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1 Bevezetés

A plankton észlelésére valosziniileg a legelsé feljegyzés Charles Darwinhoz kotédik 1832-

9999

bol. Darwin a ,,The Voyage of the , Beagle” c. napldjaban leirja, hogy mikdézben Dél-
Amerika partjai mentén hajoéztak, kiilonds jelenségre lett figyelmes az oOcednban: a viz
felszinén nagy kiterjedésii, vordses-barnas mintazatokat fedezett fel. A jelenséget késobb tobb
helyen is tapasztalta és megéllapitotta, hogy ezek a savok hatarozott szélességliek ¢és

hatarozott tadvolsagban taladlhat6ak egymastol, igy megfogalmazodott benne két fontos kérdés:

e ...hogyan tartanak Ossze azok a kiilonféle testek, melyek a hatarozott szalu csikokat
képezik? A saskaszer(i rdkokndl a mozgasok annyira egyszerre torténnek, mint akar a
katonai csapatoknal; de a petéknél és moszatoknal sz6 sem lehet valami tudatos

cselekvésrol...” (Darwin, 2001)

e ....mi idézi el6 a csikok hosszu és keskeny mivoltat?...Ilyen koriilmények kozott 6l
kell tenniink, hogy a szerves testek bizonyos kedvezd helyeken jonnek 1étre és azutan a
viz vagy a szél elsodorja 6ket.” (Darwin, 2001)

A plankton kifejezést el6szor azonban egy német biologus, Viktor Hensen hasznalta.
Hensen a XIX. szdzad masodik felében kezdett kutatassorozatba, hogy megfigyelje az 6ceani
plankton elterjesését, gyakorisagat, Osszetételét. A planktont az alabbi mdédon definidlja: azon
szervezetek, melyek szabadon, onkénteleniil lebegnek a nyilt vizben, a parttdl és tiledéktdl
fiiggetlentil (Reynolds, 2006). A definici6 alapjan a planktonszervezetek ki vannak
szolgaltatva a viz mozgasanak, az aramlasoknak. Kiilon csoportba soroljuk azon ¢€ldlényeket,
melyek ugyancsak a nyiltviz éldvilagdhoz tartoznak, de az aramlasokat, vizmozgésokat

lekiizdve aktiv helyvaltoztatasra képesek. Ez a csoport a nekton (Wetzel, 2001).

Hensen definicidja azonban nem teljesen helytalld, két hibas megallapitast is tartalmaz.
Egy testet valamilyen kozegben akkor tekinthetiink lebegdnek, ha a test €s a kozeg fajlagos
tomege megyegyezik. Ezzel szemben a planktonszervezetek fajlagos tomege 4ltalaban
nagyobb a vizénél, igy siillyednek (Padisak és mtsi, 2003d). Tapanyagfelvétel szempontjabol
erre sziikségiik is van, mivel kozvetlen kdrnyezetiikbdl veszik fel a tipanyagokat, ami lebegés
esetén azt jelentené, hogy egy id6 utan nem maradna tapanyag a kortlottik 1évo vizben, amit
felvehetnének (Wetzel, 2001). A siillyedés vagy (altalaban ostoros) mozgas biztositja az
allando tapanyagforrast. Erdemes megjegyezni, hogy a kékalgék a tobbi algafajhoz képest

egyediilallo médon gazvezikulumokat, s azok csoportjaképp Un. aerotropokat tartalmaznak
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(Lee, 2008). Ezen aerotopok segitségével el tudjak érni, hogy fajlagos tomegiik kisebb legyen
a viznél, azaz emelkedjenek a vizoszlopban. Az aerotropok mitkddése véazlatosan a kdvetkezo:
Az eufotikus zonaban a fotoszintézis sordn cukor keletkezik, mely ozmotikusan aktiv. Ez
elkezdi Osszenyomni a vezikulumokat, minek hatasdra a fajlagos tOmeg megnd ¢és a
sejt/telep/fonal siillyedni kezd. Az afotikus zonaba vald siillyedéskor a fotoszintézis nem
mikddik, az alga tapanyagokat vesz fel, a cukorbdl keményitd szintetizalodik. A keményitd
ozmotikusan nem aktiv, csokken az ozmotikus nyomas, igy a keletkezd gdzvezikulumok tjra

felemelik a szervezetet. Ezt a folyamatot hivjak lebegésregulacionak, melynek fontos szerepe

crer

A klasszikus planktondefinici6 mésik megallapitdsa, miszerint az fiiggetlen a parttol és
iiledéktol, szintén nem teljesen igaz. Szamos, a planktont alkot6 faj ugyan életének nagy
részében a nyiltvizben tartdozkodik, azonban ontogenezisének egyes szakaszaiban az
tiledékhez kotott. Ezen fajok kitartosejtjei (sporak, akinétak) az iiledékben vészelik at a
szamukra kedvez6tlen id6szakot (Kiss, 1998).

e yey

autotrof €s heterotrof szervezetek dsszessége, melyek alkalmazkodtak a nyilt vizi élethez és ki
vannak szolgaltatva az aramlasoknak (Reynolds, 1984). Az autotrof egysejtii, telepeket,
conobiumokat, fonalakat képezd algak alkotjak a fitoplanktont. Ezen kivlil természetesen
beszélhetiink bakterioplanktonr6l, mikoplanktonrdl, zooplanktonrdl, de még virioplanktonrol

is.

1.1 A fitoplankton méretbeli és taxonomiai diverzitasa

A planktonikus algdk csoportja mind taxondmiailag, mind filogenetikusan, mind
morfologiailag nagyon diverz. A méretbeli valtozatossagok €s aranyok Osszehasonlithatok az
erdok novénykozosségeivel, de a filogenetikus valtozatossag a fitoplankton esetében joval
nagyobb (Reynolds, 2006). A fitoplankton szervezetek méretiiktdl fiiggben az alabbi

csoportokba sorolhatok:

e pikoplankton (0,2 um - 2 um)

e nanoplankton (2 pm - 20 pm)

e mikroplankton (20 um - 200 pm)
e mezoplankton (0,2 mm - 2 mm)

e makroplankton (2 mm - 20 mm)



Az algak rendszertana meglehetésen Osszetett és valtozatos. Elészor Linné (1753)
rendszerezte azokat 14 alganemzetségbe, de 6 még féleg a makroszkopikus algakat ismerte,
mint pl. Ulva, Fucus, Chara. Mig régebben a morfologiai bélyegek alapjan tortént a
rendszerezés, ma az ultrastrukturalis felépitését, egyedfejlodését, genomjanak egyes szakaszai
alapjan torzsfejlodési helyét, evoluciojat is figyelembe veszik a kiilonb6z6 algaknak. Van de
Hoek és Jahns (1995) rendszerezése a hagyomanyos morfologiai bélyegek helyett, illetve
mellett, nagyobb hangsulyt fektet a ultrastrukturdlis elemekre. Ez alapjan rendszeriik egy

prokariota és kilenc eukariota algadiviziot foglal magaba (1. tablazat).

1. tablazat Algak rendszere Van de Hoek és Jahns (1995) alapjan

Regnum Divizio

Prokariota Eubacteria
Cyanobacteria
Chloroxybacteria

Eukariota Glaucophyta
Rhodophyta
Heterocontophyta
Haptophyta
Cryptophyta
Dinophyta
Euglenophyta
Chloroarachniophyta
Chlorophyta

1.2 Cyanophyta algak jellemzése

A Cyanophyta algak (szinonimak: kékalga, cyanoprokaryota, cyanobacteria, cianobaktérium)
alapvetd jellemvonasa, hogy prokariotdk, azaz nem rendelkeznek sejtmaggal, illetve
membrannal  koriilhatarolt  sejtorganellumokkal sem. Fotoszintetikus  pigmentjeik
tilakoidlemezekben talalhatok, a legfontosabb fotoszintetizald szinanyaguk a klorofill-a, de
ezen kivlil kiegészitd pigmenteket is tartalmaznak. Ezek a fikobiliproteinek
makroszerkezetekké allnak Gssze, igy 1étrehozva a fikobiliszomakat. Egyes fajok klorofill-b-t
is tartalmaznak (pl. Acaryochloris marina). A cianobaktériumok négyféle fikobiliproteinnel

rendelkezhetnek, melyek abszorpciés maximumai mind mas és mas hullamhosszon talalhatok.
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Ezek a C-fikocianin (Amax=620 nm), allofikocianin (Amax=650 nm), C-fikoeritrin (Amax=565
nm) és fikoeritrocianin (Amax=568 nm) (Lee, 2008). Csak ivartalan szaporodasuk ismert,
melynek a Nostocales rendre jellemzé egyik modja az akinétaképzés. Ez egy vastag falu
kitartospora, mely tapanyagokkal telitédik és kedvezétlen koriilmények kozott az aljzatra
siillyed, és ott vészeli at a kedvezodtlen id0szakot. Az akinétdk akar tobb évig, évtizedig is
csirazoképesek maradhatnak (Kiss, 1998). A kékalgdk tovabbi jellegzetessége a

gazvezikulum-képzés, mely a lebegésregulaciot szolgalja és fontos dkoldgiai jelentdsége van.

A cianobaktériumok csoportja egyike azon divizioknak, melyek az algakon beliil is nagy
morfologiai diverzitassal rendelkeznek kezdve az apro, egysejtii pikoalgaktol a kotegekbe

tomoriilo hosszu fonalakig. A divizio alapvetden harom rendbe sorolhat6 (Kiss, 1998):

e Chroococcales: egysejtli, vagy kolonidkat képzd fajok tartoznak ide. A kolonidkat
gyakran kocsonyas burok veszi koriil. Szaporodasuk osztddassal, egyeseknél

nanocitaképzéssel torténik.

e Oscillatoriales: fonalas fajok, melyeknél a fonal sejtjei tobbé-kevésbé egyformak, ez

aldl a csucsi sejt lehet kivétel. Sem akinétat, sem heterocitat nem képeznek.

e Nostocales: szintén fonalas formak, melyeken akinétat €s heterocitat is talalunk. Az

egyes fonalak kocsonya kivalasztasaval kotegekké allhatnak dssze.

A cianobaktériumok rendszerezése kordbban nagyrészt fenotipusos alapon tortént,
napjainkban azonban a molekularis modszerekkel torténd azonositas révén taxonomidjuk

jelenleg is valtozik (Komarek és mtsai., 2005; Komarkova, 2010).

1.3 A Cyanophyta algak okologiai jelentosége

A Cyanophyta algdk megjelenése korilbeliil 3,5 milliard évvel ezeldttre tehetd (Schopf,
1993), amit kdvetéen még nagyjabol 1,5 milliard évig a Fold dominans él61ényei voltak. Ez
evolucios skalan is elég hosszu 1d6 ahhoz, hogy kivaldan alkalmazkodjanak szinte az dsszes, a
F61don megtalalhato viztipushoz. Eléfordulnak héforrasokban, brakkvizekben, alacsony vagy
épp nagyon magas tapanyagtartalmi vizekben, véltozé pH mellett. Erdekes jelenség, hogy
mikozben a Cyanophyta csoport szinte mindenféle kornyezetben megtaldlhatd, addig a
csoporton beliili egyes fajok tolerancidja a kdrnyezeti valtozok csupan kis tartomanyat fedik
le. Ez az un. ,kékalga paradoxon” (Paerl, 1988). A cianobaktériumoknal, mint fentebb

emlitettem, ivaros szaporodds nem ismert, ami azt jelenti, hogy a genetikai fajdefiniciot nem



e

torzsszelekciot, melynek soran izolalt torzsek konnyen kifejlddnek. Emiatt, habar mindenhol

talalkozhatunk kékalgakkal, az egyes fajok jo indikatorfajoknak bizonyulnak (Reynolds,
2006).

A kékalgdk okozta gyakori jelenség egyes, fOleg eutrof tavakban a vizvirdgzas.

Vizviragzas sordn a faj kiszoritva a tobbit, jelentds mennyiségben elszaporodik, dominanssa

valik, a viz felszinén szemmel l4thaté tomeges populaciot hoz létre. Igy nagy hatassal van a

zooplanktonra és a magasabb renda ¢€l6lényekre (pl. halak) is. Az, hogy egy faj képes-e és

mikor képes algaviragzast létrehozni, tobb tényezdtol fiigg (Sigee, 2004):

Az algak kiilonboz6 fényadaptacios paraméterrel (i) rendelkeznek, mely azt mutatja
meg, hogy a faj milyen fényintenzitds mellett éri el fotoszintetikus aktivitasanak
maximumat. Alacsony Iy érték esetén a faj kis fényintenzitasnal képes jol novekedni,
nagyobb fényintenzitasnal fénygatlas 1ép fel. Ezen fajok nem okoznak felszini
vizvirdgzast, viszont jellemz6 rdjuk a mélyrétegti klorofill maximum létrehozasa (DCM
— deep chlorophyll maximum). Tipusfaj a Planktothrix rubescens. Nagyobb Iy értékkel
rendelkezd fajoknal fénylimitacid Iéphet fel, de mivel fénygatlas nincs, ezért hatalmas
tomegben képesek elszaporodni a vizfelszinen. A jelenség sekély tavakban gyakori
(Reynolds, 1984). llyenek a Microsystis fajok. A kozepes Iy értékkel bird fajok
(Anabaena, Aphanizomenon) jo lebegdképességgel rendelkeznek, de ha nem siillyednek
le gyorsan, akkor a felszini magas fényintenzitas miatt fotooxidacio 1éphet fel. Felszini
vizvirdgzast okozhatnak, valtozo trofitds mellett megtalalhatoak mind sekély, mind

mély tavakban.

A Nostocales rendbe tartozo kékalga fajok heterocitqjuk segitségével képesek megkdtni
a beold6do 1égkori nitrogént, igy az alacsony N:P ardnyl vizekben kompeticids eldnyre
tehetnek szert. Ez azt jelenti, hogy amikor mas fajok szdmara nitrogénlimitaltta valik a

kornyezet, ezek a kékalgak tovabbra is ndovekedni tudnak, akar vizviragzast létrehozva.

A hosszii fonalakat képzd fajok nagy méretiiknél fogva ellendllnak a zooplankton
legelésének is. A fonalak egyes esetekben kotegekké allnak 6ssze (Aphanizomenon sp.),

igy a legelésbdl szarmazd populacidoveszteséget minimalisra csokkentik.



1.4 Mélyrétegi klorofill maximum

A tavak rétegzettségi idOszakaban egyes planktonikus szervezetek stabil populaciot
képesek kialakitani mélyebb rétegekben. Ez a jelenség foleg a mezotrof, oligotrof tavakra
jellemzd (Fee, 1976; Moll és Stoermer, 1982). Atkeveredési iddszakban ez a mélyrétegii
denzitasmaximum természetesen nem tud kialakulni, hiszen a viz aramlasa, keveredése

crer

stabil rétegzettség bealltakor ez az akkumulacié mar 1étrejohet (Abbott és mtsai., 1984).

M¢ély mezo-, és oligotrof tavak esetében, a rétegzett idoszakban az eufotikus mélység
mélyebben huzodik, mint a keveredési mélység, azt eredményezve, hogy a fotoszintézishez
elegendd fény jut le olyan mélységekbe (meta-, hipolimnion), ahol az epilimnionbol
kisiillyed$ szerves tormelék lebomlasaval keletkezé tapanyagok is felhalmozédnak. Igy
beszélhetiink eufotikus meta-, illetve felsd hipolimnionrdl (Reynolds, 1992). Ezen
koriilmények hatasara 1étrejon egy olyan élettér, mely tokéletesen kedvez egyes planktonikus
algafajoknak. A DCM Kkialakulasanak feltétele a hosszan tartd stabil rétegzettség. Az itt
populaciét 1étrehozd fajnak azonban olyan fizioldgiai tulajdonsagokkal kell rendelkeznie,
melyekkel képes ,,megbirkdzni” az ebben a mélységben levd erds fizikai, kémiai
gradiensekkel, illetve az alacsony fényintenzitassal. Tovabba képes kell legyen arra, hogy e
rétegben megmaradjon (lebegésregulacié). Ha a faj Okologiai igénye még atfed ezen
feltételekkel, valamint adaptaltsdga erre alkalmas, akkor lehetséges kompetitorok hianyaban

konnyen monodominanciat alakithat ki.

Tobb faj esetében dokumentaltak mélyrétegli maximumot, jellemzéen a kovaalga
(Fahnenstiel és Glime, 1983; Jackson és mtsai., 1990; Stoermer és mtsai., 1996; Camacho és
mtsai., 2001a; Barbiero és Tuchman, 2001, 2004; Wolin és Stoermer, 2005), Cryptophyta
(Kettle és mtsai., 1987; Rott, 1988; Carrick és Fahnenstiel, 1989; Arvola és mtsai., 1991;
Jones, 1991; Gervais, 1997; Camacho és mtsai., 2001a) és Cyanophyta (Craig, 1987;
Konopka, 1989; Lindholm, 1992; Konopka és mtsai., 1993; Callieri és Pinolini, 1995; Padisak
¢és mtsai., 1998; Kasprzak és mtsai., 2000; Gervais és mtsai., 2003) csoportokbol. Ez altalaban
Eszak-Amerika, Kozép- és Eszak-Eurdpa mérsékelt égovi teriileteken fekvé tavaiban

eléforduld jelenség, de spanyolorszagi tavak esetében is ismert (Camacho, 2006).

A DCM szigoruan vett jelentése szerint a maximalis klorofill-a koncentraciot jelenti egy
meghatarozott mélységben, altalaban a termoklinnél vagy a hipolimnion felsé rétegében, joval

a felszin alatt. Megjegyzendd, hogy ez a klorofill maximum nem mindig reprezentdlja a
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klorofill-a koncentraci6é abszolit maximumat, illetve gyakran a vertikalis profil mentén nem
alakul ki sziik intarvallum-beli, éles cstcs. Ilyenkor a DCL (deep chlorophyll layer), azaz
mélyrétegli klorofill réteg talan megfelelobb kifejezés (Pilati és Wurstbaugh, 2003). Akar
DCM-16l, akar DCL-r0l beszéliink, kialakulasuk ugyanazon mechanizmusokra vezethetdk

vissza, melyek sokszor egymast kiegészitve hozzak 1étre a jelenséget. .

DCM-t mindig egy, vagy csak néhany faj alakit ki, melyek denzitasa kimagasl6an magas
az epilimnetikus abundanciahoz képest (Gasol és mtsai., 1992; Miracle és mtsai., 1992). A
metalimnionban, ill. fels6 hipolimnionban erds fizikai és kémiai gradiens van jelen pl. a
homérséklet, oldott oxigén-tartalom, fénymennyiség, szervetlen tapanyagok, pH, stb.
tekintetében (Reynolds, 1992). A planktonszervezeteknek ezen gradienseket ,,lekiizdve” kell
stabil populaciot kiépiteniiik, igy fizioldgiai tulajdonsagaik dontéek a DCM létrejottének
tekintetében (Camacho és Vicente, 1998; Gervais, 2001; Gervais és mtsai., 2003). Ugyancsak
fontos szerepe van a t6 morfometridjanak és szélkitettségének, hiszen ezek hatéssal vannak a
keveredési mintazatra (Wetzel, 2001). A mélyebb régidkban a predatorok hianya, valamint a
heterotrof szervezetek metabolikus aktivitasanak hémérsékletlimitaltsaga szintén elésegiti a
biomassza akkumulaciot (Pedros-Alid és mtsai., 1987; Gasol és mtsai.,, 1992; Massana és
mtsai., 1996).

1.5 A DCM kialakulasanak lehetséges mechanizmusai

A DCM-et kialakité tényezOk koziil a legfontosabbnak talan a vizoszlop stabilitasat
tekinthetjiik, mivel ez alakitja ki az er0s kémiai, fizikai gradienseket. Azokban a tavakban,
ahol a piknoklin (azaz ahol a legerésebb a vizsiirliségi gradiens) nagyon mélyen van, vagy
egyaltalan nincs, DCM nem volt megfigyelhetd (Abbott és mtsai., 1984). Kutatdsok
kimutattak, hogy a vizoszlop stabilitdsa (S) erdsen korrelal a mélyrétegli klorofill-a

koncentracioval (Camacho és mtsai., 2003a, 2003b)

DCM kialakulasanak egyik formaja a fitoplankton szervezetek in situ novekedése
(Fahnenstiel és Glime, 1983; Gasol és mtsai., 1992; Miracle és mtsai., 1992), melynek oka az
eufotikus €s tdpanyagban gazdagabb metalimnion, ill. felsé hipolimnion (Thornton és mtsai.,
1990). A termoklin kornyéki tapanyagtobblet forrasa lehet az epilimnionbdl valoé kisiillyedés
vagy az lledék szervetlen tdpanyag-tartalméanak regeneralodasa, mivel egyes foszfortartalma
anyagok oldddasa mas az enyhén savas, oxigénszegény hipolimnionban, mint az oldott

oxigénben gazdagabb, magasabb pH-ju epilimnionban. Barbiero ¢és Tuchman (2001)



bebizonyitotta, hogy a metalimnetikus szeszton kisebb C:P arannyal rendelkezik, mint az

epilimnetikus.

crer

kozeli régiokban, igy tobb fény jut nagyobb mélységekbe. Ez a fény azonban maés
hullamhossz-tartoméannyal rendelkezik a felsobb régiokban vald abszorbcid miatt. A DCM-t
kialakité fajnak/fajoknak olyan kiegészitd pigmentekkel kell rendelkezniiik, melyekkel az
ilyen mélységekbe lejutd hulldmhosszl fényt tudjdk hasznositani. A mélyebb rétegekbe lejutod
fény hullamhossz-tartomanya nagyjabol a PAR (photosynthetically active radiation, 400-700
nm) tartomany kozepét fedi le (kb. 550 - 630 nm) (Callieri és mtsai., 1996; Vila és mtsai.,
1996). Ezt a tartomanyt remekiil hasznositjak a fikoeritrinnel vagy fikocianinnal rendelkezd
fajok (Rowan, 1989; Gervais, 1997). Az alacsony fényintenzitas jo kihasznalasa mellett ezen
fajoknak jo helyvaltoztaté képességgel is kell rendelkezniiik a vertikélis gradiens mentén,
hiszen igy képesek lekiizdeni az erés fizikai, kémiai gradienseket. Jellemz6en a Cryptophyta
¢s Cyanophyta csoportok fajaira jellemzoek ezen képességek, igy gyakran hoznak létre DCM-
et (Stockner és mtsai., 2000; Camacho és mtsai., 2001b; Camacho és mtsai., 2003a). A
kovaalgdk DCM képzése atmeneti jelenség, a td rétegzettségének beallasa utdni tomeges

stillyedés okozza (Padisak és mtsi., 2003c).

A t6 felszinhez kozelibb és alsobb régioi kozt a predacidos nyomads tekintetében is
kiilonbségek vannak, igy ez a tényez6 szintén a DCM kialakuldsanak okaként szerepelhet (pl.
Pedros-Alio és mtsai., 1987; Pilati és Wurtsbaugh, 2003). Ha a metalimnionban a predacios
nyomas joval kisebb, mint a felszinhez kozelebbi régioban és a novekedési rata kiilonbségei a
két rétegben elhanyagolhatoak, a predacid hidnya elosegiti a DCM-et kialakitod
kizarolagos, csupan csak kiegészitdé oka a jelenség létrejottének. Eléfordul példaul, hogy a
zooplankton éppen a metalimnetikus DCM kialakulasanak helyén ér el magas abundanciat
(pl. Adrian és Schipolowski, 2001). A zooplankton szervezetek viszonylag hatékony vertikalis
mozgasra is képesek és nagy szerepiik van a vertikalis iranyG anyagforgalomban (Vanni,
2002). Egyes, rétegzett tavakban gyakori Crustacea fajok képesek huzamosabb ideig a
metalimnionban tartdzkodni (Lampert és Grey, 2003) és itt a fitoplankton populaciot legelni
(Christensen és mtsai., 1995; Williamson és mtsai., 1996; Adrian és mtsai., 2001). Ehhez
azonban el kell hagyniuk a magasabb hdmérsékletli epilimniont, cserébe a nagyobb

mennyiségli tapanyagért az alsobb régiokban (Lampert és Grey, 2003, Kessler és Lampert,



2004). Bizonyitott, hogy a mélyebb régiokban levd tapanyagforras ugyanolyan profitabilis,
mint a fentebbi régiokban levé (Winder és mtsai., 2003), azonban itt mennyiségiik sokkal
nagyobb. Habar van azt bizonyité kutatds, mely szerint ezen tdpanyagforras kevésbé jo
mindségli (Cole és mtsai., 2002), késObbi tanulmanyok ezt nem igazoltak (Winder és mtsai.,
2003). Tény, hogy pl. a Cryptomonas fajok jo mindségii taplaléknak szamitanak a
zooplankton szamara (Barone és Naselli-Flores, 2003). A fitoplankton kozvetlen legelése
azonban nem az egyetlen tdpanyagforrds a zooplankton részére ezekben a régidkban.
Bizonyitott, hogy a DCM-et kialakit6 fitoplankton populacié altal kibocsatott szerves
anyagokon (extracellularis produkcid) €16 bakterialis kozdsség is megfeleld tdpanyag a

zooplankton részére (Auer és Powell, 2004).

Harmadik lehetséges mechanizmusa a mélyrétegli biomassza csucs kialakuldsanak a
stillyedési sebesség megvaltozasa a vertikalis irany mentén (Cullen, 1982; Jackson és mtsai.,
1990). Rétegzett tavaknal a viz homérséklete a mélységgel csokken, illetve ennek
eredményeként a viz stirisége nd. Az epilimnionbdl kisiillyed6 algak siillyedési sebessége
lassul, mivel fajlagos tomegiik és a viz fajlagos tomege kozti kiilonbség csokken (Davey és
Heaney, 1989; Jackson és mtsai., 1990). Ha ez a kiilonség eltiinik és a fajlagos tomegek
megyegyeznek, az algasejt siillyedése megsziinik, lebegni fog. A folyamatnak kdszonhetden
az algak akkumulalédni tudnak a mélyebb rétegekben, DCM-et 1étrehozva. Olyan fajoknal
lehet ez magyarazat, melyek nem rendelkeznek se lebegésreguldcioval, sem ostorral vagy mas
aktiv helyvaltoztatast szolgald képlettel. Wetzel (2001) attekintette a diatoma fajok siillyedési
sebességével foglalkozo tanulmanyokat. Ez a sebesség 0,1 és 2 m nap ™ kozott valtozott, mely
természetesen nagyban fliggétt a toban levd turbulens mozgasoktol. Ez a fajta DCM abban
kiilonbozik a fentebb emlitettektél, hogy a populacié nem in situ novekedett, hanem az
epilimnionban fejlodott ki (Fahnenstiel és Glime, 1983). A Cadagno-toban Camacho és mtsai
(2001a) azt talalta, hogy a DCM felsd részét diatoma populacid alakitotta, mely
fotoszintetikusan aktiv volt. Azt azonban meg kell jegyezni, hogy fotoszintetikus aktivitasuk
kisebb volt, mint a DCM alsobb rétegét képezé Cryptophyta populaciéé, melyek

fotoszintetikus aktivitdsuk maximumat ezen mélységben érték el.

Egy negyedik mechanizmusa a mélyrétegli maximum kialakuldsanak szimbiotikus
interakciobol szdrmazik. Az egysejtli alga a fotoszintézis segitségével energiat termel, az allati
egysejtll pedig szervetlen tapanyagot, védelmet €s az aktiv helyvaltoztatas lehetéségét nyhjtja

szimbionta tarsdnak. Az Andokban taldlhato tavakban kimutatott mélyrétegli klorofill



maximumot Chlorella zoldalga ¢és csillos protozoa szimbiotikus egylittese alkotta
(Queimalinos és mtsai., 1999; Modenutti és mtsai., 2004, 2005). A csillos egysejtiick
egyébként is nagyon gyakoriak rétegzett tavak oxikus-anoxikus hatarrétegében (Finlay és
mtsai., 1991; Esteban és mtsai., 1993; Massana és Pedros-Alio, 1994), és szintén gyakran
¢lnek endoszimbiotikus kapcsolatban algafajokkal (Esteve és mtsai., 1988; Finlay és mtsai.,
1991). Kovetkezésképp azokban a tavakban, ahol nagy abundancidval fordul elé protozoa
populacié a mélyebb rétegekben, €s ezekbdl sok szimbiotikus kapcsolatban él algékkal, ott

DCM kialakulésa lehetséges.

Cullen (1982) és mas szerzok szerint 1étezik egy 6todik folyamat, melynek oka a mély
rétegekben a fitoplankton szervezetek fotoakklimatizacioja, mely szerint sejtenként nagyobb
mennyiségii klorofill-a szinanyagot tartalmaznak (Berner és mtsai., 1989), ami pedig
megndvekedett klorofill-a koncentraciot jelent biomassza novekedés nélkiil. Fennel és Boss
(2003) modellezte ezt a hatast és arra kovetkeztetett, hogy a biomassza és klorofill-a
maximum vertikalisan elkiiloniil, mivel az elébbi mennyiségét a ndvekedés-pusztulas
egyensulya szabja meg, utobbiét a fotoakklimatizaci6. Ezt a vertikalis szegregaciot tobb tobol
is leirtak (pl. Felip és Catalan, 2000). Habar a fotoakklimatizacio jelensége sokszor relevans
magyarazata lehet egyes tavakban a DCM kialakulésara, szamolnunk kell azzal a ténnyel,
hogy a felszinre érkezé fény hullamhossz tartomanya a mélységgel aranyosan megvaltozik,
szelektalodik, a klorofill-a szdmara nehezebben hasznosithato lesz. Ez a folyamat a trofitasi
szinttel szoros kapcsolatban 4ll, hiszen a magas szerves anyag-tartalma vizekben a kék és
voros hulldmtartomanyok hamarabb kioltddnak kdszonhetden a fitoplanktonnak, szesztonnak,
viztestnek, oldott szerves komponenseknek. Altaldban azonban a metalimnionban, felsé
hipolimnionban stabil populaciokat létrehozo fajok rendelkeznek kiegészitd pigmentekkel,
mint pl. a fikoeritrin, mellyel mas hullamhossziusagu fénytartomanyt tudnak hasznositani
fotoszintézisiikhdz (Camacho és mtsai., 2003a, 2003b). Erthetd, hogy ebben az esetben a

klorofill-a mennyiség ndvelése nem jelentene elonyt.

Konkluzioként megallapithatd, hogy a fentebb felsorolt mechanizmusok gyakran
egyiittesen, valtozd mértékben jarulnak hozza a DCM kialakuldsédhoz egy-egy toban. Minden
eset természetesen mas és mas, igy az egyes viztestek egyedi jellemz6itdl (tapanyag-tartalom,
morfometria, keveredési sajatossagok, stb.) fiiggéen az egyes mechanizmusok jelentGsége
egyedi mértékben valtozik, sokszor szinte csak egy folyamat jatszik kozre, sokszor tobb

folyamat interakcidja soran alakul ki mélyrétegli maximum.
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1.6 Steclin-tavi fitoplankton kutatasok

A Stechlin-to fitoplankton kutatdsa viszonylag régre nyulik vissza, hiszen mar 1959-t6l
folynak tobbé-kevésbé rendszeres vizsgalatok. Az 1973-bol ¢és 1975-b6l szdrmazd
eredményeket Kiichler publikalta (Kiichler, 1981, 1982), azonban az 1959-1962, 1963-1964
¢és az 1969-1972 id6szakra vonatkozo adatokrol Casper (1985) munkajaban olvashatunk, mely

a Stechlin-t6 akkori algaflorajanak fajlistajat tartalmazza.

Rendszeres, a fitoplankton florat kutato vizsgalatok 1994 ota folynak a tavon. Evrdl évre
felmérik ¢és vizsgaljak a fitoplankton ko6zOsség Osszetételét, szukcesszidjat, Okologiai
jellemzoit. Az 1994-1995 év fitoplankton szukcesszidjat Padisak és mtsai. vizsgaltak (1998).
Ebben a két évben Osszesen 142 taxont talaltak, melynek tobbsége gyakori a mély, oligotrof
tavakban. A fitoplankton szezonalis novekedése Osszeegyeztetheté az oligotrof, mérsékelt
égovi tavakra jellemz6é PEG modellel, azaz a legnagyobb csucsot a magas tavaszi diatoma
biomassza okozza, ezt koveti egy kisebb nydri biomassza csucs. Az éves atlagos Osszes
biomassza legnagyobb részét az autotrof piko-cianobaktériumok adtdk. A tavaszi populacid
mar februar- marciusban névekedésnek indul, majd ez a névekedés a rétegzettség bealltakor
all meg, amikor elkezdddik a kovaalgak epilimnionbdl valo kisiillyedése. A piko-fitoplankton,
kiilonosen a Synechococcus sp. a felsé hipolimnionban hozott létre stabil populaciot (Padisak
¢és mtsai., 1998).

Ugyancsak vizsgaltdk a tavaszi diatdbma populacio tér- és idobeli valtozasdnak mintazatat
1999-ben (Padisak és mtsai., 2003c). A diatoma szukcessziot a PEG modellel (Sommer és
mtsai., 1986) 0sszehasonlitva vizsgéltdk. Mint kideriilt, azon tavak esetében, melyek mono- €s
dimiktikusak is lehetnek, a tavaszi kovaalga populacio kialakuldsanal nem a trofitasi allapot
az elsédleges befolyasold tényezd, hanem sokkal inkabb a jégtakard jelenléte vagy hianya,

illetve az 1d6jarasi viszonyok.

A Stechlin-toban rendszeres jelenség a fels6 hipolimnetikus klorofill maximum létrejotte.
Mivel a t6 eufotikus, és magasabb foszfattartalmu fels6 hipolimnionnal rendelkezik, 1étrejon a
mélyrétegii populaciok kialakulasanak lehet6sége (Padisak és mtsai., 2003a), mint ahogy az
ismert a Planktothrix rubescens (Konopka, 1982; Feullaide és Davies, 1984, Padisik és
mtsai., 2003a) és a Cyanobium sp. (Padisak és mtsai., 1998; 2003a) esetében. E két faj
egyiittes DCM kialakitasa is ismert 1998. juniusabol, amikor a Cyanobium sp. 15 m, a P.
rubescens 20-25 m mélységben ért el biomassza maximumot (Padisak és mtsai., 2003a). A

két faj koegzisztenciaja az eltérd limitald faktorok miatt volt lehetséges, hiszen mig a piko-
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cioanobaktérium populaciot a fény limitalta, addig a Planktothrix populaciot az elérhet6

fosztat mennyisége.

Egy 2003-ban megjelent cikk a t6 fitoplankton kzosség variabilitasat foglalja 6ssze 1994-t61
a 2000-es évig (Padisak és mtsai., 2003b). A monitoring soran megfigyelt valtozasok okai a

kovetkezo tényezokre vezethetok vissza:

e ajéggel valo boritottsdg hossza,
e vizoszlop stabilitasa,
e {6 tdpanyagok koncentracidja,

e zooplankton mennyisége.

A vizsgalat soran 193 algataxont talaltak, melybodl 165 jellemzden planktonikus forma. A
hét éves kutatdsi periodus alatt addig két, a szokasostol eltérd jelenséget regisztraltak. Az
egyik a Planktothrix rubescens 1998 évi tomeges megjelenése, mely nagy hatassal volt az
anyagforgalomra. A masik az Aulacoseira islandica nagy mennyiségben valdo megjelenése
2000-ben.

A legfrissebb Osszefoglalds a Stechlin-tavi fitoplanktonr6l 2010-ben jelent meg (Padisak
¢s mtsai., 2010). Ez a 15 éves periodus alatt tortént florisztikai valtozasokat elemzi, értékeli.
Specialis esetként emliti az Aphanizomenon flos-aquae megjelenését, mely ezeddig csak
sekély, eutrof, hipertrof tavakban, tarozokban volt jellemz6. Németorszagban tobb, Berlin
kozeli sekély, hipertrof allovizben dokumentaltak mar jelenlétét (Teubner és mtsai., 1999;
Dokulil és Teubner, 2000; Preuflel és mtsai., 2009). Ezekben a tavakban az Aphanizomenon
flos-aquae nyaron jelenik meg, néha a felszinen okoz vizviragzast, ahol a viszonylag magas
fényintenzitas mellett j61 ndovekszik populédcioja. A Stechlin-tavi elterjedése azonban varatlan
felfedezésnek szamit. E18szor a 2000-es mintakban jelent meg, majd 2006-t6l rendszeres tagja
a fitoplanktonnak, nyari biomassza csucsot létrehozva. 2009-ben magas, nyari biomassza
értékkel jelentkezett a faj, majd egy kisebb visszaesés utdn, télen jég alatti vizviragzast
okozott 920 ugl™ biomassza értékkel és 2010 februarjaban még mindig az dsszes biomassza

85%-at alkotta.
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1.7 Célkitiizés

A Stechlin-t6 fitoplankton florajat 1994 6ta kutatjak rendszeresen, vizsgalva a fitoplankton
szukcesszidjat, fajosszetételét, Okologidjat. A toban ismert jelenség a DCM, melyet
rendszeresen okoz a Cyanobium sp. piko-cianobaktérium, illetve egyes években a
Planktothrix rubescens fonalas kékalga, de az Aphanizomenon flos-aguae DCM létrehozasat

korabban senki nem dokumentalta.

Varatlan eseménynek szamitott a Stechlin-toban az A. flos-aquae megjelenése. El6szor
2000-ben jelent meg nagyon alacsony biomassza értékkel, 2009-ben azonban nagy
mennyiségben, téli felszinkdzeli vizviragzast okozott. Ismert, hogy a faj attelelhet a felszinhez
kozel fonalas forméban is, ha a téli idészakot megelézOen kelldéen magas biomasszat

produkalt (Yamamoto ¢és Nakahara, 2007), de eutr6f tavakban, és igen alacsony biomasszaval.

A téli, jég alatti populaciobdl vett mintak fotoszintetikus karakterisztikdjat vizsgald
laboratoriumi vizsgalat kimutatta, hogy a faj nagy homérséklet és fény toleranciaval bir,
rendkiviil alacsony értékeknél is aktiv fotoszintézisre, ndvekedésre képes (Uveges és mtsai.,

2012).

Hipotézisem, hogy nyaron, a rétegzett idészakban a termoklin kornyéki fény és
homérséklet interakciok kedvezhettek az A. flos-aquae populacio mélyrétegti kialakulasanak.
Hipotézisem vizsgalatara célul tliztem ki a rendszeres mintavételek folyaman vett vertikalis
rétegmintadk mikroszkdpos analizisével a fitoplankton szukcesszidjanak nyomon kovetését,
kiilonos tekintettel az Aphanizomenon flos-aquae-re, illetve annak megallapitasat, hogy
létrehozott-e DCM-t. A vizsgélat soran a 2009. és 2010. év rétegzett iddszakabol szarmazd

rétegmintakat elemeztem.
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2 Anyag és modszer

2.1 A vizsgalt t6 bemutatasa

A Stechlin-t6 Németorszag északkeleti részén helyezkedik el, a mecklenburgi tovidék déli
hatéran, az északi szélesség 53°10° és a keleti hosszusag 13°02°-nél, nagyjabol Berlintdl 100

km-re északra.

A tovidék jégkorszaki eredetli. Eszak- és Kozép Eurépa nagy részét a negyediddszaki
ezzel tobb jégkorszaki liledéklerakddast eredményezve. A gleccserek nagy mennyiségii foldet,
kovet, kavicsot, homokot, stb. szallitottak, majd ezek leiilepedésével jottek 1étre a morénak,
talajmoréndk, vagy a gleccser haladasa kdzben oldalra lerakott oldalmoréndk. Az olvado jég
hatasara lezudolo viztomeg hozta 1étre a nagy kiterjedésii, finom iiledékii siksagot. Ugyancsak
a viz erodald hatasara jottek létre az olvadékviz csatorndk, illetve volgyek (Krausch és

Ziihlke, 1974).

A Stechlin- tavat és kornyékét is a legutobbi eljegesedési idoszak (a Weichsel) alakitotta.
A frankfurti morénak jelzik az egykori, jégkorszaki gleccserek déli peremét, ezen terminalis
morénak alakitottak ki a teriilet déli hatarat. A jég viszonylag gyors olvaddsa ¢s
visszahtizodasa eredményezte az Un. ,,holtjég” visszamaradasat és in Situ olvadasat az el6z6
jégtevékenység soran kialakitott vajatokban, mélyedésekben. Ezek morénain, melyek most is
jol lathatéak Fiirstenberg déli részén, egy 1) jégszegély alakult ki (Fiirstenberger Staffel),
mintegy 1000 évvel a frankfurti jégszegély kialakuldsa utan. A holtjéggel kitoltott mélyedést
betakarta a kimosddott iiledék (Rheisenberg-medence), és az olvadékviz létrehozta a
,Rheisenberg Kapu”-t a terminalis moréna attérésével (Marcinek, 1981). A befedett holtjég
jégtombok olvadasaval létrejott a ma is lathato, valtozékony, tavakkal €s lapokkal tarkitott

tertilet.

A nagyszamu 6bollel rendelkezd Stechlin-to és a kozelében levéd Nehmitz-t6 kialakulasa
is ezen folyamatok eredménye. A jégkorszak soran visszamaradt jégtombok olvadasa, illetve
az olvadékvizes csatornak er6zios hatdsa (kombinalt ,,Beckensee”, Marcinek és Nitz, 1973)
egylitt érvényesiil ezen tavaknal. Pontosabban a jég erozioja, illetve késObbi olvadasa soran
olvadékvizes csatorndk vagy holtjég kockakkal feltoltott volgyek keletkeztek. Utobbiakat az
olvadékviz hordaléka befedte, igy egy idére megovva Oket az olvadastol. A késo jégkorbol az

utdjégkorba fordulva kovetkezett be ezen holtjég kockak olvadasa és az iszaptakard
14



lesiillyedése. Uregek alakultak ki, melyekben aztdn a talajviz altal taplalt tavak és mocsarak

keletkeztek a vizzaré altalaj felett.

Mas jégkorszakban keletkezett teriiletekhez hasonléan, a Stechlin-td térsége nem
rendelkezik természetes felszini tengeri lefolyasaal (Treichel, 1957; Driescher, 1983). A
régioban ez a legnagyobb lefolyastalan teriilet (/. dbra) (Heitmann és Schubert, 1965;
Schumann, 1968; Heitmann és mtsai., 1969; Marcinek, 1981).

1. abra Vazlatos abra a Stechlin-t6 térségérdl a legutobbi eljegesedés alatt (Casper, 1985)

1745 ¢és 1750 kozott épitették a Polzow csatornat. A csatorna segitségével a Stechlin,
Nehmitz (2. dbra), Roofen és a Wentow to vizét 0sszekototték a Havel folyorendszerrel, a
tavak vizét igy az Eszaki-tengerbe vezetve. Ennek kovetkezményeként mind a Stechlin-to,
mind a Nehmitz-t6 vizszintje jelentésen csokkent és a parti zona is megvaltozott. A Pozlow
csatorna megépitése eldtt (1750) felszini be- vagy kifolyas nem létezett (Krausch, 1962). Ma a

korabbi partvonal és litoralis zona még mindig észrevehetd.

2. abra A Stechlin-t6 és térsége (Google Earth)
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A Stechlin-to teriilete 4,25 km?, maximali mélysége 68 m. Nyugati-délnyugati irdnyban
homoksiksag teriil el a tengerszint feletti 70-80 méteres magassagban. A siksagot kelet feldl
talajmoréna hatarolja (Heitmann és Schubert, 1965). A té természetes vizgyijto teriilete 12,36
km?, melynek 80 %-a erd8vel boritott. A vizszint tengerszint feletti 59,67 méteren van, 1750
elétt 60,7 méteren volt. A Stechlin-t6 kornyékének legmagasabb pontja, a Fenchelberg (84,5
m tfm.), mely kozvetlenill a t6 északkeleti partjan talalhato. A t6 legmélyebb pontja, mely a

felszinhez képest 68 méter mélyen taldlhatd, 8,5 méterrel a tengerszint alatt van.

A t6 négy medencére tagolhatd. Egy €északi, ami egyben a to legmélyebb része is (68 m),
egy viszonylag sekély kdzponti medence (59 m), egy nyugati medence (41 m), melyet egy
kortlbelill 1,2 km széles félsziget valaszt el a déli medencétdl (35 m). A medencék relativ

mélységei (azaz a mélység hany szazaléka a kozepes atmérének) rendre 3,5%, 5,4%, 3,1%,

crer

A t6 atlagos mélysége kb. 26 méter, térfogata hozzavetdleg 97%10°m®, a négy medence

térfogata az alabbiak szerint alakul:

1. nyugati medence: 19*10° m?
2. északi medence: 37*10° m®

3. déli medence: 13*¥10° m®
4

. kdzponti medence: 28%10° m?

A Stechlin-t6 partvonalat egy vegyes Osszetételd, foleg feny6bdl, biikkbol, fiizbol és
égerbdl allo erdd alkotja. Mivel a fak a szelet nem tudjak l1ényegesen lefogni, az uralkodo és
legerdsebb szél NY, NY-DNY, E és E-ENY iranyt, ez megegyezik a to hossztengelyének

iranyaval.

A t6 tapanyagterhelését kizardlag a vizgylijté teriiletrél érkezd avarbemosddas jelenti
(levelek, gallyak, viragpor, magok, termések). A vizgylijt6 teriilet 80%-a erddvel boritott, igy
az egyeb helyrdl érkezd szervesanyag-terhelés elhanyagolhatd. A t6 életébe egyszer tortént
nagyobb antropogén beavatkozas, mikor is 1966-ban atomerdmiivet 1étesitettek a teriileten. A
Iétesitmény a hiitévizét a kozeli, magasabb trofitasi Nehmitz-tobol vette, majd a
felmelegedett vizet egy csatornan keresztiil a Stechlin-toba vezették. Ez egyszerre okozott
hészennyezést, tapanyagterhelést €s valtozast a tdé hidroldgiai viszonyainak stabilitdsaban
(retencids 1d6). 1989-ben bezartdk az erdmiivet, de a beavatkozas hatdsai még késobb is

érzékelhetok voltak (Koschel és mtsai., 2002).
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2.2 Mintavétel

A vizsgalathoz sziikséges rétegmintakat Van Dorn mintavevével, a t6 legmélyebb pontjan
vették a Leibniz-Institute of Freshwater Ecology and Inland Fisheries munkatarsai. A
vizmintdkat az egész vizoszlopot mintdzva, 6t méterenként vették, azaz Om, Sm, 10m, 15m,
20m, 25m, 30m, 35m, 40m, 45m, 50m, 55m, 60m, 65m-es mélységekbdl. A mintavételi
id6pontok 2009. aprilis 15., majus 6., janius 26., jalius 9., augusztus 18., szeptember 17.,
oktober 15., illetve 2010. marcius 3., aprilis 21., majus 5., janius 2., julius 6., augusztus 12.,
szeptember 9., oktober 14.. A mintdkat Lugol-oldattal tartdsitottdk, majd a Pannon Egyetem
Limnolégia Intézeti Tanszékre vald szallitisuk utan hiivos, fénytdl elzart helyen taroltuk
azokat. A Leibniz-Institute of Freshwater Ecology and Inland Fisheries intézet altal mért
terepi mérési adatok ugyancsak rendelkezésemre alltak 2009. januarjatol 2012. decemberéig.
Az eufotikus mélység megallapitdsa a Secchi-korong altal mért Secchi mélységbdl tortént,

mely soran 2,7-es szorzot alkalmaztam (Padisak, 2005).

3. abra A Stechlin-t6 batimetrikus térképe, jelolve a mintavételi pont (Schulz, 2003)

2.3 Mennyiségi feldolgozas

A fitoplankton mintdk mennyiségi feldolgozasat az Utermohl-féle modszerel (Utermohl,
1958) forditott mikroszkop segitségével (Alpha XDS-2) végeztem. A lugol oldattal tardsitott,
tomorités nélkiili homogenizalt minta ismert térfogatdt szamlalokamraba Ontjiik, majd
tilepedni hagyjuk. A vizmintaban levd fitoplankton szervezetek denzitasatol fiiggden

kiilonbozo6 térfogath tlepitd feltéteket hasznalhatunk. Mivel a Stechlin-t6 egy oligo-mezotrof
17



to, igy a planktonszervezetek mennyisége viszonylag kicsi, 50 ml térfogatu iilepitéhenger-
feltétet helyeztem az amugy 2 ml, egyes esetekben 5 ml térfogati kamrakra. Egy 2 ml-es
kamra esetében a teljes lilepedéshez elég 1 ora, nagyobb térfogatnal az iilepedés sebességének
4 ora/cm-t adunk meg, igy az 50 ml-es feltét esetében kb. 1 napig hagytam iilepedni a mintat,
mieldtt elkezdtem volna a mikroszkopos analizist. Az iilepedés végeztével a feltétet

eltavolitottam, majd az tilepitokamrara iiveglemezt helyeztem.

A mikroszképos vizsgalat soran 10-szeres nagyitasi okulérral, illetve nagyobb
szervezetek szamoléasanal 40-szeres objektivvel, kisebb szervezetek szamolasanal 100-szoros
objektivvel dolgoztam. A biomassza szamolas soran az iilepitOkamra atmérdjével megegyezo
hosszlisagu sadvokat szamoltam le. A savok szélességét az objektiv mikrométer segitségével
pontosan lemértem. A szokdsos eljards a minimum 400 iilepedési egység (a valtozatos
kolonidk, conobiumok, fonalak miatt az egyed fogalma az algoléogidban nem teljesen
tisztazott) leszdmoldsa, ami azt jelenti, hogy teljes transzekteket, sdvokat kell atvizsgélni, de
ha megvan a minimalis 400 egység, akkor mar nem kell Gjat kezdeni. A biomassza becslés
volumetrikus moédszerrel tortént, azaz minden algahoz hozzarendeltem a hozza legjobban
hasonlitd mértani testet/testeket, igy szamoltattam ki térfogatukat. Az algak fajsulya kozel 1,
igy a leszamolt algdk Ossztomege is kiszamolhatd. Az Osztomeg és a leszamolt térfogat
alapjan megadhato a koncentracio, avagy a biomassza, melyet pg L™'-ben fejeztem ki. A
biomassza szamolast nagyban leegyszerlisitette az Opticount biomassza-szamlalo
szamitogépes szoftver hasznalata (Hepperle, 2000). A mélyebb rétegekbdl szarmazo
mintaknal nem tudtam betartani a minimalis 400 egyed leszdmoldsara vonatkozo feltételt az
igen kicsi algasiiriiség miatt. Ugyenezen oknal fogva azonban ez a hiba az értékelésnél nem

relevans.
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3 Eredmények

3.1 Vertikalis gradiensek

3.1.1 Homeérséklet

Mindkét év kezdetén, februar, marcius honapban a téban izoterm allapot uralkodott, a
hémérséklet a vertikalis gradiens mentén allando, 3-4 °C-0s volt. Az év el6rehaladtaval a
felsd régio felmelegedett, kialakult egy homérsékleti gradiens, a td rétegzetté valt. Az
aprilisban-mdjusban kialakult erés gradiens (termoklin) kitartott egészen a hiivésebb honapok
bekoszontéig (szeptember-oktober), amikor a lehiilés kovetkeztében a vizoszlop Gjra izoterm
allapotba keriilt. A termoklin, azaz ahol a legnagyobb a hdmérséklet-kiilonbség, a rétegzett

iddszak soran 8-10 m mélyen htizodott (6. dbra).

A kiilonb6z6 vizhomérsékletekhez rendelt strtiségértékekkel szamolva megadhatd a
vizoszlop relativ stabilitdsa, melyet RWCS értéknek neveziink (Welch, 1992), és az alabbi

modon szamolhatunk ki (4-5. dbra, 2-3. tabldzat):

RWCS = (Dp — Ds) / (D4 — Ds), ahol

Dy: kozvetleniil az iiledék feletti vizréteg slirlisége
Dq: felszini vizréteg slirlisége

D4, Ds: A 4 és 5 °C-os viz slirlisége

2. tablazat RWCS értékek a kiilonb6z6 mintavételi iddpontokban 2009-ben

idépontok 01.29. 03.05. 04.09. 04.23. 05.06. 05.19. 06.11. 06.26. 07.09.
RWCS 4 4 32 37 73 87 87 120 198

idépontok 07.22. 08.06. 08.18. 09.01. 09.17. 10.21. 11.19. 12.10.
RWCS 198 198 210 187 138 37 12 5

3. tablazat RWCS értékek a kiilonb6z6 mintavételi idépontokban 2010-ben

idépontok 03.30. 04.21. 05.05. 05.18. 06.08. 07.06. 07.22. 08.12. 08.26.
RWCS 0 7 37 37 19 137 267 219 176

idépontok 09.09. 09.23. 10.14. 11.18. 12.07.
RWCS 119 86 59 11 0
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4. abra: A vizoszlop relativ stabilitasi értékének (RWCS) valtozasa a 2009. év soran a Stechlin-toban
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5. abra: A vizoszlop relativ stabilitasi értékének (RWCS) valtozasa a 2010. év soran a Stechlin-téban

Lathatjuk, hogy a vizoszlop stabilitasa mind 2009-ben, mind 2010-ben nyaron, jalius,
augusztusban volt a leger6sebb. Ekkor az RWCS érték 210, illetve 260 koriili volt.
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6. abra A hémérséklet és az eufotikus réteg valtozasa a 2009. és 2010. év soran. Sarga vonal jeldli az

cufotikus réteget

A 6. abrdn sarga vonallal jeloltem az eufotikus mélységet, azt a hatart ahova a felszinre
érkez6 fénymennyiség 1%-a még lejut. Ez 6koldgiai szempontbol azért fontos, mert ennél a
fénymennyiségnél egyes algaknal még lehetséges nettd fotoszintézis. Az eufotikus mélység az
izoterm, atkeveredési idOszakban huzodott a felszinhez a legkozelebb, koszonhetéen a
felkevert vizoszlopnak, mely altal a viz szerves és szervetlen komponensein a fény hamar
abszorbealodott. Ekkor 10-15 m-es mélységben mértiik az eufotikus mélységet. Az év
elérehaladtaval, és a rétegzettség bealltaval az epilimnionbdl a szerves, szervetlen anyagok
kistillyedtek, a viz attetsz6bbé valt, az eufotikus mélység a nyar folyaman 20-25 m-en
hazodott.
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3.1.2 Oxigén

2009 2010

mélvség (m)
w
(%]
oldott oxigén (mgL?)

2009 2010

mélység (m)
oxigéntelitettség (%)

8. abra Az oxigéntelitettség valtozasa a 2009. és 2010. évben a Stechlin-toban
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2009-ben az oldott oxigéntartalom abszolut értékében szamottevo valtozas nem lathato a
vertikalis profil mentén (7. dbra). A felsébb régiokban mindvégig 10-13 mgL™ érték koriil
volt a koncentracio, a nyari honapokban valamivel alacsonyabb értékkel birt a magasabb
hémérséklet miatt. Nagyon alacsony értéket az év vége felé, a hipolimnionban mértiink.
Ekkor az iiledék kozelében kozel 0 mgL™ értéket tapasztaltunk. 2010-ben hasonld trendet
figyelhetiink meg, azzal a kiilonbséggel, hogy nydron a termoklin mélységében erds
maximumot mutat az oxigéntartalom értéke (18 mgL'l). Mivel a viz oldott oxigéntartalma a
homérséklet fliggvénye, értékelés szempontjabol az oxigéntelitettséget érdemes figyelembe
venni. A mért oxigéntelitettségi adatok alapjan lathato, hogy a keveredési id6szakban az
oxigéntelitettség is kdzel homogén elrendezédést mutatott (8. abra). A rétegzettség bealltaval
a termoklin kornyékén az oxigéntelitettségben is gradiens alakult ki, a fels6 10-15 m
oxigéntelitettségi adatai magasabbak a hipolimnionban mértnél. A 2010. évben az abszolut
oxigéntartalomhoz hasonléan, nydron a termoklin kornyékén ugyancsak erds maximumot
mértiink, itt az oxigéntelitettség elérte a 190%-ot is. Megjegyzendd, hogy a hipolimnion
oxigéntelitettsége idObeni csokkenést is mutatott, a késé 6szi iddszakban az alsobb régidkban

a telitettség 50% ala is esett, az liledékkozeli vizréteg pedig szinte anaerob Volt.
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3.1.3pH

2009 2010

mélység (m)

9. dbra A pH valtozasa a 2009. és 2010. év soran a Stechlin-toban

A viz kémhatasa (pH) a mar emlitett tényez6khoz hasonlo eloszlast mutatott (9. dbra). A
pH gradiens kb. 10 m-es mélységben alakult ki. A toban mért pH értéke 7,1 és 9,4 kozott
mozgott. A magasabb értékeket egész évben a felsd 10 m-es rétegben mérték, a legerdsebb
gradiens augusztus-szeptember kornyékén alakult ki. Amig tavasszal a vertikalis iranyt pH
csOkkenés kismértékii volt, addig az év vége felé a hipolimnionban mérték a legalacsonyabb,

7-es értéket. A felsd régiokban tovabbra is a 9-es koriili érték volt a jellemzd.
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3.2 A fitoplankton kozosség

3.2.1. Biomassza és taxonomiai diverzitds

A mikroszkopos analizis soran Osszesen 119 fajt hataroztam meg, melyek az alabbi nyolc

nagyobb algacsoportba tartoznak:

e Heterokonthophyta:
o Bacillariophyceae
o Chrysophyceae
o Xantophyceae
e Chlorophyta
e Cryptophya
e Cyanophyta
e Dinophyta
e Haptophyta
A kiilonb6z6 algadiviziokba tartozo taxonok szdmat mutatja a 10. dbra. A legtobb taxont
a Chlorophyta divizio tartalmazta (40), igy ezt tekinthetjiik a legdiverzebb csoportnak. A
kovaalgdk ¢s a kékalgak csoportjai rendre 26, ill. 24 taxont tartalmaztak, ez a két csoport érte
el egyébként a legmagasab biomassza értékeket is. A Chrysophyceae 16, a Dinophyta 6, a
Cryptophyta 5, a Haptophyta és Xantophyceae csoportok pedig 1-1 taxonnal képviseltették

magukat.

45
20
35 A
30 A
25 -

20 A

fazam

15 4

10

"i‘@ &@ ..{'@ g
&,-ﬁ"’ S & & & &
g o & <_.<“'& & ¢ & _‘f‘o

/ s

10. abra A talalt taxonok megoszlasa a kiillonbdz6 nagyobb algacsoportokban
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A 11-12. dbra mutatja a rétegmintak alapjan szamolt atlagos éves biomassza eloszlast a
vizsgalt években. A legnagyobb érték mindkét évben daprilisban mutatkozott a tavaszi
atkeveredés soran, habar 2010-ben joval magasabb ez az érték (400 pugL™, illetve 3050 pgL”
1). 2009-ben az id6 elérehaladtaval a biomassza értéke visszaesett, majd az 0szi honapokban
(szeptember, oktober) ért el egy Gjabb, az eléz6nél kisebb csticsot (350 pgL™). 2010-ben a
masodik cstcs julius-augusztus kozott jelentkezett, szintén sokkal magasabb biomassza

értékkel, mint el6z6 évben (1100 pgL™).
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11. abra A biomassza éves eloszlasa 2009-ben a Stechlin-toban
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12. abra A biomassza éves eloszlasa 2010-ben a Stechlin-toban
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Kiilon abrazoltam az egyes honapokban a kiilonbozd algadivizidk aranyat a biomassza

tekintetében (13-14. dbra).
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13. abra A kiilonb6z6 algadiviziok biomasszajanak megoszlasa az egyes honapokban 2009-ben a Stechlin-téban
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14. abra A kiilonboz6 algadiviziok biomasszajanak megoszlasa az egyes honapokban 2010-ben a Stechlin-toban
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Az abrékrol leolvashatd, hogy a legnagyobb aranyban el6éforduld algacsoportok a
Bacillariophyceae ¢és a Cyanophyta. A kovaalgdk tavasszal, az atkeveredési iddszakban
jelentkeztek nagy mennyiségben és aranyban, késébb a rétegzett idészak bealltaval aranyuk
csokkent. Ebben az iddszakban a kovaalga populacido 0Osszetétele is megvaltozott. Mig
tavasszal a Centrales rendbe tartozé fajok vannak tobbségben, addig a késébb a nagyobb
alakrezisztenciaval rendelkez6 fajok (Fragilaria crotonensis, Asterionella formosa,
Cymatopleura solea) képviselték a csoportot.

A masodik legnépesebb algadiviziot a kékalgak alkottak. Aranyuk az év korai
szakaszaban nem Volt jelentés, azonban nyaron megnétt mennyiségiik, az 6szi idOszakra
pedig jelentés mennyiségben és aranyban valtak a fitoplankton részévé. A Cyanophyta
diviziot képviselték pl. a Chroococcales rendbe tartoz6 Coelosphaerium kuetzingianum,
Chroococcus sp. fajok, de a jelentdsebb biomassza mennyiséget eléré tagjai a Nostocales
rendbdl kertiltek el6, gy, mint az Anabaena flos-aquae, Anabaena circinalis, A.

lemmermannii, Aphanizomenon flos-aquae.

JelentGs aranyt el nem érd csoportok voltak még a Dinophyta, Cryptophyta, Chlorophyta,
Chrysophyceae, Xantophyceae, Haptophyta diviziok, de ezek nem befolyasoltak jelent6sen a

teljes biomasszat.

3.2.2 Vertikalis eloszlasok

hénapok

mélység (m)
biomassza (ugl?)

15. abra A teljes biomassza réteges elrendezédése a 2009. évben a Stechlin-toban
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16. abra A teljes biomassza réteges elrendezédése a 2010. évben a Stechlin-toban

A teljes biomassza vertikalis elrendez6dését abrazolva az 1d6 fiiggvényében kaptam a 15-16.
dabrat. 2009. aprilisaban és majusaban a fitoplankton kozel homogénen oszlott el a
vizoszlopban annak teljes keveredése miatt. Ezutan rétegz6dést tapasztalhattunk, a biomassza
nem homogén modon rendezddott el, s6t nydron nagy mennyiségben koncentralodott a 10-15
m-es mélységben. Szeptember-oktoberben a felsébb régidkban mértiink magas biomassza
értékeket. 2010 tavaszan ugyancsak viszonylag homogén eloszlast tapasztalhattunk, bar
megfigyelhetd a biomassza alsé rétegekben vald nagyobb mennyisége. A nyar folyaman

pedig termoklin kérnyéki biomasszamaximumot lathatunk.

Mivel a teljes biomassza mennyiséghez legnagyobb sullyal a Bacillariophyceae ¢és

Cyanophyta fajok jarultak hozza, abrazoltam ezen csoportok id6beli, mélységi elrendez6dését

(17-18. dbra).
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17. abra Diatéma fajok megoszlasa 2009-ben (bal) és 2010-ben (jobb) a Stechlin-toban
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18. abra Cyanophyta fajok megoszlasa 2009-ben (bal) és 2010-ben (jobb) a Stechlin-toban

A 17. abran jol latszik, hogy az izoterm vizoszlopban a diatoma populacid egyenletesen
oszlott el, majd a vizoszlop stabilitdsdnak beélltdval mennyiségiik lecsokkent és csak adott
mélységekben talalhattunk kisebb akkumulaciot. A kékalga fajok eloszlasa teljesen mas fajta

tendenciat mutatott. A tavaszi honapokban csupan alacsony biomassza értékkel mutatkoztak.
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2009-ben eldszor julius honapban fejlédott ki stabil populacié a metalimnionban, 10 m-es
mélységben, majd augusztusban 15 m mélyen figyeltiink meg akkumulaciot. A Cyanophyta
fajok legnagyobb mennyiségiiket az szi iddszakban érték el a felsobb rétegekben. 2010-ben
ugyancsak nydron fejlodott ki magas biomassza, mindharom nyari honapban mélyrétegi
maximummal. A cianoprokariota fajok koziil az Aphanizomenon flos-aquae nagy biomassza

mennyiségben és aranyban fodult eld, a faj vertikalis megoszlasat mutatja a 19. dbra.
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19. abra Az A. flos-aquae vertikalis megoszlasa 2009-ben (bal) és 2010-ben (jobb) a Stechlin-toban

Az A. flos-aquae populaci6 mindkét évben a nyari honapokban a meta-, felsé
hipolimnetikus mélységekben mutatott magas biomassza értékeket. 2009-ben jinius és
augusztus hoénapban, 2010-ben junius, julis, augusztusban hozott 1étre DCM-et, habar ez
utdbbi évben magasabb biomasszaval. 2009. 8szi honapjaiban a felszinhez kozeli régiokban is

jelentds Aphanizomenon populaciot figyeltem meg, ezt a kovetkezé évben nem tapasztaltam.

A faj eloszlasat a jellemzd honapokban kiilon-kiilon 1s dbrdzoltam mindkeét vizsgalt évben
(20-21. abra). 2009 julius és augusztus honapban jol definialhaté mélyrétegli populaciot
hozott létre az A. flos-aquae. Juliusban kozel 400 pgL™, augusztusban tobb, mint 700 pglL™
biomassza értéket ért el a metalimnionban, illetve a felsd hipolimnetikus rétegben.
Szeptember honapra ez a DCM megsziint, a faj a felsé rétegekben (0-5 m) érte el maximum
denzitasat, mintegy 800 pgL™ biomasszaval. Oktoberben ugyancsak az epilimnionban, a
felszini rétegekben volt a populdciomaximuma, ekkor valamivel kevesebb (500 pgL™)

biomasszaval. 2010-ben a nyari honapokban ugyancsak mélyrétegii populaciomaximum volt
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megfigyelhetd, azonban a 2009. évinél sokkal nagyobb biomassza értékekkel (4-5 mgL™). Az

abrakon szaggatott sarga vonal jel6li a metalimnetikus réteget.
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4 Eredmények értékelése

A 2009, 2010-bdl szarmazo Stechlin-tavi mintakbol meghatarozott 119 taxon dsszhangban
van az 1994 6ta folytatott vizsgalatok soran talalt éves adatokkal. Az éves fajszam a 15 éves
periodus alatt mindvégig 100-120 kozott mozgott (Padisak és mtsai., 2010), ebben a
tekintetben a vizsgalt évek sem mutatnak eltérést. A fitoplankton szukcesszid a korabbi
években tapasztaltakhoz eltérden nem koveti teljesen az oligotrof tavakra jellemzé PEG-
modellt. A modell megértéséhez sziikséges ismerni az év soran fellépd limitalo tényezoket. A
téli idészakban limitaldo faktor a kevés beérkezd fénymennyiség, illetve az alacsony
homérséklet. Ilyen koriilmények kozott az ezen fizikai faktorokat jol toleralé kovaalgak
szaporodnak el és valnak dominans tagjava a tavaszi fitoplankton kozdsségnek. A Stechlin-
toban minden évben ekkor jelentkezik a legmagasabb biomassza produkci6é (Padisdk ¢és
mtsai., 2010), mint ahogy ez a 2009. és 2010. évben is igy volt. A homogén, izoterm
vizoszlopnak kdszonhetden a diatobma populacio is a teljes vizoszlopban homogénen oszlott
el. A szezondlis szukcesszid kovetkezd 1épése a rétegzettség beallta. Ekkor a vertikalis profil
mentén létrejon egy erds homérséklet-gradiens, melynél mas fizikai, kémiai gradiensek is
keletkeznek. A vizoszlop ezaltal rétegzetté valik, feliil epilimnionra és az alatta talalhato
hipolimnionra tagolddik, melyek kozt az atmeneti réteg a metalimnion. A tavaszi kovaalga
csucs ekkor letorik, a kovavazuknal fogva nagy fajlagos tomeggel rendelkez6 kovaalgak
kisiillyednek a hipolimnionba (Padisak és mtsai., 2003d). A kovaalgék tomeges siillyedése jol
lathaté a 18. dbran. A 2010. év kovaalga eloszlasanal azt lathatjuk, hogy a biomassza nagy
része mar a hipolimnionban helyezkedik el. Ennek oka, hogy ekkor mar a féleg nagymeéretii
(d= 20-30 um) Centrales kovaalgakbol alld6 populacid megkezdte kisiillyedését a
hipolimnionba. Nyaron tapanyaglimitacié 1ép fel, mely megakadalyozza a magas biomassza
kialakulasat és létrejon egy Un. tiszta vizes fazis. A vizsgalt idoszakban ez a visszaes€s
érzékelhetd ugyan, mégsem olyan erds, mivel ekkor mar elkezd kialakulni a Cyanophyta
populacio. Késd nyarra, Oszre alakul ki a masodik biomassza cstcs. Mas oligotrof tavaknal
ekkor a Dinophyta, Chlorophyta fajok jellemzéek (Grigorszky és mtsai., 2000), esetiinkben
azonban erds Cyanophyta dominancia jelentkezett. A 2010. év fitoplankton szukcesszidja
annyiban eltér a 2009. évitdl, hogy a Cyanophyta maximum nyaron jelentkezett és dominans
faja mindvégig az Aphanizomenon flos-aquae volt, mely egyébként mar 2009. nyaratol fogva

folyamatosan jelentds tagja volt a fitoplanktonnak.
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A Bacillariophyceae 0sszetételére az el6z6 évekhez hasonloan tavasszal a Centrales fajok
voltak jellemz&ek. Altalaban jellemzdek erre az idszakra, késSbb, mikor a rétegzettség beall,
llyen a Fragilaria capucina, F. construens, F. crotonensis, Asterionella formosa. Ezek,

hasonldan a korabbi évekhez, allandod tagjai a késoi diatdbma populacionak.

Az utobbi években nagy mennyiségben jelennek meg az adott viztipusra egyébként nem
jellemzo6 kékalga fajok, mint példaul a Anabaena mendotae, A. macrospora, A. spiroides, A.
flos-aquae, illetve az Aphanizomenon flos-aquae (Padisak és mtsai., 2010). A vizsgalt
években az A. flos-aquae nagy mennyisége mellett ezen fajok alkottdk a Cyanophyta

csoportot.

A Cyanophyta fajok terjedése és invazidja egyre kutatottabb (pl. Mehnert és mtsai., 2010)
¢s figyelmet érdemld teriilet, hiszen az agresszivan terjedé fajok rendkiviill nagy
mennyiségben képesek elszaporodni, vizvirdgzast létrehozni, igy a vizi Okoszisztémara
jelentds hatassal vannak (pl. Maeda és mtsai., 1992; Barco és mtsai., 2004; Falconer, 2006;
Hawkings és mtsai., 1985). Hazankban a Balatonban a Cylindrospermopsis raciborskii

okozott vizviragzast (Padisak és Reynolds, 1998).

Az Aphanizomenon flos-aquae azonban egy kiilonleges esetet képvisel a to torténetében.
Els6, 2000. évi megjelenése utan évekig csupan szorvanyosan jelent meg, majd 2006-t6l
rendszeres késO nyari populdciomaximumot hozott 1étre (Padisak és mtsai., 2010). Nem vart
eseménynek szamitott azonban 2009-es nagyobb tomegben valé megjelenése, illetve téli
vizviragzasa a jég alatt. A Stechlin-tohoz legkozelebb levo tavak, ahol dokumentaltak a faj
megjelenését, Berlin kozeli allovizek, melyek azonban teljesen mas jelleglieck. A német
fovarostol délkeletre kb. 10-15 km-re talalhato a Miiggelsee, mely a Spree és Dahme folyok
alkotta folyorendszerhez tartozik. Hipertrof to, és rendszeres vizviragzast okoz az A. flos-
aquae/Microcystis spp. egyiittes (Teubner és mtsai., 1999, Padisak és mtsai.,, 1999). A
Miiggelsee-vel egy folyorendszerhez kapcsolodo to a Langer See, mely az el6z6t6l délre, 1-2
km-re fekszik. Ugyancsak hipertrof, sekély td, melyben az el6z6hoz hasonléoan A. flos-
aquae/Microcystis spp. vizviragzas jellemz6 (Mischke és Nixdorf, 2003). A faj eléfordulasara
példa még a Melangsee és a Heiliger See, amik ugyancsak sekély, magas trofitasu tavak
(PreuBel és mtsai., 2009; Mischke és Nixdorf, 2003). Erdemes megemliteni az A. flos-aquae
szalinitastiiré képességét, mely lehetdvé teszi, hogy a faj a Balti-tenger partvidéki teriiletein is

elterjedjen (Wasmund, 1997; Barker és mtsai.,, 2001). Tomeges produkcidja mindenképp
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érdekes, hiszen a Stechlin-tavi koriilmények eddigi ismereteink alapjan nem megfeleléek a
fajnak. Maximalis populaciondvekedése 20 °C {olo6tt van, valamint a sekély, magas trofitasu
vizeket kedveli (Yamamoto, 2009). Habar vannak adatok arr6l, hogy egyre magasabb
sz¢élességi korokon jelenik meg (Yamamoto, 2009; Mehnert €s mtsai., 2010) és hogy alacsony
hémérsékleten is képes populaciot Iétrehozni, a jég alatti in situ ndvekedése figyelemre mélto.
Annak ellenére, hogy az Aphanizomenon flos-aquae hdémérsékletoptimuma magas, nagy
toleranciahatarral bir (Yamamoto, 2009). Fizioldgiai flexibilitasat bizonyitja az a
laboratoriumi vizsgalat, mely soran kideriilt, hogy a faj valtozé homérsékleten mas és mas
fényadaptacios paraméterrel birt, igy alacsony hdmérsékleten, kisebb fényintenzitasnal érte el
fotoszintézise aktivitdsdnak maximumat. A legalacsonyabb vizsgalt hdmérséklet mellett is (2

°C) aktiv fotoszintézisre volt képes a faj. (Uveges és mtsai., 2012).

Eredményeim aldtdmasztottak hipotézisem, miszerint a termoklin kornyéki fény-
homérséklet interakci6 kedvezett az A. flos-aqguae DCM Iétrehozasaban 2009-ben.
Szeptemberben érte el a maximum mennyiséget, majd egy Kisebb visszesés utan, télen egy
még nagyobb biomassza csuccsal jelentkezett, jég alatti vizviragzast hozva létre. Kovetkezd
évben ugyancsak nyari, mélyrétegli maximumot hozott 1étre, azonban mennyisége az el6z6
évinek a tobbszorosét is elérte. Hasonld dinamikat megfigyeltek mar més tavakban, példaul a
Biwa-toban, ahol ugyancsak jaliusban indult meg a populaciofejlédés, augusztusban érte el a
maximumot, majd &szre visszaesett a mennyisége ¢€s januarra Ujra domindnssa valt
(Yamamoto, 2009). Ez azonban egy teljesen mas adottsagokkal rendelkezd, eutrof to,

magasabb téli hdmérséklettel.

A faj vertikalis eloszlasa, azaz a metalimnetikus, fels6 hipolimnetikus
populéciomaximum létrehozasa teljesen Gjonnan dokumentalt jelenség. Habar a mélyrétegii
klorofill maximum létrehozasara szamos faj képes (Padisak és mtsai., 2003a), az
Aphanizomenon flos-aquae DCM létrehozasara ezeddig nem volt példa. A cianobaktériumok
koziil az Oscillatoriales rendbe tartozo Planktothrix agardhii (Edmondson, 1970; Klemer,
1976; Lindholm, 1992; Konopka és mtsai., 1993), P. rubescens (Konopka, 1982; Feulliade és
Davies., 1984), Planktolyngbya limnetica (Reynolds és mtsai., 1983), Lymnothrix rosea
(Meffert, 1989) fajok hoztak létre mélyrétegli maximumot. Jellemzé a DCM az aktiv
mozgasra képes fajoknal. A Cryptomonas sp. (Miracle és mtsai., 1992) vagy az Ochromonas

sp. (Bird és Kalff, 1989) fajok is gyakran tartozkodnak a mélyebb rétegekben.

36



A Stechlin-toban DCM-t a Planktothrix rubescens és a Cyanobium sp. piko-
cianobaktérium hozott 1étre korabban (Padisak és mtsai., 2003a). A P. rubescens 1997/1998-
ban hozott 1étre jelentds populaciot. 1998 juniusaban éles hipolimnetikus maximumot hozott
1étre 20-30 m-es mélységben, ami mélyebben huzodott, mint az Aphanizomenon altali DCM.
Ugyanebben az id6ben jelentkezett a Cyanobium sp. nagyobb mélyrétegli biomasszaval, a két
populacié azonban térbelileg szegregalodott. A Cyanobium 15 m mélyen hozta létre a
populacidjat (Padisak és mtsai., 2003a), ami kozel megegyezik a 2009-2010-es
Aphanizomenon flos-aquae altal 1étrehozottal. A Stechlin-to relativ stabilitas értéke nyaron
220-350 kozott valtozik, ez a 2009. évben és 2010-ben is 220, illetve 270 koriili volt a nyari
honapokban. A kiilonbség a felszini és hipolimnetikus hdmérséklet kozott elérte a 16-18 °C-t,
erds stabilitdst kolcsondzve a vizoszlopnak. A stabil és hosszan tartd rétegzettség fontos
feltétele a mélyrétegli maximum kialakulasanak (Chicote, 2004). A Stechlin egy alacsony
trofitasu to, melyben az oldott reaktiv foszfor mennyisége egész évben az alalitikai méréshatar
alatti, de mindenképp kevesebb, mint 10 pgL™ (Padisak és mtsai., 1998). Az oldott NOy
formak az izoterm periddusban az egész vizoszlopban 40-70 pgL™ érték koriil mozognak,
azonban rétegzett allapotban az epilimnionban kézel 0-ra csdkken a koncentracid. Ez azt
jelenti, hogy a rétegzett idészakban az epilimnion N-limitalt lehet. A nitrogénlimitaltsag pedig
kedvez a heterocitas kékalgaknak, melyek képesek a beoldodott 1égkori nitrogén megkdtésére
(Reynolds, 1984). A tapanyagtobblettel rendelkezd meta-, illetve hipolimnion egy 1 életteret
biztosit azon fajoknak, melyek jo helyvaltoztatoképességgel rendelkeznek és képesek
megbirkézni az erds gradiensekkel, tovabba arnyéktlir6k, képesek nagy denzitassal
elszaporodni ezen rétegekben (Thornton és mtsai, 1990). Az Aphanizomenon helyvaltoztatasa
(a tobbi cianobaktériumhoz hasonldan) a lebegésregulacio miatt lehetséges (Reynolds, 1984).
A lebegésregulécio az algasejtben levd gdzvezikulumok segitségével torténik (Walsby, 1978),
melyek alacsony siiriiségiikkel (0,12 g cm™) ellensulyozzak a sejt nagyobb denzitasat (Oliver
¢s Walsby, 1984). A lebegésregulacidban pedig a beérkezd sugarzasnak van kiemelkedd
szabalyozé szerepe (Walsby és Klemer, 1974; Walsby és Booker, 1980). Konopka (1989) a
sugarzas ¢és az oldott tapanyagok hatasat vizsgalta az Aphanizomenon flos-aquae
fonal siillyedni kezd. KH,PO, hatasara azonban nagyobb sugarzas hatasara kezdett csak el
stillyedni a fonal. Ez bizonyitja azt a reguldlo hatast, ami segit az algdnak abban a mélységben
tartozkodnia, ahol elegendd tdpanyag és a fotoszintézishez sziikséges fénymennyiség all

rendelkezésére (Konopka, 1989). Ez a képesség mindenképp segitett az Aphanizomenon-nak
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lIétrehozni a mélyrétegi maximumot. Anderson (1969) szerint a DCM okozdja az
algapopulacié adaptacidja az alacsony fényintenzitashoz. Herbland (1983) a tapanyagok
vertikalis elrendezddését tekinti a jelenség kialakuldsdnak okaként. Esetiinkben valdszintileg a
két folyamat egyiittes hatdsa érvényesiil. A hipolimnionetikus tdpanyagloket és sugarzas
vertikalis karakterisztikaja egylittesen hozzak létre a DCM feltételeit (Ramiro és mtsai.,
1992). Mind az Aphanizomenon, mind az 1998-as Planktothrix rubescens populéaci6é mellett a
Cyanobium is jelen volt. Hardin kompetitiv kizarasi elmélete szerint (1960) csak annyi faj
képes egymas mellett megélni, amennyi a limitalo faktorok szama. A két faj egyiittélésének
oka a morfologiai, ill. morfodkoldgiai kiilonbségeikben rejlik. A Planktothrix egy fonalas faj,
mely jo ,,fényantennaként” miikodik. A Cyanobium sokkal kisebb méretii, gomb alaku alga,
igy a fénykioltasi koefficiense is nagyobb. Ennek kdszonhetdéen nagyobb felszin/térfogat
arannyal rendelkezik, mely sordn hatékonyabb a tapanyagfelvétele. A két faj egyiittélésének
oka az eltér6 limitalo tényezok, a Cyanobium kékalgat a fény, a Planktothrix rubescens-t a P-
mennyiség limitalta (Padisak és mtsai.,, 2003a). Az A. flos-aquae limitald tényezdje
valoszintileg szintén a P-tartalom hiszen morfologiailag is hasonlit a Planktothrix-re, mégis
elterjedési mélysége a Cyanobium mélységi populaciomaximumaval nagyjabol megegyezd

mélységben volt.

A Nostocales rend tagjai koziil a Cylindrospermopsis raciborskii-rél vannak dokumentalt
adatok, hogy létrehozott mélyrétegii klorofill maximumot a braziliai Carioca- és Dom
Helvécio-toban (Padisak és mtsai., 2003a). A tavak tropusiak és sekélyebbek is a Stechlin-
tonal, trofitdsuk viszont hasonl6. Habar sekély tavak, és a hdmérséklet kiilonbség csupan kb. 8
°C a felso ¢s also vizrétegek kozott, a rétegzett idoszakban nagy stabilitassal rendelkeznek. A
Carioca-toban 8 m-en, a Dom Helvécio-toban 4,5 m-en huzédik a piknoklin. Az eufotikus
mélység rendre 7,5 és 11 m mélyen helyezkedik el. Lathato, hogy az eufotikus mélység itt is
meghaladja a keveredési mélységet, igy ugyanazon paraméterek miitkodnek a DCM
létrehozasanal, mint a mérsékelt 6vi, mély tavak esetében. A C. raciborskii egyébként a
Carioca-to esetében 7 m mélyen, a Dom Helvécio-toban 8-9 m mélyen hozott 1étre DCM-ot
(Padisak és mtsai., 2003a). A C. raciborskii invaziv terjedése régdta ismert, hiszen tropusi
eredete ellenére a mérsékelt égovi vizekben is, eu-, hipertrof koriilmények kozott gyakori
okozoja felszini vizviragzasnak (Padisak és Reynolds, 1998), azonban a tropusokon alacsony
trofitas mellett mélyrétegli populaciét hozhat létre. Ehhez hasonléan az A. flos-aquae a
mérsékelt égovon viselkedhet ugyanigy, azaz nagyon eltéré kornyezetben is sikeres

kompetitor lehet.
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A DCM folyamata valdszintileg sokkal Osszetettebb, mint ahogy eddig gondoltuk, és
hatasa az 0koszisztémara még nem teljesen tisztazott. Egy rendkiviil alapos vizsgalat mutatja
azt az Okofiziologiai komplexitast, mely egy faj DCM létrehozasa mogott rejlik. Clegg és
mtsai. (2012) a Chlamydomonas acidophila zoldalga okofiziologiai sajatossagait vizsgaltak
laboratoriumi  koriilmények kozott, terepi megfigyelések mellett. Az eredmények
bizonyitottdk, hogy egy DCM-et létrehozd fajnak nagyon specializalt és flexibilis
okofiziologiai stratégiaval kell rendelkeznie ahhoz, hogy sikeres legyen olyan kornyezeti

koriilmények kozott, mint amilyen a termoklin kornyéki mélységekben van.

Barmilyen vizben el6fordulhat, ahol teljesiil az a kovetelmény, hogy az eufotikus réteg
meghaladja a keveredési mélységet, igy 1étrehozva egy olyan életteret, ahol a jo6 kompetitiv
képességekkel rendelkezd fajok megélhetnek. Egy ilyen mélyrétegli populacionak fontos
szerepe lehet a felsd és mélyebb régiok kozti anyagforgalomban, vagy esetleg éppen
csapdaként miikodhetnek a tapanyagforgalmat illetéen. Az Aphanizomenon flos-aquae
viselkedése megmutatta, hogy mennyire torékenyek azok az dkologiai torvényszeriségek,

melyeket felallitunk, és mennyire fontos ezen folyamatok tovabbi kutatasa, megértése.
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5 Koszonetnyilvanitas

Koszonettel tartozok témavezetomnek, Dr. Padisdk Juditnak, a dolgozat elkésziiléséhez
nyujtott szakmai segitségéért, tamogatasaért. Ugyancsak koszondm Dr. Uveges Viktorianak,
hogy munkamat oly sokszor segitette, Abonyi Andrasnak a szintvonalas abrak elkészitésében
nyUjott segitségét ¢és Zamboné Doma Zsuzsannanak, aki a miroszkopos analizis
elsajatitasaban nyujtott segitséget. A terepi mintavételi adatokat koszonom a Leibniz-Institute
of Freshwater Ecology and Inland Fisheries intézet munkatarsainak, akik azokat

rendelkezésemre bocsatottak.

A kutatas a Leibniz Gemeinschaft (Klimabetriebene Verdnderung der Biodiversitit von
Mikrobiota — TemBi), az OTKA (T 75552) és a TAMOP (4.2.2/B-10/1-2010-0025 -
"Tudoményos képzés miihelyeinek tAmogatasa a Pannon Egyetemen”) tamogatasaval valosult

meg.

40



6 Irodalomjegyzék

Abbott M., Denman K. L.,Powell T. M., Richerson P. J., Richards R. C.,Goldman C. R.
(1984) Mixing and the dynamics of the deep chlorophyll maximum in Lake Tahoe.
Limnology & Oceanography 29: 862-878.

Adrian R., Schipolowski T. (2001) Bacterial and protozoan mass accumulation in the deep

chlorophyll maximum of a mesotrophic lake. Archiv fiir Hidrobiologie 157: 27-46.

Adrian R., Wickham S. A., Butler N. B. (2001) Trophic interactions between zooplankton and
the microbial community in contrasting food webs: the epilimnion and deep chlorophyll

maximum of a mesotrophic lake. Aquatic Microbial Ecology 24: 83-97.

Anderson G. C. (1969) Subsurface chlorophyll maximum in the Northeast Pacific Ocean.
Limnology & Oceanography 14: 386-391.

Arvola L., Ojala A., Barbosa F., Heaney S. I. (1991) Migration behaviour of three
cryptophytes in relation to environmental gradients: an experimental approach. British
Phycological Journal 26: 361-373.

Auer, M. T., Powell K. D. (2004) Heterotrophic bacterioplankton dynamics at a site off the
southern shore of Lake Superior. Journal of Great Lakes Research 30: 214-2109.

Barbiero, R. M., Tuchman M. L. (2001) Results from the EPA’s biological open waters
surveillance program of the Lauretian Great Lakes: Il. Deep chlorophyll maxima.
Journal of Great Lakes Research 27: 155-166.

Barbiero, R. P., Tuchman M. L. (2004) The deep chlorophyll maximum in Lake Superior.
Journal of Great Lakes Research 30: 256-268.

Barco M., Flores C., Rivera J., Caixach J. (2004) Determination of microcystin variants and
related peptides present in a water bloom of Planktothrix (Oscillatoria) rubescens in a
Spanish drinking water reservoir by LC/ESI-MS. Toxicon 44: 881-886.

Barker G. L. A., Konopka A., Handley B., Hayes P. K. (2001) Genetic variation in
Aphanizomenon (Cyanobacteria) colonies from the Baltic Sea and North America.
Journal of Phycology, 36: 947-950.

Barone R., Naselli-Flores L. (2003) Distribution and seasonal dynamics of Cryptomonads in
Sicilian water bodies. Hydrobiologia 502: 325-329.

41



Berner T., Dubinsky Z., Whyman K., Falkowsky P. G. (1989) Photoadaptation and the
“package effect” in Dunaliella tertiolecta (Chlorophyceae). Journal of Phycology 25:
70-78.

Bird D. F., Kalff J. (1989) Phagotrophic sustenance of metalimnetic peak. Limnology &
Oceanography 34: 155-162.

Callieri C., Amicucci E., Bertoni R., Voros L. (1996) Fluorometric characterization of two
picocyanobacteria strains from lakes of different underwater light quality. Internationale
Revue gesamten Hydrobiologie 81: 13-23.

Callieri C., Pinolini M. L. (1995) Picoplankton in lake Maggiore, Italy. Internationale Revue
gesamten Hydrobiologie 80: 491-501.

Camacho A. (2006) On the occurence and ecological features of deep chlorophyll maxima
(DCM) in Spanish Stratified lakes. Limnetica, 25: 453-478.

Camacho A., Erez J., Chicote A., Florin M., Squires M. M., Lehmann C., Bachofen R.
(2001a). Microbial microstratification, inorganic carbon photoassimilation and dark
carbon fixation at the chemocline of the meromictic Lake Cadagno (Switzerland) and its

relevance to the food web. Aquatic Sciences 63: 91-106.

Camacho A., Miracle M. R., Vicente E. (2003a). Which factors determine the abundance and
distribution of picocyanobacteria in inland waters? A comparison among different types
of lakes and ponds. Archiv fiir Hydrobiologie 157: 321-338.

Camacho A., Picazo A., Miracle M. R., Vicente E. (2003b) Spatial distribution and temporal
dynamics of picocyanobacteria in a meromictic karstic lake. Archiv fiir Hydrobiologie—

Algological Studies 148: 171-184.

Camacho A., Vicente E., Miracle M. R. (2001b). Ecology of Cryptomonas at the chemocline
of a karstic sulphate-rich lake. Marine & Freshwater Research 52: 805-815.

Camacho, A., Vicente E. (1998) Carbon photoassimilation by sharply stratified phototrophic
communities at the chemocline of Lake Arcas (Spain). FEMS (Federation of European
Microbiological Societies) Microbiology-Ecology 25: 11-22.

Casper S. J., (1985) Lake Stechlin. A temperate oligotrophic lake. Dr. W. Junk Publ.,

Dordrecht, Boston, Lancaster.

42



Chicote A. (2004) Limnologia y ecologia microbiana del Lago de Arreo (Alava, Espana). Ph.
D. Thesis, Universidad Autonoma de Madrid, Cantoblanco, 296 pp.

Christensen, D. L., Carpenter S. R., Cottingham K. L. (1995) Predicting chlorophyll vertical
distribution in response to epilimnetic nutrient enrichment in small stratified lakes.
Journal of Plankton Research 17: 1461-1477.

Clegg M. R., Gaedke U., Boehrer B., Spijkerman E. (2012) Complementary ecophysiological
strategies combine to facilitate survival in the hostile conditions of a deep chlorophyll
maximum. Oecologia 169: 609-622.

Cole P. C., Luecke C., Wurstbaugh W. A., Burkart G. (2002) Growth and survival of
Daphnia in epilimnetic and metalimnetic water from oligotrophic lakes: the effects of
food and temperature. Freshwater Biol., 47: 2113-2122.

Craig S. R. (1987) The distribution and contribution of picoplankton to deep photosynthetic

layers in some meromictic lakes. Acta Academiae Aboensis 47: 55-81.

Cullen J. J. (1982) The deep chlorophyll maximum: comparing vertical profiles of chlorophyli
a. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 39: 791-803.

Darwin C. (2001) Charles Darwin’s Beagle Diary. Cambridge University Press.

Davey M. C., Heaney S. I. (1989) The control of sub-surface maxima of diatoms in a
stratified lake by physical, chemical and biological factors. Journal of Plankton
Research 11: 1185-1199.

Dolukil M. T., Teubner K. (2000): Cyanobacterial dominance in lakes. Hydrobiologia 438. 1-
12.

Driescher E. (1983) Historisch-geographische Veranderungen von Gewassereinzugsgebieten
im Jungmoranengebiet der DDR. Geograph Ber. 107: 103-118 dynamics of
picocyanobacteria in a meromictic karstic lake. Archiv fiir Hydrobiologie—Algological
Studies 148: 171 184.

Edmondson W. T. (1970) Phosporus, nitrogen and algae in Lake Washington after diversion
of sewage. Science 196: 690-691.

Esteban G., Finlay B. J, Embley T. M. (1993) New species double the diversity of anaerobic
ciliates in a Spanish lake. FEMS (Federation of European Microbiological Societies)
Microbiology Letters 109: 93-100.

43



Esteve I., Mir J., Gaju N., Mchann H. 1., Margulis L. (1988) Green endosymbiont of Coleps
from Lake Ciso identified as Chlorella vulgaris. Symbiosis 6: 197-210.

Fahnenstiel G. L., Glime J. M. (1983) Subsurface chlorophyll maximum and associated
Cyclotella pulse in Lake Superior. Internationale Revue gesamten Hydrobiologie 68:
605-616.

Falconer I. R. (2006) Tumor promotion and liver injury caused by oral consumption of
cyanobacteria. Environmental Toxicology and Water Quality, 6: 177-184.

Fee E. J. (1976) The vertical and seasonal distribution of chlorophyll in lakes of the
experimental lakes area, north western Ontario: implications for primary production.

Limnology & Oceanography 21: 767-783.

Felip M., Catalan J. (2000) The relationship between phytoplankton biovolume and
chlorophyll in a deep oligotrophic lake: decoupling in their spatial and temporal

maxima. Journal of Plankton Research 22: 91-105.

Fennel K., Boss E. (2003) Subsurface maxima of phytoplankton and chlorophyll: steady-state
solutions from a simple model. Limnology & Oceanography 48: 1521-1534.

Feullaide M., Davies A. (1984) Seasonal variations and long-term trends in phytoplankton

pigments. Archiv fiir Hydrobiologie—Beiheft Ergebnisse der Limnologie 41: 95-111.

Finlay B. J., Clarke K. J., Vicente E., Miracle M. R. (1991) Anaerobic ciliates from a
sulphide-rich solution lake in Spain. European Journal of Protistology 27: 148-159.

Gasol J. M., Guerrero R., Pedros-Ali6 C. (1992) Spatial and temporal dynamics of a
metalimnetic Cryptomonas peak. Journal of Plankton Research 14: 1565-1580.

Gervais F. (1997) Light-dependent growth, dark survival, and glucose uptake by cryptophytes
isolated from a freshwater chemocline. Journal of Phycology 33: 18-25.

Gervais F. (2001) Fine-scale analysis of a deep chlorophyll maximum. Verhandlungen

Internationale Vereinigung fiir Theoretische und Angewandte Limnologie 27: 932-935.

Gervais F., Siedel U., Heilmann B., Weithoff G., Heisig-Gunkel G., Nicklisch A. (2003)
Small-scale vertical distribution of phytoplankton, nutrients and sulphide below the

oxycline of a mesotrophic lake. Journal of Plankton Research 25: 273-278.

44



Grigorszky 1., Nagy S., Krienitz L., Kiss Keve T., Hamvas M. T., Toth A., Borics G., Mathé
Cs., Kiss B., Borbély Gy., Dévai Gy., Padisdk J. (2000) Seasonal succession of
phytoplankton in a small oligotrophic oxbow and some consideration to the PEG model.

Verhandlungen des Internationalen Verein Limnologie 27: 152-156.
Hardin G. (1960) The competitive exclusion hypothesis. Science 131: 1292-1297.

Heitmann M. L., Richter, D. és Schumann, D. (1969) Der Warme- und Wasserhaushalt des
Stechlin- und Nehmitzsees. Abh. Meteorol. Dienst. DDR 96, Berlin. Akademie-Verlag.

Heitmann M. L., Schubert H. (1965) Lake Stechlin — A hydrometeorological research area.
Budapest. Publ. IASH 66: 429-440.

Hepperle D. (2000. Opticount.

Herbland A. (1983) Le maximum de chlorophyll dans 1’ Atlantique tropical orient: description,
ecologie, interpretation. Studies in Tropical Oceanography 18: 295-318.

Jackson L. S., Stockner J. G., Harrison P. J. (1990) Contribution of Rhizosolenia eriensis and
Cyclotella spp. to the deep chlorophyll maximum of Sproat lake, British Columbia,
Canada. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 47: 128-135.

Jones R. I. (1991) Advantages of diurnal vertical migrations to phytoplankton in sharply
stratified, humic forest lakes. Archiv fiir Hydrobiologie 120: 257-266.

Kasprzak P., Gervais F., Adrian R., Weiler W., Radke R., Jager I., Riest S., Siedel U.,
Schneider B., Bohme M., Eckmann R., Walz N. (2000) Trophic characterization,
pelagic food web structure and comparison of two mesotrophic lakes in Brandenburg

(Germany). International Review of Hydrobiology 167-189.

Kessler K., Lampert W. (2004) Fitness optimization of Daphnia in a trade-off between food
and temperature. Oecologia, 140: 381-387.

Kettle W. D., Moffett M. F., Denoyelles F. (1987) Vertical distribution of zooplankton in an
experimentally acidified lake containing a metalimnetic phytoplankton peak. Canadian

Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 44: 91-95.
Kiss K. T. (1998) Bevezetés az algoldgidba. ELTE Eo6tvos Kiadd, Budapest.

Klemer A. R. (1976) The vertical distribution of Oscillatoria agardhii var. isothrix. Archiv
fiir Hidrobiologie 78: 342-362.

45


http://www.speciation.net/Database/Journals/Verhandlungen-des-Internationalen-Verein-Limnologie-;i2275

Komaarek J., Hoffmann L. (2005) System of cyanoprokariotes (cyanobacteria) -state in 2004.
Algological Studies, 117: 95-115.

Komaarkova J., Jezberova J., Komarek O., Zapomelova E. (2010) Variability of Chroococcus
(Cyanobacteria) morphospecies with regard to phylogenetic relationships.
Hidrobiologia, 639: 69-83.

Konopka A. (1982) Physiological ecology of metalimnetic Oscillatoria rubscens population.
Limnology & Oceanography 27: 1154-1161.

Konopka A. (1989) Metalimnetic cyanobacteria in hard-water lakes: Buoyancy regulation and

physiological state. Limnology & Oceanography 34: 1174-1184.

Konopka A., Klemer A. R., Walsby A. E., Ibelins B.W. (1993) Effect of micronutrients upon
buoyancy regulation by metalimnetic Oscillatoria agardhii in Deming Lake, Minnesota.
Journal of Plankton Research 15: 1019-1034.

Koschel R. H., Gonsiorczyk T., Krienitz L., Padisak J., Scheffler W. (2002) Primary
production of phytoplankton and nutrient metabolism during and after thermal pollution
in a deep, oligotrophic lowland lake (Lake Stechlin, Germany). Verhandlungen

Internationale Vereinigung fiir Theoretische und Angewandte Limnologie 569-575.

Krausch H. D. (1962) Nachrischten uber AbfluB3- und Seespiegelveranderungen des
Stechlinsee- Gebietes. Limnologica 1: 211-215.

Krausch H. D., Ziihlke D. (1974) Das Rheinsberg-Furstenberger Seengebiet (Werte unserer
Heimat Bd. 25). Berlin, Akademie-Verlag.

Kiichler L., (1981) Phytoplanktonnuntersuchungen im Stechlinseegebiet in den Jahren 1973-
1975. Limnologica, Berlin 14: 231-241.

Kiichler L., (1982) Phytoplanktonnuntersuchungen im Stechlin und im Nordbecken des
Nehmitzsees. Limnologica, Berlin 14: 231-241.

Lampert, W., Grey J. (2003) Explotation of a deep-water algal maximum by Daphnia: a
stableisotope tracer study. Hydrobiologia, 500: 95-101.

Lee R. E., (2008) Phycology. Cambridge University Press.
Lindholm T. (1992) Ecological role of deep water maxima of phytoplankton. Archiv fiir

Hydrobiologie—Beiheft Ergebnisse der Limnologie 35: 33-45.

46



Linné C. (1753) Species plantarum. Paris.

Maeda H., Kawai A., Tilzer M. M. (1992) The water bloom of Cyanobacterial picoplankton
in Lake Biwa, Japan. Hydrobiologia, 248: 93-103.

Marcinek J. (1981) Kleiner Exkursionsfuhrer fur das Rheinsberger Beeken (Als Manuskript
gedruckt) Leipzig.

Marcinek J., Nitz B. (1973) Das Tiefland der DDR Gotha/Leipzig VEB Haack.

Massana R., Garcia-Cantizano J., Pedrés-Alié C. (1996) Components, structure and fluxes of
the microbial food web in a small, stratified lake. Aquatic Microbial Ecology
Proceedings of the Conference 11: 279-288.

Massana R., Pedrés-Ali6 C. (1994) Role of anaerobic ciliates in planktonic food webs:
abundance, feeding, and impact on bacteria in the field. Applied and Environmental
Microbiology 60: 1325-1334.

Meffert M. E. (1989) Biotope selection of Limnothrix rosea (Utermohl) Meffert
(Cyanophyta). Archiv fiir Hydrobiologie 117: 129-1309.

Mehnert G., Leunert F., Cirés S., Johnk K. D., Riicker J. Nixdorf B., Wiedner C. (2010)
Competitiveness of invasive and native cyanobacteria from temperate freshwaters under

various light and temperature conditions. Journal of Plankton Research 32: 1009-1021.

Miracle M. R., Vicente E., Pedros-Alio C. (1992) Biological studies of Spanish meromictic
and stratified lakes. Limnetica, 8: 59-77.

Mischke U.,Nixdorf B. (2003) Equilibrium phase conditions in shallow German lakes: How
Cyanoprokaryota species establish a steady state phase in late summer. Hydrobiologia,
502: 123-132.

Modenutti B., Balseiro E. ,Callieri C., Queimalinos C., Bertoni R., (2004) Increase in
photosynthetic efficiency as a strategy of planktonic organisms exploiting deep lake

layers. Freshwater Biology 49: 160-169.

Modenutti B., Balseiro E., Callieri C., Bertoni R., Queimalinos C. (2005) Effect of UV-B and
different PAR intensities on the primary production of the mixotrophic planktonic
ciliate Stentor araucanus. Limnology & Oceanography 50: 864-871.

47



Moll, R. A., Stoermer E. F. (1982) A hypothesis relating trophic status and subsurface
chlorophyll maxima of lakes. Archiv flir Hydrobiologie 4: 425-440.

Oliver R. L., Walsby A. E. (1984) Direct evidence for the role of light-mediated gas-vesicle
collapse in the buoyancy regulation of Anabaena flos-aquae (cyanobacteria).

Limnology and Oceanography 29: 879-886.
Padisak J. (2005) Altalanos limnolégia. ELTE E6tvos Kiado, Budapest, 148-149 pp.

Padisak J., Barbosa F., Koschel R., Krienitz L. (2003a) Deep layer cyanoprokaryota maxima
in temperate and tropical lakes. Archiv fiir Hydrobiologie Special Issues Advanced
Limnology 58: 175-199.

Padisak J., Hajnal E., Krienitz L., Lakner J., Uveges V. (2010) Rarity, ecological memory,
rate of floral change in phytoplankton—and the mystery of the Red Cock.
Hydrobiologia, 653: 45-67.

Padisdk J., Krienitz L., Scheffler W., Koschel R., Kristiansen J., Grigorszky I. (1998)
Phytoplankton succession in the oligotrophic lake Stechlin (Germany) in 1994 and
1995. Hydrobiologia, 369/370: 179-197.

Padisék J., Reynolds C. S. (1998) Selection of phytoplankton associations in Lake Balaton,
Hungary, in response to eutrophication and restoration measures, with special reference

to the cyanoprokaryotes. Hydrobiologia, 384: 41-53.

Padisak J., Scheffler W., Kasprzak P., Koschel R., Krienitz L. (2003b) Interannual variability
in the phytoplankton composition of lake Stechlin (1994-2000). Archiv fiir
Hydrobiologie Special Issues Advanced Limnology 58: 101-133.

Padisak J., Scheffler W., Sipos C., Kasprzak P., Koschel R., Krienitz L. (2003c) Spatial and
temporal pattern of development and decline of the spring diatom populations in Lake
Stechlin in 1999. Archiv fiir Hydrobiologie Special Issues Advanced Limnology 58, p.
135-155.

Padisak J., Sordczki-Pintér E., Rezner Zs. (2003d) Sinking properties of some phytoplankton
shapes and the relation of form resistance to morphological diversity of plankton — an
experimental study. Hydrobiologia, 500: 243-257.

Padisak, J., Kohler J., Hoeg S. (1999). The effect of changing flushing rates on development

of late summer Aphanizomenon and Microcystis populations in a shallow lake,

48



Miiggelsee, Berlin, Germany. - In: Tundisi, J. G. & M. Straskraba: Theoretical
Reservoir Ecology, Backhuys Publishers, Leiden: 411-424.

Paerl H.W. (1988) Growth and reproductive strategies of freshwater blue-green algae
(Cyanobacteria). In Growth and reproductive strategies of freshwater phytoplankton.
Sandgren, C.D. (ed). New York: Cambridge University Press, 261-315 pp.

Pedros-Alio C., Gasol J. M., Guerrero R. (1987) On the ecology of a Cryptomonas phaseolus
population forming a metalimnetic bloom in lake Cisé, Spain: Annual distribution and

loss factors. Limnology & Oceanography 32: 285-298.

Pilati A., Wurtsbaugh W. A. (2003) Importance of zooplankton for the persistence of a deep
chlorophyll layer: A limnocorral experiment. Limnology & Oceanography 48: 249-260.

PreuBBel K., Wessel G., Fastner J, Chorus L (2009): Response
of cylindrospermopsin production ~ and  release  in  Aphanizomenon  flos-
aquae (Cyanobacteria) to varying light and temperature conditions. Harmful Algae 8:
645-650.

Queimalinos C. P., Modenutti B. E., Balseiro E. G. (1999) Symbiotic association of the ciliate
Ophrydium naumanni with Chlorella causing a deep chlorophyll a maximun in an
oligotrophic South Andes lake. Journal of Plankton Research 21: 167-178.

Ramiro A. V., Cruzado A., Tintoré J., Ladona E. G. (1992) Modelling the deep chlorophyll
maximum: A coupled physical/biological approach. Journal of Marine Research 50:
441-463.

Reynolds C. S. (1984) The ecology of freshwwater phytoplankton. Cambridge University

press.

Reynolds C. S. (1992) Dynamics, selection and composition of phytoplankton in relation to
vertical structure in lakes. Archiv fiir Hydrobiologie—Beiheft Ergebnisse der Limnologie
35: 13-31.

Reynolds C. S. (1994) The long, the short and the stalled: on the attributes of phytoplankton
selected by physical mixing in lakes and rivers. Hydrobiologia, 289: 9-21.

Reynolds C. S. (2006) Ecology of phytoplankton. Cambridge University Press.

49



Reynolds C. S., Tundisi J. G., Hino K. (1983) Observations on a metalimnetic Lyngbya
population in a stably stratified tropical lake (Lagoa Carioca, Eastern Brazil). Archiv fiir
Hydrobiologie 97: 7-17.

Rott E. (1988) Some aspects of the seasonal distribution of flagellates in mountain lakes.
Hydrobiologia, 161: 159-170.

Rowan K. S. (1989) Photosynthetic pigments of algae. Cambridge University Press. 334 pp.

Schopf J. W. (1993) Microfossils of the Early Archean Apex Chert: new evidence of the
antiquity of life. Science 260, 124.

Schumann D. (1968) Zur Definition, Verbreitung und  Entstehung der

Binnenentwasserungsgebiete Geograph. Ber. 13: 22-32.

Sigee D.C. (2004) Freshwater Microbiology: Diversity and Dynamic Interactions of
Microorganisms in the Aquatic Environment. Chichester, UK, John Wiley és Sons, p.

524,

Sommer U., Gliwicz Z. M., Lampert W., Duncan A. (1986) The PEG-model of seasonal
succession of planktonic events in freshwaters. Archiv fiir Hydrobiologie 106: 433-471.

Stockner J. G., Callieri C., Cronberg G. (2000) Picoplankton and other non-bloomforming
cyanobacteria in lakes. In: The Ecology of Cyanobacteria. Whitton B. A. & M. Potts
(eds.).: 195-231. Kluwer. Dordrecht.

Stoermer E. F., Emmert G., Julius M. L., Schelske C. L. (1996) Paleolimnological evidence of
rapid recent changes in Lake Eire’s trophic status. Canadian Journal of Fisheries and

Aquatic Sciences 53: 1451-1458.

Teubner K., Feyerabend R., Henning M., Nicklisch A., Woitke P., Kohl J. G. (1999):
Alternative blooming of Aphanizomenon flos-aquae or Planktothrix agardhii induced
by the timing of the critical nitrogen : phosphorus ratio in hypertrophic riverine lakes.

Archiv fiir Hydrobiologie Special Issues Advanced Limnology 54: 325-344.

Thornton K W., Kimmel B. L., Payne F. E. (1990) Reservoir limnology: Ecological
perspectives. John Wiley & Sons, New York. 246 pp.

Treichel F. (1957) Die Haupt- und Nebenwasserscheiden in Mecklenburg. Diss Math.-Nat.
Fak. Univ. Greifswald.

50



Utermohl H. (1958) Zur Vervollkommnung der quantitaven Phytoplankton-Methodik.

Mitteilungen Internationale Vereinigung fiir Theoretische und Angewandte Limnologie
9:1-38.

Uveges V., Tapolczai K., Krienitz L., Padisak J. (2012): Photosynthetic characteristics and
physiological plasticity of an Aphanizomenon flos-aquae (Cyanobacteria, Nostocaceae)
winter bloom in a deep oligo-mesotrophic lake (Lake Stechlin, Germany).
Hydrobiologia 698: 263-272.

van den Hoek C., Jahns H. M. (1995) Algae. An introduction to phycology. Cambridge

University press, Cambridge.

Vanni M. J. (2002) Nutrient cycling by animals in freshwater ecosystems. Annual Review of
Ecological Systems, 33: 341- 370.

Vila X., Dokulil M., Garcia-Gil L. J., Abella C. A., Borrego C. M., Bafieras L. (1996)
Composition and distribution of phototrophic bacterioplankton in the deep communities

of several central European lakes: the role of light quality. Archiv fiir Hydrobiologie—
Beiheft Ergebnisse der Limnologie 48: 183-196.

Walsby A. E. (1978) The gas vesicles of aquatic prokaryotes. Symposia of the Society for
General Microbiology 28: 327-358.

Walsby A. E., Booker M. J. (1980) Changes in buoyancy of a planktonic blue-green alga in
response to light intensity. British Phycological Journal 15: 311-319.

Walsby A. E., Klemer, A. R. (1974) The role of gas vacuoles in the microstratification of a
population of Oscillatoria agardhii var. isothrix in Deming Lake, Minnesota. Archiv fiir
Hydrobiologie 74: 375-392.

Wasmund N. (1997) Occurence of cyanobacterial blooms in the Baltic Sea relation to
environmental conditions. Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und
Hydrographie, 82: 169-184.

Welch E.B. (1992) Ecological effects of waste water. Chapman & Hall, London
Wetzel R. G. (2001) Limnology. Academic Press. San Diego, CA. 1006 pp.

Williamson C. E., Sanders R. W., Moeller R. E., Stutzman P. L. (1996) Utilization of
subsurface food resources for zooplankton reproduction: Implications for diel vertical

migration theory. Limnology & Oceanography 41: 224-233.
51



Winder M., Buergi H. R., Spaak P. (2003) Seasonal vertical distribution of phytoplankton and
copepod species in a high-mountain lake. Archiv fiir Hydrobiologie 158: 197-213.

Wolin J. A., Stoermer E. F. (2005) Response of a Lake Michigan coastal lake to

anthropogenic catchment disturbance. Journal of Paleolimnology 33: 73-94.

Yamamoto Y. (2009) Environmental factors that determine the occurence and seasonal

dynamics of Aphanizomenon flos-aquae. Jounal of Limnology 68: 122-132.

Yamamoto Y., Nakahara H. (2007) Factors affecting the fluctuation of akinete and heterocyst

numbers of Aphanizomenon flos-aquae (Cyanobacteria) population. Algological Studies
125: 79-96.

52



