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Reaktionen eines Seeokosystems auf kontinuierliche
Zu- und Abnahme von Phosphatimporten
- dargestellt am Beispiel des Bodensees

Meinhard SIMON

1. Einleitung

Phosphor (P) ist dasjenige chemische Element, dem
in der Limnologie die meiste Anfmerksamkeit ent-
gegengebracht wird, denn das Maf der P-Versor-
gung eines Gewissers bestimmt in ganz entschei-
dender Weise dessen trophischen Zustand. Der P-
Bedarf in Form von ortho-Phosphat fiir das Wachs-
tum von Phytoplankton oder Makrophyten ist in
Gewissern in der Regel wesentlich grofer als des-
sen Verfiigbarkeit und relativ zu Stickstoff (Nitrat),
dem anderen Makronahrstoff, oder auch zu Silikat,
wenn es sich um Diatomeen handelt, d.h. P ist
wachstumslimitierend. Bereits recht frith wurde von
EINSELE (1941) durch gezielte Eintrdge von P in
den oberschwibischen Schleinsee der experimen-
telle Beweis fiir dessen Wachstumslimitierung bzw.
dessen eutrophierende Wirkung erbracht. Aller-
dings hat sich diese Wirkung in Gewissern insge-
samt erst in den Jahren nach 1950, vor allem zwi-
schen 1960 und 1980, gezeigt, als durch zunehmen-
de P-Belastung durch zunichst noch gar nicht bzw.
unzureichend geklérte kommunale Abwisser, phos-
phathaltige Waschmittel und durch landwirtschaft-
liche Diingung die P-Konzentrationen in vielen Ge-
wissern z.T. dramatisch anstiegen. Wihrend dieser
Zeit wurde die P-Problematik in bezug auf Progno-
sen der Belastbarkeit und Trophie von Gewissern
und der Wirkung und Wirkensweise von Gegen-
mafinahmen Gegenstand intensiver limnologischer
Forschung (VOLLENWEIDER 1968 und 1982).

Auch im Bodensee zeigte sich die eutrophierende
Wirkung des steigenden P-Eintrages. Seit den 50er
Jahren wurde eine zunichst geringe, ab den 60er
Jahren dann eine immer stirkere Zunahme der P-
Konzentration festgestellt, gemessen als Ge-
samtphosphor (Por) bei der winterlichen Vollzirku-
lation (Abb. 1). Erste auffallende Verinderungen im
Phytoplankton, die auf eine gewisse Eutrophierung
hindeuteten, wurden jedoch bereits in den 30er Jah-
ren beobachtet (GRIM 1955). Die Ursache der P-
Zunahme lag an der kontinuierlich zunehmenden
Belastung durch die steigende Bevélkerungsdichte
im Einzugsgebiet des Bodensees und der kaum vor-
handenen Reinigung der kommunalen Abwésser,
die dann zundchst auch nicht in gleicher Weise
ausgebaut wurde. 1972 waren erst 21% der Abwis-
ser von 2,34 Mio Einwohnergleichwerten (EGW)
im Einzugsgebiet des Bodensee-Obersees an Sam-

melkldranlagen mit biologischer Reinigungsstufe
angeschlossen (IGKB 1985). Alarmiert durch diese
Entwicklung wurde durch Empfehlung der Interna-
tionalen Gewisserschutzkommission Bodensee
(IGKB) ein immenses Investitionsprogramm lan-
ciert (IGKB 1973), durch welches bis 1985 bereits
89% der Abwisser von 2,84 Mio EGW aus dem
Einzugsgebiet des Obersees an kommunale Klaran-
lagen angeschlossen wurden, von denen auch 87%
mit einer P-Fillung ausgestattet waren (IGKB
1985). Allein bis zu diesem Zeitpunkt waren insge-
samt 3,47 Mrd SFr in Reinhaltungsmafnahmen in-
vestiert. Diese Summe stieg bis 1995 auf etwa 4,8
Mrd SFr an. In den Jahren von 1985 bis 1995
wurden immer hohere Anteile der Kldranlagen mit
einer P-Eliminierung versehen, so daB 1995 98%
aller Abwisser im Einzugsgebiet des Bodensees an
Sammelkldranlagen angeschlossen sind und in
96,5% dieser Abwisser eine P-Fillung durchge-
fiihrt wird. Ein Nachholbedarf besteht nach wie vor
in der Einfithrung der Flockungsfiltration, denn bis
1995 waren erst etwa zwei Drittel aller Klaranlagen
damit ausgestattet.

Als Folge dieser Ma3nahmen verlangsamte sich die
P-Zunahme im Bodensee in der zweiten Halfte der
70er Jahre und kam 1979/80 zu einem Stillstand bei
ca. 90 mg Po/m® (Abb. 1). In dieser Zeit war der
Bodensee als eutrophes Gewisser einzustufen.
Wihrend der 80er Jahre kam es dann zu einer kon-
tinuierlichen Abnahme, die sich auch wihrend der
90er Jahre bis heute, allerdings verlangsamt, fortge-
setzt hat. Bezogen auf die P-Belastung sind damit
im Bodensee mit ca 20 mg Pio/m’® wieder mesotro-
phe Verhiltnisse wie in den frithen 60er Jahren
erreicht.

Im folgenden soll nun dargestellt werden, wie sich
die Eutrophierung und anschlieBende Oligotrophie-
rung im Planktongeschehen des 254 m tiefen Bo-
densee-Obersees und Uberlinger Sees (147 m tief)
widergespiegelt hat. Der Untersee wird nicht in die
Betrachtung einbezogen, da er ein viel flacherer
(max. 46 m tief) und natiirlicherweise viel eutrophe-
rer See ist, dessen Planktonentwicklung sich we-
sentlich von den anderen Seeteilen unterscheidet.
Der Schwerpunkt wird auf die Zusammensetzung
und Biomasse des Phytoplanktons gelegt, weil sich
darin die Reaktionen, vor allem bei der Re-Oligotro-
phierung, bisher am deutlichsten gezeigt haben
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Abbildung 1
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(IGKB 1989, GAEDKE & SCHWEIZER 1993,
SOMMER et al. 1993), viel deutlicher als bei der
Primérproduktion und dem Zooplankton (TILZER
et al. 1991, IGKB 1987).

Zum besseren Verstdndnis der Langzeitentwick-
lung soll jedoch kurz die jahreszeitliche Plankto-
nentwicklung im Bodensee dargestellt werden, die
an anderer Stelle ausfiihrlich behandelt wird (SOM-
MER et al. 1986, IGKB 1989). Der Bodensee zeich-
net sich als warm-monomiktischer See durch eine
ausgepragte Phytoplankton-Friihjahrsbliite, ein an-
schlieBendes Klarwasserstadium, dem jahrlichen
Maximum der Zooplanktonentwicklung, und durch
eine Phytoplankton-Sommerbliite aus. Die Friih-
jahrsbliite entwickelt sich, gesteuert vor allem durch
physikalische Faktoren wie thermische Stabilitit,
Licht- und Nihrstoffangebot, zwischen Mérz und
Mai und wird durch rasch wachsende Diatomeen
und Cryptomonaden (Cryptomonas, Rhodomonas),
r-Strategen (SOMMER 1981), geprigt (Abb. 2). Im
Klarwasserstadium, welches im Juni auf die Friih-
jahrsbliite folgt und mehrere Wochen andauert, er-
reichen Daphnia galeata und Daphnia hyalina ihr
saisonales Entwicklungsmaximum. Sie reduzieren
die Phytoplanktonbiomasse wihrend dieser Zeit auf
unter 10% der Maximalwerte der Friihjahrsbliite, so
daf} wieder Sichttiefen von iiber 10 m erreicht wer-
den. In der anschlieBenden Sommerbliite dominie-
ren zundchst im Juli langsam wachsende Diatome-
en, K-Strategen (SOMMER 1981, Abb. 2), die dann
von verschiedenen anderen Phytoplanktern abgelost
werden. Steuernde Faktoren der Phytoplankton-
entwicklung im Sommer sind vor allem Konkurrenz
um limitierende Nahrstoffe.

Die im folgenden dargestellte Phytoplanktonent-
wicklung basiert fiir die Zeit bis 1979/80 auf Daten
von der IGKB, die in zweiwochentlichen Abstin-
den im Obersee in der Nihe des tiefsten Punktes
erhoben worden sind (IGKB 1989). Ab 1979 wur-
den vom Limnologischen Institut der Universitéit
Konstanz an der tiefsten Stelle des Uberlinger Sees
intensive planktologische Untersuchungen mit wo-
chentlichen Probennahmen wihrend der Vegetati-
onsperiode durchgefiihrt, auf deren Ergebnisse sich
die Aussagen ab dieser Zeit ganz wesentlich stiitzen
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im Bodensee-Obersee wihrend der win-
terlichen Vollzirkulation

(GAEDKE & SCHWEIZER 1993, SOMMER et al.
1993, MELANESI 1995). Vergleiche von simultan
erhobenen Daten im Uberlinger See und Obersee
zeigen keine systematischen Unterschiede im
Planktongeschehen dieser beiden Seeteile. Daher
sind die Aussagen stets auf beide Seeteile iibertrag-
bar. Mogliche Unterschiede ergeben sich viel eher
durch die unterschiedlichen Probennahmeraster, da
bei einer zweiwochigen bzw. z.T. nur monatlichen
Beprobung bestimmte wichtige Ereignisse verpalt
werden konnen.

2. Reaktion des Phytoplanktons
auf die Eutrophierung

Betrachtet man zunichst die Jahresmittelwerte der
Phytoplanktonbiomasse, so zeigt sich von 1961/62
bis 1967 eine Verdopplung von 8 auf 16 g Frischge-
wicht (FG)/m (Abb. 3). Dieser Wert blieb bis 1975
stabil, stieg Jedoch im folgenden Jahr sprunghaft auf
25 g FG/m’ an und verweilte auf diesem hohen
Niveau bis 1981, bevor er wieder anfing abzuneh-
men. Der starke Anstieg der Biomasse ab 1976 ist
vor allem durch die sich seit diesem Zeitpunkt sehr
priagnant ausbildende Sommerbliite bedingt, deren
Biomasse von 1975 bis 1978 etwa gleich hoch wie
die der Friihjahrsbliite war und von 1979 bis 1981
sogar hoher mit Maxima von mehr als 100 g FG/m®
(IGKB 1989). Zusiitzlich zu der steigenden P-Kon-
zentration als steuernder Faktor der Langzeitent-
wicklung des Phytoplanktons haben jedoch auch
wetterbedingte Einfliisse zu den erheblichen inter-
annuellen Fluktuationen bei der saisonalen Ent-
wicklung beitragen.

Auf dem Familienniveau der Phytoplanktonarten-
gemeinschaft zeigten sich wihrend der Eutrophie-
rungsphase insgesamt nur wenig Verschiebungen
(Abb. 3), allerdings gab es einige wesentliche Art-
verschiebungen und Anderungen im saisonalen
Auftreten einzelner Arten. Diatomeen und Crypto-
phyceen (Crypromonas spp., Rhodomonas spp.)
waren stets und sind auch heute noch die dominie-
renden Familien. Fiadige Cyanobakterien traten in
merkbaren Mengen erst Ende der 60er Jahre bei
mehr als 40 mg Pio/m® auf (Anabaena planktonica,
Anabaena flos-aquae). Thr Vorkommen blieb im



Abbildung 2

Phytoplanktonalgen aus dem Bodensee. 1: Synedra acus (100-300 m); 2: Cyclotella bodanica(15-30 m); 3: Fragilaria
crotonensis, Einzelzelle (40-130 m) und Kolonie; 4: Stephanodiscus hantzschii Einzelzelle (8-20 m) und Kolonie; 5:
Diatoma elongatum, Einzelzelle (40-120 m) und Kolonie; 6: Asterionella formosa, Einzelzelle (40-150 m) und Kolonie;
7: Tabellaria fenestrata, Einzelzelle (30-140 m) und Kolonie; 8: Cryptomonas ovata (10-20 m); 9: Pandorina morum
(Zelle 8-17 m); 10: Ceratium hirundinella (200-300 m); 11: Dinobryon sociale (Gehiuseldnge 30-70 m); 12: Anabaena
flos-aquae (6-8 m); 13: Aphanizomenon flos-aquae (5-15 m); 14: Anabaena planktonica (8 m); 15: Staurastrum
cingulum (Einzelzelle 20-36 m); 16: Closterium aciculare (390-800 m).
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Abbildung 3

Jahre

Jahresmittelwerte der Gesamtbiomasse und der wichtigsten Familien des Phytoplanktons (g Frischgewicht/m2)
an der tiefsten Stelle des Bodensee-Obersees (254 m). Cyano: Cyanobakterien; Chryso: Chrysophyceen; Diato:
Diatomeen; Dino: Dinophyceen; Chloro: Chlorophyceen; Conju: Conjugatophyceen; Crypto: Cryptophyceen. (modi-

fiziert nach IGKB 1989).

wesentlichen auf die Monate August und September
beschrinkt, sie konnten dann jedoch bis zu 50% der
Phytoplanktonbiomasse umfassen. Aphanizomenon
flos-aquae als Eutrophierungsanzeiger trat erstmals
1973 deutlich in Erscheinung, Microcystis aeru-
ginosa war nur in den Jahren von 1977 bis 1985
nachzuweisen. Bei den Diatomeen wurde mit zu-
nehmender Eutrophierung wéhrend der Friihjahrs-
bliite Stephanodiscus hantzschii immer dominanter,
insbesondere ab 1976. Asterionella formosa verla-
gerte sein Hauptauftreten ab 1974 vom Friihjahr in
den Sommer. Von 1977 bis Mitte der 80er Jahre trat
im Sommer Stephanodiscus binderanus auf und war
eine wichtige bestandsbildende Art. Bei den Chlo-
rophyceen trat ab 1976 im Juni und Juli Pandorina
morum starker in Erscheinung und umfafite dann am
Ende des Klarwasserstadiums bis zu 50% der
Phytoplanktonbiomasse.

Vergleicht man die Entwicklung des Phosphorge-
haltes von 1961 bis 1980 mit der der Phytoplank-
tonbiomasse als Jahresmittelwerte (Abb. 1 und 3) so
zeigt sich eine deutliche Parallelitdt mit einem ho-
hen Anstieg Anfang der 60er Jahre und dem hohen
Niveau der P-Belastung und der Phytoplanktonbio-
masse von 1975 bis 1980. Die starke P-Zunahme in
der ersten Hilfte der 70er Jahre zeigt sich allerdings
nicht in einem parallelen Anstieg der Phytoplank-
tonbiomasse, der erst 1976 auftritt, dann allerdings
sprunghaft. Wie beschrieben, traten zu dieser Zeit
jedoch bereits Verschiebungen in der Artenzusam-
mensetzung auf, die sich allerdings nicht in einer
erhohten Gesamtbiomasse widerspiegelten.
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Leider existieren fiir die Phase der Eutrophierung
keine Primérproduktionsdaten des Phytoplanktons,
so daB nicht festgestellt werden kann, in welcher
Weise die Produktivitit auf die zunehmende P-Be-
lastung reagiert hat.

3. Reaktion des Phytoplanktons
auf die Re-Oligotrophierung

Ab 1982 hatim Zuge der Reduktion des P-Eintrages
in den See die Verfiigbarkeit von P fiir das Wachs-
tum des Phytoplanktons wieder abgenommen. Zur
genauen Analyse des Zusammenhanges zwischen
P-Versorgung und -limitierung und der Phytoplank-
tonentwicklung in dieser Phase stehen sehr detail-
lierte Daten aus dem Uberlinger See zur Verfiigung
(s. oben). Da die Phosphatkonzentration auch Mitte
der 90er Jahre noch weiterhin abnimmt und es nach
wie vor Anderungen in der Biomasse und Zusam-
mensetzung der Phytoplanktonartengemeinschaf-
ten gibt, kann die Reaktion des Phytoplanktons auf
die Re-Oligotrophierung noch nicht abschlieend
analysiert, verstanden und beurteilt werden. Ent-
sprechende Studien sind weiterhin in Bearbeitung.

Ganz entscheidend fiir die Wachstumslimitierung
des Phytoplanktons ist die Konzentration des ortho-
Phosphats, gemessen als gelostes reaktives Phos-
phat (SRP), im Epilimnion bzw. der euphotischen
Zone. Unterhalb einer Konzentration von 10 ug
SRP/] kann man bei den meisten Phytoplanktonal-
gen von einer Limitierung ausgehen und von einer
sehr starken Limitierung unterhalb von 3 ug SRP/1



(SAS 1989, GAEDKE & SCHWEIZER 1993). Von
1980 bis 1985 traten solche Phasen, in denen die
genannten SRP-Konzentrationen in den obersten
8m nicht iiberschritten wurden, nur von Juli bis
Oktober auf (Abb. 4). 1980 wurden sogar das ganze
Jahr iiber Konzentrationen von mindestens 10 g
SRP/t gemessen. Ab 1986 erstreckte sich diese 1i-
mitierende Phase iiber einen zunehmenden Teil der
Vegetationszeit und erreichte 1993 fast ihren ge-
samten Zeitraum von Anfang April bis Ende No-
vember, bis auf den Beginn der Friihjahrsbliite.

Aufgrund dieser zunehmenden P-Limitierung nahm
zunichst das Biomassemaximum der Phytoplank-
tonsommerbliite deutlich ab. 1979-82 wurden noch
etwa 250 mg C/m® verzeichnet, 1986/87 dagegen
nur noch etwa 150 mg C/m’ (Abb. 5). Von diesem
Zeitpunkt an bis 1989 trat das jihrliche Biomasse-
maximum auch wieder wihrend der Friihjahrsbliite
auf, so wie 1978 und davor. Von 1981 bis 1989 hatte
die Biomasse der Sommerbliite insgesamt auf 30%
des Ausgangswertes abgenommen. Zwischen 1989
bis 1993 wurden jedoch iiberraschenderweise wie-
der leicht zunehmende Biomassen verzeichnet, die
sogar wieder zu einer im Sommer héheren Biomas-
se als im Friihjahr fithrten (Abb. 5, MILANESI
1995). Ein Grund liegt in der geidnderten Artenzu-
sammensetzung des sommerlichen Phytoplanktons
mit sehr viel hdheren Anteilen von Dinobryon spp.
(vgl. weiter unten). Die grundsitzlichen Ursachen
hierfiir sind bisher noch nicht identifiziert und mo-
mentan Gegenstand weiterer Analysen. Bezeich-
nenderweise nahm die Phytoplanktonbiomasse in
anderen jahreszeitlichen Entwicklungsphasen wie
der Friihjahrsbliite, dem Klarwasserstadium oder
dem Herbst nicht systematisch ab, sondern zeigte
nur Fluktuationen, die nicht durch die Re-Oligotro-
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Abbildung 4

Saisonale Phasen der P-Limitierung in den obersten 8
m im Bodensee-Uberlinger See von 1979 bis 1993.
Dargestellt sind die Konzentrationen des geldsten ortho-
Phosphats (SRP) bei moderater P-Limitierung ( mg P/m’,
diinner Balken) und bei strenger P-Limitierung ( mg
P/m3, dicker Balken). 1980 betrug die SRP-Konzentrati-
on das ganze Jahriiber mehr als 10 mg P/m®. In den Jahren
1981, 1983 und 1984 lagen nicht geniigend Daten fiir die
Bestimmung der Limitierungsphasen vor.

phierung bedingt gewesen sein konnten. Hieran
wird deutlich, daB sich die Reduktion des P-Gehalts
nur in der Phase auswirkte, in der P primér das
Wachstum begrenzte, nicht aber in anderen Phasen,
in denen andere Faktoren (Licht, Temperatur,
FraBdruck des Zooplanktons) das Phytoplankton-
wachstum steuern. Allerdings nahm die Lange des
Klarwasserstadiums von 3-5 Wochen 1979-82 auf
weniger als 3 Wochen in der anschliefenden Zeit
ab. Auch nahm der Quotient von hochster und nied-
rigster Phytoplanktonbiomasse in der Friihjahrsblii-
te und wihrend des Klarwasserstadium von 12-66
in den frithen 80er Jahren auf 7-18 zwischen 1984-

a) 1979-82

a~ 300
g 250
o 200
E 150
@ 100
g S50
2

o

"JF'MTATMTJTJTATSTO'N'DT

b) 1984-85

s~ 300

E 250

© 200

g2 150

2 100;,’|_‘_!_%\_\7
g8 50

5§ o

0

"TTFMATM JTJTATSTO'N'D’

) 1986-87
s~ 300
5 250
2 200
E 150
a 100
g 50
o 0 T
° T FMAMJ JASOND
d) 1988-89
s~ 300
g 250
0 200
E 150
@ 100
:oso) L
K] 0
0 |J|F|M|A|M|J|J|A‘rS|OrNrD|
e) 1990-92
&~ 300
5 250
o 200
E 150
@ 100
g 50
s} 0
< TFMAMJIJASOND

Abbildung 5§

Monatsmittelwerte der Phytoplanktonbiomasse (0-20
m) fiir die Jahre 1979/82, 1984/85, 1986/87, 1988/89
und 1990/92
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89 ab, d.h. daB die Fluktuationen der Biomassen in
einzelnen Entwicklungsphasen geringer wurden.

Betrachtet man die Verdnderungen des Phytoplank-
tonartenspektrums auf die abnehmende P-Bela-
stung, so zeigte sich zunéchst das Wiederauftreten
von seltenen Arten, die im Zuge der Eutrophierung
verschwunden waren (IGKB 1989). Seit 1984 treten
Cyclotella spp. mit steigenden Individuenzahlen
wieder auf und seit 1986 Tabellaria fenestrata und
Diatoma elongatum. Diese Arten waren seit den
60er Jahren aus dem See verschwunden oder wur-
den nur sporadisch gefunden. Der Trend des geh4uf-
ten Auftretens von oligotrophenten Arten, die aller-
dings keinen signifikanten Beitrag zur gesamten
Phytoplanktonbiomasse leisten, setzte sich auch in
den folgenden Jahren fort (KUMMERLIN un-
publ.). Betrachtet man die dominierenden Familien,
so zeigt sich, daf bei den Cryptophyceen und Dia-
tomeen, die zusammen 75% der Phytoplanktonbio-
masse der Friihjahrsbliite umfassen, auch wahrend
dieser Phase qualitative Anderungen auftraten, so-
wohl bei der Friihjahrsbliite als auch im Sommer.

Von 1980 bis 1988 nahmen wihrend der Friihjahrs-
bliite die relativen Anteile der Cryptophyceen ab
und die der Diatomeen zu (Abb. 6). Dieser Trend
setzte sich jedoch nach 1988 nicht systematisch fort
(MILANESI 1995), so daB die Reaktionen dieser
Familien auf die Re-Oligotrophierung insgesamt

nicht eindeutig sind. Einzelne wichtige Arten zeig-
ten jedoch einheitlich systematische Trends. So
nahmen die Anteile von Rhodomonas spp. von etwa
50% 1979 bis 1987 kontinuierlich auf unter 20% des
Gesamtbiovolumens ab und stabilisierten sich da-
nach auf niedrigem Niveau. Asterionella formosa
erhohte ihre Anteile bis Mitte der 80er Jahre zu-
néchst auf iiber 20%, nahm jedoch danach auf unter
10% ab. Fragilaria crotonensis und Synedra acus
mit insgesamt geringeren Biomasseanteilen (unter
15%) erh6hten ihre Anteile bei mittleren P-Konzen-
tration Mitte der 8Oer Jahre, bevor sie danach wieder
etwas abnahmen. Stephanodiscus spp. und Crypto-
monas spp. reagierten nicht auf die abnehmende
P-Konzentration und umfassen mit 15-30% nach
wie vor einen bedeutenden Anteil an der Friihjahrs-
bliite.

Gegenldufig zur Frithjahrsbliite nahm bei der Som-
merbliite der relative Anteil der Cryptophyceen von
1979 bis 1991 zu, vor allem durch hohere Anteile
von Cryptomonas spp. (Abb. 7), 1992 und 1993
allerdings wieder ab (MILANESI 1995). Wie sich
dieser Trend danach weiter fortgesetzt hat, ist auf-
grund der noch fehlenden Detailanalysen bisher
nicht eindeutig festzustellen. Gegenldufig zu den
Cryptophyceen nahm der relative Anteil der Diato-
meen von 1979 bis 1993 im Sommer kontinuierlich
ab, denn invers zur Eutrophierungsphase verscho-
ben die groBen und kolonieférmigen Diatomeen,
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Abbildung 6

Relative Anteile von Phytoplanktonfamilien an der mittleren Biomasse wihrend der Phytoplanktonfriihjahrs-
bliite im Bodensee-Uberlinger See (0-20 m). Schwarze Kreise: Daten 1979-88; offene Kreise: Daten 1989/90. Linie:
mit 3. Potenz angepafite Trendlinie der Daten 1979-88 (nach SOMMER et al. 1993)
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Abbildung 7

Relative Anteile von Phytoplanktonfamilien an der mittleren Biomasse wihrend der Phytoplanktonsommerbliite
im Bodensee-Uberlinger See (0-20 m). Schwarze Kreise: Daten 1979-88; offene Kreise: Daten 1989/90. Linie: mit 3.
Potenz angepaBte Trendlinie der Daten 1979-88 (nach SOMMER et al. 1993)

vor allem Asterionella formosa und Fragilaria cro-
tonensis, ihren Entwicklungsschwerpunkt vom
Sommer wieder zuriick in die Friihjahrsbliite.

Stephanodiscus spp. verschwand bis zu Beginn der
90er Jahre fast vollstindig aus der Sommerbliite,
ganz im Gegensatz zu seiner nach wie vor wichtigen
Bedeutung im Friihjahr. Pandorina morum trat ab
1988 am Ende des Klarwasserstadiums Ende
Juni/Anfang Juli als bestandsbildende Art sehr zu-
riick, ebenso wie Mougeotia thylespora im August
und September. Interessanterweise reagierten die
Cyanobakterien, reprisentiert vor allem durch Ana-
baena spp., im Sommer nicht auf die abnehmende
P-Belastung, ganz im Gegensatz zur Eutrophie-
rungsphase.

Dinobryon spp. als einzige wichtige Gattung der
Chysophyceen erhohte ihre Biomasse gegen Ende
der 80er und Anfang der 90er Jahre vor allem im
August erheblich und erreichte Anteile von 15-20%
an der Gesamtbiomasse (MILANESI 1995). Dies
diirfte an der mixotrophen Lebensweise und der
Tatsache liegen, daB Dinobryon Bakterien ingestie-
ren und somit eine fiir autotrophe Algen nicht ver-
fiigbare P-Quelle erschliefen kann (Bird und Kalff
1987). Ceratium hirundinella als wichtigster Ver-
treter der Dinophyceen bildete Anfang und Ende der
80er Jahre Ende Juli/Anfang August ausgeprigte
Massenentwicklungen. Diese zeigten jedoch keinen
Zusammenhang mit der abnehmenden P-Belastung.

Obwohl sich in der Artenzusammensetzung und
auch der mittleren jahrlichen Biomasse des Phyto-
planktons bereits schon zu Beginn, aber vor allem
in der zweiten Hilfte der 80er Jahre eindeutige
Reaktionen auf die abnehmende P-Verfiigbarkeit
feststellen lieBen, spiegelte sich dieser Trend in der
Primérproduktion bis 1990 noch nicht. Von 1980
bis 1991 blieb die Jahressumme der Priméarproduk-
tion auf einheitlich hohem Niveau zwischen 250
und 330 g C m2a™ (TILZER et al. 1991 u. unpubl.).
Erst ab 1992 nahm sie ab auf 230 g C m™”a und
variiert seither zwischen 230 und 250 g C m?a’
(TILZER, HAESE & HARTIG unpubl.). Es ist
bemerkenswert, dal die mittlere jahrliche Phyto-
planktonbiomasse von 1979 bis 1993 um iiber 50%
abgenommen hat, die Jahresprimérproduktion da-
gegen nur um etwa 25%. Das liegt daran, da8} sich
die Biomasse des Nanophytoplanktons, Cryptophy-
ceen und kleine Diatomeen, und folglich dessen
Primérproduktion in viel geringerem MaBe redu-
ziert hat als die des Micro- und Netzphytoplankton.

4. Reaktionen der héheren trophischen Glieder
auf die Eu- und Re-Oligotrophierung

Im Zooplankton zeigte sich, im Gegensatz zum
Phytoplankton, keine so eindeutige Reaktion auf die
Eu- und Re-Oligotrophierung. Vom Beginn der
60er Jahre bis Mitte der 70er Jahre nahmen zwar die
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Bestidnde der wichtigsten herbivoren Crustaceen,
Daphnia spp. und Eudiaptomus gracilis, trotz er-
heblicher interannueller Fluktuationen, kontinuier-
lich zu (IGKB 1987). Allerdings nahmen die Be-
stande bereits seit diesem Zeitpunkt, und nicht erst
nach dem Hohepunkt der Eutrophierung, wieder ab
bis in die 80er Jahre und zeigten danach weiterhin
lediglich interannuelle Fluktuationen, die jedoch
nicht direkt mit der Re-Oligotrophierung in Bezie-
hung gebracht werden kénnen. Auch bei den cyclo-
poiden Copepoden 14f3t sich bei der Langzeitent-
wicklung keine Beziehung zur trophischen Ent-
wicklung feststellen (IGKB 1987). Ein moglicher
Grund dafiir liegt darin, daf8 die Priméarproduktion
des Phytoplanktons wihrend der Re-Oligotrophie-
rung nur relativ wenig abgenommen hat, und noch
weniger der Anteil des Nanophytoplanktons und der
insgesamt fiir die herbivoren Crustaceen gut freSba-
re Anteil (>50 um). Vermutlich hat die Primérpro-
duktion im Zuge der Eutrophierung auch nicht im
selben Mafle zugenommen wie die Biomasse des
Phytoplanktons. Daher hat sich das Nahrungsange-
bot der herbivoren Crustaceen in den letzten 30
Jahren sicherlich viel weniger veridndert als die Ver-
dnderungen in der Phytoplanktonbiomasse zu-
nédchst erwarten lassen. Beriicksichtigt man zudem,
daB die Populationsstirken der Crustaceen nicht nur
vom Nahrungsangebot, sondern auch von der Tem-
peratur und Mortalitit durch Réuber reguliert wer-
den, so erscheint es nur zu verstindlich, daB sich
zwischen der Langzeitentwicklung des Zooplank-
tons und der trophischen Entwicklung keine eindeu-
tige Beziehung ergibt.

Auch fiir die Bestinde der dominierenden plankti-
voren Fische, Felchen, Coregonus lavaretus ssp.,
und Barsche, Perca fluviatilis, die sich nur aus den
Fangertriagen der Berufsfischer ableiten lassen,
lieBen sich zwischen 1970 und den 90er Jahren
keine Beziehungen zum trophischen Zustand des
Sees feststellen.

5. AbschlieBende Betrachtung der
Verinderungen des Planktons wihrend
der Re-Oligotrophierung und allgemeine
Schlugifolgerungen

Wie dargelegt, gab es vor allem in der Biomasse und
saisonalen Artenzusammensetzung des Phyto-
planktons, insbesondere wihrend des Sommers,
massive Anderungen, die als Anpassungen an die
abnehmende P-Belastung wihrend der vergangenen
13-15 Jahre interpretiert werden konnen. Allerdings
ist es bisher kaum moglich, diese Verdnderungen
mit einheitlichen kausalmechanistischen Prinzipien
iiber die Nahrstoffverfiigbarkeit (SRP und Silikat)
und -anspriiche der einzelnen Phytoplanktonarten
zu erkldren. Das liegt zum einen an den #uflerst
komplexen Zusammenhéingen und der bisher erst
unvollstindig verstandenen interspezifischen Néhr-
stoffkonkurrenz der Algen. Zum anderen zeigte
sich, daf3 die Trends, die von 1979 bis zum Ende der
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80er Jahre beobachtet wurden und insgesamt durch
sich @nderndes Nihrstoffangebot und -bedarf (vor
allem die SRP-Konzentration und der Silikat:P
Quotient) erkldren lieBen (vgl. SOMMER et al.
1993, GAEDKE & SCHWEIZER 1993), im weite-
ren Verlauf sich nicht fortsetzten (MILANESI
1995). Diese Trends dnderten sich so, daf3 sie mog-
lichen Erklédrungen fiir die erste Phase bis Ende der
80er Jahre groBtenteils widersprachen. Ob hier
moglicherweise andere, nicht mit der Re-Oligotro-
phierung zusammenhéingende Verdnderungen auch
eine Rolle gespielt haben, ist bisher nicht zu ent-
scheiden.

Einige Grundprinzipien der Anpassungen des
Phytoplanktons an die abnehmende P-Verfiigbar-
keit lassen sich jedoch aus den beobachteten Verén-
derungen ableiten. Wihrend der Friihjahrsbliite
kam es im wesentlichen nur zu einer Artenverschie-
bung zwischen Cryptophyceen und Diatomeen und
innerhalb der letzteren Familie, ohne eine deutliche
Abnahme der Gesamtbiomasse. Ressourcenlimitie-
rung spielt zu Beginn der Friihjahrsbliite noch keine
Rolle, sondern lediglich die relativen Nahrstoffan-
spriiche der einzelnen Algenarten. In ihrem Verlauf
setzt jedoch eine Limitierung ein, die zu Beginn der
80er Jahre durch den FraBdruck der Daphnien etwa
Mitte Mai zu ihrem Zusammenbruch gefiihrt hat
(top-down Effekt), ohne dal P limitierend gewor-
den war. Die Re-Oligotrophierung fiihrte jedoch zu
einer starkeren P-Limitierung, die saisonal immer
frither einsetzte, so dafl das Ende der Frithjahrsbliite
heute durch Nihrstofferschopfung bedingt ist (bot-
tom-up Effekt). Dadurch ist ihr Zusammenbruch
nach dem Maximum nicht mehr so abrupt wie zu
Beginn der 80er Jahre, sondern das Maximum tritt
seit Beginn der 90er Jahre vielfach bereits in der
zweiten Aprilhilfte ein, und der Ubergang ins Klar-
wasserstadium bis etwa Mitte Mai nimmt eine ldn-
gere Phase ein.

Im Sommer dagegen erfolgte nicht nur eine Arten-
verschiebung hin zu einem relativ hoheren Anteil
von Cryptophyceen und einem geringeren Anteil
von Diatomeen, sondern die Gesamtbiomasse nahm
deutlich ab, allerdings setzte sich der Trend der 80er
Jahre nach 1990 nicht mehr fort (vgl. oben). Die sich
insbesondere im Sommer sehr verstirkte P-Limitie-
rung bedingte also eine Abnahme vor allem der
groBen Diatomeen, die eigentlich an geringere SRP
Konzentrationen als Cryptophyceen angepaft sind,
allerdings P speichern kénnen. Cryptophyceen kén-
nen durch ihre hoheren Wachstumsraten (r-Strate-
gen) wesentlich rascher auf Nahrstoffpulse reagie-
ren, die im Sommer im Epilimnion immer stirker
iiber die P-Regeneration durch Exkretion und
"sloppy feeding" des Zooplanktons (ROTHHAUPT
& GUDE 1992) und durch den mikrobiellen Abbau
von Lake Snow Aggregaten erfolgt (GROSSART
& SIMON 1993). Zur verstirkten Konkurrenz um
P im Sommer trigt auch dazu bei, daB bei den seit
Ende der 80er Jahre stets an der Nachweisgrenze
liegenden SRP Konzentrationen (<3 ug P/l) etwa



50% des verfiigbaren P von heterotrophen plankti-
schen Bakterien aufgenommen und gespeichert sind
(JURGENS & GUDE 1990). Daher ist der steigende
Biomasseanteil von mixotrophen und potentiell
bakterivoren Dinobryon spp. sehr verstindlich. Al-
lerdings ist der hohe Anteil von Dinobryon an der
Gesamtbiomasse doch iiberraschend.

Diese geschilderten Reaktionen des Phytoplanktons
auf die Re-Oligotrophierung lassen sich insgesamt
mit dem Le Chatelier Prinzip erkliren (GAEDKE
& SCHWEIZER 1993). Dieses Prinzip besagt, da3
ein Okosystem auf Umweltverinderungen, wie
etwa in Form von Ressourcenverfiigbarkeit, durch
interne Umstrukturierung z.B. der Artenzusammen-
setzung, reagiert. So wird der duflere Druck auf das
System zundchst minimiert, ohne daf3 globale Sy-
stemgrofen wie die Gesamtbiomasse auf die Ver-
#nderungen reagieren miissen. Erst, wenn diese in-
terne Reaktion nicht mehr ausreicht, um die Um-
weltveranderungen abzupuffern, reagiert das Sy-
stemn als Ganzes mit einer Abnahme der Gesamtbio-
masse. Bezogen auf die Situation des Phytoplank-
tons im Bodensee heifit das, da3 wihrend der Friih-
jahrsbliite, bei nur moderater Anderung der Res-
sourcenlimitierung, eine interne Umstrukturierung
der Artenzusammensetzung offensichtlich aus-
reichte, um die Wirkung der leicht zunehmenden
P-Limitierung aufzufangen. Im Sommer dagegen
reichte diese Umstrukturierung offensichtlich nicht
mehr aus, um die massiv zunehmende P-Limitie-
rung abzupuffern, so dafl das Phytoplankton als
Ganzes mit einer Abnahme der Gesamtbiomasse
reagieren muflte.

Ein Vergleich mitden z.T. spiegelbildlich ablaufen-
den Veridnderungen im Phytoplankton bei der Eu-
trophierung 148t erwarten, daf} diese auf ganz dhnli-
che Prinzipien zuriickzufiihren waren wie bei der
Re-Oligotrophierung. Allerdings ist es aufgrund des
fehlenden zeitlich hochauflésenden Datenmaterials
kaum moglich, eine dhnlich detaillierte Analyse wie
bei der Re-Oligotrophierung durchzufiihren.
Abschlieend soll noch auf einen Punkt hingewie-
sen werden, der die Versorgung des Pelagials mit P
insgesamt betrifft. In der ersten Halfte der 80er Jahre
wurde im Verlaufe des Sommers durch interne Wel-
len immer wieder nihrstoffreiches Tiefenwasser
aus dem nicht erschopften Hypolimnion ins Epilim-
nion eingemischt und fithrte zu Wachstumsschiiben
des Phytoplanktons. Der gleiche Vorgang fiihrt seit
Beginn der 90er Jahre nicht mehr dazu, denn die
insgesamt reduzierten P-Konzentrationen fiihren zu
keinem nennenswerten P-Eintrag ins Epilimnion
mehr, weder durch turbulente Diffusion noch durch
massive Auftriebsereignisse. Heute ist offensicht-
lich das Litoral als P-Quelle gerade im Sommer viel
wichtiger geworden (GRIES 1995). Dem mul} bei
weiteren MaBnahmen und Untersuchungen im Zu-
sammenhang mit der Re-Oligotrophierung ver-
stiarkt Aufmerksamkeit geschenkt werden.

Der Autor dankt Ursula Gaedke, Peter Hartig, Rai-
ner Kiimmerlin und Max M. Tilzer fiir die Einsicht
in unpublizierte Daten. Diese Arbeit wurde inner-

halb des von der Deutschen Forschungsgemein-
schaft geforderten Sonderforschungsbereichs
"Stoffhaushalt des Bodensee" (SFB 248) durchge-
fiihrt.

6. Zusammenfassung

Der Bodensee durchlief von den fiinfziger Jahren
bis 1979/80 eine Phase starker Eutrophierung durch
massiv erhohte Phosphor- (P) Eintrige. Durch Aus-
bau und Erweiterung der Abwasserkldrung incl.
P-Fillung konnte die Eutrophierung gestoppt wer-
den, so dal die maximalen Konzentrationen von
ca. 90 mg Gesamt-P/m® bei der Vollzirkulation
1979/80 auf etwa 20 mg P/m’> 1995 zuriickgegangen
sind. Die massiven Anderungen des trophischen
Zustandes machten sich insbesondere in einer Erho-
hung und anschliefenden Reduktion der Phyto-
planktonbiomasse bemerkbar, die insbesondere die
Sommerphase betraf, die Zeit der stirksten P-Limi-
tierung. Im Friihjahr zeigte sich dagegen keine Ab-
nahme der Biomasse, sondern im wesentlichen le-
diglich eine Verschiebung in der Zusammensetzung
der Phytoplanktongemeinschaft zwischen Crypto-
phyceen und Diatomeen, die allerdings auch invers
im Sommer zu beobachten war. Von 1980 bis 1989
folgte der Trend den Erwartungen bei der Re-Oli-
gotrophierung und entsprach dem Le Chatelier Prin-
zip. Er setzte sich jedoch in den neunziger Jahren
aus bisher unverstandenen Griinden nicht fort. Die
jéhrliche Primérproduktion blieb bis zu Beginn der
neunziger Jahre unverindert und reduzierte sich bis
1993 auf etwa 75% der Hochstwerte, wihrend die
entsprechende Abnahme der mittleren jahrlichen
Phytoplanktonbiomasse 50% betrug. Die hoheren
Glieder des Nahrungsnetzes, das Zooplankton und
die planktivoren Fische, zeigten bisher noch keine
Reaktion auf die abnehmende P-Belastung.

Summary

Lake Constance (Bodensee) has undergone eutro-
phication due to increased phosphorus (P) loading
from the early 50s until 1979/80. During this time
total P, measured as the mean for the water column
during the overturn in late winter, has increased
from below 10 mg P/m’ to ca. 90 mg P/m’. Already
in the early 70s large programs have been launched
to improve and modemize the sewage treatment
systems and until 1995 a total of 4.8 Billion SFr has
been spend in Germany, Austria and Switzerland
together. The program resuited in a connection of
89% of the waste water to sewage treatment plants
in 1985 and of 98% in 1995. Today P is eliminated
from 96,5% of the waste water. Due to these means
the P-load in Lake Constance has decreased to ca 20
mg P/m’ in 1995 such that the lake became mesotro-
phic again like in the early 60s. The phase of eutro-
phication was reflected in a change in the phyto-
plankton community such that filamentous cyanob-
acteria (Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis
aeroginosa) became more abundant and that large
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diatoms (Asterionella formosa, Stephanodiscus bin-
deranus) shifted their annual maximum from the
spring to the phytoplankton summer bloom. Yet,
cryptophytes and diatoms still accounted for 75% of
the phytoplankton biomass in spring and summer
during the phase of eutrophication. Total phyto-
plankton biomass did not increase steadily but in
strong steps between 1961 and 1967 and from 1975
to 1976. The zooplankton did not react at all to the
increased P load. For the phase of re-oligotrophica-
tion detailed studies of the response of the phyto-
plankton community to the decreasing P load are
available. Phytoplankton biomass in summer de-
creased continuously until 1989 to 30% of the ma-
ximum in the early 80s due to the increased P-limi-
tation, but not thereafter for unknown reasons. In the
late 80s the period of P-limitation extended from the
summer to the phytoplankton spring bloom but did
not lead to a reduced phytoplankton biomass in
spring because this bloom is controlled mainly by
physical factors and grazing. However, the termina-
tion of this bloom shifted from grazing by daphnids
(top down) to P-limitation (bottom up). Abundances
of cryptophytes relatively decreased during the
spring bloom and that of diatoms increased. The
opposite trend occurred during the summer bloom.
Interestingly, during the 90s Dinobryon spp. a
mixotrophic algae, increased its biomass to 25% of
the total in August. Phytoplankton primary pro-
duction did not respond to the reduced P load until
the early 90s when it dropped from 250-330 g C m’
a't0230 gC m~2a’ The higher trophic levels such
as zooplankton and fish did not respond so far to the
decreased P-load. The response of the phytoplank-
ton community in general followed the principle of
Le Chatelier even though it was very complex and
varied during the various phases of the growing
season and between the early and most recent phases
of re-oligotrophication.

7. Literatur

BIRD, DF. & J. KALFF (1987):

Algal phagotrophy: Regulating factors and importance
relative to photosynthesis in Dinobryon (Chrysophy-
ceea). Limnol. Oceanogr. 32: 277-284.

EINSELE, W. (1941):

Die Umsetzungen von zugefiihrtem anorganischem Phos-
phat im eutrophen See und ihre Riickfithrung auf seinen
Gesamthaushalt. Z. Fisch. 39: 407-488.

GAEDKE, U. & A. SCHWEIZER (1993):

The first decade of oligotrophication in Lake Constance.
I. The response of phytoplankton biomass and cell size.
Oecologia 93: 268-275.

GRIES, T. (1995):

Phosphorhaushalt der oberen 20 m des Uberlinger Sees
(Bodensee) unter besonderer Beriicksichtigung der Sedi-
mentation. Dissertation Universitat Konstanz.

36

GRIM, L. (1955):

Die chemischen und planktologischen Verinderungen
des Bodensee-Obersees in den letzten 30 Jahren. Arch.
Hydrobiol. Suppl. 22: 310-322.

GROSSART, H.P. & M. SIMON (1993):

Limnetic macroscopic organic aggregates (lake snow):
occurrence, characteristics, and microbial dynamics in
Lake Constance. Limnol. Oceanogr. 38: 532-546.

IGKB (INTERNATIONALE GEWASSERSCHUTZ-
KOMMISSION FUR DEN BODENSEE) (1973):

Bau- und Investitionsprogramm - Stand der Abwasserbe-
seitigung, Bericht Nr. 13.

(1985):

Bau- und Investitionsprogramm - Stand der Abwasserbe-
seitigung im Einzugsgebiet des Bodensee-Obersees und
des Untersees, Bericht Nr. 33.

(1987):

Die Entwicklung des Crustaceen-Planktons im Boden-
see-Obersee (1972-1985) und Untersee - Gnadensee und
Rheinsee - (1974-1985), Bericht Nr. 37.

——(1989):
Die langjéhrige Entwicklung des Phytoplanktons im Bo-
densee (1961-1986), Bericht Nr. 39.

JURGENS, K. & H. GUDE (1990):

Incorporation and release of phosphorus by planktonic
bacteria and phagotrophic flagellates. Mar. Ecol. Prog.
Ser. 59: 271-284.

MILANESI, C. (1995):

Verdnderungen der taxonomischen Zusammensetzung
und der Relevanz funktioneller Gruppen des Phytoplank-
tons im Bodensee (Uberlinger See) wihrend der Reoli-
gotrophierung 1979-1993. Staatsexamensarbeit Univer-
sitét Oldenburg.

ROTHHAUPT, K.O. & H. GUDE (1992):

The influence of spatial and temporal concentration gra-
dients on phosphate partitioning between different size
fractions of plankton: further evidence and possible cau-
ses. Limnol. Oceanogr. 37: 739-349,

SAS, H. (1989):
Lake restoration by reduction of nutrient loading. Acade-
mia Verlag Richarz, St. Augustin, Deutschland.

SOMMER, U. (1981):
The role of r- and K-Selection in the succession of phyto-
plankton in Lake Constance. Acta Oecologica 2: 327-342.

SOMMER, U.; M. GLIWICZ, W. LAMPERT, & A.
DUNCAN (1986):

The PEG-model of seasonal succession of planktonic
events in fresh waters. Arch. Hydrobiol. 106: 433-471.

SOMMER, U.; U. GAEDKE & A. SCHWEIZER (1993):
The first decade of oligotrophication in Lake Constance.
II. The response of phytoplankton taxonomic compositi-
on. Oecologia 93: 276-284.

TILZER, M.M.; U. GAEDKE, A. SCHWEIZER, B.
BEESE & T. WIESER (1991):

Interannual variability of phytoplankton productivity and
related parameters in Lake Constance: no response to



decreased phosphorus loading? J. Plankton Res. 13: 755-
7717.

VOLLENWEIDER, R.A. (1968):

Die wissenschaftlichen Grundlagen der Seen- und
FlieBgewdssereutrophierung unter besonderer Berlick-
sichtigung des Phosphors und des Stickstoffs als Eutro-
phierungsfaktoren. OECD Report DAS/CSI 68: 27-41.

(1982):
Eutrophication of waters, monitoring, assessment
and control. OECD, Paris, 1-154.

Anschrift des Verfasser:

Privatdozent

Dr. Meinhard Simon
Limnologisches Institut der
Universitidt Konstanz
D-78434 Konstanz

37



ZOBODAT - www.zobodat.at

Zoologisch-Botanische Datenbank/Zoological-Botanical Database

Digitale Literatur/Digital Literature

Zeitschrift/Journal: Laufener Spezialbeitrdge und Laufener
Seminarbeitrédge (LSB)

Jahr/Year: 1997
Band/Volume: 3_1997

Autor(en)/Author(s): Simon Meinhard

Artikel/Article: Reaktionen eines Seebdkosystems auf kontinuierliche Zu-

und Abnahme von Phosphatimporten - dargestellt am Beispiel des
Bodensees 27-37


https://www.zobodat.at/publikation_series.php?id=20818
https://www.zobodat.at/publikation_volumes.php?id=45979
https://www.zobodat.at/publikation_articles.php?id=256642

