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Primärproduktion (autotrophe Produktion)
M. T. DOKULTL, K. TEUBNER und C1-1. KA IBLINGER

Die Primärproduktion, im Wesentlichen der grünen Pflan
zen, bildet heute in nahezu allen Ökosystemen die Grund
lage jedweden Lebens auf der Erde. Sie bildet daher einen 
ganz wesentlichen Bestandteil der allgemeinen Ökologie. 
Entsprechend groß war seit langem das wissenschaftliche 
Interesse an der Erfassung, Analyse und dem Vergleich der 
Primärproduktion verschiedener Ökosysteme. Im aquati
schen Bereich, speziell nach der Einführung verbesserter 
Messmethoden Anfang der 1950er-Jahre, hat dies zu einer 
kaum mehr überblickbaren Flut von Veröffentlichungen ge
führt. Im Verlauf der folgenden Ausführungen werden des
halb Literaturstellen meist nur beispielhaft aufgeführt. We
gen der konzeptuellen, methodischen und physiologischen 
Nähe der marinen Primärproduktion wird bei Zitaten kei
ne Rücksicht auf die limnologische Natur des vorliegenden 
Handbuches genommen Für ein vertieftes Verständnis wird 
der Leser auf die zahlreichen Zusammenfassungen und die 
darin genannte Literatur verwiesen (Photosynthese: STEE
MANN-NIELSEN (1975), HOFFMANN (1987), GEIDER & ÜSBORNE 
(1992), LAWLOR (1993), FAu<OWSKI & RAVEN (1997), LARKUM 
et al. (2003); Algenphysiologie: PLATT (1981), HARRIS (1978); 
Methoden: VoLLENWEIDER (1969), LI & MAESTRIN I  (1993), 
SCHWOERBEL (1994 ); Primärproduktion allgemein: GESSNER 
(1959), WESTLAKE et al. (1998)). 
Gute Übersichten über die Geschichte der Primärproduk
tionsforschung bieten LIETH (1975), PETERS ON (1980) und 
BARBER & HILTING (2002). 

1 Grundlagen 

Der Prozess, bei dem aus anorganischen Verbindungen or
ganische Substanzen hergestellt werden (Primärproduktion) 
beruht auf dem biochemischen Vorgang der Photosynthese 
(HOFFMANN 1987), bei der Licht als Energiequelle dient. Zur 
Photosynthese sind im Gewässer alle höheren Pflanzen (sub
und emerse Makrophyten, Wassermoose), Algen, Cyanobak
terien (Cyanoprokaroyten) sowie andere photosynthetische 
Bakterien befähigt. In jedem Fall ist ein vermittelndes Photo
synthesepigment nötig. 
Der Ablauf der Photosynthese kann als Oxidations-Reduk
tions-Gleichung von folgender allgemeiner Form dargestellt 
werden: 

(1) 2nH2A + nCO2 + Lichtenergie Pigment 

n(CH
2
O) + nH

2
O+ 2nA

Grüne Pflanzen verwenden IfiO als Wasserstoff-Donator 
für die Reduktion von C02 und geben dabei Sauerstoff ab 
(oxigene Photosynthese): 

(2) 2H2O + C02 + Lichtenergie

(CHzO) + H2O + 02 

Chl-a 

Der Gesamtvorgang umfasst zwei Teilprozesse. Im ersten 
Schritt, der Lichtreaktion, katalysiert Chlorophyll-a eine 
Reihe von Reaktionen, bei denen die Lichtreaktion zur Oxi
dation von Wasser genutzt wird: 

(3) 2H2O+ Lichtenergie Chl-a 4H• + 4e + 02 

Im zweiten Schritt, der Dunkelreaktion, wird C02 reduziert:

(4) C02 + 4H• + 4e � (CHP) + HP

Einzelheiten zu den beiden Reaktionen finden sich u.a. in 
HOFFMANN (1987) bzw. FALKOWSKI & RAVEN (1997). 
In Abwesenheit von Sauerstoff und ausreichender Lichtener
gie nutzen photosynthetische (gefärbte) Schwefelbakterien 
H

2
S, H

2
, Na

1
S

2
O

3 
oder organische Verbindungen als Elektro

nen- und H-Donatoren (anoxigene Photosynthese). Genauere 
Angaben zu den Reaktionsabläufen und beteiligten Organismen 
sind bei FRIEDRICH (1998) und WETZEL (2001) nachzulesen. 

Grundlagen zum Licht 

Die von der Sonne kommende Strahlung umfasst die Wellen
längen von 200 bis 4000 nm (Globalstrahlung, total incom
ing radiation, TIR.), Ihre maximale Energie erreicht die Son
nenstrahlung im sichtbaren Bereich zwischen 400 und 700 nm, 
was in etwa der photosynthetisch aktiven Strahlung ent
spricht (PAR, Photosynthetic Available Radiation). Es ist dies 
jener Strahlungsbereich, der durch Absorption in photosyn
thetischen Organismen zu photochemischer Ladungstren
nung führen kann. Tatsächlich reicht er bis 380 nm, umfasst 
also auch einen Teil des ultravioletten Anteils der Sonnen
strahlung (UV, 200-400 nm). Der infrarote Anteil des Son
nenlichtes (IR) oberhalb von 700 nm dient ausschließlich 
der Erwärmung der Gewässer. Der PAR-Anteil an der Ge
samtstrahlung TIR beträgt 46 - 48 % (TALLING 1957b). Die 
flächenspezifische Strahlungsmenge ist für jeden Punkt der 
Erde eine Funktion der geographischen Breite, der Tages
länge und des Sonnenstandes. Gemessen wird die Strahlung 
in Energieeinheiten als W m-2 (1 W = 1 J s·1) bzw. in Einstein 
(1 E = 1 mol Photonen= 6,02 x 1023 Photonen). Die Photo
nenflussdichte wird in E m·2 s·1 angegeben. 
Unter Wasser nimmt die Strahlung durch Absorption und 
Streuung an Partikeln quantitativ ab entsprechend 
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mit 1
0 

= Lichtintensität unter der Wasseroberfläche, I, = Licht
intensität in der Tiefe (z) und k. = vertikaler Attenuations
koeffizient. 
Die obige Formulierung der exponentiellen Lichtattenuation 
mit der Tiefe erfolgt mathematisch analog zum Lambert-Beer
schen Gesetz (Dmcum et al. 2001). Die Tiefe, in der noch 1 % 
der PAR vorhanden ist, dient per Definition als Maß für die 
Untergrenze der euphotischen Zone (z,ul, derjenigen Zone 
des Gewässers, in der eine positive Energiebilanz aus der 
Photosynthese möglich ist. Diese Tiefe wird daher häufig, 
definitorisch nicht richtig, der Kompensationstiefe gleichge
setzt (siehe Abschn. 2 und Tab. 1). In vielen Gewässern ha
ben die Pigmente der Phytoplankter einen entscheidenden 
Einfluss auf die Transparenz des Wassers und auf den vertika
len Attenuationskoeffizienten Die Planktonmenge bestimmt 
letztlich auch die qualitativ optischen Unterschiede von Ge-

Produktion aquatischer Systeme 

wässern. Die Auswirkungen des Phytoplanktons auf das 
Lichtklima unter Wasser lassen sich als negative Rückkop
pelung auffassen (SOMMER 1994). 
Um Gewässer mit stark unterschiedlicher Licht-Attenuation 
vergleichen zu können, empfiehlt sich die tatsächliche Tiefe 
in eine optische Tiefe (zod) umzurechnen, welche angibt, wie 
oft sich die Oberflächenintensität in einer bestimmten Tiefe 
halbiert hat (DOKULIL et al. 2001). Aus Gleichnng (5) ergibt 
sich als Einheit der optischen Tiefe (Halbwerttiefe) 

(6) 
ln2 

z=-

k 

Zur Umrechnung der physikalischen Tiefe in optische Tiefe, 
muss die Tiefe in Meter durch die Halbwerttiefe dividiert 
werden. Aus dem Anteil der Strahlung in einer bestimmten 
Wassertiefe (E/E

0 
= n) errechnet sich die optische Tiefe nach 

Tab. 1: Erläuterung der Symbole, Definitionen und Einheiten (X = 0
2 

oder C) 

Symbol Definition 

k Vertikaler Attenua tionskoeffizient 

DIC Gelöster anorganischer Kohlenstoff 
(dissolved inorganic carbon) 

TCO, Gesamt-Konzentration an CO, 

B Biovolumen oder 
Biomasse als Frischmasse oder Trockengewicht 

P, Brutto-Photosynthese 

P,-0, Brutto-Sauerstoffabgabe 

PB-C Brutto-Kohlenstoffinkorporation 

R, Respiration 

RL 
Photorespiration 

P
N

= P.-R._ Netto-Photosyntheserate 

BPP Brutto-Primärproduktion 

NPP Netto-Primärproduktion 

R,, Respiration der Gemeinschaft 
(community respiration) 

P
0 

= R, Kompensationspunkt (P 
N 

= 0) 

PQ Photosynthesequotient 

RQ Respirationsquotient 

PSU Photosynthetische Einheit (photosynthetic unit) 

p" Parameter der Lichthemmung 

p· Photosyntheserate bei Lichtsättigung(= n r') 
m 

I;. Parameter der Lichtsättigung 
(=P')a·, = l/cr„11,) 

Ec Lichtintensität in der Kompensationstiefe 

(I_ Parameter der Lichtausnützung 

<IJm 
Maximaler Ertrag (yield) der Photosynthese 
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Einheit 

ln m·' 

mgCL' 

mg CL·' oder mg CO, L' 

mm3 L·' 
mg FG oder TG L·' 

mgXm�h-' 

mg O,m·' h·' 

mgC m·' h·' 

mgO
2

m·' h·1 

mgO,m" h·' 

mgO,m·' h·' 

g X m·'Tag·' 

gX m·'Tag·• 

mg O,ni"' h·1 

co,ro, 

O/CO, 

1000-2500 Chl-a o;' 
Mol X m' (mg Chl-a)" {mol 
Photonenr' 

mol X (mg Chl-aY'f' 

W m·'oder 
mol Photonen m·' f' 

mol Photonen 111·1 r' 

Mol X m' {mg Chl-ar' (mol 
Photonenr' 
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(7) 

Die euphotische Tiefe (n = 0,01) entspricht demnach 6,6 
Einheiten optischer Tiefe. 

2 Begriff und Definitionen 

Als Grund- oder Primärproduktion eines ökologischen Sys
tems, einer Gemeinschaft oder eines Teües davon wird die 
mit Hilfe der Photo- und Chemosynthese der Produzenten, 
im wesentlichen der grünen Pflanzen, in Form organischer 
Substanz gespeicherte Strahlungsenergie bezeichnet (OouM 
1983). Als Produktion ist dementsprechend das Gewicht der 
in einem bestimmten Zeitraum neugebildeten organischen 
Substanz zu verstehen. 
Beträchtliche Verwirrung der Begriffe entstand allerdings 
innerhalb des Konzeptes der Produktivität durch zahllose 
verschiedene, oft unnötig komplexe Definitionen, die über
dies zum Großteil, wie bereits ausgeführt, aus der Landwirt
schaft oder der Ökonomie übernommen oder davon abge
leitet wurden (vgl. dazu die Diskussion bei FLYNN 1988, THIE
NE.MANN 1956, S. 94ff und Wn.LIAMS 1993). Die Betrachtung 
der Produktion als maximales Wachstum und Entwicklung 
von Organismen unter optimalen Bedingungen, also als po
tenzielle Produktion durch THIENEMANN (1931) kam noch 
erschwerend hinzu. 
Im Folgenden soll versucht werden, die vorhandenen Be
griffe zu vereinheitlichen und daraus eine widerspruchsfreie 
Anzahl von Definitionen abzuleiten. Wir folgen dabei im 
wesentlichen WILLIAMS (1993, darin auch unterschiedliche 
Definitionen früherer Autoren), FALKOWSKI & RAVEN (1997, 
S. 263ff) sowie SAKSHAUG et al. (1997), die auch eine Verein
heitlichung der verwendeten Symbole anstreben wie sie in
Tabelle 1 wiedergegeben ist.
Da die Photosynthese die Grundlage der Produktivität dar
stellt und in der Ökologie immer die Zeit zu berücksichti
gen ist, muss von der Rate, d.h. der Menge der in einer gege
benen Zeit fixierten Energie, als Basis ausgegangen werden.
Folgerichtig stellt die Photosyntheserate die Grundlage al
ler Überlegungen dar. Es ist allerdings zu beachten, dass nach
der oben gegebenen Begriffsbestimmung Photosynthese nicht
mit Produktion gleichgesetzt werden darf (TALLING 1984,
VOLLENWEIDER 1969).
Die Brutto-Photosynthese (P 

8
) ist definiert als lichtabhängige

Rate des Elektronenflusses von Wasser zum endgültigen Elek
tronenakzeptor (z.B. C0

2
) in Abwesenheit von Atmungsver

lusten (LAWLOR 1993). Sie ist direkt proportional zum linea
ren Elektronentransport und entspricht daher der Brutto
Sauerstoffabgabe (P 8•02). Der Begriff „Brutto-Photosynthese" 
sollte daher auch stets nur für Messungen der O

2
-Bildung 

verwendet werden. Eine ausführliche Begründung findet sich 
in Fußnote 2 auf Seite 264 in FALK0WSKI & RAVEN (1997). 
Wird die Photosyntheserate hingegen über die Kohlenstoff
aufnahme ermittelt, so ist entsprechend der Begriff Brutto
Kohlenstoffinkorporation (Ps.cl zu verwenden. Diese Rate 
deckt jedwede Festlegung von Kohlenstoff ab, gleichgültig 
ob die gebildeten organischen Verbindungen in den Orga
nismus eingebaut oder als gelöste organische Substanzen 
oder anorganischen Atmungskohlenstoff wieder in die 
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Umgebung abgegeben werden. Die Rate der Brutto
Kohlenstoffinkorporation ist geringer als die Brutto
Sauerstoffabgabe, weil ein Teil der aufgenommenen Ener
gie für andere Prozesse als die Inkorporation von Kohlen
stoff verwendet wird .. Das molare Verhältnis von gebildetem 
0

2 
zu fixiertem C0

2 
wird als „Photosynthese-Quotient" 

bezeichnet und ist größer als 1. 
Die Respiration photosynthetischer Organismen (Rp) wird 
allgemein definiert, als die Rate des Elektronenflusses von 
organischem Kohlenstoff zu 0

2 
bzw. zu einem anderen Elek

tronenakzeptor, wenn es sich um anaerobe photosynthetische 
Organismen handelt, bei gleichzeitiger Bildung von

_ 
CO

_2
• 

Diese Definition schließt alle Stoffwechselprozesse ern, die 
zur Oxidation von organischem Kohlenstoff beitragen, also 
auch die „Photorespiration". Atmungsverluste im Licht (RL) 
vermindern die Brutto-Photosyntheserate. 
Die Differenz P

8 
- RL wird als Netto-Photosyntheserate (PN) 

bezeichnet. Sie entspricht der Netto- Sauerstoffabgabe. Ana
log bezeichnet die Netto-Kohlenstoffinkorporation die C-Auf
nahmerate abzüglich aller Verluste an C02 

durch Oxidati
on organischen Kohlenstoffs im Licht. Die beiden „Netto
Raten" sollten übereinstimmen, sofern etwaige extrazelluläre 
organische Produkte berücksichtigt werden. Die Netto-Pho
tosynthese wird auch apparente Photosynthese oder Netto
Assimilation genannt. 
Ist P8 = Rp, so ist der Kompensationspunkt erreicht und die 
Nettophotosynrhese gleich Null. Die entsprechende Tiefe wird 
Kompensationstiefe genannt. Bei manchen Methoden (siehe 
Abschn. 4) wird sie in Ermanglung von Respirationswerten 
der euphotischen Tiefe gleichgesetzt. 
Die Begriffe Produktivität und Produktion werden sehr häu
fig verwechselt, austauschbar verwendet oder gleichgesetzt 
(WETZEL 2001). Über kurze Zeiträume wird Produktivität 
oft mit Photosyntheserate gleichgesetzt, während 'Produk
tion' von manchen als Ausdruck für die Akkumulation über 
längere Zeiträume und unter Abzug verschiedener Verluste 
verstanden wird. Auch die Argumentation von FALKOWSKI 
& RAVEN (1997, Fußnote 3, S. 264), Produktivität sei eine 
zeitabhängiger Prozess mit der Einheit 'Masse pro Zeit' 
während 'Produktion' eine Quantität mit der Dimension 
'Masse' sei, ist nicht wirklich schlüssig, weil auch eine Quan
tität letztlich auf einen Zeitraum, meist ein Jahr, bezogen 
sein muss (z.B ,, .. die Produktion betrug XX Tonnen" - ge
meint ist aber meist 'pro Jahr'). Zur Lösung dieses Dilem
mas wurde vorgeschlagen einen der beiden Begriffe ganz 
fallen zu lassen oder 'Produktivität' nur mehr zur qualitati
ven Beschreibung der Produktionshöhe zuzulassen. 
Wir schlagen folgende Definitionen vor: 
Produktivität ist eine Brutto- oder Nettorate bezogen auf 
eine Pflanzen-Einheit; letzte kann eine Zelle, eine Biomasse
einheit oder ein Ersatzparameter wie z.B. Chlorophyll-a sein. 
Produktivität hat daher die Dimension 'Masse pro Einheit 
und Zeit', ist also eine normalisierte Photosyntheserate und 
entspricht in ihrer Größe der 'photosynthetischen Aktivi
tät'. Häufig findet sich auch die Bezeichnung ,spezifische 
Photosyntheserate' (z.B. Biovolumen-spezifisch, Chloro
phyll-spezifisch). Bezieht sich die Produktivität auf Chloro
phyll, so wird sie auch als Assimilationszahl bezeichnet. 
Der Begriff Produktion bleibt dann für kumulative Prozesse 
über längere Zeiträume (24 Stunden und darüber) bzw. 
Gebiete reserviert und sollte im strengen Sinn immer als 
Massezuwachs in Raum und Zeit angegeben werden (FLYNN 
1988). 
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Als Brutto-Primärproduktion (BPP) wird häufig die verlust
freie Kohlenstoff- bzw. Sauerstoff-produktion über 24 Stun
den verstanden. Hingegen repräsentiert die Netto-Primär
produktion (NPP) diejenige Zuname organische Substanz 
pro Tag, die nach Abzug aller metabolischen Verluste wäh
rend des Tages und der Nacht verbleibt und somit der nächs
ten trophischen Ebene zur Verfügung steht. Externe Ver
luste durch Fraß, Sedimentation, Tod etc. sind in dieser Defi
nition nicht eingeschlossen. Hingegen sind die gelösten 
organischen Kohlenstoffverbindungen (DOC), welche von 
den Zellen in die Umgebung abgegeben werden, sowohl Teil 
der Netto-Photosynthese als auch der Netto-Primärproduk
tion. Die direkte Bestimmung der Nettoraten ist allerdings 
meist unmöglich, da die gemessenen Atmungsverluste prak
tisch immer heterotrophe Prozesse mit einschließen, also eine 
Respiration der Gemeinschaft (Re, community respiration) 
darstellen. Dementsprechend kann i.a. auch nur die Netto
Produktion der Gemeinschaft exakt ermittelt werden. Die 
Unterschiede und Beziehungen zwischen Brutto-, Nettopho
tosynthese, Respiration und Netto-Primärproduktion sind 
schematisch für eine 24-Stundenperiode in Abbildung 1 dar
gestellt. Die Netto-Primärproduktion steht in direkter Be
ziehung zur Wachstumsrate, welche als Nettorate des parti
kulären Kohlenstoffumsatzes (carbon turnover rate) verstan
den wird. 

den chemischen Eigenschaften 

Photolnhlbltlon 

18 21 24 

Abb, 1: 
Schematischer Tagesverlauf der Pro
duktionsparameter (nach HARRIS 
1987, verändert). Angegeben sind der 
Verlauf der Brutto- und Nettoproduk
tion, Verluste durch Photorespiration, 
Exkretion und Inhibition, die daraus 
resultierende Kohlenstoffinkorpora
tion, die Nettoproduktion der Plank
tongemeinschaft (NPP) und die Dun
kelatmung. 

Ausgehend von den offensichtlichen Verlusten an produzier
ter Substanz durch Sedimentation, formulierten DuGDALE & 
GoERING (1967) für Stickstoffumsetzungen im Meer das Kon
zept der zweigeteilten Produktion: Zum einen Produktion, 
die aus im Epilimnion umgesetzten Nährstoffen entsteht (Um
satzproduktion, recycled production), zum anderen Produk
tion, die durch ins Epilimnion neu eingetragene Nährstoffe 
gebildet wird (Neuproduktion, new production). Dieser neue 
Ansatz wurde in der Limnologie weitgehend übersehen bzw. 
kaum angenommen, lässt sich aber, wie CARACO et al. (1992) 
zeigen konnten, auch auf limnische Systeme und Phosphor 
anwenden. PLArret al. (1989) setzen die 14C-Produktion der 
Gemeinschaft gleich der Neuproduktion, indem sie argumen
tieren, dass diese Messtechnik Nettoraten misst (siehe aber 
Abschn. 4). 

3 Pigmente 

von KATRIN TEUBNER 

Die Pigmente der Algen und Cyanobakterien bilden eine 
wesentliche strukturelle Grundlage für die Lichtnutzung bei 
der Photosynthese. Entsprechend unterschiedlicher Gesichts
punkte lassen sie sich einteilen nach: 

Chlorophylle Tetrapyrole meist mit einer Phytolkette 
Carotinoide Carotine und deren sauerstoffhaltige Derivate (Xanthophylle) 
Phycobiliproteide Chromoproteide, offenketttige Anordnung der Tetrapyrole 

der Löslichkeit 

fettlöslich (lipophil, hydrophob) Chlorophylle, Carotinoide 

wasserlöslich (lipophob, hydrophil) Phycobiliproteide 

6 Handbuch Angewandte Limnologie - 21. Erg.Lfg. 4/05 
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ihrer Funktion im Photosyntheseapparat 

herkömmliche Einteilung: 
primäre Pigmente 
akzessorische Pigmente 

heutige Klassifizierung: 
lichtsammelnd 

lichtschützend 

dem Vorkommen bei den 
photo-autotrophen Organismen 

allgegenwärtiges Pigment 
Markerpigment (algengruppenspezifisch) 

Chlorophyll a 

Primärproduktion 
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(Hilfspigmente; übrige Chlorophylle, Carotinoide, Phycobiliproteide) 

Chlorophylle, Phycobiliproteide, Fucoxanthin sowie dessen Derivate, 
Peridinin, Prasinoxanthin, Siphonaxanthin, a-Carotin 

übrige Carotinoide zu den o.g. lichtsammelnden Carotinoiden 

Chlorophyll a 
diverse Chlorophylle und Carotinoide 

Weitere Details insbesondere zu den Absorptions- und Em
missionspektren der einzelnen Pigmente sind in Tabelle 2 
ergänzt. 

trophen Organismen (RowAN 1989). Chlorophyll-a ist streng 
genommen das einzige durchgängig in Algen und Cyanobak
terien vorkommende Pigment. Es wird daher als Äquivalent 
zur Biomasse gewertet (s. Abschn. 2). Im Durchschnitt beträgt 
der Chlorophyll a-Gehalt 0,5 % der Frischgewichtsbiomasse. 

Besondere Aufmerksamkeit fand der Aspekt der unterschied
lichen Verbreitung der Pigmente im System der photo-auto-

Tab. 2: Vorkommen und spektrale Charakteristik von Pigmenten der Algen und Cyanobakterien (Tabelle verändert nach LARKUM 2003 ). 

Pigment Vorkommen in Cyanobakterien Formen Absorptionsbande Fluores-zenzemission 
und Algen [nm] [nm] 

Chlorophyll a siimdiche Organismen Chla 430, 670-690 680 (bei 22 °C) 
680-730 (unter 22 •q

Chlorophyll b Prochlorophytes Chl b 455, 650-660 660-670
Chlorophytes 
Euglenophytes 

Chlorophyll c Chromatophytes Chic, 442-444,630 633 (640 unter 22 °C) 
(ausser Eustigmatophytes) Chic, 635 

Chic, 

Phycobiliproteide Prochlorophytes Allophycocyanin (APC) 625-634 (APC) 570-650
Cryptophytes Phycocyanin (PC) 610-635 (PC)

Phycoerythrin 495-560 (PE)

Carotine siimtliche Organismen Cl, ß, y 420-470 425-490

Xanthophylle sämtliche Organismen viele Formen 410-500 (540) 415-505 

Allerdings zeigen Freiland- und Kulturuntersuchungen, dass der zelluläre Chlorophyll a-Gehalt erheblich schwanken kann. 

Der Anteil vom Chlorophyll a ist relativ 

abhängig von hoch niedrig 

• der Organismengruppe Chlorophyceen Cyanobakterien 

• der Zellgröße kleine Zellen große Zellen 
(allometrische Beziehung)

• der Akklimation Sehwachlicht Starklicht 
(chromatische Adaptation) niedriges Verhältnis hohes Verhältnis 

Carotinoide/Chi a Carotinoide/Chi a 
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700 

700 

Abb. 2: 

700 
Absorption- und Anregungsspektren einzelner 

1 
Pigmente, Algentaxa und Algengemeinschaften. 
/n-vitro-Absorptionspektren von Chlorophyllen 
(A) und Xanthophyllen (B), Cyanobacterium
Planktothrix agardhii (D), Kieselalge Fragilaria
u/na (E), Grünalge Scenedesmus armatus (F);
Algengemeinschaft nach langer Schönwetter-
periode im Mondsee (G) bzw. Schlechtwetter-
periode im Traunsee (H). /n-vivo-Spektrum von
Planktothrix agardhii unter Schwach- bzw.
Starklicht; Anregungsspektren für die in G und
H gezeigten Algengemeinschaften (I) sowie für

'---
einzelne Algengruppen (J).
Abkürzungen: Chl-a: Chlorophyll a, Chl-b:
Chlorophyll b, Chl-c: Chlorophyll c, Fuco: Fu-
coxanthin, Lute: Lutein, Echi: Echinenone, Allo:
Alloxanthin, Zea: Zeaxanthin, Peri: Peridinin,

700 
Myxo: Myxoxanthophyll, sonst Car: sonstige
Carotinoide, ß-Car: ß-Carorin, a-Car: ,t;-Caro-
tin, Cyano-PE: Cyanobacterium phycoerythrin-
reich, Cyano-PC: Cyanobacterium phycocyanin-
reich, Chloro: Chlorophyceen, Grünalgen, Bacill:
Bacillariophyceen, Kieselalgen, Crypto: Crypto-
phyceen.
A-B und D-F Absorptionsspektren von Aceton-
extrakten gemessen mittels HPLC, Grafik verän-
dert nach TEUBNER 2001, G-H TEUBNER unver-
öffentlicht; C Absorption von lebenden Einzeltri-
chomen gemessen mit Hilfe eines Mikrospek-
tralphotometers, Daten aus ROCKER 1992; I-J

700 
Anregungungsspektren gemessen mittels Verzö-

1 
gerter Fluoreszenz, Daten für I TEUBNER unpu-
bliziert, für J Grafik verändert nach GERHARDT
& BoDEMER 1999, 2000.
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Ein weit verbreitetes Carotinoid ist das ß-Carotin, das mit 
Ausnahme der Cryptophyceen in den übrigen Algengruppen 
mit z.T. recht hohen Konzentrationen gegenüber anderen 
Carotinoiden vorliegt (Abb. 2 D). Dem gegenüber sind eine 
Vielzahl von Pigmenten nur in einigen Algengruppen vorhan
den. Wenn das Vorkommen auf nur wenige Algengruppen 
eingeschränkt ist, lässt sich das Pigment gut als Markerpig
ment zum Quantifizierung einzelner Taxa anwenden. Aus 
der Konzentration der Markerpigmente und ihrem charak
teristischen Mengenverhältnis zum Chlorophyll a werden 
mittels Korrelationsanalysen (lineare und multiple Regres
sion, DESCY et al 2000, TEUBNER et al. 2003, SCHAGERL et al. 
2003, FlETZ & NICKLISCH 2004) die folgenden Taxa beispiels
weise unterschieden: 

Taxon 

Cyanobakterien 

Oscillatoriales 
Nostocales 
Chlorophyceen 
Kieselalgen, Chrysophyceen 
Dinophyceen 
Cryptophyceen 

Markerpigment 
Echinenone, Zeaxanthin, 
Myxoxanthophyll 
Oscillaxanthin 
Aphanizophyll 
Lutein, Chlorophyll b 
Fucoxanthin, Violaxanthin 
Peridinin 
Alloxanthin, :1:-Carotin 

Ein weiterer Aspekt ist die Reaktion der photosynthetischen 
Organismen auf unterschiedliche Lichtintensitäten und 
Lichtqualitäten. Es werden dabei drei Mechanismen in ver
schiedenen Zeitfenstern ablaufend unterschieden (RAVEN und 
GEIDER 2003): 

Regulation abgleichen über kinetische Eigenschaften 
innerhalb von Sekunden bis Minuten 

Akklimation Auf- und Abbau von Makromoleküle wie 
Pigmenten 
innerhalb von Minuten bis Tagen 

Adaptation Wechsel über genetische Veränderungen in 
Organismen 
in Zeiträumen bis zu Millionen von Jahren 

Die Reaktionen auf das Licht, die hier im Kapitel Pigmente 
besprochen werden, betreffen damit die Akklimation. Die
se physiologische Optimierung entsprechend der Lichtbe
dingungen zielt auf eine Balance zwischen dem Photosystem 
I und II hinsichtlich des nicht-zyklischen Elektronentrans
portes, d.h. einer Änderung des Absorptionsquerschnittes 
der Photosysnthese. Die Änderung dieses Absorptionsquer
schnittes ergibt sich im wesentlichen durch eine korrespon
dierende Verschiebung zwischen lichtsammelnden und licht
schützenden Pigmenten, wobei Chlorophylle und einzelne 
Carotinoide zu den ersteren, alle übrigen Carotinoide zu 
den letzteren zählen. 
Damit werden häufig zwei Aspekte hinsichtlich der Pigment
ausstattung von Freilandproben kombiniert, zum einen eine 
Abschätzung der Zusammensetzung der Algengemeinschaft 
bezogen auf den Pigment-Status (spezifische Taxa weisen 
ein charakteristisches Pigmentspektrum auf) und zum ande
ren einer Abschätzung der Akklimation bezogen auf die Pig
ment-Variabilität (wechselnder Anteil lichtsammelnder zu 
lichtschützenden Pigmenten, SAKSHAUG et al. 1997, TEUBNER 
et al. 2001, 2003). 
In Abbildung 2 sind die Absorptionsspektren und An
regungsspektren für einzelne Chlorophylle (A), Xanthophylle 
(B), Taxa (C-F, J) und Algengemeinschaften (G-I) gezeigt. 
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Die Absorptionseigenschaften der Pigmente verändern sich 
leicht, je nachdem ob diese in-vivo (Abb. 2 C) oder in-vitro, 
hier meist extrahiert durch Aceton oder Ethanol, gemessen 
werden. Dennoch korrespondieren die Spektren. Das in-vivo
Spektrum vom phycocyaninreichen Cyanobakterium Plank
tothrix agardhii (Abb. 2 C) ergibt sich hauptsächlich aus den 
beiden Absorptionsmaxima bei 440 und 680 nm, welche sich 
auf das Chlorophyll a zurückführen lassen (Abb. 2 A). Die 
Absortionsmaxima einer „Schulter" im Bereich von 480 -
500 nm beruhen im wesentlichen auf den Carotinoiden (Abb. 
2 B), das lokale Absorptionsmaximum bei 630 nm auf 
Phycocyanin (s. auch Tabelle 2). Die Akklimation kommt 
durch eine signifikante Verschiebungen der Absorption zwi
schen dem blauen und rotem Wellenlängenbereiches des 
Lichtes zum Ausdruck. So zeigt das in-vivo-Spektrum des 
unter Sehwachlicht kultivierten Cyanobakteriums eine ver
ringerte Absorption im blauen Bereich (480-500 nm) bei 
einer zugleich erhöhten Absorption im roten Licht (630.nm) 
an, was im Zusammenhang mit in einer Erniedrigung des 
Gehaltes an lichtschützenden Carotinoiden bei zugleich er
höhten Gehalten an lichtsammelnden Phycocyaninen steht. 
Die detaillierte Zusammensetzung sämtlicher fettlöslicher 
Pigmente von Planktothrix agardhii wird in Abbildung 2 D 
gezeigt. Aufgrund der wasserlöslichen Eigenschaften der 
Phycobiliproteide bleibt bei Extraktionsverfahren mit or
ganischen Lösunsmitteln (meist Aceton oder Ethanol) diese 
wesentliche Gruppe der lichtsammelnden Pigmente der Cya
nobakterien, Rotalgen und Cryptophyceen unberücksich
tigt. Gleiches gilt für Extrakte von Algengemeinschaften, 
bei denen diese Algengruppen mit vertreten sind. Dagegen 
spiegelt der Acetonextrakt der Kieselalge und Grünalge in 
Abb. 2 E, F das gesamte Absorptionspektrum der Algen 
wieder, da weitere wasserlösliche Pigmente in diesen Algen
gruppen nicht vorkommen. Der Vergleich über verschiede
ne Algenkulturen als auch Algengemeinschaften zeigt, dass 
das Chlorophyll a immer einen hohen Anteil gegenüber al
len anderen fettlöslichen Pigmenten, d.h. den übrigen 
Chlorophy!Jen und Carotinoiden einnimmt (Abb. 2 D-H). 
Diverse Fluoreszenzmethoden finden zunehmend Anwen
dung bei der Bestimmung von Chlorophyllkonzentrationen, 
der Photosynthese und der Rekonstruktion der Zusammen
setzung von Algengemeinschaften. Diese Methoden beruhen 
auf Emissionsspektren der Pigmente, die ähnlich wie die 
Absorptionspektren, wiederum sehr spezifisch für einzelne Pig
mente bzw. Pigmentgruppen sein können (Tab. 2). Der Vor
teil dieser in-vivo Emissionsmethoden ist, dass analog zur 
in-vivo-Absorption in Abb. 2 C die Reaktion auf veränder
te Bedingungen wie Licht unmittelbar gemessen werden 
kann. Anregungsspektren der verzögerten Fluoreszenz, wel
che nur in lebenden Zellen auftritt (Delayed Fluoreszenz, 
GERHARDT & BoDEMER 1999, 2000), werden hier für zwei 
Algengemeinschaften bzw. verschiedene Algentaxa gezeigt 
(Abb. 2 I, J). Mit der Kenntnis um die spezifischen Anre
gungsspektren für die einzelnen Taxa (Abb. 2 I), die hier 
beispielsweise als Kalibrations-Anregungsspektren dienen, 
lässt sich aus den Anregungsspektren der Algengemeinschaft 
der Anteil einzelner Taxa über mathematische Algorithmen 
der Kurvenanpassungen modellieren. 
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4 Methoden 

Publikationen zur Methodik der Messung der Primärpro
duktion sind derartig zahlreich, umfangreich und vielfältig, 
dass im Folgenden nur ein exemplarischer Überblick gege
ben werden kann. Die wichtigsten Methoden werden jedoch 
grundsätzlich dargestellt. 
Am einfachsten zu verstehen ist die Erntemethode, die bei 
Landpflanzen, Makrophyten, Wassermoosen, Characeen und 
Makroalgen häufig verwendet wird UANAUER 2001 KottLER 
& JANAUER 1995, Kvfr et al. 1998). 

' 

Für viele einjährige Pflanzen, z.B. die meisten Kulturpflan
zen, gilt B = NPP. Eine Ernte am Höhepunkt der Biomasse
entwicklung genügt daher meist zur Abschätzung. Hierbei 
werden die oberirdischen Pflanzenteile nur einmal am Höhe
punkt der Vegetationsperiode geerntet. Diese zu einer be
stimmten Zeit vorhandene Biomasse (stehende Ernte stan
ding crop oder standing stock) darf nicht mit Produktivität 
verwechselt werden. Möglich ist eine solche Vorgangsweise 
nur bei Pflanzen deren Lebenszeit lang genug ist bzw. deren 
Biomasseakkumulation groß ist. Das jährliche Verhälmis der 
Primärproduktion zur Biomasse (P/B) muss im Bereich von 
1 :::; 50 liegen (langsamer Umsatz). Da der Umsatz P/B bei 
Mikrophyten meist 5: 1 ist, ist diese Methode daher nicht 
anwendbar. Eine Ausnahme bilden fädige, festsitzende Algen
watten, wie etwa Cladophora, die wegen ihrer Lebensdauer 
der Erntemethode zugänglich sind. Verluste durch Blattab
wurf oder Verlust anderer Teile müssten berücksichtigt wer
den. Bei mehrjähriger Vegetation (z.B. Buschvegetation, 
Sträucher, Wälder) ist dies unerlässlich. In vielen Fällen kann 
es auch zweckmäßig sein, mehrmals während der Vegetati
onsperiode zu ernten. 
Komplexere Vegetationseinheiten benötigen kompliziertere 
Techniken, die meist auf der Produktion verschiedener 
pflanzlicher Organe beruhen und sich oft auf methodische 
Beziehungen zwischen Wachstum und Größe stützen. 
Besonders große Probleme macht die Bestimmung der Pro
duktion unterirdischer Pflanzenteile (EVANS 1972, Kvrr et 
al. 1998). 
Zur Bestimmung der BPP dienen aufwendige Gaswechsel
messungen oder korrelative Beziehungen, wie BPP/Licht, 
BPP/Blattfläche, BPP/Chlorophyll etc. bzw. Änderungen von 
Inhaltsstoffen (Methoden 3 bis 6, s. unten). 
Da Erntemethoden bei Mikrophyten im Allgemeinen nicht 
möglich sind, �üssen in diesem Bereich Methoden einge
setzt werden, die dem raschen Umsatz angepasst sind. Aus 
der in Abschnitt 1 entwickelten Grundgleichung der Photo
synthese grüner Pflanzen (Calvin-Benson Zyklus) lassen sich 
mögliche alternative Bestimmungsmethoden ableiten: 
1. Kohlenstoffaufnahme
2. Wasserstoffaufnahme
3. Änderung von organischen Zellinhaltsstoffen (z.B. or

s.anischer Kohlenstoff, C0, ) 
4. �derung des Energieinha\tes
5. Anderung des Gehaltes pflanzlicher Pigmente (z.B. Chlo-

rophyll-a)
6. Änderung des Protoplasmagewichtes
7. Sauerstoffabgabe
Nach O?UM (1983) wäre auch noch eine Abschätzung der 
Produkt10n aus den Aufnahmeraten essenzieller Nährstoffe 
(z.B. Phosphor oder Stickstoff) möglich. Eine detaillierte Stu
die für Phosphor, welche auch das Problem der Neupro-
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duktion relativ zur Gesamtproduktion anschneidet, liefer
ten CARACO et al. (1992). M!NAS & CoDISPOTI (1993) disku
tieren die Verwendung von Nitrat im Meer. 
Die Methoden 3, 4 und 6 sind nur an Reinkulturen, gerei
nigten Isolaten oder in speziellen Fällen an Einzelpopulatio
nen anwendbar. Am häufigsten werden daher heute Gas
wechselmessungen (Methode 1 bzw. 7) zur Bestimmung der 
Photosyntheserate bzw. Respiration eingesetzt. Abschätzun
gen der Produktion aus Messungen der Pigmente, vorwie
gend des Chlorophylls (Methode 5), gewinnen zunehmend 
Bedeutung vor allem in der Fernerkundung (remote sensing) 
und bei mathematischen Modellen (SATHYENDRANATH & 
PLATT 1993). 
Messtechnisch ist zu unterscheiden zwischen: 
a) Freiwasser-Methoden und
b) Einschluss-Methoden (meist Flaschen, aber auch Spezial

behälter)

Änderung der O
2
-Konzentration im Freiwasser 

Die Zu- bzw. Abnahme der Sauerstoffkonzentration im Was
ser ist im allgemeinen proportional zur photosynthetischen 
bzw. respiratorischen Aktivität aller Organismen im Gewäs
ser. Aus den meist chemisch mit Hilfe der Winkler-Methode 
(WINKLER 1888) oder elektrochemisch mit Sauerstoff-Elek
troden (z.B. GEIDER & OsBORNE 1992) bestimmten Änderun
gen lässt sich die Nettoproduktion der pflanzlichen Gemein
schaft abschätzen sofern entsprechende Verlustkorrekturen 
für den Sauerstoffein- bzw. -austrag an der Gewässerober
flä�he) angebracht werden; letzteres ist besonders wichtig 
bei flachen oder stark turbulenten Gewässern. 
Die direkte Erfassung des Netto-Gaswechsels ohne Ein
schluss der Organismen und ihre Verwendung in allen Ge
wässertypen sind die größten Vorteile dieser Methode. Die 
Nachteile liegen in der geringen Empfindlichkeit, der schwie
rig zu bestimmende Diffusionskorrektur und dem großen 
zeitlichen Aufwand (mindestens 24 Stunden). 
In stehenden Gewässern wird die NP des Planktons aus der 
Differenz der 0

2
-Konzentrationen einer Serie vor Sonnen

aufgang und am Mittag bestimmt. In ähnlicher Weise lässt 
sich die Respiration der Planktongemeinschaft aus der nächt
lichen Sauerstoffabnahme abschätzen. Erste Untersuchun
gen dieser Art gehen auf BRUJEWICZ (1936) im Kaspischen 
Me_er zurück. Eine detaillierte Darstellung aus neuerer Zeit
1st m EMERSON et al. (1993) zu finden. 
Nach OouM (1956) lässt sich die Nettoproduktion für ei
nen _Abschnitt eines Fließgewässers aus 0

2
-Tagesgänge an

zwei Messstellen bestimmen. An einem homogenen Gewäs
serabschnitt ohne seitliche Zuflüsse werden stromauf bzw. 
stromab Sauerstoff�o_nzentrationen über 24 Stunden so ge
messen, dass der zeitliche Unterschied zwischen den Statio
nen der mittleren Fließgeschwindigkeit entspricht. Aus den 
Differenzen der beiden Tagesgangkurven lässt sich die 
flächenbezogene Produktion berechnen aus: 
(8) Q = P - R + D + A
mit 
Q = Änderung der Sauerstoffkonzentration pro Fläche 
P = Produktion pro Fläche 
R = Respiration pro Fläche 
D = Diffusionsaustausch mit der Atmosphäre 
A = Drainagen bzw. Zuflüsse 
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Ist A bekannt oder vernachlässigbar klein und dividiert man 
die Gleichung durch die Tiefe (z) ergibt sich für die volumen
bezogenen Änderungen 

(9) q = p - r + d = Q/z

Das Onu1v1'sche Verfahren kann so modifiziert werden, dass 
nur ein Tagesgang an einer einzigen Stelle bzw. nur zwei 
Messungen zur Zeit des Minimums und Maximums des 
Tagesverlaufes nötig sind. 

Änderung der C02
-Konzentration im Freiwasser 

Entsprechend den Änderungen der Sauerstoffkonzentration 
im Freiwasser kann man auch die Konzentrationsunterschie
de der Kohlensäure verfolgen. Der Gehalt an TCO

2 wird 
rechnerisch aus dem pH-Wert und der Alkalinität abgelei
tet (siehe weiter unten). Durch die photosynthetische C0

2
-

Fixierung kommt es zu einem Anstieg des pH-Wertes ohne 
Änderung der Alkalinität. Bei bekannter Karbonat-Alkali
nität können die Netto-Änderungen des anorganischen Koh
lenstoffes aus den Veränderungen des pH-Wertes berechnet 
werden (TALLING 1973, 1976). Allerdings ist dies wegen des 
komplexen Kalk/Kohlensäure-Systems in stark gepufferten 
Lösungen häufig sehr schwierig bis unmöglich. Eine aus
führliche Diskussion der Messtechnik und der Probleme bei 
der Interpretation der Daten findet sich in GEIDER & ÜSBORNE 
(1992, S. lOff) bzw. RoBERTSON & WATSON (1993). 
Die Verwendung der beiden oben besprochenen Messtechni
ken setzt Homogenität des physikalischen Umfelds und der 
biologischen Gemeinschaft voraus. überdies müssen die bio
logischen Prozesse die physikalischen Austauschprozesse 
übersteigen, da ansonsten kleine Fehler in deren Abschät
zung große Irrtümer in der Berechnung der biologischen Ra
ten nach sich ziehen. 

Gaswechselmessungen in geschlossenen Systemen 

Die einfachste Möglichkeit den Netto-Gaswechsel pflanzli
cher Organismen zu erfassen besteht darin, Änderungen in 
der Konzentration des Sauerstoffs oder des gesamten C0

2 

in einem geschlossenen System zu verfolgen. Dazu werden 
üblicherweise Bestimmungen zu Beginn und am Ende einer 
Inkubationszeit durchgeführt. Die Messungen erfolgen ent
weder an Ort und Stelle (in situ), an Deck (simulated in 
situ) oder im Labor unter konstanten Bedingungen (incuba
tor). Das _15rößte Problem dabei stellt die exakte Erfassw1g 
geringer Anderungen der Konzentration vor einem großen 
Hintergrund dar. 

Sauerstoff-Methode (Gran-Methode) 

Die ersten Messungen von Photosyntheseracen des Phyto
planktons in aquatischen Systemen wurden von GAARDNER 
& GRAN ( 192 7) mit Hilfe der Sauerstoffmethode nach WINK
LER (1888) im Oslo-Fjord ausgeführt. Teilproben einer fri
schen Schöpfprobe werden luftblasenfrei in helle bzw. ab
gedunkelte Glasflaschen mit Schliffstopfen überführt und 
in situ am Ort der Entnahme für eine bestimmte Zeit expo
niert. Die Ermittlung der Sauerstoffkonzentration zu Beginn 
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des Versuches muss in parallel abgefüllten Flaschen erfolgen. 
Die quantitative Bestimmung des gelösten Sauerstoffs ba
siert auf der Oxidation von Mn(Il) zu Mn(III) durch Sauer
stoff in alkalischer Lösung. Im Anschluss wird I· in saurer 
Lösung zu 12 

oxidiert und mit einer Lösung von Thiosulfat 
(SP/·) titriert. Die ablaufenden Reaktionen lassen sich wie 
folgt zusammenfassen: 

(10) Mn2
• + 2OH ➔ Mn(OH)

in Abwesenheit von 0
2 

- weißer Niederschlag

(11) 2Mn(OH)
i 

+ 0,50
2 

+ Hp ➔ 2Mn(OH)
3 

brauner Niederschlag

(12) 2Mn(OH)
3 

+6H• + 21· ➔ 2Mn2• + 1
2 

+ 6 HP
gelbrote lodlösung

(13) 1
2 

+ I ➔ 1
3 

Nachdem der Sauerstoff als Manganhydroxid im Nieder
schlag fixiert ist (Reaktion 11), können Proben bis zu einem 
Tag aufbewahrt werden bevor sie analysiert werden. Die 
Lagerung sollte vorzugsweise unter Wasser erfolgen, um 
Luftzutritt durch den austrocknenden Schliffstopfen und 
damit Nachfixierung von Sauerstoff zu vermeiden. Die Me
thode verwendet keinen Sauerstoffstandard sondern stützt 
sich zur Gänze auf die quantitative, stöchiometrische Um
wandlung von 0

2 
zu 1

2
, dessen Menge durch Titration mit 

Thiosulfat bestimmt wird. Der Endpunkt wird entweder 
optisch mit Hilfe von Stärke als Umschlag nach farblos oder 
potentiometrisch bzw. amperometrisch ermittelt. Darüber 
hinaus existieren zahlreiche Modifikationen der ursprüng
lichen Winkler-Methode (TALUNG 1973, GEIDER & ÜSBORNE 
1992) . Bei genauester Beachtung aller Fehlermöglichkeiten 
und präziser Kontrolle aller Volumina kann bei der Wmkler
Methode eine Genauigkeit von 0,3 mmol m·3 erreicht wer
den. Ermöglicht wird dies durch die Befolgung exakter 
Verfahrensangaben, sogenannter ,Protokolle' wie die von 
CARPENTER (1965), MüLLER (1966) oder T0MPLING (1999). 
Weitere methodische Verbesserungen werden durch auto
matische Titration unter Verwendung von photometrischen 
(WILLIAMS & JENKINSON 1982) oder potentiometrischen 
(CULBERSON & HuANG 1987) Endpunktverfahren erreicht. 
In neuerer Zeit kommen auch vermehrt verfeinerte elektro
chemische Verfahren v.a. mit Mikroelektroden zum Einsatz. 
Am häufigsten werden Sauerstoffelektroden bei Labor
kulturen von Mikroalgen, bei Fadenalgen bzw. bei Thalli 
von Makroalgen eingesetzt. Messungen von Änderungen der 
Sauerstoffkonzentration mit Elektroden stimmen im Allge
meinen innerhalb der analytischen Genauigkeit gut mit Be
stimmungen nach der Winkler-Methode überein. Eine sorg
fältig ausgeführte Winkler-Bestimmung ermöglicht aber 
immer noch eine größere Genauigkeit wie Tabelle 3 veran
schaulicht, allerdings nur einmal, weil der Sauerstoff ja che
misch gebunden werden muss. Elektroden hingegen gestat
ten eine fortlaufende Registrierung von Änderungen der 
Sauerstoff-Konzentration. 
Die Erfassung der Primärproduktion mit der Sauerstoffme
thode bedient sich üblicherweise der Hell-Dunkel-Flaschen
methode. Die aus dem Gewässer aus verschiedenen Tiefen 
entnommenen Proben werden unverzüglich und sorgfältig 
in zumindest 6 Flaschen gefüllt. Zwei Flaschen dienen zur 
Bestimmung der aktuellen Sauerstoffkonzentration und 
werden daher sofort mit den Winkler-Reagenzien fixiert. 
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Tab. 3: Genauigkeit verschiedener Gaswechsel-Messverfahren 
(nach GEIOER & OSBORNE 1992, Tab. 1-2, wo auch die 
entsprechenden Referenzen angegeben sind). 

Methode Genauigkeit 

O, Elektrode, membranbedeckt 3-6 mmol m" 

0, Elektrode, gepulst 0,8 rnmol m·' 

Winkler Titration, optischer Endpunkt 0,7 mmol m·' 

Winkler Titration, automatischer 0,3 mmol m·' 
Endpunkt 

Gesamt eo,, pH lllld Alkalinität 5 rnmol m·' 

Gesamt eo,, potentiometrische 2 mmol m·' 
Titration 

Gesamt eo„ Ansäuerung und IRGA'' < 3-6 mmol m·' 

Gesamt CO„ Caulometrische Titration 1 mmol m·' 

·, IRGA = Infrarotgasanalyse

Zwei Flaschen werden als Hellflaschen, die zwei anderen 
nach vollständiger Abdunklung in der Entnahmetiefe im Ge
wässer vorzugsweise horizontal exponiert. Die Expositions
tiefen sollten sich am Lichtgradienten im Gewässer orien
tieren und jedenfalls die gesamte euphorische Zone erfas
sen, also meist bis zum 2-3 fachen der Sichttiefe. Die Dauer 
der Inkubation muss sich nach der Fragestellung und dem 
trophischen Niveau des Gewässers richten. Vier Stunden um 
den Sonnenhöchststand stellen oft einen günstigen Kompro
miss dar. 
Das Verfahren geht davon aus, dass in allen abgefüllten Fla
schen zu Beginn des Versuchs dieselbe Sauerstoffkonzentra
tion vorhanden ist. Der häufigste und schwerwiegendste 
Fehler entsteht daher meist beim Befüllen der Flaschen. Aus 
der Änderung der Sauerstoffkonzentration in den Hell- bzw. 
Dunkelflaschen lassen sich folgende Größen berechnen: 
(14) Rp = c0 

- c
0 

(15) PN =c
H

-Co 
(16) PB = (cH - c

0) + (c0 - c0) = (cH - c
0) 

Darin bedeuten: 
c

0 = Konzentration des Sauerstoffs zu Beginn 
c

0 = Konzentration des Sauerstoffs in der Dunkelflasche 
nach Exposition 

cH Konzentration des Sauerstoffs in der Hellflasche nach 
Exposition 

alle in mg L•t. 

Änderungen der Konzentration des gesamten anorganischen 
Kohlenstoffs (TCO

2
) können direkt durch Ansäuerung und 

anschließende Bestimmung des freigesetzten C02 mittels In
frarot-Gasanalyse (IRGA), Gaschromatogrnphie oder caulo
metrische Titration durchgeführt werden. Wie Ta belle 3 zeigt, 
sind diese Verfahren zumindest um einen Faktor 3 weniger 
empfindlich als die beste Bestimmung des gelösten Sauer-
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stoffs. Diese Methoden wurden nur in wenigen Fällen ange
wandt bzw. mit anderen verglichen (H0FSLAGARE et al. 1985, 
DAVIES et al. 2003). 
Als Alternative kann TCO

2 
aus den Änderungen des pH-Wer

tes und der Alkalinität berechnet werden (HoFSLAGARE et al. 
1985). Wenn man annimmt, dass sich das Kohlenstoffsystem 
im Gleichgewicht befindet, ist der gesamte anorganische 
Kohlenstoff gegeben durch: 

(17) [TCO,)=[CA]l+K;/ H+
.+H+ / K;

- 1+2K2/ H+ 
mit: 
[TCOJ 
[CA] 
[H•] 
K' 

1 

K' 
2 

= 

= 

= 

Gesamt-Konzentration an Kohlenstoff 
Karbonat-Alkalinität 
Wasserstoffionen-Aktivität (lO·PH) 
Erste Dissoziationskonstante der Kohlensäure in 
Wasser 
Zweite Dissoziarionskonstante der Kohlensäure 
in Wasser 

Sind die Konzentrationen an C0
2 

in der Gas- und Flüssig
phase im Gleichgewicht, dann kann die Gesamtmenge an 
anorganischem Kohlenstoff aus dem pH-Wert und dem 
pCO

2 
der Gasphase ermittelt werden. Dieses Verfahren wur

de in verschiedenen Modifikationen immer wieder mit unter
schiedlichem Erfolg angewandt. Es ermöglicht ohne weite
re Annahmen eine direkte Bestimmung der Nettoraten von 
Photosynthese, Respiration und damit auch der entsprechen
den Quotienten, PQ und RQ (DAVIES et al. 2003). 
Die Genauigkeit der meisten dieser Methoden hängt ent
scheidend ab von der Präzision mit der der pH-Wert gemes
sen werden kann. Hier spielen bereits geringe Unterschiede 
in der Ionenstärke des Mediums und der Pufferlösungen zur 
Eichung eine Rolle. Dieser Effekt verstärkt sich noch in Ge
wässern mit geringem Ionengehalt. Zudem verändern auch 
andere Stoffwechselprozesse, wie die Assimilation von anor
ganischem Stickstoff, die Kalkfällung und die Ausscheidung 
organischer Säuren den pH-Wert bzw. die Alkalinität. Eine 
ausführliche Diskussion dazu findet sich in GEIDER & Os
BORNE (1992). 

Gaswechselmessungen mit Isotopen 

Bei Photosynthese-Experimenten werden seit langem Isoto
pe eingesetzt. Die Assimilation von 14C durch photosynthe
tische Mikroorganismen, eingeführt von STEEMAN-NIELSEN 
(1952) für marines Phytoplankton, ist inzwischen zu einer 
der Standardmethoden geworden (WETZEL & LIKENS 1991, 
KöHLER et al. 1999). In oligotrophen Gewässern hat sie die 
Sauerstoffmethode fast gänzlich verdrängt. 
Wie bei allen Tracer-Methoden muss die Menge an zugesetz
tem Isotopen-Indikator relativ zum gesuchten Parameter ver
schwindend klein sein. Im konkreten Fall wird eine sehr kleine 
Menge 14C dem DIC hinzugefügt. Beide Isotope, das natür
liche 12C und das radioaktive 14C, werden bei der Photosyn
these inkorporiert (i). Die Abbildung 3 veranschaulicht das 
Prinzip. Aus der Verhältnisgleichung (18) lässt sich die Koh
lenstoffaufnahme ableiten. 

\.,__.., 
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0 
Photosynthese 

Abb. 3: Schematische Darstellung der 12C- und 14C-Aufnahme 
während der Photosynthese als Basis für die Bestimmung 
der Kohlenstoff-Aufnahme über Tracer Experimente. i = 
inkorporierter Kohlenstoff. 

Die C-Assimilation von Phytoplankton wird üblicherweise 
wie bei der Sauerstoffmethode in Hell-Dunkel Flaschen in 
situ ermittelt. Nach der Inkubation werden die Proben sofort 
dunkel und kühl ins Labor transportiert und weiterverar
beitet. Für längere Transporte (> 15 min) müssen die Pro
ben mit Formalin oder einem anderen Photosynthesehemmer 
fixiert werden und innerhalb von sechs Stunden bearbeitet 
werden (KöHLER et al. 1999). Besser als Fixierung und lan
ger Transport ist in jedem Fall eine unmittelbare Bearbei
tung der Proben vor Ort. 
Zur Bestimmung der Radioaktivität in den Algenzellen müs
sen diese durch Filtration (Porenweite 0,45 µm) bei gerin
gem Unterdruck vom Wasser abgetrennt werden. Die Fil
trationsmethode erlaubt auch eine Größenfraktionierung 
durch Vorfiltration über Filter größerer Porenweite (z.B. 2 
µm zur Bestimmung der Produktion des Picoplanktons). Zur 
Erfassung gelöster organischer Kohlenstoff-Verbindungen 
(Exsudate), aber auch als Alternative zur Filtration, welche 
sehr fehleranfällig ist, werden die Proben angesäuert (pH 
2,5-3) und das verbliebene anorganische 14C mit Druckluft 
ausgeblasen (acidification and bubbling method, ABM;
SCHINDLER et al. 1972). Allerdings erlaubt die ABM nur eine 
Erfassung der Gesamtproduktion, da eine Fraktionierung 
nicht möglich ist. Bei beiden Methoden erfolgt die Messung 
anschließend im Flüssigkeitsszintillationszähler (LSC). Aus 
der absoluten Zerfallsrate pro Minute (dpm) der Proben und 
den Gesamtzerfällen des zugesetzten 14C-Bikarbonats berech
net sich der assimilierte Kohlenstoff entsprechend der Ver
hältnisgleichung (18) zu 

(19) C12. = dpmas,lm xD/C12 xl 06
a,u1m d ' 

pmg„ 

mit C12.ssim = Kohlenstoffaufnahme in pg L-1 = mg m·3, 
dpm,,.;m= mittlere Zerfallsrate der Probe, dpmg,,= mittlere 
Zerfallsrate pro Mi!Witer der zugesetzten Lösung, DIC12 = 
Konzentration an gelöstem anorganischem Kohlenstoff in 
der Probe in µg L-1 (z.B. berechnet aus pH und Alkalinität), 
1,06 = Isotopenfaktor; berücksichtigt die um 6% langsa
mere Aufnahme des schwereren Isotops 14C. Die erhaltenen 
Werte müssen gegebenenfalls noch mit dem Verhältnis Fla
schenvolumen zu fitrierter Menge korrigiert und durch die 
Expositionszeit dividiert werden, um die Photosyntheserate 
pro Stunde zu erhalten. Die Aufnahmeraten im Licht (Heil
flasche, C

PH) sind mit der Inkorporation im Dunkeln (Dun
kelflasche, C

PD
) zu korrigieren (WETZEL & LIKENS 1991). 
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Wird auch die Aktivität der Exsudate gemessen (C
p), so sind 

diese in gleicher Weise zu korrigieren. Daraus ergibt sich 
die Gesamtaufnahme zu 

(21) c
ges 

= C
p 

+ C
F 

Als Alternative zu Expositionen im Gewässer empfiehlt sich 
eine „simulierte in situ"-Inkubation vor allem dann, wenn 
mehrere Positionen in großen Seen oder Fließgewässern si
multan ermittelt werden sollen und/oder wenn Schiffszeit 
kostbar ist (DoKULIL & HoLST 1990). Unter bestimmten Vor
aussetzungen und Annahmen können die Messungen auch 
ganz ins Labor, in Lichtinkubatoren verschiedener Bauart 
verlegt werden (z.B. LE\VIS & SMITH 1983, DuBINSKY et al. 
1987, BABIN et al. 1994). Die so ermittelten P-E Kurven las
sen sich über Modelle in in-situ-Produktionen umrechnen 
(z.B. FEE 1969, HÄSE 1996, KABAS 2004). 
In einer Weiterentwicklung der 14C-Methode wird das Chlo
rophyll-a in den Algenzellen radioaktiv markiert (labelled
chlorophyll-a technique). Nach Bestimmung des 14C-Gehal
tes des über HPLC eluierten Pigments kann daraus unter 
bestimmten Annahmen die Kohlenstoff-spezifische Wachs
tumsrate und die Kohlenstoffbiomasse berechnet werden 
(REDALJE 1993). 
In einigen wenigen Fällen wurde die Aufnahme von Wasser
stoff über H

3 
bestimmt (McKINLEY & WETZEL 1977). Statt 

des radioaktiven Isotops 14C kommt unter gewissen Umstän
den auch das stabile Isotop 13C zum Einsatz, wobei die rela
tive Konzentration des uc zum 12C (das Kohlenstoff-Isoto
pen Verhältnis 13C) sich für viele Fragestellungen als beson
ders aussagekräftig erwiesen hat (SLAWYK et al. 1984). Da 
das stabile Kohlenstoffisotop massenspektrometrisch nach
gewiesen werden muss, ermöglicht diese Methode eine Kom
bination mit anderen stabilen Isotopen. So etwa mit dem 
stabilen Sauerstoffisotop 180 (SLAWYK et al. 1984), wodurch 
eine gleichzeitige Messung der Produktion und des Verbrau
ches von C0

2 
und 0

2 
möglich wird (WEIS & BRoWN 1959), 

oder aber eine Kombination mit 15N, um so die Kohlenstoff
und Stickstoffdynamik gleichzeitig verfolgen zu können (SLA
\VYK et al. 1989). 
Die photosynthetische Aktivität individueller Algenzellen 
lässt sich mit 14C als Indikator über Mikroautoradiographie
bestimmen. Das Verfahren wird in zahlreichen Modifikatio
nen für alle Algengrößen angewandt (z.B. KNoECHEL & KALFF 
1976, NIXDORF 1985), ist allerdings weitgehend eine nur 
qualitative Methode. Für große Algenzellen können quanti
tative Ergebnisse für isolierte Einzelzellen durch Szintilla
tionszählung erhalten werden (RIVKIN & SELIGER 1981). 

Dunkel-Inkorporation von 14C 

Seit Einführung der Hell-Dunkel 14C-Methode durch STEE
MANN-NIELSEN (1952) wird die Bedeutung der Kohlenstoff
aufnahme im Dunkel immer wieder diskutiert. Erste Labor
experimente ergaben einen Dunkelanteil von etwa 1 %. 
Daraus zog STEEMANN-NIELSEN den Schluss, die Dunkelfixie
rung sei kein Problem, merkte aber kritisch an, dass „die 
14C-Methode wegen der Dunkelaufnahme nicht für Messun
gen bei sehr niedrigen Lichtintensitäten geeignet ist". Diese 
Aussage wurde später schlichtweg ignoriert und die Metho
de unter allen nur denkbaren Umständen angewandt. Trotz
dem wurden Dunkelproben standardmäßig vorgeschlagen. 
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Die Dunkelfixierung beträgt in weiten Meeresteilen unter 
10 % der Aufnahmerate im Licht und schwankt räumlich 
und zeitlich nur wenig (STEEMANN-NIELSEN (1960). Aus die
sem Grund wird die Dunkelprobe bei vielen Untersuchun
gen im Meer überhaupt weggelassen, während sie in der 
Limnologie zum Standard gehört. Die wesentlichsten Kom
ponenten radioaktiver Markierung im Dunkeln sind passi
ve, physikalische Prozesse sowie nicht an die Photosynthese 
gebundene Karboxylierungs-Prozesse der Algen und Bakte
rien im Dunkel (M,\RKAGER 1998). Mehrere Autoren konn
ten zeigen, dass Bakterien einen wesentlichen Anteil an der 
Dunkelfixierung haben. Daraus wurden auch Methoden zur 
Bestimmung des Wachstums und der Produktion von Bak
terien abgeleitet (z.B. RoMANENKO et al. 1972). Aus eignen 
Untersuchungen und einer detaillierter Analyse der umfang
reichen Literatur zum Thema kommen BANsE (1993) und 
MARKAGER (1998) zum Schluss, dass Dunkelproben unter 
allen Umständen, auch bei niedrigen Temperaturen und ge
ringem Licht, notwendig sind und von der Aufnahme im 
Licht abzuziehen sind. Dabei kann die Größe der Aufnah
me im Dunkel durchaus in manchen Fällen die der Fixie
rung im Licht erreichen oder sogar leicht übersteigen. Da 
die Dunkelfixierung zu Beginn der Inkubation höher ist als 
später (time-zero value), muss besonders bei Kurzzeit-Inku
bationen von weniger als einer Stunde (LEWIS & SMITH 1983) 
besondere Sorgfalt auf die korrekte Ausführung der Dunkel
messung gelegt werden (MARKAGER 1998). 

Fluoreszenz-Methoden 

von CHRISTINA KAIBLJNGER 

Messungen der Fluoreszenz werden seit langem als sensiti
ve Methode zur Erfassung der Chloropyll-Konzentration mit 
hoher Genauigkeit eingesetzt. Da Fluoreszenzmessungen eine 
Vielzahl von zusätzlichen Informationen über die Energie
ausnützung photochemischer Prozesse beinhalten, werden 
sie zunehmend auch zur Aufklärung der Vorgänge verwen
det, die zur Aufnahme von Kohlenstoff führen. Gegenüber 
herkömmlichen Methoden haben Fluoreszenztechniken den 
Vorteil, Parameter der Photosynthese zerstörungsfrei, ohne 
Einschluss, sensitiv und momentan (,,instantaneous") zu er
fassen. Einen Überblick über die komplexe Theorie der Flu
oreszenz, die Probleme und die verschiedenen Messmethoden 
sowie ausführliche Literatur geben GEIDER & ÜSBORNE (1992) 
und FALKOWSKI & RAVEN (1997). 
Die aktive Fluoreszenz ermöglicht eine rasche in-situ-Quan
tifizierung der Effizienz, mit welcher absorbiertes Licht für 
den photochemischen Elektronentransport durch das Photo
system II genutzt wird. Zur Bestimmung von Photosynthese
raten aus Fluoreszenz-Parametern existiert eine Reihe von 
Methoden. Dazu gehören nach SAKSHAUG et al. (1997) die 
natürliche, passive von der Sonne angeregte Fluoreszenz, 
das „Pump und Test Verfahren" (pump and probe fluoro
metry, PPF) und die „gepulste amplituden-modulierte Fluo-· 
reszenz" (pulse amplitude modulation, PAM). Für Produk
tions-untersuchungen wird zunehmend die Technik der „Fast 
Repetition Rate Fluorometry (FRRF)" genutzt. Bei dieser Me
thode wird das Photosystem II (PSII) durch mehrere, rasch 
aufeinander folgende Lichtblitze niedriger Intensität gesättigt. 
Aus der Sättigungskurve werden mit Hilfe der Anfangsfluo
reszenz F O und der maximalen Fluoreszenz Fm Parameter 
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abgeleitet, welche Aufschluss über den physiologischen Zu
stand von Algengesellschaften im Tiefenprofil erlauben (Abb. 
4 ). Unter Verwendung parallel gemessener Variablen, wie 
etwa Licht und Chlorophyll-Konzentration, können aus die
sen Kurzzeitmessungen Photosyntheseraten abgeleitet werden 
(KoLBER & FALKOWSKI 1993). Im Vergleich mit der konven
tionellen 14C-Methode wurde, trotz der großen Unterschiede 
in den Inkubationszeiten (ms bei FRRF gegen h bei 14C), 
gute Übereinstimmung der beiden Messmethoden sowohl im 
marinen als auch im limnologischen Einsatz erzielt (FALK0WSKI 
& KoLBER 1993, KAIBLINGER et al. 2005). Die FRRF-Metho
de hat sich in situ bislang im marinen Bereich etabliert. Wi
dersprüchliche Aussagen ergaben sich in Küstengewässern, 
die von phycoerythrocyanin-reichen Cyanobakterien domi
niert werden (RAATEOJA et al. 2004). 

5 

10 

I 
.S! 
Q) 

i= 

15 

20 

25 +----,-----.---�----,,---...-------, 

0,20 0,25 0,30 0,35 

FvfFm 

0.40 0,45 0,50 

Abb. 4: Beispiel für das Verhältnis der variablen zur maximalen 
Fluoreszenz (F✓F m) im Tiefenprofil des Mondsees gemes
sen in situ mit Fast-Repetition Rate Fluorometry (FRRF) 
als Basis zur Berechnung von Momentanraten der Pho
tosynthese (K�mLINGER, Original). 

5 Respiration 

Viele der oben beschriebenen Methoden lassen nur eine Be
stimmung der Brutto-Photosynthese zu. Um die Netto-Pho
tosyntheserate abzuschätzen, muss das Ausmaß der At
mungsverluste der Algen bekannt sein. Dabei sind zwei Pro
zesse zu berücksichtigen (RAVEN & BEARDALL 2003): 

(a) Dunkelatmung im Zuge der Glykolyse(= Mitochon-
drienatmung bei Eukaryoten)

(b) Photorespiration in den Chloroplasten
Photorespiration tritt vor allem bei hohem Sauerstoff- und
geringem C0

2
-Partialdruck sowie bei hohen Lichtintensi

täten auf. Sie kann die Dunkelatmung um das 5-20fache
übersteigen. Ihre Größe kann mittels des stabilen Isotops
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180 erfasst werden. Unter der Annahme, dass die Photores
piration im Dunkeln noch kurz weiter läuft, kann sie auch 
als O

2
-Verbrauch von Algen unmittelbar nach dem Ende 

der Lichtphase gemessen werden. 
Im Allgemeinen wird angenommen, dass die Dunkelatmung 
im Licht im selben Ausmaß weiterläuft. Tatsächlich lässt 
sich aber experimentell zeigen, dass das Verhältnis des Sauer
stoffverbrauchs im Licht zum Verbrauch im Dunkeln in Ab
hängigkeit von der Algenart und den Bedingungen zwischen 
0,5 und 10 variiert (GEJDER & ÜSBORNE 1992, Tabelle 2.5, 
S. 64). Weiters muss bei der Dunkelatmung zwischen (1)
einer temperaturabhängigen Wachstumskomponente und (2)
einer Grund- oder Erhaltungsrespiration unterschieden wer
den. Letztere ist die minimale Atmung, die zur Aufrechterhal
tung der Zellintegrität unter limitierenden Bedingungen not
wendig ist, die aber kein Wachstum erlaubt. LANGDON (1993)
gibt für mehrere marine Algenarten chlorophyll-spezifische
Erhaltungsraten (Ro) von 0,002 - 0,068 µmol 0

2 
(mg Chl-a)·1 

h- 1 an. Atmungswerte sind aber auch großen räumlichen und 
zeitlichen Schwankungen unterworfen, vor allem in Algen
matten und höheren Wasserpflanzen, wo Sauerstoffminder
spannungen bis hin zu anoxischen Zuständen vorkommen 
können. 
Nach Angaben zahlreicher Autoren soll der Anteil der Dun
kelatmung an der Photosynthese (Rp/P m) unter optimalen 
Bedingungen etwa 10 % betragen. Nach LANGDON (1993) 
trifft dies aber nur für Cyanobakterien (0,10 ± 0,07) und 
Chlorophyceen (0,13 ± 0,07) zu. In allen anderen untersuch
ten Fällen wird die Dunkelatmung mehr oder weniger stark 
unterschätzt. Die Spannweite einzelner Arten (LANGDON 
1993, Tabelle 1) reicht von 0,06 bis 0,6. Die größte Spann
weite und die höchsten Anteile finden sich bei den Dinophy
ceen. Diese hohen Atmungsanteile fallen unter suboptimalen 
Strahlungsbedingungen noch stärker ins Gewicht (LANGDON 
1993 ). Die Chlorophyll-spezifische Respirationsrate liegt nach 
REYNOLDS (1984) im Bereich von 0,1-2 mg 0

2 
(mg Chl-a)·1 h·1• 

Schwankungen im Tiefenprofil sind meist geringfügig. Die 
Abhängigkeit der Atmung von der Temperatur weist beim 

Abb. 5: 

Schematisches »Standard" -liefen
profil der Lichtattenuation (E) und 
der Photosynrheserate des Phyto-
planktons in einem See. Dargestellt Zeu sind die euphorische Zone (z.,. = 
1 % Lichtintensität}, die Tiefe der 
Durchmischung (z,.;.), die Parame-
ter der Photosynthese Pm(= maxi-
male Rate) und E

K 
(= Parameter Zmix 

der Lichtsättigung), die Brutto-
und Nettoproduktion (P

8
bzw. PN) 

sowie die Atmung (Respiration, 
Rp), Die Bereiche der Lichthem-
mung, Sättigung und Begrenzung 
sind ebenso dargestellt wie die lie-
fe der Kompensationsebene (Zc),
wo P 

8 
gleich ist R,. Zusätzlich wird 
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Phytoplankton einen Q
10 

von etwa 2,3 auf. Bei höheren Was
serpflanzen beträgt der Q

10 
2,0-2,2 bei einem Atmungsan

teil von 4-25 % von P
m 

(KVET et al. 1998). 
Unter Feldbedingungen lässt sich die Dunkelatmung prak
tisch nur bei Verwendung der Sauerstoff-Methode ermit
teln. Frühe Versuche die Respiration aus der 14C-Aufnahme 
abzuleiten (STEEMANN-NIELSEN & HANsEN 1959) haben sich 
als ungeeignet erwiesen. Selbst dann ist eine Unterscheidung 
von Algenrespiration und Atmung die aus anderen Quellen 
stammt (Bakterien, Protozoen, Zooplankton) nicht möglich 
(Re = R

A 
+ R

B 
+ Rz), Damit ist eigentlich nur eine Netto

Gemeinschaftsproduktion erfassbar. Häufig ist aber Re= R
A> 

weil das Metazooplankton ausgeschlossen werden kann und 
die Bakterienatmung vernachlässigbar ist. Nur unter diesen 
Voraussetzungen ist der Kompensationspunkt und damit 
auch die Nettorate der Photosynthese einigermaßen verläss
lich bestimmbar. 
Wenn die durchmischte Tiefe (z

nu
J größer als die euphotische 

Zone (z • .) ist, verbringt das Phytoplankton im Durchschnitt 
mehr Zeit bei niedrigen Lichtintensitäten. Unter diesen Be
dingungen kann die tiefenintegrierte Photosyntheserate ge
ringer sein als die tiefenintegrierte Respirationsrate, womit 
ein Netto-Wachstum unmöglich wird. Die Tiefe in der die 
integrierte Tages-Bruttoproduktion gleich groß ist wie die 
integrierte Atmung pro Tag wird als kritische Tiefe (zc

,) be
zeichnet (Abb. 5). Die kritische Tiefe ist immer größer als 
die Kompensationstiefe. Näherungsweise entspricht sie 

(22) 

6 Produktion und Außenfaktoren 

Alle Produktion in Gewässern ist direkt abhängig von phy
sikalischen und chemischen Umweltfaktoren, sowie der Bi
omasse der aktiven Produzenten und ihrer Fähigkeit zur 
Anpassung an die herrschenden Strahlungsbedingungen. 

Hemmung 

Sättigung 

- Zc = Kompensationstiefe [P 8 = R
p
] Begrenzung 

- 1 % Lichtintensität

die kritische Tiefe za definiert bei 
der kein Nettowachstum mehr 
stattfindet. Weitere Erklärung im 
Text. 

.__ __ __, - z
c
, = Kritische Tiefe [ f PN = f RP]
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Strahlung 

Die Photosynthese des Phytoplanktons erfolgt im Pelagial 
in einem dreidimensionalen Strahlungsfeld (Lichtquanten
strom), welches sich quantitativ und in seiner spektralen 
Zusammensetzung qualitativ mit der Wassertiefe ändert. Die 
Raten hängen charakteristischerweise nicht linear von der 
Strahlungsintensität ab. 
Im Vertikalprofil lassen sich bei höheren Lichtintensitäten 
mit zunehmender Wassertiefe drei unterschiedliche Berei
che erkennen (Abb. 5): 
1.Lichthemmung: Bei überoptirnalen Strahlungsintensitäten
kommt es zu einer Hemmung der Photosynthese. Das Aus
maß der Lichthemmung kann, ähnlich wie die Lichtbegren
zung (siehe unten) durch einen strahlungsabhängigen Para
meter (ß') beschrieben werden. Ein Teil dieser sogenannten
„Oberflächenhemmung" ist physiologisch bedingt und kann
verschiedene Ursachen haben. Die wesentlichste Rolle spielt

Photosyntheserate D"ng C m·3 d"1] 

20 40 60 80 100 120 140 160 180 

Produktion aquatischer Systeme 

die Steigerung der Photorespiration sowie die Photo-Oxy
dation der Pigmente. Höhere Anteile an UV-Strahlung in den 
oberflächennahen Schichten sind häufig dafür verantwort
lich (FRANKLIN et al. 2003 ). Da die Lichthemmung eine Funk
tion jener Zeit ist, während der die Algen hohen Lichtintensi
täten ausgesetzt sind, spielt auch die Dauer der Inkubation 
eine nicht unerhebliche Rolle (FALKOWSKI & RAVEN 1997). 
Normalerweise durchlaufen Planktonalgen ständig einen 
Lichtgradienten als Folge der konvektiven und turbulenten 
Wasserbewegungen. In den oberflächennahen Produktions
proben werden sie hingegen unnatürlich lange überoptimalen 
Lichtintensitäten ausgesetzt. Verschiedene Experimente ha
ben gezeigt, dass ein Teil der Oberflächenhemmung damit 
zu erklären ist (JEWSON & Wooo 1975, DoKULIL et al. 1978, 
GERVAIS et al. 1999). Höhere Wasserpflanzen und festsitzen
de Algen zeigen hingegen meist keine Lichthemmung (Gows
BOROUGH & ROBINSON 1996, HILL 1996, KvT et al. 1998). 
2. Lichtsättigung: Die Kombination optimaler Umweltbedin-
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Abb.6: Ableitung einer P-E-Beziehung (rechts unten) aus einem Tiefenprofil der Photosynthese (links oben) und der Lichtattenuation 
(rechts oben). Basierend auf Daten von FINDENEGG (1964) aus dem Ossiacher See in Österreich. Ergänzend ist links unten das 
Tiefenprofil in halblogarithmischem Maßstab dargestellt. Weieter Erklärung im Text. 
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gungen führt zur Lichtsättigung der photosynthetischen 
Strukturen der Planktongemeinschaft (J�;). Bei Lichtsättigung 
übersteigt die Absorptionsrate der Photonen diejenige des 
Gleichgewichtstransports von Elektronen vom Wasser zum 
C0

2
• Die lichtgesättigte Photosyntheserate ist deutlich tem

peraturabhängig (siehe weiter unten). Sie ist von der Zahl 
(n) der photosynthetischen Einheiten (PSU) und der photo
chemischen Umsatzzeit (Turnover, Ä) abhängig nach

(23) p' =!!.. 
m 1: 

Bei Eukaryoten besteht eine PSU je nach Algengruppe aus 
1500-2500 Chlorophyll-Molekülen. Bei Gruppen die Phy
cobilisom enthalten (Cyanobacteria und Rhodophyta) ist die 
PSU mit etwa 1000 Chl-a Molekülen signifikant niedriger (FAL
KOWSKI & RAVEN 1997). Die photochemische Umsatzzeit ist 
jene Zeit, die 4 Elektronen benötigen, um die Elektronen
Transportkette zu durchlaufen und dabei ein Molekül OjPSU 
freizusetzen. 
Als Parameter der Lichtsättigung gilt der abstrakte, niemals 
gemessene Strahlungswert Ek, der den optimalen Schwellen
wert bei Sättigung der Photosyntheserate repräsentiert (TAL
LING 1957a, Abb. 6). 
3. Lichtbegrenzung: Im Bereich niedriger Lichtintensitäten
bestimmt die Photonen-Absorptionsrate die Elektronen
Transportrate von Wasser zu Kohlendioxid. Es ist also die 
Verfügbarkeit von Lichtquanten begrenzend für die Photosyn
theserate, welche mit steigender Lichtintensität linear zu
nimmt. Dieser lineare Anfangsanstieg wird als Parameter
für die Lichtausnützung verwendet und mit a' bezeichnet.
Die Steigung ist zeitunabhängig und bezieht sich auf die ein
fallende Strahlung (E

0
), nicht auf die absorbierte Strahlung

(E.). Der Anfangsanstieg ist keine Rate sondern proportio
nal zur maximalen Photonen-Effizienz (<l>m) Da die lichtbe
grenzte Photosynthese von photochemischen Prozessen ge
steuert wird, sind die Raten in diesem Bereich stark tempe
raturabhängig.
Allgemein lässt sich daraus ableiten, dass die Photosynthese
rate mit zunehmender Lichtintensität zunächst fast linear an
steigt (Lichtbegrenzung, E < E

K), ein Plateau erreicht (Licht
sättigung, beginnt bei E = EK) und bei weiterer Steigerung
wieder abnimmt (Lichthemmung, E > EK).

Beziehung Photosynthese - Strahlungsintensität 

Da die Strahlung im Gewässer den wesentlichsten äußeren 
Einflussfaktor für die Photosynthese darstellt, lassen sich 
die drei in den Tiefenprofilen beobachtbaren Bereiche in ihrer 
Abhängigkeit vom Licht als Photosynthese-Licht Kurven (P-E

Kurven) wiedergeben (Abb. 6). Die Bezugsgrößen der beiden 
Parameter variieren dabei stark von Autor zu Autor und 
beeinflussen die metrischen Größen der abgeleiteten Werte 
(Tabelle 4). Neben den absoluten Größen in verschiedenen 
Einheiten finden sich auch Relativdarstellungen, z.B. als P /Pm 

gegen EJE
0

• Als Standard für P-E Kurven hat sich heute weit
gehend die auf Chlorophyll-a normierte Photosyntheserate 
(spezifische Photosyntheserate, Assimilationszahl) und der 
Photonenfluss, beide bezogen auf die Stunde als Zeiteinheit, 
etabliert. Andere häufig verwendete Bezugsgrößen sind das 
Biovolumen, das Zellvolumen oder der Kohlenstoffgehalt. 
Aus der P-E Beziehung lassen sich zahlreiche physiologisch 

Primärproduktion 
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Tab. 4: Charakteristische Parameter der Photosynthese-Strah
lungskurven (P-E) (nach GoI.DSBOROUGH & RoBINSON 1996
und PADISAK 2004, verändert, zusammengefasst und teil
weise umgerechnet}. 

Parameter Übliche Werte Extreme 
Phytoplankton 

E. [µE m·' s·'J 60-100 7-300
Em [µE m·' s·'] 200-800 130-1200
Pm' [mg C (mg Chl-a}"' h·1] 1-10 <1-15
a [mg C (mg Chl-a}"' E·' m2] 6-18 2-37
Epipe/011 

E. [µE m•l s"'] 230-830
pm· [mg C (mg Chl-a)"' h·'J 0,8-3
a· [mg C (mg Chl-a)"' E' m2] 0,5-1,7
Epiphyton 

E. [µE m·, s·'] 200-660
Pm

. [mg C (mg Chl-a)"' q•i] 0,5-21
a [mg C (mg Chl-a}"1 E·1 m2] 2,2-4,4
Metaphyton 

E. [µE m·' s"'] 36-400
Pm' [mg C (mg Chl-a)"' h"'] 0,2-2
a' [mg C (mg Chl-a)"' E' m2]
'Phytoplankton' :Fe1,H;htgebiete 
E. [µE m·' s·'J 235-400
pm· [mg C (mg Chl-a)"' h·'J 2-14 -79 (?)
a· [mg C (mg Chl-a)"' E' mZJ 7-25

interpretierbare Parameter ableiten. Der Photosynthese bei 
Lichtsättigung Pm* kann eine Lichtintensität E

m 
zugeordnet 

werden. Der Parameter der Lichtsättigung E
K ergibt sich 

graphisch aus dem Schnittpunkt des linearen Bereichs der 
P-E Kurve mit Pm· bzw. kann berechnet werden aus

(24) E = P,,: 
K • 

et 

Darin ist,:,: der Parameter der Lichtausnützung bei Lichtbe
grenzung, der mathematisch dem Anstieg des linearen Be
reiches der P-E Beziehung entspricht. Die Größe a• lässt sich 
auch als ein Maß für die Effizienz der Lichtausnützung in
terpretieren. Eine wahre Effizienz wäre eine dimensionslose 
Zahl. Trotzdem lässt sie sich zur Beschreibung der Anpas
sung (Akklimation) von Planktongemeinschaften verwen
den. Ein steiler Anstieg (ein hoher Wert für a') bedeutet eine 
gute Anpassung an niedrige Lichtintensitäten. Je geringer der 
Wert, desto ineffizienter wird das Licht im niedriger Bereich 
ausgenützt, was sich umgekehrt als eine Akklimation an hohe 
Lichtintensitäten interpretieren lässt. Entsprechend den Para
metern für die Lichtlimitation a• und Lichtsättigung EK kön
nen auch die strahlungsabhängigen Parameter ß" für die 
Lichthemmung und E1 für das Einsetzen der Hemmung defi
niert werden (TILZER 1978). Bestimmungen der Netto-Pho
tosynthese, etwa bei der Sauerstoffmethode, ermöglichen 
die Angabe einer Intensität Ec, welche die Strahlung am 
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Kompensationspunkt beschreibt. Weitere Angaben betref
fen die Halbsättigungs-Lichtintensität 0,5� bzw. die Licht
intensität unter der Wasseroberfläche E

0
• Charakteristische 

Werte für einige der genannten Parameter sind aus GowsBo
ROUGH & ROBINSON (1996) und PADISAK (2004) in Tabelle 4 
wiedergegeben (vgl. auch HARRIS 1978). Weitere ausführli
che Angaben zu einzelnen Plankton-Arten in Kultur sowie 
Freiland finden sich in PAmsAK (2004, Tabelle 10.3, S. 257). 
Die Auswertung eines Tiefenprofils über ein P-E Diagramm 
zeigt Abbildung 7 an einem Beispiel aus der Alten Donau in 
Wien. Die abgeleiteten Parameter sowie einige weitere Vari
ablen sind in Tabelle 5 wiedergegeben. Graphik und Tabel
le sollen auch unterschiedliche numerische Werte der Para
meter je nach gewählten Bezugsgrößen verdeutlichen. Mit 
370 µmol m·2 s·1 war die Strahlungsintensität an diesem Tag 
mäßig, jedoch hoch genug um eine Oberflächenhemmung 
zu erzeugen, welche aber nicht sehr stark ausgeprägt war 
wie der niedrige ß-Wert erkennen lässt. Die höchste chloro
phyll-spezifische Photosyntheserate pro Stunde (11,65 mg 
0

2 
bzw. 3,76 mg C; entspricht einem PQ von 1,16) wird bei 

einem Photonenfluss von 163 µmol m·2 s·1 (= 585 mmol 
m·2 h-1) erreicht, also bei etwa 44 % der Oberflächenhelligkeit 
bzw. in einer optischen Tiefe von 1,1. Der relativ niedrige 
E

1
cWert von 45 µmol m·2 s·1 und der vergleichsweise hohe

et-Wert von 23 mg C (mg Chl-a)·1 Mol-1 m2 weisen auf eine 
Anpassung an geringe Lichtintensitäten hin. Die Respiration 
gleicht die Bruttophotosynthese in 1,5 m Wassertiefe (E

00 
= 

5,6) aus. Daraus resultiert eine Kompensationsintensität Ec 
von 8 µmol m·2 s·1, was 2,1 % E0 entspricht. Daraus ist zu 
erkennen, dass die Kompensationstiefe nicht immer der 1 % 
Lichtgrenze, also der euphorischen Zone gleichgesetzt wer
den darf. Insgesamt lässt die Analyse dieses Beispiels den 
Schluss zu, dass das Phytoplankton der Alten Donau an die
sem Tag an Schwachlichtbedingungen angepasst war, was 

Produktion aquatischer Systeme 

mit den stark trüben Gewässerbedingungen (z,u =1,9 m, Chl
a = 53 µg !·1) übereinstimmt. Der Anteil der Respiration an 
P

m 
von etwa 13 % passt zur Zusammensetzung der Gemein

schaft, die zu diesem Zeitpunkt überwiegend aus Cyanobak
terien der fädigen Art Cylindrospermopsis raciborskii be
stand (DOKULIL & MAYER 1996). 
Die oben beschriebene Beziehung der Photosynthese zur 
Strahlung (P-E- bzw. P-1-Kurve) gilt in gleicher Weise auch 
für Aufwuchsalgen (HILL 1996) und Makrophyten (KvTT et 
al. 1998, PoKORNY & Kvfr 2004 ). In der angegebenen Litera
tur finden sich auch detaillierte Angaben zu den P-E Parame
tern, die für das Periphyton durchaus denen des Phytoplank
tons entsprechen (vergl. Tabelle 4). Die wenigen Angaben 
über die Lichtintensität am Kompensationspunkt (Ec) lie
gen zwischen 10 und 40 µmol m-2 s-1. 
Die dynamische Beziehung zwischen Photosynthese und 
Licht ist abhängig von der Intensität der Strahlung. Damit 
ist aber auch das Konzept der P-E Kurven bis zu einem ge
wissen Grad künstlich. Trotzdem wurde intensiv versucht 
die Beziehung mathematisch zu fassen (z.B. FALKOWSKI & 
RAVEN 1997). Zur Beschreibung der P-E Kurven ist eine nicht
lineare mathematische Funktion notwendig um die Licht
sättigung richtig zu beschreiben. Von den verschiedenen For
mulierungen (IWAKUMA & YASUNO 1983, AALDERINK & ]OVIN 
1997) wird die Tangens-Hyperbolicus-Funktion am häufigs
ten benützt (JASSBY & PLATT 1976). 

Dieses Modell ergibt meist die beste Anpassung an die Re
sultate bei Phytoplankton aber auch bei Aufwuchsalgen und 
Makrophyten. Zusätzlich kann, falls notwendig, ein Koef-

Photonenflußdichte [µmol m-2 s"1J
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Q.
Wien, Österreich. Ausgangsda-
ten basierend auf der Sauerstoff
Hell-Dunkel Methode (DOKULIL,
unveröffentlicht). Vergleiche da-
zu auch Tabelle 5, in der die nu-
merischen Werte der abgeleiteten
Größen widergegeben sind. Er-
klärung der Symbole in Tabelle
1 und ausführlich mit Erläute-
rung im Text.
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Tab. 5: Charakteristische Variable und berechnete Parameter einer Photosynthese-Strahlungskurve (P-E) abgeleitet aus dem Beispiel 
Alte Donau in Wien wiedergegeben in Abb. 7. 

Parameter mE m·2 h·1 µE m·' s'1 % z„ 

E, 1332 370 100,0 

E, 635 176 47,7 1,1 

Ern 
585 163 43,9 1,2 

E, 162 45 12,2 3,0 

0,5 E, 81 23 6,1 4,0 

E< 
28 8 2,1 5,6 

E,., 13,32 3,70 1,0 6,6 

k [ln m·'] 2,4 

z., [m] 1,9 

Pm (0,) [mg 0, L·' h·'J 0,61 

Pm (C) [mg CL' h·'J 0,20 

Pm* [mg O, (mg Chl-ar' h·'l 11,65 

R* 
p 

[mg o, (mgChl-a)'' h·'J 1,5 12,88 

CX(Üi) [mg o, (mg Chl-ar' L.I:'m2) 0,072 0,2592 

ß(02) [mg O, (mg Chl-a}" L.I:'m2] -0,0053 -0,01908

pm• [mg C (mg Chl-af' h·'J 3,76 

R* 
' 

[mg C (mgChl-a)'' h"'J 0,48 12,88 

lX(C) [mg C (mg Chl-a)'' L.I:' m2] 23,226 83,6129032 

ß(C) [mg C (mg Chl-ar' L.I:1 m2] -1,710

:EP(model) [mg 0, m·' h"') 7,12 

:EP(calculated) [mg O, m·' h·'J 6,85 

fizient für die Lichthemmung eingeführt werden (PLATT et 
al. 1980). 

Temperatur 

Der Prozess der photosynthetischen Kohlenstoff-Fixierung 
wird enzymatisch kontrolliert, ist daher Temperatur-abhän
gig und lässt sich mittels der Arrhenius-Gleichung beschrei
ben (LI 1980). Daraus lassen Konstanten für Intervalle von 
10 °C ableiten. Diese werden meist mit Q

10 
bezeichnet und 

beschreiben den Temperatureffekt, welcher allerdings über 
einen weiteren Temperaturbereich nicht linear ist. Bei ho
hen oder sehr niedrigen Temperaturen kommt es zu einer 
Verringerung der Aktivität. BUTTERWICK et al. (2005) konnten 
zeigen, dass hier die Funktion von BELEHRADEK eine bessere 
Anpassung erlaubt. 
Von den photosynthetischen Parametern ist Pm* am stärksten 
abhängig von der Temperatur. Über 50 % der jahreszeitli
chen Varianz dieses Parameters erklären sich aus der Tempe
ratur (GEIDER & ÜSBORNE 1993). Bei einer abrupten Ände
rung der Temperatur um 10 °C sollte sich die maximale Pho
tosynthese bei Lichtsättigung um den Faktor zwei ändern. 

-6,15483871

Hingegen ist der Anfangsanstieg a: der P-E Kurve nur in 
einem sehr geringen Ausmaß von der Temperatur abhän
gig. Daraus kann abgeleitet werden, dass die Absorption 
der Strahlung und die primäre Ladungstrennung im Bereich 
der Lichtlimitation bestimmender sind als Elektronentrans
port zwischen den Systemen (FALKOWSKI & RAVEN (1997). 
Unklar bleibt, ob dadurch auch der maximale photosynthe
rische Ertrag (<I>m) abhängig von der Temperamr sein könnte. 
Die Anpassung von Organismen an ein anderes Temperatur
niveau verursacht zahlreiche zellinterne Modifikationen, wie 
etwa Änderungen der relativen Anteile verschiedener Zellbe
standteile, was wiederum die Photosyntheserate in mannig
facher Weise beeinflusst. Hervorzuheben ist hier besonders 
die Verringerung des Chl-a : C Verhältnisses und des Chl-a 
Gehalts der Zellen bei niedrigen Temperaturen. Gleichzei
tig steigt die Aktivität der photosynthetischen Enzyme ( GEI
DER & ÜSBORNE 1993). 

Nährstoffe 

Makro- und Mikro-Nährsroffe im weitesten Sinn sind die 
Basis für alles Wachstum und damit auch die Grundlage für 
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Tab. 6: Produktion, Biomasse und Chlorophyll-a des Phytoplanktons für verschiedene trophische Kategorien (aus WETZEL 2001 nach 
LIKENS 1975, verändert). 

Trophieniveau Produktion Biomasse Chlorophyll-a Dominante 
[mg C m"'Tag''] [mg C m"] [mg Chl-a m·'] Algengruppen 

Ultra-Oligotroph < 50 < 50 0,01-0,5 Chrysophyceae 

Oligotroph 50-300 10-100 0,3-3,0 Cryptophyceae 
Bacillariophyceae 

Mesotroph 250-1000 100-300 2-15 Dinophyceae 

Eutroph 600-2500 250-600 15-30 Cyanobakteria 

Hypertroph > 2500 >600 > 30 Chlorophyceae 
Euglenophyceae 

Dystroph < 50-500 < 50-200 0,1-10 

Photosynthese und Primärproduktion, woraus sich letztlich 
die Trophieklassen von Gewässer-Ökosystemen ableiten las
sen (Tab. 6). 
Art und Quantität der Nährelemente beeinflusst die Photo
synthese in mehrfacher Weise. So benötigt etwa die Assimi
lation von Nitrat bzw. Ammonium unterschiedlich viel Ener
gie, was sich in unterschiedlichen Photosynthese-Quotien
ten niederschlägt. Wird Ammonium assimiliert so liegt der 
PQ bei 1,1 mol 0

2 
[mol CO

2
]·1, wird hingegen Nitrat aufge

nommen so steigt er auf 1,4 (LAwS 1991). Wachstum von 
Algenzellen auf Nitratbasis benötigt also mehr photosyn
thetische Energie (- 25 %) als Wachstum bei ausreichender 
Versorgung mit Ammonium. 
Wenn Phosphor oder·Stickstoff nur in geringen Mengen zur 
Verfügung stehen, also das Wachstum limitieren, verringert 
sich im Allgemeinen das Verhältnis Chlorophyll-a zu Koh
lenstoff (Chl-a : C) linear mit abnehmenden Wachstumsra
ten. Daher nimmt auch die Kohlenstoff-spezifische, lichtge
sättigte Photosynthese (Pm C) bei Nährstoff-limitiertem Wachs
tum linear ab, hingegen fällt P,n * erst dann stark ab, wenn 
das Wachstum (µ) gegen Null geht. Die Photosyntheseraten 
bei Lichtlimitation sind deutlich weniger von den Nährstoff
verhältnissen beeinflusst als die Raten bei Lichtsättigung. 
Nach GEIDER & ÜSBORNE (1993) ist in P-limitierten Chemo
stat-Kulturen der Anfangsanstieg der P-E Kurven unabhän
gig von der Wachstumsrate. Je nach taxonomische Stellung 
der untersuchten Algen beeinflussen Art und Dauer der Limi
tation den intrazellulären Enzympool, die Effizienz der Licht
ausnützung und den Ertrag der Photosynthese in verschie
denster Weise. 
Abschließend und zusammenfassend sei darauf hingewiesen, 
dass Licht, Temperatur und Nährstoffe ständig in unter
schiedlichen Kombinationen einwirken. Die Auswirkungen 
mehrerer Außenfaktoren lassen sich daher letztlich nur über 
ein komplexes, kombiniertes und dynamisches Modell der 
Photoakklimation beschreiben. Ansätze dazu finden sich z.B. 
bei GEJDER et al. (1998), GEIDER & MAclNTYRE (2002) und 
RAVEN & GEIOER (2003). 

7 Photosynthetische Profile 

Weltweit wurden bisher vermutlich mehrere Tausend Primär
produktionsmessungen in verschiedenen Gewässerökosys
temen ausgeführt, die meisten davon wohl in den unter-
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schiedlichsten Seetypen aller Breitengrade, Höhenlagen und 
Klimate. Vertikalprofile von Seen unterschiedlicher Regionen 
variieren in den absoluten Photosyntheseraten von etwa 0,1 
bis über 1000 mg C m·3 h·1 (Abb. 8a), was um mindestens 
eine Größenordnung mehr ist als im Meer (vgl. Abb. 9.5. in 
FALKOWSKI & RAvEN 1997). Dieser Befund ist nicht überra
schend reicht doch die Spannweite von extrem Nährstoff ar
men (ultra-oligotrophen) bis zu stark überdüngten (hypertro
phen) Gewässern einerseits, von extremen Flachseen(< 2 m) 
bis zu sehr tiefen Seen(> 100 m) andererseits. Entsprechend 
groß ist auch die Variationsbreite der durchschnittlichen täg
lichen Primärproduktion in der Wassersäule, welche von we
niger als 50 mg C m-2 Tag·1 bis über 2500 mg C m-2 Tag·1 
reicht (Tab. 6). 
Die Hauptursache für die große Bandbreite der Photosynthe
seraten ist in der Verteilung und Menge photoautotropher 
Biomasse zu suchen. Vereinfacht ausgedrückt, bestimmt die 
Dichte der photosynthetischen Organismen unter allen Strah
lungsbedingungen den Elektronenfluss und steht in kausalem 
Zusammenhang mit der Konzentration an Pigmenten pro 
Volumeneinheit. Eine Normierung der Photosyntheseraten auf 
Chlorophyll-a als universelles Pigment aller Algenklassen 
sollte daher die Variabilität der Ergebnisse aus Abbildung 8a 
reduzieren. Normiert man gleichzeitig auf optische Tiefe, so 
ergeben sich die in Abbildung 8b dargestellten Tiefenprofile. 
Die Bandbreite der chlorophyll-spezifischen Photosynthese
raten ist mit 1-10 mg C mg Chl-a-1 h-1 deutlich niedriger als 
die Variabilität der absoluten Größen und entspricht weit
gehend den Verhältnissen im marinen Bereich. Aus Abbil
dung 8b ergibt sich weiter, dass auch unterhalb der 1 % Licht
tiefe noch Assimilation möglich ist. Deshalb steht auch die 
tägliche Produktion in der Wassersäule (:E:EP) in tropischen 
und temperierten Seen in direkter Beziehung zur Biomasse 
in der Wassersäule :EB(z

.,,,
) wie LEMOALLE (1981) zeigen konn

te. Dieser Zusammenhang wiederum stellte eine der Grund
lagen für die Fernerkundung von Flugzeugen und Satelliten 
dar (BEHRENFELD & FALKOWSKI 1997a). 

Andere Profiltypen 

Voraussetzung für ein reguläres „Standardprofil" (Abb. 5) 
ist die turbulente Durchmischung der euphotischen Zone 
und damit das Fehlen größerer Temperatur-, Biomasse- oder 
Nährstoffgradienten, was in großen Seen; Flachseen und 

'----
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Abb. 8: Hundert Tiefenprofile der planktischen Photosynthese aus 
verschiedenen Seen der Erde zusa mm enges teilt von 
DoKULIL (Original, Quellenangaben beim Autor). Oben: 
Absolute Photosyntheseraten in mg C nr3 h-1 gegen abso
lute Tiefen. Unten: Chlorophyll-spezifische Produktivi
tät im mg C mg Chl-a-1 h- 1 gegen optische Tiefe (zur Be
rechnung der optischen Tiefe vgl. den Text). 

Flüssen häufig der Fall ist. Als Haupt-Einflussfaktoren blei
ben dann der Strahlungsgradient im Vertikalprofil und die 
aktuelle Wassertemperatur. Andere, abweichende Profilfor
men sind in Binnengewässern häufig. Sie werden durch hohe 
Konzentrationen an Biomasse in bestimmten Schichten, 
Artenzusammensetzung, das Strahlungsfeld unter Wasser, 
den Gewässertyp oder Kombinationen dieser Einflussgrößen 
hervorgerufen. 
Im Epilimnion können zwei oder mehrere Produktionsmaxi
ma auftreten oder es ergibt sich ein unregelmäßiger Kurven-
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verlauf in einem Großteil des Vertikalprofils {Abb. 9). Zahl
reiche weitere Beispiele dazu finden sich u.a. in ELSTER 
(1965), FINDENEGG {1965a,b) und RooHE (1965). Ein wei
teres Problem stellen metalimnetische Tiefenmaxima dar, die 
sowohl in holomiktischen Seen während der Sommerstagnat
ion (Abb. 9) als auch ganzjährig in meromiktischen Seen 
auftreten (Abb. 10). Oft bestehen diese 1iefenmaxima haupt
sächlich aus der Cyanobakterie Planktothrix rubescens, es 
gibt aber auch Maxima, die vom Picoplankton < 2 µm ge
bildet werden. In meromiktischen Seen können nahe der 
Sauerstoffgrenze photosynthetisch Bakterien hinzu treten, 
welche zusammen mit dem Phytoplankton kleinräumige 
Schichtungen aufbauen {Höllerersee in Abb. 10). In Hochge
birgsseen wird das Maximum der Photosynthese häufig in 
tiefere Wasserschichten, oft knapp über Gnmd verlegt (Abb. 
11). Ursachen ist hier die starke und tief ins Gewässer ein
dringende UV-Strahlung. Bei tieferen Seen kann es zu star
ken Schwerpunktverlagerungen des Photosynthese-Maxi
mums als Folge der Wanderung aktiv beweglicher Phyto
plankter in Abhängigkeit von der Einstrahlung kommen 
(Vorderer Finstertaler See, in Abb. 11). 
Derartige Profile erschweren eine mathematische Formulie
rung des Photosyntheseprofils und machen eine P-E Auswer
tung schwierig bis unmöglich. 

Primärproduktionsmodelle 

Entscheidend für das nächst-höhere trophische Niveau ist die 
Menge des durch Photosynthese in der euphotischen Zone 
gebundenen Kohlenstoffs, also die täglichen Netto-Produk
tion in der Wassersäule. Dazu ist zunächst eine Integration 
des Photosyntheseprofils über die Tiefe notwendig. Bereits 
TALLING (1957a) konnte zeigen, dass unter homogenen Be
dingungen und unter Vernachlässigung der Oberflächen
hemmung dieses Integral angenähert werden kann durch 
ein Rechteck mit den Seiten Produktionsmaximum, P"' und 
der Tiefe der halben Lichtsättigung, 0,5 E

K 
{Abb. 5). Be

rechnet man die Halbwerttiefe aus dem Lambert-Beer'schen 
Gesetz, so ergibt sich nach Einsetzen und Umformen daraus 
die tiefenintegrierte Photosynthese unter dem Quadratme
ter I:P: 

(26) 

Wird :EP aus einer 24-Stunden-Inkubation bzw. aus der Sum
mation mehrerer kürzerer über den Tag verteilter Expositi
onen berechnet, so gibt das Ergebnis unmittelbar die Netto
Tagesproduktion wieder. Bei kürzeren Zeiten wird ll' üb
licherweise pro Stunde angegeben und muss danach auf den 
Tag extrapoliert werden. Auch dafür steht eine Reihe von 
Berechnungsarten zur Verfügung. Im einfachsten Fall wird 
angenommen, dass die Photosynthese linear von der Licht
intensität abhängt. Die Tagesproduktion lässt sich dann aus 
dem Verhältnis der Einstrahlung während der Inkubation, 
E0 zur gesamten Tageseinstrahlung, :EE

0 
berechnen: 

(27) 
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Abb.9: 

Tiefenprofile der Photosynthese
raten unterschiedlicher Form in  
österreichischen Seen verschiedenen 
Trophiegrades und Mischungstyps 
(Original aus FINDENEGG 1959). 

Abb.10: 

Besondere Formen von photosyn
thetischen Tiefenprofilen in tiefen 
geschichteten Seen. 0 ben für drei 
meromiktische Seen in Kärnten, 
Österreich (nach FINDENEGG 1964 
und DoKUIJL 1974, verändert). Un
ten: Metalimnetisches Produktions
maximwn im Mondsee, Österreich 
(KAIBLINGER, Original), Anteil de Pi
coplanktons an der gesamten Photo
synthese im Mondsee nach GREIS

BERGER (2002) und Schichtung photo
synthetischer Bakterien im Höllerer
see als Konzentration spezifischer 
Chlorophylle nach VILA et al. (1996). 
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Photosyntheserate [mg Cm •3 d"1]

5 10 15 20 25 30 35 0 2 3 5 5 10 15 20 25 30 35 
0 

Rodhe (1966) 
2 

g g 
Rodhe (1966) � 10 

4 8.9.1959 .s 

� 
j: 

10 .S! 
QI 
i= 

� 
j:: 

15 

Drachensee 6 

12.9.1959 20 

15 
Schwa rzsee 8 

10.9.1959 25 

20 10 
Gossenköllesee

30 

0 20 40 60 80 100 0 5 0  100 150 200 250 300 350 500 1000 1500 2000 2500 
0 0 

5 
0,2 

9.9.1999 

g g g0,4 

� 
10 

� 2 .S! 18.8.1999 QI 
j:: j: i= 0,6 

15 3 
Neufeldersee 0,8 

Kodym (1996) 
Alte Do nau Neusiedlersee 

Kabas, u npubL Schellander (1994) 
20 4 1,0 

Abb. 11: Photosynthetische liefenprofile in Hochgebirgsseen und flachen Niederungsseen. Oben für vier hochgelegen Seen in Tirol, 
Österreich nach Romn: et al. (1966), KAHN (1981) und TILZER (1972). Unten für einen geschichteten Abgrabungssee, den Neu
feldersee in Österreich (KoDYM 1996), für die Alte Donau in Wien als Modellrechnung nach KABAS (2004) sowie für den extrem 
flachen und trüben Neusiedlersee an der Grenze zu Ungarn aus ScH.ELLANDER (1994). 

Da aber tatsächlich das Tiefenintegral der Photosynthese 
nicht-linear von der Lichtintensität abhängt solange E0 > EK 

ist, ist die Integration über die Zeit nicht trivial. Eine relativ 
einfache Lösung entwickelte T ALLING ( 19 57a) aus Gleichung 
(26), indem er das Konzept der Licht-Teilungsstunden (light
division hours, L.D.H.) einführte. Er behandelt dabei das 
absolute S!_rahlungsintegral so, als würde eine mittlere In
tensität E

0 
über die Tageslänge L'1 eingestrahlt. Das Ver

hältnis zu E
k 

wird sodann in optische Tiefe (siehe oben) um
gerechnet. Das Tagesintegral berechnet sich danach analog 
zu (27) aus 

(28) LLP= P,":2 1n(!:)xL'1x0,9

Der Faktor 0,9 stellt einen Erfahrungswert zur Korrektur 
dar. Auch diese Gleichung gilt nur solange E

0 
> E

K 
ist und 

sowohl k als auch E
k 
keinen wesentlichen Tagesschwankun

gen unterworfen sind. Komplexere Berechnungen finden sich 
in PATTEN (1968) und VoLLENWEIDER (1968, 1970). Im Lau
fe der Jahre wurden zahlreiche unterschiedliche mathemati
sche Modelle vorgeschlagen und für verschiedene Fragestel
lungen benutzt . Eine Klassifikation der verschiedenen Mo
delle zur Berechnung der täglichen Primärproduktion (NPP) 
haben BEHRENFELD & FALKOWSKI (1997b) versucht. 

Bei inhomogenen Bedingungen, niedrigen Lichtintensitäten 
(E

0 
< E

K
) oder unregelmäßigen Profiltypen sind mathemati

sche Modelle oft nicht anwendbar. Es bleibt dann nur die 
direkte Integration des Tiefenprofils bzw. der Tages-Strah
lungskurve durch Planimetrie oder die näherungsweise Be
rechnung über die Trapezformel. Zur Bestimmung der Tages
raten bietet sich auch eine Summation mehrerer über den 
Tag verteilter Inkubationen an (z.B. GÄCHTER 1972, D0KULIL 
1984) oder aber eine einzige Exposition über 24 Stunden 
(vgl. dazu aber VOLLENWEIDER & NAUWERCK 1961, DRING & 
]EWSON 1982). 

8 Primärproduktion in Binnengewässern 

Basis des Wachstums photoautotropher Organismen ist de
ren Netto-Produktion. Damit steuert die Photosynthese auch 
die unter gegebenen Nährstoffbedingungen erzielbare Bio
masse (Tabelle 6). Mit zunehmender Nährstoffversorgung 
nimmt die Algendichte im Pelagial zu, was zu einer Verminde
rung der Eindringtiefe des Lichtes führt. Daraus ergeben sich 
trophietypische Vertikalprofile der planktischen Primärpro
duktion (Abb. 12). Über die Tagesproduktion in der Wasser
säule, die Biomasse bzw. die Menge an Chlorophyll-a lassen 
sich trophische Niveaus für Seen definieren (Tab. 6). 
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Aufwuchsalgen und höhere Wasserpflanzen können in man
chen Gewässertypen einen erheblichen Anteil der Produkti
vität des Gewässer ausmachen. In kleineren Fließgewässern 
stellen die benthischen Algen, meist auf festem Substrat, die 
Primärproduzenten schlechthin dar. Je nach Nährstoffgehalt 
werden erhebliche Tagesproduktionen pro Quadratmeter er
reicht (Tabelle 7). Nur in größeren Flüssen gewinnt das Po
tamoplankton an Bedeutung (HOLST & DoKUUL 1987, DoKu
UL 1990). Die höchsten Tagesproduktionen und die größte 
Spannweite weisen in Seen die Algen an Wasserpflanzen, 
das Epiphyton auf (Tabelle 7). In manchen Fällen sind die 
Algenüberzüge auf dem Sediment und auf festem Substrat 
von größerer Bedeutung, vor allem weil sie gute Indikato
ren der Wasserqualität darstellen (DOKULIL et al. 1997, 
ScHAGERL & DoNABAUM, 1998). 

Oligotroph 

Eutroph Hypertroph 

Abb. 12: Schematische ,Standard'-Tiefenprofile der planktischen 
Primärproduktion für die trophischen Niveaus oligo-, 
meso-, eu- und hypertroph. 

Die bei weitem größte Trockenmasseproduktion pro Qua
dratmeter und Jahr weisen die emersen Wasserpflanzen in 
Seen und Flüssen auf (Tabelle 8). Dazu gehören Schilfgürtel 
wie die im Donaudelta oder am Neusiedler See (Tabelle 9) 
aber auch tropische Papyrus- und Seggengürtel, sowie 
schwimmende Wiesen im Amazonas (T ALLJNG & LEMOALLE 
1998). Submerse Makrophten haben auch unter nährstoff
reichen Bedingungen vergleichsweise geringe Produktions
raten. Eine Ausnahme bildet die frei schwimmende Pflanze 
Eichhornia, die wegen ihrer hohen Produktion in vielen 
Ländern zum Problem wurde (DENNY 1985). 
Ein Vergleich der mittleren Nettoproduktion verschiedener 
Primärproduzenten ist beispielhaft für einen gering produk
tiven Flachsee gemäßigter Breiten in Tabelle 9 widergegeben 
Den größten Anteil an der gesamten Produktion des Neu
siedlersees hat das Schilf Phragmites australis mit etwa 83 
%. Dahinter folgen gleichauf das Phytoplankton des offe
nen Sees und die Schwimmpflanze Utricularia spp. mit je 7 
%. Alle anderen Komponenten sind bei dieser Betrachtung 
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Tab. 7: Nettoproduktion von Aufwuchsalgen (Periphyton) in 
Seen und Fließgewässern verschiedener Klimate (nach 
WETZEL 2001; verändert, vereinfacht, kombiniert und 
teilweise mngerechnet). 

Habitattyp Mittlere Nettoproduktion 

[mg C m ·1 Tag·'] 

Aufwuchsalgen (Periphyton) in Seen: 

An Pflanzen (Epiphyton) 20-6000 

Am Sediment (Epipelott) 0,5-468

Auf festem Substrat (Epilithon) 25-700

Benthische Algen in Fließgewässern 0,7-2200 

Tab. 8: Produktionsraten von Makrophyten; TM= Trockenmasse 
(aus WETZEL 2001, verändert). 

Pflanzentyp Produktionsrate 
[g TM m·' Jahr"'] 

SEEN 

Emerse Wasserpflanzen (Helophyten) 1000-10.000 

Schwimmblattpflanzen mit Wurzeln 100-560

Frei schwimmende Pflanzen (Pleustophyten) 

Lemnaceae 300 

Eichhomia 4000-5000 

Submerse Makrophyten 

Nährstoffann 5-385

Nähcstoffreich 200-1500

Moose (Bryophyten) 40-400

FLOSSE 

Temperierte Flüsse 

Emerse Wasserpflanzen 320-3.00

Submerse Makrophyten 8-400

Submerse, verunreinigt 1160 

Tropische Flüsse 

Amazonas, ,,Schwimmende Wiesen" 2430-4050 

Tab. 9: Mittlere Netto-Jahresprimärproduktion des Phytoplank
tons, der Litoralalgen und der Makrophyten in eiuem 
Flachsee, Neusiedlersee Österreich (Nach KHONDKER & 
DoKUUL 1988). 

Komponente Jahresmittel % Anmerkung 
[mg Cm·' Tag"'] zum 

Neusiedlersee 

Phytoplankton 235 7,10 1,3 m 
(offener See) mittlere Tiefe 

Phytoplankton 20 0,60 Fläche -
(Litoral, Schilfgürtel) 320 km2 

Epiphytische Algen 11,6 0,35 
(ca. 60 % 
Phragmites 

(auf Schilf) Schilf gürte!) 
Epipelische Algen 50 1,51 

(auf dem Sediment) 

Submerse 12 0,36 

Makrophyten 

Pleustophyten 242 7,32 
( Utricularia spp.} 

Helophyten 2740 82,75 
(Phragmites australis) 
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Tab. 10: Bereich der Netto-Primärproduktion in Gewässer-Öko
systemen verschiedener klimatischer Regionen im Durch
schnitt pro Tag und als mittlere Jahresproduktion (nach 
LIKENS 1975, verändert und ergänzt jLJNK 1997, DoKULn.. 
2004). 

Ökosystem mg C m·' Tag·' g cm·' Jahr' 

Tropische Seen 100 - 7600 30 - 2500 

Temperierte Seen 5 - 3600 2-950 

Arktische Seen 1-170 < 1 - 35 

Antarktische Seen 1 - 35 1 - 10 

Alpine Seen 1 - 900 < 1 - 250 

Temperierte Flüsse < 1 - 3000 < 1 - 650 

Tropische FI üsse < 1 - 24.000 1 - 9000 

unwesentlich. Rechnet man die Helo- und Pleustophyten 
sowie die Submersen weg und beschränkt sich auf die Algen
gemeinschaften, so stammt der größte Anteil der Produktion 
(74 %) vom Phytoplankton des offenen Sees. Von den ver
bleibenden 26 % werden fast 16 % von den epipelischen 
Algen geliefert. 
Eine globale Betrachtungsweise der Produktivität von Bin
nengewässer-Ökosystemen verschiedener klimatischer Zo
nen ergibt die in Tabelle 10 wiedergegebenen Bereiche. Alle 
Ergebnisse werden als Netto-Aufnahmeraten des Kohlen
stoffs dargestellt, weil dieser Parameter am besten die für 
andere, heterotrophe Organismen zur Verfügung stehende 
Energie abbildet. Zur Umrechnung der Produktionsangaben 
aus verschiedenen Methoden wurden angenommen, dass die 
14C Methode Nettowerte liefert, der PQ im Mittel bei 1,15 
liegt, der Kohlenstoffgehalt im Trockengewicht generell SO% 

beträgt und die Atmung im Durchschnitt 40% der Brutto
produktion ausmacht (LIKENS 1975). 
Die niedrigsten und höchsten Werte jedes Bereiches repräsen
tieren jeweils relativ unproduktive beziehungsweise produk
tive (oligotrophe bzw. eutrophe) Verhältnisse (vgl. Tabelle 6). 
Allerdings kann ein hochproduktives Gewässer einer Zone 
weniger produzieren als ein gering produktives in einer ande
ren Region. 
Fließgewässer haben häufig eine sehr geringe autochthone 
Produktion, weil Bäche stark beschattet und Flüsse stark 
getrübt sein können. Daraus resultieren Produktionsraten 
von unter 1 mg C m·2 Tag-1• Andererseits können Flüsse auch 
hoch produktiv sein, wenn sie entsprechende Nährstoff
mengen enthalten. Sie zählen damit zu den höchst produkti
ven Okosystemen der Welt UUNK 1997). Die Jahresproduk
tion Arktischer und Antarktischer Seen bleibt hinter ande
ren Ökosystemen weit zurück. Ursachen dafür sind die kurze 
Wachstumsperiode, die lange Eisbedeckung sowie der gerin
ge oder verzögerte Eintrag von Nährstoffen aus dern Einzugs
gebiet. Ähnliche Verhältnisse finden sich in Hochalpinen 
Seen, während die Produktion in alpinen Seen tieferer Lagen 
je nach Nährstoffversorgung sehr variabel sein kann (TEUB
NER & DOKULIL 2002, DOKULlL 2004). Tropische Seen sind 
hochproduktiv, da meist ausreichende Nährstoffmengen zur 
Verfügung stehen. Seit langem ist bekannt, dass flache tro
pische Kleingewässer; Reisfelder und Salzseen zu den höchst
produktiven Systemen der Welt gehören. Für einen Salzsee 
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in Australien werden sogar Höchstwerte um 17,5 g C m·2 

Tag-1 angegeben (HAM1v1ER 1970) . 

Globale Primärproduktion der Binnengewässer 

Die globale Primärproduktion der Binnengewässer lässt sich 
nur größenordnungsmäßig schätzen, wie das bereits LLKENS 
(1975) versucht hat. MEYBECK (1995) gibt die Gesamtfläche 
aller Seen der Welt an mit 2,8 x 106 km2

• Eine mittlere Pro
duktivität ist wegen der großen Spannweite nur äußerst schwer 
anzugeben. Berücksichtigt man, dass circa 31 % des Binnen
wassers in wenigen Seen gebunden ist (Baikal, Grosse Nord
amerikanische Seen) und bezieht man Makrophyten und 
Periphyton mit ein, so sind 400 g C m-2 Jahr·1 ein guter Schätz
wert. Danach beliefe sich die gesamte Nettoproduktion auf 
etwas über 1 x 109 Tonnen Kohlenstoff bzw. 2 x 109 Tonnen 
Trockengewicht in Seen. Feuchtgebiete nehmen nach Stt1-
KLOMANOV (1993) eine Fläche von etwa 2,7 x 106 km2 ein. 
Nimmt man die mittlere Nettoproduktion zu 1500 g C m·2 

Jahr·1 an, so ergibt sich daraus 4 x 109 Tonnen Kohlenstoff 
bzw. 8 x 109 Trockengewicht. Ohne Berücksichtigung der Flüs
se, für die Angaben schwierig bis unmöglich sind, beläuft sich 
also die gesamte Primärproduktion in Binnengewässern auf 
etwa 5 Pg C pro Jahr, das sind 10 % der Produktion in den 
Weltmeeren, die aus Fernerkundungsdaten auf um die 50 Pg C 
pro Jahr geschätzt wird (BEHRENFELD et al. 2002). 
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