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1. Wstep

Eutrofizacja jezior od wielu juz lat jest obiektem licznych badan. Okreslono naj-
wazniejsze czynniki warunkujgce przebieg tego procesu oraz jego symptomy, opi-
sano zmiany zachodzace w wielu eutrofizujacych sie zbiornikach. Liczne badania
dotyczyly sposobéw ograniczenia nadmiernej eutrofizacji, jak tez metod rekulty-
wacji zdegradowanych jezior. Wydaje si¢ wigc, ze problematyka badawcza zwigzana
z eutrofizacjg jest juz bardzo wyeksploatowana i trudno wskaza¢ nowe perspektywy
badan. Trzeba jednak pamieta¢, ze wigkszo§¢ badan z tego zakresu koncentrowata
si¢ na $rednio glebokich lub glebokich stratyfikowanych jeziorach. Znacznie mniej
uwagi poswigcono eutofizacji plytkich jezior, mimo ze s3 one bardzo liczne w réz-
nych rejonach $wiata.

Nie ma cistej definicji plytkich jezior. Najczesciej przyjmuje sie, ze s3 to zbior-
niki, w ktérych nie wytwarza si¢ stratyfikacja termiczna (lub tworzy sie ona okre-
sowo w niektdrych partiach zbiornika), a niewielka glebokos¢ umozliwia dociera-
nie $wiatla do dna na calej ich powierzchni. S3 to zbiorniki naturalne (utworzone
w plytkich zaglebieniach terenu, a takze jeziora poprzednio glebokie, znajdujace sie
w okresie wyplycania prowadzgcego do ladowacenia), jak tez stworzone przez czto-
wieka (wyrobiska gornicze, doly potorfowe i inne). S3 wéréd nich zbiorniki mate
(<1 ha) i bardzo duze (> 100 km?).

W plytkich jeziorach podstawowe znaczenie maja procesy zachodzace w strefie
litoralu, a kluczows role troficzng i pozatroficzng odgrywaja makrofity. Wystepowa-
nie makrofitéw jest warunkowane wieloma czynnikami $rodowiskowymi (zyzno$¢,
$wiatlo, rodzaj osadéw dennych) oraz oddzialywaniem innych organizméw (glo-
n6w konkurujacych z makrofitami o zasoby $rodowiska, roslinozercéw zerujacych
na makrofitach). Réwnocze$nie makrofity oddziatuja na srodowisko abiotyczne i na
wystgpowanie innych organizméw autotroficznych oraz zwierzat, zwlaszcza $cisle
zwigzanych z makrofitami jako podtozem, wykorzystujacych je jako miejsce ze-
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rowania, rozrodu lub kryjéwek przed drapieznikami. Analiza licznych juz danych
z literatury wskazuje na ogromng rozmaito$¢ makrofitow, zwlaszcza zanurzonych,
w réznych zbiornikach i wynikajaca z tego ztozonos¢ wzajemnych relacji pomigdzy
makrofitami a innymi skladnikami ekosystemu (Carpenter i Lodge 1986, Jep-
pesen i in. 1998, Scheffer 1998, Lacoul i Freedman 2006).

Cho¢ w plytkich jeziorach potencjalnie cata powierzchnia dna jest dostepna dla
makrofitow, to niejednokrotnie wystepuja one nielicznie, a w zbiornikach takich no-
tuje si¢ duze zageszczenia fitoplanktonu. Ostatnio wiele badan koncentruje si¢ na
znaczeniu relacji pomiedzy makrofitami zanurzonymi a fitoplanktonem w przebie-
gu procesu eutrofizacji. W literaturze pojawiajg si¢ na ten temat liczne, warte uwagi
dyskusje.

2. Makrofity w eutrofizujacych si¢ jeziorach

W eutrofizujacych sie jeziorach obserwuje si¢ wyrazne zmiany skfadu gatun-
kowego makrofitéw, ich biomasy i wielkosci zasiedlanego obszaru (Lachavanne
1985, Sand-Jensen iin. 2000, Wetzel 2001, Pokorny i Kvét 2004). Zbiorniki
oligotroficzne zazwyczaj charakteryzujg si¢ duzym zasiegiem glebokosci wystepo-
wania makrofitow, lecz matym ich zageszczeniem. Wéréd roslin zanurzonych czgsto
dominuja ramienice (Charophyta). W jeziorach o $redniej trofii notuje si¢ mniej-
szy zasieg glebokosci, lecz duze zageszczenie roslin. Wraz ze wzrostem zyznosci
poczatkowo zwigksza si¢ tez bogactwo gatunkowe makrofitéw. Wystepuja rosliny
z rodzajéw Myriophyllum, Potamogeton, Ceratophyllum i Elodea, liczne s3 rosliny
o lisciach plywajacych. W jeziorach bardzo zyznych - hipertroficznych makrofity
zanurzone s nieliczne lub catkowicie ustepujg. W takich zbiornikach wsréd pro-
ducentéw dominuje fitoplankton, czgsto notuje si¢ intensywny rozwdj litoralnych
glonéw nitkowatych. Ilosciowe i jakosciowe zmiany w wystgpowaniu makrofitéw
wraz ze wzrostem zyzno$ci ksztaltuja si¢ rozmaicie w réznych jeziorach. Ustepowa-
nie makrofitéw w zbiornikach o wysokiej trofii notowane jest jednak powszechnie,
zaréwno w jeziorach glebokich jak i plytkich.

Wiréd licznych juz danych dotyczacych wystepowania makrofitéw w warunkach
réznej zyznosci szczegdlnie cenne sg te, ktore pochodzg z wieloletnich badan tego
samego zbiornika, gdyz bezposrednio dokumentujg zmiany zachodzace w czasie eu-
trofizacji. Warto tu podkresli¢, ze jednym z najlepiej zbadanych jest Jezioro Miko-
lajskie na Pojezierzu Mazurskim. Wymieni¢ tu mozna badania Solinskiej-Gor-
nickiej i Symonides (2001), ktére przedstawity zmiany flory i roslinnosci tego
jeziora w ciagu 30 lat, oraz prace Ozimek i Kowalczewskiego (1984) i Kowal-
czewskiego i Ozimek (1993), ktorzy scharakteryzowali kilkunastoletnie zmiany
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struktury gatunkowej, biomasy i rozmieszczenia roélinnosci zanurzonej i wykazali,
ze w okresie intensywnego wzrostu trofii zbiornika znacznie zmniejszyt si¢ zasieg
glebokosci wystepowania makrofitow i nastgpita zmiana jeziora z typu Chara na typ
Potamogeton. W kolejnych badaniach Ozimek (2006) okreslita mozliwos$¢ rekon-
strukcji zgrupowan makrofitow zanurzonych z zasobéw propagul zdeponowanych
w osadach dennych tego jeziora.

Mimo ze zmiany w wystepowaniu makrofitow w eutrofizujacych sie jeziorach sg
wyrazne, rosliny te rzadko wykorzystywane sg jako wskaznik stanu trofii zbiornika.
Wynika to czesciowo z tego, ze badania strefy litoralu i centralnej czesci zbiornika
zazwyczaj prowadzone s3 oddzielnie, a prace poréwnawcze nieliczne. Kufel i in.
(1996) poréwnali pelagiczne wskazniki stanu trofii (widzialno$¢ krazka Secchiego,
zawartos¢ chlorofilu, azotu i fosforu) z kilkoma cechami wystepowania makrofitow
zanurzonych w 20 jeziorach systemu Wielkich Jezior Mazurskich (w tym w wymie-
nionym wyzej Jeziorze Mikolajskim). Stwierdzili, ze w badanych jeziorach biomasa
rodlin byta stabo skorelowana z przezroczystoscia wody i zawartoscig pierwiastkow
biogennych, natomiast dobrymi wskaznikami stanu trofii byla maksymalna gle-
boko$¢ wystepowania roélin i liczba gatunkéw. Najsilniej byta wyrazona zaleznos¢
miedzy wystepowaniem makrofitow a przezroczysto$cig wody, cho¢ nie stwierdza-
no jej w grupie plytkich jezior polimiktycznych, w ktérych zasieg strefy fotycznej
pokrywa sie¢ z glebokoscia.

Ustepowanie makrofitéw zanurzonych z bardzo zyznych jezior jest wigzane ze
zmianami wlasciwosci wody i osadow dennych, ale najczeéciej z oddziatywaniem
innych grup producentéw (fitoplanktonu, peryfitonu i glonéw nitkowatych luzno
zwigzanych z podlozem). Istota tych oddzialywan budzi wiele kontrowersji. Wcigz
toczg sie dyskusje wokot koncepcji sformutowanych jeszcze w latach siedemdziesig-
tych. Wetzel i Hough (1973) wskazali, Ze w zbiornikach o niskiej trofii, gdy zy-
zno$¢ jest czynnikiem limitujgcym, w miarg jej zwigkszania sie produkcja wszystkich
grup producentéw wzrasta. Pézniej, przy wysokiej zyznosci czynnikiem limitujgcym
stajg si¢ warunki $wietlne. Notuje si¢ wtedy bardzo wyrazna redukcje roélinnosci
zanurzonej spowodowang gtéwnie zacienianiem przez fitoplankton.

Na podstawowe znaczenie zacieniania przez fitoplankton, jako przyczyny ustepo-
wania makrofitéw w zyznych jeziorach, zwracali uwagg liczni autorzy. Ale zdaniem
innych (Phillips iin. 1978) to przede wszystkim peryfiton i luzno zwigzane z pod-
lozem glony nitkowate, intensywnie rozwijajgce si¢ w takich jeziorach, ograniczaja
wystepowanie makrofitow. Wzrost produkgji fitoplanktonu jest natomiast skutkiem
ustepowania makrofitéw i dopiero wtornie, gdy fitoplanktonu jest juz duzo, moze on
przyczyniac si¢ do dalszego ograniczenia rozwoju makrofitow.
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Zgodnie z przedstawionymi wyzej pogladami, rozwdj glonéw zacieniajacych ma-
krofity jest powodowany wzrostem zyznosci, a wiec sugerowana jest tu regulacja
od podstawy piramidy troficznej. Kilkanascie lat pézniej Bronmark i Weisner
(1992) przedstawili inny punkt widzenia. Wprawdzie réwniez oni faczg ustgpowa-
nie makrofitéw w eutrofizujacych si¢ jeziorach z oddzialywaniem na nie peryfito-
nu, lecz sugerujg, ze wzrost jego biomasy wynika nie tyle ze wzrostu zyznosci, co
przede wszystkim z oddziatywaniami od szczytu piramidy troficznej (kaskady tro-
ficznej) w ukladzie: ryby - §limaki zerujace na peryfitonie — peryfiton — makrofity.
Autorzy przedstawiaja wyniki eksperymentu terenowego prowadzonego w matym
eutroficznym zbiorniku w Szwecji, gdzie do zagréd zawierajacych moczarke (Elo-
dea canadensis) poro$nieta peryfitonem i zerujace na peryfitonie slimaki dodawano
ryby (lin, Tinca tinca) W obecnosci ryb bardzo znacznie zmniejszalo si¢ zageszcze-
nie $limakéw, co powodowato wzrost biomasy peryfitonu uwolnionego spod presji
konsumenta. Intensywny rozwéj peryfitonu redukowat wzrost moczarki, prowadzac
do zmniejszenia jej biomasy. Wyniki innych eksperymentéw potwierdzajg znacze-
nie ryb, rownoczesnie wskazuja na zlozone zaleznosci miedzy badanymi organizma-
mi. Wskazywano, ze ryby nie tylko redukuja zageszczenie $limakéw bezposrednio
w wyniku Zerowania, ale mogg tez ograniczac ich reprodukcje i aktywno$¢ zerowa-
nia. Réwnoczeénie moga stymulowa¢ rozwdj glonéw peryfitonowych, uzyZniajac
srodowisko w wyniku przyzyciowego wydalania pierwiastkow biogennych (Crow-
der iin. 1998, McCollum i in. 1998). Pojawianie si¢ w plytkich jeziorach duzych
zageszczen ryb zerujacych na peryfitonie moze wynikac z okresowego zmniejszania
sie presji ryb drapieznych. Ryby drapiezne, jako szczegdlnie wrazliwe na brak tlenu,
moga by¢ eliminowane zimg w okresach przyduchy, lub pézZnym latem, gdy ilo$¢ tle-
nu w wodzie zmniejsza si¢ w zwigzku z rozpoczynajacym si¢ okresem obumierania
i rozktadu makrofitéw (Bronmark i Weisner 1992). Na znaczenie kaskady tro-
ficznej dla ustepowania makrofitéw w plytkich jeziorach wskazywano tez na pod-
stawie badan terenowych. Jones i Sayer (2003) badajac 17 eu- i hipertroficznych
jezior angielskich stwierdzili odwrotnie proporcjonalng zaleznos¢ pomigdzy bioma-
sa makrofitow a zageszczeniem peryfitonu, przy braku zaleznosci pomigdzy ilo$cig
peryfitonu a zawartoscia pierwiastkow biogennych w wodzie. Ilos¢ peryfitonu byta
natomiast skorelowana z zageszczeniem bezkregowcow, a to z kolei bylo uzaleznio-
ne od biomasy ryb.

Oddzialywanie peryfitonu na makrofity, niezaleznie od tego, czy jego rozwoj
jest stymulowany wzrostem zyznosci w zbiorniku, czy tez ograniczaniem presji
konsumenta, wigzane jest najczesciej z zacienianiem. Relacje wzajemne pomiedzy
makrofitami a peryfitonem s3 jednak bardziej zlozone. Wskazywano, ze obecno$¢
peryfitonu moze utrudnia¢ pobieranie przez makrofity zanurzone pierwiastkéw
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biogennych z wody, ale réwnoczesnie makrofity moga pobiera¢ substancje odzyw-
cze bezposrednio z peryfitonu, gdzie s3 one uwalniane w procesach jego rozkladu.
Wegiel organiczny przyzyciowo uwalniany przez makrofity moze by¢ wykorzysty-
wany bezposrednio przez peryfitonowe mikroorganizmy. Relacje migdzy organi-
zmami w kompleksie makrofity - peryfiton moga by¢ regulowane produkowaniem
substancji allelopatycznych. Wreszcie zwracano uwage na to, ze forma unikania
przez makrofity negatywnych oddziatywan peryfitonu moze by¢ ich szybki wzrost,
gdyz na roélinach szybko rosngcych peryfiton akumuluje sie w mniejszych ilosciach
(Wetzel 1983, 2001, Carpenter i Lodge 1986, Sand-Jensen i Borum 1991,
Jeppesen iin. 1998, Pieczynska 2002).

Poza oddzialywaniem glonéw planktonowych i/lub peryfitonowych na wyste-
powanie makrofitéw w eutrofizujacych si¢ jeziorach moze wplywaé wiele innych
czynnikéw. Niekiedy znaczg redukcje biomasy makrofitéw zanurzonych powoduje
zerowanie ro$linozercéw, zwlaszcza duzych - ryb, ptakow, czasem rakéw. Znaczenie
bezkregowcéw takich jak $limaki i owady jest na ogél niewielkie, cho¢ przy znacz-
nych ich zaggszczeniach moze byc¢ tez znaczace (Kornijow 1994, Lodge i in. 1998,
Pieczynska 2002). Sposrod czynnikéw abiotycznych szczeg6lnie wazne w plytkich
jeziorach s3 wahania poziomu wody. Przyjmuje sie, ze stan niskiej wody stwarza
dogodne warunki dla rozprzestrzeniania si¢ makrofitéw zanurzonych, gdyz pozwala
na penetracj¢ $wiatla do wigkszych obszaréw dna. Z drugiej jednak strony wyply-
canie intensyfikuje resuspensj¢ osadow na skutek falowania, co zwieksza metnos¢
i pogarsza warunki $wietlne. Niski stan wody moze tez powodowa¢ eliminacje ma-
krofitéw z plycizn przybrzeznych na skutek osuszania latem i przemarzania w zimie.
Konsekwencje wahan poziomu wody réznig si¢ znacznie w poszczegdlnych zbior-
nikach, w zaleznosci od sezonowej dynamiki tych zmian, uksztaltowania dna, typu
osadow, jak tez struktury gatunkowej makrofitéw (Scheffer 1998, Coops i in.
2003, McGowan iin. 20053, Van Geest iin. 2005, Beklioglu i in. 2006).

3. Makrofity a fitoplankton
3.1. Alternatywne stany stabilne

W eutrofizujacych sig plytkich jeziorach istotnie zmienia sie znaczenie makrofi-
tow zanurzonych i fitoplanktonu. W réznych zbiornikach lub w tym samym zbior-
niku w réznym czasie obserwuje si¢ dominacj¢ makrofitéw i réwnoczesnie malg
biomasg fitoplanktonu (stan czystej wody) lub tez dominacje fitoplanktonu przy
nielicznie wystepujacych makrofitach (stan metnej wody). Do tych obserwacji na-
wigzuje koncepcja alternatywnych stanéw stabilnych (alternative stable states lub al-
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ternative equilibria) w plytkich jeziorach, ktora pojawita si¢ w literaturze na przeto-
mie lat osiemdziesigtych i dziewig¢dziesigtych (Timms i Moss 1984, Moss 1990,
Scheffer 1990), a publikacja ktora rozpoczela szeroko zakrojong dyskusje na ten
temat byla praca Scheffera i in. (1993). Zgodnie z ta koncepcja w warunkach ni-
skiej zyznosci stabilny jest tylko stan dominacji makrofitow, natomiast przy bardzo
wysokiej zyznosci - jedynie stan dominacji fitoplanktonu. W szerokich zakresach
warunkéw posrednich moga wystepowac (czgsto przemiennie w tym samym zbior-
niku) obydwa stany — dominacji makrofitow lub fitoplanktonu (rys. 1). U podstaw
koncepdji alternatywnych stanéw stabilnych lezato kilka zalozeni dotyczacych rela-
cji pomiedzy poziomem zyznosci, iloscig zawiesiny i wystepowaniem makrofitow.
W najprostszym ujeciu przyjeto, ze ilos¢ zawiesiny wzrasta wraz ze wzrostem zyzno-
éci (co wigze sie z wzrastajaca produkcj fitoplanktonu), makrofity redukujg ilos¢
zawiesiny, natomiast ustepuja powyzej krytycznego poziomu ilosci zawiesiny.

Zaréwno stan dominacji makrofitow, jak i stan dominacji fitoplanktonu noto-
wano w réznych zbiornikach w szerokich zakresach zyznosci: od ponizej 20 do
kilkuset mg P w 1 m® wody. W warunkach stezen fosforu powyzej 150 mg w 1 m’
rzadko obserwowano stan dominacji makrofitow, cho¢ ich liczne wystgpowanie
notowano tez przy stezeniu fosforu ponad 600 mg (Jeppesen i in. 1990, Mjelde
i Faafeng 1997).

To, ze licznemu wystepowaniu makrofitow towarzyszy mata ilo$¢ zawiesiny jest
juz doé¢ dobrze udokumentowane. Jeppesen (1998) analizujac dane dla ponad
dwustu jezior dunskich stwierdzil odwrotnie proporcjonalng zalezno$¢ pomiedzy
wystepowaniem makrofitéw a przezroczystoécig wody. Jeziora, w ktorych powyzej
30% powierzchni bylo poroénietych makrofitami, charakteryzowaly si¢ wigksza
przezroczystoscia wody niz jeziora z takg samg zawartoscig fosforu, lecz pozbawione
makrofitéw lub z niewielka ich iloscia. Wiekszg przezroczysto$¢ obserwowano tez
w centralnej czeéci jezior, w ktérych makrofity byty skupione w strefie przybrzez-
nej, co sugeruje, ze ich oddzialywanie wykracza poza obszar zarosnigty. Mjelde
i Faafeng (1997) oraz Faafeng i Mjelde (1998) badajac male jeziora norweskie
stwierdzili, ze wraz ze wzrostem powierzchni zajetej przez makrofity zmniejsza si¢
stosunek chlorofil a : P. W wiekszosci jezior, w ktérych ponad 50% powierzchni
byto porosnietych makrofitami, zawarto$¢ chlorofilu byta blisko dziesigciokrotnie
mniejsza niz zawarto$¢ fosforu ogolnego, podczas gdy w zbiornikach w mniejszym
stopniu porosnietych makrofitami byta podobna lub wigksza niz fosforu. Podob-
ne wnioski wynikaja z analizy przeprowadzonej przez Canfielda i in. (1984) dla
32 jezior Florydy (USA). Autorzy stwierdzaja, ze wartos¢ modelu pozwalajgcego na
prognozowanie koncentracji chlorofilu na podstawie danych o koncentracji fosforu
i azotu og6lnego moze istotnie wzrasta¢ po uwzglednieniu w analizie danych o ilo-
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Sci makrofitéw w jeziorach (wyrazonych wskaznikiem PVI - percentage of total lake
volume infested with macrophytes). Wnioski wynikajace z takiego rozszerzonego mo-
delu byly testowane na podstawie materialéw z jeziora Pearl, w ktérym roslinnosé¢
byla okresowo eliminowana przez bialego amura i przy uzyciu herbicydéw. W je-
ziorze tym koncentracja chlorofilu wzrastala, gdy zmniejszata sie ilos¢ makrofitow.
Obserwowana przez réznych autoréw odwrotnie proporcjonalna zalezno$¢ pomie-
dzy iloscig makrofitéw a metnoscig teoretycznie moze miec rézne przyczyny. Mozna
sobie wyobrazi¢, ze istnieja rownoczesnie dzialajace czynniki redukujace metno$é
i stymulujgce wzrost makrofitéw lub tez, ze metnos¢ wplywa negatywnie na makro-
fity, a sama jest regulowana przez inne czynniki. Jednak, jak podkresla Scheffer
(1998), wiele wskazuje na to, ze mamy tu do czynienia ze zwigzkiem przyczynowym
i faktycznie obecnos¢ makrofitéw ograniczajaco wplywa na'rozwéj fitoplanktonu.

oligotrofia hipertrofia
oligotrophy > hypertrophy

Al |A|[B||A||B| |B

niskie Srednie wysokie
low middle high
zasoby pierwiastkow biogennych
nutrient level

Rys. 1. Alternatywne stany stabilne w plytkich jeziorach
A - dominacja makrofitéw, B - dominacja fitoplanktonu

Przy niskich zasobach pierwiastkéw biogennych stabilny jest tylko stan czystej wody z dominacja
makrofitow (A), w warunkach wysokich zasobow - tylko stan metnej wody z dominacja fito-
planktonu (B). W szerokich granicach wartosci posrednich moze wystepowa¢ przemiennie stan
czystej lub metnej wody (A/B)

Fig. 1. Alternative stable states in shallow lakes

A - macrophyte domination, B - phytoplankton domination

At low nutrient level only the clear water state with macrophyte domination (A) will be stable, at
high nutrient level only the turbid state with phytoplankton domination (B) will be stable. At wide
range of intermediate values, the clear and turbid states may exist as alternatives (A/B)
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Koncepcja alternatywnych stanéw stabilnych nie jest specyficzna dla plytkich je-
zior. Dane z tego zakresu pojawialy si¢ w literaturze ekologicznej poczawszy od lat
sze$¢dziesigtych. Ukazalo sie juz kilka waznych prac podsumowujacych, w ktérych
autorzy analizujg poréwnawczo tworzenie si¢ alternatywnych stanéw stabilnych
w réznych ekosystemach - jeziorach, oceanach, rafach koralowych, lasach i pu-
styniach (Scheffer i in. 2001, Carpenter 2003, Scheffer i Carpenter 2003,
Schroder iin. 2005). Zwracaja uwageg, ze cho¢ reakcje ekosystemow na stopniowe
zmiany czynnikéw zewnetrznych (np. klimatycznych) sg zazwyczaj tez stopniowe,
»spokojne’, to czasami nastgpuje raptowna modyfikacja ustroju ekosystemu (jego
organizacji i dynamiki) prowadzaca do powstania odmiennego, alternatywnego sta-
nu ekosystemu. Te raptowne przeksztalcenia moga by¢ wywotane badz przekrocze-
niem wartosci progowych przy stopniowych zmianach $rodowiska, badz tez sa wy-
nikiem gwattownych zmian warunkéw powodowanych czynnikami naturalnymilub
dziataniem cztowieka. Czasami trudno jest jednoznacznie oceni¢, czy obserwowa-
ne zmiany w ekosystemie istotnie odzwierciedlajg istnienie alternatywnych stanow
stabilnych. W warunkach naturalnych bowiem zaden ekosystem nie jest catkowicie
niezmienny, zawsze zachodza wewnetrzne zmiany kierunkowe (np. gromadzenie si¢
osadéw dennych w jeziorach), a populacje oscylujg w czasie sezonu. Stad dla pod-
kreslenia dynamiki zmian w ekosystemach w nowszej literaturze zamiast terminow
stable states lub equilibria stosuje si¢ szersze okre$lenia attractors lub regimes, gdzie
regime shift odnosi si¢ do zmiany statusu ekosystemu (Carpenter 2003, Scheffer
i Carpenter 2003).

Plytkie jeziora s3 szczegdlnie czestym obiektem badan alternatywnych stanow
stabilnych. Dane o ich istnieniu pochodza z badan poréwnawczych réznych zbior-
nikéw, jak tez z wieloletnich badan jednego zbiornika, w ktérym przemiennie no-
tuje sie stany dominacji makrofitéw i fitoplanktonu. Badania takie obejmuyjg szero-
ko zakrojone analizy zawartosci pierwiastkéw biogennych, przezroczystosci wody,
wielkoéci obszaru zajetego przez makrofity i ich biomasy, jak tez biomasy fitoplank-
tonu. Scheffer (1998) zestawit dane z 13 zbiornikéw z Europy, Ameryki Péinoc-
nej, Nowej Zelandii i Australii, réznigcych si¢ znacznie powierzchnig (od 1 do
18 200 ha), w ktérych w czasie kilku- lub kilkunastoletnich badan obserwowano
zmiany statusu troficznego zbiornika. Badania czgsci zbiornikéw omawianych przez
tego autora byly kontynuowane w pozniejszym okresie, nowsza literatura dostarczy-
la tez kolejnych przykladéw (zmiany zachodzace w niektorych z tych zbiornikow
zostana opisane w rozdziale 3.3.). Istotne znaczenie dla odtworzenia zmian statusu
plytkich jezior w przesztosci maja badania paleolimnologiczne (Phillips iin. 1978,
Dawidson iin. 2005, McGowan i in. 2005b). O istnieniu alternatywnych stanow
stabilnych wnioskuje sie tez posrednio na podstawie poréwnawczych analiz wskaz-
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nikéw zyznosci w obrebie duzej grupy jezior. Na przyklad Peckham i in. (2006),
wykorzystujac dane o przezroczystosci wody, okreélili indeks troficzny dla ponad
8000 jezior w Wisconsin (USA), stwierdzili dwumodalny lub wielomodalny rozktad
tego wskaznika i na tej podstawie wnioskowali o istnieniu alternatywnych stanéw
stabilnych w obrebie analizowanej grupy jezior.

Obszary zdominowane przez makrofity, jak tez inne zdominowane przez fito-
plankton obserwowano réwniez w réznych czeéciach tego samego jeziora lub w po-
taczonych zbiornikach ze swobodng wymiang wody. Ich rownoczesne wystepowanie
jest uznawane jako wazny argument wskazujacy na mozliwo$¢ istnienia alternatyw-
nych stanéw troficznych w generalnie podobnych warunkach $rodowiska. Jeden
z pierwszych i wielokrotnie przytaczanych w pismiennictwie przyktadéw dotyczyt
matych zbiornikéw angielskich w rejonie Norfolk Broadland. I tak np. w zbiorniku
Hoveton Great Broad notowano duze zageszczenia fitoplanktonu i bardzo niewiele
makrofitéw, a polgczony z nim Hudson’s Bay, zaopatrywany w wode z tej samej rze-
ki, mial duzy obszar porosniety roslinami o liéciach ptywajacych i ubogi fitoplank-
ton w lecie (Moss 2001). Cottenie iin. (2001) stwierdzili odrebne stany troficzne
w sgsiadujgcych zbiornikach w systemie 33 polaczonych zbiornikéw stawowych,
migdzy ktérymi istniata wymiana wody i mozliwo$¢ migracji organizméw.

W jeziorze Neusiedler (Austria/Wegry) obszary zdominowane przez makrofity
obserwowane s3 jedynie w zatokach i przy zacisznych brzegach. W otwartej czesci
zbiornika ro$linno$¢ nigdy nie odgrywa duzej roli ze wzgledu na znaczng metnos¢
wody powodowang bardzo duzg iloécig nieorganicznej zawiesiny pochodzacej z re-
suspensji osadéow (Dokulil i Teubner 2003). W plytkich polaczonych zbiorni-
kach Wolderwijd i Veluwe (Holandia), charakteryzujacych si¢ metng woda, okreso-
wo utrzymywaly sie obszary o duzej przezroczystosci, porosniete przez Characeae
(Scheffer iin. 1994, Ibelings i in. 2007). Zréznicowanie w obrebie zbiornika ma
istotne znaczenie dla zmian statusu jeziora, moze migdzy innymi tagodzi¢ reakcje
na zmiany czynnikéw zewnetrznych. W réznych czeéciach zbiornika przejécie do
innego stanu stabilnego zachodzi bowiem przy innym poziomie czynnika inicjuja-
cego te zmiany, stad zmiany w ekosystemie jako calosci nie s3 gwaltowne (Van Nes
i Scheffer 2005).

Poza istnieniem wyraznie wyodrebnionych stanéw dominacji makrofitéw lub fi-
toplanktonu wskazywano réwniez na wystepowanie stanéw posrednich. Kornijow
iin. (2002), wrdd szesciu plytkich jezior Polesia Lubelskiego, réznigcych sie znacz-
nie zawartoscig fosforu i chlorofilu, wyréznili dwa zbiorniki zdominowane przez
makrofity, jeden zdominowany przez fitoplankton, za$ trzy pozostate jako makro-
fitowo-fitoplanktonowe. Te ostatnie, zdaniem autoréw, s3 mato stabilne i ich status
moze zmieniac si¢ w kolejnych latach w zaleznosci od zmieniajacych si¢ warunkéw
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atmosferycznych, czy tez innych czynnikéw zewnetrznych. Z kolei Van de Bund
i Van Donk (2002) stwierdzili, ze w jeziorze Zwemlust (Holandia), w ktérym sto-
sowano zabiegi biomanipulacyjne, w ciagu wielu lat badan tylko w pewnych okre-
sach wystepowal typowy stan dominagji fitoplanktonu lub makrofitow. W innych,
przejéciowych okresach, jezioro wykazywato cechy charakterystyczne dla obu takich
stanow.

3.2. Czynniki i procesy stabilizujace stan dominacji
makrofitéw lub fitoplanktonu

Wiadomo, ze wiele ukltadéw ekologicznych charakteryzuje si¢ pewnym pozio-
mem bezwladnoéci, wyrazajacym si¢ zdolnoscig do utrzymywania niezmienionego
stanu w warunkach zaklécen, o ile nie s3 one zbyt silne i dlugotrwale. I tak na przy-
ktad, w procesie eutrofizacji i oligotrofizacji jezior, przy tym samym poziomie do-
plywu pierwiastkéw biogennych, rejestrujemy rozng biomase fitoplanktonu, a przy
stosowaniu zabiegoéw rekultywacyjnych reakcja na te zabiegi pojawia si¢ dopiero
po jakim$ czasie. Badania plytkich jezior pozwolity na okreslenie wielu czynnikow
i proceséw stabilizujacych stany dominacji makrofitow lub fitoplanktonu (Jeppe-
sen 1998, Jeppesen iin. 1998, Scheffer 1998, Moss 2001, O " Sullivan i Rey-
nolds 2005).

Utrzymywanie si¢ dominacji makrofitow wigze si¢ przede wszystkim z ich wie-
lorakim oddziatywaniem na fitoplankton, ograniczajacym jego rozwoj. Najczesciej
zwracano uwage na redukcje $wiatla w skupieniach makrofitéw oraz na obnizanie
zyznoéci na skutek pobierania z wody i akumulacji w tkankach makrofitéw azo-
tu i fosforu. Znaczng role przypisuje sie tez stwarzaniu przez makrofity kryjéwek
przed rybami dla zooplanktonu pelagicznego i siedlisk dla litoralnych filtratorow
odzywiajacych sie fitoplanktonem. Wazne mogg by¢ allelopatyczne oddziatywania
makrofitéw na fitoplankton, jak tez zwiekszona sedymentacja glonéw na skutek
ograniczenia ruchu wody wéréd roslinnosci. Procesy te zachodza réwnoczesnie,
a intensywnos¢ ich dziafania jest regulowana wieloma czynnikami zmiennymi se-
zonowo, stad w warunkach naturalnych ocena znaczenia kazdego z nich oddzielnie
nie jest fatwa (Sendergaard i Moss 1998, Van Donk i Van de Bund 2002).

Intensywno$¢ oddziatywania makrofitéw staje si¢ znaczaca powyzej pewnego po-
ziomu ich iloéci w jeziorze, zazwyczaj gdy objetos¢ wody w zbiorniku zajgta przez
makrofity (wskaznik PVI) przekracza kilkanascie procent. Z drugiej jednak strony,
przy bardzo duzych zageszczeniach makrofitow ich oddzialywanie moze by¢ zaha-
mowane. Tak jest w przypadku zawartosci fosforu w wodzie. W gestych skupieniach
roélin moze bowiem powstawa¢ deficyt tlenu przy dnie, ktéry ulatwia uwalnianie
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fosforu z osadow dennych i wtedy nie notuje sie jego redukcji w wodzie, mimo iz
wciaz jest on z wody pobierany przez rosliny (Sendergaard i Moss 1998).

Makrofity zanurzone réznia si¢ miedzy sobg wieloma cechami, co sprawia, ze ich
znaczenie bedzie w znacznym stopniu warunkowane przez sktad gatunkowy i struk-
ture dominacji roslin w zbiorniku. I tak, o rodzaju i intensywnosci oddzialywan
makrofitéw zanurzonych na fitoplankton bedzie decydowalo to, czy w zbiorniku
dominuja rosliny wysokie (wypelniajace cala warstwe wody od dna do powierzch-
ni), niskie, czy tez rosliny o lisciach ptywajacych. Rézne bedzie znaczenie roslin ca-
torocznie zielonych i tych, ktére tylko okresowo, od wiosny do jesieni, tworzg nad-
ziemne pedy asymilacyjne. Inne bedzie oddzialywane na zyzno$¢ zbiornika roslin
zakorzenionych (ktére moga czerpa¢ fosfor i azot z osadéw dennych) i roélin uno-
szacych si¢ w toni wodnej, dla ktorych woda jest jedynym Zrédlem tych pierwiast-
kéw. Makrofity réznig si¢ tez tempem rozkladu, co wplywa na obieg pierwiastkéw
i aktualng Zyznos$¢ wod litoralu.

Gdy w plytkich zbiornikach dochodzi do intensywnego rozwoju fitoplanktonu,
réwniez wtedy dzialaja mechanizmy umozliwiajace stabilizacje takiego stanu, tym
samym ograniczajagce mozliwos¢ licznego wystepowania makrofitow. Zwracano
uwage, ze fitoplankton, rozwijajac si¢ wiosng wczeséniej niz makrofity, moze zacie-
nia¢ wzrastajace rosliny. Drobne glony moga szybciej niz makrofity pobiera¢ droga
dyfuzji dwutlenek wegla, co ulatwia im utrzymywanie si¢ w okresach jego niskich
stezen. W bardzo zyznych zbiornikach w toni wodnej intensywnie namnazajg si¢
cyjanobakterie, ktore wykorzystuja niskie natezenie $wiatla, wérod fitoplanktonu
liczne s3 duze formy glonéw nie zjadane przez zooplankton. Wreszcie, zwracano
uwage, ze brak hypolimnionu w plytkich jeziorach, jak tez brak lub nieliczne wy-
stepowanie makrofitow w okresie dominacji fitoplanktonu sprawiajg, ze zooplank-
ton jest pozbawiony miejsc schronienia przed rybami, co redukuje jego liczebnos¢
i w konsekwencji ogranicza presje na fitoplankton.

Dla utrzymywania si¢ stanu dominacji makrofitow lub fitoplanktonu, poza wy-
mienionymi, istotne znaczenie moga miec¢ tez inne czynniki. I tak na przyklad,
w zyznych jeziorach, rozwdj makrofitow ogranicza duza ilo$¢ zawiesiny zwigzana
nie tylko z masowym rozwojem planktonu, ale tez z resuspensja osadéw dennych
powodowang falowaniem i aktywnoscig ryb bentosozernych, natomiast utrzymy-
waniu dominacji makrofitéw w stanie czystej wody sprzyjaja stabilne wsrod roslin
osady denne. Redukcja biomasy makrofitow przez roslinozercéw jest szczegdlnie
istotna wtedy, gdy roslin jest w zbiorniku mato, natomiast ograniczajace znaczenie
konsumentéw jest mniejsze w okresie dominacji makrofitéw. Generalnie mozna
stwierdzi¢, ze o stabilizacji stanu metnej badz czystej wody decydowaé moga roz-
maite czynniki, ich znaczenie moze by¢ odmienne w zbiornikach réznigcych sie
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poziomem zyznosci, morfometrig, strukturg osadéw dennych i warunkami hydro-
logicznymi.

3.3. Zmiany statusu troficznego jeziora

Pomimo istnienia czynnikow stabilizujacych, w wielu plytkich jeziorach notuje si¢
ustepowanie makrofitow i intensywny rozwdj fitoplanktonu lub vice versa. Te zmia-
ny statusu zbiornika moga by¢ wynikiem przekroczenia wartoéci progowych przy
stopniowych zmianach zasobéw $rodowiska (wzrost lub redukcja doptywu pier-
wiastkéw biogennych ze zlewni), warunkujacych dominacje fitoplanktonu lub ma-
krofitéw. Moga by¢ tez inicjowane raptownymi zmianami czynnikéw abiotycznych
lub biotycznych. Sa to najczesciej ekstremalne zmiany warunkéw atmosferycznych
(susza, dugotrwala pokrywa lodowa, bardzo intensywne opady), zmiany w wyste-
powaniu ryb (wynikajace z zabiegéw biomanipulacyjnych, przyduchy, czy tez zary-
biania) lub usuwanie roélinnosci. Niekiedy obserwowanych zmian statusu jeziora
nie daje si¢ polaczy¢ z zadng wyrazng zmiang czynnikéw zewnetrznych, w innych
przypadkach mozna wyraznie okresli¢ znaczenie jednego lub kilku réwnoczesnie
oddzialujacych czynnikow.

Dobrze znany jest przyktad dwoch jezior w potudniowej Szwecji (Takern i Kran-
kesjon), w ktérych kilkakrotnie w ciggu ostatnich kilkudziesigciu lat obserwowano
przemiennie wystepujace stany dominacji makrofitow badz fitoplanktonu (Blin-
dow iin. 1998, Hargeby iin. 2004, 2007). Wskazywano na rézne mozliwe przyczy-
ny zmian statusu zbiornika. W jeziorze Takern stwierdzono zbiezno$¢ ustgpowania
makrofitéw zanurzonych (gtéwnie Chara tomentosa) z ekstremalnie niskimi stanami
wody, ktére ograniczajg wystepowanie makrofitow na skutek odstaniania znacznych
obszaréw w lecie oraz mechanicznego niszczenia roslin przez pokrywe lodowa w zi-
mie. Ro$linno$¢ ponownie pojawita si¢ w tym jeziorze po przywroceniu niewielkich
wahan poziomu wody. W innym okresie przyczyng ustepowania makrofitow mogto
by¢ wspolistnienie w okresie wiosennym wysokiego stanu wody, wysokiej metnosci
(wynikajgcej ze wzmozonej erozji gleb spowodowanej intensywnymi opadami) i ni-
skiej temperatury. Hargeby iin. (2004) sugeruja, ze duze znaczenie dla ustgpowania
roélinnosci zanurzonej w jeziorze Takern po 30-letnim okresie stanow czystej wody
miata seria tagodnych okreséw zimowych z krétkim zlodzeniem i brakiem przyduchy
(co prowadzito do utrzymywania si¢ duzego zageszczenia ryb, powodujgcego zwigk-
szanie metnoséci wody), jak tez zimne i wietrzne wiosny utrudniajgce rozwdj makrofi-
tow. Z wieloletnich badan obu jezior wynika, Ze obserwowanych zmian nie powoduje
jeden okreslony czynnik, ale s3 one wynikiem wielorakich zlozonych oddziatywan
zewnetrznych (inicjowanych najczesciej zmianami klimatycznymi), a takze oddzia-
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tywan wewngtrznych zwigzanych w duzym stopniu z okresowa inaktywacja i uwal-
nianiem zasobow pierwiastkéw biogennych w zbiorniku (Hargeby iin. 2007).

Innym czgsto przytaczanym przykladem jest plytkie eutroficzne jezioro Toma-
hawk (Nowa Zelandia), w ktérym w ciggu kilkunastu lat obserwowano cykliczne,
trwajace 1-5 lat zmiany stanéw dominagji fitoplanktonu i makrofitéow (Mitchell
1989). Przyczyny tych zmian nie zostaly jednoznacznie wyjasnione. Okresowo pro-
wadzone dokladniejsze badania zbiornika wskazujg na znaczenie zerowania labedzia
(Cygnus atratus) w czgsciowej eliminacji makrofitéw oraz na znaczenie niedoboréw
azotu i zerowania zooplanktonu bytujacego wsrdd roslinnosci w regulaciji liczebno-
$ci fitoplanktonu.

Rip i in. (2005) podaja przyktad wieloletnich zmian w plytkim zbiorniku w re-
zerwacie bagiennym Botshol (Holandia). Poczatkowo zbiornik ten charakteryzowal
si¢ czysta wodg i licznym wystepowaniem Characeae. W wyniku eutrofizacji ma-
krofity ustapily, ale pojawily si¢ ponownie po zabiegach w zlewni, prowadzacych do
redukeji doptywu fosforu do zbiornika. Stan czystej wody nie byt jednak stabilny.
W ciagu kilkunastu lat notowano przemiennie okresy dominacji makrofitow i okre-
sy redukcji roslinnosci, a zmiany te wigzaty sie z przezroczystoscig wody. Zmieniata
si¢ tez zawarto$¢ fosforu w wodzie, chociaz jego dopltyw z zewnatrz pozostawal na
podobnym poziomie. Mimo iz autorzy analizowali szczegélowo wiele abiotycznych
i biotycznych czynnikéw, ktére moglyby inicjowaé zmiany statusu zbiornika, to bez-
posrednie przyczyny tych zmian pozostaty nie wyjasnione.

Niekiedy zmiany w wystepowaniu makrofitow i fitoplanktonu w jeziorze s3 po-
wodowane przez jeden wyraznie okreslony czynnik. Sytuacje taka ilustruja wielo-
letnie badania trzech plytkich jezior Polski pétnocnej, do ktérych wprowadzono
amura bialego (Ctenopharyngodon idella) (Krzywosz 1997). Po wprowadzeniu ryb
obserwowano okres niemal catkowitego zaniku roslinnosci zanurzonej, trwajacy 17
lat w jeziorze Warniak, 11 lat w jeziorze Dgat Wielki i 7 lat w jeziorze Strzemia-
zek. Po osiggnigciu maksymalnej biomasy amura, w kolejnych latach jego presja na
makrofity sukcesywnie malala z powodu naturalnej $miertelnoéci ryb, zaprzestania
zarybien i nasilenia odlow6w. Nastepowato wtedy odradzanie sie roslinnosci zanu-
rzonej we wszystkich jeziorach, a w jeziorze Dgal Wielki makrofity zanurzone poja-
wily si¢ nawet liczniej niz przed wprowadzeniem ryb. W jeziorach Warniak i Dgat
Wielki, w ktoérych réwnoczesnie analizowano wskazniki stanu trofii w toni wodnej,
stwierdzono, ze w okresie zaniku roélinnosci zanurzonej nastapito zwiekszenie ste-
zenia fosforu i azotu oraz zmniejszenie przezroczystosci wody, natomiast odradza-
nie si¢ roslinnosci wplynelo na poprawe jakosci wody.

Kolejnym przykladem zmiany statusu zbiornika na skutek wprowadzenia nowego
gatunku jest male, plytkie jezioro mezotroficzne Chozas w Hiszpanii (Rodriguez
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i in. 2003). W tym zbiorniku zdominowanym przez makrofity po wprowadzeniu
raka (Procambarus clarkii) nastgpila gwattowna redukecja ilosci makrofitéw (z 97%
pokrycia powierzchni jeziora do ponizej 10%). Ustgpowaniu roslin zanurzonych
towarzyszylo szybkie przejscie do stadium metnej wody z masowym rozwojem
Microcystis.

Zmiany statusu zbiornika moga by¢ tez skutkiem zabiegéw biomanipulacyjnych,
ktorych celem jest doprowadzenie do poprawy jakosci wody droga redukji biomasy
fitoplanktonu przez dzialania od szczytu piramidy troficznej. W zabiegach takich
zazwyczaj usuwa sie ryby planktonozerne lub redukuje ich liczebno$¢ wprowadza-
jac ryby drapiezne. W wyniku tego zooplankton uwolniony spod presji konsumen-
ta intensywniej sie rozwija i w wiekszym stopniu redukuje biomasg fitoplanktonu'.
Z licznych juz danych wynika, ze skuteczno$¢ zabiegéw biomanipulacyjnych na
ogot jest wieksza w jeziorach plytkich niz glebokich stratyfikowanych, co jest wig-
zane z rozwojem makrofitéw w tych pierwszych. Niekiedy jednak, gdy doptyw pier-
wiastkéw biogennych jest wysoki i odtwarzaja si¢ duze zageszczenia ryb plankto-
no- i bentosozernych, moze powréci¢ stan metnej wody. Wtedy skuteczne moze by¢
ponawianie zabiegéw biomanipulacyjnych (Kasprzak i in. 2002). Zmiany w po-
szczegolnych jeziorach ksztaltujg si¢ rozmaicie, czgsto juz w pierwszym sezonie we-
getacyjnym po eliminacji ryb obserwowano istotny wzrost ilosci ro$linnosci zanu-
rzonej. W niektérych przypadkach powr6t makrofitéw notowano dopiero po kilku
latach lub nawet nie obserwowano go wcale (Lauridsen iin. 2003, Hosper iin.
2005). Jednym z lepiej poznanych zbiornikéw, w ktérych szczegétowo badano zmia-
ny w wystepowaniu makrofitow w wyniku zabiegéw biomanipulacyjnych, jest mate
i plytkie jezioro Zwelmust w Holandii (Van de Bund i Van Donk 2002). Przed
zabiegami biomanipulacyjnymi jezioro to charakteryzowalo si¢ metng woda i bra-
kiem makrofitéw. Po usunieciu wszystkich ryb w 1987 r. wprowadzono do jeziora
szczupaka (Esox lucius) i niewielkie ilosci wzdregi (Scardinius erythrophthalmus),
a takze niewielkie ilosci makrofitéw (Nuphar lutea i Chara globularis). W ciagu jed-
nego roku zanotowano zmiane ze stanu metnej wody do stanu czystej wody i liczne
pojawianie si¢ w zbiorniku makrofitéw zanurzonych. W réznych latach dominowaty
Elodea nuttallii, Ceratophyllum demersum lub Potamogeton berchtoldii. W kolejnych
latach kilkakrotnie notowano zmiany statusu zbiornika. Badania terenowe, jak tez
réwnolegle prowadzone prace doswiadczalne pokazaly, Ze zmiany w wystgpowaniu

! Koncepcja biomanipulacji byla przedstawiona w 5 artykutach pracownikéw Zakladu
Hydrobiologii UW opublikowanych na tamach ,Wiadomosci Ekologicznych” w latach 1986-
-1988.
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makrofitéw w réznym czasie wigzaly si¢ bezposrednio lub posrednio z oddzialywa-
niem glonéw nitkowatych oraz z zerowaniem ptakéw i ryb. Poniewaz stan czystej
wody nie utrzymywat si¢ w tym jeziorze dtugo, w 1999 r. ponownie wyeliminowano
ryby planktonozerne, lecz w tym przypadku makrofity powracaly znacznie wolniej.
Dlugoletnie kompleksowe badania wskazaly, ze dla utrzymywania dobrej jakosci
wody w jeziorze Zwemlust krétkoterminowo mozna ponawiaé zabiegi polegajace na
redukcji zaggszczenia ryb, ale w perspektywie dlugoterminowej konieczna jest re-
dukcja doplywu pierwiastkow biogennych intensywnie uzyzniajacych ten zbiornik
(Van de Bund i Van Donk 2002).

Podobnie jak w przypadku omawianych wyzej zabiegéw biomanipulacyjnych, gdy
do poprawy jako$ci wody w plytkich jeziorach dochodzi na skutek redukcji doptywu
pierwiastkéw biogennych ze zlewni, ponowne pojawianie si¢ makrofitéw jest bardzo
zréznicowane w réznych zbiornikach (Lauridsen iin. 2003, Jeppesen i in. 2005).
Intensywno$¢ tego procesu zalezy zaréwno od bogactwa banku nasion i innych form
spoczynkowych w osadach dennych, jak tez od skladu gatunkowego roslin, ktére
ewentualnie utrzymaly si¢ w zbiorniku po okresie dominagiji fitoplanktonu. Rosliny
te moga si¢ rozprzestrzeniac, a szczegélnie tatwo zasiedlaja nowe obszary te, ktore
mogg wystepowac w postaci pedéw plywajacych i u ktérych powszechne jest roz-
mnazanie wegetatywne przez fragmentacje¢ pedéw. Wzrost mtodych roslin jest wa-
runkowany wieloma czynnikami. Moze by¢ ograniczany przez zerowanie ptakéw,
ryb i bezkregowcéw, rozwijanie si¢ duzych iloéci glondw peryfitonowych i luzno
zwigzanych z podlozem, réwniez przez czynniki fizyczne, na przyklad intensywne
falowanie (Jeppesen iin. 1999, Kérner 2001, Roberts i in. 2003, Irfanullah
i Moss 2004, Hilt i in. 2006, Elger i in. 2007). Niekiedy dla zapewnienia powrotu
makrofitéw do zbiornika wskazane jest zastosowanie dodatkowych zabiegéw. Moze
to by¢ wsiedlanie roslin z innych $rodowisk lub konstruowanie zagréd chronig-
cych miode rosliny przed zerowaniem ryb i/lub ptakéw (Jeppesen iin. 1999, Hilt
2006).

4. Znaczenie litoralnych glonéw nitkowatych

W litoralu jezior eutroficznych licznie wystepuja glony nitkowate (najczesciej zie-
lenice) i cyjanobakterie tworzace maty unoszace si¢ w wodzie, lezace na dnie lub luz-
no zwigzane z podlozem, oplatujace makrofity. W tym zgrupowaniu organizméw,
okreslanym jako metaphyton (Wetzel 2001), najczesciej wystepuja przedstawiciele
rodzajéw Cladophora, Hydrodictyon, Oedogonium, Rhizoclonium, Spirogyra, Mouge-
otia, Vaucheria, Enteromorpha. Rzadziej znajdujemy dane o nitkowatych cyjanobak-
teriach (w dawniejszej, a niekiedy i wspolczesnej literaturze zaliczanych do glonéw),
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ktére zazwyczaj doktadniej nie sg identyfikowane. Duze skupienia glonéw nitkowa-
tych obserwowano zaréwno w zbiornikach plytkich, jak tez w strefie przybrzeznej
jezior glebokich (Pieczynska 1971, Dykijova i Kvét 1978, Hillebrand 1983,
Ozimek 1990, Turner iin. 1995, Irfanullah i Moss 2005).

Litoralne glony nitkowate wsptwystepuja z makrofitami zanurzonymi w réznych
proporcjach ilosciowych lub rozwijaja si¢ w miejscach, z ktérych ustgpily makrofity.
Z obserwacji terenowych i doswiadczen laboratoryjnych wynika, ze wér6d procesow
prowadzacych do wypierania makrofitéw przez glony nitkowate istotne znaczenie
ma zacienianie, zwlaszcza gdy glony skupiaja si¢ przy powierzchni wody, zmiana
chemizmu wody (w tym wyczerpywanie zasobéw N, P i CO,, wzrost pH), jak tez
oddziatywania allelopatyczne (Simpson i Eaton 1986, Ozimek iin. 1991, Ozi-
mek 1992, Pokorny i Kvét 2004). Na makrofity oddzialujg tez glony rozktadajace
sie. Cho¢ tempo ich rozktadu, w poréwnaniu z rozkladem makrofitow, jest znacz-
nie wicksze (Pieczynska 1986), to wielokrotne pojawianie si¢ w ciggu roku czesto
krétkotrwatych skupien réznych gatunkéw glonéw sprawia, ze w sezonie wegeta-
cyjnym makrofity stale stykaja si¢ z glonami na réznym etapie rozkladu. Oddzia-
lywanie rozkladajacych sie glonéw na makrofity moze by¢ zaréwno negatywne, jak
i pozytywne. Glony te stymuluja wzrost makrofitow poprzez uzyznianie $rodowi-
ska, gdyz w wodzie, w ktérej nastepuje rozktad, wzrasta koncentracja fosforu i azotu.
Z drugiej strony negatywne oddziatywanie martwych glonéw, podobnie jak zywych,
moze si¢ wigza¢ z zacienianiem i ewentualnie z uwalnianiem szkodliwych substancji
(Pieczynska i Tarmanowska 1996).

Biotyczne i §rodowiskotworcze znaczenie makrofitow w litoralu jeziornym jest
dobrze znane. Powstaje natomiast pytanie, czy skupienia glonéw nitkowatych, liczne
w zbiornikach o wysokiej trofii, z ktérych ustepuja makrofity, moga, a jezeli tak, to do
jakiego stopnia, funkcjonalnie kompensowa¢ straty makrofitéw. Z wciaz nielicznych
jeszcze danych wynika, ze litoralne glony nitkowate s3 wykorzystywane jako miej-
sca bytowania wielu grup bezkregowcéw (Chilton iin.1986, Kornijow i Gulati
1992, Hann i Turner 1999, Pieczynska iin. 1999, Irfanullah i Moss 2005).
Pieczynska iin. (1999) stwierdzili, ze w litoralu jezior Mikofajskie i Ros wszyst-
kie grupy makrofauny bezkregowej zasiedlajgce makrofity zanurzone wystepuja
réwniez wéréd glonéw nitkowatych znajdujacych si¢ w bezposrednim sgsiedztwie
makrofitéw. Wéréd glonéw notowano tez licznych przedstawicieli zooplanktonu.
Zageszczenia Cladocera i Copepoda byly znacznie, czgsto kilkanadcie razy wigksze
wéréd glonéw niz w otaczajacej wodzie litoralu. Przyczyny gromadzenia sig bezkre-
gowcéw w skupieniach glonéw nitkowatych nie sg jasne. Przede wszystkim nalezy
sprawdzié, czy glony nie stanowig pewnego rodzaju putapki dla zwierzat dostajacych
sie do ich skupien przypadkowo wraz z ruchem wody. Z badan Rybaka (1996) wy-
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nika, ze zaréwno przedstawiciele Cladocera jak i Copepoda swobodnie poruszajg sie
w skupieniach glonéw oraz swobodnie je zasiedlajg i opuszczaja. Notowano réwniez
aktywne poruszanie si¢ wérdd glonéw nitkowatych réznych przedstawicieli wod-
nych owad6éw (Chojnicka mat. niepubl., Pieczyniska mat. niepubl.).

Pojawily si¢ w literaturze dane wskazujace na to, ze glony nitkowate moga, w po-
dobny sposéb jak makrofity, wptywa¢ ograniczajaco na fitoplankton, stabilizujac
stan czystej wody. Irfanullah i Moss (2005) podajg przykiad malego ptytkiego
zbiornika Little Budworth Pool w Anglii, w ktérym praktycznie nie wystepowaly
makrofity zanurzone, notowano niewielkie ilosci fitoplanktonu, liczne natomiast
byly nitkowate zielenice (Spirogyra). Autorzy lacza ograniczenie rozwoju fitoplank-
tonu z obecnoscia glonéw nitkowatych. Sugeruja, ze nie bylo ono skutkiem usuwania
pierwiastkéw biogennych z wody przez te glony (gdyz w badanym zbiorniku w lecie
ich dostgpnos¢ byla wystarczajaca), ale bylo skutkiem zerowania na fitoplanktonie
licznie wystepujacych Cladocera, ktére mogly wykorzystywac skupienia glonow nit-
kowatych jako kryjowke przed drapieznikami.

Inaczej niz wymienieni wyzej autorzy, Rybak i Weglenska (2003) sugerujg
na podstawie badan prowadzonych w jeziorze Zetwazek, ze glony nitkowate nie s3
wykorzystywane jako kryjowka dla zooplanktonu. Nie stwierdzali bowiem dobo-
wych wedréwek horyzontalnych Cladocera i Copepoda miedzy skupieniami glo-
now nitkowatych (Mougeotia sp.) i otaczajaca woda, cho¢ wykazali, ze istnieja takie
dobowe wedréwki pomigdzy makrofitami zanurzonymi (Ceratophyllum demersum)
a sgsiadujacg woda litoralu. Réwnoczesnie sugeruja, ze skorupiaki planktonowe gro-
madzace si¢ w skupieniach glonéw wykorzystujg je jako miejsce zerowania, wér6d
glonéw znajdowano bowiem bardzo duze zaggszczenie sestonu mogacego stanowi¢
pokarm zooplanktonu.

Jest jeszcze zbyt malo danych, aby w pelni oceni¢ znaczenie litoralnych glo-
néw nitkowatych w eutroficznych jeziorach. Wiele jednak wskazuje na to, ze licz-
nie pojawiajgce si¢ skupienia tych glonéw moga w takich zbiornikach przeksztal-
ca¢ $rodowisko abiotyczne i strukture troficzng. Irfanullach i Moss (2005) na
podstawie badan wspomnianego juz zbiornika Little Budworth Pool i kilku danych
z piSmiennictwa stwierdzajg, ze Srodowiska litoralne zdominowane przez makrofity
zanurzone oraz takie, ktére s3 zdominowane przez glony nitkowate charakteryzuja
si¢ podobng przezroczystoscig wody, zawartoscig pierwiastkow biogennych, rozwo-
jem fito- i zooplanktonu oraz zgrupowaniami epifitycznych bezkregowcéw. Rézni-
ce dotyczg natomiast uwalniania pierwiastkéw z osadéw dennych, wystepowania
zespolow glonéw i bezkregowcow dennych, ryb, jak tez stwarzania warunkéw dla
gromadzenia si¢ ptakow. Pieczynska i in. (1999) stwierdzili, ze skupienia litoral-
nych glonéw nitkowatych w eutroficznych jeziorach mogg cze$ciowo kompensowa¢
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straty siedlisk dla zwierzat powodowane ustgpowaniem makrofitéw. W jeziorach ta-
kich wérdd glonéw wystepuja liczne i réznorodne zgrupowania zwierzat litoralnych.
W skali calego zbiornika réznig si¢ one jednak od tych, ktére zasiedlaja makrofity.
Glony nitkowate tworza bowiem specyficzne astatyczne srodowiska. Ich skupienia
przemieszczaj si¢ na skutek ruchu wody, czesto pojawiajg si¢ i zanikajg. Zasiedlajg-
ce je zgrupowania zwierzat sa wigc bardziej przestrzennie i czasowo zr6znicowane,
ich troficzne i pozatroficzne relacje z innymi organizmami w zbiorniku ksztattuja
sie inaczej niz relacje fauny litoralnej zasiedlajacej makrofity.

5. Uwagi koncowe

Wyrazne zmiany w wystepowaniu makrofitow w procesie eutrofizacji obserwowane
sg zaréwno w jeziorach plytkich, jak i w glebokich. W tych ostatnich jednak ich znacze-
nie jest niewielkie, gdyz strefa litoralu ograniczona jest do waskiego pasa przybrzeznego,
a o procesach zachodzacych w calym jeziorze decyduja przede wszystkim organizmy pe-
lagiczne. W plytkich jeziorach, w ktorych strefa litoralu obejmuje calg lub przewazajaca
cze$¢ ich powierzchni, podstawowe znaczenie troficzne i Srodowiskotworcze maja ma-
krofity. W poczatkowych stadiach eutrofizacji jeziora odznaczajg si¢ wzrostem bogactwa
gatunkowego i biomasy makrofitow, ale w stadium bardzo zaawansowanej trofii notuje-
my ich ustgpowanie i réwnoczesny intensywny rozwdj fitoplanktonu. Czgsto licznie po-
jawiaja sie tez litoralne glony nitkowate tworzace skupienia luzno zwigzane z podiozem
lub unoszace si¢ w toni wodne;j.

W badaniach eutrofizacji plytkich jezior szczegdlng uwage zwracano na zmie-
niajgce si¢ relacje pomiedzy makrofitami zanurzonymi a fitoplanktonem. Zgodnie
z szeroko w ostatnich latach dyskutowang koncepcja alternatywnych stanéw sta-
bilnych, plytkie jeziora o niskiej Zyznosci charakteryzuje stabilny stan czystej wody
z dominacjg makrofitéw, natomiast zbiorniki bardzo zyzne - stan metnej wody
z dominacjg fitoplanktonu. W szerokich zakresach posrednich moga wystepowac,
czesto przemiennie, obydwa te stany. Ostatnio uwaga badaczy koncentruje si¢ na
procesach, ktére umozliwiajg utrzymywanie si¢ stanu dominacji makrofitéw. Ich
obecnos$¢ bowiem ogranicza rozwoj fitoplanktonu, co powoduje zwigkszenie prze-
zroczystosci i poprawe jako$ci wody. Podkreslano, ze makrofity redukujg zasoby
pierwiastkéw biogennych w wodzie, allelopatycznie oddzialujg na glony i sg kryjow-
kg przed drapiezcg dla zwierzat planktonowych odzywiajacych sig¢ fitoplanktonem.
Z licznych juz badan wynika, ze znaczenie makrofitéw, jak i sposéb ich oddzialywa-
nia na fitoplankton, réznig si¢ istotnie w poszczegolnych zbiornikach, w zalezno$ci
od struktury gatunkowej roélin, ich zageszczenia i rozmieszczenia.
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Poznanie przyczyn zmian statusu zbiornika - przejscia ze stanu dominagiji fito-
planktonu do stanu dominacji makrofitow i vice versa - jest istotne nie tylko dla
zrozumienia przebiegu procesu eutrofizacji, ale réwniez dla opracowania strategii
rekultywacji nadmiernie zeutrofizowanych jezior. W plytkich jeziorach zazwyczaj
ograniczenie doptywu pierwiastkéw biogennych z terendw otaczajacych nie jest wy-
starczajace dla poprawy jakosci wody, gdyz ich zasoby w osadach dennych moga
przez dlugi okres znaczgco zasila¢ ton wodng. Rowniez istnienie czynnikow stabili-
zujacych sprawia, Ze stan metnej wody cechujacy si¢ masowym rozwojem fitoplank-
tonu moze si¢ utrzymywac dtugo, pomimo ustgpienia czynnikéw eutrofizujgcych.
Niezbedne stajg si¢ zabiegi prowadzace do odbudowy makrofitow, ktore ustapily
ze zbiornika w procesie eutrofizacji. Rozmaitos¢ stosowanych w plytkich jeziorach
zabiegow rekultywacyjnych jest ogromna. Czesto skuteczna jest biomanipulacja,
a takze zabiegi nie stosowane w zbiornikach glebokich, takie jak wypompowywanie
osadéw dennych, czy tez regulacje pozioméw wody.

Przedstawione w tym artykule dane wskazuja nie tylko na specyfike ptytkich
jezior, ale tez na ogromne ich zréznicowanie wynikajace zaréwno z rozmaitosci
zgrupowan makrofitow, zwlaszcza zanurzonych, jak i ze zréznicowania warunkéw
srodowiskowych, takich jak morfometria zbiornika, intensywnos¢ falowania czy
struktura osadéw dennych. W plytkich jeziorach jest tez wigksza niz w glebokich
rozmaitos¢ czynnikéw zewnetrznych ksztaltujacych ich strukture biotyczng. Wiegk-
sze jest znaczenie zmian klimatycznych (skutkujgcych wahaniami poziomoéw wody,
temperatury, czy tez dlugoscig okreséw zlodzenia), wieksze sg tez skutki presji ptac-
twa wodnego. To sprawia, Ze obserwuje si¢ szczegélnie duze réznice w przebiegu
procesu eutrofizacji w réznych zbiornikach i rézne tez muszg by¢ sposoby rekulty-
wagcji nadmiernie zeutrofizowanych plytkich jezior.
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7. Summary

Macrophytes typically form an important biotic component of shallow lakes. They
considerably influence physico-chemical environment, trophic structure and nutri-
ent cycling. Increasing lake trophy is manifested by significant changes in macrophyte
cover, biomass and species composition with a very abundant vegetationand high spe-
cies richness at meso-eutrophic stage of eutrophication. During the further eutrophi-
cation of lakes there is usually a decline of macrophytes accompanied by an increase of
biomass of phytoplankton and loosely aggregated metaphytonic filamentous algae.

Much of recent discussion on eutrophication of shallow lakes is directed at the
relationship between submerged macrophytes and phytoplankton. In the light of
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the concept of alternative stable states, at low nutrient concentrations only the clear
water state dominated by macrophytes will be stable, and at high nutrient concen-
trations - only the turbid state with phytoplankton domination. At a wide range of
intermediate values of nutrient level the clear and turbid states may exist as alterna-
tives (Fig. 1). Both states can be maintained by a number of buffering mechanisms
which tend to preserve them against changing from one to another. In the clear
water state macrophytes reduce phytoplankton biomass through shading, reduction
of nutrient availability and releasing of suppressant substances. Slowing down of wa-
ter movement in dense macrophyte beds results in increased sedimentation rate.
Macrophytes also provide a refuge for pelagic zooplankton against planktivorous
fish resulting in an increased zooplankton grazing on phytoplankton. In the turbid
state, on the contrary, the growth of macrophytes is prevented primarily by a low
light intensity resulting from a high phytoplankton biomass and resuspension of
sediments unprotected by rooted plants. Shallow lakes may shift between the state
of dominance by submerged macrophtytes and the dominance of phytoplankton.
Data from a number of lakes show that the switch may be triggered by changes in
nutrient loading above the critical level, disturbances from extreme meteorological
conditions or various management practices. In many cases it is not quite clear what
causes the changes and the multiple effect from both abiotic and biotic control fac-
tors are suggested.

As submerged macrophytes are able to stabilize the clear water state, their
re-establishment is essential for an effective restoration of eutrophic turbid shallow
lakes. The recolonization rate of plants differs greatly among lakes. It can be ham-
pered or delayed due to limited bank of propagules, sediment resuspension, heavy
growth of filamentous algae or herbivore grazing. Thus, in order to accelerate mac-
rophyte recovery, additional measures may be needed. They may involve planting
new plants or protection of germinating ones against unfavorable demands.

(wptynat: 3 pazdziernika 2007 r.)



