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Physiologische Aspekte der Okologie aquatischer Blaualgen
Guido Benno Feige und Gabriele Aiko Ritschel

In many ecosystems, blue-green algae, especially filamentous forms, are an important
factor in the nitrogen cycle. Undisturbed aquatic ecosystems provide nearly optimal
conditions for species capable of nitrogen fixation. The amount of combined nitrogen
added to marine ecosystems by nitrogen fixation of blue-green algae has been esti-
mated to be in excess of 40 million metric tons per year. The total amount of combined
nitrogen released into the biosphere by diazotrophe is about 175 million metric tons
per year (by comparison, industrially produced nitrogen fertilizers amount to only

30 million metric tons N per year).

An optimal combination of abiotic factors for diazotrophic blue-green algae results
in differentiation of vegetative cells into heterocysts. The frequency of hetero-
cysts varies in a characteristic manner and is inversely related to the concentration
of combined nitrogen in the medium. Complete absence of combined nitrogen in the
medium induces differentiation of heterocysts in natural habitat as well as under
laboratory conditions. This differentiation is accompanied by synthesis of glyco-
lipids specific to heterocysts.

Unter den Blaualgen gibt es zahlreiche Vertreter, die molekularen Stickstoff fixieren
kénnen. Diese Fdhigkeit bezeichnet man als Diazotrophie. Flir entsprechende Blaualgen
bedeutet diese Fdhigkeit einen erheblichen Konkurrenzvorteil gegeniiber eukaryoten Orga-
nismen, die zur N,-Fixierung nicht in der Lage sind.

Das fiir die Fixierung des Distickstoffmolekiils zustdndige Enzymsystem, der Nitrogenase-
komplex, ist nur unter anaeroben Bedingungen aktiv (BURNS u. HARDY 1975, dort weitere
Literatur). Es liegt auf der Hand, aus der Sicht der Evolution in diesem Enzymsystem
ein archaisches Prinzip zu sehen, da anscheinend nur prokaryote Organismen, einige Bak-
terien und Blaualgen, zur diazotrophen Erndhrung f&hig sind. Auch die schon erwdhnte
Sauerstoffempfindlichkeit des Nitrogenasesystems spricht fiir einen sehr friihen Zeit-
punkt in der Evelution der Organismen, fiir eine Entwicklung unter reduzierenden Umwelt-
bedingungen. In vielen F&llen gehen diazotrophe Organismen biotrophe Assoziationen ein;
erinnert sei an die Wurzelkndllchen der Fabaceae und an die verschiedenen Blaualgen-
symbiosen mit Pilzen, Lebermoosen, Farnen, Cycadeen und h&heren Pflanzen.

Fddige Blaualgen unterschiedlicher taxonomischer Stellung bilden unter bestimmten Umwelt-
bzw. Kulturbedingungen besondere Zelltypen aus, die als Heterocysten bezeichnet werden.
Diese Zellen, die sich bereits lichtmikroskopisch durch Form, GrdB8e und Zellwanddicke
von den normalen Zellen eines betreffenden Blaualgenfadens abheben (Abb. 1), galten

lange Zeit als botanisches Ridtsel (FRITSCH 1951). FOGG (1949) konnte nachweisen, das

die Ausbildung der Heterocysten bei Anabaena cylindrica, einer Nostocacee, durch das
Vorhandensein verwertbarer Stickstoffverbindungen im Ndhrmedium verhindert wurde.

Nitrat- und ammoniumfreie N&hrmedien stimulieren die Heterocysten-Differenzierung bzw.
18sen die Differenzierung normaler Blaualgenzellen zu Heterocysten aus.

Abb. 1: Anabaena cylindrica, Heterocysten und "vegetative Zellen".
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Heterocysten kénnen basal, also am Grund des Algenfadens angelegt sein (Abb. 2), sie
kSnnen aber auch interkalar vorkommen (Abb. 1). In letzterem Fall ist oft eine regel-
mdBige Musterbildung zu beobachten (WILCOX 1970). Die grundlegenden Zusammenh&nge
zwischen Heterocystenausbildung und fehlendem Angebot verwertbarer Stickstoffverbindun-
gen filihrten zu der heute als bewiesen geltenden Annahme, da8 in den Heterocysten die
Diazotrophie, das Nitrogenasesystem zur Fixierung molekularen Stickstoffs lokalisiert

Abb. 2: Gloeotrichia pisum, basale Heterocysten und angrenzende Dauerzellen.

bzw. aktiv ist. Durch die Untersuchungen von STEWART und Mitarbeitern (1969), besonders
aber von KULASOORIYA und Mitarbeitern (1972) konnte nachgewiesen werden, daB das Maximum
der N,-Fixierung bei Anabaena cylindrica mit dem Zeitpunkt maximaler Heterocysten-
frequenz korreliert war. Als Heterocystenfrequenz bezeichnet man den prozentualen Anteil
der Heterocysten an der Gesamtzellzahl der Blaualgen. In Tab. 1 sind einige ausgewdhlte
Untersuchungen zur Heterocystenfrequenz zusammengestellt.

Tab. 1

Blaualge Heterocystenfrequenz Autor

Anabaena cylindrica 6 FOGG 1949
L L 8 KULASOORIYA et al. 1972
" " 10.5 eigene Untersuchungen
" " 14 (ecale.) WILCOX 1970

Nostoe calcicola 6 KUTTIG 1976

Anabaena azollae 33 HILL 1975

Nostoc spec. (Flechten) 3.5 HITCH a. MILLBANK 1975a
" or & 22 L b " 1975a
= g " 15-30 : L " " 1975b
U & (Blasia) 30 RODGERS a. STEWART 1977
L = (Anthoceros) 43 " " " 1977
i " (Gunnera) 80 SILVESTER a. MCNAMARA 1975

In Fdllen biotrophen Zusammenlebens von Blaualgen mit Pilzen, Lebermoosen, Farnen oder
hoheren Pflanzen weisen diese Blaualgen oft extrem hohe Heterocystenfrequenzen auf, die
stets mit entsprechend hohen N,-Fixierungsraten korrelieren (HITCH a. MILLBANK 1975a

u. b, RODGERS a. STEWART 1976) .

Durch die von LANG und FAY (1971) entwickelte Methode der schonenden Heterocysten-
Isolierung gelang in vivo in diesen Isolaten der Nachweis fast so hoher Nj-Fixierungs-
raten wie in intakten Zellf&den entsprechender Heterocystenfrequenz. Entzieht man
einer zur Heterocystenbildung fdhigen Blaualge - z.B. Nostoc calcicola - alle verwert
baren Stickstoffverbindungen des Substrats, in diesem Fall Nitrate und Ammoniumverbin-
dungen, so induziert man damit die Differenzierung von Heterocysten. Die strukturellen
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und physiologischen Ver&dnderungen der betreffenden Zellen, die bei dieser Differen-
zierung ablaufen, lassen sich grob schematisieren und sind mit verhdltnismdBig geringem
Aufwand im Laborexperiment nachvollziehbar. Die Abb. 3 zeigt die Abfolge dieser Diffe-

renzierung.

Heterozystendifferenzierung
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Abb. 3: Schematischer Ablauf der Heterocysten-Differenzierung.

Die zu Beginn der Differenzierung ablaufenden Prozesse lassen nach etwa 24 h die Pro-
heterocysten erkennen. Von entscheidender Bedeutung fiir die Funktionsf&higkeit der
Heterocysten sind der Abbau des Photosystems II, die Bildung der "laminated layer" und
anscheinend auch die Bildung des sog. polaren Kndtchens, das die zu Beginn der Hetero-
cystenbildung geschaffenen Porenkandle zu den benachbarten "vegetativen" Zellen ab-
dichtet (KULASOORIYA et al. 1972). Parallel zu den licht- und elektronenmikroskopisch
sichtbaren Veridnderungen der sich zu Heterocysten differenzierenden Zellen kann die
Bildung der "laminated layer", die aus Polyhydroxialkanglykosiden in den Kettenldngen
um C,¢ besteht, als biochemischer bzw. physiologischer Nachweis der Heterocystendiffe-
renzierung herangezogen werden (NICHOLS a. WOOD 1968, WALSBY a. NICHOLS 1969, LAMBEIN
a. WOLK 1973, WINKENBACH et al. 1972, FEIGE 1976, KUTTIG 1976). Diese fiir Heterocysten
spezifischen "Glycolipide" wurden erstmals von NICHOLS u. WOOD K (1968) bei Anabaena
cylindrica nachgewiesen. Als Folgeprodukte photosynthetischer 14C-Inkorporation wurden
sie erstmals im vergangenen Jahr bei Nostoc-Arten unterschiedlicher Herkunft und bei
Tolypothrixz tenuis radioaktiv markiert (FEIGE 1976). Zur Methodik der radioaktiven
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Markierung und diinnschichtchromatographischen Isolierung und Trennung dieser Verbindun-
gen vgl. FEIGE (1976). Die Abb. 4 zeigt eines dieser Polyhydroxialkanglykoside aus
Anabaena cylindrica (LAMBEIN a. WOLK 1973). Das Maximum der Synthese der heterocysten-
spezifischen Polyhydroxialkanglykoside f&llt mit dem Zeitpunkt der maximalen Umwand-
lung von Proheterocysten zu Heterocysten zusammen, ist also kennzeichnend fiir die
letzten Schritte der Differenzierung.
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Abb. 4: Formelbild eines Polyhydroxialkanglycosides aus der Heterocystenwand
von Anabaena cylindrica.
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Abb. 5: Proheterocystenfrequenz (PHF) und Heterocystenfrequenz (HF) bei Nostoec
caleicola in Abhidngigkeit von der Nitratverarmungszeit.

Die Abb. 5 zeigt den Verlauf der mikroskopisch sichtbaren Umwandlung von Prohetero-
cysten in Heterocysten bei Nostoc caleicola, in der Regel gut determinierbar durch die
Ausbildung des stdrker lichtbrechenden "polaren Kn&tchens". Die Abb. 6 macht deutlich,
daB im Zeitraum der maximalen Umwandlungsrate von Proheterocysten zu Heterocysten, exakt
zwischen 48 und 52 Stunden nach Beginn der Verarmung der Kultur an gebundenem Stick-
stoff, die Synthese der heterocystenspezifischen Lipide ihr Maximum erreicht. Dieses
gilt auch fir die absolute Markierung der Alkanglykoside, ersichtlich aus der Abb. 7.

Neben den Polyhydroxialkanglykosiden existiext eine zweite Gruppe heterocystenspezifi-
scher Lipide, Polyhydroxifettsdurezuckerester, die nach bisher vorliegenden Untersuchun-
gen (LAMBEIN a. WOLK 1973) in den Kettenldngen der Fettsduren mit den Alkanen zu korre-
spondieren scheinen. Ein gemeinsamer Syntheseabschnitt, bzw. gemeinsame Vorstufen
dieser beiden Verbindungsklassen sind somit wahrscheinlich. Die Frage nach dem Synthese-
ort der heterocystenspezifischen Lipide bzw. ihrer Vorstufen ist berechtigt, zumal die
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Heterocysten durch das Fehlen von Photosystem II nicht mehr zur photosynthetischen
c-Fixierung in der Lage sind (STEWART et al. 1969). Sie kann aber bisher nicht beant-
wortet werden.
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Abb. 6: Prozentualer Anteil der heterocystenspezifischen Glycolipide an der Gesamt-—
lipidfraktion nach photosynthetischer !4C-Inkorporation in Abhdngigkeit von
der Nitratverarmungszeit.
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Abb. 7: Vgl. Abb. 6, absolute Markierung der Polyhydroxialkanglycoside.

Bei der Kultur entsprechender Blaualgen in Ndhrmedien mit verwertbaren Stickstoff-
verbindungen, in denen keine Heterocysten-Differenzierung erfolgt, werden auch die
heterocystenspezifischen Lipide nicht synthetisiert (FEIGE 1976, KUTTIG 1976). Aufgrund
der Sauerstoffempfindlichkeit des Nitrogenasesystems muB angenommen werden, daB8 im
Innern der Heterocyste, also am Reaktionsort der Nitrogenase, anaerobe Bedingungen
herrschen. STEWART und Mitarbeiter (1969) konnten mit chemoautographischer Methodik

ein reduzierendes Milieu in den Heterocysten nachweisen.
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Durch die nachweisbare Destruktion des Photosystems II entf&dllt in den Heterocysten

die Photolyse des Wassers und somit die photosynthetische Sauerstoffproduktion. Die
Nitrogenase der Heterocysten bedarf flir ihre Aktivit&t also nur noch des Schutzes vor
exogenem Sauerstoff. Der "laminated layer" kdnnen aufgrund ihres lipophilen Charakters
kutikuladhnliche Funktionen zugeschrieben werden. Dazu gehdrt die Verhinderung des Gas-
austausches mit der Umgebung. Der Zutritt des N, in das Innere der Heterocyste miifte
dann iiber den Porenkanal, der die Heterocysten Mmit den Nachbarzellen verbindet, erfolgen.
Der gleichzeitige Zutritt von Sauerstoff milBte dabei verhindert werden. Als Spekulation
bietet sich das ebenfalls im Endstadium der Heterocysten-Differenzierung gebildete
polare Knétchen als Sauerstoff-Falle ‘an, vergleichbar dem Legoglobin der RaZzobium-
Kndllchen der Fabaceae.

Neben anderen Parametern gestatten uns die Zusammenhdnge zw1schen dem Standortsfaktor
Stickstoff (in Form verwertbarer Verbindungen wie NO;~, NH4 und 16sliche organische
N-Verbindungen) und der Ausbildung von Heterocysten die Verwendung bestimmter Blaualgen
als Bioindikatoren, z.B. als Anzeiger unterschiedlicher Wassergiite im Hinblick auf eine
Stickstoffeutrophierung. Stark verschmutzte aquatische Habitate der polysaproben Zone
haben als Leitorganismen unter den Blaualgen Oszillatoria-Arten, die zur Heterocysten-
bildung nicht in der Lage sind, Daneben gilt aber auch die zur Heterocystenbildung
fidhige Anabaena constricta als Indikator dieser Trophiestufe. Sie bildet jedoch unter
den hohen N&hrstoffkonzentrationen dieser Biotope niemals Heterocysten aus.

Im ol-mesosaproben Bereich gelten Phormidium- und Oszillatoria-Arten als indizierende
Blaualgen, sie k&nnen keine Heterocysten ausbilden. Erst in B-mesosaproben Habitaten,
also in nur mdBig verschmutzter aquatischer Umwelt,  treten unter den Blaualgen Leit-

organismen mit Heterocysten auf. Einige davon seien erwdhnt:

1. Gloeotrichia echinulata

2. " pisum (vgl. Abb. 2)
3. Anabaena flos aquae
4. " spiroides

Der oligosaprobe Bereich, die noch sauberen Binnengewdsser, sind u.a. durch das Vorkommen
der Blaualgen Haplosiphon fontinalis und Calothrix parietina gekennzeichnet, zwei Ver-
treter, die unter dem Standortsfaktor der Ndhrstoffarmut stets Heterocysten ausbilden.

Nicht zur Heterocystenbildung fdhige Blaualgen kdnnen auch im oligosaproben (z.B. Micro-
coleus subtorulosus) und B-mesosaproben Bereich (z.B. Microcystis flos aquae) vorkommen.
Obligatorisch mit Heterocysten ausgestattete Blaualgen (Rivulariaceae) fehlen im

oL -mesosaproben und polysaproben Bereich. Fakultative Heterocystenbildner (Nostocaceae)
bilden Heterocysten nur an oligotrophen Standorten, sie sind somit als standortsindizie-
rende Organismen filir unterschiedliche Stickstoff-Eutrophierungsgrade anzusehen.

Blaualgen kénnen neben den Trophiestufen noch andere abiotische Standortsfaktoren indi-
zieren. Die meisten aquatischen und auch terrestrischen Formen besiedeln nur Habitate
im neutralen bis alkalischen pH-Bereich, nur sehr wenige Vertreter kSnnen an Standorten
mit einem pH-Wert zwischen 5 und 6 existieren, unterhalb pH 4 ist die Existenz f&diger
Blaualgen auf die Dauer nicht mdglich (BROCK 1973). Die Besiedlung heiBer alkalischer
Quellen durch Blaualgen sei hier nur am Rande erwdhnt.

Marine Okosysteme bieten - mit Ausnahme stark verschmutzter Kiistenregionen - aufgrund
des hohen pH~Wertes und der fast iliberall nur in sehr geringer Menge gelOdster Stickstoff-
verbindungen diazotrophen Blaualgen nahezu ideale Standortsbedingungen. Besonders in
tropischen und subtropischen Meeren kénnen diese Faktoren, verbunden mit den hSheren
Temperaturen, zur Massenentwicklung von Blaualgen, zu Blaualgenbliiten, fiihren. In
jahreszeitlicher Abhdngigkeit k&nnen solche Algenfelder, die Millionen Hektar umfassen
k6nnen, mehr als 1000 t/N pro Feld und Tag fixieren (DUGDALE 1969). Bei der marinen

-Fixierung, deren Anteil zur Zeit auf 20-25% der globalen N ,-Fixierung geschdtzt wird
(%URNS a. HARDY 1975), ist die Oszillatoriacee Trichodesmium erythraeun1mogllcherwelse
die dominante diazotrophe Blaualge. Die in der euphotischen Zone tropischer und sub-
tropischer Meere beheimatete Blaualge bildet Algenbliiten in der Sargassosee und im
Roten Meer. Alternde Zellen auch anderer Blaualgen erscheinen durch hdhere Konzentra-
tionen an Sekund&drkarotinoiden (z.B. Echinenon) und glykosidierten Karotinoiden (z.B.
Myxolrhammosid) oft r&tlich gefdrbt. Das hat dazu gefiihrt, daB8 das Rote Meer seinen
Namen von der Blaualge Trichodesmium bekam (MARTIN 1970).

Auch bei Trichodesmium sind die fiir die N,-Fixierung zustdndigen Zellen von den norma-
len Zellen des Algenfadens separiert. Die diazotrophen Zellen des Fadens lassen sich
lichtmikroskopisch nur durch eine geringe Pigmentierung von den normalen Zellen unter-
scheiden. Es ist das Verdienst von CARPENTER u. PRICE (1976), die zentral gelegenen
Zellen bei Trichodesmium als eigentliche Orte der Diazotrophie und somit als funktio-
nelle Heterocysten identifiziert zu haben. Da der flir normale Heterocysten typische
Aufbau der Wandstrukturen und das "polare Kndtchen" nicht vorhanden sind und detaillier-
te Untersuchungen {iber diese marine Blaualge noch ausstehen, kénnen bisher keine Aus-
sagen iiber die Aufrechterhaltung oder Herstellung der fiir die Nitrogenaseaktivitdt

zu fordernden Anaerobiosis gemacht werden. Ubereinstimmend mit normalen Heterocysten
sind auch die zentralen Zellen des Trichodesmium-Fadens nicht mehr zur photosyntheti-
schen C-Fixierung in der Lage (CARPENTER a. PRICE 1976).
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Im Phytoplankton des Indischen und Atlantischen Ozeans, aber besonders im Bereich der
pazifischen Korallenriffe tragen einige Nostoc-Arten zur diazotrophen Einbringung
gebundenen Stickstoffs in die Weltmeere bei (STEWART 1970).

In wenig verschmutzten Kiistenregionen der Weltmeere treten noch weitere diazotrophe
Blaualgen auf. Erwdhnt seien Calothrix- und Rivularia-Arten, die z.B. im Sublitoral
westeuropdischer Felskiisten zu finden sind.

pie jdhrlich auf diazotrophem Wege in die Weltmeere gelangende Menge an gebundenem
stickstoff belduft sich nach neueren Hochrechnungen (BURNS u. HARDY 1975) auf 40 x

106 t N. Als Vergleich sei angefiihrt, daB die industriell erzeugte Menge an Stickstoff-
plingemitteln 30 x 10® t N/Jahr entspricht.
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