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Einleitung

Oberflachenwellen sind einer der energetisch bedeutendsten Prozesse in Seen. Die Wellenenergie
wird Uberwiegend in der Litoralzone dissipiert und interagiert als oszillierende Strdmung direkt mit
dem Sediment und den dort lebenden Organismen, die diese als hydrodynamische Stérung erfahren.
Die Eigenschaften und die Bedeutung von Oberflachenwellen auf das Okosystem Litoral wurden
durch zeitgleiche Messungen von physikalischen und biologischen Parametern am Beispiel des
Bodensees untersucht.

Ergebnisse und Diskussion

Durch hochaufgeloste Langzeitmessungen konnte die besondere Bedeutung von Schiffswellen,
sowohl qualitativ als auch quantitativ, im Vergleich zu den naturlich erzeugten Windwellen be-
stimmt werden. Die Messung des Wellenfeldes im Bodensee ergab, dass Wind- und Schiffwellen
anhand ihrer Eigenschaften unterschieden werden kénnen (Hofmann et al. 2008a).
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Abb. 1: Tagesgange der maximalen Wellenhéhe (Hna) und der signifikanten Periode (Ts). (A,B)

Windwellen-dominierter Tag am 28. Februar 2005. (C,D) Schiffswellen-dominierter Tag am 15. Mai
2005. © Hofmann et al. 2008a




Windwellen haben meist geringe Wellenhohen und kurze Wellenperioden (Ausnahme bilden
Starkwindereignisse), die von der vorherrschenden Windgeschwindigkeit und der Wirklange des
Windes am jeweiligen Standort bestimmt werden (Abb. 1A,B). Sie treten relativ sporadisch und
selten auf. Schiffswellen kommen dagegen sehr hdufig und in regelméaBigen Zeitabstanden vor, und
besitzen groRere Wellenperioden und Wellenldngen als Windwellen (Abb. 1C,D). Sie werden von
Auto- und Passagierfahren, Passagierschiffen und einer neu eingefiihrten Katamaranféahre erzeugt.
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Abb. 2. Wdlenstatistik. Relative Haufigkeitsverteilung von Wind- und Schiffswellen (A) am Tag
(09:00-21:00 Uhr) und (B) in der Nacht (21:00-09:00 Uhr) im Jahr 2005. C) Mittlerer monatlicher
Energiefluss (ins Litoral transportierte und dissipierte Energie) von Wind- und Schiffswellen im Jahr
2005. Wellen mit Hohen <0,05 m wurden aus den Datensatzen entfernt (A-C) und stellen den fehlen-
den Prozentsatz zu 100% dar (A,B). © Hofmann et al. 2008a

Im Gegensatz zu Windwellen, kann man bei Schiffswellen ein ausgepragtes diurnales und saisona-
les Muster beobachten, das durch das fast ausschlie3liche Auftreten des Schiffsverkehrs am Tag
und wahrend der touristischen Kursschifffahrt im Sommer erzeugt wird (Abb. 2A,B). Im Bodensee
konnen Schiffswellen im Jahresmittel ebenso bedeutend (bzgl. Haufigkeit und Energieeintrag) sein
wie Windwellen, und wahrend des Sommers konnen sie sogar das Wellenfeld dominieren (Abb. 2).
Das ubiquitare Auftreten von Schiffswellen im Bodensee und ihre Eigenschaft sich tber lange
Strecken auszubreiten, machen die Ergebnisse der Untersuchungen, die an einem Uferabschnitt
zwischen der Insel Mainau und dem Hafen Konstanz-Staad durchgefiihrt wurden, auf die meisten
der stdlich und sudwestlich gelegenen Ufer des Bodensees Uibertragbar (Hofmann et al. 2008a). Die
immer stdrke Nutzung des Bodensees durch die Schifffahrt wird das Auftreten von anthropogen
erzeugten Schiffswellen weiter verstarken und somit die im Folgenden dargestellten und bereits
untersuchten Auswirkungen auf das Litoral des Bodensees.

Oberflachenwellen als hydrodynamisch bedeutendster Prozess im Litoral eines Sees beeinflussen
eine Vielzahl von abiotischen (z.B. die Resuspension von Partikeln — Erosion und das Unterwas-
ser-Lichtklima) und biotischen Prozessen (z.B. die Abrasion von Biofilmen und Makrophyten, die
FraBR-Aktivitat von Schnecken und die Migration und das Wachstum von juvenilen Fischen). Viele
dieser Prozessstudien wurden mit Kollegen des Limnologischen Instituts in Form von Kooperati-
onsprojekten durchgefiihrt und verdeutlichen die enge Verknipfung von Physik und Biologie im
Okosystem See.



Untersuchungen zur Interaktion von Oberflachenwellen mit dem Sediment zeigten, dass das zeitlich
unterschiedliche Auftreten von Wind- und Schiffswellen sich in der Resuspension von Sedimenten
widerspiegelt (Abb. 3; Hofmann et al. in revision).
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Abb. 3: Gemessene bodennahe, horizontale Strdmungsgeschwindigkeit (graue Linie) und akustische
Ruckstreustérke (schwarze Linie) in 1 m Wassertiefe. A) Durchgang einer Schiffswellengruppe am 13.
August 2005. B) Starkwindereignisam 16. August 2005. © Hofmann et al. in revision

Die durch Windwellen hervorgerufene Resuspension tritt sporadischer und seltener auf als die
durch Schiffswellen erzeugte. Das periodische und regelméaBige Auftreten von Schiffswellen verur-
sacht eine deutliche Konzentrationszunahme von suspendierten Partikeln in der Flachwasserzone,
besonders am Tag und im Sommer wenn die meisten Passagierschiffe verkehren (Abb. 4).
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Abb. 4: Bedeutung von Wind- und Schiffswellen fir die Resuspension von Partikeln im Litoral des
Bodensees zwischen August 2005 und July 2006, ausgedr Uickt als relative monatliche Verteilung der
maximalen bodennahen Strémungsgeschwindigkeit, die den gemessenen Schwellwert fiir Resuspensi-
0N Upmax, res VON 0,08 m st an der Messstelle tiber schreitet. A) am Tag (09:00-21:00 Uhr). B) in der Nacht
(21:00-09:00 Uhr). Die maximale bodennahe Strdmungsgeschwindigkeit Umax, ps Wurde aus Wellenpa-
rametern berechnet, die wiederum aus der Zeitreihe eines Drucksensors (PS) bestimmt wurden.
Umax, ps -Werte < Umax res WUrden aus den Datensétzen entfernt und sind der fehlende Prozentsatz zu
100% (aufRer Februar —keine Daten vorhanden). © Hofmann et al. in revision

Die regelméfiige Resuspension durch Schiffswellen kann die Konsolidierung des Sediments verhin-
dern und so zur Erosion beitragen (Dyer 1986; Schoellhamer 1996). Auch die kontinuierliche Inter-
aktion von saisonalen Wasserspiegelschwankungen, die am Bodensee 2-3 m betragen, und Oberfla-
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chenwellen kann zur verstarkten Erosion von Sedimenten flihren, besonders wenn man beriicksich-
tigt, dass die mittleren Wasserstande im Bodensee sinken (Hofmann et al. 2008b). Wie grof3 die
Bedeutung dieser Interaktion ist, wird durch die aktuelle Bedrohung der historischen Pfahlbauten
rund um den Bodensee deutlich (Blrgi and Schlichterle 1986; Kdéninger 2005). Gerade in den letz-
ten Jahren sind die ehemals durch Sediment bedeckten Pfahle durch Erosion freigelegt worden und
nun dem sauerstoffreichen Wasser ausgesetzt, welches die biologische Dekomposition verstarkt und
die Pfahle unwiderruflich zerstort.

Ein weiterer wichtiger Faktor fiir das Okosystem Litoral und somit den gesamten See ist die Ver-
fugbarkeit und Variabilitdt des Lichts in der Wassersdule, welche durch die Eigenschaften des
Oberflachenwellenfelds beeinflusst werden. Die gleichzeitige und hochfrequente Messung des
Oberflachenwellenfelds und des Unterwasser-Lichtklimas ermdglichte die Charakterisierung der
Amplituden und zeitlichen Skalen der Fluktuationen der Lichtintensitat (Hofmann et al. 2008c).
Diese kénnen durch den Linseneffekt von Oberflachenwellen (wave focussing), der Auslenkung der
Wasseroberflache und der Resuspension von Partikeln hervorgerufen werden. Wave focussing wird
vor allem durch sehr niedrige und kurze Windwellen erzeugt. Es verursacht sehr groRe und
hochfrequente Fluktuationen der Lichtintensitat im Wasser, die weit ber denen liegen, die durch
die Auslenkung der Wasseroberflache erzeugt werden. Andererseits konnen die durch Oberfla-
chenwellen resuspendierten Partikel die Lichtintensitét in der Flachwasserzone erheblich verringern
und somit die Verftigbarkeit von Licht fiir das Wachstum von Phytoplankton und Biofilmen.

Oberflachenwellen haben aber auch eine Vielzahl von direkten oder indirekten (in Folge der Ande-
rung von abiotischen Bedingungen) Auswirkungen auf Organismen unterschiedlicher trophischer
Ebenen. Mit gezielten Untersuchungen in einem Wellenmesokosmos, der die Freilandsituation frei
von externen Einflissen wie Konkurrenz oder Predation nachstellt, konnten die Auswirkungen von
Oberflachenwellen auf den Aufwuchs von Periphyton (Biofilm) auf Steinen, die FralR-Aktivitat der
herbivoren Schnecke Radix ovata und das Migrationsverhalten von Fischen gezeigt werden
(Scheifhacken 2006; Scheifhacken et al. submitted). Das Periphyton wies eine signifikante, tiefen-
abhéngige Abnahme der auf den Steinen haftenden Biomasse auf. Auch die FraR-Aktivitat der
Schnecke und das Migrationsverhalten der Fische waren im Vergleich zum Mesokosmos ohne
Wellen unter dem Einfluss von Oberflachenwellen signifikant zuriickgegangen.

In weiteren Freilandversuchen, im Litoral des Bodensees, wurde der Einfluss von Oberflachenwel-
len auf das Wachstum von juvenilen Fischen unterschiedlicher Arten untersucht. Diese zeigten, dass
hochriickige Arten wie die Brachse gerade in der Flachwasserzone einen signifikanten Wachstums-
nachteil gegeniiber Fischen mit schmalen Koérperformen wie der Hasel oder dem Ukelei haben
(Stoll et al. 2008). Die Brachse muss aufgrund Ihrer Kérperform mehr Energie fur Ausgleichsbe-
wegungen gegenuber der durch die Oberflachenwellen induzierten oszillierenden Strémung auf-
bringen, was zu einer Entkopplung von somatischem Wachstum (dem tatsachlichen Zuwachs an
Biomasse) und dem Otolithen-Wachstum fihrte (Stoll et al. 2008). Auch das Laichverhalten von
Fischen ist durch die Exposition gegentiber Oberflachenwellen beeinflusst. Untersuchungen am
Beispiel des Flussbarsches wiesen nach, dass dessen Laichtiefen mit der Exposition zu Oberfla-
chenwellen und den damit verbundenen Stromungen in der Wassersdule signifikant korreliert waren
(Probst et al. in press). Das hat zur Folge, dass unter erhdhter Wellenexposition (z.B. durch das
verstarkte Auftreten von Schiffswellen) die Entwicklung des Laichs und das spatere Wachstum der
juvenilen Fische durch die groReren Ablaichtiefen, die mit niedrigeren Wassertemperaturen einher-
gehen, negativ beeinflusst werden.



Schlussfolger ungen

Die hier vorgestellten Untersuchungen haben gezeigt, welchen Einfluss Oberflachenwellen auf das
Litoral eines Sees haben und wie eng die Kopplung zwischen physikalischen und biologischen
Prozessen ist. Das verdeutlicht die Bedeutung und den Wert von ganzheitlichen Ansatzen in der
Forschung, um die komplexen Interaktionen in hochdynamischen Okosystemkompartimenten wie
dem Litoral eines Sees vollstandig zu verstehen.
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Einleitung

Mikrobielle Biofilme sind komplexe Lebensgemeinschaften aus autotrophen und heterotrophen
Mikroorganismen, die auf oder in Assoziation mit Oberflachen leben (Wetzel 2001). Die Biofilme
kénnen eine wichtige trophische Verbindung zwischen planktischen und benthischen Lebens-
raumen herstellen. Aufgrund der geringen Substratspezifitat vieler Protisten wird jede wasser-
benetzte Oberflache rasch von Biofilmen besiedelt, die hinsichtlich des mikrobiellen Gesamtbio-
volumens hdufig von Ciliaten dominiert werden. Die Ciliatengemeinschaften sind ihrerseits
komplexe Gemeinschaften aus Organismen unterschiedlichster GrofRe, Form und Funktion, deren
Struktur vermutlich Gber ein Netzwerk extrinsischer und intrinsischer Faktoren reguliert wird.

Zwei wichtige RegelgroRen fir das Wachstum und die metabolische Aktivitat von Organismen sind
die Ressourcenverfugbarkeit und die Temperatur. Beide Faktoren unterliegen heute einem starken
anthropogenen Druck: Durch Eutrophierung sowie stetig steigende mittlere Temperaturen von
Gewaéssern konnten sich fir okologische Gemeinschaften bisher unabschéatzbare Konsequenzen
ergeben. Aufgrund ihrer enorm hohen Wachstumsraten kénnen Ciliaten theoretisch sehr schnell auf
verédnderte Umweltbedingungen reagieren. Bisher gibt es allerdings noch keine empirischen
Untersuchungen, die sich mit dem genauen Einfluss von Ressourcendichte- und Temperaturerho-
hungen auf Ciliatenbiofilme beschéftigen. Ein Grund ist die schlechte experimentelle Zuganglich-
keit von Biofilmen: Viele Methoden, die fur Experimente mit Planktongemeinschaften etabliert sind
stehen fur die Arbeit mit Biofilmen bisher nicht zur Verfligung. Um die Regulationsmechanis-
men komplexer Biofilme zu verstehen, miissen daher geeignete Systeme entwickelt werden, welche
die selektive Manipulation einzelner Faktoren erméglichen um so deren Beteiligung an der Biofilm-
regulation zu untersuchen.

M ethoden

Naturnahe Kultivierung und Untersuchung von Biofilmen

Die Okologische Rheinstation der Universitat zu Koln (KoéIn-Marienburg) ist ein stillgelegtes
Rheinschiff, dass mehrere FlieRwasserlabore beherbergt. Jedes Labor ist mit Bypédssen zu unbehan-
deltem Flusswasser ausgestattet. Dadurch lassen sich 6kologische Experimente unter naturnahen
Bedingungen durchfiihren, ohne dabei vielen logistischen Problemen von Freilandarbeiten zu unter-
liegen. Flr die Experimente mit Biofilmen wurden spezielle MiniaturflieRzellen entwickelt,
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in denen die Biofilme im Rheinwasserdurchfluss kultiviert werden koénnen (Norf et al 2007;
Abb. 1a). Das durchstromende Flusswasser ist sowohl Tréger der Organismen, die sich auf den
zundchst sterilen Substraten ansiedeln, als auch Tréger der im Wasser suspendierten Ressourcen
(z.B. planktische Bakterien, organischer Kohlenstoff), die flr die Etablierung und die Aufrechter-
haltung der Biofilme essenziell sind. Die Fliesszellen kdnnen direkt unter dem Mikroskop unter-
sucht werden ohne dabei die Biofilme zu stéren (Abb. 1b). Dadurch lassen sich temporére Dynami-
ken in der Biofilmentwicklung mit hoher zeitlicher Aufldsung untersuchen. Die friihe Sukzession
von Ciliatenbiofilmen ist durch ein logistisches Wachstum der Ciliatenabundanz charakterisiert,
anhand dessen verschiedene Sukzessionsparameter wie die Besiedlungsgeschwindigkeit und die
Kapazitat der Biofilme fur Ciliaten berechnet werden kénnen (vgl. Norf et al. 2007, Norf et al.
2009). Durch Berechnung dieser Faktoren l&sst sich so der Einfluss experimentell verénderter
Umweltparameter auf die Biofilmentwicklung quantifizieren.

Kontrollierte Manipulation von Ciliatenbiofilmen mittels Fliesszellen

In mehreren Experimenten wurde der Einfluss erhohter Ressourcenverfiigbarkeit auf Ciliaten-
biofilme untersucht (vgl. Norf et al. 2009). Dazu wurden dem Wasserstrom innerhalb der Fliesszel-
len kontrolliert Ressourcen zugefiittert. Da der Begriff "Ressource” aufgrund der hohen funktionel-
len Diversitat von Ciliaten nicht eindeutig definiert werden kann, wurden verschiedene Arten von
Ressourcen am Beispiel von Bakterien untersucht. Eine erhdhte Biofilmbakteriendichte wurde
durch Zuflttern von Hefeextrakt (als zusatzliche organische Kohlenstoffquelle) zu dem Wasser-
strom in den Fliesszellen erreicht (vgl. Abb. 1a). Die planktische Bakteriendichte wurde durch
Zufuttern einer Bakteriensuspension (Pseudomonas putida) erhoht.

Im zweiten Versuchsblock wurde der Einfluss lokaler Erwarmung auf Ciliatenbiofilme untersucht.
Dazu wurden die Fliesszellen wahrend der Experimente in temperierten Wasserbadern bei
verschiedenen Temperaturen gehéltert. Im Winter 2006 betrug die Erwarmung 2, 4 und 6°C tber
der Grundtemperatur T, (6°C). Im Sommer 2006 wurde ein scharferes Szenario mit einer Erwar-
mung von 3, 6 und 9°C Uber T, (23°C) gewahlt um damit Temperaturen zu Ubersteigen, die schon
heute im Rhein wéhrend des Sommers auftreten kdnnen (vgl. Sommer 2003, Tmax>27°C).

Im letzten Versuchsblock wurde der interaktive Einfluss von Ressourcenverfligbarkeit und Tempe-
ratur wahrend des Sommers gestestet. Dazu wurden die Fliesszellen erneut in Wasserbadern bei
verschiedenen Temperaturen (T,, +3,C) gehéltert. Zusatzlich wurde jeweils einer Charge Fliesszel-
len pro Temperatur eine Bakteriensuspension als zusatzliche Ressource zugefttert.

Fufitterungen
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Abbildung 1. Fliesszellensystem zur Kultivierung, Manipulation und Beobachtung mikrobieller Bio-
filme. (a) Fliesszellensystem mit vorgeschalteter Sediment- und L uftblasenfalle. (b) Direkte
mikroskopische Analyse der Biofilmgemeinschaften im Rheinwasser dur chfluss.
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Ergebnisse und Diskussion

Ressour ceneffekte hangen von Ressourcentyp, Entwicklungsstand und Jahreszeit ab

Obwohl beide Ressourcenmanipulationen die Ciliatengemeinschaften in Abhéngigkeit des Entwick-
lungsstandes der Biofilme beeinflussen konnten, waren die Effekte erhohter Biofilmbakteriendichte
eher schwach. Nur im Sommer 2007 induzierte die Ressourcenmanipulation eine signifikant be-
schleunigte Biofilmbesiedlung durch Ciliaten. Die Ciliaten profitierten hier allerdings nicht von der
erhdhten Bakteriendichte selbst, sondern von einer Stimulation gleitender, bakteriovorer Flagella-
ten, die anschlieBend von den Ciliaten (insbesondere Cyrtophoria) konsumiert wurden. In allen
Versuchen war der markanteste Effekt eine Akkumulation bakterieller Biomasse gegen Versuch-
ende. Trotz der allgemein angenommenen Fraflresistenz bakterieller Biofilme durch Protisten (vgl.
Salcher et al. 2005) konnten dennoch einzelne Ciliaten (z.B. Cinetochilum margaritaceum,
Glaucoma spp.) beobachtet werden, die den reifenden Bakterienbiofilm beweiden konnten. Obwohl
die Fralaktivitat dieser Ciliaten nicht ausreichte um den bakteriellen Biofilm zu kontrollieren,
zeigen diese Ergebnisse, dass der 0kologische Stellenwert benthisch bakteriovorer Ciliaten darin
bestehen konnte, geringe Schwankungen geldsten organischen Kohlenstoffs (und damit erhohte
bakterielle Biofilmproduktion) durch temporér erhdhtes Wachstum zu kompensieren.

Die zweite Ressourcenmanipulation (Zufutterung planktischer Bakterien) induzierte deutlich stéarke-
re Effekte. Zu jedem Versuchszeitpunkt wurde sowohl die Biofilmbesiedlung durch Ciliaten
signifikant beschleunigt als auch die Kapazitét der Biofilme flr Ciliaten signifikant erhéht. Die Art
der Ressourcennutzung durch Ciliaten war jedoch zweischichtig: Neben der erwarteten direkten
Ausnutzung durch planktivore Ciliaten (z.B. Peritrichia) konnte ebenso eine indirekte Stimulation
nanophager Ciliaten beobachtet werden, die (&hnlich den Versuchen mit erhohter Biofilmbakterien-
dichte) Folge einer vorangegangenen Stimulation planktivorer Flagellaten war. Trotz der massiven
Unterschiede in den Effektstarken beider Ressourcentypen zeigten sich dennoch Gemeinsamkeiten:
Sowohl die Richtung (direkte oder indirekte Ressourcennutzung) als auch die Effektstarken der
Zufutterungen hingen deutlich von weiteren Umweltparametern ab und demonstrierten die
Madglichkeit saisonal unterschiedlicher Ressourcennutzung durch komplexe Ciliatenbiofilme.
Besonders wichtig war dabei die Wassertemperatur zum jeweiligen Versuchszeitpunkt, die offenbar
Uber die Bedeutung der direkten oder indirekten Ressourcennutzungswege entschied (vgl. Abb. 2).
Das zeigt, dass Voraussagen uber den Einfluss erhohter Ressourcenverfligbarkeit stets die Umwelt-
rahmenbedingungen mit einbeziehen miissen und nicht aus der Ressourcendichte per se getroffen
werden koénnen.
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Abbildung 2. Schema der Hauptnutzungswege er hohter benthischer und planktischer Ressourcen
durch biofilmbewohnende Ciliatengemeinschaften bei (links) niedrigen und (rechts) hohen
Temperaturen. Unterschiedliche Pfeildicken ver deutlichen die beobachteten Effektstérken.
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Unterschiedlicher Einfluss von Winter- und Sommererwérmung auf Ciliatenbiofilme

Lokale Erwarmung induzierte im Winter und im Sommer unterschiedliche Effekte (Tab. 1).
Im Winter fihrten Temperaturerhéhungen zu einer signifikant beschleunigten Biofilmbesiedlung
durch Ciliaten sowie zu einer Auspragung signifikant verschiedener Ciliatengemeinschaften in
Folge einer nicht-symmetrischen Stimulation einzelner Ciliatentaxa. Des Weiteren wurde die Kapa-
zitat der Biofilme durch Erwérmung erhoht. Diese Beobachtung stand im Gegensatz zu den Erwar-
tungen basierend auf der metabolischen Theorie der Okologie (MTE), nach der sich die Kapazitit
von Gemeinschaften bei konstanter Ressourcenverfligbarkeit durch Temperaturerh6hung vermin-
dern musste (vgl. Savage et al. 2004). Das zeigt, dass das Wachstum von Ciliatengemeinschaften im
Winter offenbar temperaturlimitiert und nicht ressourcenlimitiert ist. Dieser Befund konnte ebenso
fur spate, sechs Wochen alte Biofilme repliziert werden.

Im Sommer flhrte die Erwédrmung zu gegensétzlichen Effekten. Wéhrend sich die Besiedlungsge-
schwindigkeit der Biofilme durch Ciliaten nicht &nderte, wurde die Kapazitat der Biofilme fur
Ciliaten respektive des Gesamtbiovolumens signifikant reduziert (Tab. 1). Grund fir diese Reduk-
tion war ein starker Rickgang groRer, heterotricher Ciliaten (z.B. Sentor sp.), die bei einer experi-
mentellen Temperatur (To +2°C) sogar komplett verschwanden. Solche Unterschiede reichten
allerdings nicht aus, um eine temperaturbedingte Auspragung signifikant unterschiedlicher
Ciliatengemeinschaften zu induzieren. Diese Ergebnisse deuteten darauf hin, dass die Ciliaten-
gemeinschaften im Sommer primér ressourcenlimitiert waren. Die Moglichkeit einer zusétzlichen
thermischen Limitation der Organismen konnte mit diesem Experiment allerdings nicht aus-
geschlossen werden.

Kompensation negativer Erwarmungseffekte durch Ressourcenerhéhungen

Die Experimente mit Kreuzmanipulation von Temperaturerhéhungen und Ressourcenzufitterung
zeigten, dass die friihe Biofilmbesiedlung durch Ciliaten durch Erhohung beider Komponenten
(Temperatur + Ressourcen) im Sommer signifikant beschleunigt wird. Daruber hinaus konnte der
zuvor beobachtete negative Effekt von Erwarmung auf die Kapazitat der Biofilme fir Ciliaten
durch zusatzliche Ressourcen vollstdndig kompensiert werden (Tab. 1). Daher sind energetische
Ursachen (h6here Respirationsverluste durch Erwarmung) wahrscheinlich die Hauptursache fir die
generell negativen Erwarmungseffekte auf die Ciliatengemeinschaften wéahrend des Sommers (bei
naturlicher Ressourcendichte). Wahrend weder Ressourcenzufitterung noch Erwarmung signifikan-
te Einflusse auf die Gemeinschaftsstruktur der Ciliaten hatten, bildeten sich bei gleichzeitiger Ma-
nipulation beider signifikant unterschiedliche Ciliatengemeinschaften aus. Dieser Befund unter-
streicht die starke Beziehung von Ressourcenverfugbarkeit und Temperatur auf der Ebene
Okologischer Gemeinschaften: Demnach kann Erwé&rmung in nahrstoffreichen Habitaten dhnliche
Gemeinschaftseffekte induzieren wie Ressourcenlimitation in maRig temperierten Habitaten.

Tabelle 1. Schema des Einflusses erhohter Temperaturen im Winter und im Sommer auf die Frihbe-
siedlungsdauer und die Kapazitét von Ciliaten auf Biofilmen. (+) Erhéhung, (-) Verminde-
rung, (O) keine Anderung. Klammern symbolisieren nicht signifikante Gemeinschaftseffekte.

Winter Sommer Sommer
(Temperatur + Ressourcen)

Besiedlungsgeschwindigkeit ++ (+) ++

Kapazitat ++ - @)
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Schlussfolgerung

Zusammengefasst zeigen die hier vorgestellten Arbeiten, dass beide untersuchten Faktoren — Tem-
peratur und Ressourcenverfugbarkeit — die Entwicklung und die Struktur von Ciliatenbiofilmen
mafgeblich beeinflussen. Die Reaktionsstarke der Gemeinschaften auf Veradnderungen hangt dabei
von weiteren Umweltparametern ab, insbesondere von der natirlichen Ressourcendichte (bei
experimenteller Temperaturerhéhung) sowie von der Wassertemperatur (bei experimenteller
Ressourcenerhdhung). Das zeigt, dass Temperatur und Ressourcenverfiigbarkeit bei der Steuerung
von Ciliatengemeinschaften stark interagieren. Voraussagen tber Gemeinschaftseffekte infolge von
Umweltverdnderungen muissen daher stets jahreszeitliche Variabilitdten in den Umweltrahmen-
bedingungen (Temperatur, Ressourcendichte, Konsumentenaktivitat) mit einbeziehen.
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Einleitung

Die relative Bedeutung von abiotischen Storungen und verschiedenen Formen von biotischen
Interaktionen (Pradation, Konkurrenz) fur die Strukturierung von Lebensgemeinschaften wird
kontrovers diskutiert. In wenigen Okosystemen treten Storungen zum einen so haufig und zum
anderen so intensiv auf wie in FlieBgewéssern (meist in Form von Hochwassern). Dadurch werden
Hochwasser-Ereignisse in vielen Bachen und Flissen zum dominanten, die BiozOnose
organisierenden Faktor (z.B. Power and Stewart 1987, Resh et al. 1988, Lake 2000). Gerade die
kleineren Hochwasser sind fur die rdumliche und zeitliche Dynamik der benthischen Gemeinschaft
sehr wichtig. Sie schaffen eine je nach Stérke der Stérung mehr oder minder fleckenartige
Verteilung von Abtragungs-, Auffillungs- und stabilen Bereichen des Bachbetts. Neben dem
Einfluss durch Stérungen wird die Verteilung von Invertebraten im FlieBgewasser auch von
Mikrohabitatsparametern beeinflusst. Bis jetzt ist nicht vollig geklart, ob die Mikrohabitats-
parameter selbst durch kleinrdumige Stoérungen beeinflusst werden und welche Rolle die
Sohlstabilitats-Kategorien bei der Besiedlung der benthischen Makroinvertebraten spielen.

Biotische Interaktionen wie Konkurrenz (z.B. Kohler & Wiley 1997, Feminella & Resh 1990,
Lancaster et al. 1991, Diehl et al. 2000) und Préadation (Englund & Evander 1999) kénnen ebenfalls
wichtige EinflussgroRen fur die Verteilung von FlieBgewésser-Organismen sein (Cooper et al.
1998). Doch obwohl die meisten FlieBgewasser bedeutenden Abflussschwankungen unterliegen
(Poff & Ward 1989, Poff 1996), wurden fast alle experimentellen Studien biotischer Interaktionen
in FlieRgewassern (McAuliffe 1984) oder kunstlichen Rinnen (Feminella & Resh 1990, Lancaster et
al. 1991, Thomson et al. 2002) mit dauerhaft stabilem Abfluss oder in periodisch gestorten
FlieBgewassern wahrend langerer Zeiten stabilen Abflusses durchgefiihrt (Kohler 1992). In hdufiger
durch Hochwasser gestorten Systemen, die den GroRteil der FlieRgewésser darstellen, wurde der
Einfluss biotischer Interaktionen auf die Verteilung der Organismen dagegen bisher noch kaum
erforscht.

Erhohte Storungshaufigkeit kann die Intensitdt biotischer Interaktionen verringern (z.B.
‘competitive release’ von (berlebenden Organismen) aber auch erhéhen (z.B. 'trade offs' zwischen
kompetitiven Merkmalen und Storungstoleranz). Deswegen schlugen Poff & Ward (1989) und
Townsend (1989) vor, dass biotische Interaktionen wahrscheinlich nur in FlieBgewassern mit
stabilen Abfluss eine Rolle spielen, ihre Bedeutung aber mit zunehmender H&aufigkeit an Storungen
abnehmen sollte. Auf der anderen Seite argumentierten Chesson & Huntly (1997), dass biotische
Interaktionen auch in haufig gestorten Okosystemen eine Rolle spielen kénnten, da hier schon ein
relativ kleiner durch Konkurrenz oder Pradation verursachter Stress ausreichen kénnte einer schon
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durch abiotische Storungen geschwéchten Population den Rest zu geben. Allerdings wird
gleichzeitig diskutiert, dass Pradation einen ahnlichen Einfluss auf die relative Bedeutung von
Ressourcenkonkurrenz haben kdnnte wie abiotische Stérungen (Chesson & Huntly 1997, Chase et
al. 2002).

Langfristiges Ziel meiner Arbeit war es, sowohl separat als auch erstmals simultan die interaktiven
Effekte aller drei Prozesse (Konkurrenz, Pradation durch Fische, Stérungen durch Hochwasser-
Ereignisse) auf Nahrungsnetze in Flieigewdassern zu untersuchen.

Material und Methoden

Alle nachfolgend beschriebenen Studien wurden in Béachen des bayerischen Voralpenlandes
durchgefiihrt (siehe Abb. 1). Auf eine detaillierte Beschreibung der Gewasser und der verwendeten
Methoden wird der Kirze willen verzichtet. Die wichtigsten Angaben zur Methodik sind im
jeweiligen Ergebnisabschnitt (siehe unten) beschrieben, zudem wird auf die entsprechenden
Publikationen verwiesen.

In allen beschriebenen Studien wurden unter anderem mehr-faktorielle Versuchsdesigns verwendet,
bei denen Interaktionen der experimentellen Faktoren mdoglich sind. Gerade das Auftreten dieser
Interaktionen ist fur die Uberpriifung der oben aufgefiinrten Hypothesen essentiell. Beispielsweise
konnte durch die Interaktion der Stérungsbehandlung mit einem der beiden anderen Faktoren eine
Abhéngigkeit der Konkurrenz bzw. Pradation von der Stérung gezeigt werden (sensu Poff & Ward
1989, Townsend 1989).

 OWiirm
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-
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Abb. 1: Ubersicht der Unter suchungsgebiete
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Ergebnisse und Diskussion

Einfluss der lokalen Sohlstabilitat auf Flief3gewasser-Organismen; beobachtende Studie
(Effenberger et al. 2006)

Um den Einfluss kleinrdumiger Storungen auf die Verteilung von FlieRgewadsser-Invertebraten zu
untersuchen, quantifizierten wir mit Hilfe von senkrecht ins Bachsediment eingeschlagenen
Metallketten die von vier Hochwassern verursachten Umlagerungen des Bachbettes in einem
alpinen Fliessgewasser im Sommer und Herbst 2001 (Schmiedlaine; ca. 65 km sidlich von
Miinchen; siehe Abb. 1). An insgesamt 13 Probenahmen jeweils vor dem Hochwasser, kurz danach
und zwei und vier Wochen spater untersuchten wir die Anzahl der benthischen Invertebraten und
die Zusammensetzung der Biozonose in drei verschiedenen Sohlstabilitats-Kategorien (Abtragung =
»scour®, Auffullung = ,fill“, stabil = ,,stable*; sieche Abb. 2). Zuséatzlich wurden jeweils die Mikro-
habitatsparameter Wassertiefe, die Zusammensetzung des Sediments, die sohlnahe Fliel3-
geschwindigkeit, und die epilithische Algen-Biomasse (als Chlorophyll a) gemessen.

oy

Abb. 2: Kategorien der kleinraumigen Sohlstabilitéat

Die Muster der Invertebratendichten in den unterschiedlichen Sohlstabilitats-Kategorien variierten
zwischen den Hochwassern und den Probenahmen. Allerdings war die Invertebratendichte in
stabilen Bereichen in 50% aller erfassten Effekte am hochsten und in aufgeftllten Bereichen in 75%
aller erfassten Effekte am geringsten. Stabile Bachbett-Bereiche dienten Liponeura spp. und
Leuctra spp. als Refugium. Nur die sohlnahe FlieRgeschwindigkeit war h&ufiger mit der
Invertebraten-Verteilung korrelliert als die kleinrdumige Sohlstabilitat. Unsere Ergebnisse deuten
an, dass ein grundliches Verstandnis der kleinrdumigen Verteilung von benthischen Invertebraten in
Bachen die Kenntnis der kleinrdumigen Sohlstabilitdt genauso voraussetzt wie die von leichter zu
messenden Mikrohabitatsparametern wie FlieBgeschwindigkeit oder Substratgrofe.

Einfluss der lokalen Sohlstabilitat auf Fliefl3ggewasser-Organismen; experimentelle Studie
(Effenberger et al. 2008a)

In einem Freilandexperiment untersuchten wir in der Eyach (ca. 70 km stidwestlich von Miinchen;
siehe Abb.1) im Sommer 2005 die Effekte der kleinrdumigen Sohlstabilitdt und verschiedener
biotischer und abiotischer Habitats-Parameter auf die Verteilung benthischer Invertebraten nach
einer experimentellen Stérung. Die Bettumlagerungsmuster, die wéhrend mittlerer Hochwasser
entstehen, wurden durch Abtragen und Auffullen kleiner Flachen (0.49 m?) bis zu einer Tiefe von
15-20 cm simuliert. In die behandelten Bereiche (Abtragung, Auffillung) sowie in stabile Kontroll-
Flachen wurden als standardisiertes Substrat je sechs Kacheln gelegt. Nach 1, 8, 22, 29, 36 und 50
Tagen wurde je eine Kachel aus jedem der 16 Replikate der drei Sohlstabilitatskategorien beprobt
und auf die Zusammensetzung der Invertebraten untersucht. Fir jede Kachel wurde zusatzlich die
Wassertiefe, die sohlnahe FlieRgeschwindigkeit, die Grofe des umgebenden Substrats, die
epilithische Algen-Biomasse und die Menge an partikul&rer organischer Substanz bestimmt.

Die Ergebnisse zeigten, dass im Anschluss an eine Stérung durch Substratumlagerungen zunéchst
vorwiegend direkte negative Effekte der kleinrdumigen Sohlstabilitdt auf die Invertebraten
auftreten, dass diese aber im weiteren zeitlichen Verlauf durch indirekte, zum Teil positive Effekte
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der Sohlstabilitat abgelost werden. Hier sind insbesondere stoérungsinduzierte Verédnderungen der
Habitats-Parameter wie FlieRBgeschwindigkeit und Nahrungsangebot zu nennen. Unmittelbar nach
der Storung waren erwartungsgemal die Gesamtabundanz, die mittlere Taxondichte und die
Dichten der haufigen Taxa Baetis spp., Chironomidae und Ecdyonurus spp. in den stabilen (nicht
gestorten) Bereichen am hdchsten (Fig. 3 in Effenberger et al. 2008). Mehrere Wochen nach der
Stérung dagegen waren Baetis spp. und Hydropsychidae in den Auffiillungs-Bereichen und Leuctra
spp. in den Abtragungs-Bereichen am haufigsten. Smulium spp. war vom ersten Tag an in den
Auffiillungs-Bereichen am haufigsten. Die kleinrdumige Sohlstabilitat beeinflusste auBerdem die
epilithische Algen-Biomasse und die Menge an POM zu Beginn und die Wassertiefe, die sohlnahe
FlieRgeschwindigkeit, und die SubstratgroRe wéhrend des gesamten Experiments (Fig. 2 in
Effenberger et al. 2008). Die Sedimentabtragung legte hauptséchlich feineres Substrat frei und
verursachte locale Einsenkungen im Bachbett, die durch eine geringere sohlnahe
FlieRgeschwindigkeit gekennzeichnet waren. Die Algen-Biomasse war in stabilen und Abtragungs-
Bereichen héher, POM in den Abtragungsbereichen. Die funf haufigsten Invertebratentaxa
wiederum waren haufig mit einem oder zwei dieser Habitatsparameter korreliert. Unsere Ergebnisse
deuten an, dass einige der urspringlichen “direkten” Effekte der kleinrdumigen Sohlstabilitat auf
die Invertebraten anschlielend durch “indirekte” Effekte der Sohlstabilitat ersetzt werden (Uber den
Weg Stoérungsinduzierter Veranderungen der Habitatsparameter wie FlieRgeschwindigkeit oder
Nahrung).

Einfluss von Stérungen auf die Konkurrenz-Beziehungen von Flief3gewasser -1 nvertebraten
(Effenberger et al. submitted 2009a, Effenberger et al. submitted 2009b)

In zwei Freilandexperimenten untersuchten wir den Einfluss abiotischer Storungen auf biotische
Interaktionen zwischen Invertebraten. Im Jahr 2004 fanden diese Experimente in zwei Bachen mit
gegensétzlichen naturlichen Storungsregimes statt (Eyach: haufige Hochwasserstérungen, Wirm:
Seeausfluss mit stabilem Abflussregime; siehe Abb.1). Die experimentellen Stérungsbehandlungen
beschrénkten sich auf wiederholte Stérungen und Abrieb der Substrate, ohne aber Substrat
aufzufiillen oder abzutragen. In jedem der beiden Bache wurden die Halfte der Kacheln (und eine
Flache von 0.16 m? um jede Kachel) alle zwei Wochen gestort, um kleinrdumige Stérungen durch
kleine Hochwasser zu simulieren; die andere Halfte blieb ungestért. Gleichzeitig manipulierten wir
die Dichten der hdufigsten Invertebraten auf den Kacheln (Wirm: Smulium spp. und Brachycentrus
montanus,; Eyach: Baetis spp. und Heptageniidae). Dazu wurden die ausgewahlten Invertebraten-
Taxa in drei Konkurrenz-Behandlungen (Taxon 1 entfernt, Taxon 2 entfernt und unbeeinflusste
Kontrollen) alle drei Tage in situ abgesammelt. Im Zwei-Wochen-Abstand wurden je acht Kacheln
jeder Behandlungsweise bei insgesamt drei Probenahmen beprobt und auf die Zusammensetzung
der Invertebratenfauna untersucht. In der Wirm (dem FlieBgewésser mit stabilem natirlichem
Abfluss) waren die Effekte der Storung und der Absammlung groBtenteils unabhé&ngig voneinander.
Die Storung reduzierte die Dichten der hdufigsten Invertebraten (Smulium, Brachycentrus, Baetis,
Hydropsychidae); die Absammlung von Smulium fuhrte zu geringerer Taxondichte, weniger
Individuen von Lepidostoma hirtum, aber auch zu héherer Dichte von Brachycentrus. Im Gegensatz
dazu gab es in der Eyach (dem naturlicherweise haufig gestorten FlieBgewésser) héufig
Interaktionen zwischen den Stérungen und der Absammlung der Invertebraten. Die
Gesamtabundanz, die mittlere Taxondichte und die Dichten von Baetis, Heptageniidae und
Chironomidae waren in den Absammlungs-Behandlungen héher, aber nur wenn gleichzeitig nicht
gestort wurde. Unsere Ergebnisse zeigen, dass das Zusammenspiel zwischen Stérungen und
biotischen Interaktionen eine wichtige Rolle fur die Zusammensetzung von Invertebraten-
Gemeinschaften in FlieRgewassern spielen kann. Das Zusammenspiel der St6érungen und der
biotischen Interaktionen und deren Einfluss auf die benthische Fauna unterschieden sich in
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mehreren Punkten zwischen unseren beiden Béachen. Zumindest ein Teil dieser Unterschiede kdnnte
auf die unterschiedlichen Abfluss-Regimes der beiden Béche zuriickgefuhrt werden, auch wenn es
uns die fehlende Replikation auf Bachebene nicht erlaubt dieser Hypothese vollstdndig
nachzugehen.

Das zweite Experiment wurde im Jahr 2005 in nur einem Bach (Eyach) durchgefihrt, dafiir wurde
das Sediment nicht nur mechanisch gestort, sondern auch unterschiedliche Stérungsbehandlungen
(Auffullung, Abtragung), die die Geschiebebewegungen bei natiirlichen Hochwassern nachahmen,
angewendet (siehe oben). Dabei handelt es sich um denselben Versuchsansatz wie bei Effenberger
et al. 2008 beschrieben, gleichzeitig wurden hier aber noch die Dichten der zwei hdufigsten
Invertebraten auf den Kacheln manipuliert (Baetis spp. und Simulium spp). Gemaly dieser vier
Konkurrenz-Behandlungen (Baetis entfernt, Smulium entfernt, beide entfernt und unbeeinflusste
Kontrollen) wurden die Invertebraten alle drei Tage in situ abgesammelt. Alle drei Faktoren wurden
in einem faktoriellen Design kombiniert (Storung x Baetis Absammlung x Smulium Absammlung),
wodurch sich zwdlf mdgliche Faktor-Kombinationen ergaben. Neben den haufigen bereits weiter
oben beschriebenen Effekten der Sohlstabilitit gab es statistisch gesehen keine ,reinen
Absammlungseffekte” (="main effects’ in einer ANOVA). Es kam auch selten zu Interaktionen der
Absammlungsbehandlung mit den Stérungsbehandlungen und die dabei auftretenden Muster waren
sehr uneinheitlich. Folglich scheint Konkurrenz (durch kleinrdumige Manipulationen) nur eine
untergeordnete Rolle zu spielen. Im Vergleich zur vorangegangenen Studie im selben Gewésser
(siehe oben), bei der im Zwei-Wochen-Abstand wiederholt gestort und alle drei Tage die numerisch
dominanten Invertebraten abgesammelt wurden, war das Zusammenspiel einer einmaligen
Bettumlagerung und den biotischen Interaktionen weit weniger stark.

Experimentelle Studien zum Zusammenspiel von Stérungen, Konkurrenzinteraktionen und
Préadation (Effenberger et al. submitted 2008b)

In einem Freilandexperiment wurde 2006 im Stden Minchens (Ach; siehe Abb. 1) der seprate und
interaktive Einfluss der kleinrdumigen Sohlstabilitat und Pradation durch R&uber in FlieBgewéssern
untersucht. Zum Vergleich mit unbehandelten Kontrollstellen benutzten wir kleine, elektrisch
geladene Ringe um benthivore Fische aus replizierten Bachbett-Bereichen mit unterschiedlichen
Storungs-Behandlungen auszuschlielen (Flache 0.49 m2). Die Stérungsbehandlungen (Substrat des
Bachbetts abgetragen, aufgeftllt oder ungestort) wurden experimentell erzeugt, um naturliche,
Kleinrdumige Storungs-Ereignisse nachzustellen. Algen und Invertebraten wurden tber einen 57-
tdgigen Zeitraum nach der Stérung beprobt, um die Auswirkungen von sechs verschiedenen
Prédation-/Stérungs-Behandlungen auf die benthische Lebensgemeinschaft wahrend einer
simulierten 'Erholungsphase’ nach einem Hochwasser zu erfassen.

Die Storung beeinflusste alle 10 untersuchten biologischen abhédngigen Variablen, wohingegen
Pradation fiinf Variablen beeintrachtigte. Uber die Zeit gemittelt waren die mittlere Taxazahl der
Invertebraten und die Invertebratendichte in den stabilen Bereichen am hdéchsten. Die Algen-
Biomasse und die Dichten von Simuliiden, Sericostoma spp., Hydropsychiden, Baetis spp. und
Chironomiden waren in den Auffullungs-Bereichen héher als in den Abtragungs-Bereichen.
Leuctra spp. und Agapetus spp. hingegen waren in den Abtragungs-Bereichen h&ufiger als in den
Auffiillungs-Bereichen. Einige der Invertebraten waren in den Fisch-Ausschluss-Bereichen
entweder wahrend des gesamten Experiments haufiger (Baetis spp., Agapetus spp.) oder zumindest
an einzelnen Tagen (Smulium spp., Sericostoma spp.). Die verringerten Dichten der invertebraten
Weidegénger ind Bereichen mit Fischen stimmte mit einem moderaten Anstieg der Algen-Biomasse
Uberein und deutete somit eine schwache trophische Kaskade an. Insgesamt heben unsere
Ergebnisse die Bedeutung kleinrdumiger Storungen fur die Kkleinrdumige Verteilung von
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FlieRgewasserorganismen hervor und deuten eine betrachtlichen, wenn auch weniger
vorherrschenden Einfluss von Fisch-Ausschluss auf kleinrdumiger Skala an. Interaktionen zwischen
der Storung und Prédation gab es nur einmal, was darauf hindeutet dass die beobachteten
Prédationseffekte weitgehend unabhéngig von der kleinrdumigen Sohlstabilitat waren.

Zusammenfassung/Schlussfolger ungen

Zusammengefasst war das Unterscheidungsvermdgen unserer Experimente (Effenberger et al
2009a, 2009b, 2008b) gegeniber den konzeptionellen Modellen von Poff & Ward (1989),
Townsend (1989) und Chesson & Huntly (1997) durch die rdumlichen und zeitlichen Skalen
unserer Experimente beschrankt. In unseren Experimenten untersuchten wir die Effekte von
Hochwasser-Stérungen, Absammlung von Invertberaten und Fisch-Ausschluss auf kleinraumiger
Skala. Zudem war die Anwendung der experimentellen Behandlungen jeweils auf einzelne
Bachabschnitte und Zeitradume von ca. 50 Tagen beschrankt. Im Gegensatz dazu vergleichen alle
drei konzeptionellen Modelle verschiedene Storungsszenarios die sich auf der rdumlichen Skala
ganzer Systeme und der zeitlichen Skala mehrerer Generationen abspielen. Allerdings sind diese
raumlichen und zeitlichen Skalen viel weniger zugéanglich fir manipulative Experimente. Des
Weiteren waren unsere Behandlungen unvermeidbar in eine Matrix unbeeinflussten Bachbetts
eingebettet. Schnelle Austauschraten zwischen den experimentellen Einheiten und dieser Matrix
konnten deshalb die Reaktionen der mobilen Organsimen auf die kleinskaligen Bedingungen
uberlagert haben (Cooper et al. 1990, Englund 1997).

Um der Frage nach dem Zusammenspiel von Stérungen und biotischen Interaktionen in
FlieRgewéssern trotzdem weiter nachgehen zu kdnnen, wéren vergleichende, systemubergreifende
Untersuchungen notwendig, die zugleich das gesamte Spektrum der Intensitdt an Pradation und
Storungen abdecken. In einer Vorstudie, die im Rahmen von zwei Diplomarbeiten im Frihsommer
2007 durchgefuhrt wurde, sind hierzu erste Beprobungen erfolgt. Dazu wurden 25 voralpine
Bachabschnitte ausgewahlt, an Hand ihrer physikalischen und chemischen Eigenschaften und des
Abfluss-Regimes charakterisiert und wahrend zwei Probenahme-Serien (Mai und Juli) beprobt.
Somit konnten erstmals groraumig und simultan die interaktiven Effekte von Stérungen durch
Hochwasser-Ereignisse, Pradation (Fische und Invertebraten) und Produktivitat auf die Diversitat
von Nahrungsnetzen in Fliellgewassern untersucht werden. Erste Ergebnisse deuten einen saisonal
unabhéngigen monoton positiven Zusammenhang zwischen Produktivitdt und Diversitat und einen
monoton negativen Zusammenhang zwischen Stérung und Diversitat an.
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Einleitung

Beim Abbau von aquatischem Laub spielen Bakterien, Pilze und Gammariden eine gro3e Rolle. Die
Zersetzer sind phylogenetisch und morphologisch sehr verschieden und verfolgen unterschiedliche
Lebensstrategien. Da sie jedoch die gleiche Nahrungsquelle nutzen und rdumlich sehr nahe beiein-
ander leben, haben sich Interaktionen zwischen ihnen entwickelt (Mille-Lindblom et al. 2006,
Wantzen et al. 2008).

Ziel dieses Experimentes war es herauszufinden, wie die verschiedenen Zersetzer zu Anfang des
Laubabbaus miteinander interagieren und ob sie unterschiedliche Abbauraten zeigen. AulRerdem
wurde untersucht, ob Gammariden besiedelte den unbesiedelten Blattern vorziehen und ob sie beim
Fral Blatter mit einer bestimmten mikrobiellen Besiedelung préferieren.

Material und Methoden

Das Experiment bestand aus drei Teilexperimenten: Im Laubabbauexperiment wurde zwischen
einem Labor- und einem Freilandversuch unterschieden. Im Labor wurden vier Mikrokosmen mit
Erlenblattscheiben (Alnus glutinosa (L.) Gaertn) angesetzt: Ein Mikrokosmos, der als ,,Bakterienan-
satz* diente, enthielt 30 pum-filtrietes Seewasser und die Fungizide Cycloheximid und Colchicin.
Der ,Pilzansatz* enthielt 100 pum-filtrietes Seewasser und die Antibiotika Chloramphenicol und
Streptomycin (Descals 2005). Fir den ,,Mischansatz* wurde ebenfalls 100 um-filtrietes Seewasser
verwendet, wéhrend der ,,Kontrollansatz* mit autoklavierten Blattscheiben und 0,2 pm-filtriertem
und autoklaviertem Seewasser angesetzt wurde. Im Freiland wurde ein ,,Seeansatz*, der aus Erlen-
blattern in einem Maschensackchen (Maschenweite: 5 x 5 mm) bestand, im Bodensee ausgebracht.

Zu bestimmten Zeiten wurden Proben der fiinf Ansétze, mit je vier Replikaten, genommen um den
Laubabbau, die Pilz- und Bakterienbiomasse zu bestimmen, sowie die Gammaridenexperimente
durchzufihren. Der Laubabbau wurde durch Wiegen der Blattmasse, die Pilzbiomasse durch Er-
gosterolmessungen (Gessner 2005) und die Bakteriebiomasse durch Zellzahlungen unter dem Fluo-
reszensmikroskop bestimmt (Norland 1993).
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Bei den Gammaridenexperimenten wurde zwischen einem Fral3- und einem Wahlexperiment unter-
schieden: Fur das FralRexperiment wurden aus jedem der flnf Ansétze je flinf Blattscheiben ent-
nommen und diese finf identisch besiedelten Blattscheiben wurden einem Flohkrebs (Gammarus
roeseli) zum Fral3 angeboten. Nach 4 Tagen wurde der Blattkonsum, gemessen in prozentualem
Blattmasseverlust, zwischen den einzelnen flinf Ansétzen bestimmt.

Im Gegensatz zum FraRexperiment wurden im Wahlexperiment einem Flohkrebs funf unterschied-
lich besiedelte Blattscheiben, also gleichzeitig aus jedem der flinf Ansétze eine Blattscheibe, zum
FralR angeboten. Die Blattscheiben wurden zur Unterscheidung an farbigen Haarnadeln befestigt.
Ein ,,Kontrollbecherglas®, welches funf identische Seeblattschieben enthielt, diente dazu Farbpréfe-
renzen der Flohkrebse auszuschlie3en.

Ergebnisse und Diskussion

Die Ergebnisse des Laubabbauexperimentes zeigen einen Abbau in allen Ansatzen, vor allem wah-
rend der ersten drei Tage durch “leaching”. Zwischen den Ansétzen ist kein signifikanter Unter-
schied, jedoch scheint die Abbaurate im Seeansatz geringer als in den Mikrokosmen (Abb. 1). Dies
kann durch eine geringere Temperatur (Kaushik & Hynes 1971), eine geringere Abreibung bzw.
Zuganglichkeit der Blatter (Hieber & Gessner 2002) oder durch geringeres Leaching, aufgrund der
Verwendung ganzer Blatter im Seeansatz erklart werden. Auch eine mogliche Biofilmbildung auf
den Blattern des Seeansatzes oder Anhaftung von Sandpartikeln kénnten sich auf das Gewicht der
Blatter ausgewirkt haben (Kaushik & Hynes 1971; Rier & Stevenson 2002).
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Abb. 1. Laubabbaurate in Abhangigkeit der Tage, die die Blatter im Wasser waren

Die Ergebnisse der Pilz- und Bakterienbiomassebestimmung zeigen, dass Bakterien 0.9 %, Pilze
99.1 % der Gesamtbiomasse ausmachten. Die Bakterienbiomasse war in allen Ansétzen hoch, in
denen auch Pilze vorkamen. Im Gegensatz dazu war die Pilzbiomasse gering bei Anwesenheit von
Bakterien (Abb. 2). Bakterien wirkten demnach antagonistisch auf Pilze, wahrend Pilze einen sy-
nergistischen Effekt auf Bakterien hatten. Die in diesem Experiment beobachteten Interaktionen
stimmen mit denen von Romani et al. (2006) tberein und lassen sich in einem sehr vereinfachtem
Feedback-loop darstellen (Abb. 3). Die Interaktionen koénnen als wichtiger Kontrollfaktor der
mikrobiellen Besiedelung und des Abbaus angesehen werden, wobei jedoch berlicksichtigt werden
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muss, dass sie von den jeweils beteiligten Arten und Umweltbedingungen stark abhéngen. So zeig-
ten Mille-Lindblom and Tranvik (2003) beispielsweise, dass Pilze auch antagonistisch auf Bakteri-
en wirken und solche Interaktionen sowohl uni- als auch bilateral sein kénnen.

——e—— Bakterienansatz —e—— Bakterienansatz

400 { O Pilzansatz 50 4 O Pilzansatz
-—--v-- Mischansatz -—-v—-- Mischansatz
—.—.—-  Kontrollansatz —-——- Kontrollansatz

300 { —=—- Seeansatz 40 1 — = —- seeansatz

30 1
200 1

100 1

Pilzbiomasse [mg TG g™1 Blatt TG]

Bakterienbiomasse [ug g'1 x 1072 Blatt TG]

Tage im Wasser Tage im Wasser

Abb. 2: Bakterien- [mg g 10” Blatt-Trockengewicht] und Pilzbiomasse [mg TG g Blatt-TG] in Ab-
hangigkeit der Tage, diedie Bléatter im Wasser waren
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Abb. 3: Feedback-loop

Im Gammariden-FraRexperiment zeigte sich tendenziell ein héherer Fral fir Pilz- und See- als flr
Bakterienblattscheiben. Dies lasst sich zum einen dadurch erkléren, dass die Pilz- und Seeblatt-
scheiben flir Gammariden attraktiver waren, zum anderen kann der geringe Fral} fur Bakterienblatt-
scheiben auch auf einen negativen Effekt der Fungizide zurtickgefiihrt werden: Fungizide kénnten
sich von den Bakterienblattscheiben ins Wasser geldst und so das FralBverhalten der Gammariden
beeinflusst haben.

Im Wahlexperiment zeigten die Gammariden keine Praferenz fur bestimmt besiedelte Blattscheiben
und fraBen signifikant weniger im Wahlbecherglas als im Kontrollbecherglas (P < 0.006). Fungizide
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im Wahlbecherglas haben hier vermutlich ebenfalls das FralBverhalten der Gammariden negativ
beeinflusst. Der hohe Konsum im Kontrollbecherglas lasst sich allerdings auch durch attraktivere
Seeblattscheiben erklaren: Gammariden kénnten durch Biofilme, Spuren anderer Organismen oder
bereits teilweise abgebautes Laubmaterial eine Praferenz fiir Seeblattscheiben zeigen (Bérlocher
1985; Franken et al. 2005).
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Abb. 4. a) Prozentualer Blattmassever lust nach Gammaridenfrald in Abhangigkeit der Tage, diedie
Blatter im Wasser waren b) Prozentualer Blattmasseverlust nach dem Wahlexperiment (MB
= Bakterienblattscheibe, M P = Pilzblattscheibe, MM = Mischblattscheibe, MK = Kontroll-
blattscheibe, S = Seeblattscheibe, SK = Seeblattscheibe im Kontroll-Becher glas)

Zusammenfassung und Schlussfolger ungen

In der kurzen Zeitspanne des Experimentes, das die Interaktionen wahrend der ersten Tage des
Laubabbaus untersuchte, konnte kein eindeutiger Unterschied im Laubabbau zwischen den einzel-
nen Zersetzern definiert werden, allerdings war ein antagonistischer Effekt der Bakterien auf Pilze
und ein synergistischer Effekt der Pilze auf Bakterien zu beobachten.

Obwohl die Pilzbiomasse von 41 mg TG g* Blatt-TG (nach 11 Tagen unter Bakteriensupprimie-
rung) mit den Ergebnissen von Hieber und Gessner (2002) ibereinstimmen, konnte die hohe Bedeu-
tung von Pilzen, in den Anfangsstadien des Laubabbaus (Kaushik & Hynes 1971; Romani et al.
2006), in diesem Experiment nicht bestatigt werden. An dieser Stelle muss jedoch berlcksichtigt
werden, dass das Experiment wéahrend der Sommermonate lief, in denen sich sowohl die Abundanz
der Pilze als auch die Artzusammensetzung sehr von der im Herbst unterscheidet (Kaushik & Hynes
1971; Suberkropp 1992).

Gammariden fraBen vermutlich aufgrund des hohen Proteingehalts von Erlenbléttern (Kaushik &
Hynes 1971) auch unbesiedelte bzw. autoklavierte Blattscheiben und zeigten eine eindeutige Prafe-
renz fur Blattscheiben des Seeansatzes. Es ist davon auszugehen, dass Fungizide in diesem Experi-
ment einen negativen Effekt auf das Frallverhalten der Gammariden hatten.

23



Danksagung

Die vorliegende Arbeit wurde im Rahmen einer Bachelorarbeit durchgefuhrt und vom Sonderfor-
schungsbereich 454 ,,Bodenseelitoral“ der Deutschen Forschungsgemeinschaft gefordert. Wir dan-
ken John Hesselschwerdt, Christine ABmann und Sonja Wicks fir ihre Unterstiitzung. Besonderer
Dank geht an die Deutsche Gesellschaft fur Limnologie, die diese Arbeit mit einem Posterpreis
honoriert hat.

Literatur

Barlocher, F. (1985) The role of fungi in the nutrition of stream invertebrates. - Botanical Journal of the
Linnean Society 91:83-94.

Descals, E. (2005) Techniques for Handling Ingoldian Fungi. Pages 129-141 in M. A. S. Graca, F. Bérlocher,
and M. O. Gessner editors. Methods to Study Litter Decomposition; A Practical Guide. Springer,
Dordrecht.

Franken, R. J. M., Waluto, B., Peeters, E. T. H. M., Gardeniers, J. J. P., Beijer, J. A. J. and Scheffer, M.
(2005) Growth of shredders on leaf litter biofilms: the effect of light intensity. - Freshwater Biology
50:459-466.

Gessner, M. O. (2005) Ergosterol as a Measure of Fungal Biomass. Pages 189-195 in M. A. S. Graca, F.
Bérlocher, and M. O. Gessner editors. Methods to Study Litter Decomposition; A Practical Guide.
Springer, Dordrecht.

Hieber, M. and Gessner, M. O. (2002) Contribution of stream detrivores, fungi, and bacteria to leaf
breakdown based on biomass estimates. - Ecology 83:1026-1038.

Kaushik, N. K. and Hynes, H. B. N. (1971) The Fate of the Dead Leaves That Fall Into Streams. - Archiv fiir
Hydrobiologie 68:465-515.

Mille-Lindblom, C. and Tranvik, L. J. (2003) Antagonism between bacteria and fungi on decomposing
aquatic plant litter. - Microbial Ecology 45:173-182.

Mille-Lindblom, C., Fischer, H. and Tranvik, L. J. (2006) Antagonism between bacteria and fungi: substrate
competition and a possible tradeoff between fungal growth and tolerance towards bacteria. - Oikos
113:233-242.

Norland, S. (1993) The relationship between biomass and volume of bacteria. Pages 303-307 in P. F. Kemp,
B. F. Sherr, Sherr E.B., and Cole J.J. editors. Handbook of methods in aquatic microbial ecology.
Lewis Publishers, Boca Raton, Florida.

Romani, A. M., Fischer, H., Mille-Lindblom, C. and Tranvik, L. J. (2006) Interactions of bacteria and fungi
on decomposing litter: Differential extracellular enzyme activities. - Ecology 87:2559-2569.

Rier, S. T. and Stevenson, R. J. (2002) Effects of light, dissolved organic carbon, and inorganic nutrients on
the relationship between algae and heterotrophic bacteria in stream periphyton. - Hydrobiologia
489:179-184.

Suberkropp, K. (1992) Aquatic hyphomycete communities. Pages 729-747 in J. Dighton, J. F. White, and P.
Oudemans editors. The fungal community: Its Organisation and Role in the Ecosystem.
Dekker,Marcel, New York.

Wantzen, K. M., Mathooko, J., Yule, C., and Pringle, C. (2008) Organic matter processing in tropical
streams. Pages 44-64 in D. Dudgeon (ed.): Tropical stream ecology. Elsevier, London.

24



Deutsche Gesellschaft fur Limnologie (DGL)
Erweiterte Zusammenfassungen der Jahrestagung 2008 (Konstanz), Hardegsen 2009

Ohne Moos nix los! Die Bedeutung von Wasser moosen fur
Makroinvertebraten in einem tempor éren Fliel3gewasser

Slke Knoche!, Norbert Kaschek?, Elisabeth |. Meyer® & Fred J. A. Daniéls’

123 \Westfalische Wilhelms-Universitat Miinster, Institut fiir Evolution und Biodiversitat, Abteilung fiir Limnologie,
Hufferstr. 1, 48149 Minster,

* Westfalische Wilhelms-Universitat Miinster, Institut fiir Okologie der Pflanzen, Hindenburgplatz 55, 48149 Miinster

Lsilke_knoche@web.de, * kaschekn@uni-muenster.de, ® meyere@uni-muenster.de, * daniels@uni-muenster.de

Keywords: Wassermoose, Makroinvertebraten, partikulares organisches Material, temporares Fliegewdsser

Einleitung

Wassermoose sind an ein Leben in oder am Wasser angepasst. L&ngere Trockenphasen tberleben
sie meist nicht (Glime 2007). In FlieBgewassern ist ihr Vorkommen begrenzt auf Bache und Flusse
mit stabilem Substrat, wie Felsblocke und groliere Steine, die auch bei héheren FlieRBgeschwindig-
keiten nicht verlagert werden (Englund 1991). Obwohl Wassermoose in solchen FlieRgewéassern
h&ufig sind, wurde ihnen bisher oft wenig Beachtung geschenkt. Dabei kdnnen sie die Struktur und
die Funktion von Bachokosystemen stark beeinflussen. In der vorliegenden Untersuchung wurde
die Bedeutung von Wassermoosen als Retentionsstruktur von partikuldarem organischem Material
(POM), als Refugialraum vor Austrocknung und starker Strdmung sowie als Nahrung fir Gamma-
riden untersucht.

Unter suchungsgebiet

Das untersuchte FlieRgewaésser, die Alme, durchfliel3t die Paderborner Hochflache. Hierbei handelt
es sich um eine Karstlandschaft, die sich im Osten Nordrhein-Westfalens befindet. Im L&ngsverlauf
des 59 km langen Baches wurden in moglichst gleichméBigen Abstdnden 8 Probestellen Al (in
Quellnahe) bis A8 (in Mlndungsnéhe) eingerichtet. Die Probestellen A4 bis A7 fallen temporar
trocken, die Ubrigen sind permanent Wasser fuhrend. Die hdufigsten in der Alme vorkommenden
Wassermoose sind Fontinalis antipyretica, Platyhypnidium riparioides und Leptodictyum riparium.

Material und Methoden

Freilanduntersuchungen

An zwei Probennahmeterminen (17.10.2007 und 20.02.2008) wurden je Probestelle zwei Parallel-
proben der Moosart F. antipyretica entnommen. Dafiir wurden jeweils ca. 150 cm? Moos mit dem
assoziierten partikuldren Material und den im Moos lebenden Makroinvertebraten vorsichtig vom
Substrat geldst. Anschliefend wurden die Tiere ausgesammelt, gez&hlt und bestimmt. Das anhaf-
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tende partikuldre Material wurde ausgespilt und zur Ermittlung des POM-Gehalts getrocknet
(24 h, 104 °C) und verascht (4 h, 560 °C). Zum

Tab. 1. Dominanzklassen nach Engelmann Vergleich der Moos- mit der Kiesbesiedlung
(1978). DieKlassen der Hauptarten sind fand zusétzlich mittels Surber-Sampler (Ma-
abgestuft grau unter legt. schenweite: 300 pm, Fliche: 400 cm?) eine

i 0, . . . .

Klasse Dominanz A quantitative Benthosbeprobung im moosfreien

_eudommant 32,0 bis 100 . .

5 dominant 100bis31,9  Hauptarten Sedlment statt. Es wurden zwei Parallelproben
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