as 1996). Okrzemki planktonowe w 
morzach umiarkowanych przeżywają w cie
mności znacznie krócej (P e te r s  1996). Wytrzy
małość okrzemek na niekorzystne dla rozwoju 
warunki umożliwia ich transport w statkowych 
wodach balastowych (H a l l e g r a e f f  1993). 
Sprzyja to między innymi rozprzestrzenianiu 
gatunków okrzemek tworzących szkodliwe dla 
zwierząt zakwity. Do grupy tej należą głównie 
gatunki z rodzaju Nitzschia.
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Biologia okrzemek, szczególnie planktono
wych, różni się od biologii innych grup autotro- 
fów (R o u n d  i współaut. 1990). Okrzemki nie 
zużywają energii do regulacji zawartości wody 
w wodniczkach tętniących. Mają zdolność do 
aktywnego pobierania krzemionki i wiązania jej 
w wysoko zorganizowane związki w czasie krót
kiej fazy cyklu komórkowego. W okrzemkach 
występuje zestaw barwników pochłaniający do
chodzące światło w odrębny sposób, niż ma to 
miejsce w konkurencyjnych grupach autotro- 
fów. Własności te dają okrzemkom ekologiczną 
przewagę nad innymi grupami w zasiedlaniu 
siedlisk.

Okrzemki umieszczane były jako klasa 
Bacillariophyceae w gromadzie Chrysophyta 
(Pa s c h e r  1914), Chromophyta (F o t t  1971), a 
aktualnie Heterokontophyta (H o e c k  i współaut.
1995). Niekiedy wyróżniana jest oddzielna gro
mada Bacillariophyta (C h a p m a n  i C h a p m a n  
1975). Współczesny system okrzemek oparty 
jest na badaniach w mikroskopie elektronowym 
i uwzględnia większą liczbę cech niż u innych 
jądrowych. W wyniku nowych danych część 
taksonów znika, natomiast w ich miejsce jest 
opisywana coraz większa liczba nowych gatun
ków i rodzajów, co doprowadziło do gruntow
nych zmian w systematyce okrzemek. Liczba 
opisanych rodzajów okrzemek wynosi ponad

250; liczbę znanych gatunków szacuje się od 
10000 do 12000 (H a ś l e  i S y v e r t s e n  1996, 
P o u l in  i W il l ia m s  1998), a ogólną ich ilość 
szacuje się do 100 000 (R o u n d  i C r a w f o r d

1990), a nawet do 10 000 000 (!) gatunków 
(P o u l in  i W il l ia m s  1998).

Okrzemki należące do Centricae są ewolu
cyjnie grupą starszą i bardziej prymitywną, o 
czym świadczy symetria promienista i brak 
szczeliny. Gatunki z grupy Centricae występo
wały prawdopodobnie już w jurze i wczesnej 
kredzie (G e r s o n d e  i H a r w o o d  1990). Pierwsze 
znaleziska Pennatae pozbawione szczelin datu
ją się na późną kredę, a najdoskonalsze ewolu
cyjnie okrzemki ze szczeliną umożliwiającą im 
ruch pojawiły się w środkowym eocenie (M e d l in  
i współaut. 1993). Krzemionkowe skorupki 
okrzemek zachowują się w osadach stosunko
wo dobrze. Często też ich identyfikacja gatun
kowa jest możliwa po zachowanym tylko frag
mencie skorupki. Okrzemki są bardzo ważnym 
elementem flory kopalnej, według którego moż
na określić geologiczne dzieje Ziemi. Występo
wały one obficie w dawnych epokach geologicz
nych, a ich pozostałości w postaci krzemionko
wych skorupek tworzą pokłady ziemi okrzem
kowej o miąższości sięgającej kilkudziesięciu 
metrów.

WARUNKI ŻYCIA OKRZEMEK W OCEANIE ANTARKTYCZNYM

Za Ocean Antarktyczny uważa się ocean 
leżący wokół Antarktydy nie ograniczony z zew
nątrz kontynentem. Granice morskie wyzna
czone są zgodnie z frontami hydrologicznymi 
lub wzdłuż równoleżników (M a j e w s k i 1992). W 
pierwszym przypadku granice są zgodne z Kon
wergencją Antarktyczną, a tak ograniczona po
wierzchnia Oceanu Antarktycznego wynosi 
38 106 km2, co stanowi około 10% Wszechoce- 
anu (Ca r m a c k  1990). Traktat Antarktyczny wy
znacza granice Antarktyki na równoleżniku 
60°S, natomiast program ONZ do spraw Wyży
wienia i Rolnictwa na równoleżniku 45°S. Jest 
to największy jednolity morski ekosystem na 
Ziemi (T r a n t e r  1982) charakteryzujący się 
szczególnymi cechami. Jest oceanem półza- 
mkniętym, ograniczonym kontynentem od po
łudnia i bez widocznych granic geograficznych 
od północy, ale z zaznaczoną, szczególnie 
wyraźnie w warstwach powierzchniowych, gra
nicą utworzoną przez Konwergencję Antarkty
czną. Jest ekosystemem starym; główne kie
runki cyrkulacji i rozmieszczenie mas wodnych 
istnieją od co najmniej 20 milionów lat (K n o x

1994).

W porównaniu z morzami w innych stre
fach, w Oceanie Antarktycznym zachodzą do
datkowe zjawiska wpływające na rozwój produ
centów pierwotnych: obecność lodu morskiego 
wraz z jego sezonowymi wahaniami zasięgu, 
znaczne różnice natężenia światła od ciemności 
w okresie zimy do ciągłego oświetlenia w okresie 
lata oraz wpływ Prądu Okołobiegunowego łą
czącego przez transport biogenów i planktonu 
Ocean Antarktyczny w jedną całość. Z wielu 
czynników mogących wpływać na rozwój pro
ducentów, w Antarktyce za najważniejsze uwa
ża się: dostępność makro- i mikronutrientów, 
promieniowanie słoneczne, temperaturę, sta
bilność kolumny wody i wyjadanie przez zoop- 
lankton (E l -S a y e d  1988, K n o x  1994).

CZYNNIKI ABIOTYCZNE

Makronutrienty 
W Antarktyce zachodzą zjawiska cyrkulacji 

powierzchniowej (wiatrowej) i głębinowej (ter- 
mohalinowej) wywierające zasadniczy wpływ na 
cyrkulację wód Wszechoceanu i zasobność w 
makronutrienty wód Oceanu Antarktycznego.
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Cyrkulacja powierzchniowa powstaje w wy
niku działalności wiatru. Wiatry wschodnie wy
wołane przez masy polarnego powietrza spływa
jące z kopuły lodowej Antarktydy wzbudzają 
przy brzegach kontynentu niewielki prąd po
wierzchniowy zwany Dryfem Wiatrów Wschod
nich, który płynie w kierunku zachodnim (Ryc. 
1). Głównym prądem przebiegającym wokół An
tarktydy jest Antarktyczny Prąd Okołobieguno- 
wy, którego powierzchniowa część nosi nazwę 
Dryfu Wiatrów Zachodnich. Jest to prąd wywo
łany przez liczne cyrkulujące niże i silne wiatry 
zachodnie. Antarktyczny Prąd Okołobiegunowy 
zawiera 22% powierzchniowej wody oceanów, 
jest zatem największym prądem powierzchnio
wym we Wszechoceanie i jedynym niosącym 
wody między trzema oceanami. Prąd ten niesie 
około 200x 106 m3 wody ze średnią prędkością 
około 0,5 kmh_1. Między Dryfem Wiatrów 
Wschodnich i Dryfem Wiatrów Zachodnim wy
stępuje strefa Dywergencji Antarktycznej, w 
której, w wyniku niskiego ciśnienia atmosfe
rycznego i braku piknokliny, następuje wyno
szenie na powierzchnię wód wgłębnych. Północ
ną granicę Antarktyki stanowi Konwergencja 
Antarktyczna, gdzie zimne wody powierzchnio
we zapadają się pod cieplejsze wody strefy sub
tropikalnej .

Cyrkulacja głębinowa jest spowodowana 
różnicami w temperaturze i zasoleniu poszcze
gólnych warstw wody, dlatego nosi nazwę cyr
kulacji termohalinowej. Średnia temperatura 
powierzchniowej wody oceanicznej wynosi 
17,4°C, podczas gdy średnia temperatura cało
ści wód oceanicznych wynosi 3,8°C. Warstwa 
ciepłej wody powierzchniowej rozciąga się na 
oceanie w niskich i umiarkowanych szeroko
ściach geograficznych i tu, na głębokości 100- 
500 metrów, następuje znaczny spadek tempe

ratury. Chemicznie czysta woda ma największy 
ciężar właściwy przy temperaturze 3,98°C, dla
tego w zbiornikach wody słodkiej przy dnie 
zalega woda o tej właśnie temperaturze, a w 
warstwach bliższych powierzchni w naszym kli
macie może występować, w zależności od pory 
roku, woda o niższej lub wyższej temperaturze. 
Natomiast ciężar właściwy wody morskiej zwię
ksza się wraz ze zmniejszaniem jej temperatury 
aż do punktu zamarzania. W przypadku zalega
nia w warstwach powierzchniowych wody cie
płej, w oceanie na pewnej głębokości zachodzi 
nagła zmiana temperatury — termoklina. Stwa
rza ona, wraz z obserwowanym skokiem w za
soleniu — halokliną, nagłą zmianę gęstości mię
dzy lżejszą wodą powierzchniową i cięższą w 
głębszych warstwach — piknoklinę, utrudnia
jącą pionowe mieszanie się wody. Piknoklina 
oddziela bogate w biogeny wody głębszych 
warstw od warstwy naświetlonej — eufotycznej, 
gdzie biogeny mogłyby być wykorzystywane 
przez rośliny. Jest to przyczyną małej produ
ktywności wód tropikalnych otwartego oceanu. 
W rejonach występowania silnej piknokliny bio
geny w strefie eufotycznej pochodzą głównie z 
remineralizacji i są wykorzystywane głównie w 
„produkcji regenerowanej” (S o m m e r  1994).

Natomiast w rejonach polarnych pionowe 
różnice temepratury i zasolenia są małe, co 
powoduje, że piknoklina jest bardzo mała lub 
nie występuje. Umożliwia to pionowe przemie
szczania się mas wodnych w całym słupie wody.

W Morzu Weddella, położonym w Atlantyc
kim Sektorze Antarktyki, powstaje, w wyniku 
mieszania się wody okołobiegunowej i wody 
szelfowej, najgęstsza woda we Wszechoceanie 
zwana Antarktyczną Wodą Przydenną (Ryc. 2). 
Ma ona temperaturę -1,9°C i zasolenie 34,6%, 
co daje jej gęstość 1,0279 g cm3. Spływa ona w

1000 km

Ryc. 1. Cyrkulacja powie
rzchniowa w Oceanie Antar- 
ktycznym.
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dół szelfu kontynentalnego Antarktyki i płynie 
przy dnie Oceanu Atlantyckiego. Ślady tych 
mas wodnych można zidentyfikować aż na 
40°N, co oznacza, że woda ta, zachowując swoje 
podstawowe parametry fizyczne, przepływa 
około 12000 km. Antarktyczna Woda Przyden- 
na przepływa również do oceanów Indyjskiego i 
Spokojnego. Większość wód przydennych w 
oceanie światowym pochodzi z rejonów polar
nych Atlantyku, głównie z Morza Weddella 
(Thurman 1982). Powierzchniowe wody strefy 
antarktycznej zapadają się w strefie konwer
gencji antarktycznej tworząc Antarktyczną Wo
dę Pośrednią charakteryzującą się temperaturą 
około 2°C, zasoleniem 33,8%o i rdzeniem na 
głębokości 900 metrów. Woda ta dociera do 
20°N. Między masami wodnymi tworzącymi się 
w Antarktyce w kierunku południowym prze
pływa Północnoatlantycka Woda Głębinowa o 
temperaturze 2-3°C i zasoleniu 34,7%o z rdze
niem na głębokości 2200 metrów. Woda ta for
muje się na południe od Grenlandii i przepływa 
w głębinach około 12000 kilometrów, aby 
przedostać się na powierzchnię w rejonie Antar
ktyki. Okres cyrkulacji wody głębinowej szaco
wany jest na 500-1500 lat (Schópf 1987) lub 
600 lat (T o g g w e ile r  1994). Przez ten okres 
masy tej wody znajdowały się w strefie afotycz
nej, co jest powodem wysokiego stężenia bioge- 
nów i małej ilości rozpuszczonego tlenu. Dopływ 
tej wody zapewnia dostatek soli odżywczych w 
warstwie eufotycznej Oceanu Antarktycznego i 
rzadko zdarza się w nim wyczerpanie makronu- 
trientów w wyniku procesów fotosyntezy. Wię
kszość produkcji w tych rejonach jest „nową 
produkcją” wykorzystującą dopływ biogenów z 
warstw leżących poniżej strefy eufotycznej i 
powodującą z kolei duży opad osadów.

Cyrkulacja głębinowa powoduje, że w Oce
anie Antarktycznym ilość dostępnych makro- 
nutrientów przewyższa zapotrzebowanie fito- 
planktonu w otwartym oceanie (H a rt 1942, 
Holm-Hansen i współaut. 1977, El-Sayed
1988) nawet w okresie jego maksymalnego roz
woju (Jacques 1989).

Mikronutrienfy 
Za główny pierwiastek śladowy limitujący 

rozwój fitoplanktonu w niektórych rejonach 
oceanu światowego (M artin  i F itzw a ter  1988) i 
również w Antarktyce uważa się żelazo (M artin 
i współaut. 1990, Holm-Hansen i współaut.
1994). W eksperymencie polegającym na doda
waniu żelaza do wód otwartego oceanu uzyska
no od 3 do 40-krotne zwiększenie biomasy fito
planktonu (M artin  i współaut. 1994, Falkowski
1995). Dało to podstawy do twierdzenia, że 
przez nawożenie żelazem niektórych rejonów 
oceanów, można uzyskać na tyle znaczny 
wzrost pochłaniania CO2 przez fitoplankton 
(biologiczna pompa), że będzie on w stanie ob
niżyć zawartość dwutlenku węgla w atmosferze 
i zredukować wpływ ocieplenia globalnego. 
Również badania terenowe (Holm-Hansen i 
współaut. 1994) dowodzą, że żelazo jako czyn
nik limitujący może być odpowiedzialny za An
tarktyczny paradoks, to znaczy za występującą 
w Oceanie Antarktycznym stosunkowo niewiel
ką produkcję w stosunku do występujących w 
obfitości biogenów.

Zjawiska lodowe 
Masy wodne Oceanu Antarktycznego w zna

cznym stopniu są modyfikowane przez zacho
dzące tu zjawiska lodowe (Pa tterson  i S ievers
1980).

Ryc. 2. Cyrkula
cja głębinowa w 
Oceanie Antar
ktycznym.
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Na przeważających obszarach Antarktydy i 
otaczających ją wysp powstają lodowce poprzez 
akumulację śniegu. Spływają one w kierunku 
morza i ich fragmenty odrywają się tworząc 
słodkowodne, wielkie, długie niekiedy do ponad 
stu kilometrów góry lodowe. Przeciętna długość 
gór lodowych wynosi około 0,5 kilometra, a ich 
wysokość waha się od 28 do 50 metrów (Z a k rze 
wski 1982). Szacuje się, że jednocześnie na 
Oceanie Antarktycznym znajduje się ponad 
200000 gór lodowych o ogólnej objętości ponad 
2000 km . Dryfują one po oceanie średnio przez 
10 lat, z reguły do rejonu Antarktycznej Kon
wergencji, topiąc się w północnych rejonach 
Oceanu Antarktycznego (F o s te r  1984). Topiąc 
się powodują wysładzanie wody powierzchnio
wej sprzyjające stabilizacji warstwy eufotycznej 
kolumny wody i w konsekwencji stwarzają ko
rzystne warunki do rozwoju fitoplanktonu.

Drugim zjawiskiem lodowym jest tworzenie 
się na powierzchni oceanu lodu morskiego. Lód 
ten powstaje w Antarktyce przy temperaturze 
wody morskiej -1,8°C. Lód morski zawiera we
wnątrz kryształów solankę, co powoduje, że 
świeżo powstały lód ma zasolenie około 10%. 
Zasolenie rocznego lodu morskiego zmniejsza 
się do 4-8%. Pokrywa on w czasie zimy około 
20 min km2 oceanu; w okresie lata pokiywa 
lodu morskiego zmniejsza się do 4 min km . W 
Antarktyce 80% lodu morskiego to lód jednoro
czny (S qu ire  1990). Lód morski ma niewielką 
grubość. Lód jednoroczny w Morzu Weddella ma 
grubość od 0,4 do 1 m (Lange i współaut. 1989); 
tylko lód wieloletni może osiągać grubość do 
4 metrów (M aykut 1985). Chociaż lód morski 
stanowi 2/3 pokrywy lodowej na ziemi, to za
wiera zaledwie 0,1% jego objętości (M aykut
1985). Lód ten, topiąc się na wiosnę na powie
rzchni 16 min km wytwarza w górnej warstwie 
oceanu soczewki wysłodzonej wody, do której 
przedostają się organizmy uwolnione z lodu 
morskiego.

Światło
Światło jest głównym czynnikiem limitują

cym rozwój fitoplanktonu. Inne czynniki abio
tyczne, zasolenie, temperatura i nutrienty są 
bowiem w Antarktyce niemal stałe (K ir s t  i 
W iencke 1995). Zależność między rozwojem fi
toplanktonu a dopływem energii świetlnej jest 
wyraźna zarówno w otwartym oceanie (H olm - 
Hansen i współaut. 1977, H o e p ffn e r  1984), jak 
i w strefie przybrzeżnej (W h ita k er  1982, C la rk e  
i współaut. 1988). W Oceanie Antarktycznym 
zachodzi wyjątkowo duża sezonowa różnica w 
dostępie światła.

Temperatura 
Temperatura wód w warstwie eufotycznej 

otwartego Oceanu Antarktycznego waha się od 
około -1,9°C do około +5°C w rejonie Konwer
gencji Antarktycznej (P r id d le  1990). Sezonowe 
zmiany temperatury są bardzo małe. Przy brze
gu Antarktydy na szerokości 77°52’S średnia 
temperatura roczna była niemal stała i wynosiła 
-1,8°C z wahaniami w ciągu roku sięgającymi 
0,2°C (L it t le p a g e  1965), a w akwenie położo
nym bardziej na północ (62°10’S) od -1,76°C do 
1,76°C (Lipski 1987). Gatunki wchodzące w 
skład fitoplanktonu tych wód wydają się być 
obligatoryjnymi psychrofilami rozwijającymi się 
w niskiej temperaturze i wykazującymi nagły 
spadek rozwoju w temperaturze powyżej 10°C. 
Temperatura ogranicza rozwój fitoplanktonu 
prawdopodobnie wtedy, gdy intensywność 
światła osiąga punkt wysycenia przy dostatku 
biogenów (N e o r i i H olm -H ansen  1982, T i l z e r  i 
współaut. 1986, F ia la  i O r io l  1990). Od 10% do 
15% intensywności światła padającego na po
wierzchnię wody wystarcza do wysycenia komó
rek światłem. Tak duże promieniowanie wystę
puje do 10-20 metrów głębokości i w tej war
stwie czynnikiem limitującym rozwój fitoplan
ktonu może być temperatura.

Głębokość strefy eufotycznej 
Głębokość strefy eufotycznej w Antarktyce 

może być szczególnie duża w otwartym oceanie, 
gdzie mniejszy jest wpływ cząstek nieorganicz
nych spływających do morza wraz z wodą z 
topiącego się lodowca. Stabilność kolumny wo
dy decyduje o możliwości przebywania komórek 
fitoplanktonu w strefie eufotycznej, której miąż
szość może sięgać do 95 metrów (P r id d le  i 
współaut. 1986). Pojedyncze komórki fitoplan- 
ktonowe opadają z szybkością od 0,1 do 10 me
trów na dzień (W h ita k e r  1982, Jacqu es  i 
H o e p f fn e r  1984, John son  i Smith 1986). Szyb
kość opadania zależy od wielkości organizmów, 
na przykład komórki o wielkości 50 gm opadają 
z szybkością 12 pm s-1, czyli 1 m w ciągu doby, 
a komórki o średnicy 10 pm opadają z szybko
ścią zaledwie 3 pm s-1. W Morzu Wed-della, przy 
średniej szybkości opadania pojedynczych ko
mórek około 0,9 m w ciągu dnia, od 8% do 12% 
dziennej produkcji opada poniżej strefy eufoty
cznej (Johnson  i Smith 1986). Okrzemki mogą 
niekiedy występować w agregacjach osiągają
cych średnice do kilku centymetrów; takie sku
pienia opadają znacznie szybciej, od 43 do 95 
m w ciągu dnia (G e rs o n d e  i W e fe r  1987). 
Okrzemki wymagają do swego rozwoju większej
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stabilności kolumny wody niż nanoplanktono- 
we wiciowce (Kopczyńska 1992). W czasie kilku 
polskich wypraw antarktycznych w Antarktyce 
Zachodniej, stwierdzono zależność rozwoju fito
planktonu sieciowego, w którym dominują 
okrzemki, od pionowego mieszania się wód (W i
t e k  i współaut. 1980). Zwiększona stabilność 
wód może być również spowodowana przez 
mniej wysłodzoną wodę powstałą z topiącego się 
lodu (Smith i N e ls o n  1986).

CZYNNIK BIOTYCZNY

Wyjadanie producentów przez roślinożer
ców jest najważniejszym czynnikiem biotycz
nym powodującym usuwanie fitoplanktonu ze 
strefy eufotycznej. Odwrotną zależność między 
obfitością fitoplanktonu a ilością zooplanktonu, 
składającego się głównie z kryla, wykazano w 
wielu regionach Antarktyki (H a rd y  i G u n th er 
1935, W ite k  i współaut. 1982, U rib e  1982, 
H olm -H ansen  i H u n tle y  1984, N a s t i G ieskes 
1986). Szacuje się, że kryl zjada 3-5% (P r id d le  
i współaut. 1986) lub 1% dziennej produkcji 
fitoplanktonu (G o d lew sk a  i Rakusa-Suszcze- 
wski 1988). Zawierające niekiedy chlorofil re

sztki okrzemek w cząstkach fekalnych kryla 
opadają z szybkością od 50 do 800 metrów w 
ciągu dnia (Cadee i współaut. 1992) i docierają 
poza strefę eufo tyczną znacznie szybciej, niż 
komórki pojedyncze.

Badania oceanograficzne prowadzono po
czątkowo głównie w otwartym oceanie w okresie 
letnim oraz, w oparciu o stacje badawcze, w 
rejonie przybrzeżnym. Dane z tych wypraw 
wskazywały, że Ocean Antarktyczny to akwen o 
dużej produktywności (K n ox  1970, E l-S ayed  
1988). Okazało się jednak, że średnia biomasa 
fitoplanktonu otwartych wód Oceanu Antarkty
cznego jest zbliżona do wód oligotroficznych 
Wszechoceanu (P r id d le  i współaut. 1986) i wy
nosi około 0,5 mg chi. a m-3 (Fukuchi 1980). 
Zawartość makronutrientów w Oceanie Antar
ktycznym powinna pozwalać na znacznie wię
kszy biomasę fitoplanktonu szacowaną na 10- 
50 mg chi. a m (Sakshaug i H olm -H ansen  
1986). Taki paradoks wysokiej zawartości nu- 
trientów biogenów i małej produkcji zachodzi w 
ponad 10% Wszechoceanu i, poza Oceanem 
Antarktycznym, występuje również w subarkty- 
cznej i równikowej części Oceanu Spokojnego 
(W e l ls  1994).

WYSTĘPOWANIE OKRZEMEK W ROŻNYCH SIEDLISKACH

k o lu m n a  w o d y

Najlepiej poznaną biocenozą, w której wy
stępują producenci, jest plankton — zbiorowi
sko organizmów unoszonych w toni wodnej. 
Fitoplankton występuje głównie w epipelagialu, 
powierzchniowej warstwie oceanu, do której do
ciera światło w ilości wystarczającej do wytwo
rzenia produkcji pierwotnej. Fitoplankton od 
dawna uważany jest za główne źródło produkcji 
pierwotnej w Antarktyce, stanowiąc podstawę 
morskich i lądowych łańcuchów troficznych. 
Spośród istniejących w fitoplanktonie głównych 
frakcji wielkościowych, pikoplankton zawierał 
średnio 40% ogólnego chlorofilu a w fitoplan
ktonie z Zachodniej Antarktyki i 15% w sektorze 
indyjskim (W e b e r  i E l-S a yed  1987). We frakcji 
tej dominują Cyanobacteria (sinice) z rzędu 
Chroococcales należące do rodzaju Synechococ- 
cus. Występowanie tych organizmów w mo
rzach znane było już na początku XX wieku, ale 
dopiero niedawno stwierdzono, że mogą one 
występować w dużych ilościach i być znaczą
cym składnikiem pokarmu dla mikroheterotro- 
fów (Itu ria ga  i M it c h e l l  1986). Duża zawartość 
czerwonego barwnika — fikoerytryny pozw ala 
tym komórkom absorbować światło w głębszej

strefie warstwy eufotycznej, do której docierają 
głównie promienie niebiesko-zielone (W ood  
1985). Występowanie pikoplanktonu w Antar
ktyce jest jednak mniejsze niż w wodach cieplej
szych (M a rch a n t i współaut. 1987) i wynosiło w 
Morzu Rossa zwykle poniżej 100 komórek w 
cm-3 (A n d re o li i współaut. 1993). W skład na- 
noplanktonu (fitoplanktonu butlowego) wcho
dzą małe okrzemki, haptofity (Prymnesiophy- 
ceae), kryptomonadowce (Ciyptomonadales) i 
inne samożywne wiciowce oraz kokolitowce 
(Coccolitophorales). Średni udział tej frakcji 
wielkościowej w tworzeniu chlorofilu a obliczo
ny na podstawie wielu badań wynosi 66%  (Knox 
1994). Piko- i nanoplankton przeważają w cza
sie słabego rozwoju fitoplanktonu. Główny 
udział w produkcji pierwotnej w kolumnie wody

Ryc. 3. Proboscia alata (fragment) — okrzemka (Cen- 
tricae) dominująca w fitoplanktonie. SEM (skaningo
wy mikroskop elektronowy, pow. 1300x).
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ma mikro plankton, w Antarktyce zdominowany 
przez okrzemki: występuje tu ponad 100 gatun
ków Bacillariophyta: mniej licznie (kilkanaście 
gatunków) występują dinofity (Dinophyceae), 
między innymi bruzdnice, pojedyncze haptofity 
oraz jeden gatunek wiciowca krzemionkowego 
(Silicoflagellatae) (E l-S ayed  1985). Polskie ba
dania wykazały między innymi, jakie warunki 
środowiskowe warunkowały dominację najczę
ściej i najliczniej występujących w fitoplankto- 
nie w rejonie Polskiej Stacji Antarktycznej im. 
H. Arctowskiego okrzemek, Chaetoceros atlan- 
ticus, Ch. criophilus, Ch. dichaeta, Ch. neglectus, 
Ch. socialis, Ch. tortissimus, Corethron criophi- 
lum, Nitzschia spp., Fragilariopsis spp., Probo- 
scia alata (Ryc. 3), Rhizosolenia antennata f  
semispina i Thalassiosira antarctica (Kopczyń
ska 1993, Kopczyńska i L igow sk i 1982, 1985, 
L igow sk i 1986, 1988, L igow sk i i Kopczyńska
1991).

Główna biomasa fitoplanktonu w Antarkty
ce występuje na głębokościach 50-70 metrów 
(E l-S ayed  i J it t s  1973), a jego maksymalna 
aktywność fotosyntetyczna zachodzi przy 10- 
50% intensywności padającego światła, co od
powiada 100-500 (iE m s-1 (B odu ngen  i 
współaut. 1986).

LÓD m o rsk i

Wciąż mało znanym siedliskiem dla bioce
noz jest lód morski. Biocenozy związane z lodem 
morskim określano aż dwudziestoma różnymi 
terminami (H o rn e r  i współaut. 1988). W celu 
standaryzacji używanych terminów Scientific 
Committee on Ocean Research do określenia 
organizmów występujących z lodem zaleca uży
wanie nazwy „sympagiczne”, analogicznie do 
określeń „planktonowe”, czy „bentosowe” (H o r 
n e r  i współaut. 1992).

Okrzemki sympagiczne rozwijają się nieraz 
masowo wewnątrz i na powierzchni lodu mor
skiego (Ryc. 4). Gdy woda w górnych warstwach 
oceanu osiągnie punkt zamarzania, tworzą się 
tam kilkumilimetrowej wielkości struktury lodu 
w postaci igieł, dysków i gwiazd zwane zawiesi
ną kryształków lodu (frazil ice). Zawiesina ta 
unosi się ku górze i zagęszczając się w ten 
sposób, tworzy na powierzchni wody warstwę o 
grubości od 1 do 10 centymetrów (M aykut
1985). Sposób dalszego rozwoju lodu morskiego 
zależy od warunków hydrologicznych. Gdy nie 
ma wiatru i fal, a tak najczęściej zdarza się tylko 
w pobliżu brzegów, warstwa lodu rozwija się w 
postaci struktury kolumnowej, w której kry
ształy lodu są jednolicie zorientowane i ułożone 
głównie pionowo (S qu ire  1990). Pod wpływem 
wiatru i fal tworzą się krążki lodowe o średnicy

od 0,3 do 3 metrów, lub śryż, gdzie kryształy 
lodu są zorientowane przypadkowo (G a rr ison  i 
współaut. 1986). Proces ten przebiega w Oce
anie Antarktycznym z szybkością około 
5,75 km2 na minutę (S te ven s  1995). Tworzenie 
i topienie się lodu morskiego zachodzi w rejo
nach polarnych corocznie na powierzchni około 
24 min km2, czyli niemal 7% powierzchni oce
anów (COMISO i ZWALLY 1984).

W czasie szybkiego tworzenia się lód niese- 
lektywnie zagęszcza komórki glonów wychwy
conych z wody (C la rk e  i A c k le y  1984). Proces 
ten zachodzi przez tworzenie się lodu na komór
kach (A c k le y  1982) lub przyleganie komórek do 
kryształków lodu (G a rr ison  i współaut. 1983). 
Lód nie zagęszcza wszystkich cząstek organicz
nych obecnych w wodzie morskiej, fizyczne za
gęszczanie nie dotyczy na przykład bakterii 
(G rossm ann i Dieckmann 1994). Eksperymen
talnie stwierdzono, że fizyczna koncentracja ko
mórek glonów w czasie tworzenia się lodu mor
skiego jest 2-4-krotne (G a rr ison  i współaut.
1989). W naturalnych warunkach lód zagęszcza 
komórki planktonu średnio 5-krotnie (L igow sk i
1991) lub nawet 8-krotnie, przy maksymalnym 
zagęszczeniu 50-krotnym (G a rr ison  i współaut.
1983). Na zwiększenie intensywności koncen
tracji cząstek wpływają prądy morskie (G a rr i
son  i współaut. 1989, K ló s e r  1990) i falowanie 
morza (A c k le y  i współaut. 1987, Shen  i A ck er- 
mann 1988). W eksperymentach wykazano na
wet, że brak prądów i falowania uniemożliwia 
zagęszczanie komórek glonów przez nowopo
wstający lód morski (W e is s e n b e rg e r  1992). 
Świeżo utworzony lód morski zawiera między 
kryształkami solankę (W eeks i A c k le y  1982), 
której zasolenie wewnątrz młodego lodu jest 
zbliżone do występującego w wodzie morskiej 
(M aykut 1985). Wzrasta ono niezależnie od za
solenia wody morskiej aż do 150%o (S qu ire
1990). Wysokie stężenie soli powoduje, że nie 
zamarza ona przy niskich temperaturach. So
lanki lodu morskiego w Morzu Weddella miały 
w okresie zimy, przy zasoleniu od 34 do 106%o, 
temperaturę od -1,9°C do -6,7°C (G le it z  i 
współaut. 1995).

W paku lodowym, występującym głównie na 
otwartym oceanie, przeważają okrzemki wystę
pujące w solankach wewnątrz lodu morskiego, 
natomiast w stałym lodzie tworzącym się przy 
lądzie, okrzemki porastają kryształki lodu od 
spodu. Okrzemki występujące w śródlodowej 
solance paku morskiego znajdują niekiedy op
tymalne warunki rozwoju i rozmnażają się z 
szybkością od 0,05 do 1,33 podziału w ciągu 
dnia (L igow sk i 1993a) i tworzą zakwity zabar
wiające lód morski na kolor żółtobrązowy. W lo
dzie morskim zagęszczenie komórek jest kilku-



480 R ys za r d  L igo w ski

Ryc. 4. Zbiorowiska sympagiczne w lodzie morskim.

setkrotnie większe od obserwowanego w wodzie 
wokół lodu (B u n t  1963, F u k u s h im a  i M e g u r o  
1962, B u j n ic k ij  1974). Spotykano zagęszczenia 
komórek w lodzie 2000 razy większe (Pa l m is a n o  
i S u l l iv a n  1983), a nawet 2500 razy większe niż 
w otaczającej wodzie (L ig o w s k i 1987).

Z lodem morskim związanych jest szereg 
zbiorowisk, których występowanie zależy od po
łożenia organizmów w paku lodowym i lodzie 
stałym. Zbiorowiska związane z powierzchnią 
lodu morskiego powstają, gdy woda morska 
przedostaje się do miejsca styku śniegu i powie
rzchni lodu zarówno w lodzie dryfującym (M e 
g u r o  1962, G a r r is o n  i B u c k  1989b), jak i sta
łym (M c C o n v il l e  i W e t h e r b e e  1983). Zbiorowi
sko to występuje również w trakcie nawarstwia
nia i zatapiania kier lodowych (S m e t a c e k  i 
współaut. 1990). Zbiorowiska te zawierają od 
43 (C l a r k e  i A c k l e y  1984) do 670 mg chlorofi
lu a w 1 m-3 (M e g u r o  1962). Jest kilka gatun
ków charakterystycznych tylko dla tego zbioro
wiska. Są to, należący do Piymnesiophyceae

gatunek Phaeocystis pouchetii i okrzemki Nitz- 
schia lineata, Thalassiosira gracilis, Fragilario- 
psis obliquecostata i F. ritscheri (G a r r is o n

1991).
Wewnątrz kolumny lodu występują dwa ro

dzaje zbiorowisk środkowych. Pierwsze z nich, 
to zbiorowisko wstęgowe, mogące powstawać 
zarówno w lodzie dryfującym (C l a r k e  i A c k l e y

1984) jak i stałym (H o s h ia i 1977, W a t a n a b e  i 
S a t o h  1987), gdy na spodniej części warstwy 
lodu, w której występują organizmy, tworzą się 
kolejne warstwy lodu. Drugie zbiorowsko rozwi
ja się w solankowych kanałach wewnątrz lodu 
głównie na wiosnę (M c C o n v il l e  i W e t h e r b e e

1983). Zbiorowiska te zawierają stosunkowo 
niewielką ilość chlorofilu a, od 3,8 mg do 77 mg 
w 1 m3 lodu (C l a r k e  i A c k l e y  1984, G a r r is o n  
w G a r r is o n  i współaut. 1986). Gatunkami 
charakterystycznymi tylko dla tego zbiorowiska 
są okrzemki Nitzschia neglecta i Pseudonitz- 
schia subcurvata, wiele jest natomiast gatun
ków wspólnych dla zbiorowisk powierzchnio
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wych i środkowych, na przykład osiągające naj
większe zagęszczenia w lodzie morskim Fragila- 
riopsis cylindrus i F. curta (Ryc. 5) (G a r r is o n

1991).
W okresie wiosennym kry lodowe ulegają 

rozpadowi i powstaje gruz lodowy zanurzony 
niemal całkowicie w wodzie. Wewnętrze zbioro
wiska sympagiczne, które znalazły się pod wię
kszym wpływem infiltrującej wody i są podda
wane intensywnemu falowaniu wykazują, przy 
niezmienionym składzie gatunkowym, znacznie 
większą biomasę osiągającą do 474 mg chloro
filu a w 1 m3 i do 470 tysięcy komórek w 1 cm3 
(L ig o w s k i i współaut. 1988, L ig o w s k i 1991).

Najbardziej produktywne, występujące tyl
ko w lodzie stałym, są dwa zbiorowiska związa
ne z dolną warstwą lodu. Pierwsze z nich wystę
puje wewnątrz dolnej, około dwudziestocen
tymetrowej warstwy lodu (B u n t  1963, M c C o n - 
v il l e  i W e t h e r b e e  1983, G r o s s i i współaut. 
1987). Drugie, zbiorowisko podlodowe, obrasta 
dolną powierzchnię lodu tworząc długie do kil
kudziesięciu centymetrów gęste nici (M c C o n v il - 
le  i W e t h e r b e e  1983, G r o s s i i współaut. 1987, 
W a t a n a b e  1988). Zbiorowiska te zawierają od 
656 mg (Pa l m is a n o  i S u l l iv a n  1983) do 5320 mg 
chlorofilu a w 1 m3 (H o s h ia i 1981). Dominują 
w tych zbiorowiskach okrzemki bentosowe wy
stępujące również na innych substratach. Spód 
lodu jest dla nich jednym z możliwych do za
siedlenia podłoży. Z tego powodu zbiorowisko to 
bywa określane jako odwrócony bentos. Gatun
kami okrzemek rozwijającymi się masowo tylko 
w tym zbiorowisku są Amphiprora kufferathii, 
Berkeleya rutilans, B. adeliae, Nitzschia stella
ta, Pinnularia quadratarea var. constricta (G a r 
r is o n  1991).

Ostatni typ zbiorowiska sympagicznego po
wstaje w lodzie brzegowym i lepie śnieżnej po
zostających pod wpływem wody morskiej w cza
sie przypływu i pod działaniem fal morskich 
(W h it a k e r  1977). W skład tego zbiorowiska 
wchodzi niemal wyłącznie okrzemka Navicula 
glaciei (W h it a k e r  1977, K r e b s  1983, L ig o w s k i 
1993a) tworząca biomasę od 21,2 do 3991 mg 
chlorofilu a w 1 m3 (K r e b s  1983).

Ryc. 5. Fragilariopsis curta— okrzemka (Pennatae) 
dominująca w lodzie morskim. SEM, pow. 5200x.

W lodzie morskim, oprócz okrzemek (Bacil- 
lariophyta), występują przedstawiciele szeregu 
innych grup autotrofów, sinice (Cyanobacteria), 
dinofity (Dinophyceae), euglenowe (Euglenop- 
hyceae), złotowiciowce (Chrysophyceae), hapto- 
fity (Prymnesiophyceae), kiyptofitowe (Cryptop- 
hyceae), prazinofity (Prasinophyceae) i zielenice 
(Chlorophyceae) (H o r n e r  1985a). Spośród ogól
nej liczby 260 taksonów należących do wymie
nionych powyżej klas aż 236 należało do okrze
mek (H o r n e r  1985b). Zestawienie to obejmuje 
również, zidentyfikowane w dawnych pracach 
taksony, które okazały się synonimami. G a r r i
s o n  (1991) zestawił listę okrzemek z lodu mor
skiego Antarktyki zawierającą 115 taksonów 
zidentyfikowanych w ostatnich latach. W cało
rocznych badaniach lodu morskiego w Szetlan- 
dach Południowych L ig o w s k i (1993a) stwierdził 
obecność 161 taksonów. Wśród dominujących 
okrzemek przeważają te, które należą do grupy 
Pennatae. Szczególnie obficie spotykane są bar
dzo małe okrzemki z rodzaju Fragilariopsis — 
F. cylindrus i F. curta, wykazujące większą tole
rancję na temperaturę i zasolenie, niż pozostałe 
gatunki (B a r t s c h  1989).

Okrzemki stanowią większość biomasy 
zbiorowiska sympagicznego. G a r r is o n  i współ
aut. (1986) określili udział węgla w każdej gru
pie auto- i heterotrofów występujących w antar
ktycznym lodzie dryfującym. Z ogólnej ilości 
460 mg C w 1 m3 lodu około 80% tworzyły 
okrzemki, około 10% inne autotrofy, a po kilka 
procent bakterie i organizmy heterotroficzne.

Intensywny rozwój autotrofów, głównie 
okrzemek, występuje bardzo nieregularnie, za
równo w lodzie przybrzeżnym (L ig o w s k i 1993a), 
jak i na otwartym oceanie (B u j n ic k ij  1968). 
Zakwity okrzemek mogą rozciągać się na prze
strzeni wielu kilometrów, ale spotyka się też 
znaczne różnice w zasiedleniu pojedynczych 
kier lodowych. Zasięg zbiorowiska sympagicz
nego nie jest wystarczająco wyjaśniony, dlatego 
trudno oszacować ogólną biomasę, jak i produ
kcję glonów w lodzie Antarktyki (H o s h ia i 1991). 
B u r k h o l d e r  i M a n d e l l i (1965) oceniali, że za
kwit okrzemek występuje w około 1/8 części 
lodu morskiego wokół Antarktyki. Roczną pro
dukcję w lodzie morskim H o l m -H a n s e n  i współ
aut. (1977) oraz H o l m -H a n s e n  i H u n t l e y  (1984) 
szacowali na 4-9% rocznej produkcji otwartych 
wód antarktycznych. W Morzu Weddella w koń
cu zimy, od sierpnia do października, w rejo
nach pokrytych przez dryfujący lód, od 10 do 
30% ogólnego chlorofilu występuje wewnątrz 
lodu (M a r r a  i B o a r m a n  1984). Ogólną produ
kcję glonów sympagicznych w Morzu Weddella 
A c k l e y  i współaut. (1979) określili na 21% ogól
nej produkcji. Z w a l l y  i współaut. (1983) podali,
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że w okresie wczesnej wiosny w Antarktyce 
produkcja w lodzie morskim stanowi od 33 do 
100% ogólnej produkcji. Naum ow (1985) uwa
żał, że produkcja flory lodowej stanowi 20-30% 
fitoplanktonu. Ostatnie szacunki wskazują, że 
produkcja ta jest mniejsza i nie osiąga 10% 
produkcji fitoplanktonu rejonów pokrytych lo
dem morskim i wynosi od 1 do 4% ogólnej 
produkcji w Oceanie Antarktycznym (A r r ig o  i 
współaut. 1997).

Porównanie wielu danych o terminie zakwi
tów okrzemek w lodzie morskim Antarktyki (L i
gow sk i 1993a) wykazało, że zachodzą one na 
szerokościach 60-62°S w okresie zimy i wczes
nej wiosny, na szerokościach około 66°S jesie- 
nią, zimą i wiosną, a na szerokościach 68-78°S 
tylko w okresie letnim. Dane te potwierdzają, że 
temperatura jest jednym z głównych czynników 
limitujących rozwój flory sympagicznej.

Rola produkcji zachodzącej w lodzie mor
skim polega głównie na tym, że zachodzi ona w 
okresie, gdy w Antarktyce występuje bardzo 
mało fitoplanktonu. Okrzemki lodu morskiego 
są źródłem pokarmu dla skorupiaków, na przy
kład Paramoera walkeri (Amphipoda) (Rakusa- 
S uszczew sk i 1972), Gondogeneia antarctica 
(Amphipoda) (R ich ard son  i W h ita k e r  1979), 
czy Paralabidocera antarctica (Copepoda) (Hos- 
hiai i współaut. 1987). Okazało się również, że 
okrzemki te są jednym ze źródeł pokarmu dla 
kryla (Euphausia superba), kluczowego bezkrę
gowca w morskim ekosystemie Antarktyki.

Corocznie w Oceanie Antarktycznym po
wstaje i topi się lód morski na powierzchni 
16 min km , a na około 1/3 tej powierzchni 
zachodzi zjawisko zakwitu fitoplanktonu przy 
krawędzi topiącego się lodu morskiego (L egen 
d r e  i współaut. 1992). Zjawisko to jest ograni
czone przestrzennie do pasa o szerokości około 
250 kilometrów, a czasowo do około 60 dni 
(Smith i N e ls o n  1986). Lód morski, topiąc się w 
okresie wiosny i lata z szybkością 500 kilome-

Ryc. 6. Coconeis costata — okrzemka (Pennatae) 
dominująca w bentosie. SEM, pow. 2370x.

trów w ciągu miesiąca, (Com iso i Z w a lly  1984) 
wytwarza soczewkę wysłodzonej wody o zmniej
szonej gęstości (N e ls o n  i współaut. 1987). Wy
stępujące w niej intensywne zakwity fitoplan
ktonu stanowią od 33 do 40% ogólnej produkcji 
Oceanu Antarktycznego (Sm ith i N e ls o n  1986, 
S av id ge  i współaut. 1996). Intensywność za
kwitu tego zbiorowiska zależy od stopnia rozwo
ju lodu morskiego, a różnica pomiędzy poszcze
gólnymi latami może sięgać do 50% (S u llivan  i 
współaut. 1988). Fitoplankton w czasie tych 
zakwitów jest zdominowany przez okrzemki 
(G a rr ison  i B uck 1985, F r y x e l l  i K en d rick  
1988, Smith i N e ls o n  1985, Kang i F r y x e l l  
1991, L igow sk i i współaut. 1992). Część badań 
wskazuje, że rozwijające się w tym zbiorowisku 
okrzemki pochodzą ze zbiorowiska sympagicz- 
nego uwolnionego z lodu w czasie jego topienia 
(G a rr ison  i współaut. 1985, W ils o n  i współaut.
1986), część, że jest to odrębne zbiorowisko 
planktonowe (M c C o n v t lle  i współaut. 1985, 
L igow sk i i współaut. 1992).

ZBIOROWISKA BENTOSOWE

Oryginalne pojęcie bentosu, użytego przez 
H a e c k e la  (1890) dotyczyło organizmów związa
nych z dnem morskim. Określenie bentosu zo
stało rozszerzone na wszystkie organizmy wy
stępujące w miejscach styku wody i stałego 
podłoża (Round 1971). Zatem biocenoza 
okrzemkowego bentosu zasiedla takie siedliska, 
jak skały (epiliton), ziarna piasku (epipsam- 
mon), powierzchnia osadów (epipelon), wnętrze 
osadów (endopelon), powierzchnia roślin (epifi- 
ton), wnętrze roślin (endofiton), powierzchnia 
zwierząt (epizoon) i wnętrze zwierząt (endozo- 
on).

Litoral
W litoralu na rozwój glonów epilitycznych i 

epipsammonowych wywierają wpływ lokalne 
zmiany warunków abiotycznych mogące ulegać 
zmianom w ciągu kilku godzin. Temperatura 
wody może się wahać od -1,6°C do 15°C (N iko
la e v  1980). Zasolenie może się zmieniać przez 
wpływ wody z topiącego się lodowca oraz lodu 
morskiego. W czasie odpływu tworzą się zbior
niki, w których powstaje wysokoproduktywna 
biocenoza (P inckney i Zingm ark 1993). Na ni
szczenie okrzemek dennych litoralu wpływa 
głównie aktywność fal i wyjadanie przez mięcza
ki (K reb s  1983). W strefie pływów występują 
dogodniejsze warunki do rozwoju autotrofów 
niż w płytkim sublitoralu, ponieważ mniej jest 
w niej lodu niszczącego mechanicznie dno, wy
stępuje mniejsza ilość roślinożerców i stałe na
świetlenie (K reb s  1983).
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Trudniejsze warunki do rozwoju, w porów
naniu z okrzemkami epilitycznymi, mają 
okrzemki epipsammonu. Fale i pływy powodują 
wzajemne przemieszczanie ziaren piasku i żwi
ru, co mechanicznie utrudnia ich zasiedlanie. 
Analiza mikroskopowa i analiza barwników wy
kazały, że okrzemki i zielenice porastają ziarna 
piasku (K le in  i Riaux-G obin  1991, L igow sk i 
1993b). Okrzemki żyjące w tej strefie mają mor
fologiczne przystosowania do przyczepiania się 
do podłoża. Najczęściej dominują gatunki 
okrzemek z rodzajów Achnartthes, Cocconeis 
(Ryc. 6), Fragilariai Licmophora.

Sublitoral
W sublitoralu glony bentosowe występują 

w mało zmieniających się warunkach (Knox 
1970). Temperatura, zasolenie i natlenienie wo
dy dennej w różnych porach roku zmienia się 
nieznacznie w porównaniu z górnymi warstwa
mi wody (K reb s  1983, T o k a rc zy k  1986, Lipski 
1987). Zawartość podstawowych biogenów - 
fosforanów, azotanów, azotynów i krzemionki 
— waha się podobnie, jak w całej kolumnie 
wody (Lipski 1987).

Największe różnice występują w warunkach 
świetlnych. Sezonowe wahania dopływu światła 
do dna sublitoralu zależą od zmian nasłonecz
nienia i ilości zawiesin w wodzie, ale głównie od 
pokrywy morskiego lodu stałego występującej w 
Antarktyce od 11 miesięcy na wysokich szero
kościach (P icken  1985) do 2 miesięcy przy pół
nocnej granicy Oceanu Antarktycznego (C la rk e  
i współaut. 1988).

Dryfujące w ciągu całego roku inne rodzaje 
lodu, jak kry, gruz lodowy, góry lodowe i ich 
odłamki, mogą niszczyć biocenozy denne przez 
ich mechaniczne ścieranie. Ten czynnik wywie
ra największy wpływ na bentos do głębokości 
33 metrów (P icken  1985). Jednak często spoty
kane góiy lodowe o wysokości nadwodnej około 
30 metrów stanowiącej od 1/5 do 1/7 ich cał
kowitej wysokości (Zakrzew sk i 1982) mogą ni
szczyć dno do głębokości 150-200 metrów. Ży
we okrzemki występują w sublitoralu do głębo
kości 100-150 metrów (L igow sk i 1993b), zatem 
cała ich populacja pozostaje pod wpływem dzia
łania dryfującego lodu.

Mikrofitobentos zasiedlający sublitoral jest 
ważnym źródłem produkcji pierwotnej w przy
brzeżnym ekosystemie Antarktyki (D ayton  i 
współaut. 1986). Mikrofitobentos wykazuje se
zonową fluktuację biomasy, ale zwykle wystę
puje w ilościach większych niż fitoplankton. W 
okresie zimy, od kwietnia do listopada, zawar
tość chlorofilu a na dnie przy Wyspie Signy 
(60°43’S) wynosiła średnio 60 mg/m2, ale w 
innym roku, od sierpnia do października, osiąg

nęła średnią wartość 533 mg/m2 (G i lb e r t  
199 lb). W Zatoce McMurdo ilość chlorofilu a w 
okresie zimy wahała się od około 50 mg/m2 na 
mulistym dnie do 250 mg/m2 w gąbkach (Day
to n  i współaut. 1986). W Zatoce Admiralicji 
(62°10’S) w okresie zimy 1982r., w kolumnie 
wody do 200 metrów, zintegrowana wartość 
chlorofilu a wynosiła około 67 mg m-2 (T ok a r
czyk  1986), a w 1979r. w kolumnie wody do 
400 metrów — około 48 mg m f2 (Lipski 1987). 
Zatem w okresie zimy na dnie występują co 
najmniej takie same ilości chlorofilu a, jak w 
kolumnie wody. W okresie lata zawartość chlo
rofilu w mikrofitobentosie była wyższa niż w 
fitoplanktonie. Przy Wyspie Signy zawartość 
chlorofilu a na lm2 dna osiągała ponad 500 mg 
(G i lb e r t  199lb), a w Zatoce McMurdo, 450 mg 
na mule i żwirze, 300 mg na mule i 900 mg na 
gąbkach (D ayton  i współaut. 1986). Natomiast 
w fitoplanktonie integrowana wartość chlorofilu 
a w okresie lata w Zatoce Admiralicji pod lm2 
wynosiła znacznie mniej, bo maksymalnie 
250 mg (T ok a rczyk  1986) i 180 mg (Lipski
1987). Podobne dane pochodzą z wód strefy 
umiarkowanej, gdzie biomasa mikroflory ben- 
tosowej występującej do 200 metrów jest równa 
lub większa od biomasy fitoplanktonu (Cahoon  
i współaut. 1990, C ah oon  i współaut. 1993, 
C ahoon  i Laws 1994). Najczęściej dominują tu 
okrzemki żyjące na mulistym dnie, na przykład 
Paralia sol, Odorttella weissjlogii, jak i mające 
zdolność przyczepiania się do porastanego sub
stratu.

Powierzchnia szelfu oceanicznego wynosi 
około 8% powierzchni Wszechoceanu. Zatem w 
bilansie producentów do wartości fitoplankto
nu powinno się dodawać około 10% udziału 
mikrofitobentosu.

Epifity
Okrzemki epifityczne porastające makroglo- 

ny żyją w warunkach temperatury, zasolenia, 
natlenienia, oświetlenia i dostępu makro- i mi- 
kronutrientów zbliżonych do tych, które wpły
wają na okrzemki występujące na dnie. Różnice 
w warunkach życia okrzemek epifitycznych w 
porównaniu z innymi organizmami bentosowy- 
mi polegają na ewentualnym wpływie na epifity 
produktów przemiany materii makroglonów i 
ograniczeniu dostępu światła przez plechy ma
kroglonów. Rozkładające się makroglony wy
dzielają też substancje sprzyjające rozwojowi 
okrzemek (U ch ida i Kawamura 1995).

Epifityczne okrzemki zasiedlają makroglony 
bardzo nierównomiernie. Są gatunki makroglo
nów, na których epifity praktycznie nie wystę
pują, a są też gatunki porastane przez okrzemki 
bardzo intensywnie. Zagęszczenia, wjakich wy
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stępują okrzemki zależą od rodzaju substratu 
stwarzanego przez poszczególne gatunki (Klóser 
niepubl.) i od części makroglonu, na której 
występują (Ligowski niepubl.). Okrzemki epifi- 
tyczne osiągają zagęszczenie 200000 komórek 
na cm2 (Thomas i Jlang 1986), a nawet

o
2000000 komórek na cm makroglonu (Ligo
wski niepubl.). Najczęściej dominowały i osią
gały największe zagęszczenia okrzemki z rodza
ju Cocconeis (Ryc. 7a, b) oraz Pseudogomphone- 
ma kamtschaticum (Ryc. 8a, b), Rhoicosphenia 
sp. i Arachnodiscus spp. W Zatoce Ellis położo-

(B ooth  1987). W wodach umiarkowanych rocz
na produkcja epifitów wynosiła 8% łącznej pro
dukcji epifitów oraz porastanego makrofitu wy
kazując znaczne wahania, od 63% w okresie 
wiosennego maksimum do 1-5% w pozostałym 
okresie (Borum i współaut. 1984).

Epizoity
Badania epizoitów porastających zwierzęta 

bezkręgowe są w początkowym stadium. W pe- 
lagialu na lorikach pierwotniaków z grupy Tin- 
tinnina występują skorupki okrzemek, ale są

Ryc. 8. a. Piecha krasnorostu porośnięta przez epi- 
fityczne okrzemki, pow. 40x, b. Pseudogomphonema 
kamtschaticum— okrzemka epifityczna dominująca 
na krasnorostach. SEM, pow. 3400x.

Ryc. 7. a. Piecha brunatnicy porośnięta przez epifi- 
tyczne okrzemki, pow. 40x, b. Coconeis litigiosa — 
okrzemka epifityczna dominująca na brunatnicach. 
SEM, pow. 760x.

nej na 78° szerokości południowej (Thomas i 
Jiang 1986) i w Zatoce Admiralicji leżącej na 
62°10’S (Ligowski 1993a) okrzemki epifityczne 
występowały na makrofitach w ciągu całego 
roku. Makroglony występują do głębokości 90- 
100 metrów i około 30% dna Zatoki Admiralicji 
jest pokryte makroglonami (Zieliński 1990). 
Tworzą one substrat o wielkiej powierzchni, 
zasiedlony w ciągu całego roku przez okrzemki 
epifityczne. Ogólna ilość okrzemek epifitycz- 
nych nie została oznaczona. W badaniach róż
nych siedlisk wód Morza Bałtyckiego i Oceanu 
Spokojnego produkcja okrzemek wynosiła od 
10 do 50% produkcji porastanych przez nie 
delikatnych makrofitów, natomiast poniżej 
10% w przypadku porastania roślin grubszych

one przyczepiane bez protoplastu (Gowing i 
G arrison  1992, Wąsik i współaut. 1996) dlatego 
nie mają one swojego udziału w produkcji.

Ze zwierząt bentosowych badaniami tego 
typu objęto głównie gąbki i ukwiały. Różnorod
ność i zagęszczenie epizoitów występujących na 
gąbkach jest znaczna, zbliżona do ilości epifi
tów. Ich duże zagęszczenie jest spowodowane 
prawdopodobnie przez skomplikowaną stru
kturę powierzchni gąbek (Ligowski niepubl.). 
Biomasa gąbek zasiedlających dno Zatoki Ad
miralicji na głębokości 70 metrów osiągała 38 g 
na 1 m2 (Jażdżewski i współaut. 1986), zatem 
należy sądzić, że epizoity występujące na gąbkach 
tworzą znaczącą część produkcji. Zagęszczenie 
komórek okrzemek występujących na powierzch
ni ukwiałów jest znacznie mniejsze, rzędu 103 
komórek okrzemek na cm2 (Ligowski niepubl.).

Na osiadłych mszywiołach (Biyozoa) wystę
powały w znacznym zagęszczeniu okrzemki z 
rodzaju Entopyla spp. (Ryc. 9a, b).
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SEZONOWOŚĆ WYSTĘPOWANIA OKRZEMEK

Wspólnym czynnikiem abiotycznym wpły
wającym na rozwój okrzemek w różnych siedli
skach jest dostęp światła. W wysokich szeroko
ściach geograficznych zachodzą szczególnie du
że wahania oświetlenia. Już na 61°S w okresie 
zimy do powierzchni oceanu dochodzi 5% ma
ksymalnego letniego oświetlenia (W a lton  1977, 
cyt. za P r id d le  i współaut. 1986), zaś na 70°S 
w okresie zimy PAR (światło fotosyntetycznie 
czynne) wynosi 0, podczas gdy w lecie 
89,28 klux (Dhaulakhandi i współaut. 1993).

Maksymalna aktywność fotosyntetyczna fi- 
toplanktonu w Oceanie Antarktycznym zacho
dzi przy intensywności światła między 100 a 
500 pE u f2 s~\ co odpowiada od 10 do 50% 
intensywności światła padającego na powierz
chnię (Bodungen i współaut. 1986). Stwierdzo
no różne wartości wysycenia światłem okrze
mek planktonowych w Antarktyce, 13-46 pE 
m-2 s-1 (Jacques 1983), 60-75 pEm_2s_1 (M or- 
ta in -B ertrand  1989), 44-95 pE m-2 s_1 (T ilz e r  
i współaut. 1986), 10-180 (wyjątkowo do 
570 pE m-2 s_1 ) (Sakshaug i Holm-Hansen
1986). Fitoplankton w Oceanie Antarktycznym 
może fotosyntetyzować do głębokości, do której 
dochodzi tylko 0,01% ilości światła padającego 
na powierzchnię (Holm-Hansen i współaut. 
1977). To przystosowanie do wykorzystania 
przez fitoplankton niewielkiej ilości światła 
sprawia, że w Antarktyce od 5 do 25% fotosyn-

Ryc. 9. a. Mszywioł porośnięty przez epizoiczne 
okrzemki, pow. 40x, b. Entopyla sp. — okrzemka 
epizoiczna dominująca na m s z y w io ła c h .  SEM, pow. 
1250x.

tezy zachodzi poniżej klasycznej strefy eufoty- 
cznej określanej głębokością, do której dochodzi 
1% światła padającego na powierzchnię (E l- 
Sayed i J itts  1973, El-Sayed i Takuchi 1981, 
El-Sayed i W eb er 1982).

Okrzemki sympagiczne zasiedlające dno lo
du morskiego są cieniolubne i foto syntetyzują 
przy oświetleniu od 0,3 do 25 pE u f2 s_1 (Pal- 
misano i Sullivan 1983, Palmisano i współaut. 
1985a, Rivkin i P u tt 1987, Bunt 1963). Warto
ści te należą do najmniejszych podawanych z 
naturalnego środowiska (Palmisano i G arrison
1993). Foto inhibicja cieniolubnych okrzemek 
sympagicznych zachodzi już przy 25 pE m-2 s_1 
(Palmisano i współaut. 1985b) lub 80 pE u f 2 s-1 
(Rivkin, P u tt 1987). W środkowej i górnej war
stwie lodu morskiego żyją okrzemki światlolub- 
ne, których optymalny rozwój występował przy 
400 pE m-2 s-1 (B u rk h o ld er i M andelli 1965). 
Nasycenie światłem okrzemek paku lodowego 
następowało już przy 100-150 pE nT2 s-1 (Li- 
z o t t e  1989), a nawet oświetlenie 1500 pE m-2 
s"1 nie powodowało zahamowania fotosyntezy 
glonów sympagicznych w lodzie morskim w Ar
ktyce (A lexander i Chapman 1981).

Również okrzemki bentosowe potrzebują 
bardzo mało światła do rozwoju. Fotosynteza 
dominującej w bentosie okrzemki, Trachyrteis 
aspera, zachodzi już przy 0,6 pE m-2 s-1 i jest 
maksymalna przy 6-11 pE m- s_1 (Palmisano i 
współaut. 1985c, Rivkin i P u tt 1987). Zahamo
wanie fotosyntezy okrzemek bentosowych za
chodzi przy oświetleniu 10-30 pE m-2 s-1 (Rrv- 
kin i Pu tt 1987), jakkolwiek w badaniach P a l
misano i współaut. (1985c) nie obserwowano 
tego zjawiska nawet przy 300 pE rrT2 s-1.

Okres rozwoju okrzemek w poszczególnych 
siedliskach Antarktyki (K rebs 1983, Ligowski 
1993b) jest podobny do występującego w Arkty
ce (H o rn er i S ch rad er 1982). W czasie zimy 
fitoplankton jest bardzo ubogi, jego intensywny 
rozwój następuje w okresie wiosenno-letnim 
wraz ze zwiększeniem intensywności światła. 
Sezon rozwoju fitoplanktonu jest ograniczony 
do 120-150 dni (El-Sayed i F r y x e l l  1993). 
Okres rozwoju okrzemek w lodzie morskim jest 
bardziej rozciągnięty w czasie i uzależniony od 
szerokości geograficznej. W północnej części 
Oceanu Antarktycznego rozwój ten zachodzi 
nawet w zimie przy bardzo małym dopływie 
światła. W okresie wiosennym intensywny roz
wój okrzemek zachodzi najpierw w siedliskach 
bardziej wyeksponowanych na światło. Przed 
wiosenno-letnim rozwojem fitoplanktonu w po



486 R ys za r d  L igo w ski

wierzchniowej warstwie kolumny wody otwar
tego oceanu rozwija się zbiorowisko krawędzi 
lodu morskiego, a w rejonach przybrzeżnych 
zachodzi wczesnowiosenny rozwój okrzemek 
bentosowych. Okrzemki epifityczne występują

w ciągu całego roku. Uwzględnienie wszystkich 
siedlisk producentów pierwotnych, w których 
dominują okrzemki, wyjaśnia bilans przepływu 
energii i materii w Oceanie Antarktycznym.

OKRZEMKI JAKO POKARM ROŚLINOŻERCÓW

Zooplankton roślinożerny w Oceanie Antar
ktycznym składa się z pierwotniaków, larwal
nych i młodocianych stadiów skorupiaków pe
lagi cznych, głównie widłonogów oraz eufauzji i 
sprzągli (Knox 1994).

Głównymi roślinożercami w Antarktyce są 
skorupiaki: kryl — Euphausia superba (art. K. 
Opalińskiego w  tym numerze KOSMOSU) i wid- 
łonogi (Copepoda). Według wielu autorów Eup
hausia superba stanowi połowę biomasy całego 
zooplanktonu antarktycznego (H o ld ga te  1967, 
G ulland 1970, Brin ton  i Antezana 1984) i jest 
głównym pokarmem konsumentów wyższego 
rzędu (Hempel 1987), natomiast Voronina 
(1984, 1989) uważa, że główną biomasę zoop
lanktonu stanowią małej wielkości widłonogi 
(Crustacea, Copepoda).

ŹRÓDŁA POKARMU KRYLA

Wszystkie morskie kręgowce w Antarktyce 
są bezpośrednio lub pośrednio uzależnione po- 
karmowo od kryla. Wieloryby, foki, pingwiny, 
głowonogi i ryby są głównymi konsumentami 
kryla (Laws 1985, Ross i Quetin 1986). Kryl jest 
stosunkowo dużym, bo sięgającym 5 cm długo
ści skorupiakiem. Tworzy wielkie skupienia i 
ławice. Stąd wyjątkowe zainteresowanie jego 
biologią i produkcją. Badania pokarmu kryla 
dotyczyły głównie jego źródeł, wybiórczości i 
możliwości pokarmowych kryla.

Aparat filtracyjny Euphausia superba skła
da się z 6 par pereiopoda (odnóży tułowiowych), 
które budują „koszyczek filtracyjny”. Na pereio
poda występują szczecinki pierwszego rzędu 
(setae), a na nich szczecinki drugiego rzędu 
(setulae). Odległości między szczecinkami I rzę
du wynoszą od 15 do 95 pm, a między szczecin
kami drugiego rzędu od 4 do 18 pm. Szczecinki 
drugiego rzędu pokryte są jeszcze szczecinkami 
trzeciego rzędu (microsetulae) o 1- 2 pm odstę
pach między nimi (M cC la tch ie  i Boyd 1983, 
Kils 1983). Odległość ta w przypadku larw jest 
mniejsza i wynosi około lpm (M arsch a ll 1988). 
System ten tworzy sito, na którym odfiltro- 
wywany jest pokarm. Wielkość przydatków gę
bowych kiyla wskazuje, że cząstki > 60 pm 
mogą być pozyskiwane ze 100% wydajnością, 
która obniża się do 30-40% przy cząstkach o

wielkości od 6 pm do 20 pm; dla mniejszych 
cząstek ta efektywność znacznie spada 
(M cC la tch ie  i Boyd 1983). Wykorzystywanie 
tego systemu udowodniono w pracach labora
toryjnych. M eyer i E l-Sayed (1983) wykazali, ze 
kryl filtruje bardziej efektywnie większe 
okrzemki planktonowe (powyżej 20 pm) niż małe 
komórki. Podobnie Boyd i współaut. (1984) 
udowodnili, że cząstki większe niż 12 pm są 
pochłanianie z maksymalną efektywnością i do
piero komórki o średnicy 6 pm są zatrzymywane 
z wydajnością o połowę mniejszą. Sito filtracyj
ne Euphausia superba umożliwia zatrzymywa
nie cząstek o minimalnej wielkości 5-7 pm (Bar
k ley  1940, Dzik i Jażdżewski 1978). Użycie 
elektronowego mikroskopu skaningowego po
zwoliło na stwierdzenie, że wielkość aparatu 
filtracyjnego ogranicza wielkość cząstek filtro
wanych przez Euphausia superba do 2-3 pm, a 
jest to wartość wyraźnie mniejsza, niż u pozo
stałych gatunków rodzaju Euphausia występu
jących w Oceanie Antarktycznym (Suh i Nem oto 
1987). Mniej precyzyjne jest określenie wielko
ści największych cząstek pochłanianych przez 
kryla. M orris  (1984) uważał, że wielkość wyko
rzystywanych przez kryla cząstek pokarmu jest 
ograniczona do 30 pm, a większe cząstki są 
odrzucane. Suh i Nem oto (1987) określili ma
ksymalne wielkości na około 100 pm. W pele- 
tach fekalnych kryla hodowanego z zielenicami 
nitkowatymi obserwowano fragmenty zielenic o 
wymiarach do 1500 x 50 pm (Ligowski 1985). 
Kryl może więc wykorzystywać w celach pokar
mowych cząstki pokarmowe o wielkości od 2 pm 
do 1500(?) pm. Różna efektywność pochłania
nia cząstek o różnej wielkości prowadzi do pew
nej selektywności pokarmowej kryla (Quetin i 
Ross 1985).

Powierzchnia aparatu filtracyjnego kryla zo
stała określona na 276,8 mm2 (Suh i Nem oto
1987). Większość fitofagów wykazuje filtracje 
bierną, w czasie której woda jest „przeczesywa
na” przez aparat filtracyjny (Opaliński 1991). 
Woda uwięziona wewnątrz koszyczka kryla ma 
zbyt dużą lepkość, by mogła przepłynąć przez 
aparat filtracyjny przy normalnym ciśnieniu 
(Quetin i Ross 1985). Sposób filtrowania nieza
leżny od płynięcia zwierzęcia i ruchów pleopo- 
dów, a zależny od zmiany objętości koszyczka i
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przepompowywania przez aparat filtracyjny ko
lejnych porcji wody w tempie 2-3 cykle/sekun
dę opisali Antezana i współaut. (1982) oraz 
Boyd i współaut. (1984). Hamner i współaut.
(1983) wyznaczyli liczbę cykli od 1 do 5 w czasie 
sekundy. W czasie jednego cyklu w koszyczku 
pokarmowym mieści się 0,2 cm3 filtrowanej 
wody (Boyd i współaut. 1984). Teoretycznie 
tempo filtracji dorosłego kryla może wynosić 
więc od 720 cmJ od do 3600 cm3 w ciągu 
godziny. Zadziwiająca jest rozbieżność wartości 
wyznaczonego eksperymentalnie tempa filtracji 
kryla. Wartości te wynosiły w różnych warun
kach od 18,8 do 66816 cm3 w ciągu godziny 
(Antezana i współaut. 1982, Kato i współaut. 
1982, Quetin i Ross 1985, Boyd i współaut. 
1984, M orris  1984, P rice  i współaut. 1988).

Morfologiczne i biologiczne możliwości kryla 
do pochłaniania pokarmu umożliwiają mu ko
rzystanie z wielu źródeł pokarmu istniejącego w 
Ocenie Antarktycznym.

1. W pelagialu jest znaczna ilość rozpusz
czonej materii organicznej (DOM); może ona 
przekraczać ilość materii cząsteczkowej (Som
mer 1994). Sposób przyswajania pokarmu 
przez skorupiaki raczej uniemożliwia wchłania
nie bezpośrednio powierzchnią ciała tego źródła 
energii przez przedstawicieli Euphausidae 
(Holm-Hansen i H untley  1984). DOM może być 
natomiast pośrednio źródłem pokarmu kryla 
przez włączenie go w łańcuch troficzny Choano- 
flagellatae i bakterii (Tanoue i Hara 1986).

2. Ważnym dla kryla pokarmem może być 
detrytus, ale jego proporcja w pokarmie jest 
nieznana (Holm-Hansen i H untley 1984). Po
karm ten może być wykorzystywany szczególnie 
intensywnie w okresie zimy (Kawaguchi i współ
aut. 1986).

3. Biomasa bakterii w Antarktyce może osią
gać 2-15% ogólnej biomasy mikroorganizmów 
w wodach otwartych i do 30% w wodach przy
brzeżnych (F iala i D e l i l le  1992). Jakkolwiek 
wolno żyjące bakterie są zbyt małe, aby kryl 
mógł je bezpośrednio konsumować, (M orris  
1984) to możliwy jest następujący łańcuch tro
ficzny: DOM-bakterie-Choanoflagellatae-kryl- 
kręgowce (Tanoue i Hara 1986, Suh 1988). 
Bakterie sesylne osiadłe na większych czą
stkach są łatwiej dostępne jako pokarm, ale 
stanowią one tylko do 10% biomasy bakteryjnej 
(Azam i Hodson 1977). Bakterie występujące w 
żołądku kryla mogą być źródłem enzymów po
magających trawić inny pokarm (Rakusa-Susz- 
czewski 1988b). Liczba bakterii znajdowanych 
w żołądku kryla jest większa, niż wynikałoby to 
z możliwości ich zagęszczenia w czasie odżywia
nia kryla bakteriami; muszą one żyć w żołądku 
kryla i mogą odgrywać istotną rolę jako pokarm,

szczególnie w okresie ubogiej w pożywienie zimy 
(Rakusa-Suszczewski i Zdanowski 1989).

4. Fitoplankton (okrzemki)-kry 1-wieloryby 
to jeden z najprostszych łańcuchów pokarmo
wych opisany w wyniku analiz materiału uzy
skanego już w czasie ekspedycji na R.R.S. „Di
scovery” (H a rt  1934, 1942). Fitoplankton jest 
głównym zasobem pokarmowym dla kryla, 
choćby ze względu na wielkość jego produkcji. 
Różne są natomiast opinie, która frakcja wiel
kościowa fitoplanktonu jest wykorzystywana 
przez kryla. H a rt  (1934) zidentyfikował w po
karmie kryla kilka gatunków okrzemek. Autor 
ten (1942) podkreślał, że najpospolitsze takso- 
ny okrzemek identyfikowanych w pokarmie 
kryla miały małe komórki i stosunkowo grubą 
skorupkę krzemionkową; taksony te zachowały 
się też w osadach dennych. Przypuszczał, 
ponadto że gatunki o słabiej skrzemieniałych 
ścianach komórkowych są ważnym składni
kiem pokarmu, ale są zbyt dokładnie rozdrob
nione, aby mogły być rozpoznane. B ark ley  
(1940) znajdował nieliczne, duże okrzemki w 
pokarmie kryla, mimo że w planktonie wystę
powały one w znacznych ilościach. Jednak Hu- 
s te d t  (1958) w tym samym materiale wykazał 
obecność w pokarmie wielu dużych gatunków 
okrzemek. P a v lo v  (1971) wykazał, że kryl może 
żywić się wszystkimi gatunkami wchodzącymi 
w skład fitoplanktonu. Stopień zachodzącego 
już w koszyczku rozdrobnienia dużych, delikat
nych skorupek okrzemek zależy od ilości pokar
mu. Przy zakwitach okrzemkowych nie można 
było znaleźć w przewodzie pokarmowym kryla 
całych komórek, a przy ubóstwie filtrowanego 
pokarmu występowały tam nienaruszone na
wet największe komórki fitoplanktonowych 
okrzemek z rodzaju Corethrort (Pav lov  1969). 
Kawamura (1981) sądził, że jakkolwiek kryl pre
feruje małe formy okrzemek i ilościowo one 
przeważają, to duże formy okrzemek, z powodu 
większej biomasy, stanowią równoważną war
tość pokarmową. Wykorzystanie prawidłowej 
metody preparowania okrzemek umożliwiło 
stwierdzenie, że w pokarmie kryla są obecne 
drobne fragmenty dużych okrzemek planktono
wych, a w przewodach pokarmowych kryla w 
rejonie Szetlandów Południowych występowały 
komórki lub ich fragmenty wszystkich takso- 
nów okrzemek obecnych w planktonie (L igo
wski 1982). Podobnych obserwacji dokonał Zhu 
Genhai (1989) w pokarmie kryla w różnych 
rejonach Oceanu Antarktycznego. Kryl żywi się 
wydajnie najliczniej występującymi gatunkami 
fitoplanktonu bez względu na ich wielkość i 
kształt (Schnack 1985). Holm-Hansen i Hunt
le y  (1984) wykazali preferencje kryla do zjada
nia większego fitoplanktonu. Wyliczenie ilości
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węgla organicznego w pokarmie kryla wskazuje, 
że zarówno w rejonach przybrzeżnych jak i 
otwartego oceanu, w pokarmie kryla najwięcej 
węgla organicznego pochodziło z komórek 
okrzemek o dużych wymiarach (Ligowski 
1993b). Stwierdzenia niektórych autorów, że 
Euphausia superba preferuje wody lub pokarm
0 przewadze małych okrzemek (B ark ley 1940, 
Kawamura 1981, M acie jew ska 1996) wynikały 
z przyjętej niewłaściwej metodyki preparowania 
okrzemek do badań, która uniemożliwiała za
uważenie rozdrobnionych komórek gatunków 
planktonowych o delikatnych krzemionkowych 
skorupkach. Tylko jedna praca (F erra r io  i Fer- 
rey ra  1987) informująca o przewadze małych 
komórek okrzemek w pokarmie kryla wykona
na została zgodnie z prawidłową metodyką, ale 
dane te są ograniczone do pojedynczej stacji. 
Oprócz okrzemek, wśród składników roślinne
go pokarmu kryla, wykazywano również dinofi- 
ty i wiciowce krzemionkowe (Zhu Genhai 1989, 
M aciejew ska 1996).

Zawartość tłuszczów u kryla udowadnia je
go odżywianie się fitoplanktonem w okresie
wiosny (Crips i H il l  1998), a analiza zawartości
210Pb wskazuje, że gatunkami Euphausiidae 
odfiltrującymi głównie roślinne cząstki zawie
szone w wodzie są Euphausia superba i E. 
triacantha w okresie lata oraz E. frigida i E. 
vallentini. Natomiast E. superba w okresie jesie
ni i zimy oraz pozostałe gatunki Euphausidae, 
E. crystallorophias i Thysanoessa macrura są 
wszystkożerne (M iqu el i współaut. 1993).

5. Informacje o okrzemkach sympagicznych 
w pokarmie kryla w okresie zimy pochodziły 
początkowo z badań przybrzeżnych (Guzman 
1983, Spiridonov i współaut. 1985, Kawaguchi
1 współaut. 1986, 0 ’Brein  1987, D aly i Macau
lay 1988, S trech  i współaut. 1988). Boyd i 
współaut. (1984) opisali obserwacje Kpt. P. Le
nie, dowódcy r/v „Hero”, który często widział w 
okresie zimy kryla pływającego na dolnej stro
nie dryfującego lodu morskiego porośniętego 
przez okrzemki. Wprowadzenie do badań stat
ków naukowych o klasie lodołamaczy umożliwi
ło bezpośrednie obserwacje kryla pobierającego 
pokarm z lodu morskiego również w otwartym 
oceanie (M arsch a ll 1988, Smetacek i współ
aut. 1990). Lód dostarcza pokarmu i schronie
nia zarówno larwom (Daly i M acaulay 1988, 
Hamner i współaut. 1989), jak i dorosłemu 
krylowi (Smetacek i współaut. 1990). Obserwa
cje (F razer i współaut. 1997), jak i analiza 
zawartości izotopów węgla i azotu w larwach 
kryla w okresie wczesnej wiosny (F razer 1996) 
potwierdza to przypuszczenie. Po zimach o ni
skiej temperaturze i dużym zalodzeniu stwier
dzano występowanie większych skupisk kryla

(Rakusa-Suszczewski 1988a, Sm etacek i 
współaut. 1990). Lód morski zapewnia lepszy 
dostęp do pokarmu w czasie zimy i w okresie 
wiosennego topienia się lodu, zapewnia również 
zapewnia mniejszą śmiertelność i bezpieczniej
sze miejsce do wylęgania młodego kryla oraz 
daje ochronę przed drapieżnikami (D aly i Ma
caulay 1988, Sm etacek i współaut. 1990). Bu
dowa przydatków gębowych umożliwia krylowi 
również zdrapywanie pokarmu z powierzchni 
substratu, jakim jest lód morski (M arsch a ll
1988).

6. Kryl zdrapuje również okrzemki rosnące 
na innych substratach. Szczególnie w pokarmie 
kryla występującego w wodach przybrzeżnych 
są obecne znaczne ilości okrzemek bentoso- 
wych i epifitycznych (Ligowski 1993a), a ekspe
ryment potwierdził możliwość wykorzystywania 
tego pokarmu (Ligowski 1993b).

7. Grupą zwierząt występującą obficie w 
planktonie i, z tego powodu, mogącą być alter
natywnym pokarmem dla kryla, są widłonogi 
(Copepoda). Ta hipoteza (Boyd i współaut.
1984) została potwierdzona doświadczalnie 
(P rice  i współaut. 1988). Udowodniono rów
nież, że kryl może wykorzystywać larwy skoru
piaków jako pokarm (Ikeda i Dixon 1984). Pier
wotniaki, które są filtrowane efektywnie przez 
kryla, mogą być ogniwem łączącym kryla z piko- 
i nanoplanktonem (Hewes i współaut. 1985). 
Jako składnik pokarmu kryla byty wykazywa
ne, otwornice, promienice, pierwotniaki (Tin- 
tinnina), jaja i larwalne stadia widłonogów, 
szczecinki i fragmenty ciała skorupiaków (Zhu 
Genhai 1989, M aciejew ska 1996). Pokarm po
chodzenia zwierzęcego byl znaj dowany w prze
wodzie pokarmowym kryla głównie w okresie 
zimy (Nishino i Kawamura 1994), natomiast wy
daje się, że w okresie lata tylko młodsze formy 
kryla wykazują wszystkożerność, a w pokarmie 
form dorosłych dominuje pokarm roślinny (Nis
hino i Kawamura 1996). Kryl żywiący się wyłą
cznie zooplanktonem potrzebuje na wytworze
nie własnego białka zużyć niemal pięciokrotnie 
więcej białka zawartego w zooplanktonie. Dla
tego zooplankton stanowiący biomasę równą 
biomasie kryla nie może być jego głównym po
karmem (Ikeda i Dixon 1982).

8. Pelety fekalne mogą być pochłaniane 
przez kryla, gdy przebywa w skupieniach (Ante- 
zana i Ray 1984). Ten rodzaj przepływu energii 
może mieć znaczenie, bowiem mające szerokość 
150-400 |im pelety fekalne Euphausiidae 
(Cadee i współaut. 1992) zawierają chlorofil 
(Nem oto 1968), tłuszcze (Tanoue 1985a) i sub
stancje białkowe (Tanoue 1985b).

9. Kanibalizm u kryla obserwowany był za
równo u larw (Ikeda 1984), jak i dorosłych
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osobników (K ils 1983). M il le r  (1982) w hodowli 
obserwował dorosłe osobniki o długości około 
45 mm zjadające formy młodociane o długości 
około 20 mm. Dojrzałe Euphausia superba mo
gą też zjadać larwy własnego gatunku (Boyd i 
współaut. 1984, Nishino i Kawamura 1994). 
Świadczy to o możliwościach pokarmowych 
kryla, natomiast żywienie się własnym gatun
kiem nie może mieć znaczenia dla przeżywania 
całej populacji.

Jak przedstawiono wyżej, kryl może czerpać 
pokarm z różnych źródeł. Wskazuje na to rów
nież skład enzymów pokarmowych Euphausia 
superba (Turkiew icz 1995). Korzystanie z róż
nych pokarmów może być równoległe lub wy
mienne w zależności od sezonu i od potrzeb 
energetycznych kryla.

Najwięcej energii (=pokarmu) kryl zużywa 
do reprodukcji (Ross i Quetin 1986). Przyjmu
jąc, że tylko fitoplankton jest jego pokarmem 
przy tempie filtracji wynoszącym 3600 cm3 h_1, 
kryl do rozmnażania potrzebowałby 1-5 gg dm3 
zawartości chlorofilu a w planktonie (Ross i 
Quetin 1986). Tak wysoka zawartość chlorofilu 
a występuje w planktonie Antarktyki rzadko. 
Dlatego składanie jaj przez kryla jest ograniczo
ne zwykle do okresu intensywnego rozwoju fi
toplanktonu, który występuje od połowy grud
nia do końca lutego (Ross i Quetin 1983). W 
okresie stycznia obserwowano w jajnikach sa
mic kryla od 2300 do 13500 komórek jajowych 
stanowiących od 30 do 50% wagi i objętości 
samic (Jażdżewski i współaut. 1978). Jednak 
zarówno dodatni wzrost kryla (Stępnik 1982), 
jak i rozwój jajników kryla (Mauchline i F isher 
1969) obserwowane były również w sierpniu i 
wrześniu, czyli przed zakwitem fitoplanktonu. 
Hipoteza, że wzrost Euphausia superba jest 
limitowany przez zawartość pokarmu była te
stowana przez M cC la tch ie  (1988), który wyko
rzystał dane uzyskane na Polskiej Stacji Antar
ktycznej, analizę populacji kryla (Stępnik 1982) 
i zawartość chlorofilu a w wodzie Zatoki Admi
ralicji (Lipski 1987). Dane te wskazują, że w 
okresie zimy w ekosystemie przybrzeżnym Za
toki Admiralicji kryl wykazywał powolny wzrost. 
Potrzebna do rozwoju energia może pochodzić 
ze zgromadzonych zapasów, fitoplanktonu lub 
innego, niż fitoplankton, pokarmu. Materiały 
zapasowe kryla są za małe nawet do przeżycia 
zimy (Ikeda, Dixon 1982). Jakie możliwości po
karmowe poza fitoplanktonem ma zatem kryl? 
Odpowiedź na to pytanie ma przede wszystkim 
znaczenie do wytłumaczenia wciąż niejasnej 
biologii kryla w okresie zimy (Suh 1988). Wtedy 
to trudności ma zarówno kryl jak i badacz, który 
chce poznać co kryl je w tym okresie (Boyd i 
współaut. 1984). W czasie zimy okrzemki są

niemal wyłącznym składnikiem pokarmu rośli
nożerców, jakkolwiek Euphausia superba z 
otwartego oceanu ma wyraźnie mniejsze napeł
nienie żołądka, niż w okresie jesieni; sugeruje 
to spadek aktywności pokarmowej tego zwierzę
cia w okresie zimy (L an cra ft i współaut. 1991). 
Zimą znaleziono pokarm pochodzący z fitoplan
ktonu w około połowie badanych osobników 
kryla (M orris  i P r id d le  1984). H untley i współ
aut. (1994) uważają, że w czasie zimy kryl za
pewnia sobie wzrost przez pokarm zwierzęcy do 
momentu, kiedy rozwiną się glony sympagiczne 
w okresie późnej zimy lub wczesnej wiosny. W 
siedlisku przybrzeżnym Zatoki Admiralicji w 
okresie lata ilość pokarmu jest znaczna i domi
nuje w nim fitoplankton; poza tym okresem 
ilość pokarmu w przewodzie pokarmowym kry
la jest wyraźnie mniejsza przy zwiększeniu 
udziału pokarmu pochodzącego z bentosu (Li
gowski 1993a). Kryl, jak wykazano, może ko
rzystać z różnych rodzajów pokarmu, ale ponie
waż Euphausia superba dominuje w zooplan- 
ktonie Antarktyki, głównym pokarmem kryla 
mogą być tylko równie obficie występujący pro
ducenci. W okresie lata jest to intensywnie 
rozwijający się fitoplankton, przede wszystkim 
okrzemki. W okresie zimy głównym składni
kiem stają się okrzemki sympagiczne w rejo
nach pokrytych lodem morskim oraz okrzemki 
bentosowe w siedliskach przybrzeżnych. Po
karm okrzemkowy występujący w różnych sied
liskach jest dostępny niemal przez cały rok 
(Ligowski 1993a). W przypadku braku pokar
mu roślinnego, kryl może zmieniać swoją dietę 
wykorzystując dostępny w zimie detrytus lub 
zooplankton, a w przypadku braku pokarmu, 
nawet wykorzystywać własne tkanki (M orris  i 
P r id d le  1984).

Warto zwrócić uwagę na ważność pokarmu 
okrzemkowego dla kryla. W eksperymentach 
pokarmowych (Ross i współaut. 1988) wykaza
no, że karmienie młodocianych form kryla 
okrzemkami skutkowało ich normalnym rozwo
jem, natomiast podawanie pokarmu złożonego 
z wiciowców dawało taki sam efekt, jak brak 
pokarmu, to znaczy obumieranie przed meta
morfozą w stadium calyptopis 2. W innym eks
perymencie, przeprowadzonym na polskim 
statku badawczym r/v „Profesor Siedlecki”, 
udowodniono, że celulozowe ściany nitkowa
tych zielenic po przejściu przez przewód pokar
mowy kryla, były niemal nienaruszone (L igo
wski 1985). Obserwacje zawartości fekaliów 
kryla w SEM wykazały, że tylko organizmy po
siadające krzemionkową ścianę (okrzemki i cy
sty krzemionkowe) są pozbawiane organicznej 
zawartości w przewodzie pokarmowym kryla 
(M archant i Nash 1986). Ci sami autorzy
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stwierdzili, że po działaniu enzymów trawien
nych, mało skrzemieniałe części okrzemek są 
zerodowane, co wskazuje nawet na możliwość 
rozpuszczania krzemionki przez kryla.

ŹRÓDŁA POKARMU WIDŁONOGÓW

W pokarmie masowo występujących w An
tarktyce gatunków widłonogów Calanus propin
quus, Rhincalanus gig as i Metridia gerlachei 
największą rolę odgrywa pokarm roślinny, 
szczególnie okrzemki o wielkościach od 5 do 
300 ąm, a z pokarmu zwierzęcego występowały 
nieliczne pierwotniaki i promienice (Voronina i 
Sukhanova 1976). Widłonogi mogą wykorzysty
wać pokarm różnej wielkości (od 7 do 1200 (im) 
i w większości są to okrzemki (Atkinson 1994). 
Eksperymenty pokarmowe wykonane na różnej 
wielkości naturalnym fitoplanktonie pokazały, 
że dominujące gatunki widłonogów żywią się 
wydajnie, podobnie jak kryl, najliczniej wystę
pującymi gatunkami fitoplanktonu bez względu 
na ich wielkość (Schnack 1985). Widłonogi mo
gą odżywiać się pokarmem zarówno roślinnym 
jak i zwierzęcym, a gatunki widłonogów o wię
kszych rozmiarach (Calanus propinquus, Rhin
calanus gigas i Calanoides acutus) odżywiają 
się większymi komórkami niż małe gatunki wid
łonogów (Metridia gerlachei i Oithona spp. ) 
(Atkinson 1995). Analiza składu tłuszczów 
wskazała na roślinożerność Calanoides acutus 
i na wszystkożerność Metridia gerlachei, nato
miast Rhincalanus gigas miał skład tłuszczów 
wskazujący na pośredni skład pokarmu (Grae- 
ve  i współaut. 1994). W przypadku braku po
karmu roślinnego widłonogi żerują głównie na 
pierwotniakach (Atkinson 1996). Dominujące 
widłonogi mogą się odżywiać wybiórczo również 
innymi widłonogami (M etz i S chnack -S iegel
1995). Analizy zawartości 210Pb i składu tłusz
czów potwierdzają, że większość gatunków wid
łonogów jest roślinożerna, chociaż występują w 
tej grupie gatunki wszystkożerne i drapieżne 
(M iquel i współaut. 1993, Crips i H il l  1998).

OKRZEMKI w  po k ar m ie  in n yc h  b e zk r ęg o w c ó w

Heterotroficzne dinofity wykorzystywały w 
czasie eksperymentu 25% dziennej produkcji 
pierwotnej; jakkolwiek w warunkach natural
nych ta wartość jest zapewne mniejsza, grupa 
ta odgrywa istotną rolę jako biotyczny czynnik 
regulujący produkcję fitoplanktonu (A rch er  i 
współaut. 1996).

Orzęski (Ciliata) są fakultatywnymi roślino- 
żercami; żywią się bakteriami, innymi pierwot
niakami oraz różnej wielkości autotrofami, piko 
i nanoplanktonem, okrzemkami i bruzdnicami

(P ierce  i T u rn er 1992). Nanoplankton jest 
głównym składnikiem diety większości Tintin- 
nina, duże znaczenie ma też pikoplankton (El- 
Sayed i F ry x e ll  1993, B ernard  i Rassoulzade- 
gan 1993). Duża część dziennej produkcji fito- 
i bakterioplanktonu w Antarktyce może być 
wyjadana przez protozooplankton (G arrison i 
Buck 1989a).

Pokarm wszystkożernych małżoraczków 
(Ostracoda) Conchoecia belgicae i C. isocheira 
zawiera również fitoplankton (Knox 1994), jak
kolwiek analiza wskaźnikowego 210Pb wskazuje 
na ich drapieżnictwo (M iqu el i współaut. 1993).

W pokarmie planktonowego skrzydłonogie- 
go ślimaka Limacina helicina niekiedy masowo 
występującego w antarktycznym pelagialu 
stwierdzono wyłącznie fitoplankton (Knox 
1994). Cała grupa pelagicznych ślimaków z gru
py skrzydłonogów (Pteropoda) została uznana 
za roślinożerców (M iqu el i współaut. 1993).

Wyłącznym pokarmem gatunku Pelagobia 
longicirrata (Polychaeta) jest fitoplankton (Knox 
1994).

Większość antarktycznych gatunków ben- 
tosowych obunogów (Amphipoda, Crustacea) 
jest wszystkożerna lub padlinożerna (Arnaud 
1977). Zarówno w pokarmie obunogów należą
cych do Hyperiidea, jak i do Gammaridea spot
kać można fitoplankton (Knox 1994). Obunóg 
Gondogeneia antarctica jest wszystkożerny; w 
jego pokarmie występują mikroglony, głównie 
okrzemki, rozwijające się w lodzie morskim. 
Powoduje to zwiększenie możliwości przeżycia 
tych zwierząt w okresie zimy (R ichardson i 
W hitaker 1979). W różnorodnym pokarmie Pa- 
ramoera walkeri znajdowano pozostałości 
okrzemek, jak i nitkowatych glonów (Rakusa- 
Suszczewski 1972). W przewodach pokarmo
wych bentosowych skorupiaków należących do 
Cumacea i Tanaidacea (Malacostraca) stwier
dzono obecność wielu gatunków okrzemek 
(B łażew icz i Ligowski 1998).

W pokarmie wężowidła Ophionotus victoriae 
znajdowały się zwierzęta reprezentujące aż 13 
różnych typów, ale znaleziono również przycze
pione do ziaren osadu okrzemki (F ra tt  i D ear
born 1984). W pokarmie osobników tego gatun
ku złowionych na głębokości od 50 do 80 me
trów występowały 52 gatunki współczesnych 
okrzemek (K e llo g  i współaut. 1983).

Również należące do strunowców, a domi
nujących niekiedy w planktonie sprzągle (Sal
pae) są filtratorami, głównie fitoplanktonu (Mi
q u e l i współaut. 1993). Analizując skład pokar
mu sprzągli z południowego Atlantyku H u sted t 
(1958) zidentyfikował 80 taksonów okrzemek.

Różne gatunki okrzemek dominują w po
szczególnych siedliskach. Są one podstawowym
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pokarmem dla wielu grup zwierząt, w tym wszy
stkich dominujących. Tylko okrzemki można 
dokładnie zidentyfikować w pokarmie kryla i 
innych bezkręgowców. Pozwala to na stwierdze
nie siedliska, z którego został pobrany pokarm. 
Inne, poza okrzemkami, elementy biocenozy wy
stępujące w poszczególnych siedliskach też mogą

być pokarmem roślinożerców, ale nie można ich 
w przewodzie pokarmowym zidentyfikować. 
Okrzemki są zatem wyjątkowo dobrym indyka
torem źródeł pokarmu zwierząt roślinożernych 
i umożliwiają poznanie tego podstawowego 
związku troficznego w Oceanie Antarktycznym.

DIATOMS IN THE ANTARCTIC MARINE ECOSYSTEM 

Sum mary

Diatoms (Bacillariophyta) occur in various Antarctic 
marine habitats (in water column, sea ice, on the sea 
bottom, macrophytes and sessile animals). Thermohaline 
circulation causes that Antarctic water in euphotic layer is 
rich in macronutrients. During spring-summer bloom dia
toms prevailed in phytoplankton. The main factors in
fluencing the phytoplankton growth are, light, temperature, 
micronutrients, water column stability, ice cover and graz
ing by herbivores. Sea ice biota are generally dominated by 
diatoms. Sympagic (sea ice) diatoms are incorporated into 
sea ice during its formation. Principal growth of sympagic 
diatoms occurs in sea ice, in some regions already in the 
mid winter. Several different sea ice assemblages develop 
in fast-, pack- and brash-ice being connected with their

surface, interior and bottom layers. Abiotic factors in bot
tom habitats differ considerably. Benthic diatoms create 
high amounts of the biomass of primary producers in 
nearshore ecosystem. Diatoms on macrophytes and sea 
bottom most probably grow also during the winter. Food 
consumed by the main planktonie herbivore i. e. — krill 
[Euphausia superba) includes, detritus, bacterioplankton, 
zooplankton, faecal pellets, krill (cannibalism), but consists 
mainly of diatoms from phytoplankton, sea ice, sea bottom 
and from the surface of macrophytes. Diatoms are also a 
component of food of many invertebrates. Diatoms are of 
indicative value because they are the only taxonomic group 
of primary producers in Antarctic that is known well enough 
to make comparisons between various habitats.
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