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Submerged macrophytes 

and their relationship with algae 
in eutrophic and hypertrophic lakes

1. Wstęp

Obok wielu  innych, coraz częściej wymienianym symptomem wzrostu trolii 
jezior jest ustępowanie  makrof ilów zanurzonych, aż do ich eliminacji włącznie w 
niektórych jez iorach  hypertroficznych. Hipotezy dotyczące mechanizmów tych 
zmian w swoich założeniach bezpośrednią i decydującą rolę przypisują różnym 
czynnikom.

Jedną z bardziej znanych je st h ipoteza W c t z e 1 a i H o u g h a (1973) wy
jaśniająca ustępowanie makrofitów ograniczeniem warunków świetlnych przez 
fitoplankton. P h i l l i p s  i in. (1978) nadrzędną rolę w tym procesie, głównie w 
płytkich jeziorach,  przypisu ją glonom nitkowatym luźno związanym z podłożem, 
a ściślej efektowi zacienian ia przez  nic makrofilów. B a ll s  i in. (1989) sugeru
ją, że decydującą rolę odgrywają osady denne, tak przekształcone, że ich skład i 
struktura uniemożl iwiają wzrost  roślin zanurzonych. Ci sami autorzy w alterna
tywnej hipotezie jako bezpośrednią przyczynę wymieniają konkurencję o azot. 
Niezależnie od decydującego czynnika efekt końcowy jest  taki sam -  ustępowa
nie makrofitów i dominacja fitoplanktonu.

W literaturze  (B o y d 1971, P ie c z y  ń s ka  i O z im e k  1976, D en n y  
1987, E n g e l 1988) często podkreślana  jest  istotna rola makrofilów w funkcjo
nowaniu ekosystemów jeziornych. Zatem w programach rekultywacji jezior po
winna być uwzględniona odnowa makrofilów. Do tego celu konieczne jest 
ustalenie rzeczywistych czynników decydujących o ustępowaniu roślin zanurzo
nych.

Celem niniejszego artykułu jest analiza przyczyn i konsekwencji zanikania 
makrofitów zanurzonych  (z uwzględnieniem relacji: makro fi ly-glony) oraz okre
ślenie możliwości ich rekultywacji w jeziorach o wysokiej trofii.

2. Makrofity zanurzone a proces eutrofizacji

2.1 Zasięg i zajmowana powierzchnia

Wraz ze wzrostem trofii jezior makrofity zanurzone ustępują  z głębszych par
tii litoralu. W jeziorach hypertroficznych ich zasięg jest około trzykrotnie mniej-
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Rys. 1. Zasięg występowania makrofilów zanurzonych (linie pionowe) i głębokość przenikania 1% 
światła powierzchniowego (linie poziome) w jeziorach o różnej trofii na Pojezierzu Mazurskim (wg 
B er nat ow ic za  i P ie cz yńsk ie j 1965, Ozi mck 1983, Ozi mck i K ow al cz cw sk ic go  1984) 
Depth-range of submerged macrophytes (vertical lines) and depth penetration of 1% of surface 
irradiation (horizontal lines) in lakes of different trophic levels on Masurian Lakeland (after 
B er nat ow ic z and Pie cz yń sk a 1965, O zimek  1983, Ozi m ck and K ow al cz cw sk i 1984)

szy w porównaniu z jeziorami mezotroficznymi i słabo eutroficznymi, bądź na
stępuje całkowita eliminacja (rys. 1). Powszechnie przyjmuje  się, że dolną grani
cę występowania makrofitów w jeziorach wyznacza głębokość przenikania 1% 
światła padającego na powierzchnię wody. W większości intensywnie zeutrofizo- 
wanych jezio r makrofity zanurzone nie występują w całej strefie eufotycznej 
(rys .l), co sugeruje, że należy szukać innych -  poza światłem -  czynników odpo
wiedzialnych za ich ustępowanie. W hypcrtroficznym jeziorze Wirbel rozwój 
makrofitów zanurzonych jes t prawdopodobnie limitowany głównie przez skład i 
strukturę osadów dennych (Ozimek dane nie publ. ). W jeziorach Mikołajskim, 
Juno i Wobel czynnikiem decydującym o wycofywaniu się makrofitów z głęb
szych partii litoralu jest masowy rozwój dennych glonów nitkowatych z rodzaju 
Vaucheria (O z im e k  1990). W Jeziorze Mikołajskim zasięg makrofitów zanu
rzonych zmniejszył się z 5,5 do 3,5 m w latach 1972-1980 (O z im e k  i Ko - 
W a lc z e w s k i 1984), w tym czasie wzrosła biomasa i frekwencja nitkowatych 
glonów dennych (rys. 2). Ustępowanie makrofitów zanurzonych obserwuje się 
również w płytkich partiach litoralu jezior Mikołajskiego, Juno i Wobel. Zjawi
sko to trudno jest interpretować pogorszeniem się warunków świetlnych, czy 
zmienionym chemizmem osadów dennych. W płytkich partiach litoralu znaczna 
ilość światła przenika bowiem do dna. Osady są mineralne, mało zmienione, 
gdyż w wyniku intensywnego falowania naniesiona z zewnątrz i wytworzona w
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Rys. 2. Biomasa i frekwencja Vaucheria dichotoma w litoralu Jeziora Mikołajskiego w lalach 
1975-1985 (wg O zi m ek  1990)
Biomass and frequency of Vaucheria dichotoma in littoral o f Lake Mikołajskie in years 1975-1985 
(after Oz im ek  1990)

obrębie tej strefy materia  organiczna  jes t szybko wypłukiwana do głębszych par
tii jeziora . W strefie tej s twierdza się natomiast w ciągu ostatnich 10 lal wzrost 
biomasy g lonów  nitkowatych, głównie z rodzaju Cladophora  ( P ie c z y ń s k a  
i in. 1988).

W związku z eliminacją makrofitów z głębokich i płytkich partii litoralu, 
zmniejsza się ogólna powierzchnia dna porośn iętego przez makro lity zanurzone. 
W jezio rach o wysokiej trofii stanowi ona zaledwie 30% potenc jalne j powierzch
ni dostępnej  dla makrofitów,  podczas gdy w jeziorach o niskiej trofii -  100% 
(przeliczone wg danych w artyku le P i e c z y ń s k i e j  1988 oraz danych włas
nych).

2.2 Skład gatunkowy i biomasa

W większości mezol roficznych i słabo eutroficznych jezior  Pojezierza  Mazur
skiego  dominują ramienice (Characeae) ( P ie c z y ń s k a  i O z i m e k 1976, 
O z im e k  1983). Przy stopniowym wzroście trofii jezior dominacja ramienic  
może utrzymywać się przez wiele lat. Oczywiście następują  zmiany roślinności, 
ale są one powolne i głównie ilościowe. Przykładem tego są w ielole tnie zmiany 
roślinności zanurzonej w litoralu Jeziora Mikołajskiego (tab. I). W c iągu 17 lat 
(196 3-19 80) dzies ięciokrotn ie obniżyła się biomasa makrof itów zanurzonych, 
zmalał leż udział ramien ic w ich całkowite j biomasie z 60% w 1963 r. do 24% w 
1980. W następnym dziesięcioleciu (1980 -1990) ramienice przesta ły domino-
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wać, a gatunki z rodzaju Chara uległy całkowitej eliminacji. Taką sytuację  noto
wano już  wcześniej w najintensywniej zeutrofizowanych partiach litoralu Jeziora 
Mikołajskiego ( O z im e k  1978). Wydaje się więc, że w obrębie całego litoralu 
Jeziora Mikołajskiego został już przekroczony taki próg trofii, przy którym nastę
puje eliminacja ramienic.

Tab. I. Zmiany roślinności zanurzonej w litoralu Jeziora Mikołajskiego w lalach 1963-1990 (wg 
Ozimek  i K ow al cz ew sk ie go  1984 i danych nie publikowanych)
Changes of submerged macrophytes in littoral of Lake Mikołajskie in the years 1963-1990 (after 
Ozim ek  and K ow al cz ew sk i 1984 and unpubl. data)

Rok
Year

Liczba 
gatunków 
Number of

species

Dominujące taksony 
Dominant taxa

Zasięg
Depth-range

m

Sucha masa 
Dry weight 

g • m'~

1963 14 Characeae 6,0 210,0

1971 15 Characeae 5,5 60,0

1980 17 Characeae
Potamogeton pectu>ajus 3,5 20,0

1990 15 Myriophyllum spicatum 
Potamogeton pectinatus

3,0 *

*Dane w opracowywaniu -  Data in preparation.

Na pods tawie wieloletn ich badań w innych jeziorach Pojezierza Mazursk iego 
stwierdzono, że drastyczne zmiany w składzie  gatunkowym i biomasie roślinno
ści zanurzonej następują na pograniczu cutrofii i hypertrol ii. W wyniku tych 
zmian w jeziorach hypertroficznych występuje mała liczba ga tunków (1-4) i ni
ska biomasa. W jeziorach takich najczęściej dominują rdeslnica Potamogeton  
pec tina lus  i wy włó czn ik Myriophyllum spicalum  (tab. II). Tworzą one zazwyczaj 
jednogatunkowe agregacje rozdzielone przestrzennie -  zarówno poziomo (wystę
pują w różnych częściach jeziora), jak i pionowo (zajmują  strefy o różnych głębo
kościach). Krańcowym przykładem są niektóre jeziora hyper troficzne, np. 
Wirbel, w których nastąpiła całkowita eliminacja roślin zanurzonych.

Wielu autorów wiążc przebudowę składu gatunkowego roślinności ze zmianą 
chcmizmu wody w miarę wzrostu trofii jezior. Za najbardziej wrażliwe pod tym 
względem uważane są ramienice (L an g  1981). F o r s b e r g  (1964) oraz K o - 
h 1 c r i in. (1971) eliminację ramienic wyjaśniają wzrostem zawartości fosforu w 
wodzie. Po weryfikacji tej tezy eksperymentami laboratoryjnymi , M e 1 z e r i in. 
(1977) oraz BI in d ó w  (1988) sugerują, że to zacienianie  przez fitoplankton jest 
główną przyczyną ustępowania ramienic, a nie wysoka koncentracja fosforu w 
wodzie. Potwierdzałyby to badania prowadzone w jeziorze Zwcmlust, gdzie mi
mo wysokiej zawartośc i P—PO4 w wodzie (1 mg • 1 1), a jednocześnie jej dużej
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przezroczystości (osiągniętej  w wyniku zabiegów „biomanipulacyjnych"), ramie
nica Chara globular is osiąga dość wysoką biomasę (O z im e k  i in. 1990).

Tab. II. Charakterystyka makrof itów zanurzonych dwóch hypertroficznych jezior  Pojezierza 
Mazurskiego (wg O zi m ek  w d ru ku-b )
Characteristics of submerged macrophytes in two hypertrophic lakes of  Masurian Lakeland (after 
Oz imek in press -  b)

Jezioro
Lakę

ŻLasięg
Depth-ra nge

m

Dominujące gatunki 
Dominant species

Sucha masa
Dry weight 

g • m'“

Juno 2,0 Potamogeton  pectinatus 20,0

Wobel 1,5 Potamogeton  pectinatus 
Myriophyllum spicatum

10,0

Trudniej jest wytłumaczyć obniżanie się biomasy gatunków makrofitów zanu
rzonych, uznawanych za preferujące żyzne środowiska, zmniejszeniem się prze
zroczystości wody i wzrostem zawartości w niej pierwiastków biofilnych. W 
ostatnich latach takie właśnie  zjawisko obserwuje s ię w litoralu Jeziora Mikołaj
skiego. Przykładami mogą być rogatek Ceratophyllum demersum i rdestnica Po
tamogeton pectinatus,  gatunki mające niskie wymagania świetlne i preferujące 
bardzo żyzne wody (A n d e r s o n 1978, O z im e k  1978, V an  W ij k  1989). 
Tymczasem wraz ze wzrostem trofii Jeziora Mikołajskiego udział C. demersum 
w ogólnej biomasie roślinności zanurzonej obniżył się z 23,5 do 5,6% (O z i
m ek  i K o w a l c z e w s k i  1984). P. pectinalus , po okresie intensywnego roz
woju w latach 1971-1980, zaczął wyraźnie ustępować w następnym 
dziesięcioleciu (Ozimek w przygotowaniu). C. demersum występuje w na jgłęb
szych strefach litoralu, P. penct inatus -  w najpłytszych. W obu tych strefach w 
ostatnich latach nastąpił masowy rozwój glonów nitkowatych luźno związanych 
z podłożem. Przyczyn obniżania się b iomasy i następnie ustępowania wymienio
nych gatunków makrofitów należy więc  szukać w oddziaływaniu na nie glonów 
nitkowatych. W jeziorach o wysokiej trofii zmiany roślinności zanurzonej wywo
łane są w pierwszym rzędzie oddziaływaniami biotycznymi.

3. Wzajemne relacje między makrofitami zanurzonymi
a glonami

3.1. Makrofity  a fitoplankton

Wzajemne oddziaływanie makrofitów zanurzonych i fitoplanklonu może re
alizować się poprzez konkurencję o światło, pierwiastki biofilne oraz na drodze 
allelopatii. Główny kierunek i siła oddziaływań tych dwóch grup ekologicznych
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roślin na siebie zmienia się w miarę, jak jeziora zdominowane przez makrofity 
stają się -  wraz ze wzrostem trofii -  zbiornikami zdominowanym i przez fitoplan- 
kton.

W jeziorach mezotroficznych i słabo eutroficznych (w jeziorach głębokich -  
w litoralu, w płytkich -  najczęściej w całym zbiorniku) makrofity są dominującą 
grupą producentów. Jest to wynikiem ich przystosowań do wykorzystywania  za 
sobów środowiska, bowiem przy niskim stężeniu p ierwiastków biofilnych w wo
dzie jako  ich główne źródło wykorzystu ją osady denne (D en n y  1980, 1987, 
A g a m i i W a is e l  1986, C a r p c n te r i L o d g e  1986). Glony p lanktono
we, nie mające takich alternatywnych źródeł, ograniczone są przez zawartość 
pierwiastków w wodzie . W wodach o niskiej trofii makrofity zanurzone są  więc  
konkurencyjnie silnie jsze niż glony planktonowe, czego efektem jest  wysoka bio 
masa tych pierwszych. Układ z dominacją  makrof itów zanurzonych, powstały  
pierwotnie pod wpływem czynników środowiskowych, może utrwalić się na d łu
gi okres nawet przy umiarkowanym dopływie pierwiastków biofilnych  z zew
nątrz. W tak powstałym systemie  stabilizująco działają  same makrofity,  
ograniczając  rozwój fitoplanktonu. Gęste skupienia makrofitów zanurzonych sil
nie redukują natężenie świat ła w wodzie, wpływając tym samym na zmniejszenie 
produkc ji i biomasy fitoplanktonu (D o k u 1 i 1 1973, B ra m m e r  1979, V e r - 
h o v e n  1980). Nie bez znaczenia jest  skład gatunkowy makrofitów zanurzo
nych i ich cykle fenologiczne. W jeziorach o niskiej trofii dominują ramienice, 
gatunki zazwyczaj zimozielone, dzięki czemu ich negatywne oddziaływanie  na
fitoplankton notuje się już wczesną wiosną, w okresie gdy zaczyna się on dopiero 
rozwijać,  i trwa do późnej jes ieni. Jak wykazały badania laboratoryjne G i b b sa  
(1973) oraz W i u m — A n d c r s e n a i in. (1982), ramienice wydziela ją do śro
dowiska substancje inhibitujące rozwój fitoplanktonu.

Co powoduje zatem, że układ taki staje się niewydolny w miarę wzrostu trofii 
jezior? I znowu pierwotne przyczyny są natury środowiskowej . Wzrost stężenia  
pierwiastków biofilnych w wodzie, spowodowany zwykle ich stałym dopływem 
z zewnątrz, umożliwia  obfity rozwój fitoplanktonu. Przy wysokim stężeniu pier
wiastków w wodzie glony szybciej i wydajniej je pobierają ( F i t z g e r a ld  1969, 
M u l l ig a n  i B a r a n o w s k i  1972). Efektem jest  wzrost biomasy glonów  i 
silniejsze oddzia ływanie na makrofity zanurzone.  Newralgicznym okresem dla 
makrofitów staje się wiosna, bowiem obok gatunków o całorocznie zielonych 
częściach nadziemnych pojawiają się gatunki tworzące części nadziemne dopiero 
w tym okresie , które do kiełkowania i wzrostu wymagają dużej ilości światła. 
Istotne s taje się zatem, która z grup roślin -  glony czy makrofity zanurzone -  za
czyna wzrastać  wcześniej: jeś li makrofity, to mogą one przez sezon wegetacyjny 
dominować w litoralu nawet w warunkach wysokiej trofii (B oy  d 1971). Czę
ściej jednak fitoplankton rozwija s ię wcześniej, powodując zacienianie makrofi
tów zanurzonych. Glony mogą ponadto wydzielać do środowiska substancje 
ograniczające rozwój makrofitów. Jak podają V an  W ie r s e n  i P r in s
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(1985), sinica Anabaena  sp. poprzez allelopatyczne substancje  hamuje wzrost i 
przyspiesza obumieranie  makrofitów, które rozkładając  się wydziela ją do środo
wiska pierwiastki b iofilne i tym samym stymulu ją wzrost biomasy fitoplanktonu. 
Takie zjawisko, powszechne jesienią ( L a n d e r s  1982), może zaczynać się zna
cznie wcześniej, już w lecie, jeśli w fitoplanklonic dominują sinice.

W warunkach wysokiej trofii występują gatunki makrofitów zanurzonych ma
jące pewne strategie obronne, takie jak szybki i prawie nieograniczony wzrost pę
dów dążących do światła, plastyczność cyklów fenologicznych polegająca na 
przyspieszeniu wzrostu i wcześniejszym wytwarzaniu organów rozmnażania, 
wytwarzanie bulw mogących dawać odrosły kilkakrotnie w ciągu sezonu wegeta
cyjnego (O z i m e k 1978).

3.2 Makrofity a glony nitkowate  
luźno związane z podłożem

P h i l l i p s  i in. (1978) uważają, że zac ienianie je st g łówną przyczyną nega
tywnego oddzia ływania glonów nitkowatych na makrofity zanurzone. Hipoteza 
ta, chociaż często cytowana w światowej literaturze, nie została w dostateczny
sposób zweryfikowana i wydajc się, że poza światłem można znalezc inne możli
we mechanizmy oddziaływania glonów nitkowatych na makrofity. S i m p so n  
i E a to n  (1989) wyjaśniają inhibitujące oddziaływanie gałęzalki Cladophora  
glomerata na moczarkę Elodea canadensis poprzez zmianę chemizmu wody 
(wyczerpywanie  dwut lenku węgla i wzrost pH). Istotnie, glony nitkowate silnie 
przekształcają środowisko, np. temperaturę,  światło, pH (H i 11 e b r a n d t 1983). 
W warunkach wysokiej trofii (a w takich glony nitkowate występują w dużych 
ilościach) rosną jednak gatunki makrofitów zanurzonych o szerokim zakresie to
lerancji względem pH, o możliwościach alternatywnego wykorzystania jako 
źródła węgla -  dwutlenku węgla lub kwaśnych węglanów, o pewnej niezależno
ści od warunków świetlnych dzięki pędom dorastającym do powierzchni wody. 
Mimo wszystkich wymienionych cech, które powinny umożliwiać rozwój ma
krofitów nawet w silnie zeulrofizowanych środowiskach, wyraźnie ustępują one 
w miarę, jak środowiska te zoslają coraz silniej opanowane przez glony nitkowa
te. Istnieją na to liczne przykłady z jezio r mazurskich (P ie c z y ń s k a  i in. 
1988, O z im e k  w druku -  a i b), czy jezior  kanadyjskich ( P a in te r  i Mc  
Ca  be 1987).

Wieloletnie  badania terenowe na Pojezierzu Mazurskim oraz eksperymenty 
laboratoryjne pozwoliły na określenie charakteru i tempa zmian makrofitów za
nurzonych pod wpływem glonów nitkowatych luźno związanych z podłożem.

Na Pojezierzu Mazurskim, w litoralu intensywnie zeulrofizowanych jezior , 
glony nitkowate zasiedlają dwie strefy: płytką od 0,2 do 1,5 m (dominuje  tu naj
częściej gałęzalka Cladophora glomerata) i głęboką od 3,0 do 4,5 m (dominuje tu 
najczęściej Vaucheria dichotonia - O z im e k  1990). W płytkich strefach glony 
występują tylko w ciągu sezonu wegetacyjnego, w głębszych -  przez cały rok.
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V. dichotoma najwyższą biomasę osiąga na przełomie maja i czerwca (rys. 3), 
przed rozpoczęciem intensywnego wzrostu makro fi tów zanurzonych. Rogatek 
Ceratophyllum demersum i glon V. dichotoma współwystępują w litoralu Jeziora 
Mikołajskiego. Analiza biomasy pojedynczych pędów rogatka występującego 
w strefie glonów nitkowatych i poza tą strefą wykazała istotne różnice (P = 0,01, 
t — Manna-Whilneya) (lab. III). V. dichotoma wpływa zatem negatywnie na roz
wój rogatka. Potwierdziły to badania laboratoryjne ( O z im e k  w druku -  a). Ne
gatywne oddziaływanie glonów nitkowatych na makrofity zanurzone rośnie w 
miarę wzrostu  biomasy tych pierwszych (tab. IV). W 20-dniowym eksperymen
cie laboratoryjnym użyto 2-, 4- i 6-krotnie wyższą biomasę glonów nitkowatych 
w stosunku do biomasy makrofitów. Już przy dwukrotnie wyższej biomasie Vau
cheria dichotoma rogatek nie przyrastał (przyrosty równoważyły tylko ubytki), 
przy sześciokrotnie wyższej biomasie ubytki rogatka przekraczały 50% biomasy 
wyjściowej.
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Rys. 3. Zmiany biomasy Vaucheria dichotoma w ciągu roku w litoralu Jeziora Mikołajskiego 
(średnic z 5 stanowisk, wg Oz i mek 1990)
Changes ot' biomass of Vaucheria dichotoma during the year in littoral of Lake Mikołajskie (mean 
from 5 sites, after Ozimek  1990)

Tab. III. Średnia długość i sucha masa pojedynczych pędów (n = 20) Ceratophyllum demersum ze  
stanowisk z glonem Vaucheria dichotoma (A) i ze stanowisk bez tego glonu (71) w litoralu Jeziora 
Mikołajskiego (lipiec 1986, wg Ozi mek w druku -  a)
Average length and dry weight of individual stems (n = 20) of Ceratophyllum demersum from sites 
with Vaucheria dichotoma (A) and from sites without V. dichotoma (/?) in littoral of Lake 
Mikołajskie (July 1986, after Ozi nick in pr es s- a)

Stanowisko
Site

Długość
Length
m

Sucha masa
Dry weight

ao

A 0,2 ± 0,06 0,02 ± 0,009

B 0,8 ± 0,20 0,60 ± 0,025
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Tab. IV. Wpływ Vaucheria dichotoma na biomasę Ceratophyllum demersum (eksperyment 
laboratoryjny, każdy wariant przeprowadzono w 5 powtórzen iach, wg Ozim ek  w druku -  a) 
Effect of Vaucheria dichotoma on biomass of Ceratophyllum demersum (laboratory experiment, 
each variant in 5 replicates, a fter O zi m ek  in press — a)

Wariant eksperymantu 
Variant of experiment

Sucha masa
Dry weight 

g

Przyrosty (+) i 
ubytki (-)  w % 

biomasy wyściowej 
Increments (+) and 
losses (-)  in % of 

initial biomass
wyjściowa

initial
końcowa

final

C. demersum bez glonów
C. demersum  without algae

0,29 ± 0,06 0,33 ± 0,05 +26,9

C. demersum + 2—krotna 
biomasa glonów

C. demersum + double 
biomass of  algae

0,23 ± 0,02 0,19 ± 0,02 -17 ,4

C. demersum + 4—krotna 
biomasa glonów

C. demersum + fourfold 
biomass of algae

0,18 ± 0,02 0,09 ± 0,02 -50 ,0

C. demersum  + 6 -krotna 
biomassa glonów

C. demersum  + sixfold 
biomass of algae

0,29 ± 0,08 0,11 ±0,01 -62,1

W płytkich strefach litoralu glony nitkowate występują w wodzie wsrod ma- 
krofitów oraz tworzą pływające maty na powierzchni wody. W zależności od 
sposobu występowania zmieniają warunki świetlne (rys. 4). Glony luźno zawie
szone w wodzie redukują światło w stopniu porównywalnym z samozacienia-  
niem się makrofitów zanurzonych (niższych części roślin przez wyższe). Glony 
nitkowate poprzez zacienianie ujemnie wpływają na biomasę makrofitów. 
Przykładem jest biomasa makrofitów zanurzonych w jeziorze Zwemlust 
(Holandia) -  niższa na stanowiskach z grubą i zbitą warstwą glonów oraz wyższa 
na stanowiskach z luźną i cienką warstwą glonów, w porównaniu ze stanowiska
mi bez glonów (rys. 5).

Przy niskiej biomasie  glonów nitkowatych i ich odpowiednim składzie gatun
kowym biomasa makrofitów zanurzonych może być wysoka. Taką sytuację ob- 
serwowano w dużej partii litoralu Jeziora Żarnowieckiego (O z im e k  1986) 
oraz w jeziorach Majcz Wielki i Mamry (Ozimek dane nie publ.). W jeziorach 
tych wśród g lonów nitkowatych dominowała Mougeolia sp. Negatywne oddzia
ływanie glonów nitkowatych na makrofity zanurzone zależy nie tylko od bioma
sy, ale również od składu gatunkowego tych pierwszych. Szczególnie silny efekt 
wywiera gałęzatka Cladophora glomerata  (O z im ek  w druku -  b). W ciągu
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Rys. 4. Redukcja światła w różnych środowiskach jeziora Zwemlust, sierpień 1988 (dane własne) 
Reduction of  light irradiation in different habitats of Lake Zwemlust, August 1988 (own data)
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Rys. 5. Porównanie biomasy makrofitów zanurzonych (średnie z 5 stanowisk) w środowiskach o 
różnej biomasie i strukturze glonów w jeziorze Zwemlust, sierpień 1988 (dane własne)
Comparison of submerged macrophyte biomass in habitats with different biomass of filamentous 
algae in Lake Zwemlust, August 1988 (own data)
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ostatnich lat zwiększyła się powierzchnia zajmowana przez ten gatunek, jak też 
jego biomasa w litoralu Jeziora Mikołajskiego (P ie c z y ń s k a  i in. 1988). Od
działywanie gałęzatki nie jest jednakowo silne na różne gatunki makrofitów za
nurzonych (rys. 6). Przy takiej samej biomasie glonów i takich samych 
warunkach środowiskowych silniejszy jest  negatywny wpływ gałęzatki na mo- 
czarkę Elodea canadensis niż na rdestnicę Potamogetonpectina tus. Wyjaśnia to 
w znacznym stopniu dlaczego P. pectinatus  jest najczęściej spotykanym gatun
kiem makrofitów wśród glonów nitkowatych w litoralu eutroficznych i hypertro- 
ficznych jezior Pojezierza Mazurskiego (O z im ek  w druku -  b).
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Rys. 6. Zmiany biomasy po 20 dniach hodowli Elodea  canadensis i Potamogeton pectinatus  bez i z 
Cladophora glomerata  (eksperyment  laboratoryjny, wg Oz im ek  i in. 1991)
Changes of biomass of Elodea canadensis and Potamogeton pectinatus after 20 days cultivation 
without and with Cladophora glomerata (laboratory experiment, after Ozi mek ct al. 1991)

Dla sprawdzenia, czy różne gatunki glonów o tej samej biomasie oddziałują 
podobnie na rdestnicę Potamogeton pectinatus  i czy oddziaływanie to różni się 
na poszczególnych etapach jej wzrostu, przeprowadzono eksperyment laborato
ryjny (O z im ek  w druku -  b). Dodawano dwa gatunki glonów nitkowatych 
(Mougeotia sp. i Cladophora glomerata) o tej samej biomasie do akwariów przed 
wy kiełkowaniem bulw rdeslnicy i po ich wykiełkowaniu, gdy pędy osiągnęły 1 i 
5 cm długości. Całkowite zahamowanie wzrostu rdestnicy następowało jedynie 
w wariancie, gdy dodawano glony przed rozpoczęciem kiełkowania roślin. Nie 
stwierdzono istotnych różnic (F = 0,01, t — Manna-Whitneya) przy dodawaniu 
glonu Mougeotia sp. do rdestnicy na różnym etapie wzrostu, w porównaniu z ho
dowlą kontrolną (bez glonów). Istotne różnice w końcowej biomasie makrofitów
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Rys. 7. Biomasa Potamogeton pectinatus  po 30-dniowej hodowli bez glonów i z glonami 
nitkowatymi -  eksperyment laboratoryjny (A -  glony dodano do pędów o długości 1 cm, Ii -  glony 
dodano do pędów o długości 5 cm, wg Oz i me k w druku -  b)
Biomass of Potamogeton pectinatus after 30 days cultivation without and with filamentous 
algae -  laboratory experiment (A -  addition of algae to 1 cm stems, B -  addition of algae to 5 cm 
stems, after Ozim ek  in press -  b)

stwierdzono w hodowli P. pectinatus  z gałęzatką Cladophora glomerata 
(rys. 7). Dla sprawdzenia, czy oddziaływanie glonów odbywa się poprzez zacie
nianie makrofitów, czy również na drodze oddziaływań chemicznych, prowadzo
no hodowlę rdestnicy P. pect inatus, do której w jednym wariancie dopływała 
woda z hodowli glonu Mougeotia sp., w drugim -  woda z hodowli glonu Cladop
hora glomerata (rys. 8). Otrzymano podobny wynik, jak przy traktowaniu ma
krofitów glonami. Końcowa biomasa rdestnicy w wodzie z hodowli Mougeotia 
sp. nie różniła się istotnie od biomasy rdestnicy w wariancie kontrolnym. Makro- 
fity rosnące w wodzie z hodowli Cladophora glomerata miały istotnie obniżoną 
biomasę w porównaniu z wariantem kontrolnym. Pozwala to przypuszczać, że 
główne oddziaływanie Cladophora glomerata na rdestnicę P. pectinatus odby-
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Rys. 8. Biomasa Potamoge ton pec tinatus z 30-dniowej hodowli w wodzie jeziornej i w wodzie 
po hodowli Mougeotia  sp. i Cladophora glomerata (eksperyment laboratoryjny, wg Ozimek  w 
druku -  b)
Biomass of Potamogeton  p ectinatus  after 30 days cultivation in lake water and in water after 
cultivation of Mougeotia  sp. and Cladophora glomerata ( laboratory  experiment, after Ozimek  in 
press -  b)

wało się na drodze allelopatii. Glony nitkowate, jeśli pojawią się przed rozpoczę
ciem wzrostu makrofitów zanurzonych, mogą je całkowicie wyeliminować. W 
jeziorach,  w których Cladophora glomera ta osiąga wysoką biomasę, następuje 
zmniejszenie biomasy makrofitów zanurzonych.

4. Wpływ makrofitów zanurzonych na krążenie 
pierwiastków biofilnych

W literaturze znaleźć można obszerne  opracowania przeglądowe na temat roli 
makrofitów w krążeniu pierwiastków biofilnych w ekosystemach wodnych 
( C a r p e n te r  i L o d g e  1986, D e n n y 1987, P i e cz  y ń s k a 1988). Już  sa
mo usytuowanie makrofitów zanurzonych w jeziorach wskazuje na ich potencjal
ne oddziaływanie  w tym procesie. Tworzą one bowiem strefę graniczną między 
lądem a otwartą tonią wodną, potencja lnie mogą przekształcać i zatrzymywać
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materię  dop ływającą z lądu. Ponadto są żywym ogniwem łączącym osady denne 
i wodę. Najwięcej  kontrowersji i dyskusji budzi pytanie: czy makrofity zanurzo
ne są „pułapką" dla pierwiastków biofilnych czy ich „źródłem"? Jednoznaczna 
odpowiedź na to pytanie n ie jest możliwa, gdyż rola makrofitów w krążeniu pier
wiastków jes t uwarunkowana zarówno czynnikami środowiskowymi, zależno
ściami biotycznymi, jak  leż składem gatunkowym, cyklami życiowymi, 
zajmowaną powie rzchnią i biomasą. Wszystkie te elementy zmieniają się w mia
rę wzrostu trofii jezior. Zatem rola makrofitów będzie różna na różnych e tapach 
eutrofizacj i jezior. Dla funkcjonowania litoralu istotne jest, że wraz ze wzrostem 
trofii ustępują ga tunki roślin zanurzonych o całorocznie zie lonych nadziemnych 
pędach i o słabo rozwiniętym systemie korzeniowym lub nie wytwarzające  go zu
pełnie, a zastępują je gatunki o krótkim okresie wegetacji części nadziemnych i o 
dobrze  rozbudowanym systemie  części podziemnych, np. różne gatunki z rodzaju 
Potamogeton  ( O z im e k  i in. 1976, 1986).

W jeziorach o niskiej trofii makrofity zanurzone pobierają azot i fosfor z osa
dów dennych (D e n n y  1987). Ponieważ dominują w nich gatunki o całorocznie 
zielonych pędach nadziemnych (głównie ramienice), o wolnym i rozciągniętym 
w czasie tempie  obumierania, rozkładu i uwalniania pierwiastków biofilnych 
( P e r e y r a  —R a m o s  1981), rola ich jako źródła pierwiastków jes t znikoma. W 
takich środowiskach gęste łany makrofitów zanurzonych nie tylko nie wzbogaca
ją wody w pierwiastki, ale również utrudniają ich wymywanie z osadów (Kowal-
czewsk i i Rybak dane nie publ.).

Sytuacja komplikuje się w miarę wzrostu trofii jezior. Zmniejsza się powierz
chnia zajęta przez makrofity zanurzone i ich biomasa, rośnie liczba gatunków o 
krótkim cyklu życiowym, krótkim i skoncentrowanym w czasie tempie obumie
rania i rozkładu, o dobrze rozbudowanym systemie części podziemnych. Efektem 
tego jest  zmnie jszenie puli pierwiastków i skrócenie okresu ich zatrzymywania 
przez makrofity ; maleje rola st refy makrofitów zanurzonych jako  bariery ochron
nej. Pozostaje problem, skąd makrofity zanurzone w warunkach wysokiej trofii 
pobie rają azot i fosfor -  z osadów czy wody? Na podstawie danych literaturo
wych P i e c z y ń s k a  (1988) dochodzi do wniosku,  że zależy to od koncentracji 
pierwiastków (w którym środowisku większa -  z tego pobierają).

W warunkach wysokiej trofii bardzo istotne, a zwykle pomijane w literaturze 
przy omawianiu roli makrofitów zanurzonych w krążeniu pierwiastków biofil
nych, są  ich relacje , zazwyczaj konkurencyjne, z glonami. Biomasa glonów (za
równo fitoplanktonu jak i glonów nitkowatych luźno związanych z podłożem) 
rośnie w miarę wzrostu trofii jez ior. Na rysunku 9 przedstawiono uproszczony 
model roli makrofitów zanurzonych w krążeniu azotu i fosforu w warunkach wy
sokiej trofii przy niskiej i wysokiej biomasie glonów nitkowatych. Glony nitko
wate zajmują  te same środowiska  co makrofity zanurzone,  konkurują więc o te 
same zasoby soli mineralnych rozpuszczonych w wodzie. Ilość i tempo pobiera
nia azotu i fosforu przez makrofity różnią się w ciągu sezonu wegetacyjnego.
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Rys. 9. Uproszczony model roli makrofitów zanurzonych w krążeniu fosforu i azotu w 
ekosystemach jeziornych z niską i wysoką biomasą glonów nitkowatych
The scheme of role of submerged macrophytes in phosphorus and nitrogen cycling in lake 
ecosystems with low and high biomass of filamentous algae
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Najintensywniej makrofity absorbują pierwiastki biofilne na wiosnę, w okresie 
intensywnego wzrostu. Są to ilości wielokrotnie większe niż w późniejszym 
okresie (B o y d 1971). Przy niskiej biomasie glonów nitkowatych makrofity za
nurzone absorbują pierwiastki głównie z wody. W tym okresie odbywa się najin
tensywniejszy wzrost i powierzchnia absorpcyjna części nadziemnych 
przekracza znacznie powierzchnię korzeni. Latem przyrosty makrof itów są wol
niejsze, zapotrzebowanie na azot  i fosfor maleje. Pierwiastki te mogą recyrkulo- 
wać w obrębie makrofitów na drodze zasilania wewnętrznego, czyli 
przekazywania ze starszych pędów do młodszych ( D enny  1987). Wydzielanie 
przyżyciowe fosforu nie przekracza 10% ilości zawartej w roślinie (Ca  r p e n -  
te r  i L o d g e  1986). Żaden z autorów nie stwierdził wydzielania przyżycio
wego azotu. Istotnym źródłem fosforu stają się makrofity jesienią, w okresie 
obumierania i rozkładu. Azot nawet w tym czasie wydzielany jest  do wody wol
niej i w małych ilościach (L a n d e rs  1982, C a r p e n te r  i L o d g e  1986, 
D e n n y  1987), natomias t duża pula azotu trafia do osadów dennych w postaci 
detrytusu.

Przy wysokiej biomasie glonów nitkowatych rola makrofitów zanurzonych w
krążeniu azotu i fosforu zmienia się. Glony rozwijają się zazwyczaj wcześniej niż 
większość gatunków makrofitów, np. Cladophora glornerata rozpoczyna wzrost 
już w temperaturze 7-10°C (M a n ta  i i in. 1982), a Potamogetonpectiiialus  w 
15°C (V an  W i j k 1989). W okresie, gdy makrofity zanurzone przystępują do 
wzrostu, glony mają już dość wysoką biomasę, a stężenie azotu i fosforu w wo
dzie jest niskie, co „zmusza" makrofity do pobierania tych pierwiastków z osa
dów dennych. Glony nitkowate pobierają pierwiastki biofilne w szybszym tempie 
i w większych ilościach niż makrofity ( F i tz g e r a ld  1969, V e r m a a k i in. 
1976). Latem glony nitkowate przyspieszają obumieranie makrofitów zanurzo
nych, a tym samym również uwalnianie pierwiastków do wody. Te gatunki ma
krofitów, które zdołają utrzymać się nawet w warunkach wysokiej trofii, w 
obecności glonów nitkowatych jeszcze trofię tę potęgują.

5. Makrofity zanurzone a „bioinanipulacja"

Weryfikacja czynników odpowiedzialnych za występowanie makrofitów za
nurzonych zwykle odbywa się na drodze eksperymentów laboratoryjnych lub te
renowych, które obejmują tylko wycinek ekosystemu jeziornego. Przykładem 
eksperymentów obejmujących całe jeziora są zabiegi „biomanipulacyjne", czyli 
sterowanie strukturą troficzną ekosystemów wodnych w celu poprawy jakości 
wody (S h a p ir o  i in. 1975, G 1 i w i c z 1986). Spodziewanym efektem udanej 
„biomanipulacji" jest wyraźna poprawa przezroczystości wody wskutek ograni
czenia rozwoju fitoplanktonu, przy wysokiej zazwyczaj koncentracji pierwia
stków biofilnych w wodzie. Czy tak zmieniona sytuacja środowiskowa może
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doprowadzić do odnowy makrofitów  zanurzonych? A jeśli tak, to czy makrofily 
mogą wspomagać klasyczne zabiegi „biomanipulacyjne"?  Na tak postawione py
tania starano się odpowiedzieć wykorzystu jąc wyniki badań dotyczących roślin
ności zanurzonej w dwóch zbiorn ikach objętych „biomanipulacją" -  jeziorze 
Wirbel (Pojezierze Mazurskie) i jeziorze  Zwemlust (Holandia).

W jez iorze Wirbel makrofity zanurzone nie występowały przed zabiegami 
„biomanipulacyjnymi". Po dwóch latach zabiegów przezroczystość wody wzros
ła z 0,6 do l ,2 m (G li w ic z  1990), nic dało to jednak spodziewanego efektu po
jawienia się makrofitów  zanurzonych. Należy więc przypuszczać, że inne -  poza 
światłem -  czynniki limitują  rozwój makrof itów zanurzonych w tym jeziorze.

Jezioro Zwemlust jes t małym (1,7 ha) hypertroficznym zbiornikiem leżącym 
w prowincji Utrech t w Holandii. Jest ono wykorzystywane  w celach rekreacyj
nych. Przed „biomanipulacją" widzialność krążka Sccchicgo wynosiła latem 
0,3 m, makrofity zanurzone nie występowały. Zabiegi „biomanipulacyjne" prze
prowadzono w marcu 1987 r.; w ich trakcie , poza zmianą obsady ryb, inlroduko- 
wano do jez iora dwa gatunki makrof itów zanurzonych -N up ha r lutea i Chara 
globularis (V an  D o n k i in. 1989). Latem 1987 r. widzialność krążka Secchie- 
go wzrosła do 2,5 m. Reakcja makrofi tów zanurzonych na poprawę warunków 
świetlnych była  bardzo szybka, już latem 1987 r. -  poza in lrodukowaną ramieni
cą Chara globularis -  pojawiło się 5 innych gatunków, które zasiedliły ok. 10% 
powierzchni dna jeziora . W dwóch następnych latach (1988,1989) nie stwie rdzo
no zmian jakościowych,  zachodzi ły natomiast zasadnicze zmiany ilościowe. W 
1988 r. makrofity zanurzone zajmowały  już 70% powierzchni dna jeziora, a ich 
biomasa latem wynosiła już 120,0 g suchej masy • m’2 . Dominowała moczarka 
Elodea nuttallii. W następnym roku makrofity  zanurzone porosły prawie całe dno 
jeziora, a ich biomasa wzrosła do 320 g suchej masy • m". E. nuttallii  osiągnęła 
100% frekwencji i 82,4% udziału w ogólnej biomasie makrofitów zanurzonych. 
Tak obfity rozwój makrofitów spowodował  już wiosną wyczerpanie azotu, co 
wpłynęło na ograniczenie  rozwoju filoplanktonu. Stężenie fosforu było nadal wy
sokie i wynosiło ok. 1 mg • l’1. E. nuttallii rozpoczyna wzrost już w temperaturze 
4°C (K u n i 1984), wyprzedza zatem rozwój fitoplanktonu. O ile w pierwszym 
roku po „biomanipulacji" niska biomasa fitoplanktonu była efektem presji zoop- 
lanktonu (G u 1 a t i 1989), to w dwóch następnych latach fitoplanklon był limito
wany przez makrofity powodujące deficyt azotu (O z im e k  i in. 1990).

Rola makrofitów zanurzonych w „biomanipulacji", poza negatywnym oddzia
ływaniem na fitoplanklon, powinna polegać na pozytywnym oddziaływaniu na 
zooplankton i inlrodukowanc ryby. W płytkich jeziorach (a w takich zwykle 
przeprowadza się zabiegi „biomanipulacyjne") makrofity stanowią  refugia dla 
zooplanktonu, który przy dużej przezroczystości wody nic znajduje schronienia 
w jej głębszych warstwach (M oss  1990). Jak podaje  G ri m m  (1989), zagęsz
czenie i biomasa makrofitów zanurzonych wpływa istotnie na rozwój populacji 
szczupaka (ryby zwykle introdukowanej do poddawanych „biomanipulacji" je-
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zior). Istnieje  jednak pewna granica zagęszczenia i biomasy makrof itów, powy
żej której zaczyna  się ich niekorzystne oddziaływanie. E n g e l  (1988) stwierdza, 
że gdy biomasa  makrof itów zanurzonych przekracza 300 g suchej masy • m , 
penetracja środowiska przez ryby jes t utrudniona. Przy wysokiej biomasie ma- 
krofity zanurzone mogą powodować okresowe niedobory tlenu do poziomu nie
bezpiecznego dla ryb (D a v is  1975). Z tego punktu widzenia, jak również 
wykorzystan ia jezio ra Zwcmlust jako zbiornika rekreacyjnego, nastąpił w nim 
zbyt obfity, niekontrolowany rozwój makrofitów zanurzonych. Musiano zatem 
podjąć dodatkowe  zabieg i -  ich usuwanie.

6. Uwagi końcowe

Przedstawione wyniki badań pozwoliły na stwierdzenie , że w wielu wypad
kach w warunkach wysokiej trofii przyczyną przekszta łcenia i zanikania zbioro
wisk makrofitów zanurzonych mogą być glony nitkowate luźno związane  z 
podłożem, i to nie tylko w płytkich jeziorach , jak sugerują P h i l l i p s  i in. 
(1978), ale również w litoralu dużych i głębokich jezior. Zanikanie makrofitów 
zanurzonych przyspiesza eutrofizację i w następstwie obfity rozwój filoplankto- 
nu. Badania w najbliższej przyszłośc i powinny skoncentrować się nad określe 
niem przyczyn nadmiernego rozwoju glonów nitkowatych i znalezieniem metod 
ich zwalczan ia.

Istotne jest również skierowanie uwagi na strategie życiowe makrofitów zanu
rzonych w warunkach wysokiej trofii, które, jak wynika z przedstawionych da
nych, są głównie strategiami obronnymi. W konkurencji z glonami są w stanie 
wygrać gatunki szybko i wysoko rosnące, o niskich wymaganiach względem
temperatury i światła  w okresie k iełkowania i początkowego wzrostu,  dzięki cze
mu mogą wyprzedzać rozwój glonów i zdążyć z realizacją całego cyklu życiowe
go przed ich maksymalnym pojawem. Wczesne wytworzenie organów 
reprodukcyjnych (bulw, turionów, nasion) umożliwia im kontynuację występo
wania w następnych latach.

Wpływ zabiegów „biomanipulacyjnych" na makrofity zanurzone, jak poka
zały dwa skrajne przykłady jezior Wirbel i Zwemlust, może być zerowy lub 
powodować nadmierny rozwój, niekorzystny również z punktu widzenia wyko
rzystania zasobów wodnych. Wydaje się, że wyobraźnia  badaczy zajmujących 
się „biomanipulacją" je st ograniczona do pewnych schematów i postrzegania je 
ziora g łównie jako  pelagialu i tam realizujących się zależności troficznych. Zwy
kle „biomanipulacji" poddawane są płytkie  jeziora, tym bardziej więc należałoby 
przed jej rozpoczęc iem przewidzieć efekty jakie mogą wystąpić w litoralu.

Niezależnie od przyszłośc i „biomanipulacj i" warto zastanowić się, jakie  cechy 
powinny posiadać makrofity zanurzone introdukowanc do rekultywowanych je
zior i co należy zrobić , by te pożądane gatunki stały się dominanUimi. Jest to bar-
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dzo istotny i trudny problem, co widać na przykładzie jeziora Zwemlust, gdzie in
wazyjny gatunek moczarki Elodea nuttal lii — a nie introdukowana ramienica 
Chara globularis -  stał się w krótkim okresie dominantem. Do pożądanych cech 
makrofitów zanurzonych należą: wczesny aktywny wzrost w niskiej temperatu
rze, pobieranie pierwiastków biofilnych głównie  z wody, umiarkowana produ
ktywność, powolny rozkład , wydzielanie substancji inhibitujących rozwój 
glonów. Istotne jes t również to, by były to gatunki należące do rodzimej flory.

Serdecznie dziękuję  Danieli  Kozerze nie tylko za wykonanie  rysunków, ale również za suge
stie przy ich konstrukcji.
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Summary

With increase of lake trophy the depth-range, area occupied by and biomass of submerged 
macrophytes decreases. On Masurian Lakeland in hypertrophic lakes the maximum depth of 
plants is about three times lower than in mesotrophic ones (Fig. 1). Only in mesotrophic and 
slightly eutrophic lakes the whole euphotic  zone is occupied by macrophytes. As eutrophicat ion o f 
lakes increase the biomass o f submerged macrophytes decrease and lake dominated by Characeae 
has changed to lake dominated by Potamogeton pectinatus and Myriophyl lum spicatum ( fable I).
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So, in hypertrophic lakes the biomass of plants is very low and species composition is poor ('fable
II).

In s trong eutrophic and in hypertrophic lakes the biomass of phytoplankton and filamentous 
green algae is high. The relatioship between submerged macrophytes and algae is discussed. Fila
mentous green algae in these lakes occur in deep part of littoral (mainly Vaucheria) (Fig. 2) and in 
shallow parts (mainly Cladophora'). Vaucheria is evergreen (Fig. 3), Cladophora grew only in ve
getative season. Filamentous green algae can effect on submerged macrophytes by limiting of 
light (Figs. 4 and 5), by competition for nutrients and by allelopathy. Not all species o f filamento
us green algae inhibit the growth of submerged macrophytes, for example Mougeolia does not ne
gative effect on them, strong negative effect of Vaucheria (Tables III and IV) and Cladophora 
was noted (Figs. 6, 7 and 8).

Submerged macrophytes play a central role in nutrient cycling in littoral of lakes. Their role in 
nitrogen and phosphorus cycling changes markedly when filamentous green algae arc very abun
dant (Fig. 9).

The possibilities of restoration of submerged macrophytes in hypertrophic lakes is discussed 
on example of small, shallow,  hypertrophic Lake Zwcmlust (The Netherlands).

(wpłynęło: 7 X 1991 r.)


