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1. Wstep

Liczne bezkregowce zasiedlaja makrofity w zbiornikach wodnych 1
wykorzystuja je jako miejsce bytowania, zerowania 1/lub rozrodu. Wszystkie,
choé w rézny sposdb, oddziatuja na zasiedlane rosliny. Zerujace na makrofitach
zwierzg¢ta, w odroznieniu od konsumentow fitoplanktonu, najczescie) nie
zabijaja roslin, a tylko je uszkadzaja. Uszkodzona roslina moze kontynuowac
wzrost z rozng intensywnosciag w zaleznosci od rodzaju 1 skali uszkodzen.
Zwierzeta moga tez stymulowaé wzrost makrofitow, m.in. przez usuwanie z ich
powierzchni peryfitonu ograniczajacego dostgp Swiatta 1 soli mineralnych oraz
przez uzyznianie sSrodowiska (wydalanie mineralnych form azotu 1 fosforu).

Badania nad zlozonymi relacjami roslina-roslinozerca odnosza si¢ w
wiekszosci do organizmow ladowych. Z badan srodowisk ladowych wywodzi si¢
tez wiekszos¢ uogolnien dotyczacych natury wspotzycia roslin 1 zwierzat oraz
ewolucji uktadu roslina—roslinozerca.

Pismiennictwo dotyczace roslinozernosci w srodowiskach wodnych jest
znacznie ubozsze, a jego analiza wskazuje, ze zaden rodzaj oddzialywan
zwierzat na makrofity nie jest dostatecznie zbadany. Nawet w kwestiach tak
podstawowych, jak stopien wykorzystania makrofitow jako pokarmu zwierzat
wodnych, wcigz nie ma jednoznacznych opinii.

W tym artykule przedstawione b¢dgq oddziatywania zwierzat bezkregowych
na rosliny zanurzone, powodujace zarowno eliminacj¢ 1 uszkodzenia roslin w
zbiorniku, jak tez stymulujace wzrost roslin. Omoéwione tez beda reakcje roslin
minimalizujace straty, ktore moze powodowac roslinozerca.

2. Zerowanie bezkregowc6é6w na makrofitach

Przez wiele lat uwazano, ze zywe makrofity sa rzadko wykorzystywane jako
pokarm zwierzat wodnych, ktére odzywiaja si¢ gldwnie porastajacym je
peryfitonem 1 rozkiadajgcymi si¢ roslinami (Hutchinson 1975). Poglad ten, z
ktorego wynika nieistotna rola zwierzat w redukcji biomasy makrofitow, utrwalil
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si¢ w pismiennictwie na dlugo i1 znajduje swoj wyraz rowniez w aktualnych
opracowaniach. W ostatnich kilkunastu latach coraz czg¢sciej wykazywano, ze
chociaz liczba roslinozercow wsrod wodnych bezkregowcodw jest ograniczona, to

skala roslinozernosci na makrofitach moze by¢ znaczna (Carpenter 1 Lodge
1986, Lodge 1991, Newman 1991, Kornijéw 1994, Lodge 11n. 1998).

Jako konsumentow makrofitébw wsrdéd bezkrggowcoOw wymienia sig
najczescie) owady (larwy Lepidoptera, niektore larwy Trichoptera 1
Chironomidae, larwy 1 postacie doroste Coleoptera), Crustacea (gtownie raki)
oraz Gastropoda. Tylko dla czg¢s$ci z nich makrofity sa pokarmem podstawowym,
dla wielu udziat makrofitéw nie przekracza kilku do kilkunastu procent
spozywanego pokarmu. Newman (1991) stwierdza, ze na makrofitach w
wigkszosc1 zerujag wyspecjalizowane oligofagi, glownie przedstawiciele
pierwotnie ladowych grup owadow (primarily terrestrial = secondary invaders w
znaczeniu podawanym przez Hynesa 1984) sposrod Lepidoptera, Coleoptera
Diptera, do ktorych nalezg tez szkodniki roslin ladowych. Roslinozerce z grup
pierwotnie wodnych (primary invaders) to najczg¢scie)  generalisci
wykorzystujacy jako pokarm — poza makrofitami — rowniez glony 1 detrytus.
Dalsze prace doswiadczalne potwierdzaja te prawidlowosci. Na przyktad
Cronin 11n. (1998) porownywali preferencje pokarmowe kilku grup owadow
powszechnie wystepujacych na Nymphaeaceae w czterech matych jeziorach w
USA 1 stwierdzili, ze owady z grup pierwotnie ladowych (Hyporhygma
quadripunctatum, Bagous americanus, Donacia cincticornis 1 Galerucella
nyphaeae) maja wezszg diete (sa specjalistami zerujagcymi na grzybieniowatych)
w porownaniu z pierwotnie wodnymi (wg wyze] podane) klasyfikacji)
chruscikami (Limnephilus infernalis), ktore zerowaty tez na innych gatunkach
makrofitow 1 glonach.

Generalnie liczba grup owaddéw roslinozernych jest mniejsza w srodowiskach
wodnych niz ladowych. Newman (1991) podaje, ze tylko 20% taksonow
owadow wodnych zeruje na zywych makrofitach, a w srodowiskach ladowych az
45% to owady roslinozerne. Autor ten wskazuje, ze przyczynami tych roznic
mogtly by¢ czynniki historyczne zwigzane z réznicami czasu pojawienia si¢ w
wodach owadow 1 makrofitow. Owady pierwotnie wodne wystgpowaly w
wodach zanim pojawily si¢ tam rosliny okrytonasienne 1 zywily si¢ innym,
dostepnym wtedy pokarmem. Wtornie wodne owady, wsrod ktorych jest wigcej
roslinozercow, pojawily si¢ w wodach w czasie, gdy byly juz w nich liczne
makrofity.

Kilku autoréw podjeto probg poréwnania eliminacji przez roslinozerce
makrofitow 1 innych roslin w §rodowiskach ladowych 1 wodnych. Cyr 1 Pace
(1993) na podstawie pismiennictwa okreslili przecigtne wartosci redukowane;
przez roslinozerce produkcji roslin na 79% u glonow (planktonowych 1
peryfitonowych), 30% u makrofitéw oraz 18% u roslin ladowych. Lodge 1 1n.
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(1998) poréwnali redukcj¢ biomasy roslin naczyniowych 1 nienaczyniowych (z
wylaczeniem fitoplanktonu) w $Srodowiskach ladowych, morskich 1
stodkowodnych. Dla srodowisk morskich wartosci byly najwyzsze — wynosity
srednio ok. 70%, podczas gdy dla roslin naczyniowych w sSrocdowiskach
ladowych 1 stodkowodnych bytly podobne — ok. 30%. Dane te nalezy traktowac
jako orientacyjne, poniewaz jak podkreslajg to Lodge 11n. (1998), trudno byto
uzyskac materiaty porownywalne (rzadko w réznych zbiornikach badano te same
grupy zwierzat, stosowano rozne metody badan), stad po koniecznych
eliminacjach, liczba danych do uogdlnien byia stosunkowo niewielka.
Poréwnujac rozne grupy zwierzat Lodge 1 in. (1998) wskazali, ze wysokie
wartosci redukc)1 biomasy makrofitow stodkowodnych powodowane sg gtownie
przez duze roslinozerce — ryby 1 ptaki, a wsrod bezkr¢ggowcow — przez raki.
Zazwycza) mniejsze jest znaczenie owadow. Zrdoznicowanie danych jest
ogromne. Te same grupy zwierzat w roéznych srodowiskach redukuja biomasg
roslin nieznacznie lub prawie catkowicie. Intensywne zerowanie zwierzat, ktore
preferujaq okreslone gatunki makrofitow, moze prowadzi¢ do zmiany struktury
gatunkowej roslin. U bezkregowcow stwierdzano to np. w przypadku zerowania
rakow (Lodge 1 Lorman 1978) 1 larw motyli (Gross 11n. 2001).

Nie ma jednoznacznych opinii na temat wplywu slimakow na makrofity.
Sheldon (1987) wskazywata na zaleznos$ci migdzy zaggszczeniem slimakow a
strukturg gatunkowg makrofitow zanurzonych w kilku jeziorach amerykanskich.
Praca ta jednak spotkata si¢ z krytyka 1 polemizujacy z autorkqg Bronmark
(1990) uwaza (z czym czesciowo zgodzita si¢ autorka — Sheldon 1990), ze
obserwowane przeksztatcenia makrofitéw mogty by¢ powodowane zerowaniem
innych bezkrggowcow. Lodge 11n. (1998) nie wykazali w swoich zestawieniach
Slimakow wsrod zwierzat redukujacych biomas¢ makrofitow (nie uwzglednih
wynikow badan Sheldon ze wzgledu na wyzej wymienione watpliwosci). Liczne
dane wskazuja jednak na to, ze makrofity znajduja si¢ w skitadzie pokarmu
slimakow (Piechocki 1979, Hutchinson 1993). Wsréd gatunkow
intensywnie odzywiajacych si¢ makrofitami wymienia si¢ blotniark¢ stawowa
Lymnaea (Lymnaea) stagnalis, ktoéra wprawdzie cz¢sto zeruje na glonach
nitkowatych 1 rozkladajacych si¢ makrofitach, ale zjada tez zywe makrofity
(Lammens 1van der Velde 1978, Kotodziejczyk 1 Martynuska 1980,
Bijok 1984, Kotodziejczyk 1984, Janek 2001). W litoralu wigkszosci
jezior (zwlaszcza duzych) redukcja biomasy przez tego slimaka nie jest jednak
znaczaca, gdyz w tych srodowiskach blotniarka nie wystepuje w duzych
1losciach. Moze miec istotne znaczenie w matych zbiornikach oraz na ptyciznach
przybrzeznych duzych jezior. Na przyktad na ptyciznach przybrzeznych jeziora
Ros na niektorych stanowiskach zaggszczenie Lymnaea (L.) stagnalis osiagato
70 osobnikéw na 1 m’. Biorac pod uwage okreslona w laboratorium wielkos¢
konsumpcji tego slimaka oceniono, ze w tych srodowiskach slimaki zasiedlajace
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] m® powierzchni litoralu moga konsumowa¢é dziennie ok. 10 g $wiezej masy
roslin przy przecigtnej biomasie makrofitbw wynoszacej w okresie letnim ok.
600 g $wiezej masy na 1 m” (Pieczyfiska mat. niepubl.).

Kornijow (1996) wykazat, ze gdy bezkrgegowce naroslinne wystepujg w
duzych zageszczeniach, moga powodowaé znaczng redukcj¢ biomasy
makrofitow, nawet wtedy, gdy w ich pokarmie udziat makrofitow jest maty. Tym
tez wyjasnia Kornijow (1994) pozorna sprzeczno$¢ wynikajaca z badan
Soszki (1975), ktory stwierdzit, ze tylko niewielka czes¢ bezkregowcow
zasiedlajacych makrofity zanurzone w Jeziorze Mikotajskim zawierata w swoim
pokarmie (analizowano przewody pokarmowe) zywe rosliny, a roOwnoczesnie
notowat liczne wyzerki na tych roslinach powodowane przez bezkregowce.

W zyznych zbiornikach masowo rozwijaja si¢ litoralne glony nitkowate
tworzace duze skupiska ptywajace, lezace na dnie lub oplatujace makrofity
(Phillips 11n. 1978, Pieczynska 11in. 1988, Sand-Jensen 1 Borum 1991,
Ozimek 1992). Glony te sg zasiedlane przez liczne bezkregowce (Kornijéow
11n. 1990, Pieczynska 11n. 1999), ktéore moga na nich intensywnie zerowac
(Kornijow 1 in. 1990). Janek (2001) w doswiadczeniach laboratoryjnych
wykazat, ze Lymnaea (L.) stagnalis, zerujac na glonach (Rhizoclonium sp.)
1 makrofitach (Elodea canadensis), nie wykazuje statych preferencji w stosunku
do zadnej z tych roslin. Kornijow 1 in. (1995) poréwnali Zzerowanie trzech
gatunkdw  bezkregowcow (Lymnaea peregra, Asellus meridianus |
Endochironomus albipennis) na zywych 1 rozktadajacych si¢ glonach
nitkowatych z rodzaju Mougeotia oraz moczarce (Elodea nuttallii). Autorzy
wykazali, ze rozktadajace si¢ rosliny (zarowno glony jak 1 makrofity) byty
konsumowane w wigkszych ilosciach niz zywe, ale konsumpcja zywych
makrofitow 1 zywych glonéw byta podobna (u Asellus meridianus — wigksza
makrofitow). Wydajnos¢ asymilacji przy odzywianiu si¢ zywymi makrofitami
byta nawet wigksza niz przy odzywianiu si¢ glonami, a niewiele roznita si¢, gdy
pokarmem byty martwe rosliny.

Obecnie nie budzi juz watpliwosci, ze makrofity moga by¢ cennym
pokarmem zwierzat wodnych, a poziom roslinozernosci na makrofitach moze
by¢ znaczny. Dane te nie podwazaja utrwalonej opinii o duzym znaczeniu
peryfitonu jako pokarmu bezkrggowcow. Dla wielu zwierzat, zwilaszcza matych,
peryfiton jest pokarmem podstawowym, a te, ktore zerujag na makrofitach,
,automatycznie” wraz z makrofitami pobieraja porastajacy je peryfiton.

3. Uszkadzanie roslin przez zerujace zwierze¢ta

Zerujace na makrofitach zwierzeta niszcza znaczng cze$é masy roslinne;.
Niektorzy autorzy podaja, ze nawet wigce) niz konsumujg (Lodge 1991).
Pozostate po zerowaniu uszkodzone rosliny zasilaja pul¢ detrytusu w zbiorniku
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(np. mate szczatki lisci), ale tez (wigksze fragmenty roslin) moga kontynuowac
wzrost. Bijok (1984 ) 1 Kotodziejczyk (1984) badajac odzywianie sig
slimakow oraz Gtowacka (1976) badajac zerowanie larw motyli wykazali, ze
1los¢ makrofitow niszczonych w czasie zerowania w stosunku do 1losci
skonsumowanej jest bardzo zmienna, a czasem znacznie ja przewyzsza.

Wprawdzie dane o wuszkodzeniach makrofitéw stodkowodnych przez
bezkrggowce sg stosunkowo nieliczne, ale wskazuja, ze roslinozerce moga
powodowac bardzo réznorodne, niekiedy znaczne uszkodzenia. Notowano straty
1 uszkodzenia liSc1 — najczegsciej wyzerki na roslinach o duzych lisciach
(grzybieniowate, niektore rdestnice) 1 kanaly tworzone przez minujace
zwierze¢ta. Cronin 1 1n. (1998) wykazali, ze rézne gatunki owadow powoduja
odmienne, charakterystyczne dla siebie rodzaje uszkodzen na lisciach Nuphar
variegata 1 Nymphaea odorata. Byly to otwory w gornej czesci lisci,
nieregularne kanaty o roznej gigbokosci 1 odciete brzezne fragmenty lisci. R6zng
wielkoS¢ 1 rodzaje uszkodzen lisci Potamogeton amplifolius opisata tez
Sheldon (1987).

Niekiedy stwierdzano bardzo specyficzne uszkodzenia, ktére nawet przy
niewielkiej intensywnosci zerowania moga prowadzi¢ do eliminacji roslin ze
srodowiska. Newman 1 1n. (1996) badali skutki zerowania Euhrychopsis
lecontei (Curculionidae) na Myriophyllum spicatum. Stwierdzili, ze wprawdzie
1los¢ zjedzonych przez te zwierzeta roslin nie jest duza, ale niszczenie przez
larwy struktur przewodzacych w lodygach powoduje lamanie si¢ roslin 1
zaburzenia w transporcie produktow fotosyntezy. Autorzy stwierdzili
zmniejszenie 1losci weglowodandow w uszkodzonej roslinie 1 sugeruja, ze
ograniczenie transportu materiatéw zapasowych do czgsci podziemnych jesienig
ogranicza mozliwos¢ zimowania 1 wzrostu miodych roslin wiosng, co moze
prowadzi¢ w ciagu kilku lat do wyeliminowania tego gatunku w zbiorniku.
Johnson 11n. (1998) stwierdzili, ze larwa motyla Acentria ephemerella moze
ogranicza¢ wzrost 1 rozprzestrzenianie si¢ Myriophyllum spicatum w jeziorze
Cayuga. Zwierz¢ to nie zjada duzej ilosci masy roslinnej, ale zywi si¢ gidwnie
stozkami wzrostu, ktorych u innych roslin w tym zbiorniku przewaznie nie
uszkadza.

[losciowe dane o uszkodzeniach makrofitow w srodowisku naturalnym nie sa
liczne 1 dotycza w znacznej czg¢sci ocen ubytkdw powierzchni lisci
powodowanych zerowaniem (Soszka 1975, Wallace 1 O’Hop 1985,
Sheldon 1987, Kouki 1991, Jacobsen 1 Sand-Jensen 1992, 1994,
Cronin 11n. 1998). Jacobsen 1 Sand-Jensen (1992) badajac 16 gatunkow
makrofitow z 10 srodowisk (jeziora 1 strumienie) w Danii stwierdzili bardzo duze
roznice w uszkodzeniach lisci, zarowno mig¢dzy réznymi gatunkami w tych
samych srodowiskach, jak 1 w obrgbie poszczegdlnych gatunkow roshin w
roznych srodowiskach. Rdestnice (badano 8 gatunkéw z rodzaju Potamogeton)
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byly intensywniej uszkadzane (w okresie letnim srednio 4,2% strat powierzchni
lisci, 20,5% u Potamogeton zizii). U innych gatunkow straty powierzchni lisci
wynosity srednio 0,8%. Przy poréwnaniach uszkodzen roslin o lisciach rézne;
wielkosc1 nalezy jednak zachowa¢ duzag ostroznos¢ — mate 1 rozcztonkowane
liscie moga by¢ bowiem zjadane w calosci.

Duze roznice w uszkodzeniach makrofitow zanurzonych stwierdzit tez
Soszka (1975) w Jeziorze Mikotajskim. Udzial uszkodzonych lisci, jak tez
uszkodzona powierzchnia roslin wzrastalty w ciggu sezonu wegetacyjnego.
Jesienia uszkodzenia rdestnic Potamogeton lucens 1 P. perfoliatus wynosity
srednio 50% powierzchni lisci (na niektorych stanowiskach nawet do 90%),
podczas gdy u Elodea canadensis wartosci te nie przekraczaty 10%. Pieczynska
(mat. niepubl.) 30 lat p6zniej (w sierpniu 2001 roku) stwierdzita podobny rodzaj
1 skal¢ uszkodzen lisci1 Potamogeton lucens do rejestrowanych w tych samych
srodowiskach przez Soszke (1975). Wskazuje to na utrzymujaca si¢ przez wiele
lat znaczng 1 podobng presj¢ roslinozercow, ktora nie prowadzi do eliminacji
roslin wykorzystywanych jako pokarm. W Jeziorze Mikotajskim stwierdzono
wprawdzie duze zmiany w wystgpowaniu makrofitow, ale taczone sg one z
eutrofizacja zbiornika (Kowalczewski1 10zimek 1993).

Znaczne uszkodzenia roslin moga tez powodowac zwierz¢ta minujace.
Urban (1975) stwierdzita, ze srednie ubytki tkanek todyg spowodowane
minowaniem bezkr¢ggowcow w Jeziorze Mikotajskim byly najwigksze u
Potamogeton perfoliatus, mniejsze u P. lucens oraz bardzo mate u Elodea
canadensis 1 Myriophyllum spicatum.

Wielkos¢ uszkodzen makrofitow jest czg¢sto podstawg oceny intensywnosci
zerowania zwierzat na tych roslinach. Kornijow (1996) na podstawie danych
witasnych i1 kilku innych autorow ocenit cz¢stos¢ wystepowania réznej wielkosci
ubytkow (masy lub powierzchni) makrofitdw zanurzonych spowodowanych
zerowaniem. Najczesciej notowane ubytki nie przekraczaty10-20%, ale
rejestrowano tez wartosci powyzej 60%.

Trzeba sobie zdawaé spraw¢ z tego, ze uszkodzenia roslin obserwowane w
warunkach naturalnych jedynie orientacyjnie informujg o skutkach dziatania
roslinozercy. Rejestrujemy bowiem kumulac)¢ strat, ktore powstaty w blizej nie
okreslonym czasie, dluzszym u roslin starszych niz miodych (Cebrian 1
Duarte 1998). Musimy tez pamigtac, ze rejestrowane zmiany biomasy roslin sa
wynikiem réwnoczesnego ubywania biomasy na skutek Zzerowania oraz je;
zwigkszania wskutek wzrostu uszkodzonych roslin. Wiele uszkodzen (wyzerki
czy nakhucia) powstatych podczas zerowania moze by¢ znacznie powigkszanych
na skutek dziatania mikroorganizméw (Wallace 1O’ Hop 1985, Kouki1 1991,
Cronin 1 1n. 1998). Roslinozerca uszkadzajac makrofity inicjuje proces ich
rozktadu, ostatecznie powodowany przez mikroorganizmy. Uszkodzenia roslin
powodowane przez roslinozerce mogga by¢ tez powigkszane w wyniku dziatania
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falowania (oderwanie nadwatlonych nasad lisci). Sheldon (1987) ocenita takie

straty u Potamogeton amplifolius w jeziorze Christmas (USA) na zblizone do
powodowanych przez samo zerowanie.

Dane z pisSmiennictwa dotyczg zazwycza) jakiegos jednego rodzaju
uszkodzen makrofitow (najczesciej sa to wyzerki na liSciach) powodowanych
przez roslinozerce zerujacego na okreslonym gatunku rosliny. Pieczynska (mat.
niepubl.) w doswiadczeniu laboratoryjnym wykazata, ze slimak Lymnaea (L.)
stagnalis zerujacy na Elodea canadensis rownoczesnie powoduje bardzo rdzne
rodzaje uszkodzen. W eksperymentach, w ktéorych $limaki konsumowaty
25-50% biomasy podawane] moczarki, ponad 90% pozostatych po zerowaniu
roslin miato wyrazne s§lady uszkodzen, a ponad 70% wigcej niz jeden rodza;
uszkodzen. Najczegscie] notowano fragmentacj¢ roslin (85% przypadkow), a
rosliny byty podzielone na 2-10 fragmentow. Straty czesci lisci 1 stozkow
wzrostu lub ich uszkodzenia notowano, odpowiednio, w 58 1 38% przypadkow,
uszkodzenia todyg (inne niz wynikajace z fragmentacji — najcze¢scie) ptytkie
wyzerki lub otarcia powierzchni) stwierdzano najrzadzie), bo w 17%
przypadkow. Fragmentacja roslin, ktora w tym doswiadczeniu byfa najczg¢stszym
rodzajem uszkodzen, jest rzadko rejestrowana ilosciowo w warunkach
naturalnych. Jezeli nawet fragmenty roslin sg znajdywane, to cz¢sto nie wiemy,
czy powstaly one w wyniku Zerowania roslinozercy, czy tez sa wynikiem
dziatania czynnikow fizycznych, np. falowania.

4. Co ogranicza zerowanie bezkr¢egowcow na makrofitach?

Od dawna wskazywano, ze wykorzystanie zywych makrofitow jako pokarmu
roslinozercodw moze by¢ ograniczone ich niska wartoscig odzywcza; uwazano, ze
rosliny te zawieraja malo bialek. Kolejne badania podwazaly jednak t¢
argumentacj¢. Na przyklad Lodge (1991) =zestawiajac rdézne dane z
piSmiennictwa wskazal, ze zawartos¢ azotu niewiele roézni si¢ u glonow 1
makrofitow. W niektorych roslinach ladowych, na przykiad w lisciach drzew i
krzewow, na ktorych zeruja liczne zwierzeta, jest nawet nizsza.

Rosliny posiadaja wiele cech strukturalnych, ktére ograniczajg mozliwosci
zerowania zwierzat, czyniac je odpornymi na zgryzanie lub trudno jadalnymi
(wielkos¢, grubos¢ lisci, duza zawartos¢ celulozy, ligniny 1 krzemionk1). Duza
zawarto$¢ celulozy u wielu roslin istotnie moze by¢ przeszkoda w zerowaniu
zwierzat, ale nie wszystkich. Wiadomo bowiem, Zze wiele z nich ma w
przewodach pokarmowych symbionty (pierwotniaki, grzyby, bakterie)
utatwiajace trawienie celulozy. Niektore zwierzeta wytwarzajg wiasne enzymy
trawigce celuloze. Aktywna celulazg stwierdzano u wielu bezkrggowcow
(owadow, mieczakow 1 skorupiakow) (Calow 1 Calow 1975, Monk 1976).
Wreszcie, liczne gatunki przystosowaly si¢ do wykorzystywania jako pokarmu
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produktow asymilacji pobieranych bezposrednio z systemow przewodzacych
roslin lub wysysania tresci komorek (np. nicienie).

Ostatnio dos¢ powszechnie akceptowany jest poglad, ze poziom
roslinozernosci moze by¢ w znacznym stopniu ograniczany poprzez chemiczng
obrong roslin. Znane sa liczne substancje toksyczne 1 odstraszajace produkowane
przez rosliny, jak tez systemy detoksykacji, ktore wytworzyly zwierz¢ta
(Harborne 1997). Wsrdéd substancji obronnych wymieniane sg zwigzki
fenolowe (np. garbniki), alkaloidy (np. nikotyna, kofeina), terpenoidy (np. olejek
migtowy), glikozydy (np. glikozydy cyjanogenne).

Nie ma jednolitych pogladow na temat sposobow powstawania substancji
obronnych. Moga to by¢ metabolity wtorne (produkty uboczne metabolizmu
roslin ), czes¢ z nich moze by¢ produkowana przez rosliny jako specyficzne
przystosowania do obrony przed roslinozercami. Wytwarzanie substancji
obronnych jest kosztowne metabolicznie, a sposobem obnizenia tych kosztow
jest ich wytwarzanie nie caly czas 1 nie w catej roslinie, ale wtedy 1 w tych
miejscach, gdzie sg one potrzebne. U roslin, podobnie jak u zwierzat, dobrze
znana jest obrona indukowana przez atak konsumenta. Tworzg si¢ nowe lub
zwigksza si¢ synteza 1/lub uwalnianie istniejacych substancji obronnych jako
reakcja na zerowanie roslinozercy (Harborne 1997, Tollrian 1 Harvell
1999). Ostatnio coraz cz¢sciej sugeruje si¢, ze obrona indukowana przez
roslinozerce ma wigksze znaczenie niz obrona konstytutywna 1 rozwija sig
szczegllnie wtedy, gdy ryzyko zerowania roslinozercy jest wzglednie niskie 1
inicjalne uszkodzenia sa mate (Tollrian 1 Harvell 1999).

Ogromna wiekszos¢ omowionych wyze) badan dotyczy roslin ladowych.
Badania organizmow wodnych, ktore sg zrodiem wielu informacji o obronie
zwierzat przed drapieznikami (Kalinowska 1 Pijanowska 1987,
Pijanowska 1999, Tollrian 1 Harvell 1999), dostarczajg niewielu danych
o obronie roslin przed ich konsumentami. Trzeba jednak podkresli¢, ze poglad o
istnieniu takiej obrony u stodkowodnych makrofitow jest dosS¢ powszechnie
akceptowany (Lodge 1991, Newman 1991, Korni1jow 1994, Jeppesen 1in.
1998, Wetzel 2001).

Obecnos¢ substancji obronnych wykazano u kilkunastu gatunkéw makrofitow
(Su 1 1n. 1973, Ostrofsky 1 Zettler 1986), ale konkretne dowody
oddziatywan tych substancji na zwierz¢ta sa nieliczne. O chemiczne) obronie
makrofitow przed roslinozerca wnioskowano zazwyczaj posrednio na podstawie
prac doswiadczalnych, w ktérych poréwnywano intensywnosé¢ zerowania na
roslinach nie wuszkodzonych 1 uszkodzonych przez zwierzg¢ta (lub
eksperymentatora).

Jeffries (1990) wykazal, ze zjadanie przez larwy Triaenodes bicolor
(Trichoptera) uszkodzonych lisci rdestnic Potamogeton coloratus byto mniejsze
niz lisci nie uszkodzonych. Autor nie analizowat sktadu chemicznego roslin i
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uwalnianych z nich substancji 1 jak sam stwierdza, na podstawie tych
doswiadczen nie mozna jednoznacznie okresli¢, jaka byta natura obrony roslin
przed skonsumowaniem przez chrusciki. Bolser i Hay (1998) badali zerowanie
chrzaszczy Galerucella nymphaeae (Chrysomelidae) 1 rakdw Procambarus
clarkii na lisciach Nuphar I[uteum macrophyllum  w réznym stopniu
uszkodzonych w wyniku zerowania chrzaszczy. Badane zwierzg¢ta roznity sig
reakcja na wuszkodzenia roslin. Specjalisci (chrzaszcze) nie wykazywal
preferencji w stosunku do zadnego z rodzajéw lisci, odmiennie — generalisci
(raki) konsumowali wyraznie mniej roslin znacznie uszkodzonych. Autorzy
sugeruja, ze unikanie znacznie uszkodzonych roslin przez raki moze wynikac z
indukowanej obrony chemicznej. Suren 1 Lake (1989) badali zerowanie trzech
gatunkow bezkregowcoOw (przedstawiciele strumieniowych Trichoptera 1
Gastropoda) na lisciach Ottelia ovalfolia 1 Triglochin procera. Stwierdzili, ze nie
tylko rozktadajace sig¢, ale tez Swieze rosliny umieszczane przed eksperymentem
w gotujace) si¢ wodzie (na 30 s) byly intensywniej konsumowane niz swieze nie
przetworzone. Wynika to zdaniem autorow ze straty lub inaktywacji substancji
odstraszajacych.

Za najlepiej udokumentowane dane o obronie chemiczne) makrofitow uwaza
si¢ wyniki badan nad systemem obronnym rukwi wodnej Nasturtium officinale.
U rosliny tej zidentyfikowano substancje obronne: system glukozynolany—
—myrozynaza prowadzacy po uszkodzeniu roslin do uwalniania 1zotiocyjanianow
(Newman 1 in. 1992, Kerfoot 1 in. 1998). W obszernych badaniach
laboratoryjnych Kerfoot 1 in. (1998) wykazali, ze shimaki (Physella gyrina)
konsumuja obumierajace liScie Nasturtium, a unikaja zgniecionych zielonych
li$ci tej rosliny (a wigc tych, z ktorych uwalniane sg substancje obronne), mimo
ze maja one wysoka koncentracj¢ azotu, a wigc duza wartos¢ odzywcza.
Newman 1 in. (1992 ) zastosowali 1naktywacj¢ substancji obronnych
Nasturtium przez podgrzewanie $wiezych roslin do ok. 70°C i stwierdzili, ze
badane zwierzeta (przedstawiciele Amphipoda, Gastropoda 1 Trichoptera), ktore
unikaly zywych roslin, wybieraty tak spreparowane rosliny, przy czym stopien
preferencji poszczegdlnych gatunkdéw réznit si¢ znacznie.

R6znorodnos¢ sposobow obrony moze tlumaczy¢ odmienne preferencje
roznych zwierzat w stosunku do tego samego pokarmu roslinnego. Juz sama
budowa roslin (morfologia, struktura tkanek) moze eliminowac czgscC
potencjalnych konsumentéw — zwierzat o aparatach gg¢bowych nie
pozwalajacych na zgryzanie roslin o duzych 1 twardych lisciach. Jezeli nawet
struktura tkanek nie eliminuje mozliwosci zerowania, to kolejnymi czynnikami
ograniczajacymi moze by¢ obecnos¢ substancji odstraszajacych, a nast¢pnie
wartos¢ odzywczaroslin (Lodge 11n. 1998). Cronin (1998) badajac zerowanie
Procambarus clarkii (Decapoda) wykazal doswiadczalnie, ze zadna pojedyncza
wiasciwos¢ roslin nie decyduje o preferencjach pokarmowych badanego raka.
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Gdy autor podawal rakom cale swieze rosliny (dziewigé gatunkow), to
preferowane byly rosliny o rozgale¢zionej i nitkowatej strukturze. Preferencje
zmieniaty si¢, gdy podawano rakom rosliny sproszkowane umieszczane w
podtozu zelowym, a wigc o ujednoliconej strukturze i postaci, dalsze zmiany
preferencji notowano, gdy do odpowiednio spreparowanego pokarmu dodawano
ekstrakty z badanych roslin. Preferencje byly tez warunkowane wartoscia
odzywcza roslin. Raki unikaly roslin o odstraszajacych wiasciwosciach
strukturalnych lub chemicznych, a spos$réd pozostalych preferowaty te, ktore
zawieraty duze 1losci azotu.

Specyfika roslin wodnych sprawia, ze dla zrozumienia mechanizméw ich
obrony przed roslinozercami trudno jest wykorzysta¢ wyniki licznych badan nad
roslinami ladowymi. W wigkszym stopniu moga by¢ przydatne dynamicznie
rozwijajace si¢ badania roslin morskich, zwtaszcza duzych glonéw zblizonych
pokrojem do stodkowodnych makrofitow zanurzonych. Z glonéw morskich
wyizolowano ok. 600 roznych metabolitow wtornych, z ktérych znaczna cz¢sc to
substancje obronne, odstraszajace roslinozerce (Hay 1 Fenical 1988).

Hay 11n. (1994) analizowali doswiadczalnie obron¢ przed roslinozercami u
glonow morskich Rhipocephalus phoenix, Udotea cyathiformis 1 Halimeda
goreauii. Wykazali 1stnienie u tych roslin obrony chemiczne) (wytwarzanie
wtornych metabolitow) oraz obrony chemiczno-strukturalnej, ktorag moze
zapewnia¢ duza 1los¢ weglanu wapnia, osiggajaca u badanych roslin do
kilkudziesigciu procent suchej masy. Dodanie do pokarmu (w postaci che¢tnie
jadanych glonow) wtornych metabolitow 1zolowanych z testowanych roslin oraz
we¢glanu wapnia ograniczato zerowanie zwierzat (ryby, obunogi, jezowce) 1 w
niektorych przypadkach ich laczne zastosowanie wykazywalo efekt synergiczny.
Hay 11n. (1994) stwierdzaja, ze pobrany weglan wapnia zwi¢gksza pH pokarmu
(a u wielu roslinozercéw trawienie odbywa si¢ w srodowisku kwasnym), moze
niekorzystnie wpltywac¢ na aktywnos$¢ enzyméw trawiennych, moze zwigkszac
skutki dziatania wtérnych metabolitéw bedacych substancjami obronnymi, jezeli
sq one wrazliwe na pH, 1 wreszcie mate krysztaty we¢glanu wapnia mogg ocierac
scianki jelita 1 je uszkadzac.

Interesujace sq tez te badania, ktore pokazuja kolejnos¢ wykorzystywania
przez rosliny réznych systemdéw obrony przed roslinozerca. I tak np. Hay
1 Fenical (1988) podaja, ze duze morskie zielenice Halimeda spp. przyrastaja
giownie w nocy, gdy ich konsumenci (ryby) nie sg aktywni. Rownoczesnie
stwierdzili, ze miode przyrosty majace duzg wartos¢ odzywcza zawierajq
wysokie koncentracje substancji obronnych. Po okoto dwoéch dobach od
rozpoczecia wzrostu zwigksza si¢ zawartos¢ weglanu wapnia, co sprawia, ze
rosliny stajg si¢ mniej dostgpne dla konsumentow 1 poziom obrony chemiczne;
obniza si¢.
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Odnoszac si¢ do makrofitow stodkowodnych nalezy zwroci¢ uwage na
mozliwoscl ograniczenia zerowania roslinozercow pod wplywem obecnosct w
roslinach we¢glanu wapnia. Inkrustacja wapienna powszechnie wystepuje u roslin
zanurzonych (ztoza inkrustacji stanowig niekiedy znaczny procent biomasy
roslin) (Hutchinson 1975), lecz jej wplyw na wykorzystanie makrofitow jako
pokarmu zwierzat praktycznie nie jest znany.

S. Wzrost uszkodzonych roslin

Roslinozerce najczescie) eliminujg tylko czes¢ masy makrofitow, w
srodowisku rownoczesnie wystegpuja wiec rosliny, ktore w ogole nie znajdowaty
si¢ pod presja konsumenta 1 takie, ktore w wyniku zerowania zostaty przez
konsumenta uszkodzone. W zaleznosci od skali uszkodzen, tolerancji roslin na
uszkodzenia 1 warunkow sSrodowiskowych uszkodzone rosliny moga
kontynuowa¢ wzrost lub obumierajg. Ze stosunkowo licznych badan roslin
ladowych wynika, ze niektore oddziatywania roslinozercow moga prowadzi¢ do
stymulacji wzrostu roslin — rosliny kompensujg straty powodowane zerowaniem
(Owen 1980, McNaughton 1983, Belsky 1986). Termin: wzrost
kompensacyjny okresla pozytywna reakcje rosliny na uszkodzenia 1 jest czgsto
uzywany jako synonimiczny z terminem tolerancja (kompensacja wyraza stopien
tolerancj1 na zerowanie roslinozercy) (Strauss 1 Agrawal 1999).
Kompensacja okresla si¢ w pismiennictwie szeroki zakres reakcji roslin — od
tylko czesciowego zastgpowania uszkodzonych tkanek do produkcji
przekraczajace)] produkcj¢ nie uszkodzonych roslin. Wedhug Belsky’ego
(1986) kompensacja w scistym znaczeniu ma miejsce wtedy, gdy na koncu
obserwacji czy eksperymentu masa roslin znajdujacych si¢ pod wplywem
roslinozercy (z uwzglednieniem ci¢zaru usuni¢tych tkanek) jest rowna masie
roslin kontrolnych (nie uszkodzonych). Jezeli masa uszkodzonych roslin jest
wigksza, mamy do czynienia z nadkompensacjq, a jezell mniejsza — z czg¢sciowg
kompensacja.

Choc¢ istniejag w pisSmiennictwie dos¢ liczne doniesienia o kompensacyjnym
wzroscie roslin ladowych, to nadkompensacja zostala udowodniona w
stosunkowo nielicznych przypadkach. Wskazywano na braki w dokumentac)i
materiatu eksperymentalnego lub na brak potwierdzenia pewnych wynikow w
dalszych badaniach (Belsky 1986, Verkaar 1986). Brown 1 Allen (1989)
oraz Mitchell 1 Wass (1996) zwracaja uwage, ze ze wzgledu na odmienng
dynamik¢ wzrostu roslin, na ktorych zerujq zwierzeta 1 roslin kontrolnych,
stosujgc rozny czas doswiadczenia mozna w rozny sposob oceni¢ poziom
kompensacji. Duze znaczenie przy tej ocenie ma tez stadium rozwojowe roslin
oraz to, czy wzrost roslin jest zalezny od zaggszczenia. Mitchell 1 Wass
(1996) wskazali, ze jezeli w danym S$rodowisku produktywnos¢ roslin jest
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limitowana przez zageszczenie, to po usunigciu czesSci biomasy przez
roslinozercg wzrost tych roslin moze by¢ intensywniejszy niz kontrolnych nie
dlatego, ze jest on stymulowany w wyniku zerowania, ale dlatego ze przestat
dziata¢ czynnik nadmiernego zaggszczenia, ktore u roslin kontrolnych wciaz
ograniczato produktywnos¢.

Na podstawie badan roslin ladowych wyrézniono zewnetrzne 1 wewnetrzne
mechanizmy tolerancji (kompensacji) i rownoczesnie zwrécono uwage na ich
duze zroznicowanie u réznych roslin (McNaughton 1983, Strauss i
Agrawal 1999). Zewng¢trzne mechanizmy obejmujq modyfikacje warunkow
srodowiskowych (zyznos$é, dostegp sSwiatla 1 wody) prowadzaca do stymulacji
wzrostu roslin pozostatych po zerowaniu. Wewngtrzne mechanizmy tolerancji to
zmiany w fizjologii 1 rozwoju roslin, m. in. zwigkszona intensywnos¢
fotosyntezy po uszkodzeniu, tworzenie pedéw odrostowych, zdolnos¢ do
szybszego transportu substancji zapasowych zgromadzonych w korzeniach do
uszkodzonych pe¢dow nadziemnych, zwigkszenie produkcji nasion 1 ich
zdolnosci do kietkowania.

Wiele z tych mechanizmoéw tolerancji, waznych u roslin ladowych, w ogéle
nie dotyczy roslin wodnych (np. latwiejsze przetrwanie suszy po defoliacji
spowodowanej zerowaniem, ze wzgledu na ograniczenie transpiracji). Inne moga
mie¢ u roslin wodnych ograniczone znaczenie. Na przykiad uruchamianie
substancji zapasowych z czegsci podziemnych nie ma znaczenia dla tych
zanurzonych roslin wodnych, ktore czesto wystgpuja w formie ptywajacych
pedow lub wytwarzaja bardzo ograniczone systemy korzeniowe. To samo
dotyczy produkcji nasion 1 ich zdolnosci do kietkowania, gdyz znaczna czes$¢
tych roslin rozmnaza si¢ glownie, a niektéore wylacznie wegetatywnie (np.
Elodea canadensis, u ktore; w Polsce wystgpuja jedynie rosliny zenskie).

Wprawdzie dane o losach uszkodzonych roslin wodnych sg bardzo nieliczne,
to jednak powszechnie uznaje si¢, ze wiele z nich (przedstawiciele rodzajow
Elodea, Myriophyllum, Ceratophyllum, Utricularia, Potamogeton) moze
zasiedla¢ nowe srodowiska poprzez rozprzestrzenianie si¢ fragmentow, dajacych
poczatek zdolnym do zycia roslinom (Hutchinson 1975).

Kilku autor6w porownalo strategie przezywania roznych gatunkéw
makrofitow uszkadzanych przez zwierz¢ta lub inne czynniki, takie jak scinanie
lub falowanie, ktore niekiedy moga prowadzi¢ do uszkodzen podobnych do
powodowanych przez roslinozerce¢ (np. fragmentacja). Barrat-Segretain 11n.
(1998, 1999) oraz Barrat-Segretain 1 Bornette (2000) okreslali
eksperymentalnie wzrost réznych fragmentow roslin wystepujacych w
srodowiskach rzecznych, w ktoérych rosliny sa cz¢sto uszkadzane na skutek fali
powodziowej. Z pobranych w terenie roslin autorzy wyodrgbniali czgsci
nadziemne 1 podziemne, fragmenty pedow 1 paki, a nastgpnie analizowali ich
wzrost (okreslany jako mozliwosci regeneracyjne) 1 ukorzenianie si¢
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(mozliwosci kolonizacyjne). Badajac fragmenty 16 gatunkow roslin, stwierdzili,
ze czg¢SC roslin  charakteryzowala si¢ podobnymi (niskimi lub wysokimi)
mozliwosciami ukorzeniania si¢ 1 regeneracji. Inne rdéznily si¢ taktyka
przezywania po uszkodzeniu. Cz¢$s¢ z nich wykazywala niski potencjatl
regeneracyjny a wysoki kolonizacyjny, cz¢$¢ odwrotnie — wysoki regeneracyjny
a niski kolonizacyjny. Intensywnos¢ zakorzeniania si¢ 1 wzrostu fragmentow
byty zalezne od srodowiska, z ktérego pochodzity rosliny oraz od pory roku, w
ktorej je zbierano, co wigzato si¢ z réoznym stopniem narazenia roslin na
uszkodzenia w warunkach naturalnych. Odmienne reakcje réznych gatunkow
roslin na uszkodzenia wynikaja tez z badan Abernethy’ego 1in. (1996), ktorzy
wykazali, ze Elodea canadensis jest mniej wrazliwa na $cinanie niz
Myriophyllum spicatum (mniejsza redukcja dtugosci 1 biomasy u cig¢tych roslin).
Fragmenty uszkodzonych roslin moga by¢ transportowane, na skutek ruchu
wody, do roznych miejsc w litoralu (na rézne giebokosci, w miejsca zarosnigte 1
nie zarosni¢te). Tak wigc losy tych fragmentow, niezaleznie od tego gdzie
powstato uszkodzenie, moga si¢ realizowa¢c w réznych warunkach
srodowiskowych. Mielecki (2001) stwierdzit, ze eksperymentalnie
fragmentowana FElodea canadensis moze wzrasta¢ w szerokim spektrum
zyznosci srodowiska oraz w szerokim zakresie warunkéw swietlnych. Jedynie
bardzo silna redukcja oswietlenia ograniczata wzrost uszkodzonej moczarki. W
korzystnych warunkach srodowiskowych fragmentowane rosliny przyrastaty
intensywnie] niz kontrolne. Ozimek 1 Strzatek (w przygotowaniu do druku)
wykazaty odmienny wzrost pilywajacych 1 zakorzenionych fragmentow
moczarki. Te drugie rosty intensywniej, gdy byly eksponowane pojedynczo.
Nawet w niezbyt duzym zage¢szczeniu oba rodzaje pedow wprawdzie wytwarzaty
boczne odgat¢zienia, ale ich wzrost byt ograniczony 1 nie réznit si¢ znaczaco.

Pieczynska (w przygotowaniu do druku) analizowata reakcj¢ Elodea
canadensis na uszkodzenia powodowane przez slimaka Lymnaea (L.) stagnalis 1
stwierdzifa, ze straty biomasy roslin powodowane przez tego slimaka moga by¢
w znacznym stopniu kompensowane. W doswiadczeniu trwajacym 35 dni
uszkodzona moczarka (po 24-godzinnym Zzerowaniu $slimakow) przyrastata na
dtugosc przez caty czas, podobnie jak kontrolna (nie uszkodzona); u obu typow
roslin kolejno pojawialy si¢ 1 wzrastaly nowe boczne pgdy. Wzrost biomasy,
poczatkowo intensywny, po 10 dniach ekspozycji zostat wyraznie zahamowany u
roslin uszkodzonych. W tym okresie obserwowano bowiem poczatki
obumierania 1 rozkladu uszkodzonych lisci 1 dolnych fragmentow tlodyg.
Wzrastajace nowe pedy, wiotkie 1 lekkie, nie rekompensowaty w peini strat
biomasy powodowanych obumieraniem. Duze zdolnosci regeneracyjne
uszkodzonych roslin wykazata tez Pieczynska (mat. niepubl.) w eksperymencie
terenowym, w ktorym eksponowata w basenach eksperymentalnych, w workach
z siatki nylonowej, fragmenty pedow Ceratophyllum demersum 1 Elodea
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canadensis (w 1innym doswiadczeniu rowniez Myriophyllum spicatum).
Wprawdzie po dlugim czasie ekspozycji (70-100 dn1) wszystkie umieszczone na
poczatku fragmenty obumarty, to jednak wytworzone przez nie nowe pedy
boczne z sukcesem kontynuowaly wzrost. Na podstawie tych badan daje si¢
wyrozni¢ kilka etapéw wzrostu uszkodzonych roslin. Poczatkowo obserwuje si¢
przyrosty biomasy 1 dtugosci roslin, pojawiaja si¢ nowe pedy boczne. Pdznie)
rosliny wprawdzie nadal wzrastaja, wciaz pojawiajg si¢ zawigzki nowych pedow,
ale rownoczesnie rozpoczyna si¢ obumieranie, zwitaszcza dolnych (a wiegc
najstarszych) cz¢sci pedow oraz uszkodzonych lisci. Po kilkudziesi¢ciu dniach
znaczna cz¢Sc¢ roslin, ktére rozpoczety wzrost po uszkodzeniu, obumiera, a w
srodowisku pozostajag nowe oddzielone od nich pedy, ktore kontynuujg wzrost 1
moga s1¢ rozprzestrzenia¢. Najbardziej ograniczone mozliwosci rozwoju majg
mate dolne fragmenty roslin — tylko cz¢s¢ z nich wytwarza przed obumarciem
nowe zdolne do zycia pedy.

Dla losow uszkodzonych roslin (zwlaszcza makrofitow zanurzonych, ktore
moga zy¢ w postacit ptywajacych pedow 1 rozmnazac si¢ wegetatywnie) nie
wydaje si¢ wigc najistotniejsze to, jakg osiagna biomas¢ po okreslonym czasie w
stosunku do biomasy roslin kontrolnych (co jest najcz¢scie) stosowanym
kryterium oceny wzrostu kompensacyjnego), ale to, czy fragmenty tych roslin
powstale w wyniku dziatania roslinozercy ,,zdaza” wyprodukowac¢ przed
obumarciem nowe boczne pedy, zdolne do zycia po oddzieleniu si¢ od rosliny
macierzystej.

W drodowiskach wodnych, podobnie jak w ladowych, moze istnie¢ wiele
mechanizmow stymulowania wzrostu pod wptywem oddziatywan roslinozercy.
Wsrod specyficznych oddziatywan zwierzat, ktore moga stymulowac wzrost
makrofitow zanurzonych 1 ktore byty badane cho¢ w niewielkim zakresie,
wymieni¢ mozna: 1) uzyznianie Srodowiska 1 2) usuwanie peryfitonu z
powierzchni roslin.

6. Jak zwierze moze stymulowa¢ wzrost roslin —
specyfika srodowiska wodnego

6.1. Uzyznianie Srodowiska przez zwierzeta

Wzbogacanie srodowiska w fosfor 1 azot na skutek ich uwalniania z zywych
zwierzat jest juz dobrze poznane dla srodowisk pelagicznych. Sa liczne dane
wskazujace na znaczny udzial zooplanktonu w tym procesie (Wetzel 2001).
Znacznie mnie) wiadomo o roli bezkrggowcow zasiedlajagcych inne strefy
zbiornikow wodnych. Nieliczne dane o wydalaniu fosforu 1/lub azotu przez
niektorych  przedstawicielt  skaposzczetow, mszywiotow, migczakow,
skorupiakow dennych 1 owadow wskazuja na zmienna, ale niekiedy znaczng
intensywnos¢ tego procesu (Nalepa 1 in. 1983, Serensen 1 1n. 1986,
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Lauritsen 1 Mozley 1989, Underwood 1991, Pinowska 1994, James
11n. 1997, Janek 2001, Rybak 2002). Bezposrednie porownanie tych badan nie
zawsze jest mozliwe ze wzglgdu na r6zne metody 1 r6zny sposob prezentowania
danych stosowany przez poszczegdlnych autorow. Na podstawie zestawienia
materiatow, ktore mogty by¢ poréwnane bezposrednio lub po przeliczeniu,
mozna oceni¢, ze Srednie wartosci wydalania fosforu fosforanowego przez
wymienione bezkregowce zawierajg si¢ w granicach od kilku do kilkudziesig¢ciu
ug na lg swiezej masy ciala zwierz¢cia w ciggu doby 1 sg nieco wigksze w
przypadku azotu amonowego.

Uzyznianie srodowiska przez zwierz¢ta wynika nie tylko z przyzyciowego
wydalania, ale tez z uwalniania pierwiastkow biofilnych z fekaliow 1 z martwych
rozktadajacych si¢ zwierzat (Lodge 1991). Rybak (2002) w doswiadczeniach
laboratoryjnych stwierdzil, ze zywe slimaki Lymnaea (Lymnaea) stagnalis,
Lymnaea (Radix) auricularia 1 Planorbarius corneus wydalaja do srodowiska w
ciagu doby w przeliczeniu na jednego osobnika od <1 do 70 ng P-P0O4s10d <2 do
> 200 pg N-NH,. Ilos¢ uwalnianych pierwiastkow jest w duzym stopniu zalezna
od wielkosci osobnika. Uwalnianie fosforu ze swiezo wyprodukowanych
fekaliow byto wigksze niz z zywych slimakoéw (w przeliczeniu na jednostke
cigzaru), ale mata masa produkowanych fekaliow w stosunku do cig¢zaru
osobnika sprawia, ze wzbogacanie Srodowiska ta droga nie jest tak istotne.
Bardzo szybko zachodzi uwalnianie fosforu 1 azotu z rozktadajacych sig
slimakow. Po pierwsze) dobie rozkiadu ilos¢ uwalnianego fosforu byla
kilkanascie, a azotu kilka razy wigksza niz wydalanie przez zywego $limaka.
Autor zwraca uwage, ze nie tylko odmienna jest intensywnos¢, ale tez dynamika
tych procesow. W odroznieniu od uwalniania biopierwiastkéw z zywych
slimakow 1 z fekalidw, ktore zachodzi przez cate zycie zwierzecia (u Lymnaea
(L.) stagnalis nawet do 5 lat], uwalnianie pierwiastkéw z martwych zwierzat jest

procesem krotkotrwatym, zwazywszy ze calkowity rozklad ciata slimakéow
zachodzi w ciagu kilkunastu dni.

Oceny znaczenia wzbogacania srodowiska w fosfor 1 azot dla organizmow
roslinnych dotycza przede wszystkim ukitadéw pelagicznych. Wprawdzie w
literaturze podkreslano, ze uzyznianie srodowiska przez roslinozerc¢ moze
stymulowa¢ wzrost makrofitow (Carpenter 1 Lodge 1986, Bronmark 1
Vermaat 1998), to danych bezposrednio dokumentujacych ten proces jest
niewiele. Underwood (1991) wykazat w doswiadczeniach laboratoryjnych, ze
obecnos¢ zerujacych na peryfitonie slimakéw (Planorbis planorbis) zwigkszyla
koncentracje fosforu 1 azotu oraz stymulowata wzrost Ceratophyllum demersum.
Wyodr¢bnienie samego efektu uzyzniania byto mozliwe poprzez odizolowanie
slimakow od roslin przegroda, uniemozliwiajaca 1m Zzerowanie, lecz nie
utrudniajacg wymiany wody. Stosujac podobny zabieg doswiadczalny, Janek
(2001) wykazat uzyznianie srodowiska przez slimaka Lymnaea (L.) stagnalis.
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Porownujac reakcje Elodea canadensis 1 glondw nitkowatych Rhizoclonium sp.
na obecnos¢ slimakow, istotny wzrost biomasy pod wplywem uzyZniania
notowat jedynie u glonéw. Pieczynska 1 Rybak (mat. niepubl.) w
doswiadczeniach laboratoryjnych wykazali, ze obecnos¢ slimakow (uzyto
matych osobnikdéw Bithynia tentaculata 1 Planorbis planorbis, ktore nie
zerowaty na makrofitach 1 nie uszkadzaty roslin) stale utrzymuje zwigkszona
zyznosc srodowiska 1 reakcjg na to jest intensywniejszy niz w kontroli (brak
zwierzat) wzrost Ceratophyllum demersum 1 Elodea canadensis.

Nie ulega watpliwosci, ze roslinozerca uzyznia srodowisko bytowania roslin 1
moze stymulowac¢ i1ch wzrost, zwlaszcza w Srodowiskach mato zyznych.
Pamig¢ta¢ jednak nalezy, ze w procesie uzyzniania biora udzial wszystkie
zwierzeta, a wigc rowniez drapiezce 1 detrytusozerce czg¢sto zwigzane z
makrofitami jako miejscem bytowania. Znaczenie roslinozercow w tym
przypadku nie jest wigc specyficzne, jest skladowa oddzialywan wszystkich
zwierzat. Zwierzeta uwalniajg wprawdzie fosfor 1 azot w formie mozliwej do
bezposredniego wykorzystania przez rosliny, ale na skutek ruchu wody sg one
szybko rozprowadzane w srodowisku 1 moga by¢ wykorzystane w innym miejscu
1 przez innych producentéw, a nie tylko przez makrofity, na ktéorych zerowat
roslinozerca.

6.2. Znaczenie peryfitonu w relacjach makrofity—roslinozerce

Tak jak wszystkie podtoza stale zanurzone w wodzie, makrofity porosnigte sa
peryfitonem, ktory tworzy zgrupowanie organizmow roslinnych 1 zwierzg¢cych
przytwierdzonych do podloza oraz organizmow wolno poruszajacych sie,
zyjacych wsrod osiadtych. Wiele zwierzat zasiedlajacych rosliny zanurzone
zeruje na porastajgcym je peryfitonie, a usuwajac peryfiton z powierzchni roslin
posrednio wplywa na makrofity.

Mimo licznych badan znaczenie peryfitonu dla makrofitow bedacych ich
podtozem wciaz nie jest jednoznacznie okreslone. Wiadomo, ze peryfiton
zacienia makrofity 1 jak wykazat Sand-Jensen (1990), moze to powodowac
znaczng redukcje glebokosci ich wystgpowania. Losee 1 Wetzel (1983)
podkreslaja selektywng redukcj¢ swiatta przez peryfiton, wynikajaca z 1stnienia
roznych barwnikéw zawartych w jego komponentach. Poza glonami
peryfitonowymi z makrofitami zwigzane sa glony nitkowate tworzace ptywajace
maty lub oplatujace makrofity. Phillips 1 in. (1978) wskazuja, ze zacienianie
przez obie te grupy glonow moze by¢ przyczyna ust¢gpowania makrofitow z
zyznych jezior. Peryfiton stanowi tez pewna barier¢ utrudniajacg pobieranie
przez rosliny zanurzone soli mineralnych z wody. Z drugiej jednak strony
wykazywano, ze makrofity mogg pobiera¢ substancje odzywcze bezposrednio z
peryfitonu, gdzie sq one uwalniane w procesach mineralizacji (Wetzel 1983).
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Analiza zaleznosci w obrgbie kompleksu makrofity—peryfiton-roslinozerce
stala si1¢ podstawg sformutowania hipotez o mutualistycznym charakterze
zwiazkow miedzy tymi organizmami (Hutchinson 1975, Thomas 1990,
Underwood 11n. 1992). Wymieniane s nast¢pujace korzysci wzajemne jakie
odnosza organizmy wchodzace w skilad tego kompleksu: Roslinozerce
pozytywnie oddziatuja na makrofity, usuwajac z ich powierzchni peryfiton,
ktorego nadmierna 1los¢, jak juz wspomniano, ogranicza dostep Swiatta i
substancj1 odzywczych z wody. Usuwajg tez bakterie, ktore niszcza
powierzchni¢ makrofitow, prowadzac do nekroz 1 przyspieszajac obumieranie
tkanek (Rogers 1 Breen 1983). Makrofity stymuluja rozwdj peryfitonu,
dostarczajac podioze do zasiedlenia 1 substancje odzywcze (wydalane do
srodowiska). Makrofity pozytywnie oddziatuja tez na roslinozerce, zwiekszajac
koncentracj¢ tlenu w wodzie, bedac dla zwierzat miejscem bytowania, podtozem
do sktadania jaj 1 miejscem schronienia przed drapiezcami. Zdaniem czgsci
autorow peryfiton chroni makrofity, ,odciagajac” od nich roslinozerce.
Carpenter 1 Lodge (1986) rowniez wskazuja na mutualistyczne zwigzki w
omawianym kompleksie organizmow, ale uwazaja, ze rola peryfitonu w tym
uktadzie jest bardziej pasywna. Zdaniem tych autoréw peryfiton nie chroni
makrofitow przed roslinozercami, tylko jest po prostu wybierany jako pokarm
bardzie) dostepny dla wielu zwierzat, ktéore ze wzgledu na budowe aparatu
gebowego nie sg w stanie zgryza¢ makrofitow. Uwazaja rowniez, ze makrofity
uwalniajg substancje odzywcze dlatego, ze koszt ich zatrzymywania jest zbyt
wysoki, a peryfiton korzysta ze wzbogaconej puli dostgpnych biopierwiastkow.

W omawianym kopleksie organizmoéw wazng rol¢ moze odgrywac
wytwarzanie przez makrofity zarowno substancji odstraszajacych, jak 1
atraktantow dzialajacych na zwierzeta. Sterry 1 in. (1983) badali reakcje
slimaka Biomphalaria glabrata na homogenaty makrofitow (analizowali 11
gatunkow). Homogenaty poszczegélnych roslin dzialaly jak atraktanty lub
repelenty w stosunku do badanego slimaka. U rozktadajacych si¢ roslin (badano
rz¢s¢ Lemna paucicostata) wystepowaly mocniej dziatajace atraktanty niz u
zywych. Autorzy sugeruja, ze slimaki wyksztatcity wlasciwosci pozwalajace na
lokalizacje¢ peryfitonu 1 rozktadajacych si¢ makrofitow, stanowiacych atrakcyjny
pokarm. Korzysci jakie odnosza rosliny z usuwania martwych tkanek polegaja na
minimalizacji ryzyka inwazji patogenow na zywe tkanki, a ponadto konsumpcja
martwych tkanek przyspiesza obieg materi.

Mimo 1z wielu autorow podkresla istnienie ztozonych interakcji w uktadzie
makrofity—peryfiton-roslinozerca, nieliczne sa badania wykraczajace poza
analiz¢ jakiego$ jednego rodzaju oddzialywan, najcze¢scie) migdzy jedynie
dwoma wybranymi komponentami uktadu.

Bronmark (1985) stwierdzil w doswiadczeniu laboratoryjnym, ze wzrost
Ceratophyllum demersum byl intensywniejszy w obecnosci zerujacych na
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peryfitonie slimakow (Lymnaea peregra) niz bez tych zwierzat. Autor sugeruje,
ze wydalanie przez makrofity rozpuszczone) materil organicznej stuzy racze)
przycigganiu roslinozernych slimakow, niz zaopatrywaniu organizmow
peryfitonowych w substancje odzywcze. Zdaniem autora, zerowanie na
peryfitonie intensyfikuje fotosyntez¢ makrofitobw, zmniejszajac zacienienie
roslin 1 niedobory soli mineralnych. Zwigksza tez dtugosc zycia roslin, ktore sg w
mniejszym stopniu uszkadzane przez bakterie peryfitonowe powodujace
nekrozy. Natomiast ,twardos¢ tkanek” 1 produkowanie metabolitow wtornych
chroni makrofity przed zzeraniem.

Underwood 1 in. (1992) badajac w eksperymencie terenowym zwigzki
pomig¢dzy kilkoma gatunkami s§limakow a Ceratophyllum demersum 1
porastajacym go peryfitonem, réwniez podkreslaja mutualistyczny charakter
interakcji pomiedzy tymi organizmami. Slimaki redukuja gesto$¢ peryfitonu
(dziatajg jako ,,cleaning symbionts”). Rownoczesnie stymulujgq wzrost drobnych
glondéw peryfitonowych przez wyzeranie wigkszych form z nimi konkurujacych.
Wykazang w tych doswiadczeniach, podobnie jak we wspomnianych juz
poprzednio (Underwood 1991 - rozdziat 6.1), stymulacj¢ wzrostu
Ceratophyllum demersum wiaza autorzy z rownoczesng redukcjag biomasy
perifitonu 1 uzyznianiem srodowiska przez slimaki.

Pewna forma unikania przez makrofity negatywnego dzialania zarowno
glonow peryfitonowych, jak 1 glonéw luzno zwigzanych z podiozem, jest ich
szybki wzrost. Na roslinach szybko rosngcych peryfiton akumuluje si¢ w
mniejszych ilosciach — jego rozwdj nie nadaza za tempem wzrostu pedow. Losee
1 Wetzel (1983) wskazuja, ze tempo wzrostu niektorych makrofitow
zanurzonych moze by¢ bardzo znaczne, np. Myriophyllum moze przyrastac o 1
cm lub wigcej dziennie. Sposobem unikania negatywnych oddzialywan glonow
luzno zwiazanych 2z podlozem jest wytwarzanie pedow bocznych,
,wychodzacych” poza strefe glonow oplatajacych rosliny (Ozimek 11n. 1991).
Wydaje si¢ jednak, ze roslinozerca, ktory eliminuje glony, moze miec¢ znaczenie
nie tylko wspomagajace, ale czg¢sto podstawowe.

Trudnosci w okresSleniu ogdlniejszych prawidlowosci dotyczacych
oddzialywania peryfitonu na uklad roslinozerce—makrofity nie wynikaja tylko
z ograniczonej liczby danych doswiadczalnych, ale takze z ogromnego
zréznicowania peryfitonu porastajacego rozne makrofity w roznych jeziorach 1
na roznych glebokosciach. Zroznicowanie to dotyczy cech bardzo
podstawowych, takich jak biomasa peryfitonu oraz proporcje ilosciowe glonow,
zwierzat 1 detrytusu. Nawet w obrgbie jednego jeziora 1 w tym samym czasie
spotka¢ mozna peryfiton zdominowany przez glony, ale 1 taki, ktorego giowna
mase¢ stanowia zwierzeta (mszywioty lub gabki). Jest rzecza oczywista, ze w
takich przypadkach inne beda zwiazki peryfitonu z makrofitami 1 1nn1 beda
potencjalni konsumenci peryfitonu.
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7. Uwagi koncowe

Jak wynika z przedstawionych w tym artykule danych, redukcja biomasy
makrofitow przez roslinozerce jest znaczna 1 zblizona do notowanej] w
srodowiskach ladowych. Moze by¢ ona powodowana przez zwierzeta
intensywnie zerujagce na makrofitach, jak tez moze wynika¢ z Zzerowania
wystepujacych w duzych zageszczeniach bezkregowcow, dla ktorych makrofity
stanow1g jedynie pokarm dodatkowy. Nawet jezeli bezposrednie skutki
zerowania s nieznaczne, to moga one prowadzi¢ do duzych strat biomasy na
skutek uszkodzen tkanek inicjujacych proces rozkiadu. Wobec ogromnego
zroznicowania Srodowisk litoralnych, jezeli nawet w skali catego zbiornika

presja roslinozercow na makrofity nie jest duza, to lokalnie, na niektorych
stanowiskach, moze by¢ znaczaca.

Roslina 1 jej konsumenci zyja w okreslonym uktadzie ztozonych zaleznosci
troficznych, stad redukcja biomasy makrofitbw moze mie¢ wplyw na wiele
organizmow z roznych poziomow troficznych. Makrofity s3 bowiem waznymi
producentami, w ptytkich zbiornikach czgsto dominujagcymi, wpltywaja na
poziom zyznoscl wod, sg miejscem bytowania wielu innych organizmoéw
(przeglad pismiennictwa: Carpenter 1 Lodge 1986, Pieczynska 1988,
Jeppesen 1 1n. 1998). Ekosystemalne skutki eliminacji makrofitow przez
roslinozerce s3 malo poznane, gdyz wigkszos¢ badan ogranicza si¢ do prostego
uktadu — konkretna roslina 1 zerujace na niej zwierze.

Carpenter 1 Lodge (1986) przedstawili hipotetyczne modele obrazujace
konsekwencje zwigkszania si¢ biomasy roslinozercow ($limakoéw 1 rakow), w
wyniku czego nastepuje redukcja biomasy makrofitow. Wskazali tez na ztozone
posrednie skutki tych zmian, na przykiad wynikajace ze zmniejszenia si¢
populacji ryb (redukcja miejsc rozrodu 1 miejsc bytowania narybku), co przez
ograniczenie zerowania ryb na zooplanktonie prowadzi do zwigkszenia jego
biomasy (1 udzialu duzych form), a w konsekwencji do redukcji biomasy
fitoplanktonu.

Poziom roslinozernosci moze by¢ tez regulowany przez poziom
drapieznictwa na roslinozercach. Drapiezce moga stymulowaé wzrost
makrofitow, zerujac na i1ch konsumentach, ale moga tez prowadzi¢ do
ograniczenia biomasy makrofitow, gdy zeruja na konsumentach peryfitonu.
Bronmark i Vermaat (1998) podali kilka przyktadow, gdy slimakozerne ryby
redukujac biomas¢ slimakow powoduja wzrost biomasy peryfitonu, a to z kolei
ogranicza biomas¢ makrofitow, na ktore obecnos¢ duzej ilosci peryfitonu
wptywa niekorzystnie. W podobny do ryb sposéb na biomas¢ makrofitow moga
oddziatywac raki, ale tu skutki sa bardziej ztozone, gdyz poza odzywianiem si¢
slimakami, mogga one zerowac tez na peryfitonie 1 makrofitach.
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Stosunkowo niedawno zwrdcono uwage na to, ze roslinozerce moga zaburzac
rownowage migdzy istniejgcymi w ptytkich zbiornikach alternatywnymi
stanami: ,,czyste) wody — clear water”, rozumianej jako okres dominacji w
zbiorniku makrofitow 1 matej liczebnosci fitoplanktonu oraz ,,m¢tne;] wody —
turbid water”, bedacej okresem dominacji fitoplanktonu (Scheffer 11n. 1993).
W  przypadku, gdy roslinozerca znacznie redukuje biomas¢ makrofitdéw,
bezposrednio na nich zerujac, lub gdy redukcja biomasy makrofitow nastgpuje w
wyniku wspomnianego wyze)] zwigkszenia biomasy peryfitonu, zachodzi
niekorzystna dla jakosci wody destabilizacja ukladu — ograniczenie okresu

dominacj1 makrofitow (Bronmark 1 Weisner 1992, Lodge 11n. 1998, van
Donk 1998).

Oddziatywanie roslinozercow zasiedlajacych makrofity w zbiornikach
wodnych to nie tylko konsumpcja roslin 1 ich uszkadzanie. Jest juz sporo danych
pokazujacych ich pozytywne oddzialywania, stymulujace wzrost makrofitow.
Jest to m. 1n. uzyznianie srodowiska (drogaq wydalania mineralnych form azotu 1
fostoru przez zywe zwierzeta, jak tez ich uwalniania z fekaliow 1 rozktadajacych
si¢ martwych zwierzat). Proces ten moze mieé szczegdlne znaczenie w mato
zyznych zbiornikach, ale tez zyznych w lecie, gdy wigkszos¢ pierwiastkow
biofilnych jest zakumulowana w glonach 1 makrofitach. Specyfika srodowisk
wodnych jest modyfikowanie oddzialywan wzajemnych makrofity—roslinozerca
przez peryfiton zasiedlajacy powierzchni¢ makrofitow. W uktadzie makrofity—
—peryfiton—roslinozerce wykazano istnienie zwigzkow mutualistycznych 1
wydaje si¢, ze w przysztosci moze to by¢ bardzo dobry modelowy obiekt badan
nad takimi relacjami mi¢dzy organizmami.

U roslin ladowych wykazano wiele konstytutywnych jak 1 indukowanych
form obrony przed roslinozerca. Jak dotad badania roslin wodnych nie
przyczynity si¢ znaczaco do tworzenia nowych lub weryfikacji 1stniejacych
koncepc)1 z tego zakresu. Przede wszystkim zbyt mata pula dostepnych danych
nie pozwala na wskazanie ogolniejszych prawidtowosci, dotyczacych obrony
roslin wodnych przed konsumentami. Wiasciwie mozemy jedynie powiedziec, ze
zjawisko takie istnieje. W makrofitach znaleziono substancje, ktore moga peinic
funkcje obronne 1 stwierdzono, ze s3 one wuwalniane do sSrodowiska.
Prawdopodobnie, ale tylko prawdopodobnie (z wyjatkiem kilku dobrze
udokumentowanych przyktadow), notowane przez wielu autorow unikanie przez
roslinozerce pewnych makrofitow moze si¢ wigzac z produkowaniem przez nie
substancj1 obronnych.

Podobnie jest w przypadku tolerancji roslin na presj¢ konsumenta.
Charakterystyczne jest nie tylko ubostwo danych dotyczacych kompensacji
przez makrofity strat powodowanych Zzerowaniem, ale rowniez ograniczone
mozliwosct w wykorzystaniu obszernej wiedzy z tego zakresu, dotyczacej roslin
ladowych. To ostatnie wynika z wielu specyficznych cech roslin wodnych, jak
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tez roznych czynnikéw zewngtrznych warunkujacych kompensacje w obu
srodowiskach. U makrofitow zanurzonych, szczegdlnie wystgpujacych w postaci
pedow ptywajacych 1 rozmnazajacych si¢ wegetatywnie, podstawowe znaczenie
ma mozliwos¢ wzrostu z fragmentow powstajacych w trakcie zerowania (nawet
fragmentow pozbawionych stozka wzrostu). Wzrost ten realizuje si¢ przez
wytwarzanie bocznych pe¢déw zdolnych do zycia po oderwaniu si¢ od
macierzystego fragmentu pe¢du, cze¢sto szybko obumierajacego. Umozliwia to
utrzymanie w zbiorniku roslin nawet przy znacznej presji1 konsumenta.

Zwykle przeglady pismiennictwa, gdy dotycza zagadnien niezbyt dobrze
zbadanych, konczga si¢ wskazaniem na potrzeb¢ intensyfikacji badan w danym
zakresie. I w tym przypadku potrzeba taka jest niewatpliwa. Stosunkowo liczne
(cho¢ niejednoznaczne) sa jedynie dane o skladzie pokarmu 1 intensywnosci
zerowania bezkregowcow. Znacznie mniej wiadomo o innych oddziatywaniach
roslinozercow, szczegodlnie takich, ktére stymulujg wzrost makrofitow. Bardzo
skapa jest tez wiedza o reakcjach roslin na uszkodzenia powstajace w trakcie
zerowania. SzczegoOlnie jednak potrzebne sa badania kompleksowe,
uwzgledniajace zarowno negatywne jak 1 pozytywne oddziatywania
roslinozercOow oraz reakcje makrofitow na te oddziatywania. Tylko takie badania
porOwnawcze moga bowiem wyjasni¢ natur¢ ziozonych relacji wzajemnych
mi¢dzy makrofitami zanurzonymi a zerujacymi na nich bezkregowcami.
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Summary

Multiple (both beneficial and detrimental) influences of herbivorous invertebrates on
submerged freshwater macrophytes are reviewed and discussed on the basis of the literature.
Traditionally, direct herbivory on living macrophytes has been considered unimportant, it having
been assumed that the majority of herbivores prefer to feed on senescing plants, detritus of plant
origin and the periphyton colonising macrophyte surfaces. However, more recent reviews of this
topic show that consumption of live macrophytes by animals may be a widespread phenomenon, of
importance in determining macrophyte abundance.

The extent of herbivory was shown to vary broadly both among species and among water
bodies. The largest noted reductions in macrophyte biomass were usually caused by vertebrates
(fish and birds) and large invertebrates (crayfishes), but the impact of other invertebrates may also
be important.
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Macrophytes can be eaten without being killed, and at most sites animals consume only part of
the available plant biomass. Many grazers destroy much more tissue than they eat. Fragmentation,
defoliation, loss of leaf area (holes, surface abrasion) and canals from mining animals have been
observed in many localities. Secondary effects of the partial consumption of plant tissue are also of
great importance. These include infections of grazing scars by microorganisms or further
destruction caused by wave action. Depending on the type and scale of injury, as well as the internal
and external factors determining tolerance to herbivory, plants damaged during grazing may
experience a limitation of growth (or even die in some cases) but may also continue to grow, in
some cases even faster than plants remaining undamaged. In contrast to the rich literature on
terrestrial plants, there is only very scarce information on post-damage growth in freshwater
macrophytes. However, it is known that some macrophytes can regenerate from small fragments,
and that fragmentation may be very important in plant propagation. The further fate of plant
fragments depends primarily on the production of new lateral shoots. In many cases after the shoot
fragments have died, the young lateral shoots detaching from them continue to grow and form new
viable plants. Plant fragments detached in the course of feeding can remain within the parental
population or may float away, with some of them falling to the bottom while others float in the water
column. Thus, the post-damage survival and growth of plants are strongly influenced by
environmental conditions.

The extent of herbivory is influenced by both the constitutive and induced defences of
macrophytes. Plant structure (morphology, toughness), chemistry and nutritional value are
determinants of animal feeding choices. Although most of the work on plant defences against
herbivores derives from studies of terrestrial ecosystems, it has recently been accepted commonly
that freshwater macrophytes are defended chemically against herbivores. Many classes of chemical
deterrents have been found in aquatic plants, but direct chemical interactions between macrophytes
and their consumers are documented in only a few cases.

The beneficial effects of herbivores on macrophyte growth are primarily associated with the
removal of the periphyton colonizing the macrophyte surface, as well as with the enrichment of the
nutrient pool, mainly in nitrogen and phosphorus released by feeding invertebrates.

Periphyton has a strong shading effect on host macrophytes, which may limit the depth
distribution of plants. The removal of excessive periphyton cover by animals reduces the effect on
light attenuation. This also reduces potentially negative effects of periphytic microorganisms on
macrohyte tissues. On the other hand, it is suggested that the presence of a moderate amount of
periphyton can benefit a macrophyte by diverting grazing away from its own tissue and providing
plants with nutrients directly released by periphytic organisms. On the basis of analysis of the close
associations of macrophytes, periphyton, and herbivores, it has been proposed that mutually
beneficial interactions may exist within this complex of organisms.

One of the greatest benefits that macrophytes could derive from the presence of herbivores is
that associated with nutrient release. In contrast to intensive study as far planktonic systems are
concerned, data on the effect of the release of nutrients by invertebrates associated with
macrophytes are scarce. However, it has been shown in several studies that the enhancement of
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growth of submerged macrophytes may be caused by the recycling of nutrients present in material
excreted or egested by herbivores.

The reduction of macrophyte biomass caused by herbivores is similar to that from many other
sources (mechanical harvesting, pollution) in usually having important consequences for the
physico-chemical properties of water, nutrient cycling and the littoral biota. The importance for
ecosystem processes of interactions between macrophytes and their grazers 1s discussed.
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