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1 Einleitung

Phytoplankter sind die wichtigsten Primärproduzenten in Meeren, Standgewässern und großen Flüs-

sen und erbringen ca. 45 % der globalen Primärproduktion (FALKOWSKI et al., 2004). Sie stellen

die Nahrungsgrundlage für herbivore Zooplankter wie Protozoen, Rotatorien und Crustaceen dar und

bilden somit die Basis des pelagischen Nahrungsnetzes.

Das Phytoplankton ist eine sehr artenreiche Gruppe mit vielfältigen morphologischen und physio-

logischen Eigenschaften. Die klassischen Einteilungen des Phytoplanktons erfolgen einerseits nach

seiner Größe (Femto-, Pico-, Nano- und Netzplankton) und andererseits taxonomisch (z.B. Cyano-

phyta, Chlorophyta, Dinophyta, Chrysophyta). Das Wachstum der Phytoplankter wird von Makro-

und Mikronährstoffen, Licht, Temperatur und den Verlustgrößen Zooplanktonfraß, Sedimentation, Pa-

rasitismus und Auswaschung gesteuert (UHLMANN , 1971, 1975). Diese Größen sind die Selektions-

faktoren, die auf die unterschiedlichen funktionellen Eigenschaften der Phytoplankter wirken. Als

funktionell wird die Eigenschaft eines Organismus bezeichnet, die messbar ist und essentielle funk-

tionelle Prozesse wie Wachstum, Vermehrung, Nährstoffbeschaffung usw. beeinflusst (WEITHOFF,

2003). Die Größe eines Phytoplankters korreliert häufig mitden funktionellen Eigenschaften wie ma-

ximale Wachstumsrate und Fressbarkeit durch Zooplankter.Weiterhin spielen die Fähigkeit der Licht-

und Nährstoffausnutzung (z.B. KI-, KSi-, KP-Wert), die Fähigkeit zur N2-Fixierung sowie die Eigen-

beweglichkeit eine entscheidende Rolle. In der Evolution entwickelten sich eine Reihe funktioneller

Typen, die sich zu verschiedenen Zeitpunkten im Jahr oder inverschiedenen Gewässertypen erfolg-

reich etablieren können. Als funktionelle Typen werden Gruppen von Arten bezeichnet, die ähnliche

Reaktionen auf Umweltfaktoren zeigen und ähnliche Effekteauf wichtige Funktionen des Ökosystems

haben (GITAY & N OBLE, 1997).

Ausgehend von der überschaubaren Zahl der Selektionsfaktoren ist die große Artenvielfalt des

Phytoplanktons erstaunlich. Nach dem Exklusionsprinzip dürfte in einem Lebensraum, in dem meh-

rere Arten um eine Ressource konkurrieren, nur eine Art überleben (siehe z.B. SOMMER, 1983).

Die trotzdem unglaubliche Diversität des Planktons wurde bereits von HUTCHINSON (1961) als das

”Paradoxon des Planktons” bezeichnet. Sie ist mit den sich ständig ändernden physikalischen und

biologischen Umweltbedingungen im Ökosystem und der unterschiedlichen Reaktionszeit der Orga-

nismen (z.B. Lebenszyklus, Nährstoffspeicherung) sowie chaotischen Eigenschaften des Ökosystems

zu erklären (CONNELL, 1978; HUISMAN & W EISSING, 1999; SCHEFFERet al., 2003). Auftreten-

de Koexistenz der Arten entsteht weiterhin durch unterschiedliche Ansprüche der Phytoplankter an

ihre Umwelt, das Nutzen verschiedener Ressourcen oder verschiedener Ressourcenquellen oder die

Besiedlung unterschiedlicher Lebensräume (LAMPERT und SOMMER, 1993).

Im Jahresverlauf variieren die in einem See wirkenden Selektionsfaktoren (bottom-up, top-down)

auf das Phytoplankton. Im Frühjahr sind z.B. Ressourcenlimitation und Fraßdruck nur schwach aus-

1



geprägt, wenn die Nährstoffe aus dem Tiefenwasser eingemischt werden und die Tageslichtdosis zu-

nimmt, während Fraßfeinde in nur geringen Abundanzen vorkommen. MACARTHUR & W ILSON

(1967) sprechen in diesem Falle von einer sogenannten r - Selektion. Phytoplankter mit einer hohen

Wachstumsrate und kurzer Lebensdauer (r - Strategen) werden positiv selektiert (z.B. Cryptophy-

ceen, zentrische Diatomeen). Sie können Habitate in frühenSukzessionsstadien schnell besiedeln,

erleiden dafür aber auch höhere Verluste, wenn der Selektionsdruck im Habitat ansteigt (z.B. durch

Zooplanktonfraß). Bei fortschreitender Sukzession, z.B.im Sommer, nimmt die Anzahl limitierender

Ressourcen und die Intensität von Verlustprozessen zu (K- Selektion, Nährstoffabnahme im Epilim-

nion, Fraßfeinde, Sedimentationsverluste). Jetzt sind die als K- Strategen bezeichneten Phytoplankter

(z.B. koloniale Cyanobakterien) wettbewerbsstärker. Sieminimieren ihre Verluste durch Maßnahmen

zum Fraßschutz, zur Verringerung der Sinkgeschwindigkeitoder realisieren eine effektivere Ressour-

cenausnutzung durch wirksamere Nährstoffaufnahmemechanismen und chromatische Adaptation. Die

Kosten dafür spiegeln sich in einer geringeren Wachstumsrate wider. Da jeder Art nur eine begrenz-

te Energiemenge zur Verfügung steht, kann es keine Art geben, die bei allen Umweltbedingungen

konkurrenzstark ist (Allokationsproblem, LAMPERT und SOMMER, 1993). So ist es nicht möglich, in

Kolonieform zu wachsen und gleichzeitig eine hohe Effizienzin der Nährstoffausnutzung (LAMPERT

und SOMMER, 1993), eine geringe Sinkgeschwindigkeit (LÜRLING & VAN DONK, 2000) und eine

hohe Wachstumsrate aufzuweisen.

Das Phytoplankton wird nicht nur durch die verschiedenen Umweltfaktoren beeinflusst, es wirkt

auch auf sie zurück. So erhöhen kleine Phytoplankter (Nanoplankter) die Streuung des Unterwas-

serlichtes stärker als große Arten und verringern damit dieSichttiefe (HORN & H ORN, 1995). Mas-

senentwicklungen von Phytoplanktern bewirken nicht nur eine Abnahme von Phosphor, Stickstoff

und Silizium im Freiwasser, sondern auch eine Veränderung in der CO2-Verfügbarkeit und damit im

pH-Wert (z.B. SOMMER et al., 1986; HORN & U HLMANN , 1995). Typische Effekte einer hohen

Phytoplanktonbiomasse, wie sie in eutrophen Gewässern zu finden ist, sind pH-Werte > 9 (LAMPERT

und SOMMER, 1993), hohe diurnale Sauerstoff-Schwankungen im Pelagial sowie Fäulnisprozesse am

Sediment (KLAPPER, 1992; WETZEL, 2001). Ein Beispiel für die Wechselwirkung zwischen Phy-

toplankton und Zooplankton ist die unterschiedliche Fressbarkeit von Phytoplanktern. Diese wird

über Größe, Form und Geschmack (LEHMAN, 1988; SOMMER et al., 2001) und das Vorhandensein

von Gallerthüllen bestimmt (PORTER, 1975, 1976; COESEL, 1997). Ein Beispiel für die Wechselwir-

kungen ist der Effekt des Zooplanktonfraßes auf die Größenstruktur des Phytoplanktons. Besonders

Cladoceren können nur Algen bis zu einer bestimmten Größe ingestieren. Ihr größenselektiver Fraß

bewirkt eine Verschiebung hin zu großen Phytoplanktern. Das hat eine schlechtere Fressbarkeit durch

das Zooplankton zur Folge. Interessant ist, dass die funktionelle Eigenschaft der Fressbarkeit von

Phytoplanktern zeitlich variieren kann (z.B. WAGNER, 1998). So können Abwehrmechanismen von

Phytoplanktern erst bei Auftreten von Kairomonen, die die Räuber als chemisches Signal ins Wasser

abgeben, entwickelt werden (LÜRLING & B EEKMAN, 1999; LÜRLING, 2003; GONS et al., 2003;

WILTSHIRE et al., 2003).

Die funktionellen Eigenschaften von Phytoplanktern werden in der Praxis, z.B. bei der Nährstoff-

eliminierung in Vorsperren, ausgenutzt. Diatomeen besitzen eine hohe Sinkgeschwindigkeit, sedimen-

tieren daher schnell und nehmen die während ihrer Wachstumsphase assimilierten Nährstoffe mit in

2



das Sediment. Bei einer gezielten Steuerung von Phytoplanktonwachstum und Sedimentation über die

Verweilzeit des Wassers und die Planktonstruktur können diese Eigenschaften zur Nährstoffelimina-

tion im Zuflusswasser angewendet werden (BENNDORF& PÜTZ, 1987). Weiterhin ist die Fressbarkeit

von Phytoplanktern überaus bedeutsam, da z.B. der Erfolg einer Biomanipulation (Steuerung der Was-

serqualität über das Nahrungsnetz) davon abhängig ist (BENNDORF, 1990, 1995). Die Einteilung des

Phytoplanktons nach funktionellen und nicht taxonomischen Eigenschaften ist daher ein wesentlicher

Schritt zum besseren Verständnis des Ökosystems See und dessen Steuerung.

Als Anwendungsfelder dieser funktionellen Phytoplanktontypen sind die Grundlagenforschung,

aber auch die angewandte Forschung zu nennen. So ist für die Nutzung von Gewässern als Brauch-

und Trinkwasser oder für die Erholung die Wassergüte in Formder Phytoplanktonbiomasse und ihrer

Zusammensetzung von grundlegender Bedeutung (KLAPPER, 1992). Cyanobakterien treten häufig in

eutrophen Gewässern auf (z.B. NICKLISCH & K OHL, 1983; COZZA et al., 1993; DOWNING et al.,

2001) und beeinträchtigen durch ihr Aufrahmen und die Bildung von Toxinen die Gewässernutzung

(SIVONEN, 1996; WATANABE et al., 1996). Einige Stämme der häufig vorkommenden GattungMi-

crocystiskönnen toxisch auf Warmblüter wirken. Ein bekanntes Beispiel für die Beeinträchtigung des

Trinkwassers durch Geruchsstoffe sind die ChrysophyceenSynuraund Uroglena (CLASEN, 1991;

KLAPPER, 1992). Aber auch Diatomeen wieAulacoseira italicaundAsterionella formosaoder Cya-

nobakterien wieMicrocystisund Aphanizomenonbilden Geruchsstoffe (Übersicht siehe KLAPPER,

1992; KETELAARS, 1994). Bewegliche Arten wieCryptomonasoder koloniale Diatomeen wieAu-

lacoseira können die Filteranlagen im Trinkwasserwerk durchbrechenbzw. verstopfen (CLASEN,

1991). Eine detaillierte Kenntnis der Umweltfaktoren und Prozesse, die das Auftreten dieser Phy-

toplanktongruppen begünstigen, ist daher für einen integrierten Gewässerschutz unersetzlich.

Die Vorhersage kolonialer, geruchsbildender oder toxischer Phytoplankter ist für ein effizientes

Gewässergütemanagement besonders wichtig (CLASEN, 1991; KETELAARS, 1994; HOEHN et al.,

1998). Da hierfür viele Umweltfaktoren und Prozesse berücksichtigt werden müssen, werden im wis-

senschaftlichen und angewandten limnologischen Bereich komplexe ökologische Modelle entwickelt.

Derartige Wassergütemodelle stellen ein wichtiges Werkzeug bei der Überwachung und Steuerung

von Gewässern (PETZOLDT et al., 1999), für Szenarioanalysen zu Sanierungsmaßnahmen oderbeson-

deren meteorologischen Ereignissen dar (BENNDORF et al., 1999; PETZOLDT und SIEMENS, 2002).

Ihr Hauptziel ist die Simulation der Phytoplanktonbiomasse und der Stoffumsätze im Jahresverlauf.

Dazu müssen grundlegende Muster der Phytoplanktonsukzession wiedergegeben werden, die in neue-

ren Modellen auf funktionellen Phytoplanktontypen basieren (z.B. BENNDORF & RECKNAGEL,

1982; ELLIOTT et al., 1999; IGLESIAS-RODRIGUEZ et al., 2002; TOZZI et al., 2004; MIELEITNER

& REICHERT, 2005). Im Laufe der Zeit wurden zahlreiche Wassergütemodelle mit sehr unterschiedli-

chen Anwendungsgebieten und Prozessbeschreibungen entwickelt (z.B. HAMILTON & SCHLADOW,

1997; REYNOLDS & I RISH, 1997; DRAGO et al., 2001; OMLIN et al., 2001b; BONNET & W ESSEN,

2001; BONNET & POULIN, 2002; BRUCE et al., 2006).

Ein quantitatives Modell, welches an sehr vielen Gewässernunterschiedlicher Trophie und Mor-

phologie angewendet wurde, ist das am Institut für Hydrobiologie entwickelte ökologische Standge-

wässergütemodell SALMO (Simulation by anAnalyticalLakeMOdel, BENNDORF& RECKNAGEL,

1982; BENNDORFet al., 1985; PETZOLDT und SIEMENS, 2002), das in seinen Grundzügen bis in die
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70er Jahre zurückreicht (BENNDORF, 1979). Es simuliert die Dynamik des Phytoplanktons, des Zoo-

planktons, der Nährstoffe (P und N) und des Sauerstoffs. DieSimulation des Gesamt-Phytoplanktons

und einfacher Sukzessionsfolgen wird durch einen Grundstock von 4 funktionellen Phytoplankton-

typen realisiert (BENNDORF et al., 1985; PETZOLDT et al., 2005, siehe Absatz 2.3.3). Bei der An-

wendung des Modelles an verschiedene Gewässer wurde ersichtlich, dass die bisherige Anzahl funk-

tioneller Phytoplanktontypen in einigen Fällen zu gering war (BENNDORF & RECKNAGEL, 1982).

So wird von den 2 vorhandenen Cyanobakterien-Typen in SALMOdie wichtige GattungMicrocys-

tis bisher nicht hinreichend berücksichtigt (Tab. 2.6). Weiterhin fehlen bewegliche Typen, die z.B.

Tiefenchlorophyll-Maxima bilden können. Die Fressbarkeit der Typgruppen durch Zooplankter ist

zwar prinzipiell unterschiedlich, hängt jedoch von der Biomasse der jeweils anderen Phytoplankter

ab. Dies führt dazu, dass potentiell alle jetzigen SALMO-Typen, auch schlecht fressbare, vom Zoo-

plankton gefressen werden können, wenn andere Algen in nur geringer Abundanz auftreten (implizite

Berücksichtigung des ”microbial loop”). In eutrophen Gewässern können während der Klarwasser-

phase besonders fraßgeschützte Phytoplankter wie koloniale, gelatinöse Chlorophyceen wachsen. Ei-

nige dieser Arten sind auch für oligo- bis mesotrophe Gewässer beschrieben (z.B.Sphaerocystis). In

SALMO sind bisher keine kolonialen gelatinösen Chlorophyceen als Typgruppe enthalten. Um eine

hohe Allgemeingültigkeit des Modells zu erreichen, besteht folglich ein Bedarf an Erweiterungen und

Verbesserungen, die sowohl das Phytoplankton als auch das Zooplankton betreffen.

Das Ziel der Arbeit bestand in der Erweiterung der funktionellen Phytoplanktontypen in SAL-

MO und in der Überarbeitung ihrer funktionellen Eigenschaften, um eine breite Anwendbarkeit des

Modells auf möglichst verschiedene Standgewässer zu gewährleisten. Im Kapitel 2 wird zunächst ein

Überblick zu qualitativen und quantitativen Phytoplanktonmodellen gegeben und das Modell SALMO

detaillierter vorgestellt. Hier werden verschiedene ”Modellphilosophien” aufgezeigt und ein Einblick

in die derzeitigen unterschiedlichen Ansätze zur Einteilung des Phytoplanktons nach funktionellen

Aspekten gegeben. Im Kapitel 3 werden einzelne Untersuchungsjahre zum Phytoplankton in zwei

trophisch und morphometrisch sehr verschiedenen Talsperren vorgestellt. Diese Gewässer besitzen

aufgrund ihrer verschiedenen physikalisch-chemischen und biologischen Eigenschaften unterschied-

liche Planktonbesiedlungen, anhand derer verschiedene funktionelle Phytoplanktontypen für die ge-

mäßigten Breiten erfasst werden können. Dies stellt die empirische Basis für die Erweiterung der Ty-

pgruppen im Modell SALMO dar. Damit ein repräsentatives Bild der Phytoplanktonbesiedlung in den

Talsperren entstand, wurden die einzelnen Untersuchungsjahre in die vorhandenen Langzeitdaten ein-

geordnet (Kapitel 4). Die Untersuchungsjahre unterschieden sich teilweise stark in den Wetterverhält-

nissen, der Phosphatzufuhr oder der Fischzusammensetzung. Diese Variablen und ihre Auswirkungen

auf das Phytoplankton wurden diskutiert und dominate Phytoplanktongruppen für verschiedene Zeit-

perioden herausgearbeitet (Kapitel 4). Die Einteilung desPhytoplanktons in funktionelle Typgruppen

erfolgte dann nach neu überarbeiteten funktionellen Merkmalen (Kapitel 4). Damit einerseits das Mo-

dell die notwendige Komplexität aufweist und andererseitsdennoch übersichtlich und verständlich

bleibt (BENNDORF et al., 1985), wurde ein Optimum an funktionellen Typgruppen angestrebt. An

einer neuen Typgruppe, den unbeweglichen kolonialen gelatinösen Chlorophyceen, wurden Laborex-

perimente zum lichtabhängigen Wachstum sowie zum Einfluß von größenselektivem Zooplankton-

fraß (Daphnia galeata× hyalina) durchgeführt (Kapitel 5). Als Stellvertreterart dienteSphaerocystis
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schroeteri, an der bereits einige Untersuchungen erfolgt sind (z.B. PORTER, 1973, 1975; GROVER,

1989a; SOMMER et al., 2001; KAGAMI et al., 2002; LITCHMAN et al., 2003). Die eigenen Unter-

suchungen dienten der Parameterfindung für diese Typgruppe, wobeiSphaerocystisals Stellvertreter

für andere, morphologisch und physiologisch ähnliche Arten steht (z.B.Coenochloris, Coelastrum,

Oocystis, Dictyosphaerium). Das Ziel war die Erstellung eines Parametersatzes, der unverändert an

verschiedenen Gewässern angewendet werden kann.

Die Arbeit entstand im Rahmen eines vom BMBF geförderten Projektes (GETAS -Gekoppelte

hydrodynamisch-ökologische Simulation zur Bewirtschaftung vonTalsperrensystemen, BMBF 02

WT 0233).
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2 Modellvorstellungen zur Typisierung des

Phytoplanktons

2.1 Einleitung

Aufgrund der enormen Artenvielfalt im Phytoplankton und der scheinbar willkürlichen Sukzessions-

abfolge im Plankton wurden allgemeine Gesetzmäßigkeiten bzw. Steuermechanismen gesucht, die die

große Diversität der Planktonlebensformen und deren Wachstum und Verluste erklären können. Öko-

logische Modelle extrahieren die Erkenntnisse aus der empirischen und analytischen Forschung und

können damit wichtige Hilfen bei der Beantwortung wissenschaftlicher oder/und praktischer Frage-

stellungen sein. Ökologische Modelle bilden Ausschnitte aus Ökosystemen ab und entstehen durch

Vereinfachung und Herausarbeitung der für die Fragestellung relevanten Prozesse und Zustandsgrö-

ßen. Grundsätzlich können qualitative und quantitative Planktonmodelle unterschieden werden. Bei

der Auswahl der hier vorgestellten Modelltypen handelt es sich um einen Querschnitt ökologischer

Planktonmodelle. Die Aufzählung enthält keine vollständige Liste der bestehenden ökologischen Mo-

delle, sondern wurde nach unten genannten Kriterien ausgewählt. Der Begriff qualitatives Phytoplank-

tonmodell bezeichnet ein Modell, das Aussagen über das zeitliche Vorkommen der Phytoplankter und

ihre Steuerung durch abiotische und biotische Umweltfaktoren trifft. Es wird jedoch keine Voraussage

über die absolute Höhe der Phytoplankton-Biomasse gemacht. Bei den qualitativen Modellen wurde

der Schwerpunkt auf das PEG-Modell und zwei jüngere Arbeiten zu funktionellen Gruppen und funk-

tionellen Eigenschaften von Phytoplanktern gelegt (Abschnitt 2.2). Letztere gaben Inspiration für die

Erweiterung der Typgruppen in SALMO. Das PEG-Modell beschreibt die Sukzessionsstadien des

Phyto- und Zooplanktons in Seen und Talsperren und erbrachte entscheidende Erkenntnisse zu den

Steuermechanismen in diesen Gewässern.

Quantitative Modelle berechnen die Biomasse des Phytoplanktons in Form von Frisch- oder Tro-

ckenmasse, Kohlenstoff oder Chlorophylla -Konzentration. Die hier vorgestellten quantitativen öko-

logischen Modelle sind dynamische Modelle mit funktionellen Phytoplanktontypen und wurden an

mehreren limnischen Gewässern angewendet. Ihr Schwerpunkt liegt in der Modellierung der ökolo-

gischen Prozesse, sie berücksichtigen jedoch auch Stoffumsätze und hydrophysikalische Prozesse im

Gewässer. Es handelt sich um drei Modelle, die auch für wissenschaftliche Fragestellungen verwendet

werden und daher publiziert sind. Sie repräsentieren 3 verschiedene Typen von Modellen. Während

für das Modell PROTECH die Phytoplanktonparameter korrelativ bestimmt werden, geschieht dies

im ”EAWAG-Seenmodell” über Literaturdaten und Kalibrierung und in SALMO mittels Labormes-

sungen an einzelnen Arten (Stellvertreterprinzip, Abschnitt 2.3).
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2.2 Qualitative Phytoplanktonmodelle

2.2.1 PEG-Modell

Das PEG-Modell (PlanktonEcologyGroup der SIL) beschreibt die Sukzession des Phyto- und Zoo-

planktons im Jahresverlauf in thermisch geschichteten Seen der gemäßigten Zone (SOMMER et al.,

1986). Es werden nicht nur die bottom-up Steuergrößen für das Phytoplankton, sondern auch die

top-down Steuergrößen wie Zooplankton und Fische berücksichtigt. Es wurde von Langzeitdaten des

eutrophierten Bodensees abgeleitet und an 24 verschiedenen Seen, Talsperren und Teichen in der ge-

samten Welt validiert (SOMMER et al., 1986). Die dominanten Steuerfaktoren der Planktonsukzession

wechselten im Jahresverlauf zwischen autogenen, wie Konkurrenz um Nährstoffe, hoher Zooplank-

tonfraßdruck oder Fischfraßdruck und allogenen Steuerfaktoren wie Sonneneinstrahlung und Wind

(siehe auch REYNOLDS, 1980). Bei der Validation stellte sich heraus, dass es 2 Typen von Gewäs-

sern gibt: 1) Gewässer mit Phytoplanktonmaxima im Sommer und 2) Gewässer ohne Phytoplankton-

maxima im Sommer. Dieser Unterschied konnte nur auf die unterschiedliche Trophie der Gewässer

zurückgeführt werden. Oligotrophe Seen hatten eine geringere Phytoplanktonbiomasse im Sommer,

bestehend aus vorwiegend kleinen Phytoplanktern. Eutrophe Seen wiesen eine hohe Phytoplankton-

biomasse mit großen, schlecht fressbaren Phytoplanktern im Sommer auf.

Das PEG-Modell beinhaltet die wörtliche Beschreibung von 24 Planktonsukzessionsstadien eines

idealisierten geschichteten Sees. Auf den ersten Blick erscheinen 24 verschiedene Stadien sehr viel.

Es muss jedoch berücksichtigt werden, dass das Modell die Offenlegung der wichtigsten Steuerme-

chanismen der Planktonsukzession zum Ziel hatte. Das bedeutet nicht, dass in jedem See oder jeder

Talsperre alle Stadien vorkommen müssen und die Dauer mancher Phasen ist sicherlich nur kurz. An-

hand verschiedener Langzeitdaten von anderen Gewässern fand eine Differenzierung des Planktons

nach oligotroph / eutroph statt, die in den 24 Stadien nicht enthalten ist (Schema siehe z.B. SOMMER

et al., 1986; LAMPERT und SOMMER, 1993). Da hier nicht alle Sukzessionsstadien vorgestelltwerden

können, werden nur die Stadien 1 bis 12 beispielhaft im Text erklärt und davon diejenigen, die das

Phytoplankton beschreiben, in der Tabelle 2.1 hinsichtlich der Eigenschaften, Nährstoffansprüche und

des Vorkommens der Phytoplankter aufgelistet. Die Beschreibung der Sukzessionsstadien beginnt mit

dem Stadium 1 am Ende des Winters, wenn die Nährstoffe nicht limitierend sind und die Tageslänge

zunimmt. Zu diesem Zeitpunkt entwickeln sich schnell wachsende, kleine Phytoplankter wie Crypto-

phyceen und zentrische Bacillariophyceen (Tab. 2.1). Das herbivore Zooplankton nimmt in seiner Bio-

masse aufgrund des Schlupfes aus den Ruhestadien und des guten Nahrungsangebotes zu (Stadium 2).

Zunächst wachsen, aufgrund der höheren Wachstumsrate, Zooplankter mit kurzer Generationsdauer

(z.B. Ciliaten, Rotatorien), gefolgt von Zooplanktern mitlängerer Generationsdauer (z.B. Cladoceren,

Stadium 3). Die Grazingrate des herbivoren Zooplanktons übersteigt die Wachstumsrate des Phyto-

planktons (Stadium 4) und die gut fressbaren Phytoplankternehmen in ihrer Biomasse daraufhin so

stark ab, dass eine Klarwasserphase entsteht (Stadium 5, Tab. 2.1). Die Nährstoffe, die vorher durch

die schnell wachsenden Phytoplankter aufgenommen wurden,werden nun durch Nährstoffrecycling

wieder frei. Am Ende der Klarwasserphase entwickeln sich schlecht fressbare Phytoplankter (Stadi-

um 5). Durch die Nahrungslimitation nimmt das herbivore Zooplankton in der Biomasse ab und die

Reproduktion vermindert sich (Stadium 6). Der Fraßdruck durch juvenile Fische zu diesem Zeitpunkt
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verstärkt den Populationsrückgang des herbivoren Zooplanktons und bewirkt gleichzeitig eine Ver-

schiebung hin zu kleinen Körpergrößen (Stadium 7). Durch den verringerten Zooplanktonfraßdruck

und die nach wie vor hohen Nährstoffkonzentrationen könnensich Phytoplankter mit den verschie-

densten funktionellen Eigenschaften entwickeln (hohe Artenvielfalt, Stadium 8). Höhere Wachstums-

raten unter diesen Bedingungen erreichen Cryptophyceen und koloniale Chlorophyceen (Stadium 9,

Tab. 2.1). Bei einer einsetzenden Verknappung der SRP-Konzentration kommen kleine, schnellwüch-

sige Phytoplankter auf (Stadium 10, Tab. 2.1). Der Wettbewerb um Phosphor führt zur Dominanz von

Diatomeen, die die Chlorophyceen auskonkurrieren (Stadium 11, Tab. 2.1). Durch das Wachstum der

Diatomeen entsteht Silizium-Mangel und nun setzen sich Dinoflagellaten oder/und Cyanobakterien

durch (Stadium 12, Tab. 2.1).

Das Ziel des Modelles ist die Identifizierung der wichtigsten Muster und Mechanismen der sai-

sonalen Planktonsukzession. Grundlegende Abweichungen zwischen Modell und Realität weisen auf

Prozesse hin, die nicht im Modell enthalten sind. Die Struktur des Modells basiert auf der mechanis-

tischen Erklärbarkeit des Auftretens von Arten und ihrer Häufigkeit.

2.2.2 Funktionelle Phytoplanktongesellschaften

In Anlehnung an die Arbeiten der terrestrischen Pflanzensoziologen TÜXEN (1955) und BRAUN-

BLANQUET (1964) entwickelten REYNOLDS et al. (2002) eine Einteilung des Phytoplanktons in

funktionelle Phytoplanktongesellschaften in Abhängigkeit von verschiedenen Umweltfaktoren. In ei-

ner ersten Klassifizierung wurden 14 verschiedene Phytoplanktongesellschaften unterschieden und für

eutrophe und mesotrophe Seen typische Phytoplanktonsukzessionen aufgestellt (REYNOLDS, 1980).

Dabei postulierte er als wichtigste Einflussgrößen die thermische Stabilität des Wasserkörpers und die

Nährstoffkonzentrationen. In einer einfachen Wahrscheinlichkeitsmatrix wurden die dominierenden

Phytoplanktongesellschaften unter Berücksichtigung derNährstoff- und Schichtungsbedingungen er-

mittelt.

In der Arbeit von REYNOLDS et al. (2002) werden 31 funktionelle Phytoplanktongesellschaften

für Standgewässer verschiedener Trophie, Morphometrie und geografischer Lage beschrieben. Diese

wurden entsprechend ihres zeitlichen Vorkommens und der Trophie des Gewässers alphanumerisch

gekennzeichnet. So bezeichnen die Buchstaben A bis D Phytoplanktongesellschaften, die im Frühjahr

zu beobachten sind. Dieses System hat jedoch seine Grenzen,da sich z.B. in tropischen Gewässern

aufgrund der höheren Temperaturen, Arten zu anderen Zeitpunkten im Jahr entwickeln als in Gewäs-

sern der gemäßigten Breiten. Der Unterschied zum PEG-Modell besteht darin, dass keine Mechanis-

men der Planktonsukzession, sondern Phytoplanktongesellschaften, die aufgrund gleicher funktionel-

ler Eigenschaften und Umweltansprüche gemeinsam im Gewässer vorkommen, beschrieben werden

(siehe auch Abschnitt 2.4). Das Zooplankton und die Fische werden nicht explizit beschrieben.
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Tabelle 2.1:Modellvorstellungen zur Typisierung des Phytoplanktons,Auszüge aus qualitativen Modellen, EZ = Einzelzellen

Stadium
bzw. Typ

Phytoplankter Eigenschaften der Phytoplankter Vorkommen

PEG-Modell (SOMMER et al., 1986)
1 kleine Algen z.B. Cryptophyceen, zen-

trische Diatomeen
kleine EZ, wachsen gut bei geringen Temperaturen und
viel Nährstoffen, gut fressbar

Vollzirkulation
(Frühjahr)

5 große Algen, sehr geringe Gesamt-
Biomasse

Kolonien, schlecht fressbar, hoher Nährstoffanspruch Ende Klarwasser-
phase

9 kleine Cryptophyceen, große koloniale
Chlorophyceen

EZ (gut fressbar, schnellwüchsig), Kolonien (schlecht
fressbar durch filtrierendes Zooplankton, langsamwüch-
sig), hoher Nährstoffanspruch

thermische Schich-
tung (Sommer)

10 kleine Algen gut fressbar, schnellwüchsig, geringer Nährstoffanspruch thermische Schich-
tung (Sommer)

11 große Diatomeen Kolonien, konkurrenzstark bei wenig P, Si-abhängig,
schlecht fressbar

thermische Schich-
tung (Sommer)

12 große Dinoflagellaten und/oder Cyano-
bakterien

große EZ, Kolonien, konkurrenzstark bei wenig P, nicht Si-
abhängig, schlecht fressbar

thermische Schich-
tung (Sommer)

Funktionelle Phytoplanktongesellschaften(REYNOLDS et al., 2002)
E Dinobryon, Mallomonas tolerieren Nährstoffmangel, z.T. mixotroph, sensitiv bei

CO2-Mangel (oligotrophe Gewässer)
tolerieren thermi-
sche Schichtung

F koloniale Chlorophyceen z.B.Botryo-
coccus, Coenochloris, Oocystis lacust-
ris

tolerieren hohe Trübung und Nährstoffmangel, evtl. sensi-
tiv bei CO2-Mangel (mesotrophe Gewässer))

thermische Schich-
tung

G Volvox, Eudorina tolerieren viel Licht, sensitiv bei Nährstoffmangel (eutro-
phe Gewässer)

tolerieren thermi-
sche Schichtung

H1 N2-Fixierer Anabaena flos-aquae,
Aphanizomenon

tolerieren N- und C-Mangel, sensitiv bei P-Mangel, Durch-
mischung und wenig Licht (eutrophe Gewässer)

thermische Schich-
tung

H2 N2-Fixierer Anabaena lemmermanni,
Gloeotrichia echinulata

tolerieren N- Mangel und Durchmischung, sensitiv bei
Lichtmangel (leicht eutrophe Gewässer)

unterschiedlich
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Im Folgenden wird beispielhaft auf die Phytoplanktongesellschaften, die in Gewässern unter-

schiedlicher Trophie zu Beginn der thermischen Schichtungim Frühsommer vorkommen, eingegan-

gen (E,F,G,H; Tab. 2.1). So sind die Gesellschaften E und F inoligo- bzw. mesotrophen Gewässern im

Frühsommer anzutreffen, während G und H in eutrophen Gewässern wachsen. Die Phytoplankter der

Gruppen E und F ähneln sich sehr in ihrem hohen Lichtbedarf. Die in E enthaltenen Chrysophyceen

können jedoch hohe Wachstumsraten in oligotrophen Gewässern durch die Aufnahme von Bakterien

(Phagotrophie) erlangen. Sie sind auf freies CO2 angewiesen. Die Gruppe F enthält unbewegliche,

koloniale Chlorophyceen wieCoenochlorisundOocystis, während G bewegliche, koloniale Chloro-

phyceen wieVolvoxundEudorinabeinhaltet. Letztere können in nährstoffreichen Gewässern wach-

sen, da sie durch ihre Eigenbeweglichkeit ausreichend Licht, auch in trüben Gewässern, aufnehmen

können. Da der Gruppe F diese Fähigkeit fehlt, ist sie auf klare Gewässer (mesotroph) angewiesen

und kann sich in trüben, nährstoffreichen Gewässern aufgrund des hohen Lichtbedarfs nicht durchset-

zen. Die Gruppe H steht für N2-Fixierer aus der Ordnung Nostocales und wurde wiederum unterteilt

in H1 (mehr eutrophe Arten) und H2 (weniger eutroph, toleranter gegenüber Durchmischung). Diese

Gruppe setzt sich bevorzugt in stickstofflimitierten Systemen durch.

Die Einteilung des Phytoplanktons in die Phytoplanktongesellschaften erfolgt nach den Reaktio-

nen auf folgende Stressoren: hohe Sedimentationsverluste(zmix < 3 m); Lichtmangel; geringe Tem-

peraturen; Nährstoffmangel (SRP, DIN, Si, CO2) und Fressbarkeit durch Crustaceen und Rotatorien.

Manche Phytoplanktongesellschaften wurden intuitiv gebildet und es fehlen noch Angaben zu ihren

Eigenschaften. In einer hierarchischen Clusteranalyse werden die Unterschiede zwischen den Phyto-

planktongesellschaften sichtbar (Abb. 2.1). An der x-Achse sind die Stressoren (Umweltvariablen) als

Gruppierungsfaktoren angegeben. Dagegen sind an der y-Achse die 31 Phytoplanktongesellschaften

nach ihren Reaktionen auf die Stressoren sortiert.

Die entstehende Matrix der Gruppeneigenschaften wird dazugenutzt, eine Gruppierung (Clus-

terung) sowohl nach den Umweltstressoren, als auch den funktionellen Phytoplanktongesellschaften

durchzuführen. Das Resultat dieser Gruppierung ist jeweils gegenüber der Achsenbeschriftung abzu-

lesen. Gesellschaften mit ähnlichen Eigenschaften sind nebeneinander gruppiert. Die blaue Farbe in

der Abbildung bedeutet, dass der Phytoplankter sensitiv auf den Umweltstressor reagiert, z.B. auf eine

geringe Durchmischungstiefe (zmix). Die Autoren schreiben hierzu ”no positive benefit”, was sowohl

eine neutrale als auch eine negative Reaktion des Phytoplankters auf den Stressoren bedeuten kann.

Die gelbe Farbe zeigt dagegen eine Toleranz gegenüber der Umweltvariablen an. Türkis bedeutet,

dass die Phytoplanktongesellschaft heterogen ist und ein Teil der Arten tolerant, ein anderer sensitiv

reagiert. Die weiße Farbe bedeutet, dass keine Angaben vorhanden sind.

Die Stressfaktoren selbst formen horizontal auf der 1. Ebene 4 große Gruppen (Abb. 2.1). So bil-

den die Stressoren geringe Silizium-Konzentration und geringe Durchmischungstiefe eine Gruppe, da

bei geringer Durchmischung Silizium im Epilimnion aufgezehrt wird und wenig Silizium aus dem

Hypolimnion eingemischt wird. Die Phytoplanktongesellschaften sind meist klar gruppiert, entwe-

der sind sie tolerant oder sensitiv gegenüber diesen Stressoren. Die Diatomeen (B, C, D, P, N) sind

z.B. vom Silizium wachstumsabhängig und sedimentieren beigeringer Durchmischung aus. Daher

reagieren sie sensitiv auf beide Variablen (blaue Felder).Ein weiteres Cluster wird von den Fakto-

ren Phosphor- und Stickstoffmangel gebildet. Oftmals reagieren Phytoplankter auf beide Faktoren
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Abbildung 2.1: Hierarchische Clusteranalyse 31 funktioneller Phytoplanktongesellschaften und ihre Reaktio-
nen auf verschiedene Habitateigenschaften (keine Standardisierung, euklidisches Abstands-
maß, Agglomerationsalgorithmus: Ward’s Minimum-Varianzmethode), Daten: Tabelle 3 aus
REYNOLDS et al. (2002), x-Achse: N = DIN < 10−6 mol N L−1; P = SRP < 10−7 mol P L−1;
Licht = tägliche mittlere Lichtdosis < 1.5 mol Photonen m−2 d−1; Temp = Wassertemperatur
< 8 ◦C, f = Crustaceen- und Rotatorienfraß > 0.4 d−1; CO2 = CO2 < 10−5 mol L−1; zmix =
Durchmischungstiefe < 3 m; Si = Silizium < 10−5 mol Si L−1, y-Achse: alphabetische Bezeich-
nungen codieren funktionelle Phytoplanktongesellschaften, siehe REYNOLDS et al.(2002), Er-
klärung Farbcodierung siehe Text, NA = keine Angaben

gleichermaßen empfindlich oder unempfindlich. So sind kleine und koloniale Chlorophyceen (X1, J),

Cryptomonas(Y), fädige Cyanobakterien (S1) empfindlich gegen geringe P- und N-Konzentrationen

(siehe auch W1, W2, blaue Felder, Codon siehe Tab. 2.2). Es gibt aber Ausnahmen wie die N2-Fixierer

(SN, H), die Stickstoffmangel tolerieren können, aber keinen Phosphormangel (Abb. 2.1). Umgekehrt

verhält es sich z.B. für manche Chlorophyceen (F, N). Ein weiteres Cluster aufgrund hoher Ähnlich-

keit besteht zwischen geringer Lichtintensität und geringer Wassertemperatur. Im Frühjahr und Herbst

herrschen niedrige Temperaturen, geringe Globalstrahlung und meist Vollzirkulation vor (geringes

Unterwasserlichtangebot). Die Starklichtarten bevorzugen hohe Lichtintensitäten und höhere Tem-

peraturen (z. B.Fragilaria crotonensis, Desmidiaceen (P);Ceratium, Microcystis(LM); N2-Fixierer

(H)), während Schwachlichtarten Lichtmangel und geringe Temperaturen tolerieren können (z.B. S1,

W, Y, B, C; Codon siehe Tab. 2.2). Es gibt jedoch auch Arten, die sensitiv gegenüber geringen Tem-

peraturen und tolerant gegenüber Lichtmangel sind (R, SN) oder umgekehrt (z.B. X-Gruppe, Z, F).

Am schwierigsten ist die Interpretation der hohen Ähnlichkeit zwischen den Faktoren CO2-Mangel

und Zooplanktonfraß (Abb. 2.1). Beide bilden ein gemeinsames Cluster, möglicherweise aufgrund
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Tabelle 2.2:Die Gruppierungen funktioneller Phytoplanktongesellschaften nach Anwendung einer hierarchi-
schen Clusteranalyse auf die Eigenschaftsmatrix von REYNOLDS et al. (2002), 1. Verzweigungs-
ebene y-Achse

Cluster Codon Vertreter
1 Q bis C Gonyostomum(Q); Planktothrix agardhii, Limnothrix re-

dekei, Pseudanabaena(S1);Synura(W1); Trachelomonas
(W2); Cryptomonas(Y); Chlorella, Ankyra(X1); Dinobry-
on, Mallomonas(E); Chromatium, Chlorobium(V); Syn-
edra acus, Nitzschia(D); Asterionella formosa, Aulacosei-
ra ambigua(C), Aulacoseira subarctica, A. islandica(B)

2 Z bis F prokaryotes Picoplankton (Z);Urosolenia, Cyclotella co-
menis(A); Chrysochromulina(X2); eukaryotes Picoplank-
ton (X3); koloniale, gelatinöse Chlorophyten (F)

3 SN bis R Cylindrospermopsis(SN); N2-fixierende Nostocales (H);
Eudorina, Volvox (G); Microcystis (M); Ceratium (LM);
Spirulina (S2); Aphanothece, Aphanocapsa(K); Plank-
tohrix rubescens(R)

4 U bis N Uroglena (U); Merismopedia, Peridinium (Lo); Tribone-
ma, Mougeotia (T); Fragilaria crotonensis, Closterium
aciculare, Staurastrum pingue(P);Tabellaria, Cosmarium
(N)

der Tatsache, dass in eutrophen Gewässern dem sommerlichenpH-Wert Anstieg durch erhöhte Pri-

märproduktion eine Phase mit hoher Zooplanktonbiomasse vorausgeht (Klarwasserphase). Danach

entwickelt sich schlecht fressbares Sommerphytoplankton, welches CO2-Mangel toleriert (SN, H, G,

M, LM, S2, Codon Tab. 2.2). Als empfindlich gegen Zooplanktonfraß und CO2-Mangel sind u. a. die

Gruppen E, V, B und A eingestuft (Abb. 2.1, Codon Tab. 2.2).

An der y-Achse können je nach Verzweigungsebene verschieden viele funktionelle Phytoplank-

tongesellschaften identifiziert werden. Bei Betrachtung der 1. Verzweigungsebene werden 4 Grup-

pen sichtbar. Das 1. Cluster (Q bis C) weist als gemeinsame Merkmale eine Sensitivität gegenüber

Stickstoffmangel und meist auch gegenüber Phosphormangelauf (Abb. 2.1). Da das 1. Cluster sehr

viele verschiedene Phytoplanktongesellschaften enthält, sind die Eigenschaften ebenfalls heterogen

(Tab. 2.2). Als weitere Gemeinsamkeiten können die Toleranz gegenüber geringen Temperaturen und

Lichtmangel angegeben werden, sowie die Empfindlichkeit gegenüber Zooplanktonfraß. Dies spricht

für Arten, die im Frühjahr oder Herbst wachsen. Andererseits tolerieren die meisten Gruppen auch

ein geringes zmix. Merkwürdigerweise werden die großen Bacillariophyceen als empfindlich oder

neutral gegenüber Zooplanktonfraß dargestellt (B, C, D, Abb. 2.1). Ein viel kleineres Cluster wird

von den Typen Z bis F gebildet, welches aus Picoplankton, kolonialen Chlorophyten, Chryso- und

Bacillariophyceen besteht (Cluster 2; Tab. 2.2). Ihre Gemeinsamkeiten bestehen in der Toleranz ge-

genüber geringen Phosphor- und Silizium-Konzentrationen, sowie geringer Wassertemperatur. Dieses

Cluster reagiert sensitiv auf hohen Crustaceen- und Rotatorienfraßdruck sowie auf Lichtmangel. Die

Empfindlichkeit kolonialer, gelatinöser Chlorophyten (F)gegenüber Zooplanktonfraß entspricht nicht
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den in Experimenten gefundenen Ergebnissen (z.B. SOMMER et al., 2003). Die Phytoplankter des 3.

Clusters (SN bis R) tolerieren CO2- und Siliziummangel, ein geringes zmix sowie hohen Zooplank-

tonfraß. Sie reagieren sensitiv auf P-Mangel. Dieses Cluster wird hauptsächlich von Cyanobakterien

gebildet (Tab. 2.2). Neben diesen kommen noch große Dinoflagellaten und bewegliche, koloniale

Chlorophyten mit vor. Das 4. Cluster (U bis N) setzt sich aus den verschiedensten systematischen

Phytoplanktongruppen zusammen (Tab. 2.2). Sie tolerierenhohen Zooplanktonfraß und meist geringe

Silizium-Konzentrationen. Empfindlich sind sie gegenüberStickstoff-und Lichtmangel sowie gerin-

gen Wassertemperaturen.

Ziel der funktionellen Einteilung ist ein besseres Verständnis der Dynamik und Verteilung natürli-

cher Phytoplanktonpopulationen zur Steuerung der Wasserqualität, z.B. zur Beseitigung oder Vermei-

dung unerwünschter Phytoplankter. Das Modellsystem soll auf verschiedene geographische Breiten

und Gewässertypen anwendbar sein, allein durch die Beschreibung der Phytoplanktonpräferenzen und

Sensitivitäten und nicht durch eine genaue zeitliche Vorhersage der Phytoplanktonentwicklung.

2.2.3 Funktionelle Eigenschaften des Phytoplanktons

Auch WEITHOFF (2003) plädiert für eine objektive, mathematische Einteilung des Phytoplanktons in

funktionelle Typen (siehe auch BENNDORF, 1979). Dabei bezieht er sich auf die Arbeit von REYNOLDS

et al. (2002), in der zwar ein guter Zusammenhang zwischen den vorkommenden Phytoplanktonge-

sellschaften und den Habitaten gefunden wurde, manche Einteilungen jedoch auf intuitiver Ebene

durch Erfahrungen vorgenommen wurden. WEITHOFF (2003) verweist auf Arbeiten terrestrischer

Pflanzenökologen, die erstmals Definitionen für die Begriffe ”funktionelle Pflanzentypen” und ”funk-

tionelle Eigenschaften” aufstellten. So bedeutet ”funktioneller Pflanzentyp” (’plant functional type’)

eine Gruppe von Arten, die ähnliche Reaktionen auf das Ökosystem und ähnliche Wirkungen auf die

Ökosystemfunktion haben (SMITH et al., 1993; GITAY & N OBLE, 1997, zitiert in WEITHOFF (2003)).

Funktionelle Pflanzentypen besitzen funktionelle, messbare Eigenschaften (’functional traits’), die

Einfluss auf Wachstum, Reproduktion, Nährstoffbeschaffung und Verlustprozesse haben. In diesem

Zusammenhang wird auch der Begriff der funktionellen Diversität erwähnt, die die funktionelle Viel-

falt einer Phytoplanktongemeinschaft viel eher widerspiegelt als die Artenvielfalt. Eine einfache Be-

rechnung der funktionellen Diversität ergibt sich aus der Anzahl gleichzeitig vorkommender funk-

tioneller Typen im Ökosystem. Eine bessere Quantifizierungder funktionellen Diversität wird jedoch

bei der Messung der Unterschiede der funktionellen Eigenschaften zwischen den Arten erreicht. Dazu

muss eine Auswahl geeigneter funktioneller Eigenschaftenvon Phytoplanktern getroffen werden, die

die Prozesse Wachstum, Sedimentation und Fraßverluste adäquat widerspiegeln (WEITHOFF, 2003).

Zusätzlich sollten alle funktionellen Eigenschaften einfach zu messen sein. Das Ergebnis der Analyse

von WEITHOFF (2003) sind 6 verschiedene Eigenschaften für Phytoplankter:

Größe N2-Fixierung
Siliziumbedarf Phagotrophie
Beweglichkeit Zell- oder Kolonieform

Die morphologischen Merkmale Zellgröße und Zellform sind im eigentlichen Sinne keine funk-

tionellen Eigenschaften, sondern beinhalten diese indirekt. Anhand dieser Merkmale, die leicht zu
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bestimmen sind, wird die Prüfung von Hypothesen (z.B. ’intermediate disturbance hypothesis’) sowie

die Bestimmung der funktionellen Diversität in einem Ökosystem möglich (WEITHOFF, 2003). Hier-

für erhalten die funktionellen Eigenschaften eine Codierung (z.B. binär 0 / 1 oder bei der Größe eine

Einteilung in Größenklassen), mit der eine Matrix der Artenund ihrer Eigenschaften erstellt werden

kann. Somit können verschiedene multivariate Statistiken, basierend auf objektiven, mathematisch be-

schreibbaren Eigenschaften der Phytoplankter durchgeführt werden. Dieser semiquantitative Ansatz

stellt einen enormen Vorteil gegenüber dem eher qualitativen Konzept von REYNOLDS et al. (2002)

dar und ermöglicht somit die Testbarkeit des Ansatzes. WEITHOFF (2003) konnte auf diesem Wege

für den Bodensee zeigen, dass eine hohe Artenvielfalt im Phytoplankton nicht zwangsweise mit einer

hohen funktionellen Diversität einhergeht. Bei einer mittleren Artenvielfalt wurde eine hoch variable

funktionelle Diversität beobachtet.

2.3 Quantitative Phytoplanktonmodelle

2.3.1 Modell PROTECH

PROTECH (PhytoplanktonRespOnsesTo EnvironmentalCHange) ist ein Phytoplanktonmodell zur

dynamischen Simulation des Gesamt-Chlorophylls und verschiedener funktioneller Phytoplankton-

gruppen in geschichteten Seen, Talsperren und Flüssen (REYNOLDS & I RISH, 1997; REYNOLDS

et al., 2001). In PROTECH werden die allometrischen Maße maximaleLänge der Zellen, Zellvolumen

und Zelloberfläche zur Berechnung der physiologischen Eigenschaften der funktionellen Gruppen her-

angezogen (REYNOLDS, 1989). Auf Basis von Laboruntersuchungen wurden Regressionen zwischen

diesen morphologischen Eigenschaften und wichtigen physiologischen Eigenschaften aufgestellt. So

wurde z.B. die maximale Wachstumsrate (µmax) von einzelnen, morphologisch unterschiedlichen Ar-

ten, unter idealisierten Bedingungen bei 20◦C im Labor ermittelt (REYNOLDS et al., 2001). Es stellte

sich heraus, dassµmax signifikant mit dem Verhältnis von Zelloberfläche zu Zellvolumen korrelierte.

In der Folge wurden verschiedene Regressionen auch für das temperatur -, nährstoff- und lichtabhän-

gige Wachstum, aber auch z.B. für die Sinkgeschwindigkeit gefunden.

Die Laborkulturen dienen als Stellvertreter für morphologisch ähnliche Arten, so dass nicht für

jeden Phytoplankter Labormessungen vorliegen müssen. Derkorrelative Ansatz erlaubt folglich die

Simulation eines beliebigen Phytoplankters, sofern seineGröße und spezielle Eigenschaften wie Be-

weglichkeit oder N2-Fixierung bekannt sind. Die Änderung der Phytoplanktonbiomasse pro Zeitein-

heit ergibt sich aus der Wachstumsrate, der Sedimentation,der Auswaschung und dem Zooplankton-

Fraßdruck (TypDaphnia; implizite Realisierung). Das Zooplankton frisst das fressbare Phytoplank-

ton (< 50µm) in Abhängigkeit von der Wassertemperatur und der Algenkonzentration. Die tägliche

Wachstumsrate des Phytoplanktons ist temperatur-, licht-, phosphor-, stickstoff- und eventuell sili-

ziumabhängig. Die Phytoplankter können noch zusätzliche Eigenschaften wie Beweglichkeit, chro-

matische Adaptation und N2-Fixierung besitzen. Der Beweglichkeit von Phytoplanktern wird eine

besondere Bedeutung beigemessen (z.B. über Gasvakuolen, Geißeln). So können bestimmte Typen in

nährstoffärmeren Gewässern wachsen, da sie die Bereiche mit höheren Nährstoff-Konzentrationen ak-

tiv aufsuchen können (ELLIOTT et al., 2001). Die Simulationsausgabe in PROTECH erfolgt entweder
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in Chlorophylla - oder Kohlenstoffeinheiten (PROTECH-C).

Insgesamt stehen 18 funktionelle Phytoplanktongruppen zur Auswahl, von denen 8 gleichzeitig

simuliert werden können (ELLIOTT et al., 1999). Die Einteilung der funktionellen Phytoplankton-

gruppen orientierte sich ursprünglich am ’CSR’-System vonGRIME (1977, 1979) für terrestrische

Pflanzen. Dieses Konzept besagt, dass in Abhängigkeit von der Reaktion von Arten auf Störungen

wie Wind und Feuer sowie Stress (z.B. Nährstoffmangel) im Ökosystem 3 Gruppen von evolutio-

nären Strategen unterschieden werden können (C: ’competitor’, S: ’stress tolerator’, R: ’ruderal’). Bei

geringen Störungen (keine Unwetter) und geringer Stressintensität (z.B. reichlich Nährstoffe) domi-

nieren wettbewerbsstarke Arten (C-Typ), während bei geringen Störungen aber hoher Stressintensität

(Nährstoff- oder Lichtmangel) stresstolerante Arten zunehmen (S-Typ). Der ruderale Typ kann sich

bei hoher Störungsintensität (Feuer, Wind) und geringem Stress (reichlich Licht und Nährstoffe) im

Ökosystem durchsetzen (R-Typ).

Dieses Konzept hatte auch Auswirkungen auf die aquatische Ökologie, wobei es für das Phyto-

plankton modifiziert wurde (siehe z.B. REYNOLDS, 1988b; ELLIOTT et al., 2001). Die Modifikationen

bestanden darin, dass morphologische Eigenschaften der Phytoplankter als Indikatoren für ihre Licht-

und Nährstoffansprüche herangezogen wurden. Auf dieser Basis wurde das Phytoplankton ebenfalls

in C-, S-, R- und CS-Typen unterteilt. Diese Klassifizierungstellt jedoch eine Vereinfachung dar, so

sind z.B. bewegliche und vom Silizium wachstumsabhängige Arten (z.B. C-Typ) oder N2-Fixierer und

nicht N2-fixierende Arten in einer Gruppe gemeinsam vorhanden (siehe CS-Typ, Tab. 2.3). Diese zu-

sätzlichen Eigenschaften sind den Phytoplanktontypen in PROTECH hinzugefügt worden, so dass es

weit mehr als die hier aufgeführten 4 funktionellen Gruppengibt (siehe auch Abschnitt 4.5). Da diese

Parametrisierungen jedoch nicht detailliert publiziert sind, wird hier die CSR-Einteilung vorgestellt

(Tab. 2.3). Eine Zusammenfassung zu den morphologischen und physiologischen Wertebereichen der

CSR-Typen in PROTECH findet sich in REYNOLDS (1988b). Der C-Typ (z.B.Chlorella, Rhodo-

monas, Stephanodiscus hantzschii) ist durch eine geringe Größe, gute Fressbarkeit, geringe Sinkge-

schwindigkeit und hohen Lichtbedarf gekennzeichnet (REYNOLDS, 1988b). Der R-Typ (z.B.Asterio-

nella, Oscillatoria, Fragilaria, Melosira) zeichnet sich durch gutes Wachstum bei geringen Tempe-

raturen und wenig Licht, hohe Sinkgeschwindigkeit und schlechte Fressbarkeit aus. Der S-Typ (z.B.

Microcystis, Oocystis, Sphaerocystis, Gomphosphaeria) steht für Arten mit höherer Wachstumstem-

peratur, geringer Wachstumsrate und geringen Fraß- und Sedimentationsverlusten. Und der CS-Typ

stellt einen Mischtyp aus den Eigenschaften des C- und S-Typs dar (z.B.Anabaena, Aphanizomenon,

CryptomonasundCeratium, ELLIOTT et al., 2001, Tab. 2.3).

Mit dem Modell können bottom-up gesteuerte Phytoplanktonsukzessionen sowie die Bildung von

Tiefenchlorophyllmaxima (DCM) simuliert werden (ELLIOTT et al., 2002). Es besteht jedoch keine

Möglichkeit der expliziten Simulation der höheren trophischen Ebenen (Zooplankton, Fische).

16



Tabelle 2.3:Funktionelle Einteilung des Phytoplanktons in PROTECH (ELLIOTT et al., 2001), EZ = Einzelzellen, Details siehe REYNOLDS (1988b); REYNOLDS et al.
(2001); ELLIOTT et al. (2001)

Typgruppe Licht-
bedarf

Nährstoff-
anspruch

Eigenschaften der Typgruppe thermische Struk-
tur

C-Typ (Chlorella, Rhodo-
monas, Stephanodiscus)

hoch hoch ’Pionierart’, kleine EZ unterschiedlich

S-Typ (Oocystis, Micro-
cystis, Sphaerocystis)

hoch gering große EZ oder Kolonien mit kleinen EZ,
leicht beweglich→ daher gute Nährstoffbe-
schaffung

thermische Schich-
tung

R-Typ (Fragilaria, Aste-
rionella, Oscillatoria)

gering mittel-hoch große EZ oder Kolonien Zirkulation

CS-Typ (Anabaena,
Cryptomonas, Ceratium)

mittel-hoch mittel Mischgruppe zwischen C und S-Typ thermische Schich-
tung
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2.3.2 ”EAWAG-Seenmodell”

Das ”EAWAG-Seenmodell” ist ein dynamisches, vertikales 1D-Modell, welches gelöstes Phosphat,

Ammonium, Nitrat, Sauerstoff, tote organische Partikel und 3 Planktonklassen simuliert (Planktothrix

rubescens, andere Algen, Zooplankton, OMLIN et al., 2001b,a). Das Modell wurde ursprünglich von

OMLIN et al. (2001b) entwickelt, um die biogeochemischen Umwandlungsprozesse im Zürichsee

besser zu verstehen und zukünftig die Wasserqualität vorhersagen zu können. Der Zürichsee stellt

ein Trinkwasserreservoir für ca. 1 Mio. Menschen dar. Nach einer Anwendung des Modelles an zwei

weiteren Seen durch MIELEITNER & REICHERT (2006), wurde es teilweise verändert, um eine höhere

Allgemeingültigkeit zu erreichen.

Das Modell wurde nach folgenden Kriterien entwickelt: 1) Die ökologischen Komponenten (Phyto-

und Zooplankton) sollen so einfach wie möglich gestaltet sein und mit einem einfachen Sedimentmo-

dell gekoppelt werden. Die Prozesse im Sediment werden genauso detailliert beschrieben wie die im

Freiwasser. 2) Die Aufnahme anorganischen Phosphates durch sedimentierende Partikel im Hypo-

limnion wird berücksichtigt, da dieser Prozess im Zürichsee von Bedeutung ist. 3) Im Jahresverlauf

treten unterschiedliche Phosphorkonzentrationen im Freiwasser auf, daher sind die Phosphorgehal-

te der Phytoplankter und anderer organischer Partikel variabel und weisen im Modell eine variable

Stöchiometrie auf. Da der Phosphorbedarf des Zooplanktonsgleichbleibend ist, besitzt diese Plank-

tongruppe keine variable Stöchiometrie. Diese Eigenschaft erlaubt somit auch die Simulation einer P-

Limitation des Zooplanktons. Dies tritt bei Überschreitung eines Grenzwertes des C : P-Verhältnisses

auf, was aus Labor - und Freilandmessungen gut dokumentiertist (URABE & STERNER, 1996; GA-

EDKE et al., 2002). Eine Unterscheidung von Nährstoffaufnahme und Wachstum des Phytoplanktons

ist durch die Zeitskala der Modellsimulation (Wochen, Monate) nicht notwendig. 4) Die Notation des

Modelles orientiert sich an Abwassermodellen, um die Lesbarkeit und Verknüpfung mit anderen Mo-

dellen zu erleichtern (stöchiometrische Tabellen). Der Modellierungsansatz beruht darauf, dass die

Vorhersagbarkeit, Genauigkeit und Allgemeingültigkeit von Modellen durch Kalibrierung derselben

an möglichst vielen unterschiedlichen Gewässern erhöht werden kann (MIELEITNER & REICHERT,

2006).

Folgende Prozesse werden im Modell berücksichtigt: Wachstum, Respiration (Erhaltungsatmung)

und Tod von Phyto- und Zooplanktern, Mineralisierung, Nitrifikation, Sedimentation, Zooplankton-

fraß, vertikale Durchmischung und Phosphataufnahme durchsedimentierende Partikel. Die Wachs-

tumsrate des Phytoplanktons ist phosphor-, stickstoff- und lichtabhängig. Alle Umsatzraten sind ex-

ponentiell von der Temperatur abhängig. Aussinkende Phytoplankter werden erst dann als anorgani-

sche Materie (tot) behandelt, wenn sie das Sediment erreicht haben. Gelangen sie in die euphotische

Zone zurück, können sie wieder Photosynthese betreiben undwachsen. In der Publikation von OM-

LIN et al. (2001b) wird dem fädigen CyanobakteriumPlanktothrix rubescensbesondere Bedeutung

beigemessen, da es im See im Mittel bis zu 20 % der jährlichen Phytoplanktonbiomasse ausmacht

und bei der Trinkwasseraufbereitung Probleme verursacht.Planktothrix rubescensist im Vergleich

zur Gruppe ”andere Algen” eine Schwachlichtart, nicht fressbar durch Zooplankter und kann sich im

Wasserkörper über Gasvakuolen bewegen (Sinkgeschwindigkeit 0 m d−1). Die Stöchiometrie beider

Phytoplanktongruppen unterscheidet sich jedoch nicht voneinander. Das Zooplankton wird in einer
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Tabelle 2.4:Die Zustandsvariablen im ”EAWAG-Seenmodell” nach OMLIN et al.(2001b) und MIELEITNER &
REICHERT (2006); Phytoplankton, Zooplankton und partikuläres Material in g TM m−3, Phosphor,
Stickstoff und Sauerstoff in g m−3.

Zustandsvariable Kommentar

Partikuläre Bestandteile

Gesamt-Phytoplankton
Planktothrix rubescens nur im Modell von OM-

LIN et al. (2001b)
Zooplankton
Gut und schlecht abbaubares organisches Material
Anorganisches, inertes Material nur im Modell von

M IELEITNER & REI-
CHERT (2006)

Organischer P inPlanktothrix rubescens nur im Modell von OM-
LIN et al. (2001b)

Organischer P in Algen
Organischer P in gut abbaubarem organischen Material
und in schlecht abbaubarem organischen Material
P gebunden an organische Partikel

Gelöste Stoffe

SRP, Ammonium, Nitrat, Sauerstoff

gemeinsamen Gruppe vom TypDaphniavereint. Crustaceen der GattungDaphniasind im Zürichsee

die häufigsten Zooplankter. Der unterschiedliche Phosphorgehalt in den Phytoplanktern bei konstan-

tem Phosphorbedarf der Zooplankter führt im Modell zu unterschiedlichen Zooplanktonbiomasse-

Erträgen, während die Ingestionsrate unabhängig vom Phosphorgehalt der Phytoplankter ist.

Das Sedimentmodell ist in 2 Schichten untergliedert und unterscheidet zwischen Partikeln und

gelösten Stoffen im Porenwasser. Bei der Mineralisierung werden sowohl die oxische (mit Sauerstoff)

als auch die anoxische Mineralisierung durch Nitrat (Denitrifikation) berücksichtigt. Daher besitzt

das ”EAWAG-Seenmodell” eine verhältnismäßig große Anzahlan Zustandsgrößen für partikuläre

und gelöste Stoffe (Tab.2.4).

Das Modell von OMLIN et al. (2001b) rechnet mit Parameterwerten, bzw. mit Wertebereichen für

Parameter, die aus der Literatur entnommen wurden. Für Parameter, bei denen Unsicherheiten be-

stehen und die einen großen Einfluss auf das Ergebnis haben (hohe Sensitivität), wurden sukzessive

Kalibrierungen durchgeführt. Erst wenn zwischen Simulation und Messwerten eine hohe qualitative

Übereinstimmung vorhanden war, wurde der Parametersatz übernommen. Dadurch ist das Modell ge-

wässerspezifisch angepasst und kann nicht einfach auf andere Gewässer übertragen werden. Während

die Gruppe ”andere Algen” für den Zürichsee gut simuliert wurde, konnte das Wachstum vonP. ru-

bescenstrotz Kalibrierung nicht adäquat vom Modell wiedergeben werden (OMLIN et al., 2001b). Das

Modell wurde umfangreichen Sensitivitäts-, Identifizierungs- und Unsicherheitsanalysen unterzogen

(siehe OMLIN et al., 2001a).
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Tabelle 2.5:Die funktionellen Phytoplanktongruppen im ”EAWAG-Seenmodell” nach MIELEITNER & REI-
CHERT (2005).

Kürzel Gesellschaft
(A) kleine Flagellaten, kleine Chloro- und

Bacillariophyceen
(B) Dinoflagellaten, große Chlorophyceen
(C) fädige und gallertige Cyanobakterien
(D) große Bacillariophyceen, große Chry-

sophyceen
(E) Planktothrix rubescens

In einer jüngeren Publikation von MIELEITNER & REICHERT (2006) wurde das Modell auf 3

verschiedene Gewässertypen angewendet (oligo- bis eutroph). Ziel der Arbeit war das Minimieren

gewässerspezifischer Parameter, um damit eine höhere Allgemeingültigkeit des Modelles zu errei-

chen. Dazu wurde es an allen 3 Gewässern gleichzeitig kalibriert, was eine Änderung in der Mo-

dellstruktur zur Folge hatte (z.B. Zusammenfassung vonPlanktothrix und ”andere Algen” zu einer

Phytoplanktongruppe; neue Zustandsvariable im Sediment;Tab. 2.4). Als Ergebnis kam eine hohe

Übereinstimmung zwischen Modell und Messdaten sowie eine Reduktion auf 4 gewässerspezifische

Parameter heraus (maximale Sterberate des Zooplanktons; Dicke der 1. Sedimentschicht; maxima-

le aerobe/anoxische Mineralisierungsrate und maximale anaerobe Mineralisierungsrate im Sediment;

M IELEITNER & REICHERT, 2006). Die gewässerspezifischen Parameter hingen mit der Mortalität des

Zooplanktons durch invertebrate Räuber und mit den unterschiedlichen Mineralisierungsraten im Se-

diment zusammen und konnten kausal erklärt werden. Von den insgesamt 7 kalibrierten Parametern

waren die maximalen Wachstumsraten des Phyto- und Zooplanktons, sowie die P-abhängige Halb-

sättigungskonstante für das Algenwachstum nicht gewässerspezifisch, d.h. allgemeingültig für die

untersuchten Gewässer.

Eine Differenzierung des Phytoplanktons in funktionelle Gruppen und ihre Simulation am Beispiel

dreier Seen (Zürichsee, Walensee, Greifensee) wurde ausführlich in MIELEITNER (2006) vorgestellt.

Das Modell baut auf dem von OMLIN et al.(2001b) entwickelten und von MIELEITNER & REICHERT

(2006) modifizierten ”EAWAG-Seenmodell” auf. Um Simulationszeit zu sparen, wurde ein einfa-

ches 1D 4 Box-Modell angewendet, bestehend aus Epi- und Hypolimnion sowie 2 Sedimentschich-

ten (MIELEITNER & REICHERT, 2005; MIELEITNER, 2006). Innerhalb der Boxen herrschen gleiche

Konzentrationen an Partikeln oder gelösten Stoffen. Mit Hilfe von biologischem Vorwissen und statis-

tischer Clusteranalysen von Langzeitdaten der drei Seen wurden aus taxonomischen Phytoplankton-

gruppen funktionelle Gruppen gebildet (MIELEITNER, 2006). Die anfangs große Zahl funktioneller

Gruppen (n = 16) wurde durch schrittweises Aggregieren (Gruppen mit ähnlichen Eigenschaften) re-

duziert (n = 4 bis 11, je nach Aggregationsniveau, siehe z.B.Tab. 2.5). Die Gruppen unterscheiden

sich in folgenden Eigenschaften voneinander: (1) spezifische Wachstumsrate; (2) Fressbarkeit; (3) Se-

dimentationsgeschwindigkeit; (4) Phosphatabhängigkeit(KP-Wert); (5) Lichtabhängigkeit (KI-Wert);

(6) Temperaturabhängigkeit. Für die Simulation des Phytoplanktons des Zürichsees wurden 4 funk-

tionelle Gruppen gebildet (A, BC, D, E), deren Parameter wiederum an den Messdaten kalibriert wur-

den (Tab. 2.5). Das Modell konnte sowohl die Muster der Gesamt-Phytoplanktonbiomasse als auch
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der einzelnen funktionellen Phytoplanktongruppen qualitativ wiedergeben. Abweichungen von der

typischen Sukzessionsfolge des Phytoplanktons waren jedoch aufgrund der Kalibrierung nicht simu-

lierbar. Die Fressbarkeit der Phytoplankter, ihr lichtabhängiges Wachstum sowie ihre Sinkgeschwin-

digkeit konnten als wichtigste Einflussfaktoren für das Phytoplanktonwachstum im Modell detektiert

werden (MIELEITNER & REICHERT, 2005). Es war möglich, die typische Phytoplanktonsukzessi-

on auch ohne Unterschiede in den Nährstoffaufnahmekinetiken und Temperaturabhängigkeiten der

Phytoplankter zu simulieren.

2.3.3 Ökologische Komponente des Modells SALMO

SALMO (Simulation by anAnalyticalLakeMOdel) ist ein dynamisches, vertikales 1D-Wassergüte-

modell für Standgewässer, dass folgende Zustandsvariablen im Jahresverlauf simuliert: gelöstes Or-

thophosphat, gelöster anorganischer Stickstoff, Sauerstoff, allochthoner Detritus, Phytoplankton und

Zooplankton (BENNDORFet al., 1985). Das Modell dient der Vorhersage der Gewässergüte sowie der

Bewertung von Sanierungs- und Bewirtschaftungsmaßnahmenvon Seen und Talsperren verschiede-

ner Trophie und Morphologie (siehe z.B. BENNDORF, 1979; BENNDORF et al., 1999; PETZOLDT

und SIEMENS, 2002; PETZOLDT et al., 2005).

SALMO wurde nach folgenden 4 Grundprinzipien für dynamische ökologische Modelle entwi-

ckelt (BENNDORF et al., 1985): 1)Maximal mögliche Einfachheit: Modelle sollen möglichst über-

sichtlich und verständlich aufgebaut sein, also eine möglichst geringe Zahl an Zustandsvariablen ent-

halten. 2)Maximal notwendige Komplexität: Modelle müssen alle notwendigen ökologischen Steuer-

mechanismen und Interaktionen enthalten, um reale Ökosysteme simulieren zu können (Kopplung der

Zustandsvariablen). 3)Maximal mögliche Allgemeingültigkeit: Physikalische, chemische und biolo-

gische Prozesse werden mechanistisch beschrieben und die Modellparameter im Labor oder Freiland

gemessen. Damit entfällt die Kalibrierung einzelner Parameter bei der Anwendung des Modelles an

verschiedene Gewässertypen. 4)Geeignete Validation: Das Modell ist an Gewässern verschiedener

Trophie und Morphologie zu validieren, ohne dabei eine Kalibrierung von Parametern oder Ände-

rungen an der Modellstruktur vorzunehmen. Erst dann ist dieModellanwendung an verschiedenen

Gewässern oder auf neue Situationen gewährleistet (BENNDORF et al., 1985). Eventuell auftretende

Abweichungen zwischen Modell und Messdaten können wichtige Aufschlüsse über Steuergrößen im

Ökosystem geben.

SALMO wurde bereits an mehr als 20 verschiedenen Gewässertypen angewendet und validiert

(BENNDORF & RECKNAGEL, 1982; RECKNAGEL & B ENNDORF, 1982; KOSCHEL & K ASPRZAK,

1984; BENNDORF et al., 1985). Es enthält 4 funktionelle Phytoplanktontypen, diesich in folgen-

den funktionellen Merkmalen voneinander unterscheiden: maximale Wachstumsrate (µmax), licht-

und phosphorabhängiges Wachstum (KI-, KP-Wert), Fähigkeit zur N2-Fixierung, optimale Wachs-

tumstemperatur (Topt), Sinkgeschwindigkeit (vs) und Fressbarkeit durch das Zooplankton (Tab. 2.6,

Abb. 2.2). Die 4 Typgruppen entsprechen der Parametrisierung folgender Phytoplankter: Typ (1) nicht

N2-fixierende fädige Cyanobakterien (z.B.Limnothrix redekei), Typ (2) große Diatomeen (z.B.Aste-

rionella formosa), Typ (3) nanoplanktische Chlorophyceen und Diatomeen (z.B. Cyclotella, Chlorel-

la), Typ (4) N2-fixierende Cyanobakterien (z.B.Anabaena). Alle Merkmale, außer der N2-Fixierung,

wurden von BENNDORF (1979) bereits als entscheidende Steuergrößen für das Phytoplanktonwachs-
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Zooplanktonfraß

KP-Wert

Sinkgeschwindigkeit

Maximale Wachstumsrate

Lichtbedarf (KI)

N2-Fixierung

Topt

Abbildung 2.2: Die funktionellen Merkmale der Phytoplanktontypen in SALMO in Anlehnung an BENNDORF

(1979) (KP-Wert = Halbsättigungskonstante für Phosphor, Topt = optimale Wachstumstempe-
ratur, Sinkgeschwindigkeit = Netto-Sinkgeschwindigkeit(vs)).

tum und damit als geeignete Typisierungsmerkmale herausgestellt. Der KN-Wert war als Unterschei-

dungsmerkmal zwischen den Typgruppen nicht geeignet, da eher die Fähigkeit zur Luftstickstoff-

Fixierung im Freiland entscheidet, welcher Phytoplanktersich bei Stickstofflimitation durchsetzen

kann. Daher wurde anstelle der Halbsättigungskonstante für Stickstoff die N2-Fixierung als funktio-

nelle Eigenschaft gewählt. Trotzdem gibt es einen KN-Wert für alle bisherigen Typgruppen in SAL-

MO. In BENNDORF (1979) wurde ebenfalls der Grundstein für die Parametrisierung der ersten drei

Typgruppen (Typ 1-3) gelegt. Diese fand an ausgewählten Arten statt, die als Stellvertreter für die

gesamte Typgruppe stehen (Stellvertreterprinzip). In Laborexperimenten und durch Literaturstudi-

en wurden die Parameter erhoben. Der Typ 4 (N2-Fixierer) leitet sich von der Parametrisierung des

Typs 1 ab, mit dem Unterschied, dass er nicht N-limitiert istund die Kosten der N2-Fixierung eine

Verringerung der Brutto-Photosyntheserate um 25 % zur Folge haben (Parametrisierung K. Rinke,

Inst. f. Hydrobiologie). Daraus resultiert ein langsameres, aber vom gelösten Stickstoff unabhängiges

Wachstum des Typs 4 (Tab. 2.6). Die Wachstumsrate der Phytoplankter berechnet sich aus der Brutto-

Photosyntheserate minus der Respiration. Letztere setzt sich aus einer temperaturabhängigen Grund-

respiration und einem Leistungsterm der Respiration zusammen (30 % der Brutto-Photosyntheserate).

Die Brutto-Photosyntheserate und die Grundrespiration steigen linear mit der Temperatur an. Die op-

timale Wachstumstemperatur (Topt) der Typgruppe 2 befindet sich bei 20◦C, während sie für die

anderen Typen bei 25◦C liegt (Tab. 2.6). Die Sinkgeschwindigkeit der Phytoplankter ist eine Netto-

Sinkgeschwindigkeit, in der Vermischungsprozesse mit enthalten sind (Tab. 2.6). Bisher wurde das

siliziumabhängige Wachstum nicht berücksichtigt, da viele der untersuchten Gewässer nicht silizium-

limitiert waren (pers. Mitt., J. Benndorf, Inst. f. Hydrobiologie).

Das Zooplankton besteht derzeit aus einer Mischgruppe omnivorer Cladoceren und Copepoden

(Daphnia galeata, Eudiaptomus gracilis, Cyclops vicinus) und entwickelt sich in Abhängigkeit von

der Nahrungsgrundlage, der Wassertemperatur und dem Fischfraßdruck. Die Phytoplanktongruppen

werden vom Zooplankton mit unterschiedlicher Präferenz inAbhängigkeit von ihrer Biomasse ge-

fressen. Die Wassertemperatur hat einen Einfluss auf die Fressrate und Respiration des Zooplanktons.

Die Fische sind im Modell implizit berücksichtigt, wobei sie einen Fraßdruck auf das Zooplankton

in Abhängigkeit von der Wassertemperatur und der Zooplankton-Biomasse ausüben. Es können ver-

schiedene Zustände der Fischgemeinschaft simuliert werden: z.B. geringer planktivorer Fischbestand
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Tabelle 2.6:Funktionelle Phytoplanktontypen im Modell SALMO nach BENNDORF (1979); PHOTXMAX = max. Brutto-Photosyntheserate(d−1); µmax = max. Wachs-
tumsrate(d−1); Topt = optimale Wachstumstemperatur (◦C); KI-, KP-Wert = Halbsättigungskonstanten für Licht (µE m−2s−1) und Phosphor (µg P L−1); vs =

Netto-Sinkgeschwindigkeit (m d−1); F = Fressbarkeit durch Zooplankton; Typgruppe 4 parametrisiert durch T. Petzoldt und K. Rinke (Inst. f. Hydrobiologie,
TU Dresden)

Typgruppe PHOTXMAX µmax Topt KI- KP- N2- vs F
Wert Wert Fixierung

1) nicht N2-fixierende fädige
Cyanobakterien (z.B.Planktothrix
agardhii, Limnothrix redekei)

1.7 1.1 25 15 1.7 nein 0.05 sehr gering

2) große Bacillariophyceen (z.B.
Asterionella formosa)

1.8 1.2 20 16 1.7 nein 0.1 gering

3) nanoplanktische Chlorophyceen
und Bacillariophyceen (z.B.Chlo-
rella, Cyclotella)

3.5 2.4 25 16 9.5 nein 0.1 hoch

4) N2-fixierende Cyanobakterien
(z.B. Anabaena)

1.3 0.84 25 15 1.7 ja 0.05 sehr gering
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(z.B. bei Biomanipulation mit piscivorem Fisch); mittlerer planktivorer Fischbestand und hoher plank-

tivorer Fischbestand. Die Sediment-Wasser-Wechselwirkungen werden über empirische Beziehungen

der Sauerstoffzehrung, der Denitrifikation sowie der redoxabhängigen Phosphorfreisetzung realisiert.

2.4 Diskussion

Qualitative Planktonmodelle sind die Grundlage für die quantitative Modellierung der Plankton-

sukzession, da sie deren Grundmechanismen aufdecken. Dem PEG-Modell kommt eine besondere

Bedeutung zu, da es erstmals generelle Wirkmechanismen derPlanktonsukzession skizzierte. Dabei

werden die höheren trophischen Ebenen, Zooplankton und Fische, explizit beschrieben. Es wurde

an mehreren Gewässern weltweit validiert (SOMMER et al., 1986). Die Anwendbarkeit auf Weich-

wasserseen, Flachseen und tropische Seen ist jedoch noch unzureichend überprüft (LAMPERT und

SOMMER, 1993). Das PEG-Modell geht sowohl auf die morphologischenEigenschaften der Phy-

toplankter als auch auf ihre Nährstoffabhängigkeiten und ihre Fressbarkeit durch Zooplankter ein.

Der entscheidende Unterschied zu den anderen zwei hier vorgestellten qualitativen Modellen ist, dass

keine funktionellen Gruppen, sondern Sukzessionsstadienbeschrieben werden. Innerhalb eines Suk-

zessionsstadiums können Phytoplankter mit verschiedenenfunktionellen Eigenschaften vorkommen

(z.B. Stadium 9, Tab. 2.1). Weiterhin erfolgt die Beschreibung des Planktons auf höherer systemati-

scher Ebene (Klasse, Familie) und nicht auf Artniveau. Dem gegenüber stehen die jüngeren Arbeiten

von REYNOLDS et al. (2002) und WEITHOFF (2003), die das Phytoplankton nach ihren funktionel-

len Eigenschaften analysieren und unterteilen. Das Zooplankton wird in diesen Arbeiten nur indirekt,

über die Fressbarkeit der Phytoplankter, berücksichtigt,während Fische gar nicht betrachtet werden.

REYNOLDS et al. (2002) legen eine sehr umfangreiche, aber teilweise subjektive Klassifizierung von

31 funktionellen Phytoplanktongesellschaften auf Artniveau vor. Dabei werden den Phytoplanktern

Reaktionen zu Stressoren zugeordnet (siehe Absatz 2.2.2).Für manche funktionelle Phytoplankton-

gesellschaft gibt es teilweise noch keine Angaben zu den Habitatansprüchen (siehe Abb. 2.1, wei-

ße Felder). Ursprünglich wurde der Versuch unternommen, den funktionellen Phytoplanktongesell-

schaften Sukzessionsstadien zuzuordnen. Aufgrund unterschiedlicher klimatischer Bedingungen in

den untersuchten Gewässern scheiterte jedoch dieses Vorhaben (REYNOLDS et al., 2002), da sich z.B.

Arten, die in den gemäßigten Breiten im Sommer wachsen, in den Tropen zu anderen Zeitpunkten

entwickeln. WEITHOFF (2003) setzt sich für eine objektive, mathematische Einteilung des Phyto-

planktons in funktionelle Gruppen ein. Die von ihm aufgestellten 6 funktionellen Eigenschaften des

Phytoplanktons sind einfach quantitativ zu beschreiben und repräsentieren wichtige Wachstums- und

Verlustprozesse (Absatz 2.2.3). So können über die Größe und Form eines Phytoplankters indirekt

Aussagen zur Fressbarkeit durch Zooplankter oder der Sinkgeschwindigkeit getroffen werden. Das

Ziel des Autors ist nicht die Beschreibung von Sukzessionsstadien, sondern die Beantwortung von

Fragen der theoretischen Ökologie. So analysierte er z.B. den Zusammenhang zwischen Artenvielfalt

und funktioneller Diversität in einem Ökosystem und kam zu dem Schluss, dass nicht immer eine hohe

Artenvielfalt auch gleichzeitig eine hohe funktionelle Diversität bedeutet. Weitere Fragestellungen be-

trafen Hypothesen wie die ”intermediate disturbance hypothesis” (siehe CONNELL, 1978). Bei einer

mittleren Häufigkeit von Störungen im Ökosystem können die meisten Arten koexistieren, während
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Tabelle 2.7:Vergleich quantitativer Phytoplankton-Modelle,EPSMIN =mittlerer, spektraler, vertikaler Extink-
tionskoeffizient planktonfreien Wassers (ε)

Kriterium PROTECH EAWAG-Seenmodell SALMO
Simulierte Kompartimente Pelagial Pelagial, Sediment Pelagial

Simulierte Zustandsgrößen 9 13 bis 14 9

Phytoplankton explizit explizit explizit

Zooplankton implizit explizit explizit

invertebrate Räuber - implizit implizit

Fische - - implizit

Anzahl Phytoplanktontypen 18 5 4

Prozessbeschreibung korrelativ-
mechanistisch

mechanistisch mechanistisch

Gewässerspezifische Parameter ? Zooplanktonmor-
talität, Dicke der
1. Sedimentschicht,
Mineralisierungsraten

Zooplanktonmor-
talität, EPSMIN

Kalibrierung mit Messdaten ja ja nein

bei geringer oder hoher Störungsfrequenz die Artenzahl abnimmt.

Die drei hier beschriebenenquantitativen Phytoplanktonmodelle unterscheiden sich in der An-

zahl von Zustandsvariablen, der Prozessbeschreibung, derParameterbestimmung sowie in der Mo-

dellanwendung voneinander. Die Anzahl an Zustandsvariablen ist im ”EAWAG-Seenmodell” von

OMLIN et al. (2001b) und MIELEITNER & REICHERT (2006) am höchsten (Tab. 2.7). Dies beruht

vor allem auf der mechanistischen Beschreibung der Prozesse am Sediment. Es werden sowohl die

Akkumulation organischer und anorganischer Partikel als auch die Mineralisierung und Nährstofffrei-

setzung am Sediment berechnet. Die Modelle SALMO und PROTECH besitzen keine Zustandsgrö-

ßen für das Sediment und beschreiben die Prozesse daher empirisch in Form von Sauerstoffbedarf,

Phosphorfreisetzung usw. (REYNOLDS et al., 2001; PETZOLDT et al., 2005). In SALMO werden die

Sedimentparameter nicht kalibriert, es gibt jedoch einen speziellen Parametersatz für flache Gewäs-

ser. In PROTECH wird der Term für die Phosphorrücklösung kalibriert (REYNOLDS et al., 2001).

Auch im ”EAWAG-Seenmodell” werden Sedimentparameter kalibriert (MIELEITNER & REICHERT,

2006). Prinzipiell wird die explizite Simulation der Umsatzprozesse am Sediment in SALMO ange-

strebt. Voraussetzung hierfür ist jedoch ein hydrodynamisches Modell, welches hydrophysikalische

Transportprozesse in Sedimentnähe simulieren kann (PETZOLDT et al., 2005).

Eine weitere zu diskutierende Gruppe von Zustandsvariablen betrifft das Phytoplankton. Alle drei

Modelle besitzen funktionelle Gruppen, die durch gemeinsame funktionelle und nicht taxonomische

Merkmale gebildet werden. Während für PROTECH funktionelle Gruppen aufgrund allometrischer

Daten von Phytoplanktern gebildet wurden, basieren die funktionellen Gruppen im Modell SALMO

und im ”EAWAG-Seenmodell” auf gemeinsamen, messbaren, funktionellen Merkmalen wie Sinkge-

schwindigkeit, Fressbarkeit durch Zooplankter, KI-Wert usw. Die allometrischen Daten der Phyto-
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plankter sind ein indirektes Maß für diese Eigenschaften. Für das Modell PROTECH werden an ein-

zelnen Arten Messungen durchgeführt und Regressionen zwischen allometrischen Daten und Wachs-

tumsrate ermittelt. Diese Regressionen werden auf andere,morphologisch ähnliche Arten angewandt

und übertragen (REYNOLDS & I RISH, 1997). Dieses Stellvertreterprinzip wird für das Modell SAL-

MO ebenfalls angewandt, mit dem Unterschied, dass die kinetischen Parameter (KI-, KP-Wert usw.)

im Labor an einer Stellvertreterart direkt gemessen wurden(BENNDORF, 1979). Für das ”EAWAG-

Seenmodell” wurden Literaturdaten für die kinetischen Parameter verwendet und z.T. an Messdaten

kalibriert (MIELEITNER & REICHERT, 2006). Auch die Anzahl funktioneller Phytoplanktontypenist

sehr unterschiedlich. PROTECH hat die Simulation des Phytoplanktons zum Ziel und besitzt die größ-

te Phytoplankton-Datenbank mit Parametersätzen für 18 verschiedene Arten (ELLIOTT et al., 1999).

Weit weniger Parametersätze für Phytoplankter besitzen SALMO und das ”EAWAG-Seenmodell”,

deren Ziel auch eine realitätsnahe Simulation des Zooplanktons und chemischer Zustandsgrößen ist

(BENNDORFet al., 1985; OMLIN et al., 2001b). Die Typgruppenauswahl sowohl für SALMO als auch

für das ”EAWAG-Seenmodell” orientiert sich an dominanten Arten temperierter, stehender Gewässer.

In der Arbeit von ANDERSON (2005) wird der Frage nachgegangen, wie sinnvoll und fehlerbe-

haftet die Modellierung funktioneller Phytoplanktontypen (PFT) ist. Er begründet seine Skepsis ge-

genüber der Modellierung von PFT’s damit, dass die Simulation des Gesamt-Chlorophylla oder der

Primärproduktion oftmals viel zuverlässiger ist und Abweichungen von den Messergebnissen eher

durch die mangelhafte Modellierung der physikalischen Prozesse entstehen. Folgende Probleme bei

der ökologischen Modellierung von PFT’s werden genannt:

1. unzureichendes ökologisches Grundwissen,

2. Informationsverlust aufgrund der Aggregation von Artenin eine Typgruppe,

3. fehlende Verknüpfung der Planktongruppen untereinander, ungeeignete mathematische Funk-
tionen zur Prozessbeschreibung,

4. unkontrolliertes Kalibrieren von Parametern, Mangel angeeigneten Validationen.

Als Ausweg aus dem Dilemma werden verbesserte Modellgleichungen, Phytoplanktonparame-

ter und Validationsdaten genannt. Als weiteres Mittel wirddie empirische Darstellung der PFT’s in

Modellen nach dem Prinzip von MARGALEF (1978) und MARGALEF et al. (1979) vorgeschlagen.

Dabei werden den Schichtungs- und Nährstoffbedingungen imFreiland aufgrund von Erfahrungswer-

ten Phytoplankter zugeordnet (z.B. Diatomeen im Frühjahr). Eine erweiterte Form dieser empirischen

Beschreibung der Phytoplanktonsukzession ist letztlich die von REYNOLDS et al.(2002). ANDERSON

(2005) plädiert für verbesserte Methoden zur Auswertung der Modellergebnisse (Unsicherheitsanaly-

sen) sowie für Sensitivitätsanalysen.

Da Ökosysteme sehr komplexe Gebilde sind, besteht die Fragenach dem Aggregationsniveau der

einzelnen Planktongruppen im Modell. Plötzlich auftauchende Massenentwicklungen einzelner Ar-

ten können bei hoher Aggregation des Planktons nicht wiedergegeben werden (siehe OMLIN et al.,

2001b). Der Verbesserungsansatz im ”EAWAG-Seenmodell” geht in die Richtung einer weiteren Un-

terteilung des Phyto- und Zooplanktons und die Berücksichtigung invertebrater Räuber. Natürlich er-

höht sich mit der Anzahl der Planktontypen auch die Komplexität eines Modelles (BENNDORFet al.,
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1985; OMLIN et al., 2001b). Der Nachteil komplexer Modelle besteht in der schwierigen Interpre-

tation der Modellausgabe (VAN NES & SCHEFFER, 2005) und den höheren Anforderungen an die

Eingangsdaten (KLAPPER, 1992). Daher muss eine optimale Anzahl an Zustandsgrößen verwendet

werden, bei dem die wichtigsten Prozesse wiedergegeben werden können (BENNDORFet al., 1985).

In PROTECH wird das Phytoplankton auf Artniveau simuliert,aber ein gutes Ergebnis wird erst

auf höher aggregiertem Niveau erzielt (CSR-Typen). Dies begründen ELLIOTT et al. (2000) damit,

dass die Modellierung des Phytoplanktons immer eine Stufe niedriger als die verwendete Modell-

ausgabe sein muss, um gute Ergebnisse zu erhalten. Dem widersprechen MIELEITNER & REICHERT

(2005), die sowohl auf der Ebene der funktionellen Typen alsauch bei der Gesamt-Biomasse gu-

te Ergebnisse erzielten. Viel wichtiger erscheint hier aber ANDERSON (2005) die Verknüpfung der

verschiedenen Zustandsgrößen miteinander, um ein realitätsnahes Systemverhalten zu bekommen. In

SALMO wird daher besonderer Wert auf die direkte und indirekte Kopplung der Zustandsgrößen

gelegt (über 100 Parameter, BENNDORFet al., 1985; PETZOLDT et al., 2005).

Viele Zustandsgrößen und Interaktionen bedeuten aber auchviele Parameter, die z.T. schwer bei

Standardprobenahmen an einem einzigen Gewässer zu bestimmen sind (MIELEITNER & REICHERT,

2006). Ein Ausweg ist die Erhebung von Daten an verschiedenen Gewässern und die Bestimmung von

Wachstumskinetiken im Labor (siehe SALMO, BENNDORF, 1979). Dieses Verfahren benötigt jedoch

viel Zeit und setzt voraus, dass die Parameter nicht beliebig verändert werden. Es hat den Vorteil, dass

das Modell an einer Vielzahl unterschiedlicher Gewässer und auf verschiedene meteorologische Si-

tuationen, auch innerhalb eines Gewässers, anwendbar ist (Allgemeingültigkeit, BENNDORF, 1979;

BENNDORF& RECKNAGEL, 1982). Unterschiede zwischen Modell und Messdaten werdenanalysiert

und nicht minimiert (Ursachenforschung, PETZOLDT und SIEMENS, 2002). Das Ziel der Modellan-

wendung ist die Wiedergabe prinzipieller Muster der Planktonsukzession und chemischer Umwand-

lungsprozesse (PETZOLDT et al., 2005). Es gibt nur 3 gewässerspezifische Parameter in SALMO,

die für jedes Gewässer bestimmt werden müssen: der mittlere, spektrale, vertikale Extinktionsko-

effizient planktonfreien Wassers (EPSMIN) und die fischbestandsabhängigen Verlustparameter des

Zooplanktons (MOMIN, MOT, Tab. 2.7). EPSMIN wird nach Möglichkeit im Freiland direkt mit

dem sphärischen Unterwasserlichtsensor, zu Zeiten sehr geringen Phytoplanktonwachstums (z.B. im

Winter), bestimmt. Mit den Verlustparametern MOMIN und MOTkönnen beliebig unterschiedliche

Fischbestände simuliert werden (z.B. hoher Raubfischbestand, normaler Raubfischbestand und star-

ker Kleinfischbestand). Die Parameter werden jedoch nur verändert, wenn das entsprechende Wissen

zum Fischbestand im Gewässer vorhanden ist. Das ”EAWAG-Seenmodell” wurde zur Erhöhung der

Allgemeingültigkeit der Parametersätze einer Mehrfachkalibrierung an verschiedenen Gewässertypen

unterzogen (MIELEITNER & REICHERT, 2006). Dabei wurde auf eine möglichst geringe Anzahl ge-

wässerspezifischer Parameter und eine sinnvolle, wissenschaftlich begründete Veränderung der Para-

meter geachtet. PROTECH und das ”EAWAG-Seenmodell” haben die Minimierung der Unterschiede

zwischen Modellsimulation und Messdaten zum Ziel (REYNOLDS et al., 2001; OMLIN et al., 2001b;

M IELEITNER & REICHERT, 2006). Durch die Kalibrierung verlieren sie jedoch an Allgemeingültig-

keit und können nur begrenzt auf neue Situationen angewendet werden (MIELEITNER & REICHERT,

2005). So stellte OMLIN et al. (2001b) fest, dass die guten Simulationsergebnisse für einValidati-

onsjahr auf ähnliche meteorologische Bedingungen wie im Kalibrationsjahr zurückzuführen waren.
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Zu PROTECH gibt es keine Angaben bezüglich gewässerspezifischer Parameter (siehe Tab. 2.7). Das

Modell wurde jedoch über die Änderung physikalischer (Wärmeaustausch, zmix, Windgeschwindig-

keit, LEWIS et al., 2002; ELLIOTT et al., 2000, 2005) und chemischer Parameter (Phosphor- und

Silizium-Konzentrationen, ELLIOTT et al., 2000) an verschiedene Gewässer angepasst.
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3 Phytoplanktonentwicklung in den

Untersuchungsgewässern

3.1 Einleitung

Zeitlich und räumlich hoch aufgelöste physikalische, chemische und biologische Beprobungen des

Wasserkörpers können detaillierte Informationen über diedominierenden Prozesse geben, die die

Planktonentwicklung während des Jahres steuern. Der Zusammenhang zwischen der jahreszeitlichen

Entwicklung z.B. der Temperatur, des Lichtes oder der Nährstoffe und den funktionellen Eigenschaf-

ten der Phytoplankter (z.B. Sinkgeschwindigkeit, Lichtabhängigkeit, Si-Abhängigkeit) kann an ei-

nem solchen Datensatz sichtbar gemacht werden. Darüber hinaus gibt es, neben den typischen, sich

jährlich wiederholenden Sukzessionsabläufen und Prozessen, auch interannuelle Variabilitäten (z.B.

Hochwasser, erhöhte Sonneneinstrahlung), die zu veränderten Sukzessionsabläufen führen. Dies ver-

deutlicht, dass ein umfassendes Verständnis der Planktonsukzession eine sehr detaillierte Kenntnis der

zahlreichen Steuergrößen voraussetzt.

Für diesen Zweck wurden mindestens 14tägige, vertikal hochaufgelöste Messungen von chemi-

schen, physikalischen und biologischen Größen an den Talsperren Saidenbach (2002) und Bautzen

(2003) durchgeführt. An der tiefen Talsperre Saidenbach konnte von einer viel stärkeren vertikalen

Ausprägung chemischer, physikalischer und biologischer Gradienten ausgegangen werden als in der

relativ flachen, windexponierten Talsperre Bautzen. Weiterhin ist die unterschiedliche Trophie beider

Gewässer zu nennen, die eine unterschiedliche Primärproduktion, Nährstoffdynamik und Lichtverfüg-

barkeit zur Folge hat. Daher sollten sich auch sehr verschiedene Phytoplankter mit unterschiedlichen

funktionellen Eigenschaften in beiden Gewässern entwickeln. Die Talsperren wurden als Modellge-

wässer für folgende Fragestellungen herangezogen: 1) Welche Phytoplankter gelangen im Verlauf des

Jahres zur Dominanz in diesen unterschiedlichen Gewässertypen? 2) Welche abiotischen und bioti-

schen Umweltfaktoren und welche funktionellen Eigenschaften der Phytoplankter führen zu dieser

Dominanz?

Zu Beginn werden die Talsperren ausführlich vorgestellt (Absätze 3.2.1, 3.2.2), um die Untersu-

chungsjahre in die längerfristige zeitliche Entwicklung,v.a. der Trophie und Fischbesiedlung, ein-

ordnen zu können. Da die TS Bautzen im Jahr 2000 saniert wurde, stellt das Jahr 2003 das bisher

am besten untersuchte Jahr nach dem Wiederanstau 2001 dar. Im Anschluss wird die Phytoplank-

tonsukzession im Zusammenhang mit der Zooplanktonentwicklung, aber auch den Nährstoffen, der

thermischen Schichtung usw. diskutiert. Es stellte sich heraus, dass durch das extreme Hochwasser im

Jahr 2002 eine außergewöhnliche Phytoplanktonsukzessionin der TS Saidenbach zu beobachten war.

Das Jahr 2003 war sehr niederschlagsarm und warm, so dass derStauspiegel in der TS Bautzen stark
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absank. Das wiederum hatte Konsequenzen für die Nährstoff-und Sauerstoffentwicklung und damit

auch für die Phytoplanktonentwicklung im Gewässer. Die Ergebnisse zeigen den starken Einfluss

von physikalischen und hydrologischen Umweltfaktoren aufdie Plankton- und Nährstoffsituation in

Standgewässern.

3.2 Untersuchungsgewässer, Material und Methoden

3.2.1 Talsperre Saidenbach

Die Talsperre Saidenbach (TSS) liegt im Einzugsgebiet der Flöha (Erzgebirge, Südosten Deutsch-

lands) und dient der Trinkwassergewinnung (Tab. 3.1, Abb. 3.1). Die vier wichtigsten Zuflüsse sind

der Haselbach mit einem Anteil am Einzugsgebiet von 44.2 %, der Saidenbach (36.9 %), der Lippers-

dorfer Bach (7.7 %) und der Hölzelbergbach (1.3 %, Summe: 90.1 %). Jeder dieser Bäche durchfließt

unmittelbar vor der Mündung in den Rinnenstausee wenigstens ein Vorbecken, das als Sedimenta-

tionsraum für erodiertes Material und als Nährstoffsenke dient (PAUL , 2003). Eine Besonderheit der

TSS sind die so genannten Unterwasservorbecken in den Stauwurzeln des Haselbaches und des Sai-

denbaches, deren Mauerkronen sich bei Vollstau mehrere Meter unter der Wasseroberfläche befinden.

Sie wirken sich auf das Einschichtungsverhalten der beidenBäche und die thermische Schichtung aus.

Im Oberlauf der Flöha befindet sich die Talsperre Rauschenbach, die Wasser über den Haselbach und

den Saidenbach in die TSS überleitet (mehrjähriges Mittel >35 % des Gesamtzuflusses). Steigende

Phosphoreinträge in den 70er und 80er Jahren hatten eine Eutrophierung der TSS zur Folge. Nach

1990 ging die P-Belastung durch die Senkung der externen P-Zufuhr wieder zurück, so dass sich die

Talsperre heute in einem mesotrophen Zustand befindet (0.71g SRP m−2 a−1 in den 80er Jahren, 0.22

g SRP m−2 a−1 in den 90er Jahren, HORN et al., 1994; HORN, 2003a). Die höchsten Phytoplankton-

biovolumina innerhalb eines Jahres werden in der Regel am Ende der Frühjahrsvollzirkulation beob-

achtet. Nach 1990 repräsentierten Kieselalgen im jährlichen Mittel ca. 80 % des Phytoplanktonbiovo-

lumens bei gleichzeitig zunehmender Diversität. Trotz dergeringeren P-Belastung verschwanden die

Cyanobakterien im Sommer nicht, sondern wurden durch Artenmit einer effizienteren P-Nutzung er-

setzt (HORN, 2003a). Das mittlere jährliche Biovolumen der Crustaceensank seit 1987 kontinuierlich

(Mittel 1975-1990 0.346 cm3m−3, Mittel 90er Jahre 0.218 cm3m−3, HORN, 2003b). Dieser Effekt ist

auf den Anstieg zooplanktivorer Fische wie Plötze, Barsch und Silberkarpfen zurückgeführt worden.

Andererseits kann die Verringerung der Trophie auch eine Verringerung der Crustaceenbiomasse zur

Folge haben. Zur Förderung der Daphnienentwicklung und Verbesserung der Wasserbeschaffenheit

wird durch das Institut für Hydrobiologie (TU Dresden) seit2000 eine Biomanipulation mit Seeforel-

len durchgeführt. Im Jahr 2005 konnte eine erhöhte Biomassean piscivoren Fischen erreicht werden

und ein erhöhter Fraßdruck auf die planktivoren Fische ist in den kommenden Jahren zu erwarten.

3.2.2 Talsperre Bautzen

Die Talsperre Bautzen (TSB) ist ein relativ flaches, windexponiertes Gewässer 80 km nordöstlich

von Dresden (Tab. 3.1, Abb. 3.1). Der einzige Zufluss, die Spree, mündet über die Vorsperre Öhna

in die TSB. Ursprünglich wurde die TSB für den Hochwasserschutz und zur Brauchwasserbereitstel-
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Abbildung 3.1: Talsperre Bautzen (links): weißes Kreuz = Probenahmestelle, Dreieck = meteorologische Sta-
tion; Talsperre Saidenbach (rechts): weißes Kreuz = Probenahmestelle und meteorologische
Station

lung erbaut. Letzteres gewinnt heute durch die Flutung der Braunkohletagebaue zunehmend wieder an

Bedeutung. Weitere Funktionen der Talsperre sind die Regulierung des Wasserstandes der Spree, die

Binnenfischerei, Naherholung und der Landschaftsschutz. Durch externe Nährstoffbelastungen wurde

die Wasserqualität der Talsperre besonders stark beeinträchtigt (Eutrophierung). Bis 1989 war die Ge-

wässerflächenbelastung mit Phosphor durch die Spree extremhoch (12 - 18 g P m−2a−1, DEPPEet al.,

1999). Ab 1990 sank die Flächenbelastung für Phosphor zwar auf 4 - 5 g P m−2a−1 ab, die Primär-

produktion war jedoch 1995 immer noch so hoch wie in einem hypertrophen Gewässer (KAMJUNKE

et al., 1998; DEPPEet al., 1999). Seit 1977 betreibt das Institut für Hydrobiologie der TU Dresden

Langzeituntersuchungen zur Steuerung der Wasserqualitätdurch Erhöhung des Raubfischbestandes

in der TS Bautzen (Biomanipulation, BENNDORF et al., 1988). Dabei wurden fast jährlich Zander,

Hecht, Aal und Wels eingesetzt. Seit 1981 konnte die Talsperre durch den erhöhten Raubfischbe-

satz und die Fangbeschränkungen als biomanipuliert bezeichnet werden (BENNDORF et al., 1988).

Dies führte zur Dominanz großer filtrierender Zooplankter,vorwiegendDaphnia galeata, während

vor der Biomanipulation hauptsächlich kleine Zooplankterwie Rotatorien,Bosmina longirostris, Ce-

riodaphnia quadrangulaund Cyclops vicinusvorkamen (BENNDORF et al., 1988; BENNDORF und

SCHULTZ, 2000). Ein weiteres Indiz für den Rückgang planktivorer Fische war der Anstieg der mitt-

leren individuellen Körpergrößen vonDaphnia galeatasowie das Vorkommen invertebrater Räuber

(Leptodora kindti, Chaoborus flavicans, BENNDORFet al., 1988; BENNDORF, 1995; WAGNER et al.,

2004). Durch die Massenentwicklung vonDaphnia im Frühjahr wurde nun das Phytoplankton stark

minimiert und es folgte eine Klarwasserphase mit hohen Sichttiefen, die von Mai bis Juni / Juli an-

hielten (BENNDORF et al., 1988). Im Anschluss daran entwickelten sich große, schlecht fressbare

Phytoplanktonarten wie Cyanobakterien und große koloniale Chlorophyceen. Als eine weitere öko-

technologische Maßnahme zur Vermeidung vonMicrocystiskam von 1996 bis 1997, jeweils von Mai
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Tabelle 3.1:Die Kenndaten der Talsperren Saidenbach und Bautzen.

Kenndaten TS Saidenbach TS Bautzen
Geografische Lage 50◦44’ N, 13◦14’ O 51◦13’ N, 14◦ 27’ O
Jahresmittel der Lufttemperatur (◦C) 7 8.4
Jahresniederschlag (mm a−1) 853 488
Einzugsgebiet (km2) 60.8 310
Flächenanteil Wald (%) 22 22
Flächenanteil Landwirtschaft (%) 68 43
Betriebsstauhöhe (m ü NN) 438.8 167.5
Oberfläche (ha) 146 533
Volumen (106m3) 22.4 39.2
Mittlere Tiefe (m) 15.3 7.4
Maximale Tiefe (m) 48 13.5
Mittlere Verweilzeit (a) 0.7 0.45
Trophie mesotroph hypertroph
Schichtungstyp dimiktisch instabil dimiktisch

bis August, eine interne Phosphorfällung mit Eisen und ein Transport CO2-reichen Tiefenwassers ins

Epilimnion zum Einsatz (DEPPEet al., 1999). In diesen Jahren entwickelte sichMicrocystisgar nicht

oder, bedingt durch ein Flutereignis und dem damit verbundenen Phosphoreintrag, stark verzögert

(DEPPEet al., 1999). Im Jahr 2000 wurde die TS Bautzen zu Sanierungszwecken abgelassen und 2001

wieder angestaut. Danach fand kein weiterer Raubfischbesatz durch das Institut für Hydrobiologie der

TU Dresden statt. Gegenwärtig treten im Sommer wieder Cyanobakterien-Massenentwicklungen und

Sauerstoffschwund in der Tiefe des Gewässers auf. Eine Zusammenfassung der bisherigen Erkennt-

nisse zur Biomanipulation findet sich in BENNDORFet al. (2002).

3.2.3 Probenahmen

Die Standardprobenahmen fanden im Abstand von 14 Tagen an der TS Saidenbach (2002) undan

der TS Bautzen (2003) statt. Die maximale Tiefe an der Probenahmestelle der TS Saidenbach betrug

37 m und an der TS Bautzen 10.5 m (Probenahmestellen siehe Abb. 3.1). Der Schwerpunkt der Probe-

nahmen lag auf der vertikal hoch aufgelösten Beprobung chemischer, biologischer und physikalischer

Messgrößen (Tab. 3.2, 3.3).

Die Intensivmessungen wurden im Frühjahr und Herbst an den jeweiligen Talsperren durchgeführt

(Tab. 3.2, 3.3). Ziel dieser Untersuchungen war es, die Dynamik der Prozesse während des Auf-

und Abbaues der thermischen Schichtung genauer zu erfassen. Hierbei lag der Schwerpunkt auf der

Erfassung chemischer, biologischer und hydrophysikalischer Größen in zeitlich kurzen Abständen

und vertikal hoch aufgelöst. An der TS Saidenbach wurden dieSondenmessungen im Abstand von 3

h (Mai 2002) und 1.5 h (Oktober 2002) und an der TS Bautzen im Abstand von 1.5 h durchgeführt

(Mai, September 2003).
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Tabelle 3.2:Ausgewertete Proben an der Talsperre Saidenbach (2002).

Probenahme Untersuchte Größen Tiefen

Standardprobenahme
Mai - Okt. 2002

Chlorophylla Sondenmessung (kontinuierlich)

Temperatur, pH, Druck, Leit-
fähigkeit, Sauerstoff

Sondenmessung (kontinuierlich)

Licht 0 - 9 m (Abstand 0.5 m)
Sichttiefe

Intensivmessung
13.05.-16.05.02

Nitrat, SRP, Chlorophylla,
Phytoplankton

0 m, von 1.5 - 19.5 m im Ab-
stand von 3 m, 25 m, über Grund

Zooplankton Netzzüge (0-3 m, 3-6 m, 6-9 m,
9-12 m, 12-15 m, 15-21 m, 21-
30 m, 30-40 m)

Chlorophylla Sondenmessung (kontinuierlich)
Temperatur, pH, Druck, Leit-
fähigkeit, Sauerstoff

Sondenmessung (kontinuierlich)

Licht 0 - 9 m (Abstand 0.5 m)
Sichttiefe

Intensivmessung
07.10.-10.10.02

Nitrat, SRP, Chlorophylla,
Phytoplankton

0 m, von 1.5 - 19.5 m im Ab-
stand von 3 m, 25 m, über Grund

Zooplankton Netzzüge (0-3 m, 3-6 m, 6-9 m,
9-12 m, 12-15 m, 15-21 m, 21-
30 m, 30-40 m)

Chlorophylla Sondenmessung (kontinuierlich)
Temperatur, pH, Druck, Leit-
fähigkeit, Sauerstoff

Sondenmessung (kontinuierlich)

Licht 0 - 9 m (Abstand 0.5 m)
Sichttiefe

3.2.4 Chemisch-physikalische Analysen

Gelöstes reaktives Phosphat (SRP) Aufgrund der sehr geringen Phosphat-Konzentrationen in der

TS Saidenbach wurde dort eine Lösemittelextraktion mit anschließender photometrischer Messung in

einer 5 cm Küvette durchgeführt (EN 1189:1996, Molybdat-Schwefelsäure-Reagenz nach LEGLER

et al. (1986), Dr. Lange CADAS 100, NWG im Mai 0.3µg P L−1, Oktober 2µg P L−1). Für die

Proben aus der TS Bautzen kam die Methode nach LEGLER et al. (1986) zum Einsatz (Perkin Elmer

UV, VIS Spectrometer Lambda 12).

Gesamt-Phosphat (TP) Der Aufschluss erfolgte nach Vogler und der anschließende Nachweis ent-

sprechend der SRP-Bestimmung für die Proben aus der TS Bautzen (LEGLER et al., 1986).
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Tabelle 3.3:Ausgewertete Proben an der Talsperre Bautzen (2003).

Probenahme Untersuchte Größen Tiefen

Standardprobenahme
April - Okt. 2003

IC, Chlorophylla 0, 3, 5, 8, 10 m

TP, SRP, Nitrat 0, 3, 8, 10 m
Chlorophylla Sondenmessung (kontinuierlich)
Temperatur, pH, Druck, Leit-
fähigkeit, Sauerstoff

Sondenmessung (kontinuierlich)

Zooplankton Schöpfproben 0, 3, 5, 8, 10 m
Phytoplankton 3, 8 m
Licht 0 - 9 m (Abstand 0.5 m)
Sichttiefe

Intensivmessung
05.05.-09.05.03

IC, Chlorophylla 0, 3, 5, 8, 10 m

TP, SRP, Nitrat 0, 3, 8, 10 m
Chlorophylla Sondenmessung (kontinuierlich)
Temperatur, pH, Druck, Leit-
fähigkeit, Sauerstoff

Sondenmessung (kontinuierlich)

Zooplankton Schöpfproben 0, 3, 5, 8, 10 m
Phytoplankton 3, 8 m
Licht 0 - 9 m (Abstand 0.5 m)
Sichttiefe

Intensivmessung
01.09.-05.09.03

IC, TP, SRP, Nitrat 0, 3, 5 m, Grund

Chlorophylla 1, 3, 5 m, Grund
Chlorophylla Sondenmessung (kontinuierlich)
Temperatur, pH, Druck, Leit-
fähigkeit, Sauerstoff

Sondenmessung (kontinuierlich)

Zooplankton Schöpfproben 0, 3, 5, 8 m,
Grund

Phytoplankton 0, 3, 5, 8 m
Licht 0 - 8 m (Abstand 0.5 m)
Sichttiefe

Nitrat Die Nitrat-Konzentration in der TS Saidenbach wurde photometrisch (Spekol UV VIS 3.01)

bei 218 und 228 nm über die UV-Absorption der gefilterten Probe direkt bestimmt (Application GA

No. 1, Dr. Bruno Lange GmbH, Berlin). Die Nitrat-Bestimmungder Proben aus der TS Bautzen

erfolgte nach LEGLER et al. (1986).

Anorganischer Kohlenstoff Der anorganische Kohlenstoff (IC) wurde mit einem TOC-Analyser

bestimmt (Shimadzu TOC-V CSN). Alle Flaschen wurden luftblasenfrei befüllt und gekühlt transpor-

tiert. Vom 14. - 16.05.02 und am 08.10.02 wurde der IC an der TSSaidenbach über eine automatische
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Titrationsanlage ermittelt (m-und p-Wert). Vom 02.09.03 -04.09.03 wurde der IC an der TS Baut-

zen ebenfalls mittels m- und p-Wert-Bestimmung durchgeführt (LEGLER et al., 1986). Es fand keine

Unterscheidung der verschiedenen Dissoziationsformen des anorganischen Kohlenstoffs statt.

Leitfähigkeit, Temperatur, pH-Wert, Sauerstoff und Druck wurden mit einer CTD-Sonde (Multi-

parametersonde Typ CTD 60, SEA & SUN TECHNOLOGY) bestimmt. Mit Hilfe einer Thermistor-

kette wurden saisonale Änderungen der vertikalen Temperaturverteilung in der TS Saidenbach ab Juni

2002 und in der TS Bautzen von April - Oktober 2003 gemessen (Kooperation mit der Ökologischen

Station Neunzehnhain, Dr. Paul).

Licht und Sichttiefe Die photosynthetisch aktive Strahlung (PAR) wurde anhand eines sphärischen

Unterwasser-PAR-Sensors (LICOR, Lichtmessgerät LI-189)gemessen.Weiterhin kam die Secchi-

Scheibe als Maß für die Sichttiefe zum Einsatz.

3.2.5 Biologische Analysen

Chlorophyll a Eine definierte Wassermenge wurde bei Schwachlicht durch einen Glasfaserfilter

(Sartorius GMF 5, 25 mm) filtriert (Pumpendruck < 200 mbar) und der Filter sofort eingefroren. Die

Aufarbeitung der Proben geschah binnen eines Monats. Das Chlorophyll a wurde mit Ethanol nach

NUSCH & PALME (1975) kalt extrahiert und am Luminescence Spectrometer (Perkin Elmer LS 50

B) gemessen (WETZEL & L IKENS, 1991). Die Proben wurden vor der Messung nicht angesäuert,da

dies die Degradierung von Chlorophyllen und Carotinoiden zur Folge hat, deren Abbauprodukte die

Chlorophyll a -Messung stören (STICH & B RINKER, 2005). Insbesondere Proben mit Phytoplank-

tern, die Chlorophyllb oderc enthalten, sind hiervon betroffen (STICH & B RINKER, 2005). Weiter-

hin kam eine Fluoreszenzsonde zum Einsatz (bbe MOLDAENKE).Die Chlorophylla -Messungen

der Fluoreszenzsonde wurden mit der nasschemischen Chlorophyll a- Bestimmung verglichen. Die

Fluoreszenzsonde differenziert das Phytoplankton in ”Spektralgruppen” entsprechend ihrer pigment-

spezifischen Fluoreszenzanregungsspektren. Die unterschiedlichen Anregungsspektren beruhen auf

der verschiedenen Zusammensetzung der akzessorischen Pigmente in den Algen. Die ”Spektralgrup-

pen” werden in die ”grüne Gruppe” (Chlorophyta), ”braune Gruppe” (Heterokontophyta, Haptophy-

ta, Dinophyta), ”blaue Gruppe” (Cyanobakterien) und ”gemischte Gruppe” (Cryptophyta) eingeteilt

(BEUTLER et al., 2002). Weiterhin wurden die ”Spektralgruppen” der Fluoreszenzsonde stichproben-

artig mit eigenen Phytoplanktonzählungen oder Zählungen der LTV und der SAW überprüft (LTV:

Landestalsperrenverwaltung des Freistaates Sachsen, SAW: Sächsische Akademie der Wissenschaf-

ten zu Leipzig, Arbeitsgruppe ”Limnologie von Talsperren”, Ökologische Station Neunzehnhain).

Das Phytoplankton wurde mit einem Friedinger-Schöpfer aus verschiedenen Tiefen entnommen, in

dunkle Glasflaschen gefüllt und mit Lugol’scher Lösung fixiert. Nur die ausgewerteten Tiefen sind in

den Tabellen 3.2 und 3.3 dargestellt. Die Bestimmung der Artenzusammensetzung sowie des Biovo-

lumens erfolgte mit dem Umkehrmikroskop nach UTERMÖHL (1958). Für die Proben aus der TS Sai-

denbach kamen Sedimentationskammern zum Einsatz. Aufgrund des hohen Nanoplankton-Anteiles

35



v.a. im Frühjahr 2002 wurde auch mit der 1000fachen Vergrößerung gearbeitet. Die Proben wurden

von H. Kampe ausgezählt (Institut für Hydrobiologie, TU Dresden).

Das Zooplankton wurde in der TS Bautzen 14tägig mit einem Friedinger-Schöpfer beprobt (An-

reicherung über 250µm Netz), während die Beprobung an der TS Saidenbach über ein Schließnetz

erfolgte (Tab. 3.2, 3.3). Die Auswertung erfolgte durch I. Hübner und K. Rinke (Institut für Hydro-

biologie, TU Dresden).

3.3 Ergebnisse und Diskussion

3.3.1 TS Saidenbach

Das Jahr 2002 stellte mit dem extremen Hochwasser Mitte August ein Jahr mit hohen Niederschlägen

dar. Mit Beginn der Messungen im Mai bestand in der tiefen Talsperre Saidenbach bereits eine ther-

mische Schichtung (Abb. 3.2). Im Temperaturverlauf von Maibis Oktober ist ein starkes Absinken

der Thermokline zu erkennen (Abb. 3.2). Dies ist einerseitsauf die Erwärmung und Durchmischung

der oberen Wasserschichten und andererseits auf die Tiefenwasserentnahme aus der Talsperre zurück-

zuführen. Die pH-Werte erreichten nur zeitweise im Epilimnion Werte über 8.2 und dies war auf

verstärktes Phytoplanktonwachstum zurückzuführen (Abb.3.2).

Anfang Mai war noch die Frühjahrsmassenentwicklung der Bacillariophyceen in den Fluores-

zenzsondenmessungen zu erkennen (Abb. 3.3). Dies spiegelte sich in der geringen Sichttiefe wider

(Abb. 3.4). Im Epilimnion kamen überwiegend große zentrische Bacillariophyceen (Cyclostephanos

dubius, Cyclotella radiosa), nanoplanktische Bacillariophyceen (Cyclotella, Stephanodiscus) und be-

wegliche Nanoplankter (Chrysochromulina parva, Rhodomonas pusilla, Chlamydomonasspp.) vor.

Im Metalimnion bildete die koloniale BacillariophyceeFragilaria crotonensisdie größte Biomasse.

Als einzige dominierende Art im Hypolimnion war die langkettige BacillariophyceeAulacoseira ita-

lica vorzufinden. Dies macht deutlich, wie heterogen die vertikale Phytoplanktonverteilung bereits

im Frühjahr, zu Beginn der thermischen Schichtung, war. DieZooplanktongemeinschaft wurde im

Frühjahr von Copepoden dominiert.

Mit der weiteren Erwärmung des Epilimnions sedimentiertendie Bacillariophyceen aus und die

Sichttiefe erhöhte sich (Abb. 3.4). Von Mitte Juni bis August kam es zur Dominanz vonDaphnia ga-

leata x hyalina, wodurch sich der Fraßdruck auf das gut fressbare Nanoplankton erhöhte. Aufgrund

der höheren Temperaturen im Epilimnion fraßDaphniabevorzugt dort die Phytoplankter und führte

zu einer Verringerung der Chlorophylla -Konzentrationen und einer weiteren Erhöhung der Sichttiefe

(K. Rinke, unveröffentlicht). Ab Juni konnte ein metalimnisches Wachstum des schlecht fressbaren,

fädigen CyanobakteriumsPseudanabaena limneticabeobachtet werden. Tiefenchlorophyll-Maxima

kommen oft in oligo- bis mesotrophen Gewässern vor, da das Licht weit eindringen kann und Nähr-

stoffe in größeren Tiefen noch zu finden sind (MOLL & STOERMER, 1982; GERVAIS et al., 1997).

Die gemessenen Unterwasser-Lichtintensitäten waren auchteilweise sehr hoch (über 1000µmol

m−2 s−1), jedoch spiegelten sie nicht den zeitlichen Verlauf der Sichttiefen wider (Abb. 3.4). Die

Schwankungen in den Messwerten resultierten vor allem aus den unterschiedlichen Wettersituationen
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zu den jeweiligen Probenahmetagen.Pseudanabaenawurde aufgrund ihres Fluoreszenzanregungs-

spektrums den Cryptophyceen zugeordnet (Abb. 3.3). Eine Verwechslung von Cyanobakterien mit

Cryptophyceen ist aufgrund ähnlicher Anregungsspektren beider Gruppen nicht selten (WILHELM

et al., 2004). Der Vergleich zwischen Zähldaten der SAW, der LTV und Sondenmessungen zeigte

jedoch, dass es sich eindeutig um ein Tiefenchlorophyll-Maximum vonP. limneticahandelte. Diese

Art dominierte von Mitte Juni bis Mitte August im Metalimnion und sank mit der Thermokline ab

(pers. Mitt. H. Horn, siehe Abb. 3.3). Ihr Verschwinden im August ist nicht auf Ausspülung, sondern

vielmehr auf ein Absinken der Art in tiefere Schichten und damit in ungünstigere Lebensbedingungen

zurückzuführen (HORN et al., 2003). Mitte August stieg der Stauspiegel durch das Starkregenereig-

nis stark an und es kam zum Überlaufen der Talsperre (Abb. 3.2, siehe auch HORN et al., 2003).

Leider konnten zu diesem Zeitpunkt aus Sicherheitsgründenkeine Temperaturmessungen stattfinden.

Die Auswertung der stationären Temperatursensoren der Ökologischen Station Neunzehnhain ergab

jedoch, dass sich der Zufluss mit einer Temperatur von 16◦C im Bereich der Sprungschicht ein-

geschichtet und dabei die oberen Wasserschichten über den Überlauf verdrängt hatte (HORN et al.,

5
7
9
11
13
15
17
19
21

°C

M J J A S
402

408

414

420

426

432

438

Temperatur    

T
ie

fe
 (

m
 ü

 N
N

)

6.5

6.9

7.3

7.7

8.1

8.5

8.9

pH

M J J A S
402

408

414

420

426

432

438

pH    

T
ie

fe
 (

m
 ü

 N
N

)

Abbildung 3.2: Vertikale Temperaturverteilung (oben) und pH-Werte (unten) von Mai bis Oktober (2002) in
der TS Saidenbach (Oberkante des Diagramms folgt dem Verlauf des Stauspiegels, im August
keine Messung wegen des Hochwassers).
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Abbildung 3.3: Gesamt-Chlorophylla- Konzentrationen sowie Chlorophylla- Konzentrationen der Bacillario-
phyceen, Cryptophyceen und Cyanobakterien von Mai bis Oktober (2002) in der TS Saiden-
bach (Fluoreszenzsonde, Oberkante des Diagramms folgt demVerlauf des Stauspiegels, im
August Hochwasser).
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Abbildung 3.4: Unterwasser-Lichtintensitäten (links) und Sichttiefen (rechts) ca. 13 Uhr in der TS Saidenbach
(2002).

2003). Die Sichttiefen verringerten sich aufgrund der eingetragenen Trübstoffe und der nun einset-

zenden epilimnischen Phytoplanktonentwicklung von 4.7 m (29. Juli) auf 1.4 m (20. August) stark

(Abb. 3.4). Die durch das Hochwasser geschaffenen Bedingungen im Epilimnion waren mit der Si-

tuation im Frühjahr vergleichbar. Es wurden Nährstoffe eingetragen (P, Si) und das Epilimnion war

im Durchschnitt kühler als vor dem Hochwasser. Das bewirkteeinen Neubeginn der Phytoplankton-

sukzession. Die Auswirkungen solcher Störungsereignisseauf die Phytoplanktonsukzession wurden

bereits im PEG-Modell von SOMMER et al. (1986) beschrieben. Es entwickelten sich verschiedene

bewegliche und unbewegliche, nanoplanktische Algen, wie z.B. Rhodomonas pusilla(Cryptophy-

ceae),Stephanodiscus minutulus(Bacillariophyceae),Chrysochromulina parva(Chrysophyceae) und

Chlamydomonaden (HORN et al., 2003). Zu diesem Zeitpunkt wurden mit der Fluoreszenzsonde Ba-

cillariophyceen und Cryptophyceen gemessen (Abb. 3.3). Bereits nach 3 Wochen war die nanoplank-

tische Phytoplankton-Massenentwicklung beendet, möglicherweise aufgrund von Zooplanktonfraß-

druck (Rotatorien, HORN et al., 2003). Fünf Wochen nach dem Hochwasser setzte ein verstärktes

Wachstum von v.a.Fragilaria crotonensisundAsterionella formosaein (HORN et al., 2003).

Die Kieselalgenpopulationen brachen Anfang Oktober, vielleicht durch den Rückgang von Phos-

phor und Silizium im Epilimnion, zusammen. Zu diesem Zeitpunkt kamen auchCryptomonassp.

undGymnodiniumsp. vor. Für das Phytoplankton waren anorganischer Stickstoff und freies CO2 nie

wachstumslimitierend (pH meist < 8.2, Abb. 3.2), jedoch spielte Phosphorlimitation während der ther-

mischen Schichtung im Epilimnion eine Rolle (z.B. Mitte Mai2002: MW über gesamte Wassersäule

1 µg P L−1). Das extreme Augusthochwasser hatte die sommerliche P-Limitation und den durch die

Frühjahrsmassenentwicklung der Bacillariophyceen hervorgerufenen Siliziummangel für kurze Zeit

aufgehoben und damit das außergewöhnliche Wachstum von Nanoplanktern und kolonialen Bacilla-

riophyceen im Sommer ermöglicht.

3.3.2 TS Bautzen

Das Untersuchungsjahr 2003 war ein sehr niederschlagsarmes Jahr, so dass der Stauspiegel der TS

Bautzen bis Oktober stark absank (Abb. 3.5). Dies förderte das Phytoplanktonwachstum, da mehr

39



Resuspension und damit Nährstoffrücklösung sowie höhere Temperaturen auftraten. Aufgrund der

geringen Tiefe und der ausgesprochenen Windexposition zeigt die TS Bautzen generell eine höhere

Dynamik in der thermischen Schichtung als die TS Saidenbach. Dadurch ist eine häufigere Unterbre-

chung der autogenen Planktonsukzession zu erwarten (SOMMER et al., 1986). Die thermische Schich-

tung baute sich 2003 nur langsam auf und wurde über den Sommereinmal nahezu aufgelöst (Abb. 3.5

A). Im Sommer kam es bei Starkwindereignissen fast zur Volldurchmischung des Wasserkörpers. Die

gemessenen Wassertemperaturen waren wesentlich höher alsin der TS Saidenbach (max. 25◦C).

Selbst über dem Sediment herrschten im Juli Temperaturen von über 15◦C. Angetrieben durch

diese hohen Temperaturen und die höhere Trophie entwickelte sich das Plankton rasant. Von August

bis September erreichte der pH-Wert durch die starke Primärproduktion sogar Messwerte > 9.5 (Abb.

3.5 B). Beim Vergleich der Chlorophylla -Konzentrationen mit den pH-Werten wird dieser Zusam-

menhang deutlich (Abb. 3.5 B, D). Ab einem pH-Wert > 8.2 ist kein freies CO2 mehr verfügbar, so

dass Phytoplankter, die HCO−3 nutzen können, bevorteilt sind (z.B. Cyanobakterien). Neben diesem

Unterschied zur TS Saidenbach besteht noch ein weiterer, nämlich die hohe organische Belastung der

Sedimente. Das führt bei fehlender Durchmischung zu geringen Sauerstoff-Konzentrationen über dem

Sediment und Phosphorrücklösung (Abb. 3.5 C, Abb. 3.6 B). Bei Starkwindereignissen, z.B. Ende Ju-

ni, konnte eine stärkere Durchmischung und Vergrößerung des Epilimnions und damit der Eintrag von

Sauerstoff in tiefere Wasserschichten beobachtet werden (Abb. 3.5 A, C).

Von April bis Oktober erfolgte ein rascher Wechsel der dominanten Phytoplanktongruppen (Abb.

3.7). Die Bacillariophyceen dominierten im April in der gesamten Wassersäule. Dabei stellte sich

Asterionella formosaals die dominante Art heraus (KAMPE, 2004). Sie erreichte in 3 m Tiefe und

über Grund über 50 % des Gesamt-Phytoplanktonbiovolumens (Abb. 3.8). Mit wesentlich geringeren

Biovolumenanteilen kamenCryptomonas rostratiformis, Cryptomonas tetrapyrenoidosa, Fragilaria

crotonensis, Rhodomonas sp., Aulacoseira italicaund Aulacoseira variansvor. Die Biomassen der

Bacillariophyceen gingen Mitte Mai aufgrund der einsetzenden thermischen Schichtung zurück (Abb.

3.7 A). Von Ende April bis Ende Mai warDaphnia galeatadie dominierende Art im Zooplankton,

so dass kleine Phytoplankter in ihrer Abundanz abnahmen.D. galeataerreichte ihr Abundanzmaxi-

mum mit 104 Ind. L−1 Anfang Mai (HÜBNER, 2005). In der Folge kam es bis Anfang Juni zu einer

ausgeprägten Klarwasserphase mit sehr geringen Chlorophyll a -Konzentrationen (Abb. 3.5 D). Die

Sichttiefe stieg von 1.2 auf 6.1 m an. In dieser Zeit wurden die höchsten Lichtintensitäten gemessen

(1 m: 800µmol PAR m−2s−1, 5 m: 130µmol PAR m−2s−1, Abb. 3.9). Der gelöste reaktive Phosphor

(SRP) erhöhte sich einerseits durch die Nährstoffregeneration des herbivoren Zooplanktons (”sloppy

feeding”, Exkretion), aber auch durch die anaeroben Bedingungen über dem Sediment und der damit

stattfindenden redoxbedingten SRP-Rücklösung (Abb. 3.6 B). Der hohe größenselektive Daphnien-

fraßdruck, aber auch die guten Licht- und Nährstoffbedingungen, führten zum Wachstum schlecht

fressbarer, kolonialer Phytoplanktonarten. Mitte Mai tauchten erstmaligMicrocystis aeruginosaund

Ende Mai koloniale, gelatinöse Chlorophyceen mit geringerGesamt-Biomasse auf (Coenochloris po-

lycocca, Pandorina morum, Oocystis lacustris, KAMPE, 2004, Abb. 3.7 B).
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Abbildung 3.5: Vertikale Verteilungen der Temperatur, des pH-Wertes, derSauerstoff-Konzentration (CTD-Sonde) und der Gesamt-Chlorophyll a- Konzentrationen

(Fluoreszenzsonde) in der TS Bautzen (2003, Oberkante des Diagramms folgt dem Verlauf des Stauspiegels).
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Abbildung 3.6: Gesamt-Phosphat (TP), gelöstes reaktives Phosphat (SRP),Nitrat und anorganischer Kohlen-
stoff (IC) in der TS Bautzen (2003).

Durch das geringe Nahrungsangebot und durch Fraßverluste nahm die Biomasse der Daphnien ab.

Die unbeweglichen, kolonialen gelatinösen Chlorophyceenwuchsen jedoch nur für kurze Zeit, da sich

die Licht- und Turbulenzbedingungen mit dem Einsetzen der thermischen Schichtung verschlechterten

(z.B. HAPPEY-WOOD, 1988). Die Cryptophyceen konnten sich aufgrund ihrer guten Fressbarkeit erst

nach der Klarwasserphase richtig entwickeln (Abb. 3.7 D).

42



A)

0

4

8

12

16

20

24

28

 µg  L−1

A M J J A S O

155

157

159

161

163

165

167

Bacillariophyceen, Dinophyceen    

T
ie

fe
 (

m
 ü

 N
N

)

B)

0.0

0.3

0.6

0.9

1.2

1.5

1.8

2.1

2.4

 µg  L−1

A M J J A S O

155

157

159

161

163

165

167

Chlorophyceen    

T
ie

fe
 (

m
 ü

 N
N

)

C)

0

8

16

24

32

40

48

56

 µg  L−1

A M J J A S O

155

157

159

161

163

165

167

Cyanobakterien    

T
ie

fe
 (

m
 ü

 N
N

)

D)

0

2

4

6

8

10

12

 µg  L−1

A M J J A S O

155

157

159

161

163

165

167

Cryptophyceen    

T
ie

fe
 (

m
 ü

 N
N

)
Abbildung 3.7: Chlorophyll a- Konzentrationen der Bacillariophyceen, Dinophyceen, Chlorophyceen, Cyanobakterien und Cryptophyceen in der TS Bautzen (2003,

Fluoreszenzsondendaten).
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Abbildung 3.8: Biovolumina des Phytoplanktons in der TS Bautzen (2003), Proben aus 3 m Tiefe und über
Grund (KAMPE, 2004).

Ab Juni nahmen kleine Cladoceren (z.B.Bosmina longirostris, Eubosmina coregoni, Ceriodaph-

nia reticulata, Chydorus sphaericus) und Copepoden (Cyclops vicinus, Eudiaptomus gracilis) relativ

gegenüberDaphnia galeatain der Biomasse zu. Während die kleinen Cladoceren kleine Partikel fres-

sen (Nano- Picoplankton, Bakterien), fressen Copepoden eher große Phytoplankter. Der Fraßdruck

beider Zooplanktongruppen auf das Phytoplankton war jedoch nicht so groß wie der Fraßdruck der

Daphnien. Im Juni bildete sich ein stark erwärmtes Epilimnion, in demFragilaria crotonensishohe

Biomassen bildete (Abb. 3.5 A, 3.7 A, 3.8). Ihre Kolonien waren extrem langkettig (z.B. 58 Zellen /

Kolonie, Abb: 3.10). In einer experimentellen Studie konnte fürF. crotonensisnachgewiesen werden,

dass ab einer Zellzahl > 8 pro Kolonie der Formwiderstand rapide ansteigt (PADISÁK et al., 2003). Das

bedeutet, dass langkettige Kolonien vonF. crotonensiseine geringere Sinkgeschwindigkeit besitzen
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Abbildung 3.9: Unterwasser-Lichtintensitäten (links) und Sichttiefen (rechts), ca. 11 Uhr in der TS Bautzen
(2003).

als kurzkettige. DieFragilaria-Population hielt sich bis Anfang Juli (Abb. 3.7 A). Gründe für ihr Ver-

schwinden können die geringen SRP-Konzentrationen (0-3 m Tiefe 2-3µg P L−1, Abb. 3.6 B) oder

der Rückgang des Siliziums in den oberen Wasserschichten gewesen sein (Abb. 3.11). Die Silizium-

Konzentrationen in den Mischproben waren im Juni 2003 viel geringer (300µg SiO2 L−1) als über

Grund (9400µg SiO2 L−1). Bei Berücksichtigung der Tatsache, dass es sich um eine Mischprobe han-

delt, ist eine Unterschreitung des Wertes von 120µg SiO2 L−1 in den oberen Wasserschichten nicht

unwahrscheinlich. Nach REYNOLDS et al. (2001) sind Bacillariophyceen bei Werten kleiner 120µg

SiO2 L−1 im Wachstum siliziumlimitiert. Wichtig ist, dass Silizium, im Gegensatz zu Phosphor und

Stickstoff, nicht in der Zelle gespeichert werden kann und daher das Wachstum der Phytoplankter

direkt von der Konzentration im Freiwasser abhängig ist (NICKLISCH und RUDAT, 2000). Eine ähnli-

che Dynamik in der Silizium-Konzentration findet sich im Jahr 2002 wieder, so dass nicht von einem

Einzelfall ausgegangen werden kann (Abb. 3.11). In der Arbeit von HORN & U HLMANN (1995) wird

der höhere Lichtbedarf vonFragilaria crotonensisund der Einfluss der Durchmischungstiefe auf das

Wachstum dieser Art diskutiert. Ein Mangel an freiem CO2 im Wasser kann erst ab Mitte Juli erwar-

tet werden, da sich zu diesem Zeitpunkt die epilimnischen IC-Konzentrationen deutlich erniedrigten

(Abb. 3.6 D). FürF. crotonensiswurde jedoch, zusammen mitClosterium aciculareundStaurastrum

pingue, eine Toleranz gegenüber CO2-Mangel dokumentiert, so dass eine C-Limitation als Ursache

des Zusammenbruches ausgeschlossen werden kann (REYNOLDS et al., 2002). Ein bisher noch nicht

diskutierter Aspekt ist der Parasitismus von Pilzen an Bacillariophyceen, der im Freiland ein bedeuten-

der Mortalitätsfaktor sein kann (z.B. VAN DONK & R INGELBERG, 1983; VAN DONK, 1989; KUDOH

& TAKAHASHI , 1992; BERTRAND et al., 2004; IBELINGS et al., 2004). Bacillariophyceen, die im

Labor aufgrund ungünstiger Kulturbedingungen nicht ihre maximale Wachstumsrate erreichen konn-

ten, schieden verstärkt organische Substanzen über ihre Zelloberfläche aus und förderten damit das

Wachstum von Bakterien, Pilzen und heterotrophen Flagellaten (unpubl. data, DESCAMPS-JULIEN

& GONZALEZ, 2005). In einem Wachstumsversuch mitCyclotella pseudostelligeraund Fragilaria

crotonensiskonnte festgestellt werden, dass nurCyclotelladeutlich durch einen Pilz geschwächt wur-
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Abbildung 3.10: Fragilaria crotonensisaus der TS Bautzen 2003 (Foto: H. Kampe).
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Abbildung 3.11: Silizium-Konzentrationen in der TS Bautzen (2002-2003), Daten von der Landestalsperren-
verwaltung Sachsen

de (DESCAMPS-JULIEN & GONZALEZ, 2005). Die Wachstumsdynamik vonCyclotellakonnte erst

dann mit einem Modell simuliert werden, wenn die Wachstumsrate durch Parasitismus um 90 bis 95

% verringert wurde. Das zeigt, wie stark der Einfluß von Parasitismus unter ungünstigen Wachstums-

bedingungen sein kann. Für die TS Bautzen liegen keine Angaben zu Parasitismus durch Pilze vor.

In der TS Saidenbach wurde hingegen ein deutlicher Pilzbefall an pennaten Bacillariophyceen in den

80er Jahren während der Eutrophierungsphase festgestellt(pers. Mitt., H. Horn, SAW).

Die Bacillariophyceen wurden von den Cyanobakterien (v.a.Microcystis) abgelöst (Abb. 3.7 C,

3.8), begleitet von geringen Biovolumina von Dinophyceen (Ceratium, Abb. 3.8).Microcystisund

Ceratiumsind eigenbeweglich und können so optimal Licht und Nährstoffe im Gewässer ausnut-

zen (FREMPONG, 1984; KÖHLER, 1992; JAMES et al., 1992; BORMANS et al., 1999; BROOKES&

GANF, 2001). Sie besitzen eine höhere optimale Wachstumstemperatur (NICKLISCH & K OHL, 1983;

COLES & JONES, 2000; BOUMNICH et al., 2001; BUTTERWICK et al., 2005) und sind von Zoo-

planktern schlecht fressbar (FULTON & PAERL, 1988; ANDERSEN, 1997). Weiterhin tolerieren sie

CO2-Mangel (REYNOLDS et al., 2002) und können sich mit diesen Eigenschaften in der Talsperre im

Sommer durchsetzen (siehe Absatz 4.3.3). Die Cyanobakterien erreichten Anfang September Chloro-

phyll a -Konzentrationen von bis zu 60µg L−1 (Abb. 3.7 C) und hatten fast 180µg P L−1 in ihrer

Biomasse gespeichert (Abb. 3.6 A). Subdominant trat im Julidie CO2- und Lichtmangel tolerierende
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Art Staurastrumsp. auf (Abb. 3.7 B, siehe Absatz 4.3.3). Mit dem Beginn der Herbstvollzirkulation

gingen die Phytoplanktonbiomassen stark zurück (Abb. 3.7).

Im August und September erreichte die Nitrat-Konzentration ihr Minimum während des Untersu-

chungszeitraumes (Abb. 3.6 C). Für den Rückgang des Nitratskönnen die Assimilation durch das Phy-

toplankton und die anaeroben Umwandlungsprozesse am Sediment (Denitrifikation) verantwortlich

gemacht werden. Stickstofflimitation konnte jedoch nicht beobachtet werden, da keine N2-fixierenden

Phytoplankter auftraten. Stickstoff kann genau wie Phosphor in Phytoplanktern gespeichert werden

(NICKLISCH und RUDAT, 2000).
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4 Analyse funktioneller Phytoplanktontypen in

den Untersuchungsgewässern

4.1 Einleitung

Die Ergebnisse aus einzelnen Untersuchungsjahren, z.B. bezüglich der Planktonentwicklung, können

sehr unterschiedlich ausfallen. So gibt es eine große interannuelle Variabilität in den meteorologischen

Größen (z.B. Niederschlag, Sonneneinstrahlung, Wind) undauch die anthropogenen Einflüsse wech-

seln mit der Zeit (z.B. Bau von Kläranlagen, veränderte Bewirtschaftungsweisen). Für die Ableitung

von generalisierenden, wissenschaftlichen Erkenntnissen und typischen Mustern aus Freilandstudien

werden daher eine Vielzahl von Untersuchungsjahren benötigt. Gerade bei der Zielsetzung, eine mög-

lichst allgemeingültige und breit anwendbare Anzahl verschiedener funktioneller Phytoplanktontypen

der gemäßigten Breiten zu definieren, ist die Betrachtung von verschiedenen Gewässern über einen

längeren Zeitabschnitt notwendig. Der Vorteil der für diese Analyse verwendeten Modellgewässer, die

sich hinsichtlich Morphometrie und Trophie deutlich unterscheiden, liegt in dem Vorhandensein von

biologischen Langzeitdaten und der Kenntnis der physikalisch-chemischen Randbedingungen (TS

Saidenbach: 1975 - 2002 Arbeitsgruppe Limnologie von Talsperren der Sächsischen Akademie für

Wissenschaften (SAW), TS Bautzen: 1976 - 2003 Institut für Hydrobiologie, TU Dresden).

Die Langzeitdaten, sowie die im Kapitel 3 vorgestellten Untersuchungsjahre, wurden daher zu-

sammen hinsichtlich der dominanten Phytoplanktongruppenanalysiert. Dabei wurden verschiedene

Zeitperioden unterschieden, da sich die Artenzusammensetzung des Phytoplanktons über den betrach-

teten Zeitraum z.T. sehr veränderte (z.B. für die TS BautzenJahre mit und ohne Biomanipulation). Die

Erarbeitung der funktionellen Typgruppen erfolgte zunächst auf der Basis der funktionellen Merkmale

nach BENNDORF (1979, siehe Abb. 2.2). Die in den Talsperren gefundenen funktionellen Typgrup-

pen wurden mit den bestehenden Phytoplanktontypen in SALMOverglichen (Absätze 4.2.4, 4.3.3).

Dabei kristallisierte sich heraus, dass die bisherigen funktionellen Merkmale nicht ausreichen, um

die vielfältigen Strategien und Abhängigkeiten des Phytoplanktons widerzuspiegeln. Deshalb wurde

eine Erweiterung der funktionellen Merkmale, auch inspiriert durch Konzepte von REYNOLDS et al.

(2001) und WEITHOFF (2003), vorgenommen (Abb. 4.12). Aus der Analyse resultieren zehn funktio-

nelle Merkmale, in denen sich die Typgruppen in SALMO voneinander unterscheiden können:

µmax KP-Wert N2-Fixierung
Brutto-vs KSi-Wert Topt

Beweglichkeit KI-Wert Tmin
Fressbarkeit durch Zooplankton

Auf die Bedeutung der neuen funktionellen Merkmale Beweglichkeit, siliziumabhängiges Wachs-
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Abbildung 4.1: Die Langzeitentwicklung der mittleren epilimnischen SRP-Konzentrationen in der TS Saiden-
bach im Sommer, dunkelgraue Balken = nach Senkung der externen P-Zufuhr, aus HORN

(2003a)

tum der Bacillariophyceen, Brutto-Sinkgeschwindigkeit und optimale und minimale Wachstumstem-

peraturen wird im Abschnitt 4.4 näher eingegangen. Theoretisch ist bei einer Kombination der zehn

funktionellen Merkmale mit Berücksichtigung der verschiedenen Ausprägungen (z.B. gering, mit-

tel, hoch oder ja/nein) eine sehr hohe Anzahl von funktionellen Typgruppen möglich. Es gibt zwar

Merkmalskombinationen, die in der Natur nie vorkommen (z.B. N2-Fixierer mit siliziumabhängigem

Wachstum), es bleibt dennoch eine unüberschaubare Menge anrechnerisch möglichen Typgruppen

übrig. Deshalb ist die Orientierung an denen im Freiland gefundenen funktionellen Typgruppen so

bedeutsam. Da die im Modell vorkommenden funktionellen Phytoplanktontypen nicht alle Typgrup-

pen im Freiland widerspiegelten, wurden 5 neue Typgruppen vorgeschlagen und eine bestehende Ty-

pgruppe (SALMO-Typ 3, siehe Tab. 2.6) in 2 Typgruppen aufgetrennt (siehe Tab. 4.6). Schließlich

fand ein Vergleich zwischen den neuen Typgruppen in SALMO und denen in PROTECH und im

”EAWAG-Seenmodell” statt (Abschnitte 4.5, 4.6).

4.2 Talsperre Saidenbach

4.2.1 Langzeitentwicklung der abiotischen Faktoren

Die TS Saidenbach war ursprünglich ein mesotrophes Gewässer, welches zu Beginn der 70er Jah-

re durch die verstärkte Landwirtschaft und ungeklärte häusliche Abwässer zunehmend eutrophierte

(HORN & U HLMANN , 1995; HORN, 2003a, eutroph von 1976-1990). Nach 1990 ging die P-Belastung

durch die Einführung P-freier Waschmittel um mehr als 50 % zurück (von 0.71 g SRP m−2 a−1 in den

80er Jahren auf 0.22 g SRP m−2 a−1 in den 90er Jahren, HORN et al., 1994; HORN, 2003a). Nun

befand sich die TS Saidenbach wieder in einem Übergangszustand, diesmal von eutroph zu meso-

troph bis oligotroph (MW SRP im Sommerepilimnion siehe Abb.4.1). Klimatische Schwankungen

beeinflussten ebenfalls die jährliche Phytoplanktonentwicklung (HORN & U HLMANN , 1995; HORN

et al., 2001; HORN, 2003a), so führte in manchen Jahren eine längere Frühjahrsvollzirkulation zu

einer erhöhten Phytoplanktonbiomasse (HORN et al., 2001).

Die Silizium- Konzentrationen waren in der Talsperre vor allem von der externen Zufuhr und dem
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Bacillariophyceen-Wachstum im Gewässer abhängig (HORN & U HLMANN , 1995). Hohe Frühjahrs-

massenentwicklungen führten zu Siliziumlimitation im Sommerepilimnion.

4.2.2 Langzeitentwicklung des Phytoplanktons

Während der Zeit des mesotrophen Zustandes fand die höchsteBiomasseentwicklung durch große Ba-

cillariophyceen im Frühjahr statt (1967-1975, nach 1990).Eine zweite, kleinere Massenentwicklung

wurde im Spätsommer durchFragilaria crotonensisverursacht.

Durch die Eutrophierung kam im Sommer eine weitere Massenentwicklung hinzu, die aus Cya-

nobakterien bestand (Aphanothecesp.,Snovella lacustris, Aphanizomenon flos-aquae, Anabaenasp.

und Microcystis flos-aquae, HORN & U HLMANN , 1995; HORN, 2003a). Die Cyanobakterien und

F. crotonensiskonkurrierten um die Nährstoffe im Sommerepilimnion und somit wurden die Domi-

nanzverhältnisse entscheidend durch das Si:P-Verhältnisgesteuert (HORN & H ORN, 1990; HORN &

UHLMANN , 1995). War Silizium im Sommer für das Bacillariophyceen-Wachstum limitierend, z.B.

in den Jahren 1981-1986, dann wuchsen Cyanobakterien. Bei Phosphorverknappung kam es hinge-

gen zur Dominanz von Bacillariophyceen (MW SRP im Sommerepilimnion vor 1991: 4-12µg P L−1,

HORN, 2003a). Die Siliziumverfügbarkeit hatte somit einen entscheidenden Einfluss auf die Struktur

der Phytoplanktongemeinschaft.

Mit Beginn der Reduktion der externen P-Belastung ab dem Jahr 1990 kam es zu einer Ände-

rung in der Phytoplanktonzusammensetzung. Große Bacillariophyceen bildeten ebenfalls im Frühjahr

die höchste Biomasse (HORN & H ORN, 2000). Sie dominierten die Phytoplanktongemeinschaft und

bildeten 77 % des jährlichen Gesamt-Phytoplanktonbiovolumens (Mittelwert 1989-1996, HORN &

HORN, 2000). Die Höhe der Frühjahrsmassenentwicklung der großen Bacillariophyceen hatte auf die

Phosphor- und Siliziumverfügbarkeit im Sommer und damit auf die sich später entwickelnden Arten-

gemeinschaften einen entscheidenden Einfluss (HORN & U HLMANN , 1995; HORN, 2003a). Durch

die nun einsetzende P-Limitation im Sommerepilimnion wuchs, obwohl ausreichend Silizium und

Turbulenz vorhanden waren,F. crotonensisoftmals nicht mehr (HORN, 2003a). Stattdessen konn-

ten sich nun trotz der geringen P-Konzentrationen die CyanobakterienSnovella, Aphanotheceund

Cyanodictyondurchsetzen.

Allgemein war in den gesamten Untersuchungsjahren das Nanoplankton trotz zeitweiser hoher

Zellzahlen nicht wesentlich am Gesamt-Biovolumen beteiligt (HORN & H ORN, 1993). Es setzte sich

aus den verschiedensten systematischen Phytoplanktongruppen zusammen. Nanoplanktische Bacilla-

riophyceen (Stephanodiscussp.,Cyclotellasp.) erschienen im Frühjahr, aber auch im Sommer nach

einem Nährstoffimport (z.B. Hochwasser 2002). Bewegliche nanoplanktische Chrysophyceen wie-

sen in vielen Jahren erhebliche Abundanzen auf. Im Jahr 1996z.B. führte ein kalter Winter zu einer

außergewöhnlich langen Eisbedeckung der Talsperre bis Ende April (langjähriges Mittel für Eisauf-

bruch Mitte März, HORN & H ORN, 2000). Daraufhin bildete sich unter dem Eis im März/April eine

Massenentwicklung vonChrysococcussp., die sogar noch im Mai beobachtet werden konnte. Ver-

treter der nanoplanktischen Chlorophyceen sind z.B.Chlamydomonasdiv. sp.,Monorhaphidiumdiv.

spec. und nicht definierte coccale Chlorophyceen (HORN & H ORN, 1993). Sie traten im Frühsommer

und Herbst oder nach einem Sommer-Hochwasser auf. Nanoplanktische Cryptophyceen, vor allem
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Rhodomonas pusilla, waren immer präsent und bildeten zu den verschiedensten Zeiten im Jahr Mas-

senentwicklungen (HORN & H ORN, 1993).

Generell erschienen Chlorophyceen in der TS Saidenbach in geringen Biomassen und mit einer

hohen Artendiversität.Coenochloris polycoccaund die beweglichePandorina morumbildeten 50 %

der vorkommenden kolonialen Chlorophyceen und traten in einigen Jahren im Frühsommer und Som-

mer auf (HORN & H ORN, 1993).

Auch im Untersuchungsjahr 2002 kamen im Frühjahr große Bacillariophyceen vor, wobei der

Zeitpunkt der Probenahme im Mai am Ende der Massenentwicklung lag (Kap. 3.3.1). Eine Beson-

derheit stellte das Tiefenchlorophyll-Maximum vonPseudanabaena limneticaim Sommer dar, eine

Art, die bisher sehr selten und in nur ganz geringen Abundanzen beobachtet wurde. Das extreme

Hochwasser im August 2002 und der damit verbundene Nährstoffeintrag verursachte eine neue Phy-

toplanktonsukzession. Eine starke Biomasseentwicklung von Phytoplanktern im Herbst blieb jedoch

aus (Kap. 3.3.1, HORN et al., 2003). Koloniale Chlorophyceen kamen im Jahr 2002 nicht vor.

Die Hauptunterschiede in der Artenzusammensetzung des Phytoplanktons zwischen dem eutro-

phierten und re-oligotrophierten Zustand zeigten sich im Sommer (Abb. 4.2, 4.3). Die höhere Früh-

jahrsmassenentwicklung von Diatomeen ist auf eine klimatische Veränderung und damit längere Früh-

jahrsvollzirkulation zurückzuführen (HORN, 2003a). Das Nanoplankton kam ganzjährig vor.

Winter

Nanoplankton,
Chrysophyceen, 

Cryptophyceen

Frühjahr Herbst

Diatomeen
Cyanobakterien

z.B. Microcystis

Sommer

Oder
Fragilaria

crotonensis

Mittlere ME 
großer

Diatomeen

Eutroph

Abbildung 4.2: Die typische Phytoplanktonsukzession in der TS Saidenbachwährend der Eutrophierungspha-
se 1976 - 1990 (ME = Massenentwicklung).

Winter

Nanoplankton,
Chrysophyceen, 

Cryptophyceen

Frühjahr Herbst

Diatomeen
Cyanobakterien
z.B.

Aphanothece

Sommer

Selten F.

crotonensis,

koloniale 

Chlorophyten

Ausgeprägte
ME großer 

Diatomeen

Meso - oligotroph

Abbildung 4.3: Die typische Phytoplanktonsukzession in der TS Saidenbachwährend des re-oligotrophierten
Zustandes nach 1990 (ME = Massenentwicklung).
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4.2.3 Fisch- und Zooplanktonzusammensetzung

Im Folgenden wird ein kurzer Überblick zur Zooplankton- undFischzusammensetzung in der TS

Saidenbach gegeben. Von 1975 bis 1990 änderte sich das jährliche Mittel des Gesamt-Zooplankton-

biovolumens kaum (HORN & H ORN, 1995). Die Cladoceren, dominiert vonDaphnia galeata, waren

im jährlichen Mittel von 1975 bis 1986 in der Talsperre vorherrschend. Der Einfluss des Zooplank-

tons auf das Phytoplankton war in der Verringerung des gut fressbaren Nanoplanktons, v. a.Rho-

domonas pusillaundChrysochromulina parva, sichtbar (HORN, 1991; HORN & H ORN, 1995). War

die Biomasse vonDaphnia galeatahoch, dann erhöhten sich auch die Sichttiefen. Cyanobakterien

(Aphanothecesp.,Snovella lacustris, Aphanizomenon flos-aquae), koloniale Chlorophyceen (Pando-

rina morum, Coenochloris polycocca) undAsterionella formosawurden vonDaphnia galeatanicht

gefressen und konnten sich somit in der Talsperre entwickeln (HORN & H ORN, 1995). Die Abundanz

von Daphnia galeataging jedoch seit 1987 zurück, während cyclopoide und calanoide Copepoden

(Eudiaptomus gracilis) zunahmen. Durch die nun einsetzende Zunahme des Nanoplanktons verrin-

gerten sich die Sichttiefen. Dieser Trend ist nur durch die Zunahme planktivorer Fische in der TS

Saidenbach (Plötze, juvenile Barsche) sowie durch den Besatz mit Silberkarpfen Ende der achtziger

Jahre zu erklären (RADKE, 2000; HORN, 2003b). Die späte Entwicklung der Daphnien im Jahr sowie

kleine Körpergrößen sind ein weiterer deutlicher Hinweis auf den erhöhten Fischfraßdruck. Auch im

Untersuchungsjahr 2002 dominierten planktivore Fische (v. a. Plötze, HÜLSMANN et al., 2006, in

press). Seit 2000 findet zur Verbesserung der Wasserqualität ein Besatz mit Seeforellen statt (Bioma-

nipulation). Im Jahr 2005 konnte eine erhöhte Biomasse an piscivoren Fischen erreicht werden. Eine

Umsteuerung der Planktonbiozönose ist in den kommenden Jahren zu erwarten, da die Raubfische

einen erhöhten Fraßdruck auf die planktivoren Fische ausüben werden und damit das Zooplankton

zunehmen wird (BENNDORF, 2005).

4.2.4 Vergleich des Phytoplanktons in der TS Saidenbach mit den funktionellen

Typgruppen in SALMO

Die Gruppe der großen Bacillariophyceen im Frühjahr (z.B.Diatoma elongatum, Aulacoseira itali-

ca, Asterionella formosa) kann der Parametrisierung des Typs 2 in SALMO zugeordnet werden (Tab.

2.6, 4.1). Der Typ 2 besitzt folgende Eigenschaften: geringer KI-Wert, schlechte Fressbarkeit durch

Zooplankton, hohe Sinkgeschwindigkeit und geringer KP-Wert (Tab. 2.6). Er kann sich im Frühjahr

und Herbst bei Vollzirkulation durchsetzen. Es sind auch kleinere epilimnische Massenentwicklun-

gen im Frühsommer möglich. Die Hauptverlustgröße der Typgruppe der großen, schlecht fressba-

ren Bacillariophyceen ist die Sedimentation, die in der TS Saidenbach 91 % der jährlichen Brutto-

Primärproduktion (BP) entspricht, während nur 9 % der BP vonZooplanktern gefressen wird (HORN

& H ORN, 2000). Limitierende Faktoren für das Wachstum im Freilandsind eine stabile thermische

Schichtung sowie geringe Silizium-Konzentrationen, während geringe Phosphor-Konzentrationen to-

leriert werden können (HORN & H ORN, 2000).

Bezüglich der Nährstoffansprüche bilden die Bacillariophyceen jedoch eine sehr heterogene Grup-

pe und sind unterschiedlich konkurrenzstark um Phosphor und Silizium (z.B. TILMAN & K ILHAM ,

1976). Eine Trophieänderung kann zu einem Artenwechsel innerhalb der Bacillariophyceen führen
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(GROVER, 1989b; HORN & H ORN, 1990; HORN, 2003a). Daher ist es unmöglich, das Spektrum

der unterschiedlichen Nährstoffansprüche der Bacillariophyceen in einer Typgruppe abzubilden. Der

Typ 2 wächst mit wenig Phosphor gut, allerdings gibt es kein siliziumabhängiges Wachstum. Da das

Wachstum der Bacillariophyceen jedoch stark siliziumabhängig ist, sollte ein KSi-Wert als weitere

Eigenschaft unbedingt in SALMO eingefügt werden. Anzumerken ist, dass Silizium im Gegensatz

zu Phosphor und Stickstoff nicht in der Zelle in großen Mengen gespeichert werden kann und daher

das Wachstum der Bacillariophyceen direkt von der Silizium-Konzentration im Freiwasser abhängig

ist (VAN DONK & K ILHAM , 1990; NICKLISCH und RUDAT, 2000). Dadurch hat die Verfügbarkeit

von Silizium einen entscheidenden Einfluss auf den Verlauf der Phytoplanktonsukzession (SOMMER,

1983, 1986; HOLM & A RMSTRONG, 1981; HORN & H ORN, 1990; HORN & U HLMANN , 1995).

Die Art Fragilaria crotonensiswächst häufig im Epilimnion im Sommer und unterscheidet sich

dadurch von anderen Bacillariophyceen wie z.B.Asterionella formosa(HARTIG & WALLEN , 1986).

Erst in den letzten Jahren tratF. crotonensisvermehrt schon im Frühjahr oder Frühsommer in der TS

Saidenbach auf und bildete sogar gelegentlich die Hauptform des Frühjahrsmaximums. Sie besitzt ei-

ne höhere optimale Wachstumstemperatur (Topt) als andere Kieselalgen (HARTIG & WALLEN , 1986;

DAUTA et al., 1990; DESCAMPS-JULIEN & GONZALEZ, 2005) und ist charakteristisch für nährstoff-

reiche Gewässer (CLASEN, 1991; REYNOLDS et al., 2002; HORN, 2003a). Das erklärt auch, warum

sie während der Eutrophierungsphase in der TS Saidenbach regelmäßig im Sommer vorkam und dann

beim Rückgang des Phosphors verschwand (HORN, 2003a). Da sie eine hohe Sinkgeschwindigkeit

aufweist, kann sie sich nur in einem kontinuierlich oder periodisch durchmischten Epilimnion ent-

wickeln (HORN & U HLMANN , 1995; REYNOLDS et al., 2002). Zu ihrer Empfindlichkeit gegenüber

Lichtmangel gibt es unterschiedliche Angaben. Einerseitswird ein erhöhter Lichtbedarf für ihr Ver-

schwinden bei tieferer Durchmischung verantwortlich gemacht (REYNOLDS, 1973; HARTIG, 1987,

zitiert in HORN & U HLMANN 1995). Andererseits wird von der Fähigkeit zur Akklimatisation an

geringe Lichtintensitäten berichtet (HARTIG & WALLEN , 1986). Durch das höhere Topt, den wahr-

scheinlich höheren Lichtbedarf sowie den höheren Phosphorbedarf stelltFragilaria crotonensiseine

andere Typgruppe der kolonialen, schlecht fressbaren Bacillariophyceen dar und ist nicht mit dem

Typ 2 in SALMO vergleichbar. Deshalb wird eine neue Typgruppe 10 vorgeschlagen (siehe Tab. 4.6).

Die optimalen und minimalen Wachstumstemperaturen der Phytoplankter werden im Abschnitt 4.4

eingehender diskutiert.

Die in manchen Jahren im Frühsommer und Sommer wachsenden kolonialen, gelatinösen Chloro-

phyceen, hauptsächlichPandorina morumundCoenochloris polycocca(HORN & H ORN, 1993), ent-

sprechen keiner Typgruppe in SALMO. Am ehesten könnte man sie dem schon bestehenden fädigen,

nicht N2-fixierenden Cyanobakterien-Typ 1 in SALMO zuordnen (Tab. 4.1, 4.6). Übereinstimmend

zwischen den kolonialen, gelatinösen Chlorophyceen und dem Typ 1 sind die schlechte Fressbarkeit

durch das Zooplankton, keine N2-Fixierung und keine Siliziumabhängigkeit. Vor allem zur Fressbar-

keit kolonialer Chlorophyceen durch filtrierendes und selektiv fressendes Zooplankton gibt es mehrere

Untersuchungen, die zeigen, dass ein Fraßschutz gegenüberFiltrieren aber auch z.T. gegenüber Grei-

fern besteht (z.B. PORTER, 1975, 1976; REYNOLDS & RODGERS, 1983; SOMMER et al., 2001; KA-

GAMI et al., 2002). Ein entscheidender funktioneller Unterschied zwischenCoenochlorisundPando-

rina besteht jedoch in der Beweglichkeit vonPandorina. Bewegliche Arten wieVolvox, Eudorinaund
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Pandorinabesiedeln häufig nährstoffreiche Gewässer während der thermischen Schichtung (MOSS,

1969; REYNOLDS, 1984a; HAPPEY-WOOD, 1988). Einige Arten können auch im Winter bei inver-

ser thermischer Schichtung unter dem Eis wachsen (HAPPEY-WOOD, 1988). Die Eigenschaft der

Beweglichkeit vermindert die Sinkgeschwindigkeit und ermöglicht es, für das Wachstum optimale

Tiefen aufzusuchen. Für die Entwicklung beweglicher Chlorophyceen scheint eine gute Stickstoff-

versorgung, vor allem in Form von Nitrat, von Bedeutung zu sein (HAPPEY-WOOD, 1988). Auch

besitzen sie einen relativ hohen KP-Wert (Tab. A.2). Unbewegliche Arten wieSphaerocystis, Oocys-

tis und Coenochloriszeigen eher ein Wachstum in mesotrophen Gewässern (REYNOLDS, 1984a).

Häufig wachsen sie nur während kurzer Zeitperioden im Jahr, wenn das Lichtklima und die Durchmi-

schung des Wasserkörpers ein positives Populationswachstum ermöglichen (HAPPEY-WOOD, 1988).

Ein günstiger Zeitpunkt für das Wachstum unbeweglicher, kolonialer Chlorophyceen in eutrophen Ge-

wässern ist die Klarwasserphase im Frühsommer (z. B. VANNI & T EMTE, 1990, TS Bautzen Abschnitt

3.3.2). Im turbulenzarmen Wasserkörper sedimentieren koloniale, unbewegliche Chlorophyceen aus.

Sie reagieren empfindlich auf Nährstoffanreicherung und tiefe Durchmischung im Gewässer, da ihr

hoher Lichtbedarf dann nicht mehr gedeckt werden kann (REYNOLDS et al., 1984; LITCHMAN , 2000;

KAGAMI et al., 2002; REYNOLDS et al., 2002). So zeigte sich, dass sich die Wachstumsrate von

Sphaerocystisbei Nährstoffzugabe (P oder/und N) erhöhte (VANNI & T EMTE, 1990; REYNOLDS,

1997; LITCHMAN et al., 2003). Die gemessenen KP-Werte fürSphaerocystis schroeteriundOocystis

pusilla lagen im mittleren Bereich (siehe Tab. A.2).Sphaerocystis schroeteriist kein guter Konkurrent

um Phosphor (SOMMER, 1988a; GROVER, 1989a).

Daraus kann geschlussfolgert werden, dass die Verbreitungunbeweglicher, kolonialer Chlorophy-

ceen (z.B.Sphaerocystis, Coenochloris) in oligo-mesotrophen Gewässern nicht auf eine hohe Kon-

kurrenzstärke bei geringen Phosphor-Konzentrationen, sondern auf die hohe Transparenz und damit

Lichtverfügbarkeit in diesen Gewässern zurückzuführen ist. Die kolonialen, gelatinösen Chlorophy-

ceen stellen aufgrund der o.g. Eigenschaften zwei neue Typgruppen dar (Typ 6, 7). Entsprechend der

Merkmale Sinkgeschwindigkeit, Beweglichkeit und KP-Wert münden die unbeweglichen, kolonia-

len, gelatinösen Chlorophyceen in die Typgruppe 6 und die beweglichen, kolonialen Chlorophyceen

in den Typ 7 (siehe Tab. 4.6). Ein kurzer Überblick zur Bedeutung der Beweglichkeit von Phyto-

planktern wird im Abschnitt 4.4 gegeben. Im Kapitel 5 werdendie funktionellen Eigenschaften der

Typgruppe 6 anhand vonSphaerocystis schroeterinäher untersucht. Die Ergebnisse sind in die Tabelle

4.6 eingeflossen.

Während der Eutrophierungsphase (1976-1990) kamen im Sommer Cyanobakterien wieAphano-

thece bachmannii, Gomphosphaeria lacustris(jetzt Snovella lacustris), Aphanizomenon flos-aquae,

Anabaenasp. undMicrocystis flos-aquaevor. Diese Arten wuchsen nicht alle zur gleichen Zeit. In

den Jahren 1987, 1988 waren z.B.Aphanothece bachmanniiund Snovella lacustrisdominant, wäh-

rend 1982 hauptsächlichMicrocystis flos-aquaemit einem viel geringeren Biovolumen wuchs (HORN

& H ORN, 1990).Aphanizomenon flos-aquaespielte nie eine größere Rolle in der TS Saidenbach.

Prinzipiell verbergen sich hinter den Arten verschiedene funktionelle Phytoplanktontypen.Ana-

baenasp. undAphanizomenon flos-aquaegehören zu den N2-Fixierern (Typ 4) und kommen seit den

80er Jahren nicht mehr in der TS Saidenbach vor.Microcystis flos-aquaeist eine Starklichtart, die im

Sommer bei thermischer Schichtung und höheren Phosphor-Konzentrationen gut wächst. An dieser
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Stelle wird nicht näher auf die Eigenschaften vonMicrocystiseingegangen, da diese Art wesentlich

häufiger in der TS Bautzen ist und dort näher besprochen wird (Absatz 4.3.3).

Die CyanobakterienAphanothece bachmanniiundSnovella lacustriskamen nur in der TS Saiden-

bach vor. Bei einem geringen Si:P-Verhältnis konnten dieseCyanobakterien aufgrund ihrer höheren

WachstumsrateFragilaria crotonensisim Sommer auskonkurrieren (HORN & U HLMANN , 1995). Die

Habitatansprüche dieser Arten sind nicht eindeutig beschrieben. Nach REYNOLDS (1984a) kommt

Aphanothecein hypertrophen Gewässern während des Sommers vor. Ihr Auftreten wird jedoch nicht

strikt auf hypertrophe Habitate beschränkt (REYNOLDS, 1997). Aphanothecewird zusammen mit

Aphanocapsaals Artengemeinschaft im Übergang zurMicrocystis/ Ceratium-Artengemeinschaft an-

gesehen (REYNOLDS et al., 2002). In der Wahnbachtalsperre kamenAphanothecesp. undSnovella

naegeliana(Synonym:Coelosphaerium naegelianum) vor dem Einsatz der Phosphoreliminierungs-

anlage vor (CLASEN, 1991). Beide Arten besitzen die Fähigkeit, sowohl kolonial als auch in Ein-

zelzellen zu wachsen. GeradeAphanothecesp. wird höchstwahrscheinlich aufgrund der winzigen

Einzelzellen, die in der Größe von Bakterienzellen liegen,oft in Gewässern übersehen (CLASEN,

1991). Aufgrund der hohen morphologischen Plastizität bezüglich der Zell- und Koloniegröße kön-

nen sich Cyanobakterien an Gewässer verschiedener Trophieanpassen und dort wachsen (NASELLI-

FLORES & B ARONE, 2000). Dies würde erklären, warumAphanothecenoch bei geringen Phosphor-

Konzentrationen in der TS Saidenbach im Sommer wachsen konnte (siehe HORN, 2003a).Snovella

wird für oligo-mesotrophe Gewässer, mit Wachstum im Sommer, beschrieben (REYNOLDS, 1984a).

Es gibt aber auch hier mehrere Beobachtungen zum Wachstum dieser Gattung in eutrophen Gewäs-

sern (siehe CLASEN, 1991; COZZA et al., 1993; HORN & U HLMANN , 1995; HORN, 2003a). Sowohl

Aphanotheceals auchSnovellabesitzen keine Auftriebsregulation (REYNOLDS et al., 2002), scheinen

jedoch in der Wassersäule aufgrund der kleinen Zellen und der großen Schleimhülle schweben zu kön-

nen. Im Herbst, bei Vollzirkulation, verschwinden beide Phytoplankter. Das könnte ein Hinweis auf

Lichtmangel oder zu geringe Temperaturen sein.AphanotheceundSnovellabesitzen als gemeinsame

funktionelle Eigenschaften eine schlechte Fressbarkeit durch Zooplankter, einen vermutlich hohen

Licht- und Nährstoffbedarf, eine geringe Sinkgeschwindigkeit und eine höhere optimale Wachstum-

stemperatur. Sie werden deshalb dem Typ 8 in SALMO zugeordnet (Microcystis/Ceratium-Typ; siehe

Tab. 4.6).

Nach der Phosphor-Senkung kam im Sommer, nebenAphanothece bachmanniiundSnovella la-

custris, noch ein weiteres Cyanobakterium hinzu,Cyanodictyon planctonicum, welches offensicht-

lich ebenfalls noch mit geringen Phosphor-Konzentrationen auskommt (HORN, 2003a). Über dieses

Cyanobakterium ist wenig bekannt (HORN, 2003a), so dass an dieser Stelle kein Überblick über sei-

ne physiologischen Eigenschaften gegeben werden kann. Sicher ist jedoch, dass es schlecht fressbar

durch Zooplankter ist und eine geringe Sinkgeschwindigkeit besitzt. Diese Art wird ebenfalls dem

Typ 8 in SALMO zugeordnet, auch wenn über einige Eigenschaften noch Unsicherheit herrscht (z.B.

Lichtanspruch, Tab. 4.1).

Das fädige CyanobakteriumPseudanabaena limnetica, das ein Tiefenchlorophyll-Maximum im

Jahr 2002 bildete, kann dem Typ 1 in SALMO zugeordnet werden (Tab. 2.6). Die Art, die früher

als Oscillatoria limneticabezeichnet wurde, ist kein N2-Fixierer, besitzt keine Auftriebsregulation

und kommt oft in verschmutzten Gewässern vor (KOMÁREK und ANAGNOSTIDIS, 2005). Sie wird
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Tabelle 4.1:Die funktionellen Phytoplanktontypen in der TS Saidenbach.

Arten zeitliches Vorkommen bisheriger
SALMO-
Typ

neuer
SALMO-
Typ

TS Saidenbach

Asterionella formosa, Diatoma
elongatum, Synedra acus, Aula-
coseira italica

Frühjahr, (Sommer),
Herbst

2 2

Pseudanabaena limnetica Frühjahr, Sommer 1 1

Coenochloris polycocca Frühsommer, Sommer 1 6

Pandorina morum Frühsommer, Sommer 1 7

Fragilaria crotonensis Früh-Spätsommer, nach
Hochwasser

2 10

Cyanodictyon planctonicum,
Aphanothece bachmannii,
Snovella lacustris, Microcystis
flos-aquae

Sommer 1 8

Anabaenasp., Aphanizomenon
flos-aquae

Sommer 4 4

Cyclostephanossp. Frühjahr, (Sommer),
Herbst

2 2

Cyclotella sp., Stephanodiscus
sp.

Frühjahr, (Sommer),
Herbst, nach Hochwasser

3 3

Cryptomonassp., Rhodomonas
pusilla, Chrysochromulina par-
va

Frühjahr, Sommer,
Herbst, nach Hochwasser

3 9

Chrysococcus sp., Chlamydo-
monasdiv. sp.

Winter (unter Eis), Früh-
jahr

3 9

Monorhaphidiumdiv. sp., ein-
zellige Chlorococcale

Frühsommer, Sommer,
Herbst, nach Hochwasser

3 5

in die gleiche Gruppe der schwachlichtadaptierten Cyanobakterien wie z.B.Planktothrix agardhii

und Limnothrix redekeieingeordnet (REYNOLDS, 1997; REYNOLDS et al., 2002). Das Vorkommen

dieser Art in der mesotrophen TS Saidenbach scheint eher untypisch zu sein, da sie für trübe und

nährstoffreiche Gewässer beschrieben wird (REYNOLDS et al., 2002).
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4.3 Talsperre Bautzen

4.3.1 Langzeitentwicklung der abiotischen Faktoren

Der TS Bautzen wurden bis 1990 große Mengen Phosphat und anorganischer Stickstoff aus ungerei-

nigten häuslichen Abwässern, Industrieabwässern und der Landwirtschaft zugeführt (siehe Abschnitt

3.2.2). Trotz der Senkung der externen Phosphorlast befindet sich das Gewässer in einem eutrophen

Zustand. Nach 1990 fand eine verstärkte Phosphorfreisetzung aus dem Sediment statt (DEPPE &

BENNDORF, 2002; PETZOLDT und SIEMENS, 2002), die von Jahr zu Jahr sehr variabel war. Der pH-

Wert stieg durch die geringe Wasserhärte und die hohe Primärproduktion im Sommer meist über den

Wert von 8.2, so dass Hydrogencarbonat und Carbonat als anorganische Kohlenstoffquellen vorlagen

(CO2-Mangel, KÖHLER, 1992, vergleiche Abb. 3.5). Die anorganischen Stickstoff-Konzentrationen

waren meist nicht limitierend. Das für Kieselalgen wichtige Silizium schien zeitweise im Sommer

2003 in den oberen Wasserschichten wachstumslimitierend gewesen zu sein (nach REYNOLDS et al.,

2001, Si-Limitation bei < 120µg L−1 SiO2, vergleiche Abb. 3.11).

4.3.2 Langzeitentwicklung des Planktons mit und ohne Bioma nipulation

In den Jahren 1977 - 1980 war die TS Bautzen nicht biomanipuliert, während von 1981 - 2000 ein er-

höhter Raubfischbestand vorzufinden war (Biomanipulation,Abb. 4.4). Während der Biomanipulation

nahmen zunächst die sommerlichen Phytoplankton-Biovolumina stark zu, bis dann 1993 eine Abnah-

me erfolgte (BENNDORFet al., 2002). Dieser Verlauf wurde durch die unterschiedlichen P-Importe im

Beobachtungszeitraum gesteuert. Auch änderte sich die Artenzusammensetzung des Phyto- und Zoo-

planktons (BENNDORF et al., 1988; BENNDORF, 1995). Deshalb werden beide Biozönose-Zustände

(mit und ohne Biomanipulation) getrennt betrachtet. Von 2000 bis 2001 fand eine sanierungsbedingte

Entleerung der Talsperre statt. Als Untersuchungsjahr nach dem Wiederanstau steht das Jahr 2003 zur

Verfügung, welches im Anschluss an die Analyse der Langzeitdaten behandelt wird.

Abbildung 4.4: Die Langzeitentwicklung des Gesamt-Fischbestandes (ohneAal) und des Raubfischbestandes
(Zander, Hecht, piscivorer Barsch, Wels) in der TS Bautzen,aus BENNDORF und SCHULTZ

(2000).
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In der Zeit ohne Biomanipulation entwickelten sich im Frühjahr Bacillariophyceen, die aus penna-

ten und zentrischen Arten bestanden (BENNDORFet al., 1988). Durch den hohen planktivoren Fisch-

fraßdruck wurde die Zooplanktongemeinschaft hauptsächlich von kleinen Arten wie z.B.Cyclops

vicinus, Bosmina longirostrisund Rotatorien dominiert. Diese fraßen im Frühjahr die Bacillariophy-

ceen, konnten sie jedoch nicht stark eliminieren, so dass keine ausgeprägte Klarwasserphase entstand.

Deshalb entwickelten sich je nach Sonneneinstrahlung und Windstärke sofort im Frühsommer ent-

weder nanoplanktische Chlorophyceen, Cryptomonaden und Bacillariophyceen (Abb. 4.5) oder aber

schlecht fressbare Cyanobakterien, die hauptsächlich ausMicrocystisbestanden (BENNDORF et al.,

1988). Windstille und hohe Sonneneinstrahlung führten zurAusbildung einer thermischen Schichtung

und damit zu CO2-Mangel in der euphotischen Schicht. Nur über dem Grund tratdurch Zersetzung

organischer Biomasse noch freies CO2 auf. Unter diesen Bedingungen wurde das Wachstum vonMi-

crocystis, welche in ihren Carboxysomen aus Hydrogencarbonat CO2 gewinnen kann, gefördert. Mit

der Abkühlung und Durchmischung des Wasserkörpers im Herbst kam es dann zum Zusammenbruch

derMicrocystis-Population. Im Herbst und Winter entwickelten sich u.a. Cryptophyceen und Bacilla-

riophyceen (BENNDORFet al., 1988).

Von 1981 bis 2000 existierte in der Talsperre ein hoher Raubfischbestand, der einen starken Fraß-

druck auf planktivore Fische ausübte. Im Frühjahr dominierten auch in diesen Jahren pennate und

zentrische Bacillariophyceen (KÖHLER, 1992; BÖING et al., 1998). Unter Biomanipulationsbedin-

gungen gab es jedoch im Frühsommer einen entscheidenden Unterschied. Der verringerte planktivo-

re Fischfraßdruck führte zur Erhöhung des Anteiles vonDaphnia galeataam Gesamt-Zooplankton

(BENNDORF et al., 1988; BENNDORF, 1995). Durch die hohe Filtrierleistung vonDaphniakam es

im Frühjahr zur Übernutzung des Phytoplanktons und zu einerausgeprägten Klarwasserphase mit ho-

hen Sichttiefen von Mai bis Juni/Juli (BENNDORF et al., 1988; KÖHLER, 1992; BÖING et al., 1998,

Abb. 4.5). Schon während dieser Zeit begann oft ein langsames Wachstum schlecht fressbarer Phyto-

plankter wieMicrocystis aeruginosa(KÖHLER, 1992). Im Sommer entwickelten sich bei thermischer

Schichtung und hoher SonneneinstrahlungMicrocystisund zeitverzögertStaurastrum-Arten und in

geringeren BiomassenAphanizomenon flos-aquaeundPseudanabaena catenata(Tab. 4.2, KÖHLER,

1992; BÖING et al., 1998). Bei kühlerem und windigerem Wetter wuchsen schlecht fressbare Chloro-

phyceen wieHydrodictyonundPediastrum(BENNDORF et al., 1988, Abb. 4.5). In den Jahren 1996

und 1997, in denen eine Phosphatfällung vorgenommen wurde,entwickelten sich koloniale Diato-

meen von Sommer bis Herbst (Asterionella formosa, Aulacoseira granulata, Fragilaria crotonensis).

Deren Wachstum setzt hohe Silizium-Konzentrationen voraus und wurde im Zusammenhang mit der

CO2-Verfügbarkeit diskutiert (DEPPEet al., 1999). Da jedoch für alle 3 Arten eine Toleranz gegen-

über CO2-Mangel beschrieben wurde (REYNOLDS et al., 2002), könnten die wahren Ursachen ihrer

Dominanz in der höheren Konkurrenzstärke bei geringeren P-Konzentrationen und Durchmischung

gegenüberMicrocystisliegen (HOLM & A RMSTRONG, 1981; SOMMER, 1983, 1986).

Microcystiskonnte sich im Sommer hauptsächlich bei CO2-Mangel durchsetzen und war kaum

vom Zooplanktonfraßdruck beeinflusst, so dass sie sowohl bei hohem als auch geringem planktivoren

Fischfraßdruck wuchs (BENNDORFet al., 1988; KÖHLER, 1992; DEPPEet al., 1999, Abb. 4.5). Cya-

nobakterien wieAphanizomenon flos-aquae, Pseudanabaena catenata, AnabaenaoderPlanktothrix

agardhii waren nur in wenigen Jahren von Bedeutung (JÄHNICHEN et al., 2001). Dominante Phyto-
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A) 1978

B) 1981

C) 1983

D) 1988

Abbildung 4.5: Die Phytoplanktonsukzession in einem typischen Jahr ohne Biomanipulation (A: 1978) und in
den Jahren mit Biomanipulation (B: 1981, C: 1983, D: 1988), aus BENNDORFet al. (1991).
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planktonarten im Winter warenAsterionella formosa, Stephanodiscus, Cryptomonas erosaund ver-

schiedeneChlamydomonas-Arten (KÖHLER, 1992).

Die Jahre nach dem Wiederanstau 2001 waren von starken Änderungen in der Zusammensetzung

und im Reproduktionserfolg der Fischartengemeinschaft geprägt (pers. Mitt., Dipl. Biol. M.-G. Wer-

ner). Seit 2001 fanden durch das Institut für Hydrobiologiekeine Besatzmaßnahmen mehr statt. Trotz-

dem konnten sich Raubfische 2001 gut etablieren und reproduzieren (Zander, Wels, Hecht, Barsch).

Durch Nahrungsmangel ging die Biomasse der Raubfische jedoch wieder zurück und oszillierte seit-

her (pers. Mitt., Dipl. Biol. M.-G. Werner). Im Jahr 2003 gabes bei Barsch und Plötze ein hohes

Jungfischaufkommen. Plötze und Blei stellten mit ca. 70% dengrößten Anteil an der Fischbiomasse,

so dass von einem erhöhten planktivoren Fischbestand im Jahr 2003 ausgegangen werden kann (pers.

Mitt., Dipl. Biol. M.-G. Werner). Dieses Jahr war das am besten untersuchte bezüglich der Plankton-

lebensgemeinschaft seit dem Wiederanstau und wird im Kapitel 3.3.2 näher analysiert und diskutiert

(siehe auch KAMPE, 2004; HÜBNER, 2005).

Der große Unterschied bei hohem Raubfischbestand, im Vergleich zu einem niedrigen, besteht so-

mit in der Ausprägung einer Klarwasserphase mit hohen Sichttiefen im Frühsommer (siehe Abb. 4.6,

Abb. 4.7). In beiden Fällen wuchsen im Sommer jedoch schlecht fressbare Phytoplankter (Cyanobak-

terien, Chlorophyceen, Abb. 4.5).

Herbst,Winter

Diatomeen,

Cryptophyceen

Frühjahr Sommer

CyanobakterienNanoplankton

Frühsommer

Oder
Cyanobakterien

z.B. Microcystis

Pennate und 

zentrische 

Diatomeen

Ohne Biomanipulation

Abbildung 4.6: Die Phytoplanktonsukzession in der TS Bautzen in den Jahrenohne Biomanipulation. Das Na-
noplankton im Frühsommer setzt sich aus Crypto-, Chloro- und Bacillariophyceen zusammen.

Herbst,Winter

Pennate und 
zentrische 

Diatomeen,

Nanoplankton

Frühjahr Sommer

Schlecht
fressbare Chloro-

und Conjugato-

phyceen,
Cyanobakterien

Klarwasserphase

Frühsommer

Pennate und 

zentrische 
Diatomeen

Mit Biomanipulation

Abbildung 4.7: Die Phytoplanktonsukzession in der TS Bautzen in den Jahrenmit Biomanipulation. Während
der Klarwasserphase begann ein langsames Wachstum schlecht fressbarer Phytoplankter. Das
Nanoplankton im Winter setzt sich aus Crypto- und Chlorophyceen zusammen.
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4.3.3 Vergleich des Phytoplanktons in der TS Bautzen mit den funktionellen

Typgruppen in SALMO

In diesem Abschnitt werden alle Phytoplankter der letzten Jahre, mit und ohne Biomanipulation, ge-

meinsam analysiert. Es gibt einige Typgruppen, die in beiden Talsperren vorkamen. Auf die Eigen-

schaften dieser Typgruppen wurde bereits im Abschnitt 4.2.4 genauer eingegangen, so dass diese hier

nur kurz benannt werden.

Tabelle 4.2:Die funktionellen Phytoplanktontypen in der TS Bautzen.

Arten zeitliches Vorkommen bisheriger
SALMO-
Typ

neuer
SALMO-
Typ

Eutrophe TS Bautzen

Asterionella formosa, Aulaco-
seira italica, A. varians

Frühjahr, Herbst, Winter 2 2

Coenochloris polycocca, Sphae-
rocystis schroeteri, Oocystis la-
custris

Klarwasserphase 1 6

Pandorina morum, Volvox glo-
bator

Klarwasserphase, Som-
mer

1 7

Fragilaria crotonensis, Aulaco-
seira granulata

Frühsommer, Sommer,
Herbst

2 10

Microcystissp. Frühsommer, Sommer 1 8

Aphanizomenon flos-aquae Sommer 4 4

Staurastrum pingue, Staura-
strum quadridentatum

Sommer, Herbst 1 6

Ceratiumsp. Sommer, Herbst 1 8

Pseudanabaenasp. Sommer 1 1

Cryptomonas erosa, C. tetra-
pyrenoidosa, C. rostratiformis,
Rhodomonassp.

ganzjährig, außer Klar-
wasserphase

3 9

Stephanodiscus hantzschii, Cy-
clotella meneghiniana

ganzjährig, außer Klar-
wasserphase

3 3

Nanoplanktische Chlorophy-
ceen (z.B. Chlamydomonas
sp.)

Sommer, Winter 3 9, 5
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In der Tabelle 4.2 sind einige pennate und zentrische Diatomeen-Arten des Frühjahrsmaximums

aufgeführt. Die kolonialen Bacillariophyceen wieAsterionella formosaund Aulacoseira italicaent-

sprechen dem Typ 2 in SALMO. Zentrische Diatomeen wieStephanodiscus hantzschiiundCyclotella

meneghinianawerden im bisherigen Modell dem Typ 3 zugeordnet (siehe Tab.2.6). In der neuen

Unterteilung findet eine Auftrennung des Typs 3 bezüglich des silizium- und temperaturabhängigen

Wachstums sowie der Sinkgeschwindigkeit statt (KSi-Wert, Tmin, Topt, vs). Somit bilden die nano-

planktischen, vom Silizium abhängigen Bacillariophyceenden Typ 3 und die unbeweglichen, nano-

planktischen Chlorophyceen den Typ 5 (siehe Tab. 4.6). Auf das temperaturabhängige Wachstum der

Phytoplankter wird im Absatz 4.4 näher eingegangen.

Die im Frühsommer und Sommer wachsenden, beweglichen, kolonialen Chlorophyceen wiePan-

dorina morumundVolvox globatorwerden dem neuen Typ 7 zugeordnet, während die unbeweglichen

kolonialen, gelatinösen Chlorophyceen wieCoenochloris polycoccaundOocystis lacustriszum Typ

6 gehören (Absatz 4.2.4, Tab. 4.2).

Fragilaria crotonensis, die in der TS Bautzen auch zusammen mitAulacoseira granulatabeob-

achtet wurde, gehört aus den im Absatz 4.2.4 genannten Gründen zur neuen Typgruppe 10. Beide

Arten besiedeln nach REYNOLDS et al. (2002) eutrophe Gewässer.

Auf die Eigenschaften des im Sommer dominanten CyanobakteriumsMicrocystiswird hier näher

eingegangen, da es charakteristisch für die TS Bautzen ist.Microcystis ist ein nicht N2-fixierendes

Cyanobakterium eu- bis hypertropher Gewässer, welches seine maximale Wachstumsrate bereits bei

mittleren Phosphor- und Nitratkonzentrationen erreicht (NICKLISCH & K OHL, 1983). Es kann sich

an Starklicht akklimatisieren und reagiert empfindlich auftiefe Durchmischung des Wasserkörpers

(REYNOLDS et al., 1984; ELLIOTT et al., 2001; KAGAMI et al., 2002). Ein wichtiger Konkurrenzvor-

teil für diese Art stellen die alternativen C-Assimilationsmöglichkeiten bei CO2-Mangel dar.Micro-

cystisbegegnet dem Mangel an freiem CO2 im Wasser auf zwei Weisen. Sie kann zur Wasseroberflä-

che auftreiben und dort CO2 an der Luft-Wasser-Grenzschicht aufnehmen (PAERL & U STACH, 1982,

zitiert in KÖHLER (1992)) und sie besitzt die Fähigkeit, wie viele Cyanobakterien, über einen CCM

(”carbon concentrating mechanism”) HCO−
3 sehr effektiv zu nutzen und daraus in der Zelle CO2 zu

gewinnen (z.B. REYNOLDS, 1997; KAPLAN et al., 1998; MORONEY, 2001). Damit konkurriert sie

Arten aus, die auf freies CO2 angewiesen sind (SHAPIRO, 1973) oder keinen CCM besitzen. Zur Ver-

hinderung vonMicrocystis-Massenentwicklungen kann daher eine Anreicherung des epilimnischen

Wassers mit CO2 durchgeführt werden (DEPPEet al., 1999). Durch das Auftreiben zur Wasserober-

fläche erhält sie auch ausreichend Licht für ihr Wachstum (KÖHLER, 1992). Weiterhin istMicrocystis

schlecht fressbar für Cladoceren und Copepoden (ROBINSON& STEWART, 1979; FULTON & PAERL,

1988; ANDERSEN, 1997; BÖING et al., 1998). Dieser Cyanobakterientyp unterscheidet sich vom Typ

1 im KP- und KI-Wert, der Fähigkeit zur Bewegung im Wasserkörper und der minimalen und maxi-

malen Wachstumstemperatur. DaMicrocystisauch kein N2-Fixierer ist, gehört sie zur Typgruppe 8

(siehe Tab. 4.6).Aphanizomenon flos-aquaewar nur in wenigen Jahren von Bedeutung und gehört zu

den N2-fixierenden Cyanobakterien (Typ 4).

Bei den Conjugatophyceen der GattungStaurastrumhandelt es sich um Arten, die in eutro-

phen Gewässern verbreitet sind und CO2- und Lichtmangel tolerieren können (REYNOLDS, 1997;

REYNOLDS et al., 2002; KAGAMI et al., 2002). In der TS Bautzen wuchsen sie oft mitMicrocystis
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zusammen (KÖHLER, 1992; DEPPE et al., 1999). Sie besitzen eine hohe optimale Wachstumstem-

peratur und kommen häufig im Sommer vor (Tab. 4.3, DAUTA et al., 1990; KÖHLER, 1992; DEP-

PE et al., 1999).Staurastrumist nicht beweglich, sedimentiert schneller und ist daher empfindlich

gegenüber stabiler thermischer Schichtung (REYNOLDS et al., 1984, 2002). In der Arbeit von PA-

DISÁK et al. (2003) wurden verschiedene Conjugatophyceen-Arten der GattungenStaurastrumund

Cosmariumplastisch nachgebildet und ihre Formwiderstände (Φ) im Labor mit anderen Nachbildun-

gen von Phytoplanktern verglichen. Erstaunlicherweise lag der Formwiderstand der verschiedenen

Conjugatophyceen-Arten in der gleichen Größenordnung (Φ 0.8 - 1.7) wie fürRhodomonas lacust-

ris (Φ 0.8) oderCeratium hirundinella(Φ 1.6). Im Vergleich dazu waren die Werte fürAsterionella

formosa(Φ 1.8 - 5) undFragilaria crotonenis(Φ 4.4 - 8.1) um ein Vielfaches höher (Wertebereich je

nach Zellzahl pro Kolonie). Deshalb schlussfolgerten die Autoren, dass das Vorkommen von plank-

tischenStaurastrum-Arten im Sommer-Epilimnion nicht durch den Formwiderstand erklärt werden

kann, sondern vielmehr auf das hydrodynamische Verhalten des Wasserkörpers, insbesondere des

Epilimnions, zurückzuführen ist. Conjugatophyceen benötigen periodische oder kontinuierliche Mi-

schungsereignisse im Epilimnion, um sich dort im Sommer etablieren zu können (PADISÁK et al.,

2003). EinigeStaurastrum-Arten können Schleim absondern, der zum Zusammenhaften mehrerer

Kolonien und Aussinken führt (Aggregatbildung, WILTSHIRE et al., 2003). Diese Aggregatbildung

konnte im Labor an verschiedenenStaurastrum-Arten durch direkte Filtriertätigkeit großer Daphnien

und durch leichtes Schütteln der Kulturgefäße induziert werden (WILTSHIRE et al., 2003). Infochemi-

kalien von Daphnien zeigten hingegen keine Wirkung. Diese Aggregate sind in einer nicht fressbaren

Größe und ihre ökologische Bedeutung im Freiland ist noch ungeklärt. VieleStaurastrum-Arten sind

bereits als Einzelzelle aufgrund der Größe ein schlechtes Futter für Zooplankter, insbesondere für

Daphnia(PORTER, 1975; BÖING et al., 1998; WILTSHIRE et al., 2003). In der Arbeit von COESEL

(1997) wurde die kleine ArtStaurastrum chaetocerasgut durchDaphnia galeata× hyalina gefres-

sen und verdaut. Sie besaß im Gegensatz zur gleich großenCosmarium abbreviatumkeine gelatinöse

Hülle. Letztere Art wurde nur schlecht ingestiert und nichtverdaut. Auch ohne die Gallerthülle war

C. abbreviatum, möglicherweise aufgrund der kompakten Zellform, ein schlechtes Futter. Generell

können kleineStaurastrum-Arten in eutrophen Gewässern zeitweise eine Hauptfutterquelle für Zoo-

plankter darstellen (INFANTE, 1973; COESEL, 1997). Deshalb sollte nach der Größe und Zellform der

Conjugatophyceen entschieden werden, ob sie gut fressbar oder schlecht fressbar sind.

Für dieStaurastrum-Arten in der TS Bautzen werden folgende Merkmale angenommen: mittleres

µmax, hohe optimale Wachstumstemperatur, hoher KP-Wert, schlechte Fressbarkeit durch Zooplank-

ter, keine Beweglichkeit und mittlere Sinkgeschwindigkeit (Tab. 4.3, 4.4, Anhang). Sie stellen eine

Zwischenstufe zwischen den Eigenschaften des Typs 6 und 8 dar. Da der Typ 8 jedoch beweglich ist,

wird Staurastrumdem Typ 6 zugeordnet.

Ceratiumist ein beweglicher Dinoflagellat, der oft in eutrophen Gewässern vorkommt (FREMPONG,

1984; SOMMER, 1986; JAMES et al., 1992; REYNOLDS et al., 2002). Er kann sich aber auch im

Sommer bei Phosphormangel durchsetzen (SOMMER, 1986). In PROTECH werdenCeratiummitt-

lere Licht- und Nährstoffansprüche zugeschrieben (ELLIOTT et al., 2001, CS-Typ). Bei Durchmi-

schung des Wasserkörpers verringerte sich die Wachstumsrate vonCeratiumwie auch vonMicrocystis

(REYNOLDS et al., 1984). Aufgrund seiner Größe istCeratiumdurch Zooplankter schlecht fressbar
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(PORTER, 1975).Ceratiumbesitzt ähnlich wieMicrocystisStrategien bei CO2-Mangel (TORTELL,

2000; ROST et al., 2006) und ist außerdem mixotroph. In folgenden Eigenschaften stimmenMicro-

cystisundCeratiummiteinander überein: geringesµmax, geringe Sinkgeschwindigkeit, Beweglichkeit,

schlechte Fressbarkeit durch Zooplankter, mittlerer KP-Wert, keine N2-Fixierung sowie ähnliche mi-

nimale und maximale Wachstumstemperaturen (vergleiche Tab. 4.3 und Tab. A.1). Unterschiede treten

bei den Lichtansprüchen auf. Trotzdem kannCeratiumin die Typgruppe 8 zusammen mitMicrocystis

eingeordnet werden. Bewegliche Nanoplankter wieCryptomonas, RhodomonasundChlamydomonas

werden der Typgruppe 9 zugeordnet (Tab. 4.2).

4.4 Eigenschaften der neuen funktionellen Typgruppen in SA LMO

Im Folgenden werden die funktionellen Eigenschaften der neuen Typgruppen in SALMO vorge-

stellt (Tab. 4.6). Auf die Bedeutung der zusätzlichen funktionellen Eigenschaften siliziumabhängiges

Wachstum, Beweglichkeit von Phytoplanktern, minimale Wachstumstemperatur (Tmin) sowie Brutto-

Sinkgeschwindigkeit (Brutto-vs) wird im Text näher eingegangen. Die Tabelle 4.3 enthält Literatur-

daten zur minimalen und optimalen Wachstumstemperatur verschiedener Phytoplankter, die auch gra-

phisch ausgewertet wurden (Abb. 4.8 - 4.11). In den Tabellen4.5 und 4.4 sind Netto- und Brutto-

Sinkgeschwindigkeiten von Phytoplanktern zusammengestellt.

Siliziumabhängiges Wachstum Das Wachstum der Diatomeen in Abhängigkeit von der Silizium-

Konzentration im Freiwasser (KSi-Wert) stellt eine wichtige neue Eigenschaft für die realitätsnahe

Simulation der Phytoplanktonsukzession dar. So wurde für zahlreiche Gewässer die Siliziumverfüg-

barkeit als entscheidende Steuergröße für die Entwicklungvon Diatomeen, oder ihrer Konkurrenten,

beschrieben (SOMMER, 1986; HORN & H ORN, 1990; HORN & U HLMANN , 1995; SALMASO, 2000,

siehe Absatz 4.2.4).

Beweglichkeit Eine weitere neue funktionelle Eigenschaft der Phytoplankter in SALMO ist die

Beweglichkeit. Die Beweglichkeit ermöglicht Phytoplanktern, auf chemische, physikalische und bio-

logische Reize im Gewässer zu reagieren (SOMMER, 1988b; ARVOLA et al., 1991; GERVAIS, 1997).

In der ursprünglichen Version von SALMO wurde eine homogeneVerteilung der Zustandsvariablen

innerhalb der Wasserschichten angenommen (RECKNAGEL & B ENNDORF, 1982). SALMO war ein 2-

Box-Modell, was bedeutet, dass das Modell im Sommer aus Hypo- und Epilimnion bestand, ansonsten

nur aus einer durchmischten Box. Durch die geringe vertikale Auflösung im Modell, war die Simulati-

on der Eigenbeweglichkeit von Phytoplanktern nicht sinnvoll. Die neue 1D-Version (SALMO-HR) ist

vertikal hochaufgelöst und kann daher z.B. Tiefenchlorophyllmaxima simulieren (PETZOLDT et al.,

2005). Generell kann Eigenbeweglichkeit von Phytoplanktern durch Geißeln, Gasvakuolen oder den

Umbau von Speicherstoffen, z.B. Lipid- oder Glycogenanreicherung, erlangt werden (MOSS, 1969;

ANDERSON& SWEENEY, 1977; KONOPKA, 1982; REYNOLDS, 1984b; JONES, 1993; CEPÁK & L U-

KAVSKÝ , 1994). Auch bei Phytoplanktern wurden diurnale Vertikalmigrationen (DVM) beobachtet,

die artspezifisch und abhängig von den Umweltbedingungen sind (ARVOLA et al., 1991; JAMES et al.,

1992; JONES, 1993). Einige Flagellaten wandern tagsüber zum Licht und nachts in tiefere Wasser-
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schichten, um Nährstoffe aufzunehmen (z.B. FREMPONG, 1984; SALONEN et al., 1984; WATANABE

et al., 1991; JAMES et al., 1992), und andere vollziehen eine umgekehrte Migration (ARVOLA et al.,

1991). Gründe für eine DVM können u.a. Räubervermeidung, Photoinhibition und endogener Energie-

und Nährstoffmangel sein (JONES, 1993; BECKMANN & H ENSE, 2004). Große Phytoplankter wiePe-

ridinium oderVolvoxkönnen beachtliche maximale Geschwindigkeiten und Wanderungsamplituden

zurücklegen (SOMMER, 1988b). Die metabolischen Kosten für die Fortbewegung sind laut RAVEN

& R ICHARDSON (1984), zitiert in SOMMER (1988b), gering. Ein weiterer Vorteil der Beweglich-

keit ist die verringerte Sinkgeschwindigkeit (HAPPEY-WOOD, 1988). Deshalb sollte diese wichtige

Eigenschaft für Phytoplankter in SALMO berücksichtigt werden (siehe Tab. 4.6).

Minimale und optimale Wachstumstemperatur Ein weiterer Punkt ist das temperaturabhängige

Wachstum der Phytoplankter in SALMO. Bisher unterschiedensich die Typgruppen in ihrer op-

timalen Wachstumstemperatur voneinander (Topt, siehe Tab. 2.6). Topt geht in die Berechnung der

Brutto-Photosyntheserate der jeweiligen Typgruppe ein, aus der dann, durch Abzug der Respiration,

die Wachstumsrate ermittelt wird. Da zu den ursprünglichen4 Typgruppen, 6 weitere hinzugefügt

wurden, besteht die Frage, inwieweit Topt oder auch andere temperaturabhängige Wachstumspara-

meter wie Tmin typgruppenspezifisch sind. Arten, die bei geringen Temperaturen gute Wachstumsra-

ten erreichen, haben einen Vorteil gegenüber thermophileren Arten. Es ist denkbar, dass Tmin einen

entscheidenden Wachstumsparameter für die Phytoplanktonsukzession darstellt. Zur Klärung dieser

Frage wurden Literaturdaten zur optimalen und minimalen Wachstumstemperatur von Phytoplanktern

der gemäßigten Breiten ausgewertet (Tab. 4.3).

Tabelle 4.3:Optimale und minimale Wachstumstemperaturen (Topt, Tmin) für verschiedene funktionelle Phyto-
planktontypen, * benthische marine Diatomee, n.b. = nicht bestimmt.

SALMO-
Typgruppe

Art Topt
(◦C)

Tmin
(◦C)

Hell-Dunkel-
Zyklus (h)

Quelle

1 Tychonema bourrellyi 17 7 24 : 0 BUTTERWICK et al.
(2005)

1 Limnothrix redekei 25 1 15 : 9 NICKLISCH (1992)
1 Oscillatoria redekei 20 < 5 3 : 21 FOY (1983)
1 Oscillatoria agardhii 23 < 5 3 : 21 FOY (1983)
1 Oscillatoria agardhii 20-25 n.b. ? REYNOLDS (1989)
1 Oscillatoria sp. 25 n.b. 16 : 8 COLES & JONES

(2000)

2 Asterionella formosa 17-20 < 2 24 : 0 BUTTERWICK et al.
(2005)

2 Asterionella formosa 20 3-4 14 : 10 SUZUKI & TAKAHA -
SHI (1995)

2 Fragilaria bidens 20 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)

66



Fortsetzung der Tabelle 4.3
3 Stephanodiscus hantz-

schii
25 6-9 14 : 10 SUZUKI & TAKAHA -

SHI (1995)
3 Cyclotella pseudostellige-

ra
18-23 < 6 12 : 12 DESCAMPS-JULIEN

& GONZALEZ (2005)

4 Anabaena cylindrica 32 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)
4 Aphanizomenon ova-

lisporum
26-30 n.b. ? HADAS et al. (2002)

4 Aphanizomenon flos-
aquae

28 n.b. ? REYNOLDS (1989)

4 Nostoc sphaeroides 35 < 5 24 : 0 LI & GAO (2004)

5 Scenedesmus crassus 30 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)
5 Scenedesmus quadricau-

da
33 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)

5 Scenedesmus quadricau-
da

32 11-13 15 : 9 MOSS(1973)

5 Monoraphidium minutum 35 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)
5 Chlorella vulgaris 30 n.b. 15 : 9 DAUTA et al. (1990)
5 Selenastrum minutum 35 n.b. 15 : 9 BOUTERFAS et al.

(2002)
5 Chlorella sorokiniana 35 < 20 24 : 0 VONA et al. (2004)

6 Coelastrum microporum 32 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)
6 Coelastrum microporum 35 n.b. 15 : 9 BOUTERFAS et al.

(2002)
6 Dictyosphaerium pulchel-

lum
30 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)

6 Botryococcus braunii 25 n.b. 24 : 0 CEPÁK & L UKAVSKÝ

(1994)
6 Cosmarium subprotumi-

dum
35 10-15 15 : 9 BOUTERFAS et al.

(2002)
6 Desmidium swartzii 25 5-9 15 : 9 MOSS(1973)
6 Gonatozygon monotaeni-

um
25 12 15 : 9 MOSS(1973)

6 Micrasterias americana 20 5-9 15 : 9 MOSS(1973)
6 Mesotaenium kramstai 25 < 4 15 : 9 MOSS(1973)
6 Staurastrum cingulum 30 < 2 24 : 0 BUTTERWICK et al.

(2005)
6 Staurastrum pingue 27 n.b. 15 : 9 DAUTA et al. (1990)
6 Pediastrum boryanum 32 n.b. 15 : 9 DAUTA (1982)
6 Pediastrum duplex 20 5-9 15 : 9 MOSS(1973)

7 Volvox aureus 20 6-9 14 : 10 SENFT et al. (1981)
7 Volvox aureus 25 11-13 15 : 9 MOSS(1973)
7 Volvox globator 20 6-9 14 : 10 SENFT et al. (1981)
7 Eudorina californica 20 11-14 15 : 9 MOSS(1973)
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Fortsetzung der Tabelle 4.3
7 Pandorina morum 15 6-9 15 : 9 MOSS(1973)

8 Microcystis aeruginosa 28 10 24 : 0 NICKLISCH & K OHL

(1983)
8 Microcystis aeruginosa 20 n.b. 15 : 9 BOUMNICH et al.

(2001)
8 Microcystis aeruginosa 30 n.b. 16 : 8 COLES & JONES

(2000)
8 Microcystis aeruginosa 28 n.b. ? REYNOLDS (1989)
8 Merismopedia tenuissima 30 n.b. 16 : 8 COLES & JONES

(2000)
8 Ceratium furcoides 20-25 9 24 : 0 BUTTERWICK et al.

(2005)

9 Cryptomonas marssonii 11-17 < 2 24 : 0 BUTTERWICK et al.
(2005)

9 Cryptomonas erosa 21 n.b. ? REYNOLDS (1989)
9 Haematococcus droeba-

kensis
20 < 4 15 : 9 MOSS(1973)

10 Fragilaria crotonensis 25 n.b. 15 : 9 DAUTA et al. (1990)
10 Fragilaria crotonensis ≥ 23 < 2 14 : 10 HARTIG & WALLEN

(1986)
10 Fragilaria crotonensis ≥ 24 < 6 12 : 12 DESCAMPS-JULIEN

& GONZALEZ (2005)
10 Aulacoseira granulata

var. angustissima
30 n.b. 16 : 8 COLES & JONES

(2000)

Andere Dinobryon divergens 14-17 < 2 24 : 0 BUTTERWICK et al.
(2005)

Andere Tribonemasp. 14-25 < 2 24 : 0 BUTTERWICK et al.
(2005)

Andere Synechocystis minima 32 n.b. 15 : 9 DAUTA et al. (1990)
Andere Cylindrotheca closteri-

um*
30 n.b. 16 : 8 MORRIS & K ROM-

KAMP (2003)
Andere Skeletonema costatum* 25 3.5 14 : 10 SUZUKI & TAKAHA -

SHI (1995)
Andere Chaetoceros pseudocur-

visetus*
25 17.5 14 : 10 SUZUKI & TAKAHA -

SHI (1995)
Andere Synechococcussp. 41 n.b. ? REYNOLDS (1989)

Prinzipiell gibt es leider nur wenige Untersuchungen, in denen hohe Temperaturen bis 30◦C oder

geringe Temperaturen unter 10◦C untersucht worden sind (BUTTERWICK et al., 2005). Dabei sind

gerade die geringen Temperaturen in unseren Breiten im Winter oder im Sommer im Hypolimnion re-

levant (REYNOLDS, 1984b). Temperaturen von 25 bis 30◦C sind vor allem in tropischen Gewässern

von Bedeutung (BUTTERWICK et al., 2005). Ursprünglich wurde von der Phytoplanktonsukzession

im Freiland auf die optimalen Wachstumstemperaturen der Phytoplankter geschlossen. So postulierte
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Abbildung 4.8: Optimale Wachstumstemperaturen von Phytoplanktern der gemäßigten Breiten (Daten siehe
Tabelle 4.3, Boxplots markieren Minimum, Maximum, Median,die Boxen stellen 25 - 75 %
aller Werte dar), Bacillariophyceen (n = 12, Median: 25), Chlorophyceen (n = 19, Median: 30),
Conjugatophyceen (n = 7, Median: 25), Cyanophyceen (n = 15, Median: 28).

PATRICK (1969), dass Chlorophyceen ein höheres Topt als Bacillariophyceen und ein geringeres als

Cyanobakterien besitzen. Doch schon bald wurde festgestellt, dass das Vorkommen der Phytoplankter

im Freiland nicht allein nur durch die Temperatur gesteuertwird und daher das im Labor ermittelte

Topt häufig von der Wachstumstemperatur der Phytoplankter im Freiland abweicht (SMAYDA , 1969;

DURBIN, 1974; EPPLEY, 1977; KLAVENESS, 1988). SUZUKI & TAKAHASHI (1995) fanden in einer

Studie zu Diatomeen heraus, dass das Topt meist höher als die Wachstumstemperatur im Freiland war.

Dies ist ein typisches Beispiel für den Unterschied zwischen fundamentaler und realisierter Nische

(nach HUTCHINSON, 1958). Die fundamentale Nische einer Art wird durch die Vielzahl der Tole-

ranzbereiche gegenüber den abiotischen Faktoren (hier durch die Temperaturen) charakterisiert. Die

realisierte Nische einer Art ist raum-zeitlich kleiner, daim Freiland zusätzlich biotische Faktoren wie

Fraßdruck, Konkurrenz usw. wirken.

Bei der Gegenüberstellung von Topt und Tmin der taxonomischen Gruppen wird deutlich, dass es

keine eindeutige Tendenz der Bacillariophyceen zu geringeren oder, im Falle der Cyanobakterien, zu

höheren Temperaturen gibt (Abb. 4.8, 4.9). Das Topt (Median) der Phytoplanktonklassen bewegt sich

zwischen 25 und 30◦C und das Tmin (Median) zwischen 2 und 8◦C. Die Daten von BUTTERWICK

et al. (2005) konnten nur teilweise verwendet werden, da die Algenfür die Versuche nicht an die je-

weiligen Temperaturen akklimatisiert waren (Temperaturbereich von 2 bis 20◦C, Vorkultur bei 10◦C,

Temperaturbereich von 20 bis 35◦C, Vorkultur bei 20◦C). BOUMNICH et al.(2001) und BOUTERFAS

et al. (2002) isolierten die Phytoplankter aus Gewässern in Marokko. Trotzdem waren die Messwerte

mit denen aus europäischen Gewässern vergleichbar und nicht überhöht (Tab. 4.3).

Im nächsten Schritt werden die Phytoplankter nicht taxonomisch, sondern funktionell nach den 10

neuen SALMO-Typen geordnet (Abb. 4.10). Jetzt sind deutliche Unterschiede im Topt und Tmin der

funktionellen Typen erkennbar. Dies ist auf eine stärkere Berücksichtigung der morphologischen und

physiologischen Eigenschaften der funktionellen Typen zurückzuführen. Bei der Betrachtung des Tmin
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Abbildung 4.9: Minimale Wachstumstemperaturen von Phytoplanktern der gemäßigten Breiten (Daten siehe
Tabelle 4.3, Boxplots markieren Minimum, Maximum, Median,die Boxen stellen 25 - 75 %
aller Werte dar), Bacillariophyceen (n = 8, Median: 2.8), Chlorophyceen (n = 9, Median: 7.5),
Conjugatophyceen (n = 6, Median: 7), Cyanophyceen (n = 6, Median: 2).

fällt auf, dass die nanoplanktischen, unbeweglichen Chlorophyceen (Typ 5), die beweglichen, kolonia-

len Chlorophyceen (Typ 7) undMicrocystis, Ceratium(Typ 8) deutlich empfindlicher gegen geringe

Temperaturen als andere Phytoplankter sind (Abb. 4.10). Die unbeweglichen, kolonialen Chlorophy-

ceen (Typ 6) scheinen ebenfalls empfindlicher auf geringe Temperaturen zu reagieren. Hier gingen

hauptsächlich Daten von Conjugatophyceen ein, die eine heterogene Gruppe darstellen. Die Bacilla-

riophyceen sind in den Typgruppen 2, 3 und 10 enthalten und zeigen alle ein verhältnismäßig gutes

Wachstum bei geringen Temperaturen. Ebenfalls ein geringes Tmin wurde für die fädigen Cyanobak-

terien (Typ 1), die beweglichen Nanoplankter (Typ 9) und N2-Fixierer (Typ 4) beobachtet. Für die

letztgenannte Typgruppe wurden jedoch nur Daten zuNostocgefunden (Tab. 4.3, LI & GAO, 2004).

Auch die optimale Wachstumstemperatur unterscheidet sichzwischen den funktionellen Typgrup-

pen. Das Topt der Phytoplankter lag oftmals nahe des Tmax, also im oberen Temperaturtoleranzbereich

(DAUTA , 1982; SUZUKI & TAKAHASHI , 1995). Eine höhere optimale Wachstumstemperatur hatten

die Typgruppen 4 (N2-Fixierer), 5 (unbewegliche, nanoplanktische Chlorophyceen), 6 (unbewegli-

che, koloniale Chlorophyceen) und 8 (Microcystis/Ceratium-Typ; Abb. 4.10). Die kolonialen Bacil-

lariophyceen (Typ 10), die häufig im Sommer erscheinen, wiesen z.T. Werte bis 30◦C auf (Median

bei 25 ◦C). Deutlich geringere optimale Wachstumstemperaturen zeigten dagegen die beweglichen

Nanoplankter (Typ 9), die großen Bacillariophyceen (Typ 2)und die kolonialen, beweglichen Chloro-

phyceen (Typ 7). Die Werte von MOSS(1973) für den Typ 7 werden nachfolgend noch diskutiert, da

sie teilweise unrealistisch erscheinen. Eine Ausnahme unter den Phytoplanktern warAnabaena cylin-

drica (Typ 4), die im Temperaturbereich zwischen 15 und 32◦C nur einen sehr flachen Anstieg der

Wachstumsrate und damit kein eindeutiges Topt aufwies (DAUTA , 1982).

Ein zusätzliches Auswertekriterium des temperaturabhängigen Wachstums ist der Temperaturtole-

ranzbereich (∆ T = Tmax - Tmin) einer Art. Phytoplankter gemäßigter Breiten müssen in derLage sein,

einen möglichst großen Temperaturbereich zum Wachstum zu nutzen oder zumindest darin überleben
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Abbildung 4.10: Optimale (weiß) und minimale (grau) Wachstumstemperaturen funktioneller Phytoplankton-
typen (Einteilung nach SALMO-Typen siehe Tabelle 4.6, Daten siehe Tabelle 4.3, Boxen: 25
- 75 % aller Werte mit Median, Whisker: 1.5 mal Interquartilabstand, Kreise: Extremwerte).

zu können. Ein breiter Temperaturtoleranzbereich, wie er für Arten gemäßigter Breiten typisch ist,

wird als eurytherm bezeichnet, während manche Arten kalterHabitate (cryophil) einen stenothermen

Temperaturtoleranzbereich aufweisen (HARTIG & WALLEN , 1986; SUZUKI & TAKAHASHI , 1995).

Folglich ist für eine Art temperierter Gewässer ein großer Temperaturtoleranzbereich adaptiv. Daher

befindet sich die minimale und maximale Wachstumstemperatur eines Phytoplankters oft in der Nähe

der minimalen und maximalen Jahrestemperatur eines Gewässers (SUZUKI & TAKAHASHI , 1995).

Da es nur wenige Angaben zur maximalen Wachstumstemperatur(Tmax) von Phytoplanktern gibt,

wurde hier die Differenz zwischen optimaler und minimaler Wachstumstemperatur ausgewertet (∆ T

= Topt - Tmin). Auch innerhalb der eurythermen Arten gibt es Unterschiede in der Reaktion auf sehr

geringe oder hohe Temperaturen (Abb. 4.11).Nostoc sphaeroides(Typ 4) wies das größte∆ T mit ∼

30 K auf (LI & GAO, 2004). An zweiter Stelle waren die fädigen Cyanobakterien(Typ 1) und die

kolonialen Diatomeen vorzufinden (Typ 10, Abb. 4.11). Hinter den Daten für den Typ 10 verbirgt sich

hauptsächlichFragilaria crotonensis, die durch ein hohes∆ T von 23 K, im Vergleich zu anderen

Diatomeen, charakterisiert ist (HARTIG & WALLEN , 1986; DAUTA et al., 1990; BUTTERWICK et al.,

2005, Tab. 4.3). Das weltweite und häufige Vorkommen vonFragilaria crotonensisist ein weiteres

Indiz für ihre hohe Temperaturtoleranz (HUTCHINSON, 1967). Das bedeutet aber nicht, dass alleFra-

gilaria-Arten sich so verhalten. FürFragilaria bidenswurde ein Topt von 20◦C und eine rückläufige

Wachstumsrate bei Temperaturen > 22◦C dokumentiert (DAUTA , 1982). Die unbeweglichen, kolonia-

len, gelatinösen Chlorophyceen (Typ 6) hatten ein∆ T von 20 K. Der restliche Teil der Typgruppen

zeichnete sich durch ein∆ T von 18 K aus. Nur die beweglichen, kolonialen, gelatinösenChlorophy-

ceen (Typ 7) hatten ein sehr geringes∆ T von nur 12 K. Besonders die Werte von MOSS (1973) für

Eudorina californicaund Pandorina morumlagen so eng beieinander, dass ein∆ T von nur 6 bis 9

K gemessen wurde (Tab. 4.3). Es ist fraglich, ob diese Werte realistisch sind, weil ein geringer Tem-

peraturbereich für das Wachstum eine geringe Konkurrenzstärke und nur kurzes Wachstum während

des Jahres bedeutet.
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Abbildung 4.11: Differenz zwischen optimaler und minimaler Wachstumstemperatur (∆ T = Median(Topt) -
Median(Tmin)) für verschiedene funktionelle Phytoplanktontypen, Einteilung nach SALMO-
Typen siehe Tabelle 4.6.

Generell wird bei der Aufteilung des Phytoplanktons in funktionelle Gruppen ein Unterschied in

den minimalen und optimalen Wachstumstemperaturen sichtbar. Im derzeitigen Modell unterscheidet

sich der SALMO-Typ 2 von den Typen 1, 3 und 4 durch eine geringere optimale Wachstumstem-

peratur (Tab. 2.6). Durch die Auftrennung des Typs 3 in die neuen SALMO-Typen 3 und 5 wurden

verschiedene Topt und Tmin-Werte erforderlich (siehe Tab. 4.3). Die Literaturstudiebestätigt die Not-

wendigkeit einer typgruppenspezifischen optimalen Wachstumstemperatur. Dieses Konzept wird nun

noch um die minimale Wachstumstemperatur (Tmin) ergänzt, da nicht nur im oberen, sondern auch

im unteren Temperaturbereich Unterschiede zwischen den Phytoplanktern auftreten. Die Werte für

Topt und Tmin in SALMO wurden den Daten aus Tabelle 4.3 entnommen (siehe Tab. 4.6). Falls kein

Einzelwert sondern ein Wertebereich für Topt oder Tmin vorlag, wurde der Mittelwert berechnet. Für

die gesamte Typgruppe wurde der Median der Messwerte herangezogen.

Brutto-Sinkgeschwindigkeit Die letzte zu diskutierende funktionelle Eigenschaft betrifft die schon

in SALMO vorhandene Netto-Sinkgeschwindigkeit der Phytoplanktontypen (Tab. 2.6). Die Netto-

Sinkgeschwindigkeit bezeichnet die reale Sinkgeschwindigkeit der Partikel im Gewässer (in situ). Sie

wird u.a. durch die Turbulenz und Advektion im Gewässer beeinflusst. Demgegenüber ist die Brutto-

Sinkgeschwindigkeit die Größe, die sich für einen direktenVergleich zwischen den verschiedenen

Phytoplanktern eignet, da sie allein von den Eigenschaftender Phytoplankter (Größe, Dichte, Form-

widerstand und Beweglichkeit) abhängig ist und nicht von den hydrophysikalischen Bedingungen im

Gewässer. Sie wird in unbewegtem Medium bestimmt. Die Sinkgeschwindigkeit eines Phytoplank-

ters hängt von seiner Größe, seinem Formwiderstand, der Eigendichte, der Viskosität und Dichte des

Mediums ab (Stoke’sches Gesetz). Phytoplankter können ihre Sinkgeschwindigkeit demnach über

die Größe, Dichte, Formwiderstand und Beweglichkeit beeinflussen. Nach dem Stoke’schen Gesetz

kommt der Partikelgröße dabei die größte Bedeutung unter den drei erstgenannten Eigenschaften

zu, da sie als quadratischer Term in der Gleichung enthaltenist. Die Beziehung zwischen Brutto-

und Netto-Sinkgeschwindigkeit ist nicht trivial (siehe z.B. RUIZ et al., 2004). So kann die Netto-

Sinkgeschwindigkeit geringer oder höher als die Brutto-Sinkgeschwindigkeit sein (siehe Tab. 4.4, Tab.
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4.5). Bei kontinuierlicher Durchmischung wurde eine Verringerung der Sedimentationsrate sinken-

der Partikel mit Zunahme der Durchmischungstiefe (zmix) beobachtet (z.B. LAMPERT und SOMMER,

1993; DIEHL et al., 2002). Die Verringerung der Sinkverluste wirkt sich vor allem bei schnell sinken-

den Phytoplanktern (z.B. Diatomeen) positiv aus. Da aber gleichzeitig eine erhöhte Nährstoff- und

Lichtlimitation eintritt, gibt es eine optimale Durchmischungstiefe (unimodaler Verlauf der Biomasse-

Konzentration mit Zunahme von zmix, DIEHL, 2002). Bewegliche Phytoplankter hingegen profitierten

weniger von der Durchmischung und zeigten einen monotonen Abfall der Biomasse-Konzentration

mit Erhöhung von zmix (DIEHL, 2002; DIEHL et al., 2002).

In der älteren 2-Box-Version von SALMO konnten die hydrophysikalischen Prozesse nicht ge-

nau berechnet werden, so dass die Durchmischungstiefe extern vorgegeben wurde (PETZOLDT et al.,

2005). Die Phytoplanktontypen wurden mit einer Netto-Sinkgeschwindigkeit, welche bei Durchmi-

schung des Wasserkörpers kleiner als die Brutto-Sinkgeschwindigkeit ist, ausgestattet (BENNDORF&

RECKNAGEL, 1982). Durch die Kopplung von SALMO mit einem hydrophysikalischen Modell (LA-

KE) stehen nun konsistente Informationen zur Temperatur und Vermischung zur Verfügung (ROLINSKI

et al., 2005), so dass die Beschreibung der Sedimentation durch die Brutto-Sinkgeschwindigkeit für

die Phytoplanktontypen notwendig wird.

Die Angaben zur Brutto-Sinkgeschwindigkeit sind sehr verschieden, da tote Phytoplankter z.B.

schneller aussinken als lebende (sieheA. formosa, Tab. 4.4) und die Sinkgeschwindigkeit von der

Wachstumsphase abhängig ist (WETZEL, 2001). Als weitere Einflussgröße ist bei kolonialen For-

men die Anzahl der Zellen pro Kolonie zu nennen. Sie hat einenEinfluss auf die Größe und den

Formwiderstand des Phytoplankters. Die Wertebereiche derBrutto-Sinkgeschwindigkeiten lebender

Phytoplankter zeigen eine große Schwankungsbreite mit teilweise Extremwerten (Tab. 4.4). Demnach

kann keine Mittelung der Werte für eine Typgruppe vorgenommen werden. Die nachfolgenden Brutto-

Sinkgeschwindigkeiten für die Typgruppen sind Schätzwerte auf Basis der Literaturwerte und zusätz-

lichem Wissen über die Beweglichkeit und Größe der Phytoplankter. Der fädige Cyanobakterien-Typ 1

besitzt eine geringe Brutto-Sinkgeschwindigkeit und sogar die Fähigkeit für einen minimalen Auftrieb

und erhält ein vs von 0.2 m d−1. Ähnlich geringe Werte haben die nanoplanktischen Bacillariophyceen

(Typ 3; 0.6 m d−1) und die nicht beweglichen, nanoplanktischen Chlorophyceen (Typ 5; 0.4 m d−1).

Die Typgruppen mit den geringsten Werten für vs sind die N2-Fixierer (Typ 4; 0.03 m d−1) und die

beweglichen Nanoplankter (Typ 9; 0 m d−1). Diese geringen Werte entstanden aus der Überlegung

heraus, dass der Typ 4 auftreiben kann und der Typ 9 sehr kleinund beweglich ist. Die kolonialen

Bacillariophyceen (Typ 2 und 10) besitzen die höchsten Brutto-Sinkgeschwindigkeiten (hohe Dichte,

groß, unbeweglich). BeiAsterionella formosa(Typ 2) steigt der Formwiderstand bis zu einer Anzahl

von 6 Zellen pro Kolonie an, danach bleibt er konstant (PADISÁK et al., 2003). FürFragilaria cro-

tonensis(Typ 10) konnte ein steter Anstieg des Formwiderstandes mitsteigender Anzahl Zellen pro

Kolonie beobachtet werden (PADISÁK et al., 2003). Theoretisch müssten daher die Sinkgeschwin-

digkeiten für diese beiden Typgruppen variabel, d.h. in Abhängigkeit von der Zellzahl pro Kolonie,

sein. Die Werte für den Typ 10 wurden aufgrund des zu erwartenden höheren Formwiderstandes et-

was geringer (2 m d−1) als für den Typ 2 (2.5 m d−1) angesetzt. Für den Typ 6 stehen nur Daten von

Staurastrummit einer relativ hohen Brutto-Sinkgeschwindigkeit zur Verfügung (0.38 - 4.7 m d−1).

Das könnte ein realistischer Wertebereich sein, da die Kolonien der gelatinösen Chlorophyceen groß
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Tabelle 4.4:Die Brutto-Sinkgeschwindigkeiten (vs in m d−1) für verschiedene funktionelle Phytoplankter (po-
sitiver Wert steht für Absinken, negativer Wert steht für Aufwärtsbewegung).

SALMO-
Typ

Art Brutto-Sinkgeschwin-
digkeit

Quelle

1 Oscillatoria agardhii 0.4, -0.1 REYNOLDS et al.
(1987)

1 Oscillatoria rubescens 0.6, -0.1 REYNOLDS et al.
(1987)

2 Asterionella formosa 2.4 bis 45.6 BENNDORF (1968)
2 Asterionella formosa 0.14 bis 0.47 (lebend) WETZEL (2001)

2 Asterionella formosa 0.42 bis 0.95 (tot) WETZEL (2001)

3 Cyclotella meneghiniana 0.08 bis 0.24 WETZEL (2001)

3 Cyclotella meneghiniana 1.2 OLIVER et al.
(1981)

3 Stephanodiscus astraea 0.2 bis 0.45 WETZEL (2001)

4 Aphanizomenon flos-
aquae

0.03 bis 0.04 WETZEL (2001)

4 Aphanizomenon flos-
aquae

0.6, -3.5 REYNOLDS et al.
(1987)

5 Scenedesmus quadricau-
da

0.27 bis 0.89 WETZEL (2001)

5 Scenedesmus acutus 0.3 LÜRLING &
VAN DONK (2000)

5 Chlorococcumsp. 0.13 bis 0.71 OLIVER et al.
(1981)

5 Chlorella vulgaris 0.04 bis 0.18 OLIVER et al.
(1981)

6 Staurastrum cingulum 0.38 bis 4.7 WETZEL (2001)

7 Pandorina morum 0.05 bis 0.7 WETZEL (2001)

7 Volvox aureus 18, -80 REYNOLDS (1992)
8 Microcystis aeruginosa 10.4 bis 290, -31.1 REYNOLDS et al.

(1987)
8 Ceratium hirundinella 12, -10 REYNOLDS (1992)
10 Aulacoseira italica 0.86 WETZEL (2001)

10 Fragilaria crotonensis 0.48 bis 57.6 BENNDORF (1968)

10 Fragilaria crotonensis 1.3 bis 16.6 WETZEL (2001)
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Tabelle 4.5:Die Netto-Sinkgeschwindigkeiten (vs in m d−1) für verschiedene funktionelle Phytoplankter (x =
Mittelwert, bei PTACNIK et al. (2003) teilweise Mittelwerte von 2 Untersuchungsjahren aufge-
führt).

SALMO-
Typ

Art Netto-Sinkgeschwin-
digkeit

Quelle

2 Synedra acus 0.4 bis 6.6 (x = 2.5) HORN & H ORN

(1993)

2 Diatoma elongatum 0.5 bis 6.8 (x = 3) HORN & H ORN

(1993)

2 Asterionella formosa 0.21 bis 5.9 (x = 1.7) HORN & H ORN

(1993)

2 Asterionella formosa x = 0.86 PTACNIK et al.
(2003)

2 Tabellaria fenestrata 0 bis 0.85 WETZEL (2001)

3 Cyclostephanos invisita-
tus + Stephanodiscus mi-
nutulus

0.03 bis 4.9 (x = 1.1) HORN & H ORN

(1993)

3 Cyclotellasp. x = 0.46; 0.58 PTACNIK et al.
(2003)

6 Coenochloris polycocca 0 bis 0.85 (x = 0.26) HORN & H ORN

(1993)

6 Oocystis rhomboidea x = 0.18 PTACNIK et al.
(2003)

8 Aphanothece clathrata 0 bis 2.9 (x = 1) HORN & H ORN

(1993)

8 Snovella lacustris 0.11 BURNS & ROSA

(1980)
9 Cryptomonas erosa 0.31 BURNS & ROSA

(1980)
9 Cryptomonas marsonii 0.32 BURNS & ROSA

(1980)
9 Rhodomonas minuta 0.07 BURNS & ROSA

(1980)
9 Rhodomonas minuta x = 0 PTACNIK et al.

(2003)
10 Fragilaria crotonensis 0.14 bis 8.1 (x = 3.5) HORN & H ORN

(1993)

10 Fragilaria crotonensis 0.27 BURNS & ROSA

(1980)

10 Fragilaria crotonensis 0.2 bis 0.65 WETZEL (2001)

10 Fragilaria crotonensis x = 0.51; 0.95 PTACNIK et al.
(2003)

10 Aulacoseira italica 0.53 bis 4 (x = 1.2) HORN & H ORN

(1993)
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Abbildung 4.12: Die Erweiterung der funktionellen Merkmale der Phytoplanktontypen in SALMO auf der Ba-
sis von BENNDORF (1979) (KP und KSi-Wert = Halbsättigungskonstanten für Phosphor und
Silizium; Topt, Tmin = optimale und minimale Wachstumstemperaturen; Brutto-vs = Brutto-
Sinkgeschwindigkeit).

und unbeweglich sind. Da sie aber auch aufgrund der Gallerteeine geringere Dichte haben als der

Typ 2 oder 10, wurde vs auf 1.5 m d−1 gesetzt. Im Gegensatz hierzu sind die großen Kolonien vom

Typ 7 beweglich und müssen daher ein noch geringeres vs aufweisen. Die hier gezeigten Werte für

Volvoxberuhen auf aktiven Auf- und Abwärtsbewegungen, so dass alsBrutto-Sinkgeschwindigkeit

der Minimalwert vonPandorinagenommen wurde (0.05 m d−1, Tab. 4.4). Die aktive Bewegung in

tiefere oder höhere Wasserschichten muss direkt simuliertwerden und lässt sich nicht in der Brutto-

Sinkgeschwindigkeit widerspiegeln. Ein eindrucksvollesBeispiel hierfür stellt auchMicrocystis(Typ

8) dar, bei der die hohe Sinkgeschwindigkeit nicht passiv, sondern durch aktive Dichteregulation, ver-

ursacht sein muss (Tab. 4.4). Für den Typ 8 wurde ebenfalls ein Wert von 0.05 m d−1 angenommen,

da er für große und bewegliche Phytoplankter steht.

Aus der Analyse ergeben sich insgesamt 10 funktionelle Merkmale für die Phytoplanktontypen in

SALMO (Abb. 4.12). Die Vorschläge für die Parametrisierungder einzelnen funktionellen Typen sind

in der Tabelle 4.6 zusammengefasst.
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Tabelle 4.6:Die bisherigen und neuen funktionellen Phytoplanktontypen im Modell SALMO (PHOTXMAX = max. Brutto-Photosyntheserate; Topt, Tmin = optimale
und minimale Wachstumstemperaturen; KI , KP, KSi = Halbsättigungskonstanten für Licht, Phosphor und Silizium; vs = Brutto-Sinkgeschwindigkeit; F =
Fressbarkeit durch Zooplankton; MOV = Beweglichkeit).

Typgruppe PHOTXMAX

(d−1)

Topt

(◦C)

Tmin

(◦C)

KI-

Wert

KP-

Wert

N2-

Fixierung

KSi-

Wert

vs

(m d−1)

F MOV

1) Nicht N2-fixierende fädige

Cyanobakterien (z.B.Planktoth-

rix agardhii)

mittel 25 2 gering gering nein 0 0.2 sehr

gering

nein

2) Große Bacillariophyceen

(z.B. Asterionella formosa)

mittel 20 2 gering gering nein ja 2.5 gering nein

3) Nanoplanktische Bacillario-

phyceen (z.B.Cyclotella)

hoch 23 5 gering hoch nein ja 0.6 hoch nein

4) N2-fixierende Cyanobakteri-

en (z.B.Anabaena)

gering 30 2 gering gering ja 0 0.03 sehr

gering

ja

5) Unbewegliche, nanoplankti-

sche Chlorophyceen (z.B.Chlo-

rella)

hoch 33 15 gering hoch nein 0 0.4 hoch nein

6) Unbewegliche, koloniale

gelatinöse Chlorophyceen (z.B.

Sphaerocystis)

mittel 27 7 hoch mittel nein 0 1.5 gering nein
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Fortsetzung der Tabelle 4.6

Typgruppe PHOTXMAX

(d−1)

Topt

(◦C)

Tmin

(◦C)

KI-

Wert

KP-

Wert

N2-

Fixierung

KSi-

Wert

vs

(m d−1)

F MOV

7) Bewegliche, koloniale gelati-

nöse Chlorophyceen (z.B.Pan-

dorina)

mittel 20 8 hoch hoch nein 0 0.05 gering ja

8) Bewegliche, große Phyto-

plankter (z.B.Microcystis, Cera-

tium)

gering 28 10 hoch mittel nein 0 0.05 sehr

gering

ja

9) Bewegliche Nanoplankter

(z.B. Cryptophyceen, Chryso-

phyceen)

hoch 20 2 mittel mittel nein 0 0 hoch ja

(10) Koloniale Bacillariophy-

ceen (z.B.Fragilaria crotonen-

sis)

mittel 25 2 mittel mittel nein ja 2 gering nein
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4.5 Vergleich der neuen funktionellen Typgruppen in SALMO m it denen

in PROTECH

Das PROTECH-Modell wurde bereits in Kapitel 2 detaillierter vorgestellt und diskutiert. Es enthält

eine Phytoplankton-Datenbank von 18 Arten, die C-, S-, R- und CS-Typen zugeordnet sind (Tab. 4.7).

Beim Vergleich von SALMO mit PROTECH scheint letzteres Modell weniger funktionelle Gruppen

zu enthalten. Das täuscht jedoch, da sich die CSR-Typen weiter differenzieren. Tatsächlich besitzen

die CSR-Typen mehr Eigenschaften als die in Tabelle 2.3 aufgelisteten, z.B. Siliziumabhängigkeit

und Beweglichkeit, so dass mehr als 4 funktionelle Typen vorhanden sind (siehe z.B.Chlorella, Rho-

domonas, Tab. 4.7). Weiterhin sind die Phytoplanktonparameter nicht nur durch einen Wert, z.B. der

maximalen Wachstumsrate, der zellulären P-Aufnahmerate und der Sättigungslichtintensität, sondern

durch einen Wertebereich gekennzeichnet (REYNOLDS, 1988b). Abhängig von der Morphologie der

Phytoplankter ergeben sich verschiedene Parameterwerte.In den Publikationen werden diese jedoch

nicht mit den konkreten Werten aufgelistet, so dass an dieser Stelle in C-, S-, R- und CS-Typen un-

terteilt wird. Alle 18 in PROTECH enthaltenen Phytoplankter können den neu konzipierten SALMO-

Typgruppen zugeordnet werden (Tab. 4.7). Im Falle vonAnkistrodesmusist bei einzelligen Arten

ohne Gallerthülle der Typ 5 und ansonsten der Typ 6 denkbar. Der SALMO-Typ 7 (z.B.Volvox, Pan-

dorina) ist in PROTECH nicht vorhanden. Die Phytoplankton-Datenbank in PROTECH repräsentiert

ein breites Spektrum von Phytoplanktontypen der gemäßigten Breiten (ELLIOTT et al., 1999) und

stellt daher eine gute Basis für die Simulation von Phytoplanktonsukzessionen dar. Im erweiterten

SALMO-Konzept findet sich diese Vielfalt funktioneller Phytoplanktontypen wieder.

Tabelle 4.7:Vergleich der PROTECH- und SALMO-Typen.

Art PROTECH-Typ SALMO-Typ
Chlorella C 5
Rhodomonas C 9
Stephanodiscus hantzschiiC 3
Ankistrodesmus R 5, 6
Fragilaria R 10
Asterionella R 2
Melosira R 2
Scenedesmus R 5
Oscillatoria R 1
Cryptomonas CS 9
Stephanodiscus astraea CS 3
Ceratium CS 8
Aphanizomenon CS 4
Anabaena CS 4
Oocystis S 6
Sphaerocystis S 6
Snovella S 8
Microcystis S 8
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4.6 Vergleich der neuen funktionellen Typgruppen in SALMO m it denen

im ”EAWAG-Seenmodell”

Der Vergleich der SALMO-Typgruppen mit denen aus dem ”EAWAG-Seenmodell” (1. Aggregations-

niveau) weist eine hohe Übereinstimmung auf (Tab. 4.8). Dies zeigt, dass die bisherigen und neuen

SALMO-Typen, abgeleitet u.a. von den Phytoplanktonsukzessionen in den Talsperren Bautzen und

Saidenbach, repräsentativ für Standgewässer der gemäßigten Breiten sind. Einzelne Typgruppen, die

z.B. den ArtenDinobryon, Gymnodiniumund Planktothrix rubescensentsprechen, sind in SALMO

noch nicht enthalten. GeradePlanktothrix rubescensist im Zürichsee mit einem hohen Anteil an der

Gesamt-Biomasse vertreten. Sie unterscheidet sich vom SALMO-Typ 1 (nicht N2-fixierende fädige

Cyanobakterien vom TypPlanktothrix agardhii) in ihrer Beweglichkeit durch Gasvakuolen. Beide

Planktothrix-Arten sind Schwachlichtarten und durch Zooplankter schlecht fressbar. Durch leichte

Modifikationen müsstePlanktothrix rubescensdaher simulierbar sein. Im ”EAWAG-Seenmodell” ist

hingegen der SALMO-Typ 1 nicht vorhanden.

Der Vergleich zeigt, dass die Übertragbarkeit der SALMO-Typen auf andere Gewässer (Walensee,

Greifensee) und damit die Allgemeingültigkeit des Modelles theoretisch gegeben sind. Jetzt müssen

Simulationen mit den neuen SALMO-Typen an verschiedenen Gewässern erfolgen, um ihre Validie-

rung vorzunehmen.

Tabelle 4.8:Vergleich der Typen im ”EAWAG-Seenmodell” (1. Aggregationsniveau siehe MIELEITNER 2006)
mit den SALMO-Typen.

”EAWAG-Seenmodell”-Typ SALMO-Typ
kleine Flagellaten (B1) 9
kleine Grünalgen (B2) 5
kleine Diatomeen (B3) 3
große Diatomeen (B4) 2, 10
große Grünalgen (B5) 6, 7
Dinobryon(B6) ?
Gymnodinium(B7) ?
Ceratium, Peridinium(B8) 8
Cyanobakterien mit Schleimhülle (B9) 8
Aphanizomenon flos-aquae(B10) 4
Planktothrix rubescens(B11) ?
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5 Koloniale, gelatinöse, unbewegliche

Chlorophyceen als funktionelle Typgruppe

5.1 Einleitung

Koloniale, gelatinöse, unbewegliche Chlorophyceen bilden aufgrund ihrer morphologischen und phy-

siologischen Eigenschaften eine eigene funktionelle Phytoplanktontypgruppe (Typgruppe 6, Absatz

4.2.4, Tab. 4.6). Sie zeichnen sich häufig durch eine schlechte Fressbarkeit durch Zooplankter, durch

einen hohen Lichtbedarf, einen mittleren Phosphorbedarf und relativ hohe minimale und optimale

Wachstumstemperaturen aus. Sie werden für oligotrophe (KOMÁREK & FOTT, 1983) und mesotro-

phe Seen beschrieben (REYNOLDS, 1988a; NASELLI-FLORES & B ARONE, 2000). SOMMER et al.

(1986) formulierten im PEG-Modell das Erscheinen nicht fressbarer, kolonialer Chlorophyceen am

Ende der Klarwasserphase in eutrophen Seen. Typische Vertreter sindOocystis, Dictyosphaerium,

Coenochloris, Eutetramorus, Sphaerocystisund Micractinium. Relativ gut untersucht wurde die Art

Sphaerocystis schroeteri(Pseudosphaerocystis lacustris), die daher in der vorliegenden Arbeit als

charakteristischer Stellvertreter für die gesamte Typgruppe verwendet wurde (Modellalge).

Sphaerocystiswird als ein schlecht fressbarer Phytoplankter beschrieben, der bei hohen Zoo-

plankton-Biomassen im Gewässer auftritt (PORTER, 1976; CRUMPTON & W ETZEL, 1982; SOMMER

et al., 2001; KAGAMI et al., 2002). PORTER (1973, 1975, 1976) konnte zeigen, dass gelatinöse Chlo-

rophyceen wie z.B.S. schroeteribei der Anwesenheit von Daphnien und Copepoden in ihrer Biomasse

sogar zunahmen, obwohl sie ingestiert wurden. Ihre Untersuchungen stellten heraus, dass die Gallert-

hülle die Phytoplankter vor der Verdauung im Darmtrakt schützt und die gelatinösen Chlorophyceen

die Darmpassage dazu nutzen, Phosphor und Kohlenstoff aufzunehmen. Diese Nährstoffaufnahme

führte nach der Darmpassage zu einem verstärkten Wachstum der gelatinösen Chlorophyceen. Die Un-

tersuchungen von STUTZMAN (1995) verdeutlichten aber, dass verschiedene Zooplankter gelatinöse,

koloniale Grünalgen unterschiedlich gut verwerten konnten und demzufolge, je nach Futter, auch un-

terschiedliche Überlebens- und Reproduktionsraten besaßen. Die Ergebnisse in der Literatur zur un-

terschiedlichen Fressbarkeit gelatinöser Chlorophyceenmüssen daher immer unter Berücksichtigung

der Zooplanktonart betrachtet werden. Allgemein kann festgehalten werden, dass schlecht fressbare

gelatinöse Chlorophyceen vom erhöhten Nährstoffrecycling bei hohen Zooplankton-Biomassen pro-

fitieren, insbesondere wenn Nährstofflimitation vorliegt (LEHMAN & SANDGREN, 1985; KAGAMI

et al., 2002).

Sphaerocystisist empfindlich gegen Lichtmangel (LITCHMAN , 1998) und folglich empfindlich ge-

gen starke Durchmischung (REYNOLDS et al., 1984; TREMEL, 1996; KAGAMI et al., 2002). Bei einer

Phosphorlimitation verringerte sich ihre Wachstumsrate im Labor stark (LITCHMAN et al., 2003) und
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daher ist sie kein starker Konkurrent um Phosphor (GROVER, 1989a). Aufgrund ihres hohen Licht-

und Kohlenstoffbedarfs wird sie bei einem Anstieg der P- undN-Konzentrationen im Gewässer von

anderen Phytoplanktern auskonkurriert (z.B. durchVolvox, Eudorina, Microcystis; HAPPEY-WOOD,

1988; KÖHLER, 1992; REYNOLDS et al., 2002). Ihr Auftreten in eutrophen Gewässern ist deshalb

vorwiegend auf Perioden mit starkem Zooplanktonfraß beschränkt, z.B. in der 2. Hälfte der Klar-

wasserphase. Unter diesen Bedingungen besitzt sie aufgrund ihrer ökologischen Eigenschaften einen

Konkurrenzvorteil gegenüber anderen Arten.

Im Folgenden werden die funktionellen Eigenschaften der gelatinösen kolonialen Chlorophyceen

in Laborversuchen mit der ArtSphaerocystis schroeterinäher untersucht. Dazu wurden lichtabhän-

gige Wachstumsversuche, durch Akklimatisation der Algen an verschiedene Lichtintensitäten, durch-

geführt. Es wurden die lichtabhängigen Wachstumsraten sowie die physiologischen Reaktionen der

Algen bezüglich des Chlorophyllgehaltes erfasst (spezifischer Absorptionsquerschnitt, Chl : BV -

Verhältnis). Mit dem Phyto-PAM wurde die photosynthetische Aktivität der Algen während eines drei-

tägigen Wachstums in einer Batch-Kultur bei unterschiedlichen Lichtintensitäten ermittelt (ETRrel,

ETRmax, α , IK). Das experimentelle Design zielte auf folgende zwei Fragestellungen hin: 1) Wie wir-

ken sich die unterschiedlichen Kultivierungslichtintensitäten auf die photosynthetische Aktivität der

Algen aus? 2) Hat das Alter der Batchkultur einen zusätzlichen Einfluss auf die genannten Parameter?

Weiterhin wurden Versuche zum Einfluss von direktem Fraß undInfochemikalien vonDaphnia ga-

leata× hyalinaauf die Größenstruktur und Wachstumsrate vonS. schroeteridurchgeführt (KAMPE,

2004). Der in der Literatur beschriebene Fraßschutz von kolonialen, gelatinösen Grünalgen beruht

einerseits auf ihrer Koloniegröße und andererseits auf derGallerthülle (siehe oben). Folgende Frage-

stellungen wurden verfolgt: 1) HatDaphniaeinen Einfluss auf die Koloniegröße vonSphaerocystis?

2) Wenn ja, wird dieser Effekt durch Infochemikalien hervorgerufen oder allein nur durch direkte

Fraßaktivität? 3) Wie sieht die Wachstumsrate vonSphaerocystisbei Anwesenheit vonDaphniaund

nicht nährstofflimitierten Bedingungen aus?

5.2 Material und Methoden

5.2.1 Systematik und Vermehrung der Modellalge Sphaerocystis schroeteri

Sphaerocystis schroeterigehört zu den tetrasporalen Chlorophyceen und wird heute nach ETTL und

GÄRTNER (1988) alsPseudosphaerocystis lacustrisbezeichnet (Tab. 5.1). Ihre ellipsoidisch bis run-

den Zellen (7-10µm breit, 8-12µm lang) sind in einer strukturlosen Gallerte angeordnet (ETTL und

GÄRTNER, 1988). Die Zellzahl pro Kolonie schwankt zwischen 2 -32. Innerhalb der Zellen ist der

topfförmige Chloroplast und ein Pyrenoid erkennbar, letzteres enthält Eiweiß und ist mit einer Stär-

kehülle umgeben. Die Alge vermehrt sich sowohl über Autosporen als auch über 2-geißelige Zoospo-

ren (Abb. 5.1). Die Autosporen sind unbegeißelte, asexuelle Fortpflanzungszellen, die sich innerhalb

der Mutterkolonie bilden und bis 22µm groß werden können. Sie teilen sich innerhalb der Mut-

terkolonie und bilden kleine Kolonien, die durch das Verschleimen der Mutterzellwand frei werden

(Abb. 5.1, KOMÁREK & FOTT, 1983). In seltenen Fällen können beiSphaerocystis schroeteriZoos-

poren (Schwärmer) beobachtet werden. Das sind begeißelte asexuelle Fortpflanzungszellen, die aus
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2)2)

Abbildung 5.1: Lebenszyklus vonS. schroeteri, 1 = Autosporenbildung innerhalb der Mutterkolonie; 2 = Zoo-
sporenbildung

Tabelle 5.1:Systematische Einordnung vonSphaerocystis schroeterinach ETTL und GÄRTNER (1988)

Stamm Chlorophyta
Klasse Chlamydophyceae
Ordnung Tetrasporales
Familie Palmellopsidaceae
Gattung Pseudosphaerocystis(früherSphaerocystis)
Art Pseudosphaerocystis lacustris(Sphaerocystis schroeteri)

der Mutterzelle entlassen werden, heranwachsen und dann durch Teilung kleine Kolonien bilden. Sie

können aber auch wieder Zoosporen produzieren (pers. Mitt.L. Krienitz, IGB Neuglobsow). Akineten

(Dauerstadien) können bei ungünstigen Lebensbedingungenvorkommen und werden über Zoosporen

wieder in vegetative Zellen umgewandelt (KOMÁREK & FOTT, 1983).

5.2.2 Wachstumsversuche

Algenmaterial Die ChlorophyceeSphaerocystis schroeteristammte aus der Sammlung von Algen-

kulturen Göttingen (SAG 217-1b). Sie wurde dort unter dem wissenschaftlichen NamenCoenochloris

polycoccageführt. Während der Kultivierung konnten jedoch Zoosporen beobachtet werden (Um-

kehrmikroskop 400 - 1000fache Vergrößerung), so dass die Alge eindeutig alsSphaerocystis schroe-

teri identifiziert werden konnte (KOMÁREK & FOTT, 1983).

Kulturbedingungen und Nährmedium Die Phytoplankter wurden nicht axenisch in Batch-Ansä-

tzen im Klimaschrank (Firma SANYO) bei 18, 20 und 22◦C und einem Hell-Dunkelrhythmus von

12 : 12 h herangezogen. Die Kultivierung erfolgte in Erlenmeyerkolben verschiedener Größe (50 -

500 ml), die zu einem Drittel mit Nährmedien befüllt waren. Die Erlenmeyerkolben befanden sich auf

Schüttlern in kleinen Aquarien, die mit Lichtschutzfolienzur Erzeugung unterschiedlicher Lichtin-

tensitäten beklebt waren (Firma Bruxsafol, Hammelburg, Deutschland). Eine photometrische Über-

prüfung zeigte, dass die Lichtschutzfolien über den Wellenlängenbereich von 400 - 700 nm das Licht
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Tabelle 5.2:Grünalgenmedium nach BORNSet al.(1973) modifiziert nach M. König-Rinke mit NaHCO3 Puf-
fer, pH 8.2

Makronährelemente jeweils in 100 ml
deionis. H2O lösen

KNO3 10 g
KH2PO4 0.016 g
CaCl2 ·6H2O 3.7 g
MgSO4 ·7H2O 25 g
NaHCO3 3.0 g
Mikronährelemente alles in 100 ml de-

ionis. H2O lösen
H3BO3 0.006 g
MnSO4 ·H2O 0.017 g
ZnSO4 ·7H2O 0.03 g
CuSO4 ·5H2O 0.0025 g
(NH4)6MoO24 ·4H2O 0.012 g
Fe-EDTA in 80 ml deionis.

H2O lösen
FeSO4 ·7H2O 0.07 g
Na3−EDTA ·2H2O 0.09 g
Herstellung von Fe-EDTA: Substanzen in 80 ml deionisiertem Wasser lösen und aufkochen,
abkühlen lassen und auf 100 ml im Messkolben auffüllen.
Stammlösung alles in 1 L deio-

nis. H2O lösen
Endkonzentration

KNO3 10 ml 140mgNL−1, 390mgKL−1

KH2PO4 10 ml 357µgPL−1, 0.46mgKL−1

CaCl2 ·6H2O 1 ml 0.68mgCaL−1

NaHCO3 10 ml 0.3 g L−1 NaHCO3
MgSO4 ·7H2O 1 ml 25mgMgL−1, 32.5mgSL−1

Mikronährelemente 1 ml
Fe-EDTA 1 ml 0.14mgFeL−1

gleichmäßig absorbierten und somit für die Versuche geeignet waren. Die Lichtmessung erfolgte di-

rekt in den Erlenmeyerkolben mittels eines sphärischen Mikroquantensensors (Firma Walz US-SQS-I,

Lichtmessgerät LI-189). Die eingestellten Lichtintensitäten reichten von 80 bis 300µmol m−2s−1. Für

die Kultivierung vonS. schroeteriwurden folgende Nährmedien getestet: MIII KS Nährmedien von

NICKLISCH & F IETZ (2001) und das Grünalgenmedium von KUHL & L ORENZEN (1964) modifi-

ziert nach BORNS et al. (1973). Das MIII KS Medium hatte einen pH-Wert von 8.3, während das

Grünalgenmedium einen pH-Wert von 6 besaß und mit großen Mengen KH2PO4 gepuffert war. Als

alternative Puffer für das Grünalgenmedium wurden NaHCO3 (pH 8.2, Tab. 5.2) und HEPES (4-(2-

Hydroxyethyl)-piperazin-1-ethan-sulfonsäure, Pufferbereich 6.8 - 8.2, Tab. 5.3) getestet. Der pH-Wert

des Nährmediums mit HEPES wurde mit HCl oder NaOH auf pH 6.8 eingestellt und anschließend ste-

rilfiltriert (Sartorius Druckluftfiltrationsanlage SM 16260, 5 L). Die Kulturen wurden nicht belüftet.

Messgrößen Zur Versuchsdurchführung musste eine geeignete und schnelle Messmethode zur in-

direkten Biovolumenbestimmung etabliert werden. Dazu erfolgte die Bestimmung derZellzahl von
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Tabelle 5.3:Grünalgenmedium nach BORNSet al.(1973) modifiziert nach M. König-Rinke mit HEPES Puffer,
pH 6.8

Makronährelemente jeweils in 100 ml
deionis. H2O lösen

KNO3 10 g
KH2PO4 0.016 g
CaCl2 ·6H2O 3.7 g
MgSO4 ·7H2O 25 g
Mikronährelemente alles in 100 ml

deionis. H2O lösen
H3BO3 0.006 g
MnSO4 ·H2O 0.017 g
ZnSO4 ·7H2O 0.03 g
CuSO4 ·5H2O 0.0025 g
(NH4)6MoO24 ·4H2O 0.012 g
Mikronährelement extra in 100 ml

deionis. H2O lösen
NaCl 0.925 g
Fe-EDTA in 80 ml deionis.

H2O lösen
FeSO4 ·7H2O 0.07 g
Na3−EDTA ·2H2O 0.09 g
Herstellung von Fe-EDTA: Substanzen in 80 ml deionisiertem Wasser lösen und aufkochen,
abkühlen lassen und auf 100 ml im Messkolben auffüllen.
Stammlösung alles in 1 L deio-

nis. H2O lösen
Endkonzentration

KNO3 10 ml 140mgNL−1, 390mgKL−1

KH2PO4 2.8 ml 100µgPL−1, 0.13mgKL−1

CaCl2 ·6H2O 1 ml 0.68mgCaL−1

NaCl 10 ml 3.6mgNaL−1

MgSO4 ·7H2O 1 ml 25mgMgL−1, 32.5mgSL−1

Mikronährelemente 1 ml
Fe-EDTA 1 ml 0.14mgFeL−1

HEPES-Puffer 0.94 g 4mML−1

S. schroeterimit vorheriger Ultraschallbehandlung der Proben am Umkehrmikroskop in 2 ml Flach-

kammern (Ultraschallsonde Bandelin Sonopuls GM 70, Cycle 70 %). Es wurden immer 2 Zählstreifen

pro Kammer ausgezählt. Durch die Ultraschallbehandlung zerfallen die Kolonien in Einzelzellen und

damit wird die Genauigkeit beim Erfassen der Zellzahl erhöht. Die Ultraschallintensität wurde so ge-

wählt, dass noch keine Zerstörung der Zellen auftrat. DurchVermessen von 100 Einzelzellen wurde

das mittlere Zellbiovolumen ermittelt. Ebenfalls eine Ultraschallbehandlung wurde bei derExtink-

tionsmessungin der 5 cm Küvette (Hellma Optisches Glas Typ 6030) bei 436 nmam Photometer

angewandt (Perkin Elmer UV / VIS Spectrometer Lambda 12). NICKLISCH & K OHL (1983) setz-

ten diese Methode zur indirekten Biomassebestimmung vonMicrocystis-Kolonien am Photometer

ein. Die Fluoreszenzintensitätwurde mit und ohne vorheriger Ultraschallbehandlung der Proben
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am Luminescence Spectrometer (Perkin Elmer LS 50 B) gemessen. Dazu wurde die Chlorophylla-

Fluoreszenz bei einer Wellenlänge von 450 nm angeregt und die Intensität am Fluoreszenzmaximum

bei 685 nm abgelesen.

Methodenvergleich zur Bestimmung der Wachstumsrate Die Korrelation zwischen Extinktion

und Zellzahl zeigte ein niedrigeres Bestimmtheitsmaß als die zwischen Extinktion und Biovolumen

(Abb. 5.2). Die Autosporen vonSphaerocystisvergrößerten sich vor ihrer Zellteilung stark. Im An-

schluss fand die Zellteilung in 4 kleine Zellen pro Autospore statt. Diese vergrößerten sich erst später

im Laufe des Wachstums. Die Zellzahl nahm demzufolge in einem höheren Maße zu als das Biovo-

lumen (5.3, links). Da das Wachstum durch die Biovolumenzunahme charakterisiert ist, ist in diesem

Falle die Zellzahl ein schlechter Biomasseparameter (siehe auch DAUTA , 1982). Daher wurden alle

weiteren Messgrößen immer auf Biovolumen bezogen. Beim Bezug der Fluoreszenzintensität auf das

Biovolumen (mit Ultraschallbehandlung) war ein deutlich nicht-linearer Zusammenhang bei gerin-

gen Biovolumina sichtbar. Wie stark der Einfluss der Ultraschallbehandlung auf den physiologischen

Zustand der Zellen und damit auf die Fluoreszenz ist, ist unklar. Eine Messung der Fluoreszenz an in-

takten Kolonien ist wiederum durch die Beschattung einzelner Zellen auch fehlerbehaftet. Aus diesen

Gründen wurde die Fluoreszenzmethode letztlich nicht verwendet. Es kam deshalb die Messung der

Extinktion bei 436 nm in der 5 cm Küvette, mit Ultraschallbehandlung und Blindwert (Algenfiltrat),

für die Berechnung der Biovolumenänderung pro Zeiteinheitzum Einsatz (Gleichung in Abb. 5.2,

rechts). Die Verwendung der Extinktion zur indirekten Biomasseabschätzung wurde auch an anderen

Phytoplanktern erfolgreich angewandt (NICKLISCH & K OHL, 1983; NICKLISCH, 1998).
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Abbildung 5.2: Beziehung zwischen der Extinktion bei 436 nm in der 5 cm Küvette und der Zellzahl (links)
bzw. dem Biovolumen (rechts) fürS. schroeteriunter Berücksichtigung des Filtrates der Al-
genkultur (22◦C, 12 : 12 h Hell-Dunkelrhythmus, 100µmol m−2s−1, Ultraschall: 20 sec. max.
Stärke).
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Abbildung 5.3: Beziehung zwischen Zellzahl und Biovolumen (links) sowie zeitlicher Verlauf der Extinkti-
on in einer Batch-Kultur vonS. schroeteri(rechts, 22◦C, 12 : 12 h Hell-Dunkelrhythmus,
100µmol m−2s−1, gestrichelte Linie zeigt 1:1 Gerade an, Symbole kennzeichnen Einzelwer-
te).

Berechnung der Wachstumsrate Zur Bestimmung der lichtabhängigen Wachstumsrate vonS.

schroeteriwurden Batch-Versuche durchgeführt. Dafür wurden Vorkulturen vonSphaerocystisfür 7 d

an die verschiedenen Lichtintensitäten akklimatisiert und zwischenzeitlich immer wieder verdünnt,

um die Kulturen in der exponentiellen Wachstumsphase zu halten. Zu Beginn der Versuche wurde die

Algensuspension stark verdünnt, so dass keine Selbstbeschattung auftreten konnte. Die Kulturen zeig-

ten ein exponentielles Wachstum (Abb. 5.3, rechts). Die Berechnung der Wachstumsrate (µ) richtete

sich nach den Rohdaten. Da die Streuung der Messwerte über die Dauer der Batch-Versuche zunahm

(Abb. 5.3, rechts), wurden die Messwerte logarithmiert (Linearisierung der Extinktionswerte) und die

Wachstumsrate (Anstieg der Geraden) nach Gleichung 5.1 bestimmt. Die Variablen x1 und x2 ent-

sprechen den Extinktionen der Algenkulturen zu den Zeitpunkten t1 und t2. Für die Beschreibung

der lichtabhängigen Wachstumsrate wurde eine Photosynthesefunktion mit Lichthemmung von BAU-

MERT (1996) angewendet (Gl. 5.2). Der Parameterα kennzeichnet den Anfangsanstieg der Funktion,

β die Lichthemmung undγ das Chl : C-Verhältnis im Phytoplankter. Es wurde ein konstantesγ von

0.04 verwendet, da keine geeigneten Messwerte fürSphaerocystisvorlagen.

µ =
ln(x2)− ln(x1)

t 2− t 1
(5.1)

µ =
µmax

γ
·

(

1−e−α ·γ ·PAR/µmax

)

·e−β ·α ·γ ·PAR/µmax (5.2)
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5.2.3 Phyto-PAM-Messungen

Theoretische Grundlagen der PAM-Fluorometrie Bei der Absorption photosynthetisch aktiver

Strahlung (400 - 700 nm) durch Phytoplankter oder höhere Pflanzen wird die Lichtenergie von den

akzessorischen Pigmenten zum Chlorophylla im Photosystem II (PS II, Absorptionsmaximum bei

680 nm) weitergeleitet. Der größte Teil der Lichtenergie wird durch die Elektronentransportkette in

chemische Energie umgewandelt (Photosynthese). Ein geringerer Teil der Lichtenergie wird in Form

von Wärme frei. Ein ebenfalls relativ geringer Anteil des absorbierten Lichtes wird als Fluoreszenz

emittiert, wobei dieser Anteil umso höher ist, je geringer der Elektronentransport zum PS I abläuft.

Bei Raumtemperatur stammen dabei 95 % der Fluoreszenz vom PSII (SCHREIBERet al., 1995). Die

Änderung der Fluoreszenzintensität bei verschiedenen Anregungswellenlängen und Lichtintensitäten

ist daher ein Maß für die photosynthetische Aktivität von Phytoplanktern oder höheren Pflanzen.

Das Phyto-PAM Die Chlorophyll a -Fluoreszenz wurde mit einem Phyto-PAM (Puls-Amplitude-

Modulation, Firma Walz, Effeltrich, Germany, Phyto-ED-Einheit) gemessen. Hierbei wird mit ver-

schiedenen gepulsten Lichtintensitäten und Wellenlängendie Chlorophylla -Fluoreszenz angeregt.

Das Phyto-PAM sendet Messlicht (nicht photosynthetisch aktivierendes Licht), aktinisches Licht

(photosynthetisch aktivierendes Licht) und Sättigungslichtpulse aus. Das Messlicht emittiert zur Un-

terscheidung verschiedener Phytoplanktonklassen bei 470, 520, 645 und 665 nm. Das aktinische Licht

am Phyto-PAM wird bei 655 nm emittiert (max. Lichtintensität 2000µmol m−2 s−1 PAR) und dient

der Analyse des Zustandes der Elektronentransportkette vom Photosystem II zum Photosystem I.

Mit den Sättigungspulsen werden die maximalen Fluoreszenzintensitäten dunkel- und lichtadaptierter

Phytoplankter bestimmt.

Berechnung der Photosyntheseparameter Werden Phytoplankter für mind. 20 min im Dunkeln

inkubiert, so zeigen sie bei anschließender Bestrahlung mit nicht aktinischem Messlicht eine minimale

Fluoreszenzintensität (F0), die sogenannte Grundfluoreszenz. Sie stammt ausschließlich vom Anten-

nensystem des Photosystems II, dass heißt, die Grundfluoreszenz ist unabhängig von der Dunkelre-

aktion. F0 ist proportional zur Menge des absorbierten Lichtes und derChlorophylla -Konzentration.

Aus der unterschiedlichen Zusammensetzung der Antennenpigmente (akzessorische Pigmente) in den

Photosystemen ergibt sich jedoch eine unterschiedliche Effizienz der Weiterleitung der Lichtenergie

zum Chlorophylla am PS II (Reaktionszentrum). Deshalb muss für die Chlorophyll a -Bestimmung

am Phyto-PAM eine Kalibrierung durchgeführt werden (z.B. mittels HPLC, photometrische oder fluo-

rometrische Chlorophylla -Messung). Bei dunkeladaptierten Phytoplanktern sind alle Reaktionszen-

tren am Photosystem I und II oxidiert (offen), der Elektronenakzeptor QA liegt im oxidierten Zustand

vor. Trifft jetzt Starklicht (Sättigungslichtpuls) auf die Antennenpigmente, so werden die Reaktions-

zentren sofort reduziert (geschlossen) und es kommt zu einem ”Elektronenstau”. Dadurch steigt die

Fluoreszenzintensität stark an (Fm). Erst wenn der Abtransport der Elektronen wieder anläuft (nach

ca. 30 - 60 s, TÜMPLING & FRIEDRICH, 1999), geht die Fluoreszenzintensität wieder zurück. Die-

ser Fluoreszenzanstieg wird nach seinem Entdecker Kautsky-Effekt genannt (KAUTSKY & H IRSCH,

1931). Die Differenz zwischen maximaler (Fm) und minimaler Fluoreszenzintensität (F0) einer dun-

keladaptierten Phytoplanktonprobe wird variable Fluoreszenzintensität (Fv) genannt (Gl. 5.3). Diese

88



variable Fluoreszenz ist ein Maß für die Elektronenabgabe vom PS II zur Elektronentransportkette.

Die maximale Quantenausbeute (Φmax) ist der Quotient aus variabler und maximaler Fluoreszenz dun-

keladaptierter Phytoplankter und stellt ein Maß für die maximale Effizienz der Quantenausnutzung am

PS II für photochemische Prozesse dar (siehe Gl. 5.4).

Fv = Fm−F0 (5.3)

Φmax=
Fv

Fm
(5.4)

Bei einer an Licht adaptierten Phytoplanktonprobe nimmt die Anzahl reduzierter Reaktionszen-

tren zu, so dass bereits die Grundfluoreszenz F0 erhöht ist (F). Die bei einem sättigenden Lichtpuls

entstehende maximale Fluoreszenz wird dann F′
m genannt. Die variable Fluoreszenz einer an Licht

adaptierten Probe (F′v) ergibt sich dann aus Gl. 5.5. Daraus kann die effektive Quantenausbeute (Φe,

engl. yield) lichtadaptierter Phytoplankter abgeleitet werden (Gl. 5.6).

Die Elektronentransportrate (ETR) berechnet sich nach GENTY et al. (1989) und HOFSTRAAT

et al. (1994) aus der effektiven Quantenausbeute (Φe), der eingestrahlten photosynthetisch aktiven

Strahlung (PAR) und dem effektiven Absorptionsquerschnitt des Photosystems II (a⋆
PSII, siehe Gl.

5.7). Da jedoch a⋆PSII nicht mit dem Phyto-PAM, sondern nur mit der ”pump and probe”-Fluoreszenz-

technik direkt gemessen werden kann (KOLBER & FALKOWSKI , 1993; HARTIG et al., 1998), wird

die relative Elektronentransportrate (ETRrel) nach Gl. 5.8 bestimmt (GENTY et al., 1989; HOFSTRAAT

et al., 1994). Das PC-Programm des Phyto-PAM berechnet die effektive Quantenausbeute (Φe, engl.

yield) automatisch. An die ETR - PAR -Kurven wurden dann verschiedene Primärproduktionsmo-

delle angepasst und miteinander verglichen (siehe Absatz 5.3.4). Dabei stellte sich das Modell nach

WEBB et al. (1974) als gut heraus und anhand dessen wurden der Anfangsanstieg (α), die maximale

Elektronentransportrate (ETRmax) sowie die Lichtsättigungsintensität (IK) der ETR - PAR -Funktion

berechnet (Gl. 5.9).

F ′
v = F ′

m−F (5.5)

Φe =
F ′

v

F ′
m

(5.6)

ETR= PAR·Φe·a
⋆
PSII (5.7)
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ETRrel =
ETR
a⋆

PSII
= PAR·Φe (5.8)

ETR= ETRmax·

(

1−e(−α ·I/ETRmax)
)

(5.9)

Durchführung Zu Beginn wird die Verstärkung (gain) des Fluoreszenzsignales der Phytoplankton-

probe bestimmt. Anschließend wird eine Probe filtriert (Spritzenvorsatzfilter Minisart NML Sartorius

0.2 µm) und die Fluoreszenz des Filtrates gemessen. Dieser Blindwert wird automatisch von den

Messwerten subtrahiert. Nachdem eine Teilmenge der Phytoplanktonprobe 20 min im Dunkeln inku-

biert wurde, erfolgte über das Messlicht die Bestimmung derGrundfluoreszenz (F0) und der maxima-

len Fluoreszenz (Fm). An einer weiteren Probe wurde durch Erhöhung des Anteilesdes aktinischen

Lichtes die ETR - PAR -Kurve aufgezeichnet, wobei 5 Lichtstufen im limitierenden und 4 im lichtge-

sättigten Bereich lagen (Tab. 5.4). Bei jeder Lichtintensität wurde F und F′m bestimmt. Die Lichtstufen

wurden mit einem sphärischen Mikroquantensensors (Firma Walz US-SQS-I, Lichtmessgerät LI-189)

überprüft, da sich im Laufe der Zeit die Lichtintensitäten verändern können.

Tabelle 5.4:Technische Einstellungen am Phyto-PAM

Sättigungspulsintensität 10
Sättigungspulslänge (ms) 500
Dämpfung 3fach
Gain (Verstärkung) 11 - 15
Lichtstufen (µmol m−2 s−1) 2, 4, 15, 29, 57, 187, 324

591, 855, 1365

Kulturbedingungen von S. schroeteri Für die Phyto-PAM-Messungen wurdeS. schroeteribei 20
◦C, 12 : 12 h Hell-Dunkelrhythmus und 80, 130 und 300µmol m−2s−1 eine Woche in Batch-Ansätzen

vorkultiviert. Pro Lichtintensität wurden 3 Parallelen angesetzt. Die Kulturen wurden während der

Vorkultur immer wieder mit Nährmedium verdünnt, so dass siesich in der exponentiellen Wachs-

tumsphase befanden. Für die Phyto-PAM-Messungen wurden die Kulturen am ersten Tag stark ver-

dünnt und dann 3 Tage als Batch-Kulturen wachsen gelassen. In dieser Zeit wurden täglich folgende

Parameter der ETR - PAR -Kurven erfasst: ETRrel, ETRmax, α und IK .

5.2.4 Spezifischer Absorptionsquerschnitt

Der spezifische Absorptionsquerschnitt kennzeichnet die Absorptionsfläche für photosynthetisch ak-

tive Strahlung in m2 pro mg Chlorophylla. Er kann zur Berechnung der Photosyntheserate aus der

relativen Elektronentransportrate, gemessen am Phyto-PAM, herangezogen werden (GILBERT et al.,

2000b, weitere Angaben siehe 5.3.4). Grundsätzlich unterscheiden sich die Phytoplankter in der Zu-

sammensetzung ihrer lichtabsorbierenden Pigmente. So können z.B. unterschiedliche Mengen Chlo-

rophyll a pro Chloroplast vorhanden sein oder die Art der akzessorischen Pigmente (Chlorophyllb,

90



c; Carotinoide; Phycobiline, Fucoxanthine) unterscheidensich. Dies führt auch zu einer unterschied-

lichen Ausnutzung der verschiedenen Wellenlängen des Lichtes und unterschiedlicher Weiterleitung

der Lichtenergie zu den Photosystemen. Daraus resultiert,dass der Absorptionsquerschnitt zwischen

den Phytoplanktonklassen variiert und auch artspezifisch sein kann. Chlorophyceen weisen als wich-

tigste Pigmente Chlorophylla, Chlorophyll b, β -Carotin, Lutein, Violaxanthin und Neoxanthin auf

(VAN DEN HOEK et al., 1993). Die Absorptionsmaxima von Chlorophylla liegen bei 410, 430 und

662 nm, während Chlorophyllb bei 455 und 644 nm maximal Licht absorbiert (BOGORAD, 1962).

Der Absorptionsquerschnitt verändert sich ebenfalls in Abhängigkeit von der Lichtintensität (siehe

auch Absatz 5.3.2). Deshalb wurde er zusätzlich zu den o.g. Parametern der ETR-PAR-Kurven für die

verschiedenen Kultivierungslichtintensitäten bestimmt.

Dasin vivoAbsorptionsspektrum normalisiert auf Chlorophylla (a⋆
λ in m2 mg Chl. a−1) wird über

die Absorption der Pigmente im Bereich von 400 - 700 nm am Spektrometer ermittelt (Gl. 5.10, BER-

NER et al., 1989). Dafür wurde von der Algenkultur eine definierte Menge (ca. 30 - 80 ml) über einen

Glasfaserfilter filtriert (GMF 5, 25 mm, Sartorius) und anschließend der Glasfaserfilter in den Strah-

lengang des Spektrometers eingebracht. Als Referenz diente ein sauberer Glasfaserfilter. Anschlie-

ßend wurden die Filter zur fluorometrischen Chlorophylla -Bestimmung verwendet (siehe Absatz

3.2.5). Auch hier wurden die Proben vor der Messung nicht angesäuert, da Grünalgen viel Chloro-

phyll b enthalten, welches durch die Säure degradiert wird und dadurch die Messung stört (STICH &

BRINKER, 2005). In Gleichung 5.10 bedeuten A die mit Pigmenten belegte Fläche des Filters, Eλ die

Absorption bei einer bestimmten Wellenlängeλ und mchla die Masse an Chlorophylla auf dem Filter.

Der mittlere spektrale spezifische Absorptionsquerschnitt (a⋆) berechnet sich aus dem Mittelwert von

a⋆
λ über den Wellenlängenbereich 400 - 700 nm. Der spezifische Absorptionsquerschnitt darf nicht

mit dem in Gleichung 5.7 genannten effektivem Absorptionsquerschnitt (a⋆PSII) verwechselt werden.

Während ersterer sowohl die Absorption am PS II und PS I misst, steht a⋆PSII für die Lichtabsorption

direkt am PS II. Diese kann nur mit dem ”pump and probe” -Fluorometer gemessen werden (KOLBER

& FALKOWSKI , 1993; HARTIG et al., 1998).

a⋆
λ =

Eλ ∗A
mchla

(5.10)

5.2.5 Zooplankton-Phytoplankton-Interaktionen

Dieser Absatz beinhaltet Ergebnisse aus der assoziierten Diplomarbeit von KAMPE (2004).

Kulturbedingungen von S. schroeteri und Daphnia galeata × hyalina Für die Anzucht und für

die Experimente wurden sowohlSphaerocystisals auch die Daphnien in filtriertem Wasser (0.2µm

Membranfilter Schleicher & Schüll) aus der Talsperre Saidenbach bei 18◦C und 125± 5 µmol

m−2 s−1 kultiviert (Hell-Dunkel-Zyklus 16 : 8 h). Das Talsperrenwasser wurde nach der Filtration

2 Wochen kühl und nicht axenisch gelagert, damit sich eventuell vorhandene Infochemikalien abbau-

en konnten. Anschließend erfolgte eine Anreicherung mit Phosphor, um gesättigte Nährstoffbedin-

gungen zu erreichen (> 100µg P L−1, > 4.2 mg N L−1). Die Daphnien erhielten dreimal wöchentlich

Scenedesmussp. und einmal pro WocheSphaerocystisals Futter.Sphaerocystiswuchs im nährstoffan-
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gereicherten Talsperrenwasser gut. Die Erlenmeyerkolbenwurden auf Schüttlern im Abstand von 10

min für 1 min bewegt.

Direkter Fraßversuch Die Fraßversuche wurden unter folgenden Versuchsbedingungen durchge-

führt: 18◦C, 125µmol m−2 s−1, Hell-Dunkel-Zyklus 12 : 12 h. Das Algeninokulum mitSphaerocystis

schroeteribetrug für jeden Batch-Versuch 2300± 250 Zellen ml−1 (1.2 mm3 L−1 ± 0.13 mm3 L−1)

und die Versuchsdauer 96 h. Für den direkten Fraßversuch wurde eine Daphniendichte von 100 Ind.

L−1 eingestellt. Die Zooplankter waren ähnlich groß (1.8± 0.2 mm). Der Versuch beinhaltete jeweils

5 Parallelen für die Ansätze mit und ohne Daphnien (Kontrollen). Es fand sowohl eine Bestimmung

der Wachstumsrate (d−1) von Sphaerocystis, als auch ihrer Koloniegröße statt (Einteilung in Größen-

klassen).

Infochemikalienversuch Der Infochemikalienversuch fand unter den gleichen Versuchsbedingun-

gen wie der o.g. Versuch statt. Die Daphnien wurden für 24 h inTalsperrenwasser mitScenedesmussp.

(80 %) undSphaerocystis(20%) gefüttert. Das Wasser wurde anschließend durch Glasfaserfilter (Sar-

torius) filtriert und zu Beginn der Experimente und nach 48 h zugegeben. Mit diesem Versuchsdesign

wurde die Wirkung einer eventuell vorhandenen Infochemikalie getestet. Es kann hierbei nicht geklärt

werden, ob diese Infochemikalie durch Daphnien (Kairomon)oder von verletzten Algen produziert

wird (Schreckstoff). Die Endkonzentration des Infochemikalienwassers entsprach einer Daphnien-

dichte von 50 Ind. L−1. Bei einer Infochemikalienkonzentration von nur 5 Ind. L−1 Daphnia galeata

× hyalina fand LÜRLING (2003) bereits eine Wirkung aufScenedesmus, so dass die hier verwen-

dete Konzentration von 50 Ind. L−1 als ausreichend hoch eingeschätzt werden kann. Die Kontrollen

enthielten kein Infochemikalienwasser, ihnen wurde jedoch ebenfalls nach 48 h ein entsprechendes

Volumen an Talsperrenwasser zugesetzt. Auch hier fand eineBestimmung der Wachstumsrate (d−1)

von Sphaerocystisund ihrer Größenklassen statt. Es wurden jeweils 5 Parallelansätze untersucht und

die Versuchsdauer lag ebenfalls bei 96 h.

5.3 Ergebnisse und Diskussion

5.3.1 Wachstumsversuche

Nährmedium Im MIII KS Medium mit einem pH-Wert von 8.2 wuchsS. schroeteriin morpho-

logisch veränderter Form. Es kam zur Bildung von Palmelloidstadien, welche nur bei ungünstigen

Wachstumsbedingungen entstehen (Abb. 5.4, Abb. 5.5). Im Grünalgenmedium von KUHL & L OREN-

ZEN (1964) modifiziert nach BORNSet al. (1973) mit einem pH-Wert von 6 (KH2PO4-Puffer) zeigte

S. schroeteriein sehr gutes Wachstum (Abb. 5.5). Ebenfalls ein gutes Wachstum zeigten die Algen

im Medium mit dem HEPES-Puffer (pH 6.8). Hierbei wurde sichergestellt, dass der HEPES-Puffer

keine organische Nährstoffquelle für die Algen darstellte(kein Dunkelwachstum im Medium). Im

modifizierten Medium mit NaHCO3 als Puffer und einem pH-Wert von 8.2 wuchsS. schroeterinicht.

Der pH-Wert und damit die CO2-Verfügbarkeit scheinen ein wichtiger Faktor für das Wachstum von

S. schroeterizu sein. Die Nährmedienversuche deuten darauf hin, dassS. schroeterikein Hydrogen-

carbonat verwerten kann. CEPÁK & L UKAVSKÝ (1994) fanden bei einer Zugabe von 0.05 g L−1
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NaHCO3 zu einem Nährmedium von Zehnder (STAUB, 1961) beiBotryococcus brauniiauch Wachs-

tum oberhalb von einem pH-Wert von 8.3. Der pH-Wert stieg in ihren Batch-Ansätzen über 11 an

und das lieferte den Beweis, dassB. brauniiHydrogencarbonat verwerten kann. DaS. schroeteritrotz

ausreichender Nährstoffe und Licht in den Nährmedien mit einem pH-Wert von 8.2 entweder kein

Wachstum oder nur ein schlechtes Wachstum mit Palmelloidstadien zeigte, kann von einer Abhän-

gigkeit des Wachstums der Alge von freiem CO2 ausgegangen werden. Für die Wachstumsversuche

wurde daher das Grünalgenmedium nach BORNSet al. (1973) modifiziert nach M. König-Rinke (pH

6.8), welches sich prinzipiell auch für P-abhängige Wachstumsversuche eignet, verwendet (Tab. 5.3).

Morphologie der Algenkulturen In den Algenkulturen ohne Zooplankter konnte ein deutlich ver-

änderter Lebenszyklus beobachtet werden. Die Autosporen wurden frühzeitig aus der Mutterkolonie

entlassen, ohne dass vorher eine Zellteilung stattfand (Abb. 5.4). Das führte zu einer großen Zahl

freier Autosporen (Einzelzellen) im Medium. Sie vergrößerten sich und im Lichtmikroskop war die

sich anschließende Zellteilung sehr gut zu erkennen (Abb. 5.6). Die Bildung der Tochterkolonien fand

somit immer erst außerhalb der Mutterkolonien statt, was imGegensatz zu den Beschreibungen in der

Bestimmungsliteratur steht (KOMÁREK & FOTT, 1983;VAN DEN HOEK et al., 1993, siehe Abb. 5.1).

Die Koloniegröße konnte zeitlich aufgrund dieses Lebenszyklus variieren (Abb. 5.7). Bei ungünstigen

Wachstumsbedingungen bildeten sich Palmelloidstadien (Abb. 5.4). Diese sind bereits makroskopisch

an der Flockenbildung und dem Wachstum an der Gefäßwand zu erkennen und mikroskopisch an den

großen, unregelmäßigen Kolonien mit Tochterkolonien und Einzelzellen (Abb. 5.5). In alten Algen-

kulturen traten teilweise kleine tropfenförmige, zweigeißelige Zoosporen auf (Anzahl > 4 pro Kolonie,

400-1000fache Vergrößerung). Kurz nachdem sie die Mutterkolonie verlassen hatten, warfen sie ihre

Geißeln ab und nahmen eine runde Form an.

Die lichtabhängige Wachstumsrate Die lichtabhängigen Wachstumsversuche wurden in Batch-

Ansätzen bei 18, 20 und 22◦C durchgeführt. Die Wachstumsraten bei den unterschiedlichen Tem-

peraturen waren nicht verschieden, so dass alle Werte zusammen dargestellt wurden (Abb. 5.8). Aus

der Literaturrecherche im Abschnitt 4.4 war eine optimale Wachstumstemperatur (Topt) für Sphae-

rocystiszwischen 20 und 35◦C zu erwarten. Eventuell würde sich daher die Wachstumsratenoch

oberhalb von 22◦C erhöhen. Die bei rund 20◦C gefundene lichtabhängige maximale Wachstumsrate

(µmax) war relativ hoch für eine koloniale Alge (0.96 d−1) und wurde bei einer Lichtintensität von

250µmol m−2 s−1 erreicht. Bei sehr hohen Lichtintensitäten wie 500µmol m−2 s−1 verringerte sich

die Wachstumsrate wieder. Dieser Rückgang kann auf erhöhtePhotorespiration zurückgeführt werden

(LAMPERT und SOMMER, 1993).

SCHNOOR & D I TORO (1980) haben allgemein für Chlorophyceen einµmax zwischen 1 und

1.75 d−1 angegeben. Im Anhang sind verschiedene maximale Wachstumsraten für Phytoplankter bei

20 ◦C aufgelistet (siehe Tab. A.1). Die Werte für unbewegliche,koloniale Chlorophyceen (Typ 6)

liegen zwischen 0.45 bis 1.39 d−1, sind aber nur bedingt miteinander vergleichbar, weil sie bei unter-

schiedlicher Tageslichtlänge gemessen wurden. FürS. schroeteriwird einµmax von 1.1 d−1 bei einem

12 h Tag angegeben (LITCHMAN , 2000) und dieser Wert stimmt gut mit dem hier gefundenenµmax

von 0.96 d−1 überein.
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1)

2)

1)

Abbildung 5.4: Veränderter Lebenszyklus vonS. schroeteri, 1 = Autosporenbildung außerhalb der Mutterko-
lonie; 2 = Bildung eines Palmelloidstadiums

Abbildung 5.5: Das Wachstum vonS. schroeteriim Medium von KUHL & L ORENZEN (1964) modifiziert
nach BORNS et al. (1973, pH 6, Batch links); im MIII KS Medium von NICKLISCH & F IETZ

(2001, pH 8.2, Batch Mitte und rechts) kommt es hingegen zum verstärkten Anheften an der
Kontaktzone zwischen Medium und Luft durch Palmelloidstadien

Abbildung 5.6: Autosporen vonS. schroeteriaußerhalb der Mutterkolonie und Teilung der Autosporen (Foto:
M. König-Rinke)
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Abbildung 5.7: Die Koloniegröße vonSphaerocystis schroeteri11, 14, 15 und 16 Tage nach dem Ansetzen
einer Vorkultur (18◦C, 12 : 12 h Hell-Dunkelrhythmus, 90µmol m−2 s−1).

Die optimale Lichtintensität (Iopt) bei rund 20◦C für Sphaerocystisist sehr hoch (250µmol

m−2 s−1) und kennzeichnet sie als eine Starklichtart (Abb. 5.8). Iopt ist ebenfalls temperaturabhängig

und bewegte sich z.B. fürCoelastrum microporumim Temperaturbereich von 15 bis 35◦C zwischen

190 und 400µmol m−2 s−1 (BOUTERFASet al., 2002). Bei 20◦C und 15 : 9 h Hell-Dunkel-Zyklus

konnten Iopt-Werte für Coelastrum microporum, Chlorella vulgarisund Selenastrum minutumvon

260, 140 und 180µmol m−2 s−1 gemessen werden (DAUTA et al., 1990; BOUTERFASet al., 2002).

Somit scheinen viele Vertreter der Chlorophyceen eine hoheLichtintensität für ein optimales Wachs-

tum zu benötigen.

Auch der Lichtkompensationspunkt (IKomp), der durch Extrapolation der Messwerte gefunden

wurde, lag fürSphaerocystissehr hoch, bei 70µmol m−2 s−1. Leider fehlen eigene experimentelle

Daten aus dem Bereich < 90µmol m−2 s−1 und bei 200µmol m−2 s−1 (Abb. 5.8). Diese Berei-

che wären zu einer genaueren Beschreibung des lichtabhängigen Wachstums wertvoll gewesen. Es

gibt nicht viele Angaben zu IKomp für verschiedene Phytoplankter in der Literatur. Die gefundenen

Werte, die bei 20◦C, aber verschiedenen Hell-Dunkel-Zyklen gemessen wurden, befinden sich je-

doch weit unter dem hier fürSphaerocystisberechneten IKomp (Tab. 5.5). Alle Werte zu IKomp wurden

95



0 100 200 300 400 500
0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

Licht (µmol m−2 s−1 PAR)

W
ac

hs
t.r

at
e 

(d
−1

)

Abbildung 5.8: Lichtabhängige, nicht nährstofflimitierte Wachstumsraten von S. schroeteri(Batchkultur;
20 ± 2 ◦C; 12 : 12 h Hell-Dunkelrhythmus; Photosynthesefunktion nach BAUMERT, 1996,
konstantes Chl : C -Verhältnis (γ) von 0.04; siehe Gleichung 5.2; R2= 0.9).

Tabelle 5.5:Der Lichtkompensationspunkt für verschiedene Phytoplankter bei 20◦C (IKomp in µmol m−2 s−1,
* Freiland).

Art L : D (h) IKomp Quelle
Stephanodiscus neoastraea 12 : 12 1.99 NICKLISCH &

FIETZ (2001)
Planktothrix agardhii 12 : 12 0 NICKLISCH &

FIETZ (2001)
Limnothrix redekei 15 : 9 1.17 NICKLISCH (1992)
Chlorococcale, Diatomeen,
Cryptomonaden*

? 0.34 BENNDORF (1980)

durch Anpassung einer Funktion an die Messdaten ermittelt.Da der Lichtkompensationspunkt von

der Tageslänge abhängig ist (NICKLISCH & F IETZ, 2001), sind die bei 24 h konstanter Lichtintensi-

tät gewonnenen IKomp-Werte für Phytoplankter und die davon abgeleiteten Ergebnisse eher fragwür-

dig (siehe z.B. LITCHMAN & K LAUSMEIER, 2001). Außer für die SchwachlichtartenPlanktothrix

agardhii, Limnothrix redekeiundStephanodiscus neoastraea(Tab. 5.5), gibt es auch Abschätzungen

für Phytoplankter im Freiland (TS Bautzen, BENNDORF, 1980). Danach beträgt IKomp im Mittel für 3

Probenahmetage bei rund 20◦C und freiem CO2 > 0, 0.34µmol m−2 s−1. Dieser Wert bestätigt die

geringen Messwerte in Tabelle 5.5.

Der Zellteilungsrhythmus von Phytoplanktern wird häufig durch den Tag-Nacht-Zyklus gesteu-

ert und läuft damit nicht kontinuierlich ab (DAUTA , 1982; FALKOWSKI , 1984; AHN et al., 2002).

Damit hat die Tageslänge, unabhängig von der Tageslichtdosis, einen entscheidenden Einfluss auf

die Wachstumsrate der Phytoplankter. Weiterhin unterliegt die Nährstoffaufnahme der Phytoplankter

ebenfalls dem Tag-Nacht-Zyklus, wobei z.B. die Tag-Nacht-Dynamik der P-Aufnahmerate artspezi-

fisch sein kann (OVERBECK, 1962; BENNDORF, 1968; AHN et al., 2002; LITCHMAN et al., 2004).

Wenn die P-Aufnahme tagsüber stattfindet, wird der Wettstreit der Phytoplankter um Phosphor durch
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Tabelle 5.6:Wachstumsraten vonSphaerocystis schroeterimit und ohne P-Limitation und bei unterschiedlicher
Tageslichtlänge (20◦C, 100µmol m−2 s−1, L ITCHMAN et al., 2003).

P-Konz. (µg P L−1) L : D (h) µ (d−1)
keine P-Limitation 18 : 6 0.62
31 18 : 6 0.16
keine P-Limitation 6 : 18 0.32
31 6 : 18 0.1

die Tageslänge direkt beeinflusst (LITCHMAN & K LAUSMEIER, 2001; LITCHMAN et al., 2004). Der

jahreszeitliche Wechsel der Tageslänge ist damit ein wichtiger Steuerfaktor für die Dominanzverhält-

nisse im Phytoplankton und somit für die Phytoplanktonsukzession (SOMMER, 1994; LITCHMAN &

KLAUSMEIER, 2001). Ohne Nährstofflimitation ist die Wachstumsrate vonS. schroeteribei kurzer

Tageslänge gering und steigt dann mit der Tageslänge linearan. LITCHMAN et al. (2003) fanden bei

20 ◦C und 100µmol m−2s−1 Licht folgenden Zusammenhang fürS. schroeteri(Gl. 5.11, R2= 0.98):

µ = (0.0217·Tageslänge)+0.2 (5.11)

Das ergibt bei 20◦C und 100µmol m−2s−1 Licht für einen 12 h Tag eine Wachstumsrate von 0.46

d−1. Die Kulturen im Labor wiesen unter diesen Bedingungen eineWachstumsrate von 0.42 d−1 auf

(abgeleitet aus der Funktion in Abb. 5.8). Die Wachstumsraten aus LITCHMAN et al. (2003) und die

ermittelten Wachstumsraten in dieser Arbeit liegen folglich in der gleichen Größenordnung.

Bei einer Nährstofflimitation verändert sich die Beziehungzwischen Wachstumsrate und Tages-

länge (LITCHMAN et al., 2003). Durch eine schwache Phosphorlimitation (31µg P L−1) verringerten

sich die Wachstumsraten vonSphaerocystisauf 26 bis 30 % der ursprünglichen, nicht P-limitierten

Wachstumsraten (Tab. 5.6). Der Rückgang der Wachstumsratebei P-Limitation war stärker bei langer

Tageslichtlänge als bei kürzerer. Das gleiche gilt auch fürdie maximalen spezifischen Photosynthese-

raten (siehe LITCHMAN et al., 2003).

5.3.2 Spezifischer Absorptionsquerschnitt

Phytoplankter können sich an Änderungen der Lichtintensität oder der Lichtzusammensetzung akkli-

matisieren. Die Lichtakklimatisation kann auf morphologischer Ebene (z.B. Zellvolumen), Zellebe-

ne (Pigment- und Lipidgehalt) oder physiologischer Ebene (z.B. Wachstum, Respiration) geschehen

(FALKOWSKI & L A ROCHE, 1991).Sphaerocystiswurde an drei verschiedene, konstante Lichtinten-

sitäten akklimatisiert (Hell-Dunkel-Rhythmus 12 : 12 h). Bei einer Abnahme der konstanten Lichtin-

tensität von 300 auf 80µmol m−2 s−1 verringerte sich dabei der mittlere spezifische Absorptions-

querschnitt (a⋆) von 0.0077 auf 0.0042 m2 · (mg Chl.a)−1 (Abb. 5.9, Tab. 5.7). Es ist ein bekanntes

Phänomen, dass die Akklimatisation von Phytoplanktern an geringe Lichtintensitäten mit einer Ver-

ringerung von a⋆ verbunden ist (FALKOWSKI & L A ROCHE, 1991). Diese Änderung kann nicht nur

auf einen Faktor, sondern auf 5 verschiedene morphologische und physiologische Faktoren zurückge-

führt werden (BERNERet al., 1989):

1. Änderung der Zellgröße und Zellform der Algen,
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2. Änderung der Größe der Chloroplasten, der Chloroplastenform, der Anzahl und Verteilung der

Chloroplasten in der Zelle,

3. Änderung des Grades der Faltung der Thylakoidmembran,

4. Änderung der optischen Eigenschaften der Thylakoidmembran (höhere/geringere Transparenz),

5. Änderung der absoluten oder relativen Häufigkeit des Chlorophylls und der akzessorischen Pig-

mente (Pigmentierungseffekt).

Die ersten 4 Faktoren gehören zum sogenannten ”package effect” und verändern die optischen

Eigenschaften der Algenpartikel durch hauptsächlich morphologische Veränderungen der Zellen oder

der Zellbestandteile (BERNER et al., 1989). Der letzte Punkt beinhaltet die Änderung des Pigment-

gehaltes. Diese Änderung und die Änderung der Zellgröße undZellform (Punkt 1) haben einen Ef-

fekt auf das in verschiedenen Phytoplanktonmodellen verwendete Chl : BV bzw. Chl : C- Verhältnis

(STEEL, 1995; BAUMERT, 1996; GEIDER et al., 1996; LEFÈVREet al., 2003). Wie sich in den Unter-

suchungen von BERNER et al. (1989) zeigte, war die Variabilität des spezifischen Absorptionsquer-

schnittes bei einer Grünalge zu 51 - 57 % auf den ”package effect” und zu 43 - 49 % auf eine verän-

derte Pigmentzusammensetzung zurückzuführen. Hierbei konnte er zeigen, dass der ”package effect”

weniger durch die Zellgröße als durch die Thylakoidmembran-Faltung und Membrantransparenz be-

einflusst wurde. LITCHMAN et al. (2003) konnten beiSphaerocystis schroeterieine signifikante Zu-

nahme des Chlorophylla -Gehaltes pro Zelle bei kurzer Tageslichtlänge beobachten. Dies ist mit der

Wirkung einer konstant geringen Lichtintensität vergleichbar. GEIDER & OSBORNE (1992) stellten

fest, dass die Abnahme des spezifischen Absorptionsquerschnittes immer ein Indiz für einen starken

”package effect” ist. Daraus kann geschlussfolgert werden, dass die Abnahme von a⋆ mit abnehmen-

der Lichtintensität beiSphaerocystisauf eine Kombination aus Pigmentänderung (mehr Chlorophyll

a pro Zelle bei geringem Licht) und dem ”package effect” zurückzuführen ist (Punkte 1-4).

Vergleichbare mittlere Absorptionsquerschnitte unter ähnlichen Bedingungen wie die hier im La-

bor gemessenen, wiesen die DiatomeeStephanodiscus neoastraeaund die ChlorophyceeScenedes-

Tabelle 5.7:Mittlerer, spektraler, spezifischer Absorptionsquerschnitt (a⋆ in m2 mg−1 Chl. a) verschiedener
Phytoplankter für verschiedene Kultivierungslichtintensitäten (20◦C; 12 : 12 h Hell-Dunkel-
Zyklus; bei FLAMELING & K ROMKAMP (1997) 10 : 14 h Hell-Dunkel-Zyklus; Licht inµmol
m−2 s−1).

Art Licht a⋆ Quelle
S. schroeteri 300 0.0077 M. König-Rinke
S. schroeteri 130 0.0065 M. König-Rinke
S. schroeteri 80 0.0042 M. König-Rinke
Scenedesmus protube-
rans

50-53 0.006-
0.007

FLAMELING &
KROMKAMP (1997)

Stephanodiscus neoa-
straea

111.1 0.0077 FIETZ & N ICKLISCH

(2002)
Planktothrix agardhii 145.8 0.017 FIETZ & N ICKLISCH

(2002)
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mus protuberansauf (siehe Tab. 5.7). Die fädige BlaualgePlanktothrix agardhiizeigte dagegen einen

höheren Absorptionsquerschnitt, das bedeutet, pro mg Chlorophyll a wird eine höhere Lichtabsorp-

tion realisiert (Tab. 5.7). Das könnte z.B. auf die Zellformdieser Alge zurückgeführt werden, oder auf

die speziellen akzessorischen Pigmente (Phycobiline).

Die Akklimatisation der Algen an fluktuierendes Licht erfolgt anders als an konstant hohes oder

geringes Licht (FALKOWSKI , 1984; FIETZ & N ICKLISCH, 2002). Die Reaktion der Phytoplankter

scheint dabei artspezifisch und abhängig von der Lichtperiode und der mittleren Lichtintensität zu

sein (LITCHMAN , 2000). Dasin vivoAbsorptionsspektrum betreffend, fand NICKLISCH (1998) kaum

Veränderungen beiScenedesmus, SynedraundStephanodiscusbei fluktuierendem Licht im Vergleich

zu konstantem Licht bei gleicher Tageslichtdosis. Dagegenstieg bei den CyanobakterienLimnothrix

undPlanktothrixdie Lichtabsorption durch Chlorophylla und Phycobiline trotz gleicher Tageslicht-

dosis an. Cyanobakterien akklimatisieren sich an fluktuierendes Licht auf die gleiche Art und Weise

wie an geringes Licht (NICKLISCH & W OITKE, 1999). Dagegen war die Änderung im Pigmentge-

halt der Chlorophyceen und Diatomeen artspezifisch (NICKLISCH & W OITKE, 1999). Im Falle von

Stephanodiscus neoastraeaänderte sich der Pigmentgehalt bei fluktuierendem Licht undgleicher Ta-

geslichtlänge im Vergleich zu konstantem Licht nicht (FIETZ & N ICKLISCH, 2002). Dafür zeigte

diese Alge Änderungen in der Größe und Anzahl der PS II-Einheiten. Natürliche Fluktuationen des

Lichtes oder der Tageslänge verändern laut NICKLISCH & W OITKE (1999) nur leicht den Marker-

pigmentgehalt (z.B. Luteine, Carotinoide) oder das Verhältnis von Markerpigmenten zu Chlorophyll

a in Phytoplanktern. Ein wesentlich bedeutsamerer Einfluss geht von fluktuierendem Licht auf die

Wachstumsrate der Phytoplankter aus (siehe z.B. NICKLISCH, 1998; NICKLISCH & W OITKE, 1999;

L ITCHMAN , 2000; NICKLISCH & F IETZ, 2001).
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Abbildung 5.9: Spezifische Absorptionsspektren vonSphaerocystis schroeterifür verschiedene Kultivierungs-
lichtintensitäten (für 80, 130, 300µmol m−2 s−1, n = 3, 4, 3; 20◦C; 12 : 12 h Hell-
Dunkelzyklus).
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5.3.3 Chlorophyll : BV und Chlorophyll : C -Verhältnis

Das Verhältnis von Chlorophyll zu Biovolumen oder Kohlenstoff kann Aufschluss über den physio-

logischen Status der Phytoplankter geben (GEIDER, 1987). Es ist von Bedeutung, wenn Chlorophyll

in Biomasse umgerechnet werden soll, denn der Chlorophyllgehalt der Phytoplankter ist artspezi-

fisch und von äußeren Faktoren abhängig, ebenso wie der Kohlenstoffgehalt (GEIDER, 1987; FELIP

& CATALAN , 2000). Weiterhin muss das Chl : C -Verhältnis bekannt sein,um von chlorophyllspe-

zifischen Photosyntheseraten auf Wachstumsraten zu schließen (GEIDER, 1987). Da hier Chlorophy-

ceen untersucht wurden, die einen deutlichen Anteil an Chlorophyll b besitzen, wurde die Chloro-

phyll a -Bestimmung ohne vorheriges Ansäuern der Proben am Fluorometer durchgeführt (Erklä-

rung siehe STICH & B RINKER, 2005, Absatz 5.2.2). Die Unterschiede zwischen den Chlorophyll-

Konzentrationen mit und ohne Ansäuern waren erheblich. DasBiovolumen vonSphaerocystiswurde

mittels Extinktionsmessung und der Regressionsgleichungin Abbildung 5.2 (rechts) ermittelt. Das

daraus berechnete Verhältnis von Chl. a : BV beiSphaerocystissank mit steigender Kultivierungs-

lichtintensität signifikant (multiple lineare Regression: p = 1.56·10−6, F = 40, Df = 1, Abb. 5.10).

Aber auch der Messtag hatte einen signifikanten Einfluss auf das Chl. a : BV -Verhältnis (multiple

lineare Regression: p = 0.048, F = 4, Df = 1). Dies kann nur durch eine ungleiche Erhöhung des

Biovolumens im Vergleich zum Chlorophylla in den Zellen, während des Wachstums der Algen

in der Batchkultur, erklärt werden. Für die Verringerung des Chl. a : BV -Verhältnisses mit zuneh-

mender Lichtintensität kann sowohl die Zunahme der Zellgröße der Algen als auch die Verringerung

der Chlorophylla -Konzentration pro Zelle (Pigmentierungseffekt) verantwortlich sein (siehe auch

Absorptionsquerschnitt Absatz 5.3.2, BERNER et al., 1989). Für Phytoplankter werden allgemein

Verhältnisse zwischen 0.5 und 24µg mm−3 Chl. a angegeben (Tab. 5.8). Somit liegt das gefundene

Verhältnis von maximal 22 und minimal 8µg Chl. a mm−3 für Sphaerocystis schroeteriim oberen

Bereich des beobachteten Wertebereiches (Abb. 5.10 links). Geringere Chl. a : BV -Verhältnisse wur-

den durch NICKLISCH & W OITKE (1999) bei 120 bis 180µmol m−2 s−1 (20 ◦C, 12 : 12 h) für

verschiedene Phytoplankter gemessen (HPLC-Messung, Tab.5.8). Die Chlorophyceen hatten jedoch

den höchsten Chlorophylla -Gehalt pro Biovolumen im Vergleich zu den Diatomeen und Cyano-

bakterien (NICKLISCH & W OITKE, 1999). Dies bestätigte sich auch in Freilandstudien von FELIP &

CATALAN (2000). Die Dinophyceen besitzen dagegen einen sehr geringen Chlorophylla -Gehalt pro

Biovolumen (GEIDER, 1987; FELIP & CATALAN , 2000).

Über folgende Annahmen wurde eine Umrechnung von Biovolumen (Frischmasse) in Kohlenstoff

durchgeführt, welcher nicht direkt bestimmt werden konnte: 44 % der Frischmasse ist Trockenmasse;

90 % der Trockenmasse besteht aus organischen Bestandteilen und davon sind 48 % Kohlenstoff

(REYNOLDS, 2006). Das ergibt fürSphaerocystisim Wertebereich von 80 bis 300µmol m−2 s−1 ein

maximales Chl : C -Verhältnis von 0.12 und ein minimales von 0.04 (Abb. 5.10 rechts).

Das Chl : C -Verhältnis ist von äußeren Faktoren wie der Lichtintensität, der Nährstoffkonzentra-

tion, der Temperatur und inneren, zellphysiologischen Faktoren abhängig (GEIDER, 1987; RIEMANN

et al., 1989). Zwischen steigender Lichtintensität und dem Chl : C-Verhältnis besteht bei konstanter

Temperatur ein negativer, linearer Zusammenhang (GEIDER, 1987), der auch in den Daten fürSphae-

rocystiszu erkennen ist (Abb. 5.10). Steigende Temperatur bewirkt einen exponentiellen Anstieg des
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Abbildung 5.10: Chlorophylla : Biovolumen-Verhältnisse (links) und Chlorophylla : Kohlenstoff-Verhältnisse
(rechts) lichtakklimatisierterSphaerocystis-Kulturen (20◦C; 12 : 12 h Hell-Dunkelzyklus;
Boxen: 25 - 75 % aller Werte und Median, Whisker: Minimum, Maximum).

Tabelle 5.8:Chlorophylla : Biovolumen-Verhältnisse (µg mm−3 Chl. a) verschiedener Phytoplankter.

Art Chl. a : BV Quelle
Limnothrix redekei 3.22 NICKLISCH & W OITKE (1999)
Planktothrix agardhii 2.32 NICKLISCH & W OITKE (1999)
Scenedesmus acuminatus7.86 NICKLISCH & W OITKE (1999)
Scenedesmus armatus 4.19 NICKLISCH & W OITKE (1999)
Stephanodiscus minutulus3.73 NICKLISCH & W OITKE (1999)
Synedra acus 4.11 NICKLISCH & W OITKE (1999)
Phytoplankton 0.53 - 23.6 FELIP & CATALAN (2000)
Phytoplankton 1.5 - 20 REYNOLDS (1984b)

Chl : C -Verhältnisses bei konstanter Lichtintensität (GEIDER, 1987). Die durch direkte Messungen

oder Modellsimulationen gefundenen Chl : C -Verhältnisse verschiedener limnischer und mariner

Phytoplankter lagen meist unter den hier fürSphaerocystisgefundenen Werten (Tab. 5.9). Das kann

an der Umrechnung von Frischmasse in Kohlenstoff liegen. Eine direkte Kohlenstoffmessung ist hier

zu bevorzugen. Die artspezifischen Unterschiede im Chl : C -Verhältnis scheinen zwischen Cyano-

bakterien, Kieselalgen und Chlorophyceen nicht sehr groß zu sein (Tab. 5.9). Zu Dinophyceen gibt es

leider nur wenige Daten (GEIDER, 1987). Es gibt jedoch Hinweise, dass das Verhältnis 3fach kleiner

bei ihnen, im Vergleich zu anderen Phytoplanktern, ist.

5.3.4 Phyto-PAM-Messungen

Die Phyto-PAM-Messungen geben Auskunft über die photosynthetische Aktivität (effektive Quan-

tenausbeute, relative Elektronentransportraten) vonSphaerocystis schroeteribei Akklimatisation an

verschiedene Kultivierungslichtintensitäten. Die Berechnung der Photosyntheserate aus den PAM-

Fluoreszenzdaten ist nur mit der Kenntnis der Menge absorbierter, photosynthetischer Strahlung pro
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Tabelle 5.9:Chlorophylla : Kohlenstoff-Verhältnisse verschiedener Phytoplankter(ohne Nährstofflimitation,
bei GEIDER (1987) artspezifische Werte im Bereich 80 bis 300µmol m−2 s−1 angegeben).

Art Chl : C Quelle
Planktothrix agardhii 0.018 FIETZ & N ICKLISCH (2002)
Spirulina platensis 0.008 - 0.022 BAUMERT (1996)
Microcystis aeruginosa 0.01 - 0.04 AIBA et al. (1983)

Stephanodiscus neoastraea0.05 FIETZ & N ICKLISCH (2002)
Fragilaria crotonensis 0.02 - 0.04 GEIDER (1987)
Skeletonema costatum 0.02 - 0.03 GEIDER (1987)
Phaeodactylum tricornutum 0.02 - 0.08 GEIDER et al. (1996)
Diatomeen 0.005 - 0.1 GEIDER (1987)
marine Kieselalgen 0.003 - 0.06 CLOERN et al. (1995)

Chlorella pyrenoidosa 0.03 - 0.04 RIEMANN et al. (1989)
Chlorella vulgaris 0.0006 - 0.04 BAUMERT (1996)
Scenedesmus acutus 0.01 - 0.02 RIEMANN et al. (1989)
Scenedesmussp. 0.01 - 0.03 GEIDER (1987)
Pediastrum duplex 0.02 RIEMANN et al. (1989)

Phytoplankton 0.015 - 0.037 RIEMANN et al. (1989)
Phytoplankton 0.033 - 0.014 LEFÈVRE et al. (2003)
Phytoplankton 0.019-0.032 DAUTA (1982)

Zeiteinheit und Wellenlänge durch die Phytoplankter möglich. Dazu gibt es zwei Möglichkeiten.

Zum einen kann die Menge photosynthetisch absorbierter Strahlung durch die Photosysteme I und

II über das Chlorophylla -Absorptionsspektrum von 400 - 700 nm und der eingestrahlten Lichtmenge

ausgehend vom Phyto-PAM nach dem Lambert-Beerschen Gesetzberechnet werden (Qphar in µmol

m−2 s−1, GILBERT et al., 2000a,b). Hierfür muss jedoch das Emissionsspektrum der Lampen am

Phyto-PAM bekannt sein. Das Phyto-PAM in der Studie von GILBERT et al. (2000b) wurde dazu

so modifiziert, dass es die Messung von Qphar ermöglichte. Zum anderen kann mit der ”pump and

probe” -Fluoreszenztechnik die Lichtabsorption am PS II direkt gemessen werden (effektiver Absorp-

tionsquerschnitt a⋆PSII, KOLBER & FALKOWSKI , 1993; HARTIG et al., 1998). Da die ausgestrahlte

Fluoreszenz von Phytoplanktern bei Raumtemperatur hauptsächlich vom PS II stammt (SCHREIBER

et al., 1995), ist diese Messung sogar noch genauer. Beide Geräte standen für diese Arbeit nicht zur

Verfügung. Eine weitere Möglichkeit, neben der direkten Umrechnung der Fluoreszenzdaten in Pho-

tosyntheseraten, ist die Kalibrierung mit Sauerstoffbildungsraten oder14C -Messungen. Auch dies

war im Rahmen dieser Arbeit nicht möglich, so dass nur relative Angaben bezüglich der Photosyn-

theseleistung möglich sind (siehe auch Diskussion Absatz unten).

Die effektiven Quantenausbeuten beiS. schroeterisanken mit zunehmender Lichteinstrahlung am

Phyto-PAM, d. h. die Effektivität der Lichtausnutzung durch die Photosysteme nahm ab (Abb. 5.11

links). Die relativen Elektronentransportraten (ETRrel) stiegen dagegen mit zunehmender Einstrah-

lungslichtintensität am Phyto-PAM an, d.h. der Elektronenfluss vom PS II zum PS I nahm zu (Abb.

5.11 rechts). Unterschiede zwischen den Kultivierungsansätzen bei 80, 130 und 300µmol m−2 s−1
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Abbildung 5.11: x-Achse: Lichtintensitäten am Phyto-PAM-Gerät; y-Achse:effektive Quantenausbeuten
(Φe, einheitenlos) und relative Elektronentransportraten (einheitenlos) vonSphaerocystis-
Kulturen, die an 80, 130 und 300µmol m−2 s−1 Licht akklimatisiert wurden (Berechnung
nach GENTY et al.1989, n = 9 je Box, 3 Boxplots pro Phyto-PAM-Lichtstufe dargestellt).

sind in dieser Darstellung vor allem bei den maximalen Elektronentransportraten (ETRmax) bei rund

1400µmol m−2 s−1 zu erkennen (Abb. 5.11).

An die einzelnen ETR - PAR -Kurven wurden 4 verschiedene Photosynthese-Modelle (P-I-

Modelle) angepasst und miteinander verglichen (Funktion nach EILERS & PEETERS (1988) mit

Lichthemmung, Funktion vom ’Talling’-Typ siehe STEEL (1995), hyperbolische Tangenzfunktion

nach JASSBY & PLATT (1976) und Exponentialfunktion nach WEBB et al. 1974). Die getesteten

Modelle zeigten alle nur eine geringe Abweichung von den Messdaten (hohes R2), vor allem die

P-I-Funktionen von EILERS & PEETERS, 1988 und WEBB et al., 1974 (siehe Abb. 5.12, rechts). Da-

her kann R2 kein Auswahlkriterium für ein geeignetes P-I-Modell sein.Vielmehr zeigten sich die

größten Unterschiede zwischen den Modellen bei der Berechnung des Anstiegesα (siehe Abb. 5.12,

links), während ETRmax weniger sensitiv war (nicht dargestellt). Das verdeutlicht, dass Werte von

α , die mit unterschiedlichen P-I-Modellen gewonnen wurden,schlecht vergleichbar sind. FRENETTE

et al. (1992) fanden ebenfalls heraus, dassα ein sehr sensitiver Parameter bei der Verwendung ver-

schiedener Photosynthesemodelle war, während Pmax (ETRmax) robuster war. Sie empfahlen für die

Auswertung von Fluoreszenzdaten zur Photosyntheseberechnung die Exponentialfunktion von WEBB

et al. (1974). Hierzu ist die Berechnung vonα nicht notwendig, da allein mit der effektiven Quanten-

ausbeute (Φe) und der Elektronentransportrate (ETR) weitergearbeitetwird. Im weiteren wurde daher

die Funktion nach WEBB et al. (1974) zur Berechnung von ETRmax, α und IK-Wert verwendet.

Der Anstiegα sank signifikant mit zunehmender Kultivierungslichtintensität, die absoluten Un-

terschiede zwischen den einzelnen Kulturansätzen waren jedoch sehr gering (Abb. 5.13, Tab. 5.10).

Ein höheresα kann als Adaptation der Algen an geringes Licht interpretiert werden. Der Anstieg der

ETR - PAR -Kurve hing auch vom Alter der Batchkultur ab (Messtag, Tab. 5.10), wobei dieser Trend

nur bei dem Kulturansatz mit 130µmol m−2 s−1 signifikant war (ANCOVA: p = 0.024, F = 8, Df

= 7). Dies könnte auf die physiologische Veränderung der Algen in der Batch-Kultur zurückgeführt
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Abbildung 5.12: Der Anstiegα und R2 für die Anpassung verschiedener P-I-Funktionen an die ETR -PAR
-Messwerte vom Phyto-PAM; Boxen: 25 - 75 % aller Werte und Median, Whisker: Minimum,
Maximum; n = 27 je Box (von links nach rechts an der x-Achse: EILERS & PEETERS(1988);
Funktion vom ’Talling’-Typ siehe STEEL (1995); JASSBY & PLATT (1976); WEBB et al.
1974)

werden (Selbstbeschattung, Änderung der Nährstoffkonzentration). Die maximalen Elektronentrans-

portraten (ETRmax) stiegen beiSphaerocystissignifikant mit der Kultivierungslichtintensität an (Abb.

5.13, Tab. 5.10). ETRmax veränderte sich ebenfalls leicht signifikant mit dem Messtag, wobei der Ein-

fluss des Lichtes größer war (Tab. 5.10).Sphaerocystiskann sich daher an konstant hohe Lichtintensi-

täten gut akklimatisieren. Demgegenüber konnten in einer Talsperre mit einer mittleren euphotischen

Tiefe kleiner als 2 m und bestehender thermischer Schichtung keine Photoakklimatisation bei den

Phytoplanktern festgestellt werden (GILBERT et al., 2000a). Wederα , noch das ebenfalls mit dem

PAM-Fluorometer gemessene Pmax, zeigten eine klare Abhängigkeit mit der Tiefe und damit vonder

Lichtintensität. Erst wenn die Phytoplankter für 3 h in Flaschen in den verschiedenen Tiefen inkubiert

wurden, traten Unterschiede inα und Pmax auf (Photoinhibition). Sie konnten auf die unnatürlichen

Bedingungen in den Flaschen und dadurch auf physiologischeBeeinträchtigungen der Phytoplankter

zurückgeführt werden (Flascheneffekte, GILBERT et al., 2000a). Es ist aber auch denkbar, dass die

Phytoplankter unter natürlichen Bedingungen, trotz der thermischen Schichtung, so im Wasserkör-

per bewegt werden, dass keine Akklimatisation an konstantes Licht erfolgt. In diesem Falle würden

Anpassungsmechanismen an fluktuierendes Licht von Bedeutung sein.

Aus dem Quotienten von ETRmaxundα ergibt sich die Lichtsättigungsintensität IK . Diese stieg bei

Sphaerocystisebenfalls mit zunehmender Kultivierungslichtstärke signifikant an und war unabhängig

vom Messtag (Tab. 5.10). Die Algen waren über einen breiten Bereich lichtlimitiert und konnten somit

bei einer Zunahme der Lichtintensität ihre Photosyntheserate noch steigern (Abb. 5.14).

Die PAM-Fluoreszenz-Messung ist eine sehr gute Methode fürdie Bestimmung der photoche-

mischen Quantenausbeute am PS II bei Phytoplanktern (SCHREIBER et al., 1995; WILHELM et al.,

2004). Zudem ermöglicht sie eine hohe zeitliche und räumliche Auflösung von Datenin-situ (HARTIG

et al., 1998; BARRANGUET & K ROMKAMP, 2000). Ohne eine Bestimmung der absoluten Elektro-

nentransportraten (über Qphar oder a⋆PSII) bzw. eine Kalibrierung mit14C - oder O2 -Messungen kön-

nen jedoch mit dem Phyto-PAM nur relative Werte der photochemischen Quantenausbeute (φ ) und
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Abbildung 5.13: Anstiegα der ETR-PAR-Kurve (links) und maximale Elektronentransportraten (einheitenlos,
rechts) lichtakklimatisierterSphaerocystis-Kulturen (Berechnung nach Funktion von WEBB

et al.1974; Boxen: 25 - 75 % aller Werte und Median, Whisker: 1.5 malInterquartilabstand,
Kreise: Extremwerte).

Elektronentransportraten (ETRrel) gewonnen werden. Eine direkte Umrechnung der relativen Elek-

tronentransportraten in absolute C-Fixierungsraten ist nicht möglich (GILBERT et al., 2000a,b). Der

Vergleich von Fluoreszenzdaten mit Primärproduktionsdaten aus14C -Messungen ist jedoch auch

nicht unproblematisch. So treten Fehler bei Messungen, besonders in Oberflächennähe, durch den

sogenannten ’Flascheneffekt’ auf (GILBERT et al., 2000a). Der ’Flascheneffekt’ beinhaltet eine phy-

siologische Beeinträchtigung der Phytoplankter durch erhöhte Lichthemmung, Lichtrespiration und

die Mehler-Reaktion (GENTY & H ARBINSON, 1996; GILBERT et al., 2000a). Weitere Nachteile der
14C -Messung bestehen in der Unsicherheit, ob Brutto- oder Netto-Primärproduktion gemessen wird.

Diese Methode ist in Trinkwassertalsperren nicht einsetzbar und die Extrapolation der gemessenen

Werte auf das Freiland ist schwierig, besonders bei hohen pH-Werten (GILBERT et al., 2000a). Wei-

terhin ist diese Methode zeitaufwendig und für hoch aufgelöste zeitliche und räumliche Messungen

Tabelle 5.10:Ergebnisse der ANCOVA für den Anstiegα, ETRmax und IK der ETR-PAR-Kurven vonSphaero-
cystis schroeteri(Faktoren: Kultivierungslichtintensitäten, Alter der Batchkultur (Tag); Df: Frei-
heitsgrade).

Abhängige Variable Faktor Df F-Wert p-Wert
α Tag 1 18 < 0.001
α Licht 1 17 < 0.001

Residuen 24
ETRmax Tag 1 7 0.018
ETRmax Licht 1 19 < 0.001

Residuen 24
IK Tag 1 1 0.31
IK Licht 1 37 < 0.001

Residuen 24
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Abbildung 5.14: Lichtsättigungsintensitäten lichtakklimatisierterSphaerocystis-Kulturen (Berechnung nach
Funktion von WEBB et al. 1974; Boxen: 25 - 75 % aller Werte und Median, Whisker: Mi-
nimum und Maximum).

im Gewässer nicht geeignet (HARTIG et al., 1998). Als dritte Alternative zurin-situ Messung der

Photosyntheserate kommt die O2 - Messung in Frage. Sie ist jedoch nicht sehr empfindlich und kann

daher nur in eutrophen bis hypertrophen Gewässern eingesetzt werden (WILLIAMS & JENKINSON,

1982).

Untersuchungen zur Korrelation von ETR mit14C-Fixierungsraten oder O2 -Bildungsraten bei

Phytoplanktern ergaben oft eine Nichtlinearität bei hohenLichtintensitäten (GEEL et al., 1997; BAR-

RANGUET & K ROMKAMP, 2000; TOEPEL et al., 2004). Bei geringen und mittleren Lichtintensitäten

wurde eine lineare Beziehung zwischen ETR und C-Fixierungsrate bzw. O2 -Bildungsraten festgestellt

(GEEL et al., 1997; BARRANGUET & K ROMKAMP, 2000; TOEPEL et al., 2004). Deshalb empfehlen

GILBERT et al.(2000b) die Umrechnung von ETR in O2 - Bildungsraten nur für Lichtintensitäten, die

kleiner als IK sind. Für den Parameterα der P - I -Kurve fanden sie eine gute Übereinstimmung zwi-

schen der PAM-Messung und der O2 -Messung (Modell nach EILERS & PEETERS, 1988). Generell

müssen die Unterschiede zwischen den Messgeräten (siehe WILHELM , 2002) sowie die unterschied-

lichen Untersuchungsobjekte berücksichtigt werden (z.B.Phytoplankton, Mikrophytobenthos, höhere

Pflanzen). So sind z.B. die Ergebnisse der ”pump and probe” -Fluoreszenztechnik nicht einfach mit

denen des Phyto-PAM vergleichbar (HARTIG et al., 1998). FALKOWSKI et al. (1991) konnte mit ers-

terer Messtechnik eine sehr gute Übereinstimmung zwischenFluoreszenzmessung und14C-Messung

feststellen. Die bei BOYD et al. (1997) aufgetretenen Abweichungen zwischen14C-Messungen und

Fluoreszenzdaten wurden auf die unterschiedliche spektrale Lichtzusammensetzungen des ”pump and

probe” -Systems und des14C-Inkubators zurückgeführt.
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5.3.5 Zooplankton-Phytoplankton-Interaktionen 1

Nach einer Exposition von 96 h mit direktem Fraßdruck vonDaphnia galeata× hyalinaaufS. schro-

eteri, konnte eine Erhöhung der Anteile großer Kolonien, im Vergleich zu den Ansätzen ohne Daphni-

en (Kontrolle), festgestellt werden (Abb. 5.15). In den Kontrollen ohne Daphnien-Fraßdruck wuchsen

hauptsächlich Algen der Größenklasse 8 bis < 20µm, welche meist Einzelzellen (Autosporen) dar-

stellten (Entwicklungszyklus siehe Absatz 5.3.1). Die maximal ingestierbare Partikelgröße für die

Daphnien in unseren Experimenten lag nach BURNS (1968) bei etwa 50µm. Die Einzelzellen waren

daher in einer gut fressbaren Größe und könnten bei einer dünnen Gallertschicht gut verdaut werden.

Der Anteil nicht fressbarer Algen ( > 50µm) erhöhte sich in den Ansätzen mit Daphnien signifi-

kant (Exakter Wilcoxon Rangsummentest, p = 0.016). Diese Erhöhung der Zell- oder Koloniegröße

stellt einen effektiven Fraßschutz gegen größenselektiv filtrierendes Zooplankton, wie z.B.Daphnia,

dar (BURNS, 1968; LEHMAN & SANDGREN, 1985; SOMMER, 1988a). Das Daphnienwasser mit der

Infochemikalie zeigte dagegen nach 96 h keine Wirkung auf die Größenstruktur vonS. schroeteri

im Vergleich zu den Kontrollen (Abb. 5.16). Die Ansätze mit und ohne Infochemikalien waren nicht

signifikant voneinander verschieden (Wilcoxon Rangsummentest, p = 0.42). Es ist aber gut zu erken-

nen, dass auch in den Ansätzen ohne Daphnien bzw. mit Infochemikalien große Kolonien auftraten,

die häufigsten Größenklassen waren jedoch die kleiner 50µm (Abb. 5.16).

Sphaerocystiswäre im Freiland sehr gefährdet, wenn sie ihre Autosporen frei in das Wasser abge-

ben würde. Bei Anwesenheit von größenselektiv fressendem Zooplankton im Freiland müsste folglich

der von KOMÁREK & FOTT (1983) und REYNOLDS & RODGERS(1983) beschriebene und im Labor

beobachtete Lebenszyklus, mit Teilung der Autosporen innerhalb der Mutterkolonie, wirksam sein.

FürEudorinakonnten REYNOLDS & RODGERS(1983) diesen effektiven Fraßschutz gegen filtrieren-

des Zooplankton durch das Entlassen kleiner Kolonien aus der Mutterkolonie im Freiland feststellen.

Durch ihr rasches Heranwachsen binnen 24 h (Netto-Wachstumsrate = 0.56 d−1, keine Nährstoffli-

mitation) zu einer nicht fressbaren Größe (> 50 - 60µm) besaßen sie einen wirksamen Fraßschutz

gegen filtrierendes Zooplankton, auch ohne Berücksichtigung der Gallerthülle. Gelatinöse kolonia-

le Grünalgen besitzen häufig im Freiland aufgrund ihrer Gallerthülle einen zusätzlichen effektiven

Fraßschutz gegen Copepoden, da sie zwar ingestiert, aber nicht verdaut werden können (siehe z.B.

PORTER, 1973, 1976; SOMMER et al., 2001; KAGAMI et al., 2002). Die hier aufgeführten Laborer-

gebnisse vonSphaerocystisdeuten auf die Fähigkeit zur Änderung der Reproduktion bei Anwesenheit

von Fraßfeinden hin. Der Auslöser für diese Änderung, also die Teilung der Autosporen innerhalb der

Mutterkolonie, konnte nicht auf die Wirkung von Infochemikalien zurückgeführt werden. FürScene-

desmuskonnte dagegen die Bildung von 8-Zellzönobien aus Einzelzellen durch die Anwesenheit von

Infochemikalien nachgewiesen werden (HESSEN& VAN DONK, 1993). Die Bedeutung der Fortsät-

ze beiScenedesmusist hierbei umstritten. Während bei HESSEN& VAN DONK (1993) eine Art mit

Fortsätzen Zönobien bildete, reagierten bei LÜRLING & B EEKMAN (1999) nurScenedesmus-Stämme

ohne Fortsätze auf die Infochemikalie mit Koloniebildung.

Die Konzentration des Infochemikalienwassers in den Experimenten entsprach einer Daphnien-

Abundanz von 50 Ind. L−1 und war damit weit über dem Bereich, in dem Effekte auf verschiede-

1Dieser Absatz beinhaltet Ergebnisse aus der assoziierten Diplomarbeit von KAMPE (2004), siehe auch KAMPE et al.
(2007).
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ne Scenedesmus-Arten und Stämme gemessen wurden (HESSEN & VAN DONK, 1993; LAMPERT

et al., 1994; LÜRLING & B EEKMAN, 1999; LÜRLING, 2003). LÜRLING (2003) untersuchte die Wir-

kung steigender Konzentrationen von Infochemikalien verschiedener Zooplankter aufScenedesmus

obliquus. Dabei fand er bereits bei einer Infochemikalien-Konzentration von nur 5 Ind. L−1 Daph-

nia galeata× hyalina eine kolonieinduzierende Wirkung aufScenedesmus. Die höchste getestete

Infochemikalien-Konzentration für diese Daphnienart lagbei 40 Ind. L−1. Generell ging eine Wirkung

nur von herbivoren und nicht von carnivoren Zooplanktern aus (Bythotrephes longimanus, Leptodora

kindtii). In diesen Experimenten korrelierte der Anteil koloniebildender Algen mit dem Anteil gefres-

sener Algen, d.h. entscheidend für die Aktivität der Infochemikalie und damit die Ausbildung des

Abwehrmechanismus beiScenedesmuswar die Fraßaktivität des Räubers. Die biologische Aktivität

der Infochemikalie hing folglich von der Phytoplankton-Zooplankton-Interaktion ab. Dies ist evolu-

tionär durchaus adaptiv, da ein Abwehrmechanismus Kosten verursacht, die nur bei wirklicher Gefahr

aufgewendet werden sollten (HESSEN & VAN DONK, 1993). Die Daphnien im Infochemikalienex-

periment hatten zu 80 %Scenedesmusund zu 20 %Sphaerocystisals Futter erhalten und die Därme

waren gefüllt. Die Dauer der Experimente war mit 96 h ausreichend lang, um eine Reaktion von

Sphaerocystisauf die Infochemikalie zu erhalten (24 - 48 h bei HESSEN& VAN DONK, 1993; LAM -

PERTet al., 1994; LÜRLING & VAN DONK, 1997; LÜRLING & B EEKMAN, 1999). Nach 48 h wurde

nochmals frisches Infochemikalienwasser zugegeben, um einer eventuellen Abnahme der Infochemi-

kalien-Konzentration durch mikrobiellen Abbau entgegenzuwirken (HESSEN& VAN DONK, 1993;

LÜRLING & VAN DONK, 1997). Eine Absorption der Substanz an das Filtermaterialkann durch die

Verwendung von Glasfaserfiltern ausgeschlossen werden.

Am häufigsten wurden Infochemikalien an der GrünalgeScenedesmusgetestet. Bei den weni-

gen Arbeiten zu anderen Phytoplanktern handelte es sich umMicrocystis aeruginosa(HESSEN &

VAN DONK, 1993) und verschiedeneStaurastrum-Arten (WILTSHIRE et al., 2003). In den beiden

letztgenannten Untersuchungen zeigten Infochemikalien keine Wirkung. Ein anderer Auslöser für die

Erhöhung der Koloniegröße bei Anwesenheit von Daphnien kann die Filtriertätigkeit der Zooplankter

sein (mechanischer Auslöser, WILTSHIRE et al., 2003). Dies wurde für verschiedeneStaurastrum-

Arten beobachtet. Sie bildeten Gallerthüllen und verklumpten mit anderenStaurastrum-Zellen zu

schlecht fressbaren Aggregaten. Die ökologische Relevanzder Schleim- und Aggregatbildung für

Desmidiaceen als Abwehrmechanismus gegen Fraß im Freilandmuss jedoch noch geprüft werden.

Der gleiche Effekt konnte auch durch mechanisches Rühren der Kulturansätze erzielt werden, so dass

fraglich bleibt, ob es ein wirklicher Fraßabwehrmechanismus ist.

Die mittleren Wachstumsraten vonSphaerocystisbetrugen in den Kontrollen (ohne Infochemi-

kalien, ohne Daphnien) 0.52 bzw. 0.65 d−1 (Abb. 5.17). Die Streuung der Wachstumsraten war in

den Kontrollen sehr gering. Dagegen nahm die Streuung der Wachstumsraten in den Daphnien- und

Infochemikalienansätzen zu (Abb. 5.17, ¯x = 0.74 bzw. ¯x = 0.58 d−1). Dennoch waren die Wachstums-

raten in den Daphnienansätzen nicht signifikant von den Kontrollansätzen verschieden (Welch test, p

= 0.22). Nährstoffrecycling durch die Daphnien spielte keine Rolle in den Versuchen, da die Nähr-

stoffe in verhältnismäßig hohen Konzentrationen vorlagenund nicht limitierend waren (LEHMAN &

SANDGREN, 1985; LÜRLING & B EEKMAN, 1999; KAGAMI et al., 2002). Die Wachstumsraten von

Sphaerocystisim Infochemikalienversuch und den entsprechenden Kontrollen waren fast signifikant
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Abbildung 5.17: Mittlere Wachstumsraten vonSphaerocystis schroeterimit Standardfehler± 95 % Vertrauens-
intervall bei Einwirkung von Infochemikalienwasser (Versuch A, 50 Ind. L−1) und bei direk-
tem Fraßdruck vonDaphnia galeata× hyalina(Versuch B, 100 Ind. L−1), 18 ◦C, 125µmol
m−2 s−1, 12 : 12 h Hell-Dunkelrhythmus, Kontrollen und Behandlungen jeweils n = 5.

verschieden (two sample t-test, p = 0.05).

Die Ergebnisse aus den direkten Fraßversuchen belegen, dass bei Nährstoffsättigung und ausrei-

chend LichtSphaerocystis-Kolonien mit einer ähnlich hohen Wachstumsrate wachsen können wie

Einzelzellen. Dies wurde auch fürScenedesmus-Kolonien beobachtet (HESSEN& VAN DONK, 1993;

LAMPERT et al., 1994; LÜRLING & VAN DONK, 2000; LÜRLING, 2003). Im Freiland sind die Wachs-

tumsbedingungen oftmals nicht optimal und es wirken mehrere Umweltfaktoren gleichzeitig. So be-

sitzen Kolonien eine höhere Sinkgeschwindigkeit als Einzelzellen und das kann im Freiland zu hö-

heren Verlusten für die Population führen (LAMPERT et al., 1994; AGRAWAL, 1998; LÜRLING &

VAN DONK, 2000). AGRAWAL (1998) fand eine inverse Beziehung zwischen der Wachstumsrate und

der Fraßresistenz von Phytoplanktern. Dies zeigt, dass Abwehrmechanismen Energie kosten, ansons-

ten wäre es nicht zu erklären, warum sie nicht dauerhaft gebildet werden. Es muss folglich Umwelt-

bedingungen geben, unter denen es sich für das Individuum lohnt, Abwehrmechanismen auszubilden

(”trade-off”). Ob eine Alge gut oder schlecht fressbar ist,hängt auch von der Zooplanktonart, der Kör-

pergröße und dem physiologischen Zustand der Zooplankter ab (BURNS, 1968; STUTZMAN , 1995;

AGRAWAL, 1998; SOMMER et al., 2001). Die phänotypische Variabilität einiger Phytoplankter bei

der Anwesenheit von Fraßfeinden ist jedoch ein entscheidender ökologischer Vorteil im Vergleich zu

Arten, die dazu nicht befähigt sind (HESSEN& VAN DONK, 1993). Da im Freiland immer mehrere

Umweltfaktoren gleichzeitig wirken, ist die Reaktion der Phytoplankter auf z.B. hohen Zooplankton-

Fraßdruck jedoch nicht einheitlich (selbst innerhalb einer Art, AGRAWAL, 1998; LÜRLING & B EEK-

MAN , 1999).

Zusätzlich können Umweltfaktoren wie die Temperatur, UV-B-Strahlung und Nährstoffmangel

ebenfalls morphologische Veränderungen bei Phytoplanktern auslösen (TRAINOR, 1993; VAN DONK,

1997). Die Stressoren UV-B-Strahlung und Nährstoffmangelwurden im Zusammenhang mit einer

beobachteten Unverdaubarkeit der Algen diskutiert. An denGrünalgenScenedesmusundSelenastrum

wurde das Überleben der Darmpassage in Zooplanktern aufgrund verstärkter Zellwände beschrieben

(VAN DONK & H ESSEN, 1993; VAN DONK et al., 1997). Dieser induzierte Fraßschutz könnte bei
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Nährstoffmangel zu einer Kompensation der verringerten Wachstumsraten führen (VAN DONK &

HESSEN, 1993).
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6 Zusammenfassung

Das Phytoplankton nimmt im Pelagial von Gewässern eine zentrale Rolle als Primärproduzent im

Nahrungsnetz ein. Es besitzt eine hohe taxonomische Diversität. Aufgrund von funktionellen Merk-

malen, die licht-, temperatur- und nährstoffabhängiges Wachstum sowie Verlustgrößen beschreiben,

können Phytoplankter aber auch in funktionelle Typgruppengegliedert werden. Für Wassergütemo-

delle gewinnen funktionelle Typgruppen zunehmend an Bedeutung, da nicht systematische, sondern

funktionelle Merkmale der Phytoplankter den Verlauf der Phytoplanktonsukzession bestimmen. Das

Wassergütemodell SALMO ist ein mechanistisches, dynamisches, vertikales 1D-Modell, welches

Nährstoffe, Sauerstoff, Detritus, 4 funktionelle Phytoplanktontypen und eine Zooplanktonmischgrup-

pe simuliert (Kapitel 2). Es wurde mit dem Anspruch einer hohen Allgemeingültigkeit und damit

breiten Anwendbarkeit auf verschiedene Gewässertypen entwickelt (BENNDORF, 1979). Die Modell-

parameter sollen daher nicht kalibriert werden. Durch direkte Messungen im Freiland oder im Labor

bzw. durch Literaturstudien werden die Modellparameter abgeleitet. Die Parametrisierung der jetzi-

gen 4 funktionellen Phytoplanktontypen fand an ausgewählten Arten statt, die als Stellvertreter für be-

stimmte Typgruppen stehen (Stellvertreterprinzip). Bei der Anwendung des Modells an verschiedene

Gewässertypen wurde jedoch ersichtlich, dass die bisherige Anzahl funktioneller Phytoplanktontypen

in einigen Fällen zu gering war (BENNDORF& RECKNAGEL, 1982; PETZOLDT et al., 2005).

Die Ziele dieser Arbeit setzten sich demnach wie folgt zusammen: 1) Analyse dominanter Phy-

toplanktongruppen in zwei morphologisch und trophisch verschiedenen Standgewässern zur Erweite-

rung der funktionellen Typen in SALMO, 2) Erarbeitung einesKonzeptes zur Erweiterung der funk-

tionellen Typen und ihrer funktionellen Merkmale in SALMO,3) Parametrisierung der neuen funk-

tionellen Typgruppe der kolonialen, gelatinösen, unbeweglichen Chlorophyceen anhand einer Stell-

vertreterart (Sphaerocystis schroeteri).

Zunächst wurde einleitend ein kurzer Querschnitt zu ökologischen Planktonmodellen, einschließ-

lich SALMO, und ihren ”Modellphilosophien” gegeben (Kapitel 2). Es wurde hierbei in qualitative

und quantitative Phytoplanktonmodelle unterschieden. Der Schwerpunkt lag auf der Fragestellung,

wie das Phytoplankton typisiert und eventuell parametrisiert wird und welche funktionellen Eigen-

schaften beschrieben werden.

Im Anschluss folgte eine Analyse des Phytoplanktons in zweiphysikalisch-chemisch und biolo-

gisch sehr verschiedenen Talsperren (TS Saidenbach 2002, TS Bautzen 2003, Kapitel 3). Die großen

abiotischen Unterschiede in beiden Standgewässern führten zu sehr unterschiedlichen Planktonge-

meinschaften. Dies stellte eine gute Voraussetzung zur Erfassung möglichst verschiedener funktio-

neller Typgruppen des Phytoplanktons der gemäßigten Breiten dar. Es wurde aber auch deutlich, wie

stark die Phytoplanktonsukzession von den interannuellenSchwankungen der physikalischen Rand-

bedingungen abhängig ist. Im Sommer 2002 hatte ein extremesHochwasser einen erhöhten Nährstoff-
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und Trübstoffeintrag sowie ein verstärktes Phytoplanktonwachstum in der TS Saidenbach zur Folge.

Die Phytoplanktonsukzession wurde unterbrochen und startete erneut mit frühjahrsähnlichen Umwelt-

bedingungen. Die beobachtete Phytoplanktonsukzession inder TS Saidenbach war daher keineswegs

”typisch”, sondern eher außergewöhnlich. Im Jahr 2003 war die TS Bautzen Untersuchungsgegen-

stand und auch hier wurde der physikalische Einfluss auf die Phytoplanktonentwicklung deutlich.

Das Jahr war außergewöhnlich niederschlagsarm, so dass derStauspiegel stark absank. Dies förder-

te das Phytoplanktonwachstum, da mehr Resuspension und damit Nährstoffrücklösung sowie höhere

Temperaturen auftraten. Um nicht von einzelnen Untersuchungsjahren eine Schlussfolgerung für die

Erweiterung der funktionellen Typgruppen im Modell abzuleiten, wurden zusätzlich zu den beiden

eigenen Untersuchungsjahren die vorliegenden Langzeitdaten zu beiden Gewässern ausgewertet (Ka-

pitel 4).

Bei der Einteilung des Phytoplanktons in funktionelle Typen waren zunächst die funktionellen

Merkmale nach BENNDORF (1979) wegweisend (Kapitel 2, Absatz 2.3.3). Anhand der alternativen

funktionellen Klassifikationen des Phytoplanktons (Kapitel 2) sowie der Freilanddaten (Kapitel 3)

wurde dieses Konzept erweitert bzw. verändert (Kapitel 4).So wurde die jetzige Netto-Sinkgeschwin-

digkeit durch die Brutto-Sinkgeschwindigkeit (Brutto-vs) ersetzt. Als neue funktionelle Eigenschaften

werden die Abhängigkeit vom Silizium (KSi-Wert), eine minimale Wachstumstemperatur (Tmin) und

die Fähigkeit zur Beweglichkeit vorgeschlagen. Aus der Analyse resultieren nun zehn funktionelle

Eigenschaften für die Typgruppen:

µmax KP-Wert N2-Fixierung
Brutto-vs KSi-Wert Topt

Beweglichkeit KI-Wert Tmin
Fressbarkeit durch Zooplankton

Diese Veränderungen ermöglichten eine weitere Differenzierung der funktionellen Typen. So stellt

die Wachstumsabhängigkeit der Diatomeen von der Silizium-Konzentration im Freiwasser eine wich-

tige neue Eigenschaft für die realitätsnahe Simulation derPhytoplanktonsukzession dar. Die minimale

Wachstumstemperatur (Tmin) wurde als weiteres Unterscheidungskriterium zur optimalen Wachstum-

stemperatur (Topt) herangezogen, da es deutliche Hinweise gibt, dass sich diePhytoplankter in Tmin

voneinander unterscheiden (Abschnitt 4.4). Im Frühjahr sind z.B. Phytoplankter mit einer geringe-

ren minimalen Wachstumstemperatur konkurrenzstärker. Ihre optimale Wachstumstemperatur kann

jedoch ebenfalls bei 20 oder 25◦C liegen. Die Verwendung einer Brutto-Sinkgeschwindigkeit (Brutto-

vs) anstelle der bisherigen Netto-Sinkgeschwindigkeit für Phytoplankter bot sich durch die verbesserte

hydrophysikalische Simulation mit SALMO-HR an, wobei einesehr hohe vertikale Auflösung (z.B.

in 0.5 m Intervallen) möglich ist (BAUMERT et al., 2005; ROLINSKI et al., 2005). Die zusätzliche

Eigenschaft der Beweglichkeit von Phytoplanktern kann beigeringer Turbulenz zur Ausprägung von

oberflächennahen Massenentwicklungen oder Tiefenchlorophyll-Maxima führen (siehe z.B. TS Sai-

denbach, Kapitel 3). Dabei wird die Bewegungsrichtung der Phytoplankter durch chemische, physika-

lische und biologische Reize im Gewässer bestimmt. Aus der empirischen Freilanddatenanalyse und

den o.g. funktionellen Merkmalen wurden für das Modell SALMO 10 funktionelle Phytoplanktonty-

pen aufgestellt (Tab. 4.6). Sämtliche Charakterisierungen und Parameterwerte der neuen Typgruppen
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basieren auf wissenschaftlichen Publikationen oder eigenen Untersuchungen (Kapitel 4, 5 und An-

hang).

Eine der neuen Typgruppen, die kolonialen gelatinösen und unbeweglichen Chlorophyceen, stel-

len besonders schlecht fressbare Phytoplankter dar, die zuZeiten hohen Zooplanktonfraßes in eutro-

phen Gewässern (Klarwasserphase), aber auch in oligo- bis mesotrophen Gewässern von Frühjahr

bis Herbst wachsen können. Sie füllen damit eine Lücke in derPhytoplanktonsukzession. Stellvertre-

tend für diese neue Typgruppe 6, wurden anSphaerocystis schroeteridas lichtabhängige Wachstum,

die Lichtakklimatisation und die Fressbarkeit durchDaphnia im Labor untersucht (Kapitel 5). Die

Wachstumsversuche mit Nährmedien verschiedener pH-Wertezeigten, dassS. schroeteriauf freies

CO2 angewiesen ist. Dies bestätigt die Vermutungen von REYNOLDS et al. (2002) bezüglich der ge-

ringen Konkurrenzstärke bei C-Limitation in eutrophen Gewässern.Sphaerocystis schroeterierreichte

bei 20◦C und 12 : 12 h Hell-Dunkelzyklus eine relativ hohe maximale Wachstumsrate (µmax) von 0.96

d−1. Die optimale Lichtintensität (Iopt) von 250µmol m−2 s−1 kennzeichnet sie als eine Starklichtart

(KI-Wert 100µmol m−2 s−1). Die Lichtakklimatisation der Alge an konstantes Licht erfolgte durch ei-

ne Verringerung des mittleren spezifischen Absorptionsquerschnittes (a⋆) und eine Erhöhung des Chl :

C- Verhältnisses mit der Abnahme der Lichtintensität. Dieskann auf mehr Chlorophylla pro Zelle bei

geringem Licht (Pigmentierungseffekt) oder aber auch auf den ”package effect” zurückgeführt werden

(z.B. Zunahme der Zellgröße der Algen). Die mit dem Phyto-PAM gewonnenen Ergebnisse zeigen,

dassSphaerocystissich an hohe Lichtintensitäten photosynthetisch akklimatisieren kann, da die ma-

ximalen Elektronentransportraten (ETRmax) vom PS II zum PS I bei höherer Vorkulturlichtintensität

noch anstiegen.

Typisch für Sphaerocystis schroeteriist die hohe Variabilität in der Zellgröße. In Abwesenheit

von Daphnien zeigte die Alge einen veränderten Lebenszyklus, indem die Autosporen (Einzelzellen)

noch vor ihrer Zellteilung aus der Mutterkolonie entlassenwurden (Abb. 5.4). Erst bei der Anwesen-

heit vonDaphnia galeata× hyalinakam der in der Bestimmungsliteratur beschriebene Lebenszyklus

zum Vorschein, der offensichtlich als Fraßschutz dient (Abb. 5.1). Noch deutlicher zeigte sich der

Fraßschutzmechanismus bei der Betrachtung der Algen nach Größenklassen (Ergebnisse der assozi-

ierten Diplomarbeit H. Kampe). Bei Anwesenheit vonDaphnia galeata× hyalina konnte nach 96

h Versuchsdauer eine signifikante Erhöhung der Anteile großer, schlecht fressbarer Kolonien (> 50

µm), im Vergleich zu den Ansätzen ohne Daphnien (Kontrollen), festgestellt werden (Absatz 5.3.5).

In den Kontrollen wuchsen hauptsächlich Algen der Größenklasse 8 < 20µm, die gut fressbar waren.

Die Erhöhung der Koloniegröße stellt einen effektiven Fraßschutz gegen größenselektiv filtrierendes

Zooplankton dar. Der Fraßschutzmechanismus konnte nur durch die direkte Fraßaktivität der Zoo-

plankter und nicht durch die Anwesenheit von Infochemikalien erklärt werden. Die Wachstumsrate

von Sphaerocystis schroeteriwar in den Ansätzen mit Daphnien nicht signifikant verringert. Trotz

sicherlich auftretender Fraßverluste und der kolonialen Form der Alge, wurden in den Daphnienan-

sätzen durch ausreichende Licht- und Nährstoffversorgungähnlich hohe Wachstumsraten erreicht wie

in den von Einzelzellen dominierten Kontrollansätzen ohneDaphnien. Die Bedingungen im Freiland

unterscheiden sich jedoch von denen im Labor, so dass zwar von einer schlechten Fressbarkeit durch

Zooplankter, aber einer geringeren Wachstumsrate aufgrund der höheren Sinkverluste usw. ausgegan-

gen werden kann.
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Die fehlenden Parameter zum temperatur- und phosphorabhängigen Wachstum (Tmin, Topt, KP-

Wert) sowie zur Brutto-Sinkgeschwindigkeit wurden durch Literaturdaten ergänzt. Dafür standen

nicht immer Messwerte vonS. schroeteridirekt zur Verfügung, so dass auch Daten zu anderen Arten,

die in diese Typgruppe eingeordnet werden können, verwendet wurden. Für die optimale Wachstums-

temperatur der Typgruppe 6 wurden 27◦C und für die minimale Wachstumstemperatur 7◦C recher-

chiert (Median, Tab. 4.3). Die Typgruppe 6 wächst folglich besser bei höheren Temperaturen.Sphae-

rocystisist nicht besonders konkurrenzstark bei P-Limitation. DieKP-Werte fürOocystis pusillaund

Sphaerocystis schroeterilagen im mittleren Wertebereich (Tab. A.2). Koloniale Chlorophyceen rea-

gieren empfindlich auf Trübung und tiefe Durchmischung im Gewässer, da ihr hoher Lichtbedarf

dann nicht mehr gedeckt werden kann (REYNOLDS et al., 1984). Sie wachsen bevorzugt in mesotro-

phen Gewässern oder in eutrophen Gewässern während hohen Zooplanktonfraßdrucks. Die Brutto-

Sinkgeschwindigkeit der Typgruppe 6 wurde mit 1.5 m d−1 veranschlagt, da die Algen unbeweglich

und relativ groß sind (Tab. 4.4). Im turbulenzarmen Wasserkörper sedimentieren koloniale, unbeweg-

liche Chlorophyceen aus.

Die Berücksichtigung der funktionellen Eigenschaften desPhytoplanktons ist ein essentieller

Schritt zum Verständnis der Phytoplanktonsukzession sowie zur Modellierung des Phytoplanktons

im Jahresverlauf. Dies kann nur anhand einzelner funktioneller Typgruppen realisiert werden. Die Er-

weiterung der Typgruppen in SALMO soll die Basis für eine gesteigerte und realitätsnahe Flexibilität

bei der Modellanwendung schaffen. Dies betrifft einerseits die Simulation der Phytoplanktonbiomas-

se an verschiedenen Gewässertypen, als auch die interannuelle zeitliche und räumliche Variabilität

innerhalb eines Gewässers.
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A Anhang

Tabelle A.1: Maximale Wachstumsraten (µmax) der neuen Phytoplanktontypen bei 20◦C, * Kolonien im Ver-
such, Cryptophyceen aus Chemostatexperimenten von SOMMER (1983) evt. beeinträchtigt durch
mechanischen Stress.

SALMO-
Typgruppe

Art µmax(d
−1) Hell-

Dunkel-
Zyklus
(h)

Quelle

6 Coelastrum microporum* 0.9 15 : 9 DAUTA (1982)
6 Coelastrum microporum* 0.75 15 : 9 BOUTERFAS et al.

(2002)
6 Coelastrum reticulatum* 0.45 24 : 0 SOMMER (1983)
6 Dictyosphaerium pulchel-

lum*
0.8 15 : 9 DAUTA (1982)

6 Sphaerocystis schroeteri 1.1 12 : 12 LITCHMAN (2000)
6 Oocystis marssonii* 1.39 24 : 0 SOMMER (1983)
6 Staurastrum pingue 0.77 15 : 9 DAUTA et al. (1990)
6 Staurastrum cingulum 0.56 24 : 0 BUTTERWICK et al.

(2005)

7 Pandorina morum* 1.64 24 : 0 SOMMER (1983)
7 Volvox aureus 0.47 24 : 0 REYNOLDS (1989)
7 Volvox aureus 1 14 : 10 SENFT et al. (1981)
7 Volvox globator 1.17 14 : 10 SENFT et al. (1981)
7 Eudorina unicocca* 0.61 24 : 0 REYNOLDS (1989)
7 Eudorina unicocca* 0.62 12 : 12 (pers. Mitt. M.

Rodgers, zitiert in
REYNOLDS, 1984b)

8 Ceratium hirundinella 0.23 24 : 0 REYNOLDS (1989)
8 C. hirundinella 0.26 18 : 6 BRUNO &

MCLAUGHLIN (1977)
8 C. furcoides 0.2 24 : 0 BUTTERWICK et al.

(2005)
8 M. aeruginosa 0.47 24 : 0 REYNOLDS (1989)
8 M. aeruginosa* 0.4 24 : 0 NICKLISCH & K OHL

(1983)
8 M. aeruginosa 0.25 24 : 0 HOLM & A RM-

STRONG(1981)
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Fortsetzung der Tabelle A.1
9 Cryptomonas erosa 1 24 : 0 REYNOLDS (1989)
9 Cryptomonas ovata 0.84 24 : 0 SOMMER (1983)
9 Cryptomonas ovata 0.81 24 : 0 REYNOLDS (1989)
9 Cryptomonas ovata 1.45 24 : 0 REYNOLDS (1984a)
9 Cryptomonas marssonii 0.5 24 : 0 BUTTERWICK et al.

(2005)
9 Cryptomonas marssonii 0.69 24 : 0 SOMMER (1983)
9 Rhodomonas lens 0.65 24 : 0 SOMMER (1983)
9 Rhodomonas minuta 0.88 24 : 0 SOMMER (1983)

10 Fragilaria crotonensis 1.4 24 : 0 REYNOLDS (1984a)
10 Fragilaria crotonensis 0.58 15 : 9 DAUTA et al. (1990)
10 Fragilaria crotonensis 0.62 14 : 10 TILMAN (1981)

Tabelle A.2: Halbsättigungskonstanten für Phosphor verschiedener Phytoplankter (KP-Wert in µmol P L−1, *
= mehrere Arten gemeinsam im Versuch untersucht).

SALMO-
Typgruppe

Art KP-Wert Temp. (◦C) Quelle

2 Nitzschia linearis 0.019 12 GROVER (1989a)*
2 Nitzschia palea 0.047 12 GROVER (1989a)*
2 Nitzschia acicularis 0.0023 12 GROVER (1989a)*
2 Synedra rumpens 0.0069 12 GROVER (1989a)*
2 Synedra radians 0.00014 12 GROVER (1989a)*
2 Asterionella formosa 0.07 20 HOLM & A RM-

STRONG(1981)
2 Asterionella formosa 0.02 20 TILMAN & K IL -

HAM (1976)
2 Asterionella formosa 0.07 20? (BENNDORF &

PÜTZ, 1987)
3 Cyclotella meneghi-

niana
0.25 20 TILMAN & K IL -

HAM (1976)
5 Chlorella sp. 0.022 12 GROVER (1989a)*
5 Scenedesmus quadri-

cauda
0.035 12 GROVER (1989a)*

6 Oocystis pusilla 0.012 12 GROVER (1989a)*
6 Sphaerocystis schroe-

teri
0.025 12 GROVER (1989a)*

7 Volvox aureus 0.20-1.22 20 SENFT et al.(1981)
7 Volvox globator 0.46-1.89 20 SENFT et al.(1981)
8 Microcystis aerugino-

sa
0.19 20 HOLM & A RM-

STRONG(1981)
8 Microcystis aerugino-

sa
0.44 25 NICKLISCH &

KOHL (1983)
9 Cryptomonassp. 0.014 12 GROVER (1989a)*
9 Chlamydomonassp. 0.0071 12 GROVER (1989a)*
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Tabelle A.3: Maximale spezifische Photosyntheseraten Pmax (mg C(mg Chl. a)−1 h−1) kolonialer, gelatinöser
Chlorophyceen (SALMO-Typ 6) bei verschiedenen Temperaturen und Lichtzyklen (ohne Nähr-
stofflimitation, L : D = Hell-Dunkel-Zyklus der Vorkultur).

Art Temp.
(◦C)

L : D
(h)

Pmax Quelle

Dictyosphaerium pulchel-
lum

15 15 : 9 2 DAUTA (1982)

Coelastrum microporum 15 15 : 9 2.9 DAUTA (1982)
Sphaerocystis schroeteri 20 18 : 6 7.25 LITCHMAN et al.

(2003)
Sphaerocystis schroeteri 20 6 : 18 6 LITCHMAN et al.

(2003)
Dictyosphaerium pulchel-
lum

20 15 : 9 7 DAUTA (1982)

Coelastrum microporum 20 15 : 9 6 DAUTA (1982)
Dictyosphaerium pulchel-
lum

25 15 : 9 10 DAUTA (1982)

Coelastrum microporum 25 15 : 9 10 DAUTA (1982)
Dictyosphaerium pulchel-
lum

30 15 : 9 13.6 DAUTA (1982)

Coelastrum microporum 30 15 : 9 13 DAUTA (1982)
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Tabelle A.4: Angaben zur Fressbarkeit verschiedener Phytoplanktontypen durch Zooplankter (Paraphysomo-
nassp. = phagotropher Flagellat, * Kolonien im Versuch).

SALMO-
Typgruppe

Art Zooplankter Fressbarkeit Quelle

5 Scenedesmus
dimorphus

Paraphysomonas gering GROVER

(1989b)
5 Scenedesmus qua-

dricauda
Paraphysomonas gering GROVER

(1989b)
6 Coelastrum reticu-

latum*
alle keine ANDERSEN

(1997)
6 Dictyosphaerium

pulchellum*
alle keine ANDERSEN

(1997)
6 Oocystis marsso-

nii*
alle keine ANDERSEN

(1997)
6 Oocystis pusilla* Paraphysomonas gering GROVER

(1989b)
6 Sphaerocystis

schroeteri*
Paraphysomonas gering GROVER

(1989b)
7 Eudorina unicoc-

ca*
Filtrierer (z.B.
Daphnia)

keine REYNOLDS

& RODGERS

(1983)
7 Pandorina morum* alle keine ANDERSEN

(1997)
7 Volvox aureus* alle keine ANDERSEN

(1997)

8 Ceratium hirundi-
nella

alle keine ANDERSEN

(1997)
8 Microcystis Daphnia hyalina

var. lacustris
keine REYNOLDS

et al. (1982)
8 Microcystis alle keine ANDERSEN

(1997)
8 M. aeruginosa* Brachionus caly-

ciflorus, Bosmina
longirostris

ja FULTON &
PAERL (1988)

8 M. aeruginosa* Cladoceren keine FULTON &
PAERL (1988)

8 M. aeruginosa Cladoceren ja FULTON &
PAERL (1988)

8 M. aeruginosa* Copepoden keine FULTON &
PAERL (1988)

9 Cryptomonas ovata Daphnia hyalina
var. lacustris

ja REYNOLDS

et al. (1982)

9 Cryptomonassp. Paraphysomonas keine GROVER

(1989b)
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