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Fraflschutz auf Kosten des Wachstums
— wie die Form eines Trade-offs

die Jahresdynamik von funktionellen
Phytoplanktoneigenschaften steuert

Elias Ehrlich (Potsdam, Berlin), Nadja J. Kath und Ursula Gaedke (Potsdam)

Zusammenfassung

Darwinsche Ddmonen sind hypothetische Organismen mit un-
begrenztem Ressourcenzugang und optimaler Anpassung an al-
le denkbaren Umweltfaktoren. In der Realitdt existieren solche
Organismen nicht, da bei der Anpassung unterschiedlicher funk-
tioneller Eigenschaften (Traits) Kompromisse eingegangen wer-
den miissen, sogenannte Trade-offs. So kann z.B. eine bessere
Verteidigung gegen Fraf$ die Wachstumsrate eines Organismus
reduzieren. Generelle Theorien besagen, dass diese Trade-offs
wichtig fiir den Erhalt der Biodiversitdt sind und die Anpassung
von Artengemeinschaften an verdnderte Umweltbedingungen
zentral beeinflussen. Allerdings gibt es hierfiir wenige direkte
empirische Hinweise. Der Beitrag untersucht die Traitdynami-
ken (Verteidigung gegen FrafSfeinde, maximale Wachstumsrate
und Phosphataffinitdt) im Phytoplankton des Bodensees unter
saisonal schwankenden Umweltbedingungen. Dafiir wurden
Traitdaten aus der Literatur und eine zeitlich hochaufgeloste
Biomassezeitreihe von 21 Jahren genutzt. Die Traitdaten zeig-
ten einen konkaven Trade-off zwischen Frafsschutz und Wachs-
tumsrate im Phytoplankton auf, welcher, im Einklang mit der
Theorie, schnell wachsende Arten mit mittlerer Verteidigung for-
derte. Die Artengusammensetzung verschob sich bei saisonal an-
steigendem Frafsdruck in Richtung héherem Frafsschutz auf Kos-
ten einer geringeren Wachstumsrate entlang dieser Trade-off-
Kurve. Angesichts dieser Ergebnisse zeigt die Studie, dass das
Quantifizieren von Trade-offs von zentraler Bedeutung fiir die
Vorhersage der Zusammensetzung von Artengemeinschaften in
einer sich dndernden Umwelt ist.
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Einfiihrung

Weltweit sind die Okosysteme zunehmend starken Umweltver-
anderungen ausgesetzt mit haufig weitreichenden Konsequen-
zen flir die Zusammensetzung der dort heimischen Artenge-
meinschaften. Dies gilt auch fiir heimische Binnengewasser, wo
z.B. invasive Fra3feinde, Eutrophierung und der Klimawandel
das Uberleben von bestimmten Arten gefihrden [1], wihrend
andere Arten einen Fitnessvorteil durch diese Umweltverdnde-
rungen erfahren und in ihrer Dichte zunehmen koénnen. Die
Anderung der Artenzusammensetzung und der Erhalt der Bio-
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Abstract

Protecting plants against herbivores at the
expense of growth — how a trade-off’s form
controls the annual dynamics of functional
phytoplankton characteristics

Darwinian demons are hypothetical organisms with unlimited
access to resources that could adapt perfectly to all conceivable
environmental factors. In reality, such organisms do not exist
because trade-offs have to be made in the adaptation of differ-
ent functional properties (traits). For example, better defence
against predators can reduce an organism‘s growth rate. Gener-
al theories suggest that these trade-offs are important for biodi-
versity conservation and have a key influence on the adaptation
of species communities to changing environmental conditions.
However, there is little direct empirical evidence to support this.
This article investigates trait dynamics (protection against
predators, maximum growth rate and phosphate affinity) in
phytoplankton found in Lake Constance under seasonally fluc-
tuating environmental conditions. Trait data from the literature
and a temporally highly resolved biomass time series covering
21 years were used for this purpose. The trait data showed a
concave trade-off between protection against predators and the
growth rate in the phytoplankton, which, as theorised, en-
couraged fast-growing species with medium defence. Species
composition shifted towards higher protection at the expense of
a slower growth rate along the trade-off curve as feeding
pressure increased seasonally. The study's findings show that
quantifying trade-offs is central to predicting the composition of
species communities in a changing environment.

Key Words: defence against predators, phytoplankton, trait dynamics,

trade-offs between functional properties, Lake Constance, biomass,
biodiversity, inland waters

diversitdt hingt dabei von den funktionellen Eigenschaften
(Traits) der Arten ab, die ihre Anpassung an bestimmte Um-
weltbedingungen widerspiegeln [2]. So zeigen einige Phyto-
planktonarten z.B. eine hohe Néhrstoffaffinitdt in Anpassung
an geringe Nahrstoffkonzentrationen [3]. Dabei kann eine Art
jedoch nicht alle ihre funktionellen Eigenschaften gleichzeitig
entsprechend der Umweltbedingungen optimieren, da das Op-
timieren eines Traits h&dufig auf Kosten eines anderes Traits
geht, aufgrund z. B. physiologischer oder energetischer Begren-
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zungen [4]. So kann beispielsweise eine Erhéhung des Fral3-
schutzes einer Art mit einer Absenkung ihres Wachstums ein-
hergehen [5]. Man spricht bei diesen Anpassungskonflikten
von sogenannten ,, Trade-offs®. Diese Trade-offs ermdglichen es,
dass viele Arten mit sehr unterschiedlichen Anpassungen in ei-
nem Okosystem zusammenleben kénnen und verschiedene
Nischen besetzen [6]. Trade-offs verhindern also, dass eine
»ouper-Art“ (ein Darwinscher Ddmon) dominiert, die optimal
an alle Umweltfaktoren gleichzeitig angepasst ist [7]. Zudem
haben diese Trade-offs einen zentralen Einfluss darauf, wie sich
die Artenzusammensetzung unter Umweltveranderungen wan-
delt [7, 8]. Haufig trégt der durch Trade-offs mitbewirkte Er-
halt von einer hohen funktionellen Diversitédt in der Artenge-
meinschaft zur Resistenz eines Okosystems gegeniiber Umwelt-

storungen bei und fordert somit das Fortbestehen wichtiger
Okosystemfunktionen [9, 10].

In der Theorie konnte gezeigt werden, dass insbesondere
die genaue Form von Trade-offs entscheidend dafiir ist, ob und
welche Arten in Abhéngigkeit von der Umwelt koexistie-
ren [11-13]. Liegt ein Trade-off zwischen zwei funktionellen
Eigenschaften vor, l4sst er sich iiber eine Kurve mit negativem
Anstieg im sogenannten Trait-Raum darstellen (Infobox 1). Da-
bei kénnen verschiedene Kurvenformen unterschieden werden
(beispielsweise konvex und konkav), die unterschiedliche Re-
aktionen der Artengemeinschaften bei Umweltveranderungen
bewirken wiirden [14]. In der Infobox 1 wird der dazugehori-
ge theoretische Kontext néher beschrieben. Eine Kenntnis der
Trade-off-Kurvenform fiir natiirliche Artengemeinschaften

Infobox 1: Theorie zur Form der Trade-off-Kurve und der Fitness von Arten.
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Die Theorie wird hier anhand der obigen Abbildung erklart, in
der exemplarisch ein Trade-off zwischen Verteidigung gegen
Fraf’ und maximaler pro-Kopf Wachstumsrate dargestellt ist.
Die Trade-off-Kurve (durchgezogene Linie) stellt die Begren-
zung des physiologisch moglichen Trait-Raums dar (graue
Schattierung) und kann unterschiedliche Formen aufweisen,
wie z.B. konkav oder konvex. Die gestrichelten Linien repréa-
sentieren sogenannte Fitnessisoklinen, die Trait-Kombina-
tionen mit gleichem Fitnesswert verbinden und in ihrer Ge-
samtheit die Fitness-Landschaft représentieren. Je weiter oben
rechts im Trait-Raum eine Fitnessisokline liegt, desto héher ist
der von ihr représentierte Fitness-Wert, wobei der Anstieg die-
ser Isoklinen von den Umweltbedingungen abhéngt, hier als
Beispiel vom Umweltfaktor Fraldruck. Mit zunehmenden
Fraf3druck steigt die Fitness stiarker in Richtung der x-Achse
an, d.h. der Trait Verteidigung gegen Fral’ wird relevanter fiir
die Fitness eines Organismus. Beispielhaft sind Trait-Kombina-
tionen einiger fiktiver Arten als Punkte in den physiologisch
moglichen Trait-Raum eingetragen. Die Art, welche die Fit-
ness-Isokline mit dem hochsten Fitness-Wert erreicht, ist am
Fitness-Maximum (grof3er schwarzer Punkt) und wird von der
Umwelt selektiert. Alle anderen Arten haben Trait-Kombinati-
onen mit einem im Vergleich dazu geringeren Fitness-Wert
(weild gefiillte Punkte) und kénnen von der Art am Fitness-
Maximum auskonkurriert werden, vorausgesetzt es besteht

00
erteidigung gegen Fralk
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keine Moglichkeit fiir eine weitere Nischendifferenzierung ab-
seits dieser Trait-Achsen. Arten die unten links im Trait-Raum
zu finden sind, weisen eine sehr geringe Fitness auf und wer-
den schnell auskonkurriert. Daher ist deren Auftreten in der
Natur unwahrscheinlich (symbolisiert durch das Kreuz). Wel-
che Art nun am Fitness-Maximum ist, hdngt von den Umwelt-
bedingungen und der Trade-off Kurve ab. Fiir einen konkaven
Trade-off wandert das Fitness-Maximum kontinuierlich ent-
lang der Trade-off Kurve mit steigendem Fraf3druck und liegt
zumeist im Bereich intermedidrer Trait-Kombinationen. Fiir
einen konvexen Trade-off hingegen, dominiert entweder eine
der beiden Arten mit den extremen Trait-Kombinationen
(stark verteidigt oder sehr schnellwiichsig) oder beide Extre-
me koexistieren (gleiche Fitness). Letzteres ist durch stabili-
sierende Mechanismen wahrscheinlich ein gidngiges Phino-
men, da die Arten selbst die Fitness-Landschaft in einer Weise
beeinflussen kdnnen, die jeweils giinstig fiir ihren Konkurren-
ten ist (z.B. hohe Dichten der unverteidigten Art fordern hohe
Réauber-Dichten und steigern somit die Fitness der verteidig-
ten Art). Die Unterscheidung in konkav und konvex hinsicht-
lich unterschiedlicher Selektionsmuster gilt fiir lineare Fit-
ness-Isoklinen, die hier vereinfacht angenommen wurden. Fiir
nichtlineare Fitness-Isoklinen fiithren konkave und konvexe
Trade-offs nicht zwangslaufig zu verschiedenen Mustern der
Selektion [28].
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kann ein wichtiger Faktor fiir die Vorhersagbarkeit von Ande-
rungen in deren Zusammensetzung sein und z.B. Riickschliis-
se auf ein geeignetes adaptives Management von Gewéssern
und deren Artengemeinschaften ermoglichen. Derzeit fehlen
jedoch, bis auf vereinzelte Laborstudien [15, 16], empirische
Nachweise von Trade-offs mit einer Quantifizierung ihrer Form
und Einblicken zu deren Wirkweise auf das System.

Beim Phytoplankton handelt es sich um eine Organismen-
gruppe, die viele verschiedene Arten mit diversen Anpassungs-
strategien und somit eine grol’e Anzahl an moglichen Trait-
Kombinationen innerhalb eines Gewéssers aufweisen kann [17,
18]. Der hiaufig beobachtete Erhalt dieser Biodiversitat {iber
lange Zeitrdume in einem Gewasser ist ein Indiz dafiir, dass
Trade-offs beim Phytoplankton eine zentrale Rolle fiir dessen
Zusammensetzung spielen. Als Primarproduzenten sind Phyto-
plankton-Artengemeinschaften von zentraler Bedeutung fiir
aquatische Nahrungsnetze und Anderungen in der Zusammen-
setzung des Phytoplanktons sind relevant fiir die dariiber lie-
genden trophischen Ebenen. Daher ist das Verstdndnis von An-
passungserscheinungen in der Zusammensetzung des Phyto-
planktons von besonderem Interesse fiir ein adaptives Manage-
ment der entsprechenden Okosysteme. Einige Trade-offs
wurden bereits fiir das Phytoplankton untersucht und konnten
nachgewiesen werden, wie z.B. ein Trade-off zwischen ver-
schiedenen funktionellen Eigenschaften der Ressourcennut-
zung [19, 20]. Allerdings ist auch der Fral durch Zooplankton
ein entscheidender Umweltfaktor fiir diese Organismengrup-
pe [21]. Trade-offs zwischen einem FraBschutz (z.B. iiber Ko-
loniebildung) und dem Wachstum wurden haufig postu-
liert [22, 23], konnten aber selten empirisch belegt werden
und wenn, dann ohne quantitative Details zur Form dieses
Trade-offs zu erheben.

Unsere Studie hatte zum Ziel diesen Trade-off in einer na-
tlirlichen Phytoplanktongemeinschaft nachzuweisen und zu
quantifizieren, und Wirkmechanismen im Hinblick auf die An-
passung der Artengemeinschaft an Umweltverdnderungen und
den Erhalt der Biodiversitét zu untersuchen. Hierfiir analysier-
ten wir einen Langzeit-Datensatz zum Phytoplankton des Bo-
densees (mesotroph, 472 km?, mittlere Tiefe 101 m), der ein-
bis zweiwochige Abundanzmessungen fiir die verschiedenen
Arten im Zeitraum von 1979 bis 1999 umfasste. Die Abundan-
zen wurden anhand spezifischer Kohlenstoffgewicht-zu-Zellvo-
lumen-Verhéltnisse in Biomassen umgerechnet. Um eine mog-
lichst konsistente Zeitreihe an Messungen zu erhalten (ohne
fehlende Zahlungen von einzelnen Arten) wurden 36 Phyto-
plankton-Morphotypen betrachtet, die gemeinsam rund 92 %
der jahrlichen Phytoplanktonbiomasse ausmachten. Diese Mor-
photypen waren entweder dquivalent zu einer bestimmten Art
oder reprasentierten mehrere funktionell dhnliche Arten. Um
ein Versténdnis liber die zugrundeliegenden Trade-offs zu ge-
winnen, wurden Literaturdaten aus einem statistischen Modell
von Bruggeman 2011 [24] zu funktionellen Eigenschaften die-
ser Phytoplankton-Morphotypen ausgewertet. Folgende Traits
wurden dabei betrachtet: 1. Verteidigung gegen Fraf3 (5), 2. die
maximale pro-Kopf Wachstumsrate () (also wie schnell die Po-
pulation einer Art pro Kopf betrachtet unter moglichst idealen
Néhrstoff-Bedingungen wachsen kann) und 3. die Phosphataf-
finitdt (P). Analog dazu wurden Messungen zu Umweltfakto-
ren (FraBdruck durch Zooplankton, die vertikale Durchmi-
schung und die Phosphatverarmung) als Treiber von Traitver-
dnderungen auf einer saisonalen Zeitskala untersucht. Um die
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saisonalen Dynamiken zwischen den verschiedenen Jahren
vergleichbar zu machen, wurden die Zeitreihen relativ zum
Klarwasserstadium ausgerichtet, dem Biomasseminimum des
Phytoplanktons im Frithsommer, welches durch Zooplankton-
fral induziert wird. Weitere Details zur Methodik sind in Ehr-
lich et al. 2020 [14] zu finden. Im Ergebnis konnte diese Stu-
die wichtige Muster in der Anderung der Artenzusammenset-
zung im Einklang mit der Theorie erklaren.

Hauptteil

Fiir die Phytoplankton-Gemeinschaft des Bodensees konnte die
Form des Trade-offs ermittelt, quantifiziert und die jahrlichen
Trait-Dynamiken des Phytoplanktons auf Basis dieses Trade-
offs sowie wichtiger Umweltfaktoren erkldrt werden. Im Fol-
genden sind die Ergebnisse in vier Teilen prasentiert: (1.) Die
jéhrliche Dynamik der mittleren Trait-Werte der Phytoplank-
tongemeinschaft und der relevanten Umweltfaktoren (Abbil-
dung 1). (2.) Ein Uberblick zur Trade-off-Struktur und den vor-
kommenden Trait-Kombinationen (Abbildung 2a). (3.) Die
Wichtigkeit der einzelnen Trait-Kombinationen (also der Mor-
photypen) fiir die jéhrliche Gesamtbiomasse des Phytoplank-
tons (Abbildung 2b). (4.) Einblicke in die dynamische Verschie-
bung der Biomasseanteile im Trait-Raum entlang der Trade-off-
Kurve mit einer sich &ndernden Umwelt (Abbildung 3).

Jahrliche Dynamik

Die mittleren Trait-Werte der Phytoplanktongemeinschaft stel-
len Biomasse-gewichtete Durchschnittswerte der funktionellen
Eigenschaften auf Artengemeinschaftsebene dar und werden
im Folgenden mit einem waagerechten Strich oberhalb des je-
weiligen Trait-Symbols markiert. Innerhalb der saisonalen Dy-
namik konnten wir eine deutliche Veranderung der mittleren
Verteidigung gegen FraR () und der mittleren maximalen pro-
Kopf Wachstumsrate (i) des Phytoplanktons im Einklang mit
einer sich dndernden Umwelt beobachten (Abbildung la—c).
Dabei steigt § wihrend des sogenannten Klarwasserstadiums
(KWS) steil an (Abbildung 1c), einer Phase starken Fraf3drucks
durch hohe Zooplankton-Biomassen (vor allem Daphnien) und
deutlichem Riickgang der Phytoplanktonbiomasse (Abbildung
1b). Zeitgleich sinkt  signifikant (Abbildung 1c). Ein schnelles
Wachstum ist vor allem im Friihjahr relevant, wenn die verti-
kale Durchmischung hoch ist und reichlich Nahrstoffe verfiig-
bar sind (Abbildung 1a), um giinstige Bedingungen mit hohem
Wachstumspotenzial kurzfristig nutzen zu konnen (typisch bei-
spielsweise fiir Kieselalgen). Mit Beginn des KWS wird die Ver-
teidigung des Phytoplanktons gegen Frafd wichtiger, steigt an
und geht auf Kosten der maximalen pro-Kopf-Wachstumsrate
(Abbildung 1c) - ein Indiz fiir einen vorliegenden Trade-off
zwischen Verteidigung und Wachstum. Keine ausgeprégte jéhr-
liche Dynamik konnte hingegen fiir die mittlere Phosphataffi-
nitdt der Phytoplanktongemeinschaft identifiziert werden
(Abbildung 1d). Dies schlie3t jedoch nicht aus, dass dieser
Trait fiir einige Arten individuell betrachtet im Verlauf des Jah-
res von hoher Wichtigkeit ist.

Trade-off-Struktur

Die Trait-Daten zeigten eine signifikante negative Korrelation
im Phytoplankton des Bodensees zwischen der Verteidigung
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Abb. 1: Saisonale Dynamiken der abiotischen Umweltfaktoren,
der Phyto-/Zooplanktonbiomassen und der auf Artengemein-
schaftsebene gemittelten funktionellen Eigenschaften. a) Vertika-
le Durchmischung als Anteil des Phytoplanktons, der pro Tag aus
der Wasserschicht zwischen 0 bis 20 m Tiefe in die darunterlie-
gende Schicht (20-100 m) abtransportiert wird. Auflerdem ist
das fiir das Jahr 1987 zu einigen Zeitpunkten exemplarisch erho-
bene C:P-Masse-Verhdltnis des Phytoplanktons dargestellt, wobei
ein hohes C-P Verhdltnis eine Ndhrstoffverarmung indiziert (die
gestrichelte Linie markiert das sogenannte Redfield-Verhiltnis,
eine hdufig angenommene Zellquote fiir Phytoplankton als Refe-
renz). b) Interannuelle Mediane der Biomasse vom Phytoplankton
(Phy) im Zeitraum 1979-1999 und Zooplankton (Zoo) im Zeit-
raum 1987-1996 fiir um das Klarwasserstadium herum standar-
disierte Jahresverldufe. Die Varianz zwischen den Jahren hinsicht-
lich der Biomassedynamiken ist gering, wie durch den Interquar-
til-Bereich (Schattierung um Linien) angezeigt. c¢) Interannueller
Median und Interquartil-Bereich fiir die Verteidigung gegen Frafs
(8) und die maximale pro-Kopf Wachstumsrate (7) sowie d) fiir
die Phosphatdffinitit (P), jeweils gemittelt auf Artengemein-
schaftsebene entsprechend der Biomasseanteile der Phytoplank-
ton-Morphotypen zum jeweiligen Zeitpunkt in einem standardi-
Sierten Jahr.

gegen Frafl und der maximalen pro-Kopf-Wachstumsrate
(Spearman-Rang-Korrelationskoeffizient p = -0,61, p = 104),
ein Indiz fiir das Vorliegen eines Trade-offs. In der Phytoplank-
tongemeinschaft treten keine Morphotypen mit sehr hohen
Werten fiir beide funktionellen Eigenschaften gleichzeitig (al-
so Verteidigung und Wachstumsrate) auf (Abbildung 2a). Die
Trait-Daten unterstiitzen die Annahme eines interspezifischen
konkaven Trade-offs fiir das Phytoplankton des Bodensees (Ab-
bildung 2a). Im Bereich geringer Werte fiir beide betrachteten
Traits sind ebenfalls keine Morphotypen zu finden (Abbildung
2a), was auf einen zuriickliegenden Konkurrenzausschluss sol-
cher Trait-Kombinationen mit sehr geringer Fitness hindeutet
(Infobox 1). Es wurden keine signifikanten Beziehungen der
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Verteidigung gegen Fral} oder der Wachstumsrate zur Phos-
phataffinitdt gefunden und somit keine weitere Trade-offs
identifiziert. Fiir konkrete Hintergrunddetails zu den Trait-
Daten wird auf Bruggeman 2011 [24] und Ehrlich et al.
2020 [14] verwiesen.

Anteil der Morphotypen an der
Jahresgesamtbiomasse des Phytoplanktons

Entsprechend der Theorie (Infobox 1) konzentriert sich ein
Grol3teil der Biomasse iiber das ganze Jahr gesehen entlang der
Trade-off-Kurve, vor allem im Bereich mittlerer Verteidigung &
und relativ hoher maximaler pro-Kopf-Wachstumsrate r, wéh-
rend Morphotypen unterhalb der Trade-off-Kurve (mit geringe-
rer Fitness) einen geringeren Anteil der Gesamtphytoplankton-
biomasse ausmachten (Abbildung 2b). Eine Ausnahme stellte
unter anderem Rhodomonas ssp. dar (#29, Abbildung 2a,b),
welche einen sehr hohen Biomasseanteil ausmachte, obwohl
nicht im Bereich intermediérer sondern sehr geringer Verteidi-
gung liegend. Dies kann diese Art aber moglicherweise {iber
ein relativ hohes r und eine hohe Phosphataffinitidt kompensie-
ren (Abbildung 2b). Auch bei sehr hohen Verteidigungswerten
sind Morphotypen mit substanziellem Biomasseanteil zu finden
(z.B. Ceratium hirundinella #4, Abbildung 2a,b), obwohl die-
se eine sehr geringe Wachstumsrate aufweisen. Auch hier ist ei-
ne hohe Phosphataffinitét eventuell Fitness-begiinstigend (Ab-
bildung 2b). In der Gesamtbetrachtung der Fitness aller Mor-
photypen sind zudem weitere Traitdimensionen, wie die Fahig-
keit zur Mixotrophie (zusatzliche Néhrstoffquelle) [25], die
Nutzung zusétzlicher Bereiche im Lichtspektrum iiber speziel-
le Photopigmente (z.B. Cryptomonas ssp. #11, welche trotz ge-
ringem r relativ zum 6 hohe Biomassen zeigt, Abbildung 2a,b),
die vertikale Motilitit (Moglichkeit Néhrstoffe aus tieferen
Wasserschichten zu nutzen, z.B. Ceratium hirundinella #4)
oder die Sinkgeschwindigkeit (z.B. hoch fiir Diatomeen mit Si-
likatschale) zu beriicksichtigen [3]. Letzteres ist beispielsweise
wichtig, wenn die Fitness der Diatomeen betrachtet wird, die
ein relativ hohes r im Vergleich zum & aufweisen (Abbil-
dung 2a), aber eventuell im Nettowachstum durch hohe Sink-
geschwindigkeiten beeinflusst sind. Weitere Details zu zusatz-
lichen Traitdimensionen sind in Ehrlich et al. 2020 [14] zu fin-
den.

Saisonale Biomasse-Verschiebung
entlang der Trade-off Kurve

Die Biomasse-Verteilung innerhalb des §-r-Trait-Raums variiert
systematisch zwischen den Jahreszeiten (Abbildung 3) im Ein-
klang mit den treibenden Umweltfaktoren des Phytoplanktons
(Abbildung 1). Im friihen Friihjahr ist die vertikale Durchmi-
schung stark ausgepragt (d.h. hoher Export/Verlust an Phyto-
plankton aus euphotischer Zone in tiefere Schichten), wahrend
der Fral3druck und die Phosphatverarmung sehr gering sind
(Abbildung 1a, b). Dies spiegelt sich auch in der Biomassever-
teilung wider — es dominieren Morphotypen mit hohem r, wel-
che hohe Verluste durch die vertikale Durchmischung ausglei-
chen und gilinstige Néhrstoffbedingungen kurzfristig nutzen
konnen, wahrend Morphotypen mit geringem r und hohem &
sehr geringe Biomassen aufweisen (Abbildung 3a). Im Gegen-
satz dazu sind wihrend der Zeit der Sommerschichtung die
Nahrstoffverarmung und der Fraldruck treibende Kréfte des
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Abb. 2: a) Darstellung der 36 dominierenden Phytoplankton-Mor-
photypen des Bodensees mit ihren entsprechenden Werten fiir
Verteidigung gegen Fraf3 und der maximalen pro-Kopf Wachs-
tumsrate im Trait-Raum. Die Farben stehen fiir verschiedene taxo-
nomische Gruppen des Phytoplanktons. Uber die Zahlen lassen
sich den einzelnen Punkten die jeweiligen Namen der Phytoplank-
ton-Morphotypen zuordnen (siehe Sl von Ehrlich et al. 2020 [14]).
Die gestrichelte Linie stellt eine Schdtzung des gefundenen kon-
kaven Trade-offs dar. b) Ahnliche Darstellung wie a), jedoch gibt
die Farbe hier den Wert der Phosphataffinitdt dieses Morphotyps
an. Die Gréfe der Kreise spiegelt den durchschnittlichen Jahres-
anteil dieses Morphotyps an der Gesamtphytoplanktonbiomasse
wider.

Phytoplanktons. Entsprechend verschiebt sich die Biomasse-
Trait-Verteilung hin zu Morphotypen mit intermedidrem oder
hohem 6 und entsprechend geringerem r (Abbildung 3b). Da-
ten zu den weiteren Jahreszeiten sind in Ehrlich et al. 2020 [14]
néher dargestellt.

Zusammenfiihrung von Theorie und Daten zum
Einfluss des Trade-offs auf die Artengemeinschaft

Fiir den gefundenen konkaven Trade-off zwischen Verteidigung
gegen Fral} und maximaler pro-Kopf Wachstumsrate prognos-
tiziert die Theorie, dass viele unterschiedliche Arten innerhalb
eines Jahres am Fitnessmaximum liegen kdnnen und profitie-
ren, wenn die Umweltbedingungen entsprechend variieren (In-
fobox 1). Dies ist nicht der Fall fiir einen konvexen Trade-off,
bei dem unabhéngig von den Umweltbedingungen nur die bei-
den Arten mit extremen Trait-Kombination dominieren kénnen
(Infobox 1). Es liegt daher nahe, dass die Konkavitét des Trade-
offs entscheidend fiir den Erhalt der Diversitit im Phytoplank-
ton des Bodensees ist und sich Fitnessunterschiede tiber das
Jahr durch sich dndernde Umweltbedingungen ausgleichen
konnen. Zudem konnen einzelne Arten durch Ausbildung von
Dauerstadien jeweils ungiinstige Zeiten (Zeiten geringer Fit-
ness) innerhalb des Jahres iiberbriicken und so auf lange Sicht
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Abb. 3: Durchschnittliche Biomasseverteilungen im Trait-Raum
(Verteidigung gegen Fraf3 vs. maximale pro-Kopf-Wachstumsrate)
zu zwei Zeitrdumen im Jahr: a) Friihes Friihjahr mit hoher vertika-
ler Durchmischung, minimaler Phosphatverarmung und gerin-
gem FraBdruck, und b) Sommer mit sehr geringer vertikaler
Durchmischung, hoher Phosphatverarmung und starkem Fraf3-
druck durch Zooplankton. Die Grofe der Kreise gibt den Biomas-
seanteil des jeweiligen Morphotyps an, die Farbe den entspre-
chenden Wert der Phosphataffinitdt. Seitlich der Abbildungsbo-
xen st die diskrete Biomasseverteilung entlang der jeweiligen
Trait-Achse projiziert. Die rote Linie markiert den aktuellen Durch-
schnitts-Traitwert der Artengemeinschaft in dieser Jahreszeit, die
schwarze Linie dient als Referenzlinie und symbolisiert den jahr-
lichen Durchschnittswert.

iiberdauern [26]. Dieser Mechanismus wird in der Literatur
auch als ,,Storage-Effekt“ bezeichnet und gehort zur Klasse der
Koexistenzmechanismen, die aus Umweltschwankungen resul-
tieren [27]. Dariiber hinaus spielen beim Erhalt der Biodiversi-
tat im Phytoplankton sehr wahrscheinlich Nischendifferenzie-
rungen entlang weiterer Trait-Achsen eine wichtige Rolle, wie
die Nutzung unterschiedlicher Lichtspektren, Néhrstoffaffini-
tat, Mixotrophie, Motilitat etc. [3].

Die zugrundeliegenden Mechanismen fiir den gefundenen,
interspezifischen Trade-off zwischen Verteidigung gegen Fraf3
und maximaler pro-Kopf Wachstumsrate und dessen konkaven
Verlauf bleiben unklar. Eine mégliche Erklarung konnte jedoch
der Zusammenhang des Fraf3schutzes und der Wachstumsrate
mit der Phytoplankton-ZellgroBe sein. Tatsdchlich konnten
Hinweise auf diesen sogenannten allometrischen Zusammen-
hang gefunden werden [14]: Die Verteidigung gegen Fral3
steigt mit zunehmender Zellgro3e, wihrend die maximale pro-
Kopf Wachstumsrate sinkt. Jedoch sind weitere Querbeziehun-
gen relevant — so hingt der Fraf3schutz z. B. auch von der Dicke
der Zellwénde, der Koloniebildung, der Produktion von Toxi-
nen und der Zellform des Phytoplanktons ab. Unabhingig von
der Ursache des Auftretens scheint der Trade-off jedoch sehr
relevant fiir die Zusammensetzung des Phytoplanktons des Bo-
densees zu sein. Im vorliegenden Fall stellen die Verteidigung
gegen Fraf$ und die maximale pro-Kopf Wachstumsrate zentra-
le funktionelle Eigenschaften dar, die die beobachten
Dynamiken hauptséachlich erkléren kénnen.

Fazit

Die Identifizierung von wichtigen Trade-offs zwischen funktio-
nalen Eigenschaften und die Quantifizierung ihrer Form stellen
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einen entscheidenden Schliissel fiir das Verstdndnis und die
Vorhersage von Anderungen in der Zusammensetzung vom
Phytoplankton des Bodensees unter sich &ndernden Umweltbe-
dingungen dar. Es liegt nahe, dass die in der Theorie gezeigten
und hier erstmals empirisch im Feld nachgewiesenen Mecha-
nismen auch fiir weitere Artengemeinschaften iiber das Boden-
see-Phytoplankton hinaus relevant sind, da Trade-offs in allen
Organismengruppen anzutreffen sind. Bei natiirlichen Artenge-
meinschaften empfiehlt sich daher stets eine Betrachtung der
Schliissel-Traits der Arten und eine Quantifizierung der Trade-
offs zwischen diesen, um die Dynamik der Arten besser verste-
hen/vorhersagen zu konnen und gegebenenfalls entsprechen-
de Managementmaf3nahmen einzuleiten.
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