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Wie Nahrstoffe und Weideganger
gemeinsam die Eutrophierung
in FlieBgewadssern steuern

Zusammenfassung

Eutrophierung, d. h. die erhohte Produktion von meist einzelli-
gen Algen, ist nach wie vor ein ernstes Problem in vielen Gewds-
sern, welches signifikant zu dem Verfehlen von Qualitdtszielen,
2. B. der EU-Wasserrahmenrichtlinie, beitrdgt. Wdhrend Eutro-
phierung in Seen vor allem durch planktische Algen getrieben
wird, sind es in kleinen und mittelgrofsen Fliefsgewdssern insbe-
sondere die benthischen Algen (auch ,Periphyton* oder ,auto-
trophe Biofilme“ genannt), welche die Eutrophierung treiben.
Als Hauptursache gilt die erhéhte Kongzentration von Nahrstof-
fen. Jedoch kénnen auch andere Faktoren, z.B. die Beweidung
durch wirbellose Tiere, mafsgeblich die Eutrophierung steuern
und so die negativen Effekte der Néhrstoffbelastung fiir das Oko-
system zum Teil kompensieren — man spricht von ,,Top-down-
Kontrolle“. Wdhrend diese Moglichkeit der Wissenschaft linger
bekannt ist, stellt sich fiir die wasserwirtschaftliche Praxis die
entscheidende Frage, wie die Top-down Kontrolle gesteuert wird
und so potengiell im Gewdssermanagement genutzt werden
konnte. Unter welchen Bedingungen versagt diese Kontrolle und
was kann getan werden, um diese natiirlichen Gegenspieler der
Eutrophierung zu fordern? Vor diesem Hintergrund war das Ziel
dieses Vorhabens, die Rolle der Ndihrstoffe fiir die Steuerung der
Top-down-Kontrolle zu analysieren. Dabei konnte in Experimen-
ten gezeigt werden, dass Ndhrstoffe nicht nur zu einer erh6hten
Algenbiomasse (und damit zu mehr Nahrung fiir die Weidegdn-
ger) fiihren, sondern auch die Qualitdt der Nahrung verdndern.
Kurszzeitig kommt es zu einer Erhohung der Nahrungsqualitdt
durch Eutrophierung (indem das Ndhrstoff- zu Kohlenstoffver-
hdltnis der Algen steigt), wdhrend ldngerfristig eine sinkende
Qualitdt festgestellt wurde (da es zu einer Verschiebung der Al-
gengemeinschaft hin zu weniger geeigneten Blaualgen kommt).
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Einleitung

Die Konzentration von Nihrstoffen in unseren Gewéassern, ins-
besondere aus der Landwirtschaft und urbanen Rdumen, ist
auf anhaltend hohem Niveau [1]. Wahrend Nahrstoffe wie
Phosphor (P) und Stickstoff (N) fiir die Aufrechterhaltung des
Lebens unerlisslich sind, kann ein erhéhter Eintrag in die Ge-
wisser schidliche Folgen fiir Okosystemstrukturen und Nah-
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Abstract

How nutrients and grazers together control
watercourse eutrophication

Eutrophication, i.e. the excessive production of mostly unicellu-
lar algae, continues to be a serious problem in many water bod-
ies, significantly contributing to the failure to meet water qual-
ity objectives, such as those set out in the EU Water Framework
Directive. While eutrophication in lakes is mainly driven by
planktonic algae, benthic algae (also referred to as ,,periphyton*
or ,autotrophic biofilms*) chiefly fuel eutrophication in small
and medium-sized watercourses. Increased concentration of nu-
trients is considered to be the primary cause. However, other fac-
tors, e.g. grazing by invertebrates, can also significantly control
eutrophication, partially offsetting the adverse effects of nutri-
ent loading on the ecosystem (referred to as ,top-down con-
trol®). While scientists have known of this possibility for some
time, the crucial question for water management is how top-
down control is determined and, therefore, how it could poten-
tially be used in water body management. Under which condi-
tions does this control fail, and what can be done to promote
these natural counterparts of eutrophication? With this in
mind, the project set a goal of analysing the role of nutrients in
determining top-down control. In experiments, we found that
nutrients not only lead to increased algal biomass (and thus to
more food available for grazers) but also change periphyton nu-
tritional quality. In the short term, eutrophication improves
food quality by increasing the nutrient to carbon ratio of the
algae. However, we observed a decrease in quality in the longer
term as the algal community shifted towards less nutritious
blue-green algae.

Key Words: blue-green algae, eutrophication, nutrients, algae, ecosys-
tem, water management

rungsnetze haben. Insbesondere fithrt die Nahrstoffzufuhr in
aquatische Okosysteme hiufig zu einem iiberméRigen Algen-
wachstum, einem Phédnomen, das als Eutrophierung bekannt
ist [1]. Die Eutrophierungsforschung hat ihren Schwerpunkt
lange auf stehende Gewdésser gelegt. Weniger Aufmerksambkeit
wurde den Folgen der Nihrstoffbelastung auf benthische Oko-
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systeme, insbesondere in flieBenden Gewdissern, gewidmet
([2] sowie weitere Artikel im Sonderband Korrespondenz Was-
serwirtschaft 8 (4) von 2015). Das ist erstaunlich, da Eutro-
phierung eine verbreitete Ursache von Defiziten des 6kologi-
schen Zustandes in FlieBgewassern ist [3].

Béche und Fliisse werden stark von benthischen Lebensrau-
men dominiert [4]. Benthische Algen sind dominante Bestand-
teile des Periphytons (Synonym: Biofilme), d. h. der komplexen
Ansammlung oberflachengebundener Mikroorganismen und
ihrer extrazelluldren Substanzen, die in der Regel die Grundla-
ge der Nahrungsnetze von FliefSgewéssern bilden [5]. Das
Wachstum und die Struktur periphytischer Algen wird sowohl
durch die Verfiigbarkeit von Ressourcen (Bottom-up-Kontrolle)
als auch durch die Beweidung durch pflanzenfressende (,her-
bivore“) Tiere (Top-down-Kontrolle) gesteuert (Abbildung 1).
Es ist bekannt, dass Néhrstoffeintrage die periphytische Algen-
biomasse in Fliel3gewéssern erhohen, wéhrend die Beweidung
der Biofilme durch Wirbellose das Potenzial hat, die Auswir-
kungen der Nahrstoffbelastung auf die Eutrophierung zu be-
grenzen [3, 6]. In der wasserwirtschaftlichen Praxis werden
Nahrstoffbelastung und Eutrophierung oft gleichgesetzt. Auf-
grund von alternativen Kontrollmechanismen wie der Top-
down-Kontrolle kann eine gegebene Néhrstoffbelastung aber
zu sehr unterschiedlichen Ausprdgungen in der realisierten Eu-
trophierung fiihren [7]. Das Phanomen ist bekannt. Unbekannt
ist aber weitestgehend, wie die Intensitit der Top-down-Kon-
trolle von Periphyton ihrerseits gesteuert wird. Damit kann der
Mechanismus aktuell nicht zur Eutrophierungskontrolle in der
Praxis genutzt werden.

Mogliche Ansétze dies zu dndern, liegen in der Beobach-
tung, dass eine Nahrstoffanreicherung nicht nur die Quantitat,
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Abb. 1: Wie die Eutrophierungskontrolle indirekt von der Nah-
rungsqualitit und der damit verbundenen Aktivitit der Weide-
gdnger abhdngt: Schematische Skizze der untersuchten Hypothe-
se: Algenbiomasse (und damit Eutrophierung) ist nicht nur direkt
Bottom-up (durch Ressourcenverfiigbarkeit) und Top-down
(durch Weidegdnger) kontrolliert. Die Ressourcen modulieren
vielmehr auch die Nahrungsqualitdt der Algen fiir die Weidegdn-
ger, was sich auf das Frafsverhalten und die Fitness der Weidegdn-
ger auswirkt und somit indirekt wiederum die Stérke der Top-
down Kontrolle der Algenbiomasse durch die Weidegénger mo-
duliert (Algenskizzen: Maja Ili¢, Schnecke: phylopic.org).
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sondern auch die Qualitét des Periphytons als Nahrung fiir Wei-
degénger verdndert. Dies kann wiederum das Verhalten der
Weidegénger und damit die Starke der Top-down-Kontrolle be-
einflussen. Die Nahrungsqualitit des Periphytons fiir Pflanzen-
fresser hangt stark von der Stochiometrie der mineralischen
Makroelemente Phosphor (P) und Stickstoff (N) im Verhéltnis
zum Kohlenstoff (C) ab, d.h. vom C:P- und C:N-Verhiltnis des
Periphytons [8]. Hohe C:P- und C:N-Verhiltnisse der Algen,
d.h. ein niedriger P- und N-Gehalt der Algen im Verhéltnis zu
C, schrianken nachweislich das Wachstum und die Fruchtbar-
keit einer Vielzahl von aquatischen Pflanzenfressern ein, dar-
unter Schnecken [9], Zooplankton [10] und Eintagsfliegenlar-
ven [11]. Neben den mineralischen Nahrstoffen wird die Nah-
rungsqualitit der Algen fiir Pflanzenfresser durch den relativen
Gehalt an bestimmten biochemischen Verbindungen bestimmt,
insbesondere an essentiellen, mehrfach ungesattigten Fettsdu-
ren (kurz: PUFAs, [12]).

Der relative Gehalt an mineralischen und biochemischen
Verbindungen im Periphyton héngt hdufig von abiotischen Fak-
toren ab, insbesondere von der Verfiigbarkeit von Licht und
Nahrstoffen [13]. Niedrige P- und N-Konzentrationen in der
Wassersaule fiihren zu hohen C:P- und C:N-Verhéltnissen in
den Algen [13] sowie zu einem niedrigen PUFA-Gehalt, da die
Nahrstoffe fiir die Synthese von PUFA-reichen Phospholipiden
und Galaktolipiden in den Algen benétigt werden [13]. Um mit
einem Nahrstoffmangel in ihrer Nahrung fertig zu werden,
konnen Pflanzenfresser ihr Verhalten anpassen, um ihre Auf-
nahme von limitierenden Nahrstoffen zu erhdhen. In einem
Szenario, in dem es keine Auswahl an Nahrung gibt, konnen
die Weidegénger zum Beispiel den Verzehr néhrstoffarmer
Nahrung erhdhen, um ihre Néhrstoffaufnahme zu maximieren
— ein Verhalten, das als kompensatorisches Fressen bezeichnet
wird [9].

Wie kann also die Verfiigbarkeit von Nahrstoffen und Licht
die Stédrke der Top-down-Kontrolle der Periphytonbiomasse be-
einflussen? Im ersten Experiment wurde die Hypothese unter-
sucht, dass wirbellose Weidegénger eine héhere Konsumptions-
rate von néhrstoffarmem als von nahrstoffreichem Periphyton
aufweisen (kompensatorisches Fressen), was zu einer Redukti-
on der Top-down-Kontrolle der Periphyton-Biomasse in einer
néhrstoffbelasteten Umgebung fiihren wiirde (Abbildung 1).
Das erste Experiment konzentriert sich somit hauptséchlich auf
die kurzfristigen Auswirkungen der Phosphoranreicherung auf
das Periphyton und das Fressverhalten der Weidegénger. Die
Néhrstoffanreicherung von Fliegewésserbiofilmen kann je-
doch langfristig zusétzliche Folgen haben und nicht nur die
Stochiometrie des Periphytons verandern. Solche langfristigen
Effekte konnen komplexere Auswirkungen auf die Nahrungs-
qualitdt des Periphytons fiir Weidegénger und damit auf die
Stérke der Top-down-Kontrolle haben. Eine haufige langfristi-
ge Folge der Nahrstoffanreicherung ist zum Beispiel eine Ver-
dnderung der taxonomischen Zusammensetzung des Periphy-
tons [14]. Oligotrophe Flie3gewisser werden in der Regel von
Kieselalgen dominiert, wahrend der Anteil an periphytischen
Griinalgen und Cyanobakterien (,,Blaualgen®) mit der Phos-
phoranreicherung oft zunimmt [15, 16]. Die verschiedenen ta-
xonomischen Gruppen von Algen unterscheiden sich jedoch er-
heblich in ihrer Erndhrungsqualitét fiir Pflanzenfresser, vor al-
lem in ihrer PUFA-Zusammensetzung [17]. PUFAs sind ein we-
sentlicher Bestandteil der Tiernahrung, da sie die Fluiditét der
Zellmembranen regulieren, und langkettige PUFAs sind Vorstu-

KW Korrespondenz Wasserwirtschaft - 2022 (15) - Nr. 4

219


http://www.dwa.de/KW

220

Fachbeitrdge

Abb. 2: Mobile Mesokosmenanlage MOBICOS: Das Helmholtz-
Zentrum fiir Umweltforschung — UFZ betreibt an mehreren Stand-
orten in Mitteldeutschland diese container-basierte Forschungs-
infrastruktur zur Untersuchung funktioneller Zusammenhdénge in
Fliefsgewdssern unter naturnahen Bedingungen. Natiirliches
Flusswasser wird im am Gewdsserrand aufgestellten Container
durch fragestellungsspezifisch anpassbare Versuchsansdtze (z. B.
Fliefrinnen) gepumpt, was die experimentelle Manipulation von
natiirlichen und anthropogen geprdgten Umweltfaktoren in repli-
zierbaren Versuchsansdtzen erlaubt. Eine detaillierte Beschrei-
bung der Mesokosmen-Infrastruktur geben Fink et al. [24]. Weite-
re Informationen unter https://www.ufz.de/index.php?de=42379
(Foto: André Kiinzelmann, UFZ).

fen von Eicosanoiden, einer Klasse von Signalmolekiilen, die
eine Vielzahl physiologischer Funktionen erfiillen [18]. Aqua-
tische Pflanzenfresser, die sich von PUFA-armen Algen ernéh-
ren, weisen ein verringertes Wachstum oder eine verringerte
Reproduktion auf [19, 20]. Die hauptséchlich von Kieselalgen
(Diatomeen) gebildete Eicosapentaensdure (EPA) scheint hier-
bei einer der wichtigsten Faktoren fiir die Nahrungsqualitat
aquatischer Tiere zu sein [20, 21]. Cyanobakterien (,,Blaual-
gen“) hingegen gelten als minderwertige Nahrungsquelle, da
sie normalerweise keine PUFAs und Sterole enthalten [22]. Da-
riiber hinaus kénnen verschiedene Algengruppen unterschied-
liche Néhrstoffstochiometrien (molare C:P- und C:N-Verhéaltnis-
se) aufweisen, selbst wenn sie unter denselben Bedingungen
wachsen [23], so dass die C:N:P-Stéchiometrie des Periphytons
moglicherweise nicht stark mit der Néhrstoffbelastung korre-
liert, wenn es in der Algengemeinschaft zu einer taxonomi-
schen Verschiebung kommt. Im zweiten Experiment untersuch-
ten wir daher die Hypothese, dass eine langfristige Phosphor-
anreicherung zu einer Zunahme des Anteils von Griinalgen und
Cyanobakterien gegeniiber Kieselalgen im Biofilm fiihrt, was in
einem geringeren relativen Gehalt an essentiellen langkettigen
PUFAs in der periphytischen Gemeinschaft resultiert.

Es ist dariiber hinaus zu erwarten, dass die Nahrungsquali-
tat des Biofilms auch die Mobilitdt und das Futtersuchverhal-
ten der Weideginger beeinflusst und damit auch die Verteilung
auf der Flache. Diese Hypothese untersuchten wir im dritten
Experiment unter naturnahen Bedingungen in der mobilen Me-
sokosmenanlage des Helmholtz-Zentrums fiir Umweltfor-
schung — MOBICOS (Abbildung 2, [24]). Hier wurden kleine
Digitalkameras iiber den Rinnen installiert, die in regelmé&fi-
gen Intervallen Fotos von der Rinne speicherten. Uber die Aus-
wertung dieser Fotoserien liefen sich anschlieRend Bewe-
gungsmuster, Bewegungsgeschwindigkeiten und die von den
Schnecken beweidete Biofilm-Flache quantifizieren (Experi-
ment 3).
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Methoden

Zur Untersuchung der in Abbildung 1 dargestellten Hypothe-
sen wurden insgesamt drei Experimente in Flie3rinnen durch-
gefiihrt, welche mit gelostem Phosphat gediingt wurden. Expe-
riment 1 und 2 erfolgten in kleinen, kreisférmigen Rinnen im
Labor [25, 26], wihrend Experiment 3 in einem naturnahen
Szenario in der mobilen Mesokosmenanlage des Helmholtz-
Zentrums fiir Umweltforschung — MOBICOS durchgefiihrt wur-
de (Abbildung 2, [24]. Alle drei Experimente wurden mit der
Flussnapfschnecke Ancylus fluviatilis als Modellorganismus
durchgefiihrt, da diese ein weit verbreiteter Weidegénger in eu-
ropdischen FlieBgewassern ist und sich hauptséchlich von Peri-
phyton erndhrt [27].

In dem ersten Experiment wurden Gruppen dhnlich grof3er
A. fluviatilis Individuen in Rinnen platziert, die entweder mit
phosphorarmem oder mit phosphorangereichertem natiirli-
chem Periphyton bestiickt waren. Nach einem Monat wurden
die Periphytonkonsumptionsraten gemessen und zwischen den
unterschiedlich gediingten Versuchsansatzen verglichen. Eine
detaillierte Methodenbeschreibung findet sich in [25].

In dem zweiten Experiment wurde natiirliches Periphyton
in Laborrinnen bei fiinf ansteigenden Konzentrationen von ge-
16stem Phosphor geziichtet, was einem trophischen Gradienten
von hoch oligotroph bis hypereutroph entspricht. Nach einem
Monat wurden aus jeder Rinne Periphytonproben entnommen
und ihre taxonomische Zusammensetzung, Biomasse, C:P-
Stochiometrie und Fettsdurezusammensetzung gemessen. Eine
dataillierte Methodenbeschreibung zu Experiment 2 findet sind
in Iannino et al. [26].
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Abb. 3: Weidegdnger fressen mehr, wenn die Algen néhrstoffver-
armt sind: Wenn benthische Weidegdnger (hier die Flussnapf-
schnecke Ancylus fluviatilis) mit ndhrstoffverarmter Nahrung (Al-
genbiofilme) konfrontiert sind (Ansatz P- im Gegensatz zu dem
Posphat-angereicherten Ansatz P+), erhGhen sie ihre spezifische
FraBaktivitit (sog. ,,kompensatorisches Fressen®), um auch auf
ndhrstoffarmer Nahrung eine ausreichende Aufnahme des limi-
tierenden Ndhrstoffs (hier Phosphor) zu gewdhrleisten. A) Auf die
Schneckenbiomasse normalisierte Frafirate als Algen-Trocken-
masse pro Tag, sowie B) Differenz der Algenbiomasse zwischen
Versuchsansdtzen mit und ohne Weidegdnger ( ,,Beweidungsef-
fekt“als Stéirke der Top-down Kontrolle der Algenbiomasse durch
Beweidung) als Differenz zwischen beweidetem und nicht-bewei-
detem Periphyton. Der Beweidungsdruck steigt mit abnehmender
P-Verfiigbarkeit.

P+ P-
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Abb. 4: Phosphorverfiigbarkeit verdndert die Biofilmgemein-
schaft hin zu blaualgendominierten Gemeinschaften von schlech-
ter Nahrungsqualitdt: Entlang eines experimentellen Gradienten
geldsten Phosphats (5 Konzentrationsstufen geldsten reaktiven
Phosphors (SRP) von 0-100 ug P/L) verdnderten sich sowohl der
relative (auf Kohlenstoff (C) bezogene) Phosphorgehalt der Algen
(A), die taxonomische Zusammensetzung der Algengemeinschaft
(Mitte) sowie der Gehalt des Algenbiofilms an essentiellen mehr-
fach ungesdittigten Fettsduren (PUFA) und der erndhrungsphysio-
logisch besonders wertvollen PUFA EPA (B). Entgegen der intuiti-
ven Erwartung sinkt der relative P-Gehalt der Algen bei héherer
Verfiigbarkeit geldsten Phosphats (C:P, oben), was vermutlich
durch eine gleichzeitige Verschiebung der Artengemeinschaften
von sehr effizient P nutzenden Kieselalgen hin zu weniger effizien-
ten P-Nutzern wie Cyanobakterien (,,Blaualgen®) erklirt werden
kann. Auch der PUFA- bzw. EPA-Gehalt des Biofilms spiegelt die-
se Gemeinschaftsverschiebung von PUFA- und EPA-reichen Kie-
selalgen tiber Griinalgen (bei mittleren P-Konzentrationen) hin zu
PUFA-armen Cyanobakterien wieder.

In dem dritten Experiment wurden Flie3rinnen in der
MOBICOS Mesokosmenanlage ([24] Abbildung 2) installiert.
In einem zweifaktoriellen Experiment wurden die N&hrstoff-
mengen (natiirliche Konzentration in dem Fluss Holtemme von
ca. 3 ug SRP L! plus Addition von SRP in einer Konzentration
von ca. 60 ug L'1) manipuliert. Es etablierte sich die natiirlichen
Periphytongemeinschaften aus dem FlieBgewésser und allen
Rinnen wurden zudem Ancylus fluviatilis in natiirlichen Dich-
ten zugesetzt. Die durch die Schnecken beweidete Biofilm-
fliche wurden iiber die Analyse der Bilddateien ausgewertet
(Iannino et al., unpublizierte Studie).
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Ergebnisse

In dem ersten Experiment (Test der kurzfristigen Effekte)
konnte der Nachweis erbracht werden, dass die Nahrungsqua-
litat tatsachlich die Stérke der Top-down-Kontrolle beeinflusst:
Hier war die biomassespezifische Nahrungsaufnahmerate der
Flussnapfschnecke A. fluviatilis auf P-verarmtem Periphyton si-
gnifikant hoher als auf P-gediingtem Periphyton (Abbildung 3).
Dadurch wurde die Periphytonbiomasse in den ungediingten
Ansétzen durch den Weidegénger iiberproportional stark redu-
ziert im Vergleich zu den gediingten Ansétzen (Abbildung 3).
Im zweiten Versuch (Langzeiteffekte) fiihrte die P-Verfiig-
barkeit zu einer starken Anderung der taxonomischen Zusam-
mensetzung des Periphytons (Abbildung 4). Hochwertige (in
Bezug auf Nahrungsqualitit) Kieselalgen waren bei 5 und 25
ug/L P die vorherrschende Algengruppe in den Ansitzen. Die
Kieselalgenhéufigkeit nahm mit zunehmender P-Verfiigbarkeit
ab, wéahrend die Haufigkeit der Griinalgen (Chlorophyten) bei
50 ug/L P ihren Hohepunkt erreichte. Der Anteil der in Bezug
auf Nahrungsqualitdt minderwertigen Cyanobakterien (,,Blau-
algen“) nahm mit der P-Verfiigbarkeit stark zu (Abbildung 4).
Uberraschenderweise war das C:P-Verhiltnis des Periphytons
bei der geringsten Zugabe gelosten Phosphats am niedrigsten
(d.h. der P-Gehalt war hier am hochsten) und stieg mit der P-
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Abb. 5: Weideginger erh6hen Mobilitdt und Aktionsradius auf
nédhrstoffverarmten Algenbiofilmen und beweiden dadurch mehr
Fldiche: Bei geringer Verfiigbarkeit geldster Nahrstoffe (hier Phos-
phor) sinkt sowohl die Algenbiomasse pro Fliche (Nahrungs-
quantitdt) als auch der spezifische Nahrungsgehalt dieser Algen
(Nahrungsqualitdt). Zusammen verstérken sich diese beiden Fak-
toren zu einer massiven Erhohung des Bewegungsradius und der
FraBaktivitit der Weidegdnger (Ancylus fluviatilis). Dies verstdrkt
in Summe die Top-down Kontrolle der ndhrstoffverarmten Biofil-
me durch Beweidung. Umgekehrt bedeutet das aber auch eine
verringerte Top-down Kontrolle (und damit letztlich Eutrophie-
rungskontrolle) der Biofilme unter Bedingungen héher Néhrstof-
feintrdge ins aquatische System. Gezeigt ist die Fldche der in 14
Tagen durch acht Schnecken mindestens einmal beweideten
Fliche (Gesamtfldche: 167 cm?).
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Verfiigbarkeit an (Abbildung 4). Der biomassespezifische PUFA-
Gehalt des Periphytons war bei 50 ug/L P maximal. Die fiir Tie-
re erndhrungsphysiologisch besonders wichtige Fettsdure EPA
erreichte ihr Maximum bei 25 ug/L P (Abbildung 4).

Im dritten Experiment konnte gezeigt werden, dass die
Nahrungsqualitit des Biofilms auch die Mobilitdt und den Ak-
tionsradius der Weidegédnger beeinflusst. Bei ndhrstoffarmen
Algenbiofilmen (die auch in geringerer Biomasse pro Fliche
aufwuchsen) deckte die Bewegungs- und FraRaktivitdt der
Schnecken eine wesentlich groRere Flache ab als auf néhrstoff-
reichen Biofilmen (Abbildung 5).

Diskussion

Diese Studie verdeutlicht unterschiedliche Mechanismen, wie
eine Néhrstoffanreicherung zu einer schwécheren Top-down-
Kontrolle des Periphytons fiihren kann. Es ist nicht nur be-
kannt, dass eine Nahrstoffanreicherung in FlieRgewassern die
Biomasse des Periphytons erhoht (der Effekt der Eutrophie-
rung) sonder auch, dass dieser Effekt hdufig durch die Aktivi-
tat von Weidegingern ausgeglichen wird [6]. Wachstum und
Verhalten der Weidegénger konnen jedoch stark vom relativen
Nahrstoffgehalt des Periphytons beeinflusst werden. Wenn der
Nahrstoffgehalt des Periphytons zu niedrig ist, um den Bedarf
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der Weidegénger zu decken, konnen diese ihre Nahrungsauf-
nahme iiber das fiir den Energieerhalt notige Niveau erhohen,
um so die Nahrstoffaufnahme zu verbessern (kompensatori-
sches Fressen). Hier zeigen wir, dass eine Néhrstoffanreiche-
rung nicht nur direkt, sondern auch indirekt zu einer héheren
Periphyton-Biomasse fiihren kann, indem sie die Fralirate der
Weidegénger und damit die Stirke der Top-down-Kontrolle
verringert. Erhohtes Wachstum und verringerte Kontrolle
durch Weideginger wirken also zusammen — es kommt zu ei-
ner Verstarkung der Eutrophierung.

Obwohl das kompensatorische Fressen den Weidegéngern
helfen kann, geringe Mengen an essentiellen Bestandteilen der
Nahrung auszugleichen, kann eine solche Verhaltensreaktion
mit energetischen Kosten verbunden sein. Sie kann daher bei
einigen Weidegéngern zu geringeren Wachstumsraten und ei-
ner geringeren Uberlebensrate fithren [28]. Ist der Anteil es-
sentieller Bestandteile an der Nahrung gering, muss durch das
kompensatorische Fressen deutlich mehr Nahrung und damit
Kohlenstoff aufgenommen werden, um ausreichend essentiel-
le Bestandteile zu erhalten. Die Aufnahme iibermafiger Koh-
lenstoffmengen erfordert jedoch kostspielige Mechanismen zu
ihrer Beseitigung, wie z.B. eine erhéhte Kohlenstoffabgabe
durch Ausscheidung oder Atmung [29]. Wahrend kompensato-
risches Fressen kurzfristig zu einem starken Fraf3druck auf das
Periphyton fiihren kann, limitiert ein 1angerfristiger Nahrstoff-
mangel Wachstum und Uberleben der Weideginger, was die
Top-down Kontrolle iiber langere Zeitrdume verringern sollte.
Hier kommt allerdings ein zweiter Mechanismus ins Spiel:
Nahrstoffeintrdge konnen langfristige Auswirkungen auf die
Struktur der Periphytongemeinschaft und deren Nahrungsqua-
litdt haben, was sich wiederum auf das Wachstum und das Ver-
halten der Weideginger und damit auf die Stirke der Top-
down-Kontrolle auswirkt.

Genau dies wurden in dem zweiten Experiment untersucht:
Hier wirkte sich die langfristige Phosphoranreicherung erheb-
lich auf die taxonomische Zusammensetzung des Periphytons
aus. Kieselalgen dominierten die Algengemeinschaft bei nied-
rigem Phosphorgehalt und wurden entlang des Phosphorgradi-
enten allméhlich ersetzt; zunédchst durch Griinalgen, deren
Haufigkeit bei mittlerer Phosphorverfiigbarkeit ihren Hohe-
punkt erreichte, und dann durch Cyanobakterien (,,Blaualgen)
unter eutrophen Bedingungen. Eine solche Verschiebung in der
taxonomischen Zusammensetzung fithrte zu starken und
manchmal iiberraschenden Verdnderungen der Nahrungsqua-
litdt. Der relative Gehalt der Algen an essentiellen Fettsduren
nimmt typischerweise mit héheren Phosphatkonzentrationen
zu [13]. Daher stieg der relative PUFA-Gehalt im Periphyton
zundchst mit der Phosphorverfiigbarkeit an, erreichte einen
Spitzenwert bei mittleren Phosphorwerten und nahm wieder
ab, als der Anteil der Cyanobakterien zunahm. Andererseits er-
reichte der relative Gehalt an EPA bei einer relativ geringen
Phosphorverfiigbarkeit seinen Hohepunkt, was mit einem ho-
hen Kieselalgenanteil zusammenfiel und den Nachweis stiitzt,
dass EPA hauptséchlich in Kieselalgen vorkommt [30]. Diese
Ergebnisse zeigen, dass die beste Periphyton-Nahrungsqualitit
fiir Pflanzenfresser in Bezug auf die Fettsdurezusammenset-
zung bei geringer bis mittlerer Phosphorverfiigbarkeit zu fin-
den war, was auf eine Wechselwirkung zwischen taxonomi-
schen (Verschiebung der Gemeinschaftsstruktur) und néhr-
stoffbezogenen (direkte Effekte von Phosphat auf die bioche-
mische Zusammensetzung der Algen) Effekten zuriickzufiihren
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ist. Auch in natiirlichen Plankton- und Fischgemeinschaften
wurde gezeigt, dass der PUFA Gehalt, vermutlich aufgrund ta-
xonomischer Unterschiede im Phytoplankton, mit der Trophie
des Sees korreliert ist [31, 32]. Unsere Daten aus benthischen
Algengemeinschaften unterstiitzen diese Befunde aus Freiwas-
sergemeinschaften.

Das iiberraschendste Ergebnis des zweiten Experiments war
jedoch die beobachtete Beziehung zwischen gelostem Phos-
phor und dem C:P-Verhéltnis des Periphytons. Das C:P-Verhalt-
nis der Algen nimmt in der Regel ab, wenn die Phosphorverfiig-
barkeit steigt [13]. Hier wurde der gegenteilige Trend beob-
achtet, da das C:P-Verhéltnis des Periphytons in der stark oligo-
trophen Behandlung am niedrigsten war und mit der
Phosphorverfiigbarkeit anstieg. Die wahrscheinlichste Erkla-
rung fiir dieses Ergebnis ist, dass Kieselalgen moglicherweise
weniger Biomasse pro Einheit assimilierten Phosphors aufbau-
en als Chlorophyten und Cyanobakterien, was selbst in einer
oligotrophen Umgebung zu malig niedrigen C:P-Verhdltnissen
fiithrt. Laborstudien haben in der Tat gezeigt, dass Kieselalgen
unter den gleichen Bedingungen ein niedrigeres C:P-Verhéltnis
aufweisen als Chlorophyten [23]. Dariiber hinaus wurde zwar
noch nie eine negative Beziehung zwischen der Phosphorver-
fligbarkeit und dem Phosphorgehalt im Periphyton beobachtet,
aber in mehreren Feldstudien in FlieBgewassern wurde keine
starke positive Beziehung zwischen den beiden Variablen ge-
funden [33; 34]. Daher deuten unsere Ergebnisse darauf hin,
dass bei einer taxonomischen Verschiebung von Kieselalgen zu
Chlorophyten und/oder Cyanobakterien ein steigender Phos-
phoreintrag den relativen Phosphorgehalt einer Algengemein-
schaft verringern kann, anstatt ihn zu erhéhen. Da ein niedri-
ger Algennihrstoffgehalt die Fitness von Pflanzenfressern er-
heblich einschréankt [8], kann die Eutrophierung von Fliel3ge-
wissern die Nahrungsqualitidt des Periphytons nicht nur im
Hinblick auf die Fettsdurezusammensetzung, sondern auch auf
die Nahrstoffstochiometrie verringern. Langfristig konnen Wei-
deginger dadurch geschéddigt werden, was wiederum die Eu-
trophierung begiinstigen konnte.

Das dritte Experiment zeigte, dass nicht nur die FrafSmen-
ge, sondern auch das Bewegungsverhalten und die beweidete
Flache stark von der Nahrungsqualitit der Biofilme moduliert
werden. Letztendlich bestimmt die Néhrstoffverfiigbarkeit fiir
die Algen, ob nahezu die gesamte Flache des Periphytons von
den Weidegangern kontrolliert wurde oder groRe Fichenantei-
le schlicht nicht beweidet werden. Sowohl die beweidete Fla-
che als auch die gefressene Menge an Biofilm wird somit dyna-
misch durch nahrungsqualitdtsabhédngige Verhaltensanpassun-
gen der Weidegédnger moduliert. Dies wirkt sich nicht nur di-
rekt auf die Stérke der Top-down Kontrolle der Biofilme durch
Beweidung aus, sondern erhoht zusatzlich die raumliche Hete-
rogenitét des Biofilm-Aufwuchses am Gewéssergrund.

Schlussfolgerung

Eine zunehmende Zahl von Studien zeigt, dass es nicht nur die
Néhrstoffe sind, welche {iber das Ausmaf$ von Eutrophierung
entscheiden. Vielmehr wirken eine Fiille weiterer Faktoren auf
die Eutrophierung, d. h. auf die Dichte und Produktion von ein-
zelligen Algen. Die Kontrolle durch Weidegénger ist dabei ein
wichtiger Faktor, wobei bisher weitestgehend unbekannt war,
wie die Stirke dieser Kontrolle gesteuert wird. Mit den hier
vorgestellten Studien sind wir nun einen Schritt weitergekom-
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men: Die Nahrungsqualitét selber steuert maf3geblich, wie viel
von den Algen gefressen wird. Kurzfristig verringert ein hohes
Nahrstoffangebot im Wasser den Beweidungsdruck, indem es
zu einer besseren Nahrungsqualitdt und damit zu weniger Be-
darf der Weidegénger fiihrt. Eutrophierung wird so verstarkt.
Langfristig wirken andere Mechanismen, die aber zu einem
ahnlichen Effekt fiihren kénnten: Uberschreitet die Eutrophie-
rung eine gewisse Grenze, nehmen schlecht fressbare Algen
iiberhand. Das waren in unserem Experiment die Cyanobakte-
rien mit einer sehr schlechten Nahrungsqualitit. Oft werden in
FlieRgewéssern aber auch Massenentwicklungen filamentoser
Algen z.B. des Typs ,,Cladophora“ beobachtet, die ebenfalls nur
schlecht gefressen werden kénnen. Treten solch schlecht fress-
bare Formen auf, werden die Weideginger vermutlich lédnger-
fristig geschédigt. Auch so kdnnte dann die Eutrophierung ver-
starkt werden. Solche langfristigen Effekte miissen aber noch
detaillierter untersucht werden. Perspektivisch ist das Wissen
iiber die Steuerung der Top-down-Kontrolle wichtig, um (i) al-
ternative Strategien zum Umgang mit Eutrophierung zu erar-
beiten und (ii) Schwellenwerte fiir 6kologisch vertretbare
Néhrstoffbelastungen anzupassen.
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