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1 Einfihrung

Die Gemeinschaften 1. Ordnung (Gilden) umfassen
die zusammenlebenden Konkurrenten mit dhnlichen
und sich teilweise iiberschneidenden 6kologischen
Nischen und deren indirekte Interaktionen. Die
Gemeinschaften 2. Ordnung betreffen die direkten

Fralbeziehungen der Organismen in den

unter-

schiedlichen Nahrungsnetzen von Seen. Als Plank-
ton erscheinen die Mikro- und Kleinorganismen,
deren Eigenbewegung gegeniiber der Bewegung des
umgebenden Wassers wesentlich kleiner ist. Fir das
Phyto- und Zooplankton wird eine Gruppierung in
Groflenklassen verwendet: Pico-, Nano-, Mikro-,
Meso- und Makroplankton fiir die GrofSenbereiche
0,2-2 pm, 2-20 pm, 20-200 pm, 0,2-2 mm und
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2-20 mm (STEBURTH et al. 1978). Die Einordnung die-
ser Gruppen in das Seedkosystem wird mit umfassen-
den Ansitzen seit etwa sechs Jahrzehnten — beginnend
mit NAUWERCK (1963) uiber den Erkensee — beschrie-
ben. Das Phytoplankton ist funktional zu definieren
als die Gemeinschaft der autotrophen Primirpro-
duzenten (planktische Algen und Cyanobakterien),
jedoch ohne frei im Wasser schwebende Makrophy-
ten und periphytische Algen. Als Zooplankton sind
die heterotrophen, eukaryotischen Organismen (Pro-
tisten und Metazoen) der Freiwasserzone definiert,
deren Bewegung weitestgehend durch Stromung und
Turbulenz des umgebenden Wassers bestimmt wird.
Typische Gruppen sind die heterotrophen Nano-
flagellaten (HNF), die Mikrozooplankter der grofden,
heterotrophen Flagellaten, wie die farblosen Dinofla-
gellaten, die Ciliaten und die Rotatorien, das Meso-
zooplankton mit den Cladoceren und Copepoden und
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das Makrozooplankton mit den grofsen Raubcladoce-
ren, pelagisch lebenden Amphipoden und Mysidaceen
sowie den Limnomedusen in wirmeren Gewdissern.
Die Larven der Wandermuschel Dreissena verbrei-
ten sich als planktisch lebende Entwicklungsstadien.
In kleinen und flachen Gewissern gibt es einen ver-
tikalen Austausch zwischen pelagischen und benthi-
schen Arten, sodass eine eindeutige Unterscheidung
zwischen planktischen, benthischen und Uferformen
schwierig wird. Mixotrophe Arten leben zusitzlich
autotroph und miussen bei Stoffbilanzen mit entspre-
chenden Anteilen dem Phytoplankton zugerechnet
werden. Es gibt nur wenige Untersuchungen, in denen
alle genannten Zooplanktongruppen simultan erfasst
wurden (Abb. 1a, b, Abb. 34a—e). Ebenso werden
die Relationen der pelagischen zu den litoralen und
den benthischen Gesellschaften nur wenig beachtet
(SODRE et al. 2017).
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Abb. 1: (a) Biomassen im Epilimnion in den
Planktongemeinschaften von Seen unter-
schiedlicher Trophie: oligotropher See mit
der Gesamtbiomasse von 0,1 mg C/L, meso-
trophe Seen mit 0,2-0,3 mg C/L, eutrophe
Seen mit 0,5-1,1 mg C/L, hypereutrophe
Seen mit 2,4 mg C/L. (b) Relative Anteile der
Biomassen im ultraoligotrophen Pirehueico-

—q
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see 1991/92, im re-oligotrophierten Boden-
see 1987-1991 und in 55 Ostsee-Randseen
in Norddeutschland (Daten aus: WOELFL
1995, AUER et al. 2004).
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2 Gemeinschaften des
Protistenplanktons

Als Protisten werden die eukaryotischen Einzeller (Pro-
tozoen und Protophyten) zusammengefasst, ohne dabei
autotrophe, heterotrophe und mixotrophe zu unter-
scheiden (Tab. 1; vgl. auch die taxonomischen Gruppen
des pro-/eukaryotischen Phytoplanktons in Tab. 2). Die
Protozoen werden oft als die einzelligen phagotrophen
Organismen definiert (Tab. 3; FiNnLay und EsTEBAN
1998), zu denen viele der mixo-autotrophen — also
auch einige Phytoplankton-Gruppen — gehoren (ADL
et al. 2005, 2012, 2019). Aus traditioneller Sicht ent-
steht daraus das Problem: ,the autotrophic phytofla-
gellates are often confusingly referred to as Protozoa*
(BARk 1981), bzw. dessen Umkehrung bei mixotrophen
Protozoen, die mit der ,erworbenen Eigenschaft® des
Besitzes von Chloroplasten als Protophyten auftre-
ten. FLYNN et al. (2013) weisen darauf hin, dass eine
dichotome Trennung von Phytoplankton und (Proto-)
Zooplankton die Realitit nicht korrekt erfasst, sondern
immer wieder zu Missverstindnissen fuhrt.

2.1 Symbiosen und Mixotrophie by
Protisten

Die Entstehung der vielen Formen der eukaryotischen
Einzeller durch Kombination von metabolischen

Aquatische Okosysteme

Grundprozessen wird interpretiert als ein Aufbau von
komplexen Holobionten aus einfachen Basispartnern.
Der ,,Holobiont* ist dabei zu verstehen als die sym-
biotische Einheit der Wirtszelle mit seinem Mikro-
biom. Im Grundtyp wire der eukaryotische Protist
heterotroph mit der Fihigkeit, geloste organische und
anorganische Substanzen osmotroph aufzunehmen
und andere Organismen phagotroph als Nahrung zu
nutzen. Basistypen der autotrophen Einzeller wiren
die prokaryotischen kokkalen Cyano- und Prochlo-
robakterien mit ihren Photosyntheseausstattungen.
Eine primire Symbiose wire die phagotrophe Auf-
nahme einer Cyano- oder Prochlorobakterienzelle
in eine heterotrophe Protistenzelle. Daraus wire die
Entstehung eines dauerhaften Holobionten denkbar
im Sinne einer konstitutiven Mixotrophie (MITRA
et al. 2016), bei der die metabolische Gesamtsteue-
rung auch des symbiontischen Partners vom Zellkern
des Wirtes ausgeht. Die primiren Plastiden sind in der
Wirtszelle umhiillt von zwei Membranen, der inneren
als Hilllmembran der aufgenommenen symbiotischen
Zelle, der dufseren als die Membran der Nahrungs-
vakuole der phagotrophen Wirtszelle. Nach KEELING
(2010) kann man von drei primiren Endosymbiosen
ausgehen, die zu den Anfingen unterschiedlicher
Stammlinien des eukaryotischen Photosyntheseappa-
rates fiihrten. Dabei entstanden drei Basistypen von
eukaryotischen autotrophen Holobionten mit unter-
schiedlichen Photosyntheseapparaten. Eine ,,blaue

Tab. 1: Taxonomische Gruppen der eukaryotischen Protisten nach Apv et al. (2012).

Archaeplastida
Glaucocystales
Rhodophyta
Chloroplastida Charophyta Chlorodendrales _ _
Chromalveolata
- Cryptomonadales Goniomonadales
Pavlovophyceae Prymnesiophyceae
Stramenopiles, Actinophryidae Bicosoecida _
(Heterokonta) Dictyochophyceae Hypotrichales Labyrinthulomycetes
Opalinata Pelagophyceae Peronosporomycetes Phacophyceae
Phaeothamniophyceae Pinguiochrysidales
Alveolata Apicomplexa Ciliophora _
Excavata
Formicata Eopharyngia
Parabasalia Cristomonadida Spirotrichonymphida Trichomonadida Trichonymphida
Preaxostyla Oxymonadida
Jakobida Histionida
Heterolobosea Acrasidae Gruberellidae Vahlkampfiidae
Euglenozoa _ Diplonemea Kinetoplastea
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Tab. 2: Taxonomische Gruppen des pro-/eukaryotischen Phyto-
planktons nach REYNOLDs (2006).

Cyanobacteria Chroococcales, Oscillatoriales,
Nostocales
Prochlorobacteria Prochlorales

Anoxyphotobacteria Chromatiaceae, Chlorobiaceae
Glaucophyta Glaucocystis
Prasinophyta Pedinomodanals, Chlorodendales,

Pyramimodales, Scourfieldiales

Chlorophyta Tetrasporales, Volvocales,

Chlorococcales, Ulotrichales,

Zygnematales

Euglenophyta Eutreptiales, Euglenales

Cryptophyta Cryptomonadales, Cryptomonas,
Rhodomonas

Raphidiophyta Chloromonadales

Xanthophyta Mischocococcales, Tribonematales

Eustigmatophyta Chlorobotrys

Chrysophyta Chrysophyceae, Dictyochophyceae,
Synurophyceae

Bacillariophyta Bidduphiales (Centrische Diatomeen),
Bacillariales (Pennate Diatomeen)

Haptophyta Pavlovales, Prymnesiales,
Coccolithophoridales

Dinophyta Gymnodiniales, Goniaulacales,

Peridinales, Phytodiniales,
Prorocentrales

Tab. 3: Taxonomische Gruppen der Protozoen des SiifSwassers
nach FINLAY und ESTEBAN (1998).

Heliozoa: Actinophrys,
Actinosphaerium

Euglenozoa: Bodo, Euglena

Opalozoa: Cercomonas,
Kathablepharis

Choanozoa: Monosiga

Bicosoecae: Cafeteria
Dictyochae: Actinomonas

Dinozoa: Peridinium,
Gymnodinium,

Phaeophyta: Chrysophyceae,
Spumella, Dinobryon, Uroglena,

Ceratium Synura, Mallomonas

Ciliophora: Paramecium Haptomonada: Chrysochromulina

Stentor, Vorticella Cryptomonada: Cryptomonas,

Rhizopoda: Amoeba, Arcella Chilomonas

Linie fithrte zu den Glaucophyten, die ,,griine Linie
zu den Chlorophyten, die ,,rote“ Linie zu den Rho-
dophyten. Die primiren prokaryotischen Symbionten
vom Typ Synechococcus oder Prochlorococcus unter-
scheiden sich durch unterschiedliche Pigmentaus-
stattungen. In den primdren Endosymbiosen wurden
die Symbionten zu Organellen (Chloroplasten), die
steuernden Gene wurden in den Zellkern der Wirts-
zelle aufgenommen und die fiir den Symbionten nicht
mehr notwendigen Teile wurden reduziert.

Die Typen der sekundiren und tertidren Symbiosen
entstehen durch Inkorporation von eukaryotischen,
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photoautotrophen Protisten als Symbionten durch
Integration in andere, eukaryotische Wirtszellen.
Dies betrifft in der ,griinen® Stammbaumlinie die
Symbiose von Trypanosomen-Protisten mit einer
Griinalge zu einem Euglena-Holobionten, die mixot-
rophen Ciliaten durch Aufnahme von Zoochlorellen,
in der ,,roten Linie“ die Cryptomonaden, die Hapto-
phyten, die Stramenopilen mit Rotalgen-Symbionten.
In der Gruppe der Dinoflagellaten entstanden tertiire
Symbiosen mit urspriinglich drei Partnerzellen durch
Aufnahme von Haptophyten, Cryptomonaden,
Chlorophyten und Diatomeen in verschiedene Dino-
flagellaten als Wirtszellen.

In den Zusammenstellungen der taxonomischen Pro-
tistengruppen von ADL et al. (2005,2012,2019) wird
der Schritt zur Verschmelzung von phylogenetisch
unterschiedlichen Arten zu neuen ,,Holobionten*
nur am Rande erwihnt. Die Vernetzung der eukaryo-
tischen Phytoplankter nach Hybridisierung von hete-
rotrophen Wirtszellen mit autotrophen Symbionten
in den verschiedenen Gruppen der Protisten kann auf
der Basis der molekularbiologischen und elektronen-
mikroskopischen Befunde rekonstruiert werden. Als
Fazit bleibt, dass die verschiedenen eukaryotischen
Phytoplanktongruppen nicht monophyletisch abge-
leitet werden konnen, da die Teilpartner der Holobi-
onten, die Wirtszellen und die erworbenen Plastiden,
unterschiedlichen Ursprungs sind (Keering 2010).
Die Feststellung von FrrcH (1970), ,,truly homolo-
gous traits, behaving in a perfectly expectable way,
may nevertheless lead to a ludicrous phylogeny*,
kann auch im Hinblick auf die Taxonomie des Phyto-
planktons gesehen werden.

2.2 Arten der Mixotrophie im
weiteren Sinne und deren
okologische Rollen

Die mixotrophe Lebensweise ist energieaufwendig,
da beide physiologische Prozessoren, die fur die
heterotrophe und fiir die autotrophe Ernahrungs-
weise, nebeneinander aufgebaut und erhalten wer-
den miussen. Sie bietet jedoch die Alternativen, dass
mixo-phagotrophe Photoautrophe bei schlechten
Lichtbedingungen oder Dunkelheit heterotroph oder,
umgekehrt, mixo-autotrophe Heterotrophe bei Man-
gel an organischer Substanz oder an Beutepartikeln
autotroph (iiber)leben konnen. Beide Partner bilden
durch die Symbiose eine gemeinsame neue 6kologi-
sche Nische als eine neue emergente Eigenschaft, die
nicht auf eine monophyletische Linie zuriickgefuhrt
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werden kann. Im Plankton sind die Typen der Mixot-
rophie — im weiteren Sinne — fir Bakterien, Phyto-
plankton und Zooplankton getrennt zu betrachten
und Osmotrophie und Phagotrophie zu unterschei-
den. Modelle ohne klare Definition der Mixotrophie
erscheinen problematisch (TRoosT et al. 2005).

Um die realen Zuordnungen zu den auto- und
heterotrophen Teilprozessen zutreffend zu erfassen,
ist eine Unterscheidung notwendig 1.) von mixo-
phagotrophen und nichtphagotrophen Phytoplank-
tonarten und 2.) von mixo-auto-heterotrophen und
rein-heterotrophen Protozoen. So werden die griinen,
mit Zoochlorellen ausgestatteten Ciliaten bei Phyto-
planktonuntersuchungen meistens vernachlassigt.
Die Phagotrophie von mixo-phagotrophen Phyto-
planktern wird oft nur angenommen unter Verweis
auf andernorts publizierte Fakten (z. B. PATTERSON
und LARSEN 1991; JaANSsON et al. 1996; PALsSSON und
GRANELT 2004; MITRA et al. 2014). In nur wenigen
Untersuchungen wurde die vermutete Mixo-Phago-
trophie in begleitenden Experimenten mit Fluores-
zenz-markierten Bakterien (FLB) als Futterangebot
uberpriift (SANDERS und PORTER 1990; STOECKER
und SiLvER 1990; NYGAARD und TOBIESEN 1993;
STRASKRABOVA et al. 1999; MONTAGNES et al. 2008;
CALLIERI et al. 2006b; GEREA et al. 2019; WAIBEL
et al. 2019).

2.2.1 Mixo-Phagotrophie bei autotrophen
Organismen

Die Phagotrophie kann als stammesgeschichtlich pri-
mitive Grundeigenschaft von Protisten angesehen
werden, deren Fehlen hingegen als eine abgeleitete
Eigenschaft (Jones 2000). Die weite Verbreitung der
Fahigkeit zur Aufnahme von Partikeln auch bei Phy-
toplanktern ist aus dieser Sicht nachvollziehbar. Bei
den Ciliaten, die durch Symbiose autotrophe Eigen-
schaften erworben haben, sind die beteiligten symbi-
ontischen Partner als eigenstandige Organismen noch
evident. Bei den als Phytoplankton einzuordnenden
Gruppen ist eine Trennung nicht mehr klar erkenn-
bar, es sind jedoch Abstufungen zu beobachten, die
zu graduell unterschiedlichen Ausprigungen fiihren.
Bei Ochromonas wird angenommen, dass es sich um
einen primar heterotrophen Organismus handelt, der
sich bei Nahrungsmangel phototroph erhalten kann.
Bei Poterioochromonas wurden bei mixotropher
Erndhrung 93 % des Kohlenstoffbedarfs durch Pha-
gotrophie gedeckt (SANDERs 1991). Viele mixotrophe
Phytoplankter leben tiberwiegend phototroph und
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nutzen die Phagotrophie bei Lichtmangel oder dazu,
sich mit essenziellen Mangelsubstanzen zu versorgen.
Andere griine Flagellaten nutzen ihre phagotrophen
Fihigkeiten nur im Ausnahmefall zum Uberleben
im Dunkeln. Dinobryon und Uroglena konnen in
bakterienfreien Kulturen nicht erhalten werden, da
sie essenzielle Spurenstoffe offensichtlich nur pha-
gotroph aufnehmen konnen (SANDERs 1991). Die
Mixotrophie von autotrophen Protisten in der Form
einer ergidnzenden Phagotrophie bringt den mixotro-
phen Organismen einen Gewinn gegeniiber ihren rein
autotrophen Konkurrenten, wenn ein Mangel 1.) an
mineralischen Nihrstoffen oder 2.) in der Lichtver-
sorgung herrscht.

In oligotrophen Seen sind die Nahrstoffe P und/oder
N, in sauren Seen auch der anorganische Kohlen-
stoff schwer zuganglich. Durch erginzende Phago-
trophie kann diese Unterversorgung ausgeglichen
werden. Die Sanierung des Bodensees hatte eine
Re-Oligotrophierung zur Folge, in deren Verlauf mit
der Abnahme des limitierenden Elementes P die Bio-
masse des Phytoplanktons abnahm, jedoch der Anteil
der mixotrophen Arten anstieg (Abb. 2). In den meist
N-limitierten Seen Patagoniens (Abb. 3; IZAGUIRRE
et al. 2016) steigt der Anteil der mixotrophen Phyto-
plankter von < 10 % in den eutrophen Seen auf fast
90 % in den (ultra-)oligotrophen Seen. An Tiroler
Bergseen in verschiedenen Hohenlagen wurden im
Tiefenbereich der Chlorophyll-Maxima die Anteile
der mixo-phagotrophen Phytoplanktonabundanzen
in Experimenten mit farbmarkierten Bakterien ver-
folgt (Abb. 4; WAIBEL et al. 2019). Der Anteil der
mixo-phagotrophen Phytoplankter stieg von 1 %
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Abb. 2: Entwicklung des Phytoplanktons im Bodensee im Verlauf
der Eutrophierung und Sanierung 1960 bis 2007. Nach Abnahme
des Gesamt-Phosphors auf < 40 mg/m?® nimmt das Phytoplankton
ab, der Anteil der mixo-phagotrophen Phytoplankter nimmt zu
(Daten aus: IGKB 2013; GAEDKE 1998).
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Abb. 3: Abundanzverhiltnis von mixotrophen (M) zu obligat-
autotrophen (A) Phytoplanktern in 60 Seen in Patagonien;
Chlorophyll-a mit < 3 pg/L in oligotrophen, mit 3-10 pg/L in
mesotrophen und mit > 10 pg/L in eutrophen Seen; Bereich der
Messwerte markiert (vereinfacht aus: [ZAGUIRRE et al. 2016).
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Abb. 4: Phytoplankton in 9 Bergseen (Tirol) in verschiedenen
Hohen, Zellkonzentrationen in Tiefen des maximalen Chl-a,
Gesamt-P_, (TDP) und prozentuale Anteile der mixo-phagotrophen
Zellen; Trendlinien linear (Daten aus: WAIBEL et al. 2019).

in 567 mNN auf 27 % in 1874 mNN. Alle Seen
wiesen niedrige P-Konzentrationen auf, mit zuneh-
mender Hohe von 5 pg/L auf 0,3 pg/L TDP (gelos-
ter Gesamtphosphor) abnehmend (STENZEL et al.
2017). In eutrophierten und spiter sanierten Seen
wie im Bodensee (Abb. 3) oder der Rappbode-Tal-
sperre (Abb. 5) nahm der Anteil der Mixotrophen
im Verlauf der Re-Oligotrophierung deutlich zu. Im
re-oligotrophierten Bodensee wurden durch die Pha-
gotrophie von Dinobryon tiglich bis zu 30 % des
Bakterioplanktons eliminiert. Dabei deckte der Phy-
toflagellat seinen Phosphorbedarf nahezu vollstindig
aus den aufgenommenen Bakterien (KAMJUNKE et al.
2009). Bei der Dinophycee Karlodinium micrum
wurden bei mixotrophem Wachstum ein bis zwei
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Abb. 5: Entwicklung in der Rappbode-Talsperre 1959-2018:
Gesamt-Phosphor bei Holomixis und Anteil der mixo-phagotro-
phen Phytoplanktonarten (Daten aus: WENTZKY et al. 2018).

Drittel der Kohlenstoffaufnahme durch Autotrophie
bzw. Phagotrophie gedeckt (ADOLF et al. 2006). An
Phytoplanktonassoziationen, wie sie von REYNOLDS
(1980) beschrieben wurden, konnte im heute wieder
oligotrophen Lago Maggiore eine Sukzessionsfolge
von mixotrophen phytoplanktischen Flagellaten
beschrieben werden, die von anfanglicher Koexis-
tenz mit dem Picoplankter Synechococcus diesen
spater phagotroph als Beute nutzen (CALLIERI et al.
2006a). Die Phytoplanktongemeinschaft von Kon-
kurrenten wurde also spiter abgelost durch ein Rau-
ber-Beute-System (,intra-guild predation®), indem
die potenziell mixotrophen Arten zur Phagotrophie
ubergingen.

In Braunwasserseen ist die phototrophe Energiever-
sorgung durch Lichtmangel einschrankt. Durch Ver-
wertung der aus dem Umfeld eingetragenen gelosten,
organischen Substanzen ist die Bakterienproduktion
hoch. Abb. 6 zeigt die mittlere Zusammensetzung des
Protistenplanktons, einschliefSlich des autotrophen
Picoplanktons (APP), das aus kokkalen Cyanobakte-
rien und Eukaryoten < 2 pm besteht, im nordschwe-
dischen Ortrisket. Der See ist polyhumos und erhilt
grofle Mengen an externem gelostem organischem
Kohlenstoff (DOC), aus dem eine hohe Bakterien-
produktion entsteht, die grofler ist als die autotrophe
Produktion des Sees. Das Beispiel des Planktons im
humosen Ortrisket zeigt einen ungewohnlich hohen
Anteil von mixotrophen Formen, die als obligat
oder potenziell phagomixotrophe Phytoplankter
fast drei Viertel der jahrlich mittleren Biomasse aus-
machen (JANSSON et al. 1996; DRAKARE et al. 2002).
In 71 Seen Ontarios wurde die Zunahme der mixot-
rophen Arten mit steigender Humositat deutlich
(Abb. 7; SENAR et al. 2021). Da in humosen Seen mit
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Abb. 6: Zusammensetzung der Gemeinschaft des Protistenplank-
tons im humosen (9-10 mg DOC/L) See Ortrisket im Jahres-
mittel der Biomasse. Taxonomische Gruppen und funktionelle
Gruppen: obligat Autotrophe, potenziell Mixo-Autotrophe,
Mixo-Autotrophe und Heterotrophe (Daten aus: JANSSON et al.
1996; APP < 2 pm = Cyanobacterien + kleine Eukaryota, erginzt
aus: DRAKARE et al. 2002).

DOC

Trophie Diatomeen

Abb. 7: Phytoplanktongemeinschaften in 71 oligo- bis eutrophen,
humosen Seen in Ontario: Mixotrophe Arten (M) dominieren
im lichtlimitierten Braunwasserbereich mit externem DOC, Dia-
tomeen dominieren im Klarwasser bei niedriger Trophie (D),
Cyanobakterien (C) dominieren mit zunehmenden Nihrstoff-
gehalten (P, N) bei niedriger Humositit (schematisiert nach: SENAR
et al. 2021).

steigendem DOC das Licht zum Mangelfaktor wird,
nehmen die mixo- und heterotrophen im Verhaltnis
zu den autotrophen Protisten zu. In Schweden und
Wisconsin wurden Messwerte der Chlorophyll-Kon-
zentrationen und des DOC verglichen (ISLEs et al.
2021; HaNsON et al. 2003). In beiden Gebieten ergibt
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Abb. 8: Beziehungen zwischen DOC und Chlorophyll-a: 1.) In
110 schwedischen Seen aus Langzeitmonitoring > 10 Jahre mit
Proben in Frithjahr, Sommer und Herbst; Chl-a-Mittelwerte der
TOC-Klassen, DOC berechnet als 90 % des TOC. 2.) In 25 Seen in
Wisconsin und Michigan mit Proben im Sommer. Die lin-log-Ver-
teilungen zeigen unimodale Chl-a-Maxima bei ca. 15 mg DOC/L.
Die Mittelwerte tiber die Vegetationsperiode in Schweden liegen
niedriger als die Einzelmessungen im Sommer in Wisconsin (Daten
aus: IsLEs et al. 2021 und HaNsoN et al. 2003).

sich tibereinstimmend ein unimodales Maximum des
Chlorophyllgehaltes bei einer Humositdt von etwa
15 mg DOC/L (Abb. 8). Oberhalb dieses Wertes wirkt
die Wasserfarbung lichtlimitierend.

2.2.2 Mixo-Autotrophie bei phagotrophen
Organismen

Bei marinen und limnischen Ciliaten ist neben der
urspriinglichen Phagotrophie die erworbene Auto-
trophie hiufig (Doran 1992; WorLFL 2007). Die
mixotrophe Symbiose wird meist mit intrazelluldren
Chlorella-Zellen gebildet und ist stabil bei abge-
stimmtem Teilungszyklus beider Partner. Das Ver-
haltnis ist in den meisten Fillen fakultativ, und beide
Partner sind auch ohne Symbiose lebensfihig. Auch
Symbiosen mit Cryptophyten als Endosymbionten
sind bekannt. In sekundiren und tertidren Symbio-
sen konnen die Chloroplasten der als Nahrung auf-
genommenen Phytoplanktonzellen aus diversen Taxa
(Diatomeen, Dinoflagellaten, Chrysomonadinen,
Cryptophyta) als ,versklavte“ Chloroplasten in der
Wirtszelle fur einige Zeit (6—-50 h) weiter photosyn-
thetisch aktiv bleiben (Abb. 9).

Die Mixo-Photoautotrophie von heterotrophen Pro-
tisten erscheint als eine Anpassung an nahrungsarme
Habitate. Innerhalb der Ciliatengemeinschaft sind
die mixotrophen Arten oft dominierend in oligotro-
phen Seen. In einigen Seen in Florida erreichten die
mixotrophen Arten 54-58 % der Ciliatenbiomasse.
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Abb. 9: (a) Nahrungsnetz und (b) Zusammensetzung der Protistengemeinschaft im schwefelsauren Bergbausee Niemegk (pH 2,8) mit
Bakterien, photo-osmotrophen Algen, phago-phototrophen Ochromonas und Ciliaten und phagotrophen Heliozoen als Top-Karnivoren.
A - Algen (Chlamydomonas), B — coccale und filamentose Bakterien, O — Ochromonas, C — Ciliat (Oxytricha sp.), H — Heliozoon
(Actinophrys sp.) (kombinierte Daten aus: WoOELFL 2000 und ZipreL 2005).
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Abb. 10: Aufnahme und Abbau von Fremd-Chloroplasten beim
Ciliaten Strombidium capitatum mit Cryptophyten-Chloroplasten
(Daten aus: STOECKER und SiLVER 1990).

In oligotrophen, subandinen Seen dominieren grof3e,
Chlorella-mixotrophe Ciliaten, solange der Fraf3-
druck durch Cyclopiden und Daphnien fehlt (Abb.
10; WoEeLFL und GELLER 2002; WoELFL 2007). Die
grunen Stentor- und Opbhridium-Arten erreichten
im Jahresmittel 92 % der Ciliatenbiomasse und
47 % des gesamten Zooplanktons. Ein Stentor als
Wirt enthielt mehrere Tausend endosymbiontische
Zoochlorellen, insgesamt 8,3 % des Zellvolumens
(Abb. 11). Die mixotrophen Ciliaten machten bis
zu 25 % der gesamten autotrophen Biomasse des
Planktons aus. Im Jahresmittel leisteten sie einen
Anteil von 6,5 % an der Photosyntheseleistung
des Planktons. Ahnliche Ergebnisse wurden in aus-
tralischen Seen gefunden, wo die Chlorellen des
mixotrophen Stentor zwischen 4,3 % und 69,3 %
zur gesamten Photosyntheseleistung beitrugen (LAy-
BOURN-PARRY et al. 1997). Das Vorkommen von
mixotrophen Stentoren ist auch aus oligotrophen
Seen in Deutschland bekannt, Stechlinsee, Grofle

5
Stentor-Zoochlorellen
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Abb. 11: Mixotrophie von Stentor im Pirehueicosee, Chile, Zahl
der Zoochlorellen pro Zelle Stentor araucanus und S. amethysti-
nus (blau) im Jahresverlauf 1991/1992 (WoeLFL 1995).

Fuchskuhle, Eibsee, und aus dem Bodensee noch zu
Anfang des 20. Jahrhunderts (WoELFL 1995).

Eine besondere Form der Symbiose in hoch eutro-
phen Gewassern ermoglicht dem phagotrophen, sau-
erstoffbediirftigen Wirt (Euplotes daidalos, Halteria
viridis) die Nutzung von nahrungsreichen, jedoch
hypoxischen Schichten mit ausreichendem Licht-
angebot. Die autotrophen Partner (Zoochlorellen)
produzieren genug Sauerstoff zur Respiration des
heterotrophen Partners, wihrend die phagotrophen
Wirte ihre autotrophen Symbionten mit Stickstoff
versorgen (ESTEBAN et al. 2010).

Die Dinoflagellaten sind ebenfalls als urspriing-
lich phagotrophe Protozoen mit sekunddrem oder
tertidrem Erwerb von Chloroplasten einzuordnen.
Jacosson (1999) zeigt eine anschauliche Zusam-
menstellung des rauberischen Nahrungserwerbs

Handbuch Angewandte Limnologie — 2025 9



Seedkosysteme V: Synokologie (Teil 2)
IV-1.1.9

von marinen Dinoflagellaten, die andere Protisten
phagotroph in ihre Nahrungsvakuole aufnehmen,
groflere Beute mit Pseudopodien amoboid ein-
schliefSen und extrazelluliar verdauen oder zehnfach
groflere Beute wie grofle Ciliaten und Nauplien
betiuben und aussaugen konnen. Bei den Sufs-
wasserformen treten diese rduberischen Formen
des heterotrophen Nahrungserwerbs weitgehend
zuriick (NOrRis 1969; STOECKER 1999), jedoch
wurde auch bei Ceratium hirundinella Phagotrophie
nachgewiesen (HOFENEDER 1930; SANDON 1932;
ARNDT et al. 2000).

2.2.3 Osmotrophie bei autotrophen
Organismen

Die Osmotrophie als Variante der Mixotrophie wird
in der Literatur nur wenig diskutiert (SANDERS 1991;
Jones 2000). Bei Cyanobakterien, die grundsatzlich
autotroph leben, ist die osmotrophe Aufnahme
von geloster organischer Substanz nachgewiesen,
sodass einige Picocyanobakterien (Synechococ-
cus, Prochlorococcus) als Primidrproduzenten mit
zusitzlichen heterotrophen Fahigkeiten eingeordnet
werden miissen. Osmo-Mixotrophie ist weiterhin
fur viele eukaryotische Phytoplanktonarten nach-
gewiesen, fiir Chlamydomonas (TITTEL et al. 20035;
WEITHOFF und WACKER 2007; SPIJKERMAN 2007;
TrTTEL et al. 2009) und fir Chlorella (L1ANG et al.
2009; MARCHELLO et al. 2018). Die Osmotrophie
von Phytoplanktern sichert deren Uberleben bei
Lichtmangel (RopHE 1953; TiLZER et al. 1977) und
in Gewassern mit Kohlenstofflimitation (BEULKER
et al. 2003).

Aquatische Okosysteme

Tab. 4: Wasserlosliche Vitamine.

Vitamin C (Ascorbinsiure)

Vitamin B1 (Thiamin)

Vitamin B2 (Riboflavin)

Vitamin B3 (Niacin, Nicotinsdure)
(

Vitamin B6 (Pyridoxin)
Vitamin B7 (Biotin, Vitamin H)
Vitamin B9 (Folsaure)

Vitamin B12 (Cobalamin)

Vitamin BS (Pantothensaure)

2.2.4 Auxotrophie

Die in allen Algengruppen weit verbreitete Auxo-
trophie, die obligatorische Aufnahme von wasser-
loslichen Vitaminen (Tab. 4), ist als eine Variante
der Osmotrophie einzustufen. Im Gewasser miissen
die wasserloslichen Vitamine von den auxotrophen
Arten des Phytoplanktons aus dem umgebenden
Wasser aufgenommen werden.

Die taxonomischen Gruppen der Algen sind unter-
schiedlich vitaminbediirftig (Abb. 12). Cobalamin
(B12) wird am haufigsten benotigt, von 155 der 306
gepriiften Spezies, und wird ausschlieSlich von Bak-
terien produziert (CROFT et al. 2006). Der Bedarf an
Thiamin (B1) kommt bei 67 von 306 Arten vor. Der
Bedarf an Biotin (B7) betrifft vor allem die Dinophyta
mit ihren sekundiren oder tertitiren Symbiosen. In
der Artensukzession des Phytoplanktons konnen die
vitaminbediirftigen Arten erst dann auftreten, wenn
zuvor vitaminproduzierende Arten diese in das Was-
ser abgegeben haben. Als Produzenten sind neben den
Bakterien auch Phytoplanktonarten nachgewiesen
(Carrucct und Bowes 1970; CoLe 1982). In pol-
nischen Seen wurde von 85 % der pelagischen Bak-
terien mindestens eines, von den meisten Bakterien

Algen Vitaminbedarf
100%
75%
50%
- J I I l
0%
Chloro Rhodo Crypto Dino Eugleno Hapto Heterok.
Gesamt 148 13 6 27 15 17 80
m Biotin 0 0 0 7 1 0 5 Abb. 12: Anteile der vitamin-
— bediirftigen Arten in einer tiber-
® Thiamin 19 0 0 7 11 14 11 priiften Gesamtheit von 306
B Cobalamin 44 12 5 o4 13 10 47 Algenspezies (Daten aus: CROFT
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zwei bis vier der B-Vitamine produziert (DONDERSKI
1991; DonNDERSKI und Nowacka 1992). Aus dem
eutrophen Kinneret-See ist ein saisonaler Zyklus
von B12 bekannt (Cavarr und Grossowicz 1977).
SANUDO-WILHELMY et al. (2006) fanden ein durch
B12 sechsfach gesteigertes Wachstum fiir das grofSzel-
lige Phytoplankton, jedoch eine weitgehende Unab-
hangigkeit von B12 in den Groflenklassen < 5 pm.
Die von Bakterien oder Phytoplanktern produzier-
ten Vitamine werden auch iiber die Nahrungskette
weitergegeben, z. B. Vitamin C an Zooplankton und
Fische (WHEELER et al. 2015).

2.2.5 Mixotrophie bei Bakterien

Die osmotrophe Aufnahme von kleinmolekularen
organischen Substanzen ist eine Grundfihigkeit der
Bakterien. Mixotrophe Bakterien verfiigen zusitz-
lich Gber einen Pigmentapparat (Bacteriochlorphyll,
Proteorhodopsin), der Energie aus Licht gewinnt und
zum Betrieb der Protonenpumpe, zum Aufbau von
ATP oder zum Einbau von CO, genutzt werden kann.
Nach ErLer (2006) ist Mixotrophie bei Bakterien zu
definieren als die Kombination von mindestens drei
der metabolischen Basisprozesse zur Gewinnung von
Energie und Kohlenstoff: Photo-, Organo-, Auto- und
Heterotrophie.

2.3 Gemeinschaften der Eukaryoten
nach RNA-Sequenzierung

Fur das Bakterio- und Protistenplankton kommen
seit ca. zwei Jahrzehnten molekulargenetische Tech-
niken zur Anwendung (z. B. GLOCKNER et al. 1996;
SALCHER 2014; Mock et al. 2016; Ma et al. 2020;
WAaNG et al. 2021). Erste Vergleiche von mikro-
skopischen und molekulargenetischen Bestands-
aufnahmen der eukaryotischen Einzeller mittels
Genomsequenzierung aus Wasserproben fiithrten
zu neuen Erkenntnissen zur Vollstindigkeit der
Erfassung der Organismengruppen und zu stark
erweiterten Artenzahlen. Die mikroskopisch unter-
scheidbaren Morphospezies enthalten bei vielen
Gruppen eine erweiterte Anzahl von verborgenen
Spezies, die sich anhand der DNA-Sequenzen unter-
scheiden lassen. Weiterhin erlaubt die Genomanalyse
von Umweltproben auch den Nachweis von seltenen
Arten, die bei mikroskopischen Untersuchungen
nicht gefunden werden. Da eine Zuordnung der
Genomsequenzen als ,,operationelle taxonomische
Einheiten“ (OTU) nur zu schon bekannten Arten
moglich ist, bleibt vielfach offen, ob die ,,OTU
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species“ als Arten, homolog im traditionellen Sinn,
betrachtet werden konnen (Kasten 1).

Kasten 1: Taxonomie von monophyletischen
Abstammungsgruppen

Taxonomische Gruppen werden aufgefasst als
phylogenetische Aggregationen mit gleicher
Abstammung (taxonomische Homologie). Als
Merkmale zum Nachweis der Homologie und
zur taxonomischen Beschreibung der Arten
konnten zunichst nur morphologische Struk-
turen, also phianotypische komplexe Elemente,
herangezogen werden. Bei der Beschreibung
nach molekularbiologischen Merkmalen (DNA,
RNA, Proteine) wird gegenwirtig bei einer
Ubereinstimmung von > 30 % der Nukleotid-
sequenz von Genen oder von > 10 % der Ami-
nosduresequenz von Proteinen auf genetische
Homologie geschlossen.

Eine Ubersicht der verfiighbaren 18S-RNA-Analysen
an den einzelligen Eukaryoten in StfSwassersyste-
men (DEBROAS et al. 2017) nennt eine Summe von
> 100 000 OTU, die 1297 monophyletischen Clustern
zugeordnet werden konnen. Auf dieser Basis werden
200 000 bis 250 000 Arten an Protisten geschatzt, von
denen nur ein kleiner Teil aus RNA-Datenbanken und
morphologischen Beschreibungen bekannt ist.

In Planktonproben aus dem Bergsee Tovel (Trentino)
wurden mit der Gensequenzierung um eine GrofSen-
ordnung mehr OTU gefunden als Morphospezies
in der mikroskopischen Analyse. In zwei Unter-
suchungsjahren stehen 90-109 mikroskopische
Phytoplanktontaxa 819-891 OTU-Spezies gegen-
uber (OBERTEGGER et al. 2021). Die RNA-Sequen-
zierung der Chlorokokkalen und Chlamydomonaden
aus 20 Seen in Minnesota und N.-Dakota (FAWLEY
et al. 2004) erbrachte 93 OTU-Arten, von denen
nur 4 vorher bekannt waren, wihrend weltweit ver-
breitete Arten wie Chlamydomonas reinbhardtii oder
Chlorella vulgaris fehlten. Auf dem Stand der aktu-
ellen Kenntnisse war dort keine iiberzeugende Uber-
einstimmung von Morphospezies und RNA-OTU zu
erreichen.

An Wasserproben aus 227 Bergseen der Pyrenien
(OrTIZ-ALVAREZ et al. 2018) wurden die alpha- und
gamma-Diversititen der Eukaryoten molekular-
genetisch untersucht. Die Seen liegen oberhalb der
Waldgrenze in ca. 2300 mNN, sind ultraoligotroph
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(geloster reaktiver Phosphor (SRP) ca. 2 pg/L) bei
Seeflichen von ca. 5 ha. Die 18S-RNA-Sequenzierung
erwies fiir 10 phylogenetische Taxa der Protisten 4-75
OTU-Identititen fir die lokale alpha-Diversitit in
den einzelnen Seen und 100-800 OTU fiir die regio-
nale gamma-Diversitit der Gesamtheit der 227 Seen
(Abb. 13). Herausragend erscheint die hohe Zahl der
818 OTU-Varianten in der Gruppe der Chrysophy-
ceen und die unerwartet hohe Zahl von 422 fir die
Dinoflagellaten. Auch die hohen gamma-Diversita-
ten der saprophytischen Cercozoa (542 OTU-Arten
von begeifselten Amoben) und der Chytridiomycota
(710 OTU-Arten von parasitischen Pilzen) waren
aus traditionellen Planktonuntersuchungen nicht
bekannt. Die unterschiedlichen photoautotrophen
Gruppen wurden als obligat-autotrophe oder mixo-
autotrophe Protisten eingestuft. Es fanden sich grofSe
Zahlen von Partikeln terrestrischen Ursprungs wie
Pollen von Bliitenpflanzen und Sporen von Farnen
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und Pilzen, die im Plankton von parasitischen Pilzen
und Saprotrophen verwertet und in das aquatische
Nahrungsnetz eingebracht werden.

In fiunf oligotrophen Gebirgsseen in Tirol dominier-
ten die Dinoflagellaten mit bis zu 531 OTU-Phylo-
typen und 68 % der OTU-Gesamtzahl in uber die
Wassersdule integrierten Sammelproben (Abb. 14a;
FiLker et al. 2016). Die zweithdufigste Gruppe
bestand aus den Heterokonten (Chrysophyceen und
Synurophyceen). Diese Phytoplanktongruppen sind
ausgepragt phago-mixotroph. Fir die hohe geneti-
sche Diversitit von > 500 Typen, summiert als beta-
Diversitit fiir die fiinf Seen, errechnen die Autoren
2-20 ,effektive Arten“ als die jeweils aktuellen
alpha-Diversititen fiir die Gemeinschaften in den
einzelnen Seen.

Im Lac Annecy wurde die Sediment-DNA aus
den Sedimentschichten des letzten Jahrhunderts
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Abb. 13: OTU-Zusammensetzung der Protistengemeinschaft in 227 Bergseen der Pyrenien, Anteile der funktionellen Gruppen: (a) lokale
und (b) regionale OTU-Zahlen (alpha- und gamma-Diversititen), (¢) nach Zellabundanzen und (d) nach OTU der effektiven Arten (Daten

aus: ORTIZ-ALVAREZ et al. 2018).
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Abb. 14: OTU-Gruppen der Protisten: (a) nach der lokalen OTU-Zahl in % (alpha-Diversitit) in fiinf Bergseen in Tirol (Daten
aus: FILKER et al. 2016), (b) Zahlen der OTU aus der Sediment-DNA iiber 100 Jahre (beta-Diversitit) im Lac Annecy (Daten aus: CAPO

et al. 2017).

untersucht (Abb. 14b; Caro et al. 2017). Darin
sind die planktischen und benthischen Protisten
enthalten. Als die 12 Gruppen mit den hochs-
ten OTU-Diversititem erscheinen die Ciliaten,
Dinophyceen und Pilze, wihrend die klassischen
Phytoplanktongruppen der Diatomeen, Chryso-
und Cryptophyceen weniger divers auftreten. Die
Sammelwerte tber ein Jahrhundert und deren zeit-
liche Entwicklung, die dem Eutrophierungsver-
lauf des Sees folgt, zeigt die Variationsbreite der
Habitatbedingungen.

Die mathematische Ableitung der Zahl von ,effek-
tiven Arten® aus der genetischen Diversitit in ope-
rationellen taxonomischen Einheiten (OTU) aus
dem Shannon-beta-Diversititsindex (Kasten 2; JosT
2006, 2007; FiLKER et al. 2016) wird diskutiert,
bleibt jedoch fiir das o6kologische Verstindnis ein
Problem. Die Definitionen der alpha-, beta- und
gamma-Diversititen sind an der terrestrischen Vege-
tation langlebiger Landpflanzen entwickelt worden
(WHITTAKER 1972). Es bleibt unklar, wie diese auf
Planktonorganismen mit Generationslingen von
wenigen Tagen anzuwenden sind. Bilden Einzelpro-
ben aus dem Uferbereich (Beispiel der Bergseen in
den Pyrenden) oder Sammelproben iiber den Tiefen-
gradienten geschichteter Seen (Beispiel der Gebirgs-
seen in Tirol) die lokale alpha-Diversitit oder die
beta-Diversitat im Habitat-Gradienten ab? Ebenso
bleibt offen, wie die Diversititen in Zeitreihen wie
jahreszeitlichen Sukzessionen oder langjahrigen Ent-
wicklungen der Phytoplanktongemeinschaften (Bei-
spiel der Jahrhundert-Entwicklung im Lac Annecy)
einzustufen sind.

Kasten 2:,Whittaker’s Gesetz”

alpha x beta = gamma-Diversitat

MessgrofSe der Diversitat ist Shannon’s H” der
Arten:

, s
H = _zi=1 p;In(p;)

Die ,,beta-Diversitat“ als dimensionsloser Quo-
tient von regionaler und lokaler Diversitat

H =H/H
s 7 Ta

gilt als Schatzwert fiir die Zahl der ,,effektiven
Arten“, abgeleitet aus den OTU-Diversitaten:

H, = OTU-H/OTU-H,
(WHITTAKER 19725 JosT 2006, 2007).

3 Gemeinschaft des
Phytoplanktons

Die Gemeinschaft des Phytoplanktons — definiert als
die Summe der photo-autotrophen Planktonorganis-
men — wird seit iiber einem Jahrhundert mit zuneh-
mend verfeinerten Methoden untersucht. In Tafel 1
sind einige markante Arten des Netzplanktons aus
der Anfangsphase der Untersuchungen zusammen-
gestellt (SCHROTER 1897). Die Grundfragestellung
der Phytoplanktologie wurde formuliert als das
»Paradox des Planktons*: Warum gibt es so viele
Arten? (HutrcHiNsoN 1961). Obwohl in Labor-
kulturen mit anfianglichen Artengemischen unter
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Tafel 1: Ubersicht einiger Arten des Netz-Phytoplanktons (aus: SCHROTER 1897). 1, 2: Asterionella formosa, 4-12: A. gracillima,
13-29: Fragilaria crotonensis, 30: Stephanodiscus zachariasii (= hantzschii), 31: Atheya zacharisii, 32, 33: Rhizosolenia eriensis,
R. longiseta, 34-48: Tabellaria fenestrata, 49-50: Synedra acus, 51: Fragilaria capucina, 52: Melosira granulata, 53-60 Cyclotella sp.,
61-68: Ceratium hirndinella, 69: Glenodinium pusillum, 70: Peridinium cinctum, 71: P. tabulatum, 72: Gymnodinium fuscum, 73: Clath-
rocystis aeruginosa, 74: Coelosphaerium kuetzingianum, 75: Anabaena flos aquae, 76: A. spiroides, 77: Aphanizomenon flos aquae,
78: Merismopedia elegans, 79: Oscillatoria rubescens, 80: Gloeotrichia echinulata, 81: Pandorina morum, 82: Eudorina elegans, 83: Vol-
vox globator, 85, 86: Pediastrum boryanum, 85, 86: P. duplex, 87: Coelastrum cambricum, 88: Scenedesmus quadricauda,89: Staura-
strum gracile, 91: Botryococcus braunii.
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konstanten Bedingungen nach einer Generationen-
abfolge meist nur eine Art zur Dominanz kommt,
werden unter Freilandbedingungen viele Arten
in vielfiltigen Assoziationen beobachtet (SOMMER
1983, 1984a).

Aus der Grundfragestellung ergeben sich verschie-
dene okologische und praktische Problemstellungen
und Untersuchungsziele:

® Die Frage aus Sicht der Phytosoziologie: Welche
Arten, Gattungen oder Taxa des Phytoplanktons
kommen gemeinschaftlich vor?

e Die Frage zu den Ursachen: Welche Faktoren
bestimmen die art- und gruppenspezifischen
Nischen und wie konnen die vielen Arten in
uberschaubare, funktionelle Gruppen aggregiert
werden?

® Die Frage zur Gesamtwirkung: Wie ist die sys-
temokologische Wirkung des Phytoplanktons zu
beschreiben, z. B. fiir die Vorhersagbarkeit des
Nihrstoff- und Sauerstoffbudgets?

e Die Frage zur Systemmodellierung: Wie konnen
die aggregierten Gruppen in Seenmodelle einbezo-
gen werden — dies mit dem Ziel der Voraussag-
barkeit der Phytoplanktonentwicklung und deren
Auswirkungen?

® Die Frage zur Bewertung: Wie konnen die Arten
und Gruppen des Phytoplanktons als Indikatoren
fiir den Zustand des jeweiligen Sees bewertet wer-
den, z. B. um die Notwendigkeit von kostentrach-
tigen SanierungsmafSnahmen zu begriinden?

Fur die Bewertung der Protistengruppen und des
Phytoplanktons ist die Entwicklung der Metho-
dik zu sehen. Die ersten mikroskopischen Unter-
suchungen wurden an Netzproben vorgenommen
und erfassten nur die grofSzelligen Formen wie Dia-
tomeen, grofle Chlorophyten und Algenfilamente
(SCHROTER 1897). Die bis heute ubliche Unter-
suchung geht von Lugol-fixierten Wasserproben,
Anreicherung in Sedimentationskammern und Ana-
lyse mit dem Umkehrmikroskop aus (UTERMOHL
1958). Das Bakterien- und Picoplankton wird
jedoch mit der Sedimentationsanreicherung nicht
vollstandig erfasst und konnte erst mit Nuclepore-
Filtern und Fluoreszenzmikroskopie zufrieden-
stellend quantifiziert werden (DALEY und HOBBIE
1975; HoBBIE et al. 1977). Dabei konnen die Phy-
toplankter tber die Eigenfluoreszenz der Pigmente
des Antennenkomplexes, die farblosen Bakterien
und Protisten nach Anfirbung mit Fluoreszenzfar-
ben (Acridinorange, DAPI u. a.) erfasst werden. Die
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aktuell verfiigbaren Untersuchungsmethoden fur
das Phytoplankton werden dargestellt im UNESCO-
Handbuch 55 der INTERGOVERNMENTAL OCEANIC
Commission (I0C 2010).

Langjahrige Datensitze der Umweltlandesamter, der
Betreiber von Talsperren und der grofSen Wasserver-
sorger an den grofSen Seen der Schweiz und Deutsch-
lands sind in Jahresberichten frei verfiigbar. Das
Beispiel der langjihrigen Entwicklung im Bodensee
(Abb. 15a) zeigt wihrend seiner eutrophierten Phase
1975 (Abb. 15b) und nach der Re-Oligotrophierung
2005 (Abb. 15¢) die Anteile der Phytoplankton-
gruppen. Nach der Sanierung des Sees nahmen die
Cyanobakterien, die Chlorophyta und Diverse (auto-
trophes Picoplankton und unbestimmbare kleine
Phytoflagellaten) ab, die Chrysophyta, Cryptophyta
und Dinoflagellaten nahmen deutlich zu. Die Dia-
tomeen bilden nach wie vor den Hauptanteil im Phy-
toplankton.
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Abb. 15: Entwicklung des Gesamt-P (TP) des Bodensees bei Holo-
mixis von 1950 bis 2010, markiert fiir 1975 und 2005 bei > 80
und < 10 pg TP/L; Anderung der Phytoplanktongemeinschaft mit
der Re-Oligotrophierung, Anteile der Gruppen am Frischgewicht
fiir (b) 1975 und (c) 2005 (Daten aus: IKGB 1979 und 40/2014

und JOCHIMSEN et al. 2013a, 2013b).
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3.1 Jahreszeitliche Sukzession des
Phytoplanktons

Analogzuden frithen Typisierungen von Seen nach den
Gemeinschaften der Makrophyten (Finnland) oder der
Fische (Schweiz) wurden zur Charakterisierung auch
die phanologischen Gemeinschaften des Phytoplank-
tons benutzt, z. B. als Chrysophyceen-Diatomeen-
Seen, als Chrysophyceen-Cryptophyceen-Seen oder
als Chrysophyceen-Dinophyceen-Seen (HOLMGREN
1983, zitiert in REyNoLDS 2006). Die jahreszeit-
liche Abfolge typischer Phytoplankton-Arten und
-Gruppen ist seit dem Beginn der Phytoplanktonun-
tersuchungen bekannt (Abb. 16, Tab. 5). Im ultraoli-
gotrophen Lake Superior erscheint die taxonomische
Artenzusammensetzung als relativ konstant (Abb. 17).
In nahrstoffreicheren Seen verdandert sich das pha-
nologische Erscheinungsbild im Jahresverlauf stark
(Beipiele des sanierten, re-oligotrophierten Boden-
sees in Abb. 18a und des eutrophen Ziirichsees in

Abb. 18b).

Aquatische Okosysteme

3.2 Phytoplanktongruppen
nach den Pigmenten des
Antennenkomplexes

Die Phytoplanktonarten und -gruppen werden tradi-
tionell mit der arbeits- und zeitaufwendigen mikrosko-
pischen Analyse quantifiziert. Mit einer Messung der
Lichtantennenpigmente in filtrierten Wasserproben ist
eine vereinfachte Quantifizierung der taxonomischen
Hauptgruppen nach HPLC-Analyse von zehn Anten-
nenpigmenten moglich. Die Messwerte der typischen
Pigmente lassen Abschitzungen der Biomassen der
Gruppen zu — allerdings mit beachtlichen Streubrei-
ten, da einige der Gruppen mehrere der Pigmente ent-
halten (IAWR 2003). In Abb. 19 sind die Verhaltnisse
der gruppenspezifischen Pigmente zu Chlorophyll-a,
das alle Phytoplankter haben, dargestellt fur die acht
Hauptgruppen des Phytoplanktons (SARMENTO und
DEscy 2008). Fur den Ziirichsee sind die Mengenver-
haltnisse der gruppenspezifischen Biomassen und der
zugeordneten Pigmente gegentibergestellt (Abb. 20a, b).

Haufigkeiten
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- Fragilaria capucina

=0= Synedra acus
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=== Anabaena flos-aquae
Pandorina morum

Abb. 16: Jahreszeitliches Auftreten der Netz-Phy-
toplanktonarten in vier Seen (Zirichsee, Ploner
See, Dobersdorfer See, Rhein-Altwasser) in vier
Hiufigkeitsstufen (i = 1-4), dargestellt als gra-
fische Werte #* (Daten aus: SCHROTER 1897).
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Tab. 5: Saisonale Folge der Phytoplanktongruppen in neun Voralpenseen in vier bis acht Phasen.
Zeitraum Holomixis P~ Friihjahrsbliite Klarwasser ~Sommer Sommer Sommer So/Herbst ~ Herbst
1978-1982  (pg/L) +D, +Si P, +Si _P,-Si -NO,
Konigssee N U,D D, d, Cr D,d
Attersee N T Cr D
Walensee 20 D D, Cr D
Vierwaldst. 20 Cr,D,d D Co H O
Maggiore 45 O,D,d ? ? D Co, O ? O,D
Ammersee 55 O,D,d Cr O, D, Cr D Ce H O,D
Ziirichsee 75 Cr,d Cr H, Cr D, Cr ? ? 1) H, O, Co

2)0,D
Genfersee 80 Cr,d Cr Cr, Ch D Ce H 1) Co

2)D
Bodensee 100 Cr, d Cr Cr, Ch D 1) Ce 1) Co

2) H, Di 2)D

Ce: Ceratium, Ch: Chlorophyceae, Co: Conjugatophyceae, Cr. Cryptophceae, D: Netzplankton-Diatomeen, d: kleine zentrische
Diatomeen, Di: Dinobryon, H: Cyanobacteria mit Heterocysten, O: Oscillatoria rubescens, T: Tabellaria, U: Uroglena; P, Si, NO,
(-): limitierend, (+): iiber Schwellenkonzentration; Daten zur NO -Limitierung sind unsicher (Daten nach verschiedenen Autoren,

aus: SOMMER 1986)
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Abb. 17: Saisonale Sukzession der Phytoplanktongruppen im
ultraoligotrophen Lake Superior 1973 (Daten aus: MUNAWAR
und MUNAWAR 1978).

Die Pigmente konnen auch in situ tiber ihre Fluores-
zenz gemessen werden (BEUTLER et al. 2002; CHANG
et al. 2012; Rousso et al. 2021). Vergleichsmessun-
gen der Pigmente mit Durchflusszytometrie sind eine
weitere Option (z. B. THYSSEN et al. 2008; SaLMI et
al. 2021). Der Stand der analytischen Nutzung der
Pigmente mit Fernerkundungsmethoden ist in einem
Review von DORNHOFER und OPPELT (2016) zusam-
mengestellt. Aus dem European Multi Lake Survey

2
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(b) ®m Myxoxanthophyll ® Fucoxanthin = Peridinin m Alloxanthin ® Lutein

Abb. 18: (a) Saisonale Abfolge der Leitpigmente im sanierten,
re-oligotrophierten Bodensee 1998 (Daten aus: IAWR 2003).
(b) Saisonale Abfolge der Leitpigmente im eutrophen Ziirich-
see 1998. Zuordnungen: Cyanobacteria — Myxoxanthophyll,
Chrysophyta/Diatomeen —Fucoxanthin, Dinophyta — Peridinin,
Cryptophyta — Alloxanthin, Chlorophyta — Lutein (Daten aus:
TAWR 2003).
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Cyanobact-1
Cyanobact-2
Chrysophyta
Diatomeae
Cryptophyta
Dinophyta
Chlorophyta

Euglenophyta

m Peridinin m Fucoxanthin = Neoxanthin

Violaxanthin m Dia(to/dino)xanthinm Alloxanthin

B Zeaxanthin u Lutein ® Echinenon

m B-Carotin m Chlorophyll-b

Abb. 19: Zuordnung der Antennenpigmente zu taxonomischen
Phytoplanktongruppen; Werte normalisiert zu Chlorophyll-a
(Daten aus: SARMENTO und DEscy 2008).

(EMLS) wurden Daten zu 396 Seen in 26 europdi-
schen Lindern erarbeitet (MANTZOUKI et al. 2018).

3.3 Artenzahl, Diversitat und
limitierende Faktoren

Als die wichtigsten Faktoren, die die Phytoplankton-
entwicklung steuern und begrenzen, erscheinen die
im Wasser gelosten, mineralischen Nahrstoffe Phos-
phor, Stickstoff, Silizium und das Lichtangebot und
deren jahreszeitliche Veranderung. Die Abhingigkeit
der Arten des Phytoplanktons kann geklirt werden
aus den Korrelationen der Verdnderungen der Arten-
gemeinschaft 1.) im Jahresverlauf im Vergleich der
Artenzusammensetzung und der verfigbaren, gelosten
Nabhrstoffe, da die potenziell limitierenden Nahrstoffe
zeitlich gestaffelt verbraucht werden, 2.) im langjih-
rigen Verlauf von Eutrophierung oder Re-Oligotro-
phierung oder 3.) durch Vergleich der Effekte nach
experimenteller Zugabe von Nihrstoffen.

Cyanobacteria
20%

Chryso-
Bacillario
45%

Cryptophyta
27%
Chlorophyta 4%

(a) (b)

Fucoxanthin
42%

Aquatische Okosysteme

Durch die Sanierung des Ziirichsees sank die Phos-
phorkonzentration im Verlauf von zwei Jahrzehnten
um nahezu eine Groflenordnung, wihrend die Zahl
der Arten in den Phytoplanktonproben sich fast ver-
doppelte (Abb. 21; Borat 2011). An drei Seen des
Yellowstone-Nationalparks konnte gezeigt werden,
dass die Diversitiat der Phytoplanktongemeinschaft
mit der Biomasse fillt (Abb. 22), jedoch mit der
Zahl der limitierenden Faktoren steigt (Abb. 23;
INTERLANDI und KiLuam 2001). Die Diversitat des
Phytoplanktons wurde mit Simpson’s Diversitats-
index (S) bemessen, der Zusammenhang mit den
limitierenden Faktoren tiber den Verlauf der Rang-
folge-Koeffizienten nach Spearman (p) (Kasten 3).
Der Verlauf der Koeffizienten (p) zeigt die Limitie-
rungsgrenzen der Faktoren mit 0,32 pmol SRP/L, 3
pmol DIN/L, 130 pmol SRS/L (DIN = geloster anor-
ganischer Stickstoff, SRP/SRSi = geloster reaktiver
Phosphor bzw. gelostes reaktives Silizium) und des
Lichtes in den Entnahmentiefen mit I: 105 W/m?
(Abb. 23). Bei 221 von 712 Proben konnten Limi-
tationen durch die vier untersuchten Ressourcen
nachgewiesen werden. Die in den Proben gemesse-
nen Konzentrationen lagen unter den limitierenden
Schwellenkonzentrationen fiir einen einzelnen Fak-
tor in 23 Proben, fiir zwei simultan limitierende
Faktoren in 84, fiir drei Faktoren in 100 und fiir
vier Faktoren in 14 Proben.

Kasten 3: Diversitat und limitierende Faktoren

Simpson’s Diversitdts-Index:

S =1/3p?

Spearman’s Rangfolge-Koeffizient (p):

e 2nm-D)i-y)
VL G L )

Myxoxanthophyll
36%

Alloxanthin
11%

Lutein 3%

Abb. 20: Phytoplanktongruppen nach Biomassen (a) und spezifischen Pigmenten (b) im Ziirichsee 1996 (Daten aus: IAWR 2003).
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Abb. 21: Langjihrige Entwicklung 1960-2010 der Artenzahl des Phyto-
planktons (PP) und der Gesamt-P-Konzentration (TP) im Vierwaldstit-

ter-See; Spannbreiten der Artenzahlen der Einzelproben als gleitendes
Mittel iiber 6 Monate (vereinfacht nach Daten aus: BorG 2011).
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Abb. 22: Mittelwerte der alpha-Diversitit des Phytoplanktons
(Simpson’s S) in drei Seen des Yellowstone-Parks, berechnet aus 712
Einzelproben aus verschiedenen Tiefen tiber die Vegetationszeiten
1996 und 1997. Mit zunehmender Biomasse des Phytoplanktons
nimmt die Diversitit ab (Daten aus: INTERLANDI und Kizaam 2001).
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Die Folge der Arten ist im Wesentlichen erkldarbar
durch die im Jahreslauf auftretenden Schichtungs- und
Mischungstiefen, die Lichtverhiltnisse im Wasser, die
durch Sonnenstand, Tageslinge und Planktondichte
bestimmt werden, die mineralischen Nihrstoffe,
die im Bodensee in der Reihenfolge P — Si — N die
Schwellenwerte zur Limitierung des Algenwachstums
erreichen, und durch den Grazingdruck des herbi-
voren Zooplanktons (Abb. 24).

Phosphat ist der wesentliche limitierende Nahrstoff
fur das Phytoplankton in der Mehrzahl der unter-
suchten Seen. Mangel an Silikat betrifft die Kieselal-
gen, und Nitrat ist meist im Uberschuss vorhanden.
Es gibt jedoch auch viele Seen, in denen Nitrat-
mangel vorliegt (z. B. Lake Washington, EDMOND-
SON 1972; Lake Tahoe, WINDER 2009; Andenseen,
Diaz et al. 2007). Im jahreszeitlichen Verlauf unter-
scheiden sich oligotrophe und nihrstoffreiche Seen
erheblich, wie der Vergleich verschiedener Alpenseen
zeigt (Tab. 5; SoMMER 1986). Im Konigssee und im
Attersee ergibt die Holomixis eine niedrige Startkon-
zentration von 5 pg TP/L (TP = Gesamt-Phosphat).
Es gibt nur drei Entwicklungsphasen: die Fruhjahrs-
bliite nach dem Eintritt der thermischen Schichtung
mit einem Vorwiegen von Uroglena und grofSen
Diatomeen, die Sommersituation mit groffen und
kleinzelligen Diatomeen und Cryptophyceen und
den Herbst mit Diatomeen mit zunehmender Durch-
mischungstiefe. In eutrophierten Seen wie dem Gen-
fersee und dem Bodensee werden sechs bis sieben
Phasen beobachtet. Die Frithjahrsblite ergibt mit
dem Wachstum schnell wachsender, kleiner Arten
ein hohes Algenangebot fiur die herbivoren Zoo-
plankter, die sich so stark entwickeln, dass durch
deren hohe Filtrieraktivitit ein ,,Klarwasser-Sta-
dium® entsteht. Nachfolgend werden frafSresistente
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Abb. 23: (a) Ubergang vom Bereich der Limitation zu Uberschusskonzentrationen (Pfeile) fiir gelostes PO , und Si(OH) ; (b) fiir das Licht-
angebot in der Entnahmetiefe und gelostes NO, (schematisiert nach: INTERLANDI und KiLaam 2001).
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Abb. 24: Schema der Limitierung der Phytoplank-
tonbiomasse durch P, N und Licht nach REyNOLDS
(1992) (modifiziert aus: CHORUS und SPIJKERMAN
2021). Die limitierenden Faktoren Energieversor-

gung (Licht), Phosphor und Stickstoff begrenzen
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Phytoplankterbeobachtet,dieinderFolgezunichstden
P-Vorrat verbrauchen, dann erschopft sich das Si-
Angebot fir die Kieselalgen. Tritt auch ein Mangel
an Stickstoff auf, werden N-fixierende Cyanobakte-
rien dominant. In der abschliefenden herbstlichen
Phase erhoht sich das Nahrstoffangebot wieder durch
die zunehmende Einmischung von hypolimnischem
Wasser, sodass Diatomeen wieder begiinstigt wer-
den. Die sich wiederholenden Entwicklungen der
Phasen fithrten zu dem Schema der Plankton Eco-
logy Group als dem ,,PEG-Modell“ (SOMMER ET AL.
1986, 2012).

3.4 Phytosoziologische Gruppenim
Phytoplankton

Die Arten des Phytoplanktons treten in typischen
Gesellschaften (Assoziationen) auf, die durch domi-
nante Hauptarten und eine Reihe von Begleitarten
gekennzeichnet sind. Das Grundmuster von 26
Assoziationen wurde zunichst an den Seen des eng-
lischen Lake District erarbeitet (Tab. 7, Reynolds
1997). und spater durch Daten aus anderen geo-
grafischen Bereichen erweitert (REYNOLDs 2006;
PaD1sAK et al. 2009). Aktuell sind 41 Assoziationen
(Codons) beschrieben (PapIsak et al. 2009; Kruk
et al. 2021). Das in Abb. 16 dargestellte Sukzessions-
muster von SCHROTER (1897) entspricht der Asso-
ziationsfolge nach REyNoLDs (1984) in eutrophen
Seen:C-> G - H - M.

ReEYNOLDS (1997) entwickelte ein Faktorenschema,
das die Anpassungsstrategien der Phytoplankton-
arten in drei Typen zusammenfasst (Tab. 6). Die
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die potenzielle Phytoplanktonentwicklung (carry-
ing capacity), gemessen als Chlorophyll (griine Fla-
che). Die graue Flache zeigt die weitere Limitierung
durch zusitzliche Faktoren wie Silizium und Ver-
luste durch Grazing und Sedimentation.

Tab. 6: Anpassungsstrategien nach REYNOLDS (1997).

r-Selektion: Nibhrstoff- und Lichtangebot hoch,

Wachstumsrate hoch

K-Selektion: Nihrstoffangebot niedrig, Lichtangebot
hoch, Wachstumsrate niedrig,

Resistenz gegen Grazing

W-Selektion: Nihrstoffangebot hoch, Lichtangebot

niedrig, erhohte Turbulenz

r-Strategie fuhrt zu einer moglichst hohen Wachs-
tumsrate und ist dann erfolgreich, wenn ein noch
wenig besiedelter Lebensraum und hohe Ressour-
cenkonzentrationen zur Verfigung stehen. Diese
Verhiltnisse sind im Frithjahr vor und unmittelbar
nach Schichtungsbeginn im See gegeben. In dieser
Phase sind kleinzellige Arten mit schneller Teilungs-
folge begiinstigt. Da nach Schichtungsbeginn der
Nahrstoffvorrat auf die Schicht des Epilimnions
begrenzt ist, tritt eine Zehrung und Konzentrations-
abnahme ein. Im Verlauf des anschliefSenden spaten
Fruhjahrs und des Sommers treten zwei weitere
Faktoren auf, die eine K-Strategie erfordern. In die-
ser Phase miissen die Arten an niedriger werdende
Nahrstoffkonzentrationen und parallel dazu auch
an den Grazingdruck durch das herbivore Zoo-
plankton angepasst sein. Damit sind grofSzellige
Arten begunstigt, die frafresistent sind und kurz-
zeitige Nahrstoffangebote durch Speichervermogen
nutzen konnen. Mit zunehmender Mischungstiefe
im Herbst bis zum Frithjahr steht zwar wieder ein
erhohtes Naihrstoffniveau zur Verfigung, jedoch
wird die Lichtversorgung zum Mangelfaktor. Die
Anpassung an diese Rahmenbedingungen wird
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Tab. 7: Dominante Arten der Phytoplankton-Gesellschaften (REYNOLDS 1997).

Codon Hauptarten Codon Hauptarten

A Urosolenia, Cyclotella comensis N Cosmarium, Tabellaria

B Asterionella, Aulacoseira italica P Staurastrum, Fragilaria

C Asterionella, Stephanodiscus rotula, Aulacoseira ambigua R Planktothrix rubescens/mougeotii

D Stephanodiscus hantzschii S Planktothrix agardhii/redekei

E Dinobryon, Chrysosphaerella T Geminella, Binuclearia, Tribonema

F Sphaerocystis, Botryococcus U Uroglena

G Eudorina, Pandorina \% Photobacteria

H Anabaena, Cylindrospermopsis A4 Euglena, Synura, Gonium

] Pediastrum, Scenedesmus, Oocystis borgei X, Chlorella, Ankyra, Monoraphidium

K Aphanocapsa, Aphanothece X, Rhodomonas, Chrysochromulina

L, Ceratium, Peridinium inconspicuum, Gomphosphaeria X, Koliella, Chrysococcus

L, Ceratium, Microcystis Y Cryptomonas

M Microcystis z Synechococcus, Chlorella minutissima
durch die W—Str.ate.gie begchrieben. REYNOLDS » Grazing Cryptomonas Do
(1997) erklart die jahreszeitliche Artenfolge im Spat/ thrix
Phytoplankton als die Verdringung der anfinglich Produktion firiih 1

dominierenden r-Strategen durch K-Strategen im Kleine

Sommer, die ihrerseits im Herbst durch W-Strategen i

abgelost werden (Tab. 6). Dabei kann die Sukzes- 1

sion unter ruhigen Wetter\(.erhalt{llssen kontinuier- Dinobryon E— Gronie S
lich erfolgen oder durch Storeinfliisse unterbrochen Diatomeen = thrix

werden und jeweils neu beginnen.

Einige Entwicklungslinien fir saisonale Sukzessi-
onsfolgen im Phytoplankton sind in dem Schema
(Abb. 25) von REYNOLDS (1997) zusammengestellt.
Ausgangspunkt (X) ist die Friithjahrsgemeinschaft
von r-Strategen mit hohen Nahrstoff- und Licht-
anspriichen. Bei starker Verdiinnung durch schnel-
len Wasseraustausch und Fehlen von Grazingdruck
bleibt diese Gemeinschaft erhalten. In oligotro-
phen Seen mit niedriger Produktion verlauft die
Artenabfolge tber Dinobryon zu Uroglena und
Peridinium, die als mixotrophe Arten zusitzliche
Nihrstoffquellen nutzen. Stirkerer Grazingdruck in
produktiven Seen fiihrt zu einem Vorherrschen von
Arten, die durch Zellgrofse oder Ausbildung von
Kolonien und Zellfaden weitgehend frafSresistent
sind. Im Fall von Nitratmangel werden Stickstoff
fixierende Cyanobakterien dominant. Schnell sedi-
mentierende Arten wie grofse Diatomeen und Desmi-
diaceen erfordern turbulentes Wasser, um sich in der
Schwebe zu halten. GrofSe Dinoflagellaten wie Peri-
dinium oder Ceratium sind typische K-Strategen. Die
Artenabfolge im mesotrophen Bodensee des Jahres
1975 (Abb. 26) ist eine Mischung der in REYNOLDS’

! ! !

Sphaerocystis

! !

Desmidia-
ceen

Anabaena

Uroglena Microcystis
Peridinium Ceratium

Abb. 25: Schema von saisonalen Sukzessionsfolgen in der Phyto-
planktongemeinschaft. Steuergroflen sind das Nahrstoffangebot
(+) und der frithe oder spite Beginn des Grazingdrucks der Herbi-
voren (Schema nach: REynoLps 1997).

Schema dargestellten Folgen mit fritherem oder spa-
terem Einsatz des Grazings. Die Sukzessionsfolge,
die von REYNOLDs (1997) fiir Seen mit geringer
Produktion angegeben wird (Abb. 25), konnte fiir
den sanierten, oligotrophen Lago Maggiore als eine
Abfolge von mixotrophen phytoplanktischen Fla-
gellaten beschrieben werden, die von anfinglicher
Koexistenz mit dem Picoplankter Synechococcus
diesen spiter phagotroph als Beute nutzen (CALLIERI
et al. 2006a).
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Abb. 26: Sukzessionsfolge des Phytoplanktons im Epilimnion
(0-20 m) im Bodensee 1975: SRP—PO,-P . : < 10, 10-40, 40-70,
> 70 pg/L; Rhodomonas, Stephanodiscus hantzschii, Melosira
binderana, Mougeotia, Microcystis, Anabaena: Zellen/mL in vier
Haufigkeitsstufen (aus: GELLER 1976).

3.5 Aggregierung von Gruppen nach
funktionellen Eigenschaften

Das Konzept der funktionellen Typen und der funk-
tionellen Diversitit des Phytoplanktons wurde
vielfach dargestellt (WerTHOFF 2003; MIELEITNER
et al. 2008; BRuGGEMAN 2011; Kruk et al. 2010,
2011, 2017; Borr und GAEDKE 2014; REYNOLDS
et al. 2014).

Welche Eigenschaften dienen zur Bildung der funk-
tionellen Kategorien?

® Morphologie: Grofle, Lange, Durchmesser, Ober-
flache, Volumen, Formfaktor, spezifisches Gewicht,
Mobilitat durch Flagellen

e Wachstumsraten (als Funktion von Grofle und
Nihrstoff-Limitierung)

e Aufnahme-Affinititen und -Kapazititen fiir limi-
tierende Nahrstoffe (P, N, Si, Licht)

e Verlustraten (Sedimentation, Grazing)

e Fihigkeit zur diazotrophen Fixierung von N,

e Fihigkeit zur Mixotrophie, meist als phagotrophe
Aufnahme von P, N, (O
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Die Modellierung der zu differenzierenden Gemein-
schaften hat zum Ziel, das Vorkommen der dominie-
renden und der Indikatorarten mit dem Komplex der
Umweltfaktoren zu korrelieren, die unterscheidbaren
phytosoziologischen Gesellschaften zu interpretieren
und vorhersagekriftig zu machen. Zu vielen Arten
der Algen und des Phytoplanktons liegen aus Beob-
achtungsdaten und Laborkulturen differenzierte Bezie-
hungsdaten vor, die ein jeweils artspezifisches Spektrum
der Nischenbereiche darstellen. Die wichtigen Faktoren
beziehen sich auf die Optima und Nischenbreiten der
Arten fiir einzelne Umweltfaktoren, wie Licht, Nihr-
stoffangebote und Temperatur, und auf spezifische
Eigenschaften wie die Fihigkeit zur Mixotrophie, zur
N-Fixierung oder zur Steuerung der Schwebefihigkeit
durch Gasentwicklung oder Gallerthiillen. Artspezi-
fische Spektren der wichtigsten Charakteristika lassen
sich in grafischer Form als Typen fur die phytosoziolo-
gischen Gruppen darstellen. Entsprechende Stern- oder
Netzdiagramme wurden von REYNOLDs (1998) einge-
fithrt und von WENTZKY et al. (2021) weiterentwickelt.
Der Katalog der spezifischen Charakteristika wird in
Datenbasen zusammengefiihrt (BARINOVA und FAHIMA
2017) und fiir Arten mit fehlenden Informationen
aus den FEigenschaften phylogenetisch nahestehender
Arten abgeleitet (BRUGGEMAN 2011). Die obligate oder
fakultative Mixotrophie wird nur in wenigen Arbeiten
berticksichtigt (WENTZKY et al. 2021).

3.5.1 Funktionelle Gruppierung nach
morphologischen Eigenschaften

Die Zusammenfassung der Arten zu funktionellen
Gilden basiert auf wenigen morphologischen Kenn-
groflen der Arten: der Grofle und Form der Zellen,
der maximalen linearen Formliange, dem Verhaltnis
von Oberfliche zum Zellvolumen, der Bildung von
Kolonien und/oder Filamenten, der Ausbildung von
Gallerthillen, der Motilitiat durch BegeifSelung und
der Ausbildung von Kieselskeletten (Abb. 27). Aus
den morphometrischen Eigenschaften lassen sich
Reaktionseigenschaften ableiten. Mit zunehmender
Zellgrofle sinkt die Zellteilungsrate, wahrend die
Speicherkapazitat fur Mangelndhrstoffe steigt. Mit
der VergrofSerung des Oberflichen-Volumen-Verhalt-
nisses steigt die potenzielle Aufnahmerate fiir Nahr-
stoffe. Mit der maximalen Lingendimension, der
Zellgrofse und der Koloniegrofle oder Filamentlange
steigt die Grazingresistenz. Die Sinkgeschwindig-
keit steigt mit dem Si-Gehalt und dem spezifischen
Gewicht, wird jedoch mit dem Formfaktor und durch
die Motilitat der Arten verringert.
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Abb. 27: Zellvolumen von Phytoplanktonarten und maximale
Linge der Zellform. Die Linie y = x* bezeichnet Formen mit
gleicher Linge in den drei Dimensionen vom Typ Chlorella oder
Cyclotella. Die Abweichungen kennzeichnen erhohte Oberfliachen-
Volumen-Verhiltnisse (Daten aus: REynoLDs 2006).

Morphologische Gruppen nach REyNoLDs et al.
(2014), Kruk und SEGURA (2012):

e [: kleinzellig, kleines Oberfliche/Volumen (O/V)-
Verhiltnis

II: kleinzellige Si-Flagellaten

III: grofSes O/V-Verhiltnis, Filamente

IV: mittelgrofle Zellen

V: mittlere bis grofse Flagellaten

VI: unbegeifSelt, mit Si-Exoskelett

VII: grofSe Gallert-Kolonien, kleines O/V-Verhilt-
nis

¢ VIII: N-fixierende Cyanobakterien mit Heterocysten

3.5.2 Wachstum und Substrataffinitat

Die morphologischen Charakteristika werden erganzt
mit weiteren Kenngrofsen wie die Affinitdt zu Basis-
nahrstoffen wie P, N und Si oder die Mixotrophie.
Allgemein gilt die allometrische Abhingigkeit der
Wachstumsrate von der Grofse der Zellen. Die ver-
fugbaren Daten zu Phytoplanktonarten (BRUGGEMAN
2011; Abb. 28) zeigen eine Abnahme der mittleren
Wachstumsrate mit dem Zelldurchmesser — bei erheb-
licher Streubreite. Die Wirksamkeit hoher P-Affinita-
ten (Kasten 4) bei schnellwachsenden, kleinzelligen
Arten (< 15-20 pm) wird nur bei P-Mangel deutlich
(Abb. 29). Wiinschenswert wire ein vergleichbarer
Datenumfang fur weitere, potenziell limitierende
Nihr- und Spurenstoffe (Si, NO,, Vitamine, usw.).
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Abb. 28: Abhingigkeit der Wachstumsrate (7, ) des Phytoplank-

ax

tons von der mittleren Zellgrofle (@, pm) (Daten aus: BRUGGE-
MAN 2011).
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Abb. 29: Wachstumsraten und P-Affinititen des Phytoplanktons.
Hohe P-Affinititen > 2000 treten auf bei kleinzelligen Arten mit
r > 1 (Daten aus: BRUGGEMAN 2011).

max

Kasten 4: Substrataffinitit (nach Burton 1985)

Bei Substratlimitierung gilt:

Affinitit A=r_ /K (Lg'd")

r . —maximale Wachstumsrate (bezogen auf
das aufgenommene und eingebaute Sub-
strat, z. B. Phosphor im Medium als P
und in produzierter Biomasse als P__

gelost

K, — Michaelis-Konstante, Substratkonzentra-
tion bei halbmaximaler Wachstumsrate
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3.5.3 Verluste durch Sedimentation

Der Aufbau der Phytoplanktonpopulationen im
Frithjahr fihrt zur Inkorporation der limitierenden
mineralischen Nahrstoffe in die Biomasse. Viele der
Phytoplanktonarten haben ein hoheres spezifisches
Gewicht als das Medium Wasser und sinken ab
solange nicht die windbedingte Turbulenz die Sedi-
mentation verhindert. Die Kieselalgen enthalten
grofle Mengen an Silikatstrukturen. Nach Grim
(1939) haben Diatomeen bei 65 % Trockenmasse
am Zellvolumen einen Anteil von 30 % Asche, die
hauptsichlich aus SiO, besteht. Die im See gemes-
senen Werte der Sedimentationsgeschwindigkeiten
stimmen mit der Berechnung der Sinkgeschwin-
digkeiten nach dem Stoke’schen Gesetz tiberein
(HutcHIiNsON 1967; REYNOLDS 2006). Messungen
mit Sedimentationsfallen im Bodensee (SOMMER
1984b) ergaben fur das turbulente Epilimnion bzw.
fur das ruhige Hypolimnion Sinkgeschwindigkeiten
von 0,5-0,8 m/Tag bzw. 6,6-11 m/Tag fiir Stepha-
nodiscus binderanus bei spezifischen Gewichten
von 1,05-1,12 g/cm?®, fur Asterionella formosa
0,8-1,6 m/Tag bzw. 7,6-8,1 m/Tag mit 1,07-1,22
g/em?, fur Fragilaria crotonensis 1,3-1,5 m/Tag
bzw. 7-16,6 m/Tag mit 1,13-1,22 g/cm’ (SOMMER
1984b, 1994). In Enclosure-Versuchen im Blelham
Tarn zeigte REyNoLDs (1988), dass etwa drei Vier-
tel des anfianglichen P-Vorrates der Wassersdule im
Sommer in das Sediment absinkt (Abb. 30). Auch
im Bodensee werden ca. drei Viertel des anfiang-
lichen P im Verlauf des Sommers aus dem Epilim-
nion entfernt und finden sich dann nicht mehr in
der Phytoplanktonbiomasse, im Zooplankton oder

Blelham Tarn
100
SRP 1983
-
o 50
2 Partik.-P
g
S 0
8 Sediment-P
<
o
-50
Juli August

Abb. 30: Das geloste Phosphat (SRP) wird vom Phytoplank-
ton aufgenommen, in Biomasse inkorporiert (Partik.-P) und
geht durch Sedimentation verloren (schematisiert nach: Rey-
NoLDS 1988).
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in suspendierten organischen Partikeln (TrLzER und
BEESE 1988).

3.5.4 Verluste durch Grazing

Das Phytoplankton in Seen erleidet grofSe Verluste
durch filtrierende herbivore Mikro- und Mesozoo-
plankter, die heterotrophen Flagellaten (HNF),
Ciliaten, Rotatorien, Copepoden, Cladoceren, ins-
besondere durch die Schlisselart Daphnia. Die Phy-
toplanktontaxa sind sehr unterschiedlich resistent
gegen die Grazingaktivitdten der verschiedenen Her-
bivoren. Die untere Grenze der Partikel, die als Futter
aufgenommen werden koénnen, ergibt sich aus den
Maschenweiten der Filterapparate. Die Obergrenze
wird bestimmt durch die Grofle der Mundoffnung
oder die Spaltbreite zwischen den Carapaxhilften
der Cladoceren, durch die der Wasserstrom in den
Filtrierapparat eintritt. Die Werte zu den unteren
und oberen Grenzen sind in Tab. 8 gegeniibergestellt.

Innerhalb der Groflengrenzen werden die ver-
schiedenen Arten und morphologischen Typen der
Phytoplankter verschieden selektiert. Die Mehrzahl
der Untersuchungen zu den bevorzugten Nahrungs-
typen, die bevorzugt als Futterarten aufgenommen
werden, beruht auf Fiitterungsexperimenten mit
einzelnen Arten aus Kulturen, die mit “C, 3*P oder
mit Fluoreszenzfarben markiert wurden (fur Nano-
flagellaten: CLEVEN und WEisse 2001; fur Daph-
nia: z. B. GELLER 1975). Andere Messtechniken
beruhen auf dem Angebot von Latexpartikelmi-
schungen definierter GrofSen (fur Ciliaten: Fenchel
1980a, 1980b; fiir Daphnien: BurNs 1968; GOPHEN
und GELLER 1984). Fir die Grazingverluste der
Phytoplanktongemeinschaft sind jedoch Messungen
wichtig, bei denen die artspezifischen Verluste im
Beisein der simultan vorhandenen anderen Arten
der natiirlichen Gemeinschaft quantifiziert wer-
den. Entsprechende Versuche sind moglich durch
Vergleich der Haufigkeiten aller Arten mit und
ohne experimentelle Zugabe von Herbivoren (mit
Daphnia und Diaptomus bei KNISELY und GELLER
1986) oder in Verdinnungsreihen, in denen die
Dichte der Herbivoren stufenweise vermindert wird
(HNF bei Weisse 1988). Als Vergleichsmaf$stab
wird die maximal aufgenommene Phytoplanktonart
als Referenz verwendet und die Selektivitat fir die
anderen Arten dazu in Relation gesetzt. Zur Nor-
mierung wird oft die weit verbreitete und optimal
aufgenommene Art Rhodomonas minuta verwendet
(Kasten 5, Abb. 31).
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Tab. 8: Groflengrenzen der Nahrungspartikel von Nano-, Mikro- und Mesozooplanktern.

Herbivore Taxa O - Minimum

@ - Maximum

Referenz

Nanoflagellata 0,2 pm 14 pm WEISSE 19905 SUTTLE et al. 1986
Ciliata 0,2 pm - 0,3 pm 60 pm FENCHEL 1980b
Rotatoria 2 pm 12 pm Duncan 1989
Daphnia 0,23 pm - 1,8 pm 30 pm — 40 pm GELLER und MULLER 1981, BURNs 1968
Cladocera 0,2 pm - 4,7 pm 25 pm - 40 pm Griwicz 1977
Diaptomus 4 pm 80 pm Griwicz 1977; VANDERPLOEG 1994
1,2 100
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0 Abb. 32: Morphologische Gruppen des Phytoplanktons im
0 10 20 30 40 Bodensee im Jahresverlauf 1981-82 und mittlere Grazing-
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Abb. 31: Selektivitit der Futteraufnahme von Daphnia sp. gegen-
uber Phytoplankton (Rhodomonas minuta = 1). Die rote Kennlinie
iiber die Maximalwerte entspricht einer Grazingeffizienz von > 1
bei Zellgrofien von < 8 pm, fallend auf 0,4 fiir Zellgroflen > 20 pm
(Werte fiir Ankyra judayi, Rhodomonas sp., Phacotus lenticula-
ris, Cryptomonas sp., Closterium aciculare). Alle Werte fiir Zell-
groffen > 20 pm liegen bei < 0,2 der relativen Selektivitit (Daten
aus: BRUGGEMAN 2011).

Kasten 5: Selektivitit des Grazings (nach Knisey
und GELLER 1986)

Relativer Anteil von aufgenommener Art X,
im Vergleich mit Rhodomonas minuta, deren
Anteil = 1 gesetzt ist.

Grazingeffizienz: Verhiltnis (%) der maximalen

zur artspezifischen oder zur mittleren Filtrierrate
FR/FR .

o

Eine Vielzahl von Fiitterungsexperimenten zeigt, dass
kleine, rundliche Zellen gut als Futter geeignet sind.

effizienz der filtrierenden Planktoncrustaceen, bezogen auf
Rhodomonas minuta mit 100 % (Daten aus: KNISeLy und
GELLER 1986).

Kleine Phytoflagellaten werden als Futter bevorzugt.
Mit zunehmender Zellgrofle, Abweichungen von der
Rundform (Formfaktor), Koloniebildung (Filamente,
Kolonien mit Ketten-/Sternbildung) oder Entwick-
lung von Gallerthullen wird eine hohere Resistenz
gegen Grazingverluste erreicht. Die Produktion
der sehr kleinen autotrophen Phytoplankter (APP,
J 0,2-2,0 pm) wird nahezu vollstandig durch Gra-
zing verbraucht (WEisse 1988). Grofszellige Arten
(@ > 20 pm) erreichen nur Selektionswerte von
10-15 % gegeniiber dem Optimalfutter (Abb. 32a;
Werte aus KN1SELY und GELLER 1986; BRUGGEMAN
2011). In Abb. 32b ist der jahreszeitliche Ablauf der
Futtereignung des Bodensee-Phytoplanktons dar-
gestellt: In der ersten Jahreshalfte dominieren die gut
fressbaren Arten mit Selektivititswerten zwischen
70 % und 90 %, in der zweiten Jahreshalfte sind die
Phytoplanktonarten durch Kolonie- und Filament-
bildung weit weniger gut fressbar.
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3.6 Modellierung der
Phytoplanktonentwicklung

Es stellt sich die Frage, ob das Vorkommen und die
Populationsdichten der vielen Arten in Modellen
realistisch und belastbar dargestellt werden kon-
nen: ,,Plankton functional type modelling: Running
before we can walk?“ (ANDERSON 2005; Kasten 6).
In Einzelproben werden mit den Standardmethoden
etwa 15-30 Arten gefunden, die sich im Jahresverlauf
im eutrophierten Zirichsee auf 160 Arten summieren
(MaTtTHEWS und PomATI 2012). Im Bodensee wur-
den im Verlauf der Sanierung tiber 20 Jahre 154 Phy-
toplanktontaxa identifiziert (RINKE und ROTHHAUPT
2008). Wichtig erscheint die Zunahme der Artenzahl
im Saisonalverlauf, die dabei erhohte Diversitiat wird
vielfach als Zunahme des ,,Reifegrades® interpretiert.
Im Vergleich mit der groflen Zahl von Arten, die in
den unterschiedlichen Seentypen und in den Abfol-
gen der jahreszeitlichen Entwicklung vorkommen,
sind vergleichsweise wenige Arten in Bezug auf ihre
funktionellen Eigenschaften gut untersucht.

Kasten 6: Voraussagekraft als
Bewertungskriterium

RiGLER und PETERS (1995): “The only way
that we can demonstrate our understanding of
nature is with predictive power; all else is opi-
nion and posture. By ignoring that basic limi-
tation of science, ecologists guarantee failure
in their great endeavors, and direct attention
away from what science can do, prediction.”

Eine vergleichende Ubersicht der in verschiedenen
Modellen verwendeten funktionellen Eigenschaften
ist gegeben in: WENTZKY et al. (2020), KONIG-RINKE
(2008) und MIELEITNER et al. (2008), SALMO: BENN-
DORF und RECKNAGEL (1982), BAUMERT et al (2005),
PerzoLDT et al. (2005), CAEDYM: ROMERO et al.
(2004), Hirsey et al. (2007). Ziel dieser Modelle ist
die Voraussagbarkeit von Biomasse und von Pro-
duktion und Stoff-Budgets (O,, Cop N, Si) in der
zeitlichen Entwicklung des Systems. Im Modell PRO-
TECH (ReynoLDs und IrRisa 1997; REYNOLDS et al.
2001) werden die Charakteristika gruppenspezifisch
zugeordnet und in acht morphologische Gruppen
aggregiert, unter zusitzlicher Beriicksichtigung des
Silikatbedarfes und der Fahigkeit zur Stickstofffixie-
rung. Innerhalb der Gruppen werden zwei bis vier
Untergruppen mit verschiedenen Lichtanspriichen
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und Sedimentationsgeschwindigkeiten unterschieden
(REyNOLDS et al. 2014). Fur die Modelle SALMO
und CAEDYM werden die Arten des Phytoplanktons
nach deren funktionellen Eigenschaften in vier bis
sechs Gruppen aggregiert. Im Modell fiir das Boden-
see-Phytoplankton sind die Algen in sechs Gruppen
angeordnet (Bort und GAEDKE 2014).

Kruxk et al. (2010) verglichen die Bildung von funktio-
nellen Gilden nach verschiedenen Merkmalen. Dazu
wurden acht quantifizierte Umweltvariablen mit vier
unterschiedlichen Gruppen korreliert, die aggregiert
wurden 1.) nach morphologischen, 2.) nach phyloge-
netischen Merkmalen, 3.) nach REYNOLDS’ phytoso-
ziologischer Vergesellschaftung und 4.) nach Arten.
Die Gruppierungen nach der Taxonomie und nach
Arten liefSen sich in der multivariaten Korrelation zu
16,6 % und 17,9 %, die Gruppierung nach Pflanzen-
gesellschaften zu 22,3 % aus den acht Umweltva-
riablen erkldren. Den hochsten Erklarungswert mit
35,9 % erbrachte die Gruppierung nach morpho-
logischen Eigenschaften. Diese Art der Aggregation
erscheint damit als die Art der Gruppierung mit dem
hochsten Erklarungswert.

Ein Grundproblem, das durch die Aggregation der
vielen Arten in wenige funktionelle Gruppen ent-
steht, ist die Nichtbertcksichtigung der grofSen natiir-
lichen Bandbreite der konkurrierenden Arten, die in
einer Gruppe kumuliert werden. Fiir die aggregier-
ten Arten der Gilden missen mittlere Eigenschaften
und Reaktionen auf die steuernden Umweltfaktoren
angenommen werden. Dabei werden die speziellen
physiologischen Anpassungen der beteiligten Einzel-
arten vernachldssigt. Die unter Freilandverhaltnis-
sen beobachtete Stabilitat der Gemeinschaft beruht
jedoch weitgehend auf deren breiter funktioneller
Diversitit. So wird aus einem gegebenen P-Angebot
in einer Phytoplanktongemeinschaft mit nur 10 Gat-
tungen gegenuber einer diversen Gemeinschaft mit
50 Gattungen eine 2- bis 4-fach hohere Biomasse
(Chlorophyll, partikuldrer organischer Kohlenstoff
(POC)) aufgebaut (Abb. 33; Datenbasis: > 3000
skandinavische Phytoplanktonproben; PTACNIK et al.
2008). Die artenreichen Gemeinschaften sind bei der
Verwertung des limitierenden Nahrstoffs effizienter.
Der Befund macht deutlich, dass in Gemeinschaften
mit hoher Diversitit die Konkurrenz unter vielen
beteiligten Arten die Effizienz der Ressourcennutzung
wesentlich erhoht. Mit der Systemvereinfachung
durch Aggregierung vieler Arten in wenige funktio-
nelle Gruppen wird der Wirkungsmechanismus der
Konkurrenzbeziehungen ausgeblendet. Die Analogie
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Nutzungseffizienz (Biomasse-C/TP)
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Phytoplankton-Gattungen

Abb. 33: Nutzungseffizienz (C/TP) des limitierenden Nihrstoffs
Phosphor (TP) im Verhiltnis zur daraus gebildeten Phytoplank-
tonbiomasse (C) in ca. 2500 Phytoplanktonuntersuchungen in
skandinavischen Seen. Die Nutzung des Phosphors steigt mit der
Diversitit der Phytoplanktongesellschaft, bemessen als Zahl der
Gattungen. Gerade als Log-log-Beziehung, Bereich der Messwerte
markiert (Daten aus: PracNik et al. 2008).

der aktuellen systemokologischen Modelle zu 6kono-
mischen Modellen und deren Schwichen ist evident
(voN HAYEK 1969; voN WEIZSACKER 2005).

3.7 Phytoplankton und Bewertung
von Seen

Nach den Vorgaben der EU-Wasserrahmenrichtlinie
(WRRL) wird das Phytoplankton zur Bewertung der
Gewisser herangezogen. Die Methodik fiir Deutsch-
land beschriankt sich auf die mikroskopische Analyse
in Zihlkammern nach UTERMOHL (1958) und die
zusdtzliche Praparation von Diatomeenschalen (N1x-
DORF et al. 2010; MiscHKE et al. 2017). Die Bewer-
tung ordnet 30 zu unterscheidende Seetypen nach
dem trophischen (ultraoligotroph bis polytroph) und
okologischen Zustand (exzellent — mafig — schlecht)
in drei bis sieben Bewertungsstufen mit dem Ziel
einer optimalen Behandlung der Gewisser nach
festen Verwaltungsrichtlinien. Zur Bewertung sind
euryoke, allgemein verbreitete Arten nicht geeig-
net, im Gegensatz zu stenoken Arten, denen jeweils
ein Indikatorwert zugeordnet werden kann. Frithe
Bewertungsansdtze — vorwiegend aus skandinavi-
schen Untersuchungen — sind in der Literaturstudie
von KNoPF et al. (2000) zusammengefasst. Im Hand-
buch zum Phyto-See-Index (MisCHKE et al. 2017)
werden 484 Indikatortaxa benannt. Wichtige Arten
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sind in ,,Steckbriefen® beschrieben (KASTEN et al.
2018: 1. Teil zu 50 von 350 Indikatorarten). Wegen
der praktischen Zielausrichtung liegt sehr umfang-
reiches, jedoch selektiv ausgewihltes Datenmaterial
vor. So ist das autotrophe Picoplankton (APP) in der
Phytoplankton-Routineanalyse nach den Vorgaben
der WRRL nicht beriicksichtigt. Mixotrophe Arten,
die vorwiegend heterotroph leben, werden aus der
Phytoplankton-Bewertung ausgeschlossen. Die EU-
Lander praktizieren unterschiedliche Methoden nach
nationalen Traditionen (KELLY et al. 20135), die inter-
kalibriert werden miissen (ANDERSEN et al. 2016;
Kovrapa et al. 2016). Auf der Datengrundlage von
1031 Seen der USA wurden vergleichbare Bewertun-
gen erarbeitet. Fiinf Gruppen der Diatomeen-Typolo-
gie ergaben gute Ubereinstimmung mit klimatischen,
geografischen und 6kohydrologischen Kriterien tiber
11 Okoregionen (Liu und STEVENSON 2017).

4 Gemeinschaften des
Zooplanktons

Die in verschiedenen Seen und im saisonalen Ver-
lauf auftretenden Gemeinschaften der Protozoen,
der Rotatorien und der Planktoncrustaceen sind zu
interpretieren als das komplexe Ergebnis des Nah-
rungsangebotes, des Konkurrenzdruckes, des Preda-
tionsdrucks durch karnivore Riuber und externer
abiotischer Faktoren als selektive ,,Filter®, wie die
Temperatur und das Auftreten von Hypoxie in tiefe-
ren Wasserschichten.

Die Gegenuberstellung der Anteile des Metazoen-
und des Protozoenplanktons in sechs untersuchen
Seen (Abb. 34) zeigt charakteristische Unterschiede.
In den tiefen Seen Pirehueico und Bodensee hat
das Metazoenplankton hohe Anteile von 70 % bis
90 % der Zooplanktonbiomasse, ebenso im kleinen
Lake Oglethorpe und dem grofSen Flachsee Peipsi.
Im Epilimnion des tiefen Mondsees erscheint das
Metazoenplankton mit etwa der Hilfte der Biomasse
gegeniiber den Protozoen. Nach der Art der Pro-
bennahme beziehen sich die Mondseewerte auf die
Zusammensetzung der Zooplanktongemeinschaft
im Epilimnion bei Tage. In den anderen tiefen Seen
wurden die tagesperiodisch vertikal wandernden
Crustaceen der gesamten Wassersdule einbezogen,
damit wird die Situation im Epilimnion bei Nacht
dargestellt. Im Flachsee Vortsjarv ist die Wassersdule
durch hohe mineralische Trubung geprigt, die fur
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100% - 100%
O,
80% 75%
60%
50% Abb. 34: Biomassen des Mikro- und Meso-
40% zooplanktons im Epilimnion von: (a) oligo-
tropher Lago Pirehueico 1991/92, Protozoen
N 259% zu > 90 % mixo-autotroph (Daten aus:
20% WoELFL 1995); (b) grofler, mesotropher
Bodensee 1987 (aus: GELLER et al. 1991);
0% 0% (c) kleiner, mesotropher Lake Oglethorpe (aus:
PORTER et al. 1996); (d) mittelgrofSer, meso-
Metazoa ™ Ciliata M Sarcod B Copepoda ™ Cladocera ®Rotatoria ™ Ciliata tropher Mondsee (aus: SALBRECHTER und
ARNDT 1994); (e) Flachseen: meso-eutropher
" LHF = HNF Peipsi und eutropher Trilbwassersee Vorts-
(d) Mondsee 1992 (e) Peipsi 1995-2005  Vortsjarv jarv (aus: ZINGEL und HABERMAN 2008).

das Metazoenplankton unglnstig sein konnte. Im
ultraoligotrophen Pirehueicosee besteht der hohe
Anteil der Protozoen ganz uberwiegend aus mixot-
rophen Ciliaten mit symbiontischen Zoochlorellen,
die im Nahrungsnetz anders einzustufen sind als
rein heterotrophe Protozoenplankter. Die Rotatorien
bilden 10-20 % der Zooplanktonbiomasse. In den
Daten zum Mondsee sind sie im Metazooplankton
enthalten und nicht differenziert dargestellt.

Die zahlreichen Arten des Zooplanktons werden
zur besseren Handhabung und zur vereinfachten
Darstellung in Gruppen aggregiert. In vielen Arbei-
ten wurden die taxonomisch definierten Gruppen
fir sich allein bearbeitet — vor dem Hintergrund
der Phytoplanktonentwicklung und der Trophie des
Gewissers. Die Einteilung nach der taxonomischen
Zugehorigkeit der Arten erscheint jedoch aus Sicht
ihrer okologischen Rolle als unzureichend. Grobe
Einteilungen nach der Art der Nahrung in herbi-
vore, karnivore und omnivore Arten orientieren
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sich an der Terminologie terrestrischer Systeme und
erscheinen als zu wenig differenziert zur Beschrei-
bung pelagischer Nahrungsnetze. Andere Einteilun-
gen (BLONDEL 2003) fassen die Arten zusammen
1.) nach ihrem Ressourcenbedarf als Gilden von
Konkurrenten, 2.) aus Sicht ihrer 6kosystemaren
Wirkung fiir Stoffumsitze als funktionelle Grup-
pen. In statistischen Cluster-Analysen werden beide
Aspekte meist nicht unterschieden. Die Basisinfor-
mation besteht aus der Zusammenstellung, ,wer
mit wem® zusammen aufgefunden wird — mit Post-
hoc-Interpretationen zur Kombination der poten-
ziellen Ursachen.

4.1 Heterotrophe Flagellaten des
Planktons
Die verschiedenen taxonomischen Gruppen der

Protozoen werden in Tab. 1 und Tab. 3 benannt.
Vier Basistypen der heterotrophen Flagellaten mit
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Tafel 2: Unterschiedliche Beute-

Bodo saltans Bodo caudatus

grofsen bei heterotrophen Flagella-
ten: Bodo saltans mit Bakterienzelle
als Beute (SEM-Foto: D. Goulding,

Paraphysomonas

Yy
e Ry

-~ \
| ¥ \'s-.....v.n.v‘%

Trust Sanger Inst.); Bodo caudatus,
Kinetoplastida, saugt mit Extrusom
eine  Chlamydomonas-Zelle aus
(Brockhaus Efron Encyclopedia
(russ.) 1890-1907); Paraphysomo-
nas, Heterokonta, mit erbeuteten
Bakterien an GeifSel mit feiner Befie-
derung (Foto: Dipmapleferryman);
Codosiga, Choanoflagellata, Geifsel
umgeben mit Fibrillenkranz als
Stabgitterfilter (Foto: D. Stoupin);
Monosiga gracilis, Choanoflagel-
i lata, Filtration von Farbpartikeln
(aus: SAVILLE-KENT 1845-1908);

Codosiga

Monosiga gracilis

Beutefang eines marinen Dinofla-

Podolampas gellaten mit fidigen und amoboiden

unterschiedlichen Arten des Nahrungserwerbs sind
in Tafel 2 zusammengestellt und zeigen die Mecha-
nismen des Beutefangs von drei heterotrophen Nano-
flagellaten (HNF) und einem grofSen Dinoflagellaten
(LHF): Bodo saltans (Kinetoplastida) erbeutet eine
Bakterienzelle, Bodo caudatus saugt mit einem
Extrusom eine gleichgrofSe Chlamydomonas-Zelle
aus. Paraphysomonas (Heterokonta) erbeutet Bakte-
rien mit fein befiederter GeifSel. Codosiga (Choano-
flagellata) nutzt ein Stabgitterfilter aus Fibrillen, das
die Geiflel becherformig umgibt, Monosiga gracilis
zeigt die Filtration von Farbpartikeln. Der marine
Dinoflagellat Podolampas fingt und verdaut Beute
mit fadigen und amoboiden Ausstilpungen.

Das Nahrungsspektrum der heterotrophen Flagel-
laten (HF) ist bei den taxonomischen Gruppen sehr
verschieden und sehr breit gestreut (ARNDT et al.
2000). In Abb. 61 (s. Abschnitt 4.5) sind die GrofSen-
bereiche der Beuteorganismen einiger HF verglichen
mit denen von Cladocerenarten. Die Groflenberei-
che sind — gegen die erste Erwartung — nahezu

Ausstiilpungen (aus: SCHUTT 1895).

deckungsgleich, sodass von einer intensiven Kon-
kurrenzbeziehung beider Gruppen auszugehen ist.
Nach dem Mechanismus der Nahrungsgewinnung
und -aufnahme unterscheidet FENCHEL (1986, 1987)
zwischen filter feeding und direct interception. Dabei
wird filter feeding definiert als der Transport eines
partikelhaltigen Wasserstroms durch ein Filter, das
bei den Protozoen (Tafel 2) aus Cilien, tentakelarti-
gen Pseudopodien, bei Heterokonten aus befiederten
GeifSeln, bei Choanoflagellaten aus einem Kranz von
Mikrovilli bestehen kann. Interception feeding ent-
spricht der gezielten Entnahme von Einzelpartikeln
und ist gleichzusetzen mit raptorischem Greifen der
Beute. Im Pelagial dominieren die omnivoren HF
gegenliber rein bakterivoren Arten. Insbesondere die
groflen Dinoflagellaten wie Gymmnodinium belveti-
cum zeigen ein breites Futterspektrum (ARNDT et al.
2000), das je nach Futterangebot vom Filtrieren von
Feinpartikeln zum raptorischen Greifen grofser Beute
wechseln kann. Ein dhnlicher Wechsel zwischen dem
Filter- und Greifer-Modus wird auch bei Copepoden
und bei Bosmina beobachtet.
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4.2 Ciliaten des Planktons

Aus der sehr groflen Zahl der Ciliaten bilden die
pelagischen, litoralen und benthischen Gemeinschaf-
ten typische Artenassoziationen, wie den Verband
der Oligotrichetea als Gemeinschaft des Pelagials
nach BERGER und FoissNERr (2003), FoissNErR und
BERGER (1996) und Fotos in Tafel 3. Im Vergleich
mit den anderen Gruppen des Zooplanktons errei-
chen die Ciliaten etwa gleiche Biomassen wie die
Rotatorien, uibertreffen die Copepoden und werden
von den Cladoceren als tiberlegenen Konkurrenten
begrenzt. Mittlere Vergleichswerte fiir Flachseen
in den Niederlanden, Belgien und Danemark zeigt
Abb. 35. Dort wird deutlich, dass die Anderung
von Klarwasserseen mit Makrophytenbestinden
in Tritbwasserseen ohne Makrophyten zu einer
Zunahme der Planktongruppen fihrt, fur die Cilia-
ten und Rotatorien annihernd zu einer Verdop-
pelung der Biomassen. Die Populationsdichte der
Ciliatengemeinschaften nimmt mit steigender Tro-
phie von oligotrophen zu eu-/hypertrophen Seen um
eine Groflenordnung zu — sowohl in borealen Seen
in Finnland (Abb. 36) als auch in subtropischen
Seen Floridas (Abb. 37).

Wie die Rotatorien und Crustaceen zeigen die
Ciliaten eine grofSe Breite des Nahrungsspektrums

Codella

Lagynophrya

Pseudobalanion
—

Titinnidium

tr/cha

Aquatische Okosysteme

von Bakterienfiltrierern zu Herbivoren, Omnivoren
und Pridatoren (Abb. 38). Die Feinfiltrierer, die von
Bakterien und Flagellaten leben, sind tendenziell um
etwa eine Groflenordnung kleiner als die Pradatoren
(Abb. 39). Die Beuteorganismen zeigen im Verhiltnis
zu ihren Konsumenten eine mittlere lineare Relation
von 1:38, entsprechend einem Gewichtsverhiltnis
von ca. 1:30 000. Dabei erstreckt sich die Streu-
breite tiber zwei bis drei Groflenordnungen, also
von Priadatoren, die Beute von einem Drittel ihrer
eigenen Grofle tiberwiltigen, bis zu Feinfiltrierern,
die linear 500-fach grofSer sind als ihre Futterpar-
tikel. Die erheblichen GrofSendifferenzen zwischen
Riuber und Beute deuten die 6kologischen Vor- und
Nachteile an, die mit den unterschiedlichen Arten der
Nahrungsgewinnung verbunden sind. Die Mindest-
konzentrationen, die zur Erhaltung einer Population
notwendig sind, miissen die physiologischen Verluste
(Respiration) und die Mortalitit durch den Nah-
rungsgewinn kompensieren konnen (Abb. 40). Diese
Grenze liegt fiir bakterivore Ciliaten bei 107-108
Bakterien/mL bei Zellgroflen von 0,2-1 pm oder
1-10 mg TG/L (TG = Gesamtgewicht). Fiir pradato-
rische Ciliaten, die sich von grofSen Beuteorganismen
ernihren, geniigen wesentlich geringere Konzentra-
tionen, die um drei bis vier Groflenordnungen nied-
riger liegen konnen (FENCHEL 1980a, 1980b).

Staurophrya

_ B

Stromdim -

Strobilidium

Tafel 3: Ciliaten im Pelagial des Bodensees (Fotos: Helga Miiller).
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Abb. 35: Mittlere Biomassen der Zooplanktongruppen Ciliaten,
Rotatorien und Crustaceen in 45 Flachseen in den Niederlanden,
Belgien und Didnemark wihrend der Vegetationsperiode; Klar-

wasserseen mit und Triibwasserseen ohne Makrophytenbestand
(Daten aus: VAN WICHELEN et al. 2013).
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Abb. 36: Populationsdichten der Ciliaten-Gemeinschaften in

12 borealen Seen unterschiedlicher Trophie in Finnland (Daten
aus: ZINGEL et al. 2002).
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Abb. 37: Ciliaten-Gemeinschaften in 30 oligo- bis eutrophen Seen
Floridas (Daten aus: BEAVER und CrismaN 1989).
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Abb. 38: Individualgewicht und Art der Nahrung bei ~200 Cilia-
tenarten und Typen der Nahrungsaufnahme, Omnivore und Pri-
datoren (Daten aus: FO1ssNER und BERGER 1996).
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Abb. 39: Grofse von Ciliaten (mittlerer Durchmesser &, berechnet
aus dem Volumen) und Grofle der Futterpartikel (Daten aus:
FENCHEL 1980a).

4.3 Rotatorien des Planktons

Die Gemeinschaft des Rotatorienplanktons besteht
aus vielen Arten unterschiedlichen Typs, eine Auswahl
pelagischer Arten ist in Tafel 4 zusammengestellt. Eine
umfassende Sammlung von Fotos und grafischen Bil-
dern ist allgemein zuginglich im Rotifer World Catalog
von JERSABEK und LEITNER (2013). Die Artengemein-
schaften in einzelnen Seen (alpha-Diversitit) oder in
den Seen von Regionen (beta- und gamma-Diversitit)
wurden vielfach untersucht. Dabei ergibt sich fur die
Rotatoriengemeinschaften ein dhnliches Bild wie fiir
andere Planktonorganismen. Die Artenzahl nimmt zu
1.) mit der GrofSe der untersuchten Gewdsser, nimmt
ab 2.) mit der Hohe uber dem Meeresspiegel vom
Tiefland zu den montanen Seen unterhalb der Wald-
grenze und den Gebirgsseen oberhalb der Waldgrenze
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@ Bursaria truncatella

Abb. 40: Grenzkonzentrationen zur Erhaltung der Populations-
dichte von Ciliaten (R: Assimilation = Respiration + Morta-
litdt): fiir kleinere Futterpartikel sind hohere Konzentrationen
notwendig: y = 0,844x — 1,37 (Daten aus: FENCHEL 1980a).
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und nimmt ab mit 3.) der geografischen Breite. So
wurden in 47 circumbaltischen Seen in NO-Polen ins-
gesamt 67 Rotatorienarten gefunden, fiir die Bergseen
der Abisko-Region in Schwedisch-Lappland, in den
Pyrenien und den Alpen werden funf bis sieben Arten
benannt (Abb. 41).

4.3.1 Funktionelle Typen von Rotatorien

Die Rotatorien verfigen tiber sehr unterschiedliche
Typen des Nahrungserwerbs, die sich sowohl in der
Morphologie des Riderorgans und in der Bezahnung
(Trophi) des Kauapparates widerspiegeln (Tafel 5).
Detaillierte Rasterelektronenmikroskopie (SEM)-
Abbildungen der Trophi der Rotatorien als taxono-
misch-cladistische Merkmale sind zuginglich bei
S@ORENSEN (2002).

Zwei Basistypen der Ernihrungsweise ergeben sich
aus der Art der Trophi: Mikrofiltrierer und rapto-
rische Greifer (Abb. 42). OBERTEGGER et al. (2011)

A\
T =
<

Polyarthra remata Conochilus unicomis

nus calyciflorus

Brachio

Asplanchna girodi

Trichocerca elongata
S

Tafel 4: Rotatorien des Pelagials (entnommen
09.09.2021 aus: JERESABEK und LEITNER 2013,

Hexarthra intermedia Snychaeta neapol. Ascomorpha ecaudis

Pompholyx sulcata
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Abb. 41: Vorkommen des Rotatorien-Planktons in 47 Tiefland-
seen Seen NO-Polens, in 153 Bergseen der Pyrenden, in 170
Bergseen der Alpen und 61 Bergseen in Schwedisch-Lappland,
entsprechend den Gemeinschaften der regionalen beta-Diversitit
(Meta-Ccommunity); Darstellung begrenzt auf Artenvorkom-
men > 5 % in den baltischen Seen (Daten aus: KARPowIcz und
EjsmoNT-KARABIN 2021; NAUWERCK 1994; MIRACLE 1978,
daraus TonorLI und ToNoLLI 1951).
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zdhlen die Gattungen mit Trophi der Typen cardat,
forcipat, incudat, uncinat oder virgat zu den rapto-
rischen Greifern, die einzelne Beute ergreifen, anste-
chen oder verschlingen (Ascomorpha, Asplanchna,
Collotheca, Gastropus, Ploesoma, Polyarthra, Syn-
chaeta, Trichocerca). Als Mikrophage werden die
Gattungen mit malleaten, malleoramaten oder ra-
maten Trophi eingeordnet, die viele Einzelpartikel
simultan filtrieren (Brachionus, Conochilus, Euchla-
nis, Filinia, Floscularia, Kellicottia, Keratella, Lecane,
Notholca, Testudinella, Trichotria).

Zur Kennzeichnung des quantitativen Verhiltnisses
der funktionellen Typen in den jeweiligen Gemein-
schaften wird ein standardisierter Quotient der beiden
Gruppen verwendet: Guild Ratio GR’ = (Biomasse
der raptorischen Greifer — Biomasse der Mikropha-
gen)/(Rotifera-Gesamtbiomasse), dessen Wert zwi-
schen -1 und +1 liegt. Beide Gruppen unterscheiden
sich nicht grundsatzlich in der Korpergrofse (Abb.
42) — mit Ausnahme der sehr grofSen Asplanchna. Ein
pragnantes Beispiel fiir den jahreszeitlichen Wechsel
zwischen Greifern und Mikrophagen ist der tropi-
sche Flachsee Monte Alegre in Sao Paulo (Abb. 43;
Arcrra et al. 2020). Deutlich wird die Steuerung

Submalleat
- Euchlanis

Malleat
- Brachionus

\

JI\

Malleoramat
- Pompholyx

r\‘\ \/
/

Ramat
- Rotifer citrinus

=

Incudat
- Asplanchna

Uncinat
- Stephanoceros

- Diglena

Forcipat (Virgat)

- Polyarthra remata

Tafel 5: Oben, von links nach rechts: Typen der Wimpern-Corona der Rotatoriengruppen: Brachionidae, Asplanchnidae, Syn-
chaetidae, Hexarthridae, Conochilidae, Collothecidae (nach: REMANE 1929-33); Kauer (Trophi) als Funktionstypen des Nahrungs-
erwerbs (Mitte) von Mikrophagen und (unten) von raptorischen Greifern (aus: HupsonN und Gosse 1886; REMANE 1929-33;

VIRRO 1999).
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Abb. 42: Individualgewicht und Art-Typen der Nahrungsauf-
nahme, Mikrofiltrierer und Greifer, nach Kauertypen bei ca. 250
Rotatorien-Arten (Daten aus: EyjsMONT-KARABIN 1998).

durch Konkurrenz und Pradation: Daphnien ver-
drangen zunichst die konkurrenzschwichere Gilde
der filtrierenden Rotatorien. Diese werden jedoch
spater durch invertebrate Rauber begiinstigt, die die
Cladoceren unterdriicken.

4.3.2 Gilden und funktionelle Gruppen des
Rotatorienplanktons

Nach PejrLer (1983) sind die Filtrierer von Feinpar-
tikeln und Bakterien indikativ fiir eutrophe Verhalt-
nisse, und drei typische, raptorische Greifer sind als
Indikatoren fiir Oligotrophie zu bewerten: Asplanchna
herricki, Synchaeta opandis und Ploesoma hudsoni
(SAKSENA 1987). Die dominanten Rotatorienarten in

Aquatische Okosysteme

den amerikanischen grofSen Seen zeigen jedoch ein
davon abweichendes Bild (Abb. 44a), da unter oligo-
trophen Bedingungen die Mikrofiltrierer, insbesondere
der Kolonien bildende Conochilus unicornis, domi-
nieren und Greifer erst im mesotrophen Bereich zahl-
reicher sind. Die oligotrophen Bergseen im sibirischen
Todzha-Becken zeigen ein dhnliches Bild mit Vor-
herrschen von Conochilus sp. (Abb. 44b). KARABIN
(1985) unterscheidet sechs Gruppen nach der Art der
Nahrung: 1.) Suspensionen von Bakterien-Detritus
mit Partikelgroflen von einigen Mikrometern (pm), 2.)
Bakterien-Detritus und Nanoplankton < 20 pm, 3.)
Nanoplankton mit maximal 20-30 pm, 4.) Nano- und
feines Netzplankton bis 50 pm, 5.) Netzplankton-
Algen und 6.) Dinoflagellaten, vor allem Peridinium,
als Beute. Im englischen Grasmere ernihren sich
nach ErviorT (1977) ,,10 der 24 Arten von Mikro-
partikeln (Euchlanis dilatata, Keratella spp., Kelli-
cottia longispina, Polyarthra spp., Filinia terminalis,
Conochilus spp.). Drei Trichocerca-Arten saugen
Algenzellen aus, und T. capucina lebt von den Eiern
der Keratella quadrata. Gastropus stylifer und zwei
Ascomorpha spp. saugen Dinoflagellaten aus. Die fiinf
Arten von Synchaeta, Asplanchna priodonta erbeuten
Algen, Protozoen und andere Rotatorien. Die grofSe
Ploesoma hudsoni erbeutet kleine Synchaeta,
Asplanchna priodonta nimmt Keratella cochlearis
und Tabellaria-Kolonien auf.“ Die Arten Tricho-
cerca pusilla und Euchlanis dilatata erbeuten fidige
Kolonien, die iiblicherweise als nicht fressbar ein-
geordnet werden, wie Aulacoseira (MAY et al. 2001)
oder Cyanobakterien wie Oscillatoria redeckei, O.
limnetica, Aphanizomenon flos-aquae, Anabaena
prochlorophyta und Prochlorothrix hollandica von

warm-feucht

kuhl-trocken

Raptorische
Rotifera

Mikroph
Rotifera

—_
o
o

Populationsdichte (N/L)
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Abb. 43: Abfolge der Rotatorien-Gilden in einem
eutrophen, polymiktischen Flachsee in Sao Paulo;
mikrophage Rotatorien dominieren nach Unter-
driickung ihrer Konkurrenten Daphnia und
Ceriodaphnia durch Pridationsdruck von Chao-
borus brasiliensis und der rduberischen Wasser-
milbe Krendowskia (kombinert und vereinfacht
aus: ARCIFA et al. 2020 und FERREIRA et al. 2018).
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Abb. 44: Mittlere Abundanzen der Rotatorien (a) in den finf
Great Lakes Nordamerikas im Sommer: Conochilus und andere
Mikrofiltrierer dominieren vom mesotrophen bis zum oligotro-
phen Bereich in allen Seen, raptorische Greifer wie Polyarthra
dominieren nur im eu-mesotrophen Eriesee und nehmen zum
oligotrophen Bereich stark ab (Daten aus: BARBIERO und WARREN
2011); (b) in sechs montanen Seen des Todzha-Beckens, Sibirien,
im Sommer: Conochilus und andere Mikrofiltrierer dominieren in
den tiefen, oligotrophen Klarwasserseen unterhalb der Waldgrenze
(Daten aus: Zuykova und BocHkAREV 2009).

150-250 pm Linge und 2-3,5 pm Durchmesser
(GuraTi et al. 1993).

Die Gegenuberstellung der Korpergrofen, bemessen
nach dem mittleren Durchmesser der Konsumenten
und ihrer Protozoen-Beute (Abb. 45; ARNDT 1993),
zeigt ein Verhiltnis von etwa 1:15 fur die kleinen bis
1:500 fur grofse Arten. Die untersuchten elf Arten,
sieben Filtrierer und vier raptorische Greifer, brau-
chen mit zunehmender Grofse hohere Mindestkon-
zentrationen zu ihrer Erhaltung (Abb. 46). Dabei
betragt der Unterschied zwischen der niedrigsten
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Abb. 45: Grofle der Rotatorien (mittlerer Durchmesser &, berech-
net aus dem Volumen) und Grofle der Futterpartikel (Daten
aus: ARNDT 1993).
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Abb. 46: Grenzkonzentrationen zur Erhaltung der Populations-
dichte bei Rotatorien; groflere Konsumenten brauchen hohere
Futterkonzentrationen von Nanoalgen: 1: Keratella cochlearis,
2: Polyarthra remata, 3: Synchaeta oblonga, 4: Keratella earlinae,
5: Keratella bostonensis, 6: Brachionus rubens, 7: B. calyciflorus,
8: B. plicatilis, 9: Synchaeta pectinata, 10: Asplanchna priodonta,
11: Keratella crassa (Daten von: STEMBERGER und GILBERT 19835,
aus: Duncan 1989).

zur hochsten Mindestkonzentration von 1:10 eine
Groflenordnung. Diese experimentellen Befunde an
Rotatorien stehen im Gegensatz zu den Resultaten
mit verschieden grofSen Ciliaten und Daphnia-Arten
und erscheinen interpretationsbediirftig.

4.3.3 Jahreszeitliche Sukzession der
Rotatorien

Die saisonale Abfolge der Artensukzession in der
Rotatoriengemeinschaft ist in unterschiedlichen Seen
verfolgt worden. Die Einflussfaktoren, die man als
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Osbysjon 1957

Abundanz (in 3 Haufigkeitsstufen)

104 244 85 225 56 19.6 3.7 17.7 31.7 148
Datum

Winter bis April

m Polyarthra spp.

m Synchaeta pectinata
m Asplanchna priodonta
m Ascomorpha ecaudis
m Gastropus stylifer

m Trichocerca spp.
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Abb. 47: Sukzession der Rotatorien-

m Collotheca spp.
Conochilus unicornis

O Filinia terminalis

m Keratella quadrata

m Keratella cochlearis

Frihjahrsblute — Mai

arten im eutrophen Flachsee Osbysjon
bei Stockholm vom Eisaufbruch bis zum
Sommer 1957: Keratella cochlearis ist
die konstant haufigste Art, Mikrofiltrie-
rer dominieren bis zum Juni, danach rap-
torische Greifer. Filinia terminalis ist die
hiufigste Art im Winter und verschwin-
det am Ende des Frithjahrs; Abundanz
gewichtet nach Haufigkeitsstufen: 13, 23,
33 (Daten aus: PEJLER 1961).

Klarwasser — Juni Sommer Herbst

Pompholyx sulcata
Polyarthra spp.

e—
Synchaeta spp. |[—————

Synchaeta pectinata
Asplanchna priodonta

Conochilus unicornis
etc.

| m—
Kellicottia longispina
Keratella hiemalis
Keratella quadrata
Keratella cochlearis
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Abb. 48: Jahreszeitliche Sukzession (Abundanz-%) der Rotatorien im Bodensee: (a) Langzeit-Cluster im Winter und (d) im Sommer-
Herbst; Kurzzeit-Cluster zur (b) Friihjahrsbliite (Mai) und (c) Klarwasserphase (Juni) mit Dominanz von Conochilus. Mikrofiltrie-

rer: blau, Greifer: rot (Daten aus: PAuLI 1990).

ursichlich interpretieren kann, beschranken sich auf
die gleichzeitig mitverfolgten abiotischen und bio-
tischen Faktoren, wie Temperatur, Wasserchemismus
wie pH-Wert und Alkalinitit, den Trophiestatus
des Gewaissers, die Konkurrenten wie heterotrophe
Protozoen und Cladoceren oder die Pridatoren, die
Rotatorien als Beute aufnehmen. Einige Arten sind
als kilteliebend anzusehen. So entwickelt sich das
Populationsmaximum von Rhinoglena fertoensis im
Neusiedler See im Winter (HErziG 1980). Keratella
hiemalis und Filinia terminalis verschwinden nach
Beginn der thermischen Schichtung oder sind auf das
Hypolimnion beschrankt (PEJLER 1961; PauL1 1990).
Arten wie Keratella cochlearis erscheinen als unver-
selle Langzeitformen zu allen Jahreszeiten (Abb. 47).
Die Mikrofiltrierer, insbesondere die Bakterivoren,
brauchen das qualitativ passende Angebot, das sich
in der Folge der Fruhjahrsentwicklung einstellt und
werden mit zunehmender Trophie begunstigt. Cono-
chilus scheint eine besondere Stellung einzunehmen,
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Tab. 9: Schitzwerte des Trophie-Index nach den Rotatorienge-
meinschaften. Datenbasis: 74 baltische Tieflandseen in NO-Polen
(EyjsMONT-KARABIN 2012).

Messgrofle R?*  Carlsons Trophie-Index (TSI)
Populationsdichte (N L) 0,60 TSI= 5,38 Ln(N) + 19,28
Bakterivore Arten 0,34 TSI=0,23 BAC + 44,30
(BAC %)

Tecta-form Keratella 0,54 TSI=0,187 Tecta + 50,38
cochlearis (Tecta %)

Eutrophie-Indikatoren 0,67 TSI =0,203 Eut + 40,0

(Eut Artenzahl %)

TSI-Werte: 0-100; oligotroph <30, mesotroph <45, meso-eutroph
45-55, eutroph 55-65, hypereutroph >65.

da er in oligotrophen Seen dominiert wie in den
groflen Seen Nordamerikas (Abb. 44a) oder in
tiefen Bergseen Sibiriens (Abb. 44b). Im Bodensee
erscheint Conochilus in der Klarwasserphase nach
der Friihjahrsblite (Abb. 48). Die Kolonieform von
bis zu zwei Dutzend Individuen mit gemeinsamer



Aquatische Okosysteme

Seeokosysteme V: Synokologie (Teil 2)
IV-1.1.9

Tab. 10: Vorkommen charakteristischer Rotatorien in Seen unterschiedlicher Trophie in Fenno-Skandinavien, Estland und Michigan.

PejLER (1957), Fenno-Skandinavien

MAEMETS (1983), BERZINS (1949), HABERMAN
und HaLbNa (2014), Estland

GANNON und STEMBERGER (1978),
Michigan

¢} Ascomorpha ovalis, Asplanchna
herricki, Synchaeta grandis,
Ploesoma hudsoni

Ploesoma hudsoni

OM

Keratella serrulata, Conochilus hippocrepis,
Conochilus unicornis, Kellicottia longispina,
Ploesoma hudsoni, Synchaeta grandis,

Conochilus unicornis, Kellicottia longispina,

Conochilus natans, Notholca
foliacea, N. michiganensis,
Synchaeta asymetrica

Asplanchna herricki, Ascomorpha ovalis,
A. testudo, Gastropus minor, G. stylifer

ME

Filinia longiseta, F. limnetica, Keratella

quadrata, K. cochlearis tecta, K.c. hispida,
K. hiemalis, Polyarthra euryptera, Trichocerca
capucina, T. porcellus, T. pusilla

E+HE  Brachionus spp., Keratella
cochlearis tecta, K. quadrata,
Anuraeopsis fissa, Filinia longiseta,
Pompholyx sulcata, Trichocerca
birostris, T. cylindrica, T. pusilla,

Polyarthra euryptera P. complanata

Brachionus spp., Anuraeopsis fissa, Hexarthra
mira, Filinia longiseta, F. limnetica, Keratella
quadrata, K. cochlearis tecta, Pompholyx
sulcata, Trichocerca cylindrica, T. capucina,
Trichocerca spp., Polyarthra euryptera,

Anuraeopsis fissa, A. navicula,
Brachionus spp., Keratella cochlearis
tecta, Filina longiseta, Pompholyx
sulcata, Trichocerca cylindrica,

T. multicrinis, Polyarthra euryptera

O = oligotroph, M = mesotroph, E = eutroph, HE = hypereutroph; Mikrofiltrierer (schwarz), Greifer (rot).

gelatinoser Matrix konnte die Beeintrichtigung
durch die stirkeren Konkurrenten wie Daphnia und
durch Pridatoren vermindern und die Effektivitit der
Filtration erhohen. Die spezialisierten, raptorischen
Arten sind an das jahreszeitliche Auftreten bestimm-
ter Beutekategorien gebunden wie fadige Algen oder
Dinoflagellaten.

4.3.4 Zuordnung der Rotatorien zur Trophie

Die Rotatorien konnen als Indikatororganismen ein-
bezogen werden, um die Trophie (Tab. 9, Tab. 10)
zu bewerten. Einige Autoren kommen dabei zu der
Einschdtzung, dass die Populationsdichte der Rota-
torien ein besser geeigneter Indikator fiir die Trophie
ist als die Unterschiede in der Artenzusammenset-
zung (Abb. 49), da diese nicht nur von der Trophie,
sondern auch stark vom Druck durch Konkurrenten
und Pridatoren abhingt. Die Rotatoriengemein-
schaften im schottischen Loch Lomond (MAy und
O’Hare 2005) vom fjordahnlichen, oligotrophen
Nordteil zum flacheren, mesotrophen Stdbecken
zeigten dhnliche Unterschiede wie im trophischen
Gradienten vom offenen Huronsee in die nihrstoff-
reichere Bucht Saginaw-Bay (Abb. 50b; GannNonN
und STEMBERGER 1978). Beim langzeitlichen Verlauf
der Eutrophierung des Vortsjarv in Estland zeichnet
sich ein vergleichbares Bild ab (Abb. 50a; HABER-
MAN und Harpna 2014). Die Analyse der Daten
aus 41 dimiktischen und 33 polymiktischen Seen
in Nordost-Polen (Tab. 9) ergab gute Korrelationen
zwischen dem Trophie-Index (nach CArRLsoON 1977;

100 °
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= 40
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Abb. 49: Gruppenanteile des Metazoenplanktons in 32 Seen Irlands
mit unterschiedlicher Trophie, gemessen als Gesamt-Phosphor: Mit
steigendem TP nehmen die Rotatorien im Trend zu, die Cladoceren
und Calanoiden nehmen ab (Daten aus: CARONI und IRVINE 2010).

abgeleitet aus Chlorophyll und Sichttiefen) und den
Rotatoriengemeinschaften, bemessen als Populati-
onsdichten, dem Anteil der Tecta-Form bei Keratella
cochlearis (Abb. 51) und dem Anteil der bakteri-
voren Arten oder der als Eutrophie-Indikatoren ein-
gestuften Arten (KARABIN und EjsMONT-KARABIN
1993; EysmonT-KARABIN 2012). Der Quotient Bra-
chionus-Artenzahl/Trichocerca-Artenzahl (Q, ) wird
verwendet zur Kennzeichnung der Saprobie-Belas-
tung von Gewissern und unterscheidet auch oli-
gotrophe, mesotrophe und eutrophe Bedingungen.
Von SLADECEK (1983) wurden etwa 600 Rotatorien-
Arten mit artspezifischen Saprobienindizes bewertet,
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Abb. 50: Rotatoriengemeinschaften bei unterschiedlicher Trophie: (a) im polymiktischen Vortsjirv vor und nach Eutrophierung
(HABERMAN und HaLDNA 2014), (b) im Huronsee, im Gradienten Offshore-Saginaw-Bay (GANNON und STEMBERGER 1978).

zwischen —0,5 und 4,5 fir xenosaprob (oligotroph)
bis polysaprob (hypertroph). Eine Meta-Analyse der
Literatur fithrten WALLACE et al. (2021) zu der Ein-
schitzung, dass der Trophiezustand des Gewassers
durch die Zusammensetzung der benthischen Rota-
toriengemeinschaft besser angezeigt wird als durch
das einfache Verhaltnis von Kauertypen.

4.4 Cladoceren und Copepoden

4.4.1 Artenzahlen in einzelnen Seen undin
Regionen

Die Gemeinschaften des Crustaceenplanktons beste-
hen aus weniger Arten als die Gemeinschaften der
Rotatorien oder der Protozoen. In 53 borealen Seen
in Nordwest-Kanada wurden 22 Cladoceren und 17
Copepoden gefunden und beschreiben damit quali-
tativ die beta-Diversitdt der regionalen Meta-Com-
munity (ANASs et al. 2015). Die Zahl der Arten nimmt
asymptotisch zu, 1.) mit der Grofle der Seen (alpha-
Diversitit) und 2.) mit der Zahl der untersuchten
Seen (beta-Diversitat) (Abb. 52). Die regionale Unter-
suchung von 35 Seen in Siidnorwegen mit 63 pela-
gischen und litoralen Cladoceren zeigte die mittlere
alpha-Diversitit der litoralen Crustaceen mit dop-
pelt so vielen Arten wie die der pelagischen Zonen
(Abb. 53; JENSEN et al. 2013). Die meistverbreiteten
Arten Acroperus harpae, Bosmina longispina und
Chydorus sphaericus kommen in 34 und 33 der 35
Seen vor (JENSEN et al. 2013). In kleinen und flachen
Seen wird eine Vermischung der pelagischen und

38 Handbuch Angewandte Limnologie — 2025
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Abb. 51: Keratella cochlearis (a) in mesotrophen und die Form
K.c. tecta (b) in eutrophen Gewissern (aus: LAUTERBORN 1900).

der litoralen Gemeinschaften beobachtet. So findet
sich der litorale Chydorus sphaericus (Tafel 8a) mit
der Zunahme fadiger Algen auch in der pelagischen
Zone. Freischwimmende Makrophyten verschieben
die litoralen Habitatbedingungen und damit auch die
litoralen Crustaceen in das Freiwasser.

4.4.2 Crustaceenarten und Trophie der Seen

Ein Vergleich von 32 Seen Irlands zeigt eine Abun-
danzzunahme der Rotatorien mit steigender Trophie,
jedoch eine Abnahme der filtrierenden Crustaceen,
der Cladoceren und Calanoiden (Abb. 49; CARONI
und IRVINE 2010). In den Seen Stidnorwegens steigt
die Artenzahl mit zunehmender Trophie zunachst an
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Abb. 52: Artenzahl der Meta-Community des Crustaceenplank-
tons in subtropischen Seen Floridas, in Klarwasserseen Kanadas
und in circumbaltischen, oligo- und eutrophen Seen NO-Polens;
die Artenzahl steigt asymptotisch mit der Zahl der untersuchten
Seen (Daten aus: PINTO-COELHO et al. 2005; Karrowicz und
EjsmoNT-KARABIN 2021).
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Abb. 53: Cladoceren-Artenzahl (alpha-Diversitdt) in 35 tiefen
Seen unterschiedlicher Trophie in Siid-Norwegen: Das Maximum
der Artenzahl liegt bei 16 pg TP/L; Bereiche der Messwerte farb-
lich hinterlegt, Kurven als unimodale Approximationen (verein-
facht aus: JENSEN et al. 2013).

und erreicht das Maximum der unimodalen Verteilung
bei einem Gesamt-Phosphorgehalt von 16 pg TP/L
(Abb. 53). In oligotrophen und eutrophen Seen NO-
Polens (Abb. 54; Karrowicz und EjsMONT-KARABIN
2021) erscheinen einige Arten als charakteristisch fiir
Oligotrophie und fehlen in den eutrophen Seen: Hete-
rocope appendiculata, Cyclops lacustris, C. vicinus und
Paracyclops fimbricatus unter den Copepoden, Daph-
nia cristata, D. hyalina und Bosmina lilljeborgi unter
den Cladoceren. Andere Arten nehmen mit steigender
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Eudiaptomus graciloides
Eurythemora lacustris
Eudiaptomus gracilis
Heterocope appendiculata
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Diaphanosoma brachyurum
Daphnia cucullata
Bosmina coreg. berol.
Leptodora kindltii

Daphnia longispina
Daphnia cristata

Bosmina longirostris
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Abb. 54: Meta-Community der Planktoncrustaceen in 47 oligotro-
phen (blau) und eutrophen (rot) Seen in NO-Polen: Diaphanosoma
brachyurum, Daphnia cucullata, Leptodora kindtii, Mesocyclops
leuckarti und Thermocycops oithonoides sind die meistverbreite-
ten Arten (Daten aus: KARrowicz und EjsmonT 2021).

Trophie in ihren Vorkommen zu: Eudiaptomus gra-
ciloides, Mesocyclops leuckarti, Thermocyclops oit-
bionides, Diacyclops bicuspidatus, Diaphanosoma
brachyurum, Daphnia cucullata, D. longispina und
Leptodora kindtii. Bei niedrigem Gesamt-Phosphor
kommen die pelagischen Arten Holopedium gibbe-
rum, Bosmina longispina und der litorale Acropercus
elongata vor. Bei hoheren Nahrstoffgehalten werden
Daphnia cucullata, Bosmina longirostris und B. core-
goni als Indikatoren fur Eutrophierung genannt. Mit
der Eutrophierung erhohte sich die Artenzahl, und
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der Typ des Nahrungserwerbs verschiebt sich von den
Arten mit grobmaschigen Filtern (low-efficiency bac-
teria feeders + macrofiltrators) zu den hocheffizienten
Bakterien-Filtrierern (JENSEN et al. 2013).

4.4.3 Artenzahlen im Tiefland, auf montaner
Hohenstufe und im Hochgebirge

Im klimatisch gemafSigten Tiefland der postglazialen,
baltischen Region in Polen fanden sich in 47 Seen
32 Cladoceren und 20 Copepoden (Abb. 54). In 54
Seen der montanen Region unterhalb der Waldgrenze
in 400-1200 mNN in der Schweiz, Deutschland und
Osterreich enthilt die Meta-Population der Crusta-
ceen 34 Arten, je 17 Arten der Copepoden und der
Cladoceren (Abb. 55; HorVATH, et al. 2017), mit
Dapbnia longispina und Eudiaptomus gracilis als
die meistverbreiteten Arten. Die mittlere Artenzahl
(alpha-Diversitit) in den Seen betrug 6,2 = 2,1 Arten.
Leptodora kindtii und Bythotrephes longimanus
wurden oft gemeinsam angetroffen, ebenso die als
mesotroph bezeichneten Thermocyclops crassus und
Mesocyclops leuckarti. Bosmina longirostris und
B. longispina kamen alternativ vor, da B. longirostris
vom Konkurrenten D. longispina verdrangt wird,
B. longispina jedoch nicht. Die alpinen Berg- und
Hochgebirgsseen oberhalb der Waldgrenze wurden in

Daphnia longispina
Eudiaptomus gracilis
Cyclops abyssorum
Bosmina longispina
Mesocyclops leuckarti
Diaphanosoma brachyurum
Leptodora kindltii
Ceriodaphnia quadrangula
Bythotrephes longimanus
Bosmina longirostris
Thermocyclops crassus
Cyclops bohater
Polyphemus pediculus
Chydorus sphaericus
Cyclops vicinus

0 20 40 60 80 100
Seen(%)

Abb. 55: Meta-Community der Planktoncrustaceen, Vorkommen
der Arten in % der untersuchten Seen in 54 oligotrophen, peri-
alpinen Seen in montanen Hohenlagen der Schweiz, Deutsch-
lands und Osterreichs: Daphnia longispina, Eudiaptomus gracilis
und Cyclops abyssorum sind die meistverbreiteten Arten (Daten
aus: HORVATH et al. 2017).
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den Pyrenden, den Alpen, der Hohen Tatra, in Schott-
land, auf Korsika und in Nordschweden untersucht
(Abb. 56). Die Bergseen in Schottland liegen zwischen
500 und 1000 mNN, in den anderen Gebirgsregio-
nen zwischen 1500 und 2600 mNN (Abb. 57). Die

100
Crustaceen -
Meta-Community
47 Baltische Seen
153 Bergseen Pyrenéden
75 H 170 Bergseen Alpen

61 Bergseen Lappland
10 Bergseen Korsika

Frequenz des Vorkommens (%)

50 AN
\

W N

0 10 20 30 40
Rangfolge der Arten

Abb. 56: Vorkommen der Planktoncrustaceen in 47 Tieflandseen
in NO-Polen, in 153 Bergseen der Pyrenien und 170 Bergseen der
Alpen und 10 auf Korsika, entsprechend den Gemeinschaften der
regionalen Diversitit (Meta-Community); mit 39 Arten in den bal-
tischen Seen, je 16 Arten in den Bergseen der Pyrenden und der
Alpen und 6 Arten in den Bergseen Korsikas (Daten aus: Karro-
wicz und EjsMONT-KARABIN 2021; NAUWERCK 1994; MIRACLE
1978, daraus ToNnoLLI und ToNoLLI 1951; GELLER 2022).

3000
Cyclops abyssorum
[ ]
s
[ ]
= 2000 .‘...: 5 . o
: B [ e a .
[0]
S
- L]
T 1000| s
° .. [ @ .
doe 0o » LY
0
0 30 60 90
Tiefe (m)
® Schottland e Tatra © Alpen @ Korsika ® Todzha

Abb. 57: Vorkommen von Cyclops abyssorum in Bergseen in
Schottland, im Todzha-Becken/Sibirien, der Tatra, der Alpen und
Korsikas. Hohenlage in Schottland 500-1000 mNN, Todzha-Seen
1000-1100 mNN, in den Hochgebirgen 1500-2600 mNN; die
Art fehlt in den Seen Nordschwedens (Daten aus: MIRACLE 1978;
SkALA 2015; Zuikova UND BOCHKAREV 2009; GELLER 2022).
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Zahl der Arten nimmt mit zunehmender Hohe tiber
dem Meeresspiegel ab, von 16 Arten in 1300 mNN
auf 4 bis 7 Arten in > 2000 mHH in Seen des Triglav-
Nationalparks in Slowenien (BRANCEL] 2021). Die
Meta-Community der 212 untersuchten Bergseen der
Pyrenden, der Tatra und in den Alpen umfasste ins-
gesamt 41 Taxa der Planktoncrustaceen. Der Cope-
pode Cyclops abyssorum war die meistverbreitete
Art (Abb. 57; CATALAN et al. 2004). Die Art fehlt
jedoch in Nordschweden in den Untersuchungen der
Abisko-Region und auch im Norrbotten (NAUWERCK
1994; NauwEeRrck und LINDQvIST 2007).

4.4.4 Mono- und Bifunktionalitat der
Mund- und Rumpfgliedmafen und
des Filterapparates
Bei den planktischen Crustaceen besteht der Filter-

apparat aus den Mund- und Rumpfextremititen mit
Borstenanhingen oder Setae mit einem fiederartigen

Tl

O
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Besatz aus Setulae. Filtrierer (Tafel 6) wie Sida, Dia-
phanosoma und Holopedium haben gleichartige
Beinpaare. Damit erscheint der Typ von Diapha-
nosoma als nicht spezialisierter Universalist, da der
einfach strukturierte Filterapparat sowohl fir Fut-
terpartikel wie Bakterien < 3 pm, Nanoplankton bis
15 pm und auch fur Microcystis nahezu gleich gut
geeignet ist (NANDINI et al. 2021). Daphnia erscheint
als reiner Filtrierer, jedoch mit einem Filterapparat
aus verschieden gestalteten Beinpaaren. Die Anhidnge
der Filterbeine 3 und 4 sind grofflichig mit Setae
und Setulae besetzt. Die rechtwinklig dazu stehenden
Anhinge des 2. Beinpaars fegen die vom Setula-Netz-
werk gesammelten Nahrungspartikel in die ven-
trale Bauchrinne. Die Abfolge der Schritte von der
Retention der Nahrungspartikel tiber das Absam-
meln von der Filterfliche und bis zum Transport
uber die Bauchrinne zur Mundoffnung wurde im
Einzelnen von HARTMANN und KUNKEL (1991) ana-
lysiert. Dabei sind weitere Mechanismen einbezogen,

Tafel 6: Anordnung der Filter-
strukturen bei Cladoceren mit §
Beinpaaren: (a) Sida crystallina
mit 5 morphologisch gleichartigen
Filterbeinen; (b) Daphnia pulicaria
mit morphologisch differenziertem
Filterapparat: 1. bis 5. Beinpaar von
Daphnia, Anhang des 2. Beins fegt
Partikel von den Filterflichen der
Beinpaare 3 und 4 (SEM-Aufnah-
men: W. Geller, H. Miiller; Grafik

aus: CANNON 1932).
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Tafel 7: Bosmina mit differenzier-
ter Morphologie der 5 Beinpaare
in zwei Abscnitte. Der vordere
Bereich ergreift grofSe Partikel, der
hintere Bereich filtriert Mikropar-
tikel (Foto: Encyclopedia of Life
Internet Archive; SEM-Aufnah-
men: W. Geller, H. Miiller; Grafik

die auch die Gewinnung von Bakterien und klei-
nen Picoalgen ermoglichen. Bei Bosmina erscheint
die Anordnung bifunktionell (Tafel 7). Der untere
Abschnitt dient als Filter, die vorderen Beine konnen
mit kraftigen Borsten groflere Partikel ergreifen.
Damit ist ein Wechsel zwischen zwei verschiedenen
Modi des Nahrungserwerbs moglich. Mikropartikel
werden bei hohen Konzentrationen aus der Suspen-
sion gefiltert, bei niedrigen Konzentrationen erfolgt
ein Umschalten auf das Greifen von grofler Beute
(Abb. 58; DEMoT1T und KERFOOT 1982; STRAILE und
MULLER 2010). Auch bei Chydorus sphaericus ist die
Anordnung funktionell zweiteilig (Tafel 8a). Im obe-
ren Teil sind kriftige Greifer, die ein Algenfilament
umfassen konnen. Die vom Biofilm der Fadenober-
fliche abgestreiften Bakterien werden im unteren Teil
von dem extrem feinen Filter eingefangen. Die gro-
B8en Raubcladoceren Bythotrephes longimanus und
Leptodora byalina gehoren zum Makrozooplankton
(2 mm bis 2 ¢m). Die Beinpaare sind morphologisch
reduziert zu Krallen, die mit kraftigen Borsten besetzt
sind (WersmanN 1877). Die Grofle des Fangkorbes
begrenzt die GrofSe der Beute, und ein Filtrieren von
Kleinpartikeln ist nicht moglich. Leptodora hyalina
ist eine urspringliche Cladocere mit 6 Beinpaaren.
Funktionell ahnliche Anordnungen zeigen die evolutiv
weiter abgeleiteten Raubcladoceren mit 4 Beinpaa-
ren wie der litorale Polyphemus und der pelagische

Bythotrephes (Tafel 8b).

Die Copepoden nutzen ein breites Spektrum von
Nahrungspartikeln. Die Nauplien als kleinste
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aus: GRAF 1930).

Filtrierrate fir Chlamydomonas

Bosmina
Daphnia
Diaphanosoma

104 |

Filtrierrate fur Aerobacter

Abb. 58: Selektives Filtrieren von kleinen und groflen Futterpar-
tikeln bei Cladoceren: Aus dem Mischangebot von Chlamydomo-
nas + Aerobacter filtrieren Daphnia und Diaphanosoma konstant
Chlamydomonas-Zellen 1,5- bis 3-fach effektiver als Aerobacter.
Bosmina kann den Filtriermodus selektiv anpassen von 2:1 mehr
Bakterien bis zu 10:1 mehr Algenzellen (Daten aus: DEMoTT und
Kerroort 1982).

Entwicklungsstadien sind herbivor. Im Verlauf der
Entwicklung iiber die Copepoditstadien zu den Adul-
ten wird eine morphologische Differenzierung der
unterschiedlichen Gruppen beobachtet (Tafel 9). Die
Arten der Calaniden wie Diaptomus sind vorwiegend



Aquatische Okosysteme

Seeokosysteme V: Synokologie (Teil 2)
IV-1.1.9

Tafel 8: Oben: Chydorus: Anhef-
tung an Algenfiden zum Abstreifen
von Biofilm-Bakterien, Anordnung
der Beine in zwei Abschnitten, vorne

zum Anheften an Algenfilamente,
hinten als Bakterien-Feinfilter (aus:
WESENBERG-LUND 1939; SEM-
Aufnahmen: W. Geller). Unten:
Fangapparate der Raubcladoceren
Bythotrephes  longimanus und
Polyphemus mit 4 Beinpaaren und
Leptodora hyalina mit 6 Beinpaa-
ren: Die Beinpaare sind zu bors-
tenbesetzten Krallen umgebildet
(aus: WEISMANN 1877; WESENBERG-

Lunbp 1939).

Tafel 9: Oben: Anordnung der
Mundgliedmaflen bei Eudiapto-
mus gracilis mit Algenzellen vor
der Mundéffnung (SEM-Aufnah-

men: W. Geller). MundgliedmafSen
filtrierender und karnivorer Cope-
poden,Mandibel, 1.und 2. Maxille,
Maxilliped. Mitte: Diaptomus (aus:
STORCH und PrFISTERER 1925).
Unten: Cyclops fuscus (aus: GUR-
NEY 1931-33).

Filtrierer und verfiigen {iiber feine Filterborsten
an den Maxillen. Der karnivore Cyclops fuscus
hat stattdessen kurze, kriftige Hakenborsten. Die
Zusammensetzung des Nahrungsspektrums ergibt
sich fiir den Filtrierer Diaptomus sicilis aus der gro-
Benselektiven Aufnahme der filtrierten Futterpartikel
(Abb. 59; VANDERPLOEG et al. 1984) und fur den
karnivoren Cyclops fuscus aus Analysen des Magen-
inhaltes (Abb. 60; FRYER 1957).

4.5 GrofRe der Konsumenten und das
Spektrum der Futterpartikel

Die funktionellen Gilden des Zooplanktons konnen
nach ihrer Erndhrungsweise geordnet werden, in Fil-
trierer, die auf Feinstpartikel wie Bakterien und Pico-
plankton (0,2-2 pm), auf Nanopartikel (2-20 pm)
oder auf groflere Beute spezialisiert sind. Das Gro-
Benspektrum der Futterpartikel der Gruppen der
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Abb. 59: Nahrungsspektrum des filtrierenden Copepoden Diap-
tomus sicilis, Grofsenspektrum der selektierten Nahrungspartikel,
Optimum und 50%-Bereich der Haufigkeitsverteilung (vereinfacht
nach: VANDERPLOEG et al. 1984).

Cyclops
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Abb. 60: Nahrungsspektrum des karnivoren Copepoden Cyclops
fuscus, Zusammensetzung des Mageninhalts in % der Beuteorga-
nismen (Daten aus: FRYER 1957).

heterotrophen Flagellaten, Ciliaten, Rotatorien und
filtrierenden Cladoceren ist jeweils insgesamt nahezu
deckungsgleich (Abb. 61). Filtrierer ernten Mikro-
partikel mit einem Filtrierapparat. Dazu miissen die
Futterpartikel in hoher Konzentration vorliegen.
Greifer leben von groflen Beuteorganismen, die ein-
zeln ergriffen werden. Die grofsen Beuteorganismen
konnen in niedriger Konzentration vorhanden sein.
Ebenso wie bei den Rotatorien sind auch unter den
Crustaceen die Filtrierer von Feinpartikeln und Bak-
terien indikativ fiir eutrophe Verhiltnisse, und rapto-
rische Greifer sind als Indikatoren fur Oligotrophie
zu bewerten. Nach JENSEN et al. (2013) fehlen Bakte-
rien-Feinfiltrierer im Trophiespektrum von nihrstoff-
armen, tiefen Seen in Stid-Norwegen mit < 2 g TP/L
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und werden erst bei > 6 pg TP/L wesentlich. Ciliaten,
die sich durch Filtration von Bakterien (0,2-1 pm)
erndhren, brauchen zum Erhalt ihrer Populationen
hohe Futterkonzentrationen von mindestens 107—
10% Zellen/mL (FENcHEL 1980 a,b). Zur Erhaltung
der Populationen brauchen die Rotatorien mit ihren
Cilienfiltern ca. 10-mal hohere Grenzkonzentratio-
nen von einzelligen Algen als die Daphnien mit ihrem
muskelbetriebenen Filterapparat. Bei den Rotatorien
(Abb. 46; STEMBERGER und GILBERT 1985; DUNCAN
1989) steigt die zum Erhalt der Populationen erfor-
derliche Mindestkonzentration mit der Korpergrofle
der Konsumenten. Die Mikrofiltrierer erhielten ihre
optimalen Futterzellgroflen (Rhodomonas, Cryp-
tomonas), die raptorischen Greifer wie Asplanchna
konnen auch von diesen kleinen Algenzellen leben,
bevorzugen jedoch groflere Beute. Dies erscheint
gegenliufig zu der Groflenabhingigkeit bei anderen
Filtrierern wie Ciliaten und Daphnien.

Innerhalb der taxonomischen Gruppen ist die Spann-
breite der Groflenverhiltnisse sehr grofS, da die unter-
schiedlichen funktionellen Typen in allen Gruppen
nebeneinander vorhanden sind. Die linearen Gro-
fSenrelationen fiir die Ciliaten sind in Abb. 39, fiir
Rotatorien in Abb. 45, eine Ubersicht der Gewichts-
relationen fiir alle Gruppen in Abb. 62 zusammen-
gestellt. Die Rduber-Beute-Relationen der Gewichte
als Korperkohlenstoff (C /C,) reichen von ca. 20:1 bei
den Dinoflagellaten bis 200 000:1 bei den Cladoceren,
nach Umrechnung in lineare Relationen ca. 3:1 bis
60:1 der mittleren Korperlangen. Bei den Rotatorien
ist die Spannbreite der kugeliquivalenten Durchmes-
ser (ESD) linear zwischen 1:15 und 1:500 (Abb. 45).
Der Quervergleich iiber marine Zooplanktongruppen
von HANSEN et al. (1994) zeigt die Verschiebung des
Verhiltnisses von den kleinen heterotrophen Proto-
zoen bis zu den grofSen Metazoen des Zooplanktons
(Abb. 63). Hier sind auch die planktischen Larven von
marinen Mollusken einbezogen, die im SiifSwasser nur
durch die Larven von Dreissena vertreten sind.

4.6 Filterwiderstand und
Energiebudget bei Filtrierern

Der Stromungswiderstand von Filtern der Ciliaten,
Choanoflagellaten und der Cladoceren kann mit
Modellrechnungen abgeschitzt werden. Zunichst
sind die Groflenordnung der Strukturelemente und
die betrachteten Stromungsgeschwindigkeiten zu
klaren, und ob der Bereich der laminaren oder der
turbulenten Stromung gilt. Kennzeichnend ist die
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100

Remanella
itifera 150 pm 5
margari [ Abb. 61: Grofenspektrum der  Nahrungspar-
tikel: (a) Von Cladoceren, heterotrophen Flagellaten
R.rugosa 250 ym und Ciliaten im Vergleich: Cladoceren, Untergrenzen
nach Maschenweiten der Filter, Obergrenzen nach
den Offnungsbreiten von Mund und Carapax-
f2. brunnea 400 um spalte: Diaphanosoma brachyurum (Db), Chydorus
] sphaericus (Cs), Ceriodaphnia quadrangula (Cq),
R. gigas 600 pum s — Daphnia cucullata (Dc), D. magna (Dm), D. galeata
(Dg), D. pulicaria (Dp), D. hyalina (Dh), Bosmina
. coregoni (Bc), Holopedium gibberum (Hg), Sida
Helicosomella subul. A crystallina (Sc) (nach: GELLER und MULLER 1981).
Heterotrophe Flagellaten (rot hinterlegt): Choanofla-
Eutintinnus pectinis ———— gellata (Cf), Kinetop!astida (Kp), kleine Hetel_rokonta
(kh), Kathablepharida (Kb), Protozoen incertae
. sedis (i.s.), grofse Heterokonta (HK), Dinoflagellata
Favella ehrenbergi F— (Di) (Daten aus: ARNDT et al. 2000). (b) Von Cilia-
ten: Linge (L) in pm, Obergrenzen nach den Gro-
1 2 um 5 10 20 50 100 @en des Buccalfeldes mit 20-25 % der Korperlinge
(b) (Daten aus: FENCHEL 1968, 1987).

Reynolds-Zahl (Re), die das Verhiltnis der Tragheits-
5 krafte zu den Viskositatskraften angibt, zu berechnen
aus: Re = Tragheitskrifte/Viskositdtskrifte = (U x d)/
dynamische Viskositit. Fir den mit den Thorakal-
& 4 beinen erzeugten Wasserstrom bei Daphnien hat die
& Reynolds-Zahl Werte von Re = 1072 bis 5 x 10~ fir
23 die Setae und Setulae der Filterkimme. Die Stromung
L2 liegt im laminaren Bereich (Stokes’ domain), in der
2 der Filterwiderstand von den Viskositdtskraften
bestimmt wird. Dies gilt ebenso fiir die mit Cilien und
1 GeifSeln betriebenen Filterstrome (FENCHEL 1980 a,b).
Die Berechnung des Filterwiderstands erfolgt dann
0 aus der vereinfachten Formel in Kasten 7. Im Detail

Din Fla Cil Rot Cop Cla

Abb. 62: Gewichtsverhiltnisse der Rauber (R) zu den Beuteorganis-
men (B) als Korper-Kohlenstoff bei den Zooplanktongruppen (R/B
Mittel = Quartile): Dinoflagellaten, andere heterotrophe Flagellaten,
Ciliaten, Rotatorien, Copepoden und Cladoceren (Daten von ver-
schiedenen Autoren, aus: STRAILE 1997, vereinfacht und erginzt).

muss diese Formel modifiziert und erginzt werden,
um Zusatzeffekte wie den mit der Schlagfrequenz der
Filterbeine oszillierenden Wasserstrom, die Winkel-
stellung der Filterelemente und den Interferenzeffekt
der in Reihe nebeneinanderstehenden Gitterstiabe
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Abb. 63: Groflenverhiltnis zwischen Beute und Riuber bei
Protisten und Metazoenplankton. Grofsen als kugeliquivalente
Durchmesser (ESD) fir Optimalgroffen der Nahrungsparti-
kel. Meroplankton: planktische Larven von marinen Mollusken
(Daten nach verschiedenen Autoren aus: HANSEN et al. 1994; wei-
tere Daten zu Flagellaten von: BOENIGK und ARNDT 2000).

zu bertcksichtigen (GELLER und Kni1sery 1988;
FrYER 1991).

Kasten 7: Filterwiderstand (F) in laminarer
Stromung ,Slender Body Model” (Cox 1970;
BATcHELOR 1970).

F=@4nuULN)/Ln(L/d)

u — dynamische Viskositdt des Wassers;

U - Stromungsgeschwindigkeit = Filtrierrate/
Filterfliche;

L - Liange der Filterelemente (Setae, Setulae);
N — Zahl der Filterelemente;

d — Durchmesser der Filterelemente

Der Filterwiderstand des Filters von Daphnia
pulicaria entspricht 1-1,5 mm Wassersaule bei
Stromungsgeschwindigkeiten von 1-2,5 mm/s. Der
Filterwiderstand und damit der zum Filtrieren
erforderliche Energieaufwand steigt linear mit der
Zahl der Setulae, z. B. auf den doppelten Wert bei
Verkleinerung der Maschenweite von 4 auf 2 pm.
Ebenso steigt der Filterwiderstand mit der Viskositat
des Wassers bei Abkithlung von 20 auf 10 °C um
30 % und ist bei 1 °C doppelt so hoch wie bei 25 °C.
Dieser energetische Unterschied konnte erkldren,
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warum Bakterien-Feinfiltrierer weitgehend auf die
warme Jahreszeit beschriankt sind (VANDERPLOEG
1994). Der Anteil der Filtrierarbeit an der Respira-
tionsrate betrigt 9-20 % fiir grofle und fiir kleine
Daphnien (GELLER und Kn1seEry 1988) und steigt
mit abnehmender Futterkonzentration (PHILIPPOVA
und Postnov 1988). Der Filterwiderstand in dem
mit Cilien erzeugten Wasserstrom bei Protozoen
und Rotatorien ist wesentlich kleiner, Beispiel Cycli-
dium: 0,3 mm H,O, und der Energieaufwand fiir den
Betrieb des Cilienfilters im tdglichen Energiebudget
wird auf < 1 % geschitzt (FENCHEL 1980 a,b). Wesent-
lich ist die sehr hohe Durchlissigkeit der Filterstruk-
turen von Cladoceren; so entspricht der Anteil der
offenen Fliche an der Gesamtfliche im Filterkamm
von Daphnia pulicaria einer Porositit von 77 %. Im
Vergleich dazu ist der Anteil der offenen Flidche eines
technischen Mikrosiebes von 40 pnm Maschenweite
nur 23 % (GELLER und MAIgr 1978), dhnlich wie
in Planktonnetzgeweben. Die Summe der offenen
Porenflichen von Membran- oder Nuclepore-Filtern
ist wesentlich geringer, ca. 6-10 % fur Polykarbo-
nat-Nuclepore-Filter mit Poren von 0,2-2 pm (S10U-
TAS 1999).

4.7 Zoosoziologische Gemeinschaften
als Arten-Cluster

Begrenzende Faktoren der Gemeinschaften sind
neben der Temperatur die Art und Menge des Nah-
rungsangebots, die indirekte Wirkung von Konkur-
renten und die direkte Begrenzung durch karnivore
Riuber. Durch die mehrfachen Beziehungen (#ri-
trophic interactions) zwischen moglichen Ursachen
und Wirkungen sind einfache Post-hoc-Interpre-
tationen problematisch (ABDALA-ROBERTS et al.
2019). Aus der Art und Grofse der Nahrungspar-
tikel und der Morphologie der Filterapparate und
der MundgliedmafSen lassen sich fiir die Zooplank-
tongruppen, Zooflagellaten, Ciliaten, Rotatorien,
Cladoceren und Copepoden dhnliche funktionelle
Typen ableiten. Diese finden ihr Abbild in den
zoo-soziologischen Gesellschaften der Arten, die
im Gewisser gemeinsam vorkommen, 1.) als Kon-
kurrenten in Gilden oder 2.) in typischen Rauber-
Beute-Beziehungen.

4.7.1 Ciliaten und Rotatorien

Fur die Rotatoriengemeinschaft im Bodensee unter-
schied Paurr (1990) finf Cluster im Jahresverlauf
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1987 (Abb. 48). GAEDKE und WIickHAM (2004)
identifizierten fiir die Ciliatengemeinschaften des
Bodensees neun Cluster im Verlauf 1987 bis 1998,
mit dem jahreszeitlichen Auftreten der Daphnien als
wichtigstem Steuerungsfaktor. Ein vergleichbarer
Einfluss der Cladoceren als dominante Konkurrenten
fiir die Rotatoriengemeinschaft zeigte sich am Ver-
hiltnis zwischen den mikrofiltrierenden und den
raptorischen Rotatorien (OBERTEGGER et al. 2011;
OBERTEGGER und MANcaA 2011; Abb. 43; Arcrra
et al. 2020). Im grofSraumigen Vergleich von 100
Stauseen der Iberischen Halbinsel liefen sich fur die
Typen der Gewisser keine konsistent zugehorigen
Gemeinschaften der Rotatorien finden. Vielmehr
wechselte die Gemeinschaftszusammensetzung mit
Steuerungsfaktoren wie der Trophie, der Hohen-
lage, der geografischen Breite, dem Mineralisierungs-
grad und der Aciditit und Salinitdit des Wassers
(DE MANUEL und ARMENGOL 1993). Entsprechend
ausgerichtete  Enclosure-Experimente  erbrachten
sehr unterschiedliche Ergebnisse zur Wirkung von
Daphnien auf verschiedene Rotatorienarten. Als der
klarste Einflussfaktor erschien die Auswirkung von
Fischsterben, nach denen Daphnien dominant wur-
den (SARNELLE 1997). Ahnlich Ergebnisse ergaben
sich aus dem Vergleich der Entwicklung in Enclosu-
res mit und ohne Fischbesatz. In den Experimenten
ohne Fische wurden die Rotatorien durch die domi-
nierenden Daphnien unterdriickt (CHRISTOFFERSEN
et al. 1993).

4.7.2 Crustaceen

Die Meta-Gemeinschaften der Planktoncrusta-
ceen von 53 borealen Seen in Nordwest-Kanada,
bestehend aus 22 Cladoceren und 17 Copepoden,
wurden in funf Cluster gruppiert, jeweils dominiert
von 1.) Daphnia pulex, 2.) Holopedium gibberum,
3.) Bosmina longirostris, 4.) Cyclopoidenarten und
5.) Leptodiaptomus minutus (ANas et al. 2015).
Cluster (1) ist gutgepufferten Flachseen zugeordnet,
(2) den versauerungssensitiven Seen, (3, 4) den klei-
nen, tiefen, nihrstoffarmen Seen und (5) kleinen,
niahrstoffarmen Weichwasserseen. In den fischfreien
Seen lisst sich der Einfluss der invertebraten Priada-
toren erkennen. Bei hoher Dichte von Chaoborus
americanus werden die kleinen Cladoceren starker
reduziert, wihrend die grofle Daphnia pulex fur
Chaoborus als Beute zu grof$ ist und in den nahr-
stoffreicheren Seen schnell ihre Adultgrofle errei-
chen kann.
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4.7.3 Jahreszeitliche Sukzession der
Zooplanktongruppen

Die Zusammensetzung der Planktongemeinschaft
tiber die Frithjahrsentwicklung im Bodensee wurde
Uber einen Monat vom 5. April bis 5. Mai 1988
detailliert verfolgt (WEIsSE et al. 1990). Die mitt-
leren Biomassen der Gruppen des Phyto- und Pro-
tozoenplanktons und der Bakterien sind in Abb. 64
gegeniibergestellt. Hauptkomponenten sind das Phyto-
plankton (5,7 g C/m?) und die Bakterien (1,2 g C/m?),
die Ciliaten erreichen 10 % und heterotrophe Fla-
gellaten bleiben < 1 % der Phytoplanktonbiomasse.
Im Verlauf der Frithjahrsentwicklung (Abb. 65) wird
das Maximum des Phytoplanktons am 20. April
erreicht. Die Protozoengruppen der heterotrophen
Nanoflagellaten (HNF) und der Ciliaten folgen mit
wenigen Tagen Zeitverzogerung. Mit dem Riickgang
des Phytoplanktons nehmen Bakterien und Ciliaten
stark zu. Die Bakterienbiomasse ist etwa viermal so
grofs wie die Biomasse der Protozoen (Abb. 65a).
Nach den geschitzten Clearance-Raten der Filtrierer
tber den gleichen Zeitabschnitt (Abb. 65b; TirRok
und GAEDKE 2006) wird das Wasservolumen 0-20 m
in 2-3 Tagen vollstindig filtriert. Im anschliefSenden
Klarwasserstadium (1988 ab 18. Mai) erreichen die
Daphnien ihr Maximum mit einer Zeitversetzung
von 1 Monat nach dem Phytoplankton. Die jahres-
zeitliche Sukzession im Bielersee (Abb. 66) vergleicht
die Biomassenentwicklung des Phytoplanktons mit
dem Metazoenplankton, das sich langsamer ent-
wickelt als die Protozoen. Die Rotatorien folgen der
Phytoplanktonentwicklung mit 1 Woche Verzoge-
rung, die Crustaceen erscheinen 1 Monat spater und
verdriangen die Rotatorien.

Bodensee-Frihjahr 1988

HNF
Mikrozoopl.
Ciliata

Mesozoopl.

Bacteria

Phytopl.

0,01 0,1 1 10
Biomassen 0-20 m (g C/m?)

Abb. 64: Mittlere Zusammensetzung der Planktongemeinschaft
im Frithjahr (05.04.-05.05.1988, Daten aus: WEISSE et al. 1990).
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Abb. 65: (a) Entwicklung der Planktongruppen im Bodensee 1988
nach Einsetzen der thermischen Schichtung im Frithjahr (kom-
biniert nach: WEissk et al. 1990). (b) Geschitzte Clearance-Raten
der Filtrierer-Gemeinschaft iiber den gleichen Zeitabschnitt (Daten
zeitlich angepasst aus: TIROK und GAEDKE 2006).
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Abb. 66: Sukzession von Phytoplankton, Crustaceen und Rota-
torien im Bielersee. Die vertikalen, gestrichelten Linien zeigen
die Zeitversetzung der Populationsentwicklung von Rotatorien
und Crustaceen gegeniiber dem Phytoplankton (Daten von ver-
schiedenen Autoren, aus: TscHuMI et al. 1982, vereinfacht und
erginzt).
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5 Zusammenfassung

Die Plankton-Gemeinschaften 1. Ordnung sind
gepragt durch indirekte Interaktionen in Gilden von
Arten mit gleichartiger Lebensweise, die um Ressour-
cen konkurrieren und ein breites Spektrum von kon-
trastierenden okologischen Nischen gebildet haben.
Fur die Gruppe der Protisten wird die traditionelle
Aufteilung in Phytoplanktongruppen und heterotro-
phe Protozoen gegentibergestellt der polyphyletischen
Gruppierung der Phytoplankter, die sehr unterschied-
lichen taxonomischen Einheiten angehoren, in denen
auto- und heterotrophe Formen oft taxonomisch
nahe verwandst sind. Besondere Aufmerksamkeit wird
gerichtet auf die verschiedenen Formen der Mixotro-
phie unter den Protistengruppen, die als Phytoplank-
ter mixo-phagotroph, als Protozoen mixo-autotroph
auftreten und in ndhrstoffarmen und insbesondere
in Braunwasserseen dominant werden konnen.
Die taxonomischen Gruppen des Zooplanktons,
Flagellaten, Ciliaten, Rotatorien, Cladoceren und
Copepoden, und deren unterschiedliche 6kologische
Nischen werden verglichen. Die Ergebnisse aus Tief-
landseen, montanen Seen unterhalb und Gebirgsseen
oberhalb der Waldgrenze in verschiedenen Regionen
und Klimazonen werden gegeniibergestellt. Die funk-
tionellen Gruppen als Bakterivore, Herbivore, Karni-
vore, Omnivore einerseits, Filtrierer und raptorische
Greifer andererseits, ihre Ressourcenanspriiche und
die Beziehungen zur Trophie der Gewisser werden
an Beispielen beschrieben. Fur die Filtrierer wird die
Mono- und Bifunktionalitdt der verschiedenen Filter-
apparate dargestellt an der Morphologie, der Ener-
getik, der Art der Futterpartikel, deren optimalen
Groflen und den Grenzkonzentrationen zum Erhalt
der Populationen. Die saisonalen oder im Verlauf
von Eutrophierung oder Re-Oligotrophierung kurz-
und langzeitlich auftretenden Sukzessionen werden
anhand von typischen Phyto- und Zooplankton-
Assoziationen und von Arten-Clustern gezeigt und
die Ursachenbeziehungen diskutiert.
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