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Uvod

1. UVOD

Jedan od vaznih cimbenika koji odreduje zivotne uvjete u akvatickim
ekosustavima i znatno definira sastav njihovih zajednica je kretanje/strujanje vode.
Stoga povrSinske vode mozemo podijeliti na stajacice ili lenticka stanista te
tekucice ili loticka staniSta. Razlika izmedu lentickih i lotickih slatkovodnih
ekosustava nije u potpunosti definirana jer, primjerice, jezera mogu imati odredeni
godisnji protok vode, dok velike rijeke mogu u odredeno doba godine imati izrazito
spor protok u nekim svojim dijelovima [1]. No, bez obzira na pokusaj formiranja
ostrih granica izmedu stajacih i tekucih voda, postoji velika razlika u sastavu algi
koje naseljavaju takve ekosustave. U lentickom sustavu tipicno je dominantan
fitoplankton, dok u lotickom sustavu tu ulogu preuzima fitobentos. Kopnene vode
pokrivaju 2% ukupne povrsine Zemlje [2]. lako 40% ukupnog volumena slatkih
voda cine velika, duboka jezera, vise milijuna jezera smjestenih uglavnom u
subarktickom i umjerenom pojasu su mala i plitka jezera. Definicija plitkih jezera
podlegla je postavljanju grani¢nih dubina kao mjerila plitkosti, pri c¢emu se dubina
od tri metra navodila kao kriti¢na [3], [4]. Prema fizikalnim, hidroloskim, ekoloskim
kao polimikti¢na ili uzastopno mijeSana nego plitka [5]. Ukoliko je pritom
neizbjezno odredivanje granicne dubine, tada se 5 m cini prihvatljivijom granicom
nego 3 m.

Prema mijeSanju vode duboka jezera umjerenog pojasa mozemo definirati kao
vodna tijela koja su dovoljno duboka ili dovoljno zaklonjena za formiranje termicke
stratifikacije tijekom ljeta. Duboka su jezera fizicki sloZenija od plitkih i Cesto se
nalaze u slivovima koji su topografski razliciti. Mnogi problemi zastite dubokih
jezera slicni su onima u plitkim sustavima, ali postoji i zasebna problematika
povezana s njihovom sezonskom stratifikacijom.

Znanstvena istrazivanja raznolikosti vrsta u prirodi razvila su se od
taksonomskih sastava i strukture zivotnih zajednica prema ekoloskim modelima i
konceptima ekosustava u cjelini. Bioticke interakcije povezuju vrste i odreduju
prostorne, vremenske i strukturne znacajke, kao i protok tvari i energije u biocenozi.
Biocenoza ili Zivotna zajednica skup je populacija razlicitih vrsta koje nastanjuju
odredeno podruc¢je u odredenom vremenu. Biocenoza posjeduje strukturu
odredenih znacajki medu kojima se isti¢e troficka povezanost u hranidbenim
mrezama. Fitoplankton je osnova hranidbene mreze u pelagickim ekosustavima.
Isticanje vaznosti fitoplanktona kao osnove, potkrepljuje i definicija fitoplanktona
kao zajednice autotrofnih, fotosintetskih, jednostanicnih organizama koji slobodno
Zive u stupcu vode (pelagickoj zoni). Tijekom godiSnjeg razvoja zajednica
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fitoplanktona prolazi neravnotezna i potencijalna, duza ili kraéa, ravnotezna stanja
[6]. lako je fitoplanktonska zajednica vedi dio razvoja u neravnoteznom stanju [6],
[7], ipak je postizanje ravnoteze, odnosno stabilnog stanja [8], definirano kroz tri
kriterija [9]. Prvi kriterij odnosi se na broj i biomasu dominantnih vrsta u trenutku
postizanja stabilnog stanja. Tijekom ravnoteznog stabilnog stanja brojem jedinki
mogu dominirati najviSe tri vrste, a da pritom obuhvacaju vise od 80% ukupne
biomase fitoplanktonske zajednice. Kriterij o broju vrsta definiran je na osnovi
teorije kompetitivnog iskljucivanja [10] i modeliranja [11] prema kojima u zajednici
mozZe istovremeno koegzistirati onoliko vrsta koliko je ogranicavajuéih ¢imbenika.
Kako citirani autori za pelagicke slatkovodne sustave navode najvise tri osnovna
limitiraju¢a Cimbenika (dusik, fosfor i silicij), tako je tri i maksimalan broj vrsta
predviden u ravnoteznom stanju fitoplanktona. Brojna istraZivanja fitoplanktonskih
zajednica ukazuju da su osim dusika, fosfora i silicija ogranicavajuci ¢imbenici i
Zeljezo, anorganski ugljik, neki metali u tragovima te svjetlost. Stoga neki autori pri
definiranju stabilnog stanja fitoplanktonske zajednice predlazu da se broj vrsta koje
dominiraju poveca na Cetiri do pet [12], [13], a njihova ukupna biomasa na 80 +
15% [14]. Pojavljivanje jedne do triju vrsta, odnosno suzivot, mora biti zabiljezen u
istom omjeru dulje od dva tjedna. Postojanje takve strukture za vrijeme jednog do
dva tjedna uspostavljeno je na osnovi frekvencije narusavanja koje se u prirodi
pojavljuje u tom vremenskom razdoblju, sto tumaci IDH teorija odnosno teorija
srednje razine narusavanja [15]. Navedena teorija primjenjiva je za jezera
umjerenog pojasa, ali nije u skladu sa zapazanjima u jezerima toplijih klimatskih
podrucja [16], [17]. Tredi je kriterij da biomasa fitoplanktona u tom razdoblju ostane
stalna, odnosno da se ne mijenja znacajno. Nepromijenjena biomasa postavljena je
kao mjera funkcionalne stabilnosti ekosustava i to prema utjecaju zooplanktona i
hranjivih tvari na biomasu fitoplanktona (top-down i bottom-up kontrola). Ipak, u
tom su razdoblju prihvatljiva manja odstupanja promjene biomase (+ 15%) zbog
promjene velicine stanica, ali ne i njihove brojnosti [18].

Osnovnu zajednicu primarnih proizvodaca u rijekama i potocima Ccini
perifiton ili benticke alge. Benticke zajednice su direktno povezane s tipom
supstrata na kojem obitavaju. Perifiton ukljucuje mikroskopske organizme poput
algi, bakterija, protozoa, gljiva koji formiraju biofilmove ili tanke naslage. Takve
strukture imaju odreden polozaj i oblik ovisan o protoku vode te sukladno tome
koriste hranjive tvari iz vode [19]. Mikroalge u perifitonu mogu biti jednostanicne,
filamentozne ili kolonijalne, polozene uz podlogu ili pak izdignute. S druge strane,
makroalge karakterizira izrazito velika morfoloska raznolikost, a mogu biti
definirane kao lako prepoznatljivi kolonijalni agregati ili viSestani¢ne strukture
vidljive golim okom [20].
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Do danas je opisano 46.642 eukariotskih i 4.774 prokariotskih vrsta algi [21]
razvrstanih unutar 54 razreda [22]. One su prisutne Cak i u najekstremnijim uvjetima
kao Sto su gejziri ili staniSta u/ispod leda. Taksonomska raznolikost i brojnost
planktonskih i perifitonskih algi ovisi o nizu ¢imbenika kao Sto su temperatura,
dostupnost hranjivih tvari, vrsta stanista i tip supstrata, intenzitet svjetla, ,grazing”

te stres i narusavanje [23].
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2. JEZERA

2.1.Plitka jezera ili ,Sto jezero &ini plitkim?”

Slika 1. Plitko ujezerenje na podrudju rijeke Krke.

Rije¢ je o pitanju slicnom onome koja je razlika izmedu jezera i rijeke. S
obzirom da su razlike ocite, kao da ne postoji potreba uspostavljanja definicije.
Ipak, s obzirom na udio plitkih voda na Zemlji te njihovu zastupljenost u
istrazivanjima, klasifikacija i definiranje plitkih jezera Cini se svrsishodnom. Scheffer
[3] definira plitka jezera (Slika 1.) na osnovi hidraulickih i ekoloskih svojstava te
zZivotnih zajednica u vodi srednje dubine manje od 3 m. Ista dubina navodi se i kod
nekih drugih autora [4] kao granica razdvajanja plitkih od dubokih voda. Pitanje je
koliko je presudna dubina od 3 m u ekoloskom funkcioniranju jezera i mozemo li,
te na osnovi kojih karakteristika, definirati utjecaj dubine na ekologiju samog jezera.
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Osim direktnog utjecaja dubine na veliCinu zajednice te pojedinih
organizama, postoje i indirektni utjecaji, primarno kroz interakciju zagrijavanja i
rasapa topline pod utjecajem vjetra, dubinu konvekcijskih struja koje uvjetuju
dnevna zagrijavanja i hladenja tijekom nodi, kao i disperziju resursa i mogucnost
organizama da ih iskoriste. Cinjenica koja proizlazi iz apsolutne plitkosti nekog
jezera je da su dno i sediment na dnu blize povrsini vode te ucestalim mijeSanjem
i uspostavljanjem jednolicnosti podupiru primarnu produkciju cijelog vodenog
stupca.

Najuobicajeniji uvjet koriSten prilikom definiranja plitkih i dubokih jezera je
stratificiranost vodenog stupca. Pri stratifikaciji, piknoklina koja nastaje kao
posljedica termalnog Sirenja povrsinske vode koju zagrijava Sunce znacajna je
prepreka vertikalnom mijesanju koje uzrokuje kineticka energija vjetra [5]. U tim
okolnostima konvekcija je slabija od sile uzgona koju daje unesena energija ili
izlaze¢a konduktivna toplina preko povrsine jezera. Uzgon koji je postigla toplija
voda opire se prodiranju sile i umjesto toga je veze za povrsinski sloj manje
debljine. U teoriji njegova dubina h, teZi ravnoteznoj tocci suprotstavljene kineticke
energije Jx i uzgona Jp. Ta je dubina poznata kao Monin-Obukhov (MO) [5].

Sila uzgona Jp rezultat je Sirenja vode zbog ukupnog unosa topline prilikom
zagrijavanja (ili gubitka topline s povrsSine vode ispod 4 °C) i priblizno se izracunava

iz produkta ekspanzije koji ovisi o ukupnom priljevu topline Or (W m2):

_ ghh}/Q*T

J
b 20

gdje je / koeficijent volumnog rastezanja ovisan o toplinskoj ekspanziji (koeficijent
termalne ekspanzije vode ovisan o temperaturi K'), ¢ je specifiéni toplinski

kapacitet i ggravitacijska akceleracija.

Sila rasprsenja koja ovisi o turbulenciji (Ji) je ekvivalentna umnosku gustoce vode
pw i kubu brzine turbulencije (u* m s™)

J, =,ow(u*)3
J,=J,
h, ZGPW(g )
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Neke od ovih komponenata, kao sto su ukupna kolicina unesene toplinske
energije Q* i brzina mijeSanja u* nisu lako mjerljive i cesto moraju biti procijenjene.
Dubina povrsinskog sloja moze se priblizno izracunati pretpostavljajuci priblizni
odnos izmedu jacine vjetra U i brzine mijeSanja u* na 800, sto podrazumijeva brzinu
vjetra U ve¢u od 3 ms™ i dnevno zagrijavanje u odnosu na umjereni pojas izmedu
40 i 400 Wm™. Na 20 °C, $to je primjenjivo za umjerena podrudja, iznosi 2,61 x 10™
K. Na toj tocci svaka kombinacija, osim jake svjetlosne radijacije i minimalnog
stresa uvjetovanog vjetrom, mijesat ¢e vodeni stupac na dubini veéoj od tri metra

[5].

Plitka jezera nisu nestratificirana, nego su stalno ili uzastopno mijesana ili
po Lewisu diskontinuirano polimikticna [24]. Temeljna cinjenica stabilnosti,
odnosno nestabilnosti jezera razlikuje sezonski stratificirane duboke od
polimikticnih plitkih sustava. Razlika u gustodi vode od povrsine do dna barijera je
prodiranju kineticke energije mijeSanja. Imajuéi jednom postignut gradijent
gustole, steCena struktura razvija otpornost na turbulentna prodiranja, a
povrsinsko je mijeSanje ograniceno na tanji povrsinski sloj koji odrzava ulaznu
toplinu i zagrijava se jako brzo. Pozitivha povratna reakcija pojacava sile uzgonskog
razdvajanja povisujuci otpornost na turbulentna prodiranja i smanjuje osjetljivost
prema mijesanju. Ova postignuta otpornost nije izrazena u Monin-Obukhovljevoj
formuli, ali je odredena kao volumen Richardsovog broja (Riy), izlazne strukture [5]:

Ri, = 20.8h,

P}

gdje je h, debljina sloja mijeSanog vjetrom i Ap, je razlika gustoce izmedu
povriinskog mijeanog sloja i vode ispod termokline. Sto je veca razlika u gustodi,
to je snaznija, jaca struktura i veci je rad potreban da se nadvlada. Imberger i
Hamblin su u omjer uvrstili i horizontalnu duzinu sloja (L) i njegovu debljinu (hm) i
time ukljucili utjecaj vjetra [25]. Rezultat je bezdimenzionalni kvocijent, koji se
naziva Wedderburn broj (W) [5].

— thhm _ prghm2
L p,)L

/4

Sto je W broj vedi, to je struktura stabilnija. U slucaju dubokog
meromiktickog jezera Tanganyka W broj je ekstremno visok i iznosi priblizno 10, ali
za mnoga druga stratificirana jezera W je tek nesto veéi od 1. W~1 definira
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ravnoteznu tocku izmedu nakupljenog uzgona i energije potrebne za mijesanje

povrsinskih slojeva. Ako je W < 1, bilo da je to zbog Ap, koji je umanjen gubitkom
topline s povrsine ili zbog u* koji je porastao zbog stresa uzrokovanog vjetrom,
postize se izjednaCenje povecanjem debljine povrSinskog sloja. Proces
produbljivanja postize se povecanjem sile smicanja koja je primijenjena na bazu
sloja na pokrajnjoj vodenoj masi ispod mjesta nastajanja unutarnjih valova i mjesta
zadrzavanja vode. Ako je W = 1

[Ap,g(h, ) |=|p, )L

Ap,g

Uzimajuci kao primjer ljetne stratifikacije [26] u jezerima sjeverne umjerene
zone, gradijent gustoce termokline u svakom od referentnih jezera bio bi od 0,7 do

0,9 kg m [27]. Interpolacijom vrijednosti na Ap, 0,9 kg m™ najblize prakti¢no
rjieSenje kojim razlikujemo sezonske stratifikacije jezera od uobicajene
nestratifikacije polimikti¢nih jezera prikazano je s u* vrijednosti od 0,025 m s i
frakcijom brzine pridruzene vjetru od priblizno 20 m s™ [5].

Relevantna interpretacija ide u smislu da unaprijed ocekivana dubina
mijeSanja h, tijekom ljeta mora biti manja od apsolutne dubine jezera H te je
rjeSenje Wedderburn broja za polimikticna jezera dano jednadzbom:

e L(m)x10° (kgm™)x6,25x10~* (m*s )
0,9(kgm™)x9,81(ms*)

Postoji nekoliko empirijskih rjeSenja ove jednadzbe [28] i u biti je jednadzba
primjenjiva na jezera umjerenih podrugja.

Slicno rjeSenje, ali bez jasno definiranih mehanickih komponenata, dao je Patalas
[29]:

E—44 Ly + Wy
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gdje je E izrazeno u metrima i predstavlja ocekivanu dubinu epilimniona, L je
stvarna duZina jezera (km), a w stvarna Sirina jezera (km). Prema originalnom opisu
jednadzbu mozemo koristiti unutar granica duzine i Sirine od 0,5 do 7,5 km.
Simulirani podaci donose ocekivane dubine epilimniona, koja ni u jednom slucaju
u navedenom rasponu Sirina i duzina nije manja od tri metra.

U navedenom slucaju pretpostavlja se da ako rjeSenje obiju jednadzbi (hy i
E) bude manje od H (maksimalne ili srednje dubine jezera) tada ce stratifikacija,
ukoliko bude uspostavljena, biti osjetljiva na vjetar, hladenje ili oboje, i jezero e
biti polimikticno i prema tome relativno plitko.

Interpretacija plitkosti c¢esto moze biti suprotna intuitivnome. Jezera
Balaton (dubina 11 m) i Winnipeg (dubina 18 m) su plitka jezera u usporedbi sa
slicnim sustavima u njihovim regijama (centralna Europa i kontinentalna Kanada),
ali su takoder daleko dublja od stratificiranih jezera Crose Mere [30] (povrsina 0,15
km?, dubina 9 m), te Priest Pot [31] (povrsina 0,01 km? dubina 3,8 m). Stoga pri
definiranju plitkosti treba obratiti paznju na morfologiju bazena, a ne samo na
brojeve i izracune. Na primjer, najvec¢a dubina Balatona, 11 m, ogranicena je na vrlo
malo podrudje jezera (manje od 1 ha, dok je ukupna povrsina jezera gotovo 60.000
ha) i odrZzava se samo intenzivnim oscilacijama vodene povrsSine uslijed lokalnih
promjena atmosferskog tlaka, te prema tome cijelo jezero ne moze biti
stratificirano. U drugim slucajevima jezera s vrlo malim apsolutnim i relativnim
dubinama mogu biti stratificirana usprkos W broju koji predvida polimiksiju zbog
zasticenosti bazena gustom poplavno-ravnicarskom Sumomi i sl. [32].

Razlike izmedu jezera proizlaze gotovo u cijelosti iz strukturne
podijeljenosti stupca vode i posljedica su procesa koje ta podijeljenost dozvoljava
ili favorizira. Definirati plitka jezera prema apsolutnoj dubini cini se poprilicno
nepozeljnim, iako je jasno da e se vode pli¢e od 1 ili 2 metra klasificirati kao plitke.
lako se Wedderburn jednadzba ¢ini dobrim testom za odredivanje plitkosti, ipak
mozemo raspravljati o proizvoljnoj aproksimaciji apsolutne plitkosti jezera. Prema
fizikalnim, hidroloskim, ekoloskim i bioloskim svojstvima plitkih sustava, u osnovi
plitka [5]. Ukoliko je pritom neizbjezno odredivanje grani¢ne dubine, tada se prema
iznesenom, 5 m ¢ini prihvatljivijom granicnom dubinom nego 3 m.
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2.1.1.Alternativna stabilna stanja plitkih jezera

Ekosustavi se prilagodavaju na promjene u okolisu. Postepene promjene u
ekosustavu mogu biti iznenada prekinute naglim prelaskom u alternativno stabilno
stanje [33]-[39]. Alternativna stabilna stanja u prirodi su opcenito odvojena
nestabilnom ravnotezom.

a) b)

I
pomak \ F
2
naprued -

Stanje ekosustava
il
- €
3 T
L O
o 3
S
Stanje ekosustava
.:"'
[= - .(_

Uvjeti Uvjeti

Slika 2. Dva nacina promjena izmedu alternativnih stabilnih stanja: a) ako je sustav
na gornjoj strani, ali blizu tocke razdvajanja F2, mala promjena uvjeta moze dovesti
sustav ispod granice razdvajanja i pomaknuti sustav na nize alternativno stabilno
stanje (,pomak naprijed”). Ukoliko se pokusa vratiti na gornji dio krivulje i to na
nacin da se vrate prijasnji uvjeti, sustav pokazuje nedostatak (hysteresa). Pomak
unatrag dogada se samo ako se uvjeti vrate dovoljno daleko da dosegnu drugu
tocku razdvajanja, F1. b) perturbacija (strelica) takoder moze inducirati pomak na
alternativno stabilno stanje, ukoliko je dovoljno jaka da dovede sustav preko
granice baze privlacenja (preuzeto i prilagodeno iz [40]).

Alternativna stabilna stanja odgovor su sustava na promjene u okolisu (Slika 2.).
Kada se ekosustav nalazi u stanju na gornjem kraju presavinute krivulje, ne moze
glatko prije¢i u stanje na donjem kraju krivulje. Umjesto toga, kada su promjene
dovoljno jake da sustav prijede prag (F.), zapaza se 'katastrofi¢ni' prijelaz u doniji
dio krivulje. Promjene su iznenadne i tesko se opazaju znakovi koji na njih mogu
ukazivati. Te se promjene dogadaju iznenada i vracanje prethodnih uvjeta nije
dostatno da bi sustav vratili u prvobitno stanje (F.). Naprotiv, sustav je potrebno
vratiti dalje od drugog praga promjene (F1). Ovaj uzorak, u kojem se promjene
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naprijed i natrag dogadaju pri razliCitim kriticnim uvjetima, poznat je kao hysteresa.
Stupanj hysterese moze znatno varirati Cak i u istovrsnim ekosustavima. Na primjer,
plitka jezera mogu imati izrazenu hysteresu kao odgovor na unos hranjivih tvari,
dok dublja jezera na iste uvjete mogu reagirati bez hysterese.

U prirodi ekoloski uvjeti nikada nisu stalni. Vise-manje slucajni (stohasticki)
dogadaji kao $to su ekstremni klimatski uvjeti, pozari, najezde nametnika, mogu
uzrokovati promjene cimbenika (vodoravna os) i direktno utjecati na stanje
(okomita os) (Slika 2.). Ukoliko postoji samo jedna baza privlacenja, sustav ce se
vratiti u prvobitno, odnosno isto stanje nakon takvih dogadaja. Ukoliko postoje
alternativna stabilna stanja, dovoljno jak pomak moze dovesti ekosustav u bazu
priviacenja drugog stanja. Vjerojatnost ovog ovisi ne samo o pomaku, nego i o
veliCini baze privlacenja. U terminima stabilnosti, ukoliko je dolina (otpornost
sustava) mala, mali pomak moze biti dovoljan da premjesti lopticu (sustav) preko
brda (praga) i uzrokuje prijelaz u alternativno stabilno stanje. Otpornost predstavlja
veli¢inu doline ili baze privlacenja za stanje koje odgovara najve¢em pomaku koji
sustav moze podnijeti bez da dode do promjene u alternativno stabilno stanje.

U sustavima s viSe alternativnih stabilnih stanja postepene promjene uvjeta mogu
imati mali utjecaj na stanje ekosustava, ali smanjuju veli¢inu baze privlacenja.
Gubitak otpornosti cini sustav ,krhkim” u smislu da mozZe lagano prije¢i u
alternativno stanje nekim stohastickim dogadajem, odnosno promjenom izvana.
Promjene mogu biti i unutarnji procesi koji zajedno s vanjskom promjenom stvaraju
kolebanja koja poticu promjene stanja tako da sustav sa smanjenom otpornoscu
dovode preko granica baze privlacenja. S obzirom na takva stalna kolebanja, termin
,Stabilno stanje” je neprikladan za ekosustav, ali zbog jasnoce koristimo ,stanje”, a
ne tocniji termin ,dinamicki rezim”.

Najjednostavniji model podrazumijeva dva alternativna stabilna stanja plitkih
jezera: bistra i mutna jezera [3], [41], [42]. Unosom hranjivih tvari funkcionalnost
bistrog jezera nele se poremetiti do trenutka kada prijede kriti¢ni prag, pri ¢emu
jezero naglo prelazi iz bistrog u mutno (Slika 3.). Tim prelaskom makrofitska
vegetacija u vodi ve¢inom nestaje. Gubitak zooplanktona povezan je s nestajanjem
makrofitske vegetacije, a time dolazi do naglog porasta biomase fitoplanktona.
Smanjenje koncentracije hranjivih tvari Cesto je nedostatno da bi se povratilo stanje
bistre vode. Povratak bistre faze dogada se na daleko manjim koncentracijama
hranjivih tvari nego $to su bile one pri kojima je doSlo do nestanka vegetacije.
Eksperimentalni radovi ukazuju na to da biljke povisuju bistrinu vode i time same
sebi poboljsavaju uvjete za rast i razvoj. Ta nam cinjenica govori da je bistro jezero
samostabiliziraju¢a alternativa mutnom jezeru. Povecanjem biomase podvodne
vegetacije smanjuju se biomasa fitoplanktona i mutnoc¢a. U to su ukljuceni razni
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procesi, kao $to su smanjenje koncentracije hranjivih tvari u vodenom stupcuy,
pruzanje zaklona zooplanktonu te prevencija resuspenzije sedimenta. U
suprotnom, ribe su klju¢ne u odrzavanju mutnog stanja vode, zato $to kontroliraju
populaciju zooplanktona te u potrazi za hranom u bentosu resuspendiraju
sediment i povecavaju mutnocu. Eksperimenti pokazuju da privremena smanjenja
biomase riba uz niske koncentracije hranjivih tvari mogu jezero vratiti u bistru fazu
[41].

bez vegetacije

-
—
-

Mutnoda

Hranjive tvari

Slika 3. Graficki model alternativnih stabilnih stanja u plitkim jezerima prema
Schefferu (1990) na osnovi triju pretpostavki: (1) mutnoca vode se povecava s
koli¢cinom hranjivih tvari, (2) submerzna makrofitska vegetacija smanjuje mutnocu
i (3) vegetacija nestaje kada se prijede kriticni prag mutnoce. Pogledom na prve
dvije pretpostavke ravnotezu mozemo nacrtati kao dvije razliCite funkcije
koncentracije hranjivih tvari: (i) vegetacijom dominantni sustav i (ii) bez vegetacije.
Iznad kriticne mutnoce vegetacije u jezeru nece biti i u tom slucaju je relevantna
gornja linija ravnoteze (crvena), a ispod te granice primjenjuje se donja linija
ravnoteZe (plava). Kao rezultat toga, pri niskim koncentracijama hranjivih tvari
postoji samo vegetacijski dominantna ravnoteza, dok pri visokim koncentracijama
postoji ravnoteza bez vegetacije, odnosno izmedu niza vrijednosti koncentracije
hranjivih tvari postoje dva alternativna ravnotezna stabilna stanja: jedan s
vegetacijom — bistro jezero i jedan bez vegetacije - mutno jezero, a dijeli ih
nestabilna ravnoteza (iscrtano).
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Model u kojem postoje samo dva alternativna stanja plitkih jezera previse je strog
i Cesto je situacija u prirodi mnogo kompleksnija. Zbog toga su Scheffer i Van Nes
[43] revidirali i nadopunili prvotni model.

Prvi problem koji se javlja je prostorna heterogenost jezera. Jezero je na nekim
dijelovima plice, a na nekima dublje te su razliciti odgovori tih dijelova jezera na isti
vanjski stresor. Bistro i mutno alternativno stanje mogu istovremeno postojati u
razlicitim dijelovima jezera ako je stopa mijeSanja jezera niska. Naprotiv, visoka
stopa mijesanja jezera moze usporiti prelazak jezera u drugo alternativno stanje.
Druga izmjena je pojava ne-ravnotezne dinamike. To se dogada u jezerima u kojima
su drasticne promjene prirodna pojava (suse, pomor ribe). Primjerice, zbog
nestanka ribe jezero moze ostati bistro nekoliko godina iako je razina nutrijenata
visoka i u normalnim slucajevima bi uzrokovala prijelaz u mutno stanje. Takvo
dugacko prijelazno stanje se zove ,duh stabilnog stanja”. Trece odstupanje od
klasichog modela su jezera u kojima izmjena bistrog i mutnog stanja nije
uzrokovana vanjskim stresorima nego se prirodno dogada u ciklusima od nekoliko
godina. To se dogada u posebnim slucajevima uslijed promjena u nakupljanju
fosfora i organske tvari te zbog slicne kriticne razine mutnoce. Npr. prisutnost
visokih koncentracija fosfora u sedimentu potjece od mrtve organske tvari koja se
talozi na dnu jezera, zbog cega dolazi do anoksije u stupcu vode i pomora
submerznih makrofita. Jezero prelazi u mutno stanje uz porast koncentracije
fitoplanktona zbog otpustanja fosfora u vodeni stupac. Ako se nakon nekog
vremena fosfor i organska tvar istaloZze na dnu, ponovo Ce prevladati bistro stanje
uz razvoj submerznih makrofita.

Razni ¢imbenici, poput dubine i velicine jezera te klimatskih uvijeta, mogu
utjecati na koncentraciju hranjivih soli potrebnu da jezero premosti granicu kriticne
mutnoce i prijede u mutno alternativno stanje. Plitka jezera veée dubine lakSe mogu
prije¢i u mutno stanje, tj. s dubinom se smanjuje granicna vrijednost kriticne
mutnoce jer se na vecoj dubini pri dnu smanjuje koli¢ina dostupne svjetlosti za
submerznu vegetaciju, $to omogucuje kompetitivnu prednost fitoplanktonu. Sto se
tice veliCine jezera, manja plitka jezera cesSce se nalaze u bistrom alternativnom
stanju od vedih plitkih jezera. Uzrok toga jest Cest nedostatak ribe u manjim
jezerima, zbog vece vjerojatnosti pomora ili izlova ribe te smanjene mogucnosti
ponovnog prirodnog poribljavanja. Utjecaj klime na stanja plitkih jezera takoder je
iznimno znacajan. Npr. visa temperatura omogucava brze razmnozavanje ribe, sto
omogucuje jacu resuspenziju sedimenta, kao i izrazenu top-down kontrolu u
ekosustavu. Naime, vece kolicine riba uvjetuju manje koncentracije zooplanktona,
a smanjena koli¢ina zooplanktona omogucava jaci razvoj fitoplanktona, S$to
naposljetku dovodi do mutnog stanja jezera s viSom temperaturom. Takva situacija
Cesta je u tropskim i suptropskim jezerima, a zbog sve vecih i izraZenijih klimatskih
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promjena postoji razlog za zabrinutost da ce postati sve ceS¢a i u jezerima
umjerenih geografskih Sirina.

Ranije je ustanovljeno da u plitkim jezerima alterniraju dva stanja. Prvo je
bistro stanje u kojem dominiraju submerzno makrofitsko bilje, a drugo je mutno
stanje u kojem dominira fitoplankton. Ta dva stanja mozemo dalje podijeliti s
obzirom na razli¢ite taksonomske skupine koja prevladavaju u zajednici, a koja
takoder zauzimaju razlic¢ite ekoloske niSe. Tako prepoznajemo stadij zajednice
flotantnih (plutaju¢ih) makrofita, koje se od submerznih (potopljenih) makrofita
razlikuju prema koristenju hranjivih soli izravno iz vode. Ovaj stadij je nepovoljan
za razvoj submerznog bilja, jer ispod plutajucih biljaka prodire manje svjetlosti
nego u mutnom stadiju, Sto onemogucava razvoj submerzne vegetacije. Ukoliko u
stupcu vode nema dovoljno hranjivih soli, prednost ¢e imati submerzni makrofiti
koji razvijaju korijenje u sedimentu. Poseban stadij submerzne vegetacije Cine
predstavnici skupine Charophyta, koji s pojavom lako mogu preuzeti dominaciju u
zajednici bududi da izvlace bikarbonate iz sedimenta, a pritom mogu prezivjeti pri
manjim koncentracijama bikarbonata, dok druga vegetacija ne moze. Sto se tice
mutnog alternativnog stadija i fitoplanktona, kao zaseban stadij alternativnog
stanja izrazito su vazne cijanobakterije, posebice rod Oscillatoria. Naime,
mikroorganizmi navedenog roda ,lakse podnose” pove¢anu mutnodu stupca vode
te bolje iskoriStavaju fosfor iz vode od ostalih skupina algi, stoga brzo moze postati
dominantan rod u fitoplanktonskoj zajednici plitkog jezera.
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2.2.DUBOKA JEZERA

Slika 4. Visovacko jezero (NP Krka).

Jezera nisu trajna pojava na Zemljinoj povrsini: ona nastaju, postepeno se
razvijaju i zatrpavaju sukcesijom te naposljetku nestanu. Ciklus jezera moze biti vrlo
kratak i trajati samo nekoliko tjedana (npr. brane na klizistima koje puknu), dok je
ciklus nekih jezera izrazito dug, do nekoliko milijuna godina (npr. tektonska jezera).
Postanak vecine danasnjih jezera povezan je s posljednjom oledbom prije otprilike
12.000 i 6.000 godina [44].

Jezera su izloZzena znacajnim unosima razliCitog materijala iz pripadajucih rijecnih
slivova. Cak su i jezera zabacenih i netaknutih podrudja, poput planinskih ili
arktickih jezera, pod utjecajem povecanog onecis¢enja pasivnim ili aktivnim
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prijenosom [45]. Relativha ravnoteza vanjskog opterecenja hranjivih tvari i
otopljenog organskog ugljika izravno utjeCe na metabolizam (citavog jezera,
odnosno na brzinu kojom jezero preraduje ugljik kroz primarnu proizvodnju i
respiraciju [46], [47]. Pored prirodne eutrofikacije, pojacano antropogeno
ispustanje hranjivih tvari i toksikanata u jezera te promjene utoka vode uslijed
klimatskih promjena ili koristenja okolnog zemljista znacajno utjeCu na metabolicku
ravnotezu jezera. Razumijevanje otpornosti, prilagodljivosti i izravnih odgovora
jezera na promjene u okoliSu predstavlja glavni izazov za njihovu odrzivost i
ucinkovito upravljanje [45], [47].

Za razliku od rijeka, jezera (Slika 4.) se obi¢no odlikuju vecom dubinom, manjim
brzinama strujanja i duljim zadrzavanjem vode. Vrijeme zadrzavanja ili retencije,
podrazumjeva prosjecno razdoblje u kojem je odredena koli¢ina vode zadrzana u
jezeru tj. vrijeme od utjecanja do istjecanja iz vodnog tijela. Stoga je vrijeme
zadrzavanja vode vaZna znacajka svih jezerskih sustava. Sto duZe voda ostaje u
jezeru, to su lokalni procesi, poput hladenja stupca vode, sedimentacije, bioloske
ili kemijske transformacije i sl., izrazeniji. Siroko kori$tena procjena vremena
zadrzavanja m u jezerima i akumulacijama [48]-[50] sastoji se od jednostavne
jednadzbe u kojoj je volumen vode V pohranjen u jezeru ili akumulaciji podijeljen
s ulaznim dotokom vode (ili prosjecnom volumetrijskom stopom priljeva) Q:

4

7o

Predlozena jednadzba, naziva "teorijsko vrijeme obnove" vode u jezeru, djeluje pod
pretpostavkom da je jezero oblikovano kao dio rijeke, Sirokog presjeka i vrlo
pravilne morfometrije unutar koje se voda prenosi manje ili vise jednoliko
(laminarnim strujanjem) te bez uzimanja u obzir slozenosti fizickih pojava koje
igraju tako vaznu ulogu u godisnjem ciklusu jezera [51]. U novije vrijeme tocCniji i
objektivniji izrazi za kvantificiranje retencijskog vremena jezera uzimaju u obzir niz
Cimbenika kao $to su vrijeme stratifikacije, dubina termokline i varijabilnost dotoka
[52].

2.2.1.Stratificikacija

Mijesanje vode je proces koji dovodi do smanjenja prostornih gradijenata u vodi
[53], a moze biti rezultat molekularne difuzije i/ili advekcije i turbulencije. Glavna
pokretacka snaga koje uvjetuje proces mijeSanja vode u jezerima su klima i
vremenske (atmosferske) prilike, kao vremenske i prostorno promjenjive i
heterogene sile [44]. Opcenito, aktivni procesi mijesanja u odredenom jezeru
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pokrecu se silama poput vjetra, dotoka i odtoka vode, sunceva zracenja i kemijskih
svojstava vode. Ovi procesi utjeCu lokalno na karakteristike mijesanja, ali i globalno
na stratifikaciju jezera [54]. Promjene temperature, koncentracije kisika i/ili soli
stvaraju gradijent gustoce i na taj nacin sprecavaju slobodnu izmjenu tvari duz
vodnog stupca. Razlike u gustoci vode od velike su vaznosti za obrazac vertikalnog
mijesanja u jezerima jer potenciraju stvaranje nekoliko razlicitih podrudja ili slojeva.
U jezerima, koja vertikalno nisu dobro izmijesana, gornji dobro izmije$an sloj manje
gustoce naziva se epilimnion. Ovaj je sloj izrazito ovisan o vanjskoj temperaturi i
turbulencijama prouzorkovanih vjetrom i padalinama, za razliku od dubokog,
gusceg i relativno ,neuznemirennog” sloja, koji se naziva hipolimnion. Izmedu
navedenih slojeva lezi srednji sloj zvan metalimnion, koji se odlikuje izrazenom
promjenom hidrokemijskih ¢imbenika (temperature, gustoce vode, koncentracije
kisika).

Temperatura je primarni ¢imbenik koji uzrokuje stvaranje gradijenta u
stupcu vode. Ravnina maksimalne promjene temperature s dubinom naziva se
termoklina. Termoklina se u vecini jezera obicno razvija ljeti zbog postupnog
zagrijavanja gornjih slojeva jezerske vode i formira sloj relativno stabilne gustoce,
Cime se sprjeCava vertikalno mijesanje. Postupno hladenje epilimniona do
temperature niZe od prosjecne temperature koja prevladava u hipolimnionu uzrok
je sezonskog mijesanja jezera (obi¢no u jesen) koje se naziva obrat (engl. overturn).

Razvoj stratifikacije u jezerima posljedica je tri glavna cimbenika [53]. Kao prvo,
jezera kao stajacice najcesce imaju malu brzinu protoka i laminarni smjer toka vode,
tako da se mijesanje kontrolira molekularnom difuzijom koja omogucava
postojanje stabilnih gradijenata u temperaturi i koncentraciji otopljenih tvari.
Drugo, jezera obi¢no imaju dovoljno dugo vrijeme zadrzavanja vode, $to
omogucuje nastajanje razlicitih slojeva zagrijavanjem, hladenjem i kemijskim
procesima. Trece, velik broj jezera nastaje u (ponekad dubokim) depresijama koje
prirodno smanjuju medusobnu interakciju povrsinske i donje vode i podrzavaju
slojevitu prirodu stratifikacije [54].

2.2.2. Protok energije u jezeru

Kao Sto je vec naglaseno za plitka jezera, ukupna energija (E:wt) U jezeru predstavlja
zbroj toplinske i mehanicke energije. Mehanicka energija sastoji se od potencijalne
energije (Ep) i kineticke energije (Ex). Toplinska energija (Er) je energija pohranjena
u raspodjeli slucajnih brzina atoma i molekula [53]. Ukupni energetski proracun za
jezero stoga je:
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dE,,, dE, dEc dE;
dt  dt + dt + dt

Potencijalna energija u nekom jezeru definira se kao razlika izmedu trenutnog
stanja jezera i potencijalne energije jezera u stanju potpune izmijesanosti. Kako je
potencijalna energija izmijeSanog sustava veca nego stratificiranog sustava, ta je
razlika uvijek negativna. Kineticka energija opisuje gibanje fluida, a toplinska
energija opisuje sadrzaj topline u jezeru [54].

2.2.2.1. Zracenje

Pri stratifikaciji jezera najznacajnije su dvije vrste zraCenja: ultraljubicasto i
infracrveno. Kad suncevo zracenje kratkih valnih duljina dosegne povrsinu jezera,
jedan se dio reflektira od povrsine vode. Ostatak prodire u jezero, vecinom se
apsorbira u vodenom stupcu i pretvara u toplinu. Zracenje dugih valnih duljina
potjece od zracenja crnog tijela, a emitiraju ga i jezero i atmosfera. Takvo zracenje
takoder se djelomicno reflektira na povrsini jezera, a ostatak se apsorbira u vodi
izazivajudi zagrijavanje. Zracenje crnog tijela koje emitira jezero rezultira gubitkom
toplinske energije i hladenjem jezera [54]. Dio cjelokupnog zracenja koje prodire
radijacijom i koje se lako mozZe upotrijebiti za fotosintezu naziva se fotosintetski
aktivno zracenje (engl. photosynthetically active radiation - PAR) i nalazi se u
rasponu valne duljine izmedu 400-700 nm [55].

2.2.2.2. Isparavanje i kondenzacija

Isparavanje (pretvaranje tekuée vode u vodenu paru) i kondenzacija (pretvorba
vodene pare u tekucu vodu) pradeni su protokom topline koja osim promjena u
temperaturi jezera znatno utjecu i na ukupni vodni budZet jezera.

2.2.2.3. Vjetar

Vjetar je glavni vanjski izvor energije odgovoran za mijeSanje vode putem
prijenosa kineticke energije u jezero i reorganizacijom potencijalne energije. Vjetar
utjecCe na povrsinu jezera povlacenjem vode u smjeru puhanja, prenoseci kineticku
energiju koja uzrokuje povrsinsko strujanje, povrsinske valove i tzv. povrsinsko
razmjestanje vode, kada se srednja povrsSina jezera uspostavljena u smjeru puhanja
vjetra naginje prema gore u odnosu na gornju stranu jezera. Ovakvo razmjestanje
vode uzrokuje cirkulaciju unutarnjih izopiknala (linijja konstantne gustoce),
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prenoseci tako potencijalnu energiju u jezeru u smjeru vjetra. Kad vjetar prestane
djelovati na povrsinski dio vode, ta se potencijalna energija oslobada uzrokujudi
nagle promjene nivoa vode (engl. seiche) [54].

2.2.2.4. Neposredni dotoci i odljevi

Izravni dotoci u jezera ukljucuju povrsinski dotok (rijeke i potoci) te dotok
podzemnih voda i oborina, dok odljevi iz jezera mogu biti povrsinski ili podzemni.
Svaki od ovih tokova odgovoran je za protok topline te za unos ili gubitak kineticke
energije. Povrsinski dotoci i odljevi imaju najveci potencijal unosa kineticke energije
u jezero. Oborine takoder mogu utjecati na ukupnu energetsku ravnotezu jezera te
ih stoga ne treba zanemariti kao izvor kineticke energije [54].

Prijenos topline izmedu vodnog tijela i zraka te apsorpcija suncevog zracenja u vodi
dovode do stvaranja toplinske stratifikacije. Piknoklina (sloj vodenog tijela s
najve¢im gradijentom gustoce) koja nastaje tijekom stratifikacije kao posljedica
suncem grijanog toplinskog Sirenja povrSinske vode, znacajna je prepreka
okomitom mijesanju vode uzrokovanom kinetickom energijom vjetra. Buduci da je
konvektna energija slabija od uzgona koju daje sunceva radijacijska energija ili
provodljivi toplinski ucinci preko povrsSine jezera, u vodenom se stupcu uspostavlja
temperaturni gradijent. Uzgon toplije vode odupire se kineti¢koj energiji okomitog
mijesanja i umjesto toga veze je na povrsinski sloj manje debljine. Nasuprot tome,
u odredenim uvjetima (npr. jednolika temperatura vodenog stupca) uzgon
povrsinske vode moze se premasiti relativno malim unosom kineticke energije [5].

2.2.3.Podjela jezera

Jezera se mogu klasificirati na temelju razlicitih cimbenika poput fizickih slicnosti i
razlika (npr. velicina ili hidrologija), trofickog statusa i produktivnosti, procjeni
zdravlja ekosustava, itd. Jedna od limnoloski najtocnijih i najcesce koristenih jest
podjela (dubokih) jezera prema godisnjem obrascu cirkulacije vode (Tablica 1.), koji
je nekoliko puta prilagodavan [24], [56]-[58].

Amikticna jezera su trajno zatvorena jezera kojima debeli ledeni pokrov
onemogucdava bilo kakav vanjski (klimatski) utjecaj s vodenim stupcem. Takva su
jezera malobrojna i prisutna uglavnom na Antarktici (npr. jezero Vostok), a mogu
se pronaci i u visokim planinama.
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Meromikti¢na [59] jezera oznacavaju ona jezera u kojima dio vodenog stupca
ostaje djelomicno ili u potpunosti stratificiran zbog gradijenta kemijske gustoce.
Dublji, stabilan sloj takvih jezera naziva se monimolimnion, dok se gornji sloj
slobodne cirkulacije vode naziva miksolimnion [57], [60].

Holomikti¢na jezera su jezera pretezno umjerene zone s dubinom dovoljnom za
razvoj ljetne ili zimske stratifikacije. Topla monomikticna jezera obicno su
podvrgnuta posebnom sezonskom ciklusu s razdobljem toplinske stratifikacije
(ljeto) te obrata (kasna jesen, proljece), kada dolazi do okomitog mijesanja citavog
sustava [44], [60]. Na osnovu broja godisnjeg ciklusa cirkulacije holomikticna se
jezera mogu dalje podijeliti na oligo-, mono-, di- i polimikticna.

Jezera s epizodnim dubokim mijesanjima stupca vode ne dozZivljavaju potpuno
obrat zbog ovisnosti temperature maksimalne gustoce vode o tlaku. lako su ta
jezera trajno stratificirana (slicno kao i meromikticna jezera), njihove se duboke
vode epizodicki obnavljaju burnim mijesanjem i konvekcijom [58].

Tipi¢no holomikti¢no jezero je dimikticno, s dva godisnja razdoblja cirkulacije.
Godisnji toplinski ciklus jezera sloZzen je proces zasnovan na nekoliko fizickih
svojstava vode, od kojih je najvaznije da je voda najgusca pri 4 °C. Kasno proljetno
i ljetno zagrijavanje, kada suncevo zracenje zagrijava povrsinu jezera znatno iznad
4.°C, pokrece razvoj povrsinskog sloja epilimniona u kojem voda relativno slobodno
cirkulira. Hipolimnion, duboki sloj na kojeg suncevo zagrijavanje nema izrazit
utjecaj, ostaje ohladen na vise-manje stalnoj temperaturi od 4 °C, dok su u
metalimnionu prisutne velike promjene temperature i stvaranje termokline
(najstrmiji nagib promjene temperature). To se naziva ljetnom stratifikacijom, a
obi¢no traje do jeseni, kada se epilimnicka voda pocne hladiti na temperaturu
hipolimniona. Stratificiranost slojeva nestaje izjednacavanjem temperature citavog
vodenog stupca te dolazi do cirkulacije vode u citavom stupcu, $to se naziva
jesenski obrat. Inverzna ili zimska stratifikacija razvija se ukoliko se povrsinski sloj
jezera i dalje hladi ispod 4 °C, uz ¢esto stvaranje povrsinskog ledenog pokrivaca.
Vernalna ili proljetna cirkulacija nastupa nakon otapanja ledenog pokrova (ukoliko
je bio prisutan tijekom zime), kada dolazi do ponovnog izjednacavanja temperature
i gustole Citavog vodenog stupca [57], [61].
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Tablica 1. Podjela jezera prema cirkulaciji vode.

puta godisnje

Godisnje
Tip jezera okomito Cimbenici koji poticu ili sprje¢avaju mijesanje
mijesanje
Jezera bez Trajno |.ook.r.|vgr.1a ledom, sporo .L.Jnu.tg.rnje.mges?nje
cirkulaciie zbog difuzije ili dvostruke difuzije, ili je mijeSanje
Amikti¢na dubokth uzrokovano vanjskim silama kao $to su suncevo
. zracenje, geotermalni protok topline ili gradijent
slojeva L .
otopljenih soli
Trajno
stratificirana ili
jezeras
Meromikti¢na nepravilnim Kemijski gradijent pojacava stratifikaciju
vremenskim
prekidima u
stratifikaciji
1. Povrsinski dotok: a) slatke vode iznad postojeceg
slanog sloja; b) slane vode koja lezi pod postojeéim
Trajno slatkovodnim slojem; c) struje mutne vode bogate
Ektogena stratificirana Cesticama
2. podzemni dotok slatke ili slane vode
(= krenogeni)
- Kemijski povecana stratifikacija gustoce vode kojoj
Trajno ili . R . . R
. pridonose bioloski procesi; neobicni klimatski uvjeti;
Endogena privremeno . . . .. . .
e talozenje soli iz povrsinskog sloja leda u dubokim
stratificirana o
slojevima
Holomiktiéna pretvezno enverg!Ja vjetra; konvekcijske struje;
suncevo zracenje
Nepravilno
Oligomiktiena | (Mane od
jednom
godisnje)
Monomikti¢na Jed”.f’rf‘
godisnje
Dimiktiéna Dva puta
godisnje
Polimikticna | Vo 0d dva

Jezeras
epizodnim
dubokim
mijeSanjima
stupca vode

Ne postoji
¢jelovito
obnavljanje tj.
obrat vodenog
stupca
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3. FITOPLANKTON

Rije¢ plankton koristi se za skup organizama koji su prilagodeni zivotu u stupcu
slobodne vode mora i slatkih voda. Znanstveni je naziv prvi puta definiran u drugoj
polovici 19. st., a pripisuje se njemackom biologu Viktoru Hensenu koji je zapoceo
opsezna istrazivanja raspodjele, brojnosti i sastava mikroskopskih organizama u
oceanu [62]. Nesto kasnije, vrata u dotad nepoznatu zajednicu zivih organizama
otvorio je Johannes Miiller. Za plankton je koristio rijeC Auftrieb, koja se po opisu u
potpunosti podudarala s Hensenovim planktonom. Hensen 1887. godine [63]
planktonom naziva sve organske cestice koje plutaju u slobodnoj vodi. Ovisnost
planktonskih organizama o pokretanju vode (pasivno kretanje planktona
uzrokovano strujanjem vode i vjetrom) u ovoj definiciji isklju¢uje organizme koje
plivanjem u vodi mogu regulirati svoju distribuciju. Ta definicija obuhvada i nezive
Cestice koje su sinonim za seston u kasnijoj terminologiji po Kolkwitzu [62].

Termin plankton obuhvaca organizme od virusa (velicine nekoliko desetina
nanometra) do meduza (velicine i do nekoliko metara). Reprezentativni
predstavnici planktona su: bakterije, protisti, gljive i metazoa. S obzirom na njihovu
ulogu u ekosustavu mozemo govoriti o fotosintetskim primarnim proizvodacima,
fagotrofnim potrosacima i heterotrofnim razlagacima koje nazivamo: fitoplankton,
zooplankton i bakterioplankton.

Fitoplankton  ¢ini  skup  fotosintetskih  jednostanicnih i  viSestanicnih
mikroorganizama koji dijelom ili potpuno Zive u slobodnoj vodi, u pelagickoj
zajednici. Primarni su proizvodaci slatkih voda, mora i oceana i baza su troficke
piramide ekosustava u kojem se stvara 70% atmosferskog kisika. Takoder,
fotosinteza u zoni pelagijala ostvaruje oko 45% ukupne primarne proizvodnje
Zemlje.

Do sada je opisano oko 4.000-5.000 morskih [64], [65] i isto toliko slatkovodnih
[28], [66] vrsta fitoplanktona iz skupina: Cyanobacteria, Euglenophyta, Glaucophyta,
Cryptophyta, Chrysophyta, Dinophyta i Chlorophyta.

S obzirom na veliinu stanica fitoplanktonskih vrsta (Tablica 2.) razlikujemo: piko-,
nano-, mikro-, mezo- i makrofitoplankton [67].
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Tablica 2. Podjela fitoplanktona prema veli¢inskim kategorijama stanica (preuzeto
iz [28]).

Najveca pravocrtna duljina stanice Naziv

0,2-2 uym pikofitoplankton
2-20 ym nanofitoplankton
20 pm-200 um mikrofitoplankton
200 ym-2 mm mezofitoplankton
>2 mm makrofitoplankton

Fitoplankton je prilagoden zivotu u djelomi¢no ili potpuno otvorenoj vodi mora,
jezera (i akumulacija), bara, mocvara i rijeka, gdje Cini dio ili gotovo sav organski
ugljik dostupan u pelagickom hranidbenom lancu. Za njihov razvoj u pelagijalu
potrebni su elementi: H, O, S, Ca, Mg, Na, K, Cl, Zn, Cu, Co, Mo, Ba, Va te Cetiri
najvaznija: P, N, Si i Fe.

U stanicama fitoplanktonskih organizama fosfor obic¢no zauzima 1-1,2% ukupne
mase suhe tvari zdrave aktivne stanice i to u pribliznom molekularnom odnosu od
0,009 prema ugljiku. Opcenito, najmanja koli¢ina fosfora u stanici moze
interspecijski varirati od 0,02 do 0,4% suhe tvari, ali neke vrste mogu prezivjeti i s
0,03%. Prirodne koncentracije fosfora dostupnog Zivim organizmima su obi¢no oko
0,2 do 0,3 pM. Koncentracije potrebne da stanice zasite brzinu rasta obi¢no su
ispod 0,13 uM i vecina vrsta moze normalno Zivjeti pri koncentracijama izmedu 0,01
i 0,001 uM fosfora [66].

Dusik zauzima 7-8,5% suhe tvari zdrave aktivne stanice u pribliznom molekularnom
omjeru prema ugljiku od 0,12-0,15. Minimalna koli¢ina dusika u stanici ne moze
biti manja od 3% suhe tvari Zivih stanica. Dostupnost dusika vjerojatno nece
zaustaviti aktivnost i rast fitoplanktona, s obzirom da je potrebna koncentracija
DINa (otopljeni anorganski dusik) u vodi obi¢no ispod 7 umol N I! za velike vrste s
niskim potrebama.

Ako izuzmemo pepeo iz mineralima pojacanih stanicnih stijenki, ugljik zauzima 50%
suhe tvari, dusik oko 8-9%, a fosfor izmedu 1% i 1,2%. Relativno prema fosforu, ove
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koliCine odgovaraju atomskom omjeru 109C: 16N: 1P, Sto je blizu takozvanog
Redfieldovog omjera za Cesticne tvari u oceanima.

Od ostalih, zeljezo je mikronutrijent cija je dostupnost rijetko problem za
fitoplankton. Potrebe za silicijem iznose od 0,5% do 35% suhe mase, a medu dobro
proucenim algama kremenjasicama (dijatomejama) omjer Si:C varira izmedu 0,76 i
1,42 prema masi.

Unos hranjivih tvari kod “izgladnjelih” stanica fitoplanktona slijedi modele
temeljene na Michaelis-Menten modelu [28], [66]. lako razvijen u svrhu enzimske
kinetike, model predstavlja dobar opis prijenosa Cestica preko brzine unosa koja
dovodi do zasi¢enja. Pri niskim koncentracijama hranjive tvari, brzina
iziednacavanja proporcionalna je koncentraciji te tvari, dok je pri visokim
koncentracijama brzina izjednacavanja jednaka funkciji kapaciteta unosa te tvari u
stanicu. Unos hranjive tvari definiran je odnosom maksimalnog kapaciteta stanice
za unos i koncentracije hranjive tvari u vodi koju stanica moze iskoristiti kako bi
postigla polovicu maksimalne brzine unosa (tj. polovicu brzine zasi¢enja). Jasno je
da je velika brzina unosa u odnosu na biomasu i/ili moguénost da stanica dosegne
polovicu brzinu zasi¢enja pri malim koncentracijama hranjivih tvari vazna
prilagodba koja daje prednost u okoliSu. Stvarni ucinak unosa hranjivih tvari
uvjetovan je sadrzajem samih stanicama i kao i tvarima koje onemogucuju putove
izjednacavanja (prema Droopovom konceptu “stanicne kvote”).

3.1.Sukcesija fitoplanktona

Cimbenici koji utjetu na strukturu fitoplanktonske zajednice u slatkovodnim
ekosustavima proizlaze iz odnosa kemijskih, fizikalnih i bioloskih cimbenika.
Hranjive tvari [68], CO; [69] i kolicina svjetlosti zajedno s kompeticijom i gusto¢om
zooplanktona [70] u najve¢em dijelu utjeCu na sastav fitoplanktona u odredenom
ekosustavu. Mnoga znanstvena istrazivanja proucavaju utjecaje jednog ili
kombinacije vise navedenih ¢imbenika.

Sukcesija je slijed, izmjena zajednica koje se razvijaju u odredenom vremenu na
odredenom prostoru. Sukcesija u prirodi vodi ka dinamicki stabilnom stanju
zajednice, klimaksu [66]. Tijekom godine zajednica fitoplanktona prolazi kroz
znacajne promjene sastava, brojnosti i biomase. U proces kojeg nazivamo sezonska
sukcesija uklju¢eno je nekoliko tisu¢a generacija razlicitih fitoplanktonskih vrsta i
time je godisnji razvoj fitoplanktonske zajednice sli¢niji dugorocnom razvoju biljaka
nego njihovom godisnjem razvoju [71].



Fitoplankton

Mnogobrojni su autori predlagali moguce modele razvoja fitoplanktonske
zajednice i sukcesije fitoplanktona. Tri su modela najzapaZenija u znanstvenim
radovima: (1) Hutchinsonov model, (2) Sommerov PEG model i (3) Reynoldsov
model.

Hutchinson [72] je opisao sezonske sukcesije fitoplanktona kao medudjelovanje
razlicitih okolinih ¢imbenika, a njegov je model zasnovan na odnosu njihovih
promjena. To su djelomi¢no neovisni fizicki ¢imbenici: (temperatura, svjetlost,
mijesanje), neovisni biokemijski Cimbenici (anorganske hranjive tvari, organske
Cestice, vitamini, antibiotici), bioloski ¢imbenici, parazitizam u Sirem smislu i
predatorstvo.

Sommerov PEG model (Plankton Ecology Group) [73] rezultat je rada 30—ak ekologa
na sukcesijskim sekvencama razvoja planktona u 24 jezera umjerenog pojasu. PEG
model objedinjuje autogene (akumuliranje biomase, promjene u relativnim
brzinama metabolizma, promjene dostupnosti hranjivih tvari i kompeticiju algi za
ograni¢enim hranjivim tvarima te utjecaj zooplanktona-herbivora) i alogene
(temperatura, svjetlost, stratifikacija) procese. Postavke PEG modela pocivaju na
nekoliko pretpostavki, a to su: (1) kada je rije¢ o hranjivim tvarima i ostalim
resursima potrebnima za razvoj planktona, u jezeru postoje ogranicavajuéi uvjeti;
(2) kompeticija je jedan od postojanih procesa u zajednici; (3) ukoliko su dostupni
optimalni fizikalni i kemijski uvjeti, alge se uvijek razviju do svojeg maksimuma; (4)
zooplankton se hrani malim vrstama fitoplanktona; (5) tijekom faze bistre vode dio
hranjivih tvari ¢e se obnoviti; (6) nakon te iste faze u planktonu ce se razviti velike
vrste; (7) fosfor kao ogranicavajuci cimbenik (malo fosfora) u kombinaciji s visokim
koncentracijama silicja omogucuje razvoj dijatomeja u zajednici te im pritom
resuspenzija dozvoljava da se odrze u eufotickoj zoni; (8) silicij i fosfor (malo silicija
i fosfora) kao ogranicavajuci Cimbenici dovode do razvoja dinoflagelata, dok
dodatno opadanje koncentracije dusSikovih spojeva dovodi do razvoja
cijanobakterija; (9) brojnost fitoplanktona tijekom ljeta rezultat je ogranicavajucih
Cimbenika (obrazaca) i selektivhog “grejzinga”.

Prema PEG modelu sukcesija zapocinje topljenjem leda i nastavlja se kroz 24
razlicita sekvencionirana dogadaja koji se mogu sazeti u sljedece:

e Krajem zimskog razdoblja dostupnost hranjivih tvari i koli¢ina
svjetlosti omogucuju razvoj fitoplanktona (1).

e Proljetni maksimum u razvoju fitoplanktona slijedi razvoj
zooplanktona koji ubrzo postaje brojan s obzirom na veliku
prisutnost algi u tom razdoblju. Ova faza traje sve dok brzina
filtracije zooplanktona ne postane veca od brzine razmnozavanja
fitoplanktona (2-4).
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e biomasa fitoplanktona naglo opada zbog “grejzinga” zooplanktona.
Ovaj dio u razvoju fitoplanktonske zajednice nazivamo fazom bistre
vode (engl. clear-water phase), koja traje dok se u velikom broju ne
razviju alge kojima se zooplankton ne hrani. Hranjive tvari
remineralizirane su procesom “grejzinga” i nakupljaju se tijekom
faze bistre vode (5).

e Populacija herbivornog zooplanktona se smanjuje predacijom riba
6,7)

e Tijekom ljeta se, zbog smanjenog “grejzinga”, razvija
fitoplanktonska zajednica s velikim brojem vrsta (8).

e Iscrpljivanje hranjivih tvari onemogucduje brz razvoj ,jestivih” algi. U
zajednici fitoplanktona razvijaju se vrste koje mogu iskoristiti
hranjive tvari, osobito fosfor iz hipolimniona (rod Ceratium) i koje
mogu fiksirati dusSik (cijanobakterije), dok je razvoj dijatomeja
ogranicen niskim koncentracijama silicija (9-13).

e Velike vrste herbivora zamjenjuju rotatorija koji su manje osjetljivi
na predaciju riba (14-16).

e Razdoblje autogene sukcesije zavrSava fizikalnim promjenama u
okolisu, kao $to su povecanje dubine mijesanja vodenog stupca, a
time i regeneracija hranjivih tvari i smanjenje kolicine svjetlosti (17).

e Razvijaju se prvo veliki nejestivi oblici te se pojavljuju dijatomeje, pa
i neke manje vrste algi. Smanjuje se utjecaj riba na zooplankton te
se razvija zajednica zooplanktona (18-20).

e Smanjenjem koli¢ine svjetlosti u vodenom stupcu smanjuje se i
primarna produkcija. Smanjuje se biomasa fitoplanktona prema
zimskom minimumu, a time i biomasa herbivornog zooplanktona
(21, 22).

e Neke vrste zooplanktona stvaraju zimske oblike. Ciklopoidni
kopepodi se bude iz dijapauze i znacajno sudjeluju u zimskoj
populaciji (23, 24).

Model nije univerzalno primjenjiv na sva jezera, ali predstavlja povezan i smislen
opis sukcesije fitoplanktona u odnosu na kompeticiju za izvore hranjivih tvari i
procese gubitka. U vodenim ekosustavima na manjim geografskim Sirinama
sukcesija moze biti vremenski produljena na vise od godine.

Tre¢i pokusaj opisa sukcesije fitoplanktona temelji se na autoekologiji i
funkcionalnim obiljezjima vrsta koje se nazivaju funkcionalne grupe [74]. Reynolds
predstavlja integrirani model fitoplanktonskih zajednica i sezonskih sukcesija pri
cemu povezuje Cetiri postavke: (1) fizikalno-kemijske ¢imbenike u epilimnionu, (2)
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.Strategiju” razvoja, (3) individualne grupe u kojima su vrste tih strategija i (4)
funkcionalnu morfologiju.

Strategije razvoja fitoplanktonskih vrsta postoje neovisno o njihovim
taksonomskim obiljezjima, a sve su proizasle iz razlike izmedu r i K selektiranih vrsta
u prirodi originalno opisanih 1967. godine [75]. Margalef [76] je navedenu
strategiju primijenio na morski fitoplankton, dok je Sommer [77] taj opis strategija
razvoja primijenio na zajednicu slatkovodnog fitoplanktona.

r-selektirane vrste razvijaju se strategijom iscrpljivanja hranjivih tvari u sustavu
(Slika 5a). U odgovarajucim uvjetima dostupnosti hranjivih tvari, vrste ove strategije
imaju sposobnost brzog uzimanja i unosa hranjivih tvari putem biosinteze te
naglog povecanja brojnosti i biomase velikom brzinom razmnozavanja (r). Takve
su vrste malih dimenzija koje razvoj temelje na sposobnosti iskoristavanja hranjivih
tvari brze od drugih vrsta i u tom smislu oni su ,dobri kompetitori”. Drugi niz
prilagodbi kod fitoplanktonskih vrsta obuhvada visok afinitet prema hranjivim
tvarima i/ili posebne mehanizme kojima mogu doci do hranjivih tvari u malim ili
ogranicenim koncentracijama. Takve vrste nazivamo K-selektiranim vrstama.
Suprotno obvezatno brzo rastu¢im r-selektiranim vrstama, K-selektirane vrste
nemaju visok omjer stani¢ne povrSine i volumena. Sposobnost iskoriStavanja
hranjivih tvari koje su u vodi prisutne u vrlo niskim koncentracijama od ovih vrsta
zahtijeva mogucnost kretanja za koju je Cesto potrebna velika dimenzija stanica.

Mogucnost prikupljanja i procesiranja energije uz ogranic¢ene koliCine svjetlosti u
vodi nije uvjetovana funkcionalnom veli¢inom stanica i nije iskljucivo vezana ni za
strategiju r-vrsta niti K-vrsta. Reynolds i suradnici [78] za takve vrste opisuju novu
strategiju i nazivaju ih w-vrstama (Slika 5b). Postoje jasne slicnosti u opisima triju
primarnih ekoloskih strategija razvoja primijenjenih na fitoplankton i onih opisanim
za kopnenu makrofitsku vegetaciju prema Grimeu [79], [80].

Po Grimeu Reynolds je [81], [82] opisao strategiju razvoja fitoplanktona prema
intenzitetu stresa i narusavanja u ekosustavu (Slika 5c). Ako su prema intenzitetu
jako izrazeni i stres i naruSavanje, u zajednici pelagijala Zivot fitoplanktona nije
moguc. Kada su stres i narusavanje niski, a voda bogata hranjivim tvarima, tada se
razvijaju C-vrste s invazivnom strategijom koje brzo iskoriStavaju dostupne hranjive
tvari. To su vrste malih veli¢ina koje svoj razvoj ostvaruju u uvjetima kada su
svjetlost i hranjive tvari lako dostupne.

U uvjetima niskih koncentracija hranjivih tvari i svjetlosti (odnosno visokog stresa),
a izrazito niskog (beznacajnog) narusavanja, prezivjet ¢e samo ucinkoviti
kompetitori. Takve vrste moraju imati odredene prilagodbe kao $to su spremista
hranjivih tvari, nizak prag i/ili male konstante poluzasi¢enja da bi mogle ucinkovito
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uzimati hranjive tvari, migrirati i koristiti organske izvore, a nazivaju se
specijalizirane, stres-otporne ili S-vrste. S-vrste su sposobne podnijeti nagle
promjene koli¢ine dostupnih hranjivih tvari te ucinkovito upravljati potrebama za
hranjivim tvarima, a najbolje se razvijaju u uvjetima visoke koliCine svjetlosti i
nedostupnosti hranjivih tvari. ObiljeZje tih vrsta je da mogu oCuvati svoju biomasu
izbjegavajuci tonjenje i "grejzing”. Mnoge se aktivho pokrecu i opéenito su to vrste
velikih dimenzija.

Tredi tip su R-vrste, odnosno vrste neosjetljive na narusavanje i vrste prilagodene
na prijelazna stanista i uvjete. R-vrste se najbolje razvijaju u uvjetima s dovoljno
hranjivih tvari, a s limitiraju¢om kolicinom svjetlosti. Stanice R-vrsta sadrze vise
koncentracije klorofila od ostalih vrsta te sposobnost kromatske adaptacije, ¢ime
su prilagodene na ucinkovito iskoriStavanje smanjene kolicine svjetlosti.

Dodatnu grupu cine SS-vrste [74] koje zive u uvjetima ultraoligotrofnog oceanskog
pelagijala te koje su otporne na dodatni stres u ekosustavu.
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a) Margalef (1978)

r-vrste

Hranjive tvari

Sukcesija

Mijesanije

b) Reynolds (1988)

Hranjive tvari
Sukcesija

Mijesanje

c) Smayda i Reynolds (2001)

Hranjive tvari
Sukcesija

MijeSanje

Slika 5. Sezonska sukcesija fitoplanktona na osnovi primarnih strategija razvoja (r,
Kiili C, R, S) prema Margalef (a), Reynolds (b) i Smayda i Reynolds (c) (preuzeto iz
[28], [66]).
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Reynolds je organizirao fizikalne i kemijske uvjete u graficki prikaz sukcesije prema
dostupnosti svjetla i dostupnosti hranjivih tvari (Slika 5¢). Gornji lijevi kvadrant
podrucje je visoke koncentracije hranjivih tvari i jaceg intenziteta svjetlosti. Gornji
desni kvadrant oznacava podrucje ograni¢ene svjetlosti ("energetski limitirani"),
bez obzira je li svjetlost nedostupna (zima ili velika mutnoca) ili je smanjenog
intenziteta (mijesanje). Donji lijevi kvadrant opisuje uvjete ogranicenih hranjivih
tvari koji se mogu ocekivati u oligotrofnom jezeru tijekom ljetnog razdoblja, nakon
Sto masovni razvoj algi iscrpi sve hranjive tvari. Donji desni kvadrant podrucje je
koje karakterizira uvjete kada su i svjetlost i hranjive tvari ograni¢ene u dostupnosti
i predstavlja uvjete koji nisu pogodni za razvoj algi. Tipovima vrsta koje mozemo
ocekivati pri tim razlicitim uvjetima pridruzene su, prema Smayda i Reynolds [83],
opce ,CRS strategije”, s obzirom na srednje vrijednosti potreba za svjetlom i
hranjivim tvarima koje su prvobitno opisane za more te prenesene na slatkovodne
sustave.

Sezonska sukcesija fitoplanktona prema Reynoldsu ide od r-selektiranih vrsta C
strategije razvoja prema K-selektiranim vrstama S strategije.

Funkcija fitoplanktona je jasna, ali funkcionalna jedinica fitoplanktona ekoloski
gledano nije jedinka, vrsta ili sistematska kategorija ve¢ je skup morfoloski,
fizioloski i ekoloski slicnih vrsta objedinjenih pod nazivom funkcionalne grupe. To
su grupe u kojima su definirani karakteristi¢ni predstavnici, staniste te ekoloski
Cimbenici optimalni za njihov razvoj. S obzirom na kozmopolitske znacajke
fitoplanktonskih vrsta, u istraZivanjima su Cesto prisutne slicne zajednice. Ukoliko
se sagledava samo taksonomski sastav zajednice i filogenetska srodnost, a ne i
specificni ekoloski uvjeti vezani za njihov razvoj, teSko je predvidjeti sastav
zajednice u pojedinom sustavu. Sagledavanje zajednice s obzirom na velicine
stanica pojedinih, osobito dominantnih vrsta, njihove prilagodbe, zahtjeve za
hranjivim tvarima i svjetlos¢u te tolerancije na mijesanje i stratifikaciju vodenog
stupca dovelo je do opisivanja alternativne sheme ,prepoznavanja vegetacija”“ [74],
temeljene na funkcionalnim asocijacijama fitoplanktonskih vrsta. Funkcionalne
grupe ne omogucuju u potpunosti predvidanje dominacije vrsta, ali s velikom
vjerojatnos¢u prikazuju grupu koja e tipizirati odredeno staniste.
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3.1.1.Morfo-funkcionalne klasifikacije fitoplanktona

Pristupi utemeljeni na svojstvima fitoplanktona dizajnirani su za grupiranje vrsta
sa slicnim morfoloskim i funkcionalnim svojstvima, ¢ime ukazuju na optimalne
ekoloske strategije za odredene stanisSne uvjete [84], [85]. Morfo-funkcionalne
klasifikacije fitoplanktona sve se viSe koriste u ekoloskim studijama razlicitih
vodenih ekosustava [86]-[89]. Klasifikacije temeljene na morfoloskim i
funkcionalnim osobinama grupiraju vrste sa zajedni¢kim obiljezjima i slicnim
strukturnim i funkcionalnim karakteristikama kako bi se postiglo bolje
razumijevanje funkcioniranja ekosustava i snazni su pretkazatelji dinamike
odredenog ekosustava [90]. Funkcionalni pristup cini istrazivanje okolisa
usporedivim i omogucava laksu procjenu reakcije okolisa na promjenjive uvjete [8],
[89], [91], [92], za razliku od tradicionalne taksonomske klasifikacije, bududi da se
viSi taksoni sastoje od vrsta koje imaju vrlo razlicita strukturna i funkcionalna
svojstva. Osnovna ideja navedenih pristupa polazi od premise da su funkcionalne
znacajke skup morfoloskih, fizioloskih ili fenoloskih karakteristika izmjerenih na
individualnoj razini, koji utjeCu na ekolosku ucinkovitost i odrzivost jedinki u okoliSu
[93] i da morfoloske karakteristike vrste objasnjavaju Zivotne strategije razlicitih
vrsta fitoplanktona [84]. Nadalje, u svrhu pravilnog razvrstavanja vrsta,
pretpostavka je da ¢e funkcionalno dobro prilagodena vrsta vjerojatno podnijeti
ograniCavajuce uvjete nedostatka odredenog cimbenika od jedinki slabije
prilagodene vrste i da ce staniste biti naseljeno vrstama sukladnih prilagodbi na
odredena fizicka i kemijska svojstva. Od samih pocetaka limnoloskih istraZivanja
vrste fitoplanktona svrstavane su u glavne filogenetske skupine. Ovaj Ccisto
taksonomski pristup pretpostavlja da razliCite filogenetske linije odrazavaju vazne
ekoloske razlike medu vrstama [94]. Posljednjih godina, medutim, razvijeni su
alternativni pristupi u opisivanju fitoplanktonskih zajednica primjenom razlicitih
funkcionalnih klasifikacija [88], [95], [96], a svaki se temelji na ideji da se vrste sa
zajednickim obiljezjima i slicnim odgovorima na promjene u okolini mogu
objediniti u istu skupinu. Trenutno se koristi nekoliko funkcionalnih klasifikacija
fitoplanktona [74], [87], [89], [97]. Koriste¢i podatke opazanja fitoplanktonskih
zajednica prikupljenih tijekom niza godina na jezerima sjeverozapadne Engleske,
Reynolds [62], [98] je predlozio jednu od prvih klasifikacija fitoplanktona koja se
temelji na fizioloskim, morfoloskim i ekoloskim obiljezjima vrsta, ali i na rasponu
uvjeta unutar koje se vrste pojavljuju zajedno. Reynolds je grupirao vrste koje
zauzimaju istu ekolosku nisu i dijele slicne prilagodbe za potencijalnu brojnost ili
biomasu koja prevladava u odredenim uvjetima okolisa u 14 funkcionalnih grupa
(FG). Stoga se funkcionalne grupe mogu promatrati kao grupe vrsta s vise ili manje
precizno definiranim zahtjevima za nekoliko razlicitih kombinacija fizickih,
kemijskih i bioloskih svojstava jezera u kojem se nalaze (dubina mijeSanog sloja,
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svjetlost, temperatura, P, N, Si, CO, i pritisak “grejzinga”) [99]. Nakon toga, Reynolds
i suradnici [74] opisali su 31 funkcionalnu skupinu (FG) temeljenu na velikoj bazi
podataka vrsta te njihovom vlastitom znanju i iskustvu, koje je do danas
nadopunjeno s preko 40 grupa [100] (Tablica 3.), i uspjeSno je primijenjena u
Sirokom rasponu razlicitih ekosustava: akumulacije [101]-[109], tropske obalne
lagune [110], tropski estuariji [111], subarkticka jezera [92], barazna jezera [112]-
[114], suptropska jezera [74], subalpska jezera [12], privremena vapnenacka jezera
[115] te plitka jezera [116] i duboka jezera umjerenih zona [114], [117], [118]. Prema
konceptu funkcionalne raznolikosti [91] koji se temelji na funkcionalnoj raznolikosti
Citave zajednice, Salmaso i Padisak [87] razvili su multivarijantnu klasifikacijsku
analizu naziva Morfo-funkcionalne grupe (MFG) fitoplanktona (Tablica 4.) na
temelju razli¢itih morfoloskih i funkcionalnih obiljezja (poput velicine i oblika
stanice, pokretljivosti, miksotrofije, unosa hranjivih sastojaka, prisutnosti sluzi) kako
bi se objasnila sezonska dinamika fitoplanktonskih zajednica dubokih jezera. Kao i
prethodni pristup, i ovaj je ukljuc¢ivao 31 grupu, uz nedavno prosirivanje nekih
kategorija [119] kako bi se preciznije opisale razlike u kompetitivnim svojstvima
vrsta [120]. Glavna prepreka Reynoldsovog FG pristupa Sirokoj primjeni (npr. za
monitoring vodnih tijela) je nuznost dubljeg poznavanja taksonomije i
funkcionalnih karakteristika fitoplanktona [121], jer je precizna identifikacija i
pripisivanje vrsta odgovaraju¢im funkcionalnim skupinama dugotrajna te zahtijeva
stru¢no znanje [120], [122]. Suprotno tome, pristup MFG zahtijeva samo minimalno
znanje o ekofiziologiji i ne zahtijeva to¢nu identifikaciju [87]. Najnoviju klasifikaciju
fitoplanktonskih morfoloskih i funkcionalnih svojstava (MBFG; Tablica 5.) razvili su
Kruk i suradnici [89], kao jo$ jednostavniju alternativa drugim znanstvenim i
strucnim  pristupima. Klasifikacija se temelji isklju¢ivo na morfoloskim
karakteristikama, poput volumena i povrsine stanica, prisutnosti bica, maksimalne
duljine stanica i/ili kolonije itd. [89], [123]. Kruk i Segura [124] su je dodatno prosirili
izvodeci potencijalne ekoloske prilagodbe i primjerenost okolisa za svaku skupinu.
Usporedbe triju razliCitih pristupa grupiranju bile su cilj nekoliko znanstvenih
radova [120]. Tako su Caroni i suradnici [84] koristili najnoviji pristup (MBFG) u svom
radu, lzaguirre i sur. [121] napravili usporedbu sve tri klasifikacije (FG-Reynolds,
MBFG-Kruk, MFG-Salmaso i Padisak) za opis plitkih jezera pod antropogenim
utjecajem, dok su Zutini¢ i sur. (2014) testirali sve tri klasifikacije na sustavu dvaju
baraznih dubokih krskih jezera. lako ne postoji pisani konsenzus o skraéenici ovih
funkcionalnih pristupa, Salmaso i sur. [120] predlozili su koristenje sljedec¢eg oblika
skracenica:

1. koncept funkcionalnih grupa - FG [74]

2. koncept morfo-funkcionalnih grupa — MFG [87]

3. koncept funkcionalnih grupa temeljen na morfologiji — MBFG [89]
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Tablica 3. Funkcionalne skupine (FG) fitoplanktona sa svojstvenim obiljezjima

(modificirano prema [74]; [100]).

Closterium aciculare

Staurastrum pingue

@

Kodon Staniste Tipicni predstavnici Tolerancija Osjetljivost
Bistro, dobro Urosolenia o
L . nedostatak Povecanje pH
A izmjesano jezero, L . .. .
. . . hranjivih tvari vrijednosti
kisela jezera Cyclotella comensis
Aulacoseira Povecanje pH
. o subarctica vrijednosti
Vertikalno izmijesana,
o ) Nedostatak .
B mezotrofna, mala do | Aulacoseira islandica i - Si istro3enost
. jjetlosti
srednja jezera
Stratifikacija
Asterionella formosa Siiscrpljenost
Izmijesana, eutrofna, Nedostatak
C mala do srednja Aulacoseira ambigua | svjetlosti i ugljika | Stratifikacija
jezera ) ©
Stephanodiscus
rotula
Plitke, turbidne vode, | Synedra acus
obogacdena i 1 . Istrosenost
D tg ‘i Nitzschia spp. Ispiranje trienat
nutryentima, Stephanodiscus nutryenata
ukljucujudi i rijeke hantzschii
Tabellaria Stratifikacija,
Mezotrofan ) Nedostatak Porast pH
N I Cosmarium - " .
epilimnion nutrijenata vrijednosti
Staurodesmus
Cosmarium
Staurodesmus
Oligo-mezotrofan, Staurastrum
atelomiktican okolis e
NA . . - Destratifikacija
u nizim geografskim | Jednostani¢ni
Sirinama filamentozni
predstavnici skupine
Desmidiaceae
Fragilaria
crotonensis
Aulacoseira Slabi ned k | Stratifikacija
o granulata ? ! ng osfata )
P Eutrofan epilimnion svjetla i ugljika

Si istrosenost
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Metalimni Planktothrix
etalimnion
rubescens i i
R mezotrofnih ) :leabrz S;/iigo']aka nestabilnost
stratificiranih jezera Planktoth“rlx gregacy
mougeotil
Metalimnion Chromatium Jako slabo
\ eutrofnih osvjetljenje, jaka nestabilnost
stratificiranih jezera | Chlorobium segregacija
W1 Male organske Euglenoidi, Synura Visoka bioloska Herbivori
bare . potrosnja kisika (.grazing”)
Gonium
W2 Flitka mezotrofna T‘ra‘chelomonas koji ? ?
jezera Zivina dnu
Bare, ponekad Synura spp.
privremene, bogate
organskom tvari
W5 dobivene Synura uvella
raspadom
vegetacije
(humiénan okolis),
ali ne kisele Synura pettersonii
ioke i b Chlamydomonas,
R'Je, el gre sg Pyrobotrys
iznimno visokim
WO udjelom organske
tvari, nenastanjiv za | Chlorella, Polytoma
vedinu akvatickih
organizama Oscillatoria chlorina
Q Mala humicna Gonyostomum Jake boje ?
jezera
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Tablica 4. Morfo-funkcionalne grupe (MFG) fitoplanktona [87] nadopunjene iz

[119]
Flagelati Potencijalni gk\o/leo“r:(i}alni " 1a Veliki 1a-
miksotrofi jednostanini Chrysophytes /Haptophytes LargeChry
1b Veliki Dinophytes 1b-LargeDino
1c Veliki Euglenophytes 1c-LargeEugl
2 Mali . 2a-
(jednostanicni) 2a Mali Chrysophytes/Haptophytes SmallChry
2b Mali Dinophytes 2b-SmallDino
2c Small Euglenophytes 2c-SmallEugl
2d Cryptophytes 2d-Crypto
Vecmom 3 Phytomonadina | 3a Jednostani¢ni Phytomonadina 3a-UnicPhyto
autotrofi
3b Kolonijalni Phytomonadina 3b-ColoPhyto
Eieézeva Cijanobakterije 4 Jednostani¢ne 4 Jednostani¢ne Cyanobacteria 4-UnicCyano
5 Kolonije 5a Tanki filamenti (Oscillatoriales) 5a-FilaCyano
5b Velike s vakuolama 5b-
Chroococcales LargeVacC
5c Ostale velike kolonije, ne¢inom 5c-
bez vakuola Chroococcales OtherChroo
5d Male kolonije, Chroococcales od-
ye SmallChroo
Se-
5e Nostocales Nostocales
Dijatomeje 6 Velike 6a Velike centrice 6a-LargeCent

6b Velike penate

6b-
LargePenn

6¢ Kolonijalne penate*

6¢c-ColoPenn*
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7 Male 7a Male centrice 7a-SmallCent
7b Male penate 7b-SmallPenn
Ostale— . 8a VellkeJ.evdnostanlcne— 8a-
Jednostani¢ne 8 velike Jednostanicne LargeCoCh
Conjugatophytes/Chlorophytes 9
8b Velike jednostanicne—Ostale 8b-LargeUnic
grupe
9 Male 9a MaIeJednostanlcne— 9a-SmallConj
Conjugatophytes
9b Male jednostani¢cne— 9b-
Chlorococcales SmallChlor
9c Male Chrysophytes g
rysophy SmallChry2
9d Male jednostanicne—Ostale 9d-SmallUnic
grupe
Ostale— . . 10a-
Kolonijalne 10 Filamentozne 10a Filamentozne —Chlorophytes FilaChlorp
10b Filamentozne — . .
Conjugatophytes 10b-FilaCony
10c Filamentozne —Xanthophytes 10c-FilaXant
11Ne- 11a-
fllamell.wtozne 11a Chlorococcales—gole kolonije NakeChlor
kolonije
11b Chlorococcales—zelatinozne 11b-
kolonije GelaChlor

11c Ostale kolonije

11c-OtherCol

Tablica 5. Funkcionalne skupine temeljene na morfologiji (MBFG) fitoplanktona [89].
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MBF

Opis Taksonomska grupa

Reprezentativni
taksoni

(Mm3)

SIV
(um

D Ae

Fla

87)

Mali
organizmi
s visokim

SIV
vrijednosti

Chlorococcales,

Chroococcales,

Xanthophyceae,
Ulothricales

Chlorella
minutissima
Fott &
Novakova,
Scenedesmus
ellipticus Corda,
Synechocystis
aquatilis
Sauvageau,
Chroococcales
<71 pm,
Jaaginema
pallidum
(Bocher)
Anagnostidis &
Komarek,
Monodus sp.
Chodat,
Stichococcus
bacillaris Naegli

0.3-
120

134 5.1

1.5-

02.03. 28,

91

7.8 00

0.8-

43. | 0-1

0.0

0-1 | 0-1

0.0

69)

Mali
organizmi
s bicevima
i silikatnim
strukturam

a
egzoskelet
a

Chrysophyceae

Chromulina
gyrans Stein,
Dinobryon
cylidricum
Imhof.,
Mallomonas
pulcherrima
(Stokes)
Lemmermann,
Pseudopedinell
a sp. Carter

626

1.0-
10469

308

04.07.
83

0.3-
6.8

2.0-
164

45)

Veliki
filamenti s
aerotopim
a

Nostocales,
Oscillatoriales

Anabena crassa
(Lemmermann)
Komarkova-
Legnerové &
Cronberg,
Aphanizomeno
n issatschenkoi
(Usacev)
Proshkina-
Lavrenko,
Cylindrospermo
psis raciborskii
Wotoszynska,
Limnothrix
planctonica
Meffert,
Planktothrix
agardhii
(Gomont)
Anagnostidis &

Komarek

08.01.

1541

08

1553

19.06.
98

0.4-
43

95.

2.5-
259

0.2

0.6

0-1
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(n=
183)

Srednje
veliki
organizmi
bez
posebnih
znacajki

Chlorococcales,
Oscillatoriales,

XanthophyceaeZygnemat

ophy-ceae

Coelastrum
microporum
Nageli,
Micratinium
pusillum
Fresenius,
Monoraphidium
griffithii
(Berkeley)
Komarkova-
Legnerova,
Pediastrum
duplex Meyen,
Scenedesmus
quadricauda
(Turpin)
Brébisson,
Pseudanabena
limnetica
(Lemmermann)
Komarek,
Arachnochloris
minor Pascher,
Closterium
acutum
Brébisson,Zygn
ema sp. Agardh

1543

12.7-
48255

791

29.1-
18200

0.1-
5.1

1.6 37

4.6-
700

Jednostani
¢-ni
flagelati
veliki do
srednje
veliki

Cryptophyceae,

Dinophyceae,

Euglenophyceae,

Volvocales,

Chlorococcales

Cryptomonas
ovata
Ehrenberg,
Ceratium
hirundinella
(Mller) Bergh,
Gymnodinium
cnecoides
Harris, Euglena
proxima
Dangeard,
Trachelomonas
curta Cunha,
Pyramimonas
longicauda Van

Meel,
Chlamydomona
s globosa Snow.

2444

2.4-
16477

764

8.9-
20997

0.1-
49

2.1-
190
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Organizmi
sa

VI silikatnim

egzoskelet
om

98)

Bacillariophyceae

Acanthoceros
zachariasii
(Brun)
Simonsen,
Aulacoseira
granulata
(Ehrenb.)
Simonsen,
Cyclotella
atomus
Hustedt,
Cyclotella
meneghiniana
Kutzing,
Urosolenia
eriensis (Smith)
Round &
Crawford,
Asterionella
formosa
Hassall,
Cylindrotheca
closterium
(Ehrenb.) Lewin
& Reimann,
Synedra acus
Kitzing.

3143

7.8-
57106

1344

19.2-
17473

3.6

0.2-

44,

2.8-
244

Velike
Vil Zelatinozne
kolonije

(n=
106)

Chlorococcales,
Chroococcales,
Oscillatoriales

Botryococcus
braunii Kutzing,
Euteramorus
fotii (Hindak)
Komarek,
Oocystis
lacustris
Chodat,
Aphanocapsa
delicatissima
West & G.S.
West,
Microcystis
aeruginosa
(Kitzing)
Kutzing,
Pomeria
okensis (Meyer)
Hindak

43152

10.9-
2.4e+

3062

24.4-
87616

3.5-
244

0.0

0-1

Kontinuirane varijable: individualni volumen (V), povrsinu (S) te maksimalnu linearnu
dimenziju (MLD), prikazani su prosjek i opseg vrijednosti. Kategoricke varijable:
Frekvencija prisutnosti aerotipova (Aer), biceva (Fla), Zelatinoznih tvari (Muc), heterocista
(Het) te silikatnih struktura egzoskeleta (Si), prosjek frekvencija i opseg vrijednosti su

prikazani, izracunati za odredeni broj jedinki (n) u svakom MBFG klasteru.
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3.1.2. Ekoloske teorije i koncepti

Kompeticija je negativan ucinak kojim jedna vrsta djeluje na drugu pritom
iskoriStavajuci ogranicene resurse [126]. Interspecijska kompeticija je negativan
odnos izmedu populacija dviju vrsta Ciji razvoj ovisi o iskoristavanju istih
ogranicenih prirodnih resursa. Interakcija izmedu vrsta u kompeticiji za iste
ogranicavajuce Cimbenike dovodi do povecanja broja jedinki populacije najbolje
prilagodene stanju okolisa [127], [128]. Kompetitivno iskljuive vrste ne mogu
stabilno koegzistirati [10], [129], [130], odnosno u ravnoteznom stanju zajednice
broj vrsta ne moze prelaziti broj ogranicavajucih ¢imbenika [10], [11], [131]-[134].
U kompeticiji kroz iskoriStavanje resursa, prema Lotka-Volterra matematickom
modelu interspecijske kompeticije [128], stabilnost suzivota dviju vrsta moguca je
ukoliko je intraspecijska kompeticija veca od interspecijske za obje vrste [135]-
[137], dok pri kompetitivnom iskljucivanju interspecijska kompeticija mora biti jaca
od intraspecijske.

Teorija kompeticije, kompetitivnog iskljucenja i ravnoteznog stanja u suprotnosti je
s bioraznolikos¢u prirodnih zajednica. Naizgled homogena struktura zajednice
fitoplanktona sagledana detaljno donosi kompleksan suzivot desetaka razlicitih
vrsta. U homogenom okolisu u kojem se vecina vrsta u kompeticiji natjece za iste
potencijalno ogranicavaju¢e cimbenike prema teoriji nema puno mjesta za
specijalizirane ekoloske nise. Na paradoksalnu nefunkcionalnost ekoloskih teorija
u odnosu na raznolikost prirodne planktonske zajednice prvobitno je ukazao
Hutchinson u svom radu Paradoks planktona [138]. Prema Hutchinsonu ucestale
promjene grani¢nih uvjeta kompeticije preokrec¢u kompetitivhu hijerarhiju prije
iskljucivanja vrsta iz zajednice. Hutchinson time izmedu niza drugih rjesenja [139]-
[143], nudi objasnjenje paradoksa isticuci da se fitoplanktonska zajednica opcenito
nalazi u postojanom neravnoteznom stanju. lako se paradoks takvim objasnjenjem
cinio rijeSen, ipak ostaje pitanje koje su to pokretacke snage u prirodi koje poticu i
odrzavaju dinamiku neravnoteznog stanja. RjeSenja se nude u kontinuiranoj
vremenskoj i prostornoj promjenjivosti okolisa [138], [141]. Promjenjivi ekoloski
cimbenici onemogucuju jake kompetitore, vrste najbolje prilagodene na uvjete in
situ, da neizbjezno nadvladaju u zajednici te susprezu proces napredovanja
zajednica prema ravnoteznom stanju i time se smatraju osnovnim cimbenicima
odrzanja raznolikosti. Objasnjenje je formulirano i preciznije definirano kao
.Intermediate disturbance hypothesis” - IDH teorija [15]. Teorija predvida maksimum
u bogatstvu vrsta pri srednjem intenzitetu i frekvenciji narusavanja uzrokovanim
promjenjivos¢u okolisa. Reynolds je 1988. primijenio i prilagodio IDH teoriju na
fitoplankton [82]. Eksperimentalna istrazivanja u laboratorijskim uvjetima [144]-
[146], zapazanja u prirodi[147], [148] te poredbene analize znanstvenih istrazivanja
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fitoplanktona podupiru IDH teoriju [149], iako pritom naglasavaju nemogucnost
kvantificiranja narusavanja i okoliSne promjenjivosti. Istrazivanja zasnovana na
postavkama IDH teorije definiraju narusavanje kao vanjski Cimbenik utjecaja na
zajednicu. S druge strane, matematicki modeli naglasavaju da zajednica u stabilnim
nepromijenjenim uvjetima kroz kompeticijsku interakciju vrsta takoder moze
proizvesti narusavanje i promjenjivost potrebnu za suzivot velikog broja vrsta
neovisno o vanjskom utjecaju. Huisman i Weissing [150] pokazali su da u
zatvorenom nenarusenom sustavu interakcija izmedu vrsta dovodi do kolebanja
koje ¢e u slucaju interakcije veéeg broja vrsta rezultirati kaosom. S obzirom na
promjenjivost okolisnih uvjeta u jezerima, kaoti¢ni uvjeti postoje. Kaotican sustav
bi trebao znaciti stalne promjene u kojima nema uvijek istih predlozaka, ali se moze
zabiljeziti periodi¢nost, Sto u slucaju planktona znadi da zajednica ostaje
nepredvidiva osim ukupne biomase i sukcesije dominantnih vrsta [73].

Eksperimenti kojima su testirani principi kompetitivhog iskljuivanja te ciji su
rezultati potvrdivali postavke kompeticijske teorije i iSli u prilog ravnoteznim
konceptima [11], [134], [151]-[156], radeni su u zatvorenim sustavima i uvjetima
stalne temperature i koliCine svjetlosti. U istim uvjetima promjene kolicine hranjivih
tvari i koli¢ine svjetlosti sprijecili su uspostavu ravnoteznog stanja fitoplanktona
[35], [134], [154]. Takoder ¢e u Lotka-Volterovom modelu mali broj vrsta, manji od
Cetiri, u stabilnom zatvorenom sustavu uspostaviti ravnotezu. Kompeticijska
dinamika veceg broja vrsta u istom sustavu, ali s vise od dva ogranicavajuca
Cimbenika sustinski je razli¢ita od Lotka-Volterrovog modela i ovisi o vanjskim
ogranicavajuc¢im cimbenicima ili omjeru medu njima (RRH hipoteza - Resource
Ratio Hypothesis, [11], [157], [158]). Kompeticijske interakcije izmedu veceg broja
vrsta povecavaju kolebanja uzrokovana abiotickim ¢imbenicima te sustav pokazuje
kaoticnu dinamiku [150], pri Cemu se =zajednica nalazi u postojanom
neravnoteznom stanju i omogucuje suzivot velikog broja fitoplanktonskih vrsta
odrzavajudi time bioraznolikost.

3.1.3. Stabilna ravnotezna stanja u ekologiji fitoplanktona

Morfologija jezera i sezonski ciklusi osnovnih ekoloskih znacajki u prirodi se
ponavljaju i time se ponavljaju kompetitivni prostori istih znacajki koji bi trebali
omoguciti najbolje prilagodenoj vrsti dominaciju u odredenom razdoblju. U tom je
dijelu koncept fitoplanktonske zajednice usko vezan za koncept stabilnog
ravnoteznog stanja. Ekoloski koncepti Cesto su zasnovani na fizikalnim i kemijskim
zakonitostima, pri cemu je Cesto prisutna nedostatna suradnja izmedu znanstvenih
grana [159] te koncepti ostaju nejasni i nedefinirani u cijelosti [160]. Tako su termini
stabilnost i ravnoteza preneseni u ekologiju iz drugih znanosti i ne oznacavaju u
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potpunosti stanja koja su definirana fizikalnim i kemijskim pojmovima. U ekologiju
je stoga uveden termin stabilnog stanja, i to prvobitno pri opisivanju alternativnih
stanja plitkih jezera [3]. Termin stabilnog stanja uveden je kao naziv za dinamicku
ravnotezu u kojoj postoje gubici i prirasti u odredenom vremenu, ali Ciji je rezultat
nepromjenjivost zajednice.

Ravnotezni koncepti ili koncepti stabilnih stanja u ekologiji fitoplanktona
raspravljaju se u okviru odnosa izmedu narusavanja i raznolikosti [161]. U tom
kontekstu paznja je usmjerena na teorije ravnoteznih ili neravnoteznih stanja. Kao
Sto je navedeno, hipoteze o neravnoteznim stanjima naglasavaju da su ravnotezne
sile slabe. Pritom je kompeticija svedena na najmanju razinu, a narusavanje
(okolisnih c¢imbenika i interakcija vrsta u zajednici) je uzrok neostvarivanja
kompetitivnog iskljucivanja [161], [162]. S druge strane, teorija ravnoteznih
stabilnih stanja pokazuje se korisnim konceptom pri objasnjavanju dugih
sukcesijskin faza dominacije jedne ili nekoliko vrsta fitoplanktona. Prema
Whittakeru [163] svaka vrsta u ravnotezi zauzima razli¢itu ekolosku nisu i ravnoteza
proizlazi direktno iz procesa kompeticije. Pritom je sastav vrsta viSe-manje stalan i
predvidiv s obzirom na ekoloske uvjete. Stoga je za zajednicu u ravnotezi
esencijalno postojanje vremenske i prostorne razdvojenosti ekoloskih nisa. U
vodenim ekosustavima takva se razdvojenost moze dosegnuti ukoliko nema
narusavanja u ograni¢enom vremenu i rezultirat ¢e stabilnim stanjem prilikom
kojeg ce raznolikost vrsta biti svedena na najnize vrijednosti procesom
kompetitivnog iskljucivanja.

Pocevsi od IDH teorije, Sommer i sur. [161] opisali su tri osnovna uvjeta koji moraju
biti zadovoljena pri opisu stabilnog ravnoteznog stanja fitoplanktona. U osnovi
zahtjeva su tvrdnje da tijekom ravnoteznog stabilnog stanja u fitoplanktonskoj
zajednici mogu dominirati najvise tri vrste, a da pritom obuhvacaju vise od 80%
ukupne biomase. Pojavljivanje jedne do tri vrste, odnosno suzivot, mora biti
zabiljezen u istom omjeru vise od dva tjedna. Sommer [9], [154] je eksperimentalno
pokazao da vise od dva tjedna znaci i 35 — 60 dana, koliko je prema njegovim
rezultatima potrebno da se ravnoteza uspostavi.

Prema nekim autorima stratificirana jezera omoguduju proces kompetitivhog
isklju¢ivanja i time stabilna ravnotezna stanja [12], [164]. U takvim sustavima
stabilno stanje fitoplanktonske zajednice pojavljuje se tijekom ljetne stratifikacije te
u uvjetima niske frekvencije i intenziteta narusavanja. S druge strane, polimikticna
jezera su uvrijezeno sustavi koji se brzo mijenjaju te su opisivana kao jezera s
visokim intenzitetom narusavanja i fizikalno gledano nestabilna. Ipak istrazivanja
[13] pokazuju da su stabilna ravnotezna stanja mnogo cesca u polimikti¢nim nego
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u stratificiranim jezerima. Osim toga, potrebno je naglasiti da su uzastopno
mijeSana jezera fizikalno gledano stabilni, a ne nestabilni sustavi.

Fitoplanktonska stabilna ravnotezna stanja nisu Cesta u razvoju fitoplanktona [6],
[7]. Ako zajednica i dosegne ravnotezno stanje, ono nije prisutno u sustavu dulje
od nekoliko tjedana. Dulja ravnotezna stanja zabiljeZzena su jedino u tropskim
toplim jezerima [16] i mediteranskim akumulacijama [17]. Nemoguénost
uspostavljanja ravnoteznog stanja uzrokovana je ucestalim promjenama vodenih
ekosustava, brzim odgovorima fitoplanktona i razlikama u sukcesiji.

U sukcesiji fitoplanktona [98] tesko je odrediti kada se zajednica nalazi u stabilnom
ravnoteznom stanju. Eksperimentalno je dokazano kako kompetitivno iskljucivanje
uzrokuje smanjenje raznolikosti [11], [151]-[153], [155]. Medutim, u prirodi je teze
odrediti princip i mehanizam uspostave stabilnog ravnoteznog stanja. Tako
promjene u raznolikosti mogu indirektno, kao posljedica, ukazivati na ravnotezu,
ali i jacinu i frekvenciju narusavanja i to prema IDH teoriji [15]. Time je i IDH teorija
uspjesno primijenjena na zajednicu fitoplanktona u laboratorijskim uvjetima [145],
[146] i u prirodi [148].

lako je izvorni opis ravnoteznog stanja temeljen na konceptu dostupnih resursa,
odnosno kompeticiji [161], kompeticija nije jedini uvjet koji dovodi do stabilnog
ravnoteznog stanja fitoplanktona [18]. Osim ravnoteze proizasle iz kompeticijske
interakcije u prirodi su zabiljeZena i ravnotezna stabilna stanja proizasla iz posebnih
prilagodbi pojedinih vrsta, kao Sto su: miksotrofija [6], [165], moguénost regulacije
gustoce ili pokretljivosti vrsta [165]-[167], prilagodba na zasjenjenje [12], [14],
brzina rasta [168], troficki odnosi, osobito selektivni “grazing” [169], invazivnost
[17], nagli masovni razvitak iz inokuluma u sedimentu [71] i parazitizam [8].

Prema svemu navedenom mozZe se zakljuciti da se ravnoteza fitoplanktonske
zajednice ne podudara s energetskom ravnotezom te se iz tog razloga naziva
stabilnim stanje zajednice. U ekologiji je problematika istrazivanja slatkih voda
nepobitno povezana s dominacijom pojedinih planktonskih vrsta te je vazan
zadatak temeljnih znanosti istraziti prirodu takvih stanja [8]. Postojanje stabilnog
stanja zajednice za vrijeme jednog do dva tjedna uspostavljeno na osnovi
frekvencije narusavanja [15] valjano je za jezera umjerenog pojasa te nije u skladu
sa zapazanjima u jezerima toplijih klimatskih podru¢ja [16], [17]. Zajednice su
strukturirane tenzijom izmedu vanjskih abiotickih i unutarnjih biotickih cimbenika.
Ovo je zaista vrlo pojednostavljena teza koja se treba nadopunjavati istrazivanjima
na prostorima razlicitih zemljopisnih Sirina i visina, ukljucujudi i razli¢ite dubine
jezera. Nadalje, u prirodi nije lako razlikovati narusavanje i stres za zajednicu, iako
se za stres kao i za ,redovito” narusavanje moze konstatirati da su to uvjeti koji
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pogoduju uspostavi stabilnog stanja [16]. Korelacije izmedu znacajnih naglih
promjena biomase i raznolikosti takoder ukazuju na narusavanje, odnosno stres,
iako su manja odstupanja u biomasi u razdoblju stabilnog ravnoteznog stanja
prihvatljiva (£ 15%), s obzirom da promjena biomase moze biti uzrokovana
promjenom veli¢ina stanica, ali ne i njihove brojnosti [18]. S obzirom na broj
ogranicavajucih ¢imbenika u slatkim vodama, koji je vedi od tri, broj vrsta koje
dominiraju u stabilnom stanju trebao bi se povecati na Cetiri do pet [12], [13].
Stabilno stanje zajednice u prirodi snazno odreduju vrste K-strategije, stoga
funkcionalne grupe mogu biti korisne u razumijevanju i opisivanju sukcesija
fitoplanktonskih zajednica [8].
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4. RIJEKE | POTOCI

Slika 6. Rijeka Krka.

Rijeke i potoci su loticki sustavi, odnosno su oni u kojima se voda
prvenstveno krece pod utjecajem sile teze od njenog izvora (Slika 7.) prema uscu u
drugu tekudicu ili more/ocean. Najve¢im dijelom se takvi sustavi napajaju iz
padalina, ali u manjem dijelu takoder i iz podzemnih voda.

Tok rijeka (Slika 6.) i potoka se moze podijeliti na gornji, srednji i donji. Gornji tok
tekucice krece od njenog izvora koji se od ostatka toka razlikuje konstantnim
temperaturnim, takoder i Cesto ostalim fizikalnim, uvjetima. Brzina strujanja u
gornjim tokovima je relativno velika zbog cega je podloga korita kamena uz
dominaciju vecih Cestica (vece od 20 cm) dok se sav sitniji materijal ispire i odnosi
u srednje i donje tokove. Za srednji tok je tipicno smanjivanje brzine strujanja vode
te supstrat u kojem pocinju dominirati i manje Cestice donesene iz gornjih tokova
(od 2 do 20 cm). Donji tok karakteriziraju meandri, a smanjenjem strujanja u donjem
toku pocinju se taloziti i sitnije Cestice kao Sto su pijesak i mulj [170].
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Loticki sustavi se ugrubo mogu podijeliti u Cetiri generalna tipa:
e potoci - tekuéice sa srednjim godi$njim protokom vode do 20 ms™
e rjecice - tekuéice sa srednjim godi$njim protokom vode 20 do 200 m3s™
e rijeke - tekuéice sa srednjim godi$njim protokom vode 200 do 2000 m3s™
e velike rijeke — tekucice sa srednjim protokom veéim od 2000 m3s™

Kako u jezerima zajednicu algi kao primarnih proizvodac¢a u najvecem dijelu
predstavlja fitoplankton, u rijekama i potocima istu Cini perifiton.
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Slika 7. Izvor Kupe.
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5. PERIFITON

Slika 8. Obrastaj u Plitvickim jezerima (izvor fotografija: Igor Stankovic).

Tijekom proteklih desetljec¢a definicija perifitona je mnogo puta mijenjana i
prilagodavana. Naziv perifiton je prvi upotrijebio Behning 1928. godine [171] za
autotrofne (,biljne”) organizme koji naseljavaju predmete koji su antropogenim
utjecajem dospjeli u vodene ekosustave. Prvotni opis nije obuhvatio gljive,
bakterije, cijanobakterije, protozoa i druge pricvrséene Zivotinje koje su sastavni dio
zajednice [2]. U njemackoj literaturi je koriSten izraz ,aufwuchs” koji se odnosi na
sve organizme koji su pricvrséeni ili se krec¢u na potopljenoj podlozi, ali koji ne ulaze
u podlogu. Sira definicija perifitona pak obuhvaca ukupnu zajednicu sesilnih ili
pricvrs¢enih organizama na bilo kakvoj podlozi [172], [173], pri ¢emu se tu ne
ubrajaju nepricvrséeni organizmi koji se ¢esto uhvate u mukopolisaharidnom sloju
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perifitonskih zajednica. Pojedini se dijelovi zajednice pokusavaju definirati raznim
nazivima, poput euperifiton (nepokretni organizmi pricvrs¢eni na podlogu) i
pseudoperifiton ili metafiton (organizmi koji se mogu pokretati i puzati izmedu ili
unutar perifitona) [173]. Specijalizirane struke iz podrucja procis¢avanja otpadnih
voda, tehnologije pitkih voda, obrade hrane i zubarstva koriste i termin ,biofilm”,
ali se on najces¢e odnosi na pricvrs¢ene bakterije i protozoa [174]. Uz navedene,
postoje razliciti sinonimi za perifiton ovisno o tipu supstrata koji nastanjuje.

Boju perifitona, koja je u rasponu od pri¢vrs¢enog ili zelenog biofilma pa
sve do velikih plutaju¢ih dijelova zelenkaste ili smede boje (Slika 8.), uvjetuju
dominantne vrste algi. Neposredni faktori koji utjecu na perifitonsku taksonomsku
raznolikost i sastav su: (1) vrijeme uronjenosti [23], (2) struja vode [175], (3) podloga
[174], [176], (4) kemijski sastav vode [177], (5) herbivori [178], (6) dostupnost
hranjivih tvari [179], (7) intenzitet i kakvoca svjetlosti [180] i (8) temperatura [181].

Istrazivanja perifitonskih zajednica posljednjih su godina u porastu,
prvenstveno zbog Ccinjenice da je perifiton vazan, cesto dominantan, izvor
organskog ugljika te kruzenja hranjivih tvari u vodenim biotopima. Osim vaznosti
u primarnoj proizvodnji i kao izvora hrane, alge su pioniri naseljavanja razlicitih
vrsta podloga, stabiliziraju je pa ona moze posluziti kao staniste za druge
organizme. Obrastaj smanjuje brzinu strujanja vode koja sa sobom nosi anorganski
i organski materijal, a nakon njegovog ugibanja dio se biomase ugraduje u
sediment. Perifiton se kao izvrstan pokazatelj promjena u vodenim sustavima
koristi u procjeni kakvoce vode jezera i akumulacija, kao i u procis¢avanju otpadnih
voda, uvjetuje povecanje koli¢ine dostupnih hranjivih tvari te se koristi u uzgoju
riba i Skoljkasa kao primaran izvor hrane stadijima licinaka u vodenim biotopima.

Istrazivanja perifitona daju uvid u razliCite prirodne procese, kao $to su
produktivnost i interakcije u hranidbenoj mrezi, kao i antropogeno zakiseljavanje i
onecis¢enje [182]-[185]. Globalno zagrijavanje i pretjerana uporaba kemikalija i
hranjivih tvari u poljoprivredi i procis¢avanju otpadnih voda, kréenje Suma i
nestabilnost tla dovode do pretjeranog rasta perifitona u otvorenim vodama [177],
[186]-[189].

Kruzenje hranjivih tvari u vodenim sustavima uvijek je bilo u sredistu
ekoloskih istrazivanja. Tijekom prve polovice 20. stolje¢a uloga perifitona u
vodenim ekosustavima bila je izrazito zanemarivana, a istrazivanja su uglavnom bila
usmjerena na ulogu drugih sastavnica biote u kruzenju hranjivih tvari, primjerice
makrofita, planktona (zooplankton i fitoplankton) i beskraljeSnjaka (bentos, nekton
i neuston). Tek je 1963. godine u svojem preglednom radu Wetzel naglasio vaznost
perifitona kao zajednice primarnih proizvodaca u vodenim ekosustavima [190].
UnatoC tome, znacaj perifitona kao zajednice koja doprinosi kruzenju i pretvorbi
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hranjivih tvari u vodenim ekosustavima, kao i u ukupnim biogeokemijskim
procesima na Zemlji i dalje nije u potpunosti rasvijetljen [191].

Kao neizostavan dio zdravog ekosustava, perifiton predstavija izvor
hranjivih tvari za beskraljeznjake i bentoske herbivore [46], [192], [193]. Stvaranjem
vlastite biomase on pomaze u reguliranju utroska energije, materijala, kao i
biogeokemijskih ciklusa [194], [195] te igra klju¢nu ulogu u bioproduktivnosti,
posebice vodenih ekosustava obalnog pojasa u kojima svjetlost nije ogranicavajuci
Cimbenik [196], [197]. Veliki broj vrsta koje Cine perifitonsku zajednicu koriste u
procesu bioremedijacije, odnosno bioloskog uklanjanja otrovnih tvari, viska
hranjivih tvari i metala iz otvorenih voda [198], [199] te u raznim ekotoksikoloskim
istrazivanjima. Adey i sur. [200] naglasavaju Cetiri koraka pomocu kojih perifiton
sudjeluje u zadrzavanju hranjivih tvari iz sustava. Prvo, perifton omogucuje protok
vode uz sediment. U drugom koraku odvija se advektivni prijenos hranjivih tvari
sporim protokom vode, nakon cega u trecem koraku hranjive tvari difuzijom ulaze
u sediment i makrofitsku vegetaciju. U zadnjem koraku dolazi do unosa hranjivih
tvari u obliku Cestica.

Bududi da perifiton brzo i predvidivo reagira na promjene u kolicini i
dostupnosti hranjivih tvari u vodnim tijelima, koristi se kao pokazatelj promjena u
ekosustavu [201]. Razumijevanje strukture hranidbene mreze moze pruziti
informacije o ¢imbenicima koji utjecu na strukturu zajednice, a koji se dalje mogu
koristiti kao pokazatelj poremecaja i pogorsanja uvjeta u vodama. Gusta cvjetanja
perifitona utjeCu na beskraljeznjake, kolebanje pH vrijednosti vode i razine
otopljenog kisika te mogu negativno utjecati na ekologiju vode. Takva cvjetanja
mogu Stetno utjecati na ekoloske i estetske aspekte vode mijenjanjem boje, mirisa
i fizickog izgleda [202]. Cijanobakterijski cvat moze smanjiti kakvocu vode
otpustanjem otrovnih spojeva, $to ga Cini prijetnjom za ljude i Zivotinje.

Alge pric¢vrs¢ene na podlogu pokazuju Sirok spektar morfoloskih obiljezja,
struktura i mehanizama s pomocu kojih su prilagodene ovakvom nacinu zivota.
Veli¢ina organizama u perifitonskoj zajednici krece se od jednostani¢nih oblika
veli¢ine 1 pym do velikih makroskopskih algi, oblikom odstupaju od jednostavnih,
nepokretnih, okruglastih (kokoidnih) oblika do kolonijalnih, nitastih i viSestanicnih
oblika s razvijenom pokretljivoscu.

Svaka se perifitonska zajednica sastoji od dva dijela: biomase sadrzane u stanicama
i izvanstanicnih polimera (engl. Extracellular Polymeric Substances, EPS). Perifitonski
organizmi koriste EPS za prihvat na podlogu, kretanje i stvaranje kompleksnih
biofilmova [203]. Biomasa stanica moze predstavljati 10-90% ukupne organske
tvari [204], [205], dok EPS sudjeluje s 50-90% ukupne organske tvari [206], od cega
najve¢i udio imaju razliCiti oblici polisaharida [207], [208], dok su druge
makromolekule poput proteina, nukleinskih kiselina i razli¢itih heteropolimera
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prisutne u razliCitim omjerima. Omjer udjela stani¢ne biomase i EPS-a u ukupnoj
organskoj tvari ovisi o vrsti stanista, ali i o samom sastavu perifitonske zajednice te
brojnosti vrsta i jedinki u njoj. EPS je prisutan u raznim oblicima: od cvrstih stalaka,
sluzavih omotaca do ugljikovodika topljivih u vodi, ovisno o stupnju hidracije [209].

5.1.Kolonizacijski procesi /Procesi naseljavanja

Perifiton se razvija na razli¢itim podlogama potopljenima u vodi, a njegovom
biomasom mogu dominirati mikroalge, mikro-, mejo- i mezofauna, gljive, bakterije
i detritus, kao i izvanstanicni matriks natalozenih karbonata i izlu¢enih polimera
ugljikohidrata te makroalge [210].

Naseljavanje perifitona (Slika 9.) moze se podijeliti na Cetiri faze: povrSinsko
kondicioniranje te primarno, sekundarno i tercijarno naseljavanje. PovrSinsko
kondicioniranje (stvaranje odgovarajucih uvjeta za naseljavanje) ukljucuje vezivanje
hranjivih tvari na povrsinu. Razvoj perifitonskog sloja na cistoj podlozi zapocinje
elektrostatskim slaganjem omotaca otopljenih organskih tvari kojeg ve¢inom tvore
aminokiseline i mukopolisaharidi [211]-[214]. Unutar prvih nekoliko sati se putem
hidrofobnih reakcija stvara presvlaka bakterija, Sto predstavlja fazu primarnog
naseljavanja. Otopljene i mrtve cCestice organske tvari sluze kao potpora za
prihvacanje te kao podloga za bakterije [215]. Prisutnost slobodno plivajuéih
organskih Cestica u eutrofnim vodama stimulira taj proces. Bakterije se za podlogu
aktivno pri¢vrs¢uju mukoznim nitima tvoredi presvlaku koja sadrzi mjesta za
prihvacanje raznih koloidnih, organskih i anorganskih Cestica. Bakterije takoder
proizvode izvanstani¢ne enzime koji sudjeluju u razgradnji otopljene organske
tvari. Iduca je faza sekundarno naseljavanje prazivotinjama, mikroalgama
(dijatomeje) i cijanobakterijama. Tijekom narednih se dana (prema matematickim
modelima i unutar nekoliko sati) male penatne dijatomeje (rodovi Cocconeis,
Navicula) ili zelene alge (poput rodova Scenedesmus, Characium te Chlorococcus)
prihvacaju za organski matriks koje su izlucile bakterije. Nakon njih slijede
uzdignute ili vrste na kratkim stalcima te one na dugim stalcima i dijatomeje u
rozetama (dijatomeje rodova Achnanthidium, Synedra, Fragilaria, Meridion).
Posljednja faza predstavlja tercijarno naseljavanje, odnosno naseljavanje
visestani¢nih  organizama, tijekom koje perifitonska zajednica poprima
trodimenzionalnu strukturu [216]. Tijekom vrhunca razvoja zajednice mogu se
pojaviti zelene (rodovi Ulothrix, Oedogonium) ili crvene alge s uspravnim ili dugim
nitima Cineci tako slojevitu zajednicu. lako su razliCite vrste organizama znakovite
za razlicite faze naseljavanja, znacajka ranijih faza naseljavanja prvenstveno je velik
porast biomase koji ovisi o naseljavanju vrsta, dok je u kasnijim fazama sporiji i
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odnosi se prvenstveno na rast i razvoj vrsta vec prisutnih u zajednici [217], [218].
Postupak sukcesije u perifitonskim zajednicama algi ovisi o slozenom
medudjelovanju fizickih obiljezja staniSta, alogenih Cimbenika poput svjetlosti i
temperature, autogenih promjena u zajednici i sastava vrsta [219]-[222].

Steinman [223] je razvio model prema kojem je okomita struktura zajednice
prikazana prema zonama hranjenja razlicitih tipova grejzera. Prva je zona otkidanja
i sakupljanja, koja je neotporna na grejzere koji Ciste i prikupljaju, druga zona
odgovara grejzerima koji koriste mandibule za struganje podloge te sakupljaju, dok
treca, najdonja, odgovara onima koji struzu mandibulama ili kao puzevi radulama
[224].

Autogeno Kapacitet
odvajanje MB stanista

Eksponencijalni
rast

Biomasa

Kolonizacija

Vrijeme

Slika 9. Prikaz pocetnog povecanja biomase perifitona pri naseljavanju sterilne
podloge. MB — maksimum biomase.

Opdi slijed kratkotrajnog povecanja biomase perifitona prikazan je na Slici 9. Na
pocetku se procesom naseljavanja i rasta perifitona biomasa zajednice povecava
eksponencijalno te dostize vrhunac ¢ime zavrSava faza rasta i zapocCinje faza
gubitka, koja je wuzrokovana uginu¢éem ili odumiranjem stanica,
odljepljivanjem/otplavljivanjem i grejzingom [225]. Vrijeme potrebno za postizanje
maksimuma biomase traje od nekoliko dana do nekoliko mjeseci, ovisno o
dostupnosti svjetla i hranjivih tvari te grejzingu. Ravnoteza perifitonske biomase
postize se kad se broj novih stanica u zajednici (bilo razmnozavanjem ili
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naseljavanjem) izjednaci s brojem stanica koje odlaze (smrt, grejzing ili
otplavljivanje). Cimbenici koji utjec¢u na tu ravnotezu su oni koji kontroliraju razvoj
biomase poput hranjivih tvari, svjetlosti i temperature, kao i oni koji utjecu na
gubitak biomase, ukljucujudi i narusavanja koja su posljedica nestabilnosti podloge,
brzine strujanja vode, grejzinga (beskraljeSnjaci i ribe), bolesti, parazitizma te
starosti [225]. Postoji razlika izmedu odljepljivanja perifitona i drugih narusavanja
uzrokovanih gibanjem vode. Kako se zajednica veliCinski povecdava, alge blize
podlozi stare zbog ogranicene koli¢ine svjetlosti i/ili hranjivih tvari te se mogu
odvojiti od podloge. Taj proces nazivamo autogeno odljepljivanje. S druge strane,
nagle bujice mogu odvaojiti vanjske Zive slojeve perifitona. Perifitonske zajednice u
lotickim biotopima trebaju pruzati visok otpor mehanickom stresu zbog cega su
utvrdene velicinom i stabilnos¢u podloge te ucestalos¢u bujica. Na nepokretnoj
podlozi, kao Sto su kamene obale i veliki kameni blokovi, na nepravilnim
povrS§inama mozemo naci male pricvrséene vrste, dok su drugi oblici vrsta
ograniceni na zasti¢ene povrsine kao $to su udubine ili Supljine ili nizvodne strane
kamenih blokova [226]. Ove zajednice su pod abrazivnim utjecajem sedimenta u
vodi. Ukoliko bujica ne traje dugo, dijatomeje na stalcima stvaraju velike koli¢ine
sluzi ¢ime tvore ¢vrstu matricu koja povecava otpornost na mehanicki stres [227].
Preplitanje niti cijanobakterija dodatno ucvrs¢uje cijelu matricu [228]. lako se
tijekom poplava, zbog povecanog vodnog i sedimentnog stresa, perifitonske alge
Cesto odvoje od supstrata, neke pricvrséene vrste ipak opstaju. Isto tako, kako se
razina vode nakon poplave spusta, velik se broj stanica talozi na podlogu bez obzira
jesu li pricvrscene ili ne [225]. U lentickim sustavima nitaste zelene alge (red
Zygnemales) polagano rastu i tvore slabo zbijene plutajuce zajednice na podlozi.
Kako je u lotickim sustavima gustoéa algi odmah nakon bujice jako smanjena,
naseljavanje je nakon velikih bujica polagano [229], dok je tijekom same bujice
povecano. Prema tome, za naseljavanje perifitonskih algi izuzetno je znacajno i
stanje uzvodno od mjesta koje istrazujemo.

Zatrpavanje algi tijekom taloZenja i nakupljanja istalozenog sedimenta
takoder utjece na produktivnost i sastav zajednice. Veci otpor prema zamuéenju
vode zabiljezen je u zajednicama pri ve¢im brzinama protoka. S obzirom da se stare
stanice ¢eSce odvajaju od zajednice, Cesce se stvaraju povoljni uvjeti s dostathnom
kolicinom svjetlosti i hranjivih tvari [227]. Takvo periodi¢no izlaganje narusavanju i
micanju ,prekobrojne” biomase moze odgoditi starenje zajednice. Na odljepljivanje
zajednice takoder utjece i hidrodinamika vodotoka. Poprecan tok vode iznimno je
heterogen blizu povrSine podloge. Takozvani ,viskozni sloj” nalazi se nekoliko
milimetara iznad ¢vrste povrsine, gdje je prisutan slab, laminarnan tok vode. Tu se
protok tekucina i drugih tvari temelji na molekularnim gibanjima i velicinom je jako
ogranicen. Tok iznad tog sloja je ve¢im dijelom turbulentan i tu se prijenos tvari
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odvija velikom brzinom. Stanice algi u donjem sloju perifitona u potpunosti su
uronjene u viskozni sloj. lako advektivne struje ponekad prodru u taj sloj nose¢i mu
hranjive tvari i kisik, stanice tog sloja su velikim dijelom snazno ograni¢ene
koncentracijama kisika i hranjivih tvari, sto pridnosi povec¢anoj smrtnosti. Bez obzira
na brzine strujanja, debljina viskoznog sloja ne moze biti manja od 10 um [153], ali
pri malim brzinama ili u dobro zasti¢enim podru¢jima mozZe biti 10%-10° um.
Tijekom dugih razdoblja bez narusavanja, biomasa algi se nakuplja i stvara debele
naslage, a stanice se postupno ugraduju u nakupinu ¢ime im je onemogucen
pristup svjetlu i hranjivim tvarima. Rezultat toga jest starenje i umiranje stanica,
Cime se povecava vjerojatnost odljepljivanja nakupine. Brzina starenja nakupine
ovisi o taksonomskom sastavu i brzini strujanja. Peterson i Grimm [230] su
ustanovili da nakupine u kojima dominiraju cijanobakterije mogu podnijeti vece
nakupljanje biomase kroz duze razdoblje nego nakupine u kojima dominiraju
dijatomeje. Pri uvjetima s velikom koli¢inom dostupnog svjetla i pri viSim
temperaturama (>15 °C) do odljepljivanja moze dodi unutar 4 tjedna od pocetka
naseljavanja [231]. Kako povrSina algalnih nakupina nije inertna, oporavak
zajednice nakon narusavanja ovisi o preostaloj biomasi kao i nakupljanju stanica,
osim u slucaju nitastih cijanobakterija koje su pokretne i sposobne vrlo brzo prekriti
ocis¢enu povrsinu [232]. Brzina naseljavanja ovisi o koncentraciji suspendiranih
stanica u vodi [211]. U lotickim sustavima brzina naseljavanja perifitonskih algi je u
negativnom odnosu s brzinom strujanja [233]. U podrucjima umjerenog pojasa
sezonska raspodjela perifitona slicna je onoj fitoplanktona [73], s dijatomejama
koje dominiraju u proljece, pojacanim razvojem perifitona u ljeto te poveéanom
brojnoscu zelenih i modrozelenih algi u kasno ljeto.

Osim raspolozivosti svjetla [211], [234], ograniCavajuci ¢imbenik rasta algi u
obrastaju su i hranjive tvari [235]-[238], temperatura, prozirnost [239], brzina
strujanja vode [240]-[244], herbivori te teski metali [245], [246] i otrovni spojevi
(toksini).

5.2.Tipovi i struktura perifitona na temelju podloge

Prema vrsti podloge mozemo razlikovati perifiton na prirodnoj podlozi, poput
biljaka, stijena, sedimenata i perifiton na umjetnoj podlozi, poput stakla,
industrijskih  mekih nosaca, polietilenskih limova i sl. [247]-[249]. Prema
dosadasnjim istrazivanjima perifiton sa prirodnih podloga daje veci doprinos u
primarnoj proizvodnji u odnosu na perifiton sa umjetnih podloga, $to ukazuje na
cinjenicu da uporaba umjetnih podloga u istrazivanjima perifitona tekuéica dovodi
do podcjenjivanja produktivnosti te zajednice [250]. Allan i Castillo [251] su
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kategorizirali perifiton prirodnih podloga na temelju potopljenih objekata u pet
tipova: epifiton, epiliton, epipelon, epipsamon i epiksilon.

Epifiton je pricvrscen na biljke, biljne dijelove, makrofite ili velike mikroalge,
Epiliton je pri¢vrs¢en na tvrdu podlogu, npr. stijene i kamenje,
Epipelon zivi na povrsini organskog (muljevitog) sedimenta,
Epipsamon raste na zrncima pijeska,
Epiksilon je pri¢vrsc¢en za drvo.
Biggs i Hickey [202] su toj podjeli dodali jos dva tipa perifitona:
Epizoon zivi na povrsini zivotinja i licinaka,

Metafiton potjece iz sedimenta i sastoji se od slobodno plutajucih algi koje nisu
vezane za podlogu.

Poulickova i sur. [252] su predstavili joS nekoliko drugih tipova, ukljucujuéi one
unutar zivotinja (endozoon), unutar biljaka (endofiton) i unutar stijena (endoliton)
(Slika 10.).

Predstavnici epipelona i epipsamona odlikuju se brzim naseljavanjem prirodnih i
umjetnih medija, prvenstveno zbog pokretljivosti koja im omogucuje lako Sirenje
strujom vode. Epifitonske i epilitonske skupine ¢vrs¢e su vezane za makrofite, a
povezanost se pojaCava sluznim izlucevinama [251]. Razlika u jacini toka vode
takoder utjeCe na rast i prostornu razdiobu perifitona. Epiliton se naseljava u
zonama jakog vodenog toka, dok epipelon postoji u zonama niskog protoka gdje
ne dolazi do mijesanja sedimenta. Epifiton obicno zivi na biljnim dijelovima, ali ne
parazitira na njima. Medutim, prekomjerni rast epifitona moze imati negativan
utjecaj na biljke [253]. Epipelon je jedan od najopseznije istrazivanih tipova
perifitona zbog visoke razine uspjeSnog naseljavanja povrsina umjetnih podloga
koje se koriste za uzorkovanje te zbog potrosnje ugljika, dusika i fosfora kao
hranjivih sastojaka [254].

Meroplankton, tihoplankton ili metafiton predstavljaju tri kategorije organizama na
razmedi izmedu bentosa i vodenog stupca, ovisno o Zivotnom ciklusu i drugim
¢imbenicima [252].

Perifiton se, ovisno o njegovoj veli¢ini, moze kategorizirati kao mikro- ili makro-
perifiton. Makro-perifiton su uglavnom nitaste alge koje predstavljaju prvotan izvor
za vodene Zivotinje, ukljucujuci insekte, ostale vodene beskraljesnjake i ribe. Bududi



Fitobentos / perifiton

da ih vodene Zivotinje ne mogu u potpunosti konzumirati, ove morfoloski velike,
pricvrs¢ene alge mogu razviti vrlo guste populacije. Makro-perifiton moze posluziti
i kao povrsina za pric¢vrscivanje mikro-perifitona [255].

Epipelon Endopelon Em!_opsa_m on- !\ne;isif\ljtli‘:gramom sedimentu,
« Zivina povrsiniorganskog sedimenta +  Krece se u organskom & Z'V'_u pjeskovitom i bii 4
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+ (Komvophoron, Pseudoanat « (lyngbya, Oscillatoria, +  (Chrococcus, Phormidium, gﬁ\{o;ene O‘jvl’mdlogi
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Sellaphora, Neidium) Campylodiscus) DD (Ll
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Entermorpha)
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Bentosko/pelagitko kruzenje regulirano preferencijalnim
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Slika 10. Podjela perifitona prema [252].

5.3.Primarni abiotski cimbenici

5.3.1. Svjetlost i temperatura

Alge pokazuju izvanredne interspecijsku raznolikost u uvjetima duzih razdoblja
smanjene kolicine svjetlosti. Fini suspendirani sediment koji se talozi nakon bujica
u lotickim te, nakon aktivnosti valova, u lentickim biotopima smanjuje kolicinu
svjetlosti dostupnu perifitonskim algama. Takvi uvjeti naj¢esce traju kratko i
dugorocno nemaju veliki utjecaj na zajednicu perifitonskih algi. Prilagodbe i
mogucnost kretanja perifitonskih algi ovisi o potrebama za koli¢inom svjetlosti
pojedine vrste.

Utjecaj svjetla na perifitonsku zajednicu treba promatrati: (i) s razine dubine, unutar
stupca vode, na kojoj se perifiton nalazi te (ii) s obzirom na polozaj (udaljenost od
podloge, debljina sloja) pojedine stanice unutar same zajednice. Kada je
perifitonskoj zajednici dostupna dovoljna kolic¢ina svjetlosti, njome ¢e dominirati
mikroalge, dok ¢e u zamucenim vodama, ispod eufoticke zone dubokih jezera ili na
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drugim mjestima gdje ne dopire svjetlost (ili cak vladaju i anoksicni uvjeti)
perifitonska zajednica biti heterotrofna ili ¢e biti dominantne (fakultativno)
anaerobne bakterije. Prema tome, svjetlost je jedan od primarnih abiotskih
Cimbenika i njegova razina ¢e uvjetovati dominaciju razlicitih vrsta (npr.
cijanobakterije dominiraju pri niskim kolicinama svjetlosti oko dubine
kompenzacije (1% povrsinske svjetlosti) dubokih jezera [256]. U prirodnim
sustavima temperatura i svjetlost pokazuju jaku povezanost, Sto je i logi¢no s
obzirom da isto sunce grije i daje svjetlost potrebnu za fotosintezu. Laboratorijskim
eksperimentima je dokazano da pri istim temperaturama svjetlost razlicitih jakosti
kojima je bio izloZzen perifiton (50, 100 i 200 umol PAR/m?/s ) daje istu logisti¢ku
krivulju rasta perifitona, dok se pri istoj jakosti svjetlosti, a razlicitim temperaturama
(10, 15, 20 °C) one znatno razlikuju [210]. Buduéi da temperatura utjece na ne-
enzimatske procese, vise temperature uvjetuju vece brzine reakcija u mraku, sto
omogucava brzi rast, ali i brze stani¢no disanje. Ukupan ucinak ovih suprotnih
procesa i relativne ucinkovitosti brzine unosa hranjivih tvari uvelike odlucuju o
uspjehu pojedine perifitonske vrste pri nekoj temperaturi. U pokusima Vermaata i
Hootsmansa [231] pokazano je da vrste roda Scenedesmus dominiraju pri visSim
temperaturama, dok pri niZim temperaturama dominiraju dijatomeje roda
Navicula, sto odgovara sezonskoj raspodjeli (dijatomeje dominiraju u proljece, a
zelene i/ili modrozelene alge u ljeto) zabiljezenoj u prirodi [73], [257], [258].

5.3.2.Hranjive tvari

Utjecaj hranjivih tvari na perifitonsku zajednicu je predmet mnogih istrazivanja
[259]-[263], ¢esto u odnosu na grejzing. Ako izuzmemo ostale ¢imbenike, porast
koncentracije hranjivih tvari opcenito vodi prema promjenama u taksonomskom
sastavu (npr. prema dominaciji nitastih zelenih i modrozelenih algi) i poveéanju
gustoce i debljine perifitonske zajednice. S obzirom da u perifitonskoj zajednici
Cesto dominiraju dijatomeje, promjena u koncentraciji silikata moze znacajno
utjecati na taksonomski sastav zajednice. Dodatni unos hranjivih tvari u vodu
povecat Ce i koncentraciju hranjivih tvari unutar stanica. Brzine unosa izmjerene in
situ ili pri ,stabilnom stanju” pokazuju znatnu promjenjivost ovisno o brzini toka,
koncentraciji hranjivih tvari, taksonomskom sastavu zajednice, zdravlju zajednice i
postojecim uvjetima. Zbog toga niti maksimalni kapacitet unosa (potencijalni
maksimalni kapacitet unosa) cesto nije dosegnut, a srednja vrijednost konstante
poluzasicenja se procjenjuje na 16 ug otopljenog anorganskog fosfora po litri (36
+ 15, prosjek + standardna greska, n = 17) [210].

Polagana difuzija hranjivih tvari u perifitonsku zajednicu posebno je ogranicavajuca
kod debelih naslaga, gdje se visoka stopa produktivnosti odrzava izrazenim
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unutarnjim kruzenjem hranjivih tvari [264], [265]. Abiotska adsorpcija partikulirane
i otopljene organske tvari te umetanje anorganskih hranjivih tvari u mukozni
matriks mogu stvoriti koncentracijski mehanizam [266]-[268] koji poboljsava
difuziju od matrice zajednice prema organizmima. Ovaj mehanizam ne samo da
stimulira metabolizam zajednice, nego u slucaju nekih kationa, kao Sto su kalcij,
magnezij, Zeljezo i mangan, utjece na teksturu i fizikalna svojstva sluzavog matriksa
(npr. na hidrofobnost). Izvanstani¢ni matriks moze pruziti mjesto prihvacanja
izvanstani¢nih enzima kao $to su fosfataze i proteaze, klju¢nih pri uzimanju
hranjivih tvari i ugljika [269]. Nakupljene Cestice detritusa i kristali natalozenog
kalcijevog karbonata, kao i tvari glikokaliksa koji su izlucile bakterije i alge,
apsorpcijom fosfora, amonijevih iona i razli¢itih organskih tvari povecavaju
obogadivanje hranjivim tvarima. One mogu biti asimilirane, ponekad pomocu
izlucenih enzima, kao Sto je fosfataza, iskoristene i otpustene izlucivanjem,
istiecanjem ili lizom stanica. Epifitska mikro- i makrofauna mogu otpustati fosfataze
i hranjive tvari tijekom hranjenja i izluCivanja, primjerice putem fekalnih peleta koji
sadrze jos zive alge i bakterije koje su u probavilu prikupile odredenu kolicinu
hranjivih tvari [2]. Drugi materijali koji pomazu prikupljanju ili otpustanju hranjivih
tvari ukljucuju anorganski kalcijev karbonat koji se talozi fotosintetskim procesima,
silicijske ljuSturice mrtvih dijatomeja, organski otpad (nedavno uginule alge i
bakterije), te hidrirani glikokaliks/mukopolisaharidi. Mikrofloru i faunu takoder
mogu naseliti ili napasti gljivice, pogotovo u stadijima odumiranja, i taj proces vodi
prema remineralizaciji hranjivih tvari i njihovom otpustanju. Polisaharidni matriks
koji stvaraju bakterije i alge je potencijalno isprekidan mikrokanalima koji se mogu
ponasati kao vodici u kojima je difuzija organskih i anorganskih hranjivih tvari brza
nego kroz polisaharidni matriks [270], [271]. Veli¢ina je ovih mikrokanala jako
promjenjiva, ali obi¢no u rasponu od 5 do 50 pm. Oni prodiru kroz mikrobiotu i
matriks poput dendrita. Koli¢ina polisaharidnog matriksa i veliCine mikrokanala
odredena je vanjskim utjecajima. Protok hranjivih tvari i otopljenih plinova premai
od sloja vode i medu mikrobnim komponentama unutar perifitona brzi je u tekudini
mikrokanala nego kroz sam matriks. Matriks s mikrokanalima cini fizicki medij u
kojem je difuzija sporija nego u stupcu vode. Prema konceptualnom modelu Ribera
i Wetzela [272] u intersticijskoj tekucini matriksa je koncentracija hranjivih tvari (Cm)
produkt brojnih ¢imbenika koji ukljucuju unos i otpustanje hranjivih tvari, bakterija
i algi te adsorpciju tvari. C,, Ce se mijenjati kao funkcija dubine perifitona s obzirom
na biolosku stratifikaciju i procese izmjene. Koncentraciju na povrsini matriksa
oznacavamo kao C,, dok sa C, oznacavamo koncentraciju plinova ili hranjivih tvari
u stupcu vode koju kontrolira aktivnost perifitona. Izmjena hranjivih tvari ili plinova
izmedu dva sustava odvija se kroz difuzijski granicni sloj. Protok mase kroz granicni
sloj, N, dan je opcom jednadzbom N = h (Cy — Co), gdje je h koeficijent prijenosa
mase kroz granicni sloj, a koji ovisi o hidrodinamickim uvjetima koji ukljucuju struje
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i vrtlozenje u stupcu vode, geometriju podloge i strukturu perifitonske zajednice
[273]. S obzirom da ukupni protok ovisi o razlici izmedu koncentracija u slobodnoj
vodi i unutar matriksa, protok moze i¢i u oba smjera te se moze brzo mijenjati s
obzirom na promjene metabolickih uvjeta. Kada su u oba sustava koncentracije
niske i oba su time ogranicena, ukupan e protok biti vrlo nizak ili ¢ak jednak nuli.
Brzine protoka hranjivih tvari ovise i strukturi perifitonske zajednice s obzirom na
nejednak razvoj i rasporedenost perifitona. Razlike u debljini perifitonskog sloja
(kao posljedica cCinjenica da neke vrste rastu vise u ,visinu” od drugih) ima za
posljedicu povecanje vrtlozenja kako se brzina strujanja vode povecava.

Brojne su studije pokazale da obogacivanje vode hranjivim tvarima, posebice P i N,
utjeCe na povecanje rasta perifitonskih algi, neovisno o podlozi, ali takoder moze
voditi prema promjenama u sastavu zajednice. Na primjer, obogacivanje vode
dusikom (tj. njegovim spojevima) ne vodi samo povecanju broja stanica, nego i
prema pomaku od zajednice dijatomeja i modrozelenih algi prema zajednici u kojoj
dominiraju iskljucivo dijatomeje [274]. Ipak, perifitonska zajednica esto ne reagira
na male promjene koncentracije hranjivih tvari, s obzirom da njihova oporaba
(recikliranje) unutar same zajednice dozvoljava kratkorocno (dani do tjedni)
funkcionalno odvajanje od kemizma stupca vode. S obzirom da su za pocetne
stadije naseljavanja potrebne hranjive tvari iz stupca vode, takvo odvajanje moze
nastupiti samo u kasnijim stadijima kada je primarna produkcija algi velika, a
struktura zajednice velika i kompleksna [275].

5.3.3.Ugljik

Alge i vodeno bilje za rast i razvoj trebaju Cest i dostupan izvor ugljika. Slobodni
ugljikov dioksid koriste gotove sve skupine algi i vecih vodenih biljaka. Veci broj
algi i podvodnog bilja, pogotovo mahovine, mogu koristiti iskljucivo slobodni CO..
Mnoge alge i vodene vaskularne biljke mogu koristiti CO; iz bikarbonatnih iona
ukoliko je njihova koncentracija velika, a koncentracija slobodnog CO. mala. Tek
nekoliko vrsta za svoj razvoj zahtijjeva HCOs™ te se ne mogu razvijati samo uz
prisustvo slobodnog CO; [276]. U vecini je vodenih ekosustava brzina disocijacije
ionskog oblika CO: i odrzavanje gotovo ravnoteznog stanja izmedu atmosferskog
CO: i onog u vodi dovoljno velika da je mogucnost ogranicavanja fotosinteze algi
ugljikom vrlo mala, iako zbog smanjene brzine difuzije prema perifitonskom
matriksu ugljik moze biti ogranicavajuci cimbenik za perifitonsku zajednicu. Vecina
ukupnog ugljika pristuna je u obliku karbonata i bikarbonata koji nisu dostupni
svim algama. Tijekom fotosinteze moze brzo reducirati ukupni otopljeni anorganski
ugljik i povecati pH vode te pomaknuti ravnotezu disocijacije tako da koncentracija
otopljenog CO; bude jednaka nuli.
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5.3.4.Dusik

Dusik je kao element Cest u spojevima na Zemlji, ali je manje od 2% tih spojeva
dostupno zZivim organizmima. Reaktivni dusik (definiran kao N vezan za C, OiliH u
formi NO,, NH,, organski N) stvara se bioloskom fiksacijom nereaktivhog dusika
(trostruko vezan u Nz). Osim biogeno, reaktivni dusik se stvara tijekom elektricnih
izbijanja u atmosferi (munje) te antropogeno putem proizvodnje energije, gnojiva
i kultiviranjem usjeva (npr. grahorice i riza koji Zive u simbiozi s mikroorganizmima
fiksatorima dusika). S obzirom na povecane potrebe za hranom rastuce ljudske
populacije, za ocekivati je da ce se u buducnosti antropogeno proizvoditi jos vece
koliCine reaktivhog dusika. Dusik se u slatkovodnim sustavima javlja u brojnim
oblicima: kao otopljeni molekularni N, kao razne organske molekule poput
aminokiselina koje sadrze dusik, amonijevi ioni (NH4"), nitriti (NOy") i nitrati (NO3").
Izvori dusika ukljucuju: iz padalina izravno u jezera/rijeke, vezanje dusika u vodi ili
u sedimentu te unos s povrsine i cijedenjem podzemnih voda, dok su gubici putem
izljeva iz slivnog podrugja, redukcijom (bakterijskom denitrifikacijom) NOs™ do Nz
te sedimentacijom organskih i anorganskih spojeva dusika. U usporedbi s dusikom
iz vode, atmosferski dusik Cini maleni dio dusika koji zavrsi u vodama i dostupan je
algama, ali pri detaljnijem razlucivanju, jasno je da je dusik iz atmosfere jedini izvor
dusika planinskim vodotocima na granitnom lezistu [277]. Koli¢ina takvog dusika
ovisi o lokalnim meteoroloskim uvjetima, vjetrovima te polozaju vodotoka u
odnosu na urbana podrudja. Javlja se u raznim oblicima, kao otopljeni Ny, dusicna
kiselina (HNO3) i ioni NOs", NH4" te NH4* apsorbiran na anorganske cCestice, te kao
otopljena ili partikularna organska tvar [278].

lako Nz nije dobro topiv u vodi, obi¢no je zasi¢en s obzirom na temperaturu i
atmosferski tlak. Najvise koncentracije N zabiljeZzene su zimi s obzirom da je
topivost veca pri niskim temperaturama. Vaznost in situ vezanja dusika u produkciji
tekucica i stajadica uocena je tek prije dvadesetak godina. Vezanje dusika u
jezerima povezivano je prvenstveno s cijanobakterijama koje imaju heterocite
[279], ali su otkriveni i jednostanicni oblici koji vezuju dusik, ali ne stvaraju
heterocite [280]. S obzirom da su za reakciju potrebni reducens i ATP koji se
sintetiziraju tijekom fotosinteze, vezanje dusika ovisno je o svjetlu. Osim autotrofa,
dusik mogu vezati i neke heterotrofne bakterije poput rodova Azotobacter i
Clostridium.

Osim atmosferskog, vazan izvor dusika u vodama je dotok s povrsine ispiranjem tla
ili putem podzemnih voda. Dusik u vodi dolazi u obliku amonijaka (NH4"),
hidroksilamina (NH,OH), nitrita (NO%), nitrata (NO*") te otopljenog i partikularnog
organskog dusika.
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Cesto je za stanje vodotoka bitan odnos ugljika i dusika u vodi. Organska tvar
kopnenih i mocvarnih podrudja prolazi kroz razliita stanja razgradnje prije i tijekom
prijenosa prema jezeru ili nekoj tekudici, prilikom cega dolazi i do iskoriStavanja
dijela hranjivih tvari. Prema Hutchinsonu [57] alohtona organska tvar sadrzi oko 6%
proteina, s omjerom C:N od 45:1 do 50:1. Otopljena organska tvar sadrzi visoki
postotak spojeva huminske kiseline koji imaju nizak udio dusika [281], dok alohtona
organska tvar nastala razgradnjom fitoplanktona sadrzi 24% proteina i ima omjer
C:N od oko 12:1. Promjene u omjeru proteina, ugljikohidrata i lipida mijenjaju i
omjer C:N kao rezultat ogranicavanja fosforom ili dusikom. Prema tome, omjer C:N
nije samo pokazatelj dostupnosti hranjivih tvari, nego ukazuje i na priblizne omjere
proteina prema ostaloj organskoj tvari, uzevsi u obzir da je oko 85% N sadrzano u
proteinima. Omjer C:N >14,6 cesto ukazuje na izrazit nedostatak dusika u
fitoplanktonu, omjer izmedu 8,3 i 14,6 umjeren nedostatak, dok <8,3 pokazuje da
je dusika dovoljno. U tekucicama je situacija drugacija, s obzirom da se hranjive
tvari premjestaju u jednom pravcu: otopljene tvari se krecu nizvodno, mogu biti
iskoriStene ili vezane te kasnije opet pustene da bi se nastavile dalje gibati
nizvodno. Izmjene tvari izmedu Zivih i nezivih sastavnica rijeCcnog ekosustava, koje
se pritom krecu nizvodno, naznaziva se procesom spiralnog kretanja hranjivih tvari
[282], [283]. lako postoji i migracija hranjivih tvari uzvodno putem migracije riba,
uzvodnim letom odraslih vodenih kukaca te vrtlozima, ukupan smjer kretanja
hranjivih tvari je nizvodno. Tvari se mogu prenijeti iz pokretnog vodenog stupca u
stacionarno dno. Neke od tvari ¢e se zadrzati, iskoristiti za izgradnju organizama,
potencijalno prenijeti do drugog organizma te na kraju biti otpustene u vodeni
stupac procesima izlu¢ivanja ili razgradnje. Otopljene tvari u teku¢icama mogu biti
viSe puta iskoriStene od strane organizama ili mogu biti abioticki reaktivne i prema
tome ih nazivamo nekonzervativnima. Konzervativnima nazivamo one tvari koje se
kemijski ne mijenjaju u normalnim limnoloskim uvjetima ili su toliko Ceste da se
njihove kemijske koncentracije ne mijenjaju usprkos bioloskom uklanjanju. Vazno
je primijetiti da je razlika izmedu konzervativnih i reaktivnih tvari relativna i da ovisi
o mjestu i vremenu. Molekula (atom) hranjive tvari moze biti konstantno
iskoriStavana kako se krec¢e nizvodno. Brzina iskoristavanja i otpustanja ovisi o
fizikalnoj i bioloskoj modi zadrzavanja, ve¢inom putem mikrobiote na dnu
vodotoka. Brzina kojom hranjiva tvar putuje nizvodno moze biti blizu brzine
strujanja vode u velikim rijekama, ali je daleko manja u potocima i rijekama gdje
hranjive tvari ostaju duZe vrijeme zadrzane u sedimentu i organizmima.
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Slika 11. Spiralno kretanje hranjivih tvari u rijecnom ekosustavu s dva dijela: W —
voda i B — biota. Duzina spiralnog kretanja (S) je prosjecna duzina koju atom
hranjive tvari prode tijekom jednog ciklusa prolaska kroz vodu i Zive organizme. S
je suma duzine koju hranjiva tvar prode u vodi prije uzimanja (Sw) i puta koji prede
od asimilacije u biotu do ponovnog otpustanja u slobodnu vodu (Sb) sto je
procijenjeno na temelju nizvodnog strujanja hranjivih tvari (Fw i Fb) i izmjenu brzina
unosa (U) i zadrzavanja (R). (preuzeto iz [284])

Vrijeme retencije u teku¢icama gdje dominiraju perifitonske zajednice je dugo te u
njima hranjive tvari dugo kruze i nanovo se iskoristavaju unutar same zajednice,
¢ime postaju ogranicavajuci Cimbenik za ostale zajednice. Duzina spiralnog kretanja
hranjive tvari ukazuje na njenu dostupnost i brzine unosa (Slika 11.). Kraée vrijeme
spiralnog kretanja jedne hranjive tvari u odnosu na drugu moze ukazati na krace
vrijeme kruZenja te vec¢u potrebu i moguce ogranicavanje rasta tom hranjivom tvari

[2].
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5.3.5.Fosfor

Kao sastavni dio nukleinskih kiselina i adenozin-trifosfata (baza sinteze proteina i
unutarstani¢nih sustava prijenosa energije), fosfor je neophodan za rast i razvoj svih
algi i biljaka. Kao suprotnost velikom broju oblika dusika u vodenim ekosustavima,
najvazniji oblik anorganskog fosfora je ortofosfat (PO.*). Veliki dio fosfora u slatkim
vodama, vise od 90%, prisutan je u obliku organskih fosfata i stani¢nih dijelova
biote te adsorbiran na anorgansku i mrtvu partikuliranu organsku tvar. Fosfor se u
vodi obi¢no nalazi u oksidiranom stanju, bilo kao anorganski ortofosfatni ioni
(HPO5? H,PO4) ili u organskim, ve¢inom biogeni¢kim spojevima. Otopljeni fosfati
ulaze u vodu troSenjem fosfatnih minerala (npr. apatita) prisutnih u tlu slivnog
podrudja i obi¢no su prisutni u koncentracijama izmedu 0,1 1000 ug P I'"; sezonske
promjene u dotoku i bioloskim pretvaranjima znace da su, u bilo kojoj vodi,
odredena kolebanja moguca. Relativno velike koli¢ine fosfora mogu biti prisutne u
Cesticama razlicitih velicina, od anorganskih spojeva do koloidnih cCestica.

Sedimentacija Cestica, stanica algi i fekalnih peleta Zivotinja koje se hrane njima
pridonose dotoku fosfora u sediment koji predstavlja spremnik fosfora. Dogadaji
blizu dna jezera, posebno ukoliko pri dnu hipolimniona vladaju uvjeti anoksije,
vode do daljnje slozenosti i izmjene fosfora sa Zeljezom, aluminijem i organskim
tvarima. Brzina otpustanja fosfata koji bi mogao biti dostupan algama [285]
povremeno prelazi brzinu dotoka u sediment.

Otopljeni ortofosfat predstavlja glavni izvor fosfora i stanice kojima nedostaje
fosfor mogu uzimati ortofosfat velikom brzinom sve dok koncentracija fosfora u
vodi ne padne jako nisko (< 1 ug P I") [286]. Neposredna mjerenja fosfata u vodi
rijetko daju to¢nu mjeru fosfora dostupnog algama. Stovise, $iroko rasprostranjena
molibden-blue metoda ne razlucuje izmedu otopljenih i (nedostupnih) koloidno
vezanih formi [286]. U novijim se studijama stoga koriste topivi reaktivni fosfor
(SRP) i ukupni fosfor (TP), iako ovi pojmovi ni u kom slucaju ne objasnjavaju
nedoumicu o tome koji je fosfor doista dostupan algama. Daljnja poteskoca je
Cinjenica da mnoge alge mogu koristiti izvore otopljenog organskog fosfora putem
stvaranja alkalnih fosfataza. Za sad je poznato [287] da su fosfataze aktivne vec pri
niskim vanjskim koncentracijama dostupnog ortofosfata, tako da niske razine
stvaranja fosfataza mogu predstavljati dostatnu koncentraciju fosfora unutar
stanice.

Koncentracije fosfora koje ¢e ograniciti rast algi u njihovom prirodnom stanistu nije
moguce odrediti bez uzimanja u obzir mnogih drugih ¢imbenika i brzine kojima
fosfor dolazi ili odlazi iz otvorene vode. Koncentracije SRP-a izmedu 5-10 ug P I,
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jo$ uvijek nije ogranicavajuci ¢cimbenik za funkcioniranje vecine fitoplanktonskih
vrsta.

Fosfin (PH3) je lako promjenjiva sastavnica globalnog biokemijskog kruzenja
fosfora. Fosfin se stvara anaerobnom enzimatskom redukcijom fosfata u
slatkovodnim anoksi¢nim sedimentima, mocvarama, poplavnim ravnicama, rizinim
poljima te u postrojenjima za preradu otpadnih voda [288]-[291]. U plitkim
podru¢jima sa sedimentima bogatom organskom tvari ili u zasi¢enim vodenim
tlima fosfin moze prije¢i izravno u atmosferu. Fosfin je reaktivan u oksi¢nim
uvjetima i ne moze se otkriti u vodi, dok je u sedimentima prisutan u nanomolarnim
koncentracijama [2].

Kinetika unosa fosfora predmetom je brojnih laboratorijskih ispitivanja jos od
sredine 1960-ih, a do danas dostupni podaci pokazuju da unos fosfora u stanice
Ciji je rast ogranic¢en upravo fosforom slijedi Michaelis-Mentenov model. lako su
koeficijent poluzasi¢enja i maksimalan unos izracunati za veci broj slatkovodnih
vrsta u kulturi (Ks iznosi od 11 do 364 ug P I"") [287], vise se napravilo s morskim
algama. Tako su Eppley i Thomas [292] zakljucili da se Ks vrijednosti 17
fitoplanktonskih vrsta povecavaju s velicinom stanice i s pove¢anom brzinom rasta,
dok je Ks niza u vrsta koja nastanjuju oceane siromasne hranjivim tvarima. Sli¢ni bi
se zakljucci mogli primijeniti za unos fosfora u slatkovodnih vrsta koje nastanjuju
oligotrofna i eutrofna jezera.

Dostupnost fosfata kulturama kojima je rast ogranicen fosforom obic¢no se
pokazuje povecanom brzinom rasta. Kod stalnih uvjeta, Michaelis-Mentenova
kinetika opisuje odnos brzine rasta i koncentracije podloge, ali rast i brzina unosa
se razlikuju kod prijelaznih nestalnih uvjeta [293] gdje su koncentracije
poluzasi¢enja obi¢no nize [294]-[296]. Kada se stanicna podloga ukljuci u
jednadzbu, brzina rasta se moze privremeno smanijiti pri velikim brzinama unosa.
Interspecificne razlike koncentracija fosfora ogranicavaju rast, ujedno i utjecu na
sastav i dinamicku raznolikost prirodnih voda.

Kinetika unosa fosfora u perifiton ovisi o prijenosu mase kroz grani¢ni sloj i
eksponencijalnoj funkciji brzine protoka [272]. Racunanje kinetike bazirane na
mjerenjima obrtaja fosfora pokazalo je da su unutarnji obrtaj te obrtaj unutar
grani¢nog sloja, a ne unos iz stupca vode, odgovorni za najvedi dio protoka fosfata
unutar netaknute perifitonske zajednice. Pri najpovoljnijim uvjetima, procjenjuje se
da je vrijeme obrtaja fosfora toliko brzo da se fosfor medu algama i bakterijama
obrée svakih 15 s [2].
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5.4.Bioticki odnosi
5.4.1.0dnosi podloge i perifitona

Veliki je broj studija pokazao da su perifitonske zajednice na makrofitskoj vegetaciji
strogo odredene ,domacinom” i da ekoloska istraZivanja na umjetnim podlogama
nisu preporudljiva. Cesto se ovaj odnos ne moze razdvojiti od drugih uvjeta kao $to
su vrijeme i sezona naseljavanja te polozaj podloge. Svojstvenost podloge najvise
dolazi do izrazaja pri slaboj dostupnosti hranjivih tvari [297], [298], jer perifitonska
zajednica moze dio hranjivih tvari dobivati od svog ,domacina”.

Obzirom da je u takvim prilkama nemoguce pratiti odnos hranjivih tvari i
perifitonske zajednice, te zbog raznolikosti zajednica na prirodnim podlogama, sve
su ucestalija istrazivanja na umjetnim podlogama. Prednosti umjetnih podloga
ukljucuju jednolicnost podloge, moguénost tocnog izracunavanja povrsine
podloge te usporedivost zajednica. Od umjetnih podloga koriste se staklene
plocice (najces¢e predmetna stakalca), pleksiglas plocice, stakleni filteri, betonski
blokovi, kamenje i kamene ploce, pijesak, plocice od raznoraznih plasticnih i
metalnih materijala, keramicke plocice te drvo [299]. Istrazivanja daju oprecne
rezultate o slicnosti perifitonskih zajednica na umjetnoj i prirodnoj podlozi s istog
podrucja uzorkovanja, uz zakljucak da se, iako neke cesto koristene podloge poput
predmetnih stakalaca podupiru snazniji pocetni razvoj dijatomeja, kroz duze
vremensko razdoblje udio biomase ostalih skupina algi izjednaci s onima na
prirodnim podlogama [300], [301].

Za razliku od prirodnih podloga koje su u stanistu polozene s obzirom na svoju
prirodu, umjetne se podloge mogu postaviti na staniSte u raznim proizvoljnim
polozZajima. S obzirom na tip vodotoka, umjetne podloge se u tekucice najcesce
postavljaju vodoravno polozene na dno, dok se okomito postavljanje ¢esce rabi u
jezerima, bez obzira na to je li podloga na dnu ili u nekom dijelu vodenog stupca
[299].

5.4.2. Kontrola rasta, odumiranje i gubici

Razgradnja perifitonskih mikrobnih zajednica ima mnogobrojne posljedice na
kruzenje hranjivih tvari, produktivnost i protok energije u kopnenim vodama. Treba
obratiti paznju na: (1) odumiranje i izravnu razgradnju perifitona, (2) otpustanje
nepotpuno razgradenog otopljenog i partikuliranog organskog detritusa od strane
grejzera, (3) utjecaj grejzinga na odumiranje i relativnu produkciju perifitona i
podloge (npr. makrofite) te (4) hranjive tvari i energiju oslobodenu grejzingom [2].
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Grejzeri utjecu na rast i produktivnost pric¢vrs¢ene mikrobiote. U slucajevima kada
je biomasa epifitskih algi mala, rast i produktivnost po jedinici povrsine pricvrséene
algalne perifitonske zajednice mogu se potaknuti umjerenim grejzingom koji
algama povecava pristup hranjivim tvarima i svjetlosti, a time i njihov rast. Na
primjer, puzevi koji se hrane perifitonom fizickim naruSavanjem te ispustanjem
potpuno ili djelomi¢no razgradenih hranjivih tvari nakon probave mogu u
slobodnoj vodi nadomjestiti hranjive tvari koje bi normalno kruzile unutar
perifitonske zajednice [2]. Sli¢ni su rezultati zabiljeZzeni za malocetinase i puzeve
koji se hrane epifitonom jezera [302]. Veliki pritisak grejzera cesto uzrokuje
smanjenje ukupne perifitonske biomase ili produktivnosti, iako na interakciju
perifiton-grejzer utjeCu mnogi ¢imbenici kao $to su: (a) tip herbivora, (b) gustuca
perifitona i stupanj razvoja, (c) dostupnost hranjivih tvari, (d) kolicina i kakvoca
svjetla te (e) ranija ucestalost narusavanja. Postoji vrlo malo dokaza o pravoj
odabirnosti grejzera. Neka su istrazivanja pokazala da algivorni protozoa i
oligochaeta biraju dijatomeje prema veli¢ini te preferiraju neke vrste [303], [304],
tako da mogu ucinkovitije ukloniti vece dijatomeje nego male vrste cijanobakterija
i zelenih algi. Brojnost herbivora ne mora nuzno pratiti sezonske promjene u
perifitonskoj proizvodnji, Sto moze uzrokovati prividno minimalni utjecaj grejzinga.
U ukupnom odumiranju zajednice perifitona veci je postotak smrtnosti od
grejzinga u zajednicama tekucica, nego u stajac¢icama [2].

5.5.Zajednice makroalgi u lotickim sustavima

Alge u perifitonskoj zajednici mogu, s obzirom na funkcionalnost stanice, biti
jednostanicne ili viSestanicne, s obzirom na oblik: kokoidalne (pojedinacne stanice)
ili kolonijalne (pravilnih ili nepravilnih nakupina/agregata te nitsate), te s obzirom
na koloniziranu podlogu mogu biti, polozene uz ili pak izdignute od podloge [20].

Najcesce makroskopski vidljive perifitonske strukture u lotickim sustavima su
nakupine cijanobakterija (Cyanobacteria) i algi kremenjaSica (Bacillariophyta) te
talusi zelenih (Chlorophyta i Streptophyta), crvenih (Rhodophyta) i smedih algi
(Phaeophyta).  Zuto-zelene alge  (Xanthophyceae), zlatno-zute alge
(Chrysophyceae) te neki flagelatni oblici predstavljaju skupine koje najcesé¢e ne
predstavljaju kompetitivnu sastavnicu benticke flore rijeka i potoka. Zelene alge
prednjace po broju vrsta u zajednici makroalgi lotickih sustava [20], [305] s udjelom
od 35 do 37% ukupnih vrsta u promatranom ekosustavu. Udio ostalih svojti
poredan je po ucestalosti s ve¢om ili manjom promjenjivos¢u: cijanobakterije 24—
35%; crvene alge 14-20%; alge kremenjasice i zuto-zelene alge 14-21%. U lotickim
sustavima makroalge mogu dolaziti u obliku vise svojstvenih morfoloskih tipova
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[20], navedenih u Tablici 6. s opisima te ucestalostima pojedinih skupina [305].
Vedina opisanih tipova relativno je dobro prilagodena mehanickim pritiscima koje
stvara protok vode, ¢ime izbjegavaju stres uzrokovan kidanjem stanica, niti ili dijela
organizma [20], [306].

Tablica 6. Morfoloski tipovi algi u lotickim sustavima.

UCESTALOST
MORFOLOSKI TIP OPIS U LOTICKIM
SUSTAVIMA
spljosten talus
oblici nalik prostirkama sastavljen od gusto 42-52%

isprepletenih niti

spljosteni ili
v .. poluuspravni talus s
Zelatinozne kolonije o o 18-23%
brojnim nitima u

zajednickom matriksu

poluuspravne
Zelatinozna niti pojedinacne niti unutar 13-13%
matriksa

poluuspravne
slobodne niti pojedinaéne niti bez 8-9%
matriksa

poluuspravni
C parenhimski ili
oblici nalik tkivu . . 3-7%
pseudoparenhimski

talus

T . kratke niti iz kuglastog
oblici nalik cupercima . 4-6%
sredista

zbijeni plocasti slojevi

kora 1%

stanica

Sheath i Vis [307] su podijelili vrste koje nastanjuju loticke sustave u tri skupine:
generalisti, specijalisti i morske invazivne vrste. Generalist lotickog sustava je svojta
koja ima Siroki raspon pojavnosti u raznolikim ekoloskim uvjetima. Najpoznatiji
generalist je nitasto razgranjena zelena alga Cladophora glomerata (Linnaeus)
Kitzing 1843, ujedno i kozmopolitska vrsta [20], [308], [309]. Specijalisti su vrste s
uskom ekoloskom valencijom te su cesto ograniCene rasirenosti i mogu biti
ograniceni na odredene ekosustave. Takav su primjer vrste koje dolaze u posebnim
uskim podrucjima, kao $to je crvena alga Sheathia boryana (Sirodot) Salomaki &
M.L.\Vis, zabiljezena na uskom podrucju u lItaliji [310]. Trec¢u skupinu predstavljaju
vrste koje su naselile slatkovodne sustave migracijom ili prijenosom iz mora/oceana
ili bocatih voda, Cesto uzvodno iz estuarija. Primjer takvih vrsta su zelena alga Ulva
flexuosa Wulfen 1803 [311] (Slika 12. a) te crvene alge Bangia atropurpurea
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(Mertens ex Roth) C. Agardh 1824 (Slika 12. b) i Polysiphonia subtilissima Montagne
1840 (Slika 12. ) koje obitavaju u moru/oceanu i slatkim vodama, a poznato je da
su prvotno bile iskljucivo morske vrste [312], [313].

Slika 12. Makroalge zabiljezene u lotickim sustavima, originalno rasprostranjene u
morskim ekosustavima: Ulva flexuosa na dnu korita (a), Bangia atropurpurea na
mahovini (b) i Polysiphonia subtilissima na algi parozini (c).

Alge su u teku¢im vodama cesto nejednoliko rasprostranjene na dnu. Kako je
bogatstvo vrsta u pozitivnom odnosu s brojnos¢u algi na odredenom dijelu dna,
velika je vjerojatnost da velike populacije algi sadrze i velik broj razlicitih vrsta [305],
[314], [315]. Nagle promjene fizikalnih i kemijskih ¢cimbenika smatraju se glavhom
pokretackom silom koja odreduje pojavu i brojnost makroalgi [316], a zapravo je
malo vrsta sposobno uspjesno naseliti i rasti u takvim uvjetima. Zbog njihovog
brzog reagiranja na promjene u okolisu, benticke vrste korisne su i kao pokazatelji
kakvoce tekuce vode. Benticke makroalge imaju oportunisticke zivotne strategije
koje im omogucuju iskoristavanje tezih okolisnih uvjeta.

Prema konceptu rijecnog kontinuuma, netaknuti loti¢ki ekosustavi smatraju se
mrezom vodnih tijela s kontinuitetom uzduzno povezanih gradijenata resursa u
kojima bioloske zajednice reagiraju na prostorne promjene na vise nacina. Primarna
proizvodnja u gornjim dijelovima odredene tekucice bit e relativno niska zbog
jakog zasjenjivanja kroSnjama helofitske i kopnene vegetacije. Primarna
proizvodnja dostize svoj vrhunac u srednjem toku kao odgovor na povecéanje
podvodnog odbijanja (refleksije) svjetlosti i smanjenja unosa alohtonih organskih
tvari. U ve¢im tekucicama koncept kontinuuma predvida da ¢e veca kolicina sitnijih
Cestica doplavljenih iz uzvodnih dijelova toka ogranicavati primarnu produkciju.
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Biggs i suradnici [317] ukomponirali su nekoliko aspekata Grimeove teorije [318]
kako bi definirali odnos konkurenta vrsta — ruderalna vrsta — stres tolerantna vrsta
u odnosu na produktivnost, odnosno eutrofikaciju. Alge u lotickim sustavima mogu
slijediti razliCite strategije rasta koje vode istovjetnim (konvergentnim) oblicima
rasta (Tablica 7.). Razliciti tipovi rasta algi u lotickim sustavima u velikoj se mjeri
razlikuju prema svojstvenom prostornom polozaju vodotoka koji je ¢esto popracen
i promjenjivim smjerom i brzinom protoka [319].

Tablica 7. Tipovi strategija rasta makroalgi te nakupina jednostani¢nih i
kolonijalnih svojti uz prikaz istovjetnog (konvergentnog) oblika i primjera svojte za

svaki tip.

STRATEGIJA RASTA

KONVERGENTNE
FORME

PRIMJERi

produzene nitaste
prostirke

pojedinacne
nerazgranate
prosirene niti s
pravilnim stanicama

Spirogyra sp.,
Mougeotia sp.,
Microspora sp.,
Oedogonium sp.,
Rhizoclonium sp.,
Tribonema sp.,
Ulothrix sp.,
Zygnema sp.

¢vrsto povezane
razgranate niti s
vr$nim rastom i
visejezgrenim
stanicama

Audouinella sp.,
Cladophora
glomerata (Slika 13.a),
Chroodactylon sp.,
Stigeoclonium sp.

mreza beskonacno
rastucih, slabo
razgranatih,
visejezgrenih
sifonalnih trihoma

Botrydium sp.,
Vaucheria sp.

oblici nalik ¢upercima
koje tvore
jednostruke niti

kortificirane niti s
grmastim &vorastim
grananjem

Batrachospermum sp.
(Slika 13.b)

jednostruke
pseudoparenhimske
cijevi koje potjecu iz
sredisnje osi

Compsopogon sp.,
Lemanea sp.,
Paralemanea sp.
(Slika 13.c)
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Cvorasti razgranati
primjerci s vriSnom
ras¢lambom stanica

alge parozine
(Charophyta)

koraste strukture

veliki pojedinacni
primjerci nabijeni uz
podlogu s radijalnim
Sirenjem

Hildenbrandia sp.,
Heribaudiella
fluviatilis (Slika 13.d)

nakupine stanica koje
tvore nepravilne mrlje
na podlozi

Chamaesiphon sp.

kalcificirane sferoidne
kolonije

stanice poredane u
galertastim tokovima
s boc¢nim grananjem

Gongrosira sp.,
Oocardium sp.

nepravilne kuglaste,
meke kolonije s
agregiranim nitima u
vedim nakupinama

Chaetophora sp.,
Schizothrix sp.

Cvrste kalcificirane
kolonije s lazno
razgranatim nitima
koji tvore
kalcifikacijske
prstenove

Rivularia sp. (Slika
13.e)

sluzave strukture

sluz s unutarnjom
stanicnom
ras¢lambom

Hydrurus foetidus

sluz bez unutarnje
stani¢ne ras¢lambe

Tetraspora sp., Nostoc
sp. (Slika 13.)

Boja i tekstura promatranih svojti bitna je znacajka u odredivanju sastava vrsta
odredenog vodnog tijela. Skala boje kod slatkovodnih algi odstupa od tamno plave
(crne) do zelene, zZute, smede, narancaste i tamno crvene. Boja odredene skupine
mozZe se mijenjati tijekom vremena — starenjem stanica, tijekom izlaganja isusivanju
[320], razli¢itim jacinama osvjetljenja (kromatska adaptacija) [321]-[323] ili tijekom
izlaganja stanica ultraljubi¢astom zracenju [324]. Konkretne boje nakupina algi
odredene su kompleksnim kombinacijama pigmenata u njihovim stanicama.

Sve grupe fotosintetskih organizama, pa tako i alge, sadrze glavni zeleni pigment
klorofil a, dok su popratni pigmenti razli¢ito prisutni kod razlicitih grupa. Na
primjer, karotenoidi daju crvenkasto hrdavi ton kod vrste Trentepohlia aurea
(Linnaeus) C.F.P. Martius, fikocijanin daje modro zelenu boju cijanobakterijama, dok
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fikoeritrin daje crvenkaste tonove crvenim algama. Ostale svojstvene morfoloske
znacajke lotickih vrsta vezane su za strukture stanicne stijenke i dojam koje talus
odredene skupine daje prilikom dodira. Tako se mogu razlikovati svileno glatke
(npr. Zygnema sp.), zelatinozne (npr. Phormidium sp.), hrapavo sluzave (npr.
Cladophora glomerata), spuzvaste (npr. Vaucheria sp.), glatke i blago kalcificirane
(Schizothrix sp.), tvrdo kalcificirane, ali blago sluzave (npr. Rivularia sp.) ili tvrdo
hrapave (npr. Gongrosira sp., Oocardium sp.).

Slika 13. Tipovi strategija rasta makroalgi te nakupina jednostanicnih i kolonijalnih
svojti: produzene vlaknaste prostirke — Cladophora glomerata (a); oblici nalik
Cupercima koje tvore jednostruke niti — Batrachospermum sp. (b) i Paralemanea sp.
(c); koraste strukture — Heribaudiella fluviatilis (d); kalcificirane sferoidne kolonije —
Rivularia sp. (e); sluzave strukture — Nostoc sp. (f).
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5.6.Prostorno vremenski koncept lotickih algi

lako se smatra da su sve makroskopske slatkovodne alge, kao i nakupine
jednostanicnih ili kolonijalnih svojti, prostorno sveprisutni [325], vecina vrsta
prednost daje tocno odredenom stanistu. U svojstvenim ekoloskim niSama alge
imaju znacajnu ulogu u funkciji ekosustava i mogu djelovati na ublazavanje
negativnih okolisnih uvjeta u lotickim sustavima [326]. Stoga je vazno da se ekoloski
spektri odredene vrste ili morfoloskog tipa (vidi Tablicu 7.) okarakteriziraju unutar
odredenog odsjecka pojedinog lotickog sustava, izmedu razlicitih tipova takvih
sustava, kao i duz toka te unutar vecih ekoregija [307].

Tijekom povijesti istrazivanja mikroorganizama dugo je vremena bila
najzastupljenija ideja bila "sve je posvuda i okolis odabire" [327], no mnogo puta
se pokazalo da organizmi sadrze kripti¢nu raznolikost koja je ¢esto svojstvena za
odredena zemljopisna podrucja [328], [329]. Stoga je trenutno misljenje da su
slatkovodne vrste algi zemljopisno prostorno vise ogranicene nego Sto se prvotno
smatralo. Na primjer, skupine poput algi kremenjasica i krasnica (Desmidiales) koje
se mogu lako rasprostranjivati, ipak nisu kozmopolitske [330], [331]. Biogeografski
trendovi slatkovodnih algi proucavani su prvenstveno na osnovi morfoloskih
prepoznavanja i molekularnih analiza [20], [305], [329], [332]. Napretkom
molekularnih tehnika postavljeni su novi biogeografski trendovi temeljeni na
morfoloskim podacima, ali su takoder mnogi postojeci promijenjeni ili dovedeni u
pitanje. IstraZivanja o biogeografiji vecine jednostani¢nih rijecnih algi i dalje su
oskudna. Za razliku od njih, istrazivanja na dijatomejama ili algama kremenjasicama
puno su brojnija zbog njihove korisnosti kao bioloskih pokazatelja (bioindikatora)
kakvoce tekuce vode u mnogim lokalnim ili regionalnim projektima
biomonitoringa povrsinskih kopnenih voda [333]. Buduci da se te studije
prvenstveno bave kakvocom vode, postoje izdasni fizikalni i kemijski podaci
povezani sa sastavom vrsta na nekom podru¢ju koji mogu pruziti korisne
informacije o ekoloskoj nisi pojedinih vrsta i objasniti njihovu rasirenost [334].

Biogeografija lotickih algi usko je povezana s moguc¢nostima i mehanizmima Sirenja
pojedinih svojti. Buduéi da su mnoge vrste sesilne, a one pokretne (npr. neke svojte
algi kremenjasica ili bi¢asa) imaju ograni¢ene sposobnosti kretanja unutar ili
izmedu razlicitih tekudica, gotovo se sve oslanjaju na metode Sirenja. Loticke alge,
kao i drugi slatkovodni organizmi, imaju Cetiri moguca nacina Sirenja — vodu, zrak,
pokretne organizme u vodi i ljude [335], iako je Cesto prisutan nacin upravo
mjesavina vise nacina Sirenja [336].
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Vremensko trajanje zivih populacija algi u tekucicama povezano je s velicinom,
oblikom rasta, strategijom naseljavanja i svojstvenom ekofizioloSkom sposobnos¢u
koriStenja resursa te otpornost na poremecaje i ponovno uspostavljanje populacije
nakon poremecaja. Pojedinacna vremena ponovnih uspostavljanja populacija
nakon poremecaja mogu odstupati od nekoliko dana do nekoliko mjeseci [337].
Visegodisnje skupine najces¢e su prisutne u gornjim tokovima ili izvorisSnim
dijelovima tekudica zbog stabilnosti lokalnih okolisnih uvjeta [338]. U takvim
uvjetima najduze prezivljavaju kalcificirane svojte koje mogu biti prisutne cijelu
godinu ili duza vremenska razdoblja, ¢ak i kad ih prerastu epifitske vrste (npr. u
izvorisnim potocima gdje se uslijed smanjenja protoka Cesto kratkotrajno nasele
pripadnici skupine Zygnematales ili alge kremenjasice).

Vecina vrsta u izvoriSnim i gornjim tokovima tekucica, kao i u ve¢im vodotocima i
u njihovim donjim tokovima, podnosi povremeno obrastanje drugim algama. Kod
pojedinih svojti, kao na primjer kod pripadnika iz roda Rivularia, mogu se primijetiti
sezonski prirasti kalcita koji ukazuju na dugogodisnju prisutnost na nekom
podrucju. Dvosezonski rast opisuje se kod vrsta koje se najc¢esce razvijaju u proljece
i jesen. Dvosezonski rast populacija tipican je za mikroalge, posebice alge
kremenjasice, koje u nekim slucajevima jesensku populaciju mogu odrzati zivom i
tijekom cijele zime. Jednokratni sezonski izboji, ¢esto veoma kratki, prisutni su kod
skupina sa svojstvenim ekofizioloskim kapacitetima kojima pokazuju potencijal
izuzetno ucinkovite uporabe kratkotrajno dostupnih resursa te brzim rastom u
uvjetima slabijeg protoka. Primjer takvih skupina su vrste hladnih vodotoka, koje
ujedno dozivljavaju svoj vrhunac tijekom hladnih mjeseci (npr. Hydrurus foetidus
(Villars) Trevisan 1848)

6. FITOPLANKTON U VELIKIM RIJEKAMA

lako benticke alge dominiraju u potocima i rijekama, fitoplankton je vrlo vazan u
velikim i nizinskim rijekama [339], [340]. Zacharias [341] je prvi upotrijebio pojam
potamoplankton za slobodno plutaju¢e organizme u tekuéicama. Danas ga
iz jezera kroz koja rijeke protjecu [82]. U potamoplanktonu je prisutan visok udio
bentickih algi. Ovi meroplanktonski oblici dolaze u plankton ispiranjem sedimenta
ili perifitona. lako jezera i pritoci povezani s rijekom jesu jedan od izvora
potamoplanktona, oni se ne smatraju pravim ishodistem potamoplanktona [340].
Uz to, postoje velike rijeke bogate rijecnim fitoplanktonom ¢iji glavni tokovi nisu
povezani s mnostvom jezera ili pritoka, stoga je taj izvor zanemariv [339].
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7. FITOBENTOS U JEZERIMA

Metabolicka vaznost perifitona u jezerima definirana je morfometrijom i
znacajkama podloge litoralne zone. U oligotrofnim jezerima, osobito onima s malo
makrofita, perifiton moze biti vazna sastavnica primarne proizvodnje cjelokupnog
jezerskog sustava. Primjerice, u oligotrofnom jezeru litoralna zona obuhvacéa 15%
jezera, ali perifiton doprinosi 70-85% primarnoj proizvodnji jezera. Naprotiv,
fitoplankton je primarna sastavnica eutrofnih jezera, tako da zasjenjenje
uzrokovano fitoplanktonom smanjuje udio perifitona i makrofita.

8. FITOPLANKTON | FITOBENTOS KAO BIOLOSKI
POKAZATELJI STANJA

8.1. Fitobentos

U svjetlu rastué¢eg utjecaja klimatskih promjena na vodene ekosustave, poseban
interes usmjeren je na zajednice slatkovodnih bentickih algi, koje obuhvacaju
fotoautotrofne eukariote i prokariote vezane uz razli¢ite oblike pridnenih i
potopljenih podloga vodenih ekosustava [342]. EkoloSka vaznost bentickih algi
proizlazi iz mnosStva funkcija ekosustava koje pruzaju, ukljuCujuéi nakupljanje i
biostabilizaciju sedimenata [343], regulaciju ciklusa hranjivih tvari [344], kao i
temeljnu ulogu u primarnoj proizvodnji i trofickim interakcijama [345], [346].
Dijatomeje su cesto dominantna skupina bentickih fotoautotrofnih organizama
[347], [348], stoga se redovito koriste za prac¢enje (monitoring) i ocjenu ekoloskog
stanja tekudica i jezera. Dijatomeje naseljavaju razna mikrostanista unutar lotickih i
lentickih ekosustava, omogucujuéi tako ciljano uzorkovanje stanista i ocjenjivanje
vise tocaka, odnosno detaljnu prostornu razlucivost, kao i kompozitnu
karakterizaciju vise staniSta [349]. Postupci uzorkovanja i laboratorijske obrade
dijatomeja su standardizirani, precizni i lako ponovljivi [350], a svojte se mogu
determinirati do razine vrste na temelju morfoloskih znacajki. Nadalje, dijatomeje
se brzo razmnozavaju i brzo reagiraju na promjene u okolisu, Sto ih Cini visoko
osjetljivim pokazateljima organskog onecisc¢enja, razgradnje i eutrofikacije [351].
Unatoc¢ cinjenici da sve drzave clanice nemaju razvijenu jednaku metodologiju,
dijatomeje se koriste u ocjenama kakvoce vode u svim drzavama clanicama EU-a
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Indeksi za ocjenu ekoloskog stanja temeljem dijatomeja izracunavaju se na osnovu
relativne brojnost svih svojti u uzorku i autekoloskih vrijednosti svake svojte.
Autekoloske vrijednosti ukljucuju ekoloski optimum i toleranciju svojti prema
okolisnim pritiscima, a razli¢ite su obzirom na zemljopisnu regiju i promjenjivosti
okolisa [348]. Snaga takvih ekoloskih indeksa ocituje se u njihovoj Sirokoj
primjenjivosti [352].

U posljednja dva desetlje¢a u porastu je broj istrazivanja koja se bave ocjenom
ekoloskog stanja temeljenih na dijatomejama [353], [354], prvenstveno zahvaljujudi
Okvirnoj direktivi o vodama (ODV) [355] i posljedicnim vjezbama interkalibracije
[356] provedenim medu drzavama clanicama unutar slicnih biogeografskih tipova
kako bi se uskladile gornje dvije klase granica svih nacionalnih metoda ocjene [357].
lako se vedina metodologija za ocjenu ekoloskog stanja prvenstveno zasniva na
uzorkovanju dijatomeja s potopljenih ¢vrstih prirodnih podloga, poput vecih i
manjih tipova kamenja, benticke zajednice krskih tekuéica najcesce tipiziraju uzorci
sa sedrenih podloga [358].

8.2. Fitoplankton

Fitoplanktonski organizmi predstavljaju jednu od najvaznijih sastavnica u primarnoj
proizvodniji i trofickim interakcijama te kruzenju organske tvari u jezerima, posebice
u pelagickoj zoni [359]. Alge i cijanobakterije pelagijala omogucuju funkcioniranje
hranidbene mreze lentickih sustava, tako da i najmanje promjene u
fitoplanktonskoj zajednici utjecu na citav vodeni ekosustav. Kratko generacijsko
vrijeme te osjetljivost na najmanje promjene u okoliSu uvjetuju brz i neposredan
odgovor fitoplanktonskih vrsta, zbog cega zajednica fitoplanktonskih organizama
moze posluziti kao sustav ranog upozorenja, kao i za mogucu kontrolu i/ili
ublazavanje promjena u vodenom ekosustavu. U mnogim drzavama, ukljucujudi i
Hrvatsku, antropogena eutrofikacija vode predstavlja jedan od najizrazenijih
pritisaka na vodene ekosustave, zbog cega raste potreba za proucavanjem
fitoplanktonskih zajednica i njihovih suodnosa s drugim vodenim organizmima te
abioti¢kim ¢imbenicima [113].

Sastav i biomasa fitoplanktona uvelike ovise o hranjivim tvarima. Pokazatelji
negativnih utjecaja obogacivanja hranjivim tvarima u mnogim ekosustavima
ukljucuju: cvjetanje algi koje luce toksine, pojacan rast epifitskih algi i/ili makroalgi,
gubitak potopljene makrofitske vegetacije uslijed zasjenjivanja, pojava hipoksicnih
(i anoksicnih) uvjeta uslijed razgradnje istaloZzene biomase te promjene u strukturi
zajednice zoobentosa uslijed nedostatka kisika ili razvoja fitoplanktonskih vrsta
koje luce toksine [360].



Fitobentos / perifiton

Tijekom povijesti razvijene su razli¢ite metode ocjene kakvoce vode koje odreduju
biomasu fitoplanktona (izrazenu kao klorofil a) ili otkrivaju strukturu
fitoplanktonske zajednice (dominantne i indikatorske vrste). Prvi sustavi za ocjenu
kakvoce vode temeljeni su na taksonomskom sastavu vrsta, Cesto uz pridruzene
indikatorske vrijednosti koje ukazuju na stupanj trofije sustava [361]-[364], ili su
koristili razlicite broj¢ane indekse poput Simpsonovog indeksa i Shannon-
Wienerovog indeksa raznolikosti [365], [366]. S druge strane, prvi sustavi ocjene
stanja vode temeljeni na biomasi (odnosno koncentraciji klorofila a) ili
biovolumenu fitoplanktona razvijeni prije vise od 40 godina [363], [367]. Primjena
ODV-a u EU u novom je stolje¢u potaknula jaci razvoj i unapredenje niza
nacionalnih metoda, pri cemu neke drzave clanice razvijaju slozenije multimetricke
pritiske, primjerice Carlsonov indeks za odredivanje stupnja eutrofikacije
objedinjuje podatke koncentracije klorofila a i ukupnog fosfora te Secchi dubinu.
Buduéi da niti jedan od indeksa nije u potpunosti primjenjiv u razlicitim
zemljopisnim regijama i tipovima okolisa, u ocjeni kakvoée vode prvenstveno se
koriste vrijednosti brojnosti i biomase fitoplanktona, dok se taksonomska struktura
fitoplanktonske zajednice prikazuje samo opisno [116].

Fitoplankton je jedan od sastavnih bioloskih elemenata kakvoce u sklopu Okvirne
direktive o vodama. Prema odrednicama ODV-a [355] obveza je svih drzava Clanica
EU razviti ili usvojiti vec razvijene, testirane i kalibrirane metode za uzorkovanje
fitoplanktona, laboratorijsku analizu te izracuna ocjene ekoloskog stanja vode
temeljem fitoplanktona. Svaka metoda mora ukljucivati (i) biomasu ili brojnost, (ii)
taksonomski sastav i (iii) ucestalost i intenzitet cvjetanja. Strategija uzorkovanja i
metoda ocjene moraju biti specificne za abiotski tip jezera, s utvrdenim referentnim
uvjetima i dobivene na temelju brojcanih indeksa koji omogucuju izracun OEK-a
(omjera ekoloske kakvoce) u rasponu od 0 do 1 OEK predstavlja omjer izmedu
indeksa odredenog vodnog tijela i referentne vrijednosti koja opisuje to vodno
tijelo.
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