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Spielen Protozoen bei der Manipulation pelagischer

Nahrungsnetze eine Rolle?
Hartmut ARNDT

1. Einleitung

Die zunehmende Eutrophierung der Binnengewis-
ser durch anthropogen bedingte Nahrstoffeintrige
hat bereits in den 60er Jahren zu einer drastischen
Verschlechterung der Sauerstoffverhiltnisse in den
Tiefenregionen vieler europaischer Seen gefiihrt.
Seit dieser Zeit wird mit verschiedensten wasser-
wirtschaftlichen MafSnahmen versucht, der weite-
ren Eutrophierung Einhalt zu gebieten. Die Reduk-
tion der externen Nahrstoffbelastungen ist eine un-
abdingbare Voraussetzung fiir eine nachhaltige Ge-
wissersanierung. Damit im Zusammenhang wurde
nach zusitzlichen seeinternen Mafinahmen gesucht,
welche die Sanierungsmafinahmen unterstiitzen
konnen (z.B. KLAPPER 1992). Ein Ziel dieser se-
einternen MaBnahmen sollte eine Veranderung der
Struktur der Biozonose sein. Dabei sollte die Bio-
produktion als Quelle fiir starke Sedimentationsra-
ten und einen hohen Sauerstoffverbrauch in Sedi-
mentnihe reduziert werden. Bei der Suche nach
solchen Verfahren waren die neuen Erkenntnisse
der limnologischen Grundiagenforschung beziig-
lich der Struktur und Funktion pelagischer Nah-
rungsgewebe von grofler Wichtigkeit. So konnte in
den 60er Jahren die enge Beziehung zwischen der
Struktur der Fischbiozonose und der Planktonge-
meinschaft nachgewiesen werden (HRBACEK et
al. 1961, BROOKS & DODSON 1965). Diese Er-
kenntnisse wurden in den nachfolgenden Jahren
erstmalig fiir die Sanierung von Gewissern unter
dem Namen "Biomanipulation" oder "Nahrungs-
ketten-Manipulation” eingesetzt (vgl. SHAPIRO et
al. 1975, BENNDOREF et al. 1984), deren Ziel es
war, die Fischbiozonose so zu steuern, da zoo-
planktonfressende Fische reduziert werden, um so-
mit effektiven Algenfiltrierern (z.B. grofie Daphni-
en) eine gute Entwicklungschance zu geben. Herbi-
vores Zooplankton wiederum kann Algen in so star-
kem Mafle reduzieren, dal die Algenproduktion
deutlich niedriger ausfillt, als dies bei dem vorhan-
denen Nahrstoffangebot moglich wire. Damit wird
die Sedimentation und der Sauerstoffverbrauch im
Tiefenwasser reduziert. Inzwischen weil man, daf3
solche Effekte nur von kurzer Dauer sind, wenn sie
nicht einhergehen mit einer drastischen Reduktion
der Nihrstoffbelastung (vgl. BENNDORF &
MIERSCH 1991 und Beitrdge in diesem Band).

Mit wenigen Ausnahmen (z.B. GUDE 1989,
ARNDT & NIXDORF 1991, KOTHE & BENN-

DORF 1994 ) wurden die Protisten des Pelagials
bisher kaum im Zusammenhang mit der Nahrungs-
ketten-Manipulation beriicksichtigt. Ein wichtiger
Grund dafiir ist, daB} sich die Nahrungskettenunter-
suchungen bisher vor allem an den klassischen
Komponenten des Pelagials (Phytoplankton, Zoo-
plankton, Fische) orientierten. In den letzten Jahren
wurden die Protisten als eine sowohl hinsichtlich
ihrer Biomasse als auch der erreichten Umsatzraten
wesentliche Komponente des Planktons erkannt
(AZAM et al. 1983, GUDE 1989, WEISSE et al.
1990). Allerdings werden bis heute nur bei wenigen
Untersuchungen alle wesentlichen Komponenten
der heterotrophen Protisten in gleicher Weise be-
riicksichtigt (vgl. ARNDT 1994). Deshalb ist die
Bedeutung, die heterotrophe Protisten bei der Ma-
nipulation der pelagischen Nahrungskette im Hin-
blick auf eine Reduktion der Algenbiomasse haben
konnen, noch immer unklar.

Franz Ruttner hat in seinen klassischen limnologi-
schen Studien die Protozoen stets, soweit es zu
damaliger Zeit moglich war, beriicksichtigt (z.B.
RUTTNER 1937). Ziel des vorliegenden Beitrages
zum Franz-Ruttner-Symposium zu Fragen der Bio-
manipulation soll es sein, die mogliche Bedeutung,
die den Protisten im Zusammenhang mit der Nah-
rungskettenmanipulation zukommen kann, niher zu
betrachten.

2. Heterotrophe Protisten als wesentlicher
Bestandteil pelagischer Nahrungsgewebe

Das Verstindnis des Stoffflusses limnischer Okosy-
steme hat in den letzten Jahren bedeutende Verin-
derungen erfahren. Dabei steht insbesondere die
Rolle der heterotrophen Protisten (Protozoen) in
einem neuen Licht. Man muf} heute davon ausge-
hen, daB ein groBer Teil der gelosten organischen
Substanz, die von Algen oder heterotrophen Orga-
nismen ausgeschieden wird, iiber Bakterien, die
wiederum von Protozoen (mehrere trophische Ni-
veaus) konsumiert werden, bis an die hoheren tro-
phischen Niveaus der Metazoen (z.B. Planktoncru-
staceen, Fische) weitergegeben wird. Quantitative
Untersuchungen der letzten Jahre haben gezeigt,
daB der KohlenstofffluB} iiber diesen zusétzlichen
Weg, das sogenannte mikrobielle Nahrungsgewebe,
durchaus einen ganz erheblichen Teil der bei der
Primér- und Mikrobensekundarproduktion che-
misch gebundenen Energie an hohere trophische
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Abbildung 1

Schematische Darstellung der Verbindung von traditionellem und mikrobiellem Nahrungsgewebe

Niveaus tibertragt (vgl. Abb. 1). Eine wichtige Ur-
sache dafiir, daB die Protisten im Pelagial lange
unterschitzt wurden, lag vor allem in methodischen
Problemen begriindet. Die meisten Protozoen sind
mit Planktonnetzen nicht quantitativ zu erfassen.
Die Fixierung ist bei vielen Formen nur bedingt
moglich. Eine Reihe von Protozoengruppen erfor-
dert spezifische Fixierungstechniken, bei einigen ist
noch gar keine Fixierung im Routinebetrieb még-
lich. Problematisch ist die Abschitzung der Biovo-
lumina, die durch eine Fixierung wesentlich beein-
fluBt werden kann (in der Regel tritt eine Schrump-
fung ein). Problemgruppen sind bis heute grofe
farblose Chrysomonaden und Rhizopoden. Einen
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Ausweg stellen Lebendzihlungen dar, aber auch
diese sind 6konomisch nur bei hohen Individuen-
konzentrationen durchfiihrbar. Die Beriicksichti-
gung der Heterogenitit der Protozoen hinsichtlich
ihrer Grofe und taxonomischen Zusammensetzung
ist eine unabdingbare Voraussetzung fiir eine ade-
quate Einschitzung der Bedeutung der Protozoen in
einem Gewisser. Abbildung 2 soll eine Vorstellung
von den potentiell wichtigen Gruppen des Protozoo-
planktons vermitteln. Unter den Ciliaten, als klassi-
scher Planktonkomponente, wurden lange die sehr
kleinen Formen (<20um, Nanociliaten) unter-
schitzt. Sie konnen nach neueren Untersuchungen
einen erheblichen Anteil an der Ciliatenabundanz



Abbildung 2

Formenvielfalt typischer heterotropher Protisten im Pelagial von Seen (von oben nach unten: Ciliaten (rechts
Nanociliaten); heterotrophe Nanoflagellaten; heterotrophe Mikroflagellaten; nackte Amében, Heliozoon, beschalte
Amében; nach verschiedenen Autoren)
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ausmachen (BEAVER & CRISMAN 1989, MUL-
LER et al. 1991). Die heterotrophen Nanoflagella-
ten hat man meist nur in fixierten Proben bearbeitet,
wobei das Biovolumen in der Regel durch fixie-
rungsbedingte Schrumpfungen unterschétzt, aber
die Abundanz durch Beriicksichtigung von Schwar-
mern und anderen heterotrophen Nanoplanktern
(z.B. Amoben, Hefen etc.) moglicherweise iiber-
schitzt wurde. Mikroflagellaten hat man hiufig,
soweit es die Dinoflagellaten betrifft, dem Phyto-
plankton zugerechnet, bzw. die fixierungsempfind-
lichen grof3en farblosen Chrysomonaden gar nicht
beriicksichtigt (ARNDT & MATHES 1991). Auch
die Amoben und Heliozoen, die man eigentlich
nicht im Pelagial erwartet, konnen zumindest spo-
radisch von Bedeutung sein (ARNDT 1993). Das
bedeutet, daf die Biomasse der Protozoen in ihrem
Anteil am gesamten Zooplankton wesentlich hoher
ist, als man noch vor wenigen Jahren glaubte. Am
Beispiel des hocheutrophen Miiggelsees (Berlin)
wird deutlich, da3 heterotrophe Protisten im Friih-
jahr bis zu 90% des gesamten Zooplanktonbiovolu-
mens ausmachen konnen, wihrend sie in Zeiten
einer Daphnien-Massenentwicklung nur sehr gerin-

ge Anteile besitzen (2-10%; Jahresmittel 20%; vgl.
Abb. 3). Die relativ hohen Biomassen der Protozoen
ergeben sich vor allem aus dem bisher kaum beriick-
sichtigten Anteil von grofien heterotrophen Flagel-
laten, die bei Routinezidhlungen weitgehend ver-
nachlédssigt wurden. Selbst Amoben und Heliozoen
waren zu bestimmten Zeiten von nennenswerter
Bedeutung. Allgemein mufl man davon ausgehen,
daf sich die Protozooplanktonbiomasse im Jahres-
mittel zu etwa je einem Drittel aus Ciliaten, Nano-
flagellaten und Mikroflagellaten zusammensetzt. In
den bisher untersuchten Gewissern lag der Anteil

-der heterotrophen Protisten an der gesamten Zoo-

planktonbiomasse im Mittel bei 18-48% (MATHES
& ARNDT 1995). Beriicksichtigt man die gegen-
iber den Metazoen mehrfach hoheren Umsatzraten
der Protozoen so muf} ihnen etwa die Hailfte des
Stoffumsatzes, der durch das Zooplankton geleistet
wird, zugeschrieben werden. Dies steht im deutli-
chen Gegensatz zu der Tatsache, daf3 Protisten bei
der Manipulation von Nahrungsketten bisher kaum .
Beachtung fanden. Hinzu kommt, daf es in allen
Protistengruppen mixotrophe Vertreter (Abb. 2 z.B.
Ceratium, Dinobryon, Halteria) gibt, die zu be-
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Abbildung 3

Saisonale Verinderungen im Anteil der Protozoen am Biovolumen des gesamten Zooplanktons sowie der Anteil
der verschiedenen Gruppen an der Protozooplanktonbiomasse im Berliner Miiggelsee (rthiz=Amd&ben und Helio-
zoen, cili=Ciliaten, HNF=heterotrophe Nanoflagellaten, LHF=heterotrophe Mikroflagellaten; nach ARNDT et al. 1993,

Int. Revue ges. Hydrobiol. 78: 379-402)
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stimmten Zeiten einen grofen Anteil an der
phagotrophen Emihrung der Planktonprotisten ha-
ben konnen. Der Beitrag der mixotrophen Protisten
kann stark von Art zu Art unter den jeweiligen
Umweltbedingungen schwanken und ist zur Zeit
noch schwer in seiner generellen Bedeutung ab-
schitzbar (vgl. JONES 1994).

3. Heterotrophe Protisten
selbst als wichtige Algenvertilger?

Nachdem in den 80er Jahren die bis dahin praktisch
gar nicht beriicksichtigten heterotrophen Nanofla-
gellaten in ihrer groBen Bedeutung fiir die Konsum-
tion der Bakterien erkannt worden waren, geriet
zunédchst der Algenkonsum der Protisten in den
Hintergrund des Forschungsinteresses. Und dies,
obwohl ein wesentlicher Teil der planktischen Ci-
liaten als vorwiegend herbivor einzustufen ist. In-
zwischen wissen wir, daf3 die heterotrophen Mi-
kroflagellaten, die bis Ende der 80er Jahre praktisch
keine Beachtung fanden, zusitzlich eine ganz we-
sentliche, vorwiegend algivore Komponente der
Seen darstellen (NAUWERCK 1963, SUTTLE et
al. 1986, ARNDT & MATHES 1991).

Das Spektrum der potentiellen Nahrungspartikel
des Protozooplanktons ist sehr breit (vgl. Abb. 4).
Im allgemeinen mufl davon ausgegangen werden,
daf} die heterotrophen Protisten des Pelagials von
Viren bis hin zu grofien Protisten (selbst der Kon-
sum von Metazoen sowie Histophagie ist bekannt)
ein sehr breites Spektrum von Nahrungspartikeln
konsumieren konnen. Auch gel6ste organische Sub-
stanz (DOC) und Detritus kommen als Nahrung in
Frage. Viele planktische Ciliaten konnen mit ihren
adoralen Membranellen Filterstrome erzeugen, mit
denen sie effektiv unterschiedlichste suspendierte

Abbildung 4
Heterogene Nahrungsbasis der Protozoen

Nahrungspartikel aus dem Plankton aufnehmen
kénnen. Davon ausgehend mag man nun denken,
dafl die durch planktische Protisten aufnehmbare
Partikelgrofe deutlich niedriger als die von Meta-
zoen (Planktoncrustaceen, Rotatorien) liegt. Dies
trifft fiir eine Reihe kleinerer Ciliaten und Flagella-
ten zwar zu (FENCHEL 1987), es gibt aber gerade
unter den planktischen Protozoen Spezialisten, die
Partikel aufnehmen kénnen, die groBer sind als sie
selbst. Dieses Phanomen tritt gar nicht selten auf.
Viele groBe heterotrophe Flagellaten, wie Dinofla-
gellaten und Chrysomonaden, scheinen den wesent-
lichen Teil ihres Energiebedarfs iiber die Aufnahme
groferer Algen (>20pm) zu decken. Dabei kénnen
sie ihre Korperform den aufgenommenen Algen
anpassen (vgl. Abb. 5). Heterotrophe thecate Din-
oflagellaten (z.B. Diplopsalis) konnen tiber pseudo-
podienéhnliche Plasmafortsitze die Nahrung auBer-
halb der Theca aufnehmen. Haufig erkennt man an
einer Alge nur an der ungewdhnlichen Bewegung,
daf} sie von der Membran einer groflen farblosen
Chrysomonade iiberzogen ist und bereits verdaut
wird. Es gibt auch Ciliaten (z.B. Nassula, Pseudo-
microthorax), die durch einen spezifisch ausgestat-
teten Cytopharynx lange Algen- bzw. Cyanobacte-
rienfiaden durch spezielle Strukturen des Zellmun-
des aufnehmen konnen (z.B. BRABAND et al.
1983, HAUSMANN & PECK 1979).

Einige kleine Amoben sind dafiir bekannt, daB sie
in wenigen Tagen durch hohe Fre$3- und Teilungs-
raten Massenentwicklungen von Cyanobakterien
vernichten konnen (CANTER & LUND 1968,
COOK etal. 1974). Dabei konnen auch einige Amo-
ben ganze Algenfiden aufnehmen bzw. einzelne
Algenzellen lysieren. Wiahrend die Beispiele beziig-
lich der Ciliaten und Amé&ben eher Spezialfille zu
sein scheinen, ist die FreBaktivitit der grofen he-
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Abbildung 5

Aufnahme grofier Nahrungspartikel durch Protisten:
Nassula (Ciliat) mit Oscillatoria-Faden (nach BRA-
BAND et al. 1993), Améoben bei der Aufnahme fadiger
Algen (nach CANTER 1967), groe Chrysomonade nach
Aufnahme einer pennaten Kieselalge

terotrophen Flagellaten von genereller Bedeutung
in den meisten Seen (s.u.).

Sucht man nun nach "Klarwasserstadien", d.h. aus-
geprigte Minima in der Algenbiomasse, wie sie
durch die effektiv filtrierenden Daphnien verursacht
werden konnen (vgl. UHLMANN 1954, LAM-
PERT 1988), so wird man wahrscheinlich nur selten
fiindig werden. Im Miiggelsee haben wir deutliche
Minima in der Phytoplanktondichte in Zusammen-
hang mit starkem FraBdruck durch Ciliaten und
grofie heterotrophe Flagellaten beobachten kdnnen
(vgl. Abb. 6). DaB solche starken Reduktionen des
Phytoplanktons durch ProtozoenfraB selten vor-
kommen, erkldren wir uns zur Zeit mit der Tatsache,
daB (1.) im Gegensatz zu den Protisten die Daphnien
recht unselektiv (vorwiegend in Abhangigkeit von
der Partikelgrofle) das Wasser durchfiltrieren und
damit gleichzeitig viele Konkurrenten (z.B. Réder-
tiere und Protisten) ausschalten. (2.) konnte eine
Erkldrung darin liegen, daB die Protisten sehr
schnell die nicht benétigten Nihrstoffe wieder un-
mittelbar in der Nihe des Phytoplanktons ausschei-
den, wihrend die Daphnien zumindest einen Teil
der Nihrstoffe mit in das Tiefenwasser nehmen
bzw. es im Korper speichern. Dies sind erste Ar-
beitshypothesen.

Ein wichtiger Grund fiir die effizientere Unter-
driickung der Algen durch Daphnien diirfte u. a.
auch darin begriindet sein, dal durch die gleichzei-
tige Reduktion der Komponenten des mikrobiellen
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Nahrungsgewebes auch das schnelle mikrobielle
Nihrstoffrecycling unterdriickt wird. Wenn jedoch
Daphnien nicht dominieren, sind in der Regel die
Protisten von groBer Bedeutung. Sie kénnen dabei
sowohl als Konsumenten oder auch - iber das Néhr-
stoffrecycling von vor allem in Bakterien gebunde-
nen Nihrstoffen - fordernd auf das Phytoplankton
wirken.

Es gab auch Versuche, die Herbivorie der Protisten
selbst fiir die Reduktion der Algenbiomasse einzu-
setzen. Diese Ansitze bezogen sich insbesondere
auf die Reduktion von fidigen Cyanobakterien, die
von Metazoen nur schlecht genutzt werden konnen.
Versuche im Labor und in Mesokosmosexperimen-
ten wurden mit einer Ciliatenart (Nassula) und mit
Amoben durchgefiihrt (COOK et al. 1974, BRA-
BAND et al. 1983). Die Umsetzung in Freilandex-
perimenten scheiterte bisher aber an der Nahrungs-
spezialisierung der Protisten und an Schwierigkei-
ten mit der Etablierung stabiler Massenkulturen der
Protisten.

4. Protozoen als Teil der trophischen Kaskade

In Abbildung 1 ist die Vielzahl der vorhandenen
Wechselwirkungen zwischen Metazoen und Proto-
zoen angedeutet. Die Wirkung der Nahrungsketten-
Manipulation im Hinblick auf eine Reduzierung der
Phytoplanktonbiomasse beruht auf dem Prinzip der
trophischen Kaskade (CARPENTER et al. 1985).
Danach reduzieren piscivore Fische an der Spitze
der Kaskade den Bestand an zooplanktonfressenden
Fischen, die dadurch nur einen geringen Fra3druck
auf die groBen Daphnien ausiiben. Diese reduzieren
ihrerseits durch hohe Abundanzen und Filtrierraten
das Phytoplankton. In dieses Konzept wurden die
Protisten bisher nur als eine trophische Gruppe, die
wie das Phytoplankton durch starken Fra3druck des
Zooplanktons reduziert wird, aufgenommen (PACE
1993). Tatsdchlich zeigen Freilandbefunde, daf im-
mer dann, wenn Daphnien hohe Abundanzen errei-
chen, die Protisten nur eine geringe Bedeutung ha-
ben (vgl. Abb. 3). Daphnien werden in diesem Zu-
sammenhang auch als sogenannte "keystone
species" bezeichnet, die durch ihre unselektive ef-
fektive Partikelfiltration die unteren trophischen Ni-
veaus mafigeblich steuern konnen (vgl. PORTER et
al. 1988, JURGENS 1994). Ganz anders liegen je-
doch die Verhiltnisse, wenn das Metazooplankton
von Copepoden, Ridertieren oder kleinen Cladoce-
ren dominiert wird. In diesen Fillen erreichen Pro-
tisten in der Regel grofe Anteile am Stoffumsatz des
Zooplanktons. Ein wesentlicher Mangel der mei-
sten bisherigen Betrachtungen zur Struktur der Nah-
rungsgewebe war, daf Protisten als Vertreter nur
eines trophischen Niveaus (meist Bacterivore) be-
riicksichtigt wurden. Wie im vorangegangenen Ab-
schnitt bereits angemerkt, ist jedoch das Nahrungs-
spektrum der Protisten sehr breit. Innerhalb einer
Protozoengemeinschaft kann es effektive Bakteri-
enkonsumenten (kleine heterotrophe Flagellaten
wie Choanoflagellaten oder Chrysomonaden) ge-
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Abbildung 6

Saisonale Verinderungen der Phytoplanktonbiomasse und der abgeschiitzten FreBrate von Metazoen (gestri-

chelte Linie) und Protozoen des Miiggelsees (weiB: Ciliaten; punktiert: groBe heterotrophe Flagellaten; nach ARNDT
et al. 1993).

Darunter: Schematische Darstellung der unterschiedlichen Stofffliisse im Pelagial wiihrend des Friihjahrs und
wiihrend des Frithsommers
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ben, die von grofen heterotrophen Flagellaten (z.B.
grofle Chrysomonaden) konsumiert werden. Diese
wiederum konnen z.B. von oligotrichen Ciliaten
reguliert werden. Wenn die Ciliaten nicht von Cope-
poden kontrolliert werden, konnten als viertes tro-
phisches Niveau noch rauberische Ciliaten von Be-
deutung sein. Die Stofffliisse, die iiber ein derartiges
von Protozoen dominiertes Nahrungsgewebe
flieBen, konnen z.B. im Friihjahr in einigen Seen
den Hauptenergietransfer darstellen (vgl. Abb. 6).
Durch die Omnivorie der meisten pelagischen Pro-
tisten ist allerdings die Zuordnung der Protozoen zu
einzelnen trophischen Niveaus erschwert. Ein
Grund dafiir, da} stabile Nahrungsketten-Manipu-
lationen nur schwer zu erreichen sind, diirfte u.a.
auch in der Aktivitit der Protisten begriindet sein.
Bei schwankenden Abundanzen der Daphnien kén-
nen Perioden mit verringertem Fradruck kurzfistig
durch die Protisten aufgrund ihrer sehr hohen
Wachstumsraten (Verdopplungszeit im Rahmen
von Stunden) genutzt werden. Dabei konnen Néhr-
stoffdefizite der Algen ausgeglichen werden
(ROTHHAUPT 1992).

Das Konzept der trophischen Kaskade geht davon
aus, daf sich Verdnderungen in der Aktivitit der
hoheren trophischen Niveaus bis auf die unteren
Niveaus auswirken (Top-down-Kontrolle). Dies
stand im Gegesatz zu der bis in die 70er Jahre
vorherrschenden Meinung, daf eine Regulation der
trophischen Niveaus vor allem iiber die Nahrung
(bottom-up) erfolgt. Leider gibt es von den meisten
Experimenten zur Nahrungsketten-Manipulation
keine Daten iiber die langfristige Wirkung auf die
verschiedenen Protozoengruppen. Deshalb mochte
ich am Beispiel der langjdhrigen Untersuchungen
am Berliner Miiggelsee versuchen, die komplizierte
Verzahnung von Top-down- als auch Bottom-up-
Effekten zu erlautern. Fiir den Miiggelsee existieren
wenigsten flir eine Protozoenart (den peritrichen
Ciliaten Epistylis rotans) langfristige Datenreihen
(Abb. 7). Die Registrierungen des Berliner Wasser-
werkes in Friedrichshagen belegen, da von der
Jahrhundertwende bis in die 80er Jahre eine Erho-
hung des Sestongehaltes (vorwiegend Algen und
Cyanobacterien sowie Detritus) um das 7-10fache
sattgefunden hat (vgl. BEHRENDT et al. 1990).
Auch der Fischbestand ist - abgeschitzt anhand der
fischereilichen Ertrige - gestiegen, allerdings nur
um das 4-5fache. Der mit dem gestiegenen Nah-
rungsangebot gleichfalls angestiegene FraBdruck
auf die Cladoceren, diirfte die Ursache dafiir sein,
daB die Cladoceren heute nur etwa doppelt so hohe
Abundanzen wie vor 100 Jahren erreichen. Auch die
Copepoden sind nur wenig mehr in ihren Abundan-
zen angestiegen. Fiir die weniger stark von den
planktivoren Fischen selektierten Rotatorien konn-
ten dagegen 6-8fache Abundanzzuwichse regi-
striert werden. Fiir die planktischen koloniebilden-
den Glockentierchen der Gattung Epistylis kommen
die meisten Ridertiere nicht als Riuber in Frage.
Die potentiellen Rauber unter den Crustaceen waren
- dhnlich wie fiir die Rédertiere - aber nur um das
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Doppelte angestiegen gegeniiber der 7-10fachen Er-
héhung der Nahrungsressourcen. Dies diirfte die im
Mittel mehr als 10fach angestiegenen Abundanzen
des peritrichen Ciliaten erklidren. Dieses Beispiel
soll verdeutlichen, wie vielschichtig die Wirkung
von Verdnderungen in der Struktur des Nahrungs-
gewebes auf die Protozoen sein konnen.

Hinzu kommt ein weiteres wichtiges Problem, nam-
lich das der moglichen Feedback-Effekte, die Me-
tazoenfraB auf die Protisten ausiiben kann. Uber den
partiellen Konsum und die partielle Verdauung der
Nahrung durch die Metazoen steht theoretisch ein
groBler Teil der nicht verwerteten Nahrung den
Komponenten des mikrobiellen Nahrungsgewebes
zur Verfiigung (JUMARS et al. 1989). Einige groBe
Algen werden infolge der Zerstérung durch die
Metazoen iiberhaupt erst fiir die Mikroben (incl.
Protozoen) verfiigbar. Wir haben in Laborexperi-
menten nachweisen konnen, daB solche Effekte tat-
sachlich eine wesentliche Rolle bei der Férderung
von heterotrophen Flagellaten durch Rédertiere
spielen kénnen (ARNDT et al. 1992). Daneben sind
auch indirekte Effekte denkbar, die zu einer Forde-
rung der Protozoen durch Metazoen fithren kénnen.
So diirften z.B. cyclopoide Copepoden in einem
gewissen Grade auch als Forderer wenigstens der
kleinen Protozoen wirken, indem sie grofle omni-
vore (incl. carnivore) Protisten reduzieren und da-
durch den FraBdruck auf die kleinen produktiven
Formen reduzieren. Letztere kénnen dann hohe Po-
pulationswachstumsraten erreichen (vgl. Schema in
Abb. 8).

Die Protozoen sind eine viel zu heterogene Gruppe
als daB man mit den derzeitigen Kenntnissen ihre
Einbeziehung in das Konzept der trophischen Kas-
kade wagen konnte. Es spricht im Gegenteil vieles
dafiir, daB sie - ausgenommen einer ganzjihrigen
Dominanz von Daphnien - eine Pufferfunktion im
Nahrungsgewebe innehaben. Wenn Metazoen
durch niedrige Temperaturen oder starken FraB-
druck nur geringe Abundanzen erreichen, konnen
Protisten die Funktion der Metazoen fast vollstin-
dig iibernehmen.

5. Zusammenfassung

Heterotrophe Protisten sind ein wesentliches Ele-
ment des Zooplanktons von Seen. Erst durch die
adequate Beriicksichtigung aller wichtigen Protozoo-
planktongruppen konate in den letzten Jahren ihre
grole Bedeutung gegeniiber dem "klassischen" Zoo-
plankton erkannt werden. Ciliaten, heterotrophe
Nanoflagellaten und auch heterotrophe Mikrofla-
gellaten stellen den Hauptteil des Protozooplank-
tons, das im Mittel etwa 15-50% der gesamten Zoo-
planktonbiomasse ausmacht und einen wesentli-
chen Teil von dessen Stoffwechselaktivitit leistet.
Protisten konnen im Frithjahr vor der Crustaceen-
entwicklung selbst die wichtigsten Konsumenten
des Phytoplanktons sein. Auch sie konnen einen
wesentlichen Teil der Primérproduktion konsumie-
ren; sie sind aber nicht in der Lage, "Klarwassersta-
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Abbildung 8

Schematische Darstellung der Auswirkungen der Biomanipulation auf die Protisten bei ganzjihrig hohen
Abundanzen von Daphnien (rechts) und bei einer heterogenen Struktur des Metazooplanktons (links)

dien" wie die Daphnien zu erzeugen. Es gibt einige
wenige Berichte dariiber, daf auch Protozoen Al-
genbliiten innerhalb weniger Tage vollstindig dezi-
miert haben. Es ist aber bisher nicht gelungen, der-
artige Situationen im Freiland systematisch zu for-
dern. Die Einbeziehung der Protozoen in das Kon-
zept der trophischen Kaskade erfordert - entgegen
den bisherigen Uberlegungen die Beriicksichti-
gung der Protozoen als Vertreter von wenigstens 3
oder 4 verschiedenen trophischen Niveaus. Nur
wenn die Abundanzen des herbivoren Crustaceen-
planktons - insbesondere der Daphnien - iiber eine
Manipulation der Nahrungskette so gesteuert wer-
den konnen, dal ganzjahrig ein hoher FraBdruck auf
das gesamte Mikroplankton besteht, konnen die
Komponenten des mikrobiellen Nahrungsgewebes
(incl. der Protozoen) unterdriickt werden. Bei einer
Abweichung von einer ausgeprigten Dominanz der
Daphnien spielen Protozoen in der Regel eine we-
sentliche Rolle im Stofffluf} des Pelagials. Proto-
zoen konnen dabei nicht nur als Konsumenten son-
dern auch - tiber ein intensives Nihrstoffrecycling -
als Forderer des Phytoplanktons wirken.

Summary

Biomanipulation of pelagic food webs has mainly
been focused on metazoans. Only recently has the
adequate consideration of all major components of
protozooplankton shown that heterotrophic protists
are an essential component of the zooplankton of
lakes. These major components are ciliates (inclu-
ding nanociliates), heterotrophic nanoflagellates
(mainly chrysomonads, katablepharids, choanofla-
gellates) and the only recently considered heterotro-
phic microflagellates (>151um; mainly dinoflagella-
tes and chrysomonads). These groups each compri-
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se about one third of protistan biomass. In addition,
naked amoebae and/or heliozoans can sometimes be
of importance. As a result, we have to consider that
heterotrophic protists make up about 15-50% of
annual mean biomass of total zooplankton. Metabo-
lic rates of protists are generally several times higher
than that of metazoans. Therefore, protists should
be responsible for at least one half of zooplankton
metabolism. The food spectrum of protists covers
particles and substances in the size range from
0,2pum to >200um including DOC, viruses, bacteria,
algae, other protozoans and even metazoans. Pro-
tists generally act on 3-4 different trophic levels.
This is in contrast to the fact that protists are often
considered as only one trophic level in trophic ca-
scades. During winter and spring, large heterotro-
phic flagellates and ciliates dominate the zooplank-
ton and are responsible for a pronounced - formerly
underestimated - grazing pressure on phytoplankton
in many temperate lakes. Clear-water phases as a
result of intensive grazing by protists have only
seldom been reported.

There are some reports in literature on the ability of
ciliates and naked amoebae to cause significant
declines of algal blooms. Such abilities seem to be
exceptions and have not yet been used in terms of
biomanipulation. When effective filter-feeders such
as daphnids exert an intensive grazing pressure on
all components of the nano- and picoplankton, pro-
tists are of reduced importance. Under such condi-
tions clear-water phases may occur, which are ge-
nerally the aim of food web manipulations. If com-
munity structure of zooplankton deviates from the
dominance by large daphnids, heterotrophic protists
are generally of high significance. Protists may not
only act as intensive grazers of phytoplankton, but
recycle a significant portion of nutrients bound by



phytoplankton and bacteria. Thus, protists may also
support phytoplankton growth. These contradictory
functions of protists may be one important reason
for the often reported instabilities in the effects of
biomanipulations. A short term release from preda-
tion by metazoans can allow high population growth
rates of protists. In summary, protists are probably
- with a few exceptions - not a useful tool to reduce
the phytoplankton biomass. Protozoans have to be
considered as important components of pelagic
communities acting on different trophic levels
which can only be supressed under very high abun-
dances of large herbivorous/omnivorous crustacean
zooplankton.
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