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In fast allen Lehrbüchern der Limnologie mit Ausnahme

der jüngsten Auflagen (z. B. SCHWOERBEL 1993) spielen

Protozoen nur eine untergeordnete Rolle (z. B. WETZEL

1992). Das Verständnis des Stof ff lusses in aquatischen

Nahrungsgeweben hat jedoch in den letzten Jahren bedeu-

tende Veränderungen erfahren. Ausgangspunkt waren

wichtige Arbeiten aus dem marinen Bereich, bei denen

festgestellt wurde, daß gelöste organische Substanz, die

von Algen abgegeben bzw. von heterotrophen Organis-

men ausgeschieden wird, über Bakterien, die wiederum

von Protozoen (mehrere trophische Niveaus) konsumiert
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werden, schließlich bis an die höheren trophischen Ni-
veaus (z. B. Planktonkrebse, Fische) weitergegeben wird.
Es ist heute allgemein anerkannt, daß dieses sogenannte
mikrobielle Nahrungsgewebe („microbial web") in mari-
nen Ökosystemen ganz wesentlich zur Übertragung eines
großen Teils der Energie aus der Primär- und Mikro-
bensekundärproduktion an höhere Niveaus der Nah-
rungsgewebe beiträgt und zum anderen einen Hauptteil
der anorganischen Nährstoffe (Stickstoff, Phosphat) für
die Primärproduktion der Algen wiederum zur Verfügung
stellt. Man geht heute davon aus, daß die durch das
Recycling zur Verfügung gestellten Nährstoffe ein Vielfa-
ches der Menge der externen Nährstoffeinträge betragen.
Damit kommt der Berücksichtigung dieses Prozesses eine
große Bedeutung für die Analyse der Eutrophierung der
Gewässer und der Umweltverschmutzung zu.

In limnischen Ökosystemen gibt es zur Bedeutung des
„microbial web" noch recht wenige quantitative Unter-
suchungen. Dies ist zum einen auf die zunächst konserva-
tiven Untersuchungsansätze in der Limnologie zu-
rückzuführen und zum anderen auf die in der Regel we-
sentlich kompliziertere Struktur des limnischen
Protozoenplanktons. Dadurch ist eine große Vielfalt
gleichzeitig anzuwendender Analysenmethoden notwen-
dig. So gibt es bis heute nur sehr wenige Untersuchungen
aus dem limnischen Bereich, in denen alle Komponenten
des Protozooplanktons (heterotrophe Nanoflagellaten
< 15 jam, heterotrophe Mikroflagellaten > 15 \lm, kleine
Ciliaten < 20 u.m, große Ciliaten, Testaceen, Heliozoen,

nackte Amöben) über einen längeren Zeitraum untersucht
wurden. Lange Zeit wurde nur den größeren Ciliaten Auf-
merksamkeit geschenkt. Häufig sind aber gerade sehr
kleine Ciliaten und heterotrophe Flagellaten das bestim-
mende Element des Protozooplanktons. Man weiß heute,
daß Bakterien teilweise mit dem Phytoplankton um Nähr-
stoffe konkurrieren. Die Bedeutung der Protozoen liegt
vor allem darin, daß sie die in den Bakterien gebundenen
Nährstoffe als die wichtigsten Bakterienkonsumenten frei-
setzen. Damit haben die Protozoen im Wechselspiel mit
den Bakterien eine große Bedeutung für die Nährstoffre-
mineralisierung im Pelagial und damit für die Nährstoff-
versorgung (zusätzlich zum momentanen Eintrag in das je-
weilige Gewässer) des Phytoplanktons. Nachfolgend wird
zunächst kurz auf die wichtigsten Gruppen des Protozoo-
planktons (inkl. Kommentaren zur Lebensweise und Me-
thodik ihrer quantitativen Erfassung) und ihren Lebens-
raum im Pelagial von Seen eingegangen und sodann aus-
führlicher die Stellung der Protozoen im pelagischen
Nahrungsgewebe von Seen analysiert.

2 Wichtige Komponenten
des Protozooplanktons

2.1 Ciliaten (Wimpertiere)

Ciliaten galten lange Zeit als die wichtigsten Vertreter des
Protozooplanktons. Bezüglich der quantitativen und qua-
litativen Untersuchungen von planktischen Ciliaten gibt es

Abb. 1: Typische Vertreter des Ciliatenplanktons. Von links nach rechts: Oligotrichida, Haptorida, Peritrichia, Prostomatida und Scuticociliatida;
nach verschiedenen Autoren.

112

download unter www.biologiezentrum.at



bereits eine große Fülle von Literatur. Unter den öster-

reichischen Seen sind der Piburger See (z. B. SCHLOTT-lDL

1978, 1984a; ZIMMERMANN 1989), der Mondsee (z. B.

PSENNER & SOMMARUGA 1992; S ALBRECHTER & ARNDT

1994), der Lunzer Untersee (z. B. RuTTNER 1937;

SCHLOTT-lDL 1984b), Teiche des Waldviertels (SCHLOTT-

IDL 1991) und der Neusiedler See (SCHÖNBERGER 1994)

bisher am besten hinsichtlich des Ciliatenplanktons quan-

titativ untersucht worden.

Nachfolgend soll vor allem auf die Protozoen in der Was-

serschicht oberhalb der Temperatursprungschicht (Epi-

limnion) eingegangen werden, da hier in der Regel in Zu-

sammenhang mit der Algenproduktion die größte zumin-

dest quantitative Bedeutung des Protozooplanktons liegt.

Die quantitativ bedeutsamsten Vertreter des Ciliaten-

planktons sind in der Regel oligotriche Ciliaten (Abb. 1,

34,36,43) und prostomatide Ciliaten der Gattungen Urot-

richa (Abb. 1, rechts; Abb. 33), Pseudobalanion (Abb. 1,2.

von unten rechts) und Coleps (Abb. 1, oben rechts; Abb.

35,38). Ihre Nahrung besteht vorwiegend aus Algen (Abb.

33, 34). Ein nicht unbedeutender Teil der planktischen

Protozoen besitzt symbiontische Algen (grüne Punkte in

Abb. 35 und 37). Auch freischwimmende bzw. festsit-

zende Verteter der peritrichen Ciliaten können im Plank-

ton von Bedeutung sein (Abb. 1, Mitte), teilweise nutzen

sie im Plankton schwebende Substrate wie Algenkolonien,

Metazooplankter (Abb. 45) oder Detritus (Abb. 46) zur

Anheftung. Neben Algen werden auch Bakterien von Ci-

liaten konsumiert wie zum Beispiel von den Scuticociliaten

der Gattung Cyclidium (Abb. 1, unten rechts). Abgestor-

bene Gewebe können konsumiert werden beispielsweise

von der Gattung Coleps (Abb. 35). Aber auch räuberische

Formen, die wiederum Ciliaten fressen sind bekannt (Abb.

44). In der theoretischen Ökologie werden die Untersu-

chungsergebnisse von GAUSE (1934) an der Beziehung

zwischen dem Räuber Didinium und der Beute Parame-

cium (Abb. 2) als experimentelle Beweise für die Räuber-

Beute-Modelle nach LOTTKA-VOLTERRA verwendet.

Manchmal kann es schwer sein, eine Ciliaten-Art einem

trophischen Niveau eindeutig zuzuordnen, denn einzelne

Arten können sowohl Bakterien, Algen, heterotrophe Fla-

gellaten als teilweise auch Ciliaten aufnehmen. Für Coleps

ist daneben noch die Aufnahme von Metazoengewebe (Hi-

stophagie) und der Besitz von symbiontischen Algen nach-

gewiesen worden.

Methodische Hinweise zur taxonomischen Bearbeitung

der Ciliaten sind durch FoiSSNER (1991) sehr übersichtlich

zusammengestellt worden. Für die quantitativen Untersu-

chungen können zum einen Lebenduntersuchungen z. B.

in den Kammern A-D der Abbildung 3 unter dem Mikro-

skop genutzt werden oder aber, was gerade für experi-

mentelle Untersuchungen oder Zeitreihen unumgänglich

ist, man arbeitet mit fixierten Proben. Ein Problem dabei

ist, ein Fixierungsmittel zu finden, daß möglichst für einen

sehr großen Teil der empfindlichen Ciliaten geeignet ist.

Meist müssen darum taxonomische und quantitative Un-

tersuchungen getrennt durchgeführt werden. Als relativ

günstige allgemeine Fixierungsmittel, die auch hinsichtlich

R caudatum

x 3 y s

Abb. 2: Abundanzschwankungen von Paramecium (Beute) und Didinium (Räuber) in Laborkulturen. Nach GAUSE (1934).
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Abb. 3A-D: Zusammenstellung von verschiedenen Methoden zur quantitativen Untersuchung der Protozoen. A-D: Kammern für mi-
kroskopische Untersuchungen von Lebendproben, Kammer A wird mit Deckglas verwendet. E: Sedimentationskammern nach Utermöhl für fixierte
Proben. F: Kultivierung von kleinen Teilproben. G: Filtration fixierter Proben auf Membranfilter; siehe auch Text.
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ihrer Abfallbeseitigung bei Routineproben vertretbar er-
scheinen, haben sich angesäuerte Lugolsche Lösung und
teilweise Formaldehyd und Glutaraldehyd bewährt. Fi-
xierte Ciliatenproben können in Utermöhlkammern (Abb.
3F) absedimentiert und im umgekehrten Mikroskop oder
auch im normalen Lichtmikroskop analysiert werden. In-
zwischen gibt es eine recht vielversprechende Methode, die
sogenannte quantitative Protargol-Technik, mit der so-
wohl quantitative als in der Regel auch taxonomische Un-
tersuchungen gleichzeitig durchgeführt werden können
(z. B. Abb. 31). Prinzip der Methode ist, daß mit Bouin-
Lösung fixierte Proben auf einen Membranfilter filtriert
werden (Abb. 3G), in Agar eingebettet und mit Standard-
methoden der Protargolfärbung weiterbehandelt werden.
Eine Beschreibung einer verbesserten Version dieser Me-
thode gibt SKIBBE (Europ. J. Protistol., in Druck). Alle Me-
thoden stellen immer einen Kompromiß dar, der sich aus
der Diversität des Ciliatenplanktons mit sehr unterschied-
lich auf Fixierungen reagierenden Formen ergibt. Netz-
proben sind selbst unter Verwendung sehr kleiner Ma-
schenweiten (z. B. 10 |Xm) in aller Regel ungeeignet für
quantitative oder halb-quantitaive Untersuchungen, da
auch große Ciliaten mit wenigen Ausnahmen nur in gerin-
gen Prozentsätzen im Vergleich zur Vollprobe enthalten
bleiben.

Obwohl Ciliaten zu den bereits lange auch quantitativ un-
tersuchten Zooplanktonkomponenten gerechnet werden
müssen, hat es in den letzten Jahren trotzdem eine Reihe
wichtiger neuer Befunde gegeben. Dies betrifft zum Bei-
spiel die Lebensweise von Ciliaten bei geringen Sauer-
stoffgehalten oder unter anoxischen Bedingungen (FlNLAY
1990; FENCHEL & FlNLAY 1991). Ciliaten können anoxi-
sche Wasserschichten teilweise in hohen Abundanzen be-
siedeln, häufig sind diese Arten obligatorisch anaerob. Sie
besitzen keine Mitochondrien aber intrazelluläre Bakte-
rien. In einer Reihe von anaeroben Ciliaten wurden Hy-
drogenosomen nachgewiesen, die die Funktion von Mito-
chondrien übernehmen, aber im Gegensatz zu diesen Was-
serstoff zur Entgiftung von stark reduzierenden
Substanzen abgeben. Daneben entsteht Kohlendioxid,
Acetat und Energie, die neben der Entgiftung den Proto-
zoen für ihren Metabolismus zugute kommt. Die Funk-
tion der Hydrogenosomen ist eng an intrazelluläre Bakte-
rien gekoppelt. Demgegnüber haben mikroaerophile Ci-
liaten teilweise recht komplizierte Mechanismen
entwickelt, um Schichten mit bestimmten niedrigen Sauer-
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Abb. 4: Vertikale Verteilung und räumliche Separation von vier mi-
kroaerophilen Ciliaten (Acaryophrya, Disematostoma, Euplotes, Fron-
tonia) im Priest Pot (English Lake District). Punktierte Linie: oxisch-
anoxische Grenzschicht; nach BERNINGER et al. (1986).

Stoffkonzentrationen aufzufinden und zu besiedeln. Diese
Schichten mit sehr niedrigen Sauerstoffkonzentrationen
(meist < 0,5 mg O2/l, z. B. im Metalimnion von meromik-
tischen Seen) sind u. a. durch hohe Konzentrationen von
Bakterien, die als Nahrung dienen, und geringen Fraß-
druck durch vielzellige Zooplankter (nachfolgend Meta-
zooplankton genannt), die in diesen Schichten meist nicht
mehr lebensfähig sind, attraktiv für Protozoen. Einige die-
ser Ciliaten können mit Hilfe von autotrophen sauerstoff-
produzierenden Symbionten ihr eigenes Mikroklima
schaffen. Ein Beispiel für die vertikale Mikroschichtung
von Ciliaten in einem englischen Kleingewässer ist in Ab-
bildung 4 dargestellt. Generell scheinen Symbiosen mit
symbiontischen Algen, oder auch nur den Chloroplasten
von ehemaligen Nahrungsalgen, eine wichtige Rolle für
viele planktische Ciliaten vor allem oligotriche Ciliaten zu
spielen. Dabei werden anorganische Substrate von den Ci-
liaten an die Symbionten geliefert, während die Ciliaten
wahrscheinlich vor allem die produzierten Zucker für
ihren Metabolismus nutzen (siehe auch STOECKER et al.
1987; FlNLAY 1991). Eine weitere wichtige neue Erkennt-
nis der letzten Jahre betrifft den großen Anteil von sehr
kleinen Ciliaten (< 20 |im, sogenannte Nanociliaten) an der
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Ciliatenabundanz im Plankton. Dies wurde früher vor al-
lem aus methodischen Gründen stark unterschätzt (BEA-
VER & CRISMAN 1989; MÜLLER et al. 1991a; ARNDT &Nix-
DORF 1991). Diese sogenannten Nanociliaten sind in ver-
gangenen Jahren vielfach übersehen worden. Während die
Gattung Cyclidium bakterivor ist, sind Vertreter der Gat-
tungen Urotricba und Pseudobalanion vor allem durch
Untersuchungen von MÜLLER (1991) als wichtige Herbi-
vore beschrieben worden. Die herbivoren Nanociliaten
sind nur wenig größer als ihre Beute (z. B. kleine Crypto-
monaden), aber ihre spezifischen Wachstumsraten können
sehr hoch sein. Im Mondsee treten Nanociliaten vor allem
im Frühjahr in sehr hohen Abundanzen auf (SALBRECHTER
& ARNDT 1994).

2.2 Heterotrophe Flagellaten
Die heterotrophen Flagellaten werden hinsichtlich ihrer
Größe in Nanoflagellaten und Mikroflagellaten eingeteilt.
Nanoflagellaten werden gewöhnlich Organismen im
Größenbereich 2-20 |im bezeichnet. Nachfolgend wird in
diesem Beitrag jedoch die Grenze zwischen Nano- und
Mikroflagellaten mit 15 [im angesetzt. Die Begründung er-
gibt sich aus der Häufigkeitsverteilung der Größenklassen.
Abbildung 5 zeigt das Jahresmittel der prozentualen

[%] Abundanz

Größenverteilung der heterotrophen Flagellaten hinsicht-
lich ihrer Abundanz und Biomasse im Müggelsee (Berlin,
Deutschland). Flagellaten mit einer Größe von 16 |im und
größer sind im Vergleich zu kleineren Nanoflagellaten sehr
selten und erfordern hinsichtlich ihrer adäquaten quantita-
tiven Erfassung veränderte Methoden. Bisher wurden fast
nur Nanoflagellaten untersucht, während die Kenntnisse
über Mikroflagellaten noch sehr spärlich sind, obwohl de-
ren Biomasse häufig weit über der der Nanoflagellaten lie-
gen kann.

2.2.1 Heterotrophe Nanoflagellaten
Zu diesen Flagellaten gehören klassische Zooflagellaten,
d. h. Vertreter von Flagellatengruppen, die keine au-
totrophen Organismen besitzen, wie Choanoflagellaten
(Abb. 6, links; Abb. 32) und Kinetoplastiden (Abb. 6, zweite
Gruppe von links) und dazu gehören vor allem auch unpig-
mentierte Vertreter von sogenannten Phytoflagellaten, wie
farblose Chrysomonaden (Abb. 6, zweite Gruppe von
rechts) oder Vertreter der Gattung unsicherer systemati-
scher Stellung, Kathablepharis (Abb. 6, rechts unten). Ein
wichtiges Ergebnis der Untersuchungen der letzten Jahre ist
die Erkenntnis, daß eine Reihe von autotrophen Algengat-
tungen (z. B. Dinobryon; Abb. 6, rechts) vor allem der

Biovolumen

4 8 12 16 20 25 30 40 4 8 12 16 20 25 30 40

mittlerer Durchmesser [pm]
Abb. 5: Häufigkeitsverteilung der Größenklassen von heterotrophen Flagellaten im Müggelsee, Berlin. Jahresdurchschnitt, mehrere 1000 Mes-
sungen; Original.
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Chrysomonaden und Dinoflagellaten über Phagotrophie

(Aufnahme vor allem von Bakterien) einen Teil ihres Ener-

giebedarfes decken können (BlRD & KALFF 1986; SANDERS

& PORTER 1988). Wie groß allerdings dieser Teil im Ver-

gleich zur Primärproduktion ist, wurde noch nicht voll-

ständig geklärt, ist aber auf jeden Fall bei den einzelnen Ar-

ten sehr unterschiedlich (JONES 1994). Auch wenn nur ein

kleiner Teil des Energiebedarfes über Phagotrophie gedeckt

werden sollte, sind jedoch die teilweise in hohen Abundan-

zen auftretenden mixotrophen Flagellaten für den Konsum

von Bakterien im Plankton zu berücksichtigen.

Die quantitative Analytik der Abundanz und Biomasse der

Nanoflagellaten steckt erst in den Anfängen. Obwohl schon

früher bei Phytoplanktonzählungen farblose Flagellaten

berücksichtigt wurden (z. B. RUTTNER 1937; ROHDE et al.

1958) sind diese erst mit der Einführung der Epifluores-

zenzmikroskopie in den letzten 10 Jahren (CARON 1983) in

größerem Umfang quantitativ beachtet worden. Das Prin-

zip der Epifluoreszenzmikroskopie besteht darin, daß ein

definierter Teil einer fixierten Probe (z. B. Formaldehyd,

kaltes Glutaraldehyd) mit einem Fluoreszenzfarbstoff, der

an die DNS des Kernes beziehungsweise Plasmainhalts-

stoffe bindet (z. B. DAPI, Primulin), gefärbt wird. Diese ge-

färbte Probe wird auf einen schwarzen Membranfilter (z. B.

Porenweite 0.8 (Xm) filtriert und auf einem Objektträger in

fluoreszenzfreiem Immersions- oder Silikonöl eingebettet.

Der Filter kann dann unter dem Epifluoreszenzmikroskop

unter Verwendung von farbstoffspezifischen Filtersets be-

trachtet und quantitativ ausgewertet werden. Wichtig dabei

ist, daß man autotrophe/mixotrophe und heterotrophe For-

men mit Hilfe der Autofluoreszenz des Chlorophylls (vgl.

Chlorophyll-Autofluoreszenz von fädigen Algen in Abb.

30) unterscheiden kann. Demnach müssen die Proben in-

nerhalb weniger Stunden bearbeitet oder auf dem Objekt-

träger bei -20 °C eingefroren werden, um ein Verblassen der

Autofluoreszenz zu verhindern. Nach der derzeit üblichen

Präparationstechnik lassen sich nur wenige Details der Fla-

gellaten (Abb. 30) erkennen und nur geübte Spezialisten

können die Flagellaten wenigstens den taxonomischen

Hauptgruppen zuordnen. Eine Alternative ist die traditio-

nelle Analyse von lebenden Proben in kleinen Kammern

unter dem Mikroskop (Abb. 3A-D). Nachteil der Lebend-

zählung ist, daß sie sehr aufwendig ist und sofort nach der

Beprobung erfolgen muß. Außerdem ist sie nur bei relativ

hohen Flagellaten-Abundanzen anwendbar. Mit der Le-

bendbeobachtung (Größe, Geißelform und -zahl, Bewe-

gung) ist dann zumindest auch eine weitergehende Analyse

der Taxonomie möglich, wobei aber meist aufwendigere

elektronenmikroskopische Untersuchungen zusätzlich not-

wendig sind.

Abb. 6: Typische Vertreter von heterotrophen Nanoflagellaten. Von links nach rechts: Choanoflagellaten, Kinetoplastida, Chrysomonaden.
Kathablepharis; rechts Kolonie von Dinobryon als häufigen Vertreter von mixotrophen Flagellaten; nach verschiedenen Autoren.
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Abb. 7: Typische Verteter der heterotrophen Mikroflagellaten. Chrysomonaden, Euglenophyceen, Dinoflagellaten; rechts Ceratium als typischen
Vertreter mixotropher Mikroflagellaten; nach verschiedenen Autoren.

Einen Überblick über den aktuellen Stand der Flagellaten-
taxonomie geben PATTERSON & LARSEN (1991). Obwohl
es viele taxonomische Arbeiten über die heterotrophen
Nanoflagellaten gibt, sind bisher nur wenige Daten zur
quantitativen Analyse der Struktur des Flagellatenplank-
tons veröffentlicht worden. Alle Arbeiten auch in dem
neuesten Übersichtsband von PATTERSON & LARSEN zur
Biologie von heterotrophen Flagellaten, die sich auf die
Rolle der Flagellaten im Ökosystemen beziehen, kommen
ohne die pauschalisierenden Begriffe HNF (heterotrophe
Nanoflagellaten) und HNANO (heterotrophes Nano-
plankton) nicht aus. Quantitative Analysen der heterotro-
phen Nanoflagellaten liegen bisher aus dem Bodensee
(SPRINGMANN 1993), dem flachen eutrophen Müggelsee
(Berlin; ARNDT 1993c) und dem mesotrophen Mondsee
(SALBRECHTER & ARNDT 1994) vor. Im mesotrophen alpi-
nen Mondsee lagen zwar die Biomassen um 1/10 niedriger
als im hoch eutrophen Müggelsee, die Anteile der einzel-
nen taxonomischen Gruppen waren aber erstaunlich ähn-
lich (Abb. 15). So betrug der Anteil der Chrysophyceen-
gruppe im Jahresmittel im Müggelsee und Mondsee
(Epilimnion) 69 und 63 %, der von Kathablepharis 16 und
25 %, der von Choanoflagellaten 13 und 10 % und der von
Bodoniden 2 und 3 % der HNF-Biomasse. SPRINGMANN
(1993) kommt für den Bodensee mit einer anderen Me-
thode (Epifluoreszenzmikroskopie) unabhängig zu ganz
ähnlichen Anteilen der verschiedenen Flagellatengruppen.
Ein Fazit aus diesen Ergebnissen ist, daß ein wichtiger Teil
der HNF an Partikel gebunden ist (fast alle Choan-

oflagellaten, alle Kinetoplastiden und ein großer Teil der
Chrysophyceen). Im Frühsommer und Sommer dürften
mehr als 50 % der HNF mit Partikeln assoziiert sein.

Obwohl farblose Flagellaten schon teilweise in den klassi-
schen planktologischen Arbeiten berücksichtigt worden
sind, wurden sie hinsichtlich ihrer Ernährung aber häufig als
osmotroph eingeordnet und funktionell nicht deutlich vom
Phytoplankton getrennt. Durch die Durchführung von
Freßratenexperimenten mit fluoreszenzmarkierten Nah-
rungsorganismen ist es erst am Anfang der 80er Jahre, ba-
sierend auf den Untersuchungen von FENCHEL (z. B. FEN-
CHEL 1986), gelungen, die Funktion der heterotrophen Na-
noflagellaten als die Hauptkonsumenten des Picoplanktons
zu charakterisieren. Außerdem zeigte sich u. a. bei unseren
eigenen Untersuchungen, daß ein anderer wichtiger Teil der
Biomasse, im Frühjahr bis 50 % der Biomasse, von he-
terotrophen Flagellaten der Gattung Kathablepharis gebil-
det wird. Diese Gattung ist dafür bekannt, daß sie Partikel
im Nanobereich (2-10 Jim) aufnimmt. Hinzu kommt sicher
noch ein Teil der kleinen Chrysophyceen, die auch Partikel
oberhalb von Bakteriengröße aufnehmen können. Das be-
deutet, auch die Einordnung der HNF in das trophische Ge-
füge bedarf einer Revision in bezug auf die ausschließliche
Betrachtung der Nanoflagellaten als bakterivore Kompo-
nente. Auch für marine bzw. ästuarine Gewässer ist kürz-
lich nachgewiesen worden, daß ein Teil der HNF nanophag
ist, das heißt Nahrung im Größenbereich von Algen auf-
nimmt (SHERR et al. 1991).
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Abb. 8: Formveränderung von heterotrophen Mikroflagellaten nach der Aufnahme von Algen. Links Gymnodinium helveticum (a: Normaltyp;
b: mit Diatoma; c: mit Stephanodiscus; aus NAUWERCK (1963); rechts Spumella (mit Asterionella); Original.

2.2.2 Heterotrophe Mikroflagellaten

Ursache für das Übersehen der großen Flagellaten in den
letzten 20 Jahren dürfte vor allem die Tatsache sein, daß
insbesondere Chrysophyceen, wenn sie groß sind (Orga-
nismen bis zu einer Größe von 45 \im Durchmessern ha-
ben wir beobachtet), sehr empfindlich gegenüber Fixie-
rungen reagieren und außerdem auf Filtern häufig nicht
von den inkorporierten Algen unterschieden werden kön-
nen. Bei höheren Abundanzen bietet sich darum eine Le-
bendzählung an (siehe oben). Es gibt zwei wichtige taxo-
nomische Gruppen unter den Mikroflagellaten, farblose
Chrysophyceen (z. B. Vertreter der Gattungen Spumella,
Paraphysomonas, Abb. 7, zweite und erste von links) und
farblose Dinoflagellaten (z. B. Gymnodinium helveticum,
Abb 7, zweites von rechts, Abb. 31). Daneben treten ver-
einzelt auch farblose Euglenophyceen (Abb. 7, Mitte) auf.
Mixotrophe Dinoflagellaten, die neben autotropher Le-
bensweise sich auch phagotroph ernähren, sind ebenfalls
häufig (z. B. Ceratium hirundinella; Abb. 7, rechts). Diese
mixotrophen Dinoflagellaten werden nachfolgend nicht
unter den heterotrophen Mikroflagellaten berücksichtigt,
da noch weitere Untersuchungen notwendig sind, um die
Bedeutung von Phagotrophie unter den jeweiligen Bedin-
gungen zu klären.

Bei der quantitativen Epifluoreszenzmikroskopie können
effektiv meist nur ca. 50 heterotrophe Flagellaten pro
Probe gezählt werden. Darunter fallen dann vielleicht 1

oder 2 Mikroflagellaten. Damit scheidet diese heute zu den
Standardmethoden zu rechnende Analyse für Mikroflagel-
laten in der Regel aus. Während für Dinoflagellaten und
Euglenophyceen die Analyse von fixierten Proben zum
Beispiel mit der UTERMÖHL-Technik möglich ist, scheint
bis jetzt die Analyse von großen Chrysophyceen auf die
Verwendung von Lebendzählungen angewiesen zu sein
(ARNDT & MATHES 1991).

Die Berücksichtigung der heterotrophen Mikroflagellaten,
deren phagotrophe Ernährung schon lange bekannt ist
(z. B. SKUJA 1948; NAUWERCK 1963), ist insofern wichtig,
da in limnischen Gewässern bisher diese Organismen nur
selten im Zusammenhang mit dem mikrobiellen Nah-
rungsgewebe betrachtet wurden. Die großen Flagellaten
sind, im Gegensatz zu den sonst als bakterivor bzw. pico-
phag eingestuften heterotrophen Flagellaten, vorwiegend
nanophag und dürften wesentliche Konsumenten des
Phytoplanktons sein. Abbildung 8 (siehe aufgenommene
Diatomeen in Abb 31) zeigt wie der Dinoflagellat Gymn-
odinium helveticum und eine große farblose Chrysomo-
nade ihre Form entsprechend der aufgenommenen Algen-
nahrung verändern können. Dabei können die aufgenom-
menen Algen ebenso groß sein wie die Mikroflagellaten
selbst. Erst in den letzten beiden Jahren wurden zumindest
die farblosen Dinoflagellaten in Untersuchungen des mi-
krobiellen Nahrungsgewebes einbezogen (z. B. CARRICK

et al. 1991; ARNDT & MATHES 1991; MATHES & ARNDT

1994). In marinen Gewässern hat die Bedeutung der Pha-
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Abb. 9: Typische Vertreter der planktischen Sarcodinen. Oben links: Formveränderung eines Individuums einer nackten Amöbe bei Wechsel von
schwebender zur kriechenden Form; unten Testaceen; rechts Heliozoon; nach verschiedenen Autoren.

gotrophie der farblosen Dinoflagellaten in den letzten Jah-

ren bereits stärkere Beachtung gefunden (HANSEN 1991;

SCHNEPF & ELBRÄCHTER 1992).

2.3 Sarcodinen -
Amöben und Sonnentiere

Die Sarcodinen gehören wie die großen heterotrophen
Flagellaten zu den Protozoengruppen, die seit Jahrzehn-
ten den Gegenstand von taxonomischen und einzelnen
ökologischen Arbeiten gebildet haben, aber ihre Einbe-
ziehung in das moderne Verständnis der planktischen
mikrobiellen Nahrungsgewebe, vor allem der Süßgewäs-
ser, ist bisher nicht vorgenommen worden. Die wichtig-
sten Gruppen der planktischen Sarcodinen sind nackte
Amöben (Gymnamoebia; Abb. 9, oben; Abb. 39) und be-
schalte Amöben (Testaceen; Abb. 9, unten; Abb. 40) und
Actinopoden (in Seen vor allem Heliozoen, Abb. 9,
rechts; Abb. 41, 42). Im Berliner Müggelsee dominierten
Amöben im Größenbereich von 5-20 (im und Heliozoen
im Größenbereich von 10-30 um (ARNDT 1993a). Sarco-
dinen in diesem Größenbereich sind bei quantitativen
Untersuchungen mit wenigen Ausnahmen bisher kaum
berücksichtigt worden (RoGERSON & LAYBOURN-PARRY

1992).

Die nur geringe Berücksichtigung von Sarcodinen bei
quantitativen Planktonuntersuchungen hat vor allem me-

thodische Gründe, denn mit den derzeitig üblichen Plank-
tonuntersuchungen lassen sich nur einige Gruppen, wie
Testaceen oder auch einige Heliozoen entsprechend quan-
titativ berücksichtigen. Am schwierigsten ist die quantita-
tive Analyse der nackten Amöben. Die teilweise recht zeit-
aufwendigen Lebenduntersuchungen (Mikroskopkam-
mern nach Typen in Abb. 3A-D, gefüllt mit definiertem
Probenvolumen) erlauben zumindest eine Minimumab-
schätzung der Abundanz und Biomasse, denn einige sehr
kleine oder zu sehr an Partikel gebundene Rhizopoden
können übersehen werden. Eine zweite Methode ist die
aus der Mikrobiologie entlehnte MPN (Most Probable
Number)-Methode, bei der bis zu 50 sehr kleine Teilpro-
ben (z. B. 50 fil) in Parallelansätzen mit bestimmten Flüs-
sigkultur- bzw. Agar-Kulturmedien für 2-4 Wochen kul-
tiviert werden (Abb. 3G). Die Zahl der erfolgreichen An-
zuchten wird auf die Gesamtprobe hochgerechnet. Diese
Methode erlaubt ebenfalls nur Minimumabschätzungen,
da die Medien in der Regel nicht allen Arten gleiche Ent-
wicklungsmöglichkeiten geben.

Rhizopoden und Actinopoden weisen sehr kurzfristige
Abundanzschwankungen auf. Diese sind zum Teil damit
verbunden, daß alle Gruppen häufig den Kontakt zum Se-
diment suchen und dadurch nur periodisch im Plankton
erscheinen. Durch Cystierung bzw. Encystierung können
sie kurzfristig günstige Bedingungen (verbunden mit kur-
zen Generationszeiten) ausnutzen. Kennzeichnend für das
Auftreten von Sarcodinen im Plankton sind starke kurz-
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Abb. 10: Mikrohabitate des Protozooplanktons. Original.
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zeitige aber auch jahreszeitliche und annuale Unter-
schiede. Im Müggelsee konnten bis zu 380 nackte Amöben
im ml (in einer Aphanizomenon-Rlüte sogar bis zu 12.000
pro ml) und bis zu 50 Heliozoen im ml jeweils in inte-
grierten Mischproben gezählt werden (ARNDT 1993a). Im
Mondsee konnten maximal 8 nackte Amöben und 2 Helio-
zoen in einem Milliliter registriert werden (SALBRECHTER
& ARNDT 1994). Daraus wird schon die sporadische Be-
deutung dieser bisher kaum berücksichtigten Plankton-
komponente deutlich. Hinsichtlich der Gesamtbiomasse
des Protozooplanktons, konnten zwar Sarcodinen im Ber-
liner Müggelsee ausnahmsweise einen Wert von bis zu
50 % der Protozooplankton-Biomasse erreichen (ARNDT
et al. 1993), aber generell liegt im Jahresdurchschnitt der
prozentuale Anteil von planktischen Sarcodinen nicht
über 5 %, meist noch darunter (siehe unten). Die kurzzei-
tigen Abundanzmaxima von Heliozoen müssen insofern
Beachtung finden, als viele Heliozoen omnivor oder carni-
vor sind. Und als Räuber, z. B. von Ciliaten, können
Heliozoen von nennenswerter Bedeutung für die Funk-
tion des mikrobiellen Nahrungsgewebes sein. Dazu liegen
aber bis jetzt noch zu wenige experimentelle Befunde vor.
Beschalte Amöben scheinen für das Plankton in der Regel

von untergeordneter Bedeutung zu sein. Nackte Amöben
scheinen vor allem an Partikeln konzentriert zu sein. Die-
ser letztere Befund vor allem für die bakterivoren Amöben
deutet wie bereits bei den heterotrophen Nanoflagellaten
auf die Bedeutung von Umsatzprozessen an Makroaggre-
gaten hin. Die größte Massenentwicklung von Amöben im
Müggelsee trat während einer Blüte von Aphanizomenon
auf, wobei die Amöben die Blaualgen aufnahmen. Zusam-
menbrüche von Algenmassenentwicklungen, die durch
Amöben verursacht worden sind, wurden in der Vergan-
genheit bereits mehrfach beschrieben (z. B. CANTER &
LUND 1968; COOK et al. 1974). Das Wissen über die viel-
schichtige Rolle der Sarcodinen in mikrobiellen Nah-
rungsgeweben des Pelagials ist noch recht beschränkt (für
einen Überblick siehe ARNDT 1993a).

3 Protozoen
in ihrem pelagischen Lebensraum

Wenn auch der Lebensraum im Plankton aus der Sicht eines
Tauchers homogen erscheinen mag, so bietet sich jedoch für
die nur wenige Mikrometer großen Protozoen ein reich
strukturierter Lebensraum (Abb. 10). Es bestehen vielfältige

Traunsee. 27. VI. 1933. i2h. Sichttiefe ssm

8 i *
f «na

I I III Illîl sîiîjïlîî
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Abb. 11: Vertikale Verteilung der Planktonkomponenten während einer Untersuchung des Traunsees, Oberösterreich. Nach RUTTNER (1937).
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Anfheftungsmöglichkeiten für sonst nur aus dem Benthal be-

kannte Organismen. Ja selbst anoxische Bereiche kann man

im sonst gut mit Sauerstoff versorgten Epilimnion im Zen-

trum von großen schwebenden Detritusflocken finden. Die

Bedeutung dieser Detritusflocken, die auch „Lake Snow" be-

zeichnet werden, ist erst kürzlich quantitativ für das Boden-

seepelagial untersucht worden (GROSSART & SIMON 1993).

Wir fanden auf Aggregaten des Mondsees und Müggelsees bis

zu 500fache Anreicherungen von Flagellaten, Ciliaten und

Amöben (ARNDT 1993a). Die Mikrohabitate können von

sehr unterschiedlichen Arten teilweise gleichzeitig besiedelt

werden. Einen weiteren interessanten Lebensraum kann die

oberflächliche Wasserschicht bilden, auf der sich Cysten nie-

derlassen, an die Organismen beispielsweise mit Gasvakuolen

(z. B. einige Blaualgen) aufsteigen und selbst wieder Substrate

für Bakterien und Protozoen bilden.

Die vertikale Verteilung von Protozoen in einem See kann

von Art zu Art in Abhängigkeit vom Nahrungsangebot,

dem Lichtangebot (z. B. bei Arten mit Symbionten) oder

z. B. dem Sauerstoffgehalt sehr unterschiedlich sein. Wie

bereits erwähnt können sich einzelne mikroaerophile Ci-

liaten vertikal einschichten, wie dies im Beispiel der Arbeit

von BERNINGER et al. (1986) in Abbildung 4 gezeigt wurde,

wo nur wenige Zentimeter in der Vertikalen den Populati-

onsschwerpunkt der vier verschiedenen Arten trennen.

Typisch für das Plankton der meisten geschichteten Seen

während der Sommerstagnation ist die höchste Abundanz

und Biomasse der Protozoen im Epilimnion zu finden.

Abbildung 11 zeigt Untersuchungsergebnisse von RuTT-

NER, einem der drei Gründer der Internationalen Vereini-

gung für Limnologie, im Traunsee (Oberösterreich) stell-

vertretend für Untersuchungen, die die Protozoen auch

schon in einer Zeit berücksichtigten, als das mikrobielle

Nahrungsgewebe noch nicht „modern" war. Links ist die

Temperatur- und pH-Wertverteilung dargestellt, rechts ist

die Verteilung von Algen, heterotrophen Flagellaten

(Gymnodinium heheticum), Ciliaten (von Strobilidien bis

zu epiphytischen Vorticellen) und Metazoen mit einem

Maximum im Epilimnion abzulesen.

Während für Algen und Metazoen unterschiedliche hori-

zontale Verteilungen bekannt sind, ist dies für Protozoen

bisher kaum untersucht worden. Die Ergebnisse aus der

Diplomarbeit von Monika SALBRECHTER in Abbildung 12

machen deutlich, wie heterogen die Verteilung von einem

Abb. 12: Horizontale Verteilung eines heterotrophen Flagellaten {Gymnodinium heheticum) und Ciliaten {Halteria sp.) im Mondsee. 21.5.1993;
3 m Tiefenhorizont; SALBRECHTER, unveröff.
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Abb. 13: Saisonale Veränderungen der Abundanz und Biomasse (im linken Abbildungsteil gestrichelt) von planktischen Ciliaten von drei Seen

in Österreich. Lunzer Untersee und Piburger See nach ScHLOTT-lDL (1984), Neusiedler See und Schilfsee Rüster Poschen nach SCHÖNBERGER (1994).

Flagellaten und einem Ciliaten in der Oberflächenschicht
des Mondsees sein kann. Heute werden häufig immer noch
Probenahmen in Seen an einer Standardstation durchge-
führt, horizontale Verteilungsunterschiede können jedoch
die Genauigkeit solcher Abundanzschätzungen erheblich
beeinflussen (Abb. 12). Ein Ausweg ist die Analyse von
horizontalen oder/und vertikalen Mischproben (BoTT-
RELLetal. 1976)

Hinsichtlich der jahreszeitlichen Dynamik liegen zu den
Veränderungen der Ciliatenabundanz und -biomasse bis-
her die meisten Untersuchungen vor. Abbildung 13 faßt
die Untersuchungsbefunde der drei österreichischen Seen
Piburger See, Lunzer Untersee, Neusiedler See und einem
seiner Schilfseen (Rüster Poschen) von SCHLOTT-lDL
(1984b) und SCHÖNBERGER (1994) zusammen. Die Ergeb-
nisse bezüglich der Zusammensetzung des gesamten Pro-
tozooplanktons im Mondsee sind in Abbildung 14 darge-
stellt. Typisch für die saisonale Sukzession des Protozoo-
planktons ist ein Protozoenmaximum während der
Algenfrühjahrsblüte, teilweise gefolgt von einem Früh-
sommerminimum (vor allem bei Auftreten eines Metazoo-
planktonmaximums), wechselnde Biomassen im Sommer
und geringe Biomassen im Winter (MÜLLER et al. 1991b;
LAYBOURN-PARRY et al. 1990). Bei den fünf dargestellten

Biomassekurven (Abb. 13) trifft dieses Muster nur für
Mondsee, Lunzer See und Rüster Poschen zu. Die Abwei-
chungen im Piburger See sind durch das anoxische Hy-
polimnion und dem damit verbundenen Auftreten sehr
großer Ciliaten während des Sommers zu erklären, im
Neusiedler See mögen sie auf die besonderen Bedingungen
durch die starken windinduzierten Turbulenzen des Was-
serkörpers in dem Flachsee zurückzuführen sein.

Ein Vergleich der Zusammensetzung des Protozooplank-
tons in zwei sehr unterschiedlichen Seen wie dem flachen
hypereutrophen Müggelsee in Berlin und dem mesotro-
phen Mondsee im Salzkammergut ist in den Abbildungen
15-17 dargestellt. Hier ist auch ein Vergleich für die rela-
tive Bedeutung der oben angeführten einzelnen Proto-
zoengruppen gegeben. Die absolute Biomasse des Proto-
zooplanktons ist im Müggelsee etwa lOmal höher als im
Mondsee. Die prozentuale Zusammensetzung ist jedoch in
beiden so unterschiedlichen Seen relativ ähnlich. Eine Aus-
nahme bilden die Sarcodinen. Während in dem Flachsee
nackte Amöben eine große Bedeutung hatten, spielten im
Mondsee nur Heliozoen eine nennenswerte Rolle. Unter
heterotrophen Nanoflagellaten waren vor allem Chryso-
monaden und Kathablepharis und teilweise Choanoflagel-
laten von Bedeutung. Farblose Dinoflagellaten und große
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Abb. 14: Saisonale Veränderungen der Protozoenbiomasse, der Protozoenzusammensetzung und des Anteiles der Protozoenbiomasse am Zoo-
plankton des Mondsees, Oberösterreich, im Jahre 1992. Nach SALBRECHTER & ARNDT (1994).

Chrysomonaden bildeten den Hauptteil der heterotro-

phen Mikroflagellaten. Die Ciliatenbiomasse wird vor al-

lem von oligotrichen Ciliaten gebildet. Bemerkenswert ist

der hohe Anteil von den relativ großen haptoriden Cilia-

ten (z. B. Askenasia, Monodinium, Lacrymaria) im Mond-

see, der sich außerdem durch einen relativ geringen Anteil

der Protozoenräuber unter den Metazoen auszeichnet. Die

Zusammensetzung des gesamten Protozooplanktons ist in

beiden Seen recht ähnlich. Abbildung 17 zeigt, daß bis zu

50 % des gesamten Zooplanktons aus Protozoen bestehen

können. Selbst im Müggelsee, der große Biomassen von

Daphnien aufweist, bilden die Protozoen noch etwa 20 %

der Biomasse. Man muß dazu noch berücksichtigen, daß

die Protozoen eine mehrfach höhere Umsatzrate wie die

koexistierenden Metazoen (Rädertiere, Crustaceen) ha-

ben.

In einer vergleichenden Analyse von 19 Mecklenburgischen

Seen unterschiedlicher Trophie zeigte sich, daß die Proto-

zoenbiomasse eng mit der Trophie und der Phytoplankton-

biomasse korreliert ist (Abb. 18; MATHES & ARNDT 1994).

In allen Seen machten Mikroflagellaten nach den Ciliaten

den Hauptteil des Protozooplanktons aus. Die generelle

Zusammensetzung scheint sich im mesotrophen bis po-

lytrophen Bereich nur wenig zu ändern, wohingegen die

Biomasse deutlich die veränderten Trophiebedingungen wi-

derspiegelt. Für die planktische peritriche Ciliatenart Epi-

stylis rotans konnte die Zunahme der Abundanz im Verlaufe
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Müggelsee Mondsee
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Abb. 16: Vergleich der Jahresmittelwerte der Biomasse der Ciliaten und des gesamten Protozooplanktons des flachen hypertrophen Müggelsees

(Berlin) und des alpinen, mesotrophen Mondsees (Oberösterreich).

127

download unter www.biologiezentrum.at



Müggelsee Mondsee Müggelsee Mondsee

LL
D)
JE 4
o
(0

i
o

QQ

o
" 80
D)
C

N 60
0)
W

o 40
E
ra 20
(0

n

I I Metazoa

Protozoa

'89 '90 3m 12m 30m 1 9 8 9 i 1 9 9 0 3 m ' 1 2 m 3 0 m

Abb 17: Vergleich der Jahresmittel werte der Biomasse von Protozoen und Metazoen des flachen hypertrophen Müggelsees (Berlin) und des al-

pinen, mesotrophen Mondsees (Oberösterreich).

der Eutrophierung über eine Zeitspanne von 80 Jahren für
den Müggelsee dokumentiert werden (Abb. 19; ARNDT et al.
1993). In der eutrophen Phase nach der Jahrhundertwende
bis zur hypertrophen Phase in den 80er Jahren nahm die
mittlere jährliche Abundanz entsprechend der Zunahme des
Schwebstoffgehaltes etwa um das 1 Of ache zu. Es wird auch
die große annuale Fluktuation dieser Art deutlich, was auf
die Bedeutung von Langzeituntersuchungen gerade auch
bei den Protozoen hinweist.

4 Das mikrobielle Nahrungsgewebe

Bis in die 70er Jahre wurden die Interaktionen im Pelagial,
von einigen Ausnahmen abgesehen, vor allem als Nah-
rungsketten betrachtet (Abb. 20) und noch heute gibt es

Hypothesen, die auf dieser Grundlage basieren. Ein Bei-
spiel dafür ist die Theorie der trophischen Kaskade (CAR-
PENTER et al. 1985). Bakterien wurden in Nahrungsketten
fast ausschließlich als Destruenten betrachtet, die Nähr-
stoffe für die Primärproduzenten zur Verfügung stellen.
Protozoen sind wenigstens bis in die 70er Jahre quantitativ
nur selten beachtet worden. Heute werden dafür häufig
methodische Gründe angeführt, aber bereits in vielen älte-
ren planktologischen Arbeiten wurden farblose Flagella-
ten oder Ciliaten auch quantitativ berücksichtigt (vgl. oben
angeführtes Beispiel von RUTTNER). Grund für die geringe
Berücksichtigung der Protozoen war sicher vor allem der
fehlende Zusammenhang, in den die Protozoen hinsicht-
lich des Stoffhaushaltes im Pelagial gebracht werden konn-
ten. Denn vor allem bezüglich der Analyse von Bakterien
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und deren Aktivität brachte die Anwendung der
Epifluoreszenzmikroskopie in den 70er Jahren völlig neue
Möglichkeiten. Doch noch bevor diese Methode breite
Anwendung fand, hatten russische Wissenschaftler mit
einfacheren Methoden die Bedeutung der Interaktionen
von Algen, Bakterien, Protozoen und Metazoen bereits
erkannt (z. B. SOROKIN & PAVELJEVA 1972). In Abbildung
21 ist das Energieflußschema von SOROKIN und PAVELJEVA

dem neuen Konzept der 80er Jahre, dem sogenannten
„microbial loop", gegenübergestellt. Wichtig an diesem
von AZAM et al. (1983) begründeten Konzept war vor al-
lem die stimulierende Wirkung, die es auf weitere Erfor-
schungen der Rolle der Mikroorganismen (inklusive Pro-
tozoen) im Pelagial hatte. Es wurden zwar die älteren Er-
gebnisse limnologischer Arbeiten außer Acht gelassen,

aber einige sehr wichtige neue experimentelle Befunde
wurden zu einem neuen Konzept zusammengefaßt. Dies
waren die neuen Befunde aus der Epifluoreszenzmikro-
skopie: (1) Die Bakterienzahl und -biomasse liegt um ein
Vielfaches höher als früher mit den Plattenzählverfahren
bestimmt worden war. (2) Neben den heterotrophen Bak-
terien können picoautotrophe Organismen (heute weiß
man, daß es sowohl Pro- als auch Eukaryonten sind) einen
sehr wesentlichen Teil des Phytoplanktons in verschieden-
sten Gewässertypen ausmachen. (3) Heterotrophes Nano-
plankton konnte als wesentlicher Bakterienkonsument mit
Filtrationstechniken auch bei sehr geringen Konzentratio-
nen erfaßt werden. Ein weiterer wesentlicher Punkt, der
vor allem auch den Begriff „loop" förderte, waren die ex-
perimentellen Befunde, die zeigten, daß ein erheblicher
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Abb. 19: Langzeitveränderung in der Abundanz des planktischen pe-
ritrichen Ciliaten Epistylis rotans im Müggelsee (Berlin) im Verlaufe
langfristiger Eutrophierung. Die Säulen entsprechen den Jahres-
mittelwerten mit Standardabweichungen; nach ARNDT et al. (1993).
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I
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Carnivore |
Abb. 20: Schematische Darstellung der Auffassung von Stoffflüssen
im Pelagial während der 70er Jahre. Original.
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Abb. 21: Stofffluß über das mikrobielle Nahrungsgewebe im Dalnee See in Kamschatka (links) und vereinfachtes Schema des marinen „micro-
bial loop" (rechts). Näheres siehe Text; nach SOROKIN 6c PAVELJEVA (1972) bzw. FENCHEL (1987).
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Abb. 22: Schemata der Einordnung des Protozooplanktons in die trophischen Niveaus (links) und in die trophischen Interaktionen (rechts) der
traditionellen Planktonkomponenten. Man beachte die Vielfältigkeit der Wechselwirkungen im Vergleich zu „Loop"-Konzept (nach ARNDT 1993b).
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Teil (AZAM und Mitarbeiter gingen von einem hohen An-
teil von 25 % aus) der Primärproduktion nicht als partiku-
läre organische Substanz, sondern als gelöste organische
Substanz in das Nahrungsgewebe eingebracht wird. Dieses
DOC ist nach heutigen Kenntnissen nur von Bakterien ef-
fektiv nutzbar, und die Bakterien stellen so in Form ihrer
Biomasseproduktion einen Teil der Algenexudation den
höheren trophischen Niveaus zur Verfügung. Für das ma-
rine Plankton nimmt man bisher an, daß kleine Protozoen
als Bakterienkonsumenten die essentiellen Zwischenglie-
der im Nahrungsgewebe sind, die das Picoplankton den
Vertretern des sogenannten klassischen Nahrungsgewe-
bes, wie Copepoden und andere Metazoen, verfügbar ma-
chen (SHERR & SHERR 1991). Das Konzept des „microbial
loop" ist mehrfach auch auf limnische und estuarine Ge-
wässer übertragen worden (z. B. PORTER et al. 1988;
WEISSE et al. 1990). Unter den Protozoen wurden vor al-
lem zwei funktionelle und taxonomische Gruppen in das
Konzept einbezogen, heterotrophe Nanoflagellaten und
Ciliaten. Von Ciliaten wußte man aus den traditionellen
Untersuchungen, daß sie vor allem als Konsumenten von
kleinen Algen und auch Nanoflagellaten in Frage kom-
men, für heterotrophe Nanoflagellaten ergaben Untersu-
chungen mit fluoreszenzmarkierten Nahrungspartikeln
ihre große potentielle Bedeutung als Bakterienkonsumen-
ten. In den letzten Jahren sind häufig Ergebnisse von ein-
zelnen Gewässern bzw. kurzfristigen Untersuchungen
frühzeitig für verallgemeinernde Schlußfolgerungen ver-
wendet worden (PORTER et al. 1988).

Das Konzept des „microbial loop" wird aber heute zuneh-
mend in Frage gestellt, dazu sollen auch die nachfolgenden
Ausführungen beitragen. Wie im ersten Teil dieses Beitra-
ges gezeigt wurde, widerspricht die taxonomische und
funktionelle Diversität des Protozooplankton vor allem
auch im limnischen Bereich den Grundüberlegungen des
„Loop"-Konzeptes. Die Komplexität der vorhandenen
trophischen Interaktionen zwischen den Protozoen ist de-
nen von Metazoen-Nahrungsgeweben vergleichbar und
wahrscheinlich noch wesentlich komplexer. Das heißt, die
Protozoengemeinschaften besitzen eine große Potenz der
Autoregulation über Räuber-Beute-Beziehungen, Kon-
kurrenzbeziehungen etc., so daß eine Beschreibung ihrer
Funktion als Überträger von Energie von den Bakterien zu
den Metazoen als wesentlich zu simplifiziert erscheint. Die
Abbildung 22 (links) soll deutlich machen, daß Protozoen
durchaus auf gleichem oder sogar höherem trophischen

Niveau stehen können wie koexistierende Metazoen bzw.
in einem Nahrungsgewebe trophische Interaktion zwi-
schen den Protozoen denen zwischen den Metazoen ver-
gleichbar sind (Abb. 22, rechts). Noch heute ist es not-
wendig die relative Bedeutung der Protozoen gegenüber
den Metazoen als Teile der traditionellen Nahrungskette
Algen-Zooplankton-Fische zu betonen, denn im Gegen-
satz zu den marinen Systemen konnten bisher für die lim-
nischen Systeme die hervorstechenden Phänomene wie der
jahreszeitlichen Sukzession der Planktonorganismen auch
ohne die besondere Berücksichtigung der Protozoen (mit
Ausnahme des Bakterienkonsums) erklärt werden (SOM-
MER 1989). Unterstützt wurde dies durch die Tasache, daß
überall dort, wo - auch mit modernen Methoden - das
Protozooplankton untersucht wurde, nur einzelne Grup-
pen des Protozooplanktons (häufig wurden nur Ciliaten
untersucht) in Relation zum Metazooplankton gesetzt
wurden und damit wesentlich unterschätzt wurden. Bis
heute gibt es nur sehr wenige Untersuchungen, in denen
die wichtigsten Protozoengruppen vergleichend be-
rücksichtigt wurden (z. B. GELLER et al. 1991; CARRICK et
al. 1991; Abb. 14-18).

5 Einbindung der Protozoen
in das mikrobielle Nahrungsgewebe

5.1 Wechselbeziehungen
der Protozoen mit Bakterien

Prinzipiell werden Protozoen als die wichtigsten Konsu-
menten der pelagischen Bakterienproduktion in den
meisten Gewässern angesehen. Dabei kommt den he-
terotrophen Nanoflagellaten die größte Bedeutung
zumindest für das mit Sauerstoff versorgte Epilimnion
zu (BERNINGER et al. 1991). Es muß aber berücksichtigt
werden, daß nicht alle heterotrophen Nanoflagellaten
pauschal als bakterivor eingordnet werden können. Im
Jahresmittel können etwa 20-30 % der HNF-Biomasse
aus Formen bestehen, die eher Algen als Bakterien
aufnehmen, wie z. B. Kathablepharis. Vergleichende Un-
tersuchungen am Müggelsee bezüglich des Fraßdruckes
der bakterivoren Protozoen (vorwiegend HNF) konn-
ten zeigen, daß die Konsumtionsleistung der Protozoen
in der Größenordnung der Bakterienproduktion liegen
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Abb. 23: Nahrungsbeziehungen im Müggelsee, Berlin. Oben: Vergleich der saisonalen Veränderungen der Phytoplanktonbiomasse und der Ab-
schätzungen der Freßrate nanophager (vorwiegend herbivorer) Protozoen und Metazoen (nach ARNDT et al. 1993). Unten: Vergleich der Ab-
schätzungen der Bakterienproduktion und den Freßraten picophager (vorwiegend bakterivorer) Protozoen und Metazoen (nach NiXDORF & ARNDT
1993).
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kann. Jedoch nur zu bestimmten Zeiten des Jahres, vor
allem im Frühjahr können die Protozoen als alleinige
Konsumenten der Bakterienproduktion gewirkt haben
(Abb. 23, unten; NiXDORF & ARNDT 1993). Wenigstens
über die Monate Juni und Juli sind nicht Protozoen, son-
dern mit großer Wahrscheinlichkeit vor allem Daphnien
für den Konsum der Bakterienproduktion verantwort-
lich. Ein weiterer aber geringer Teil der Bakterienpro-
duktion mag von mixotrophen Flagellaten konsumiert
(SANDERS et al. 1989) bzw. von Viren dezimiert worden
sein (THINGSTAD et al. 1993). Insgesamt blieb die
Bakterienbiomasse im Jahresverlauf relativ konstant. Ein
ähnliches Abwechseln der Top-down-Kontrolle (von
oben nach unten in der Nahrungspyramide) insbeson-
dere von Protozoen und Metazoen wurde auch für den
Bodensee beobachtet (GüDE 1989). Das Grazing der
Daphnien im Müggelsee hat sehr wahrscheinlich nicht
nur einen direkten Effekt auf die Bakterienaufnahme,
sondern dürfte über die gleichzeitige Reduktion der Al-
gen und anderer Substratquellen vor allem während des

Protozoen

c
Q)

5
o
in
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Abb. 24: Zeitliche Veränderungen der Biomassen von Protozoen (Drei-
ecke) und Bakterien in Form von Kolonien oder Aggregaten (leere
Kreise) und in Form von Kokken und kleinen Stäbchen (dunkle Kreise)
in Kontrollsäcken mit Biotopwasser (1 m3) ohne Metazooplankton, in
Säcken mit Cyclopidenbesatz und in Säcken mit Daphnienbesatz (nach
JÜRGENS et al. 1994).

Klarwasserstadiums (Juni) die Bakterien auch indirekt
negativ beeinflussen. Das Abwechseln des Fraßdruckes
auf die Bakterien von Metazoen einerseits und Proto-
zoen andererseits spielt durch die unterschiedliche Nah-
rungsselektivität der Grazer eine wesentliche Rolle für
die Interaktionen zwischen Grazern und Bakterien. Ab-
bildung 24 zeigt, daß im Ergebnis von Freilandexperi-
menten, bei denen die Struktur des Metazooplanktons
verändert wurde (Kontrolle ohne Metazoen; nur mit Co-
pepoden; nur mit Daphnien), ein Wechsel des Fraß-
druckes von bakterivoren Protozoen zu Metazoen einen
deutlichen Wechsel in der morphologischen Struktur der
Bakterien verursachen kann (JÜRGENS et al. 1994). Der
Anteil an langen Bakterienstäbchen und -fäden und Bak-
terienkolonien nahm deutlich zu, wenn Protozoen den
Fraßdruck dominierten. Es ist noch nicht vollständig ge-
klärt, ob es sich bei solchen morphologischen Verände-
rungen um Wechsel in der Artenzusammensetzung oder
in der Morphologie handelt, wahrscheinlich sind beide
Erklärungen zutreffend (z. B. TURLEY et al. 1986; MACEK

et al. 1994). Genaue Analysen dazu werden erst mit Hilfe
molekularbiologischer Methoden möglich werden. Man
weiß aber, daß morphologische Veränderungen zu sehr
kleinen (0.2 \im) bzw. zu sehr großen Formen einen
Fraßschutz der Bakteriengemeinschaft vor Protozoen
darstellen (GüDE 1989).

5.2 Wechselbeziehungen
der Protozoen mit Algen

Fast alle Veränderungen im Verständnis des Stoffhaushal-
tes des Pelagials von Binnengewässern, die sich durch die
Untersuchungen am mikrobiellen Nahrungsgewebe erge-
ben haben, beziehen sich auf die Rolle des Picoplanktons
(GÜDE 1989). Aber, wie bei der Besprechung der verschie-
denen Protozoengruppen bereits angedeutet wurde, müs-
sen nicht nur bakterivore Protozoen als wichtiges Glied im
mikrobiellen Nahrungsgewebe eine veränderte Wertung
bezüglich ihrer Bedeutung im mikrobiellen Nahrungsge-
webe erfahren, sondern die Rolle der herbivoren Kompo-
nenten des Protozooplanktons hat ebenfalls eine verän-
derte Wertung verdient. Das traditionell berücksichtigte
Protozooplankton von Routineuntersuchungen in Seen
hat sich bis jetzt fast immer auf Ciliaten beschränkt. Und
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Abb. 25: Links: Schema der jahreszeitlichen Veränderungen in der Biomasse von Phytoplankton und Zooplankton und den das Phytoplankton regu-
lierenden Faktoren (nach SOMMER et al. 1986). Rechts: Saisonale Veränderungen der Biomasse der Planktonkomponenten im Müggelsee (nach NlX-
DORF& ARNDT 1993).

auch bei den Ciliaten sind zumindest früher Nanociliaten
häufig unberücksichtigt geblieben. Vor allem im Früh-
jahrsplankton sind diese Nanociliaten in den meisten Ge-
wässern sicher vorwiegend herbivor. Eine zweite zusätzli-
che (im Vergleich zu Vorstellungen vor 10 Jahren) nano-
phage Komponente, sind heterotrophe Nanoflagellaten
der Gattung Kathablepharis, die im Frühjahr einen bedeu-
tenden Teil der HNF-Biomasse ausmachen können. Die
dritte und wohl die wichtigste zusätzliche Komponente
sind die heterotrophen Mikroflagellaten. Diese Flagellaten
müssen ausnahmslos als überwiegend nanophag eingeord-
net werden. Zwar können nach unseren eigenen Untersu-
chungen mit Hilfe von fluoreszenzmarkierter Tracernah-
rung die großen Flagellaten sowohl Bakterien als auch au-
totrophes Picoplankton aufnehmen, die nanophage
Ernährung scheint jedoch deutlich zu überwiegen. Auch
aus energetischen Gründen dürften Mikroflagellaten nicht
in der Lage sein, über Picoplankton ihren Energiebedarf zu
decken (FENCHEL 1986). Fast alle Arten von Algen wurden
in Nahrungsvakuolen von großen farblosen Chrysophy-
ceen und Dinoflagellaten registriert. Die Umsatzraten der
Mikroflagellaten dürften gleich oder höher als für die ko-
existierenden Ciliaten liegen (CARRICK et al. 1992). Eine
Abschätzung für den Müggelsee ergab, daß herbivore
Mikroflagellaten und Ciliaten zusammen durchaus eine
ebensogroße Algenkonsumtion im Frühjahr erreichen
können wie Metazoen im Sommer (Abb. 23 oben; ARNDT

et al. 1993). Die Freßraten der Protozoen lagen in der glei-
chen Größenordnung wie die Primärproduktion, und bei
einer genauen Analyse der Algenbiomasse findet man auch
eine diesbezügliche Reaktion durch gleichlaufende Mi-
nima. Daß Protozoen kein Klarwasserstadium verursa-
chen ist sicher nicht verwunderlich, denn im Frühjahr sind
die Algen gut mit Nährstoffen versorgt, zudem werden die
Nährstoffe schnell wieder an die Algen zurückgeführt.
Außerdem dürfte die Aufnahme der Protozoen deutlich
selektiver sein als zum Beispiel die der Daphnien. Es läßt
sich in Anbetracht des möglichen hohen Fraßdruckes fol-
gern, daß auch die Algen eine Anpassung zeigen sollten.
Dazu ist jedoch die detaillierte Kenntnis der Nahrungs-
auswahl notwendig. Hierüber weiß man aber noch sehr
wenig.

Die generelle Bedeutung der zusätzlichen nanophagen
Komponenten des Planktons vor allem im Frühjahr legt
nahe, die Beschreibung der Sukzession der Planktonge-
meinschaften in Seen im PEG-Modell (SOMMER et al.
1986) in Frage zu stellen. Gemäß dem Modell kann die er-
ste Frühjahrsblüte der Algen relativ unlimitiert wachsen
und wird erst von den am Ende der Frühjahrsblüte zahl-
reichen Zooplanktern (gemeint sind vorwiegend Meta-
zoen) nennenswert konsumiert. Abbildung 25 zeigt eine
Gegenüberstellung der Daten von 1989 und 1990 für die
verschiedenen Planktonkomponenten aus dem Müggel-
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Abb. 26: Abschätzung des Kohlenstoffflusses über das mikrobielle Nahrungsgewebe im Berliner Müggelsee. Basis sind Fraktionie-
rungsexperimente mit der „presence/absence"-Methode unter in situ Bedingungen; pCili = picophage Ciliaten; nach ARNDT (1990).

see (NIXDORF & ARNDT 1993) mit dem PEG-Modell. In
beiden Jahren waren Protozoen die Hauptkonsumenten
der zeitigen Frühjahrsblüte, 1990 trat ein Klar-
wasserstadium auf, welches in starkem Maße mit dem
Fraßdruck der Metazoen in Verbindung stand. Die
hohe Trophie des Müggelsees mag diese Befunde etwas
spezifisch erscheinen lassen, aber auch im Bodensee,
dem Standard-See des PEG-Modells, wurde von WEISSE

et al. (1990) berichtet, daß ca. 50 % der Gesamt-
primärproduktion über das mikrobielle Nahrungsge-
webe kanalisiert werden. Bei diesen Abschätzungen
wurden Mikroflagellaten noch nicht berücksichtigt,
aber auch sie sind im Bodensee vor allem im Frühjahr

von Bedeutung (KÜMMERLIN & BüRGI 1989) und müß-
ten hinsichtlich ihrer Freßaktivität noch zusätzliche
Berücksichtigung finden. Die Analyse des Vergleichs
von Proto- und Metazooplanktonbiomassen im Früh-
jahr in sehr verschiedenen norddeutschen Seen (Abb.
18) zeigte, daß der Anteil des sich vorwiegend aus her-
bivoren Komponenten zusammensetzenden Protozoo-
planktons 20-65 % des Gesamtzooplankton beträgt.
Bei deutlich höheren Umsatzraten der Protozoen ist da-
mit in einem großen Spektrum verschiedener Seen
damit zu rechnen, daß herbivore Protozoen einen we-
sentlichen Anteil am Konsum der ersten Frühjahrsblüte
haben.
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5.3 Wechselbeziehungen
zwischen den Protozoen

Freilanduntersuchungen zu Protozoen-Protozoen-Inter-
aktionen gibt es bis heute nur wenig. WEISSE (1991) konnte
mit Hilfe der Verdünnungsmethode für heterotrophe Na-
noflagellaten des Bodensees zeigen, daß Ciliaten und
während des Frühsommers die Metazoen die Hauptkon-
sumenten der Flagellaten sind. Im Müggelsee haben wir
bezüglich der Interaktionen im Protozooplankton Experi-
mente mit sehr verschiedenen Planktonfraktionen in ei-
nem Größenbereich von 5-100 Jim durchgeführt. Mit der
„presence/absence"-Methode wurde versucht, die wesent-
lichen Stoffflüsse innerhalb der Planktongemeinschaft
grob zu quantifizieren (Abb. 26; ARNDT 1990). In Abbil-
dung 27 werden die Verluste der Produktion der Proto-
zoen jeweils in der Abwesenheit von Räubern den Verlu-
sten, die durch die Präsenz der jeweiligen Räuber entste-
hen, gegenübergestellt. Wenn auch diese Fraktionie-
rungsexperimente nur grobe Aussagen bezüglich des
Stoffflusses zulassen, so wird jedoch deutlich, daß im Win-
ter und während der Frühjahrsblüte die HNF-Produktion
fast vollständig von nanophagen Ciliaten und vor allem
von Mikroflagellaten konsumiert wird (Abb. 26). Ciliaten
fungieren möglicherweise als die Hauptkonsumenten der
Mikroflagellaten (vor allem Chrysophyceen). Es scheint,
daß heterotrophe Mikroflagellaten wesentlich zu den Ver-
lusten der Nanoflagellaten beitragen. Bei detaillierteren
Untersuchungen traten sogar durch Präsenz großer Nano-
flagellaten (z. B. Kathablepharis) Verluste der kleinen Na-
noflagellaten auf. Dies zeigt, wie eng die Aktivität der
Komponenten des mikrobiellen Nahrungsgewebes mit-
einander verknüpft sein kann. Bei nennenswerten Abun-
danzen von Metazoen im Frühsommer erlangen
Protozoeninteraktionen eine völlig untergeordnete Be-
deutung. Ähnlich wie bei den Wechselwirkungen zum
Phytoplankton und zu den Bakterien kann die Winter-
Frühjahrs-Phase mit einer Dominanz der Protozoenregu-
lation durch Protozoen mit der sommerlichen Phase der
Dominanz der Regulation durch Metazoen abwechseln.
Möglicherweise laufen in anderen Gewässern ähnliche
Stoffflüsse ab, denn die Struktur des Zooplanktons in ver-
schiedenen norddeutschen Gewässern ist durchaus ver-
gleichbar (Abb. 18). Zu diesem Problemkreis sind detail-
liertere Experimente z. B. unter Einsatz von Tracernah-
rung notwendig.

6 Verknüpfung zwischen
mikrobiellen und makrobiellen
Nahrungsgeweben

6.1 Metazoen als Konsumenten
der Komponenten des
mikrobiellen Nahrungsgewebes

In den vorangegangenen Abschnitten wurde bereits mehr-
fach auf die Bedeutung der Metazoen als Konsumenten der
Protozoen hingewiesen. Im „Loop"-Konzept, obwohl da-
mals noch kaum untersucht, wurde davon ausgegangen,
daß Metazoen vor allem die größeren Protozoen, die Ci-
liaten als Nahrung nutzen. Im marinen Bereich schien dies
bei der großen Bedeutung der Copepoden plausibel, in-
zwischen haben detaillierte Untersuchungen diese An-
nahme des marinen „Loop"-Konzeptes auch bestätigt
(STOECKER &; CAPUZZO 1990). In Süßgewässern dominie-
ren allerdings häufig Mikrofiltrierer unter den Metazoen.
Diese Mikrofiltrierer können ein breites Spektrum von
Nahrungsorganismen konsumieren, darunter fast alle
Komponenten des mikrobiellen Nahrungsgewebes (für
Übersichten siehe SANDERS & WlCKHAM 1993; ARNDT

1993b; JÜRGENS 1994). In Abbildung 28 ist die relative Fil-
trierrate von verschiedenen Typen der Metazoen hinsicht-
lich der Aufnahme der verschiedenen Komponenten des
mikrobiellen Nahrungsgewebes (ein Cocktail aus kulti-
vierten Organismen als Modellnahrung) vergleichend dar-
gestellt. Man muß zwischen Mikrofiltrierern, wie den mei-
sten Cladoceren und vielen Rotatorien, und Greifern, wie
Cyclopoiden, unterscheiden. Mikrofiltrierer nehmen
größere Bakterien, heterotrophe Nano- und Mikroflagel-
laten (im Beispiel: Spumella, Bodo, Paraphysomonas) so-
wie kleine Ciliaten (Cyclidium, 20 jim) mit ähnlicher Effi-
zienz auf wie die Algen (im Beipiel Einzelzellen von
Scenedesmus), mit denen die Metazoen kultiviert wurden.
Große Ciliaten (im Beispiel: Colpoda) werden im Ver-
gleich zu den kleineren Protozoen nur in geringem Maße
konsumiert, obwohl bekannt ist, daß bei deren
Vorhandensein auch sehr große Formen (> 150 |im) z. B.
von Daphnien aufgenommen werden können (TEZUKA
1974; PORTER et al. 1979). Demgegüber zeigten die Greifer
ein entgegengesetztes Aufnahmeverhalten, sie konsu-
mierten mit großer Preferenz die Ciliaten und nahmen he-
terotrophe Flagellaten nur in geringem Maße auf. Die
Struktur des Metazooplanktons dürfte damit einen ganz
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Abb 28- Relative Filtrierrate verschiedener Zooplankter bezüglich einem Nahrungscocktail bestehend aus Bakterien, Scenedesmus, den he-

terotrophen Flagellaten der Gattungen Spumella, Bodo und Paraphysomonas, und den Ciliaten Cyclidium und Colpoda. Dunne Linien bezeich-

nen Standardabweichungen, die Zahl jeweils rechts oben in den Graphiken bezeichnet die maximale Filtrierrate in ul/ind/h; nach ARNDT, JÜRGENS &

ZIMMERMANN (in Vorb.)-

139

download unter www.biologiezentrum.at



wesentlichen Einfluß auf die Zusammensetzung und damit
die Funktion des mikrobiellen Nahrungsgewebes haben.
Eine experimentelle Bestätigung dieser Hypothese ist in
Abbildung 24 veranschaulicht. Die Unterschiede in der
Metazooplanktongemeinschaft, vermittelt über unter-
schiedliche Fraßdrücke auf die Protozoen, lassen sich bis
auf das Niveau der Bakterien dokumentieren. In der Wir-
kung der verschiedenen Mikrofiltrierer können durchaus
Unterschiede in der Beeinflussung des mikrobiellen Nah-
rungsgewebes auftreten. So können effektive, relativ unse-
lektive Filtrierer wie die Daphnien das gesamte mikrobielle
Nahrungsgewebe unterdrücken (GüDE 1989; JÜRGENS
1994). Weniger effektive Filtrierer (wie einige Rädertiere)
hingegen können selbst bei sehr hohen Abundanzen den
Bestand an Protozoen nicht nennenswert reduzieren, da
die Konsumtion bezüglich kleiner und schnell wachsender
Protozoen deren Produktion nicht erreicht. Man muß aber
bei Verallgemeinerungen gerade bei Rädertieren sehr vor-
sichtig sein, denn einige Rädertiere haben sich als Speziali-
sten für den Konsum von Protozoen erwiesen. Man kann
davon ausgehen, daß die Berücksichtigung der Protozoen
als Nahrung für die Metazoen deren verfügbare
Nahrungsgrundlage etwa um 1/10 erhöht. Somit sind zwar
die Metazoen als Räuber für die Protozoen wichtig, Pro-
tozoen scheinen zumindest im Sommer aber nur von un-
tergeordneter Bedeutung als Nahrung für die Metazoen zu
sein. Hier gibt es aber wichtige Ausnahmen. So scheinen
Cyclopiden und einige Rotatorien des Winter- und Früh-
jahrsplanktons speziell an die Aufnahme von Protozoen
angepaßt zu sein. Der starke Fraßdruck, den Metazoen auf
die Protozoen im Freiland ausüben können, erklärt eine
Reihe von Anpassungen der Protozoen wie Gehäuse bei
Ciliaten, Kontraktionen (z. B. Peritriche), Anheftung an
große Partikel (z. B. Peritriche), springende Bewegungen
(z. B. einige Oligotriche) u. a. Bei besonders hohem Fraß-
druck durch Daphnien, konnte im Müggelsee die Domi-
nanz von kleinen Chrysomonaden registriert werden, de-
ren Generationszeit nur 2-4 Stunden betrug, so daß sie
durch hohe Wachstumsraten in der Lage waren, dem Fraß-
druck zu widerstehen. Die Frage, inwieweit nanophage
Protozoen und Metazoen miteinander um Nahrungsres-
sourcen konkurrieren, kann mit dem heute zur Verfügung
stehenden Datenmaterial noch nicht entschieden werden,
denn fast in jedem Falle dürften die Metazoen auch als
Räuber ihrer möglichen Konkurrenten fungieren.

6.2 Metazoen als Förderer des
mikrobiellen Nahrungsgewebes

Untersuchungen in den letzten Jahren bezüglich der Abgabe

von gelösten organischen Substanzen (DOC) durch Algen er-

gaben, daß nur etwa 10 % der Primärproduktion im Mittel an

das Umgebungswasser exudiert wird (JUMARS et al. 1989). Das

ist deutlich weniger als im ursprünglichen „Loop"-Konzept

(25 %) angenommen wurde (AZAM et al. 1983). In dem hypo-

thetischen Schema in Abbildung 29 wurde angenommen, daß

vor allem im Frühsommer und Sommer der Hauptteil der

Primärproduktion durch Metazoen konsumiert wird, daß

schon beim Freßvorgang durch unsauberes Fressen („sloppy

feeding") der Metazoen ein wichtiger Teil des Algenmaterials

(bis 20 %) zerstört wird (LAMPERT 1978) und, daß außerdem

durch Exkretion des Algenmaterials nach der Darmpassage

ein Teil der aufgenommenen Algen dem Nahrungsgewebe im

Pelagial wieder zurückgeführt wird. Danach würde dem mi-

krobiellen Nahrungsgewebe über die Metazoen deutlich mehr

organisches Material zur Verfügung gestellt werden, als dies

direkt über die Algen durch Exudation erfolgt. Inzwischen

haben Untersuchungen an Daphnien (GÜDE 1988), Copepo-

den (PEDUZZI & HERNDL 1992) und Rotatorien (ARNDT et al.

1992) experimentelle Belege für diese Hypothese erbracht.

Man muß demnach heute davon ausgehen, daß „herbivore"

Metazoen nicht nur als Grazer der Protozoen sondern auch

als wichtige Förderer des mikrobiellen Nahrungsgewebes

wirken können. Es wäre deshalb berechtigt, nicht nur einen

„Loop" zu konstruieren, der organische Substanz von den Al-

gen zu den Komponenten des mikrobiellen Nahrungsgewe-

bes transferiert, sondern auch von den Metazoen zum mikro-

biellen Nahrungsgewebe, also in entgegengesetzter Richtung

des Stoffflusses (Abb. 21,29). Diese Befunde belegen die un-

mittelbare Verknüpfung von Detritus- und Weidenah-

rungs"kette" in pelagischen Ökosystemen.

anorganische Nährstoffe

protozoa

Exkretion

/ organische Nährstoffe

Abb. 29: Hypothetisches Schema der Substratversorgung des mikro-
biellen Nahrungsgewebes mit Betonung auf Feedback-Effekte des Me-
tazoengrazings. Nach ARNDT (1993b).
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Abb. 30-38. Protozooplankton. 30: Heterotropher Nanoflagellat (nach DAPI-Färbung auf schwarzem Membranfilter, Epifluoreszenzmikroskopic;

Foto: K. JÜRGENS). 31: Heterotropher Mikroflagellat (Dinoflagellat Gymnodmium belveticum, auf Membranfilter nach der quantitativen Protargol-

färbung nach SKIBBE, Foto: G. PFISTER). 32: Heterotropher Nanoflagellat in Kolonien (Choanoflagellat Codonosiga, lebend, Foto: J. MATHES). 33:

Kleiner prostomer Ciliat Urotricha furcata (Lugolfixierung, DIC, Foto: M. SCHÖNBERGER). 34: Oligotricher Ciliat Strobilidium caudatum (Lugolfi-

xierung, DIC, Foto: M. SCHÖNBERGER). 35: Prostomer Ciliat Coleps spetai (grün: symbiontische Algen; braun: Nahmngsalgen; weidet an totem Ra-

dertier Keratella cochlearis; DIC, Foto: M. SCHÖNBERGER). 36: Oligotricher Ciliat Tintinnopsis cylmdrata (Methylgrünpyronin-Färbung des Tieres in

der Hülse; Foto: M. SCHÖNBERGER). 37: Parameäum bursanum als Beispiel für Ciliat mit vielen symbiontischen Algen (Lebendfotografic, Foto: F.

NEIDL). 38: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme von Coleps.
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46

Abb. 39-46. Protozooplankton. 39: Nackte Amöbe aus einer Planktonprobe mit aufgenommenen Algen der Gattung Synura (Foto: J. MATHES). 40:

Beschalte Amöbe Difflugia aus einer Planktonprobe mit sichtbaren Pseudopodien (Foto: J. MATHES). 41: Heliozoon Actinosphaerium eichhorni aus

einer Planktonprobe (Foto: J. MATHES). 42: Heliozoon Actinophrys mit einer Diatomee (Navicula) in der Nahrungsvakuole (Foto: J. MATHES). 43:
Tintinnidium lebend in seiner Hülse (Foto: J. MATHES). 44: Haptorider Ciliat Monodinium (Foto: J. MATHES). 45: Peritricher Ciliat (Epistylis) auf dem

Panzer eines planktischen Copepoden (Foto: J. MATHES). 46: Peritricher Ciliat (Vaginicola) auf einer Detritusflocke im Plankton (Foto: J. MATHES).
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7 Schlußfolgerungen

Der Anteil der Protozoen an der Zooplanktonbiomasse
kann zwischen 2 und 98 % schwanken und variiert mit der
Jahreszeit und der Trop hie des Gewässers. Im Jahresmittel
muß man davon ausgehen, daß ca. 15-50 % der Zooplank-
tonbiomasse durch Protozoen gebildet werden, wobei
man die erheblich höheren Umsatzraten der Protozoen ge-
genüber den Metazoen zusätzlich berücksichtigen muß
(für einen Überblick zu produktionsbiologischen Daten
der Protozoen siehe FoiSSNER et al. 1992). Die Bedeutung
von heterotrophen Mikroflagellaten, die im Durchschnitt
etwa ein Drittel der Protozoenbiomasse ausmachen, sowie
von Rhizopoden und Actinopoden ist bisher deutlich un-
terschätzt worden. Ein Teil der heterotrophen Nanofla-
gellaten (bis 50 % der Biomasse) scheint in verschiedenen
Gewässern nicht vorwiegend picophag sondern nanophag
zu sein. Während die Bedeutung von picophagen Organis-
men, d. h. Konsumenten von Bakterien und autotrophem
Picoplankton, unter den Protozooplanktern bereits seit ei-
nigen Jahren bekannt ist, wurde die Bedeutung von nano-
phagen Organismen, d. h. Konsumenten des Nanoplank-
tons (etwa mit einer Größe von 2-20 [im), bisher unter-
schätzt. Im Frühjahrsplankton von Seen der gemäßigten
Breiten sowie in Gewässern mit geringem Metazooplank-
tonanteil können Interaktionen und Energietransfer zwi-
schen den Protozoen eine wichtige Rolle spielen. Bei einer
Dominanz effektiver Filtrierer des Metazooplanktons (z.
B. Daphnien) kann die Bedeutung der Protozoen im
Plankton allerdings stark reduziert werden. Sowohl zwi-
schen Protozoen und anderen Komponenten des mi-
kröbiellen Nahrungsgewebes als auch zwischen Metazoen
und Protozoen bestehen in Abhängigkeit von der artlichen
Zusammensetzung der Gemeinschaften vielfältige Wech-
selbeziehungen (Abb. 22, rechts).

Nach heutigem Wissen kann das „Loop"-Konzept die tro-
phischen Wechselbeziehungen im mikrobiellen Nah-
rungsgewebe nicht mehr hinreichend beschreiben. Eine
gewisse Kritik am „Loop"-Konzept wurde bereits ver-
schiedentlich vorgenommen (z. B. SHERR & SHERR 1988),

aber die Betrachtung der Protozoen als Träger des Stoff-
flusses in einer Nahrungskette wurde meist nicht aufgege-
ben (SHERR & SHERR 1991). Ein Grundgedanke des
„Loop"-Konzeptes, daß energiereiche Produkte der
DOC-Exudation über die Bakterien und Protozoen an
Metazoen übertragen werden, scheint für einige Perioden

im Jahr (Frühjahr) zuzutreffen. Zu anderen Zeiten des Jah-
res kann jedoch die Substratversorgung der Bakterien über
die Freßaktivität nanophager und microphager Metazoen
von ebensolcher Bedeutung sein. Eine künstliche Tren-
nung zwischen Weide- und Detritusnahrungs-"Kette" er-
scheint für das Verständnis der Funktion des mikrobiellen
Nahrungsgewebes nicht länger sinnvoll. Eine effektive En-
ergieübertragung der Algenexudation bzw. des autotro-
phen Picoplanktons wäre vor allem dann gegeben, wenn
sehr wenige trophische Stufen zwischen Picoplankton und
Metazooplankton liegen. Viele Metazoen des Süßwassers
können Picoplankton direkt aufnehmen, andererseits fol-
gen häufig viele trophische Niveaus der Protozoen aufein-
ander.

Das Verfolgen der Gedankengänge des „Loop"-Konzep-
tes dürfte die Ursache dafür sein, daß die Bedeutung der
Protozoen als Konsumenten des Phytoplanktons bisher
meist unterschätzt wurde. Viele Protozoen sind in der
Lage, Nahrungspartikel in der Größe der eigenen Körper-
größe aufzunehmen. Vor allem solche Protozoen ohne ef-
fektive Filtrationsorganellen sind bei seltener Chance des
Kontaktes mit geeigneten Nahrungsorganismen darauf an-
gewiesen, große Partikel aufzunehmen. Bei großen he-
terotrophen Flagellaten scheint dies sogar die Regel zu
sein. Das „Loop"-Konzept hat aber eine sehr wichtige
Funktion beim Aufwerfen neuer Fragestellungen bezüg-
lich der Rolle von Protozoen im Pelagial gehabt. Nah-
rungsketten dürften für die Beschreibung der Funktion pe-
lagischer Ökosysteme ebenso auf lange Sicht nicht erfolg-
versprechend sein. Auch hier gibt es Ausnahmen. So läßt
sich das Nahrungsgewebe bei Daphnien-Dominanz gut
mit aufeinanderfolgenden Top-down-Effekten beschrei-
ben. Aber wie bereits erwähnt wurde, sind solche Perioden
meist nur von begrenzter Zeitdauer und dürften nur aus-
nahmsweise für den gesamten Jahresverlauf charakteri-
stisch sein. Häufig werden in theoretischen Überlegungen
hinsichtlich der Analyse von trophischen Niveaus die Pro-
tozoen außer Acht gelassen. Es muß jedoch bedacht wer-
den, daß beispielsweise ein räuberischer Ciliat auf dem
gleichen trophischen Niveau wie ein Fisch angesiedelt
werden kann, selbst die Bedeutung hinsichtlich Biomasse
und Stofffluß kann vergleichbar sein. Eine Diskussion, ob
in Abhängigkeit von der Trophie vier oder fünf trophische
Niveaus möglich sind, wobei das vierte und fünfte Niveau
planktivore und piscivore Fische darstellen (z. B. PERSSON

et al. 1992), scheint mit dem Hintergrund der komplexen
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Vernetzung mikrobieller und makrobieller Nah-
rungsgewebe und deren Bedeutung für den Stoffumsatz
wenig sinnvoll. Diese Auffassungen werden künftig sicher
dem gewachsenen Verständnis der Verknüpfung der sehr
verschiedenen Komponenten pelagischer Nahrungsge-
webe weichen müssen. Glücklicherweise mehren sich kri-
tische Stimmen (z. B. DEMELO et al. 1992) hinsichtlich der
Theorie der „trophischen Kaskade" (CARPENTER et al.
1985), d. h., daß Räuber die Abundanz ihrer Beute, die wie-
derum die Abundanz ihrer Beute bestimmen (u.s.w.). Es
wurde zwar versucht, auch Protozoen in diese Hypothese
aufzunehmen, aber mit wenig Erfolg (PACE 1993), dies
würde nur gelingen, wenn man die Protozoen als ein tro-
phisches Niveau betrachtet. Wichtig wäre es, in Zukunft
zu einer Verknüpfung der verschiedenen Konzepte zu
kommen. Denn die meisten Konzepte treffen für be-
stimmte Teile der Planktongemeinschaft oder Zeiträume
zu. Um die Vielschichtigkeit der mikrobiellen und makro-
biellen Interaktionen in ihrem gesamten Umfang nicht aus
dem Blickfeld zu verlieren, wäre es angebracht, die Proto-
zoen in die traditionellen Vorstellungen als gleichberech-
tigte Komponenten einzubeziehen. Dabei sollten einzelne
Komponenten nicht überbetont werden, um den Blick für
neue Erkenntnisse nicht zu verstellen.

gebundene Protozoenaktivität besser zu analysieren, und
auch die Wechselwirkungen zwischen Protozoengemein-
schaften unterschiedlicher vertikaler Schichten (z. B.
Epilimnion, Hypolimnion, Benthos) genauer zu untersu-
chen.
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Es wird in Zukunft nach den relativ groben Analysen der
taxonomischen Struktur des Mikroplanktons wieder ver-
stärkt notwendig sein, die Spezifika der einzelnen Arten,
wie es für die Metazoen selbstverständlich ist, mehr zu
berücksichtigen. Die Ciliaten-Atlanten von FoiSSNER et al.
(1991, 1992) bilden für die Wimpertiere schon eine we-
sentliche Basis. Künftig werden sicher stärker ausgereifte
molekularbiologische Verfahren, die Verwendung neuer
mikroskopischer Techniken (z. B. Confovale Laser-Scan-
ning-Mikroskopie) und andere Mikro-Methoden diese
mehr taxonomisch-ökologisch orientierten Untersuchun-
gen vereinfachen. Sie sind für ein umfassendes Verständnis
der bisher mehr prozeßorientierten Untersuchungen eine
wesentliche Ergänzung. Obwohl auch hier vor allem noch
mehr produktionsbiologische Untersuchungen an Proto-
zooplanktern notwendig sind, um deren relative Bedeu-
tung für den Stoffhaushalt noch besser zu charakterisieren.
Insbesondere die Bakterien-Protozoen-Interaktionen
werden sicher mit molekularbiologischen Methoden künf-
tig eine wesentlich größere Aufklärung erfahren. Für eine
detailliertere Analyse der Funktion der Protozoen im Pe-
lagial erscheint es in Zukunft auch wichtig, die an Partikel
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