gonderdruck: Verhandlungen der Gesellschaft fiir f)kologie, Saarbrucken 1973.
UBER DIE KOMPARTIMENTIERUNG DER STEHENDEN GEWASSER —
EIN BEITRAG “ZUR STRUKTUR UND FUNKTION DES
LIMNISCHEN OKOSYSTEMS

J. OVERBECK

Abstract

The lake ecosystem comprises a great complexity of structures and functions. Of special
interest for understanding the metabolic processes and the energy flow through the food chain
is the coupling between autotrophic and heterotrophic organisms in the lake ecosystem. The
application of uptake kinetics using uniform labelled 1*C-glucose indicates that the ecosystem
has been split into numerous biochemical compartments. By this always the best adapted meta-
polic type is active in the different parts of the lake — a supposition of the fast running turn-
over processes.

Die Untersuchung eines Okosystems nach Struktur und Funktion geht auf E.P.
ODUM (1971) zuriick. Mit Struktur kann man die Architektur des Systems, die
Verteilung von lebenden Organismen und Umweltparametern im Raum bezeichnen,
mit Funktion die funktionalen Prozesse zwischen Organismen und ihrer Umwelt.
wir wollen uns mit dem See als ()kosystem befassen. Jedoch sind stehende Gewis-
ser so komplexe Gebilde, dass wir uns hier auf gewisse Teilfragen beschrinken
miissen. Ich méchte mich daher auf einige Aspekte des noch recht wenig unter-
suchten heterotrophen Teils des limnischen Okosystems konzentrieren, um gleich-
zeitig allgemeine Gesetzmissigkeiten der Seen zeigen zu konnen.

Zunichst soll anhand einiger Abbildungen eine kurze Einfithrung in die Gliede-
rung des Sees gegeben werden. Abb. 1 zeigt die typische Gliederung eines eutro-
phen Sees, wie wir ihn in Norddeutschland finden (sog. baltischer Seetyp). Als Bei-
spiel wurde der Plusssee gewéhlt, der vom Ploner Institut seit Jahren intensiv
untersucht wird.

Zur Zeit der sommerlichen Schichtung ist der See in die beiden Abschnitte Epi-
limnion und Hypolimnion gegliedert, die durch die Sprungschicht der Temperatur
klar getrennt sind. Der Austausch zwischen dem erwirmten und durchlichteten
Oberflichenwasser und dem kilteren und damit dichteren Tiefenwasser ist stark
reduziert. Der 1%-Lichtwert (1% des auf die Wasseroberfliche einfallenden Lichts)
liegt etwa in der Tiefe der Sprungschicht. Das Epilimnion ist gut durchliiftet, im
Hypolimnion wird der wihrend der winterlichen Vollzirkulation eingetragene Sau-
erstoff nach Eintritt der Schichtung bald aufgezehrt, im wesentlichen durch die At-
mung heterotropher Organismen, besonders Bakterien. Die Schnelligkeit der Sauer-
stoffzehrung ist ein Mass fiir die im Hypolimnion ablaufenden Stoffwechselaktivi-
titen.

Im Epilimnion l6sen sich wihrend einer Vegetationsperiode Sukzessionen ver-
schiedener Phytoplankter ab, gesteuert vor allem durch das Angebot an Nihrstof-
fen. Im allgemeinen verarmt das Epilimnion rasch an Phosphaten und Stickstott-
verbindungen, im Hypolimnion reichern sich die Stoffe an. Die epilimnische Pro-
duktion des Phytoplanktons sinkt damit ab. Durch die herbstliche und winterliche
Vollzirkulation werden die Néhrstoffe im Epilimnion wieder aufgefiillt. GewShnlich
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sind zwei Zirkulationsperioden ausgepragt, im Herbst und Frithling (dimiktischer
See, HUTCHINSON 1967).

=400m ¢

Plufisee, Sommerliche Schichtung /

15°C, mg 0p/1

Epilimnion
Sprungschicht

> Hypolimnion

Abb. 1: Schema der Gliederung eines geschichteten Sees, erliutert am Beispiel des Plusssees
(Holstein).

Abb. 2: Pelodictyon spec., ein braun gefirbter Vertreter aus der Familie der Chlorobacteriaceae
aus dem Hypolimnion des Plusssees. Oktober 1972. Rasterelektronenoptische Aufnahme.
(Bakterien wiirden auf Nuclepore-Filtern aus dem See angereichert, fixiert und bedampft).
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In der Sprungschicht (Abb. 1) findet man meist sehr zahlreiche saprophytische”

akterien, die einen wesentlichen Teil der Primirproduktion des Epilimnions abbau-
en und damit die im Epilimnion gespeicherte Energie transformieren und der Nah-
qungskette erneut zufithren (OVERBECK 1972).

Der obere, noch schwach belichtete, anaerobe Teil des Hypolimnions ist das Ge-
piet der phototrophen Bakterien, d.h. der schwefelhaltigen und schwefelfreien
Purpurbakterien sowie der griinen Bakterien (ANAGNOSTIDES & OVERBECK
1966). Abb. 2 zeigt ein Beispiel aus diesen Populationen.

Im unteren Teil des Hypolimnions findet man zahlreiche Bakterien in grosser
artenfiille, die zum Teil noch wenig bekannt sind und deren Stoffwechsel mit dem
im Milligramm- Bereich vorhandenen Schwefelwasserstoff verbunden sein kann.

Dieses scheinbar so stabile System ist in Wirklichkeit hochst dynamisch. So er-
mittelte KRAMBECK (1973) durch Temperaturregistrierungen einen Austausch-
wert im Hypolimnion von A = (1,42 % 0,26). 1072 g/cm/sec. Sauerstoff- und Tem-
Peraturregistrierung an einer Oscillatoria rubescens Einschichtung und einer dar-
unter liegenden Schicht heterotropher Bakterien ergaben bei Beriicksichtigung der
Austauschvorginge, dass den Bakterien etwa viermal so viel Sauerstoff zur Verfii-
gung steht und verbraucht wird, als aus den direkten Messungen geschlossen

werden kann.
Das Vorkommen der Phytoplankter gibt noch viele Ritsel auf. Als Beispiel diene

die als Bestandteil von Wasserbliiten wichtige Oscillatoria redekei (Abb. 3). Man
sieht, dass die Blaualge hochst unregelmissig vorkommit, in einigen Jahren ganz fehl,
in anderen bestindige Massenentwicklungen entfaltet. Die Untersuchung der kom-
plexen Vorginge, die dem Vorkommen im Freiland zu Grunde liegen, steht noch
ganz am Anfang. Experimentelle Arbeiten an Reinkulturen oder simulierten Bio-
conosen sind dringend erforderlich.

Abb. 1 zeigte nur eine sehr grobe Gliederung des Sees. Aus Abb. 4 ist zu erkennen,
dass im Vertikalprofil tatsichlich recht komplexe Schichtungen vorliegen. Hiufig
bestehen deutliche Beziehungen zwischen autotrophen Algen und heterotrophen.
Bakterien (OVERBECK 1972b). Eine zusammenfassende Darstellung von Struktur
und Funktion des Sees findet man bei OVERBECK (1973).

Einer der wichtigsten Mechanismen im limnischen Okosystem scheint in der Ver-
kniipfung von autotrophen und heterotrophen Systemen zu liegen. Bei der Unter-
suchung von heterotrophen Bakterien im Freiland sind einige Dinge zu beachten:

1. Ohne Kenntnis einiger Stoffwechselaktivititen und biochemischer Prozesse ist der
heterotrophe Anteil des Okosystems, besonders der wichtige Zusammenhang zwi-
schen den autotrophen und heterotrophen Prozessen, nicht zu verstehen.

2. Eine der Besonderheiten des heterotrophen Okosystems liegt darin, dass die von
Mikroorganismen gesteuerten Stoffwechselprozesse ausserordentlich rasch ablaufen
und dass Gesellschaften von Mikroorganismen unmittelbar auf Verinderungen von
Umweltfaktoren reagieren. Da bei allen Versuchsanstellungen solche Verinderungen
der Bedingungen erfolgen — allein die Entnahme einer Probe aus dem Okosystem

ist ein gravierender Eingriff — sind Mikroorganismen eigentlich gar keine Objekte
einer 6kologischen Untersuchung. Hierauf weist auch ODUM in seinen .
“Fundamentals’ hin.

Die Erfassung von sogenannten Jahresrhythmen mit wochentlichen oder sogar
nur monatlichen Entnahmen erscheint daher recht wenig sinnvoll.

Diese Schwierigkeiten betreffen natiirlich nicht nur Bakterienbiocdnosen, sondern
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Abb. 3: Vorkommen von Oscillatoria redekei im Plusssee 1964—1967.
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Abb. 4: Vertikalprofil des Plusssees vom 10.5.1967.

sind ganz allgemein vorhanden, man denke an die viel kritisierten Flaschenver-
suche z.B. zur Produktionsmessung oder zur Bestimmung von Potenzen. Aber auf
der Ebene der Bakterien sind diese Schw1er1gkelten extrem gross. Wihrend eine Phy-
toplanktonprobe durch die Entnahme kaum verindert wird und bestimmte Phyto-
plankter isoliert und kultiviert werden koénnen, ist dies fiir Bakterienproben kaum
moglich. Denn schon nach kurzer Zeit kann sich die urspriingliche Bakterienflora
in der Flasche vollstindig zu Gunsten bestimmter Stoffwechseltypen verindert
haben und entspricht daher nicht mehr dem, was urspriinglich am Standort vorhan-
den war. Aber abgesehen von diesen grundsitzlichen Bedenken beginnen die
Schwierigkeiten schon einfach bei der Erfassung der Biomasse der Bakterien. Man
unterscheidet grundsitzlich 2 Bestimmungsverfahren: 1. Direkte Zihlung der Bakte-
rien unter dem Mikroskop (meistens auf Membranfiltern), 2. Indirekte Bestimmung
der Bakterien-Biomasse durch Zdhlung von Kolonien auf Nihragar, in den man die
Wasserprobe eingeimpft hat.

Mit dem direkten Verfahren, d.h. der Zdhlung der Bakterien auf durchsichtig ge-
machten Membranfiltern, gewinnt man viel héhere Zahlen (ohne zu wissen, ob alle
Bakterien wirklich leben und aktiv sind oder sich im Ruhezustand befinden). Die
Zahlen liegen fiir eutrophe Seen im Bereich von 10% bis 10° Keimen/ml, fiir Belebt-
schlamin im Bereich von 10° Keimen/ml. In oligotrophen Seen sind u.U. nur 100
Keime/ml oder weniger vorhanden. Mit dem indirekten Verfahren wird im allgemei-
nen von dieser Menge weniger als 1% erfasst (Abb. 5).

Es ist bisher noch nicht méglich, ein bakteriologisches Spektrum der verschiede-
nen Seentypen aufzustellen, d.h. irgendwelche Beziehungen bestimmter Arten oder
Gattungen zum Trophiegrad des Sees zu erkennen. Das was bisher untersucht wur-
de, sind saprophytische Bakterien, Ubiquisten, die offensichtlich iiberall gefunden
werden und wahrscheinlich nicht einmal typische Gewisserbakterien sind. Hierzu
gehoren Vertreter der Gattungen Bacillus, Bacterium, Pseudomonas, Chromobacte-
rium, Sarcina, Micrococcus, Mycobacterium und Actinomyces. Auch numerisch
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taxonomische Versuche, mit Hilfe einer Computer-Taxonomie weitere Einblicke
. die Zusammenhdnge zu bekommen, haben bisher wenig neue Erkenntnisse
1

gebl’acht-
Gesamtbakterien (direct count)
100%
~— IS —
oligocarbophile Bakterien? Elektronenoptisch
nachweisbare Bakterien,
Vergroferung bis 20000 x

Saprophyten
(< 1%)

Abb. 5: Schema der mit verschiedenen Methoden aus dem aquatischen Okosystem erfassbaren
Bakterien.

Die in Abb. 5 als "oligocarbophil” bezeichnete Gruppe ist die Grosse Unbekannte
der Bakterienpopulationen. lhre taxonomische Zusammensetzung und Stoffwechsel
sind kaum untersucht. Dies kennzeichnet die Lage der Gewédssermikrobiologie, ja
allgemein der Okosystemforschung, die fast auf allen Gebieten noch im Zeichen
des Beginnens steht.

Besser informiert sind wir iiber die Stellung der Bakterien in der Nahrungskette.
Es wird immer deutlicher, dass die Transformation von geldsten organischen Sub-
stanzen in bakterielle Biomasse einen der wesentlichen Prozesse im Stoffwechsel
eines Sees bildet. Gel6ste Stoffe werden dadurch erneut in die Nahrungskette einge-
schleust. Heterotrophe Bakterien halten damit den Energiefluss durch die Nahrungs-
kette aufrecht. Die "heterotrophe Produktion” kann ebenso gross sein wie die auto-
trophe.

Als physiologische Voraussetzungen sind Aufnahmemechanismen der Bakterien
zu fordern, die hochst flexibel an wechselnde, teilweise sehr geringe Konzentratio-
nen organischer Substanzen angepasst sind. Es miissen also, wollen wir diese grund-
legende Prozesse verstehen, physiologische Aktivititen von Mikroorganismen im
Okosystem gemessen werden. Aber wie sollen solche Funktionen an komplexen
Mischpopulationen erfasst werden?

Die Messung von iz situ Aktivititen ist zweifellos das wichtigste Problem der Mi-
kroben-Okologie, wenn nicht aller Okologie. Aber besonders auf der Ebene der
Mikroorganismen ist die ”’Umsatzrate” wichtiger als die ”Biomasse”.

Die heterotrophe Aktivitit in einem Okosystem kann durch den O,-Verbrauch,
CO,-Bildung, die heterotrophe CO,-Fixierung und die Untersuchung einer Auf-
nahme-Kinetik entweder in Versuchsgefissen (in situ oder unter Standardbedin-
gungen) oder im Chemostat bestimmt werden. Jedoch stossen wir mit diesen Me-
thoden auf grundsitzliche Schwierigkeiten:

1: Alle Verfahren beruhen darauf, dass ein Substrat abgebaut wird. Die Abbau-
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eschwindiglfelt soll die Aktivitit charakterisieren. Die gemessene "heterotrophic
Capacif)’”.splegdt daher nur die Yersuchsbedmgungen bzw. das Substrat wider.
~Auch die Frage der Konzentration des verwendeten Substrats, die Versuchsdauer
und -temperatur schliessen grundsitzliche Probleme ein. Alle Ergebnisse sind relativ,
ihre Beziehung zu den wirklichen Umsitzen am Standort ist unbekannt.

wenden wir uns hier dem Verfahren der Aufnahme-Kinetik zu: Eine Analyse der
jonenaufnahme ergab, dass sie der Michaelis-Menten Beziehung gehorcht und mit
wachsender Ionenkonzentration einer Maximalgeschwindigkeit zustrebt. Die Ionen-
sufnahmekinetik stimmt formal mit der Enzymkinetik tiberein. Die Einfithrung der

ufnahmekinetik in die Okosystemforschung (PARSONS & STRICKLAND 1962,
WRIGHT & HOBBIE 1966) machte es mdglich, graphisch oder rechnerisch die
Konstanten T (turnover time = bendtigte Zeit, um S, vollstindig zu verbrauchen;
¢ = natiirliches Substrat), K (Substrat-Konzentration bei Halbsittigung des akti-
vé’n Transportsystems) und V (maximale Aufnahmegeschwindigkeit bei Sittigung
des Trigers) zu erfassen.

Einige Ergebnisse der Untersuchungen der heterotrophen Aktivititen im Plusssee
mit Hilfe der Aufnahmekinetik sind auf den Abbildungen 6 bis 8 dargestellt. Zu-
nichst ist zu erkennen, dass V.. (maximale Aufnahmegeschwindigkeit) mit der
primirproduktion parallel liuft (Abb. 6). In oligotrophen Seen Lapplands ist die
Aufnahmegeschwindigkeit fiir u** C-Glukose geringer als in eutrophen Seen (Erken-
see in Schweden, Plusssee), bzw. in verunreinigten hochproduktiven Seen (L&tsjon
bei Stockholm). Das Angebot an gelosten organischen Stoffen scheint die Umsatz-
geschwindigkeit zu regeln. Die bisher verdffentlichten Werte fiir Vi, aus verschie-
denen Seen lassen sich zwanglos entsprechend dem Trophiegrad des Gewissers ein-
ordnen (z.B. MORGAN & KALFF 1972). V. ist also wohl als Mass fiir die "’hete-
rotrophic capacity’ eines Gewissers anzusehen.

Nihere Untersuchungen deuten jedoch an, dass auch innerhalb eines Sees stark
unterschiedliche Verhiltnisse vorliegen. Abb. 7 zeigt das Vertikalprofil des Plusssees
im April 1969. Im Epilimnion hat sich eine Population von Diatomeen, besonders
von Stepbanodiscus bantzschii, entwickelt. Daneben findet man Flagellaten (ver-
schiedene Arten der Gattung Cryptomonas) und einzelliges Nannoplankton. Die
Primirproduktion ist mit rund 500 ugC.17*.24Std" recht hoch. Die Sprung-
schicht ist im Friihjahr noch nicht scharf ausgeprigt und deutet sich im Bereich
zwischen 3 und 6 m an. Die in der Abb. 7 mit einem Raster eingetragenen Bakte-
rien (Zihlungen auf dem Membranfilter) erreichen mit iiber 2 Millionen Zellen/ml
hohe Zahlen. Wie aus der auf der rechten Seite der Abbildung eingezeichneten Auf-
nahmekinetik hervorgeht, findet man erst unterhalb der Zone der Primdrproduktion
(in 3 bis 7 m Tiefe) eine Aufnahme des gebotenen Substrats. Nur in diesen Tiefen
lassen sich nach der Transformation nach LINEWEAVER & BURK “gute” Geraden
konstruieren (die Kurven und Geraden wurden mit einem Computer nach verschie-
denen Transformationsverfahren berechnet). Nur in bestimmten Gewissertiefen
besteht also eine Affinitit zum Substrat.

Das gleiche ist aus Abb. 8 zu erkennen. Die Primirproduktion des Epilimnions ist
(besonders als Folge der verbrauchten Phosphate) stark abgesunken. Eine deutliche
Substrataufnahme findet man nur parallel der in 6 m entwickelten Population von

Cryptomonaden und darunter.
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Das Ergebnis dieser Analyse ist also folgendes: 1. Fiir die Bakterien in der Pdeuk.
tionszone, d.h. fiir die mit dem Stoffwechsel des Phytoplanktons verbundenen By,
terien, ist Glukose kein optimales Substrat (in dieser zusammenfassenden Darste}.
lung soll nicht die schwierige Interpretation der Substrataufnahme von Mischpop,,.
lationen, von Adaptation und Kompetmon etc. diskutiert werden). 2. Erst unter-
halb der Produktionszone finden wir eine héhere Aufnahmerate fiir Glukose. 3. w;,
Berechnungen zeigen, besteht keine Korrelation zwischen der Biomasse der Bakte.-
rien und der Aufnahme des gebotenen Substrats.

Das Ergebnis stimmt mit fritheren Ergebnissen und Uberlegungen iiberein: Bakte.
rien verwerten geldste organische Substanzen unmittelbar im Vertikalprofil und
fithren damit die aus der Nahrungskette geloste organische Substanz wieder in den
Kreislauf, d.h. in die Nahrungskette, zuriick (z.B. OHLE 1962, OVERBECK 1972,),
Zu dhnlichen Ergebnissen bei Anwendung kinetischer Parameter im Okosystem
kommt auch FRANCISCO (1971), wenn er schreibt: ’The values of V. tended
to increase with total numbers of bacteria, but the non-uniformity of the pro-
portionality suggested qualitative as well as quantitative changes in the bacterial
population.”

Wie wir gesehen haben, korrelieren wir kinetische Versuchsergebnisse mit einem
konkreten Bild vom Okosystem. Wir erhalten durch den kinetischen Formalismus
Hinweise auf die Anzahl der "Kompartimente” im Okosystem. Eine Aussage iiber
die wirkliche, absolute Effektivitdt ist nicht moglich. Immerhin zeigen Untersuchun-
gen an Reinkulturen, dass die Vorstellung von einer derartigen Schichtung wohl re-
alistisch ist.

Das gesamte limnische Okosystem ist in physiologische Kompartimente unterteilt,
die héchst dynamisch, in bestindigem Austausch und Wechsel stets diejenigen
Stoffwechseltypen zum Zug bringen, die an die jeweilige Situation am besten ange-
passt sind. Struktur und Funktion des Okosystems bilden eine héchst komplexe
Einheit. Besonders wichtig ist offensichtlich die Koppelung von autotrophen und
heterotrophen Stoffwechseltypen. Die Untersuchung dieser Verhdltnisse stellt die
Grundlage fiir spiatere Modelvorstellungen dar.
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