Der EinfluB der Nihrstoffkonkurrenz auf die
Artenzusammensetzung des Phytoplankton

Ulrich Sommer

Phytoplankter benotigen im wesentlichen dieselben
mineralischen Nahrstoffe (Ausnahme: der Si-Bedarf
der Kieselalgen und émiger Chrysophyceae, sowie die
Unabhéngigkeit N, -fixierender Blaualgen von Nitrat
bzw. Ammonium), die sie aus einem gemeinsamen
Resourcen-Pool (im Wasser geloste Nahrstoffionen)
beziehen. Daher ist zu erwarten, daf3 es bei Zehrung
eines oder mehrerer Nahrstoffe zum Auftreten inter-
spezifischer Konkurrenz kommt. Wegen ihrer leich-
ten Kultivierbarkeit, ihrer kurzen Generationszeit
und der Moglichkeit, sie in homogener Suspension zu
kultivieren, boten sich die planktischen Algen als Mo-
dellorganismen fiir die Untersuchung des Phanomens
der interspezifischen Konkurrenz an, das bereits seit
Jahrzehnten die theoretische Okologie beschaftigt.
Dementsprechend standen bei der seit Tilman’s Ex-
perimenten zur Si- und P-Konkurrenz zwischen Aste-
rionellaund Cyclotella(TILMAN, D. 1977: Ecology
58, 338) mit zunehmender Intensitat betriebenen ex-
perimentellen Konkurrenzforschung theoretische
Fragen im Vordergrund, insbesondere die Auseinan-
dersetzung mit Hutchinson’s ,,Paradoxon des Plank-
tons* (HUTCHINSON, G. E. 1961: Am. Nat. 95,
137). Die konkrete Vorhersage des Erfolges von be-
stimmten Artenunter bestimmten Konkurrenzbedin-
gungen war demgegeniiber von untergeordneter Be-
deutung. Dennoch kristallisierten sich einige eindeu-
tige taxonomische Trends heraus, die im folgenden
nach einer Einfilhrung in die theoretischen Grundla-
gen dargestellt werden sollen.

Theorie: (vg. TILMAN, D. 1982: Resource competi-
tion and community structure, Princeton Univ Press)

1. Konkurrenz um einen Nahrstoff im steady-state
Die von D. TILMAN, P. KILHAM und S. S. KIL-
HAM entwickelte Konkurrenztheorie geht von
Gleichgewichtsbeziehungen aus, wie sie experimen-
tell in der Chemostatkultur (MONOD, J. 1950: Ann.
Inst. Pasteur Lille 79, 390) verwirklicht werden. Da-
bei stellt sich ein Fliefigleichgewicht zwischen der
Neuproduktion und der Elimination von Organismen
sowie zwischen der Aufnahme und der Nachlieferung
von Nahrstoffen ein. Zwischen der per capita Repro-
duktionsrate (p) und derinder gelosten Phase verblei-
benden Nahrstoffkonzentration (S) besteht ein ein-
deutiger Zusammenhang:

u=p__ .S/(S+k) (GL1)

wobei u__ und kg artenspezifische Parameter sind.
Unter zwer Arten, die um einen Nahrstoff konkurrie-
ren, setzt sich diejenige durch, die unter den gegebe-
nen Bedingungen die externe (= verfiigbare) Nahr-
stoffkonzentration am tiefsten herabsetzen kann
(Abb. 1). Diese Konzentration wird durch den
Schnittpunkt der Monod-Kurve (Gl. 1) mit der Ver-
lustrate (=Reproduktionsrate) definiert. Die andere
Artkann bei dieser Nahrstoffkonzentration nur mehr
eine Reproduktionsrate erzielen, die unter der Ver-
lustrate liegt, und wird daher verdrangt. Ein gemein-
samer limitierender Nahrstoff erlaubt daher unter
Gleichgewichtsbedingungen nur die Persistenz einer
Art. Allerdings ist es moglich, daB3 sich der Konkur-
renzvorteil bei verdnderten Verlustraten verschiebt,
vorausgesetzt die durch Gl. 1 definierten Kurven ha-
ben einen Schnittpunkt. Auch bei artenspezifisch ver-
schiedenen Verlustraten setzt sich jeweils die Art
durch, die die externe Nahrstoffkonzentration unter
den gegebenen Bedingungen am tiefsten herabsetzen
kann (Abb. 2).
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Abbildung 1

Konkurrenz der Arten A und B um einen gemeinsamen limi-
tierenden Nihrstoff bei einer gemeinsamen Verfustrate (1).
Am Beginn der Besiedlung erzielen beide Arten eine Re-
produktionsrate liber der Verlustrate. Die Populationen
nehmen zu, der limitierende Nahrstoff wird gezehrt. Sinkt
die Konzentration unter $*; fallt die Reproduktionsrate von
B unter die Verlustrate. A'kann zunachst noch zunehmen
und erzielt sein Gleichgewicht bei $*,, B wird verdrangt.
Steigt die Verlustrate liber das Niveau@, gewinnt A.
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Abbildung 2

Konkurrenzder Arten A und B um einen gemeinsamen limi-
tierenden Nihrstofl bei verschiedenen Verlustraten.

A gewinnt gegen B, obwohl es bei gleichen Verlustraten fiir
beide Artren nie gewinnen kann (nach Abb. 11 in TIL-
MAN, D. 1982).

2. Konkurrenz um zwei Nihrstoffe

Die Reproduktionsrate einer Art wird in einem ho-
mogenen Medium stets von dem Nahrstoff limitiert
der in der gegeniiber dem Bedarf relativ geringsten
Konzentration vertiigbar ist (Liebigs ,,Gesetz des Mi-
nimums®). Das stOchiometrische Verhaltnis zweier
Nabhrstoffe, bei dem der Ubergang von Limitation
durch den einen zu Limitation durch den anderen
Nahrstoff stattfindet, wird Optimalverhiltnis ge-
nannt. In einem Koordinatensystem, in dem die bei-
den Achsen die Konzentrationen zweier potentiell li-
mitierender Nahrstoffe darstellen, 148t sich die
Gleichgewichtsbeziehung zwischen Nahrstoffkon-
zentration und Reproduktionsrate durch rechtwinke-
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Abbildung 3

Isoplethen der Reproduktionsrate

in Abhéngigkeit von 2 potentiell limitierenden, nicht substi-

tuierbaren Nahrstoffen, Definition des Optimalverhaltnis-
-ses der beiden Nihrstoffe (nach Abb. 5 in TILMAN, D.

1982).

lige [soplethen darstellen (Abb. 3). Das Optimalver-
haltnis der beiden Nahrstoffe wird durch die Eck-
punkte der Isoplethen definiert.

Fiir die Vorhersage des Konkurrenzerfolges unter
Gleichgewichtsbedingungen kommt es dabei auf jene
[soplethe an, die einem Netto-Null-Wachstum ent-
spricht, d. h. die eine Reproduktionsrate bezeichnet,
welche mit der Verlustrate im Gleichgewicht ist
(ZNGI, ,zero net growth isocline*). Haben die
ZNGI's zweier Arten keinen Schnittpunkt, ist stets
diejenige der Gewinner, deren ZNGI ndher bei den
Achsen liegt. Haben die ZNGI’s jedoch einen Schnitt-
punkt, bestehen drei Moglichkeiten (Abb. 4). In ei-
nem Bereich der kombinierten Nahrstoffkonzentra-
tionen (Maximalkonzentrationen vor jedem Konsum
durch Organismen), der durch den Schnittpunkt der
ZNGTI's und zwei Vektoren begrenzt wird, deren Stei-
gung den Optimalverhaltnissen der beiden Nahrstof-
fe fir beide Arten entspricht, ist Koexistenz im
Gleichgewicht moglich. Beide Artensind dannjeweils
durch einen anderen Nahrstoff limitiert: d. h. zwei li-
mitierende Nahrstoffe ermoglichen die Koexistenz
von zwei Arten. Die in Losung verbleibenden Rest-
konzentrationen beider Nahrstoffe werden durchden
Schnittpunkt der ZNGTI'’s definiert. Liegt die kombi-
nierte Maximalkonzentration links vom Koexistenz-
bereich siegt diejenige Art, deren ZNGI naher beider
y-Achse liegt, rechts diejenige, deren ZNGI naher bei
der x-Achse liegt. Es ist auch mog-
lich, daf3 mehr als zwei Arten den Gradienten des
Nahrstoffverhaltnisses teilen, vorausgesetzt die
Rangordnungen der Konkurrenzfihigkeit um beide
Nabhrstoffe sind genau umgekehrt (Abb. 5)

3. Abweichungen vom Gleichgewichtszustand

Unter zeitlich und/oder raumlich variabler Zufuhr
von gelosten Nahrstoffen bricht der von der Monod-
Gleichung postulierte eindeutige Zusammenhang
zwischen der Reproduktionsrate und der Nahrstoff-
konzentration zusammen. Unter sattigenden Bedin-
gungen kann der inkorportierte Pool einiger Nahr-
stoffe (z. B. P und N) schneller verdoppelt werden als
die Biomasse und die Zellzahl. Esistdaher moglich ei-
nen intrazellularen Reservepool aufzubauen, der bei
nachfolgender Abnahme der externen Nahrstoffkon-
zentration fiir einige Zeit die Aufrechterhaltung einer
Reproduktionsrate ermoglicht, die hoher ist, als nach
der Monod-Gleichung erwartet werden konnte
(DROOP,M.R.1973:J.Phycol.9,264: 1983: Botani-
ca Marina 26, 99). Variable Nahrstoffzufuhr ermog-
licht daher eine grolere Variabilitdt kompetitiver
Strategien als ein konstantes Nahrstoffregime:

1) Ausnutzung von Nahrstoffpulsen fiir starke Popu-
lationszunahmen (bei hoher p__ ), 2) Ausnutzung
von Nahrstoffpulsen fiir den Afifbau von Reseve-
pools, 3) Anpassung an Konkurrenz unter nihrstoff-
armen Bedingungen. Gleichzeitig kann es in einem
System heterogener Nahrstoffzufuhr auch zu zeitli-
cher Vanabilitat der Nahrstoffverhaltnisse kommen
und damit zu zeitlichen Verschiebungen im Konkur-
renzvorteil zwischen Arten, die einen Gradienten des
Verhaltnisses zweier Nahrstoffe teilen. All dies fiihrt
dazu, daB unter zeitlich und/oder raumlich variablen
Nahrstoffbedingungen, mehr Arten koexistieren
konnen, als es limitierende Resource gibt (ARM-
STRONG, R. A. und McGEHEE, R. 1976: Theor.
Pop. Biol. 9, 317; TILMAN, D. 1982: Resource com-
petition and community structure; Princeton Univ.
Press; SOMMER, U. 1984: Limnol. Oceanogr. 29,
633).
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Abbildung 4

Konkurrenz der Arten A und B um zwei Nihrstoffe.

A ist der bessere Konkurrent um Nahrstoff 1, B um 2. Die
rechtwinkeligen Linien sind die Netto-Nullwachstumsli-
nien (ZNGTI’s), die diagonalen Vektoren haben die Steigung
des Optimalverhaltnisses der beiden Nahrstotfe. Koexi-
stenz bzw. Verdrangung hangen von der kombinierten Kon-
zentration beider Nahrstoffe vor jeglicher Zehrung durch
Organismen ab (nach Abb. 24 in TILMAN, D. 1982).

Ergebnisse der Konkurrenzexperimente in kontinu-
irlicher Kultur:

4. Allgemeine Ergebnisse
Phytoplankton-Konkurrenzexperimente ~ wurden
entweder als 2-Art Experimente mit Algen aus Rein-
kulturen (z. B. TILMAN, D. 1977: Ecology 58, 3338;
1981: Ecology 62, 802; HOLM, N. P. und ARM-
STRONG, D. E. 1981: Limnol. Oceanogr. 26, 622;
KILHAM,S.S. 1984: Verh.int. Ver. Limmol. 22,433)
oder mit natirlichem Mischplankton (z. B. SOM-
MER, U. 1983: Arch. Hyddobiol. 96, 399; TILMAN,
D.und KIESLING, R. L. 1984, In: KLUG, M. . und
REDDY, C. A.(eds): Current perspectives in perspec-
tives in microbial ecology. — Am. Soc. Microbiol.
Washington, 314; KILHAM, S. S. 1986: Can. J. Fi§h.
Agquat. Sci. 43, 351) durchgefiihrt. Dabei zeigte sich
ein hohes MaB an Ubereinstimmung zwischen den an
verschiedenen Seen und von verschiedenen Labors
durchgefiihrten Experimenten sowie zwischen den
experimentellen Ergebnissen und den aus der Theo-
rie abgeleiteten Erwartungen:

Unter strikten Gleichgewichtsbedingungen (Chemo-
statkultur) konnen tatsichlich nur soviele Arten
koexistieren, wie es verschieden limitierende Resour-

cen gibt.
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Abbildung 5

Fiinf Arten konkurrieren um 2 Niéhrstoffe.

Die Rangordnungen der Konkurrenzfihigkeit um beide
Nahrstoffe sind umgekehrt (A ist der beste Konkurrent um
1, der schlechteste um 2, B der zweitbeste um 1, der zweit-
schlechteste um 2, . .). Die Regionen der Koexistenz und
Dominanz der Arten sind entlang des Verhaltnisses Nahr-
stoff 1: Nédhrstoff 2 sortiert (nach Abb. 36 aus TILMAN, D.
1982).

Das Ergebnis von Konkurrenzversuchen foigt den
Vorhersagen, die von den physiologischen Parame-
tern der Monod-Gleichung hergeleitet werden kon-
nen. Daraus folgt, da} die einzige stattfindende Inter-
aktion der Konsum gemeinsam benotigter Resourcen
ist (also keine Allelopathie).

Das Endergebnis eines Kokurrenzversuches ist unab-
hingig von der Anfangsabundanz der Konkurrenten;
auch eine zunachst sehr kleine Population eines iiber-
legenen Konkurrenten kann eine anfangs zahlen-
oder biomassemifBig dominante Population eines un-
terlegenen Konkurrenten verdragen (TILMAN, D.
und STERNER, R. W. 1984: Oecologia 61, 197).

Viele der bisher untersuchten Arten zeigen weltweit
ein konsistentes Verhalten, d. h. sie sind in gleicher
Weise entlang konkurrenrelevanter Umweltgradien-
ten sortiert.

5. Konkurrenzerfolg von Algenarten in Abhidngigkeit
vom Verhiltnis der limitierenden Néhrstoffe

Der bisher am besten untersuchte konkurrenzrele-
vante Gradient ist der Gradient des Si: P Verhaltnis-
ses. Die erste publizierte Versuchsserie waren TIL-
MAN’s (1977: Ecology 58, 338) Kobkurrenzversu-
che mit den Kieselalgen Asterionella formosaund Cy-
clotella meneghiniana. Dabei konnten die beiden
Arten bei stochiometrischen Si P Verhaltnissen im
Medium von 6 1 bis 90 : 1 koexistieren, mit steigen-
dem Anteil von Asterionellabei steigendem Si: P Ver-
héltnis. Oberhalb von Si: P=90:1 setzte sich Asterio-
nellaals einzige Art durch, unterhalbvon Si:P=6:1
setzte sich Cyclotelladurch. Auch bei allen folgenden
Experimenten erwiesen sich pennate Kieselalgen aus
der Familie Fragilariaceae als konkurrenzstarkste
Phytoplankter bei hohen Si P Verhiltnissen (dh.
wenn nur mehr P limitierend war: Asterionella formo-
sagegen Microcysts aeruginosa(Holm,N. P.und Arm-
strong, D. E. 1981: Limnol. Oceanogr. 2, 622), Syn-
edra sp. gegen Stephanodiscus minutus (KILHAM, S.
S.1984: Verh. int. Ver. Limnol. 22,435), Synedra acus
in einem natiirlichen Planktongemisch aus dem Bo-
densee (SOMMER, U. 1983: Arch. Hydrobiol. 96,
39), Synedra acus in einem natiirlichen Planktonge-
misch aus dem Lake Mephremaggog (SMITH, R. E.
und KALFF, J. 1983: Limnol. Oceanogr. 28, 448)
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Synedbra filiformis in einem natiirlichen Planktonge-
misch aus dem Lake Michigan (KILHAM., S.S. 1986:
Can. J. Fish. Aquat. Sci. 43, 351). Bemerkenswert ist
vor allem die Tatsache, da3 ber Konkurrenzexperi-
menten mit natirlichem Plankton sich stets Synedra
spp. sich in Abwesenheit von Si-Limitation als stark-
ste Konkurrenten um Phosphor erwiesen.

Ein Vergleich der Angfangssteigungen der Monod-
Funktionen (u__ /k ) fir Si-limitiertes und P-limi-
tiertes Wachstulii nehrerer Kieselalgen (Abb. 6)zeigt
daf fiir 5 von 6 untersuchten Arten die Rangordnung
der Konkurrenzfahigkeitum Siund um P genau umge-
kehrt sind.
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Abbildung 6

Anfangssteigungen der Monod-Funktion fiir Si- und P-limi-
tiertes Wachstum von 5 Kieselalgen.

Fiinf Arten zeigen die in Abb. 5 hypohetisch veranschau-
lichten umgekehrten Rangordnungen der Konkurrenzfa-
higkeit (Cyclotella meneghiniana, Stephanodiscus minutus,
Fragtlaria crotonensis, Asterionella formosa, Synedra filifor-
mis). Nur Tabellaria tanzt aus der Reihe.

Bei sehr niedrigen Si P Verhéltnissen (unter 4 1)
setzten sich in Konkurrenzversuchen mit natiirlichem
Plankton Griinalgen durch: Bei 10° C und einem Ino-
kulum aus dem L. Michigan eine unbestimmte einzel-
lige Chlorococcale (KILHAM 1986: Can. J. Fish.
Aquat. Sci. 43, 351), bei 18° C und einem Inokulum
aus dem Bodensee Mougeotia thylespora(SOMMER
1983: Arch. Hydrobiol. 96, 399). Der Ubergang von
Grunalgen- zu Kieselalgen-Dominanz fand in beiden
Versuchsserien bei annahernd gleichen Si : P Verhilt-
nissen statt (Abb. 7).

Andere Paare potentiell limitierender Nihrstoffe
wurden bisher wesentlich seltener untersucht. TIL-
MAN und KIESLING (1984: In: KLUG, M. L. und
REDDY, C. A. (eds.): Current perspectives in micro-
bialecology.— Am.Soc. Microbiol., Washington)fan-
den, daB3 bei niedrigen N P Verhiltnissen Blaualgen
und bei hohen N P Verhiltnissen Griinalgen domi-
nieren. Die Kombination vo Si und N als potentiell li-
mitierende Nahrstoffe wurde bisher nur bei antarkti-
schen, marinen Kieselalgen eingesetzt (SOMMER
1986: Marine Biol; im Druck). Ahnlich wie bei der
Konkurrenz um Si und P erwiesen sich auch hier die
starksten Konkurrenten um Silikat als die schwich-
sten Konkurrenten um Phosphat und umgekehrt.
Theoretisch konnen derartige Verhaltnisse auch bei
der Faktorenkombination Licht mit einem gelOsten
Nahrstoff bestehen, da auch Licht eine aufzehrbare
Resource ist (,Selbstbeschattung*). Allerdings liegen
dazu noch keine experimentellen Untersuchungen
VOT.
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Chemostat-Konkurrenzexperimente mit natiirtichem Phytoplankton bei verschiedenen Si : P Verhiltnissen. )
Biomasse-Anteil der Kieselalgen bei Beendigung der Experimente, der Rest waren fast ausschlieBlich Grinalgen. Abkiirzun-

gen in den beiden oberen Zeilen:

C: unbestimmte Chlorococcale, M: Mougeotia,
K: Koliella, S: Synedra, A: Asterionella,

D: Diatoma.

6. Konkurrenzerfolg von Algenarten in Abhingigkeit
von der Durchflufirate

Chemostatversuche mit konstantem Nahrstoffver-
haltnis, aber variabler Durchflufrate testen, ob die
Monod-Kurven verschiedener Arten einen Schnitt-
punkt haben, d. h. ob Arten, die eine niedrigere maxi-
male Wachstumsrate habe alsandere, gleichzeitigeine
hohere Anfangssteigung haben konnen. SMITH und
KALFF (1983: Limnol. Oceanogr. 28, 448) fiihrten
derartige Experimente mit natiirlichem Plankton aus
dem Lake Mephremaggog und Phosphor als limitie-
renden Nahrstoff durch und kamen zur Schluf3folge-
rung, daf3 es bei DurchfluBraten von 0.06 d-! bis
0.9 d'! zu keiner Verschiebung in der kompetitiven
Dominanz kam. Diese Schlu3folgerung wurde jedoch
angezweifelt (SOMMER, U. und KILHAM, S. S.
1985: Limnol. Oceanogr. 30, 43), da es nach den pu-
blizierten Ergebnissen den Anschein hatte, als wiirde
mit der biomassemaBig dominanten Synedra acus
noch jeweils eine weitere Art koexistieren, was die Be-
hauptung einheitlicher Limitation durch P in Frage
stellte. Unter den subdominanten Arten kam es zu ei-
ner Aufteilung des Gradienten der Durchflu3raten.

Spater wiederholte ich dieses experimentelle Pro-
gramm mit Material aus dem Bodensee (SOMMER
1986: Oecologia 68, 503). Dabei wurde in einer Ver-
suchsserie wurde zum totalen Ausschiu3 von Si-Li-
mitation ein sehr hohes Si: P Verhaltnis (800: 1) gebo-
ten; in der anderen Versuchserie wurde iiberhaupt
kein Si geboten, um Kieselalgen total auszuschlieen.
In der Si-reichen Serie setzte sich Synedra acusbei al-
len DurchflufSraten bis 1.6 d-! als einzige Art durch,
bei 2.0 d-! setzte sich Achnanthes minutissima durch.
[n der Si-freien Serie setzten sich bei den Durchfluf3-
raten 0.3und 0.5 d! Mougeotia thylespora,bei 0.7 und
0.9d-! Scenedesmus acutusundbei 1.2und .6 d-t Chlo-
rella minutissima durch. Das heiBt, verschiedene Al-
genarten konnen den Gradienten der Durchfluf3raten
teilen, wenngleich die Aufteilung dieses Gradienten
nicht so fein zu sein scheint, wie die Aufteilung des
Gradienten des Si : P Verhaltnisses.

7. Konkurrenz unter fluktierenden Nahrstoffbedin-
gungen
Fur Abweichungen vom strengen FlieBgleichgewicht,

wie es idealtypisch in der Chemostatkultur verwirk-
licht ist, trifft die Konkurrenztheorie TILMAN’s
(1982: Resource competition and community struc-
ture. — Princeton Univ. Press) zwei Voraussagen: 1)
Bei den Fluktuationen des Nahrstoffangebots um ei-
nen langfristigen Durchschnitt konnen mehr Arten
koexistieren, als es limitierende Resourcen gibt. 2)
Die dominanten Arten bleiben dieselben wie bei ei-
nem konstanten Nahrstoffregime mit identischem
langfristigen Durchschnitt des Nahrstoffangebots.

Konkurrenzexperimente mit natiirlichem Plankton,
beidenenein (P) oderzwei (P und Si) Nahrstoffe nicht
kontinuierlich, sondern in diskreten, wochentlichen
Pulsen zugegeben wurdewn (SOMMER U. 1985:
Limnol. Oceanogr. 30, 335), bestatigten zwar die er-
ste, nicht aber die zweite Prognose. Tatsachlich nahm
die Artenzahl gegeniiber Steady-State Experimenten
zu. Andererseits verschob sich jedoch der Ubergang
von Griinalgen- zu Kieselalgendominanz sehr deut-
lich entlang des Gradienten des Si P Verhaltnisses
(Abb. 8). AuBerdem traten teilweise ganz andere Ar-
tren als erfolgreiche Konkurrenten auf, z. B. Nitzschia
acicularis, die in den Steady-State Versuchen iiber-
haupt keine Rolle gespielt hatte.

Die Unfahigkeit des Tilman’schen Konkurrenzmo-
delles, den Gewinner von Nahrstoffkonkurrenz unter
fluktuierenden Bedingungen korrekt vorherzusagen,
liegt daran, daf3 eine der Ausgangsannahmen dieses
Modells, ndmlich die Existenz einer eindeutigen Be-
ziehung zwischen der Reproduktionsrate und der
Nahrstoffkonzentration, bei fluktuierenden Bedin-
gungen nicht zutrifft (siehe oben). Unter fluktuieren-
den Bedingungen muf das einstufige Monod-Modell
durch ein mehrstufiges Modell ersetzt werden: Auf-
nahmeraten des limitierenden Nahrstoffs als Satti-
gungsfunktion der externen Konzentration, Abnah-
me der externen Konzentration durch Aufnahme in
die Zellen, Zunahme der Zellquote des limitierenden
Nahrstoffes durch Aufnahme, Wachstum als Satti-
gungsfunktion der Zellquote, Ausdinnung der Zell-
quote durch Wachstum, negative Riickkoppelung von
der Zellquote auf die Aufnahmerate (DROPP, M. R.
1983: Botanica Marina 26, 99).
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pulster Zugabe von nur P oder von P und Si. Schattierung: Schwankungsbereich im Zeitintervall zwischen zwei Pulsen

(7 Tage).

8. Vorhersage der Artenzusammensetzung in natiirli-
chen Gewissern.

Konkurrenzexperimente in kontinuierlicher Kultur
sind ein geeignetes Mittel zur vergleichenden Unter-
suchung der kompetitiven Fahigkeiten verschiedener
Algenarten, vor der direkte Ableitung von Prognosen
fiir die Artenzusammensetzung aus Nahrstoffverhalt-
nissen muB jedoch gewarnt werden.

Erstens wurden alle bisherigen Konkurrenzexperi-
mente bei gleichen Verlustraten (= DurchfluBrate des
Chemostaten) flir alle Konkurrenten durchgefiihrt, in
situ sind die Verlustraten jedoch artspezifisch ver-
schieden.

Zweitens kann mit Sicherheit angenommen werden,
daB unter natiirlichen Bedingungen keine zeitliche
Konstanz der Nahrstoffzufuhr besteht. Die Experi-
mente mit gepulster Nahrstoffzugabe haben eindeuti-
ge Verschiebungen im taxonomischen Ergebnis der
Konkurrenz gegeniiber Gleichgewichtsexperimenten
gezeigt.

Drittens besteht im natiirlichen Gewasser neben der
zeitlichen Heterogenitat auch eine rdumliche Hetero-
genitdt der Umweltbedingungen. Die auffilligste
Komponente davon ist der vertikale Gradient des
Lichts, der Temperatur und der Nahrstoffe. Bezeich-
nenderweise haben sich mobile Algenarten, die sol-
che Vertikalgradienten durch Wanderung ausniitzen
konnen (SALONEN, K., JONES, R. [. und ARVO-
LA, L. 1984: Freshwat. Biol. 14, 431), unter den ho-
mogenen Bedingungen der Konkurrenzexperimente
nie durchsetzen kénnen.

Von allen Ergebnissen der Konkurrenzversuche las-
sen sich noch am ehesten die qualitativen Aussagen,
daB hohe Si P Verhaltnisse Verschiebungen zugun-
sten der Kieselalgen, insbesondere der Fragilariace-
ae, und niedrige N P Verhiltnisse Verschiebungen

zugunsten der Blaualgen fordern (SMITH, V. 1983:
Science 221, 669). Andere Faktoren kénnen jedoch
dhnliche Ergebnisse haben: GroBe Durchmischungs-
tiefen, niedrige Temperaturen und Lichtlimitation
konnen Kieselalgen fordern, wahrend eine geringe
Durchmischungstiefe fiir diese relativ stark von Sedi-
mentationsverlusten betroffenen Algen ungiinstig ist
(REYNOLDS, C.S. 1984: The ecology of freshwater
phytoplankton, Cambridge Univ Press; SOMMER,
U. 1984:J. Plankton R. 6, 1). Die zur Vertikalwande-
rung befihigten Blaualgen werden hingegen von star-
ker vertikaler Schichtung gefordert. Gegen Grazing-
verluste sind die Blaualgen sehr resistent, die groBen
Kieselalgen zumindest relativ resistent.
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