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1. Wstęp

Eutrofizacja jezior od wielu ju ż lat je st obiektem licznych badań. Określono na j­
ważniejsze  czynnik i warunkujące  przebieg  tego procesu oraz  jego symptomy, opi­
sano zmiany  zachodzące  w wielu eutrofizując ych  się zbio rnik ach . Liczne bad ania 
dotyczyły spo sob ów ogranic zenia nadm iernej  eutrofizacji, jak też me tod  rekulty­
wacj i zd egra dow anych jez ior. W ydaje się więc,  że p rob lem atyka badawcza  związana 
z eutrofizacją jes t już  bardzo w yeksploatow ana i tru dn o w skazać nowe perspektywy 
bad ań.  Trzeba jed nak pamiętać, że w iększość badań  z tego zakresu koncen trow ała  
się na średnio głębokich lub głębo kich stratyfikowanych  jeziorach.  Zna cznie mnie j 
uwagi  poświę con o eutof izac ji płytkic h jezior, mimo  że są one  bardzo liczne w  róż­
nych  rejonach świata.

Nie ma  ścisłej definicj i płytkich  jezior. Najczęśc iej przy jmu je się, że są to zbior­
niki , w któ ryc h nie wytwarza się stra tyfikacja termiczna  (lub tworzy się ona  okre­
sowo w niektó rych partia ch  zbiorn ika) , a niew ielka głębokość umożliw ia docie ra­
nie świat ła do dna na całej ich pow ierzchn i. Są to  zbiorniki na turaln e (utw orzo ne 
w płytk ich  za głęb ieniach tere nu,  a t akże jezi ora  poprze dnio głębokie, zna jdujące się 
w ok resie wypłycan ia prow adzącego  do  ląd owacenia) , jak też stworzone p rzez  cz ło­
wiek a (wyrobiska górn icze , doły  potorfowe i inne). Są w śró d nich zbiorn iki małe  
(<1 ha) i bardz o duże (> 100 km2).

W płytkic h jeziorac h pods tawo we znaczenie mają  procesy zachodzące w strefie  
lito ralu , a k luczową rolę trof iczn ą i po zat rof iczną odg ryw ają  makrofity. Występowa­
nie makro fitó w jest warunk owane  wielom a c zyn nikami ś rodo wiskow ymi  (żyzność, 
światło, rodzaj osadów  dennych) oraz  odd zia ływ aniem innych organizmów (glo­
nów  k onkurujący ch z m akrofit ami  o zasoby środowiska,  rośl inożerc ów żerujących 
na makro fitach) . Równocześnie  makrofit y od działu ją na ś rodowisko  abio tyczne i na 
wys tępowa nie inny ch organiz mów auto trof icznyc h oraz  zwierząt, zwłaszcza ściśle 
związanych z makro fitami jako pod łożem, wyko rzys tujących  je jako  miejsce że-
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rowania , rozro du  lub kryjówek prz ed drapieżnikam i. Ana liza  licznych już  danych  
z l iteratury  wskazuje na ogrom ną rozmaitoś ć makrofi tów, zwłaszcza  zanurzony ch,  
w różnych zbiorn ikach i wyn ikającą z tego złoż ono ść w zaje mnych  re lacji  pom iędzy 
makro fitami a innym i skła dnikam i eko sys tem u (C a rp e n te r  i L odge 1986, Jep ­
p e sen  i in . 1998, S ch e ff e r 1998, L acou l i F re ed m a n  2006).

Cho ć w pły tkich jeziorach pot enc jalnie  cała pow ierzch nia  d na  jest dostę pna dla 
makrofitów, t o n iejednokro tnie występują one nielicz nie,  a w zb iornik ach  tak ich  no­
tuje  się duże  zagęszczenia fito planktonu . Os tatnio  wiele badań  koncentru je się na 
znaczeniu  relacji pomiędzy ma kro fita mi  zanurz onym i a  fit op lan kto nem w p rze bie ­
gu p rocesu  eutrofizacji.  W  lit era turze pojawia ją s ię na t en tem at liczne, w arte  uwagi 
dyskusje .

2. Makrofity w eutrofizujących s ię jeziorach

W eutrofizujących  się jeziorach obs erw uje  się wyraźne zmiany składu  ga tun­
kowego makrofitów, ich biomas y i w ielkości zas iedlaneg o obsza ru (L ach av an n e  
1985, S a n d -J e n se n  i in. 2000, W etz el  2001, P o k o rn y  i Kve t 2004). Zbiornik i 
oligotro ficzne zazwyczaj cha rak tery zują się dużym  zasięgiem głębokości występo­
wania m akrof itów,  lecz m ałym  ich zagęszczeniem. W śró d roślin z anu rzonyc h często 
dominują ram ien ice  (Ch arophy ta).  W je zio rac h o średniej  trof ii notuje się mniej­
szy zasięg głębokośc i, lecz duże zagęszczenie rośl in. Wraz  ze wzros tem  żyzności 
początk owo  zwiększa się też bogactw o gatunkowe makrofitów. Występu ją rośliny 
z rodzajó w Myr ioph yllum, Potamogeton , Ceratophyl lum i Elodea, liczne są rośliny 
o liściach pływających . W jeziorach bardzo  żyznych -  hipert rof icznych mak rof ity 
zan urz one są nieliczne  lub całkowicie  ustę pują. W tak ich  zbiorn ikach wśród  pro­
ducentów dominuje fitoplankton,  często no tuje się inte nsy wny rozwój  litoralnych 
glon ów nitkowatych. Ilościowe i j akościow e zmiany w wys tępowa niu makrofi tów 
wraz  ze w zrostem  żyzności ksz tałtu ją się ro zmaici e w  różnych jez iorach. Ustępowa­
nie mak rof itów  w z biornikach o wysokie j trof ii notowane  jes t jedn ak  powszechnie , 
zaró wno w jez iorach  głębok ich j ak  i pły tkich.

Wśró d l icznych już  danych dotyczący ch w ystępowan ia mak rof itów  w warunkach 
różnej żyzności szczególnie cen ne są te, któ re pochodzą z wieloletnich  badań  tego 
samego zbio rnika, gdyż bezpośr ednio  do kume ntu ją z mia ny zachodzące w czasie eu ­
trofizacji. War to tu podkreś lić, że jednym  z najlepie j zbadanych  jest Jezioro Miko­
łajskie  na Pojezierzu Mazurs kim. Wymienić tu  mo żna badan ia S o li ń s k ie j- G ó r ­
n ic k ie j i S y m o n id es  (2001), które prze dstawi ły zmiany flory i rośl innośc i tego 
jeziora  w c iągu 30 lat, oraz  prace  O z im ek  i K ow alc zew sk ie go  (1984) i K ow al - 
czew sk ie go  i O z im ek  (1993), którzy scharakter yzowali kilkun astole tnie  zmiany
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struk tur y gatu nkowej , biom asy i rozm ieszczenia roś linności zan urzo nej  i wykazali, 
że w okre sie intensywn ego  wzrostu trof ii zbiorn ika  znacznie zmniejsz ył się zasięg 
głębokości  występ owa nia mak rofi tów  i nastąpiła  zm iana jez iora z typu Chara na typ  
Potamogeton.  W kole jnych bad aniach  O z im ek  (2006) określił a możliwość rek on ­
stru kcji  zgrupowań makro fitó w zan urzony ch z zasobów  prop agu l zdeponowa nych 
w osadach dennych  tego jeziora.

Mimo że zmiany w wystę pow aniu  ma kro fitó w w eut rofizują cych się je zio rac h są 
wyra źne, roś liny te rzadko wykorzystywane są jako w skaźnik s tanu t rofi i z biornika . 
Wynika to częśc iowo z tego, że badani a stre fy lito ralu  i centraln ej części zbiorn ika  
zazwyczaj pro wadzo ne są oddzielnie,  a prace poró wna wcz e nieliczne. Kuf el  i in. 
(1996) por ównal i pelagiczne wska źniki  sta nu  trof ii (wid zialność krąż ka Secchiego, 
zawartość chlo rofi lu, azo tu i fosforu) z kilkom a cecham i wystę pow ania  makrofi tów  
zanurzony ch w 20 jeziorach systemu Wie lkich  Jezior Mazurskich (w tym w wymie­
nionym  wyżej Jeziorze M ikoła jskim ). Stwierdzili, że w bad anych jeziorac h biomasa 
rośl in była słab o skorelow ana  z przezroc zystośc ią wod y i zawartością pierwiastków 
biogennych, na tom ias t dobry mi  wsk aźn ikami sta nu  trofii była maksy malna  głę­
bokość w ystępo wan ia rośl in i liczba gatunków.  Najsilniej była wyrażona zależność 
mię dzy  wy stępow aniem makrofi tów a prze zroczystością wody, choć  nie stw ierd za­
no jej w gru pie  pły tkich jezior pol imik tycz nych, w których zasięg strefy fotycznej 
pok ryw a się z głębokością.

Ustępo wan ie makro fitó w zanurzony ch z bardz o żyznych jez ior  j est  wiązane  ze 
zmianami właściwości wody i osadów dennych, ale najczęśc iej z oddziaływ aniem 
inn ych  gru p producentów  (fitoplank tonu, pe ryf itonu  i glonów  nitkowa tych  luźno 
zwią zany ch z pod łożem). Istota tych odd zia ływ ań bud zi wiele kontrow ersji . Wciąż 
toczą się dyskus je wokół kon cepcji sformu łow anych jeszcze w  latach s iedemdziesią­
tych. W etz e l i H o u g h  (1973) wskaza li, że w z bio rnikac h o niskiej trofii , gdy ży­
zno ść jest  czynnikiem limitując ym, w mia rę jej zwiększania się produkcj a wszystkich 
gru p p roducen tów  wzrast a. Później, przy  wysokiej żyzności  czynnikiem lim itujący m 
stają się wa runk i świet lne. Notu je się wte dy bardz o wyraź ną redu kcję  rośl innośc i 
zan urzone j spo wodowaną głównie zac ieniani em przez f itop lankton.

Na podstawowe zn aczenie  zac ieniania przez f itoplankton , jako przyczyny ustę po ­
wania  m akrofi tów  w żyznych jez iorach, zwracali uwagę l iczni  autorzy. Ale zdan iem  
inn ych  ( P h il li p s  i in. 1978) to przede  wszystk im peryfi ton  i lu źno  związane z p od ­
łożem glony nitkowate, inte nsywni e rozwi jające się w  ta kic h jeziorach, ograniczają  
występowanie  makrofitów. Wzros t p rod ukcji fitoplankto nu jest natom ias t sk utk iem  
us tęp ow ania m akrofi tów  i dopiero  wtórnie , gdy fito plankton u jest  już dużo, może  on 
przycz yniać się d o dalszego ograniczenia  rozwoju m akrof itów.
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Zgodnie  z pr zed stawio nym i wyżej pog lądami, rozwój glonów  zacienia jący ch ma-  
krofity  j es t pow odo wany wzros tem  żyzności,  a więc sugerow ana  jest  tu  regula cja  
od podst aw y pir am idy  troficzne j. Kilkanaście lat późn iej B ró n m ark  i W e is n e r  
(1992) przeds tawili inny punk t widzenia. Wprawdzie  również  oni  łączą  us tęp ow a­
nie makro fitó w w eutrofizując ych  się j eziorach z oddziaływaniem na nie  peryf ito - 
nu, lecz sugeru ją, że wzrost jego biomasy wynika nie  tyle ze wzros tu żyzności , co 
przede  w szystkim z oddz iały waniami o d szczytu pir am idy  troficznej  (kaskady tr o­
ficzne j) w układzie : ryb y -  ś limaki żeru jące  n a peryf itonie  -  p ery fiton  -  m akro fity . 
Autorzy prze dstawiają  w yniki ekspery me ntu  terenow ego  pro wadzo neg o w ma łym  
eut rof icznym zbiorn iku  w Szwecji, gdzie  do zag ród  zawierających  mo cza rkę  (Elo- 
dea canadensis) p orośnię tą p ery fito nem  i ż eruj ące  na  pe ryf itonie  ślimak i dodaw ano 
ryby ( lin, Tinea tinea) W obecnośc i r yb ba rdz o znaczn ie zmn iejs zało się zagęszcze­
nie ślimaków, co pow odo wało wzrost biomasy pe ryf itonu  u wolnione go spod  presj i 
konsum enta.  In tensyw ny rozwój p ery fito nu  red ukował wz rost  mo cza rki , prowadz ąc 
do zmnie jszenia jej biomasy. Wyniki inny ch ekspe rym entów potwie rdzają znacz e­
nie ryb, r ównoc ześnie  wskaz ują na zło żone zależności  mię dzy  badany mi  organiz ma ­
mi. Wskazywano, że ryby nie  tylko redukują  zagęszczenie ślim aków bezpośred nio  
w w yniku że rowania , ale mogą też ograniczać ich rep rod ukcję  i aktywno ść żerowa­
nia. Równocześnie mogą stymulować rozwój  glonów  pery fito now ych , użyźniając 
środow isko w w yniku przyżyciowego wyd alania  p ierwia stków biogennych (C ro w ­
d e r  i in . 1998, M cC o ll u m  i in. 1998). Pojawian ie się w pły tkic h je zio rach dużych  
zagęszczeń r yb  żerujących na peryfi ton ie moż e wynikać  z okresowego zmniejs zan ia 
się presji ryb drap ieżn ych. Ryby drapieżne , jak o szczególnie wrażliwe n a b rak  tlen u, 
mogą być  el iminow ane  zim ą w okresa ch p rzydu chy,  lub  późny m latem , gdy  ilość t le­
nu w w odzie  zmniejsza się w związku z rozpoczy nający m się o kresem  o bumiera nia  
i ro zkład u makro fitó w (B ró n m ark  i W e is n e r 1992). N a zna czenie  kaskady  tr o­
ficznej dla  ustępo wania  makrofitów w płytkic h jeziorach wskazyw ano też na po d­
stawie  b adań  teren owych. Jo nes i Say er  (2003) badając  17 eu- i hiper trof icznyc h 
jezior a ngie lskich stwierdz ili o dw rotnie  proporc jon aln ą zależność  po międz y biom a­
są m akrofi tów  a zagęszczeniem peryfi tonu, przy b raku zależności pomiędz y ilością  
pe ryf itonu  a zawartością  p ierw iastków  biogennych  w  wodzie. Ilość per yfi ton u była 
na tom ias t skorelow ana  z zagęszczeniem bezkręgowców, a to  z kolei było uza leżnio­
ne od biomasy  ryb.

Oddziaływanie  pe ryf itonu  na  makrofity , niez ależ nie  od tego, czy jego  rozwój 
jes t stymulow any  wzros tem  żyzności w zbiorn iku , czy też ogranicza niem presji  
konsum enta,  wiązane  je st najczęściej z z acie nianiem. Relacje wza jemne pom iędzy 
ma krof itami  a p ery fito nem są je dn ak  ba rdziej złożo ne. Wsk azyw ano,  że o becność 
peryf ito nu  może ut rudn iać pob iera nie  przez makro fity  zan urz one pierwiastk ów
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biogennych z wody, ale równocześn ie makro fity  m ogą  p obierać sub stancje odżyw­
cze bezpo średnio z p eryfito nu,  gdzie są one  uwa lnia ne w procesach  jego rozkładu.  
Węgiel organiczny przyż yciow o uwalniany prze z makro fity  m oże  być wykorzy sty ­
wany bezpo średnio prze z peryfitonowe mik roorgan izmy. Relacje międz y orga ni ­
zmami w kompleksie makro fity  -  per yfi ton  mogą być regu lowane  p rodukowa nie m 
sub stancj i allelopatycznych. Wreszcie  zwracano uwagę na to, że formą  un ika nia  
prze z makro fity  negatywnych oddziaływa ń per yfi ton u moż e być ich szybki wzrost,  
gdyż na rośl inach szybko rosną cych  pe ryf iton a kum ulu je się w m niejszych  ilo ściach 
(W et ze l 1983, 2001, C a rp e n te r  i L odge 1986, S a n d -Jen se n  i B o ru m  1991, 
Je p p ese n  i in. 1998, P ie czy ń sk a  2002).

Poza odd zia ływ aniem glonów planktono wych i/lub peryfi tonowych  na wystę­
pow anie makro fitó w w eutr ofizujących się jeziorach może wpły wać wiele  inn ych  
czynn ików. Niekied y znaczą  reduk cję biomasy makro fitó w zan urz onych  pow oduje  
żerowanie  rośl inożerców, zwłaszcza dużych  -  ryb, ptaków, czasem raków. Znacz eni e 
bezk ręgowców takich jak  ślimaki  i ow ady jest  n a ogół  n iewie lkie,  cho ć prz y znacz ­
nych ich  zagęszczeniach może być t eż znaczące (K o rn ij ó w  1994,L odge ii n . 1998, 
P ie cz y ń sk a  2002). Spo śród czynników abiotycznych szczególnie ważne  w płytk ich  
jez iorach  są wahan ia poz iom u wody. Przyjmuje się, że stan niskie j wo dy stwarza  
dogodne waru nki dla  ro zpr zes trze niania  się ma kro fitó w za nurzonych , gdyż p ozwala 
na penet rac ję świat ła do większych obszaró w dna . Z drugiej  jed nak str ony wypły- 
can ie intensyfiku je resu spen sję osadów  na sku tek falowania, co zwiększa mę tno ść 
i po garsza  waru nk i świet lne. Niski stan  w ody  mo że też pow odować e lim ina cję  m a­
kro fitów z płycizn  przy brzeżnych  na  sku tek  osuszania  latem i prze ma rza nia  w zimie. 
Konsekw encje wahań  poz iom u wody różnią  się znacznie w poszczegó lnyc h zbior ­
nik ach , w za leżności  o d sezonowej dyn amiki  tych zmian , uks zta łtowania  d na , typ u 
osadów, jak  też str uk tury  gatunkowej makro fitó w (S cheff er 1998, C o o p s  i in. 
2003, M cG ow an i in. 2005a, Va n G eest  i in. 2005, B ek li o g lu  i in. 2006).

3. Makrofity a fitoplankton

3.1. Alternatywne stany  stabilne

W eutrofiz ujących się płytki ch jezio rach isto tnie  z mie nia  się zna cze nie  m ak rofi­
tów  za nurzo nych i fi top lanktonu.  W  różnych zbiorn ikach lub w tym s amym  zbior ­
nik u w różnym czasie  obserwuje się dominację  makro fitó w i rów nocze śni e ma łą 
bio ma sę fito pla nkton u (sta n czystej wody) lub też dominac ję fitop lan kto nu  przy 
niel icznie  wys tępu jących makro fitach (sta n mętne j wody) . Do tych obserwacji  na ­
wiązuje  konce pcja a lternaty wny ch stanów  stab ilnych (alte rnative stable s tates lub al-
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ternative equilibria)  w  pły tkich jeziorach, któ ra pojawiła  się w li teraturze  na przeł o­
mie  la t o siem dzie siątych  i dziewięć dziesiątych (T im m s i M os s 1984, M oss  1990, 
S c h e ff e r 1990), a pub likacją któ ra rozpoczęła  szeroko  zak rojoną dyskusję  na ten  
tem at była praca S ch e ff e ra  i in. (1993).  Zgodn ie z tą kon cep cją  w wa run kach n i­
skiej żyzn ości  stabi lny j est  tylko stan dominac ji makrofitów, na tom ias t p rzy  bardz o 
wysokie j żyzności -  jedynie stan  dominac ji fito planktonu . W szerokich zakresach 
wa runków  pośre dnich  m ogą  występować (często  prze miennie  w ty m sam ym zb ior ­
niku) obydwa stany -  dominac ji mak rof itów  lub fito pla nkton u (rys. 1). U p odstaw 
kon cep cji alte rna tyw nyc h stanów  s tabi lnych leżało kilk a założeń dotyczących rela ­
cji pomiędzy p oziom em  żyzności, ilością zawiesiny  i wys tępowaniem makrofitów . 
W najprostsz ym ujęciu przyję to, że i lość zawies iny wzras ta wraz ze wzroste m żyzn o­
ści (co wiąże się z wzrasta jącą  pro dukcją fito plankton u),  makro fity  reduku ją ilość 
zawiesiny, n atomiast  us tępują  powyżej kry tycz nego p oz iom u ilo ści zawiesiny.

Zarów no stan dominac ji makrofitów, jak  i stan dominac ji fito pla nkton u no to ­
wano w różnych zbiorn ikach w szerokich zakresa ch żyzności: od  poniżej  20 do 
kilk use t mg P w  1 m3 wody. W wa runkach  s tęże ń fosforu  powyżej 150 mg w 1 m 3 
rzadko  obserw owano  stan  domin acj i makrofitów, choć ich liczne występowanie 
no tow ano też przy stęż eniu fosforu po nad 600 mg (J ep p esen  i in. 1990, M je ld e 
i F aa fe n g  1997).

To, że licznem u wys tępowa niu makro fitó w towarzyszy mała ilość zawiesiny jest 
już  doś ć dob rze  udo kumento wane.  Jep p ese n  (1998) anal izując dane dla ponad 
dw ustu jez ior  duń skich stwierdził odwrotn ie pro porcj onaln ą zależność pom iędzy 
występow aniem makro fitó w a p rzezroczystością wody. Jeziora , w któ rych powyżej 
30% pow ierzch ni było porośnię tych makro fitami , cha raktery zow ały się większą 
przezroczysto ścią wody niż jezio ra z taką s amą  zaw arto ścią  fosforu, lecz pozbawione 
makro fitó w lub z niew ielką ich ilością. Większą  prze zroczystość obserw owa no też 
w cen tralnej  części jezior, w któ rych makro fity  by ły sku pione w stref ie przybrzeż­
nej, co sugeruje,  że ich oddziaływa nie wykracza poz a obszar  zarośn ięty. M je ld e 
i F aa fe n g  (1997) oraz  F aafe ng  i M je ld e  (1998) badając  m ałe  jez iora norw eskie 
stwierdzili,  że wraz ze w zrostem  powie rzchni  za jętej prze z makro fity  zmniej sza  się 
sto sunek chlorofil  a : P. W większośc i jezior , w któ ryc h ponad 50% pow ierzchni 
było  poroś nię tyc h mak rof itam i, zawartość chlo rof ilu była blisko  dzie sięc iokrotnie 
mn iejs za niż  za wartość fosforu ogólnego , pod czas gdy w zbiorn ikach w mniejszym 
sto pn iu porośn ięty ch makro fita mi  była podobna lub większa niż  fosforu. Podob­
ne wnioski wyn ikają z analizy przeprowa dzonej  przez C a n fie ld a  i in. (1984) dla 
32 jez ior Florydy (USA). Autorzy  stwierdzają, że wartość  m odelu  pozwala jącego na 
pro gnozo wanie  ko nce ntracj i ch lorofilu  na p ods taw ie danych  o konce ntracj i fosforu 
i az otu  ogóln ego moż e i sto tnie  wz rastać po u względnien iu w  ana lizie dany ch o ilo-
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ści m akrofit ów w jezio rach (wyrażonych  wskaźniki em PV I -  percentage o f total lakę 
volume in fested wi th macrophytes'). Wn iosk i wynikające z tak iego  rozsze rzonego m o­
delu były testowane na podstaw ie ma teri ałów z jez iora Pearl, w któ rym  rośl inn ość  
była okresowo elim ino wana przez  białego am ura  i p rzy  użyciu herbicydów . W je­
ziorze tym  koncen tracja  ch lorofilu  wz rastała,  gdy zmniejszała  się  ilość makrofitów. 
Obserwowana prze z różnych autorów  odw rotnie  pro porcjonaln a zależność p om ię­
dzy  ilością m akrofi tów  a mętnoś cią  teoretyczn ie m oże mieć ró żne  przyczyny. Można  
sobie wyobrazić, że istn ieją  równocześnie działające  czynniki reduku jące mę tno ść 
i stym ulujące  wzrost  makro fitów lub też , że m ętność  wpływa neg atyw nie na makro - 
fity, a sama jest  regu low ana  przez inn e czyn niki . Jednak, jak  podkreśla S ch e ff e r 
(1998), wiele wskazuje  na to, że mamy  tu d o czyn ienia ze związkiem  przyczy nowym 
i faktyczn ie o becność mak rofi tów  ogranic zają co wpływa na rozwój fitoplan ktonu.

oligo trofia
oligotrophy

hiper trofia
hypertrophy

A A
niskie średnie  wysokie
low middle high

zasoby pierwias tków biogennych 
nutrient level

Rys. 1. Al ternatywne stany stabilne w płytkich jeziorach
A -  dominacja  makrofitów, B -  dominacja fitoplank tonu
Przy niskich zasobach  pierwiastków biogennych stabilny jest tylko stan czystej wody z domin acją  
mak rofitów (A), w warunka ch wysokich zasobów -  tylko stan  mętnej  wody z dominacją fito­
plankt onu  (B). W szerokich granicach wartości  pośrednich może występować przemie nnie  stan 
czystej lub mę tnej wody (A/B)
Fig. 1. Alternat ive stable states in shallow lakes
A -  macrop hyte domination, B -  phytoplankton domination
At low nu trient level on ly the  clear water state with macrophyte dominat ion (A) will be stable, at 
high  n utr ien t level only the turbid  state with phytoplankton do mination (B) will be stable. At wide 
range of  interme diate  values, the  clear and tu rbid  states may exist as alternatives  (A/B)
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Kon cepc ja alte rnatywn ych  s tanów stabilnych nie je st specyficzna  dla  p łytk ich  je ­
zior. Dane z tego zakresu pojawiały się  w li tera turz e ekologiczn ej pocz ąwszy od  la t 
sześćdzies iątych. Ukazało się już  k ilka ważnych prac  p odsum owującyc h, w któ rych 
autorzy analizują porówn awc zo two rzenie  się alte rna tyw nyc h stanów  stab ilnych 
w różnych ekosystema ch -  jeziorac h, oceanach, rafach kora lowych, lasach i pu­
styn iach  (S cheff er i in. 2001, C a rp e n te r  2003, S c h e ff e r i C a rp e n te r  2003, 
S c h ro d e r  i in. 2005). Zwracają uwagę, że choć reakc je ekosyst emów na stop niowe 
zmian y czynnik ów zewnętr znych (np. klim atycznych) są zazwyczaj też stopniow e, 
„spoko jne”, to czasami nas tępu je rap tow na modyf ikacja  ust roju ekosyst emu  (jego 
orga niza cji i dyna mik i) prowadząca  do  powst ania o dm ienneg o, alte rna tyw neg o s ta­
nu ekosystemu. Te raptowne  przek ształcenia m ogą  być w ywo łane  bądź  p rze kro cze ­
nie m war tośc i p rogowych przy  sto pniowych  z mia nac h środ owiska , bądź też są wy­
nik iem  gwał townych zm ian  war unków pow odowan ych  czynnikami na turaln ym i lub 
działaniem człowieka. Czasami tru dn o jest  jednoznaczn ie ocen ić, czy obserwowa­
ne zmian y w ek osys temie isto tnie  odzwierc iedlają istnienie  a lternatywnyc h stanów  
stabi lnych . W wa run kach n atu raln ych  bowiem żaden  ekosystem nie  jest  ca łkowicie 
niez mienny, zawsze zac hodzą wewnęt rzne zm iany kie run kowe (np. gr omadz enie się 
osa dów  d ennych  w jeziorach), a pop ulacje  oscylu ją w czasie sezonu. Stąd dla po d­
kreś len ia dynam iki  z mian w  ekosys temach w nowszej  l iteratu rze  zamiast terminów 
stable states lub equilibria s tosuje się szersze okre ślen ia attractors lub regimes, gdzie 
regime sh ift odnosi się do  zm iany s tatusu  ekosystem u (C a rp e n te r  2003, S ch eff e r 
i C a rp e n te r  2003).

Pły tkie  jeziora  są szczególnie częs tym obie ktem badań alte rnat ywn ych  stan ów 
stabi lnych . Dan e o ich istn ien iu pochodzą z bada ń porówn awc zych różnych zbior­
ników, jak  też z w ielo letn ich bad ań jedneg o zbiorn ika,  w któ rym  przem ien nie  n o­
tuje się stan y dom inacji mak rof itów  i fitoplanktonu . Badania  takie  obejmują szero­
ko zak rojone  anal izy zawartości pier wia stków b iogennych , przezro czys tośc i wody, 
wielkośc i ob szaru zajętego p rzez  ma kro fity  i ich biomasy, jak też bio masy f itoplank­
tonu. S c h e ff e r (1998) zestaw ił dan e z 13 zbio rników  z Europy, Am eryki Pół noc­
nej, Nowej Zelandii i Aust ralii,  różn iący ch się znaczn ie powie rzchnią (od  1 do 
18 200 ha) , w któ rych w czasie kilku- lub kilkunas toletn ich  badań obserwowa no 
zmiany sta tusu troficznego zbio rnika. Badania  części zbio rników  omawianych przez 
tego autora były  kontynuow ane  w późniejsz ym okres ie, nowsza lite ratura  dosta rczy­
ła też  kole jnych przy kładów  (zmiany  zachodzące  w niektó rych z tych zbiorn ików 
zos taną opis ane  w rozdziale  3.3.). Istotne znaczenie dla odt worze nia  zmian statusu  
pły tkic h jez ior  w przeszłości mają  bad ani a paleolim nologiczne ( P h il li p s  i in. 1978, 
D aw id so n  i in. 2005, M cG ow an  i in. 2005b) . O  is tni eni u a lternatywn ych  stanów 
stab ilnych wnioskuje się też p ośredn io na pod stawie  po równawczych anal iz wskaź-
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ników żyzności  w obrębie  dużej grupy jezior. Na przy kład P eckham  i in. (2006), 
wykorzystując dane o przezroczystości  wody, okreś lili indeks  trof iczn y dla ponad 
8000 jezior w Wiscons in (USA), s twie rdzi li d wu mo dalny  lub w ielo modalny rozk ład  
tego wsk aźn ika i n a tej podstaw ie wnioskowa li o istnie niu  alte rnatywnych stanów 
stabilnyc h w obrębie  ana lizow anej grupy jezior.

Obs zary zdo minowane przez  makrofity , jak  też inn e zdo minowane przez fito- 
plankton  obse rwowano  ró wnież w różnych częśc iach tego samego jez iora  lub  w p o­
łączo nych  zbiornik ach  ze swo bod ną wymianą wody. Ich  rów noczesne wystę pow anie  
jest  uznawan e jak o ważny  argument wska zujący na możliwość istn ienia altern aty w­
nych  stanów trof iczn ych w generalnie pod obn ych  warun kach środowiska. Jeden 
z p ierwszych i w ielo kro tnie  przy taczanych w piśmienn ictw ie przy kładów  dotyczył  
małych zbiorn ikó w angielskich w rejon ie Nor folk  Broadland. I tak np. w z bio rniku 
Hoveton  Great Broad  notowano  duże zagęszczenia fitoplankton u i ba rdzo niewiele 
makrofitów, a po łączon y z n im Hudso n’s Bay, za opa tryw any  w wod ę z tej samej rze ­
ki, m iał  duży  obszar por ośn ięty roś linami o l iściach pływających i ubogi fitoplank-  
ton  w lecie (M os s 2001). C o tt e n ie  i in. (2001) stwierdz ili odręb ne stany trofic zne  
w sąsiadu jący ch zbiorn ikach w syste mie 33 połączonych zbiorników stawowych, 
między  który mi  is tniała  wymia na w ody  i mo żliwość mig rac ji organizmów.

W jezio rze  Neusiedler (Austria /Węgry)  obs zary zdo minow ane  prze z makro fity  
obs erw owane  są jedy nie  w za tokach i pr zy zacisznych brzeg ach. W otwartej  części 
zbiorn ika  roś linność nigd y nie odg ryw a dużej  roli ze względu na znaczną mę tno ść 
wody p owodow aną b ard zo dużą  i lością  n ieorganicz nej  zawiesiny pochodzącej z re- 
suspensji osa dów  (D o k u li l i T e u b n e r 2003). W pły tkich połączonych zb iorn i­
kach  W olderw ijd i Veluwe (Ho land ia),  chara kteryzujących się m ętn ą wodą,  okreso­
wo utrzym ywały  się obszary o dużej  prze zroczystości , poroś nię te przez  Characeae 
(S ch eff e r i in. 1994, I b e li n g s  i in. 2007). Zró żnic owa nie  w o bręb ie zbiorn ika  m a 
isto tne  zna czenie  dla zmian sta tusu jeziora, może między innymi łagodzić reak cje 
na zmian y czy nników  zewnętrznych. W różn ych częśc iach zbiornika prze jście  do 
inn ego  s tan u stab ilnego zachodzi bow iem przy  inny m poz iom ie czynnik a ini cju ją­
cego t e zmiany,  stąd zmiany w ekosystemie  jako  całości nie  są gw ałtowne  (V an  Ne s 
i S c h e ff e r 2005).

Poza istnie nie m wyraźnie wyodrębnionyc h stanów  do minac ji makrofitów lub fi­
top lan kto nu  wskazyw ano również na wystę powanie  sta nów  poś rednich. K o rn ij ó w  
i in. (2002), wśród sześciu p łytk ich jezio r Polesia Lubelskiego, różn iących się znacz­
nie zaw arto ścią fosforu i chlo rofilu, wyróżn ili dwa zbiorn iki  zdo minowane prze z 
makrofi ty, jed en  zdomin owany  prze z fito plankton,  zaś trzy pozosta łe jako  makro - 
fitowo-fitoplank tonowe. Te os tatn ie, zda niem autorów, są m ało  s tabi lne i ich status 
może zmien iać  się  w k olejnych latach w zależnośc i od zmienia jący ch się w aru nków
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atmosfe rycznych, czy też innych czynnik ów zew nętrznych . Z kolei Van  de B und  
i Va n D o n k  (2002) stwierdzil i, że w jeziorze  Zwem lust  (Ho landia ), w  który m sto ­
sowano  zabiegi b iom anipulacy jne , w ciągu wielu lat badań tylko w  p ewnyc h ok re­
sach występował  typo wy st an dominac ji fito pla nkton u lub makrofitów. W  inny ch, 
prze jścio wych okresach, jezioro wykazywało  cechy cha rak tery styczn e dla ob u takic h 
stanów.

3.2. Czy nniki i procesy s tabil izujące stan d ominacji
makrofitów lub fitop lanktonu

Wiado mo, że wiele układów ekologiczny ch cha rak tery zuje się pewn ym  po zio ­
me m bezw ładn ości, wyrażającym  się zdo lnością do u trzy my wania  n iez mieni onego  
stanu w waru nkach  za kłóceń, o ile n ie są on e zbyt s ilne  i d ługotrw ałe.  I tak n a p rzy­
kład , w procesie eutrofizacji  i o ligotrof izac ji jezior , prz y tym  sam ym poziomie do­
pływ u pierwiastk ów biog enny ch, rejest rujemy r óżn ą bio masę fito pla nkton u, a p rzy 
stos owaniu zabiegów reku ltywacyjnych  reak cja na te zabiegi pojawia się dopiero 
po jakim ś czasie. Badania  p łytk ich  jezio r p ozwoliły  na okre ślen ie wielu czynników  
i p roce sów s tabil izującyc h stany dominac ji makro fitó w lub fitoplankto nu (Je p p e ­
se n  1998, Jep p esen  i in. 1998, S ch e ff e r 1998, M oss  2001, O 'S u ll iv a n  i R ey ­
n o ld s  2005).

Utrz ymy wan ie się domin acj i makro fitó w wiąże  się przede  w szys tkim  z i ch wie ­
lorakim odd zia ływ aniem na fitoplankton,  ogr aniczający m jego rozwój. Najczęśc iej 
zwracano uwagę na redukc ję świa tła w sku pieniach mak rof itów  o raz  na  obniżanie 
żyzności na skutek pob ierania z wod y i akumulacji w tkankach  makro fitó w azo ­
tu i fosforu. Znacz ną rolę przy pisu je się też  stw arzaniu przez  makro fity  k ryjówek  
prz ed ryb ami dla zooplankto nu pela gicz nego i sied lisk  dla lito raln ych  filtr atorów  
odżywiających  się fito planktone m. Ważne mogą być allelopatyczne oddziaływa nia 
makrofitów na fitoplankton,  jak  też zwiększona sedymentacja glonów  na  skutek 
ograniczenia  ruchu wod y wśród  rośl innośc i. Procesy  te zachodzą równocześn ie, 
a inte nsy wność  ich działania  jes t regulowan a wieloma  czy nnikam i zmien nymi  se­
zonowo, stąd  w w aru nkach  n atu raln ych  ocena  zn aczenia każdego z  ni ch odd zie lnie  
nie  jest łatwa  ( S o n d e rg a a rd  i M oss  1998, V an  D o n k  i Va n de  B und  2002).

Inte nsy wność  oddziaływa nia makrofit ów staje się znacząca powyżej p ewnego p o­
ziomu ich ilości w jeziorze, zazwyczaj gdy obję tość  w ody w  zbio rniku zaję ta przez 
makro fity  (w skaźnik  PVI) prze kracza  kilkanaście pro cen t. Z drugiej jed nak strony, 
przy  bardzo dużych zagęszczeniach makro fitó w ich oddziaływa nie może być zaha­
mow ane.  Tak jes t w pr zyp adk u zawa rtości fosfo ru w wodzie.  W  gęstych s kup ieni ach  
rośl in moż e bow iem powstawać defic yt tle nu  przy dnie,  któ ry ułatwia uwa lnianie
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fosforu z o sadów den nych i w tedy nie notuje się jego redukc ji w wodz ie, mi mo  iż 
wciąż jes t on z wody pobierany przez rośliny (S o n d e rg a a rd  i M os s 1998).

Mak rofi ty zanu rzo ne różnią  się m iędzy sobą wieloma  cecham i, co sprawia, że ich 
znaczenie będ zie w  znacznym  stopniu waru nkowane  przez skład  gatu nko wy i struk ­
tur ę dom inacji rośl in w zbio rniku. I tak, o rodzaju  i inte nsywno ści oddziaływa ń 
makrofi tów zan urzony ch na  fito plankton będzie decydowało  to, czy w zbiorn iku  
dominują rośl iny wysokie (wypełnia jące całą wars twę w ody  od dna do pow ierzch ­
ni), niskie, czy też  rośliny o liściach pływających . Różne b ędz ie znaczenie rośl in ca­
łoro czn ie zielonych i tych, które tylko okresowo, od wi osn y do jesien i, tworzą na d­
ziem ne pęd y asymilacy jne. Inne będz ie odd zia ływ ane  na żyzność zbio rnika rośl in 
zakorze nionych (któ re mogą czerpać fosfor i azot z osadó w den nych) i roślin  un o­
szących się w  to ni wodnej,  dla któ rych woda j est  jedynym  ź ród łem  tych pie rwias t­
ków. M akro fity  r óżn ią się też tem pem  rozkładu, co wpły wa na obieg pierwiastk ów 
i ak tua lną  żyzność wód litora lu.

Gdy  w płytkic h zbiorn ikach docho dzi  do intensywn ego  rozw oju fitoplanktonu , 
również  wtedy dzia łają  mecha nizmy umożliw iające stabi lizac ję takiego stan u, tym  
samym ogranicz ając e możl iwość licznego występ owa nia makrofitów . Zwracan o 
uwagę, że fito plankton , rozwijając się wio sną  wcześniej niż  m akrof ity, może zacie­
niać wzras tające rośliny. Dro bne glony mogą szybciej niż  m akr ofi ty p obierać  d rogą 
dyfuzj i dwutlenek węgla, co ułatw ia im utrz ymywanie się w  okresach  jego nisk ich 
stężeń. W bardz o żyznych zbio rnikach w ton i wodne j inte nsywni e nam naż ają  się 
cyjanobak terie, któ re wykorzy stują nisk ie natę żen ie świat ła, wśr ód fito planktonu  
liczn e są duże formy glonów  nie  zjadane  prze z zoo plankton.  Wreszcie, zwracano 
uwagę, że b rak  hypolim nio nu w płytkich  jeziorach,  jak  też bra k lub nieliczne  wy­
stępowa nie makro fitó w w okres ie dominac ji fito plankton u sprawiają, że zoo pla nk­
ton  jest poz baw iony miejsc sch ron ien ia prz ed rybami, co reduku je jego l iczebność 
i w kon sekwen cji ogran icza presję na fitoplankton.

Dla utrz ymywania się stanu dominac ji makro fitó w lub fitoplanktonu , poza wy­
mie nionym i, isto tne  znaczen ie mogą mieć  też inn e czynniki.  I tak na przykład , 
w żyznych jeziorach,  rozwój mak rofi tów  ogran icza duż a ilość zawiesiny  związana 
nie tylko z masow ym rozw ojem  planktonu , ale też z resuspens ją osad ów dennych 
powodow aną  falo wan iem  i aktywnością  ryb  ben tosoże rny ch,  natom ias t utrzym y­
waniu  dominac ji makro fitó w w stan ie czystej wody sprzyjają stab ilne  w śród rośl in 
osady denne. Red ukcja biomas y makro fitó w przez rośl inożerców  jest  szczególnie 
isto tna  wtedy, gdy roślin jest  w zbiorn iku  mało, na tom ias t ograniczające znaczen ie 
konsu mentó w jes t mniejsze w okresie dominac ji makrofitów. Gen era lnie  można  
stwierdz ić, że o stabilizac ji stanu mętnej bąd ź czystej wody decydować mogą roz­
maite czynnik i, ich znaczen ie może być odmien ne  w zbiorn ikach różniących się
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poziome m żyzności,  mo rfometrią , str uk turą osa dów  de nnych i w arun ka mi hy dro­
logicznymi.

3.3. Zmiany statusu t rofi cznego  jeziora

Pomimo  istnienia  czyn ników stab ilizujących, w wielu pły tkic h jez ior ach notu je się 
ustępo wanie  m akro fitów i intensy wny  rozwój fitoplankto nu lub  vice versa. Te z mia­
ny sta tusu zbiorn ika  mogą być wyn ikiem prz ekrocz enia wartości  pro gow ych  przy 
stop niowyc h zmianach  zasobów środ owiska  (wzrost  lub redukcja  dopły wu  pier­
wias tków  biogenn ych  ze zlewni), warun kujący ch dominac ję fitop lan kton u lub m a­
krofitów. Mogą być t eż inicjowane rap tow nym i zmianami czynnik ów  abiotycznych  
lub biotycznych. Są to  najczęściej eks trema lne  zmiany w aru nków  a tmo sferyczny ch 
(susza, dłu gotrw ała  p okr ywa lodow a, bardzo  intensy wne opady ), zmian y w  wystę­
powaniu  ryb (wynikające z zabiegów bioman ipu lacyjnych , przy duchy,  czy też z ary ­
biania ) lub usuwanie  rośl inności. Niekiedy obserwowa nych zm ian  sta tus u jez iora  
nie  daje się połączyć  z ż adn ą wyraźną zmianą czynnik ów zewn ętrzny ch,  w inny ch 
prz ypadk ach  można  wyraźnie okreś lić znaczenie  jedn ego  lub kilk u rów nocześnie  
oddziałującyc h czynników.

Dobrze znan y jes t p rzykład dwóch jezio r w połudn iow ej Szwecji (Takern  i Kran- 
kesjón),  w k tórych  kilkak rotn ie w ciągu  ost atn ich  kilk udz iesięciu  lat obserw owano  
prz em ien nie  występu jące  stan y dominac ji makro fitó w bąd ź fitop lan kto nu  (B li n ­
dów  i in. 1998, H arg eby  i in. 2004 ,2007) . W skazyw ano na różne  możliw e przyczy­
ny z mia n sta tusu zbio rnika. W jezio rze Takern stw ierd zon o zbieżność  u stępow ania 
mak rof itów  zanurzony ch (głów nie Chara tomentosa)  z eks trema lnie n isk imi sta nam i 
wody, k tóre  ograniczają występowanie makro fitó w na sk utek ods łan ian ia z nacznych 
obszarów w lecie oraz m echanicznego  ni szczenia roślin przez pokryw ę lo dow ą w zi­
mie. Roś linność  ponown ie p ojawiła się w  tym  jezio rze po  przywróceniu niew ielk ich 
wahań  po ziomu  wody. W  innym okresie przyczyną  ust ępo wania  makr ofi tów  mogło 
być w spó łistnienie  w o kres ie w iosenn ym wysokiego stanu wody, wysokie j mę tno ści  
(wynikające j ze wzm ożonej erozji  gleb spowodowanej intens ywnymi  op adami) i ni ­
skiej tem peratu ry. H arg eby  i in. (2004) su geru ją, że duż e znaczenie dla  ustę pow ania 
roś linności zanurzo nej  w jeziorze Takern po 30-le tnim  okres ie stanów czystej wody  
miała  seria łagodn ych  okresó w zimow ych z krótk im  zlod zen iem  i bra kie m przyd uchy 
(co pr owa dził o do  utrzym ywania się dużego  zagęszczenia  ryb, pow odu jącego  zwięk­
szanie mę tno ści  wody), jak  też zimne i wiet rzne wiosny utr ud niają ce  rozwój makrof i­
tów. Z wielo letn ich bad ań  obu  jezior wynika,  że obserwo wanyc h zm ian  nie powoduje  
jed en okre ślon y czynnik , ale są o ne wyn ikiem wie lorakich  złoż onych oddziaływa ń 
zew nętr znych (inicjow anyc h najczęściej zm ian am i k limatycznymi), a także  oddz ia-
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ływań w ewnęt rznych  związanych w duży m sto pn iu z ok reso wą inaktyw acją  i u wal­
nia nie m zasobów pierwia stkó w bio gennyc h w zb iornik u (H ar  gęb y i in. 2007).

Inn ym  często przytaczanym  przykładem jes t płytkie eutrof iczne jezioro Tom a­
haw k (Nowa Zeland ia),  w któ rym  w ciągu kilkunastu  lat obserw owano  cykliczne, 
trwając e 1-5  lat zmian y stanów  dominacji  fitoplankto nu i mak rof itów  (M it ch e ll  
1989). P rzyczyny  tych  zmian nie  zostały jednoznacznie wyjaśnione. Okresowo pr o­
wadzo ne dokładniejsze ba dania  zbiorn ika  wskaz ują na zna czenie żerow ania  łabędzia  
(Cygnus atratus)  w częściowej elim inac ji makro fitó w o raz na znaczenie niedoborów  
azo tu i żerowania  zoopla nkton u bytu jącego w śród roś linności w regulac ji licz ebn o­
ści f itop lanktonu.

Rip  i in. (2005) podają przykład  w ielo letn ich zmian  w  płytkim  zbiorn iku  w re ­
zerw acie  ba gienny m Botshol (Ho landia ). Początkow o z bio rnik te n cha rakteryzow ał 
się czystą wodą i l icznym wys tępowaniem Characeae. W wyn iku eutrofizacji  ma-  
kro fity  ustąpiły , ale po jawiły się  po nown ie p o zabiegach  w zlewni, prowad zących  do  
redukc ji dop ływ u fosforu  do zbiorn ika. Stan czystej wod y nie był jed nak stabilny. 
W ciągu k ilkunastu la t noto wano pr zem ien nie  okresy  dom inacji  m akro fitów i o kre­
sy reduk cji rośl innośc i, a zmia ny te  wiązały  się z p rzezroczystością wody. Z mieniała  
się też zaw artość fosforu w w odzie, chociaż  jego dop ływ z zew nąt rz pozosta wał  na 
podobnym  poziomie. Mimo iż au torzy anal izowali szczegółowo wiele abiotyczn ych 
i biotycznych  czynników, które mogłyby inic jować zmia ny statu su zbiorn ika, to bez­
pośre dn ie przy czyn y tych zmian  pozo stały nie wyjaśnion e.

Niekied y zmiany w występow aniu makro fitó w i f itoplankton u w jeziorze są po ­
wodow ane  przez jed en wyraźnie określo ny czynnik . Sytuac ję tak ą ilus trują wie lo­
letnie  badan ia trzech  pły tkic h jezior Polski północne j, do  któ rych wpr owadz ono  
am ura białego (Cten opharyn godon idella) (K rz y wosz  1997). Po w pro wadze niu  ryb  
obserwo wano okres n iem al całkowitego zan iku  ro ślin ności zanurzone j, trwając y 17 
lat w jeziorz e Warniak,  11 lat w jeziorz e Dgał Wielk i i 7 lat w jeziorze  Strzemią - 
żek. Po osią gnięciu  m aksymalne j biomasy a mu ra,  w kolejnych latach jego pres ja na 
makro fity  sukcesywn ie malała  z powodu n atu ralnej  śmier teln ośc i ryb, zaprzes tania 
zar ybień  i nasi len ia odłowów. Nas tępowało  w tedy o dra dza nie  się rośli nno ści  z an u­
rzonej  we wszys tkich jez iorach, a w jeziorze Dgał Wielki m akrofi ty zanu rzo ne po ja­
wiły się nawet liczniej niż  p rzed wprow adz eniem ryb. W jeziorach Warniak i Dgał 
Wielki, w k tórych rów noc ześnie  anal izow ano  wskaź niki  s tan u t rofi i w toni wodnej,  
stw ierd zon o, że w  ok resie zan iku  roś linności zan urzo nej  nas tąp iło zwiększenie stę ­
żen ia fosforu i azotu oraz zmn iejs zen ie prze zroczystości wody, natom ias t od rad za ­
nie  się  rośl inn ośc i w płynęło na pop raw ę jakośc i wody.

Kolejnym p rzy kła dem  zm iany sta tusu zb iornik a n a skutek wprowadz enia nowego  
ga tun ku  jest małe, pły tkie jezioro mezot rof iczne Chozas  w H iszp ani i (R o d ri g u ez
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i in. 2003). W tym  zbiorn iku  zdom ino wanym przez makro fity  po  wprow adz eniu 
raka (Procambarus clarkii) nas tąp iła gwałto wna redukc ja ilości ma kro fitó w (z 97% 
pok ryc ia pow ierzch ni jez iora do poniżej  10%). Ustępo waniu  roś lin  zan urzony ch 
towarzyszyło szybk ie przejście do sta diu m męt nej  wody z ma sow ym  rozw ojem  
Microcystis.

Zm iany s tatu su zbiorn ika  m ogą  być też sku tkie m zabiegów b iom anipulacyjnych , 
któ ryc h celem jes t dopro wadzenie  do  popra wy  jako ści w ody  drog ą redu kcj i bio masy 
fitoplankto nu przez działan ia od  szczy tu pir am idy  trof icznej. W zabiegac h takich 
zazwyczaj usuwa się ryby pla nkton ożern e lub reduku je ich liczebność  wprow adz a­
jąc ryby drapieżne.  W wyniku tego zoo pla nkton  uwolniony  sp od  pres ji ko nsum en ­
ta inten sywniej  się rozwija i w większym  stopniu redukuje  b iom asę  f ito pla nk ton u1. 
Z licznych już danych  wynika,  że sku tecz ność zabiegów bio manipula cyjnych na 
ogó ł jes t większa w je zio rach pły tkic h niż głębokich stra tyfikow anych, co jest  w ią­
zane z rozwojem  ma kro fitó w w tych pierw szych. Niekied y jedn ak, g dy dopływ pie r­
wiastkó w biogennyc h jest  wysoki i odtwarza ją się duże zagęszczenia ryb  plankto- 
no-  i bentoso żernyc h, może p owr ócić  stan męt nej  wody. Wtedy  skuteczne  może być  
ponaw ian ie zabiegów biomanipulacyjnyc h (K asp rz ak  i in. 2002). Zm iany w po ­
szczególnych jez iorach  kszta łtuj ą się rozm aicie, często  już  w pi erw szy m sezo nie we­
getacyjnym po elim inacji ryb  obserw owano  isto tny  wzrost ilości roś linności  zanu ­
rzonej. W niektó rych przypa dka ch powrót mak rof itów  n oto wano d op ier o po ki lku 
latach lub nawet nie obserw owa no go wcale (L a u ri d sen  i in. 2003,  H o sp e r  i in. 
2005). Jednym z lepiej p ozn any ch z biorn ików , w k tórych  szczegółowo ba dano zm ia­
ny w występ owa niu makro fitó w w wyniku zabiegów bio manipulacyjnyc h, jest małe 
i pły tkie  jezioro Zwelmus t w Holandii (V an  de  B und  i Va n Do n k  2002). Przed 
zabiegam i biomanipulacyjnym i j ezioro  to charaktery zow ało  się mętną  w odą  i b ra ­
kiem makrofitów. Po usu nięciu  wszystkich ryb  w  1987 r. wpro wadzono do jeziora 
szcz upaka (Esox lucius) i niewielkie  ilości wzdręgi  (Scard inius erythrop htha lmus), 
a także niew ielkie ilości mak rof itów  (Nu phar lutea i Chara globularis) . 'W ciągu je d­
nego r oku zanotowano zmianę ze stanu m ętnej wody d o sta nu  czyste j w ody  i liczne  
pojawianie się w zb iornik u m akrofit ów zanurzo nych. W  różn ych  lata ch dom inowały 
Elodea nuttal lii, Ceratophyllum demersum lub Potamogeton  berchtoldii. W kolejnych 
lata ch kilkak rotnie  notow ano zmiany sta tusu zbio rnik a. Badania  terenow e, jak  też 
równolegle pro wadzo ne prac e d ośw iadcza lne  pokazały,  że zmia ny w w ystę pow aniu

1 Koncepcja biomanipulacji była przedstawiona w 5 artykułach pracowników Zakładu 
Hydrobiologii UW opublikowanych na łamach „Wiadomości Ekologicznych” w latach 1986- 
-1988.
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mak rof itów  w ró żnym  czasie wiązały  się bezp ośr ednio  lub  pośr ednio  z o ddzia ływ a­
niem glon ów nitkowa tych  oraz  z ż erow anie m ptak ów i ryb. Ponieważ stan  czystej 
wody nie u trzymyw ał się w tym  jezio rze długo, w 1999 r. pon ownie  wyelim inowano 
ryby  pla nkton oże rne , lecz w tym p rzypad ku makro fity  powra cały  znacznie  wolniej. 
Dłu goletnie kom pleksowe badania  wskazały, że dla utrz ymywania dobrej jakości 
wod y w jezio rze Zwemlust krótk ote rmino wo  możn a ponawiać zab iegi polegające na 
redu kcji  zagęszczenia ryb, ale w  pers pektywie długoterm inowej konieczn a jest re ­
dukcja dop ływ u pierwiastk ów biogennych intensy wnie użyźniającyc h ten  zbiornik  
(Van  de B und  i Van  D onk  20 02 ).

Podob nie  jak w prz ypadk u om awia nych wyżej zabiegów biom anipulacy jnych, gdy 
do p opr awy jakośc i wody w pły tkich jeziorach doc hodzi  na  sku tek re duk cji dop ływu 
pier wia stków biogennych  ze zlewni, po nown e pojaw ianie się m akrofi tów  jest bardzo 
zróżnicow ane  w różnyc h zb iornikach  ( L a u ri d sen  i in. 2003, J e p p ese n  i in. 2005). 
Inte nsy wność  tego p rocesu  zależy za równo o d bogac twa  ban ku nasion i innych form 
spoc zynkow ych  w osadach dennych, jak  też od skła du gatu nkoweg o rośl in, które 
ewentualnie  utr zyma ły się w zbio rniku po  okresie d om inacji  fi top lanktonu.  Rośliny 
te mo gą się rozprzestrzeniać, a s zczególnie łatwo zasied lają nowe obsza ry te, które 
mogą występow ać w pos tac i pędów pływ ających i u  których pow szechne jest roz­
mn aża nie  wegetatyw ne przez frag mentację  pędów. Wzro st mło dyc h rośl in jest  wa­
run kowa ny wieloma  czynnikami . Może  być ograniczany przez żero wan ie ptaków, 
ryb  i bezkręgowców, rozwijanie się dużych ilości glon ów pery fito now ych  i luźno 
związanych z p odłożem, również  prze z czynniki fizyczne, na przykład intensywne  
falowanie (J ep p esen  i in. 1999, K ó rn e r 2001, R o b e rt s  i in. 2003, I r fa n u ll a h  
i M os s 2004, H il t i in. 2006, E ig er i in. 2007). Niek iedy  dla zap ewnienia  po wrotu  
makro fitó w d o zbiorn ika  wskazane jest zastosowan ie d oda tkowych zabiegów. Może 
to być wsiedla nie  rośl in z innych środow isk lub kon struowanie  zag ród  ch ronią­
cych mł ode rośl iny prz ed żero wan iem ryb i/lub ptaków  ( Je p p esen  i in. 1999, H il t 
2006).

4. Z naczenie łitoralnych glonów nitkowatych

W lito ralu  jezior e utro ficznych licznie  występują glony ni tkow ate (najczęściej z ie­
lenice) i cyjano bak teri e tworzące maty  unoszące się w wodzie , leżące n a dn ie lub luź­
no związane z podło żem , oplą tując e makrofity . W tym  zgr upowaniu organ izmów, 
okreś lanym jak o metaphyton  (W et ze l 2001),  najczęśc iej wys tępu ją p rzedstaw iciele 
rod zajów Cladophora, Hydrodictyon, Oedogonium, Rhizo clonium,  Spirogyra, Mouge- 
otia, Vaucheria, Enteromorpha. Rzadziej z najdujemy  dan e o n itkowatych  cyja nobak- 
ter iac h (w dawniejszej, a ni ekiedy i wsp ółczesne j lite ratu rze  zali czanych do glonów),
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które zazwyczaj d okładn iej nie są id enty fikowane. Duż e s kup ienia glonów  nit kowa ­
tych obserwowano zarówno w zbiorn ikach pły tkich, jak  też w stref ie przy brzeżnej 
jezior głębokich (P ie czy ń sk a  1971, D y k ij o v a  i Kv et  1978, H il le b ra n d  1983, 
O z im ek  1990, T u rn e r  i in. 1995, I r f a n u ll a h  i M oss  2005).

Litora lne g lony  nitko wate wsp ółwystę pują z makro fita mi  zan urz onym i w różnych 
pro porcjach  ilościowych lub rozwijają się  w m iejscach, z któ ryc h ustą piły  makrofity. 
Z obserwacji  terenowyc h i doświadczeń l abo rato ryjnyc h wy nika , że wś ród  pro cesów 
prowad zących  do wyp iera nia  m akrofi tów  p rzez glony nitk owate istotn e znaczenie  
ma zacienianie , zwłaszcza gdy glony skup iają  się przy pow ierzch ni wody, zmiana 
che mizm u wod y (w tym  wyczerpywanie zasobów N, P i CO 2 , wzros t pH ), jak też 
odd zia ływ ania a llelo patyczne  (S im pso n  i E a to n  1986, O z im ek  i in.  1991, O z i­
m ek  1992, P o k o rn y  i Kve t 2004). Na m akrofi ty od działu ją też glony rozk ładając e 
się. C hoć tem po ich rozk ładu , w porówn aniu z r ozk ładem makrofitów, jest zna cz­
nie w iększe (P ie czy ń sk a  1986), to  wielo kro tne  pojaw ianie się w ciągu rok u często  
kró tko trw ałych skupień  różnych gatunk ów glon ów sprawia, że w sezo nie weg eta­
cyjnym makro fity  stale stykają się z glonam i na różnym  etapie rozk ładu . Od dz ia­
ływanie rozk łada jących się g lonów na makro fity  może być zarówno negatyw ne, jak  
i p ozytywne. Glony te stym ulują wzrost makro fitó w pop rze z użyźnianie środowi­
ska, gdyż w wodz ie, w której nas tępu je rozkład, wzrasta  konce ntracj a fosfo ru i azotu. 
Z dru gie j s trony ne gatywne  oddziaływan ie m artw ych  glonów, podobnie  jak żywych, 
może się wiązać z zacie nian iem i ewentualnie  z uwaln ian iem  szkodliw ych substancj i 
(P ie czy ń sk a  i T a rm an o w sk a  1996).

Biotyczne i środowiskotwórcze  zna czenie makro fitó w w lito ralu  jez iornym jest  
dobrze zn ane.  Powstaje  natom ias t pytanie , czy sk upienia glo nów  nitkowatych, liczne 
w zbio rnikac h o wysokiej trof ii, z których  ustępu ją makrof ity, m ogą,  a jeżeli tak, t o do 
jakiego stopnia, funkcjona lnie  kompensować stra ty makrofitów. Z wciąż n ielicznych  
jeszcze danych  wynika, że litor alne  glony nitkowa te są w ykorzystyw ane  jak o miej­
sca by towania  wie lu g rup  bezkręgowców (C h il to n  i in.1986, K o rn ij ó w  i G u la ti  
1992, H an n  i T u rn e r  1999, P ie czy ń sk a  i in. 1999, I r f a n u ll a h  i M os s 2005). 
P ie czy ń sk a  i in. (1999) stwierdzil i, że w l itoralu jez ior  Mikołajskie i Roś wszyst­
kie gru py makro fauny bezkręgowej zasiedlające ma kro fity  zan urz one występują 
również wśr ód glonów nitkowatych  zna jdujących się w bezpośr ednim  sąsiedztwie  
makrofitów. Wśró d glon ów notowano  też licznych prze dstawic ieli zoo planktonu . 
Zagęszczenia  C ladocera i C opepo da były znacznie, często kilkanaś cie razy  większe  
wśr ód glon ów niż w otaczającej  wodzie l itora lu. Przyczyny grom adzen ia się bezkrę­
gowców w skupien iach  glonów nitkowa tych  nie są jasne.  Prze de wszy stkim  należy 
sprawdzić, czy glony  nie stanow ią pew nego rodzaju puł apk i dla  zwierząt dostających 
się do  ich skup ień przy padkow o wraz z ruc hem wody. Z badań R ybaka (1996) wy-



EUTROFIZACJA PŁYTKICH JEZIOR 19
nika , że zarówno przedstaw iciele  Cla doc era  jak i Copepoda swobodnie poruszają się 
w skupieniach glonów oraz  swo bod nie  je zas iedla ją i opuszcza ją. Notow ano  rów nież  
aktywne poruszan ie się wśród glonów  nitkowa tych  różnych przedstaw icieli  wo d­
nych owadów (Chojnicka mat. niepubl ., Pieczyńska mat. niepubl. ).

Pojawiły się w  lite ratu rze  dane  wskazujące na to, że glony ni tkowate m ogą,  w p o­
dobny  spo sób  jak  makrofity , wpływać ograniczająco na fito plankton,  stabil izując 
stan czystej wody. I r f a n u ll a h  i M oss  (2005) podają przykład małego płytk iego 
zbiorn ika  Little  Bud worth Pool w Angli i, w któ rym  prak tycznie nie  występow ały 
makro fity  zan urzone , notowano  niewielk ie ilości fito plankton u, liczne natom ias t 
były nitkowa te zielen ice (Spirogyra). Autorzy  łączą ograniczen ie rozw oju fito plank­
ton u z obecno ścią glonów nitkowatych. Sugerują , że nie było ono sk utk iem  usuw ania  
pie rwiastków  biog ennych  z wody przez  te g lony  (gdyż w bad any m zbiorn iku  w lecie 
ich dostępność  była wystarczająca ), ale było sku tkie m żerowania na fitoplanktonie 
licznie występujących  Cladocera , które  mogły wykorzystyw ać skup ienia g lonó w n it­
kowatych jako kry jówkę p rze d d rapi eżn ikami.

Inaczej niż  wymienieni  wyżej autorzy, R ybak  i W ęg le ńska  (2003) sugeruj ą 
na pod stawie badań  prow adzonych w jeziorze Zełwążek, że g lony  nitkowate nie  są 
wykorzys tywane  jako kryjówka dla zoo planktonu . Nie stwierdzali bowiem do bo ­
wych węd rów ek horyzontalnych  Cladoc era  i Co pepoda międz y skupieniami glo­
nów nitk owatych (Mougeotia  sp.) i otacza jącą wodą, choć wykazali , że istn ieją  tak ie 
dob owe w ędrówk i pom iędzy m akr ofi tam i zanu rzo nymi  (Ceratophyllum de mersum)  
a sąs iadującą wodą  litora lu. Równocześn ie su geru ją, że sko rup iak i plank tonowe gr o­
madzą ce się w skupien iach  glon ów wykorzy stują je  jako miejsce żerowania, wśr ód 
glonów  znajdow ano  bowiem bardzo  duże zagęszczenie ses tonu mog ąceg o s tanowić 
po ka rm  z oop lanktonu.

Jest jeszcze zbyt mało danych, aby w pełni ocenić znaczenie lito raln ych  glo­
nów nitk owatych w eutroficznych jeziorac h. Wiele jed nak wska zuje na to, że licz­
nie pojawiaj ące się skupienia  tych glon ów mogą w tak ich  zbiorn ikach prz eks zta ł­
cać środow isko abio tyczne i struk tur ę trof iczną. I r fa n u ll a c h  i M os s (2005) na 
podst awie badań wspom nianeg o już zbiorn ika  Little Budworth Pool i kilku danych 
z piś mi ennic twa s twierdzają, że środ owiska  litora lne  zd ominowane przez mak rofi ty 
zanurzo ne  oraz takie , które są z dominowane prze z g lony  n itkowate charaktery zują 
się p od ob ną  przezroczy stością wody, z awa rtością pier wia stkó w b ioge nnych, rozwo­
jem  fito- i zo oplan kto nu oraz  z grupowaniami epifitycznych bezkręgowców. Różni ­
ce dotyczą natom ias t uwa lniania  pier wia stkó w z osadów  dennych, wys tępowania 
zespołów  glonów  i b ezkręgow ców den nyc h, ryb, jak  też stwarza nia wa run ków dla 
grom adzenia  się ptaków. P ie czy ń sk a  i in. (1999) stwie rdzil i, że skup ienia lito ral ­
nyc h g lon ów ni tkow atych w eutroficznych jeziorach  mogą  częściowo  kompensowa ć
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straty  siedlisk dla zwie rząt p owodowane u stępowanie m m akrofitów . W  jez iorach t a­
kich  wśród  glon ów wy stępują liczne  i różnorodne  zgrup owania zwierząt litoralnych. 
W skali całego  zbiorn ika  różnią  się one  jedn ak  od tych, któ re zasie dlają makrofity. 
Glon y n itkowate tworzą bow iem specyficzne asta tyczne środ owiska . Ich sku pienia  
przemieszczają się na sku tek ruchu  wody, często pojawiają się i zanikają. Zasiedla ją­
ce je zgru pow ania zwie rząt są więc  bardz iej prz est rze nnie i czasowo zróżnicow ane , 
ich trof iczn e i p oza trof iczne relacje z inn ym i org ani zmam i w zbiornik u ksz tałtują  
się inaczej niż relacje fauny litoralne j zasied lającej m akrof ity.

5. Uwagi końcowe

Wyraźne zmiany w wys tępowaniu makrofitów w procesie eutrofizacji obserwowane 
są zarówno w jeziorach płytkich, jak i w głębokich. W  tych os tatnich jed nak ich znacze­
nie jest niewielkie, gdyż strefa litoralu ograniczona jest do  wąskiego pasa  przybrzeżnego, 
a o procesach zachodzących w całym jeziorze decydują przede wszystkim organizmy pe- 
lagiczne. W p łytkich  jeziorach, w których strefa li toralu obejm uje całą lub przeważającą 
część ich powierzchni, podstawowe znaczen ie trof iczne i środowisko twórcze m ają m a­
krofity. W początkowych stadiach eutrofizacji jeziora  odznaczają się wzrostem bogactwa 
gatunkowego i biomasy makrofitów, ale w stadium  bardzo zaawansowanej t rofii no tuje­
my ich us tępowanie i równoczesny intensywny rozwój fi toplanktonu . Częs to licznie po­
jawiają się też litoralne glony nitkowate tworzące skupienia lu źno związane z podłożem 
lub unoszące się w toni  wodnej.

W bad aniach  eutrofizacji  płytkich  jezior szczególną uwagę zwracano  na zmie­
niające się relacje pom iędzy makro fitami zan urz onymi a fito plankton em. Zgodnie  
z szeroko w ostatn ich  latach dyskutowaną  kon cepcją alte rna tyw nyc h stanów sta ­
bilnych, płytkie jeziora  o niskiej żyzności cha rak tery zuje stab ilny  stan czystej wody 
z dom inacją  makrofitów, natomiast zbiorn iki  bardzo  żyzne -  sta n mętne j wody 
z dominac ją fito planktonu . W szerokich zakresach pośre dn ich  mogą występować, 
często  przemiennie , obydwa te stany. Os tatnio  uwaga bad aczy koncen tru je się na 
procesach, które umożliwiają utrz ymywanie się stanu dominacji  makrofitów. Ich 
obecność bowiem ogranicza  rozwój fito planktonu , co pow odu je zwiększenie prze­
zroczysto ści i poprawę jakości wody. Podkreślan o, że makro fity  red ukują  zasoby 
pierwiastk ów biogennych  w wodzie, a llelopatycznie od działują  na  glony i są kryjó w­
ką prz ed drap ieżc ą dla zwierząt planktono wych odży wiających się fito planktone m. 
Z licznych już b adań wynika,  że zn aczenie  makrof itów,  jak  i sposó b ich o ddzia ływ a­
nia  na fitoplankton,  r óżn ią się is totnie  w poszczególnych z bio rnikac h, w zależności  
od  str uk tury  gatunkow ej roślin, ich zagęszczenia i rozm ieszczenia.
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Poz nan ie przy czyn zmian  statusu  zbiorn ika  -  prze jścia  ze sta nu  dominac ji fito- 

pla nk ton u do sta nu  domin acj i mak rof itów  i vice versa -  jes t isto tne  nie tylko dla 
zro zumienia przebi egu  procesu eutro fizacji, ale rów nież dla  opracowan ia stra tegi i 
rekultyw acji  na dm iernie  zeu trof izow anych jezior. W pły tkic h jeziorach zazwyczaj 
ogran iczenie do pły wu  pie rwiastk ów b iogennych  z te ren ów otaczających nie jes t wy­
starczające dla popra wy  jakości wody, gdyż ich zasoby w  osadach den nych mogą 
przez d ług i okres znac ząco zasilać toń  wodn ą. Również istn ien ie czynnik ów stab ili­
zujących sprawia , że s tan  mętne j wody  cechu jący  się masow ym rozwojem fitoplan k- 
ton u może się utrzym ywa ć długo , pomimo  ust ąpienia czy nników  eutrofizujących.  
Nie zbędne  stają  się zabiegi prowadzące  do odbudowy  makrofitów, które ustąpiły  
ze zbiorn ika  w p rocesie eutrofizacj i. Rozmai tość  stosowanych w płytkich jeziorac h 
zabiegów reku ltyw acyjnych jest  ogr omna.  Częs to sku tecz na jest  biomanipu lacja, 
a także zabieg i nie  stosowan e w zbiorn ikach głębokich, takie jak  wyp ompow ywa nie 
osadów  dennych , czy też  regulacje  po ziomó w wody.

Prz eds taw ione w tym  artykule  dane wskazują nie  tylko na specyfikę płytkic h 
jezior, ale też na  ogrom ne ich zróżnicow anie  wynikające zarówno z rozm aito ści  
zgr upow ań makrofi tów, zwłaszcza zanurzony ch,  ja k i ze zróżnicow ania  warun ków 
środ owisko wych, tak ich  jak  mo rfome tria  zbiorn ika,  inte nsywno ść falow ania  czy 
str uk tura  osa dów den nyc h. W pły tkic h jez iora ch jest  też większa niż  w głębokich 
rozma itość czy nników  zewn ętrznych ksz tałtując ych  ich str uk turę biotyczn ą. Więk­
sze jes t zna cze nie  zmian klimatycznych  (sku tkującyc h wah aniami poz iom ów wody, 
tem peratury , czy też długością  okresó w zlodzenia ), większe są też s kutki presji  ptac ­
twa  wod neg o. To sprawia,  że obserw uje  się szczególnie duże  różnice w prze bieg u 
pro ces u eut rof izacji w różny ch zbiorn ikach i różn e też muszą  być sposoby rek ult y­
wacj i nad miern ie  zeutrofizowanych p łytk ich  jezior.
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7. Summary

Ma crophy tes  typically form an i mpo rta nt  biotic  comp onent of  shal low lakes. The y 
con sidera bly  inf luence  phys ico-chemical environm ent , troph ic struc tur e a nd  n ut ri ­
ent  cycling. Increasing lake tro phy is man ifes ted  by sign ificant changes in ma crophy te 
cover, biom ass  and  species co mp ositio n with  a very abund an t vegeta tion  and high spe ­
cies richness  at meso-eu tro ph ic sta ge o f eut rop hicatio n. D ur ing the  fur the r eu tro ph i­
cat ion  of  lakes th ere  is usually  a decline of macrophy tes accom panie d by an incre ase  of 
bio mass of  phyto pla nk ton  and  loosely aggregated me taphytonic filamen tous  algae.

Mu ch of  recen t discus sion on eu tro ph ica tio n of  shallow lakes is dire cted at the 
relationship between sub merge d macro phytes and phy top lankton. In the  light of
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the concept of  alternative stable states, at low nutrient concentrations only  the clear 
water state dom inated by macrophytes will be stable, and at hig h nutrient con cen ­
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 prima rily 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 loadin g above the critical level, disturbances from extreme meteorological 
condit ions 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 ef fective restoration of  eutrophic turbid shallow 
lakes. The recolonization rate o f plants differs greatly among lakes. It can be ham ­
pered or delayed due to limited bank of  propagules, sediment resuspension, heavy  
growth  o f 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 protect ion of  germinating ones against  unfavorable demands.

(wpłynął: 3 paźdz iernika 2007 r.)


