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Die Lebensgemeinschaften von Seen

1.4.2 Die Algengemeinschaften von Seen
K. Teubner

Algengemeinschaften sind in verschiedenen Lebensrdumen der aquatischen
Okosysteme vertreten und werden funktional als Gemeinschaft autotropher Or-
ganismen definiert. Sie umfassen pro- und eukaryotische Primarproduzenten
mit oxygener Photosynthese.

Eine separate Bewertung von pelagischer (Phytoplankton) und benthischer
Gemeinschaft (Phytobenthos) resultiert aus der Verfrachtung mit der Stro-
mung bzw. der relativ stabilen Ortsanséssigkeit der Organismen in ihrem Le-
bensraum. So wird die benthische Algengemeinschaft - aufgrund der festen An-
siedlung auf Ufersubstraten und der damit gegebenen Integration abiotischer Be-
dingungen Uber lange Zeitraume - stirker fiir Fragen der Bioindikation von
Gewdssern herangezogen, als die im Freiwasser schwebende Algengemeinschaft.
Ein aquatisches Okosystem, in der Gesamtheit betrachtet, ldsst jedoch ein stren-
ges Separieren in benthische und pelagiale Algen wenig sinnvoll erscheinen, da
eine Reihe vorwiegend planktisch lebender Algen auch in die litoralen Biofilme
(Dauerstadien) vordringen und umgekehrt benthische Vertreter in das Plankton
eingespiilt werden konnen (Tychoplankton). Weiters sind im SiiRwasser, mit
Ausnahme der benthischen Rot- und Braunalgen, in beiden Lebensgemeinschaf-
ten prinzipiell dieselben Algenklassen vertreten. Auferdem ergeben sich hin-
sichtlich der stoichiometrischen Zusammensetzung der Algenbiomasse ver-
gleichbare Aussagen. So findet man sowohl fiir das Phytoplankton als auch fiir
das Phytobenthos der limnischen Systeme vergleichbare optimale C:N:P-Verhilt-
nisse (s. Kap. 1.4.2.3).

1.4.2.1 Zusammensetzung der Algengemeinschaften

Ein guter Uberblick zum System der Algen wird in ETtL (1980) und VAN DN HOEK
(1995) gegeben. Eine Sammlung umfangreicher moderner Bestimmungslitera-
tur besteht in den Banden von ETTL ef al. (1998). Die photosynthetischen Pig-
mente der Algengruppen werden detailliert in RowaN (1989) und JEFFREY et al.
(1997) beschrieben.

Cyanobakterien (Blaualgen, Cyanobacteria, Cyanophyta,
Cyanophyceae, Cyanoprokaryota), Tafel 1.4.2.1.

Cyanobakterien sind pigmenthaltige Prokaryonten, die sich aufgrund der oxyge-
nen Photosynthese funktional den pelagischen und benthischen Algengemein-
schaften zuordnen lassen (BRYANT 1994). Fiir das Pigmentmuster der Cyanobak-
terien sind neben dem Hauptpigment Chlorophyll-a eine Reihe akzessorischer
Pigmente, wie hydrophile Phycobiliproteine (Phycoerythrin, Phycocyanin) und
lipophile Carotinoide, charakteristisch (u.a. die Markerpigmente Echinenon,
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90 Die Algengemeinschaften von Seen

Zeaxanthin, Myxoxanthophyll sowie weitere 3-Carotine; Abb. 1.4.2.1 a, d). Die
blaugriine Farbung resultiert aus der Maskierung von Chlorophyll-a durch Phy-
cobiline. Bei einzelnen Stammen kann ein Farbumschlag zwischen blaugriin und
rot innerhalb von Stunden beobachtet werden, was durch Anderung der Pig-
mentanteile innerhalb der Phycobiline, namlich zwischen blauen Phycocyaninen
und rotem Phycoerythrin, bedingt wird (z.B. bei Kulturen von Limnothrix redekei
(VAN) GOOR, s. auch chromatische Adaptation in Kap. 1.4.2.4, Tafel 1.4.2.1 1). Der
Photosyntheseapparat ist entsprechend dem prokaryotischen Zellaufbau in Thy-
lakoiden angeordnet. Die zellinterne Speicherung von Stickstoff bzw. Phosphor
erfolgt tiber Cyanophycin- (N-haltige Polypeptide, ScHLEGEL 1992) bzw. Poly-
phosphatgranula.

Die Cyanobakterien lassen sich in die meist kugelférmigen Chroococcales
(Tafel 1.4.2.1 a-k) sowie in die fadigen Nostocales (Tafel 1.4.2.1 l-0), Oscillato-
riales (Tafel 1.4.2.1 p-v) und Scytonematales untergliedern, wobei Vertreter
der ersten drei genannten Gruppen haufig in Gewassern anzutreffen sind (Sys-
tem nach botanischem Code s. KOMAREK & ANAGNOSTIDIS 1986, 1989; ANAGNOSTI-
pis & KomARek 1985, 1988, 1990; nach bakteriologischem Code s. RippkaA et al.
1979). Zur morphologischen Beschreibung der Taxa werden im Wesentlichen die
Zellform, die Zellanordnung in Kolonien (Tafel 1.4.2.1 a-k, der Modus der Zell-
teilung und die Anordnung der Thylakoidmembranen sowie jene der in ,aero-
tops” zusammengelagerten Gasvesikel (Tafel 1.4.2.1 j-k und s-u) herangezogen.
Das GroBenspektrum der Cyanobakterien reicht von sehr kleinen Zellformen (Pi-
coplankton, einzellig: Synechococcus spp., koloniebildend: Cyanodictyon imperfectum
CRONBERG ET WEIBBULL, Tafel 1.4.2.1 h-i; s. auch in Kap. 1.4.2.2) bis zu den iiber
1 cm groBRen, makroskopisch erkennbaren Aggregaten von kugelformigen Zellen
oder Fdden in Gallertlagern (z.B. Microcystis spp. Tafel 1.4.2.1 b-f, Aphanizomenon
flos-aquae RALFS ex BoOrN. et. Fran., Tafel 1.4.2.1 n; Gloeotrichia echinulata J. E.
SMITH ex P. RicHT Tafel 1.4.2.1 [-m).

Die Nostocales nehmen eine besondere Stellung in der Algengemeinschaft
ein, da sie in der Lage sind, mittels sogenannter Heterocyten (alte Bezeichnung:
Heterocysten, KOMAREK & ANAGNOSTIDIS 1989) Lufistickstoff zu binden (Tafel
1.4.2.1 m-o). Die Luftstickstoffbindung ist allerdings an ein sauerstoffemp-
findliches Nitrogenase-Enzymsystem gebunden. Das notwendige, sauerstoffarme
Milieu in der Heterocyte wird durch verschiedene Mechanismen erreicht. Zum
einen wird mit dem Abbau der Phycobiliproteine im Zuge der Heterocytendiffe-
renzierung (BRyanT 1994) das Photosystem II und damit die Sauerstoffbildung in
den Heterocyten unterbunden. Weiters kommt es zum Sauerstoffausschluss
durch eine effektive Sauerstoffelimination (Knallgasreaktion durch Kopplung
zwischen Hydrogenase und Atmungskette) und durch Diffusionsbarrieren in der
Heterocyten-Zellwand. Der energieaufwendige Prozess der Umwandlung von
Luftstickstoff in Ammonium wird nur bei Mangel an energetisch giinstigeren
Stickstoffquellen, wie Nitrat oder Ammonium, vollzogen und dient dann der
Kompensation fehlenden Stickstoffs bei Stickstofflimitation im Gewasser.
Folglich kann allein aus der Anwesenheit potentiell Luftstickstoff bindender Cy-
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Abb.1.4.2.1 a-f: Pigmente der Algen. Absorptionsspektren der Acetonextrakte von Caro-

tinoiden (a) und Chlorophyllen (b). Absorptionsspekten von Planktothrix
agardhii (Cyanobakterium): in vivo Spektren bei Schwach- und Starklicht-
adaptation (¢) und Aufschliisselung des Acetonextraktes in samtliche Spek-
tren der lipophilen Pigmente (d). (e) und (f) analog zu (d) aber fiir Fragilaria
ulna (Kieselalge) und Scenedesmus acuminatus (Griinalge). C nach RUCKER,
1992, Abkiirzungen: Pigmente: Chlorophyll-a (Chi-a) Chlorophyll-b (Chl-b)
Chlorophyll-¢ (Chl-c), Wellenldngenbereiche: Uliraviolett-B (B). Ultravio-
lett-A (UV-A), Violett (Viol), Gelb-Orange (GO).
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anobakterien nicht auf eine N-Limitation der Algen geschlossen werden. Selbst
die Differenzierung von Heterocyten aus vegetativen Zellen 1dsst nicht zwangs-
laufig den Schluss zu, dass eine N,-Fixierung vorliegt. Vielmehr leitet sich aus
der Messung der Nitrogenaseaktivitat (C,H,-Reduktionsraten) ab, dass der N,-
Eintrag in ein Gewasser hdufig nur zeitweise und in Abhdngigkeit vom Adapta-
tionszustand, dem Licht- und Ammoniumangebot geschieht (DupeL 1989). Kurz-
fristig kann aber der Eintrag von Stickstoff in einen hypertrophen Flachsee tiber
Algen hoher sein, als die Verlustrate durch Denitrifikation (bei 70 % Biovolu-
menanteil von Aphanizomenon flos-aguae und maximaler N,-Fixierungsrate von
37 mg N m~d" nach DUDEL 1989).

Tafel 1.4.2.1

Cyanobacteria. Chroococcales {a-k), Nostocales (1-o0} und Oscillatoriales (p-v).

a, h-i: Picoplanktische koloniebildende Cyanobakterien: a: Aphanothece clathrata W. ET
G. S. WEsT. h-i: Cyanodictyon imperfectum verschiedener Habitate. Die kugelférmigen Zellen
liegen paarweise in Gallertscheiden zu Filamenten angeordnet. b-f: Microcystis-Taxa. b-
C: M. aeruginosa. c: ZerflieRende Gallerte grenzt die Kolonie nicht klar ab, in der Gallerte Tri-
chome des endophytischen Cyanobakteriums Pseudanabaena mucicola (NAUM. ET HUB-PEST.)
Bourr. d: M. wesenbergii (Kom.) Kom. mit stark lichtbrechender Gallerte, die die Kolonie
gleichmadfig umrandend abgrenzt. e: Zerkliftete Kolonieform bei M. novacekii (Kom.) Comp.
f: M. viridis mit paketartiger Zellanordnung. g: Merismopedia. j-k: Gomphosphaeria-Komplex.
j: Snowella litoralis (HAYREN) Kom. ET Hinp. (links), lockere Kolonieform kugelférmiger Zel-
len mit sichtbaren Gallertstielen. Woronichinia naegeliana (Uncer) ELENk. (rechts), Kolonie
mit kompakt liegenden ellipsoiden Zellen mit Gasvesikeln. k: Woronichinia compacta (Lem.)
Kom. T Hinp., kompakte Kolonie ellipsoider Zellen ohne Gasvesikel. 1-m: Gloeotrichia echi-
nulata. 1: Makroskopisch sichtbare Kolonie. m: polare Trichome mit endstandiger Hetero-
cyte (Pfeil). n: Trichombiindel von Aphanizomenon flos-aquae, cine interkalare Heterocyte
(Pfeil) je Trichom. o: A. spiroides Kleb. mit mehreren Heterocyten je Trichom (Pfeile). p-q:
Benthisches Cyanobakterium Phormidium spec., Trichom mit Gallerischeide (p, Pfeil). r-s:
Planktothrix agardhii. r: Dominanz im Plankton. s: Gestreute Anordnung der Gasvesikel in
den Zellen. t: Limnothrix redekei mit polar angeordneten Gasvesikeln am Zellende. u-v: Os-
cillatoriale Cyanobakterien ohne Gasvesikel. u: Pseudanabaena catenata LAUTERB. v: Plankto-
lyngbya subtilis (W. WEST) Anagn. et Kom. mit Gallertscheiden (Pfeil).

MaRstibe=20 pm in d-e, 50 pm in I-m, sonst 10 pm, a-v: Lichtmikroskopische Aufnahmen;
p-q von Gutowskl, Phormidium aus See in Norddeutschland; andere aus meso- hypertro-
phen Seen in Berlin-Brandenburg, TEUBNER 1996.
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System der Algen nach Van DeN HOEk et al. 1995,
Die im Kap. 1.4.2 behandelten Algentaxa sind fett markiert

Prokaryota Eukaryota
Cyanobacteria (Cyanophyta) Chlorophyta Euglenophyta
Chroococcales Prasinophyceae Chlorarachniophyta
Pleurocapsales Chlorophyceae
Oscillatoriales Volvocales Heterokontophyta
Nostocales Chlorococcales Chrysophyceae
Stigonematales Chaetophorales Parmophyceae
Oedogoniales Sarcinochrysidophyceae
Ulvophyceae Xanthophyceae
Cladophoraceae Eustigmatophyceae
Bryopsidophyceae Bacillariophyceae
Dasycladophyceae Centrales
Trentepohliophyceae Pennales
Pleurastrophyceae Raphidiphyceae
Klebsormidiophyceae Dictyochophyceae
Zygnematophyceae Phaeophyceae
Zygnematales Cryptophyta
Desmidiales Dinophyta
Charophyceae Haptophyta

Rhodophyta

Obwohl im SiiBwasser allein die nostocalen Cyanobakterien einen Stickstoff-
mangel tiber die N,-Fixierung kompensieren konnen, treten mitunter auch wei-
tere Vertreter der Cyanobakterien, wie Microcystis aeruginosa (Kutzing) KUTZING
(Chroococcales, Tafel 1.4.2.1 b) oder Planktothrix agardhii (Gom.) ANAGN. et Kom.
(Oscillatoriales, Tafel 1.4.2.1 r-s), massenhaft bei geringem Stickstoffangebot auf
(s. jahreszeitbedingte Prdferenz fiir die Stickstoff-Limitation s. Kap. 1.4.2.3).
Unterschiedliche Adaptationstrategien hinsichtlich der Lichtnutzung (s. chroma-

Tafel 1.4.2.2

Chlorophyta. Desmidiales (a-b), Volvocales (c-d). Chlorococcales (e-n).

a: Cosmarium depressum. (NAG.) LUNDELL, vegelative Zellteilung. Jeweils eine Halbzelle der
Mutterzelle (M) wird in die Tochterzelle (M+T) libernommen. b: Staurastrum. c: Chlamydo-
monas metapyrenigera Skusa, Fokussierung auf Papille und GeiBeln. d: begeiRelie
Carteria pseudomultifilis PETERFI L. e: Dictyosphaerium pulchellum Woob, kugelformige Zellen
an Gallertstielen (Mutterzellwandreste, schwarzer Pfeil) sitzend. Chloroplasten mit be-
schalten Pyrenoiden (weiRer Pfeil). f: Picoplanktische koloniebildende Pseudodictyosphae-
rium jurisii (Syn. Dactylosphaerium jurisii HINDAK). g-h: Coenochloris hindakii Kom. g: Kolonie
mit begonnener Autosporenbildung (s. untere Bildhalfte). h: Gruppierung von 8 Tochter-
kolonien mit einem sichtbaren, in der Gallerte verbliebenen Mutterzellwandrest (Pfeil). i:
Oocystis lacustris CHop., vier Autosporen in der Mutterzellwand. j: Coelastrum reticulatum
(DANG.) SENN., Synzénobium, zwischen den Zellen sichtbare Verbindungsauslaufer. k: Qua-
drigula spec., Kolonie mit tiitenférmigem Mutterzellwandrest (Pfeil). |: Botryococcus braunii
Kiitz. m: Ankyra judayi (G. G. Smita) Fott mit ankerformigem Basalende. n: A. lanceolata
(Kors) Fott mit spatelférmigem Basalende (Zellende links).

Alle Maf3stdbe=10 pm, Mafstab fiir f s. e. a-n: Lichtmikroskopische Aufnahmen; aus me-
so- hypertrophen Seen in Berlin-Brandenburg, TEUBNER 1996,
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tische Adaptation in Kap. 1.4.2.4), der Nahrstoffaufnahme (zellinterne Speicher
s. oben und ,Luxuskonsum” in Kap. 1.4.2.3) und der Erndhrung (autotroph, mi-
xotroph) sowie die Regulation des Auftriebvermogens Giber Gasvesikel und Tur-
gordruck verweisen darauf, dass sich verschiedenartige Bedingungen giinstig auf
die Entwicklung der Cyanobakterien auswirken konnen (DokuLiL & TEUBNER
2000, STEINBERG & HARTMANN 1988, s. auch Kap. 2.2).

Das Gleiten benthischer Cyanobakterien (z.B. Vertreter der Gattungen Oscilla-
toria, Lyngbya, Phormidium, Gallertscheiden s. Tafel 1.4.2.1 p und v) auf festen
Unterlagen dient der Bewegung in Mikrohabitaten. Bei pelagialen Kolonien
sind Posititionswechsel der Faden innerhalb der Kolonien gut zu beobachten.
Solch ein Positionswechsel innerhalb eines Trichombiindels bei Aphanizomenon
flos-aquae (Tafel 1.4.2.1 n) begiinstigt die zeitweise Selbstbeschattung zum Schutz
vor zu hohen Lichtintensitaten.

Neben dem Litoral und dem Epilimnion besiedeln Cyanobakterien hiufig das
Metalimnion in tiefen Seen. Cyanobakterien sind nicht selten an der Bildung ei-
nes sogenannten tiefen Chlorophyllmaximums (DCM, ,deep chlorophyll maxi-
mum”) beteiligt., Planktothrix rubescens (Dc. Ex GOM.) ANAGN. ET KoM. ist in tiefen
geschichteten Seen eine verbreitete metalimnische Cyanobakterie. Aufgrund des
hohen Pigmentanteils von Phycoerythrin weist diese Alge eine Rotfirbung auf.
Das Phycoerythrin zeigt Absorptionsmaxima bei 490, 540 sowie 570 nm und ab-

Tafel 1.4.2.3

Bacillariophyceae. Centrales (a-f), Pennales (i-1).

a-b: Cyclotella kuetzingiana/ocellata/comensis, AuRenansicht der Schalen. a: Unvollstindig ver-
kieselte Theke mit Rippen (,basal siliceous layer”}. Striae und Kammern (Alveolen) fehlen.
b: Vollstandig verkieselte Theke. Am Schalenrand sind gebiindelte Areolenreihen (Striae,
~Punktreihen”) und Interstriae sichtbar. c-d: Verschiedene Stadien der Zellwandmorpho-
genese innerhalb einer Frustel von C. radiosa (GRunow) LEmM. ¢: Fokussierung auf die Epi-
theka, vollstandig verkieselt. d: Fokussierung auf die noch unvollstindig verkieselte Hypo-
theka (Rippen reichen weit in das Zentrum). e-f: Melosira varians AGARDH. Innerartlich star-
ke Streuung der Trichombreiten infolge abrupter VergroRerung der Valvendurchmesser
nach generativer Fortpflanzung. e: Kugelférmige Auxospore, Protoplast nur teilweise aus
den Mutterzellen-Schalen zuriickgezogen (Pfeil: Auxospore mit ,Nabel“). f: Vegetative Zel-
len, welche unmittelbar an die Teilung der Initialzellen anschlieRen (breites Trichom rechts,
Terminalzelle mit hemisphérischer Initialvalve am oberen Trichomende), haben ein klei-
neres Oberflache:Volumen-Verhilinis als die Zellen von Trichomen nach langer vegetativer
Zellteilungsfolge (schmales Trichom links). g-h: Stephanodiscus minutulus/parvus. g: Zelltei-
lung. h: Schwebefortsédtze. i1 Nitzschia acicularis W. SMITH j: Gyrosigma acuminatum (KUTz.)
RABENH., Raphe (Pfeil). k-1: Tabellaria flocculosa. k: Pelagiale sternférmige Kolonie. I: Benthi-
sche zickzack-kettenférmige Kolonie.

Malstabe=1 pm in a-b und g-h, sonst 10 pm. a-b und g-h: Rasterelektronenmikroskopi-
sche, tibrige lichtmikroskopische Aufnahmen. a-b und c-1: aus meso- hypertrophen Seen in
Berlin-Brandenburg, TEUBNER 1996, 1997, g-h: ultra-oligotropher Traunsee, Salzkammer-
gut.
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sorbiert damit starker im Wellenldngenbereich des griinen Lichts (495-570 nm).
In tieferen Wasserschichten der Seen findet eine spektrale Verschiebung zum
griinen Licht hin statt, sodass P. rubescens das hier bis in die Tiefe vordringende
Licht gut nutzen kann (vgl. optische Eigenschaften des Wassers, Kap. 1.3). Bei ei-
ner Massenentwicklung ist diese Cyanobakterie (,Burgunderblutalge”, FINDE-
NEGG 1973) auch im Epilimnion vorhanden und farbt das Seewasser braun-rot.
Im Gegensatz dazu zeigt sich bei der nahe verwandten P. agardhii unter Schwach-
licht eine starkere Absorption im langwelligen Wellenbereich — von 570-650 nm
— mittels der Phycocyanine (s. in vivo Absorption in Abb. 1.4.2.1 ¢). Die Ab-
sorptionsmaxima fiir Phycocyanine liegen bei Wellenlangen von 560 nm und
620 nm und sind damit im Gegensatz zum Phycoerythrin im Bereich der lange-
ren Wellenldngen, namlich bei gelbem bis orange-(rotem) Licht. P. agardhii ist ein
typischer Vertreter flacher, gut durchmischter, nahrstoffreicher, triiber Gewdsser
(s. auch chromatische Adaptation in Kap. 1.4.2.4).

Eine unerwiinschte Begleiterscheinung von Blaualgenbliiten stellen die er-
hohten Toxinkonzentrationen im Gewadsser dar. Viele Cyanobakterien sind po-
tentielle Bildner von hepatoxischen zyklischen Peptiden (Microcystin, Nodula-
rin), neurotoxischen Alkaloiden (Saxitoxin, Anatoxin) sowie weiteren cyto- und
dermatotoxischen Substanzen (SIvONEN & JoNEs 1999). Die Toxinbildung wur-
de sowohl fiir Stamme planktisch hdufig vorkommender Vertreter, wie Aphani-
zomenon flos-aquae, Anabaena flos-aguae BReB. ex BORN. et FLAH., Cylindrospermopsis
raciborskii (WoL0Sz.) SEEMAYYA et SUBBA RaJU (s. Kap. 4.3), Planktothrix agardhii, P.
rubescens, Microcystis aeruginosa sowie M. viridis (A. BRAUN) LEmm. (Tafel 1.4.2.1 f)
als auch fiir die benthisch auftretende Oscillatoria limosa Ac. ex Gom. nachgewie-

Tafel 1.4.2.4

Bacillariophyceae (a-h), Chrysophyceae (n-o0), Cryptophyta (i-j), Peridiniaceae (k-m).
a-h: Innerartliche Variabilitat bei Cyclotella kuetzingiana/ocellata/comensis. Iso- und heteroval-
vare Frusteln. Jeweils beide Theken von vier Frusteln werden gezeigt (Thekenpaare: a+b,
c+d, e+f, g+h). a-b: Isovalvare Zelle: beide Theken mit C. ocellata-Muster. g-h: isovalvare Zel-
le: beide Theken mit C. comensis-Muster. C. ocellata-Muster (a) und C. comensis-Muster (h) se-
hen zwar unterschiedlich aus, lassen sich aber durch eine serienartige Aneinanderreihung
der Thekenpaare von b bis g gedanklich miteinander verbinden (Verbindung zwischen zwei
Zellen durch Pfeil, zwischen den beiden Theken innerhalb einer Zelle durch gestrichelte Li-
nie markiert). i-j: Trichocysten (Pfeil) bei Cryptomonaden. i: Cryptomonas erosa/ovata En-
RENB. j: Rhodomonas lacustris PASCHER ET RUTINER. k-m: Panzerplatten bei Peridiniaceae. k: Ce-
ratium hirundinella. Peridinium spp. im Rasterelektronenmikroskop (REM, 1) und Lichtmi-
kroskop {m, LM). n-o: Dinobryon. n. Gehause von D. divergens ImMu., REM. o. D. bavaricum
[mH., begeilelte Zellen im Gehause, LM, p-r: Kieselschuppen bei Mallomonas spp. p-q: REM.
r: LM.

MaRstibe=1 pm in q, sonst 10 pm; a-j, o und k-m aus meso-hypertrophen Seen in Berlin-
Brandenburg, TEUBNER 1995, 1996, 1997, p-q aus ultra-oligotrophem Traunsee, Salzkam-
mergut,
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sen. Der Abbau der Toxine im Wasser durch Photolyse bzw. durch Bakterien nach
einer Inhibitionszeit von Tagen erfolgt relativ schnell (WELKER & STEINBERG 1999),
wogegen der Toxingehalt in den am Ufer getrockneten Algenresten (,Algenpa-
pier”) tiber Wochen bis Monate erhalten bleibt und damit langerfristig eine Ver-
giftungsgefahr fir Tiere (Rind, Hund) darstellt. Fiir eine Reihe von aquatischen
Organismen, die im Gewisser solche Toxine entweder direkt mit den Cyanobak-
terien als Nahrung (Zooplankton, wie Daphnia magna Strauss, Muscheln, wie
Dreissena polymorpha FaLL.) oder iiber Oberflachenkontakt aufnehmen (submerse
Wasserpflanzen, wie Ceratophyllum demersum L., Fischeier und Fische, wie Bra-
chydanio rerio HAMILTON-BUCHANAN), sind Schritte eines intrazelluldaren enzymati-
schen Abbaus als Schutzmechanismus bekannt (z.B. PELUGMACHER et al. 1998, s.
auch Kap. 2.4).

Griinalgen (Chlorophyta) und Euglenophyta, Tafel 1.4.2.2.

Die Griinalgen im weiteren Sinne (Chlorophyta: Conjugatophyceae, Tafel 1.4.2.2
a-b; Prasinophyceae; Volvocales, Tafel 1.4.2.2. ¢-d; Chlorophyceae, Tafel 1.4.2.2.
e-n; Oedogoniophyceae; Bryopsidophyceae; nach ErTL ef al. 1998; s. auch Box
1.4.2.1) und Euglenophyta sind entsprechend einer typischen eukaryotischen
Zelle aufgebaut. Hinsichtlich der Zytologie, der Ultrastruktur, dem Speicherpro-
dukt Stirke und den nicht maskierten Assimilationspigmenten Chlorophyll-a
und -b dhneln die Chlorophyta stark den hoheren Pflanzen. Charakteristische
Begleitpigmente sind das gelbe Lutein (s. Abb. 1.4.2.1 a) und das gelb-orange 53-
Carotin. Die Pigmentkombination von Chlorophyll-a mit Chlorophyll-b (s. Abb.
1.4.2.1 b) grenzt die Chlorophyta und Euglenophyceae gegen die sogenannten
Chromophyta ab (Chryso-, Xantho-, Bacillario-, Dinophyceae; Forr 1971), fir
die Chlorophyll-a und -c charakteristisch sind (s. nachfolgend beschriebene Al-
gengruppen).

Die Chlorophyceae umfassen alle Organisationsstufen (EtTL 1980), ausge-
nommen die rhizopodialen (Rhizopodien nur als Fortpflanzungsstadien bei Ulo-
trichales und Zygnematales). So sind mittels Geifeln bewegliche vegetative Zel-
len (Monadoide: z.B. Chlamydomonas, Tafel 1.4.2.2 c-d), monadoide koloniebil-
dende (z.B. Volvox), unbewegliche Einzeller bzw. Kolonien (Capsale oder Tetras-
porale: z.B. Coenochloris, s. Tafel 1.4.2.2 g-h, Coccale: z.B. Oocystis, s. Tafel 1.4.2.2
i), fadige (trichale Formen: z.B. Spirogyra, Oedogoniumy), thallése (z.B. Enteromor-
pha) und siphonale Arten (z.B. Caulerpa) vertreten, wobei die hier aufgezédhlten
Gattungsbeispiele bis auf Caulerpa im StiRwasser vorkommen. Dementsprechend
weit ist die GroRenspanne der Griinalgen. Sowohl makroskopisch sichtbare ben-
thische Formen, wie der bis zu mehreren cm grofRen Thallus von Enteromorpha
und Algenwatten von Cladophora, Oedogonium, Spirogyra und Zygnema, grolie pe-
lagiale Kolonien der Chlorococcales (Tafel 1.4.2.2 j und 1) als auch picoplankti-
sche Vertreter, wie Pseudodictyosphaerium jurisii (HINDAK) HINDAK (Tafel 1.4.2.2
f), Choricystis und Mychonastes (KRIENITZ et al. 1996, 1999), sind im SiiBwasser weit
verbreitet.
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Bei den Chlorophyta werden als taxonomisch relevante Merkmale u.a. der
Zellteilungsmodus, die Zahl der GeiBeln (zwei oder vier isokonte Geileln, Tafel
1.4.2.2 ¢-d), die Lage und Form der Chloroplasten, Mutterzellwandreste (Tafel
1.4.2.2 e-h, k), Vakuolen, ,Beschalung” der Pyrenoide (Beschalung durch Star-
kebildung am Rande des Pyrenoids, Tafel 1.4.2.2 e) und Zellwandstruktur ange-
sehen. Eine taxonomische Besonderheit stellen die Desmidiales der Conjugato-
phyceen dar, weil diese aus Halbzellen aufgebaut sind (Tafel 1.4.2.2 a-b). Bei der
Zellteilung geht jeweils eine Mutterzellhalfte auf die Tochterzelle {iber. Dabei
wird die jeweils fehlende Zellhdlfte neu gebildet. In Analogie zu den Diatomeen
zeigen sich auch hier in einem Individuum etwaige morphologische Zellwand-
veranderungen beim Wechsel von der Mutter- zur Tochtergeneration, wodurch
die morphologische Plastizitat innerhalb von Arten offenkundig wird (innerartli-
che Variabilitat zwischen benthischen und pelagialen Individuen bei Desmidiales
analog den Diatomeen, Tafel 1.4.2.3 k-1). Im Gegensatz dazu ist nach Verlassen
der Tochterzellen aus der Mutterzellwand anderer Griinalgen kein raumlicher
Konnex zwischen Mutter- und Tochtergeneration gegeben, sodass sich eine
innerartliche Variabilitdt, wie z.B. bei der formenreichen Gattung Scenedesmus,
schwerer erkennen ldsst.

In eu- bis polytrophen Seen sind Massenentwicklungen von Griinalgen
neben jenen von Cyanobakterien weit verbreitet. In nihrstoffreichen flachen
Seen dominieren in 40 % der Félle die Griinalgen, zu 46 % die Cyanobakterien
(SCHREURS 1992).

Kieselalgen (Diatomeen, Bacillariophyceae), Tafel 1.4.2.3 und 1.4.2.4 a-h.
Die Kieselalgen sind eukaryotische Algen mit verkieselter Zellwand und werden
den Heterokontophyta zugeordnet (1.4.2.1). Es sind vom Grundsatz her einzelli-
ge Formen, die aber auch kettenférmig angeordnete Zellverbiande bilden kénnen
(filamentdse Formen, Tafel 1.4.2.3 e-f). Entsprechend der Symmetrie der Scha-
lenflichen werden die Kieselalgen in die Centrales (kreisférmige Valven, Tafel
1.4.2.3 a-f) und Pennales (ovale bis nadelférmige Valven, Tafel 1.4.2.3 i-1) ein-
geteilt. Die Raphe (Tafel 1.4.2.3), ein ,Schlitz” in der Zellwand, ist bei vielen pen-
naten Diatomeen funktional mit weiteren cytoplasmatischen Charakteristika
verbunden (Rounp et al. 1992) und befdhigt benthisch lebende Arten zum Glei-
ten auf einer festen Unterlage (z. B. Stein, Schilfrohr). Die langen Zellfortsitze
(Tafel 1.4.2.3 h) begiinstigen dagegen das Schweben der pelagialen Arten in der
Freiwasserzone. Die braune Farbung des Wassers, insbesondere im Friihjahr, so-
wie schleimig braune Uberziige auf Steinen im Uferbereich gehen haufig auf ei-
ne Diatomeenmassenentwicklung zuriick. Das Chlorophyll-a wird durch das
orange Fucoxanthin (Abb. 1.4.2.1 a) maskiert, wobei weitere akzessorische Pig-
mente, Chlorophyll-c (Abb. 1.4.2.1. b) und andere Carotinoide (B-Carotine, Di-
adinoxanthin, Diatoxanthin) von Bedeutung sind. Speicherprodukte sind Chry-
solaminarin (Polysaccharid), Polyphosphate und Fettsduren (ROUND ef al. 1992).
Die Zellwand ist neben Membranen aus einem Kieselsaureskelett aufgebaut.
Das Silizium wird als gelostes Orthosilikat aufgenommen, in spezielle Vesikel
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(»silica deposition vesicle) transportiert und dort als Bestandteil der Zellwand zu
hydratisiertem amorphem Siliziumoxid (SiO, nH,0) im Zuge der Zellwandmor-
phogenese polymerisiert (Tafel 1.4.2.3 a-b, c-d). Der hohe Gewichtsanteil des Si-
liziums - ca. 60 % am Trockengewicht bei Aulacoseira italica subsp. subarctica (O.
MULLER) SIMONSEN (LUND 1965) — zeigt die hohe Quantitidt von Si in Relation zu
den ubrigen zelluldr gebundenen Elementen.

Die Aufnahme von Si iiber einen aktiven ,Carrier”-Transport und dessen Ein-
bau in die Zellwand ist im Vergleich mit dem Aufbau von dquivalentem organi-
schem Material energetisch glinstiger (RAVEN 1983). Im Gegensatz zu N und P
kann jedoch Si nicht zellintern gespeichert werden, was zur Folge hat, dass die
Si-Aufnahme unmittelbar wahrend der Zellteilung erfolgen muss. Silizium ist
zwar nach Sauerstoff das zweithdufigste Element der Erdkruste (KAaM & SCHWE-
DERSKI 1991), liegt aber aufgrund der geringen Loslichkeit der Silikate in nur ge-
ringen Konzentrationen als algenverfligbares Orthosilikat in den Gewdssern
vor. So flihren hdufig gerade Si-Limitationen im Gewdésser zum Zusammenbruch
von pelagialen Kieselalgengemeinschaften, wogegen unter Si-reichen Bedingun-
gen Diatomeen hdufig starke P-Konkurrenten sind (s. Kap. 1.4.2.3).

Der verkieselte Teil der Zellwand (Frustel) setzt sich aus einer groReren Epi-
theka und einer kleineren Hypotheka zusammen. Beide Schalenhailften (The-
ken) sind schachtelartig zusammengesetzt (Tafel 1.4.2.3 g-h). Kieselalgen ver-
mehren sich generativ (Tafel 1.4.2.3 e) und vegetativ (Tafel 1.4.2.3 g). Die gene-
rative Vermehrung erfolgt bei Zellen mit geringen Durchmessern durch Bildung
von Auxosporen (weibliche Gametenzelle, Tafel 1.4.2.3 e), wobei die Initialisie-
rung der Auxosporenbildung nicht unbedingt erst bei den kleinst moglichen Zel-
len erfolgen muss. Mit der generativ gebildeten Erstlingszelle erreichen die Kie-
selalgen ihre maximale ZellgroRe, wobei im Zuge von vielen vegetativen Zelltei-
lungsfolgen der Zelldurchmesser wieder abnimmt, da jeweils die kleinere Hypo-
theka neu gebildet wird, wogegen die Epi- und Hypotheka der urspriinglichen
Mutterzelle in den Tochterzellen als jeweilige Hypotheka erhalten bleibt. Dieser
Zellteilungsmodus hat eine grofe Schwankungsbreite der Zelldimensionen
innerhalb einer Art zur Folge (Tafel 1.4.2.3 f).

Da bei den Tochterzellen eine Muttertheke tibernommen und nur die fehlen-
de Theke neu gebildet wird (Tafel 1.4.2.3 g), setzt sich jede, infolge einer vegeta-
tiven Teilung entstandene Kieselalgenzelle, aus den verkieselten Schalen zweier
Generationen zusammen. Dies impliziert zumindest eine zeitliche und unter Um-
standen auch eine raumlich getrennte Zellwandmorphogenese (PicKETT-HEAPS ef
al. 1990) der Schalen innerhalb eines Individuums und ist einzigartig fiir Algen.
Die Konsequenz dieses Phanomens kann eine starke Variabilitdat von Schalen-
strukturen innerhalb einer Art sein (Tafel 1.4.2.4 a-h). Sehen die verkieselten
Strukturen der Epi- und Hypotheka morphologisch gleich aus, spricht man von
isovalvaren, anderenfalls von heterovalvaren Individuen, wobei der Anteil
beider Typen von Individuen je nach Jahreszeit und Gewdssertyp innerhalb einer
Art variieren kann (TEuBNER 1995, vgl. Halbzellenbildung der Desmidiales bei
Griinalgen, Tafel 1.4.2.2 a). Da fiir eine Reihe von Kieselalgen nicht nur die
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Michtigkeit des Vorkommens (Abundanz) sondern auch die vom Milieu abhin-
gige Variabilitdt in der Merkmalsausbildung festgestellt werden kann (GEISSLER
1970, 1982), lasst sich die Haufigkeit von Schalenmustern (Formen, Varietiten,
Arten) zur Bioindikation nutzen (u.a. Trophie, Versauerung, Salinitdt; s. auch
Kap. 1.2 und Kap. 2.3). Auch der Lebensraum kann EinfluR auf die Morpholo-
gie haben. So sind pelagiale Kolonien von Tabellaria flocculosa (Roth) KUtz stern-
formig, benthische Kolonie derselben Art kettenférmig aufgebaut. Die Kieselal-
gentaxonomie (ETTL ef al. 1998, ROUND et al. 1992) stitzt sich auf die Struktur der
Kieselalgenschalen, die mittels H,0, oder Sauren zwecks Beseitigung des organi-
schen Zellmaterials prapariert werden. Weitere wichtige Zellmerkmale der Kie-
selalgen, wie z.B. die Lage und Gestalt von Chloroplasten, Pyrenoiden (s. Chlo-
rophyta) und Vakuolen (Cox 1996), finden taxonomisch seltener Beachtung.

Chrysophyceae (Goldalgen), Tafel 1.4.2.4 n-q.

Die Chrysophyceen sind einzellige bis koloniebildende Algen der Heterokonto-
phyta (Box 1.4.2.1). Sie sind im Pelagial im Pico-, Nano- und Mikroplankton so-
wie als festsitzende Formen im Phytobenthos vertreten (Kephyrion). Analog den
Chlorophyceen weisen die Goldalgen unterschiedliche Organisationsniveaus
auf: monadoide einzellige (Ochromonas), monadoide koloniebildende (Synura,
Uroglena, Dinobryon, Tafel 1.4.2.4 n-o) sowie amoboide und capsale (tetraspora-
le) (Chrysocapsa) Arten. Bei begeilelten Formen sind die zwei Geieln hetero-
kont und dienen der Fortbewegung bzw. dem Heranstrudeln von Nahrungspar-
tikeln (s. unten Phagotrophie bei Dinobryon, Tafel 1.4.2.4 o). Assimilationspro-
dukte sind Chrysolaminarin und Fette. Viele Arten bilden als Ruhestadien Zys-
ten, welche beim Auskeimen flagellate Zellen freisetzen. Die Oberfliche und
Form dieser Zysten ist bei Chrysophyceen vielfach art- oder gruppenspezifisch.
Die Zysten bleiben wie die verkieselten Diatomeenschalen in Sedimenten gut er-
halten und sind daher wichtige Indikatoren fiir frithere Seezustande (s. Kap. 1.2).

Die Pigmentzusammensetzung der Chrysophyceen dhnelt dem Pigmentmus-
ter der Kieselalgen. Die goldgelbe Farbung der Algen resultiert aus der Maskie-
rung der Chlorophylle a und ¢ durch das akzessorische Fucoxanthin (Abb.
1.4.2.1 a, b). Einige Vertreter (Synura, Mallomonas) besitzen verkieselte Schup-
pen an der Zelloberflache (Tafel 1.4.2.4 p-r). Die Form und Struktur der Scha-
lenschuppen wird als charakteristisches Merkmal solcher Arten bewertet. Aller-
dings ergibt sich auch hier in Analogie zu den Zellwandstrukturen der Kieselal-
gen eine deutliche Variationsbreite der Kieselschuppenmorphologie in Abhan-
gigkeit von abiotischen Faktoren, wie Temperatur, Leitfdhigkeit und Nihrstolffsi-
tuation (Gurowskr 1996, HAHN ef al. 1996).

Chrysophyceen sind weit verbreitet; von ndhrstoffarmen bis hin zu nihrstof-
freichen Gewdssern (Gutowski 1997, SANDGREN 1988). Dinobryon-Massenent-
wicklungen treten haufig abrupt unmittelbar nach Einsetzen der thermischen
Schichtung auf und sind somit an eine starke Temperaturzunahme im spiten
Friuhjahr gebunden (DokuLlL & Skoraut 1991). Diese Dinobryon-Bliiten, initiiert
durch extreme Witterungsbedingungen, bewirken haufig eine braunliche Far-
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bung und einen unangenehmen giilleartigen Geruch des Wassers. Die Ernih-
rungsweise der Chrysophyceen ist allgemein autotroph, wobei sich aber einzelne
Gattungen, wie z.B. Dinobryon, auch phagotroph von Bakterien erndhren (Som-
MARUGA & PSENNER 1992). Damit kénnen solche Algen direkten Einfluss auf das
Bakterioplankton nehmen und diese als Konkurrenten um das Phosphat aus-
schalten.

Dinoflagellaten (Dinophyta), Tafel 1.4.2.4 k-m.

Die Dinoflagellaten sind cinzellige begeilRelte Organismen mit autotropher und
phagotropher Erndhrungsweise. Die hiufig groRen Zellkorper speichern Stirke
und enthalten, wie andere Chromophyta, Chlorophyll-a und -c (Abb. 1.4.2.1 b).
Ein typisches Begleitpigment ist das Peridinin (Abb. 1.4.2.1 a). Bei Ceratium (Ta-
fel 1.4.2.4 k) und Peridinium (Tafel 1.4.2.4 1-m) bilden zellulosehaltige Platten ei-
nen Panzer; im Gegensatz dazu fehlen Gymnodinium diese Zellwandstrukturen
(.nackte” Flagellaten). Dinoflagellaten sind positiv phototaktiv, d.h. sie orientie-
ren sich bei der Vertikalwanderung (HEANEY & TALLING 1980, NAUWERCK 1963)
in der Wassersaule an der Lichtquelle. Die Migration bei Peridinium verliuft in
Abhangigkeit von der Tageszeit; der Flagellat wandert vom zeitigen Morgen bis
zum spdten Nachmittag aktiv in oberflachennahe Wasserschichten, in der Nacht
dagegen in tiefe Wasserschichten (PorLiNGHER 1988). Starke Turbulenzen des See-
wassers, z.B. verursacht durch Sturm, konnen Abwartswanderungen von Peridi-
niumpopulationen oder deren Absterben bewirken (POLLINGHER 1988). Gymnodi-
nium und Ceratium konnen in tiefen Wasserschichten sogenannte tiefe Chloro-
phyllmaxima bilden (Linpnorm 1992, vgl. Cyanobakteria und Cryptophyta).

Cryptomonaden (Cryptophyta), Tafel 1.4.2.4 i-j
Die Cryptophyta sind einzellige dorsiventrale Algen mit zwei unterschiedlich lan-
gen GeiReln, welche der Fortbewegung dienen. Besonderheiten im Zellbau sind
der Schlund und die Ejektosomen (dienen ruckartigen Bewegungen, Tafel
1.4.2.4 i-j). Die Zelloberflache besteht aus einem eiweihaltigen Periplasten, der
aus Platten aufgebaut ist. Die Form der Platten ist taxonomisch relevant, aber nur
im Rasterelektronenmikroskop erkennbar. Reservestoff ist Starke, die auRerhalb
der Chloroplasten in Pyrenoiden gespeichert wird. Analog zu den Chromophyta
(s. oben) besitzen auch die Cryptophyta Chlorophyll-a und -c. Weitere Marker-
pigmente sind lipophile Carotinoide, wie Alloxanthin (Abb. 1.4.2.1 a) und o-
Carotin sowie hydrophile Biliproteine (Allophycocyanine und Phycoerythri-
ne). Damit sind die Cryptophyta die einzigen im Plankton vorkommenden eu-
karyotischen Algen, bei denen die akzessorischen Biliproteine gebildet werden.
Diese Pigmentgruppe tritt ansonsten nur bei den Cyanobakterien und den Rho-
dophyta auf, wobei die zuletzt genannte Gruppe, mit nur wenigen SiiRwasser-
arten, im Benthos der Binnengewadsser anzutreffen ist.

Die Cryptophyta treten meist subdominant in Gewiéssern unterschiedlicher
Trophie auf, kénnen aber auch kurzfristige Algenbliiten hervorrufen (DoxkuLiL
1988, KLAVENESS 1988, STEWART & WETZEL 1986). Cryptomonas (Tafel 1.4.2.4 i) und
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Rhodomonas (Tafel 1.4.2.4 j) sind dabei typische Vertreter in epilimnischen Plank-
tongemeinschaften. Allerdings kénnen die Cryptophyta, ahnlich wie die Cyano-
bakterien, auch in Wasserschichten unter der euphotischen Zone (z.B. an der
Chemokline) vermehrt vorkommen und dort ein tiefes Chlorophyllmaxi-
mum bilden. Der Extrakt von hydrophilen Biliproteinen aus Cryptomonas undu-
lata GERvVAIS weist ein Absorptionsmaximum bei 566 nm auf (GERvais 1997a). Das
bedeutet eine hohere Absorption fiir griines Licht, welches bis in tiefe Wasser-
schichten vordringt (vgl. Cyanobakterien). Der chromatischen Adaptation
wird eine grofere Bedeutung fiir die in tieferen Wasserschichten lebenden Cryp-
tophyta beigemessen als der Adaptation an verdnderte Nahrstoffressourcen
durch Phagotrophie (Bakterienaufnahme, z.B. Gervals 1997b).

Weitere Algengruppen, wie z.B. die Xanthophyceae und die Haptophyce-
ae, sind ebenfalls in den Algengemeinschaften des Seenplanktons vertreten, er-
reichen aber meist nur geringe Biovolumenanteile. Im Benthal bildet die fadige
Vaucheria (Xanthophyceae) z.T. dichte Rasen.

1.4.2.2 Okologische Relevanz der IndividuengréBe

Die Einteilung des Phytoplanktons in GréRenklassen basiert hiufig auf einer lo-
garithmischen Skala (Abb. 1.4.2.2). Die Phytoplankton-Grofenklassen werden
dementsprechend als Pico-, Nano-, Mikro-, Meso- und Makroplankton be-
zeichnet. Je nach Fragestellung oder Methode der Grofenfraktionierung kann
die Einteilung aber auch beliebig anders definiert werden. So wird z.B. zur Be-
wertung der Nahrungsgrundlage fiir das Zooplankton haufig die GréRenfraktion
~nicht-fressbares” Netzplankton, welche Algen groRer 30 pm umfasst, herange-
zogen. Entscheidend ist, dass keine der GroReneinteilungen des Phytoplanktons
mit einer klaren taxonomischen Abgrenzung einher geht. Selbst das Picoplank-
ton mit einer geringen GrofSenspannweite von nur 0,2-2 pm ist taxonomisch di-
vers zusammengesetzt (Tafel 1.4.2.1 a, h-i, 1.4.2.2 f). Neben Cyanobakterien, die
haufig hohe Zellzahlen bzw. groRe Biovolumina erreichen, sind auch eukaryoti-
sche Algen, wie hauptsdchlich Chlorophyceen neben Chrysophyceen, Crypto-
phyta und Diatomeen, typische Vertreter dieser sehr kleinen Algenfraktion (APP,
~autotrophic picoplankton”; STOCKNER & ANTIA 1986, STOCKNER et al. 2000).
So setzt sich beispielsweise die Zellzahl des APP in der euphotischen Zone des oli-
gotrophen dimiktischen Stechlinsees im Jahresmittel zu 95 % aus einzelligen Cy-
anobakterien, zu 2 % aus kolonialen Cyanobakterien (Aphanocapsa, Aphanothece,
Tafel 1.4.2.1 a) und zu 3 % aus eukaryotischen Algen (einzellige Griinalgen: Cho-
ricystis minor (SKuJa) Fortt, koloniebildende Griinalgen: Neocystis diplococca (HIN-
DAK) HINDAK, Pseudodictyosphaerium jurisii (Tafel 1.4.2.2 f) zusammen (PADISAK et
al. 1997). Vergleichende Untersuchungen zwischen Gewissern lassen erkennen,
dass die Anteile von pro- und eukaryotischen Algen am APP in Abhingigkeit von
den physikalisch-chemischen Bedingungen variieren. Mit abnehmendem pH-
Wert bzw. steigender Trophie nimmt tendenziell die Abundanz der Picocyano-
bakterien zugunsten der eukarytischen Picoplankter ab, d.h. im Picoplankton
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Abb.1.4.2.2 GroBenklasseneinteilung des Phytoplanktons.

dystropher und eutropher Gewasser dominieren zunehmend die Eukaryoten
(KRIENITZ & HEHMANN 1997, SONDERGAARD 1991, WEISSE 1993).

Obwohl sich die GroRenklassen taxonomisch nicht abgrenzen lassen, ergeben
sich eine Reihe Okologischer Konsequenzen in Abhidngigkeit von der GroRen-
struktur des Phytoplanktons. Die dkologische Tragweite groenabhangiger Ef-
fekte ist in Tab. 1.4.2.1 zusammengestellt.

Vergleicht man beispielsweise zwei zelluladr gleichartig aufgebaute kugelférmi-
ge Zellen, ergibt sich nach dem Stokes’schen Gesetz eine direkte Proportiona-
litat zwischen Zellradius und Sinkgeschwindigkeit mit folgender Formel:

_ 2g*r39"‘n(p'-P) (1)

. Sinkgeschwindigkeit [m s"|

. Erdbeschleunigung [9,8 m s’

. Radius der kugelformigen Zelle [m]
Dichte der sinkenden Algenzelle [kg m’]
Dichte des Wassers [kg m”]

. dynamische Viskositdt des Wassers [kgm 's'].

SO o . o=

Bei Abweichungen der Zellform von einer Kugel findet der Formtaktor als di-
mensionslose Korrekturgroffe Beriicksichtigung. Dieser Faktor wird aus dem
Verhéltnis der theoretischen Sinkgeschwindigkeit einer Kugel und der tatsich-
lich gemessenen Sinkgeschwindigkeit einer entsprechenden Alge gleichen Zell-
volumens berechnet (REynorLDs 1984a). Die Gleichung 1 nimmt dann folgende
Gestalt an:

=28*’":*(p"!3) (2)
m*o

Damit nimmt die Sinkgeschwindigkeit mit groBer werdendem Zelldurchmes-
ser, zunehmender Zelldichte und abnehmendem Formwiderstand zu. Im Ver-
gleich mit einer Zunahme der Zelldichte wirkt sich die Zunahme des Zelldurch-
messers drastischer auf die Erhéhung der Sinkgeschwindigkeit aus, da dieser
quadratisch in die Formel eingeht. Allerdings kann die Zelldichte sowohl durch
Bildung intrazelluldrer Gasvesikel bei Cyanobakterien als auch durch Vakuolen
bei eukaryotischen Zellen in erheblichem MalRe reguliert werden. Je starker die



Die Lebensgemeinschaften von Seen 107

Tab. 1.4.2.1  Okologische Relevanz der Individuengrofe in der Algengemeinschaft.
spezifischer kleinzellige Algen groBzellige Algen Referenz
Parameter
Sinken und Sinkgeschwindigkeit niedrig hoch Stokes'sches Gesetz
Schweben:
Aufnahme von Oberflache:Volumen hoch, niedrig, LEWIS (1976)
Nihrstoffen: -Verhiltnis impliziert hohen Anteil  impliziert niedrigen  GROVER (1989)
Huferer Membranen am  Anteil 4ullerer RAVEN (1986)
Zellvolumen Membranen am
Zellvolumen
intrazellulérer Effizienz durch hohe hoch, niedrig. RAVEN (1986,
Transport Packungsdichte hoher Anteil innerer miedriger Anteil 1998)

Pigmentrelationen

Wachstum,
Photosynthese,
Respiration:

UV-und PAR-
Schutz:

Nahrungskette:

Chl-a

Verhilmis von
lichtsammelndem
Chlorophyll plus
Carotinoide zu
lichtschiltizenden
Carotinoiden

spezifische
Wachstums- und
Photosyntheserate

Respirationsrate

Potenz der
Schidigung in
Abhéngigkeit von
intrazellulirer
Packungsdichte

FraBdruck

Membranen am
Zellvolumen, relativ
hoher C-Anteil pro
Zellvolumen

hoher Chl-a-Gehalt pro
Zellvolumen

hohes Verhiltnis von
Chl-a zu B-Carotin,
relativ niedrige
Konzentrationen
lichtschiitzender
Carotinoide im Einklang
mit
Schwachlichtadaptation

hohe Wachstums- und
Photosyntheserate

niedrige Respirationsrate

hoch

hoch

innerer Membranen
am Zellvolumen,
relativ niedriger C-
Anteil pro
Zellvolumen

niedriger Chl-a-
Gehatlt pro
Zellvolumen

Niedriges Verhiltnis
von Chl-a zu -
Carotin, relativ hohe
Konzentrationen
lichtschiitzender
Carotinoide im
Einklang mit
Starklichtadaptation
niedrige
Wachstums- und

Photosyntheserate

hohe
Respirationsrate

niedrig

niedrig

ELSER ef al. (1986)

BRICAUD er al.
{1995)
STUART er al.
(1998)
TEUBNER ef af.
(2000)

SMITH & KALFF
(1983)

Mizuno (1991)
TANG (1995)
TANG & PETERS
{1995)

RAVEN (1998)
LAFOND ef al.
{1990)
FRENETTE ef al.
(1996)
Happy-WooDn
(1993)
TEUBMER et al.
(2000)

RAVEN (1998)
BERTONI &
CALLILIERI (1999)
5. Kap. 2.6

HRBACEK 1964
s. Kap. 1.4.4

Zellform von der Kugelsymmetrie abweicht, wie es z.B. bei nadelformige Zellen
(Tafel 1.4.2.2 m-n, 1.4.2.3 i) und bei Diatomeen mit langen Zellfortsitzen gege-
ben ist (Tafel 1.4.2.2 h), um so mehr erhoht sich der Formwiderstand. Nicht zu-
letzt ist zu erwahnen, dass sich eine Vielzahl eukaryotischer Algen der Crypto-,
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Chryso-, Dino- und Chlorophyceen mittels Geieln (Tafel 1.4.2.2 ¢-d, 1.4.2.4 i-
j. 0) aktiv bewegen und damit dem Sinken entgegenwirken und ein aktives ver-
tikales Einschichten bei fehlender Durchmischung in der Wassersdule realisieren
konnen.

Fur groflere Zellen werden tendenziell hohere Konzentrationen an Zellinhalt-
stoffen gemessen als bei kleineren Zellen. So ist beispielsweise der zellulare Ge-
halt an Kohlenstoff, Stickstoff, Chlorophyll-a und sogar an DNA gréRenabhangig
(s. Skalierbarkeit des Genoms in VELDHUIS ef al. 1997). GrolRenabhdngige Effekte
mit Relevanz fiir die Okologie der Algen lassen sich jedoch nur mit Bezug auf das
Zellbiovolumen oder auf die Grofenverhaltnisse von funktionell gleichartigen
Zellkomponenten erkldaren. So impliziert eine geringe ZellgréfRe einen grofen
Wert fiir das Verhdltnis zwischen Zelloberflache und Zellvolumen (grofRes Ober-
fliche:Volumen-Verhaltnis, in der Folge kurz als O:V-Verhiltnis bezeichnet), ei-
nen hohen Anteil dullerer Membranen am Zellvolumen und eine hohe Pa-
ckungsdichte zellularer Strukturen, wie innere Membranen und Pigmente, was
letztendlich die Effizienz transport- und wachstumsbezogener Prozesse
beeinflussen kann (Tab. 1.4.2.1). Kleine Phytoplanktonfraktionen, d.h. Algen
mit grolBem O:V-Verhéltnis, umfassen tendenziell Organismen mit guter
Schwachlichtadaptation, hohen spezifischen Photosyntheseraten und niedrigen
Respirationsraten. Umgekehrt erweisen sich Algen mit kleinem O:V-Verhdltnis
als starklichtadaptiert mit niedriger spezifischer Photosyntheserate und hoher
Respirationsrate.

In Abb. 1.4.2.3 a werden die O:V-Verhaltnisse fiir verschiedene Algengruppen
verglichen. Grofde O:V-Verhadltnisse weisen insbesondere die Ulotrichales (Chlo-
rophyta), die oscillatorialen Cyanobakterien und die pennaten Kieselalgen auf.
Das sind Gruppen, die hauptsédchlich durch langgestreckte nadelférmige Zellen
bzw. diinne Trichome reprasentiert werden. Kleine O:V-Verhiltnisse sind dage-
gen typisch fiir groRRzellige Dinophyta und die haufig koloniebildenden volvoca-
len Chlorophyceen und chroococcalen Cyanobakterien. Algengruppen mit einer
ausgesprochen niedrigen Schwankungsbreite des O:V-Verhaltnisses findet man
fir die untersuchten Gewasser bei den Dinophyta und Ulotrichales. Dagegen
deutet die hohe Variabilitdt des O:V-Verhaltnisses bei den coccalen bzw. oscillato-
rialen Cyanobakterien, den chlorococcalen Chlorophyceen und den Conjugato-
phyceen auf eine erhebliche artenabhangige GroRendiversitdt hin. Diese mani-
festiert sich durch die Gréenunterschiede bei Einzellern und in der Fahigkeit zur
Koloniebildung.

Fiir das Picoplankton ecrgibt sich der kleinstmogliche O:V-Wert von 3.000
[mm’ 1" : mm’ 1], der dem einer Kugel mit dem Durchmesser von 2pm ent-
spricht. Nadelformige Zellformen bei Arten der Ulotrichales (Koliella), der pen-
naten Diatomeen und der Chlorophyceen (Monoraphidium, Ankyra, Tafel 1.4.2.2
m-n) konnen aber durchaus noch héhere Werte als 3.000 [mm’ 1" : mm’ "] er-
reichen, wodurch sich das O:V-Verhaltnis des einzelligen Picoplanktons nicht
gegeniiber den anderen Algen abgrenzen lassen. Extrem hohe O:V-Verhaltnisse
werden allerdings von anderen Picoplanktern aufgrund noch kleinerer Zelldi-
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Abb. 1.4.2.3 a-b:

a: Oberflache-Volumenverhdlinisse der Algengruppen. Die Werte mit Ausnahme des Pico-
planktons wurden durch 3505 Messungen in Phytoplanktonproben aus elf meso- bis
hypertrophen Gewadssern ermittelt. Fiir das Picoplankton wurde der theoretisch kleinst-
mogliche Wert aus einer Kugel mit 2pm Durchmesser berechnet, der Pfeil verweist auf hé-
here Oberflache-Volumenverhaltnisse aller tibrigen picoplanktischen Einzeller (Box-Whis-
ker-Darstellung, Abk. von 1. nach r.: Ulotrichales®, Oscillatoriales', Pennales?, Conjugato-
phyceen’, Chlorococcales’, Nostocales', Cryptophyta, solitare zentrische Diatomeen?, fa-
denartige Centrales (Melosira/Aulacoseira)?, Prasinophyceen/Volvocales’, Chroococcales’,
Dinophyta; 1-Cyanobacterien, 2-Diatomeen, 3-Chlorophyta s.1.).

b: Jahresdynamik des Oberflache:Volumen-Verhiltnisses und der Chlorophyll-a-Konzen-
tration der Phytoplanktongemeinschaft in einem hypertrophen Flachsee (GroRer Miiggel-
see 1990 bis 1994). Das Picoplankton wurde nicht beriicksichtigt (a und b nach TEugNER,
1996).

mensionen oder Abweichungen von der Kugelform realisiert (Ellipsoide, Stib-
chen, s. Pfeil in Abb, 1.4.2.3 a).

Die Jahresdynamik der GroRenstruktur einer Phytoplanktongemeinschaft
kann anhand unterschiedlicher Kriterien bewertet werden:
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+ Algenarten koénnen basierend auf einer Definition von Strategien nach
physiologisch-okologischen Kriterien (vgl. Tab. 1.4.2.1) klassifiziert werden.
Die Phytoplanktonstruktur wird hinsichtlich jahreszeitlicher Dominanzver-
haltnisse dieser verschiedenen Strategen analysiert (z.B. r- und K-Strategen,
Details s. MARGALEF in CUSHING 1989; REYNOLDS 1984b, 1986, 1988; SOMMER
1981).

« Uber das MaR der maximalen Zell-Lingen (GALD, ,grcatest axial linear
dimension®, s. LEwis 1976; aber auch ,mean maximal linear dimension” in
ReyNoLDS 1988) werden jahreszeitliche Anderungen der GroRenspektren der
Phytoplanktongemeinschaft beschrieben (BaiLey-Watts 1986).

- Wird die Oberfliche samtlicher Algenzellen in Relation zu deren Gesamtvolu-
men gesetzt, ergibt sich das O:V-Verhdltnis einer Phytoplanktongemein-
schaft. Dieses saisonal variierende Verhaltnis zeigt das Mengenverhaltnis zwi-
schen Algen mit relativ groRer Zelloberflache gegeniiber solchen Algen mit re-
lativ kleiner Oberfldche an (vgl. Tab. 1.4.2.1).

Abb. 1.4.2.3 b zeigt iiber einen Zeitraum von vier Jahren eine typische Peri-
odizitat in der Jahresdynamik der O:V-Verhdltnisse einer Phytoplanktongemein-
schaft in einem nahrstoffreichen See. Die O:V-Verhalinisse nehmen im Frihjahr
mit zunehmender Algenbiomasse zu und erreichen hochste Werte zeitgleich mit
dem Friihjahrsmaximum des Chlorophyll-a-Werts. Diese Dominanz von Arten
mit einem grolRen O:V-Verhaltnis im Frithjahrsplankton wird auf eine Selektion
von r-Strategen zurickgefiihrt. So entwickeln sich unter den Bedingungen der
nicht-limitierten Nahrstoffverfligbarkeit im zeitigen Friithjahr insbesondere
schnell wachsende Arten mit meist kleinen Zellkdrpern (REynoLDs 1986, 1988;
SOoMMER 1981). Es sind Plankter mit einem niedrigen Verhaltnis zwischen Respi-
ration und maximaler Photosynthese (Harris 1978), die aulerdem durch eine
vergleichsweise hohe Teilungsrate und einen hohen prozentualen Chlorophyll-
a-Gehalt je Trockengewicht gekennzeichnet sind (Gruppen nach MARGALEF in
CUSHING 1989). Wegen der einerseits kurzen Tageslange im Friithjahr und dem an-
dererseits hochfrequenten Licht/Dunkel-Wechsel in turbulenten Gewassern sind
fiir diese Algenarten Schwachlicht-Bedingungen relevant (s. auch Pigmentrela-
tion in Tab. 1.4.2.1).

Mit dem Riickgang des Anteils der Algenzellen mit groBer Oberflache und
kleinem Volumen, nehmen die O:V-Verhaltnisse vom Friihjahr zum Sommer ab.
Dies wird hauptsachlich auf den zunehmenden FraBdruck durch das Zooplank-
ton zuriickgefiihrt, da insbesondere die kleinzelligen Algen gut fressbar sind
(SOMMER et al. 1986, s. Kap. 1.4.4).

Trotz einer erneuten leichten Zunahme des O:V-Verhéltnisses im Sommer
wird der langjahrige Mittelwert nicht tibertroffen (Abb. 1.4.2.3 b). Das Sommer-
plankton wird im Wesentlichen von koloniebildenden Algen bzw. Algen mit gro-
Ben Zelldimensionen dominiert, auch wenn sich unmittelbar nach dem Klar-
wasserstadium wiederum Arten mit kleinen Dimensionen erneut entwickeln (s.
auch BAILEY-WATTS 1986).
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Damit tritt ein niedriges O:V-Verhaltnis bei sommerlich hohen Lichtintensita-
ten (s. Pigmentrelation, UV- und PAR-Schutz in Tab. 1.4.2.1; s. Kap. 2.6), tem-
pordren Schichtungen (Sommerstagnation) und der Priferenz zur Stickstofflimi-
tation auf. Nach SomMER (1981) wird im Sommerplankton das ,Ceratium-Sta-
dium* als eindeutigste Vorherrschaft der K-Selektion herausgestellt (Ceratium,
Tafel 1.4.2.4).

1.4.2.3 Nahrstoffe

Das von der Stoffmenge her am hiufigsten auftretende Element der Erdkruste ist
Sauerstoff (0), gefolgt von Silizium (Si), Aluminium (Al), Eisen (Fe), Calcium
(K), Natrium (Na), Kalium (K) und Magnesium (Mg). Dagegen sind die acht hau-
figsten in Organismen gebundenen Elemente Wasserstoff (H), Sauerstoff (0),
Kohlenstoff (C), Stickstoff (N), Calcium (Ca), Phosphor (P), Schwefel (S) und Ka-
lium (K) bzw. Chlor (Cl) (Kamm & ScHwEDERsKI 1991). Diese Diskrepanz wirft die
Frage nach der Verfiigbarkeit von Nihrstoffen fiir die Algen auf. Zwar nimmt
beispielsweise das Silizium mehr als '/, der Gewichtsprozente der obersten 16 km
der Erdkruste ein (s. ,Masseclarkes in BETecaTIN 1971) und tritt in Form von Si-
likaten (Sand) rdumlich weit verbreitet auf, trotzdem ist es aufgrund der gerin-
gen Wasserloslichkeit bei pH-Werten von 1 bis 9 nur begrenzt fiir Kieselalgen und
Chrysophyceen verfiigbar.

Beim Aufbau von pflanzlicher Biomasse sind mengenmaRig am stirksten die
Elemente C, H, O, N, P und Si beteiligt und werden dementsprechend als Ma-
kroelemente bezeichnet. In geringem MaRe werden sogenannte Mikroele-
mente (K, Ca, Fe und Mg) und in geringsten Mengen Spurenelemente wic Bor,
Kobalt, Kupfer, Mangan, Molybdan, Nickel, Vanadium und Zink aufgenommen.

Die Beziehung zwischen der Konzentration des Totalstickstoffs (TN, ,total
nitrogen”) bzw. des Totalphosphors (TP, ,total phosphorus“) und der Algen-
biomasse, gemessen als Chlorophyll-a-Konzentration, wird haufig zur Kenn-
zeichnung der trophischen Situation im Gewdsser herangezogen (u.a. FORSBERG
& RyDING 1980, s. Kap. 2.2).

Langfristige oder jahreszeitliche Mittelwerte der Nahrstoffkonzentrationen las-
sen in vielen Gewadssertypen eine Prognose der Algenbiomasse zu. Im Detail aller-
dings basiert die Beziehung zwischen den Konzentrationen der Nahrstoffe und
dem Algenwachstum auf einer Reihe adaptativer Prozesse und ist dementspre-
chend vielgestaltig. Verschiedene mathematische Modelle zur Beschreibung spe-
zifischer Wachstumsraten in Abhangigkeit von N und P werden in Droop (1983),
FALKNER ef al. (1995), KoHL & NickLiscH (1988) und WAGNER et al. (1995) diskutiert.

Erfolgt die Zugabe der Nahrstoffe kontinuierlich wie bei einer Versuchsdurch-
fihrung mit Chemostat-Kulturen, ist im FlieBgleichgewicht (steady state) die Re-
sourcenaufnahme unmittelbar an das Algenwachstum, d.h. einen Biomassezu-
wachs infolge Zellwachstum und Zellteilungen, gekoppelt (Monob, 1950). Bei ei-
nem limitierten Wachstum, d.h. bei eingeschrankter Verfiigbarkeit eines Nihr-
stoffs, kommt es dagegen zu einer zeitlichen Entkopplung zwischen der Nihrstoff-
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aufnahme und dem Wachstum (Zweikompartmentmodell, Droop 1973). Uber ei-
nen sogenannten Luxuskonsum kénnen Nahrstoffe in {iberproportionalem Ma-
Re aufgenommen und zellintern (intrazelluldr) gespeichert werden. Damit muss
sich eine Ressourcenaufnahme nicht unmittelbar in einer Ressourcennut-
zung, d.h. in einem Wachstum, niederschlagen. Umgekehrt kann es zu Zeiten ei-
nes Nahrstoffmangels (Nahrstofflimitation) zu einem héheren Wachstum kom-
men als sich aus den externen Ndhrstoffkonzentrationen mit der Monod-Glei-
chung berechnen lasst, da zellinterne Speicher fiir den Wachstumsprozess ge-
nutzt werden. Im Falle der Cyanobakterien wird neben der zellinternen Speiche-
rung von Phosphor und Stickstoff in Form von Polyphosphat- bzw. Cyano-
phycingranula (s. Cyanobakterien) die duale Funktion der Phycobiline als Pig-
ment und zellinterner N-Speicher diskutiert (Wyman et al., 1985; RUCKER & KoHL,
1994). Damit ist es fiir das Algenwachstum nicht gleichbedeutend, ob eine be-
stimmte mittlere Nahrstoffkonzentration sich aus kontinuierlichen oder die glei-
che mittlere Konzentration sich aus diskontinuierlichen, gepulsten Nahrstoffga-
ben aufbaut (Makulla & Sommer 1993, SomMMER 1983, 1985, 1993).

Neben den absoluten Konzentrationen von Ressourcen spielen auch relative
Nahrstoffanderungen eine nicht zu unterschatzende Rolle. Anderungen der ab-
soluten Konzentrationen werden von Organismen wahrscheinlich sogar eher als
relative Konzentrationsanderungen, d.h. als eine Erhéhung oder als eine Ernie-
drigung im Vergleich mit der vorherigen Konzentrationen wahrgenommen (vgl.
Bray 1995). So kann sich beispielsweise der Schwellenwert der P-Aufnahme, d.h.
die Konzentration, unter der keine P-Aufnahme der Algen mehr maglich ist, bei
phosphatlimitierten Algen auf vorangegangene externe Phosphatpulsgaben ein-
stellen und trotz leicht erhéhter bzw. erniedrigter neuer Pulse beibehalten wer-
den (FALKNER ef al. 1995, WAGNER ¢f al. 1995),

Ein weiterer relativer Nahrstoffbezug ergibt sich aus dem stéchiometrischen
Verhiltnis der Nihrstoffe. Da sich eine Planktongemeinschaft zugleich aus sili-
katnutzenden Kieselalgen und Chrysophyceen sowie aus Vertretern ubriger sili-
katfreier Algen zusammensetzt, ist neben Stickstoff und Phosphor auch das Sili-
zium als Makronahrstoff von Bedeutung. Das mittlere molare Verhdaltnis fiir eine
Algenbiomasse ist C:Si:N:P = 106:17:16:1 (berechnet nach Harris 1986). Ur-
spriunglich wurde das zelluldre Verhaltnis N:P = 16:1 von REDFIELD (1958) fiir ma-
rine Algenbiomassen gemessen. Spatere Vergleiche mit planktischen wie auch
benthischen Algengemeinschaften aus Seen zeigten eine prinzipielle Uberein-
stimmung mit diesem Redfield-Verhaltnis, auch wenn im Stfiwasser eine gro-
Rere Schwankungsbreite gemessen wurde (Hecky et al. 1993, HILLEBRAND & SOM-
MER 1999, RHEE & GOTHAM 1980). Das molare Verhdltnis Si:N:P = 17:16:1 stellt
ein Verhéltnisoptimum dar und dient als Anhaltspunkt, welches Nahrelement
mit hoherer Wahrscheinlichkeit limitierend sein kann. Nach dem Prinzip des Mi-
nimums von LiegiG wirkt dasjenige Element wachstumslimitierend, dass am we-
nigsten in seinem Minimalanteil verfliigbar ist. In Konkurrenzexperimenten un-
ter ,steady state“-Bedingungen ergeben sich allerdings fiir die einzelnen Arten
unterschiedliche Konkurrenzstarken bei verschiedenen optimalen N:P-, Si:P-
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und Si:N-Verhaltnissen. Die ,resource-ratio“-Hypothese von TiLman (1982)
besagt, dass Arten, die iiberlegene Konkurrenten fiir eine Ressource sind, gleich-
zeitig unterlegene Konkurrenten fiir eine andere Ressource sind (s. auch SurTLE
& HARRISON 1988, VAN DoNk & Kitnam 1990). Einschrankungen hinsichtlich der
Ubertragbarkeit der Versuchsergebnisse auf Phytoplanktongemeinschaften im
Gewasser ergeben sich im Wesentlichen durch deren Bindung an ,steady state“-

Laborbedingungen, die im Gewdsser meist nicht gegeben sind (Sommer 1983,

1993). Abweichungen vom Verhaltnisoptimum in einem Gewisser sind zwar

nicht zwangsldufig mit einer Limitation einer gesamten Planktongemeinschaft

gleichzusetzen, zeigen aber bei N:P > 16:1 eine hohere Wahrscheinlichkeit fiir ei-
ne Phosphorlimitation und bei N:P < 16:1 eine Praferenz zur Stickstofflimitation
fir einzelne Algenvertreter einer Planktongemeinschaft an (Indikation von

Ndhrstofflimitationen fiir Freilandpopulationen s. u.a. RUCKER 1992, RUCKER &

KoHL 1994). Fiir einen hypertrophen Fluss-See konnte gezeigt werden, dass Cy-

anobakterienbliten durch Unterschreiten des kritischen Verhaltnisses TN:TP =

16:1 induziert werden. In Abhangigkeit vom Zeitpunkt des Unterschreitens ent-

wickelt sich im Sommer entweder eine Blaualgengemeinschaft aus Plankrothrix

agardhii (Tafel 1.4.2.1 r-s) oder aus Aphanizomenon flos-aquae und Microcystis spp.

(Tafel 1.4.2.1 b-c, n; TEUBNER ef al. 1999).

Obwohl im eigentlichen Sinne fiir die Nahrstoffaufnahme nur die gelésten an-
organischen Fraktionen des Phosphors und des Stickstoffs algenverfiigbare
Ressourcen sind, kénnen tibergreifend auch die Konzentrationen des Totalphos-
phors und des Totalstickstoffs unter dem Aspekt der Nahrstoffressource fiir Algen
im Gewasser betrachtet werden. Ein Nachteil des Bezugs der Algenbiomasse aul
die geloste anorganische P- und N-Fraktion ist u.a., dass haufig im Gewdsser ins-
besondere die ortho-PO;-Konzentrationen (bzw. deren Messung als SRP) iiber
weite Zeitraume im Jahr unterhalb der Nachweisgrenze liegen (s. PO,-P und NO,-
N in Abb. 1.4.2.4). Diese niedrigen Konzentrationen schlieBen aber nicht aus,
dass Algen, die an die Limitation adaptiert sind, niedrige Nahrstoffkonzentratio-
nen bzw. -pulse mit hoher Affinitit nutzen kénnen.

Argumente flir einen Bezug der Biomasse auf die Gesamtkonzentrationen sind

folgende:

+ Die jahreszeitliche Dynamik der Gesamtkonzentration (TN, TP in Abb. 1.4.2.4)
verlauft in vielen Gewdssern im Wesentlichen synchron zu den gelésten an-
organischen Fraktionen des entsprechenden Elements. Fallt die anorganische
Fraktion unter die Nachweisgrenze, ist trotzdem noch eine Dynamik in den
Gesamtkonzentrationen zu erkennen.

+ Die zeitliche Entkopplung von Ressourcenaufnahme und Ressourcen-
nutzung impliziert, dass trotz Limitation externer Ressourcen tiber intrazel-
luldre P- und N-Speicher noch Wachstum, d.h. Biomassezunahme méglich ist
(s. oben). Die intrazelluldr gespeicherten Elemente sind iiber die partikuldre
Fraktion als Bestandteil der Gesamtkonzentration erfasst.

Eine adaptative Nahrstoffaufnahme inklusive Schwellenwert orientiert

sich an vorangegangen Nahrstofffluktuationen oder stellt sich unter Umstan-

113
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den neu auf verdnderte Pulsgaben ein. Das heif3t, aufgrund der zeitlichen Ge-
richtetheit der Adaptationen muss nicht unbedingt die aktuelle externe Res-
sourcensituation fiir eine Ressourcenausschopfung physiologisch relevant
sein (s. oben).

+ Bereits partikular, d.h. in der Biomasse einer Alge, festgelegte Nahrstoffe sind
zwar momentan nicht flir andere Algen verfiigbar, konnen aber tiber Exkre-
tion infolge metabolischer Umsetzung, Autolyse, mikrobiellen Abbaus und
chemisch-physikalischer Losungsprozesse nach kurzer Zeit wieder algenver-
fiighar werden. Hierbei kann insbesondere fiir den Phosphor und z.T. auch fiir
den Stickstoff von einem kurzgeschlossenen Kreislauf im Zeitrahmen von
Stunden bis Tagen ausgegangen werden.

Stickstoff

== TN Nz gopmol ' 106 pmolt! 56 pmol 1”1

ST Nosw
\ 4

Konzentration [umol 1]

2,4 pmol I 0,4 pmol 11

dystroph-
eutroph

Konzenlration [pmot ']

hypertroph mesotroph

Abb. 1.4.2.4

Fraktionen von Stickstoff und Phosphor in Gewdssern. Links: Jahresdynamik von Total-
stickstofl (TN) und Towalphosphor (TP} sowie geloster Fraktionen (Nitrat: NO,-N, Ortho-
phosphat: PO,-P). Kreisdiagramme: Anteil der Fraktionen an TN bzw. TP in Gewdssern
verschiedener Trophie: hypertroph (Grolier Miiggelsee), dystroph- bis eutroph (Krumme
Lake), mesotroph (Mondsee).

Abkiirzungen: DIN ... gelster anorganischer Stickstoff, DON ... geloster organischer Stick-
stoff, PON ... partikulirer organischer Stickstolf; analog fiir Phosphor: DIP. DOP und POP.

Im Gegensatz zu N und P werden bei Si keine kurzgeschlossenen Kreislaute
realisiert, da dieses Element nur schwer loslich ist. Auch bei der Verdauung der
Algen durch das Zooplankton werden Siliziumstrukturen quasi nicht auige-
schlossen. Damit steht das biogen gebundene Silizium den {ibrigen Algen nicht
unmittelbar wieder zur Verfiigung. Die Silikatschalen der Diatomeen bleiben
haufig sogar langfristig im Sediment erhalten (s. Kap. 1.2). Aukerdem kann Si
nicht zelluldr gespeichert werden. Folglich lasst sich die Algenbiomasse auf die
Gesamtkonzentrationen von N und P beziehen (FOrRSBERG & RyDING 1980, Abb.
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Abb. 1.4.2.5 a-c;

Nahrstofirelationen. a: Beziehung zwischen den Konzentrationen von TP und Chlorophyll-
a zur trophischen Charakteristik von Gewdssern (nach ForsBErG & RypinG 1980). b-c: Sai-
sonale Variabilitit der TN:TP:SRSi-Verhdltnisse. Der Kreis zeigt das Verhaltnis
TN:TP:SRSi=16:1:17 (Optimum) als Schnittpunkt der Linien fiir die drei Verhilinisoptima
N:P=16:1, Si:N=17:16 und Si:P=17:1 an. b: Gewdssertyp mit physiologisch ausgewogener
Schwankungsbreite der Konzentrationen aller drei Elemente, Beispiel hypertropher Fluss-
See (Grofier Miiggelsee, Schwankungsbreite von TN entspricht der Streuung der Punkte
entlang der Si:P-Linie, von SRSi und TP entlang der N:P- bzw. Si:N-Linie), c: Gewasserty-
pen mit physiologisch unausgewogener Schwankungsbreite zwischen den drei Elementen:
relativ konstanter Phosphor (Weissensee-WEIS und Mondsee-MOND, Punkte parallel zur
SRSI:TN-Achse), konstantes Silizium (Krumme Lake-KRUL, Punkte parallel zur TN:TP-
Achse) und konstanter Stickstoff (Flakensee-FLAS, Punkte parallel zur SRSi:TP-Achse) bei
groBer Schwankungsbreite der iibrigen zwei Elemente. Beschriftung der Linien wie in b.
Daten 1990-1993, Abkiirzungen: TP-Gesamtphosphor, TN-Gesamtstickstoff, SRSi-gelostes
reaktives Silizium,

1.4.2.5 a), wohingegen fiir Si allein die algenverfligbare losliche Fraktion (SRSi,
~soluble reactive silica”) berticksichtigt werden sollte.

Der Anteil der anorganisch geldsten (DIN, DIP), der organisch gelosten (DON,
DOP) und der partikular gebundenen Fraktionen (PON, POP) des Totalstickstoffs
bzw. -phosphors (TN, TP) ist je nach Seetyp und Trophie unterschiedlich. So ist
beispielsweise der Anteil organisch gelosten Stickstoffs (DON, s. Abb. 1.4.2.4)
aufgrund geldster Huminstoffe in einem dystrophen See (Braunwassersee,
Moorsee) im Vergleich zu anderen Seen relativ hoch. Ungeachtet dieser unter-
schiedlichen Zusammensetzung von TN und TP lidsst sich die Dynamik der
TN:TP:SRSi-Verhdltnisse in Gewadssern vergleichen. Prinzipiell findet man zwei
Grundtypen, namlich Seen mit physiologisch ausgewogenen und solche mit
physiologisch unausgewogenen Schwankungen der drei Elemente. Die Verhilt-
nisse TN:TP, SRSi:TN und SRSi:TP kénnen im Jahresverlauf in ,gleichwertigen”
optimalen Proportionen zueinander variieren (Abb. 1.4.2.5 b, ,lakes with ba-
lanced nutrient ratio dynamic“, Seetyp: nahrstoffreicher Fluss-See, TEUBNER
& DokuLiL 2000). Im Jahresverlauf werden dabei folgende saisontypische
Nihrstoffrelationen sukzessiv durchschritten:
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+ Von hohen Si:N-Verhaltnissen bei hohen N:P-Verhaltnissen im Winter,
Uber niedrige Si:N-Verhaltnisse bei hohen N:P-Verhaltnissen im Friihjahr,
zu niedrigen Si:P-Verhaltnissen bei ebenfalls niedrigen N:P-Verhaltnissen im
Sommer
und schlieSlich zu hohen Si:P-Verhéltnissen bei niedrigen N:P-Verhaltnissen
im Herbst.

Dabei schwanken die Saisonwerte sukzessiv um das physiologische Verhalt-
nisoptimum TN:TP:SRSi = 16:1:17. Eine starke Dynamik fiir alle drei Elemente
ist allerdings eher die Ausnahme als die Regel. Viel hdufiger ist in den Seen eines
der drei Elemente relativ konstant bei vergleichsweise hoher Variabilitat der tibri-
gen zwei (,lakes with imbalanced nutrient ratio dynamic”). Die Abwei-
chungen vom Verhaltnisoptimum sind charakterisiert durch:

-+ relativ konstante TN-Konzentrationen bei hoher Variabilitdt von SRSi und TP
in hypertrophen Fluss-Seen (Beispiel Flakensee in Abb. 1.4.2.5 ¢)

+ relativ konstante SRSi-Konzentrationen bei hoher Variabilitit von TN und TP
in eutrophierten Moorseen (Beispiel Krumme Lake in Abb. 1.4.2.5 ¢)

« relativ konstante TP-Konzentrationen bei hoher Variabilitat von SRSi und TN
in mesotrophen Alpenseen (Beispiel Weissensee und Mondsee Abb. 1.4.2.5 ¢)

Hohe TP-Konzentrationen miissen damit beispielsweise nicht zwangslaufig an ei-
ne hohe Produktivitdt des Gewasser gekoppelt sein. So wurden fiir einen hyper-
trophen Fluss-See mit physiologisch unausgewogenen N:P:Si-Schwankungen
trotz hoher TP-Konzentration unerwartet niedrige Chlorophyll-a-Konzentratio-
nen gemessen (See 1 in Abb. 1.4.2.5 a, ¢; vgl. Kap. 2.2).

Waiahrend der saisonale Verlauf der TN:TP-Verhaltnisse in vielen Seen ver-
gleichbar ablauft, gibt es eine grolRere Diversitdt bei der Dynamik fiir SRSi: TN und
SRSi:TP. Anhand meso- bis hypertropher Gewasser konnte gezeigt werden, dass
ein Artenwechsel in der Phytoplanktongemeinschaft (Kieselalgen- und Cyano-
bakterienplankton) im Wesentlichen nur zweimal im Jahr, ndmlich zum Aufbau
eines Winter/Friihjahrsplanktons bzw. eines Sommer/Herbstplanktons
vollzogen wird und dieser synchron zur Saisonalitdt von TN:TP verlauft. Dagegen
hdngen saisonale Schwankungen von Si gegeniiber N und P starker vom Gewis-
sertyp ab (TEuBner 2000).

Fiir detaillierte Zusammenhdnge zur Okologie und Okophysiologie des Phyto-
planktons sind HARRIs (1986), REyNOLDS (1984a), KoHL & NICKLISCH (1988), LAM-
PERT & SOMMER (1993) und SoMMER (1994) zu empfehlen.

1.4.2.4 Primarproduktion und Lichtadaptation

Die Bedeutung der Algen fiir ein Gewdsser liegt ursachlich in der Primarproduk-
tion, d.h. in der Umwandlung anorganischer in organische Stoffe unter Nutzung
von Licht. Die dabei ablaufende Photosynthese in chlorophyllhaltigen Organis-
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men lasst sich vereinfacht als Umwandlung von Kohlendioxid und Wasser in
Glucose und Sauerstoff beschreiben:

6 CO,+ 6 H,0 » C.H,,0, + 6 O,

Die Photosyntheserate wird meist uber die Bildung des Sauerstoffs (Sauer-
stoffmethode) oder iiber die Assimilation von Kohlenstoff (“C-Methode) ge-
messen. Bei beiden Methoden geht man streng genommen von der Annahme
aus, dass die Verlustprozesse in den Dunkelflaschen — also die Sauerstoffzehrung
infolge Respiration bei der Sauerstoffmethode — bzw. der Blindwert von Kohlen-
stoff — aufgrund physikalischer Adsorption und Dunkelfixierung bei der “C-Me-
thode — in vergleichbarer Weise in den Hellflaschen ablaufen und metabolische
Prozesse alleinig vom Phytoplankton herriihren (Beziehung zwischen Photosyn-
these des Phytoplanktons und bakterieller Produktion s. u.a. DokuLiL 1984). Uber
die Differenzbildung der Messwerte aus Hell- und Dunkelflaschen wird die Brut-
to-Photosyntheserate berechnet.

Der Vorteil der Sauerstoffmethode liegt im unproblematischen Arbeiten oh-
ne radioaktive Stoffe und in der Moglichkeit zur Messung der Respiration be-
grindet, ihr Nachteil in der geringen Empfindlichkeit (Messung nur in nihr-
stoffreicheren Gewdssern bei einem Chlorophyllgehalt von méglichst tiber 10 pg
I"; GAARDER & GrAN 1927). Eine hohere Messempfindlichkeit ist mit der '*C-Me-
thode gegeben. Phytoplanktonproben wird eine definierte Menge radioaktiv
markiertes “CO, zugegeben. Man geht davon aus, dass neben dem natiirlich vor-
liegenden CO, auch das radioaktive CO, von den Zellen bei der Photosynthese in-
korporiert wird (STEEMANN-NIELSEN 1952). Nach einer Inkubationszeit von 3-4
Stunden wird im sauren Milieu das noch nicht aufgenommene "C aus der Was-
serprobe ausgeblasen (,acid bubbling”-Methode, ScHINDLER ef al. 1972) und folg-
lich nur der partikulare, also der in die Algenzellen aufgenommene, radioaktive
Kohlenstoff gemessen. Bei anderen Methoden wird der partikuldre ““C {iber Fil-
tration bestimmt, wobei dann auf das Vermeiden von Filtrierartefakten geachtet
werden muss (GACHTER ef al, 1984).

Die spezifische Photosyntheserate berechnet sich aus dem gebildeten O, bzw.
dem inkorporierten C pro Chlorophyll-a und pro Zeiteinheit [mol O, (mg Chl-a )"
h' bzw. mol C (mg Chl-a )" h']. Diese auf das Chlorophyll-a bezogene Rate vari-
iert meist zwischen 3-30 mg O, (mg Chl-a )" h” bzw. zwischen 1-10 mg C (mg Chl-
a)"' h” (s. FALkowsKI & RAVEN 1997, Harris 1978). In molarer Schreibweise sind das
0,09-0,94 mmol O, (mg Chl-a )" h" bzw. 0,07-0,71 mmol C (mg Chl-a )" h™. Die
Photosyntheseparameter werden ausfithrlich in FALkowskl & RAVEN (1997) und
HaRrris (1978) definiert. Ein einheitliche Terminologie mit Bezug auf molare Anga-
ben wird in SAKSHAUG et al. (1997) vorgeschlagen.

Die in situ Primarproduktionsraten werden meist im Vertikalprofil gemessen.
Abb. 1.4.2.6 a, b zeigen fiir einen alpinen See das Vertikalprofil fiir die Lichtin-
tensitat (PAR, ,photosynthtic available radiation”), die Algenbiomasse (an-
gezeigt durch Chlorophyll-a) und die Primarproduktionsrate im Mirz und im
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April. Zu beiden Zeitpunkten ist der Wasserkorper durchmischt und damit die Al-
genbiomasse (s. Chlorophyll-a) gleichmaRig vertikal verteilt. Die Primarproduk-
tionsraten (PR) sind abhéangig von der Lichtintensitdt und miissten theoretisch
der Kurve des Lichtprofils folgen. In den tieferen Wasserschichten liegen die
Lichtintensitdten meist im nicht-sattigendem Bereich, sodass sich hier mit Zu-
nahme der Lichtintensitdt auch die Primdrproduktionrate erhoht. In situ Mes-
sungen der oberflichennahen Schichten zeigen dagegen haufig eine Erniedri-
gung der Rate infolge Lichthemmung bei tiber-sdttigenden Lichtintensitaten.
Deshalb wird im gezeigten Beispiel die maximale Primarproduktionsrate nicht et-
wa an der Wasseroberfliche, sondern in ca. 2 m Wassertiefe erreicht. Die Licht-
hemmung wird durch hohe Strahlungsintensitdten bei Wellenlangen im UV-Be-
reich (200-400 nm, BUHLMANN ef al. 1987; s. Kap. 2.6) sowie bei PAR (400-800
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nm) bewirkt und verursacht eine Stérung des Photosyntheseapparats. So kann
bei Abschirmung der ultravioletten Strahlung zwar eine hohere Primarproduk-
tionsrate im Vergleich zu den UV-ungeschiitzten Proben messen werden, aber ei-
ne Lichthemmung an der Oberflache liegt weiter vor (Abb. 1.4.2.6 b, UV-Schutz
durch Plastikrohre, die nur Wellenldngen > 400 nm durchlassen).

Es kann davon ausgegangen werden, dass die Lichthemmung im natiirlichen
Phytoplankton weniger stark ist, da die Algen entweder passiv durch Konvektio-
nen entlang des vertikalen Lichtgradienten in der Wassersaule verteilt werden
oder sich aktiv in bestimmten Schichten einordnen (s. Kap. 1.4.2.1). Damit hal-
ten sie sich nicht permanent an der Wasseroberflache auf. Durch eine vertikale
Bewegung der Flaschen wahrend der Exposition im Gewasser, lasst sich die Ein-
mischung der Algen in die Wassersaule simulieren und damit eine eher an das
natiirliche Lichtklima der Phytoplanktongemeinschaft angelehnte Primarpro-
duktion messen (NIXDORF ef al. 1990),

Die Transmission des Lichts in unterschiedlichen Gewassern lasst sich Gber die
optische Tiefe (O.T., Talling 1957) vergleichen (Abb. 1.4.2.6. a, b) und wird mit
folgender Formel berechnet:

or.=22% (3)

e, ... vertikaler Attenuationskoeffizient
z ... Tiefe

Die optische Tiefe ist eine dimensionslose positive Zahl. Eine optische Tiefe
von 0 entspricht der vollen Lichtintensitdt an der Wasseroberflache, mit jeder
Addition von I halbiert sich die Lichtintensitat jeweils gegeniiber dem vorange-
gangenen Wert, d.h. in einer optischen Tiefe von 1 sind noch 50 % des Lichts ver-
flighar, in der optischen Tiefe 2 genau 25 % usw. Bis in die optische Tiefe von 6,6
dringt ca. 1 % des Lichts der Wasseroberflache durch. Damit entspricht die Was-
serschicht im Bereich der optischen Tiefe von 0 bis 6,6 der euphotischen Zone,
d.h. der Wasserschicht, in der ein ausreichendes Lichtangebot fiir die Photosyn-
these vorliegt. Eine grobe Abschatzung der euphotischen Zone iiber die Sicht-
tiefe {,secchi depth”) wird in Kap. 1.3 beschrieben.

Die maximalen Photosyntheseraten pro Chlorophyll-a (Abb. 1.4.2.6 ¢,
maximale spezifische Photosyntheserate, P* ) erreichen im April hohere Wer-
te als im Marz. Die Zunahme der Photosyntheseraten pro Algenbiomasse vom
Marz zum April ist hier allerdings nicht aut das Lichtangebot, sondern vielmehr
auf die Erwarmung des Wassers von 3,5 auf 5,3 °C zuriickzufiihren. Der Anstieg
der spezifischen Photosyntheseraten im Bereich des niedrigen Lichtangebots
wird als Lichtnutzungsparameter o definiert (,maximum light utilization
coefficient”, Einheit: mol C m* (mg Chl-a )" (mol photons)™) und als MaR fiir die
photosynthetische Effizienz gewertet. Je hoher o ist, um so effizienter kann das
Licht im limitierten Bereich von der Algengemeinschaft genutzt werden. Die Al-
gengemeinschaft im April ist im Schwachlicht photosynthetisch etfizienter als je-
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ne im Marz. Sie kann damit als schwachlichtadaptiert, jene im Marz dagegen als
starklichtadaptiert bewertet werden. Der Lichtsdttigungsparameter I, (,light
saturation parameter”) ist die Lichtintensitdt, bei der die Photosynthese beginnt,
lichtgesattigt zu sein. Im Gegensatz zum Marz ist im April die Lichtsattigung be-
reits bei einem relativ niedrigen Wert gegeben. Der Lichtsattigungsparameter be-
rechnet sich aus P* und o wie folgt:

[ = -—max {4)

Eine hohere Lichtsattigung ergibt sich damit bei Erhéhung von P*  bzw. bei
Erniedrigung von .

Die Adaptation an die Lichtintensitdt, d.h. Schwach- bzw. Starklicht, lasst
sich auch anhand der Pigmentmuster erkennen. Die Carotinoide kénnen in licht-
sammelnde und lichtschiitzende Carotinoide untergliedert werden, wobei zu den
ersteren Fucoxanthin, Peridinin, Prasinoxanthin und o-Carotin, zu den letzteren
3-Carotin und die ibrigen Carotinoide zdhlen (Bricaup et al. 1995, Rowan 1989,
STUART et al. 1998). Eine Anpassung an Schwachlicht duBert sich in einem hohen
Verhalinis von Chlorophyll-a zu lichtschiitzendem [-Carotin und einem relativ
hohen Anteil lichtsammelnder Carotinoide gegentiber lichtschiitzenden Caroti-
noiden (TEuBNER ef al. 2000). Umgekehrte Pigmentrelationen liegen bei stark-
lichtadaptierten Algen vor. Im Bereich der Lichtsattigung nehmen im Vertikal-
profil mit zunehmender Lichtintensitat die lichtschiitzenden Carotinoide gegen-
uber den lichtsammelnden Pigmenten in einer Algengemeinschaft zu.

Bei den Cyanobakterien und Cryptophyta haben neben den fettléslichen Ca-
rotinoiden gerade die wasserloslichen Phycobiline als akzessorische Pigmente Be-
deutung bei der Lichtanpassung (Kap. 1.4.2.1). Das Beispiel der in-vivo Absorp-
tionsspektren von Planktothrix agardhii zeigt die Adaptationen an unterschied-
liche Lichtintensitdten iiber die Gesamtheit aller fett- und wasserloslichen Pig-
mente (Abb. 1.4.2.1 c). Bei Schwachlicht ergibt sich ein relativ niedriger Wert fiir
das Absorptionsverhaltnis bei 480 und 675 nm aber ein relativ hoher Wert fiir das
Verhaltnis bei 625 und 675 nm. Man findet also relativ niedrige Absorptionen im
Bereich lichtschiitzender Carotinoide aber hohe Absorptionen durch lichtsam-
melnde Phycobiline.

Schwach- und Starklichtbedingungen kénnen im Labor mit unterschiedlichen
Lichtqualitaten simuliert werden, erstere durch langerwelliges, d.h. orange-rotes
Licht, letztere durch kurzwelliges, d.h. blaues Licht. Eine Reihe von Algen sind
zur komplementidren chromatischen Adaptation befihigt und stellen sich
bei Schwachlicht oder orange-rotem Licht (rot, energiearmes Licht) auf eine ho-
here Absorption im langwelligen Bereich, bzw. bei Starklicht oder griin-blauem
Licht (blau, energiereiches Licht) auf eine hohere Absorption im kurzwelligen
Bereich ein (vgl. Abb. 1.4.2.1 ¢). Allerdings ist noch nicht abgesichert, ob die mo-
lekularen Regulationsmechanismen der Pigmentverschiebungen bei der Adapta-
tion an die Lichtintensitdt die gleichen wie bei der Anpassung an unterschiedli-
che Lichtqualitaten sind (TANDEAU de MARSAC ef al. 1988).
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Eine gute Ubersicht zur Primarproduktion wird in FALKOWSKI & RAVEN (1997)
und Harris (1978), zu den Pigmenten in Rowan (1989) und JEFFREY ef al. (1997)
gegeben.



