Beeinflussung des Bakterienplanktons durch seine

Konsumenten
Hans Gude

Das Bakterienplankton spielte bei der Untersuchung
pelagischer Lebensgemeinschaften lange Zeit nur ei-
ne untergeordnete Rolle. Da viele Limnologen — dar-
unter nicht zuletzt auch Franz RUTTNER (1940) —
schon frih auf die groBe Bedeutung der Bakterien
hingewiesen haben, kann diese Vernachlidssigung
nicht auf einer Unterschatzung der Bakterienrolle be-
ruht haben. Ursache dafiir war sicher vielmehr der
Umstand, daB3 die Methodenentwicklung lange Zeit-
weder eine verlaBliche Erfassung der Zahl oder Bio-
masse noch der Aktivitaten von Bakterien zulief3. Erst
mit dem Einsatz der Epifluoreszenz-Zahltechnik und
der Rasterelektronen-Mikroskopie, sowie mit der
Anwendung von hochgradig verfeinerten Radiotra-
cer-Techniken gelanges, diesen Riickstand inden letz-
ten Jahren teilweise aufzuholen (STALEY & KO-
NOPKA, 1985). So wissen wir heute, da$} in vielen
Seen die Zahl freisuspendierter Bakterien gegentiber
den partikelgebundenen Bakterien bei weitem iber-
wiegt,sodaf} voneinemechten Bakterienplankton ge-
sprochen werden kann. Weiterhin wurde offensicht-
lich, daf3 die Bakterien zu einem erheblichen Teil an
den pelagischen Stoffumsatzen beteiligt sind. Schat-
zungen von Biomasse und Produktion der Bakterien
machen schlieBlich deutlich, da3 diese auch als be-
deutende Nahrungsquelle fiir die nachsthchere tro-
phische Ebenen in Betracht zu ziehen sind. Es er-
scheint also berechtigt, das Bakterienplankton neben
dem Phyto- und Zooplankton als ,,dritte Kraft* anzu-
sehen, welche mafgeblich in das Beziehungsgefiige
planktischer Lebensgemeinschaften eingreift. De-
mentsprechend sollte die Untersuchung von Fakto-
ren, welche die Entwickiung und Aktivitaten des Bak-
terienplanktons steuern, wesentlich zur Erweiterung
unseres Verstandnisses von Struktur und Funktion
pelagischer Okosysteme beitragen. Solche Untersu-
chungen konzentrierten sich zunachst auf abiotische
Faktoren, wie Temperatur oder Qualitdt und Quani-
tat von Nahrstoffen. Spater wurden dann zwangslau-
fig auch biotische Einflugrofen mitberiicksichtigt,
wobei vor allem die engen Beziehungen zwischen Al-
gen- und Bakterienpopulationen betont wurden
(OVERBECK 1968, COLE 1982). Erst in den letz-
ten Jahren wurde deutlich, daf3 auch Vertreter des
Zooplanktons als Konsumenten der Bakterien ent-
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Abbildung 1

Schematische Darstellung der Stoff-FluBbeziehungen im
pelagischen Lebensraum.

Lebende Komponenten innerhalb. tote Komponenten au-
Berhalb der gestrichelten Linien.

A = Algenplankton B = Bakterienplankton Z = Zooplank-
ton N =anorganische Nahrstoffe D = Detritus (= tote orga-
nische geloste und partikuldre Substanz)

scheidend auf das Bakterienplankton Einflufl neh-
men konnen (SHERR & SHERR 1984). Mit diesem
Aspekt befaft sich der vorliegende Beitrag, wobei an-
hand von Ergebnissen aus Freilanduntersuchungen
am Bodensee sowie aus experimentellen Untersu-
chungen im Labor verdeutlicht werden soll, daf3 die
Bakterienkonsumenten sowohl die Abundanz als
auch die Zusammensetzung des Bakterienplanktons,
wie auch dessen Aktivitdt beeinflussen.

1. Beeinflussung der Abundanz

Die Maxima und Minima der im Bodensee tiber meh-
rere Jahre hinweg im Liter beobachteten Bakterien-
dichten bewegen sich zwischen 10% und 10'°. Die ho-
hen Bakteriendichten werden alljahrlich in den
epilimnischen Wasserschichten wahrend der Vegeta-
tionsperiode der Algen beobachtet, wahrend die Mi-
nima stets im Winter im ungeschichteten See sowie
ganzjahrig im Tiefenwasser unter 50 m anzutreffen
sind. (GUDE et al. 1985). Diese Unterschiede im Be-
reich von ungefahr einer Zehnerpotenz erscheinen
geringim Vergleich zu den zwei bis drei Zehnerpoten-
zen, in denen die Abundanz des Phyto- und des Zoo-
planktons im Jahresverlauf iiblicherweise schwankt.
Es liegt also nahe, einen Regelmechanismus zu ver-
muten, der die Schwankungen der Bakteriendichten
relativ wirkungsvoll in Grenzen halt.

Eine solche Regulation kann entweder voninnen her-
ausdurchdie Bakterienpopulation selbst (Selbstregu-
lation) oder durch von auen wirkende Krafte erfol-
gen. Eine innere Regulation — etwa durch dichteab-
hingige Ausscheidung von Hemmstoffen — erscheint
mehr ails unwahrscheinlich, da sich in Laborkulturen
miihelos Bakteriendichten erreichten lassen, die noch
umdrei Zehnerpotenzen hoher liegen. EsmuB alsoei-
ne Regulation oder eine Steuerung von aufen ange-
nommen werden. Diese kann einerseits liber die Zu-
fuhr von Nahrstoffen und/oder andererseits iiber die
Wegnahme des Wachstumszuwachses erfolgen. Si-
cher muB die Zufuhr von verfiigbaren Substraten als
entscheidender Faktor angesehen werden, da ja ho-
here Bakteriendichten raumlich und zeitlich stets dort
beobachtet werden, wo gleichzeitig die Primarprodu-
zenten als mutmaBliche Quelle dieser Substrate in er-
hohten Dichten vorgefunden werden. Wie schon er-
wahnt, ist aber die Verfiigbarkeit dieser Quellen einer
weit hoheren Schwankungsbreite unterworfen, als sie
fiir die Bakteriendichten beobachtet wird. Es muB al-
so zusatzlich noch eine Regulation iber die Wegnah-
me des Wachstumszuwachses angenommen werden.
Da unter den Verlustprozessen fiir die Bakterienpo-
pulationen die Verluste liber den C-Auslauf oder
durch Sedimentation als vernachlassigbar gering an-
gesehen werden kénnen (GUDE 1986), muf3 die
Mortalitat der Bakterien als Hauptverlustfaktor an-
gesehen werden. Es konnte gezeigt werden, daf die
Bakteriendichten in Abwesenheit von Freflorganis-
men lber lange Zeit hinweg unverandert hoch blie-
ben, wahrend sie in Gegenwart von FreBorganismen
innerhalb kurzer Zeit schnell absanken und dann - bei
Abwesenheit von Nahrstoffzufuhr — konstant niedrig
gehalten wurden. Diese Versuche legen nahe, den
FraB als Hauptverlustfaktor fir die Bakterienpopula-
tionen anzusehen, wahrend andere Faktoren fiir die
Mortalitat von untergeordneter Bedeutung sind.

Daf bedeutende FraBverluste der Bakterienpopula-
tionen nicht nur aus solchen allgemeinen Uberlegun-
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Abbildung 2

Jahreszeitliche Verteilung der Bakte-
N riendichten in verschiedenen Teilen ei-
vroToT an OSSP RNSPRR - ner Wassersiule im Bodensee-Obersee.
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Abbildung 3

Entwicklung von Bakteriendichten in sterilfiltriertem Seewasser (mit Zugabe von 1 mg/1 Hefeextrakt) nach Beimpfung mit
unterschiedlich vorfiltrierten Wasserproben.

Nurdas 1 um vortiltrierte Inokulat enthielt ausschlieBlich Bakterien. Alle anderen Inokulate enthieltén zusétzlich FreBorga-
nismen, v.a. Zooflagellaten. Aus: GUDE (1986)
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Abbildung 4

Entwicklung von unterschiedlichen bakteriellen Wach-
stumsformen in Gegenwart und in Abwesenheit von bakte-
rienfressenden Protozoen.

Experimenteile Bedingungen: Chemostat-Kulturen Ver-
diinnungsrate 0,03 h-', Glukose oder Substratgemisch als li-
mitierende C-Quelle, Beimpfung mit Wasserproben 3 um
vorfiltriert und mit Cyloheximid vorbehandeit fiir proto-
zoenhaltige Kulturen. Aus: GUDE (1979 b)

gen postuliert und aus Ergebnissen von Laborversu-
chen vermutet werden miissen, sondern tatsachlich
auch beobachtet werden, konnte fiir den Bodensee
gezeigt werden. Dort erwiesen sich vor allem phago-
trophe Mikroflagellaten als auBBerordentlich effizien-
te Bakterienfresser. Schatzungen aufgrund mehrerer
unabhingiger Methoden ergeben, daf die Fra3verlu-
ste durch diese Organismen von der gleichen Grof3en-
ordnung wie die Wachstumsgewinne der Bakterien
waren (GUDE 1986). Neben diesen Zooflagellaten
konnen auch filtrierende Cladoceren als Bakterien-
konsumenten auftreten, dadie Filterapparate von vie-
len Vertretern dieser Gruppe hinreichend fein sind,
um zumindest die groBeren Bakterien erfolgreich her-
auszufiltrieren (GELLER & MULLER 1981). Im
Bodensee liber die Cladoceren vor allem wahrend des
Klarwasserstadiums (LAMPERT & SCHOBER
1978, LAMPERT dieser Band) Frafdruck auf die
Bakterienpopulationen aus. Noch viel stirker muf3
aber der Fraldruck der Cladoceren auf die Zooflagel-
laten wirken, da diese dann um mehr als ein Zehner-
potenz dezimiert werden, wahrend die Bakterien-
dichten trotz erheblich abgesunkener Wachstumsak-
tivitaten nur auf die Halfte absinken und in der zwei-
ten Phase des Klarwasserstadiums sogar langsam
wieder ansteigen (GUDE, im Druck).

2. EinfluB auf die Zusammensetzung

Wenn auf die Bakterienpopulationen tatsachlich ein
starker FraBdruck ausgetibt wird, so stellt sichdie Fra-
ge, ob nicht die Bakterienpopulationen auf diesen

FraBdruck in analoger Weise antworten werden wie
die Algenpopulation auf den FraBdruck des Crusta-
ceenplanktons (LAMPERT, dieser Band). Demnach
wire zu erwarten, daB sich die Zusammensetzung der
Bakterienbiozonose vor allem durch bevorzugte Ent-
wicklung realtiv fraBresistenter Formen andert. Die
Beantwortung dieser Frage fiir die Freilandsituation
ist nicht einfach, da die methodischen Voraussetzun-
gen zu einer umfassenden qualitativen Analyse des
Bakterienplanktons bislang bei weitem noch nicht
ausreichen. Es liegen jedoch geniigend Hinweise aus
Modellversuchen im Labor dafiir vor, da eine solche
Verédnderung der Zusammensetzung der Bakterien-
biozonose durch Freflorganismen bei gentigend ho-
hem Fraf3druck mit Sicherheit zu erwarten ist.

Diese Versuche zeigten, daB sich stets homogen su-
spendierte Einzelzellen von Bakterien entwickelten,
wenn Bakterienfresser vom System ausgeschlossen
wurden und somit das Bakterienwachstums aus-
schlieBlich .durch das Angebot von Nahrstoffen ge-
steuert war. Von der Artenzusammensetzung und der
Struktur ganz andere Bakterienpopulationen entwik-
kelten sich dagegen, wenn unter sonst gieichen Sy-
stembedingungen Protozoon als Bakterienkonsu-
menten in das System eingebracht wurden. Dann do-
minierten nach kurzer Zeit stets Bakterienpopulatio-
nen, die sich durch Wachstum als fadige Kolonien
oder als flockige Aggregate auszeichneten. Zusatzlich
trugen die Bakterienkonsumenten ganz offensichtlich
zu einer Erhohung der Artendiversitdt bei, da die
Zahlderinden protozoonbhaltigen Kulturen beobach-
teten Bakterienarten deutlich anstieg. Solche Beob-
achtungen waren mit grof3ter RegelmaBigkeit festzu-
stellen, unabhangig davon, ob die Systeme mit Bakte-
rien aus Abwasser oder Seewasser beimpft waren,
oder ob kiinstliche Substrate, wie Glucose oder Ami-
nosduren in refativ hoher Menge oder natiirliche Sub-
strate, wie Algen-Kohlenstoff oder geloster organi-
scher Kohlenstoff aus Seewasser in vergleichsweise
geringer Menge angeboten wurden (GUDE 1979a,b
1985, 1986). Da die Ingestion von Faden- oder Flok-
kenformen durch Protozoon sicher behindert ist,
kann geschlossen werden, daf8 diese Formen wegen
ihrer relativen FraBresistenz in Gegenwart von Fref3-
organismen gegeniiber frei suspendierten Einzelzel-
len Selektionsvorteile besitzen. Diese wiederum sind
wegen ihres grofleren Oberflachen/Volumen-
Verhaltnisses offensichtlich besser an die Aufnahme
geringer Substratkonzentrationen angepaft, weshalb
sie stets dominant werden, wenn Limitierung durch
Nahrstoffe der alleinige Selektionsfaktor wird.

Auch im Bodensee kann man wahrend kurzer Perio-
den die vermehrte Ausbildung von Faden- und Flok-
kenformen unter den Bakterienpopulationen beob-
achten (GUDE etal. 1985). Wie zu Beginn schon aus-
gefiihrt wurde, dominieren dort aber meistens freie
Einzelzellen. Aus dieser Beobachtung kénnte man
demnach ableiten, daf3 der FraBdruck auf die Bakte-
rienpopulationen dort nicht so grof3 wie in den oben
geschilderten Laborversuchen war. Zur Bewertung
der Freilandsituation ist aber zu beriicksichtigen, daf3
dort neben den Protozoen auch Cladoceren und Co-
pepodenals Filtrierer auftreten. Diese verwerten aber
zum Teil ein ganz anderes GroBenspektrum von Fut-
terorganismen als die Protozoen. Demnach konnten
Formen, die durch ihre GroBe fir Zooflagellaten
frafresistent sind, durchaus geeignete Futterpartikel
fiir das Crustaceen-Zooplankton sein. Diese Vermu-
tung wird gestiitzt durch die wahrend des durch inten-
siven Zooplanktonfral3 verursachten Klarwassersta-
diums beobachteten Bakterienentwicklungen. Zu
diesem Zeitpunkt dndert sich ndmlich die Bakterien-
population von einer relativ inhomogen zusammen-
gesetzten Population mit erhohten Faden- und Flok-
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Abbildung 5:

Schwarz-WeiB-Wiedergaben von Farbaufnahmen der mit DAPI gefiirbten Mikroorganismen aus dem Bodensee und aus
Seewasser-Kulturen.

Alle Aufnahmen wurden bei gleicher VergroBerung gemacht. Der dunkle Balken in Abb. 5 aentspricht 3 um. a) ,,Normales*
Erscheinungsbild epilimnischer Bakterienpopulationen. b) epilimnische Bakterien mit einer Alge (Rhodomonassp.,im Ori-
ginal rot fluoreszierend wegen Chlorophyll-Autofluoreszenz)c) frei suspendierte und partikelgebundene Bakterien (im Ori-
ginal zeigt die Partikelmatrix gelbe Fluoreszenz, wihrend die angehefteten Bakterien blau fluoreszieren.) d) Bakterien aus
150 m Tiefe mit , Dichotomicrobium “e) Bakterien aus 5 m Tiefe (Wasserprobe vom 29.5.1984) mit erhéhtem Anteil von fila-
mentosen und flockenférmigen Wachstumsformen.

f) Selektion von filamentésen und flockenférmigen Wachstumsformen durch starken FraBdruck von Zooflagellaten auf Bak-

terienpopulationen in Seewasser-Kulturen. Aus: GUDE et al (1985)

kenanteilen Ende Mai zu einer au3erordentlich ho-
mogen verteilten Population mit sehr kleinen Bakte-
rienzellen im Juni (SIMON 1985, GUDE, im Druck).
Unter solchen Verhaltnissen wiirde also eine relative
Frafresistenz nicht durch Ausbildung von groBen
sperrigen mehrzelligen Formen, sondern durch
Wachstum in sehr kleinen Einzelzellen erreicht.

3. Beeinflussung der Aktivitéit

Wenn Bakterien tatsachlich effizient durch ihre Kon-
sumenten kontrolliert werden konnen, so stellt sich
natiirlich die weitere Frage, ob davon nicht auch die
Rolle der Bakterien als Stoffumsatztrager beruhrt
wird. In der Tat kann man beobachten, daf die bakte-
riellen Aktivititen in Wasserproben, in denen alle
FreBorganismen durch Vorfiltration entfernt wur-
den,innerhalb kurzer Zeit auf niedriges Niveau absin-
ken. Dagegen blieben die bakteriellen Aktivitaten in
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den unfiltrierten Kontrollversuchen mit Fre3organis-
men lange Zeit unverandert auf hohem Niveau (GU-
DE 1986). Solche Befunde wurden auch durch eine
Reihe von Laborversuchen bestatigt, in denen stets
die Stoffumsatzraten in Gegenwart von Fref3organis-
men deutlich erhoht waren (SHERR & SHERR
1984, Giide 1985). Diese Stimulierung bakterieller
Aktivitaten kann zum einen dadurch verursacht wer-
den, daf die bakteriellen Konsumenten stets auch vie-
le Nahrstoffe wieder freisetzen konnen, die dann den
Bakterien erneut zur Verfiigung stehen. Diese zusatz-
liche Zufuhr von Nahrstoffen wird noch erhoht durch
den Umstand, daB dic Konsumenten neben den Bak-
terien ja meist auch Algen verzehren. Dabei wird
sonst flir die Bakterien nicht verfiigbarer Algen-Koh-
lenstoff zugédnglich gemacht (LAMPERT 1978, OL-
SEN et al. 1986, GUDE, im Druck). Neben der Be-
reitstellung von Nahrstoffen bewirken die Konsu-
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Abb‘ildung 6:

3H- Thymidin-Einbaurate in 1 pm vorfiltrierter und damit
ausschlieBlich Bakterien enthaltener Wasserprobe (helle
Kreise) im Vergleich zu der in der unfiltrierten Wasserpro-
be gemessenen Einbaurate (dunkle Kreise). Die Wasser-
probe wurde am 14.5.1984 aus 2 m Tiefe im Bodensee ent-
nommen. Aus: GUDE (1986)

menten, da3 die Dichten der Bakterienpopulationen
durch Fraf so niedrig gehalten werden, daf ihr
Wachstum weitgehend unlimitiert und damit im Be-
reich ihrer Maximalgeschwindigkeit erfolgen kann
(WRIGHT & COFFIN 1984).

Neben diesen direkten Wirkungen konnen die bakte-
riellen Stoffumsitze aber auch indirekt durch Bakte-
rienfra3 erhoht werden. Es hat sich namlich gezeigt,
daf die Bakterien mit den Algen erfolgreich um anor-
ganische Nahrstoffe, wie Phosphor, konkurrieren

konnen (COLE 1982, GUDE 1985). Ohne Bakte-
rienfrafy wiirden also zunehmende Mengen von Pflan-
zennahrstoffen durch Bakterien gebunden und damit
die Primarproduktion erniedrigt. Durch Bakterien-
frall werden die bakteriengebunden Pflanzennahr-
stoffe freigesetzt und konnen damit fiir erhohte Pri-
marproduktion gentitzt werden. Diese hat dann wie-
derum erhohte bakterielle Stoffumsitze zur Folge.

4. Ausblick

Hier wurde versucht zu zeigen, daf3 die Produktion
des Bakterienplanktons zu einem hohen Anteil von
Zooplanktonvertretern konsumiert wird und daf
diese Verwertung der Bakterienproduktion riickwir-
kend Folgen fiir die Zusammensetzung und Aktivitit
des Bakterienplanktons haben kann. Dabei darf aber
nicht vergessen werden, dafl der vorhandene Kennt-
nisstand bestenfalls dazu ausreicht, die Beziehungen
des Bakterienplanktons zu seinen Konsumenten um-
rilhaft zuentwerfen. Dementsprechend konnten Ele-
mente der Selbstregulation fir das Bakterienplank-
ton hier nur angedeutet werden, wahrend sonst meist
der allgemeinere Begriff der Beeintlussung verwen-
det wurde. Sofern wir unsere Bemiihungen fortsetzen,
die Beziehungen des Bakterienplanktons zu seiner
belebten und unbelebten Umwelt in ihrer ganzen
Vielfalt zu durchschauen, diirfen wir sicher sein, daf
in Zukunft weitere, das Bakterienplankton steuernde
und regulierende Vorginge aufgedeckt und in ihrer
Wirkungsweise geklart werden.
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Abbildung 7

Abnahme des organischen Kohlenstoffs und Freisetzung von Ammonium und Phosphat in kontinuierlichen, zweistufigen Al-
gen-Bakterien-Mischkuituren in Anwesenheit und Abwesenheit von phagotrophen Flagellaten.

Der Pfeil zeigt den Beginn der Massenentwicklung von Zooflagellaten. Experimentelle Bedingungen: In der ersten Stufe
wuchsen unter P-Limitierung bei Lichtsittigung Algen der Gattung Chlorella. Die in der ersten Stufe erzielte bakterienfreie
Algenproduktion wurde kontinuierlich in eine zweite Dunkelstute liberfiihrt. Diese zweite Stufe wurde unterschiedlich
beimpft, so daB3 sich dort entweder nur Algen und Bakterien oder zusdtzlich noch Zooflagellaten an den Abbauprozessen be-

teiligen konnten. (Aus GUDE 1985)
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