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DGL-Nachwuchspreis

Zusammenfassung
Die anthropogene Eutrophierung des Bodensees führte in den 
1970er und 1980er Jahren zu einer starken Vermehrung von 
potenziell toxischen Cyanobakterien (Blaualgen). Zooplankter 
der Gattung Daphnia, die im pelagischen Nahrungsnetz von 
zentraler Bedeutung sind, haben sich an die hohe Abundanz an 
Cyanobakterien angepasst, sie sind resistenter geworden. Die 
anschließende Verringerung des Nährstoffeintrags zu Beginn des 
21sten Jahrhunderts führte zu einem Rückgang der Cyano­
bakterien. Mit Hilfe von aus dem Sediment wieder zum Leben 
erweckten Daphnien zeigen wir, dass dies zum Verlust der An­
passung an Cyanobakterien führte. Die schlechte Futterqualität 
von Cyanobakterien wird häufig auf deren Toxizität reduziert, 
wobei Cyanobakterien für Zooplankter nicht zwingend toxisch 
sind. In jedem Fall führt der Konsum von Cyanobakterien aber 
zu einem Mangel an ernährungsphysiologisch wichtigen 
Sterolen. Wir zeigen, dass sich Daphnien im Bodensee an die 
sich im Zuge der Eutrophierungsgeschichte veränderte Verfüg­
barkeit von Sterolen angepasst haben. Unsere Ergebnisse veran­
schaulichen, wie sich Arten durch schnelle evolutionäre Prozes­
se an vom Menschen verursachte Umweltstörungen anpassen 
können. Diese Erkenntnisse könnten dabei helfen, das Risiko des 
Aussterbens und des Verlusts der biologischen Vielfalt als Reak­
tion auf anthropogene Einflüsse einzuschätzen.

Schlagwörter: Bodensee, Cyanobakterien, Eutrophierung, Evolution, 
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Abstract

Sleeping Beauty from Lake Constance

What water fleas reawakened from their slumber 
can tell us about evolutionary processes

The anthropogenic eutrophication of Lake Constance in the 
1970s and 1980s resulted in a substantial increase in potential­
ly toxic cyanobacteria (blue-green algae). Zooplankton of the 
genus Daphnia, which are vital to the aquatic food web, have 
adapted to the high abundance of cyanobacteria and have be­
come more resistant. The subsequent reduction in nutrient dis­
charge at the beginning of the 21st century led to a decline in 
cyanobacteria. Using Daphnia brought back to life from the 
sediment, this article demonstrates that this led to the loss of 
adaptation to cyanobacteria. The poor food quality of cyanobac­
teria is often reduced to their toxicity, although cyanobacteria 
are not necessarily toxic to zooplankters. In any case, the con­
sumption of cyanobacteria leads to a lack of nutritionally im­
portant sterols. The authors show that Daphnia in Lake Con­
stance have adapted to the changing availability of sterols over 
the course of eutrophication history. The results illustrate how 
species can adapt to human-induced environmental disruption 
through rapid evolutionary processes. These findings could help 
to assess the risk of extinction and loss of biodiversity in re­
sponse to anthropogenic impacts.

Keywords: Lake Constance, cyanobacteria, eutrophication, evolution, 
Daphnia, sterols, sediment

Dornröschen aus dem Bodensee!
Was uns wiedererwachte Wasserflöhe  
über evolutionäre Prozesse verraten können

Jana Isanta-Navarro (Kopenhagen/Dänemark), Dominik Martin-Creuzburg (Bad Saarow)

1.	� Einführung – Der Bodensee, ein Modellsystem 
für schnelle evolutionäre Prozesse

Mit seinen 64 km Länge, 14 km Breite und etwa 254 m Tiefe 
ist der Bodensee Deutschlands größter See. Er bildet die Gren­
ze zu Österreich und der Schweiz und versorgt etwa fünf Mil­
lionen Menschen mit Trinkwasser. Der Bodensee ist ein Voral­
pensee und als solcher natürlicherweise oligotroph. Im Zuge 
der Industrialisierung, Intensivierung der Landwirtschaft und 
der stetig wachsenden Bevölkerung stiegen die Nährstoff­
einträge vieler Gewässer Mitte des 20. Jahrhunderts stark an 
[1, 2, 3]. Wie in vielen anderen Gewässern auch, führte dies im 

Bodensee zur Eutrophierung, die Ende der 1970er und Beginn 
der 1980er Jahre ihren Höhepunkt fand (Abbildung 1). Die 
Phosphorkonzentrationen verzehnfachten sich von 7 µg/L in 
1950 auf mehr als 80 µg/L in 1980 [4, 5]. Durch intensive 
Restaurierungsmaßnahmen, die zu einer Reduktion der Phos­
phorverfügbarkeit führten, gelang es, den Bodensee zurück in 
seinen natürlichen Zustand zu bringen. Heute werden im 
Bodensee wieder Phosphorkonzentrationen wie in den 1950er 
gemessen.
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Veränderungen in der Trophie des Bodensees, führten auch 
zu Veränderungen in der Phytoplanktongemeinschaft. Wie un­
ter eutrophen Bedingungen häufig zu beobachten [7, 8], stieg 
der Anteil von Blaualgen (Cyanobakterien) auf bis zu 25 % des 
gesamten Phytoplankton-Biovolumens an (Abbildung1). Mit 
dem Rückgang der Nährstoffeinträge ging auch der Anteil der 
Cyanobakterien im See wieder zurück. Heute machen Cyano­

bakterien im Bodensee wieder weniger als 5 % des gesamten 
Phytoplankton-Biovolumens aus.

Verschiebungen hin zu einer von Cyanobakterien dominier­
ten Phytoplanktongemeinschaft unter eutrophen Bedingungen 
können negative Konsequenzen für das Zooplankton haben. 
Phytoplanktonarten unterscheiden sich aufgrund verschiede­
ner Faktoren in ihrer Nahrungsqualität für das Zooplankton. 
Hierbei spielen morphologische Eigenschaften, die Produktion 
von Toxinen, sowie das Nährstoffprofil eine Rolle. Unabhängig 
von ihrer Toxizität eignen sich Cyanobakterien nicht als Futter 
für Zooplankter, da sie weder langkettige, mehrfach-ungesät­
tigte Fettsäuren (>C18 PUFA) noch Sterole enthalten [9, 10, 
11)]. Beide Lipidklassen sind unverzichtbare, strukturelle Be­
standteile von Zellmembranen und dienen als Vorstufen für die 
Synthese anderer, physiologisch wichtiger Moleküle, wie zum 
Beispiel Ecdysteroide, die bei Arthropoden wichtige Funktio­
nen bei der Häutung übernehmen [12]. Arthropoden sind nicht 
dazu in der Lage, Sterole de novo zu synthetisieren und sind da­
her auf die Aufnahme von Sterolen aus der Nahrung angewie­
sen. Cholesterin ist das im Körper von Tieren am häufigsten 
vorkommende Sterol [13, 14, 15]. Daphnien, die als Binde­
glied zwischen Primär- und Sekundärproduktion eine Schlüs­
selfunktion im pelagischen Nahrungsnetz von Seen einnehmen 
[16], gelten als nicht-selektive Filtrierer. Ein hoher Anteil an 
Cyanobakterien im Futter führt bei ihnen zu reduzierten 
Wachstums- und Reproduktionsraten, die sich allerdings durch 
Zugabe (Supplementierung) von Sterolen wieder deutlich er­
höhen lassen – der Konsum von Cyanobakterien führt bei 
Daphnien also zu einer Sterollimitierung [17, 18]. Weil sie als 
Nahrungsquelle ungeeignet sind, führen hohe Anteile von 
Cyanobakterien in der Phytoplanktongemeinschaft zu einem 
hohen Selektionsdruck innerhalb des Zooplanktons [19, 20]. 
Daphnien, die mit einer cyanobakterienreichen Nahrung über­
leben, wachsen und sich vermehren können, haben somit einen 
Wettbewerbsvorteil.

Um Anpassungen von Daphnien an Cyanobakterien auch 
über vergangene Jahrzehnte hinweg noch nachvollziehen zu 
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Abb. 1: Zeitliche Veränderung der Gesamtphosphorkonzentration 
(TPmix) während der Vollzirkulation im Bodensee. Ebenfalls abge-
bildet ist die zeitliche Veränderung des relativen Anteils an Cyano-
bakterien am Gesamtphytoplankton (% des gesamten Biovolu-
mens während der Vegetationsperiode) über die letzten Jahrzehn-
te. Verändert nach Isanta Navarro et al. (2019) [6].

Abb. 2: Lebenszyklus von Daphnien. Weibliche Tiere können zwi-
schen der asexuellen (parthenogenetischen) Reproduktion und 
sexueller Reproduktion wechseln. Verändert nach einer Vorlage 
von D. Vizoso.
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können, bedienen sich Wissenschaftler der „Resurrection Eco­
logy“ Methode (wörtlich übersetzt Wiederauferstehungsökolo­
gie). Dabei werden Dauerstadien von Organismen aus dem Se­
diment entnommen und im Labor wieder „zum Leben er­
weckt“. Dies wird durch den Lebenszyklus von Daphnien mög­
lich (Abbildung 2). Daphnien können zwischen asexueller 
(parthenogenetischer) und sexueller Fortpflanzung wechseln. 
Weibliche Daphnien können drei verschiedene Arten von Eiern 
produzieren. Wenn die Umweltbedingungen gut sind, also ty­
pischerweise von Frühjahr bis Herbst, reproduzieren sich 
Daphnien asexuell. Dabei produzieren die Weibchen i) diploide 
Eier, die sich zu weiblichem Nachwuchs entwickeln.

Wenn die Umweltbedingungen schlechter werden, die Fut­
terverfügbarkeit abnimmt, die Tage kürzer werden und die 
Temperaturen sinken, wechseln die Daphnien zur sexuellen 
Fortpflanzung. Bei der sexuellen Fortpflanzung werden ii) 
diploide, asexuelle Eier produziert, die sich dann zu männli­
chem Nachwuchs entwickeln, oder es werden iii) bis zu zwei 
haploide Eier produziert, die zur Entwicklung befruchtet wer­
den müssen und dann in eine schützende Hülle, das sogenann­
te Ephippium, eingeschlossen werden (Abbildung 2). Die be­
fruchteten Eier im Ephippium, sogenannte Dauereier, werden 
dann zusammen mit dem Exoskelett bei der nächsten Häutung 
abgeschieden und schwimmen zunächst auf der Wasseroberflä­
che. Durch Strömung werden sie verteilt und sinken auf den 
Grund des Sees. Die Dauereier müssen eine Diapause einlegen, 
typischerweise im Winter, bevor dann im nächsten Frühjahr, 
wenn die Umweltbedingungen wieder besser werden, weibli­
cher Nachwuchs aus den Dauereiern schlüpft. Dieser Nach­
wuchs reproduziert sich wieder asexuell und kann so den See 
schnell erneut bevölkern. Damit aus den Dauereiern Nach­
wuchs schlüpft, benötigt es gewisse Umweltreize, wie zum Bei­
spiel steigende Temperaturen oder längere Tage. Sinken Dau­
ereier auf den Grund eines tiefen Sees, wie zum Beispiel dem 
Bodensee, erhalten sie diese Umweltreize nicht. Sie bleiben im 
Sediment liegen. Durch die Isolation von Dauereiern aus dem 
Sediment konnte Ende der 1990er Jahre bereits gezeigt wer­
den, dass sich Daphnien innerhalb von nur wenigen Jahren an 
die Cyanobakterien im Bodensee angepasst hatten. Daphnien 
entwickelten eine Resistenz gegenüber Cyanobakterien, genau­
er gesagt verringerte sich der negative Effekt von Cyanobakte­
rien auf ihre juvenile Wachstumsrate [19]. Diese Erkenntnis 
hat unser Verständnis von „schneller Evolution“ (englisch rapid 
evolution) maßgeblich geprägt. Bis vor einigen Jahrzehnten ist 
man davon ausgegangen, dass evolutionäre und ökologische 
Prozesse auf unterschiedlichen Zeitachsen ablaufen und sich 
deshalb gegenseitig nicht beeinflussen können [21]. Doch ge­
rade im Anthropozän verändert sich die Umwelt mit einer nie 
dagewesenen Geschwindigkeit und Intensität. Schnelle Evolu­
tion findet in der Regel innerhalb von 100 Generationen statt 
[22]. Unabhängig von der Generationszeit spricht man von 
schnellen evolutionären Prozessen, wenn sowohl die ökologi­
schen als auch die evolutionären Veränderungen auf der glei­
chen Zeitachse stattfinden [23]. Der Bodensee mit seiner aus­
geprägten und gut dokumentierten Eutrophierungsgeschichte 
(Abbildung 1) ist in den letzten Jahrzehnten zu einem Modell­
system für derartige evolutionäre Studien geworden [19, 20, 
24, 25, 26]. Wir stellen hier die Erkenntnisse zweier Studien 
vor, die schnelle evolutionäre Veränderungen in der Daphnien­
population (Daphnia galeata) im Bodensee als Reaktion auf 
Cyanobakterien dokumentieren [20, 27]. Im Fokus standen da­

bei zwei Fragen: 1. Wie hat sich die Resistenz der Daphnien ge­
genüber Cyanobakterien verändert, als deren relativer Anteil 
im Phytoplankton des Bodensees wieder abnahm? 2. Ist die An­
passung der Daphnien an Cyanobakterien in einer erhöhten 
Toxinresistenz begründet oder spielt hierbei auch der Mangel 
an Sterolen eine Rolle?

2	 Methoden

Um die evolutionäre Anpassung der Daphnien an Cyanobakte­
rien im Bodensee nachvollziehen zu können, wurden im Früh­
jahr 2017 in der Friedrichshafener Bucht in einer Tiefe von 185 
m (47°36'26,51"N 9°27'45,82"E) 21 Sedimentkerne genom­
men. Alle Experimente wurden mit Daphnia galeata durchge­
führt, deren Dauereier aus dem Sediment isoliert und zum 
Schlupf gebracht wurden. Für weitere Methoden zu Sediment­
kernen, Isolation, Schlupf und genetischer Bestimmung der Art 
siehe Isanta-Navarro et al. [20]. D. galeata, die in den späten 
1950er Jahren mit dem Beginn der Eutrophierung in den See 
einwanderte, dominierte zeitweise das Zooplankton des Bo­
densees [25, 28]. Mit der anschließenden Oligotrophierung 
nahm die Abundanz von D. galeata im Bodensee wieder stetig 
ab – D. galeata ist heute aus dem Bodenseezooplankton wieder 
weitgehend verschwunden [29.

Es wurden Dauereier von 1945 bis 2010 isoliert und zum 
Schlupf gebracht. Die ältesten Daphnien schlüpften aus Sedi­
mentschichten, die aus dem Jahr 1975 stammten. Um unseren 
Datensatz für die Analyse zu erweitern, haben wir die Daten 
von Hairston et al.[19] mit einbezogen. Auch damals, Ende der 
1990er Jahre, schlüpften Daphnien nur aus Sedimentschich­
ten, die jünger als 40 Jahre waren. Im ersten Experiment reprä­
sentierten vier Genotypen von 1978–1980 und vier Genotypen 
von 1983 bis 1985 den Zeitraum der Eutrophierung (die 
1980er), während drei Genotypen von 1999–2002, vier Geno­
typen von 2004 bis 2005 und zwei Genotypen von 2006–2008 
den Zeitraum der Reoligotrophierung repräsentierten (die 
2000er). Im zweiten Experiment wurden die Genotypen aus 
dem Zeitraum der Eutrophierung, basierend auf ihren unter­
schiedlichen Reaktionen, getrennt analysiert. Somit entstanden 
hier drei Gruppen an Genotypen (1978-1980, 1983-1985, und 
2000er).

Schicksal der Anpassung: In Hairston et al.,[19] wurde 
die klonale Resistenz gegenüber Cyanobakterien anhand von 
Wachstumsraten ermittelt, die auf zwei unterschiedlichen Fut­
tersorten erzielt wurden. Die beiden Futtersorten sollten die 
„eutrophe“ und die „oligotrophe“ Situation im Bodensee reprä­
sentieren. Das „eutrophe“ Futter bestand aus einer Mischung 
aus der toxinhaltigen Blaualge Microcystis aeruginosa (PCC 
7806; 20 % des insgesamt bereitgestellten Kohlenstoffs) und 
der Grünalge Acutodesmus obliquus (SAG 276-3a; 80  % des 
Kohlenstoffs). Die eutrophe Futtersorte enthielt damit einen 
ähnlichen Anteil an Cyanobakterien, wie er auch im Bodensee 
maximal vorzufinden war (maximal 25 %, Abbildung 1). Das 
„oligotrophe“ Futter bestand zu 100 % aus A. obliquus (für wei­
te Details siehe Isanta-Navarro et al.[20]).

Das Experiment wurde mit Nachkommen aus dem dritten 
Gelege durchgeführt, die innerhalb von zwölf Stunden geboren 
wurden. Neugeborene Daphnien wurden einzeln in Gläser 
gegeben, die 80 ml gefiltertes (<0,2 μm) Seewasser und 
2 mg C L−1 der jeweiligen Futtersorte enthielten. Juvenile 
Wachstumsraten (Zunahme Trockengewicht pro Tag) und Po­
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pulationswachstumsraten (berücksichtigt Reproduktion und 
Mortalität) wurden ermittelt (für weite Details siehe Isanta-Na­
varro et al., [20]. Die durch die Exposition gegenüber Cyano­
bakterien verursachte Verringerung der somatischen Wachs­
tumsraten (GRR) wurde nach Hairston et al. [19] anhand fol­
gender Gleichung ermittelt:

GRR = (goligotroph−geutroph)
goligotroph

 

𝑔𝑔(𝑠𝑠) = 𝑔𝑔𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚 (1 − 4−
𝑠𝑠
𝐻𝐻)

� (1)

Dabei sind goligotroph und geutroph die juvenilen somatischen 
Wachstumsraten (g, pro Tag), die auf den jeweiligen Futtermi­
schungen erzielt wurden. Juvenile somatische Wachstumsraten 
und die Verringerung der Wachstumsrate (GRR) wurden mit­
hilfe von Einwege-ANOVAs analysiert, Populationswachstums­
raten (r) mithilfe von Zweiwege-ANOVAs gefolgt von Tukey’s 
HSD Post-hoc-Tests (SigmaPlot, Systat Software, Version 
14.0.).

Rolle der Futterqualität: Für alle Genotypen wurden ste­
rol-limitierte, somatische Wachstumskurven aufgenommen. 
Das Experiment wurde mit Nachkommen aus dem zweiten Ge­
lege durchgeführt, die innerhalb von zwölf Stunden geboren 
wurden. Die Individuen wurden zufällig in Gläser verteilt (drei 
Individuen pro Glas), gefüllt mit 80 ml gefiltertem Seewasser 
(<0,2 μm). Als Futterquelle stand die Blaualge Synechococcus 
elongatus zur Verfügung (SAG 89,79; 100 % des insgesamt be­
reitgestellten Kohlenstoffs (2mg C L-1)). S. elongatus ist gut in­
gestierbar, nicht toxisch und der Konsum führt bekannterma­
ßen zu einer Sterollimitierung bei Daphnien [18, 30]. Durch 
die Zugabe von cholesterinhaltigen Liposomen (i.e. künstlich 
hergestellte Lipidvesikel) in die Hälterungsgläser wurden 
Sterolkonzentrationsgradienten etabliert (für weitere Details 
siehe Isanta-Navarro et al. [27]. Die juvenilen somatischen 
Wachstumsraten der verschiedenen Daphnia-Genotypen stie­
gen nichtlinear mit der Sterolkonzentration in der Nahrung an. 
Die somatischen Wachstumskurven der drei Gruppen (1978–
1980, 1983–1985, 2000er) wurden mit Hilfe einer modifizier­
ten Bertalanffy-Funktion entsprechend folgender Formel be­
schrieben:

GRR = (goligotroph−geutroph)
goligotroph

 

𝑔𝑔(𝑠𝑠) = 𝑔𝑔𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚𝑚 (1 − 4−
𝑠𝑠
𝐻𝐻) � (2)

wobei s [μg mg C−1], gmax [1 Tag−1] und H [μg mg C−1] die sup­
plementierte Sterolkonzentration, die maximale somatische 
Wachstumsrate beziehungsweise den Schwellenwert bezeich­
nen, bei dem die maximale Wachstumsrate zu 75 % erreicht 
wurde. Die Daten wurden mit MATLAB analysiert, v.9.6.0.

3	 Ergebnisse

Um die Resistenz gegenüber Cyanobakterien zu quantifizieren, 
haben wir die relative Verringerung der Wachstumsrate (GRR) 
auf dem guten Futter durch die Zugabe von 20 % M. aerugino­
sa ermittelt (Abbildung 3A). Unsere Daten (blaue Balken und 
Datenpunkte, Abbildung 3A) wurden mit zuvor ermittelten 
GRRs verglichen (graue Balken und Datenpunkte, Abbildung 
3A), die die Entwicklung der Resistenz gegenüber Cyanobakte­
rien zeigten [19]. Genotypen aus den 1980er Jahren zeigten ei­
ne deutlich geringere GRR (=höhere Resistenz) als Genotypen 
aus den 2000er Jahren (=geringere Resistenz; ANOVA, F1,16 = 
62,6, p < 0,001; Abbildung 3A). Der Verlust der Resistenz in 
den 2000ern war auch im Populationswachstum zu erkennen 

Abb. 3: A) Resistenz von Daphnien-Genotypen gegenüber toxi-
schen Cyanobakterien. Einzelne Datenpunkte stellen die durch-
schnittliche (n = 3) Wachstumsratenreduktion (GRR) für einzelne 
Genotypen dar, Balken zeigen die durchschnittliche GRR aller Ge-
notypen innerhalb eines einzelnen Zeitraums. Graue Daten von 
Hairston et al.[19]) zeigen die schnelle Entwicklung der Resistenz 
gegenüber Cyanobakterien, blaue Daten den schnellen Verlust 
der Anpassung mit Beginn des 21sten Jahrhunderts. B) Per Capi-
ta Populationswachstumsraten (r) von Genotypen aus den 1980er 
Jahren (hellblaue Balken und Symbole; n = 8 Genotypen) und aus 
den 2000er Jahren (dunkelblaue Balken und Symbole; n = 9 Ge-
notypen) auf „oligotrophen“ und „eutrophen“ (20 % Cyanobak-
terien) Futter. Balken stellen Mittelwerte und Standardabwei-
chung dar, einzelne Datenpunkte zeigen die durchschnittliche Po-
pulationswachstumsrate eines Genotyps. C) Sterolabhängige, ju-
venile Wachstumsraten (g) von Daphnien aus verschiedenen 
Zeiträumen. Die Genotypen aus den 1980er Jahren (A und B) wur-
den aufgeteilt in pink (1978-1980) und grau (1983-1985). In 
schwarz alle Genotypen aus den 2000ern. Horizontale und verti-
kale Linien zeigen Schätzungen der Parameter g (maximale juve-
nile Wachstumsrate) und H (Sterolkonzentration bei der 75 % des 
maximalen Wachstums erreicht sind). Schattierte Bereiche zeigen 
die Konfidenzintervalle an. A) und B) verändert nach Isanta-Na-
varro et al. [20] und C) nach Isanta-Navarro et al. [17].
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(Abbildung 3B). Auf der cyanobakterienhaltigen Nahrung war 
keiner der Genotypen aus den 2000er Jahren dazu in der Lage, 
sich zu fortzupflanzen, während fünf von acht Genotypen aus 
den 1980er Jahren drei aufeinanderfolgende Gelege mit le­
bensfähigen Nachkommen produzierten. Für Genotypen, die 
sich auf dem „eutrophen“ Futter nicht vermehren konnten, 
spiegeln die Populationswachstumsraten die per capita Sterb­
lichkeitsraten wider. Die Populationswachstumsraten unter­
schieden sich zwischen Genotypen aus den 1980er und 
2000ern bei eutrophem Futter deutlich (p = <0,001), nicht 
aber bei oligotrophem Futter (p = 0,241; Tukey's HSD nach 
zweifaktorieller ANOVA: Futter: F1,33 = 233,8, p < 0,001; 
Zeitzone: F1,33 = 36,5, p < 0,001; Futter × Zeitzone: 
F1,33 = 18,9, p < 0,001).

Sterolabhängige Wachstumsraten, die durch Zugabe stei­
gender Mengen an cholesterinhaltigen Liposomen zur ungifti­
gen Blaualge S. elongatus aufgenommen wurden, unterschie­
den sich zwischen den Daphnien-Genotypen, die aus den ver­
schiedenen Zeiträumen stammten (Abbildung 3C). Die maxi­
malen somatischen Wachstumsraten der Genotypen aus 
1978-1980 (0,14 pro Tag) waren im Durchschnitt niedriger als 
die maximalen somatischen Wachstumsraten der Genotypen 
aus 1983-1985 (0,21 pro Tag; p = 0,021) und die der Genoty­
pen aus den 2000ern (0,19 pro Tag; p = 0,026; Abbildung 3d). 
Der Sterolgehalt in der Nahrung, bei dem die maximale soma­
tische Wachstumsrate zu 75 % erreicht wurden (hier definiert 
als Schwellenwert für sterollimitiertes somatisches Wachstum), 
war im Durchschnitt für Genotypen aus 1978-1980 deutlich 
niedriger (3,7 μg mg C−1) als für Genotypen aus 1983–1985 
(25,4 μg mg C−1; p = 0,022) und aus den 2000ern 
(26,7 μg mg C−1; p = 0,004; Abbildung 3C).

4	 Fazit

Unsere Daten zeigen, dass die Resistenz gegenüber Cyano­
bakterien, die sich im Zuge der Eutrophierung herausgebildet 
hat, mit anschließender Oligotrophierung, d. h. nach Rückgang 
des Selektionsdrucks, verloren gegangen ist. Bemerkenswerter­
weise überlappen sich die Bereiche der GRRs nicht, die für Ge­
notypen aus den 1980er und 2000er Jahren ermittelt wurden, 
was eher auf eine starke Selektion gegen die Resistenz als auf 
eine neutrale Drift nach Rückgang des Selektionsdrucks hin­
deutet. Ein Merkmalsverlust aufgrund neutraler Prozesse soll­
te viel langsamer erfolgen als durch „umgekehrte“ Selektion. 
Der Verlust der Resistenz gegenüber Cyanobakterien spiegelt 
sich in allen hier erfassten Fitnessparametern wider, was gegen 
ein Abwägen zwischen fitnessrelevanten Merkmalen hindeutet 
(juveniles Wachstum gegen Populationswachstum). Die hohe 
Sterblichkeit und Unfähigkeit, sich unter eutrophen Futterbe­
dingungen zu vermehren, lassen darauf schließen, dass die Fä­
higkeit, mit Cyanobakterien als Nahrungsquelle umzugehen, in 
der Daphnien-Population mit der Re-Oligotrophierung des Bo­
densees vollständig verloren gegangen ist. Sowohl die Evolu­
tion als auch der Verlust der Resistenz gegenüber Cyanobakte­
rien hat innerhalb weniger Jahre (< 7) stattgefunden.

Die hier vorgestellten sterollimitierten Wachstumskurven 
legen nahe, dass sich die Daphnien, bedingt durch Veränderun­
gen in der Trophie, an eine veränderte Sterolverfügbarkeit in 
der Nahrung angepasst haben. Die Anpassung deutet auf ei­
nem Gleaner-Opportunist trade-off hin, wobei der niedrigere 
minimale Ressourcenbedarf des Gleaner-Phänotyps, der wäh­

rend der Hochphase der Eutrophierung im Bodensee vorkam 
(pinke Genotypen (1978–1980, Abbildung 3C), auf Kosten ei­
ner geringeren maximalen Wachstumsrate erreicht wurde. Der 
Opportunist-Phänotyp kam ab 1983 im Bodensee vor, er zeich­
net sich dagegen durch einen höheren minimalen Ressourcen­
bedarf (graue und schwarze Genotypen, Abbiödiumg 3C) und 
eine höhere maximale Wachstumsrate aus. Eine höhere Affini­
tät gegenüber Sterolen zur Hochphase der Eutrophierung 
könnte in der durch die Cyanobakterien verursachte geringere 
Verfügbarkeit an Sterolen begründet sein.

Wir zeigen hier, dass die Anpassung der Daphnien an 
Cyanobakterien innerhalb weniger Jahre im Zuge der Reoligo­
trophierung des Bodensees verloren gegangen ist und dass die­
se Anpassung unabhängig von der Toxizität der Cyanobakteri­
en ist. Stattdessen deuten unsere Daten darauf hin, dass die 
Anpassung der Daphnien an Cyanobakterien an die sich mit 
der Eutrophierung und anschließenden Re-Oligotrophierung 
verändernde Sterolverfügbarkeit gekoppelt ist.

5	 Ausblick

Die hier vorgestellten Experimente verdeutlichen, wie schnell 
evolutionäre Prozesse (Entstehung und Verlust von Anpassun­
gen, Wechsel zwischen dominanten Phänotypen) als Reaktion 
auf anthropogene Einflüsse ablaufen können. Hierbei ist es 
wichtig zu realisieren, dass vermutlich jede Umweltverände­
rung auch eine Veränderung des Selektionsdrucks mit sich 
bringt, dem Organismen ausgesetzt sind. Das Beispiel Re-
Oligotrophierung aquatischer Ökosysteme zeigt, dass die anth­
ropogenbedingte Anpassung von Daphnien an Cyanobakterien 
reversibel ist (reversed evolution) und mit dem Rückgang des 
Selektionsdrucks (Cyanobakterienabundanz) auch wieder aus 
der Population verschwindet. Wie auch in anderen Studien 
zeigt sich hier deutlich, wie eng ökologische und evolutionäre 
Prozesse miteinander verbunden sein können. Diese Erkennt­
nis ist für ein besseres Verständnis anthropogener Einflüsse auf 
aquatische Ökosysteme und deren Resilienz von entscheiden­
der Bedeutung und könnte auch für die Restaurierung von 
Seen und das Gewässermanagement von Bedeutung sein.
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