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ZNACZENIE PIERWOTNIAKOW W EKOSYSTEMACH WODNYCH

WPROWADZENIE

Celem artykutu jest przyblizenie ekologicz-
nej roli wolnozyjacych pierwotniakéw, a w
szczegdblnosci form fagotroficznych, czyli korzy-
stajgcych z pokarmu w postaci czastek. Przed-
stawiono ich miejsce w sieciach troficznych oraz
relacje z innymi skiadnikami ekosystemow
wodnych. Pierwotniaki wystepuja powszechnie
we wszystkich srodowiskach wodnych. Znajdu-
jemy je zaréwno w toni, jako element plankto-
nu, nawszelkich zanurzonych powierzchniach,
a takze w przestrzeniach interstycjalnych w
glebi osadéw dennych. W przesztoSci badania
ekologiczne pierwotniakéw koncentrowaly sie
na srodowiskach bentosowych, poniewaz przy
mikroskopowej obserwacji osadéw dennych nie
spos6b nie zauwazy¢ orzeskéw, wiciowcow i
ameb, wystepujacych tam czesto w bardzo du-
zych zageszczeniach. Szczeg6lnie wysokie li-
czebnosci notowane sg w miejscach najbogat-
szych w rozktadajaca sie materie organiczna,
dlatego juz dawno zwrécono uwage na zwiazek

tych organizméw z procesami rozktadu i mine-
ralizacji. Z tych samych wzgledéw, fagotroficzne
pierwotniaki sg istotnym elementem w biologi-
cznych technologiach oczyszczania Sciekéw
(Curds iwspotaut. 1968, curds 1992). Uzywa
sie je takze jako wskazniki organicznego zanie-
czyszczenia wod (Sladec¢ek 1973, Foissner |
Berger 1996). Stosunkowo niedawno okazato
sie jednak, ze w wodach oligotroficznych ich
rola jest co najmniej tak samo wazna, jak w
srodowiskach organicznie zanieczyszczonych.
Odkrycia z przetomu lat 1970-80 wskazujgce
na fundamentalne znaczenie mikroorganizmoéw
w toni oceandw, zapoczatkowaty okres szczegol-
nego zainteresowania pierwotniakami. Opubli-
kowana woéwczas koncepcja ,petli mikro-
organizmalnej” (Azam i wspétaut. 1983) stata
sie silnym impulsem stymulujgcym badania
nad funkcjg pierwotniakow we wszelkich ty-
pach ekosystemoéw wodnych.

KONSEKWENCJE MALYCH ROZMIAROW

Wiekszos¢ pierwotniakéw to organizmy zna-
cznie mniejsze od najdrobniejszych bezkregow-
cow. Ich specyficzna rola w ekosystemach wigze
sie w duzym stopniu z drobnymi rozmiarami, z
ktorych wynika szereg waznych wiasciwosci
ekologicznych. Nalezy do nich wysokie tempo
metabolizmu oraz potencjalnie szybkie tempo
wzrostu populacji (caron i wspétaut. 1990).
Wysoki poziom metabolizmu oznacza, ze nawet
przy matej biomasie pierwotniaki mogg mieé
znaczacy udziat w przeptywie energii i obiegu
pierwiastkéw w ekosystemie. Wynika z tego
takze szybkie tempo mineralizacji substancji

biogennych (Caron iGoldman 1990). Potencjal-
nie wysokie tempo wzrostu populacji pozwala
reagowac szybkimi zmianami liczebnosci nawet
na krétkotrwate zmiany warunkéw srodowisko-
wych, zwilaszcza na zmiany w ilosciach doste-
pnego pokarmu. Dzieki temu pierwotniaki sku-
tecznie eksploatujg zasoby pojawiajgce sie efe-
merycznie i wyprzedzajg w tym wzgledzie orga-
nizmy wieksze, wolniej rozmnazajace sie. W
konsekwencji, duze zmiany liczebnosci i sktadu
gatunkowego w czasie, jak i w przestrzeni, to
charakterystyczne cechy pierwotniakéw we
wszystkich srodowiskach.
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Z drobnymi rozmiarami wigze sie tatwos¢
transportu i kolonizowania odlegtych $rodo-
wisk. Chociaz te ceche przypisuje sie na ogét
wszystkim mikroorganizmom, problem kosmo-
politycznego rozprzestrzenienia pierwotniakéw
oraz mozliwos¢ istnienia wsréd nich endemi-
téw, budzi ostatnio duze kontrowersje (Finlay i
Fenchel 1999, Foissner 1999). Wiele danych
przemawia za kosmopolityzmem wolnozyjgcych
pierwotniakéw. Na przykiad, orzeski zwigzane
ze Srodowiskiem lodu morskiego reprezentowa-
ne sg przez te same gatunki zaréwno w Arktyce,
jak i Antarktyce (Agatha i wspoélaut. 1993).
Dwadziesciajeden typowo morskich gatunkow,
w tym rodzaj Tracheloraphis, znaleziono daleko
od morza, w stonawych zbiornikach oazowych
na Pustyni Arabskiej (Al-Rasheid 1996). Spo-
Srod 85 gatunkéw orzeskéw, zidentyfikowa-
nych w kraterowym jeziorze w Australii, wszy-
stkie (zwyjatkiemjednego znanego z tropikalnej
Afryki) znajdywano wczesniej w pétnocnej Eu-
ropie (Finlay i wspétaut. 1999, Esteban iwspo6l-
aut. 2000). tatwos¢ rozprzestrzeniania oraz
zdolnos¢ do encystacji sprawiajg, ze o wystepo-
waniu konkretnych gatunkéw w danym miej-
scu i czasie decyduja przypuszczalnie lokalne
warunki mikrosiedliskowe, a nie wzgledy geo-
graficzne. Wedtug zwolennikéw tego pogladu,
pierwotniaki znajdowane w konkretnym miej-
scu i czasie to tylko mata czes¢ gatunkéw, ktoére
w sprzyjajacych warunkach moga sie tam ujaw-
ni¢, zwiekszajgc liczebnos¢ lub wychodzac z
cyst przetrwalnikowych (Fenchel i wspoétaut.
1997, Finlay i Esteban 1998). Waznego argu-
mentu na poparcie tej tezy dostarczyty ostatnio
ztotowiciowce z rodzaju Paraphysomonas. Ich
charakterystyczne, krzemionkowe tuski pozwa-
lajg zidentyfikowac gatunek w ciggu kilku mie-
siecy od $mierci organizmu. Finlay i Clarke
(1999) rozpoznali tuski nalezace do 32 réznych
gatunkow, badajac pojedyncza prébke osadu
dennego, odpowiadajgca 0,1 cm powierzchni
dna matego, eutroficznego zbiornika. Oznacza
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to, ze co najmniej 78% wszystkich, znanych
wczesniej z catej kuli ziemskiej, gatunkéw Pa-
raphysomonas zyto w badanym zbiorniku, w
ciggu kilku miesiecy poprzedzajgcych pobranie
proébki.

Rozmiary organizmu okres$lajg do pewnego
stopniajego miejsce w sieci troficznej (Hansen i
wspétaut. 1994). Od nich zalezy bowiem wiel-
kos¢ organizmow wykorzystywanych jako po-
karm oraz to, przez jakie drapiezniki dany or-
ganizm samjest zjadany. Bardzo mate rozmiary
licznych pierwotniakéw pozwalajg korzystaé im
z najdrobniejszych czastek pokarmowych, kté-
re z powodu swojej wielkosci sg czesto zupetnie
niedostepne, albo trudniej dostepne dla organi-
zmow wiekszych. Dlatego fagotroficzne Proti-
sta, a szczegolnie te najmniejsze, sg najwazniej-
szymi konsumentami bakterii we wszelkich ty-
pach Srodowisk. Nalezy jednak pamietac, ze
chociaz pierwotniaki generalnie zaliczamy do
mikroorganizmow, to sg one ogromnie zrozni-
cowane pod wzgledem rozmiaréw. Najmniejsze
gatunki wiciowcéw majg zaledwie kilka am,
najwieksze sposdrdod orzeskoéw sa prawie tysigc
razy wieksze, a niektore morskie Sarcodina
osiaggajg nawet kilka cm. Z samego zréznicowa-
nia rozmiaréw wynika zatem, ze r6zne kategorie
pierwotniakéw zajmowac beda rézne poziomy w
sieciach troficznych. W rzeczywistosci, mozliwe
sg kompletne ekosystemy, o wielopoziomowej
strukturze troficznej, skladajgce sie wytacznie
z przedstawicieli Procaryota i Protista. Tak zre-
sztg wygladaty ekosystemy na Ziemi przez diugi
czas zanim nie pojawity sie organizmy wieloko-
moérkowe. Sztucznie tworzone, laboratoryjne
~mikroekosystemy” (ang. microcosm), w Kkto6-
rych pierwotniaki bywajg jedynymi konsumen-
tami i drapieznikami, sg interesujagcym narze-
dziem dla przeprowadzania eksperymentéw na
poziomie ekosystemoOw (np. Luckinbill 1979,
Kawabata | wspotaut. 1995, Lawler 1993,
Baléiunas i Lawler. 1995, Morin 1999).

KONCEPCJA ,PETLI MIKROORGANIZMALNEJ”

lloSciowe badania planktonu morskiego
maja juz ponad 100-letnig historie. Ich celem
byto przede wszystkim okreslenie produktyw-
nosci srodowiska i prognozowanie potowéw. W
przesztosci badania te koncentrowaly sie na
okrzemkach iwidtonogach, postrzeganychjako
najwazniejsze elementy w pelagicznym fancu-
chu troficznym. Poniewaz dostepne dane wska-
zywaly na znikome liczebnosci mikroorgani-
zmoOw w toni wodnej, ani bakterie, ani hetero-

troficzne pierwotniaki nie byly uwzgledniane w
rutynowych badaniach planktonu.

Lata 70. przyniosty nagromadzenie danych
stojacych w sprzecznosci z obrazem prostego
tancucha troficznego: fitoplankton-zooplan-
kton-ryby. Pomiary respiracji prob wody oce-
anicznej, frakcjonowanych wedtug wielkosci
czastek, wykazaty, ze najwieksza czes¢ catkowi-
tej respiracji przypada na organizmy o rozmia-
rach nie wiekszych niz kilka gm. Zastosowanie
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metody bezposredniego liczenia bakterii, wy-
barwionych fluorescencyjnie na filtrach mem-
branowych, dato wyniki o 2-3 rzedy wielkosci
wyzsze od uzyskiwanych wczesniej metoda po-
siewéw. Okazato sie, ze 1 ml wody morskKiej
zawiera przecietnie okoto miliona heterotroficz-
nych bakterii, a ich produkcja osigga znaczgce
wartosci w zestawieniu z produkcja fitoplankto-
Nu (Cole 1 wspoélaut. 1988). Pikoplankton,
umowna kategoria organizmoéw o rozmiarach
0.2-2 am (gtéwnie bakterie), okazat sie jednym
Zz najwazniejszych skitadnikéw planktonu. Za-
stosowanie mikroskopu fluorescencyjnego
zwrécito takze uwage na ilosciowe znaczenie
mierzacych zaledwie kilka am heterotroficz-
nych wiciowcéw, ktore pozostawaly praktycznie
niezauwazane przy tradycyjnej metodzie bada-
nia planktonu. Organizmy te wystepuja w toni
wodnej powszechnie, w przecietnych zageszcze-
niach rzedu tysigca osobnikéw w 1 ml (sie-
burth i wspdlaut. 1978, Fenchel 1982). W ten
sposob wytonit sie zupetnie nowy obraz mor-
skiego pelagialu, w ktérym znaczna cze$¢ cat-
kowitej produkcji pierwotnej przeptywa przez
mikroorganizmy (Pomeroy 1974, williams
1980, conover 1982).

Idea ta znalazta syntetyczny wyraz w konce-
pcji ,petli mikroorganizmalnej” (azam i wspot-
autorzy 1983). Wedtug niej, duza czes¢ produ-
kcji pierwotnej fitoplanktonu trafia do wody
jako rozpuszczona materia organiczna, z ktérej
bezposrednio korzystajg tylko bakterie hetero-
troficzne. Czes¢ tej materii, w postaci komorek
bakteryjnych, staje sie dostepna dla organi-
zmow fagotroficznych. Jednak rozmiary indywi-
dualnych bakterii oraz stosunkowo niskie zage-
szczenia w otwartych wodach, praktycznie
uniemozliwiajg korzystanie z nich filtrujgcym
bezkregowcom. Widtonogi, ktére stanowiag oko-
to 80% biomasy morskiego planktonu (Veriti i
Smetacek 1996), na ogdt nie potrafig chwytac
najdrobniejszych organizméw. Mate widtonogi
chwytajg efektywnie czastki wieksze niz 4-5 mm,
a duze, wieksze niz 10 (im (Pafenhofer1998).
Orzeski w wodach oligotroficznych réwniez re-
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prezentowane sa przez gatunki, ktore korzysta-
ja z czastek duzo wiekszych niz bakterie. Ga-
tunki bakteriozerne wymagaja wyzszych zage-
szczen bakterii (Fenchel 1980). Najbardziej efe-
ktywnymi bakteriozercami w wodach oligotrofi-
cznych okazaty sie drobne heterotroficzne wi-
ciowce (Fenchel 1982, 1988; sanders 1991). W
rezultacie, produkcja bakteryjna w toni oceani-
cznej konsumowana jest gldwnie przez naj-
mniejsze wiciowce, ktére stajg sie pokarmem
wiekszych pierwotniakéw, z reguty innych wi-
ciowcéw i orzeskéw. Dopiero formy reprezen-
tujgce kolejne ogniwa tancucha troficznego ma-
ja rozmiary w zakresie optymalnym dla widto-
nogow (patrz np. calbet i Landry 1999). W ten
sposbéb, za posrednictwem petli utworzonej
przez mikroorganizmy, czesc ,straconej” produ-
kcji pierwotnej ma szanse powrdci¢ do ,klasy-
cznego” tancucha troficznego. llos¢ ogniw po-
srednich powoduje jednak, ze wiekszos¢ bakte-
ryjnej produkcji ulega rozproszeniu wzdiuz
mikroorganizmalnego tancucha troficznego, a
zatem jego giéwna rola polegataby raczej na
regeneracji mineralnych biogenéw (bucklow i
wspotaut. 1986).

Za gtéwne zrédio wegla dla bakterii hete-
rotroficznych w toni wodnej uwazano poczatko-
WO rozpuszczone substancje organiczne wy-
dzielane przez fitoplankton. Duzo rozpuszczo-
nych substancji dostaje sie do wody z komoérek
uszkadzanych przez zooplankton — zjawisko
okreslane jako ,niechlujne jedzenie” (ang. slop-
py feeding). Obecnie wydaje sie, ze najwazniej-
szym zrodetem ,rozpuszczonego” wegla organi-
cznego jest aktywnos¢ glonozercéw i substancije
dyfundujace z odchodéw zooplanktonu (Jumars
i wspotaut. 1989, strom i wspétaut. 1997).
Zwroécono takze uwage na prawdopodobnie nie-
doceniane znaczenie reakcji fotochemicznych,
zachodzgcych pod wptywem promieni UV. ta-
two przyswajalne monomery, uwalniane tg dro-
ga z substancji humusowych, moga okazac sie
waznym zrédtem zasilajgcym ,petle mikroorga-
nizmalng” (Cole 1999).

PIERWOTNIAKI JAKO KONSUMENCI FITOPLANKTONU

Koncepcja ,petli mikroorganizmalnej” zdo-
byla sobie ogromng popularnosé, ale sam ter-
min moze wprowadzac¢ w biad przez sprowadza-
nie roli pierwotniakéw do ,tacznika” miedzy
rozpuszczong materig organiczng i bakteriami
a zooplanktonem. Pelagiczne pierwotniaki sg
bowiem takze bardzo wazng kategorig bezpo-
srednich konsumentéw produkcji pierwotnej

(Sherr i sherr 1994). Stosunkowo p6znym
odkryciem bylo stwierdzenie, ze istotnym skiad-
nikiem fitoplanktonu sa organizmy o rozmia-
rach zblizonych do bakterii, czyli tzw. pikofito-
plankton (Johnson i Sieburth 1979, Fogg
1986, stockner 1988). W niektérych sytu-
acjach kategoria ta zapewnia wiekszg czesc¢ cal-
kowitej produkcji pierwotnej w toni wodnej (por.
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dalej). Organizmy te mozna odréznié od bakterii
heterotroficznych dzieki charakterystycznej
fluorescencji chlorofilu, a w odkryciu niekt6-
rych z nich pomogta metoda cytometrii przepty-
wowej (Chisholm i wspotaut. 1988). W przewa-
zajacej wiekszosci sg to sinice, Synechoccocus i
Prochlorococcus, oraz najmniejsze fotosynte-
tyzujace wiciowce. Podobniejak heterotroficzne
bakterie, takze pikofitoplankton z powodu swo-
ich rozmiaréw nie jest bezposrednio dostepny
dla wiekszosci bezkregowcéw. Konsumowany
jest przede wszystkim przez najdrobniejsze
fagotroficzne pierwotniaki (Putland 2000, san-
ders i wspotaut. 2000).

Wsréd planktonowych pierwotniakow sg
takze konsumentci glonéw zaliczanych do ka-
tegorii nanoplanktonu (2-20 gm) i mikroplan-
ktonu (20-200 gm). Pierwotniaki okazuja sie
czasem najwazniejszymi konsumentami wio-
sennych zakwitéw fitoplanktonowych, zwlasz-
cza zanim zooplankton nie osiggnie znaczacych
liczebnosci (weisse | wspétaut. 1990, Arndt i
Nixdorf 1991). Niektére heterotroficzne bruzd-
nice sg gtbwnym czynnikiem kontrolujgcym za-
kwity innych (toksycznych) bruzdnic (Nakamu-
ra | wspotaut. 1996, Matsuyama i wspétaut.
1999). Liczne gatunki orzeskéw i bruzdnic po-
trafig potyka¢ organizmy, ktére doréwnuja im
samym rozmiarami. Niektdre bruzdnice postu-
guja sie szczegolnymi organellami, jak rurko-
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wate pseudopodium, ,pedunculum”, stuzace do
wysysania ofiaiy lub szeroko rozposcierane
pseudopodium, ,pallium”, przy pomocy ktérego
okrywajg i trawig ofiare (Jacobson i Anderson
1986, Hansen i Calado 1999). Pozwala to ata-
kowac organizmy wielokrotnie wieksze od sie-
bie, np. wielkie kolonie okrzemek, duze orzeski,
a nawet organizmy reprezentujgce wyzsze po-
ziomy troficzne, jak jaja, czy stadia larwalne
widtonogoéw, ktdérych doroste formy zywig sie
tymi samymi bruzdnicami (Jeong 1999). Jest
charakterystyczne, ze mechanizmy te opisano
dopiero w ostatnim okresie, mimo ze postugu-
jace sie nimi gatunki znane sg taksonomom od
dawna (Jacobson 1999).

Poszczegdllne gatunki pierwotniakéw wyka-
zujg rozny stopien specjalizacji pokarmowej,
np. bruzdnice atakujace ofiary o duzych roz-
miarach radzag sobie znacznie gorzej z organi-
zmami mniejszymi (Jeong 1999). Sg dane
wskazujace na to, ze rozmiary nie sgjedynym
kryterium wyboru. Przypuszczalnie duzg role
odgrywa tu informacja chemiczna oraz zacho-
wanie potencjalnych ofiar (stoecker 1988; ve-
riti 1988, 1991). Dodatkowag komplikacja w
ustaleniu zaleznosci troficznych w planktonie
jest popularne wsrod Protista zjawisko mikso-
trofii, ktére w wielu przypadkach zupetnie unie-
mozliwia przypisanie tradyjnej funkcji troficz-
nej, tj. odréznienie auto- i heterotroféw.

MIKSOTROFICZNE PROTISTA W PLANKTONIE

Liczne pierwotniaki posiadajg fotosynte-
tyzujace endosymbionty (Taylor 1982, caron i
swanberg 1990). U niektérych gatunkéw obe-
cnosé symbiontéwijest stata, u innych wystepu-
ja tylko okresowo (Berninger i wspotaut. 1986).
Wsrod planktonowych orzeskéw i bruzdnic po-
pularnym zjawiskiem jest takze ,pseudosym-
bioza” polegajaca na przywlaszczaniu sobie cu-
dzych chromatoforéw (stoecker i wspétaut.
1988, stoecker i silver 1990). Chromatofory
potknietych ofiar nie sg trawione i pozostajg
aktywne w cytoplazmie przez kilka dni, dostar-
czajac ,gospodarzowi” produkty fotosyntezy.
Zaréwno fotosynteza prawdziwych endosym-
biontéw, jak i ,kleptochromatoforéw”, moze
miec¢ istotny udziat w budzecie energetycznym
pierwotniaka, czynigc z niego, w mniejszym lub
wiekszym stopniu, organizm autotroficzny (Jo-
nes 1994). Produkcja fotosyntetyczna niekto-
rych orzeskéw doréwnuje produkcji glonéw o
tych samych rozmiarach. Miksotroficzne pier-
wotniaki mogg miec istotny udziat w catkowitej
produkcji pierwotnej planktonu (np. Hecky i

King 1981). Ekstremalnym przyktadem jest po-
pularny morski orzesek, MesocLinium rubrum
(Mynonecta rubra), ktory, jak sie wydawato, za-
tracit zdolno$¢ do fagocytozy, uzalezniajac sie
catkowicie od silnie zmodyfikowanych kryptofi-
towych endosymbiontéw (Lindhoim 1985, LIND-
holm iwspotaut. 1988). Ostatnio wykazano, ze
Mesodinium rubrum okresowo odnawia swoje
~-endosymbionty” potykajgc w tym celu z otocze-
nia kryptofity (Gustafson i wspoétaut. 2000);
jednak, z ekologicznego punktu widzenia, nale-
zy traktowac go raczej jako element fitoplankto-
nu. M. rubrum czesto osigga wysokie zageszcze-
nia, wywotujagc w przybrzeznych wodach czer-
wone (nietoksyczne) zakwity (Lindholm 1978,
Crawford 1989).

Zjawisko miksotrofii nie ogranicza sie do
form pierwotnie heterotroficznych. Jest réwnie
popularne wsrdd pierwotniakéw samozywnych
(glonéw). Liczne barwne wiciowce, reprezen-
tujace rozmaite grupy taksonomiczne, niezalez-
nie od fotosyntezy, korzystaja z pokarmu w
postaci czastek (Bird i Kalff 1986, Sanders
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1991, Jones 1994). Tak zwana fagotrofia glo-
néw ma istotne znaczenie ilosciowe w syste-
mach pelagicznych, a miksotroficzne wiciowce
konsumujg czasem wiecej bakterii niz formy
heterotroficzne (Sanders i wspoOtaut. 1989).
Interesujacych odkry¢ dostarczajgw tym wzgle-
dzie bruzdnice (Stoecker 1999), jeden z naj-
wazniejszych skitadnikéw morskiego i stodko-
wodnego planktonu. Mniej wiecej potowa wszy-
stkich znanych gatunkoéw to formy fotosynte-
tyzujace, tradycyjnie zaliczane do fitoplankto-
nu. Wiekszos¢ z nich okazata sie organizmami
fagotroficznymi, przy czym dotyczy to w row-
nym stopniu gatunkéw ,nagich”, jak i tych
posiadajgcych ,pancerze” (Jacobson | Ande-
rson 1996).

Popularnosé¢ réoznych form miksotrofii
wsrod planktonowych Protista sugeruje, ze mu-
si ona przynosi¢ wazne i r6znorodne korzysci.
Dla pierwotnie heterotroficznych organizmow,
mozliwos$¢ uzupetniania budzetu energetyczne-

607

go produktami fotosyntezy moze mie¢ krytyczne
znaczenie w warunkach niskiego zageszczenia
czastek pokarmowych. Podobnie, mozliwos¢
potykania bakterii, ktore dzieki swoim rozmia-
rom potrafig skuteczniej wigzaé silnie rozcien-
czone substancje, ma z pewnoscig wielkie zna-
czenie dla glonéw w wodach oligotroficznych
1993). Wynika stad, ze
miksotrofia powinna by¢ strategia szczegélnie
przydatng w wodach oligotroficznych. Mikso-
trofy wystepuja jednak licznie w srodowiskach
[0} réznej trofii (Berninger i Wspc')laut. 1986,
Sanders 1991, Sanders i wspoOtaut. 2000). Nie-
wykluczone, ze elastycznosc fizjologiczna, jaka
zapewnia miksotrofia daje im przewage w
zmiennych i nieprzewidywalnych warunkach
(Jones 1994). Proby wiaczenia miksotroféw do
modeli opisujacych funkcjonowanie systeméw
pelagicznych sg wcigz bardzo nieliczne (patrz
np. Stickney i wspotaut. 2000).

(Nygaard i Tobiesen

MIKROORGANIZMALNE SIECI TROFICZNE

Z przedstawionych wyzej przyktadow wyni-
ka, ze w rzeczywistoSci fagotroficzne pierwot-
niaki nie tworzg odrebnego tancucha troficzne-
gow planktonie, ale raczej skomplikowana siec,
ktorej elementy powigzane sg zaréwno miedzy
sobg, jak i z elementami ,klasycznego” taricu-
cha troficznego, licznymi zaleznosciami (Sherr
i Sherr 1988, Arndt 1993). Sam termin ,petla
mikroorganizmalna” uzywany jest umownie w
odniesieniu do mikroorganizmalych sktadni-
kéw planktonu. Wzgledny udziat ,petli mikro-
organizmalnej” i ,klasycznego” taricucha trofi-
cznego W przeptywie energii przez morskie sy-
stemy pelagiczne zalezy w duzym stopniu od
dostepnosci substancji biogennych, ogranicza-
jacych produkcije pierwotna.

W zyznych $Srodowiskach (np. w rejonach
upwellingow i frontéw) znaczny udziat w produ-
kcji fitoplanktonu majaq organizmy o wiekszych
rozmiarach (okrzemki i bruzdnice), bezposred-
nio spasane przez zooplankton (widtonogi). Wy-
soka produktywnos$¢ takich systeméw wynika
zatem z duzej podazy substancji biogennych
oraz krétkich tancuchoéw troficznych, zapew-
niajacych wydajny przeptyw energii od produ-
centéw pierwotnych do wyzszych pozioméw tro-
ficznych. Okazuje sie jednak, ze nawet w stre-
fach zyznych stynacych z obfitych potowow,
tzw. mikrozooplankton (pierwotniaki) ma istot-
ny udzialt w konsumpcji produkcji pierwotnej
(Puttand 2000, Sanders i wspoOtaut. 2000). W
warunkach oligotroficzych produkcja pierwot-

na jest mniejsza i fitoplankton skiada sie z
organizmow o mniejszych rozmiarach. Mniejsze
komoérki, majac korzystniejszg proporcje powie-
rzchni do objetosci, wigza wydajniej rozcieniczo-
ne substancje. W rezultacie, ilosciowe znacze-
nie ,petli mikroorganizmalnej” ro$nie w srodo-
wiskach mniej zyznych. Otwarte wody oceani-
czne w antycyklonalnych systemach zwrotniko-
wych to obszary, ktére styng z niskiej produ-
ktywnosci. Produkcja pierwotna jest tam za-
pewniona nieomal w 100% przez pikofitoplan-
kton i prawie w catosci ulega rozproszeniu w
obrebie mikroorganizmalnej sieci troficznej
(Kart 1999). Okrzemki i widtonogi nabierajg
istotnego znaczenia tylko epizodycznie, kiedy w
wyniku lokalnych zaburzen pogody do prze-
Swietlonej warstwy powierzchniowej dociera
porcja wody z warstw glebszych, bogatszych w
substancje biogenne. Oligotroficzny subtropi-
kalny ocean to Swiat zdominowany przez mikro-
organizmy, w ktérym gtéwnymi producentami
sg sinice (cyanobakterie), a heterotroficzne i
miksotroficzne pierwotniaki petnig role najwaz-
niejszych konsumentow i drapieznikow. Warto
pamietaé, ze obszary te zajmuja duzg czesé
powierzchni oceanoéw na kuli ziemskiej. W $ro-
dowiskach sezonowych, ilosciowe znaczenie
~petli mikroorganizmalnej” rosnie po zakoricze-
niu wiosennych zakwitow fitoplanktonu. W
ciggu lata heterotroficzne pierwotniaki stajg sie
istotnym skiadnikiem diety zooplanktonu
(KIORBOE 1998).
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PIERWOTNIAKI JAKO POKARM ZOOPLANKTONU

Odkrycie ilosciowego znaczenia heterotrofi-
cznych pierwotniakéw w toni wodnej zwrdécito
uwage na ich potencjalne znaczenie w diecie
organizméw zooplanktonowych. Liczne bada-
nia terenowe i eksperymentalne potwierdzaja,
ze pierwotniaki sgwaznym iwcigz niedostatecz-
nie docenianym pokarmem morskiego i stodko-
wodnego zooplanktonu. Zaréwno widtonogi,
wioslarki, jak i wrotki konsumujg pierwotniaki
i sa w stanie kontrolowac¢ ich liczebnosci w
warunkach naturalnych (patrz art. przeglgdo-
we: Stoecker i Capuzzo 1990, Sanders i Wick-
ham 1993, Arndt 1993, Jurgens1994, Jack i
Gilbert 1997). Takze larwy ryb polujg na pier-
wotniaki (np. Fukami i wspé6taut. 1999).

Najwiecej danych eksperymentalnych doty-
czy widtonogéw z podrzedu Calanoida, uwaza-
nych tradycyjnie za roslinozercéw zywiacych sie
fitoplanktonem, aw morzach przede wszystkim
okrzemkami. Ten poglad jest coraz czesciej
kwestionowany. Analiza zawartosci przewodow
pokarmowych morskich Calanoida wskazuje
na ich wyrazng preferencje dla bruzdnic i orze-
skéw, w poréwnaniu z okrzemkami (Kleppel i
wspotaut. 1991). Réwniez ptodnosc¢ widtonogéw
karmionych orzeskami lub pokarmem miesza-
nym (Kleppel 1993) okazuje sie wieksza, niz
wtedy kiedy pokarmem sg okrzemki (zbacz tez
Miralto i wspotaut. 1999). Wiadomo, ze hete-

rotroficzne pierwotniaki (np. wiciowce i orzeski)
zawierajg wiecej wielonienasyconych kwasow
thuszczowych i steroli niz okrzemki i inne glony.
Brak tych substancji w pokarmie okazuje sie
waznym czynnikiem ograniczajacym rozwoj
zooplanktonu (Brett i Muller-Navarra 1997,
Muller-Navarra i wsp6taut. 2000). Breteler i
wspotaut. (1999) nie byli w stanie utrzymac
hodowli widtonogéow karmionych popularng
zielenicg Dunaliella sp. Glon ten zawiera wszy-
stkie podstawowe aminokwasy, ale wykazuje
deficyt wielonienasyconych kwaséw ttuszczo-
wych. W przeciwienstwie do widtonogéw, hete-
rotroficzna bruzdnica Oxyrrhis marina dobrze
rosnie na Dunaliellasp., gdyz produkuje wlkasne
kwasy ttluszczowe. Karmione tak wyhodowang
bruzdnica dwa gatunki widlonogéw rozwijaty
sie normalnie, realizujac petlny cykl zyciowy.
Zatem heterotroficzne pierwotniaki wzbogacajg
biomase glonéw w skiadniki niezbedne dla zoo-
planktonu (Breteler i wspétaut. 1999). Ponie-
waz takze bakterie i sinice wykazujg deficyt
wielonienasyconych kwasoéw ttuszczowych, wy-
daje sie, ze fagotroficzne pierwotniaki spetniaja
wazng funkcje troficzng w planktonie, mimo
niewatpliwych strat wynikajgcych z obecnosci
dodatkowych poziomow troficznych (zhukova i
Kharlamenko 1999).

PIERWOTNIAKI W PLANKTONIE JEZIOR

Pelagial jezior stwarza podobne warunki dla
mikroorganizmoéw jak ton morska. Badania
prowadzone w jeziorach, mimo roznic takso-
nomicznych, wskazuja na bardzo zblizong fun-
kcje mikroorganizmalnych sieci troficznych. Je-
ziora, w odréznieniu od mérz, sa oprzecietnie
znacznie bardziej zasobne w substancje biogen-
ne. Skala zréznicowaniajest przy tym ogromna:
od przejrzystych jezior oligotroficznych, az do
zbiornikéw skrajnie przezyznionych, w ktérych
obfitos¢ fitoplanktonu moze ogranicza¢ przez-
roczystos¢ wody nawet do kilku cm. Poréwny-
wanie duzej liczby jezior zwykle ukazuje
wyrazng korelacje miedzy liczebnoscig lub bio-
masg pierwotniakoéw a koncentracja chlorofilu
(Beaver i Crismann 1982, 1989; Pace 1986;
Mathes iArndt 1994). W konkretnym srodowi-
sku zageszczenie orzeskéw i wiciowcOw moze
by¢jednak silnie uwarunkowane liczebnoscig i
sktadem taksonomicznym zooplanktonu (wiac-
kowski | wspétaut. 1994, Muller-Solger i
wspotaut. 1997). Szczeg6lna role przypisuje sie

w tym wzgledzie duzym gatunkom wioslarek z
rodzaju Daphnia (Jurgens 1994, Marchessault
i Mazumder 1997).

Pelagial jezior skrajnie oligotroficznych
przypomina otwarte wody oceaniczne. Zagesz-
czenie fitoplanktonu jest bardzo niskie i domi-
nuje w nim pikofitoplankton. Gtéwnymi konsu-
mentami pikoplanktonu sg najdrobniejsze
heterotroficzne i miksotroficzne wiciowce. Orze-
ski reprezentowane sg przez gatunki zywigce sie
gtownie nanoplanktonem. Tak jak w oligo-
troficznych wodach morskich, znaczna czesé
produkcji pierwotnej przeptywa przez ,mikro-
organizmalng sie¢ troficzng”. W miare wzrostu
zyznosci rosnie biomasa fitoplanktonu, a jego
skiad zmienia sie na korzys¢ gatunkow o wie-
kszych rozmiarach. W zooplanktonie rosnie
znaczenie duzych, wydajnych filtratoréw z ro-
dzaju Daphnia. W odro6znieniu od widltonogoéw,
te duze wioSlarki korzystajg z czgstek o szero-
kim zakresie rozmiaréw, obejmujacym prakty-
cznie wszystkie elementy ,petli mikroorganiz-
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malnej” — od bakterii do duzych orzeskéw. W
rezultacie geste populacje duzych Daphrtia nie
tylko skutecznie kontrolujg fitoplankton, ale
takze redukuja ilosciowe znaczenie pierwotnia-
kow (Porter 1996, Sommer 1993).

W jeziorach eutroficznych duze wioslarki sg
czesto eliminowane przez ryby lub w wyniku
mechanicznego zaktdcania procesu filtracji —
przez geste populacje kolonijnych sinic (Gliwicz
1990). Drobne wioslarki, widtonogi (Cyclopoi-
da) oraz wrotki nie sg w stanie kontrolowaé
zakwitow sinicowych. Nagromadzona wielka
biomasa fitoplanktonu stymuluje rozwoj bakte-
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rii, a w konsekwencji takze fagotroficznych wi-
ciowcow i bakteriozernych orzeskéw. W prze-
ciwienstwie do duzych Daphrtia, wptyw drob-
nych skorupiakéw i wrotkéw na pierwotniaki
jest selektywny i prowadzi raczej do przebudo-
wy ich struktury gatunkowej niz istotnej redu-
kcji liczebnosci. W rezultacie, takze w
najzyzniejszych jeziorach, wieksza czes¢ catko-
witej produkcji pierwotnej przeptywa przez
»~mikroorganizmalng sie¢ troficzng”, chociaz
przyczynajest tu odmienna niz w wodach oligo-
troficznych (Weisse i Stockner 1993, Porter
1996).

CZASTKI DETRYTUSU W TONI WODNEJ

Charakterystyczng cecha toni wodnej jest
obecnos¢ agregatow sktadajacych sie z komoé-
rek glonéw, martwych czastek i substancji slu-
zowych réznego pochodzenia. W $rodowisku
morskim duzy udziat w ich powstawaniu majg
porzucone Sluzowe ,,domki” ostonie. Tego rodza-
ju czastki, okreslane potocznie jako ,$hieg mor-
ski”, majg rozmiary od kilku gm do kilkudzie-
sieciu cm. Odgrywaja istotng role w transporcie
materii organicznej z powierzchni do gtebokich
warstw, bedac przy tym miejscem szczegdélnie
wysokiej aktywnosci metabolicznej. Czastki or-
ganiczne, ktére dodatkowo adsorbujg na swojej
powierzchni substancje silnie rozciericzone w
toni wodnej, to bardzo atrakcyjne siedlisko dla
roznych mikroorganizmow. Bakterie osiagaja
tam zageszczenia o kilka rzedow wielkosci wy-
Zsze niz w otaczajgcej wodzie (Caron i wspotaut.
1982). Glony korzystaja z wiekszej dostepnosci
mineralnych substancji biogennych. Obfitos¢
pokarmu w postaci bakterii i glonéw przyciaga
licznych konsumentéw, wsréd ktérych domi-
Nnuja korzeniondzki, wiciowce i orzeski (Silver i
wspotaut. 1984). Obecnos¢ w otwartych wo-
dach, czesto wiele kilometréw ponad dnem,

form petzajacych i osiadtych, sugeruje, ze cza-
stki detrytusu posiadajg swoiste mikro-
biocenozy. Intensywne, lokalne obiegi biogenéw
tworza z takich czastek wysokoproduktywne
,0azy” unoszace sie w skrajnie ubogim otocze-
niu (Goldman 1984). Obfito$¢ pokarmu na cza-
stkach przycigga organizmy planktonowe
(Shanks i Walters 1996), a wieksze agregaty sa
nawet specyficznym siedliskiem dla niektérych
bezkregowcéw (KIORBOE 2000). Powstajace wo-
kot czgstek gradienty stezen substancji organi-
cznych i mineralnych réznicujg przestrzennie
ton wodng w matej skali (Sitver i wspétaut.
1978), umozliwiajac rozwoj organizmoéw o bar-
dzo r6znych wymaganiach ekologicznych, w po-
zornie jednorodnym Srodowisku (Rassoulzade-
GAN 1993). Czastki podobne do ,$niegu mor-
skiego”, kolonizowane przez bakterie i pierwot-
niaki, sg od niedawna takze przedmiotem ba-
dan wjeziorach (Grossarti Simon 1993, Gros-
sart i wspotaut. 1998) i rzekch (Zimmermann
1997, Zimmermann-Timm i wspotaut. 1998).
Grossard i Simon (1998) zwrocili uwage na
podobienstwo ,S$niegu jeziornego” do kilaczkéw
osadu czynnego.

OSADY DENNE

Zageszczenie pierwotniakéw w osadach de-
nnych jest na ogdt o rzedy wielkosci wyzsze niz
w toni wodnej (np. Finlay i wspoétaut. 1988,
Baldock i Sleigh 1988). Przyczyngjest wysoka
koncentracja potencjalnego pokarmu, gtéwnie
bakterii, oraz nieporéwnanie wiekszy stopien
strukturalnego zréznicowania sSrodowiska.
Pierwotniaki bentosu zamieszkujg labirynt mi-
kroskopijnych przestrzeni wsrdd czastek orga-
nicznych i mineralnych. Tam gdzie dociera
Swiatlo, w powierzchniowej warstwie osadéw,
rozwijajg sie organizmy fototroficzne, rézne ka-
tegorie barwnych wiciowcow, okrzemki oraz si-

nice, korzystajagce z obfitosci mineralnych nu-
trientéw. Organizmy nitkowate sg takze waz-
nym elementem ksztattujagcym srodowisko fizy-
czne pierwotniakow (Picken 1937). Glony i sini-
ce sg istotnym zrédtem tlenu w powierzchnio-
wej warstwie osadow, a dla wielu pierwotnia-
kow takze podstawowym zrédiem pokarmu. Li-
czne bentosowe orzeski to formy glonozerne, a
niektdre gatunki specjalizujg sie w potykaniu
nitkowatych sinic.

Cecha charakterystyczng osadéw dennych
sg bardzo ostro zaznaczone gradienty chemicz-
ne, zwigzane z szybkim zanikiem tlenu pod
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powierzchnig osadu. Znajduje to odbicie w roz-
mieszczeniu pionowym poszczegllnych gatun-
kow pierwotniakow (Finlay 1980). Ten aspekt
zostat najlepiej zbadany w $rodowisku piasz-
czystych osadéw morskich, znanym z zaskaku-
jacej roéznorodnosci orzeskéw (Faure-Fremiet
1950, Fenchel 1969, Hartwig 1980). Wsréd
pierwotniakoéw sa liczne gatunki mikroaerofil-
ne, ktore wystepuja w najwiekszych zageszcze-
niach na granicy zasiegu tlenu, gdzie majg do-
step do szczegdlnej obfitosci bakterii. Granica
miedzy Srodowiskiem tlenowym i beztlenowym
jest bowiem strefg, wokdét ktérej skupiona jest
najwyzsza aktywnos¢ roznych fizjologicznych
grup bakterii (Fenchel 1968). Niektére gatunki
orzeskow specjalizujg sie w zjadaniu bakterii
siarkowych, tworzacych charakterystyczne ma-

PIERWOTNIAKI

Wsréd fagotroficznych pierwotniakéw za-
mieszkujacych organiczne osady z reguty domi-
Nnuja gatunki bakteriozerne. Ich udziat w proce-
sach rozktadu materii organicznej byt przed-
miotem licznych eksperymentéw. Wyniki wska-
Zujag, ze w obecnosci bakteriozernych pierwot-
niakéw rozktad przebiega wyraznie szybciej niz
w obecnosci samych tylko bakterii (np. Fenchel
1977). Poniewaz liczebnos¢ bakterii w obecno-
Sci bakteriozercOw wyraznie spada, eksploato-
wane bakterie muszg by¢ bardziej aktywne.
Efekt pierwotniakéw wigzany jest najczesciej z
regenerowaniem mineralnych biogenéw, gtéw-
nie azotu i fosforu (Caron i Goldman 1990).
Organiczne osady w wodach przybrzeznych to
gtdwnie szczatki roslinne, sktadajgce sie przede
wszystkim ze strukturalnych polimerow, jak
celuloza i ligniny. Substancje te sg zrédiem
wegla i energii, ale fosfor i azot, niezbedne do
produkcji nowej biomasy, bakterie muszg wig-
zac z otoczenia. Konsumujac bakterie, pierwot-
niaki wydzielajg z powrotem czes¢ azotu i fosfo-
ru, ktére w przeciwnym razie pozostatyby zablo-
kowane w bakteryjnej biomasie (Stout 1980).
Sherr i wspotaut. (1982) wykazali, ze wplyw
pierwotniakéw na tempo rozkiladu detiytusu
zalezy odjego rodzaju, a zwtaszcza od zawarto-
Sci azotu i fosforu. Sztuczne dostarczanie bio-

SRODOWISKO

Wysoka aktywno$¢ mikroorganizméw w or-
ganicznych osadach powoduje zuzywanie tle-
nu. W rezultacie, w gtebi osadéw zawsze panuja
warunki beztlenowe. Rzeczywisty zasieg tlenu
zalezy od ilosci substancji organicznych, ziarni-
stosci osadow, intensywnosci mieszania wody
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ty w waskiej strefie przenikania sie tlenu i
siarkowodoru (Faure-Fremiet 1951). Srodowi-
sko, w ktérym dominujg procesy utleniania H2S
(tzw. sulfuretum) posiada specyficzne i bogate
zespoly pierwotniakéw. Glebsze warstwy osa-
déw to krolestwo pierwotniakéw beztlenowych
(por. dalej).

W poréwnaniu do planktonu, informacje o
zaleznosciach troficznych miedzy pierwotnia-
kami a bezkregowcami w bentosie sa wcigz
stosunkowo nieliczne. Orzeski i wiciowce sg z
pewnoscig waznym pokarmem dla licznych ga-
tunkoéw tzw. meiofauny, szczegoélnie niektorych
widtonogéw, wrotkéw i drapieznych skaposz-
czetdw (Schénbornl984, McCormick i Cairns
1991, Borri Borchardt 1999).

A ROZKLAD DETRYTUSU

gendw przyspiesza tempo rozktadu, ale na ogét
W mniejszym stopniu niz sama obecnos¢ pier-
wotniakéw. Wyzsza aktywnos¢ bakterii w obe-
cnosci bakteriozercéow moze mie¢ takze inne
przyczyny. Niektére substancje organiczne wy-
dzielane przez pierwotniaki majg, by¢ moze,
znaczenie substancji wzrostowych. Aktywnos$é
ruchowa pierwotniakéw przetamuje ogranicze-
nia dyfuzyjne przez mieszanie wody w bezpo-
Srednim sasiedztwie kolonii bakteryjnych i w
ten sposéb prawdopodobnie zwieksza doste-
pnosé ograniczajacych pierwiastkéw (Fenchel
1977). Rzeczywiscie Glud i Fenchel (1999) wy-
kazali ostatnio, ze ruchy membranelli filtruja-
cych orzeskéw majg istotne znaczenie dla
transportu rozpuszczonych substancji w srodo-
wisku interstycjalnym. sala i GOde (1999)
zwrdcili uwage, ze przyspieszenie rozktadu de-
tiytusu w obecnosci pierwotniakéw moze takze
wyhnikac z selektywnego wyzerania bakterii. Wi-
ciowce i bakteriozerne orzeski eliminujac gtow-
nie drobne rozproszone bakterie, przesuwajg
réwnowage na korzy$¢ bardziej morfologicznie
zréznicowanej grupy bakterii przytwierdzonych
do powierzchni czgstek. Wkasnie do tej kategorii
nalezy wiekszos¢ bakterii, ktore sg odpowie-
dzialne za hydrolize strukturalnych polimerow.

BEZTLENOWE

nad osadami oraz obecnosci organizmdéw foto-
syntetyzujacych. W Srodowiskach zyznych tlen
wystepuje zwykle tylko w kilkumilimetrowej,
powierzchniowej warstwie osadu, a wiekszos¢
procesow rozktadu realizowana jest przez bez-
tlenowce.
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Wsréd orzeskow i wiciowcOw wystepuje sze-
reg gatunkéw beztlenowych. O beztlenowych
wiciowcach wcigz wiemy bardzo mato. Niektore
z nich sg by¢ moze reliktami z okresu wczesnej
ewolucji Eukaryota, kiedy w atmosferze nie byto
tlenu (Patterson i wspotaut. 1999). Wiekszos¢
znanych obecnie beztlenowych pierwotniakéw
opanowata to srodowisko wtérnie. Ich metabo-
lizm energetyczny bazuje na fermentac;ji i fosfo-
rylacji substratowej (Fenchel i Fintay 1991).
Oznacza to nizszg wydajno$¢ energetyczng w
poréwnaniu do gatunkéw tlenowych i odpowie-
dnio nizsze tempo wzrostu. Beztlenowe pierwot-
niaki nie musza sie jednak obawia¢ konkuren-
cji ze strony form tlenowych. W Srodowiskach
permanentnie pozbawionych tlenu sgjedynymi
konsumentami i drapieznikami. Konsekwencjg
niskiej wydajnosci energetycznej w Swiecie bez-
tlenowym sg krotsze tancuchy troficzne, ktore
przypuszczalnie nie przekraczajg trzech pozio-
moéw: bakterie-bakteriozerne pierwotniaki-dra-
piezne pierwotniaki (Fenchet i Fintay 1995).
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Niewiele wiadomo na temat udziatu pierwot-
niakow w beztlenowym rozktadzie materii orga-
nicznej. Ostatnio Biagini i wspoOtaut. (1998) wy-
kazali doswiadczalnie, ze podobnie jak w wa-
runkach tlenowych, takze w beztlenowych,
tempo rozktadu detiytusu jest wyzsze w obe-
cnosci pierwotniakéw. Wprowadzenie beztleno-
wego orzeska Metopus paleoformis spowodowa-
to zmniejszenie liczebnosci bakterii, ale jedno-
czes$nie bardzo istotny wzrost produkcji CH4 i
H2S. Stwierdzono przy tym, ze metanogenne
symbionty orzeska (por. nizej) nie miaty wptywu
na obserwowany wzrost produkcji metanu.
Wieksza aktywno$¢ bakterii nie byta tu wyni-
kiem regeneracji substancji biogennych, jak w
srodowisku tlenowym. Wydaje sie, ze w tym
wypadku wydzielane przez orzeski kwasy ttusz-
czowe (octowy i propionowy) miaty stymulujace
dziatanie na kluczowe etapy przemian, od wiel-
kich czasteczek do metanu.

SYMBIOZA BEZTLENOWCOW Z BAKTERIAMI

Zaréwno w srodowisku morskim, jak i stod-
kowodnym, wiekszos¢ beztlenowych pierwot-
niakéw (orzeskéw, wiciowcéw i ameb) posiada
endosymbiotyczne bakterie metanogenne
(Stum i wspotaut. 1986). Badajgc maty bakterii
siarkowych na dnie Zatoki Santa Barbara (Ca-
lifornia), Bernhard i wspétaut. (2000) stwier-
dzili, ze wiciowce z symbiontami stanowity tam
ponad 80% biomasy wszystkich wiciowcéw, a
sposréd 15 gatunkow orzeskéw, bakteryjne
symbionty wystepowaty az u 13. U niektorych
gatunkéw stwierdzono jednoczesng obecnosé
ekto- i endosymbiontéw. Na stanowiskach bo-
gatszych w tlen i z mniejszg zawartoscig H2S
liczebnos¢ i biomasa pierwotniakéw byty o rzad
wielkosci mniejsze. Takze proporcja gatunkéw
posiadajacych bakteryjne symbionty byta zna-
cznie nizsza niz w rejonie sulfuretum (Bern-
hard i wspotaut. 2000). Najwyrazniej w srodo-
wisku beztlenowym symbioza pierwotniakéw z
bakteriami musi by¢ bardzo korzystna.

Symbionty metanogenne wigzg wodor po-
wstajacy w wyniku fermentacji w komérce go-
spodarza. Utrzymywanie niskiego cisnienia
parcjalnego H2 pozwala na petniejsze utlenienie
substratu i tym samym wiekszg wydajnosc
energetyczng fermentacji. Powstaje wiecej octa-
néw kosztem produktéw mniej utlenionych, jak
np. kwas mlekowy, propionowy czy mastowy.
Metanogeny eliminujgce H2 przynoszag zatem
gospodarzom wymierne korzysci. Eksperymen-
talne usuniecie endosymbiontéw z orzeskoéw

Plagiopylafrontata i Metopus contortus spowo-
dowato obnizenie wydajnosci i tempa ich wzro-
stu o0 okoto 30% (Fenchel i Finlay 1991) Korzy-
Sci uktadu sag obustronne. Metanogeny w cyto-
plazmie pierwotniakéw majg nie tylko zapew-
niony dostep H2, CO2 oraz octandéw, ale takze
unikaja silnej konkurencji ze strony bakterii
redukujacych siarczany. Te ostatnie tworzg
takze uktady symbiotyczne z beztlenowymi
pierwotniakami, chociaz do tej pory obserwo-
wano je wylacznie jako ektosymbionty. Znany
jest takze przykitad symbiozy orzeska Strombi-
dium purpureum z bezsiarkowymi bakteriami
fotosyntetyzujacymi (Fenchel i Bernard 1993)
Uktady symbiotyczne miedzy fagotroficznym
pierwotniakiem a pojedynczym wiazacymi H2
prokariontem pozwalajg na kompletng minera-
lizacje materii organicznej do CO2 oraz CH4 lub
H2S (zaleznie od rodzaju symbionta). W warun-
kach beztlenowych, bez udziatu pierwotniaka,
wymaga to zintegrowanej wspoétpracy wielu réz-
nych kategorii bakterii (Fenchel i Fintay 1995).

Srodowiska beztlenowe nie ograniczaja sie
do osadow dennych ale moga takze obejmowacd
znaczng czes$¢ toni wodnej. Dzieje sie tak w
przezyznionych jeziorach, gdzie latem tlen cze-
sto zanika catkowicie w hypolimnionie. W zbior-
nikach meromiktycznych (permanentnie uwar-
stwionych) glebsze, odizolowane warstwy sg
stale pozbawione tlenu. Dotyczy to takze cze-
sciowo izolowanych srodowisk morskich, jak
niektére fiordy, jeziora nadmorskie czy za-
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mkniete morza, w ktorych uwarstwienie jest
wynikiem gradientu zasolenia. Ekstremalnym
przyktadem jest Morze Czarne, ale tlen zanika
takze w glebiach Battyku. Swiat organizméw

THE ROLE OF PROTOZOANS

Krzysztof W lackowski

beztlenowych jest szczegodlnie interesujacy dla
protozoologéw ale pozostaje wcigz tylko w nie-
wielkim stopniu poznany (Fenchel i wspotaut.
1990, 1995; Gun1 i wspdtaut. 1994).

IN AQUATIC ECOSYSTEMS

Summary

This article reviews current ideas on the ecological role
of free-living phagotrophic protists and their relationships
with other components of aquatic ecosystems. Since the
largest populations of protozoans are observed in habitats
rich in decaying organic matter, their main function has,
for a long time, been associated with decomposition and
mineralization. Protozoans have also been used as bioindi-
cators of organic pollution. However, it is now believed that
these, the smallest consumers, are even more important in
oligotrophic pelagic systems, where the dominant primary
producers are too small for metazoan grazers. Most of the

primaiy production in the open oceans is consumed directly
by phagotrophic protists and dissipates within microbial
food webs, where diverse protists occupy several trophic
levels. Various forms of mixotrophy, which is particularly
common among protists, often makes it impossible to at-
tribute traditional trophic functions and contribute to the
complexity of microbial food webs. Protozoans are of par-
ticular significance in anoxic habitats where they are the
only consumers and predators. Most anaerobic protozoans
harbour symbiotic bacteria and archaea. The nature and
significance of these symbioses is still poorly understood.
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