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Zusammenfassung

Der Kohlenstoffumsatz in Binnengewässern wird sowohl von 
den biochemischen Eigenschaften des organischen Materials 
(OM), als auch von der mikrobiellen Gemeinschaft, die dieses 
Material zersetzt und verwertet, gesteuert. Interaktive Effekte 
oder Priming beschreiben einen Mechanismus, bei dem der Um-
satz von schwer abbaubaren organischen Komponenten durch 
die Zugabe von leicht zugänglichem OM für die mikrobielle Ge-
meinschaft verstärkt wird. Während das Konzept der interakti-
ven Effekte in der Bodenkunde bereits etabliert ist, ist dessen An-
wendbarkeit zur Erklärung des Kohlenstoffumsatzes in aquati-
schen Ökosystemen noch umstritten. Es wird die Hypothesen ge-
prüft, dass Zooplankton-Kadaver eine leicht zugängliche 
Nährstoffquelle für die mikrobielle Gemeinschaft sind und daher 
den mikrobiellen Abbau von biochemisch beständigem Blattma-
terial fördern. Durch die Kombination verschiedenster Metho-
den konnten Biomasse, taxonomische Zusammensetzung und 
Stoffwechselaktivität miteinander verknüpft werden, um me-
chanistische Erkenntnisse über mikrobielle Interaktionen und 
interaktive Effekte zu gewinnen. Mittels 13C-basierter Methoden 
konnte gezeigt werden, dass das Auftreten von Zooplankton-Ka-
davern den Umsatz von Lignozellulose in aquatischen Ökosyste-
men anregen kann und dass das Ausmaß dieses verstärkten Um-
satzes auch von der Zusammensetzung der heterotrophen mi
krobiellen Gemeinschaft abhängt.
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Abstract

Zooplankton carcasses stimulate microbial 
degradation of terrestrial organic matter

Carbon turnover in aquatic environments is dependent on bio-
chemical properties of organic matter (OM) and its degrada
bility by the surrounding microbial community. Non-additive 
interactive effects represent a mechanism where the degradation 
of biochemically persistent OM is stimulated by the provision of 
bioavailable OM to the degrading microbial community. Whilst 
this is well established in terrestrial systems, whether it occurs 
in aquatic ecosystems remains subject to debate. The authors of 
this study hypothesized that zooplankton carcasses are a pre-
dominantly bioavailable source of OM for the microbial commu-
nity and that they can stimulate the degradation of biochemi-
cally persistent leaf material. A multi-methodological approach 
allowed to link microbial biomass, taxonomic composition and 
metabolic activity to gain a mechanistic understanding of 
microbial interactions and interactive effects. 13C stable-isotope 
analyses revealed that zooplankton carcasses have the potential 
to stimulate the turnover of lignocellulosic compounds in aqua
tic ecosystems and the extent of this effect is also influenced by 
the composition of the heterotrophic microbial community.

Key Words: microbial ecology, organic matter, carbon, interactive ef-
fects, chemodiversity, microbial complexity, zooplankton degrada-
tion, aquatic fungi, PLFA, stable isotopes
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Einleitung

Binnengewässer sind saisonal dynamische Ökosysteme, die ei-
ne Schlüsselrolle in biogeochemischen Kreisläufen spielen. 
Auch wenn Seen nur einen kleinen Teil der globalen Kohlen-
stoffbilanz ausmachen [1, 2], so sind sie aktive Ökosysteme, 
die beträchtliche Mengen an Kohlenstoff (C) transportieren, 
umwandeln, speichern oder wieder freisetzen und somit einen 
erheblichen Einfluss auf den globalen C-Kreislauf haben [3]. 
Die Identifizierung von Wechselwirkungen und Prozessen, die 
sich auf aquatische C-Flüsse auswirken, ist daher ein wichtiger 

Schritt hin zu einem besseren Verständnis des globalen C-Kreis-
laufs [4]. Der C-Pool aquatischer Lebensräume setzt sich aus 
autochthonem organischem Material (OM), wie Algen, Zoo-
plankton und Makrophyten, und allochthonem (terrestri-
schem) OM, z. B. Laub, zusammen. Autochthoner organischer 
C besteht überwiegend aus Verbindungen mit niedrigem Mole-
kulargewicht, wie einfachen Kohlenhydraten oder Aminosäu-
ren [5], und ist daher im Allgemeinen für Mikroorganismen 
leicht zugänglich (engl. bioavailable) [6]. Im Gegensatz dazu 
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enthält allochthones organisches Material (z. B. Laub) einen 
großen Anteil an unlöslichen, komplexen Kohlenhydraten wie 
Lignin oder Zellulose [7], die für die mikrobielle Verwertung 
anspruchsvolle Enzyme erfordern und daher nicht so leicht zu-
gänglich für Mikroorganismen sind [8, 9].

Der Umsatz von OM im Wasser wird hauptsächlich von he-
terotrophen Mikroorganismen gesteuert, die C und Nährstoffe 
aus verschiedenen Quellen nutzen, um ihren Energie- und 
Wachstumsbedarf zu decken [10–12]. Die Geschwindigkeit des 
mikrobiellen Umsatzes hängt von der Menge und den bioche-
mischen Eigenschaften des OM ab [13–15]. Saisonal bedingt 
variiert die in-situ Produktion oder der Eintrag von OM in Ge-
wässer je nach Jahreszeit sehr stark und beeinflusst somit die 
mikrobielle Aktivität maßgeblich[16]. Während im Frühjahr 
und im Sommer Phytoplanktonblüten und Zooplanktonabfol-
gen eine für Mikroorganismen leicht zugängliche C- und Nähr-
stoffquelle bilden, stellt der Eintrag von Laub im Herbst ein 
überwiegend schwer abbaubares Substrat dar. Diese Tatsache 
führt dazu, dass sich die unlöslichen Fraktionen von Laub, die 
hauptsächlich aus Lignozellulose-Derivaten bestehen, in Ge-
wässern ansammeln und einen großen Pool an schwer abbau-
barem OM bildet [5].

In diesem Zusammenhang wurde das Konzept des „Pri-
mings“ oder der „interaktiven Effekten“ intensiv diskutiert. Die-
se beschreiben einen verstärkten Umsatz von schwer abbauba-
ren C-Quellen durch die Zugabe von leicht zugänglichem OM. 
Während das Konzept der interaktiven Effekte in der Boden-
kunde bereits etabliert ist [17], wird dessen Anwendbarkeit zur 
Erklärung des C-Umsatzes in aquatischen Ökosystemen noch 
kontrovers diskutiert [18–21]. Die Ergebnisse von zwei Meta-
Analysen ließen darauf schließen, dass interaktive Effekte die 
Nettoabbauraten von OM in Binnengewässern nicht signifikant 
erhöhen [18, 20]. Die Autoren weisen allerdings auf die Not-
wendigkeit hin, die mikrobielle Vielfalt, die Bandbreite an un-
terschiedlichen organischen Verbindungen und die Stöchiome-
trie zu berücksichtigen [18, 20]. Obwohl zahlreiche Studien in-
teraktive Effekte im terrestrisch-aquatischen Bereich nachge-
wiesen haben [22–25], besteht wenig Konsens über die Rolle 
interaktiver Effekte auf den C-Umsatz. Das ist möglicherweise 
auf ein fehlendes mechanistisches Verständnis zurückzuführen. 
Daher kann nicht vorhergesagt werden, wo und wann interak-
tive Effekte zu erwarten sind [19].

Zooplankton-Nekromasse ist eine reichlich vorhandene, 
aber wenig untersuchte Quelle an organischer Substanz [26]. 
Der Großteil der Zooplanktonkörper setzt sich aus Proteinen, 
Lipiden und Kohlenhydraten zusammen und stellt somit eine 
weitgehend nährstoffreiche und leicht abbaubare Quelle an or-
gansicher Substanz dar [27, 28]. Die Autor*innen stellten die 
Hypothesen auf, dass Zooplankton-Kadaver eine leicht zugäng-
liche C- und Nährstoffquelle für die mikrobielle Gemeinschaft 
sind und das Potenzial haben, durch interaktive Effekte den mi-
krobiellen Abbau von terrestrisch abgeleiteter Lignozellulose 
zu fördern. Darüber hinaus schlugen die Autor*innen vor, dass 
das Ausmaß dieser Effekte vom Verhältnis von Zooplankton-
Kadavern zu Lignozellulose beeinflusst wird und von der Kom-
plexität der mikrobiellen Gemeinschaft abhängt.

Methoden

Experimenteller Aufbau

Um die oben genannten Prozesse und mikrobiellen Interaktio-
nen zu untersuchen, wurden Inkubationen mit Daphnia magna 
Kadavern und aus Maisblättern gewonnene Lignozellulose in 
unterschiedlichen Konzentrationen angesetzt (Tabelle 1). Die 
Inkubationen wurden entweder mit einer natürlichen und 
komplexen mikrobiellen Gemeinschaft versetzt, welche Bakte-
rien, Pilze und Protozoen beinhaltete, oder nur mit einer ver-
einfachten, rein bakteriellen Gemeinschaft. Die für das Inoku-
lum verwendeten mikrobiellen Gemeinschaften stammten aus 
dem nordöstlichen Becken der Großen Fuchskuhle (53°06'N 
12°59'E). Dieser Huminstoff-haltige See erhält große Mengen 
an terrestrisch-organischer Substanz und besitzt somit eine mi-
krobielle Gemeinschaft, die an schwer abbaubares, terrestri-
sches OM angepasst ist [29]. Die Inkubationen erfolgten in ro-
tierenden Glasflaschen (1L) im Dunkeln bei Temperaturen zwi-
schen 16–18 °C.
Um die mikrobielle Aktivität zu verfolgen, wurden der Sauer-
stoffgehalt und die CO2 Konzentration täglich gemessen. Diese 
Messungen dienten als Kriterien, um zu ermitteln, zu welchem 
Zeitpunkt interaktive Effekte am deutlichsten sind und um das 
Experiment zu diesem Zeitpunkt zu beenden. Die Inkubationen 
wurden nach elf Tagen beendet und Proben für Isotopen-, 
Phospholipid- und DNA-Analysen genommen.

Inkubation
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Inokulum nur Bakterien  
(<0.8 µm)

komplexe mikrobielle Gemeinschaft  
(<50 µm)

Verhältnis Daphnien:Lignozell. 1:1 1:1 1:3 1:5 Kontrollen

Daphnien (mg l–1) 3 3 1.5 1 3 – –
13C-markierte Blätter (mg l–1) 3 3 4.5 5 -– 3 –

Tabelle 1: Übersicht der verschiedenen Inkubationen. Replikate: 4 und eine zusätzliche Monitoring-Flasche für tägliche Gas-Messun-
gen (O2, CO2). Blank: Wasser mit komplexer mikrobieller Gemeinschaft, aber ohne Zugabe von Daphnien oder Blättern; Daphnia: nur 
Daphnien; D:L: Daphnien und Blätter (mit Angabe des Verhältnisses) inkubiert mit einer komplexen mikrobiellen Gemeinschaft; Lig-
nozellulose: von Maisblättern stammende Lignozellulose; b-DL1:1: Daphnien und Lignozellulose mit einer reinen Bakterien-Gemein-
schaft.
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13C-Mixing-Modell

Um den Abbau beider C-Quellen (Daphnien und Blätter) sepa-
rat nachverfolgen zu können, wurden die Signaturen des stabi-
len Isotops 13C als Marker genutzt. Während sich die Daphnien 
im Bereich der natürlichen 13C-Konzentrationen bewegten (ca. 
1,1 Atom-% 13C) waren die Maisblätter stark mit 13C angerei-
chert (ca. 10 Atom-% 13C). Durch diese unterschiedlichen 13C-
Signaturen des Ausgangsmaterials war es möglich, über den 
13C-Gehalt des veratmeten CO2 rückzuschließen, welcher C-An-
teil von den Daphnien bzw. Blättern stammte. Dazu wurde das 
isotopische two-source mixing modell nach Cheng [30] ange-
wendet. Diese Methode ermöglichte es, die metabolischen 
Aktivitäten genauer aufzuschlüsseln und zwischen dem mikro-
biellen Abbau von Daphnien und Blättern zu differenzieren.

Analyse der Phospholipide (PLFA)

Phospholipide (PLFA) kommen in den Zellmembranen aller le-
benden Organismen vor. Da sie beim Zelltod schnell abgebaut 
werden, dienen sie als Indikatoren für lebende Biomasse [31]. 
Darüber hinaus ermöglichen PLFAs eine grobe taxonomische 
Unterscheidung von Organismengruppen, wie z. B. von Proka-
ryoten und Eukaryoten [32]. Die Isotopenanalyse von PLFAs 
ermöglicht es auch, die Assimilation von Substraten mit unter-
schiedlichem 13C-Gehalt in der Biomasse verschiedener mikro-
bieller Gruppen verfolgen zu können. Die Verknüpfung von 
PLFA mit 13C-Analysen offenbart somit die C-Quellen, die von 
den verschiedenen Organismen (z. B. eukaryotisch vs. prokary-
otisch) zum Aufbau von Biomasse genutzt werden.

Zusammensetzung und Analyse der mikrobiellen Gemeinschaft

Um die mikrobielle Gemeinschaft mit hoher taxonomischer 
Auflösung charakterisieren zu können, wurden Proben zur 
DNA-Extraktion genommen, welche mittels PCR amplifiziert 
und anschließend sequenziert wurden. Die bakterielle Gemein-
schaft wurde durch die Amplifikation des 16S rRNA-Gens mit 
den Primern 341F-785R [33] ermittelt. Für die Analyse der 
Pilzgemeinschaft wurden die Primer ITS4ngs und LF402 ver-
wendet [34].

Das Ziel der Autor*innen war es, nicht nur die Zusammen-
setzung der mikrobiellen Gemeinschaft zu beschreiben, son-
dern insbesondere die Rolle einzelner taxonomischer Gruppen 
für den Abbau von Daphnien und Blättern zu erfassen. Dazu 
wurde ein neuer Ansatz genutzt und das R-Paket WGCNA (ver. 
1.68) für eine Korrelationsnetzwerkanalyse [35] angewendet, 
um die Auswirkungen externer Variablen auf das Vorhanden-
sein verschiedener taxonomischer Gruppen zu untersuchen. 
Grob zusammengefasst wurden die taxonomischen Einheiten 
(OTUs) des gesamten Datensatzes hierarchisch geclustert. 
Dann wurden externe Variablen (wie CO2-Konzentrationen, 
13C-Signatur, Vorhandensein/Abwesenheit von Blättern oder 
Daphnien) genutzt und diese für eine Netzwerkkonstruktion 
und Modulerkennung mit den Proben in Beziehung gesetzt. Als 
Produkt ergaben sich verschieden Module, welche aus be-
stimmten taxonomischen Einheiten bestanden, und Korrelati-
onswerte dieser Module mit den externen Variablen. Somit 
konnten (1) Module erkannt werden, die von besonderer Be-
deutung erschienen, und (2) die taxonomischen Einheiten die-
ser Module extrahiert werden, d. h. die Organismen, die in die-

sem Modul enthalten waren. Dadurch konnten die Autor*innen, 
selbst wenn mehrere taxonomische Gruppen (beispielsweise A 
und B) in der gleichen Probe vorhanden waren, nachweisen, 
dass eine taxonomische Gruppe (A) mehr am Abbau der Daph-
nien beteiligt war, und eine andere Gruppe von Organismen 
(B) wiederum mehr am Abbau der Blätter.

Ergebnisse

Während der elftägigen Inkubationen nahm die mikrobielle 
Respiration, ausgedrückt entweder als O2-Verbrauch oder als 
CO2-Produktion, mit zunehmenden Daphnien-Kadavern zu. 
Die höchsten Respirationsraten wurden in der komplexen mi
krobiellen Gemeinschaft DL1:1 gemessen, gefolgt von den In-
kubationen DL1:3 und DL1:5 (Abbildung 1). Die CO2 und O2-
Konzentrationen in den Lignozellulose-Kontrollen unterschie-
den sich nicht signifikant von den Blindwerten oder den Aus-
gangswerten. In der Daphnien-Kontrolle (D) und der 
bakteriellen Inkubation (b-DL1:1) stieg die Respiration bis zum 
vierten Tag an, stagnierte aber danach bis zum Ende der Inku-
bation (Abbildung 1 a,b)

Die nicht-additive (interaktive) Respiration entspricht der 
CO2-Produktion, wenn Daphnien und Lignozellulose gemischt 
wurden. Diese war in der Inkubation DL1:1 um 98 % höher als 
die additive Respiration, d. h. die Summe des in Daphnien- und 
in Lignozellulose-Kontrollen getrennt produzierten CO2. (Ab-
bildung 2a). Somit sorgten interaktive Effekte für einen fast 
verdoppelten C-Umsatz. Die interaktiven Effekte für DL1:3 be-
trugen 131 % und für DL1:5 178 %. Bei der bakteriellen Inku-

Abb. 1: Mikrobielle Aktivität in den verschiedenen Inkubationen. 
Die O2 (a) und CO2 (b) Kurven stellen keine absoluten Konzentra-
tionen dar, sondern sind als relative Werte ausgedrückt (als Ver-
hältnis zu Argon). Konzentrationen von O2 (b) und CO2 (d), gemes-
sen zu Beginn (Initial) und am Ende der Inkubationszeit. Blank: 
Wasser mit komplexer mikrobieller Gemeinschaft, aber ohne Zu-
gabe von Daphnien oder Lignozellulose; Daphnia: nur Daphnien; 
D:L: Daphnien und Lignozellulose (mit Angabe des Verhältnisses) 
inkubiert mit einer komplexen mikrobiellen Gemeinschaft; Ligno-
zellulose: von Maisblättern stammende Lignozellulose (ohne 
Daphnien); b-DL1:1: Daphnien und Lignozellulose mit einer rei-
nen Bakterien-Gemeinschaft.
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bation (b-DL1:1) machte der nicht-additive Effekt jedoch ledig-
lich 10 % der CO2-Produktion aus. In den Inkubationen war die 
CO2-Freisetzung beim Abbau von Daphnien immer signifikant 
höher als beim Abbau von Blättern (Abbildung 2b). Die Pro-
duktionsraten von CO2 in den Inkubationen mit einer komple-
xen Gemeinschaft (DL1:1) war sowohl für Daphnien als auch 
für Lignozellulose signifikant höher als mit einer ausschließlich 
bakteriellen Gemeinschaft (b-DL1:1) (Abbildung 2b,c). Die 
höchste Veratmung von Lignozellulose, normiert auf die Men-
ge zugesetzter Blätter, wurde in den Inkubationen mit einem 
hohen Anteil an Daphnien-Biomasse (DL1:1) gemessen.

Auf der Grundlage der Korrelationsnetzwerk-Analyse der 
bakteriellen Gensequenzen wurden Module untersucht, die po-
sitiv mit den Variablen „von Daphnien stammendes CO2“ oder 
„von Lignozellulose stammendes CO2“ korrelierten. Es wurden 
folgende drei Module identifiziert, die am besten die bakteriel-
len Gemeinschaften widerspiegelten, die mit dem Abbau von 
Daphnien und/oder Lignozellulose in Zusammenhang standen 
(Abbildung 3). (1) Gammaproteobakterien und Bacteroidetes 
erwiesen sich als spezialisierte Verwerter der Daphnien-Kada-
ver (grünes Modul), (2) Alphaproteobakterien spielten beim 
Abbau von Lignozellulose eine besondere Rolle (braunes Mo-
dul) und (3) Verrucomicrobia, Bacteroidetes, Alphaproteobac-
teria und Planctomycetes, waren sowohl am Abbau von Daph-
nien als auch von Lignozellulose beteiligt. Obwohl manche ta-
xonomische Klassen in mehreren Modulen vorkamen (Bsp. Al-
phaproteobakterien), handelte es sich um verschiedene 
Bakterienstämme (taxonomische Familien) in den jeweiligen 
Modulen (Bsp. Alphaproteobakterien: Caulobacteraceae im 
braunen Modul, Rhodobacteraceae im blauen Modul).

Diskussion

Die chemische Vielfalt und die Komplexität der mikrobiellen 
Gemeinschaften sind Schlüsselkomponenten beim Abbau orga-
nischer Substanz. Die Autor*innen konnten zeigen, dass das 
Auftreten von Zooplankton-Kadavern die Zersetzung von Laub 
in aquatischen Ökosystemen anregen kann. Darüber hinaus 
scheint das Ausmaß dieses verstärkten Umsatzes auch von der 
Zusammensetzung der heterotrophen mikrobiellen Gemein-
schaft abzuhängen, d. h. ob nur Bakterien oder Bakterien und 
eukaryotische Mikroorganismen vorhanden sind.

Wechselwirkungen zwischen organischer Substanz  
und mikrobieller Aktivität

Die hohen Respirationsraten in den Inkubationen mit Daphni-
en und der sehr effiziente mikrobielle Abbau der Daphnien un-
termauerten die früheren Erkenntnisse, dass Daphnien-Kada-
ver eine leicht zugängliche C- und Nährstoffquelle darstellen 
[36], die von der mikrobiellen Gemeinschaft leicht abgebaut 
und umgesetzt werden kann. Dies spiegelte sich in den Kurven 
der mikrobiellen Respiration wider, welche darauf hindeuteten, 
dass die mikrobiellen Gemeinschaften zunächst hauptsächlich 
OM von Daphnien nutzten, bevor sie die Deckung ihres Ener-
giebedarfs sukzessive auf die Verwertung des schwerer abbau-
baren Blattmaterials verlagerten.

Interessanterweise konnte in der rein bakteriellen Gemein-
schaft (b-DL1:1), welche auch mit Lignozellulose versetzt war, 
eine ähnliche Respirationskurve wie bei den Daphnien-Kontrol-
len ohne Blätter beobachtet werden. Dieser Befund deutet da-

Abb. 2: (a) Nicht-additive interaktive Effekte, gemessen als CO2-
Produktion in Inkubationen mit gemischten Daphnien und Ligno-
zellulose im Vergleich zur Summe des CO2, das produziert wurde, 
wenn Daphnien und Blätter isoliert waren. (b) CO2-Konzentratio-
nen welche aus den verschiedenen Kohlenstoffquellen stammten, 
berechnet mit dem two source mixing-Modell und (c) normiert für 
die Menge an Daphnien und/oder Lignozellulose in jeder Inkuba-
tion. D:L: Daphnien und Lignozellulose (mit Angabe des Verhält-
nisses) inkubiert mit einer komplexen mikrobiellen Gemeinschaft; 
Lignozellulose: von Maisblättern stammende Lignozellulose (oh-
ne Daphnien); b-DL1:1: Daphnien und Lignozellulose mit einer 
reinen Bakterien-Gemeinschaft.
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rauf hin, dass die weniger komplexe (bakterielle) Gemein-
schaft nicht so effizient in der Verwertung von Blättern war. 
Obwohl C aus den Lignozellulose-Verbindungen verfügbar ge-
wesen wäre, reichte dieses jedoch nicht aus um die mikrobiel-
le Aktivität aufrechtzuerhalten.

Wechselwirkungen zwischen Eukaryoten und Bakterien  
beim Abbau organischer Substanz

Das Entfernen von eukaryotischen Mikroorganismen, vor allem 
von Pilzen und Protozoen, hatte vielfältige Auswirkungen auf 
die Struktur der bakteriellen Gemeinschaft und auf die Verwer-
tung der organischen Substanz. Diese Unterschiede äußerten 
sich in den Respirations- und Umsatzraten, in der bakteriellen 
Biomasse und in der Vielfalt der mikrobiellen Gemeinschaft. 
Trotz einer viel höheren Bakteriendichte in der rein bakteriel-
len Inkubation (b-DL1:1) war die komplexe mikrobielle Ge-
meinschaft viel aktiver in der Verwertung der organischen Sub-
stanz. Während in den Inkubationen mit Eukaryoten die Zuga-

be von Daphnien-Kadavern und Lignozellulose für eine höhere 
Diversität der gesamten mikrobiellen Gemeinschaft sorgte, war 
die bakterielle Gemeinschaft in Abwesenheit von Eukaryoten 
einfältig und wurde von „copiotrophen“ Gammaproteobakteri-
en und Bacteroidetes dominiert. Diese Unterschiede zeigen, 
dass eukaryotische Mikroorganismen die Zusammensetzung 
der bakteriellen Gemeinschaft prägen und eine vielfältigere mi-
krobielle Gemeinschaftsstruktur fördern.

Die höhere mikrobielle Diversität könnte auf die Anwesen-
heit von Bakterien-Prädatoren (Protozoa) zurückzuführen sein, 
die das Wachstum von Bakteriengemeinschaften durch Räuber-
Beute-Interaktionen kontrollieren und einzelne Bakterien-
Stämme daran hindern, die Gemeinschaft zu dominieren [37]. 
Dies könnte die hohe bakterielle Biomasse und die Dominanz 
durch Gammaproteobakterien und Bacteroidetes in der reinen 
Bakterieninkubation erklären. Folglich könnte das Fehlen von 
Fraßdruck auf die Bakterien zu einer abundanten Bakterienge-
meinschaft geführt haben, die jedoch in ihrer funktionellen 
Vielfalt eingeschränkt war und daher nicht auf das weniger zu-

Abb. 3: Relative Häufigkeiten von Bakterientaxa innerhalb von drei ausgewählten Modulen, die positiv mit den externen Variablen „von 
Daphnien stammendes CO2“ und/oder „von Lignozellulose stammendes CO2“ korrelierten. Pfeile zeigen die Korrelationen zwischen 
einem Modul und den Variablen; durchgehende Linien entsprechen statistisch signifikanten Korrelationen, gestrichelte Linien nicht-
signifikanten. Daphnia: nur Daphnien; D:L: Daphnien und Lignozellulose inkubiert mit einer komplexen mikrobiellen Gemeinschaft; 
Lignozellulose: von Maisblättern stammende Lignozellulose (ohne Daphnien); b-DL1:1: Daphnien und Lignozellulose mit einer reinen 
Bakterien-Gemeinschaft.

http://www.dwa.de/KW


DGL-Nachwuchspreis230 Fachbeiträge

w Korrespondenz Wasserwirtschaft · 2022 (15) · Nr. 4� www.dwa.de/KW

gängliche C der Lignozellulose zugreifen konnte und infolge-
dessen ihr Wachstum nicht mehr aufrecht erhalten konnte [38, 
39].

Während Bakterien aufgrund eines schnelleren Stoffwech-
sels Pilze beim Verbrauch leicht zugänglicher Verbindungen 
übertreffen können [13, 40], sind ihre Fähigkeiten, komplexe 
Lignozellulose-Verbindungen abzubauen, stärker eingeschränkt 
[41]. Daher ist es wahrscheinlich, dass die Energie- und Nähr-
stoffversorgung der Bakterien begrenzt wird, sobald die meis-
ten bioverfügbaren Ressourcen aufgebraucht wurden. Pilze 
spielen eine entscheidende Rolle beim Abbau von terrestri-
schem OM [14, 42], da sie extrazelluläre Enzyme oder Sauer-
stoffradikale freisetzen können, die komplexe molekulare 
Strukturen wie Lignozellulose abbauen oder verändern [43, 
44]. Aber auch manche Bakterien, wie Caulobacteraceae, wel-
che im blauen Modul am Abbau von Lignozellulose beteiligt 
waren, können Lignozellulose-Verbindungen enzymatisch ab-
bauen [45]. Bei der chemischen Umwandlung komplexer Mo-
leküle durch Pilze oder Bakterien entstehen Abbauprodukte, 
welche wiederum für mehr Bakterien und Mikroorganismen 
zugänglich werden. Auch wenn Pilze zu den Schlüsselorganis-
men für den Abbau von terrestrischem Material zählen, könn-
ten Bakterien und weitere Mikroorganismen beim Umsatz die-
ser Abbauprodukte ebenso wichtig sein [41].

Interaktive Effekte durch Daphnien-Kadavern und Blätter

Die Kombination von Daphnien-Kadavern und Blättern führte 
zu einer erhöhten mikrobiellen Aktivität und einem effiziente-
ren Umsatz beider OM Quellen, im Vergleich zu einer getrenn-
ten Betrachtung beider OM Quellen. Während sich dieser Ef-
fekt bei der Behandlung der komplexen Gemeinschaft DL1:1 
fast verdoppelte (Anstieg um 98 %), stieg er bei der bakteriel-

Abb. 4: Gesamte mikrobielle Aktivität und nicht-additive interaktive Effekte als Funktion der Chemodiversität. Nicht-additive interakti-
ve Effekte beginnen oberhalb der roten Linie, die die Summe der mikrobiellen Aktivität (d. h. die CO2-Produktion) entspricht, wenn bei-
de Kohlenstoffquellen getrennt betrachtet werden. Im Bereich der nicht-additiven interaktiven Effekte ist der Anstieg der mikrobiellen 
Aktivität nicht linear und erreicht einen stabilen Zustand, wenn die Chemodiversität hoch ist. Die mikrobielle Gemeinschaft beeinflusst 
die Steigung und den Höchstwert der Kurve. Daphnien: nur Daphnien; D:L: Daphnien und Blätter (mit Angabe des Verhältnisses) in-
kubiert mit einer komplexen mikrobiellen Gemeinschaft; Lignozellulose: von Maisblättern stammende Lignozellulose (ohne Daphni-
en); b-DL1:1: Daphnien und Lignozellulose mit einer reinen Bakterien-Gemeinschaft.
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len Gemeinschaft b-DL1:1 im Vergleich zu den Kontrollen nur 
um 10 % an. Dies bedeutet, dass die komplexe mikrobielle Ge-
meinschaft mit beiden OM Quellen zusammen doppelt so viel 
CO2 produzierte, im Vergleich zu einem getrennten Abbau bei-
der OM-Quellen. Diese Ergebnisse bestätigen das Auftreten po-
sitiver, nicht-additiver interaktiver Effekte in aquatischen Öko-
systemen, die bereits in terrestrischen Ökosystemen beobach-
tet wurden [46, 47].

Je mehr bioverfügbare und chemisch vielfältigere Verbin-
dungen (z. B. Proteine, Lipide und Chitin) zur Verfügung 
stehen, um die mikrobielle Gemeinschaft mit Energie und ver-
schiedenen Nährstoffen zu versorgen, desto eher kann eine 
mikrobielle Gemeinschaft auf den C komplexer organischer 
Verbindungen zurückgreifen, um das Wachstum aufrecht
zuerhalten. Obwohl Blätter relativ nährstoffarm waren (C/N = 
25), lieferten sie reichlich C, um die nährstoffreichen Daphni-
en-Kadaver (C/N = 3.5) zu ergänzen und ein stöchiometri-
sches Gleichgewicht für das mikrobielle Wachstum aufrechtzu-
erhalten. Aus diesen Ergebnissen schließen wir, dass nicht-ad-
ditive interaktive Effekte eine Funktion der chemischen Vielfalt 
der OM und der Komplexität der mikrobiellen Gemeinschaft 
sind (Abbildung 4). Der experimentelle Ansatz zeigte, dass 
selbst eine komplexe mikrobielle Gemeinschaft an C- oder 
Nährstoffgrenzen stößt, wenn die OM-Quellen eine nicht genü-
gend hohe biochemische Vielfalt bieten (z. B. nur Blätter oder 
nur Daphnien). Andererseits ist ein System mit hoher chemi-
scher Diversität, aber geringer Komplexität der mikrobiellen 
Gemeinschaft (z. B. bakterielle Inkubation, b-DL1:1) ebenfalls 
in seinem Wachstum eingeschränkt, da der Zugang zu C und 
Nährstoffen aufgrund mangelnder funktioneller Diversität be-
grenzt ist. Obwohl davon auszugehen ist, dass sich die Chemo-
diversität stärker auf die mikrobielle Komplexität auswirkt als 
umgekehrt, hat die heterotrophe mikrobielle Gemeinschaft 
auch einen Einfluss auf die Komplexität des umgebenden OM-
Pools [48, 49]. Folglich kann nur ein System, das sowohl eine 
komplexe mikrobielle Gemeinschaft als auch einen chemisch 
vielfältigen OM-Pool kombiniert, das mikrobielle Wachstum 
nachhaltig aufrechterhalten und den Nettoumsatz organischer 
Substanz maximieren.

Binnengewässer sind weltweit mit steigenden C- und Nähr-
stoffbelastungen, Veränderungen in der Zusammensetzung des 
Phytoplanktons [50] und abnehmenden Zooplanktonmengen 
[51, 52] konfrontiert. Die enge Wechselwirkung zwischen che-
mischer und mikrobieller Diversität, die in dieser Studie her-
vorgehoben wurde, sollte im Zusammenhang mit dem gesam-
ten Nährstoff- und C-Umsatz in aquatischen Ökosystemen be-
trachtet werden, da langfristige Veränderungen und saisonale 
Impulse allochthoner und autochthoner Nährstoff- und C-Ein-
träge, sowohl die aquatische Chemodiversität als auch die mi-
krobielle Vielfalt beeinflussen können, was sich wiederum auf 
die CO2 Bilanz von Seen auswirken könnte [48]. Zooplankton-
Kadaver sind ein wichtiges und bisher weitgehend vernachläs-
sigtes Puzzlestück im Hinblick auf den Abbau organischer Sub-
stanz in Gewässern und sollten in künftigen Studien zum C-
Kreislauf genauer betrachtet werden.
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