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1. Wstep

Od mniej wigce) pigciu lat trwa w literaturze ozywiona dyskusja na temat
powszechnosci odzywiania si¢ zwierzat bezkrggowych makrofitami stodkowodnymi
oraz skali tego zjawiska. Zjadanie makrofitow przez krggowce, na przykiad ryby
(Prejs 1984, Braband 1985, Araujo-Lima 1 in. 1986), ptaki wodne
(Borowiec 1975, Smith 1982) 1 ssaki (Campbell 1 Irvine 1977) jest
lepiej udokumentowane 1 nie budzi kontrowersji. Wedlug wielu autoréw (m.in.
Lodge 1991, Newman 1991,Jacobsen 1Sand-Jensen 1992) znaczacy
wplyw na podejscie badaczy do troficznych zaleznosci migedzy makrofitami
wodnymi a zasiedlajacymi je organizmami wywarlo stwierdzenie Shelforda
(1918), cytowane pozniej w wielu, takze wspotczesnych podrecznikach ekologii.
Mowi ono, ze ,,wszystkie wieksze rosliny wodne” mozna by wymieni¢ na struktury
szklane podobnego im ksztaftu 1 mikrorzezby powierzchni bez wigkszego wpltywu na
interakcje troficzne zachodzace w ekosystemie. Tym samym poddawato w
watpliwos¢ znaczenie tkanek makrofitbw wodnych jako pokarmu zwierzat
bezkregowych, a jednoczesnie dawalo podstawe do twierdzenia, ze z kolei rola
bezkrggowcow w ksztattowaniu biomasy makrofitow jest niewielka (Wetzel
1983, Jeffries iMills 1990, Moss 1993).

Zwolennicy przeciwnego 1 od niedawna lansowanego pogladu o duzym
znaczeniu bezkrggowcOw jako konsumentéw makrofitéw stodkowodnych
(Sheldon 1987, Lodge 1991, Sand-Jensen 1 Madsen 1989,
Jacobsen 1Sand-Jensen 1992), opieraja swoje wnioskowanie na badaniach
nad nielicznymi gatunkami roslinozercow zjadajacych makrofity w duzych ilosciach
(Van der Velde 11n. 1982, Wallace 1O'Hop 1985, Sheldon 1987),
ewentualnie na obserwowanych w terenie uszkodzeniach makrofitow (Urban
1975, G. J. Soszka 1975a, Sand-Jensen 1 Madsen 1989, Jacobsen 1
Sand-Jensen 1992). Uszkodzenia te przypisuja zerowaniu bezkregowcow, nie
popierajac jednak swego wnioskowania odpowiednimi badaniami. Nie wspominaja
przy tym o licznych pracach dotyczacych wielkosci racji pokarmowych 1 zawartosci
przewodow pokarmowych bezkregowcow. Uczynil to tylko Newman (1991),
ktory cytujac m.in. prace G. J. Soszki (1975a) znalazt si¢ jednak w klopocie. Z
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jednej strony bowiem Soszka dostarczyl dowodow przeciwko powszechnosci
zjadania makofitow (analizy przewodéw pokarmowych), a z drugiej — stwierdzone
przez niego powazne uszkodzenia makrofitow wodnych swiadczyty o powszechnym
zerowaniu na nich bezkregowcow. Wyniki prac G. J. Soszki (1975a), z
wynikajaca z nich sprzeczno$cia, sa jak gdyby egzemplifikacja obecnego stanu
wiedzy i pogladow na zjawisko zerowania bezkrggowcow na makrofitach.

Celem niniejszego artykutu jest proba wyjasnienia tej, moim zdaniem pozornej
tylko, sprzecznosci. Swoje rozwazania ograniczg do zerowania bezkrggowcow
roslinozernych na makrofitach zanurzonych i o lisciach plywajacych. Pojecie
makrofity” jest tu uzyte w odniesieniu zarébwno do roslin naczyniowych, jak i do
makroskopowych glonéw nalezacych m.in. do zielenic (Zmudzinski i
Peczalska 1984). Nie bede przedstawial historii badan i ksztaltowania sig
pogladow na problem zjadania makrofitow przez bezkregowce, gdyz zagadnienia te
zostaly wyczerpujaco opisane przez Lodge'a(1991) i Newmana (1991).

2. Udzial makrofitow w pokarmie roslinozercow

Z analiz zawarto$ci przewodéw pokarmowych bezkregowcow wynika, ze udzial
tkanek makrofitow w pokarmie jest niewielki i z reguly nie przekracza 5-10%
zjedzonego pokarmu (G. J. Soszka 1975a, Otto i Swensson 1981, van
der Welde i van der Heijden 1985 Kornijow 1 in. 1990). Na
sporadyczne zjadanie przez roslinozercow zywych makrofitow a takze glonow
nitkowatych wskazuja rowniez eksperymenty laboratoryjne majace na celu
okreslenie dobowych racji pokarmowych (Brown 1960, Grahame 1973,
Marcus i in. 1978, Benke i Wallace 1980, Kotodziejczyk 1
Martynuska 1980, Smock i Harlowe 1983, Suren 1 Lake 1989,
Kornijow i in. w druku). Nawet minujace larwy ochotkowatych nie zawsze
odzywiaja si¢ zywa lub martwa tkanka roslinng (Gripekoven 1914,
Thienemann 1954), lecz czesto, zasiedlajac wydrazone przez siebie kanaty
odfiltrowuja pokarm z toni wodnej (Berg 1949, Walshe 1951), badz zeskrobuja
peryfiton z powierzchni roslin, okresowo opuszczajac miny (H. Soszka 1974).
Zywe tkanki roslinne sa chetnie zjadane, a nawet preferowane, tylko przez pewne
Slimaki [np. Lymnaea stagnalis (L.)], larwy motyli [Nymphula nymphaeata L. |
Cataclysta lemnata (L.)], niektore larwy ochotkowatych [np. Cricotopus trifasciatus
(Mg.) i C. brevipalpis K.] i chruscikow (Phryganea grandis L.) oraz pewne larwy 1
postacie doroste chrzaszczy [np. Pyrrhalta nymphaeae (L.)] (Thienemann 1954,
Kotodziejczyk 1984, G. J. Soszka 1975a, Lamberti 1 Moore 1984,
Engel 1985, Wallace i O'Hop 1985, van der Velde i van der
Heijden 1985, Pinder 1992). Mozna takze wspomnie¢ o wykorzystaniu bardzo
efektywnych ro$linozercow, gltownie larw owadéw do kontroli zagegszczenia
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zywiotowo rozwijajacych si¢ obcych gatunkéw makrofitdw wodnych, przede
wszystkim w Ameryce i Australii (Andres 1 Bennet 1975, Bennet 1977,
Room 1in. 1989, Nichols 1991).

Przytoczone powyzej przyklady stanowia raczej wyjatki od reguly, ze makrofity
w ekosystemach stodkowodnych nie stanowia podstawy diety bezkrggowcow
roslinozernych. Ich gtéwnym pokarmem sg raczej peryfitonowe glony, bakterie 1
detrytus (H. Soszka 1974, G.J. Soszka 1975a, Lamberti iMoore 1984,
Bronmark 1985, 1989). Uzupelnieniem tej tezy jest stwierdzenie Wetzela
(1983) i Mossa (1993), ze roslinozercy w ekosystemach stodkowodnych zjadajq
nie wiecej niz 0,5-10% rocznej produkcji makrofitow, za§ pozostala jej czgsC
wchodzi do obiegu materii w postaci detrytusu. Ten ostatni powstaje giéwnie z
obumartych makrofitow, ktore sa znacznie che¢tniej zjadane przez roslinozercow
anizeli zywe (Marcus iin. 1978, Smock i Harlowe 1983, van der
Velde i van der Heijden 1985, Poovachiranon iin. 1986, Suren 1
Lake 1989, Newman iin. 1990, Kornijow i in. w druku). Przyczyng tego
jest obecnos¢ fatwo strawnych 1 bogatych w biatko bakterii 1 grzybow
zwiekszajacych wartos¢ pokarmowa rozkladajacych si¢ makrofitow. Ponadto w
makrofitach rozkladajacych si¢ stezenie chemicznych substancji obronnych jest
znacznie mniejsze, gdyz szybko wydostaja si¢ one poprzez uszkodzone blony
komorek badz tez ulegaja dezaktywacji(Howard-Williams iDavies 1978,
Suren 1989, Newman 1in. 1990, Newman 1991).

3. Dlaczego tkanki zywych makrofitow
wodnych moga bezkregowcom nie smakowac?

Wsrdd  czynnikdéw, ktore moglyby by¢ przyczyng malej atrakcyjnosci
pokarmowej makrofitow jako najbardziej prawdopodobne wymieniano: niska
zawartos¢ biatek (Hutchinson 1975, Mattson 1980), twarde sciany
celulozowe (w poréwnaniu z glonami) (Gregory 1983) i obecnos¢ chemicznych
substancji obronnych (Ostrofsky i1 Zettler 1986, Newman 1 in. 1990).
Wielu autorow prezentuje poglady przeciwne. Ich zdaniem, zawartos¢ celulozy w
makrofitach wodnych nie jest duza (Boyd 1969, Ostrofsky i1 Zettler 1986,
Suren 1989), a w kazdym razie jest mniejsza niz w glonach nitkowatych
(Lamberti i Moore 1984). Natomiast koncentracje azotu Swiadczacego o
zawartosci biatek sa w makrofitach wodnych podobne, a czgsto nawet wyzsze niz w
glonach czy roslinach ladowych (Otto i Swensson 1981, Wallace 1
O'Hop 1985, Lodge 1991, Newman 1991, Kornijow 1 in. w druku). O
duzej wartosci pokarmowej makrofitdw zanurzonych moze swiadczy¢ ich wysoki
wspolczynnik przyswajalnosci przez bezkregowce, nierzadko wyzszy anizeli tych
samych roslin w stanie rozkladu (Suren 1 Lake 1989, Kornijéw 1 in. w
druku).
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Powyzsze fakty sugeruja, ze zwierze¢ta zjadaja niechetnie makrofity nie ze
wzgledu na ich malg wartos¢ odzywcza, ale z powodu zawartych w nich
chemicznych substancji obronnych, ktore sprawiaja, ze rosliny sa niesmaczne,
trudne do strawienia lub toksyczne (Otto 1 Swensson 1981, Mattson 1980,
Andrewartha iBirch 1986,Poovachiranon i1in. 1986, Newman 1iin.
1990). Wsrod tych substancji, do ktorych naleza m.in. taniny, alkaloidy, glikozydy,
kumaryny 1 nikotyna, najbardziej efektywnie dziatajg fenole (Lodge 1991). Ich
pochodzenie nie musi by¢ bezposrednio zwiazane z reakcja obronna rosliny na
zjadanie (Andrewartha 1 Birch 1986, Haukioja 1990); moga one
stanowi¢ po prostu uboczne produkty (,by-products”) przemiany materi
makrofitow.

Bezposrednich dowoddow na powszechnos¢ wystepowania chemicznych
substancji obronnych jest jak dotychczas niewiele. Niemniej stwierdzono ich
obecnos¢ zardwno w naczyniowych roslinach wodnych (McClure 1970, Su 11n.
1973, Ostrofsky i Zettler 1986, Newman 1in. 1990), jak tez w niektérych
zielenicach 1 brunatnicach (Lalonde 11in. 1979, Van Alstyne 1988).

Stezenia substanc)i obronnych w poszczegolnych czgsciach makrofitow moga si¢
znacznie roznic, co moze zaleze¢ m.in. od ich wieku i1 pelnionych przez nie funkcji
(Andrewartha i Birch 1986). Wreszcie sktad chemiczny i ste¢zenia substanc;ji
obronnych sa charakterystyczne dla poszczeg6inych gatunkéw makrofitow (Les i
Sheridan 1990). Istnieje hipoteza, ze zalezg one od tempa ich wzrostu 1 dtugosci
zycia, zdolnosci odnawiania uszkadzanych tkanek 1 prawdopodobienstwa zetknigcia
si¢ z roslinozerca (Feeny 1976, Rhoades 1 Cates 1976). Makrofity szybko
rosnace, jednoroczne, nie wytwarzaja duzych ilosci metabolicznie ,,kosztownych”
chemicznych substancji odstraszajacych, ale bronig si¢ ,tanimi w produkcji”
alkaloidami. Ich dzialanie polega glownie na utrudnieniu trawienia pobranego
pokarmu. Makrofity wieloletnie 1 wolno rosnace, ktorych kontakt z roslinozercami
jest bardzo prawdopodobny, wytwarzaja ogdlnie toksyczne, ,.kosztowne” zwiazki
obronne (polifenole, taniny).

Wedlug innej, podobnej koncepcji, 1los¢ wytwarzanych chemicznych substancji
obronnych zalezy od zyznosci siedliska zaymowanego przez makrofity (Coley 11n.
1985). Substancje te w duzych ilosciach produkowane sg glownie przez makrofity
wystepujace w siedliskach ubogich, o ograniczonych zasobach zwigzkow
biogennych. W takich warunkach rosliny rosng powoli, a wytworzone przez nie
tkanki sg ,,warte” obrony 1 wysokich kosztow produkcji substancji obronnych.

Powyzsze koncepcje cierpia m.in. na brak precyzyjnej definicji kosztow
wytwarzania chemicznych substancji obronnych 1 metod mierzenia efektywnosci ich
dziatania. Niemniej sg juz pierwsze przestanki, by uzna¢ przynajmniej niektére ich
zatozenia za stuszne. Okazalo si¢ na przyktad, ze te same gatunki makrofitéw, ale
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rosnace w roznych zbiornikach wodnych moga by¢ mniej lub bardziej narazone na
presje roslinozercow. Przypisuje si¢ to zréznicowanym st¢zeniom fenoli w tkankach
makrofitéw (Knight 1991).

Najbardziej podatne na zjadanie sq szybko rosnace rdestnice (G. J. Soszka
1975a, Lodge 1991, Newman 1991,Jacobsen 1Sand-Jensen 1992), z
reguly zasiedlajace wody zyzne. Zdaniem Jacobsena 1 Sand-Jensena
(1992) nie wiaze si¢ to jednak ze stg¢zeniem substancji obronnych, ktore w
rdestnicach jest podobne jak w innych elodeidach. Moze natomiast wynikac z faktu,
ze w przeciwienstwie do wielu innych gatunkéw o ziemno-wodnym charakterze,
rdestnice sg wysoko wyspecjalizowanymi hydrofitami, co ma wplyw na strukture
(,.,texture”) 1 sktad chemiczny ich tkanek, a tym samym na ich wigksza atrakcyjnosc
pokarmowa dla roslinozercow.

Przypuszcza si¢ tez, ze wytwarzanie takich substancji obronnych jak fenole
flawonowe jest reakcja obronng na promieniowanie ultrafioletowe (Les 1
Sheridan 1990). Liscie rdestnic znajdujq si¢ na ogot tuz pod powierzchnig wody
I dlatego nie musza produkowaé fenoli w znacznych ilosciach. Stgzenie tych
zwigzkow jest w nich rzeczywiscie nizsze niz w roslinach wynurzonych (Kerfoot
1988, cytatzaLod ge 1991). Nie thumaczy to jednak, dlaczego rdestnice sa chetnie;
zjadane niz inne elodeidy, jak na przyktad moczarka, rogatek czy wywtocznik.

Wysuwana jest takze hipoteza istnienia mechanizmu indukowania chemicznych
zwiazkOw obronnych, poznanego wczesniej u roslin ladowych (m.in. Haukioja »
1990). Przypuszczalnie ciagla produkcja zwigzkéw obronnych jest bardzo
kosztowna metabolicznie. Rosliny zawieraja wigc nie gotowe zwiazki, lecz
substancje bgdace ich prekursorami. Te ostatnie sq uaktywniane 1 przeksztalcane w
substancje obronne dopiero w czasie mechanicznego uszkadzania tkanki (tzw.
sinduced plant defence”). Istnienie tego zjawiska zostalo udowodnione
eksperymentalnie zarowno dla glonéw (Van Alstyne 1988), jak 1
naczyniowych roslin wodnych (Jeffries 1990).

Trzeba tez wspomnie€ o tym, ze niektérzy badacze w ogdle neguja wystgpowanie
obronnych substancji chemicznych w wielu gatunkach makrofitéw wodnych
(Sheldon 1987). Wedlug innych badan alkaloidy nie wplywaja na konsumpcj¢
makrofitow, jak to wykazano na przyktadzie odzywiania si¢ skorupiaka Orconectes
virilis (Chambers 1 1n. 1991). Zjawisko to dobrze znane jest w ekosystemach
ladowych, gdzie zwiazane jest z ,nabyciem” przez roslinozercow na drodze
ewolucyjnej behawioralnych lub biochemicznych sposobow radzenia sobie z
substancjami obronnymi (Andrewartha 1 Birch 1986). W skrajnych
przypadkach zwierzeta moga nawet odbieraé substancje obronne jako wabiace,
korzystajac z mniejszej konkurencji o pokarm. Zjawisko to prowadzi zwykle do
monofagii.
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Podsumowujac fakty przedstawione w ostatnich dwu rozdzialach mozna
stwierdzi€, ze rola makrofitdw w odzywianiu si¢ roslinozercoOw jest nieznaczna, a
gldwng tego przyczyna sa zawarte w makrofitach chemiczne substancje obronne.
Argumenty te byly podstawa dominujacego do niedawna pogladu, ze z kolei rola
roslinozercow w ksztaltowaniu biomasy makrofitow jest niewielka. Temu jednak
przecza wyniki badan oddziatywania roslinozercow na makrofity w skali catych
ekosystemow.

4. Badania roli roslinozercow w skali ekosystemu

[losciowe badania nad wptywem calych populacji czy zespotow roslinozercow na
zbiorowiska makrofitow stodkowodnych oraz obserwacje nad ich uszkodzeniami
rozpoczeto juz w latach 70. (Urban 1975, G. J. Soszka 1975a, van der
Velde iin. 1982). Baczniejsza uwage na wyniki tych prac zwrocono po ukazaniu
si¢ publikacji Sheldon (1987). Autorka ta najpierw w trakcie badan
laboratoryjnych stwierdzita intensywne zjadanie zywych tkanek kilkunastu
gatunkow makrofitow zanurzonych przez kilka gatunkoéw slimakow, a nastepnie w
wyniku eksperymentow terenowych wykazata istotny wplyw tych slimakow na
bogactwo gatunkowe oraz struktur¢ dominacji 1 biomase roslin. Pracg te¢ skrytykowatl
Bronmark (1990) stwierdzajac, ze eksperyment zostal przeprowadzony w
warunkach dalekich od naturalnych. Wedlug niego blgdem byto m.in. podawanie

¢ Slimakom jako pokarmu mtodych pedow rogatka, nie porosnigtych peryfitonem,
ktorym slimaki normalnie si¢ odzywiajq. Dlugi czas trwania eksperymentu (10 dni)
powodowal, ze slimaki z braku peryfitonu zmuszone byly zjada¢ makrofity.
Niemniej jednak tezy zawarte w pracy Sheldon (1987) zostaly wkrotce poparte
wstepnym doniesieniem Sand-Jensena 1 Madsena (1989), a nastgpnie
znacznie  lepiej  udokumentowanym  opracowaniem Jacobsena i
Sand-Jensena (1992). Prowadzili oni ekstensywne badania nad uszkodzeniami
makrofitow w rzekach i jeziorach dunskich. Uszkodzenia te (1,0-26,3% powierzchni
lisci) przypisuja dzialalnosci roslinozercoOw 1 uwazaja, ze nie ma powodu, dla
ktorego makrofity wodne miatyby by¢ zjadane przez roslinozercow w mniejszym
stopniu niz to si¢ dzieje w przypadku roslin ladowych. Podobne poglady prezentuje
Lodge (1991). Wedlug niego dotychczasowe poparcie dla ide1 Shelforda wynika
raczej z braku badan, a nie z rzetelnej i krytycznej oceny przedstawianych dowodow.

Jak wida¢ z powyzszego, rozwazania nad rola roslinozercow w skali catych
ekosystemOow opierajg si¢ przede wszystkim na obserwacjach uszkodzen
makrofitow. Te jednak nie zawsze sa wynikiem aktywnosci pokarmowe;j
bezkregowcow. Moga by¢ bowiem zwigzane na przykiad z budowa domkow larw
motyli i chruscikow. Ponadto zwierzeta odzywiajac si¢ makrofitami, czgsto znacznie
wigcej ich niszcza anizeli zjadaja (Lodge 1 Lorman 1987). Konieczne jest wigc
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dokonanie oceny wielkosci biomasy makrofitow zjadanych przez roslinozercéw w
danym zbiorniku wodnym.

S. Proba ilosciowej oceny konsumpcji
makrofitow wodnych w skali ekosystemu

Ze wzgledu na brak odpowiednich przykltadow w literaturze ocene taka
przeprowadzitem dysponujac danymi dotyczacymi odzywiania si¢ dominujacych
bezkregowcow oraz zageszczenia zwierzat 1 biomasy elodeidow z matego jeziora
Zwemlust (powierzchnia 1,5 ha, glebokos¢ maksymalna 2,5 m) w Holandii
(Kornijow 11n. 1990, Ozimek 1 in. 1990, Kornijow i Gulati 1992,
Kornijow 1 in. w druku). W przewodach pokarmowych dominujacych
bezkrggowcow swieze makrofity stanowity nie wigcej niz 5% sktadu pokarmu. Dla
niektorych z nich (Lymnaea peregra L., Asellus meridianus Racov. i
Endochironomus albipennis Meig.), stosujac metode izotopowa '4C, okreslono
dobowe racje pokarmowe. Jako pokarm podawano swieze pedy moczarki Elodea
nuttallii (Planch.). Racje dobowe stanowily srednio ok. 15% masy ciala zwierzat.
Przyjalem zatozenie, ze racje pokarmowe pozostatych roslinozercow, wobec bardzo
zblizonego udzialu zywych makrofitéw w ich tresci pokarmowej, sg takie same. Przy
uwzglednieniu biomasy E. nuttallii ($rednio 56 g s.m. m™%), biomasy zasiedlajacych
ja zwierzat roslinozernych (989 mg s.m. x 100 g s.m. roél.”!) i ich racji
pokarmowych okazuje si¢, ze w ciggu 4 miesigcy sezonu wegetacyjnego sa one w
stanie skonsumowac srednio ok. 7,3 + 4,7% (wartos¢ $rednia * odchylenie
standardowe) biomasy roslin w jeziorze.

Rola bezkrggowcow roslinozernych jest niewatpliwie znacznie wigksza jako
konsumentow rozktadajacych si¢ makrofitéw. Dobowe racje pokarmowe zwierzat
wzrastajag wtedy bowiem srednio 10-krotnie (Kornijow 1 in. w druku), a
roztozone rosliny stanowia co najmniej 65% skladu tresci pokarmowe]
(Kornijoéw i1in. 1990). Na zjedzenie catej biomasy E. nuttallii rozktadajacej sie w
jeziorze Zwemlust wystarcza ok. 50 dni. Prawdopodobnie wiec, zwlaszcza na etapie
jesiennego rozktadu makrofitow, ich rola jako bazy pokarmowej, jak réwniez rola
bezkrggowcow jako ich konsumentow jest ogromna. Zapewne jest to jedna z
przyczyn istnienia dodatniej zaleznosci miedzy zaggszczeniem wiekszosci
bezkrggowcow w litoralu jezior a biomasa wystepujacych tam makrofitow
(Kornijow 1 Kairesalo 1994).

W sposob podobny do przedstawionego powyzej dokonalem proby oszacowania
ilosci zjadanej przez roslinozercow tkanki Elodea sp. w innych jeziorach,
mianowicie w Pédjdrvi (Finlandia), Little Mere (Cheshire Meres, Anglia) i trzech
Jeziorach feczynsko-wlodawskich (Piaseczno, Zaglgbocze i Bikcze). W jeziorach
Paajarvi 1 Little Mere procent biomasy zjadanych makrofitow byt co najmniej
2-krotnie wigkszy od stwierdzonego w jeziorze Zwemlust i wynosit odpowiednio
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203 + 7.4 1 16,4 + 8,1%, natomiast w jeziorach polskich byl znacznie mniejszy
(odpowiednio 2,5 £ 0,8, 2,8 + 1,1 15,7 £2,1%).

Stosunkowo duze roznice pomiedzy jeziorami pod wzgledem biomasy
makrofitébw zjadanych przez roslinozercow moga wynika¢ z roznych przyczyn.
Jedna z nich moglty byé inne, gtowne zrodia pokarmu w postaci detrytusu i
peryfitonu. Ich dostepno$¢ z jednej strony mogta okreslac zageszczenia zwierzat, a z
drugiej — wplywaé na ,konieczno$¢” zjadania mniej atrakcyjnych pokarmowo
makrofitow. Warto tez zauwazy¢, ze najwigksza presja roslinozercow na Elodea sp.
miala miejsce w jeziorach Padjirvi, Little Mere i Zwemlust, ktore przez wiele lat
byly zasilane $ciekami i przynajmniej ich strefy litoralu zostaty silnie
zeutrofizowane. W jeziorach polskich biomasa zjadanych makrofitow byta
najwicksza w eutroficznym jeziorze Bikcze, a najmniejsza w najmnie]
zeutrofizowanym jeziorze Piaseczno. Sugeruje to pewien zwigzek migdzy trofia
zbiornika a presja roslinozercow.

6. Dyskusja, czyli skad tyle nieporozumien?

Wydaje si¢, ze obserwowana w literaturze rozbieznosc pogladéw na temat roli
roslinozercow w zbiornikach wodnych wynika z zestawienia dwu, pozornie
sprzecznych ze soba faktow: 1. udzial makrofitow w pokarmie wigkszosci
roslinozercow jest z reguly niewielki, 2. wystgpuja znaczne uszkodzenia makrofitow
w zbiornikach wodnych. Pozorny brak zwiazku przyczynowego migdzy nimi bierze
sie stad, ze dotychczasowe badania nad odzywianiem si¢ roslinozernych
bezkregowcodw nie uwzglednialy ich zageszczen, a wige globalnie znaczace) presji. Z
zaprezentowanych przeze mnie przykladow wynika, ze pomimo matego udziatu
tkanek makrofitow w pokarmie roslinozercow (na ogét ponizej 5%), ich presja
pokarmowa, wiasnie ze wzgledu na duze zaggszczenia moze byC znaczna,
prowadzac do ubytku od 2,5 do 20,3% biomasy Elodea sp. Wartosc ta jest bardzo
zblizona do oceny ubytkow powierzchni makrofitéw w rzekach i jeziorach dunskich
(1,0-26,3%; Jacobsen iSand-Jensen 1992). Wyniki te moga wigc stanowic
potwierdzenie przypuszczen, ze obserwowane przez wielu badaczy znaczne
uszkodzenia makrofitow moga by¢ faktycznie skutkiem zjadania ich przez
roslinozercow. Tym samym niniejsza praca dostarcza Kkolejnego argumentu
zwolennikom pogladu o znacznej skali roslinozernosci w wodach stodkich.

Brak uwzglednienia zageszczen bezkrggowcow stat si¢ takze powodem pozorne;
sprzecznosci wynikow uzyskanych przez G. J. Soszk ¢ (1975a). Jak wspomniatem
we wstepie, autor ten wykazal niewielki udzial makrofitow w pokarmie
bezkregowcow, a jednoczesnie bardzo duze (do 65%) — na co zwrocili uwagg takze
Jacobsen i Sand-Jensen (1992) — ubytki lisci niektorych makrofitow,
glownie z rodzaju Potamogeton. Tak duza presja roslinozercow staje si¢ zrozumiata,
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jesli si¢ uwzgledni ich zaggszczenia, o ktorych G. J. Soszka (1975b) pisze w
oddzielnej pracy. Byly one wyjatkowo wysokie, nawet kilkadziesiat razy wieksze
niz na tych samych makrofitach np. w jeziorach feczynsko-wlodawskich
(Kornijéw 1989).

Rozpatrujac wplyw roslinozercéw na ksztaltowanie si¢ biomasy makrofitow w
zbiornikach stodkowodnych, winno si¢ mie¢ na uwadze réwniez posrednie ujemne
skutki uszkodzenia rosliny dla jej dalszego rozwoju osobniczego. Moga one byé
znaczne, zwilaszcza w przypadku uszkodzen merystemoéw oraz utatwionych infekcji
bakteryjnych 1 grzybowych (Lodge 1991).

Mowiac o skutkach posrednich, nalezy wspomnie¢ o przynajmniej niektérych
aspektach aktywnosci roslinozercéw, ktore okazuja sie dla makrofitow korzystne.
Chodzi tu o sukcesywne zjadanie w czasie catego sezonu wegetacyjnego gnijacych
tkanek makrofitow, a takze o usuwanie detrytusu i glonéw peryfitonowych z
powierzchni zdrowych lisci. W ten sposob roslinozercy pelnia role sanitarna
(Belsky 1986), a ponadto utatwiajag makrofitom dostep do $wiatta i zwiazkdéw
biogennych (Bronmark 1985, 1989, Underwood i in. 1992). Pule tych
ostatnich moga znacznie wzbogaca¢ wydaliny i fekalia roslinozercow (Miura i in.
1976). Ich znaczenie dla makrofitow, ze wgledu na zbyt szybkie rozcieficzanie lub
deponowanie w osadach dennych, kwestionuje Lodge (1991).

Glony peryfitonowe zjadane sa wybiorczo, przy czym tylko cze$é z nich jest
trawiona. Pozostate przechodza przez przewody pokarmowe zywe, a nawet zasilone
w sole pokarmowe. W Swietle tych faktow relacje miedzy roslinozercami,
makrofitami 1 peryfitonem sa na tyle istotne dla calego uktadu, ze okreslane sa przez
Underwood 1 in. (1992) mianem wrgcz mutualistycznych. Zupelnie inaczej
problem ten widzi Belsky (1986). Jego zdaniem, korzystanie przez glony ze
zw1azkow biogennych w przewodach pokarmowych zwierzat jest przykladem
pasozytnictwa.

Obustronnie korzystne relacje migdzy rosling a roslinozerca znacznie wczesnie;
zauwazono w ekosystemach ladowych (m.in. Mattson i Addy 1975,0Owen i
Wiegert 1976). Traktowane byly one jako wyraz wzajemnych ewolucyjnych
przystosowan, w ktorych obydwaj partnerzy uzyskuja korzysci. W przypadku roslin
miaty one polega¢ m.in. na zwigkszonym wzroscie (,,compensatory growth”) pod
wplywem zgryzania. Dokonany jednak pdzniej przez Belsky'ego (1986)
przeglad badan w tej dziedzinie nie potwierdza trafnosci takiego podejscia. Zdaniem
tego autora adaptacje roslin do ich zgryzania przez ro$linozercOw maja racze;
podioze antagonistyczne, a ich rezultatem jest m.in. obnizona wartos$¢ odzywcza
tkanek roslin, wigksze w nich zawartosci krzemiandw i ostre brzegi lisci.

Na temat poréwnania srodowisk wodnego z ladowym istnieje bardzo bogata
literatura. Tylko nieliczne prace uwzgledniaja jednak aspekt zaleznosci pomigdzy
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ro$linozercami a roslinami naczyniowymi w obydwu srodowiskach (Belsky
1986, Jeffries i Mills 1990, Newman 1991, Jacobsen 1
Sand-Jensen 1992). Problem ten odbiega od tematu niniejszego artykutu.
Dlatego tez ogranicze si¢ do wskazania tylko niektorych, ale moim zdaniem bardzo
istotnych prawidlowosci majacych miejsce w strefie klimatu umiarkowanego.

W sérodowiskach wodnych, w przeciwienstwie do ladowych, skfad gatunkowy
ro$linozercow na ogdét nie zalezy od zasiedlanego przez nie gatunku rosliny (m.in. G.
J.Soszka 1975a, Kotodziejczyk 1984, Kornijow 1989, Kornijow 1
in. 1990, Newman 1991). Roslinozercy wodni nie sa bowiem z reguly
wyspecjalizowani w zjadaniu okreslonych gatunkéw makrofitow, ich oddzielnych
organéw badz tkanek (Newman 1991). Pod tym wzglgdem makrofity
stodkowodne stanowia bardzo uboga nisze¢ pokarmowa (,,a very empty food niche’;
Jeffries 1990). Detrytus i peryfiton (gtdéwny pokarm roslinozercow), pokrywajace
powierzchnie makrofitow sprawiaja jednak, ze bezkregowce wystepuja na nich w
relatywnie bardzo wysokich zaggszczeniach (przecigtnie 200-3000 osobn. x 100 g
m.m. ro$lin"!: G. J. Soszka 1975a, Engel 1985, Kornijow 1989). Sa one
dziesiatki, a nawet setki razy wyzsze od zageszczen bezkrggowych roslinozercow na
ladzie (Tischler 1955, Brauns 1975). Dlatego tez, pomimo faktu, ze na
przecietnego roslinozerce w ekosystemach wodnych przypada znacznie mnie)
zjedzonej biomasy makrofitow niz na ladzie, to — jak ostatnio postuluja niektorzy
badacze (Sand-Jensen i Madsen 1989, Jacobsen i Sand-Madsen
1992) — wielko$¢ oddzialywania ro$linozercow na makrofity w skali catych

ekosysteméw w obydwu srodowiskach jest podobna.
Udzial pozeranych makrofitow w srodowiskach stodkowodnych moze

przekraczaé 20% (m.in. G. J. Soszka 1975a, Jacobsen 1 Sand-Jensen
1992 oraz wyniki przedstawione w niniejszym artykule). W ekosystemach ladowych
bezposrednia konsumpcja wyprodukowanej biomasy roslin oceniana jest Srednio na
10-20% (Remmert 1985). Na przykiad ubytki lisci w lasach na skutek zerowania
owadow okreslonona 3-17% (Landsberg iOhmart 1989).

Podsumowujac mozna stwierdzi¢, ze presja pokarmowa roslinozercow
bezkregowych w obydwu typach srodowisk jest podobna, natomiast jej mechanizmy
sq odmienne.
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Summary

Both analyses of gut contents of invertebrate herbivores (e.g. G. J. Soszka 1975a, Otto and
Swensson 1981, Marcus etal 1978, Kornijéw et al. 1990) and experiments investigating
plant consumption by grazers (M arcus etal. 1978, Kotodziejczyk andMartynuska 1980,
Smock and Harlowe 1983, Suren and Lake 1989, Kornijow etal. in press) indicate that
freshwater macrophytes are eaten little. The best documented reasons for this are chemical defence
substances (Su et al. 1973, Ostrofsky and Zettler 1986, Newman et al. 1990), or their
precursors which become active only after the plant is injured, e.g. by handling during grazing (van
Alstyne 1988, Jeffries 1990). All these facts seemed to confirm a traditionally established view
by Shelford (1918) that the role of fresh macrophytic tissue in feeding of invertebrates is negligible,
and consequently, that the role of the latter in structuring communities of freshwater macrophytes is of
little importance.

However, some publications, and in particular recent ones reporting remarkable losses of
macrophyte leaf area in the field (which were attributed to invertebrate herbivores), gave grounds to
create the opposite view. It says that grazing on macrophytes by invertebrate herbivores is common and
their effect on communities of freshwater macrophytes is not less than in terrestrial ecosystems
(Sheldon 1987, Sand-Jensen and Madsen 1989, Lodge 1991, Jacobsen and
Sand-Jensen 1992).

The polarization of the opinions on commonness and magnitude of herbivory on freshwater
macrophytes resulted from the fact that until now densities of herbivores, and, consequently, their
grazing effect in an ecosystem scale have not been taken into account. In order to fulfill this gap I
estimated the influence of herbivores on the biomass of Elodea sp. in six European lakes (Zwemlust —
The Netherlands, Péddjarvi — Finland, Little Mere — England, and Piaseczno, Zagl¢bocze and Bikcze —
Poland). Calculations based on the known biomass of Elodea sp., food rations and densities of
invertebrates associated with the plant (Ozimek et al. 1990, Kornijow and Gulati 1992,
Kornijow and Kairesalo 1994, Kornijéw et al. in press, and unpublished own data). It
turned out that invertebrates consumed from 2.5 to 20.3% of the plant biomass during 4 months of
growing season. These values are very close to those given by Jacobsen and Sand-Jensen
(1992) (1.0-26.3%) from Danish water bodies and correspond to those found in terrestrial habitats, for
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example Remmert (1985) estimated losses of 10-20%. The role of invertebrate herbivores in the
lakes is probably much higher as consumers of decaying macrophytes, because the consumption rate of
the animals then increases on avcﬁge ten times (Kornijow et al. in press). Thus, the discrepancy
between the two contrasting views in fact does not exist and clearly disapears if densities of invertebrate
herbivores are taken into consideration.

Indirect effects of tissue damage, e.g. connected with infection and inhibition of growth (Lodge
1991) might be very important, too. However, the indirect effects of grazing can also be positive to
macrophytes (e.g. as a result of eating decaying tisue and removing detritus and periphyton from the
surface of plants) (Bronmark 1985,1989,Underwood etal. 1992).

While comparing herbivory in freshwater and terrestrial habitats of the temperate climate it was
noticed that in contrast to the situation on land, freshwater invertebrates are seldom specialised in
grazing particular macrophytes, their organs or type of tissue (Ne wman 1991). In addition, tissues of
freshwater macrophytes constitute only a negligible part of food of invertebrate herbivores. However,
because densities of freshwater herbivores (H. Soszka 1974, G.J. Soszka 1975a, Engel 1985,
Kornijow 1989) are tens or even hundreds of time higher than it has been reported for terrestrial
invertebrate herbivores (Tischler 1955, Brauns 1975), the magnitude of herbivory in freshwater
and terrestrial habitats is similar, though the mechanisms differ.

(wplyne¢lo: 14 11 1994 1))



