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Zusammenfassung

Das Institut fiir Seenforschung in Langenargen erhebt und archiviert im Auftrag der Internati-
onalen Gewaésserschutzkommission fur den Bodensee (IGKB) seit 1965 eine Phytoplankton-
Zeitreihe fur den Bodensee-Obersee. Im Vergleich mit anderen Monitoringprogrammen han-
delt es sich um einen der l&ngsten und sowohl zeitlich als auch taxonomisch am besten aufge-
|osten Datensétze eines européischen Sees. An der Untersuchungsstelle Fischbach-Uttwil
werden regelméBig in weitgehend zweiwdochentlichem Abstand Algen-Zellzahlungen mdog-
lichst auf Artniveau durchgefiihrt, was somit nicht nur die Dokumentation langfristiger Ver-
anderungen von Abundanz und Saisonalitat der Phytoplanktongemeinschaft erlaubt, sondern
auch komplexere Analysen der Gemeinschaftsstruktur, Verdnderungen der Diversitat sowie
Verschiebungen der Algenbliten in Abh&ngigkeit von Nahrstoffveranderungen und klimati-
schen Faktoren ermdglicht.

Der Bodensee hat im Untersuchungszeitraum (1965-2007) eine deutliche Veranderung seiner
Trophie durchgemacht und sich, auf den gemessenen Konzentrationen hauptséchlich der
Né&hrstoffe Phosphat und Stickstoff basierend, von einem meso-eutrophen See wahrend der
1960er und 1970er Jahre wieder zu einem n&hrstoffarmen, mehr dem naturnahen Zustand
entsprechenden Gewaésser entwickelt. Der Fokus der Restaurierungsmalinahmen lag dabei auf
einer Verminderung der Algenbiomassen durch Reduzierung der Phosphoreinleitung in den
See. Im gleichen Zeitraum wurden aullerdem sich veréndernde regionale Klimamuster als
Reaktion auf globale atmosphérische Klimafaktoren beobachtet, die tber die Beeinflussung
der Wassertemperaturen die langfristige Variabilitit von Stratifizierungszeitpunkt und Beginn
der Algen-Frihjahrsblite bestimmten.

Die Phytoplanktonzénose des Bodensees war zu allen Zeitpunkten im Untersuchungszeitraum
unabhéngig vom trophischen Zustand des Sees artenreich und hauptsachlich gepragt von Dia-
tomeen- und Cryptophyceenarten, die zusammen im Jahresmittel etwa die Halfte der Biomas-
se ausmachten. Die Artenvielfalt des Bodensee-Phytoplanktons nahm zeitlich synchron mit
der Re-Oligotrophierung zu, wobei der Einfluss dominierender Arten auf die Diversitat ab-
nahm, die Artenverteilung gestaltete sich demnach im Verlaufe der untersuchten Zeitrdume
gleichméliger. Die am h&ufigsten vorkommenden Arten Erkenia subaequiciliata,
Gymnodinium helveticum und Rhodomonas lens gehorten zu den Goldalgen, Dinoflagellaten
und Cryptophyceen. Die hdchsten Zellzahlen erreichten kleine Arten der Cyanobakterien,
wahrend die Griinalgen die artenreichste Algenklasse waren. Zur Zeit der hohen Biomassen,
die mit der Eutrophierung und einer zehn Jahre dartber hinaus andauernden Phase relativer
Biomassestabilitat einhergingen, hatten Griinalgen und zeitweise Blaualgen héhere Anteile an
der Algengesamtbiomasse. Die Re-Oligotrophierung fuhrte zu teilweise erheblichen Biomas-
severlusten speziell in diesen Phytoplanktongruppen. Im Gegensatz zu diesen Taxa stiegen im
weiteren Verlauf der Re-Oligotrophierung die Biomassen der Goldalgen und die relativen
Anteile der Dinoflagellaten und Cryptophyceen, was mit der Fahigkeit vieler Vertreter dieser
Algengruppen zur mixotrophen Erndhrungsweise bei oligotrophen Nahrstoffverhéltnissen
zusammenhangen kann.

Aufgrund dieser Zu- und Abnahme bei den einzelnen Algengruppen zeigte die
Phytoplanktonbiomasse in ihrer Gesamtsumme wahrend der Hochbiomassephase in der
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Summe eine bemerkenswerte Stabilitdt und war gepragt von kompensatorischen Dynamiken
innerhalb der Algengemeinschaft. Uber einen Zeitraum von etwa 25 Jahren, in dem die Ge-
samtbiomasse um einen Wert von 1 mg/L schwankte, wurden die Abnahmen in den Biomas-
sen einzelner Algengruppen durch Zunahmen in anderen Algengruppen, auch auf den Gat-
tungs- und Artenebenen, ausgeglichen. Dabei bestanden individuelle und mit einsetzender Re-
Oligotrophierung wieder umkehrbare Beziehungen der Biomassen der einzelnen Algengrup-
pen zur Phosphorkonzentration. Wéhrend der Hochbiomassephase unterlag die Algenproduk-
tivitat vermutlich einer Reihe weiterer Limitierungen, die als indirekte Folgen der Uberdin-
gung anzusehen sind. Lichtlimitierung tieferer Schichten des Epilimnions durch die hohen
Zellzahlen in den oberen Bereichen der Wassersaule, eine hohere Herbivorendichte und die
zeitweise, tiefenspezifische saisonale Limitierung durch weitere Nahrstoffe wie Silikat oder
Kohlenstoff wirkten auf die Algen und trugen zur Begrenzung der carrying capacity des Sys-
tems bei.

In Folge der Re-Oligotrophierungsmalinahmen sank die Phosphorkonzentration mit fast der-
selben Rate, wie sie in den Jahren zuvor angestiegen war. Erst nachdem der Phosphor-
Wintermischungswert um Uber die Halfte gegentiber dem Maximum bei der Hocheutrophie-
rung gefallen war, sank auch die Phytoplanktonbiomasse ab 1990 innerhalb weniger Jahre
abrupt ab und pendelte sich anschliefend auf einem weiteren stabilen Niveau von etwa 0,5
mg/L ein. Die Algenproduktivitat wurde nun sehr deutlich von einer sich saisonal weiter ver-
stdrkenden Phosphorlimitierung gehemmt. Die Algenbiomasse im Bodensee wies somit eine
klare nicht-lineare Beziehung zu den Phosphorkonzentrationen auf und steht damit — zumin-
dest in ihrer Bedeutung fur einen einzelnen, individuellen See — in einem Gegensatz zu den
klassischen linearen Chlorophyll- bzw. Biomasse-Phosphor-Modellen.

Die auf der Jahreshiomasseebene festgestellten VVeranderungen der relativen Anteile bei den
taxonomischen bzw. funktionellen Algengruppen ergeben sich aus den im Jahresverlauf un-
terschiedlichen Reaktionen der einzelnen Taxa auf die Nahrstoffbedingungen. Die stérksten
Reaktionen auf das sich mit der Re-Oligotrophierung zunehmend ausweitende Zeitfenster
saisonaler Phosphorlimitierung waren ein ganzjahriger Biomasseriickgang bei den Griinalgen,
ein Riickgang der Sommermaxima von Blaualgen und Conjugales, die Verschiebung der Do-
minanz zwischen den Diatomeenordnungen Centrales und Pennales sowie eine Zunahme der
Goldalgenbiomassen.

Der generelle Verlauf der saisonalen Algensukzession zeigte sich jedoch von den Néhrstoff-
verédnderungen recht unbeeinflusst, der Bodensee blieb wahrend der gesamten betrachteten
Zeitreihe gepragt von Fruhjahrsbliten der Cryptophyceen und zentrischen Diatomeen und von
sommerlichen Maxima pennater Diatomeen, Grinalgen und Cyanophyceen. Im Gegensatz
dazu zeigte das Ausmal} der jahreszeitlichen Biomasseverteilung eine deutliche Abhangigkeit
vom Trophiegrad. Die typische zweigipflige Verteilung der Algenmaxima auf Frihjahr und
Sommer war am ausgepragtesten wahrend der eutrophen Phase, in der das Friihjahrsmaxi-
mum seine héchsten Werte erreichte. In den mesotrophen Phasen vor und nach dem Eutro-
phierungshohepunkt lagen die Anteile zwischen beiden Maxima in etwa gleich hoch und die
Klarwasserphase war deutlich ausgepragt. Mit zunehmender Re-Oligotrophierung sank die
innerjahrliche Variabilitat weiter und in den jlngsten Jahren der Zeitreihe ergab sich eine rela-
tiv uniforme Biomasseverteilung Uber die Vegetationsperiode ohne ausgepragte saisonale
Maxima und mit weniger stark ausgepragtem Klarwasserstadium.
VIl



Obwohl das System Bodensee insbesondere auch von langfristigen Veranderungen der klima-
tischen Einflussfaktoren gepragt ist, die die Wassertemperaturverteilung und das Mischungs-
regime beeinflussen, wurde auf der Ebene der Primérproduzenten die Né&hrstoffvariabilitat,
und hier in erster Linie die zur Verfugung stehende Phosphorkonzentration, als der préagende
Faktor identifiziert. Die Auswirkungen der Klimafaktoren beschrankten sich auf die zeitliche
Verschiebung von Sukzessionsereignissen (Start der Frihjahrsbliite, Zeitpunkt des Klarwas-
serstadiums), konnten mit fortschreitender Klimaerwéarmung aber in ihrer Bedeutung zuneh-
men. Eine Konstanz der Nahrstoffkonzentrationen Uber die néchsten Jahre ergdbe die Mdg-
lichkeit, weitere Veranderungen in der Phytoplanktongemeinschaft mit der klimatischen Vari-
abilitat in Bezug zu bringen.

Die erfolgreiche Re-Oligotrophierung des Bodensees hat gezeigt, dass auf der Ebene der
Phytoplanktongemeinschaft eine Umkehr der durch die erhthte Nahrstoffverfliigbarkeit ange-
stoRenen Trajektorien maoglich ist, dass das System aber eine bemerkenswerte Fahigkeit zur
Resilienz, d.h. Toleranz gegeniiber Stérungen, besitzt und durch kompensatorische Dynami-
ken innerhalb seiner funktionellen Gruppen seine Stabilitat noch relativ lange aufrecht erhal-
ten kann. Mithilfe von durch Monitoringmalinahmen gewonnenen, zeitlich gut aufgel6sten
Daten zur Algenzusammensetzung kénnen sich abzeichnende Verbesserungen des Okosys-
temzustands jedoch bereits erkannt werden, bevor die Phytoplankton-Gesamtbiomasse rea-
giert. Sie liefern damit wertvolle Informationen fur den Gewasserschutz.

Langzeitdatenreihen stellen daher eine wichtige Grundlage fur die 6kologische Grundlagen-
forschung dar und werden auch zukinftig zur Erforschung des menschlichen Einflusses auf
Okosysteme beitragen. Es sollte dabei jedoch immer beriicksichtigt werden, dass diese Daten-
reihen ihre spezifischen Limitierungen aufweisen, vor allem in Bezug auf taxonomische
Auswertungen und Fragestellungen zur Diversitat, die mit steigender Lénge der Zeitreihe ver-
starkt hervortreten kdnnen. Die diesbeziglichen Ergebnisse in der vorliegenden Arbeit kon-
nen vielleicht helfen, auch ein Bewusstsein flr diese speziellen Problematiken zu entwickeln.



Synopsis

Since 1965 the Institute for Lake Research in Langenargen has been collecting and archiving
a phytoplankton time series for Upper Lake Constance on behalf of the International Commis-
sion for the Protection of Lake Constance (IGKB). Compared with other monitoring pro-
grammes, this data set is one of the longest, with the highest time and taxonomy resolution,
for any European lake. At the Fischbach-Uttwil survey point, regular algae cell counts are
carried out predominantly at two-weekly intervals and at species level where possible,
enabling long-term changes in the abundance and seasonality of the phytoplankton communi-
ty to be documented and also allowing more complex analyses of the community structure,
changes in diversity and shifts in algae bloom in response to nutrient changes and climatic
factors.

During the survey period (1965-2007) Lake Constance experienced a marked change in its
trophic status and, based on the measured concentrations of the nutrients phosphate and nitro-
gen in particular, reverted from a meso-eutrophic lake during the 1960s and 1970s to a low-
nutrient water body corresponding more to its natural state. The restoration measures were
focussed on reducing the algae biomass by limiting phosphorus discharge into the lake.
During the same period, changes in regional climate patterns were also observed in response
to global atmospheric climate factors which determined the long-term variability of
stratification timing and the start of the spring algae bloom due to the effect on water
temperatures.

At all times during the survey period, the phytoplankton coenosis of Lake Constance was spe-
cies rich, regardless of the trophic state of the lake, and was mainly characterised by diatom
and cryptophyta species which together made up about half the annual average biomass. The
species diversity of the Lake Constance phytoplankton increased synchronously with the re-
oligotrophication, but the influence of dominant species on its diversity declined and therefore
the species distribution developed more uniformly during the periods surveyed. The most
commonly occurring species, Erkenia subaequiciliata, Gymnodinium helveticum and
Rhodomonas lens, belonged to the golden algae, dinoflagellates and cryptophyta. The highest
cell counts were recorded for small species of cyanobacteria and the most species-rich class
was green algae. In the period of high biomass accompanying eutrophication and in a further
ten-year phase of relative biomass stability, green and occasionally blue algae represented
higher percentages of the total algae biomass. The re-oligotrophication led to some significant
biomass losses in these specific phytoplankton groups. In contrast to these taxa, the golden
algae biomass and the relative proportions of dinoflagellates and cryptophyta increased as re-
oligotrophication progressed, which may be associated with the capacity of many
representatives of these algae groups for mixotrophic nutrition in oligotrophic nutrient
conditions.

Due to these rises and falls in the various algae groups, the phytoplankton biomass as a whole
showed remarkable stability overall during the high biomass phase and was characterised by
compensatory dynamics within the algae community. Over a period of some 25 years in
which the total biomass fluctuated around a value of 1 mg/l, the decreases in the biomass of
individual algae groups were balanced by increases in other groups, including at genus and
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species level. There were individual correlations — reversible as re-oligotrophication began —
between the biomass of the various algae groups and the concentrations of phosphorus.
During the high biomass phase, algae productivity was presumably subject to a range of other
limitations which should be considered as indirect consequences of over-application of
fertiliser. Light limitation in deeper layers of the epilimnion due to the high cell counts in the
upper layers of the water column, a higher herbivore density and the occasional depth-specific
seasonal limitation due to other nutrients such as silicate or carbon impacted on the algae and
helped to limit the carrying capacity of the system.

Following the re-oligotrophication measures, the phosphorus concentration decreased at
almost the same rate as it had increased over the previous years. After the phosphorus winter
mixing level had fallen by over half from the maximum at the time of high eutrophication,
from 1990 the phytoplankton biomass also fell abruptly within a few years and then levelled
off at a further stable level of some 0.5 mg/l. Algae productivity was then very clearly
inhibited by a seasonally increasing phosphorus limitation. Therefore the algae biomass in
Lake Constance had a clear non-linear correlation with the phosphorus concentrations and is
unlike the conventional linear chlorophyll or biomass/phosphorus models.

The changes detected at annual biomass level in the relative proportions in the taxonomic and
functional algae groups result from the different reactions of the individual taxa to the nutrient
conditions over the year. The strongest reactions to the window of seasonal phosphorus limi-
tation - which lengthened as a result of re-oligotrophication - were a year-round biomass
decline in green algae, a decline in the summer maxima of blue algae and Conjugales, a
dominance shift between the Centrales and Pennales diatom orders and an increase in golden
algae biomass.

However, the general course of the seasonal algae succession was not at all affected by the
nutrient changes and throughout the time series observed, Lake Constance remained
characterised by spring blooms of cryptophyta and centric diatoms and summer maxima of
pennate diatoms, green algae and cyanophyta. In contrast, the extent of the seasonal biomass
distribution appeared heavily dependent on the trophic level. The typical bimodal distribution
of the algae maxima over spring and summer was most pronounced during the eutrophic pha-
se, when the spring maximum reached its highest values. In the mesotrophic phases before
and after the eutrophication peak, the ratio of the two maxima was approximately unitary and
the clear water phase was very pronounced. As re-oligotrophication increased, the variability
over the year fell further, and in the most recent years of the time series, this resulted in a
relatively uniform biomass distribution over the vegetation period without pronounced
seasonal maxima and with a less distinct clear water stage.

Although the Lake Constance system is also particularly marked by long-term changes in the
climate influencing factors, which affect the water temperature distribution and mixing re-
gime, the nutrient variability, mainly in this case the phosphorus concentration available, was
identified as the defining factor at primary producer level. The effects of the climate factors
were limited to the time shifts in succession events (start of spring bloom, timing of clear
water stage), but could increase in importance as global warming continues. Low variation in
nutrient concentrations in the coming years would enable further changes in the phytoplank-
ton community to be related to the climatic variability.
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The successful re-oligotrophication of Lake Constance has shown that a reversal of the
trajectories initiated by the increased nutrient availability is possible at phytoplankton com-
munity level, but that the system has a remarkable capacity for resilience, i.e. tolerance to
disturbance, and can maintain its stability for quite a long period through compensatory dy-
namics within its functional groups. But by using high time resolution data on algae
composition obtained by monitoring programmes, however, incipient improvements in the
state of the ecosystem can be detected before the total phytoplankton biomass reacts, so that
valuable information can be supplied for water management.

Long-term data series therefore represent an important foundation for the basic environmental
research and will contribute to research on the human impact on ecosystems in the future. It is
important to remember however that these data series are subject to specific limitations,
particularly in relation to taxonomic analyses and diversity issues, and these may intensify as
the length of the time series increases. The relevant results in this work may perhaps help to
raise awareness of these specific problem areas.
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Résumé

Sur mandat de la Commission internationale pour la protection des eaux du lac de Constance
(IGKB), I’institut de recherches lacustres de Langenargen collecte et archive depuis 1965 des
séries de données sur le phytoplancton du lac supérieur de Constance. Comparée a d’autres
programmes d’observation, il s’agit de I’une des bases de données les plus complétes au fil du
temps et offrant I’'une des meilleures résolutions temporelle et taxonomique pour un lac
d’Europe. Sur le site de Fischbach-Uttwil, les scientifiques procedent régulierement, en géné-
ral toutes les deux semaines, a un comptage des cellules d’algues, si possible au niveau des
especes. Leurs travaux servent non seulement a consigner I’évolution sur le long terme de
I’abondance et de la saisonnalité de la biocénose phytoplanctonique, mais permettent aussi
d’analyser plus en détail la structure de cette bioceénose, les modifications de sa diversité ainsi
que les décalages des efflorescences algales en fonction des nutriments et de facteurs climati-
ques.

Durant la période d’observation (1965-2007), I’état trophique du lac de Constance a sensi-
blement changé. Si I’on considére les diverses concentrations mesurées dans I’eau, notam-
ment des principaux nutriments que son le phosphate et I’azote, le lac est passé d’un état mé-
sotrophe a eutrophique (années 1960 et 1970) a une situation oligotrophe, plus proche de
I’état naturel. Les mesures de réhabilitation ont visé avant tout a réduire I’apport de phosphore
dans le lac, afin de réduire la biomasse algale. Durant la méme période, les climats régionaux
ont subi des changements sous I’effet de facteurs climatiques et atmosphériques globaux. Ces
derniers influent ainsi sur la température de I’eau et contribuent a déterminer la variabilité a
long terme de la période de stratification thermique et le début de I’efflorescence printaniere.

Indépendamment de I’état trophique du lac, la biocénose phytoplanctonique a révélé une
grande diversité durant la période d’observation. Elle se composait principalement de diato-
mées et de cryptophycées, qui représentaient en moyenne annuelle la moitié environ de la
biomasse. Le retour du lac de Constance a un état oligotrophe a coincidé avec un accroisse-
ment de la variété du phytoplancton, les espéces dominantes perdant de leur influence sur
cette biodiversité et la répartition des especes devenant plus réguliére. Les especes les plus
présentes — Erkenia subaequiciliata, Gymnodinium helveticum et Rhodomonas lens — apparte-
naient aux familles des chrysophycées, des dinoflagellés et des cryptophycées. Les petites
especes de cyanobactéries atteignaient les nombres de cellules les plus élevés, tandis que les
chlorophycées (algues vertes) présentaient la plus grande variété. A I’époque ou la biomasse
algale fut élevée, soit durant I’eutrophisation du lac et les dix années qui ont suivi, elle présen-
tait une certaine stabilité et était en grande partie composée de chlorophyceées et de cyanophy-
cées. Le retour a un état oligotrophe a parfois sensiblement réduit la biomasse de ces groupes
phytoplanctoniques. A I’inverse, alors que les caractéristiques oligotrophiques s’accentuaient,
les chrysophycées gagnaient en biomasse et les dinoflagellés et les cryptophycées voyaient
leurs parts relatives s’accroitre. Cette évolution peut s’expliquer par la capacité de nombreux
représentant de ces familles de se satisfaire d’une alimentation mixotrophe dans une situation
oligotrophe.

Sous I’effet de I’accroissement et de la diminution de différents groupes d’algues, la biomasse
phytoplanctonique totale a affiché une stabilité remarquable durant la période ou elle fut éle-
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vée, la biocénose algale étant marquée par une grande dynamigque compensatoire. Pendant
25 années environ, au cours desquelles la biomasse totale a avoisiné 1 mg/l, la diminution de
la biomasse de certains groupes d’algues a été compensée par I’accroissement d’autres grou-
pes, la compensation intervenant également au niveau des genres et des espéces. Pour diffé-
rents groupes d’algues, on a alors observé des rapports caractéristiques entre biomasse et
concentration de phosphore, rapports que le retour a un état oligotrophe a parfois inversés.
Durant la période marquée par une forte biomasse phytoplanctonique, la productivité des al-
gues a sans doute été restreinte par une série d’autres facteurs que I’on peut considérer comme
des conséquences indirectes de la surfertilisation: moins de lumiere dans les couches profon-
des de I’épilimnion en raison du nombre élevé de cellules dans la partie supérieure de la co-
lonne d’eau, densité accrue d’herbivores et limitation saisonniere, temporaire et parfois fonc-
tion de la profondeur, due a la présence d’autres nutriments tels que le silicate et le carbone.
Ces divers facteurs ont exercé une influence sur les algues et ont contribué a restreindre la
capacité limite (carrying capacity) du systéeme.

Sous I’effet des mesures d’oligotrophisation, la concentration de phosphore diminué presque
aussi rapidement qu’elle avait augmenté. Ce n’est toutefois que lorsque les valeurs de phos-
phore ont, apres le brassage hivernal, diminué de plus de moitié par rapport au maximum at-
teint durant la phase eutrophique, que la biomasse planctonique s’est abaissée elle aussi. A
partir de 1990, elle a enregistré une nette baisse en quelques années, avant de se stabiliser aux
environs de 0,5 mg/Il. Depuis lors, la productivité algale a été nettement entravée par la réduc-
tion des concentrations de phosphore, réduction qui s’est accentuée au fil des saisons. La
biomasse algale du lac de Constance a affiché un rapport manifeste, mais non linéaire, avec
les concentrations de phosphore. Elle s’est ainsi distinguée, du moins dans son réle pour ce
lac précis, des rapports linéaires classiques observeés entre chlorophylle et phosphore ou entre
biomasse et phosphore.

Si les parts relatives des groupes d’algues taxonomiques ou fonctionnels ont varié dans la
biomasse annuelle, c’est que les divers taxons réagissent de maniere différente aux concentra-
tions de nutriments. Durant I’oligotrophisation, I’allongement de la fenétre saisonniére ou le
phosphore était moins disponible a surtout engendré les réactions suivantes: réduction de la
biomasse des chlorophycées durant toute I’année, diminution des maximums estivaux des
cyanophycées et des conjugales, changement des rapports de dominance entre les ordres de
diatomées centrales et pennales, augmentation de la biomasse des chrysophycées.

L’évolution des concentrations de nutriments n’a toutefois guere modifié la succession géné-
rale des algues au fil des saisons: durant toute la période considérée, le phytoplancton du lac
de Constance a été marqué par les efflorescences printaniéres de cryptophycées et de diato-
mees centriques et par les maximums estivaux de diatomees pennales, de chlorophycées et de
cyanophycées. A I’inverse, la répartition saisonniere de la biomasse était clairement détermi-
née par le degré trophique du lac. La répartition typique comprenant deux pics (au printemps
et en été) était particulierement prononcée durant la phase eutrophique, période a laquelle les
maximums printaniers ont atteint leurs valeurs les plus élevées. Durant les phases mésotro-
phiques (avant et aprés la période eutrophique maximale), les parts entre les deux maximums
affichaient des niveaux a peu pres équivalents et la phase des eaux claires était nettement per-
ceptible. Le retour a un état oligotrophe a encore réduit la variabilité annuelle. Les données
relevées ces derniéres années révelent une répartition assez uniforme de la biomasse sur
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I’ensemble de la période de végétation, une absence de grands pics saisonniers et une phase
des eaux claires moins marquée.

Bien que I’écosystéme du lac de Constance soit également determiné par I’évolution a long
terme de facteurs climatiques qui influent sur la répartition des températures de I’eau et le
régime de brassage, les observations ont montré que la production primaire dépend de la va-
riation des nutriments en présence, principalement de la concentration de phosphore. Jus-
qu’ici, les facteurs climatiques ont certes eu pour seul effet de décaler la succession de cer-
tains phénomeénes (début de I’efflorescence printaniere, période de la phase des eaux claires).
Leur influence pourrait néanmoins s’accroitre si le réchauffement du climat se poursuit. Si les
concentrations de nutriments demeurent constantes ces prochaines années, il sera possible
d’établir un lien entre variations climatiques et modifications de la biocénose phytoplanctoni-
que.

Le succés des mesures d’oligotrophisation du lac de Constance a montré qu’il est possible
d’inverser les modifications de la biocénose phytoplanctoniques engendrées par un accrois-
sement des nutriments disponibles, mais aussi que I’écosysteme presente une résilience (capa-
cité de s’adapter aux perturbations) remarquable, car des dynamiques compensatoires au sein
de ses groupes fonctionnels lui permettent de préserver sa stabilité sur une période relative-
ment longue. En disposant, grace au programme d’observation, de données d’une résolution
élevée sur la biocénose algale, il est possible d’identifier les améliorations futures de I’état de
I’écosysteme avant méme que la biomasse phytoplanctonique totale ne réagisse, et de fournir
ainsi de précieuses informations pour la gestion des milieux aquatiques.

Les séries de données recueillies sur le long terme constituent dés lors une base essentielle
pour la recherche fondamentale en écologie et continueront a étre utilisées dans les études
consacrées a I’influence de I’homme sur les écosystemes. Il importe toutefois de se souvenir
en tout temps que I’utilité de ces séries de données a aussi des limites, notamment pour ce qui
est de I’évaluation taxonomique et des questions portant sur la diversité, ces questions
s’imposant de plus en plus avec I’allongement de la période d’observation. Les résultats pré-
sentés ici aideront peut-étre les scientifiques a prendre conscience de ces problémes particu-
liers.
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1 Einleitung und Aufgabenstellung

1.1 Die Untersuchungen des Phytoplanktons im Bodensee

Der Bodensee ist nach dem Genfer See der groRte See in Mitteleuropa und sein Okosystem
hat eine Uberregionale Bedeutung, vor allem fir die Trinkwasserversorgung von etwa 5 Milli-
onen Menschen in den drei Anrainerstaaten, und als Lebensraum fir eine Vielzahl von Tier-
und Pflanzenarten. Wirtschaftliche Bedeutung hat der Bodensee fiir die Fischereiwirtschaft
mit einem jahrlichen Ertrag von etwa 700 Tonnen Fisch (IBKF 2010), ebenso wie fur touristi-
sche und Naherholungszwecke und als Transportweg. Dabei sind der Zustand des Sees und
die Wasserqualitat, auch im Vergleich mit den anderen grof3en voralpinen Seen, bemerkens-
wert gut, was allerdings nicht immer der Fall war. So erfuhr der Bodensee mit steigenden Be-
volkerungszahlen in seinem Einzugsgebiet, der Verwendung von Mineraldiingern und phos-
phathaltigen Detergentien seit ca. 1930 sowie der steigenden industriellen Entwicklung in den
Anrainerstaaten seit den 1950er Jahren eine zunehmende Nahrstoffbelastung. Speziell die
Einleitung ungeklérter Haushalts- und Industrieabwésser aus den umliegenden Gemeinden
flhrte in ihrer Summe zu einer starken Eutrophierung des Gewaéssers (Gude & Gries 1998).
Daher schlossen sich 1959 die Institute und Fachstellen der Anliegerstaaten bzw. -kantone
zum Schutz des Sees und zur Koordinierung der Wiederherstellung eines umweltvertraglichen
Zustands in der Internationalen Gewasserschutzkommission fir den Bodensee (IGKB) zu-
sammen, in deren Auftrag das Institut fir Seenforschung in Langenargen seit 1965 ein Lang-
zeit-Monitoringprogramm zur regelméaRigen Uberwachung limnologischer Parameter des Bo-
densees durchfiihrt. Auf der Basis eines Ubereinkommens zum Schutz des Bodensees gegen
Verunreinigung hat die IGKB zudem schon 40 Jahre vor Einflhrung der Europaischen Was-
serrahmenrichtlinie (EU 2000) eigene Richtlinien fir die Wiederherstellung und zukunftige
Reinhaltung des Bodensees verabschiedet, die in allen Anliegerstaaten zur Anwendung ge-
langten. Wéhrend vormals der Reparaturgedanke, d.h. die Beseitigung bereits bestehender
Belastungsquellen, das Handeln bestimmt hat, steht seit 1987 neben den weiterhin nétigen
SanierungsmalRnahmen fur die IGKB das Vorsorgeprinzip im Rahmen eines ganzheitlichen
Gewasserschutzes im Vordergrund.

Die Ziele der MalRinahmen lagen in der Reduktion der externen Zufuhr von Nahrstoffen, hier-
bei vor allem des Phosphats, mit der Absicht, dadurch die Sauerstoffverhéltnisse im Tiefen-
wasser verbessern sowie das Ausmald der Algenproduktion (Abb. 1.1), insbesondere von po-
tentiell toxinbildenden Blaualgenarten, verringern zu konnen. Diese Ziele sollten hauptsach-
lich durch die Installation von Wasseraufbereitungsanlagen erreicht werden. 1980 (Deutsch-
land und Osterreich) bzw. 1986 (Schweiz) traten Verordnungen zur Verringerung der Phos-
phatgehalte in Haushaltswaschmitteln in Kraft (PHochstMengV), ebenfalls mit dem Ziel, die
Eintrdge Uber das Abwasser in natirliche Gewasser zu reduzieren. Infolgedessen ging die
Phosphorkonzentration im Freiwasser des Bodensees seit den 1980er Jahren kontinuierlich
zurtiick und betrug in der jingsten Zeit gerade noch ein Zehntel der Hochstbelastung zu Ende
der 1970er Jahre. Mit Blick auf die weitere Nahrstoffentwicklung im Bodensee wird die Her-
ausforderung der kommenden Jahre daher verstarkt darin liegen, mogliche Auswirkungen des
immer offensichtlicher werdenden Klimawandels auf den Nahrstoffgehalt des Sees, z.B.



durch prognostizierte haufigere Extremwetterereignisse und damit verbundene Veranderun-
gen in Hohe und Zeitpunkt von Né&hrstofffrachten, und Gefahren fir die Trinkwasserversor-
gung rechtzeitig zu erkennen.

Abbildung 1.1: Algenteppiche im Freiwasser und Litoral wéhrend des eutrophen Zustands des Bodensees in den
1970er Jahren © Reiner Kiimmerlin

Die Bewertung des 6kologischen Gewaésserzustands basiert auf Messungen der chemisch-
physikalischen Umweltparameter sowie auf limnologischen Untersuchungen zur Abundanz
von Gewasserorganismen. Die routinemaRigen Untersuchungsergebnisse jedes Seenjahres
werden von der IGKB in einem jahrlichen Bericht Gber den limnologischen Zustand verof-
fentlicht (,,Grune Reihe®). Desweiteren wird in einer zweiten Reihe von Berichten (,,Blaue
Reihe) in einem etwas grofReren zeitlichen Abstand auf aktuelle Forschungsergebnisse und
Sonder-Messkampagnen eingegangen. Zwei umfassendere Berichte zur Entwicklung des Phy-
toplanktons im Bodensee-Obersee erschienen seither in der Blauen Reihe, deren aktuellster im
Jahre 1989 verdffentlicht wurde und die Phytoplanktonentwicklung im Zeitraum von 1965 bis
1986 abdeckt (IGKB 1989). In dem hier vorliegenden neuen Bericht soll die Langzeit-
Entwicklung der Phytoplanktongemeinschaft im Bodensee dartiber hinausgehend bis zum
Jahr 2007 unter Berlcksichtigung der sie hauptsachlich beeinflussenden Faktoren der ,,N&hr-
stoffentwicklung® und des ,,Klimawandels* dargestellt und somit erstmalig auch die Reaktion
der Algen auf die weiter vorangeschrittene Re-Oligotrophierung untersucht werden, mit spe-
zieller Betrachtung der VVeranderungen in der Saisonalitat des Phytoplanktons. Das einen Zeit-
raum von mehr als 40 Jahre umfassende Datenmaterial eroffnet somit die Mdglichkeit, eine
Reihe interessanter Fragestellungen fiur die 6kologische Grundlagenforschung zu bearbeiten,
von denen einige Ergebnisse in diesen Bericht einbezogen werden.



Historische Phytoplankton-Beprobungen des Bodensees

Der Bodensee ist bereits seit den Anfangen der Limnologie - nicht zuletzt auch durch die tber
80jahrige Arbeit des ISF - ein gut untersuchtes Gewasser (Elster 1974) und so liegen erste
Untersuchungen der planktonischen Algenentwicklung schon seit 1896 (Schréter & Kirchner
1896) und regelmalRiger seit den 1920er Jahren vor (siehe z. B. Grim 1939). Vor allem die
qualitativen Beschreibungen von Auerbach et al. (1924, 1926) zur Periodizitadt des Phyto-
planktons geben Einblicke in eine dem ursprunglichen Zustand wohl noch recht nahekom-
mende Phytoplanktonzusammensetzung und die dominierenden Arten vor dem gravierenden
Anstieg der Eutrophierung. Verlasslichere quantitative Phytoplanktonanalysen waren erst
nach der Entwicklung der Umkehrmikroskopie durch Utermdéhl (1953) mdglich, aus dieser
Zeit gibt es erste Beprobungen durch Grim (1955, 1967) und Lehn (1960, 1962). Beim direk-
ten Vergleich der historischen Artenzusammensetzungen des Phytoplanktons mit heutigen
Daten ist allerdings zu bedenken, dass die technische Auflésung der damals verwendeten mik-
roskopischen Ausstattung nicht den heutigen Moglichkeiten entspricht und daher die damali-
gen Zahllisten vor allem in Bezug auf kleine Arten als nicht vollstandig anzusehen sind. In
den hdufig fur die Rekonstruktion von historischen Algengesellschaften herangezogenen Se-
dimentproben wiederum erhalten sich hauptsachlich die Uberreste verkieselter
Diatomeenarten, daher sind langer zurlickreichende palédolimnologische Analysen der Arten-
zusammensetzung immer auf diese Uberdauernden Formen beschrankt. Aus diesem Grunde
bieten die historischen Angaben zur qualitativen Artenzusammensetzung der frihen limnolo-
gischen Untersuchungen wéhrend eines noch weitgehend néhrstoffarmen und naturnahen Zu-
stands des Bodensees die Mdglichkeit, den Wandel in der Phytoplanktonstruktur im Zuge der
Eutrophierung und Re-Oligotrophierung auch fir einige andere Algengruppen zu vergleichen,
die sich nicht im Sedimentarchiv finden. Ein Uberblick tiber diese ersten Planktonuntersu-
chungen und weitere vertiefende und detaillierte Informationen zu den historischen
Phytoplanktonbeprobungen des Bodensees finden sich im ersten Blauen Bericht der IGKB
(1963) sowie in den Arbeiten von Reiner Kimmerlin (1991, 1998 und IGKB 1989).

1.2 Okologie des Phytoplanktons
Definition und Rolle des Phytoplanktons

Als Phytoplankton (altgriechisch @utov phyton ,,Pflanze”; altgriechisch mlayktov plankton
»,das Umherirrende®; wortlich: ,,Pflanzen-Plankton®) wird die Gesamtheit der photoautotro-
phen, im Freiwasser schwebenden Mikroalgen bezeichnet. Neben einem Teil, der systema-
tisch zu den Bakterien (Cyanobakterien) gehort, zahlen zum Phytoplankton die morpholo-
gisch und physiologisch vielféltigen eukaryotischen Einzeller aus dem Reich der Pflanzen
(Plantae, hauptsachlich Griinalgen, Zier- und Schmuckalgen) und weitere, nicht naher mitei-
nander verwandte, ebenfalls zur oxygenen Photosynthese befdhigte Protisten (hauptséchlich
Kiesel-, Gold- und Panzeralgen). Zum Gesamtbegriff des ,,Planktons® werden neben dem
genannten Phytoplankton zudem das heterotrophe Bakterioplankton, also Bakterien, die vom
Abbau organischer Substanz leben, sowie herbivores und carnivores Zooplankton (Krebstiere,
Radertiere) und heterotrophe Einzeller (u.a. Ciliaten) gez&hlt.

In der Rolle der Primérproduzenten des aquatischen Nahrungsnetzes setzen die Mikroalgen
unter Nutzung der Sonnenergie energiearme, anorganische Stoffe in energiereiche, organische



Substanzen in Form von Biomasse um (Photosynthese). Dabei erbringt das Phytoplankton der
Meere, Standgewasser und Flusse zusammengenommen fast die Hélfte der globalen Primér-
produktion (Falkowski et al. 2004), also einen dem Beitrag der terrestrischen Pflanzen ver-
gleichbaren Anteil (z. B. Field et al. 1998).

Neben seiner Funktion als autochthone Grundlage des pelagischen Nahrungsnetzes erfullt das
Phytoplankton weitere wichtige Funktionen fir die aquatischen Stoffkreislaufe, indem es z. B.
zur Sauerstoffproduktion in den oberen lichtdurchfluteten Wasserschichten oder zur Sedimen-
tation und Verfrachtung von Néhrstoffen auf den Seegrund beitrdgt. Je nach Gewésserzustand
und in Abhangigkeit von maligeblichen Umweltparametern wie dem Gewaéssertyp, der Nahr-
stoffsituation, dem pH-Wert und anderen Faktoren, stellen sich quantitativ und in ihrer Zu-
sammensetzung qualitativ verschiedenartige Phytoplanktongemeinschaften ein.

Faktoren, die das Phytoplankton beeinflussen und ihre saisonale Dynamik

Neben der die Photosynthese der Algen antreibenden Sonnenenergie ist das VVorhandensein
geldster Nahrstoffe im Wasser Grundvorausetzung fur das Algenwachstum. Die wichtigsten
Elemente fur den Aufbau von pflanzlicher Biomasse sind die drei essentiellen Makron&hrstof-
fe Kohlenstoff, Phosphor und Stickstoff, deren Vorkommen in natirlichen aquatischen Oko-
systemen im jahreszeitlichen Verlauf in der Regel einer zeitweisen Limitierung unterworfen
ist. Weil die gelosten Verbindungen dieser Stoffe von den Organismen schnell umgesetzt
werden, liegen daher insbesondere Phosphor und Stickstoff in Gewassern in der Regel nur in
begrenzten Konzentrationen vor und kénnen deshalb das Wachstum von Pflanzen limitieren
(Lampert & Sommer 1999). Phosphor ist als essentieller N&hrstoff fiir die Pflanzenproduktion
viel haufiger Minimumsfaktor als Stickstoff; die Eutrophierung von Seen beruht in erster Li-
nie auf der Zunahme der Phosphate (Lampert & Sommer 1999, Sommer et al. 1986). Fir Kie-
selalgen spielt zudem die saisonale Verfligbarkeit von Silikat eine wichtige Rolle (Sommer
1984). Bei einem Stickstoffminimum in der produktiven Wasserschicht wiederum kénnen zur
Fixierung von atmospharischem Stickstoff befahigte Blaualgenarten Vorteile in der Algenge-
meinschaft erlangen.

Die bei einer Beprobung ermittelbare Biomasse (standing stock) des Phytoplanktons hangt
allerdings nicht nur von der Verfligbarkeit der Nahrstoffe und der Lichtmenge ab, sondern
wird auch durch Sedimentationsprozesse (Absinken in nicht durchlichtete Bereiche der Was-
sersaule) und die Abweidetéatigkeit (grazing) des herbivoren Zooplankton reguliert.

Ebenso wie die terrestrischen Lebenswelten der mittleren Breitengrade stehen auch die aqua-
tischen Okosysteme unter dem Einfluss einer saisonalen Dynamik, die den jahreszeitlichen
Verlauf der Sonneneinstrahlung durch eine charakteristische Temperaturentwicklung wider-
spiegelt und die produktive Phase des Jahres auf ein bestimmtes Zeitfenster beschrénkt. Die
Temperaturverlaufe in aquatischen Okosystemen unterliegen dabei im Allgemeinen aufgrund
der hohen spezifischen Warmekapazitat des Wassers einer geringeren Schwankungsbreite als
terrestrische Systeme. In tiefen Seen ist die Phytoplanktonproduktion hauptsachlich eine
Funktion der Lichtverfiigbarkeit und damit abhéngig von den Temperaturverldufen und dem
Einsetzen der Stratifizierung (Sverdrup 1953, Sommer 1986, Peeters et al. 2007).



Die typischen Jahresverlaufe der Algensukzession (Reynolds 1984, Sommer et al. 1986) und
ihre meteorologische Abhéngigkeit in groflen und tiefen Gewadssern wie den Voralpenseen
sind gut untersucht. Aufgrund der winterlichen Homothermie bei etwa 4°C besteht keine Mi-
schungsbarriere und die Nahr- und Schwebstoffe werden tber die ganze Wasserséaule gleich-
maRig verteilt. Umgekehrt bedeutet das fiir die Algen trotz der im jahreszeitlichen Vergleich
besten N&hrstoffversorgung je nach Tiefe des Gewéssers und ihrer Verweildauer in den dunk-
leren Bereichen der Wassersaule einen Wachstumsstillstand aufgrund der erheblichen Licht-
limitierung. Erst mit Erhéhung der Sonneneinstrahlung im Frihjahr und der Erwérmung des
Oberflachenwassers bildet sich eine thermische Schichtung des Wasserkérpers in ein warmes
Epilimnion und ein kaltes Hypolimnion aus. Die weitere Intensivierung der Sonneneinstrah-
lung bis zum Sommer verstérkt diese Stratifizierung, so dass planktonische Organismen nur
noch in der obersten, lichtdurchfluteten Wasserschicht zirkulieren. Die Aufhebung der Licht-
limitierung fuhrt zu starkem Algenwachstum, in der Folge aber auch zur Verknappung gelds-
ter Nahrstoffe, weil die Schichtung den Austausch und Stoffnachschub aus der darunterlie-
genden Wassersdule in die trophogene Zone unterbindet. Abhéngig von der Menge der zu
Beginn der Vegetationsperiode verfligbaren Néhrstoffe halten diese nicht Uber die gesamte
Vegetationsperiode vor und es kommt in deren Verlauf zur Limitierung einzelner N&hrstoffe.
Gegen Ende der Vegetationsperiode sinken im Herbst die Wassertemperaturen wieder und die
Schichtungsstabilitat lasst nach, wodurch sich zwar die Nahrstoffverfugbarkeit durch Nach-
schub aus den tieferen Zonen erhéht, gleichzeitig aber die Lichtlimitierung wieder zunimmt.

Neben dieser Begrenzung des Algenwachstums durch die Verfligbarkeit von Nahrstoffen und
Licht (bottom-up control) wird die Algenbiomasse durch das herbivore Zooplankton kontrol-
liert (top-down control). Das Zooplankton ist selbst in algenreichen Seen im Friihsommer in
der Lage, den groRten Teil der Algen abzuweiden und dadurch die Friihjahrsbliite zu beenden
und das vorlbergehende Klarwasserstadium zu induzieren (Sommer et al. 1986). Diese jahr-
lich wiederkehrende saisonale Abfolge von wechselnden Umweltbedingungen und die durch
die Algenaktivitat induzierten Schwankungen der Nahrstoffverfligbarkeit und Herbivorenzahl
beeinflussen das Aufkommen und Wachstum von unterschiedlich wettbewerbsstarken Algen-
arten (Tilman et al. 1982), so dass sich neben der Algenbiomasse auch die Artenzusammen-
setzung einer Phytoplanktongemeinschaft kontinuierlich verandert (Tilman 1977, Sommer
1983). Diese Eigenschaft entspricht der Sukzession (von lat. ,,nachriicken) terrestrischer
Okosysteme (Smayda 1980), mit dem Unterschied, dass die Ausbildung einer langerfristigen
Klimaxgesellschaft durch die zyklische, d.h. jahrlich wiederkehrende Abfolge der Umweltbe-
dingungen unterbunden wird (Harris 1986). Im jahreszeitlichen Verlauf unterliegt die Algen-
entwicklung und -biomasse daher unterschiedlichen Limitierungsfaktoren. So kommt es in-
nerhalb der Phytoplanktongemeinschaft im Friihsommer durch den FraRdruck des jedes Jahr
erneut erstarkenden herbivoren Zooplanktons alljghrlich zu einer Dominanzverschiebung von
gut fressbaren zu schlecht fressbaren Algen, die der Abweidung entgehen kénnen (Sommer et
al. 1986, Sterner 1989). Im Sommer dagegen werden die N&hrstoffe, insbesondere der geltste
Phosphor, durch fraliresistente Algenarten aufgezehrt, wodurch das weitere Algenwachstum
limitiert wird (Sommer et al. 1986). Die héchsten Algenbiomassen werden in einem tiefen
See wie den Voralpenseen demnach nach einem zweigipfeligen Muster im Frihjahr und im
Sommer erreicht.



Algengruppen und funktionelle Gruppen

Die verschiedenen taxonomischen Algengruppen unterscheiden sich hinsichtlich morphologi-
scher und physiologischer Kriterien, vor allem in ihrer Grof3e (Pico-, Nano-, Netzplankton),
Form (runde, zylindrische oder stachelige Zellen), Begeilielung, Nahrstoffanspriiche oder
Pigmentausstattung (Reynolds 2006). Insbesondere die spezifischen Leitpigmente der einzel-
nen Algengruppen, aus deren Zusammensetzung Abstammungs- und Verwandtschaftsablei-
tungen maoglich sind, erlauben den einzelnen Algengruppen die individuelle Einnischung in
der verschiedenen Tiefen der Wassersdule und die Abgrenzung voneinander. Die jahreszeitli-
che Kombination der abiotischen und biotischen Faktoren wirkt somit selektiv und begunstigt
das Auftreten saisonal unterschiedlicher Phytoplanktonarten. So kdnnen die Artenzusammen-
setzung der Algen, ihre Haufigkeit, die Dynamik der Sukzession und das Auftreten bestimm-
ter Indikatorarten einen Hinweis auf die zugrundeliegenden ¢kologischen Faktoren und den
Zustand des Sees geben. Prinzipiell kdnnen die meisten Algenarten vom Zooplankton filtriert
und verwertet werden, sie unterscheiden sich aber in ihrer Qualitét als Futter. So gelten bei-
spielsweise Cyanobakterien aufgrund der Ausbildung von langkettigen Filamenten und toxi-
schen Abwehrstoffen als weniger geeignete Nahrung als Grunalgen, Cryptophyceen und die
kleinen zentrischen Diatomeen. Somit wird die Phytoplanktonzusammensetzung im saisona-
len Verlauf auch durch die selektive Abweidetétigkeit der Zooplankter beeinflusst (Sterner
1986, Sterner 1989). Funktionelle Typen sind Gruppen von Algen, die &hnliche Umweltan-
spriiche haben und auf dhnliche Weise auf das Okosystem zurtickwirken (Weithoff 2003). Die
taxonomischen Algengruppen entsprechen daher aufgrund ihrer oben beschriebenen charakte-
ristischen Eigenschaften und einer gréReren Ahnlichkeit innerhalb ihrer Gruppe als zwischen
den Gruppen, z. B. in Bezug auf Grolienklassen, 6kologische Anspriiche und Qualitét als Fut-
ter, auch funktionellen Gruppen im weiteren Sinne (Litchman et al. 2007). Die unterschiedli-
chen funktionellen und 6kophysiologischen Strategien spiegeln sich auch in der
Artendiversitat des Phytoplanktons wider.

Artenzahl und Diversitat

Die Biodiversitdt von Lebensgemeinschaften gehért zu den am intensivsten untersuchten
Themenbereichen in der Okologie. Insbesondere Studien iiber den Zusammenhang von
menschlichem Einfluss auf Okosysteme und Verlust von Artenvielfalt haben in den letzten
Jahrzehnten einen hohen Stellenwert erlangt (Lampert & Sommer 1999). Diversitatsstudien
bei aquatischen Systemen haben weniger den Artenschwund zum Thema, sondern untersu-
chen vor allem Fragestellungen nach Zusammenhangen zwischen der Artenzahl und Okosys-
temfunktionen wie der Stabilitidt oder Produktivitat von Artengemeinschaften. Diversitat be-
schreibt zumeist ein quantitatives Mal3 fir die Artenzusammensetzung unter Beriicksichtigung
der Anzahl und der Haufigkeit der in einem Lebensraum vorkommenden taxonomischen Ein-
heiten (Legendre & Legendre 1998). Komplexe Lebensrdume gehen h&ufig mit hoher
Artendiversitat einher. Dieser fir viele terrestrische Lebensrdume geltende Zusammenhang
flhrte aufgrund des vermeintlich einfach strukturierten pelagischen Lebensraums zur Frage
nach dem Paradoxon des Planktons (Hutchinson 1961): ,,Warum leben so viele Algenarten in
einem scheinbar homogenen Habitat?* Aufgrund saisonaler Variabilitat, Einnischnung von
Artengruppen mit an unterschiedliche Lichtverhéltnisse angepasster Pigmentausstattung (Tie-
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fenzonierung) und hdufige Mischung durch stochastische meteorologische Ereignisse ist das
Pelagial allerdings eigentlich ein heterogener Lebensraum (Scheffer et al. 2003). Auch die
Konkurrenz der Arten um Ressourcen erhoht die raumliche Heterogenitét, indem sie chaoti-
sche Oszillationen induziert, in deren Verlauf immer andere Taxa mit spezifischen N&hrstoff-
anspriichen, Wachstumsraten oder Lichtanspriichen dominieren (Huisman & Weissing 2001),
sodass letztlich die Koexistenz vieler Arten moglich ist.

Die tatséchliche Artenvielfalt des Phytoplanktons erschlieft sich erst unter dem Mikroskop.
Dabei kann zwar verhéltnisméaRig leicht ein Wert fiir die Artenanzahl in einer Probe bestimmt
werden, dieser hangt fur planktonische Systeme jedoch stark vom Stichprobenumfang und der
Haufigkeit der Probenahmen ab. In geringen Dichten vorkommende Arten werden seltener
erfasst als die dominierenden Arten. Viele Diversitatsindizes beziehen daher in unterschiedli-
chem AusmaR die Aquitabilitat mit ein, d.h. wie gleichmaRig sich die Zellzahlen auf die iden-
tifizierten Arten verteilen (Lampert & Sommer 1999). Dabei erhalten dominante Arten ein
hoheres Gewicht, wahrend seltene Arten den Diversitatsindex weniger beeinflussen, so dass
sich die Ausgeglichenheit der Planktonartenverteilung und ihre Verdnderung mit veranderten
okologischen Bedingungen beurteilen lassen. Solche Diversitatsindizes werden genutzt, um
Artengemeinschaften verschiedener Zeitpunkte und Systeme miteinander zu vergleichen. Me-
taanalysen, die den Artenreichtum einer Vielzahl von Seen Uber ein breites Spektrum der tro-
phischen Zustédnde untersuchten, belegen ein Diversitdtsmaximum im oligo- bis mesotrophen
Bereich (Padisak 2004), wéhrend sehr eutrophe Seen von wenigen Arten dominiert werden
(Jeppesen et al. 2005). Hier sollen insbesondere die Entwicklung der Phytoplanktondiversitét
mit der saisonalen Sukzession sowie der Zusammenhang der Diversitdt mit der langfristigen
Entwicklung der Phytoplanktongemeinschaft und ihrer Stabilitat untersucht werden.

1.3 Auswirkungen anthropogener Einflisse auf die
Phytoplanktonzusammensetzung

Die Verschmutzung von Gewassern ist ein bedeutender und gegenwaértiger Bestandteil der
globalen, durch die Aktivitdt des Menschen bedingten Verdnderungen der Umwelt. Dabeli
spielt die Eutrophierung, also die Folgeerscheinungen der vermehrten Zufuhr von Né&hrstoffen
in aquatische Systeme durch Einleitung von unzureichend geklarten Siedlungs- und Industrie-
abwaéssern sowie aus diffusen Zufllissen von landwirtschaftlich genutzten Flachen, eine erheb-
liche Rolle und beeinflusst die Entwicklung, Zusammensetzung und natiirliche Sukzession
des Phytoplanktons. Weil das Algenwachstum hauptséchlich durch die Verfuigbarkeit des
Elements Phosphor limitiert ist, hat dessen erhebliche Zufuhrerhéhung, die als Hauptmerkmal
von Eutrophierungsprozessen gilt, eine vermehrte Primarproduktion zur Folge. Hohere Al-
genbiomassen sind die auch fiir einen Laien erkennbaren Anzeichen der Uberdiingung eines
Gewassers. Die Mechanismen der eutrophierungsinduzierten Veranderungen in der Zusam-
mensetzung des Phytoplanktons erlangten in den letzten Jahrzehnten erhebliches wissen-
schaftliches Interesse. Oftmals ist der Prozess der zunehmenden Eutrophierung allerdings
weniger gut untersucht als die Veranderungen infolge der mittlerweile vielerorts erfolgreichen
Re-Oligotrohierungsmalinahmen, die von entsprechenden Monitoringprogrammen begleitet
wurden. Es wurde im Rahmen dieser Forschungen eine Vielzahl von quantitativen Beziehun-
gen fur die Reaktion von Algenbiomassen und Chlorophyll-Konzentrationen auf Nahrstoff-
veradnderungen veroffentlicht, siehe Dillon & Riegler (1974), Schindler (1977), Vollenweider
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& Kerekes (1982), Watson et al. (1992) und andere. Allerdings stellen diese Beziehungen, die
auf Daten einer ganzen Reihe von Seen und Seetypen basieren, keine verlassliche Methode
dar, die Reaktion eines einzelnen Sees zu erklaren oder die Effektivitat seiner Sanierung ge-
nau vorherzusagen (Reynolds et al. 2012), weil individuelle Faktoren wie der zeitliche Ver-
lauf der Nahrstoffsanierung, lokale Klimabedingungen, morphologische Charakteristika des
untersuchten Sees oder die Wasseraufenthaltszeit die erwarteten Muster trotzdem uberlagern
kdnnen. Der unterschiedliche Verlauf der SanierungsmalRnahmen beim Obersee des Boden-
sees und seinem Untersee zeigt, welche Bedeutung der Seetypus selbst bei miteinander ver-
bundenen Wasserkdrpern haben kann (IGKB 2007).

GewasserschutzmalRnahmen haben vor allem die Reduktion der Phosphoreintrage zum Ziel,
um die Algenbiomasse und unerwiinschte Bliten potentiell schadlicher Algen zu regulieren.
Die mittlerweile fast vollstandige Klarung der Haushalts- und Industrieabwaésser in den wirt-
schaftlich entwickelten Landern, insbesondere nach Errichtung von Phosphatfallungsanlagen,
sowie die Verbote der Beimengung von Phosphaten in Waschmitteln fiihrten folglich fur die
meisten grof3en europaischen Seen zu einer Verbesserung des Gewasserzustands gegenuber
den 1970er Jahren. Zukunftig im Fokus der Restaurierungsmafnahmen bleiben weiterhin
noch eine Vielzahl kleinerer Seen, die im direkten Einflussbereich von landwirtschaftlichen
Dungeeintrdgen (z B. durch Erosion, Regenauswaschung) liegen (EU 2000). Zudem bleibt
mit der Reduzierung der Stickstoffeintrdge auch eine weitere Aufgabe fur das Gewésserma-
nagement. Die in Europa, in Nordamerika und Japan gewonnenen Erkenntnisse kdnnen dazu
beitragen, auch die Gewasserqualitat in Entwicklungs- und Schwellenlédndern zu verbessern
oder gar Beeintrachtigungen der Gewésser durch die industrielle Entwicklung im Voraus zu
vermeiden bzw. abzumildern.

Neben weiteren hydrologischen Veranderungen, z. B. des Wasserspiegels, spielen fir das
okologische Geflige in Seen besonders auch die Veranderungen der klimatischen Rahmenbe-
dingungen eine wichtige Rolle. Es bestehen gute Griinde anzunehmen, dass die unveréndert
steigende anthropogene CO,-Freisetzung in die Atmosphére bisher schon und in der weiteren
Zukunft mit einem Anstieg der mittleren Jahrestemperaturen in einem Zusammenhang steht
(IPCC 2007). Die Wassertemperaturen von mitteleuropaischen Seen standen in einem schnel-
len und synchronen Zusammenhang (Straile & Adrian 2000, Straile et al. 2003) mit klimati-
schen Anderungen groRraumiger klimatischer Prozesse wie der Nordatlantischen Oszillation
(NAO, Hurrel 1995) und werden dementsprechend auch auf langfristige Klimatrends reagie-
ren (Adrian et al. 2009). Es wurde fiir eine Reihe limnischer Okosysteme gezeigt, dass lang-
fristige Verénderungen die Planktondynamik beeinflussen kdnnen (Straile & Adrian 2000,
Blenckner et al 2007, Adrian et al. 2009, Tadonléke 2010) und dass eine Erwarmung das Al-
gen-, insbesondere das Blaualgenwachstum, begunstigen kann (Pearl & Huismann 2008).
Weiterhin kdnnen die Auswirkungen verénderter klimatischer Bedingungen zu einer Entkopp-
lung der eingespielten Beziehungen zwischen den verschiedenen trophischen Ebenen flhren
(Cushing 1995, Winder & Schindler 2004, Seebens et al. 2009), mit der Gefahr bleibender
Beeintrachtigung der Nahrungsnetze und wirtschaftlicher Einbuf3en z. B. in der Fischereiwirt-
schaft.



1.4 Bedeutung von Langzeitmonitoring fir die
Grundlagenforschung

Die Erfassung von biologischen Langzeitdaten in Monitoringprojekten ist nicht nur wichtig,
um mit diesen Datensétzen allgemeine Kenntnis Uber die vorhandenen Arten und die 6kologi-
schen Lebensvorgénge des Systems zu erhalten, um Rickgange oder Zunahmen einzelner
Arten abschéatzen zu kdnnen, sondern insbesondere auch, um Einsichten in die Zusammen-
hange zwischen naturlicher Artenzusammensetzung und den Umweltbedingungen erkennen
und beurteilen zu kénnen. Langzeitmonitoring ermdéglicht also gesamtsystemische Einblicke,
die andernfalls unerkannt bleiben kénnten bzw. unter den eingeschréankten Moglichkeiten von
Experimenten mit wenigen kontrollierten Variablen und selektierten Artgemeinschaften unter
Umstanden nicht hervortreten. Im Gegensatz dazu umfasst die Kritik an der wissenschaftli-
chen Nutzung von Monitoringdaten oftmals, dass aus Kapazitatsgrunden nur Teilkomponen-
ten des Systems erfasst werden und begleitende Prozessparameter nicht vollstandig aufge-
nommen werden (Yoccoz et al. 2001).

Das Monitoring der Bodensee-Phytoplanktonzonose kann dennoch fiir sich in Anspruch neh-
men, einen reprasentativen Uberblick liber das Gesamtsystem der Primarproduzenten im Pe-
lagial zu geben, da nicht nur die haufigsten Indikatorarten aufgenommen werden, sondern die
Proben mit vertretbarem Aufwand auch auf Arten mit niedrigerer Abundanz untersucht wur-
den. Im Gegensatz zu vielen anderen Monitoringansatzen, die haufig nur wenige Probenah-
men innerhalb eines Jahres vorsehen oder nur tber einige Jahre laufen, besteht mit den vorlie-
genden Daten die Mdglichkeit, trotz interannueller Variabilitat und nichtperiodischen Ereig-
nissen beispielweise des regionalen Wetters, allgemeine Muster der Phytoplanktonsukzession
im Bodensee und ihre langfristigen Veranderungen uber den Zeitraum von 40 Jahren zu er-
kennen.

Die Lebenswelt eines Sees reagiert auf sich verdndernde Umweltbedingungen und kann als
zusatzlich zu den chemisch-physikalischen erhobenen MessgrofRen weitere Bewertungs-
moglichkeiten des 6kologischen Zustands des Systems geben (Ptacnik et al. 2008). Daher ist
die Untersuchung der Zusammensetzung und der Veranderungen in der sukzessiven Dynamik
wertvoll fur das Verstandnis der biologischen Interaktionen in der Nahrungskette des Sees,
welches auf andere Art und Weise schwierig zu erreichen ist (Gaedke & Schweizer 1998).
Weil es sich bei den aus dem Monitoring gewonnenen Daten jedoch um ein ,,einmaliges Ex-
periment ohne Replikat“ mit entsprechender Schwankungsbreite bei der Messwertaufnahme
handelt, wird die Analyse von Monitoringdaten immer vielschichtig und mit einem hohen
MaR an Variabilitat behaftet bleiben, so dass eine experimentelle Uberpriifung festgestellter
Zusammenhange erforderlich bleibt (Dormann 2002, Magurran et al. 2010).



1.5 Aufgabenstellung

Das Okosystem des Bodensees unterlag in den letzten vier Jahrzehnten einer Vielzahl an Ver-
anderungen. Dies erschwert es, bestimmte zu erklarende Auswirkungen einzelnen dieser mul-
tiplen potentiellen Stressoren zuzuschreiben. So kdnnen die Effekte der Eutrophierung dabei
diejenigen anderer Faktoren, wie der klimatischen Variabilitat, (iberdecken (Rihland et al.
2008, Stich & Brinker 2010). Gegenstand der im Folgenden dargestellten Untersuchungen ist

die Darstellung und statistische Auswertung von langfristigen Verénderungen innerhalb der
Mikroalgen-Gemeinschaft auf Datengrundlage der mehr als vier Jahrzehnte umfassenden
Monitoring-Zeitreihe des Bodenseesphytoplanktons, die von den wichtigsten chemisch-
physikalischen Umweltparametern begleitet wird. Neben einer Zusammenfassung der Lang-
zeiteffekte auf Abundanz und Zusammensetzung des Phytoplanktons soll mit Hilfe verschie-
dener statistischer Verfahren untersucht werden, wie die Phytoplankton-Artengemeinschaft
insbesondere auf die Re-Oligotrophierung des Sees und auf Variabilitat im Klimasystem rea-
giert hat. Dazu werden nicht nur Analysen mit den Jahresmittelwerten der Algenbiomassen
durchgefiihrt, sondern auch mit der maximal mdglichen, d. h. zweiwd6chentlichen, saisonalen
Auflésung, um zu untersuchen, zu welchen Zeiten im Jahresverlauf das Phytoplankton und
seine Hauptgruppen besonders starken Veranderungen unterworfen sind und mit welchen
Umweltfaktoren diese Verénderungen in einem Zusammenhang standen. Desweiteren soll
anhand der Entwicklung der einzelnen taxonomischen bzw. funktionellen Phytoplankton-
gruppen untersucht werden, wie die Verdnderungen innerhalb der Algengemeinschaft die be-
obachteten Reaktionen des Gesamtbiovolumens indizieren. Die angewandten Methoden rei-
chen dabei von der Auswertung von Diversitatsindizes tiber Korrelationsanalysen und Gene-
ralisierte Additive Modelle hin zu multivariaten Techniken wie multidimensionaler Ordinati-
on und zur speziellen Analyse der Kompensationsdynamik. Neben der Dokumentation der
allgemeinen Langzeitentwicklung des Phytoplanktons sowie der Analyse der fir die
Phytoplanktonentwicklung relevanten abiotischen Einflussfaktoren sollen somit folgende Fra-
gestellungen hier bearbeitet werden:

e Gibt es wesentliche Verdnderungen in der Zusammensetzung oder der Diversitat der
Phytoplanktongemeinschaft als Antwort auf die langfristige Variabilitdt von wichtigen
Umweltfaktoren und konnen Effekte einzelner Umweltfaktoren unterschieden werden?

e Inwieweit sind die Einflisse steigender und sinkender Nahrstoffkonzentrationen auf die
Phytoplanktongemeinschaft miteinander vergleichbar?

e Welche Parameter verédndern sich durch den Klimawandel und welche Auswirkungen
haben diese identifizierten klimatischen Faktoren auf die Phytoplanktongemeinschaft?

e Wie verandert sich die Stabilitat der Planktongemeinschaft tber die Zeit?

e Welche saisonalen Veranderungen der Phytoplanktonsukzession lassen sich (ber den
Untersuchungszeitraum erkennen und kénnen diese mit den langfristigen Umweltverénde-
rungen erklart werden?

Der Ergebnisteil der Arbeit gliedert sich in vier Unterkapitel. Zuerst werden die langfristigen
Verénderungen der abiotischen Umweltbedingungen analysiert. Die Phytoplankton-
gemeinschaft wird beginnend mit der Analyse ihrer Diversitat und anschlielend beztglich der
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Entwicklung der quantitativen langfristigen und saisonalen Biomassevariabilitit betrachtet.
Die Analysen dazu beruhen hauptsachlich auf den Uber einen Zeitraum von mehr als 40 Jah-
ren ermittelten Biovolumina der einzelnen Arten bzw. Algengruppen, ihrer Vielfalt und auf
ihrer relativen Zusammensetzung.

In der sich anschlieRenden Diskussion werden die gefundenen Ergebnisse erdrtert, in einen
Zusammenhang mit der langfristigen Entwicklung des Okosystems gesetzt und ein Vergleich
der Entwicklung des Bodensee-Phytoplanktons mit ausgewéhlten anderen Voralpenseen an-
gestellt, fur die Monitoringdaten in ahnlichem Umfang erhoben wurden.
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2 Daten und Methoden

2.1 Untersuchungsstelle und Probenahme
Bodensee-Obersee

Im Rahmen des IGKB-Untersuchungsprogramms fir den Bodensee werden seit 1961 ver-
schiedene Stellen des Bodensees durch die beteiligten Behdrden und Institute regelmaRig
beprobt, sowohl im Ober- als auch im Untersee. Weitere regelméRige Beprobungen flihren
das Limnologische Institut der Universitdt Konstanz seit 1979 und die Bodensee-
Wasserversorgung (Sipplingen) im Uberlinger See durch.

Die in diesem Bericht dargestellte Phytoplanktonentwicklung basiert auf Probenahmen, die ab
April 1965 vom Institut fir Seenforschung (ISF) in Langenargen der Landesanstalt fir Um-
weltschutz Baden-Wurttemberg (LUBW) im Bodensee-Obersee erhoben wurden. Die hier
verwendete Phytoplanktonzeitreine und die abiotischen Daten wurden dabei an der
Probenahmestelle ,,FU* in der Seemitte zwischen den an gegenuberliegenden Ufern liegenden
Orten Fischbach (D) und Uttwil (CH) Uber der tiefsten Stelle des Obersees (252 m) gewon-
nen.

Abbildung 2.1: Lage der Probenahmestelle FU im Bodensee. Das Satellitenfoto zeigt das unmittelbare Einzugs-
gebiet des Bodensees. Das Alpenrheintal, sein Delta und die Flachwasserbereiche der Bregenzer Bucht sind am
rechten unteren Bildrand gut zu erkennen. Im NO verlauft das Schussental. Der Uberlinger See stellt die nord-
westliche, fjordartige Verlangerung des Obersees dar. Am Ubergang des Obersees zum Untersee am Konstanzer
Trichter beginnt die Kilometrierung des Rheins. Im Untersee zu erkennen ist die Insel Reichenau, wahrend auf
etwa gleicher Hohe die wesentlich kleinere Insel Mainau im Uberlinger See zu erkennen ist. Der Seerhein stellt
den Ubergang vom Bodensee zum Hochrhein her. © Deutsches Zentrum fiir Luft- und Raumfahrt (DLR Ober-
pfaffenhofen)
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Der Bodensee-Obersee gehort zu den groRen warm-monomiktischen Seen am Nordrand der
Alpen. Sein Hauptzufluss ist der Alpenrhein. Das Bodenseegebiet wurde wahrend der letzten
Eiszeit (Wurmeiszeit, ca. 25000 - 12000 v. Chr.) durch den Vorstol? des Rheingletschers ge-
pragt, als dieser das Bodenseebecken in die StRwassermolasse des Alpenvorlandes schirfte
(Schreiner 1979). Der Bodensee befindet sich in der warmgemaRigten Klimazone Mitteleuro-
pas mit Einflissen maritimen Klimas aus dem Westen (Atlantik) und kontinentalen Klimas im
Osten. Zur Vollzirkulation des Wasserkorpers mit einer einheitlichen Temperaturverteilung
uber die gesamte Wassersdule kommt es in der Regel im Februar oder Mérz, wahrend die
Wasserséule wahrend des Grofteils der eigentlichen Vegetationsperiode thermisch geschich-
tet ist. Eine geschlossene Eisflache auf dem gesamten See trat 1963 zum letzten Mal auf. Wei-
tere charakteristische Angaben zum See siehe Tabelle 2.1.

Tabelle 2.1: Charakteristische Angaben zum Bodensee-Obersee. Abkiirzungen: (. NN = Hoéhe iber Normalnull,
Ezg. = Einzugsgebiet, EWG = Einwohnergleichwert, * = kalkreicher geschichteter Alpensee. Quelle: Stammda-
ten des Bodensees aus diversen IGKB-Veroffentlichungen

Geographische Lage N 47° 37" 26" | Wasseroberflache 473 /412 krp2
E 9°22'31" mit / ohne Uberlinger See
Mittelwasserstand 395,45 m mittlere  Wassertiefe | 101 m
Hohe U. NN Zmean
groRte Wassertiefe zmax | 254 m Wasservolumen 47,7 x10° m®
maximale Lange 63 km maximale Breite 14 km
Einzugsgebiet Obersee | 10929 km? Wasseraufenthalt 4,2 Jahre
Einwohner im Ezg. 1,6 x 10° Klaranlagen im Ezg. | 223>50EWG
Einwohnerdichte 139 km Trophiezustand 2012 | oligotroph
Seetyp nach LAWA Typ 4* Mischungsverhalten | monomiktisch

Beprobung des Phytoplanktons und Artbestimmung

Zu Beginn des Untersuchungsprogramms wurden in einem zweiwdchentlichen Intervall ein-
zelne Schopfproben mit 5-10 m Abstanden bis zu einer Wassertiefe von 50m entnommen und
volumengewichtet als Stufenproben ausgewertet. Da die volumengewichtete Biomassebe-
stimmung insbesondere aufgrund der groReren Probenabstidnde in tieferen Wasserschichten
einen grolReren Zahlfehler beinhaltet und die euphotische Tiefe im Bodensee 20 m nicht un-
terschreitet (Elster & Mortsch 1966), wurde die Probenahme ab 1976 auf eine Beprobung der
obersten 20 m der Wasserséaule mit einem kontinuierlichen Summenschopfer umgestellt. Um
die ermittelten Phytoplanktonabundanzen aus beiden Beprobungsregimes dennoch miteinan-
der vergleichen zu kénnen, war eine Korrektur der Daten aus den ersten zehn Untersuchungs-
jahren erforderlich (Kapitel 2.2 Qualitatssicherung des Datensatzes). Da die Generationszei-
ten bei den schnellwachsenden Algen bei weniger als einem Tag liegen kénnen, stellt der
zweiwdchentliche Rhythmus im Vergleich mit anderen, zeitlich weniger gut aufgeldsten
Monitoringprogrammen einen guten Kompromiss fiur die Abbildung der saisonalen Dynamik
dar.

Seit Beginn der regelmaRigen Phytoplanktonbeprobungen durch das ISF wurde die eigentli-
che Planktonauszéhlung am Mikroskop von insgesamt funf verschiedenen Personen durchge-
fuhrt, wobei ab April 1984 ein Wissenschaftler (Reiner Kimmerlin) hauptverantwortlich
zeichnete. Weil die Phytoplanktonzéhlung ab 2008 an ein externes Gewaésserbiiro vergeben
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wurde, werden fir diesen Bericht aufgrund einer nicht unerheblichen Divergenz in den Arten-
listen nur die Daten bis 2007 verwendet.

Die Bestimmung der Algenabundanzen erfolgte nach Standardmethoden. Fir die Auszéhlung
wurden die Phytoplanktonproben unmittelbar nach der Probenahme mit Utermdéhl*schem Fi-
xiergemisch oder Lugol’scher Ldsung fixiert. Die Zellzahlen wurden nach Absedimentation
der Algen in 10 ml - Absetzkammern (bzw. 50 ml - Kammern bis 1984), abhéngig von GroRe
und Dichte der Organismen, durch Auszahlen am Umkehrmikroskop (Utermohl 1958) ermit-
telt. Um den statistischen Z&hlfehler gering zu halten, wurden von jeder taxonomischen Zahl-
einheit, wenn die Algendichte es erlaubte, ca. 200 Zellen und Kolonien erfasst (Uehlinger
1964 in IGKB 1989). Mit dem Z&hlerwechsel im Frihjahr 1984 fand auch ein Wechsel des
Mikroskops von ZEISS Standard UPL auf Zeiss ICM 405 statt, wodurch nun auch im Routi-
nebetrieb die Erfassung des Nano- (<20 um) und Ultraplanktons (<2 pum) moéglich wurde
(IGKB 1989).

Die Artbestimmung folgte hauptséchlich der Nomenklatur der jeweils neuesten Ausgaben der
Serie SuBwasserflora von Mitteleuropa (etabliert von A. Pascher 1925, urspringlich Gustav
Fischer Verlag, spatere Ausgaben Elsevier, Spectrum Akademischer Verlag) sowie weiteren
Bestimmungsschlisseln der Serie Das Phytoplankton des StiBwassers (etabliert von G. Huber
Pestalozzi, E. Schweizerbart’sche Verlagsbuchhandlung). Eine genaue Auflistung der ver-
wendeten Bestimmungsliteratur fiir die einzelnen Algengruppen kann dem Anhang entnom-
men werden. Falls die erfassten Zellen aufgrund der mikroskopisch erkennbaren systemati-
schen Merkmale nicht eindeutig einer Art zugeordnet werden konnten, wurde das entspre-
chende Taxon als Gattung oder in einem Sammeltaxon (z. B. ,,Diverse Chlorococcales®) er-
fasst.

Fur jedes neu erfasste Taxon wurde mehrfach die Gro3e vermessen und die mittleren artspezi-
fischen Zellvolumina nach Annéherung an geeignete geometrische Korper (Rott 1981, siehe
auch Hillebrand et al. 1999) berechnet. Nach Umrechnung der ermittelten Zellzahlen auf
Konzentrationen pro Liter wurde die Biomasse dann fiir jede Probenahme und fir jedes Ta-
xon durch Multiplikation der Zellzahlen und der artspezifischen Zellvolumina, unter vereinfa-
chender Annahme eines spezifischen, der Dichte von Wasser (1,0 g/cm®) entsprechenden,
Gewichtsfaktors berechnet®.

Die mittleren Jahresbiomassen ergaben sich anschliefend aus dem arithmetischen Mittel der
Einzelfunde. Vertiefende Angaben zu Methoden und Artbestimmung finden sich auch in
IGKB (1989) und Kiimmerlin (1991).

Y Im Bericht 39 der IGKB (1989) wird die Anwendung eines spezifischen Gewichtsfaktors von 1,02 fiir alle
Taxa beschrieben. Dieser kam hier nicht zur Anwendung, da der genaue Wert eines solchen Faktors nicht fur alle
Algenarten bzw. -gruppen identisch ist. So muss z. B. davon ausgegangen werden, dass Diatomeenzellen auf-
grund ihrer Silikatschale eine héhere Dichte aufweisen als Blaualgenzellen mit einer gasgefillten Zellvakuole.
Daher wurde die vereinfachende Annahme einer der Dichte von Wasser entsprechenden Dichte der
Phytoplankter getroffen.

14



Beprobte Umweltparameter

Parallel zum Probenahmerhythmus der Phytoplanktonerhebungen wurden auch gewésserana-
Iytische Beprobungen des Vertikalprofils fur die wichtigsten chemisch-physikalischen Um-
weltparameter durchgefiihrt. Diese umfassten insbesondere die Bestimmung der Phosphor-
fraktionen, der Wassertemperaturen sowie die Stickstoff- und Silikatwerte. AulRerdem wurden
(zeitweise) die Sichttiefe (Secchi) und Chlorophyll-Gehalte erfasst. Im Gegensatz zu den
zweiwochentlichen Phytoplanktondaten wurden die meisten Begleitparameter anfangs aller-
dings nur monatlich ermittelt, ab 1995 wurde jedoch auch fir diese Variablen die zweiw0-
chentliche Beprobungsfrequenz eingefihrt.

Die chemischen Parameter wurden nach Standardmethoden aufgenommen und aufbereitet
(Strickland & Parsons 1968). Die Liste der Parameter und die dabei erfassten Tiefenstufen
finden sich in Tabelle 2.2. Einige Parameter, u. a. die Stickstoff- und Silikatkonzentrationen,
wurden erst ab 1974 erhoben (Tabelle 2.2). Analysen, bei denen diese Parameter verwendet
werden, beziehen sich also implizit auf einen kiirzeren Zeitraum der Gesamtzeitreihe ab 1974.
In diesem Zusammenhang wurden die Einfllisse anderer, langer verfligbarer Parameter auf
ihre Gultigkeit fir die kiirzere Zeitreihe Uberprift, sofern sie in einer multiplen Analyse in
einem Zusammenhang mit dem kiirzer aufgenommenen Parameter standen.

Tabelle 2.2: Liste der Probenahmeparameter mit Beprobungszeitrdumen, Beprobungsfrequenz und beprobten
Tiefenstufen. Der Terminus Standardtiefen entspricht dabei folgenden diskreten Tiefenstufen: 0, 1 2.5, 5, 7.5,
10, 15, 20, 30, 50, 100, 150, 200, 230, 250 m

Parameter Einheit Zeitraum / Frequenz | Tiefen [m]
Phytoplankton artspezifische 1965 - 2007 0-50 (1965-1975)
Zellzahlen (Ind.), | im Mittel 24/Jahr 0-20 (ab 1976)
Biovolumen mg/L | (zweiwdchentlich)
Chlorophyll a ng/L 1980 — 1988 12/Jahr uneinheitlich, Tiefenauflésung
1995 — 2007 24/Jahr nicht moglich, 1 Wert/Sampling
TPmix ng/L jahrlich berechnet Berechneter, volumengewichteter
Wert  wahrend  Vollzirkulation,
bezieht sich auf 0-250 m
TP ng/L 1965 — 1974 12/Jahr Standardtiefen
1974 - 1990 18/Jahr
bis 2007  24/Jahr
SRP pg/L 1967 — 1994 12/Jahr Standardtiefen
1995 - 2007 24/Jahr
TN ng/L 1966 — 1994 12/Jahr Standardtiefen
1995 — 2007 24/Jahr
NOsN pg/L 1966 — 1994 12/Jahr Standardtiefen
1995 — 2007 24/Jahr
Silikat ng/L 1974 — 1994 12/Jahr Standardtiefen
1995 — 2007 24/Jahr
Wassertemperatur | °C 1965 — 1994 12/Jahr Standardtiefen
1995 — 2007 24/Jahr
Schmidt-Stabilitat | J/m? abgeleitet aus WT wund | berechnet fiir die gesamte Wasser-
Bathymetrie séule
pH dimensionslos 1974 - 2007 12/Jahr Standardtiefen
Sichttiefe (Secchi) | Tiefe (m) 1974 — 1994 12/Jahr Oberflache
1995 — 2007 24/Jahr
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2.2 Qualitatssicherung der Datenreihe
Artenliste

Aus dem Rohdatensatz wurden die Gesamtartenliste extrahiert und die einzelnen Taxa auf
ihre systematische Konsistenz berprift. Taxa, die wahrend des vier Jahrzehnte umfassenden
Untersuchungszeitraums in ihrer Systematik umgeordnet wurden, wurden flr die gesamte
Zeitreihe auf die (zum Zeitpunkt 2008) giiltige Taxonomie umgeschrieben. Dies betraf u. a.
die Arten des Synedra-Komplexes, die der Gattung Fragilaria zugeordnet wurden. Eine Reihe
von Taxa wurde zu Beginn der Zeitreihe nur als Gattung mit dem Zusatz spec angesprochen.
Bei einem Teil dieser Taxa konnte im weiteren Verlaufe des Untersuchungszeitraumes, insbe-
sondere nach Zahlerwechseln, eine Hauptart identifiziert werden, der die zuvor als spec. er-
fassten Taxa zugeordnet wurden, wenn es keine Griinde gab, die dagegen sprachen (wie meh-
rere neue Arten der Gattung mit &hnlich hohen Abundanzen oder eine géanzliche verschiedene
saisonale Dynamik). In diesem Fall blieb die urspriingliche Zuordnung auf Gattungsniveau
bestehen. Die Zellvolumina der individuellen Arten wurden ber den erfassten Zeitraum ver-
einheitlicht.

Arten, die insgesamt weniger haufig als vier Mal vorkamen, wurden der Gattung oder dem
néchsthdheren Sammeltaxon zugeschrieben. Dies betraf 52, 18 und 21 Arten, die wahrend der
gesamten 43-jahrigen Zeitreihe ein-, zwei- oder dreimal vorkamen. Rein benthische Algen-
formen, die als Tychoplankton in das Pelagial verdriftet wurden, wurden nicht berticksichtigt.

Alle diese Anderungen an der Artenliste wurden in Zusammenarbeit mit dem wissenschaftli-
chen Verantwortlichen der Phytoplanktonerhebung (Dr. Kimmerlin) und, soweit mdglich,
unter Beriicksichtigung des aktuellen systematischen und taxonomischen Erkenntnisstands
(siehe Anhang: Bestimmungsliteratur) durchgefuhrt. Aus diesem Grund wurden auch die ab
2008 vom Gewaésserbiiro Eberhard Hoehn (Freiburg) gezahlten Daten nicht in diese Untersu-
chung mit einbezogen, da nach der externen Vergabe der Auszahlung die Unterschiede zu den
bisher gefiihrten Artenlisten zu grol} waren. Den Grunden dafiir sollte in einer separaten Ar-
beit nachgegangen werden.

Trotz dieser umfangreichen Korrekturmalinahmen endet das Vorkommen einiger Arten zum
Zahler- und Mikroskopwechsel 1984 bzw. beginnt danach. Diese Probleme kdnnen durch eine
Beschrankung artspezifischer Analysen auf die zu jedem Zeitpunkt sicher erfassten Hauptar-
ten (siehe Anhang) sowie durch die Aggregation der Phytoplanktonbiomassen auf dem Ni-
veau der systematischen Algengruppen und teilweise auf Gattungsniveau umgangen werden.
Die Auswirkungen auf die Biomassedynamik sind gering, da die Bestimmung unter anderem
auf der im Mikroskop festgestellten Grélie basiert und sich nahe verwandte Arten in grundle-
genden Charakteristika wie der ZellgroRe und funktionellen Eigenschaften dhneln.

Abschéatzung der epilimnischen Biomasse vor 1976

Von 1965 bis einschliellich 1975 wurde der Tiefenbereich von 0-50 m beprobt. Ab Januar
1976 betrug der beprobte Bereich nur noch 0-20 m, umfasste also den Teil der Wasserséule,
der als maximale Ausdehnung der euphotischen Zone im Bodensee erachtet wird (Tilzer &
Beese 1988).
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Leider liegen die Phytoplankton-Rohdaten nur als Zellzahlen gemittelt Uber die gesamte
beprobte Wasserséule vor, d.h. vor 1976 als Zellzahlen innerhalb 0-50 m, anschlieRend fir die
0-20 m Wasserschicht. Um die Phytoplanktonbiomasse der beiden Beprobungsregimes mitei-
nander vergleichen zu konnen, wurde fur die Datenreihe bis 1975 die epilimnische Biomasse
(Bo-20 [1g/L]) aus den erhobenen Biomassen (Bo.so [Mmg/L]) abgeschétzt.

Dabei wurde angenommen, dass sich zu den Zeitpunkten der zwei Extremsituationen Vollzir-
kulation bzw. stabile Schichtung entweder a) die gesamte Phytoplanktonbiomasse gleichmé-
Rig in der Wasserséule verteilte (\Vollzirkulation) oder b) sich in den oberen, durchlichteten
20m der Wassersaule befand (stabile Schichtung). Wahrend der Vollzirkulation entspricht die
abgeschatzte By.oo also der erhobenen Bog.so, wahrend Byg.o sich bei stabiler Schichtung als 2,5
X Bo.so berechnen lasst. Zur besseren Abschétzung von Bo.po zu Zeitpunkten, in denen die
durchmischte Schicht (zmix) eine Tiefenausdehnung zwischen 20 und 50 m aufwies, wurde By.
20 als Bo-2o = 50/zmix X Bo-so berechnet. Dabei wurde zmix definiert als die Tiefe des groRten
Temperaturgradienten in der Wasserséule (Thermokline), welcher fur jede Probenahme aus
dem auf 1 m-Schritte linear interpolierten Tiefenprofil der Wassertemperatur errechnet wurde,
woraus sich das Verhaltnis von durchmischtem zu stratifiziertem Anteil der beprobten 50 m-
Wassersdule ergab.

Hier sollte erwahnt werden, dass bisherige Darstellungen der IGKB - Phytoplanktondaten den
Wechsel in der Datengrundlage im Jahr 1976 nicht bertcksichtigen, d.h. fur die Daten vor
1976 implizit die Annahme By.oo = Bo-so getroffen wurde. Dies flhrt dazu, dass in den darge-
stellten zeitlichen Verlaufen (z.B. Abbildungen der Jahresmittelwerte in den Blauen Berichten
23 und 39 und entsprechende Abbildungen in den Griinen Berichten der IGKB) die Biomasse
sprunghaft im Jahr 1976 angestiegen ist und die dargestellten Biomassen in den Jahren 1965-
1976 im Mittel um den Faktor 2 geringer waren als in den Jahren 1977- 1988. Dabei wurden
die unterschiedlichen verwendeten Einheiten (mg/L bzw. mg/m?) bereits beriicksichtigt. Dies
entspricht weitestgehend dem geschétzten Konzentrationsunterschied zwischen By.po und Bo.
50, der im Mittel nach den obigen Annahmen bei 2,3 liegt.

Die beschriebene Korrektur ist dabei eine konservative Malinahme, da sie die Biomassen zur
Zeit der steigenden Eutrophierung auf ein Niveau, das dem Niveau zur Zeit gleicher TP-
Konzentrationen wahrend der Re-Oligotrophierung entspricht, anhebt. Im direkten Vergleich
mit den Jahresbiomassen und den relativen Anteilen der Algengruppen der folgenden Unter-
suchungsjahre gab es keine Auffalligkeiten. Ohne diese Anpassung waren die Biomassen zu
den Zeitpunkten tberlappender TP-Konzentrationen um den Faktor 2,3 verschieden. Neben
der Herleitung des Korrekturfaktors tiber die Mischungsintensitat ist dieses Ergebnis ein wei-
teres Indiz fur die Notwendigkeit der Anpassung. Die im Folgenden beschriebenen statisti-
schen Untersuchungen wurden zur Validierung der Ergebnisse auch ohne die betroffene Peri-
ode 1965-1975 durchgefuhrt. Die Ergebnisse blieben auch ohne die Einbeziehung dieser 10
Jahre robust. Die beschriebene Anpassung der 0-50 m-Beprobungen auf die 0-20 m Wasser-
séule war in der Summe notwendig und gerechtfertigt, um die statistischen Analysen auf die
gesamte Zeitreihe beziehen zu kénnen.
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2.3 Datenaufbereitung und statistische Auswertungen
Interpolierung Uber vertikales Tiefenraster und saisonales Zeitraster

Um aus den Rohdaten der vorliegenden Zeitreihen eine flr die Auswertung geeignete aquidis-
tante Matrix der Umweltparameter zu erhalten, wurden die erhobenen Daten zuerst linear auf
alle Tiefenstufen (in 1 m Schritten) und dann ber die Zeitachse interpoliert. Anschlielend
wurden arithmetische Monats- bzw. Zweiwochenmittel (26 Zweiwochenmittel pro Jahr) be-
rechnet. Anhand dieser ausgeglichenen Tiefenmatrix konnten Temperatur- bzw. Nahrstoffmit-
telwerte je nach Fragestellung z. B. Uber die euphotische Tiefe oder die gesamte Wasserséule
(0-20 m, 0-250 m) berechnet werden. Analog wurden bestimmte Parameter zu speziellen
Zeitpunkten berechnet, z. B. Temperaturen und Nahrstoffkonzentrationen wéhrend der Voll-
zirkulation oder der Klarwasserphase. So ist beispielsweise die Wassertemperatur im Marz
ein wichtiger Index fur die Starke der Stratifizierung zu Beginn der Vegetationsperiode und
wird in der Auswertung mehrfach verwendet werden.

Fur die Zeitpunkte der Wassertemperaturmessungen wurde zudem aus den Dichtegradienten
und den morphometrischen Daten des Obersees die Schmidt-Stabilitat S (Schmidt 1928) als
Mal? fir die Stabilitat der Schichtung berechnet.

Abiotische Faktoren

Messwerte von Orthophosphat bzw. Nahrstoffen im Allgemeinen zu Zeitpunkten innerhalb
der Vegetationsperiode stellen immer auch ein Abbild der durch die Wasserorganismen ge-
zehrten Nahrstoffe dar und eignen sich daher weniger gut, um Langzeittrends der N&hrstoff-
verfugbarkeit darzustellen. Weil im Winter die biologische Aktivitdt am geringsten ist und
zudem die Nahrstoffe (bei idealen Mischungsverhaltnissen) homogen tber die gesamte Was-
sersaule verteilt sind, diente die Phosphorkonzentration wéhrend der Vollzirkulation (TP x)
als vergleichbare Proxy-Variable (d.h. als indirekte Stellvertreter-Variable) fir den
Trophiegrad des entsprechenden Jahres. Ebenso wurden Silikat- (SI3) und Stickstofffraktio-
nen (TN3) wéhrend der Mischungsperiode als weitere Umweltparameter des zu beschreiben-
den Jahres ermittelt. Um klimatisch-bedingte Verschiebungen beim Beginn der Vegetations-
periode beurteilen zu kdnnen, wurde die Frihjahrswassertemperatur als mittlere Temperatur
im Monat Marz berechnet. Da sich die Phytoplanktondaten auf Biomasseerhebungen der
euphotischen Schicht (0-20 m) beziehen, wurden auch die relevanten abiotischen Faktoren,
u.a. Wassertemperaturen, Orthophosphat (SRP), pH und andere, auf saisonale 0-20m Mittel-
werte aggregiert. Als Schwellenwerte fur einsetzende Limitierung der Algen wurden 10 pg/L
Orthophosphat (Sas 1989), 500 pg/L Silikat (Lund 1949, Thackeray et al. 2008) und 300-500
ng/L Nitrat-N (Reynolds 1984) definiert. Der dimensionslose Index-Wert flr die Nordatlanti-
sche Oszillation (NAO, Hurrel 1995) berechnet sich aus den Luftdruckunterschieden in den
Wintermonaten Dezember bis Februar (DJF) zwischen dem Islandtief und dem Azorenhoch.
Bei stark ausgepragten Druckunterschieden hat der NAO-Index einen positiven Wert, ist der
Druckunterschied dagegen weniger stark ausgepragt, ist der Indexwert negativ. Die NAO-
Datenreihe wurde fir den Zeitraum von 1965 bis 2007 von der Website der Climate Analysis
Section (NCAR) heruntergeladen.
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Phytoplanktongruppen

Die langfristige und saisonale Entwicklung des Phytoplanktons wurde sowohl auf Arten- und
Gattungsebene als auch insbesondere auf der Ebene der acht wichtigsten Algengruppen aus-
gewertet. Diese Gruppierung der erfassten Taxa innerhalb ihrer taxonomischen Algengruppen
ist in erster Naherung auch eine funktionelle Klassifizierung (Reynolds et al. 2002), da sich
die Taxa innerhalb der phylogenetischen Gruppen aufgrund ihrer nahen Verwandtschaft in
Okologischen Schlisselfunktionen wie Grolle, Mobilitdt, N&hrstoffanspriichen und -
aufnahmemechanismen mehr &hneln als Taxa aus verschiedenen Algengruppen (Litchman et
al. 2007). Folgende taxonomische Algengruppen wurden fiir die Analyse separat betrachtet;
angegeben sind auch einige charakteristische funktionelle Merkmale, in denen sich diese
Gruppen von den anderen Algengruppen unterscheiden (Reynolds 2006).

Bei den Blaualgen (Cyanophyceae) handelt sich um die einzige prokaryotische Gruppe im
Phytoplankton. Einige Arten sind in der Lage, Stickstoff zu fixieren, andere kénnen ihre Posi-
tion in der Wassersaule mittels Gasvakuolen regulieren. BegeilRelte Flagellaten wiederum
sind in der Lage, sich aktiv zu Bereichen optimaler Nahrstoffbedingungen zu bewegen, dazu
gehoren die Panzeralgen (Dinophyceae), Goldalgen (Chrysophyceae) und die Schlund-
algen (Cryptophyceae). Zahlreiche Vertreter dieser Ordnungen sind mixotroph, kdnnen also
unter Lichtausschluss Kohlenstoff auch in LOsung oder partikular, z. B. durch die
phagotrophe Aufnahme einzelner kleiner Bakterienzellen, verwerten. Unter den
Dinophyceaen finden sich die Arten des Bodensee-Phytoplanktons mit dem gréRten Zellvo-
lumen. Die Kieselalgen beinhalten die beiden Ordnungen Centrales (zentrische Diatomeen)
und Pennales (pennate Diatomeen). Wéhrend es sich bei ersteren um Kkleinere,
radiarsymetrische Zellen handelt, haben die Pennales oft eine langliche Form. Beide Ordnun-
gen sind auf Silikat als N&hrstoff zum Aufbau der duf3eren Schale angewiesen. Aufgrund ihres
hoheren Gewichts sedimentieren Kieselalgen im Vergleich zu anderen Taxa schneller ab und
transportieren so erhebliche Mengen organischen Materials, das wéhrend der Frihjahrsbliite
aufgebaut wurde, in die Tiefe, wodurch es im weiteren Verlauf der Saison nicht mehr inner-
halb der trophogenen Schicht recycelt werden kann. Kleinere Arten haben in der Regel héhere
Reproduktionsraten und geringere Sedimentationsverluste. Die Grinalgen (Chlorophyta
s.l.), im weiteren Sinne mit ahnlicher Morphologie und Physiologie, umfassen Taxa aus den
Algenklassen Chlorophyceae (eigentliche Griinalgen) sowie Conjugatophyceae mit deren
Ordnungen Desmidiales (Schmuckalgen) und Zygnematales (Zieralgen), die vom Zellvo-
lumen her sehr grof3e Arten enthalten und daher als eigenstandige taxonomische Gruppe ne-
ben den Chlorophyceae untersucht wurden.

Da die Biomassen der einzelnen Arten eine hohe Streuung aufweisen, wurden die Taxa inner-
halb der Gattungen bzw. der beschriebenen systematischen Algengruppen zusammengefasst
und arithmetische Mittel Gber feste Zweiwochenabstande bzw. Monate oder Jahreszeiten ge-
bildet. Dabei umfassen die Winterwerte die Monate Dezember bis Mérz, das Fruhjahr reicht
bis Juni, und der Sommer von Juli bis September (restliche Monate: Herbst).
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Statistische Datenauswertung

Im Folgenden werden einige der verwendeten statistischen Methoden néher erldutert, wobei
allerdings nicht weiter auf grundlegende statistische Testverfahren eingegangen werden soll.
Soweit nicht anders erwéhnt, wurden alle Berechnungen mit SAS 9.1 (SAS Institute 2007)
oder der freien Statistiksoftware R 2.11.1 (R Development Core Team 2011) durchgefihrt.
Innerhalb von R fanden neben Standardmethoden aus den ,,base”, ,stats* und ,,graphics-
Paketen insbesondere die Pakete ,,vegan“ (Oksanen et al. 2011) fur die Diversitatsanalysen
und die multivariate Statistik und ,,mgcv* fir die Analyse der Generalisierten Additiven Mo-
delle (Wood 2006) Verwendung. Mit der Software R wurden auch die graphischen Darstel-
lungen angefertigt. Das statistische Signifikanzniveau wurde a priori auf a = 0,05 festgelegt.
Das beste statistische Modell wurde in der Regel nach dem Akaike Informationskriterium
(Akaike 1974) ausgewdhlt, welches verschiedene Modelle in Bezug auf ihre Anpassungsgute
relativ zur Modell-Komplexitat (z. B. Anzahl unabhangiger Parameter) reiht. Modelle mit
niedrigerem Akaike-Index kdnnen als besser angesehen werden, wenn ihr Akaike-Index um
mindestens 2 niedriger ist als der anderer Modelle.

Wie viele in der Natur beobachtbare Prozesse ist auch die Phytoplanktonbiomasse nicht nor-
malverteilt, sondern auf der linken Seite durch den Minimalwert Null beschrankt. AulRerdem
kdnnen sehr kleine oder Gberdurchschnittlich hohe Biomassewerte die Auswertungsmethoden
unerwinscht beeinflussen. Durch eine Logarithmierung kann der Datensatz der Normalvertei-
lung angendhert und der Einfluss von Ausreilerwerten minimiert werden. Da der Logarith-
mus fir Null und negative Zahlen nicht definiert ist, wurden Nullwerte (nicht erfasste Arten
oder Algengruppen an einem Probenahmetermin) durch einen Minimalwert ersetzt, der sich
eine GroRenordnung unterhalb der kleinsten ermittelten Biomasse befindet.

Die mittleren Jahresbiomassen, Biomassen (ber bestimmte Perioden etc. ergaben sich aus
dem arithmetischen Mittel der Einzelfunde. Wo notwendig, wurden Standardabweichung oder
Standardfehler angegeben. Die saisonale Variabilitat der Algenbiomasse wurde aus dem Va-
riationskoeffizienten der ermittelten Biomassen wahrend eines Untersuchungsjahrs berechnet.
Der Variationskoeffizient stellt als Verhéltnis von Standardabweichung und dem arithmeti-
schen Mittel ein dimensionsloses MaR fur die Variabilitat der Daten dar.

Alle Datenreihen wurden auf das Vorkommen eines sogenannten Regimeshifts getestet, d .h.
auf einen oder mehrere sprunghafte oder abrupte Wechsel im Lageparameter ,,Jahresmittel-
wert* der Daten. Die Rodionov Regime Shift Detection (RSI, regime shift index, Rodionov
2004, Rodionov & Overland 2005) priift anhand von sequentiellen t-Tests fur jedes potentielle
Jahr ¢ innerhalb der Zeitreihe mit der Lange | die Nullhypothese, dass die aufeinanderfolgen-
den Werte der Zeitreihe alle zu einer Grundgesamtheit gehtren und um einen gemeinsamen
Mittelwert x schwanken. Die Alternativhypothese besteht darin, dass die Zeitreihe aus zwei
oder mehreren Perioden m =1 — i mit i von 0 bis | (Regimes) besteht, die aufeinander folgen,
sich in ihrem Mittelwert unterscheiden und voneinander durch einen signifikanten Wertunter-
schied (Shift) getrennt sind.
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Die Robustheit der gefundenen Regime wurde mit folgender Parametrisierung getestet: cut-off
length 11 Jahre (entspricht ¥ der Zeitreihe, robust in einem Bereich zwischen 5 und 25 Jah-
ren), Huber-Parameter 0,5 — 1, prewhitening als Autokorrelationskorrektur, AusreilRer-Wert
Definition von 3 Standardabweichungen.

Lineare Modelle sind die einfachsten und die in der Praxis am haufigsten verwendeten statis-
tischen Modelle. Lineare Modelle setzen voraus, dass es einen gleichbleibenden Zusammen-
hang zwischen den beobachteten Daten und der unabhangigen Einflussvariable gibt. Die Be-
ziehungen der Umweltparameter untereinander wurden mit Korrelationsrechnungen (ber-
prift. Mit der multivariaten Hauptkomponentenanalyse wurde die Entwicklungsdynamik der
abiotischen Faktoren des Okosystems ,,Bodensee* veranschaulicht, nach &hnlichen Gruppen
strukturiert und die Moéglichkeit gepriift, zur Variablenreduktion im Wert einer Hauptkompo-
nente mehrere einzelne Umweltfaktoren als neue Variable zusammenzufassen. Lineare Re-
gressionen wurden verwendet, um die Beziehungen zwischen den Phytoplanktonbiomassen
(Gesamtphytoplankton und einzelne Algengruppen) und den abiotischen Faktoren zu quanti-
fizieren. Mit multiplen linearen Regressionen wurde untersucht, ob die univariaten Antwort-
variablen mit einem Satz mehrerer unabhé&ngiger Parameter vorhergesagt werden konnen.
Mittelwerte aus zwei oder mehreren Gruppen wurden per t-Test oder ANOVA miteinander
auf Unterschiede verglichen. Der Mantel-Test ermoglichte es, zwei Datenmatrizen auf Korre-
lationen zu untersuchen, und wird in dieser Auswertung angewandt, um Zusammenhénge
zwischen der Dynamik der Phosphorkonzentrationen und der Gemeinschaftszusammenset-
zung zu untersuchen. Weitere Details zu einzelnen Analysemethoden finden sich in den je-
weiligen Tabellen- und Abbildungslegenden.

Gerade in 0kologischen Datensatzen stehen jedoch nicht alle Variablen in linearer Beziehung
mit den Antwortvariablen, so dass nicht-lineare Funktionen besser geeignet sein kénnten. Da
a priori oft nicht Gber alle Variablen bekannt ist, in welchem funktionalen Zusammenhang sie
mit der Antwortvariable stehen, wurden zur Datenvisualisierung und zur Abschétzung der
Ursprungsfunktion LOESS-Glattungen (lowess fit?) genutzt, die auf einer lokalen Gewichtung
der jeweils nachsten Nachbarwerte in der Punktewolke beruhen und so den Datenverlauf gut
wiedergeben (Cleveland 1979).

Eine nicht-lineare Alternative zur Regressionsanalyse findet sich mit dem Generalisierten
Additiven Modell (GAM). Durch die additive lokale (d.h. die zu erklarenden Daten werden
abschnittsweise ber einen Teil der Abszisse betrachtet) Annaherung an die Daten kann die
Beziehung zwischen abhangigen und unabhdngigen Variablen nicht-linear nachgezeichnet
und so die Glattungsfunktion (fit) nach Verteilung der Daten gewichtet werden. Zusatzlich
wird die Signifikanz dieser Glattungsfunktion angegeben. Ahnlich einer multiplen Regression
kdnnen auch bei der GAM-Analyse die Einfliisse mehrerer unabhéngiger Variablen getestet

2 LOWESS steht fiir ,,locally weighted scatterplot smoothing*, dessen Generalisierung LOESS fiir ,,LOcal re-
grESSion*
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werden. Die Modellparameter konnen nach AIC mit denjenigen linearer oder anderer Modell-
familien verglichen werden.

Im Anschluss an die oben beschriebene Regime Shift Detection wurden die Langzeitentwick-
lungen der Wassertemperatur- und Gesamtalgenbiomasse-Zeitreihen mittels einer nicht-
linearen Regression unter Verwendung einer logistischen Modellfunktion auf die Signifikanz
des Vorkommens zweier stabiler Perioden analysiert.

T-t

Y,=a+b

1+e"t

wobei Y fir die Wassertemperatur bzw. Algenbiomasse im Jahr t steht, a und b die Wasser-
temperatur bzw. Algenbiomasse der beiden stabilen Perioden und T das Wendejahr (das Jahr
mit dem groRten Unterschied in Y) bezeichnet.

Diversitat

Die Artenzahl bzw. der Artenreichtum bezeichnen die Anzahl der bei jeder Probenahme er-
fassten taxonomischen Einheiten (groRtenteils auf der Artenebene). Jedes neu erfasste Taxon
erhoht den ,,Artenreichtum® einer Probenahme um eine Einheit unabhangig von deren Abun-
danz, somit unterscheidet dieser einfachste Diversitatsindex nicht zwischen haufig und selten
auftretenden Arten (Magurran 1988). Seltene Arten oder Zufallsfunde erhalten damit dieselbe
Gewichtung wie dominante Arten. Dadurch ist der Diversitatsindex ,,Artenreichtum® direkt
abhangig vom Beprobungsaufwand und anderen, mit der Probenahme und -auswertung zu-
sammenhadngenden Faktoren wie der Beprobungstiefe, der Mikroskopausstattung sowie der
taxonomischen Erfahrung des Z&hlpersonals.

Der Artenreichtum kann weiterhin als Zahl der insgesamt innerhalb eines Jahres aufgetreten
Arten aggregiert werden. Der kumulative Artenreichtum beschreibt die Rate von neu einge-
flhrten taxonomischen Elementen in das Arteninventar. Weil gerade in aquatischen Systemen
eine hohe Artenvielfalt oft auf Arten beruht, die in maRiger oder geringer Dichte erfasst wer-
den, wurden die Diversitatsmuster auch mit weiteren Indizes untersucht, die die Haufigkeits-
verteilung der Arten in der Probenahme miteinbeziehen, um die Gewichtung seltenerer Arten
und Einzelfunde zu relativieren: Shannon-Index und Ausgeglichenheitsmald Eveness. Auf-
grund der mehrere GroRenordnungen umfassenden Unterschiede in der ZellgroRe und der
Zellzahlen (Abundanz) bei den Phytoplanktongruppen wurde die Biomasse und nicht die
Zellkonzentration flr die Berechnung dieser Indizes verwendet.

Der Shannon-Index H’ einer Population beschreibt die Unsicherheit, mit der die Artzugeho-
rigkeit eines zuféllig bestimmten Individuums einer Probenahme vorhergesagt werden kann
(Shannon & Weaver 1949). Der Wert ist umso hoher, je mehr gleichverteilte Arten die Pro-
benahme aufweist, und niedriger, wenn die Probenahme durch eine oder wenige Arten domi-
niert wird. Somit gelten Probenahmen mit vielen, aber gleichméfig wenig haufig (nicht do-
minierend) vorkommenden Arten als diverser. Der Shannon Index H’ einer Population ist
definiert als

R
H' =-Y pilogp;

i=1
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wobei p; der proportionalen Abundanz der Art i entspricht. Kommt nur eine Art vor, betragt
H’ = 0, der maximale Wert Hmax = In S wird durch die Artenzahl bestimmt (Mihlenberg

1989).

Da der absolute Wert der Shannon-Diversitat von der Artanzahl abhéngt, ist es schwierig, die
Diversitat von Artbestdnden verschiedener Systeme miteinander zu vergleichen. Der Ausge-
glichenheitsindex Eveness basiert auf der Shannon-Diversitit, normiert den Indexwert aber
auf die maximal auftretende Diversitét, so dass der Eveness-Wertebereich zwischen 0 und 1
liegt (Krebs 1993).

Je gleichméliiger die Gesamtbiomasse auf die Taxa verteilt ist, desto hoher ist die Eveness.
Diese weiteren Diversitatsindizes sind also eine Funktion der Artenzahl und der Gleichmé-
Rigkeit, mit der die Zellzahlen (Biomassen) auf die verschiedenen Taxa verteilt sind (Hurlbert
1971).

Der Jaccard-Distanz-Index wurde verwendet, um die Ahnlichkeit und das Ausmaf des Ar-
tenumsatzes zwischen zwei direkt aufeinanderfolgenden Aufnahmen der Phytoplankton-
Artgemeinschaft bzw. des Artinventars von zwei aufeinanderfolgenden Jahren zu untersu-
chen. Er stellt das Verhéltnis von beiden Gemeinschaften gemeinsamer Arten zur Zahl der nur
in einer der Gemeinschaft vorkommenden Arten dar. Ein Wert von 1 bedeutet, dass die Ge-
meinschaften maximale Distanz (=Undahnlichkeit) besitzen, ein Wert von 0 steht dafur, dass
die Gemeinschaften vollkommen gleichartig in Bezug auf die erfassten Arten sind.

T = (G+L) / (S1 + S2) x 100

mit G und L als Zahl der neu hinzugekommenen (gain) bzw. verlorenen (lost) Arten sowie S1
bzw. S2 als Artenzahlen zweier aufeinanderfolgender Probenahmen (Diamond & May 1977).

AhnlichkeitsmaRe und Ordination

Da sich die saisonalen bzw. gemittelten Zusammensetzungen der Phytoplanktonzonose nur
schwer Uber langere Zeitrdume miteinander vergleichen lassen und zweidimensionale graphi-
sche Abbildungsmethoden nur einen Uberblick geben kénnen, ist es zweckmaRig, die multi-
variate Zusammensetzung mittels AhnlichkeitsmaBen in eine Zahl zu fassen. Ein in der Oko-
logie haufig verwendetes Mal} flir Artenzusammensetzungen ist die Bray-Curtis (BC)- Un-
ahnlichkeit, bei der Anderungen der relativen Anteile und Artenzahl zwischen mehreren Pro-
benahmen erfasst werden. Der Einfluss des Vorkommens seltener Arten auf den Wert des
Index ist gering. Zwei identische Probenahmen haben 0% BC-Unéhnlichkeit, 100% BC-
Unéhnlichkeit wiirde zwei grundsatzlich verschiedenen Probenahmen ohne gemeinsame Ar-
ten entsprechen. Hier wurde die BC-Unéhnlichkeit eingesetzt, um die saisonalen und langfris-
tigen Trajektorien der Gemeinschaftszusammensetzung zu untersuchen. Hierfiir boten Ordina-
tionsverfahren die Moglichkeit, die komplexen, mehrdimensionalen Zeitreihen der Umwelt-
parameter bzw. der Zusammensetzung der Phytoplanktonzonose in tberschaubare, d.h. in der
Regel zweidimensionale Parameterrdume abzubilden.

Dazu gibt es je nach Aufgabenstellung und Art der verfugbaren Daten verschiedene Ansatze.
Hier verwendet wurden Hauptkomponentenanalyse und NMDS-Ordination. Im Gegensatz zur
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multivariaten Hauptkomponentenanalyse, die primér auf der Annahme linearer Beziehungen
zwischen den Variablen beruht, werden bei der NMDS-Ordination Distanzen zwischen den
einzelnen Datenobjekten berechnet und so auf einer zweidimensionalen Projektionsflache
abgebildet, dass die ihrem Rank entsprechenden Distanzen gewahrt bleiben. Bei der nichtmet-
rischen multidimensionalen Skalierung (NMDS) basieren die Distanzen auf der Bray-Curtis
Unéhnlichkeit und die Eingangsvariablen sind unabhdngig von den Grundannahmen der
Normalverteilung und Linearitdt, so dass sich diese Methode gut flr 6kologische Datensétze
eignet (Clarke 1993).

Varianzverhéltnisse zwischen den Algengruppen

Um die Assoziationen innerhalb der Phytoplankton-Gemeinschaft wéhrend verschiedener
Phasen der Zeitreihe zu untersuchen, wurden zwei Indizes berechnet: das Varianzverhaltnis

VR (Schluter 1984) sowie der Synchronitatsindex @p (Loreau & de Mazancourt 2008).

_ var(C) 0, = var(C)
D var(R)’ " (quvar(Pi)2

mit var(C) =>_var(P)+2>_> cov(R,P,).

Beide Indizes beziehen die Varianz der Gesamtbhiomasse auf die Kovarianzen der einzelnen
Taxabiomassen, hier die Biomassen der Algengruppen. Ein VR nahe 1 (in der Summe keine
Kovarianz) wird so interpretiert, dass die Beziehung zwischen den Taxa unabhéngig vonei-
nander verlauft. Liegen die Werte signifikant < 1, herrschen in der Summe negative Kova-
rianzen zwischen den Taxa vor und die Assoziation zwischen den Algengruppen wird als
kompensatorisch interpretiert. Der entgegengesetzte Fall einer synchronen Dynamik liegt
dann folglich bei positiven Kovarianzen und einem Varianzverhéltnis vor, welches signifikant

> 1 (Gonzalez & Loreau 2009) ist. Der Synchronitétsindex @p nach Loreau & Mazancourt
(2008) standardisiert den berechneten Wert zudem auf den Bereich zwischen 0 (asynchrone
Dynamik) und 1 (perfekte Synchronie).

Die Varianzverhaltnisse wurden flr die gesamte Algen-Zeitreihe (1965-2007) sowie flr ein-
zelne Zeitabschnitte ermittelt. In einem zweiten Schritt wurde die Abhangigkeit der Varianz-
Malieinheiten von der zugrundeliegenden Zeitskala und ihrer Lange analysiert, um die Skalie-
rungseffekte dieser Methode an der verwendeten Zeitreihe zu untersuchen. Daher wurden die
Assoziationen der Algengruppen erneut berechnet, beginnend mit einer ersten, die elf Jahre
von 1965-1975 umfassenden Periode. Anschlielend wurde das untersuchte Zeitfenster konti-
nuierlich Jahr um Jahr erweitert, bis die gesamte Zeitreihe von 1965 bis 2007 erfasst war. Die
Konfidenzintervalle wurden berechnet, indem die Berechnung des Index 1000-fach mit einer
zufélligen Anordnung der Originaldaten unter Wahrung der Autokorrelationsstruktur wieder-
holt wurde (Randomisierung). Diese expanding window Analyse bezog also, beginnend mit
einer ersten, 11 Jahre umfassenden Skala, in jedem weiteren Schritt ein weiteres Jahr ein. Als
zweites Modell wurde eine moving windows Analyse fiur die Varianzverhéltnisse der Algen-
gemeinschaft erstellt, in der ein strikt 11 Jahre umfassendes Zeitfenster 33x jeweils um ein
Jahr versetzt berechnet wurde, bis als letzter Zeitraum die Jahre 1997-2007 erfasst wurden
(Jochimsen et al. 2013).
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3 Ergebnisse

3.1 Langzeitentwicklung wichtiger Umweltparameter

Die Werte von flr limnologische Untersuchungen relevanten Umweltparametern variieren in
den saisonal gepragten Systemen der gemaRigten Zone auf natrliche Weise sowohl im Jah-
resverlauf als auch von Jahr zu Jahr infolge stochastischer Variabilitat der Parameter. Im ins-
gesamt 40 Jahre umfassenden Untersuchungszeitraum dieser Studie kommen langfristige
Umweltveranderungen im Okosystem des Bodensees hinzu, die sich an der Entwicklung die-
ser Parameter ablesen lassen. Daher muss die Dynamik der wichtigsten erhobenen chemisch-
physikalischen Umweltparameter in den einzelnen Zeitabschnitten zu Beginn dieses Ergebnis-
teils zur Beurteilung des Gewasserzustands dargestellt werden. Betrachtet werden sollen so-
wohl der Langzeittrend in Form der Entwicklung der entsprechenden Jahresmittelwerte, und,
wo es fir die Auswertung sinnvoll ist, auch die mittlere saisonale Dynamik, da in den gema-
Rigten Breitengraden die Jahreszeiten und somit der jahrliche sinusoidale Verlauf der Wasser-
temperaturen groRen Einfluss auf die saisonale Entwicklung von Nahrstoffverteilung und
Phytoplanktonproduktion haben.

3.1.1 Temperaturen und thermische Mischungsverhéltnisse

Im Zeitraum von 1965 und 2007 lag die durchschnittliche Wassertemperatur der euphotischen
0-20 m -Wasserschicht im Jahresmittel (WTa) zwischen 8 und 10,5 °C und zeigte dabei eine
erhebliche interannuelle Variabilitdt (Abb. 3.1.1a). Im Langzeittrend stiegen die mittleren
Temperaturen im Untersuchungszeitraum insgesamt um etwa 0,24 °C + 0,05 °C pro Dekade
(linearer Trend, p < 0,05, gestrichelte Linie in Abb. 3.1.1a), also seit 1965 um etwas mehr als
1 °C. Dies entspricht einer langfristigen Temperaturentwicklung, die auch flr andere ver-
gleichbare Systeme beschrieben wurde (u.a. Genfer See: Tadonléke 2010, aber auch marine
Systeme, wie Nord- und Ostsee: Alheit et al. 2005). Auch der beobachtete globale Tempera-
turanstieg der letzten Jahrzehnte liegt in diesem Rahmen (IPCC 2007).

Die Analyse der Wassertemperaturen nach der Rodionov Regime Shift Detection Methode
(Rodionov 2005) legt einen signifikanten sprunghaften Anstieg der Wassertemperaturen im
Bodensee nahe (p < 0,01). Dementsprechend l&sst sich der Verlauf der Wassertemperaturen
auch signifikant mit einem logistischen Modell beschreiben, welches durch zwei aufeinander-
folgende stabile Perioden (1965-1987, 1988-2007) charakterisiert wird und deren Tempera-
turmittel um 0,76 °C (p <0,01) divergieren (durchgehende Linie in Abb. 3.1.1a, Tabelle 3.1).
Der Vergleich beider Modelle mit dem Akaike Informationkriterium (AIC) bevorzugt das
logistische Modell gegentber der linearen Temperaturentwicklung und unterstiitzt somit die
Hypothese eines sprunghaften Ubergangs zu einem héheren Temperaturregime (sogenannter
Regimeshift) im Jahr 1988. Das Gleiche kann festgehalten werden fiir die Marzmitteltempera-
turen (WT3) sowie fir die Temperaturen des Tiefenwassers am Seegrund, das zwar mit einer
mittleren Temperatur von etwa 4 °C den GroRteil des Jahres von den Temperaturentwicklun-
gen an der Wasseroberflache abgeschirmt ist, aber im Mittelwertvergleich nach Rodionov
ebenfalls zwei Perioden mit signifikant voneinander verschiedenen Mittelwerten aufweist
(Tabelle 3.1.1). Insgesamt lasst sich die beschriebene sprunghafte Erhéhung der Temperatur-
jahresmittelwerte ab 1988 Uber die gesamte Wassersdule erkennen und eine Verlagerung
wéarmeren Wassers in tiefere Schichten feststellen (Abb. 3.1.1b fiir 0-50m).
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Abbildung 3.1.1: a) Zeitreihe der Wassertemperaturen in der trophogenen Schicht 0-20m im Jahresmittel (rot)
und im Marzmittel (cyan), sowie Jahresmittelwert der grundnahen 250m Tiefenstufe (blau) an der
Probenahmestelle Fischbach-Uttwil (FU). Fiir den Jahresmittelwert sind ferner der Verlauf des linearen (gestri-
chelt) sowie des bevorzugten logistischen Modells (durchgehende Linie) dargestellt (siehe Text). Entsprechende
Modelle gelten auch fiir die beiden anderen Temperaturdatensétze, sind aber aus Griinden der Ubersichtlichkeit
nicht dargestellt. b) Entwicklung der Jahresmittelwerte der Wassertemperaturen abhangig von der Wassertiefe
zwischen 0-50 m sowie der grundnahen 250 m Tiefenstufe.

Tabelle 3.1.1: Lineare Veranderungsraten der gemittelten Wassertemperaturen jeweils fur die gesamte Zeitreihe
sowie fur die mit der Rodionov Regime Shift Detection (Rodionov & Overland 2005) ermittelten Zeitabschnitte.
Fur jede der drei Zeitreihen erwies sich das logistische Modell mit jeweils zwei Phasen unterschiedlich hoher
Temperaturniveaus als besser fiir die Datenbeschreibung geeignet als das entsprechende lineare Modell. MW =
Mittelwert

Variable Steigung Rodionov RSI | Zeitraum | MW
Jahresmittelwert 0,024 °C/ Jahr | Regimeshift 1988 1965-1987 | 9,2°C
Jahresmittelwert p <0,05 1988 — 2007 | 9,9°C
Marzmittelwert 0,018 °C/Jahr | Regimeshift 1988 1965-1987 | 45°C
Marzmittelwert p <0,05 1988 — 2007 | 5,0 °C
Grund 250m 0,007 °C/Jahr | Regimeshift 1988 1965-1988 | 4,2°C
Grund 250m p <0,05 1989 -2007 | 4,6°C

Die zu den Probenahmezeitpunkten im Jahresverlauf erhobenen Wassertemperaturen geben
die saisonale Variabilitat des untersuchten Systems wider. Die Wassertemperaturen im Winter
lagen zumeist Uber die gesamte Wassersaule nahe einer Temperatur von 4,5 °C (Abb. 3.1.2 a),
so dass wéhrend der Vollzirkulation keine Temperatur- bzw. Dichtebarriere den vertikalen
Stoffaustausch im Wasserkorper unterbindet. Seit dem Jahrhundertwinter 1963 (Seegfrdrne,
aullerhalb des Untersuchungszeitraums) gab es in keinem weiteren Winter eine vollstdndige
Eisbedeckung der Wasseroberflache. Im Frihjahr erwdarmte sich mit steigenden Lufttempera-
turen die oberste Wasserschicht schneller als der Rest des Wasserkorpers (Abb. 3.1.2b), so
dass eine thermische Schichtung (Stratifizierung) einsetzt. Diese hat im Sommer (Abb. 3.1.2c)
ihre starkste Intensitat erreicht und die Temperaturunterschiede zwischen Epilimnion und
Hypolimnion sind am groRten. Mit Beginn des Herbstes nimmt das Ausmal der Schichtung
wieder ab (Abb. 3.1.2d). Auch saisonal lagen die gemittelten Wassertemperaturen des Re-
gimes 1988-2007 zu fast allen Zeitpunkten, aber insbesondere im Winter und Fruhjahr, tber
denjenigen der vorangegangenen Periode (Abb. 3.1.2 a-d, rote Linie).
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(@) (b) () (d)

Abbildung 3.1.2: Stratifizierungszyklus im Bodensee, basierend auf den interpolierten Wassertemperaturen aller
gemessenen Tiefenschichten. Dargestellt sind der Temperaturverlauf der Periode 1965-1988 (schwarz), sowie
der Periode 1989 bis 2007 (rot). a) Vollmischung im Winter (Monate D, J, F), b) Entwicklung der Thermokline
und beginnende Stratifizierung im Frihjahr (Monate M, A M), c) voll ausgeprégte Stratifizierung mit den groR-
ten Temperaturunterschieden zwischen Epilimnion und Hypolimnion (Monate J, J, A), d) Abbau der
Stratifizierung im Herbst (Monate S, O, N)

Das Klimageschehen auf der Nordhalbkugel und die regionale Klimaentwicklung in Mitteleu-
ropa werden beeinflusst von grofRrdumigen atmosphérischen Drucksystemen wie der Nordat-
lantischen Oszillation (NAO, Hurrel 1995). Die auf Druckunterschieden zwischen dem Azo-
ren-Hoch und dem Island-Tief in den Wintermonaten basierenden NAO-Indexwerte sind flr
den Zeitraum zwischen 1965 und 2007 in Abbildung 3.1.3a dargestellt. In den Jahren ab 1988
tritt eine Haufung hoher positiver Indexwerte auf, die die hochsten Werte des Index seit min-
destens 1900 darstellen. Die Zeitreihen der Jahresmittel- bzw. Mérzmittelwerte der Bodensee-
Wassertemperaturen (0-20 m) korrelierten allerdings Uber den gesamten Untersuchungszeit-
raum betrachtet nicht signifikant mit dem NAO-Winterindex (p > 0,05), obwohl ein solcher
Zusammenhang fir die Friihjahrswassertemperaturen in einem reduzierten Betrachtungszeit-
raum belegt werden konnte (Straile et al. 2003). Die mittlere Wassertemperatur im Marz
(WT3) unterschied sich um etwas weniger als ein halbes Grad Celsius (0,42 °C, t-Test p
<0,05), je nachdem ob sie in einem Jahr mit positiver oder negativer NAO gemessen wurde
(Abb. 3.1.3b). Dagegen gab es keine signifikanten Unterschiede bei Wassertemperatur-
Jahresmittelwerten und Schmidt-Stabilitdt zwischen positiven und negativen NAO-Jahren
(nicht dargestellt).
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Abbildung 3.1.3: a) zeitlicher Verlauf des NAO-Index (Winter DJF). Der mittels RSI bestimmte und fiir 1988
angegebene Regimeshift ist durch die vertikale unterbrochene Linie dargestellt. b) Verteilung der Mérz-
Wassertemperaturen (WT3) im Bodensee in Jahren mit positivem (rot) bzw. negativem (blau) NAO Index. Dar-
gestellt sind auRerdem die jeweiligen Mittelwerte + 2 Standardfehler (runde Symbole am oberen Rand der Ab-
bildung mit Fehlerbalken). Welsh t-Test p < 0,05, t = 2,37, df = 26,174,

3.1.2 Nahrstoffentwicklung, Eutrophierung und Re-Oligotrophierung

Die 0kologisch relevanten Né&hrstoffe zirkulieren durch biologische Kreislaufe und treten da-
bei in unterschiedlichen chemischen Verbindungen auf. Fir die Primérproduktion des Phyto-
planktons von Bedeutung sind vor allem die drei essentiellen Makron&hrstoffe Phosphor,
Stickstoff und Silizium. Die gel6sten Verbindungen dieser Stoffe (SRP, Nitrat, SRSIi) stellen
die von den Mikroalgen verwertbaren Nahrstofffraktionen dar, deren Langzeitentwicklung im
Folgenden dargestellt wird. Die Stickstoff- und Silikatmesswerte standen dabei erst ab 1974
zur Auswertung zur Verfugung.

Phosphor

Schon 1950 zu Beginn der limnologischen Messung der Phosphorkonzentrationen im Boden-
see lagen die ermittelten Werte mit 7 ug/L Uber dem nattrlichen Zustand von etwa <4 ug/L
(Kiefer 1972). In den folgenden Jahren zeigte sich ein stetiger Anstieg der Phosphor-
Wintermixiswerte, der in der ersten Dekade pro Jahr noch bei etwa 1-2 pg/L lag, sich aber ab
1960 dann deutlich beschleunigte (Abb. 3.1.4a). In den n&chsten zehn Jahren bis 1970 ver-
dreifachten sich die Phosphor-Zirkulationswerte dann von 15 auf 44 ug/L, und verdoppelten
sich nochmals bis zum hochsten Wert 1979 auf 87 ug/L. AnschlieBend begannen die ergriffe-
nen MaRnahmen zur Abwasserreinigung und das Phosphatverbot in Waschmitteln ihre Wir-
kung zu zeigen, so dass ab 1980 der Phosphor-Zirkulationswert erstmals wieder sank. Die Re-
Oligotrophierung verlief dabei anschliefend in etwa mit der gleichen Geschwindigkeit wie die
Eutrophierung. 1990 entsprach der gemessene Wert den Phosphorkonzentrationen von 1969,
im Jahre 2000 bereits denjenigen von 1959. Seit 2004 liegt der Wintermixiswert wieder unter
10 pg/L, und hat in den letzten Jahren etwa 7 pg/L erreicht. Der Bodensee-Obersee gilt damit
beziglich seines Phosphorgehaltes heute also wieder als oligotropher See.

Ab 1965 liegen die Messwerte zweier weiterer Phosphorfraktionen vor: Der Gesamtjahres-
Mittelwert liegt bedingt durch die saisonale Zehrung der Primérproduzenten wéhrend der Ve-
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getationsperiode auf einem niedrigeren Niveau als die Zirkulationswerte, die den hdchsten
Wert im Jahresverlauf darstellen. Noch niedriger liegen in der euphotischen Zone die Werte
des geldsten Phosphors (Orthophosphat PO4-P, oder SRP), dem Derivat, das den Algen in
einer zur direkten Aufnahme geeigneten gel6sten Form vorliegt und somit direkt zur Primér-
produktion zur Verfugung steht. Diese beiden Phosphorfraktionen zeigen dennoch einen mit
TPwmix weitgehend synchronen zeitlichen Verlauf und sind mit diesem hoch korreliert (R2 >
0,9, p < 0,05). Aus diesem Grund ist es gerechtfertigt, in den weiteren Analysen anstelle des
Jahresmittelwerts den mittleren Zirkulationswert TPy x eines jeden Jahres als Bemessungs-
groRe flr den Trophiegrad des Sees in dem entsprechenden Zeitraum zu verwenden. Dieser
Wert beschreibt die Phosphorreserven zu Beginn der Vegetationsperiode und vor der ersten
starken Wachstumsphase der Algen im Frihjahr.

Abbildung 3.1.4: Langzeitentwicklung der wichtigsten Nahrstoff-Fraktionen im Untersuchungszeitraum
a) Phosphorkonzentrationen mit TP Jahresmittel der 0-20m Wassersdule (hellgraue Symbole), dem TP-Gehalt
bei Vollzirkulation (TPy;x, dunkelgraue Symbole) sowie der Konzentration gelésten Phosphors in 0-20m in
Jahresmittel (blaue Symbole) b) Stickstoffkonzentrationen mit anorganischem Gesamtstickstoff (Summe aus
NOsN, NO;N, NH;N, hellgraue Symbole) sowie Nitrat (NOsN, blaue Symbole) c) Silikatkonzentrationen mit
Jahresmittelwert 0-20m (dunkelgraue Symbole), Fruhjahrswert 0-20m (hellgraue Symbole) d) Zeitreihe der
wichtigsten Nahrstoffverhéltnisse zueinander: Gesamtstickstoff zu Gesamtphosphor (hellgraue Symbole), Nitrat
zu geltstem Phosphor (dunkelgraue Symbole), Silikat zu Gesamtphosphor (blaue Symbole). Die Linien zeigen
die jeweiligen lokalen Regressionen (LOESS).
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Stickstoff

Von den drei Makron&hrstoffen erreicht der Stickstoff in seinen verschiedenen Oxidationsstu-
fen die hochsten absoluten Konzentrationswerte (Abb. 3.1.4b). Dabei ist Nitrat (NO;s) die
dominierende anorganische Stickstoffverbindung, die den planktischen Algen zum Stoffauf-
bau zur Verfugung steht, und Hauptbestandteil des Gesamtstickstoffs. Nitrit und Ammonium,
als mikrobielle Abbau-Produkte von Nitrat bzw. organischer Substanz, haben fir die Auf-
nahme durch Algen und die Primarproduktion eine geringere quantitative Bedeutung.

Von 1960 bis Ende der 1990er Jahre hat sich die Nitratkonzentration im See insgesamt ver-
doppelt. Diese Zunahme der jahrlichen Nitratkonzentration ging auch tber den Phosphor-
induzierten Hohepunkt der Eutrophierung des Bodensees hinaus weiter und stagniert erst seit
Ende der 1990er Jahre auf einem relativ hohen Level unterhalb 1 mg/L. Weil Nitrat den GroR3-
teil der anorganischen Stickstoffverbindungen (Nitrat, Nitrit, Ammonium) ausmacht, folgt
also die langfristige Gesamtstickstoffkurve dem Verlauf der Nitratkonzentrationen. Die Stick-
stoffanreicherung ist hauptséchlich auf eine weiterhin gestiegene Belastung der Haushaltsab-
waésser zurlckzufihren (IGKB 1998) sowie auf den Zufluss durch diffuse landwirtschaftliche
Eintrdge. Die energetisch aufwéndige Assimilation atmosphdrischen Stickstoffs durch
Cyanobakterien sollte daher fur das Bodensee-Phytoplankton eine geringe Rolle spielen, unter
anderem auch, weil im Gegensatz zu den Phosphorverbindungen die Stickstoffkomponenten
im saisonalen Verlauf nicht bis zur Limitierung abgebaut werden, und Stickstofffixierer da-
durch bis zum Ende der Vegetationsperiode kaum wettbewerbliche Vorteile erlangen kdnnen.

Silikat

Silikat ist ein wichtiger N&hrstoff fiir Diatomeen und wird von diesen insbesondere zum Auf-
bau der verkieselten Zellwande bendtigt. Das Mineral stammt aus der Verwitterung von Un-
tergrundgestein und gelangt im alpinen Einzugsgebiet in die Zufliisse des Sees. Die mittlere
Silikatkonzentration weist, da die Zufuhrraten nicht weiter anthropogen beeinflusst sind, kei-
ne Eutrophierungs-assoziierte Trendkomponente auf (Abb. 3.1.4c). Die Konzentration im
Bodensee hangt demnach hauptséchlich von der WasserzufluBmenge ab und ist bei niedrigen
Wasserfrachten der Zufliisse hoher (Rossknecht IGKB-Bericht 48, 1998). Auch im Jahresmit-
telwert der euphotischen 0-20m-Wasserschicht sind kaum relevante Schwankungen ersicht-
lich. Im Jahr 1988 fallt jedoch ein etwa 30% vom langjahrigen Mittel abweichendes
Silikatminimum auf. Es gibt eine saisonale Silikatzehrung (s.u.) in der trophogenen Schicht
durch die Aktivitat der Algen, allerdings sinken die Konzentrationen nur an wenigen Zeit-
punkten wahrend der gesamten Zeitreihe unterhalb der als limitierend erachteten Werte von
500 ug/L und praktisch nie unter 300 bzw. 150 ug/L.

Nahrstoffverhaltnisse

Aus dieser ungleichen Entwicklung der Stickstoff- und Phosphoreutrophierung ergaben sich
im Verlauf der Zeitreihe Verschiebungen der Nahrstoffverhéltnisse zueinander. Da die Stick-
stoffkonzentrationen im Seewasser weiter stark gestiegen sind, sich der Phosphoreintrag seit
1979 aber gegenlaufig entwickelte, besteht heutzutage ein erheblicher Uberschuss an Stick-
stoff (bis zu 300:1 im Massenverhaltnis). Schon zu Beginn der Zeitreihe lag das mittlere N:P
Verhaltnis tber dem Redfield-Verhéltnis von 16:1 (Redfield 1934), womit eine N — Limitie
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rung des Phytoplanktons auch zu Beginn der Zeitreihe und wahrend der friihen Eutrophierung
unwahrscheinlich ist. Einen dhnlichen Verlauf zeigt auch das Si:P-Verhaltnis, was zu der An-
nahme flhrt, dass es wéhrend des eutrophen Zustands maoglicherweise saisonal auf kurze Zeit-
rdume begrenzt zu Silikatlimitierung gekommen ist, es aber im Jahresmittel einen relativen
Silikattiberschuss aufgrund des fur ein optimales Algenwachstum herrschenden Phosphor-
mangels gibt. Aus der Literatur ist fur das Silikat-Phosphor-Verhéltnis ein sehr weiter Bereich
bekannt, der zwischen 96:1 und 1:1 liegen kann und in dem jeweils verschiedene Diatomeen-
Taxa optimale Wachstumsbedingungen finden (Kilham & Kilham 1984).

Saisonale Veranderungen bei geldstem Phosphor und Silikat

Neben diesen langfristigen Entwicklungen auf Basis von Jahresmittelwerten stehen die lang-
fristigen Veranderungen bei den saisonalen Konzentrationen der fiir die Primérproduktion
essentiellen Nahrstofffraktionen in Zusammenhang mit der Wachstumsaktivitit des Phyto-
planktons. Bei gemeinsamer Auftragung von saisonaler Nahrstoffverfiigbarkeit und langfristi-
gem Trend wird das Ausmald der Verénderung der Zehrungsmuster von geléstem Phosphor
und geldstem Silikatdioxid deutlich (Abb. 3.1.5)

Abbildung 3.1.5: Veranderungen in der Saisonalitdt von a) geléstem Phosphor (SRP, Orthophosphat) und b)
geldstem Silikat (SRSi). SRP-Konzentrationen sind dargestellt, sofern sie unterhalb 20 pg/L lagen, SRSi-
Konzentrationen unterhalb 2500 ug/L. Als das Phytoplanktonwachstum potentiell limitierend angesehen werden
Konzentrationen unterhalb 10 pg/L (SRP) bzw. 500 pg/L (SRSI).
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Die Konzentration des gelosten Phosphors (SRP) korreliert sowohl im Jahresmittel mit dem
Phosphor-Wintermixiswert, ebenso wie die Zeitreihe der monatlichen/zweiwdchentlichen
Werte (r > 0,98, p < 0,0001). Die Abbildung 3.1.5a zeigt die langfristige Veranderung der
saisonalen Konzentrationen von geléstem Phosphor, wobei nur Werte unterhalb 20 pg/L dar-
gestellt wurden. Als das Algenwachstum limitierend angesehen werden Konzentrationen un-
terhalb 10ug/L, als streng limitierend Werte niedriger als 3ug/L (Sas 1989). Verlassliche
Werte mit entsprechend aufgeldster saisonaler Beprobungsfrequenz (mind. 12 Werte pro Jahr)
liegen erst ab 1969 vor.

Die saisonale Verfligbarkeit von geldstem Phosphor in der 0-20m Wasserséaule hat sich dem-
nach langfristig deutlich veréndert. Im Jahresverlauf werden die hdchsten Konzentrationen
geldsten Phosphors wahrend der Wintermischung und den angrenzenden Wochen gemessen.
Wiéhrend bis 1980 Konzentrationen unterhalb 20 ug/L nur innerhalb eines Zeitraums von we-
nigen Wochen in der zweiten Jahreshalfte auftraten, begann sich das Zeitfenster mit geringe-
ren Phosphorkonzentrationen in den 1990er Jahren sowohl in Richtung Jahresmitte als auch in
Richtung Herbst auszudehnen. Die ermittelten Minimalkonzentrationen sanken zunehmend
auch auf potentiell limitierend wirkende Werte unterhalb von 10 pg/L. Seit 1995 kann eine
Phosphorlimitierung bereits wahrend der gesamten Vegetationsperiode angenommen werden,
mit einer Verschérfung (<5ug/L) in den Sommermonaten.

Tabelle 3.1.2: Zeitpunkte, an denen SiO, in einzelnen Wasserschichten in Konzentrationen unterhalb 500 pg/L
gemessen wurde. Nach 2001 lagen die Silikatkonzentrationen zu jedem gemessenen Zeitpunkt in allen Schichten
der 0-20m- Zone oberhalb von 500 pg/L.

Jahr Zeitpunkt (Tag im Jahr der Beprobung) Tiefenstufen (m)
1974 Mitte Juli (190) 0-11

1975 Mitte Juli (203) 0-5

1976 Mitte Juli — Mitte September(201, 229, 257) 0-6, 0-10, 0-14
1977 Anfang August — Anfang September (214, 248) 0-8, 0-9

1979 Anfang August (219) 0-4

1980 Anfang August — Anfang September (218, 253) 0-11, 4-9

1981 Anfang Juli — Anfang August (188, 216) 1-6, 0-11

1982 Anfang August 215 0-10

1984 Mitte Mai — Anfang Juni (137, 157) Anfang August ( 220) 9-11, 8-14, 0-8
1985 Anfang August (218) 0-6

1986 Mitte Mai (133) 0-2

1987 August (216, 244) 0-6, 0-5

1988 Anfang Juli — Anfang August (186, 214) 0-5,0-8

1990 Anfang August (219) 0-9

1991 August (218, 246) 0-10, 0-10
1993 Anfang August (216) 0-4

1995 August (213, 227) 2-5,0-6

1996 Anfang August — Anfang September (219, 233, 247) 0-10, 0-10, 0-10
1997 Anfang September — Anfang Oktober (245, 259, 280) 0-2, 0-7,0-12
1998 Anfang Juli — Anfang Mitte (187, 202) 0-5, 0-6

2000 Mitte Juni — Mitte Juli (159, 171, 186) 0-6, 0-8, 0-6
2001 Anfang — Mitte Juli (184, 198) 0-6, 0-7

Auch die Konzentrationen von Silikatdioxid (Zeitreihe erst ab 1974) erreichten ihre jéhrlichen
Minimalwerte vornehmlich in der zweiten Jahreshélfte (Abb. 3.1.5b). Beim Silikat gelten
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Werte unterhalb 500 ug/L als limitierend fir das Diatomeenwachstum (Sas 1989, Thackeray
et al. 2008). Im Gegensatz zur sich verknappenden Phosphorverfugbarkeit nimmt die Haufig-
keit potentiell limitierender Konzentrationen beim Silikat jedoch ab. Bis in die 1990er Jahre
wurden fiir die 0-20m Schicht (gemittelt) Konzentrationen bis unterhalb 1000 ug/L festge-
stellt (gelbe und rote Farbwerte in Abb. 3.1.5b), die aber ab 2000 kaum mehr auftraten. Im
Jahresverlauf gab es daher auf die mittlere Konzentration der 0-20m Schicht bezogen kaum
Anzeichen fur Silikat — Limitierung. Dies bedeutet allerdings nicht, dass Silikat in oberfla-
chennahen Schichten, die die hdchsten Algendichten aufweisen, aufgrund der hohen interspe-
zifischen Konkurrenz zwischen individuellen Diatomeenarten und dem ausbleibenden Aus-
tausch mit Tiefenwasser wéhrend stabiler Schichtungsbedingungen nicht doch fur einige Ar-
ten limitierend wirken kann. In Tabelle 3.1.2 sind die Zeitpunkte limitierender
Silikatkonzentrationen in einzelnen Tiefenstufen der 0-20m Zone aufgefiihrt. Insgesamt lasst
sich feststellen, dass die verfligbare Silikatmenge in der jiingsten Zeit, d.h. mit Re-
Oligotrophierung, im Jahresverlauf zunahm bzw. umgekehrt die Haufigkeit kritischer
Silikatzehrung abnahm (seit 2001 wurden an Beprobungsterminen Uberhaupt keine
Silikatkonzentrationen in einzelnen Wasserschichten mehr unterhalb der kritischen Grenze
von 500 pg/L gemessen).

Weitere Umweltparameter

Die Photosyntheseaktivitat der Algen im Freiwasser verbraucht Kohlenstoff flr die pflanzli-
che Primérproduktion und fuhrt somit zum Anstieg des pH-Werts. Dieser lag im Bodensee im
Mittel mit 8,8 Einheiten im maRig basischen Bereich, wobei es lediglich minimale saisonale
und langfristige Schwankungen auf dieser logarithmischen Skala gab. Die Sichttiefe im Was-
serkorper schwankt ebenfalls saisonal, und betrug im Mittel zwischen 6 m im Winter und un-
ter 2-3 m wahrend der produktiven Phase im Jahr. Allerdings gab es keine Langzeittrends,
d.h. eine zu erwartende Erhohung der Sichttiefe nach der Re-Oligotrophierung konnte nicht
festgestellt werden. Verantwortlich daftir kann der Einfluss von anderen Schwebteilchen sein,
zum Beispiel aus Sedimenteintrdgen der Zufliisse oder eine sich in die Tiefe ausweitende pro-
duktive Schicht (Gude, pers. Mitteilung).

Weitere Umweltparameter, die im Rahmen des Monitoring erhoben werden, wie Sauerstoff-
gehalte, werden hier nicht beschrieben und kénnen in den Berichten der Grinen oder Blauen
Reihe, bzw. den KLIWA-Heften nachgelesen werden.

3.1.3 Trendanalyse und Korrelation der Variablen untereinander

Fur die weitere statistische Auswertung der Umweltparameter und ihrer Beitrdge zur
Phytoplanktonentwicklung ist es wichtig zu wissen, in welchem Zusammenhang die einzelnen
Umweltparameter zueinander stehen. Dazu wurden die angegebenen Variablen einer linearen
Korrelationsanalyse unterzogen, wobei die Annahme linearer Beziehung fir die Umweltpa-
rameter eine akzeptable Vereinfachung darstellt (Abb. 3.1.6). Wie erwartet, sind die klima-
bezogenen Variablen miteinander korreliert und kdnnen nicht als unabh&ngig voneinander
gelten. So wird die Schichtungsstabilitat (Schmidt-Stabilitat) aus der Wassertemperatur aller
Tiefenstufen und der Morphometrie des Sees berechnet. Die Phosphorfraktionen sind nicht
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unabhangig vom Gesamtphosphor bzw. der Nitratanteil nicht unabhangig vom Gesamtstick-
stoff. Eine konzeptionell unerwartete Beziehung besteht jedoch zwischen den Phosphorvari-
ablen und einigen Klimavariablen, die sich aus einer zeitlichen Synchronitat der Re-
Oligotrophierung des Bodensees mit dem global beobachteten Temperaturanstieg ergeben.
Die negative Korrelation zwischen den beiden Hauptalgennédhrstoffen Phosphor und Stick-
stoff ist ein Indiz dafir, dass die erfolgreiche Reduktion von Phosphateintrédgen uber die See-
zuflisse gleichzeitig mit weiter steigenden Stickstoffzufuhren einherging. Dies muss bei den
weiteren Analysen beachtet werden.

Fir die multivariaten Analysen (Korrelation der Variablen sowie Ordination) wurde mit zwei
unterschiedlich umfangreichen Datensatzen gearbeitet, da ein Teil der Variablen erst ab 1974
erfasst wurde. Fir den vollen Zeitraum ab 1965 stehen als Umweltvariablen daher nur die
Einflusse der klimatischen Variablen und des wichtigsten Né&hrstoffs Phosphor zur Verfi-
gung, wahrend in der erweiterten Ordination mit einem Datensatz ab 1974 auch die Einflisse
der beiden Stickstofffraktionen und des fur die Diatomeen wichtigen Silikats betrachtet wer-
den koénnen.
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b)

Abbildung 3.1.6: Korrelation der Umweltparameter untereinander. Die Diagonale bezeichnet die dargestellte
Umweltvariable, deren Auftragung gegen die weiteren Variablen im entsprechenden Schnittpunkt im unteren
Dreieck dargestellt sind. Die rote Linie stellt einen LOESS-Smoother dar. Das obere Dreieck enthélt die jeweili-
gen Pearson-Koeffizienten der Korrelationen zwischen den jeweiligen Variablen. Signifikanzniveaus: * = 0,05,
** = (0,01, *** = 0,001 a) Variablen, die ab 1965 aufgenommen wurden. b) erweiterter Datensatz mit Variablen,
die erst ab 1974 zur Verfligung stehen.

3.1.4 Ordination der Umweltparameter

Die gesamten Umweltbedingungen generieren sich aus einer Vielzahl an Variablen, die teil-
weise nicht unabhéngig voneinander sind und miteinander korrelieren. Mit einer Hauptkom-
ponentenanalyse (principal components analysis, PCA) kdnnen die Richtungen der multiva-
riaten Beziehungen der Umweltparameter untereinander visualisiert und in einer zweidimen-
sionalen Darstellung zusammengefasst werden, die deren langfristige Entwicklung im be-
trachteten Okosystem abbilden. Eine weitere Anwendung ist die Reduzierung der Anzahl der

35



Variablen auf eine im Vergleich zu den Rohdaten geringere Anzahl an Hauptkomponenten,
die idealerweise jeweils nur mit einem Teil der Ursprungsvariablen korrelieren und sich dann
zu voneinander unabhangigen Faktoren, wie Trophie und Klima, zuordnen lassen.

Insgesamt stellt die multivariate Ordination der Umweltparameter die Trajektorien des Oko-
systems Bodensee in mehrere, deutlich voneinander zu trennende Clustergruppen dar. Die
beiden Hauptachsen erfassen zusammen jeweils 81% bzw. 71% der Variabilitét fiir die beiden
betrachteten Zeitrdume.

Die Ordination der Gesamtzeitreihe (ab 1965) zeigt dabei die leichter zu interpretierenden
Trajektorien (Abb. 3.1.7a). Trophiebedingte und klimatische Variabilitat stehen in einem ge-
gensétzlichen Verhaltnis zueinander. Die NAO-Variabilitat zeigt in Richtung desselben Quad-
ranten wie die weiteren Klima-assoziierten Variablen, setzt sich aber leicht ab. Die hocheut-
rophen Jahre gruppieren sich hier vollstandig im zweiten Quadranten, die oligotrophen Jahre
auf der rechten Seite des Diagramms. Hier finden sich auch alle Jahre nach dem klimabeding-
ten Regimeshift. Die mesotrophen Jahre bis 1987 gruppieren sich mit den mesotrophen Jahren
vor dem Eutrophierungshdhepunkt.

Abbildung 3.1.7: Hauptkomponentendiagramm der zwei ersten Hauptachsen (PCAL, PCA2) der Umweltvariab-
len, die Prozentangabe gibt die erkldrte Variabilitat der entsprechenden Achse an. a) voller zeitlicher Umfang
des Datensatzes mit den bereits von Beginn an (1965) erhobenen Variablen. b) Ordination mit dem erweitertem
Satz von Umweltvariablen bei zeitlich reduziertem Datensatz ab 1974. Benachbarte Jahre sind mit einer unter-
brochenen blauen Linie verbunden und stellen die Trajektorien dar. Die Schriftfarbe der Jahreszahl steht fiir den
Trophiegrad des Systems, basierend auf dem TPy x-Zirkulationswert (braun: > 70 pg/L, grin > 20 pg/L, blau <
20ug/L). Die mesotrophen Jahre wurden nochmal unterteilt in Jahre vor (dunkelgriin) und nach (hellgriin) dem
Eutrophierungshdhepunkt. Die Lange und Richtung der Pfeile gibt die Korrelationsstarke der jeweiligen Um-
weltparameter mit den beiden Hauptkomponentenachsen an.

Die zweite Hauptkomponentenanalyse ab 1974 zeigt zusatzlich die durch die Stickstofffrakti-
onen, die Silikatdaten und den pH-Wert bedingte Variabilitat des Systems. Auch hier werden
die zwei gegensatzlichen Effekte von Klima- und Nahrstoffanderungen deutlich. NAO und
temperaturassoziierte Variabilitat stehen weiterhin gegenlber SRP und TP, allerdings nun in
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anndhernd 120° Abwinkelung, so dass sich die Stickstoffachse mittig einfligt und nicht mit
den Phosphorkonzentrationen korreliert.

Abbildung 3.1.8: Zeitliche Abfolge der Hauptkomponenten-Scores der ersten und zweiten Achse basierend auf
den zur Verfligung stehenden Umweltvariablen a) ab 1965 und b) ab 1974. Negative Scores blau, positive
Scores rot. Die erste Hauptachse zeigt bei beiden Analysen deutliche Anzeichen eines Regimeshifts ab 1988.

Tabelle 3.1.3: Korrelation der Hauptachsen 1 und 2 mit den Umweltvariablen (axis loading).
Signifikanzniveaus: * p<0,05, ** p<0,01, *** p<0,001, n.s. nicht signifikant, n = 43 (1965-2007), 33 (1974-
2007)

1965 - 2007 1974 - 2007

PCA 1 PCA?2 PCA1 PCA?2
TPmix -0,81 *** | (0,53 *** -0,93 *** n.s.
SRP -0,82 *** 0,45 ** -0,94 *** n.s.
TN - - 0,84 *** 0,46 ***
TN3 - - 0,66 *** 0,52 **
NO3N - - 0,86 *** 0,42 **
SRSi - - n.s. n.s.
WTa 0,93 *** n.s. 0,74 *** -0,62 ***
WT3 0,70 *** 0,41 ** 0,51 ** -0,69 ***
Schmidt | 0,90 *** n.s. 0,75 *** -0,62 **
NAO 0,36 * 0,74 *** n.s. -0,39 *
pH - - n.s. 0,45 **
Jahr 0,75 *** n.s. 0,92 *** n.s.
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Die Hauptfaktorenanalyse kann die abiotischen Faktoren, die das System des Bodensee-
Pelagials gepragt haben, nicht scharf voneinander trennen, so dass entgegen der urspringli-
chen Annahme keine eindeutige Zuordnung der beiden Hauptachsen zu beispielsweise einer-
seits trophiebedingter und andererseits klimabedingter Variabilitdt moglich ist. Die zeitliche
Synchronitat von Re-Oligotrophierung und dem Wassertemperaturanstieg kann demnach
nicht durch eine Reduktion auf die Hauptkomponenten ausgeraumt werden, so dass die indi-
viduellen Variablen in den folgenden Auswertungen explizit weiterverwendet werden miissen
und es nicht, wie urspringlich mit dieser Analyse bezweckt, méglich ist, z. B. die Summe der
klimatischen Einzelfaktoren durch eine Hauptkomponente zu ersetzen. Zur Vermeidung von
Multikollinearitat, d.h. der Verwendung einer Vielzahl hoch korrelierender Variablen in der
statistischen Auswertung, wird der Variablendatensatz fir die weiteren Analysen aber auf die
Faktoren ,,Phosphorassoziierter Nahrstoffanstieg” (TPwmix) und ,.klimatische Variabilitat*
(WTa, WT3) beschrankt werden. Deren Bedeutung fiir die langfristige und saisonale Entwick-
lung von Algenbiomassen und Phytoplankton-Zusammensetzung wird in den folgenden Kapi-
teln analysiert.
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3.2 Entwicklung der taxonomischen Artenvielfalt und Diversitat
Systematische Zusammensetzung der Bodensee-Phytoplanktongemeinschaft

Die Datengrundlage fur die im Folgenden dargestellten statistischen Auswertungen dieser
Phytoplanktonuntersuchung beruht auf einer korrigierten und tber ihren gesamten Verlauf auf
Konsistenz der taxonomischen Einheiten Uberpriften Artenliste (siehe Teil Daten und Metho-
den) des Bodensee-Phytoplanktons. Z&hlungen von Arten des benthischen Tychoplanktons
und Arten, die weniger haufig als 4 Mal vorkamen, wurden dem n&chstverwandten Taxon
zugefihrt. Taxa, die zeitweise als Gattung (X. spec) gezahlt wurden, deren Artidentitdt im
Nachhinein aber spéter eindeutig identifizierten Hauptarten zugeordnet werden konnte, wur-
den zusammengefhrt. Die Arbeitsdaten basieren also auf einer konservativen Aggregierung
des originalen Rohdatensatzes, wobei der Unterschied zwischen der Artenliste der Rohdaten
und der flr alle weiteren Auswertungen verwendeten korrigierten Artenliste insgesamt 170
Taxa betrégt.

Tabelle 3.2.1: Aufstellung der systematischen Zusammensetzung der erfassten Taxa des Phytoplankton im Bo-
densee-Obersee und ihrer Zugehdrigkeit zu den acht wichtigsten taxonomischen GroRgruppen in der bereinigten
Artenliste. Die Spalte Taxa gibt an, wie viele taxonomische Einheiten in der jeweiligen Algenklasse gefiihrt
werden. Die Spalten Gattungen bzw. Arten benennen die Anzahl der insgesamt ermittelten Genera bzw. tatséch-
lichen Taxa auf systematischer Artenebene. In den Sammeltaxa werden bestimmte, nicht auf Gattungsebene
zuordbare Algen gefiihrt (z.B. ,diverse Chlorococcales”). Die Angabe nur sp. in Klammern bezieht sich auf
Taxa, die nur bis zur Gattungsebene identifiziert wurden. Die Gesamtzahl an einzeln geflihrten Taxa ergibt sich
somit aus der Summe der Kategorien Sammeltaxa, Arten und (nur sp.).

Phylum / Algen- Taxa | Sammeltaxa | Gattungen | Arten
klasse (nur sp.)
Cyanophyta Blau-Griinalgen 30 2 20 22 (6)
Chlorophyta Griinalgen 71 5 46 47 (19)
Conjugatophyceae | Joch- und Zieralgen 15 1 5 11 (3)
Bacillariophyceae | Kieselalgen 48 2 17 42 (4)
Centrales zentrische Diatomeen 21 6 21
Pennales pennate Diatomeen 27 2 11 21 (4)
Dinophyceae Panzerflagellaten 15 1 5 12 (2)
Cryptophyceae Schlundalgen 14 5 14
Chrysophyceae Goldalgen 37 2 24 24 (11)
total 230 |13 122 172 (45)

Die bereinigte Artenliste enthadlt im Untersuchungszeitraum zwischen 1965 und 2007 insge-
samt 230 Phytoplankton-Taxa, die sich auf 122 Gattungen in den acht wichtigsten Algen-
gruppen verteilen. Die meisten taxonomischen Einheiten wurden dabei bis zur systematischen
Artenebene bestimmt, 45 Taxa konnten von den Auszéhlern allerdings nur auf Gattungsebene
sicher identifiziert werden. Weitere 13 Taxa werden als Sammelgruppen auf Familien- oder
GroRgruppenebene (z.B. ,,diverse Chlorococcales®) gefuhrt. Euglenophyceen wurden nur sel-
ten im Phytoplankton des Pelagials erfasst und daher nicht als eigene Klasse gefthrt, ihr Vor-
kommen nur der Gesamtbiomasse zugerechnet. Ebenso wurden die bis 1984 als p-Algen er-
fassten Taxa des Pico- (<2 um) und Nanophytoplankton (<20 um) in die Gesamtbiomasse
aufgenommen. Ab April 1984 sind diese vormals nicht eindeutig identifizierbaren u-Algen
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aufgrund einer verbesserten optischen Ausstattung (Wechsel des Mikroskops) hauptséchlich
in kleinen Arten der Cyanobakterien und Griinalgen aufgegangen.

Abbildung 3.2.1: Reprasentanz der verschiedenen im Bodensee-Phytoplankton auftretenden Algengruppen a)
Prozentuale Zusammensetzung der Phytoplankter in der Artenliste nach taxonomischen GroRgruppen b) Anteil
der acht wichtigsten taxonomischen Algengruppen an der Gesamtabundanz (Zellzahlen) c) Prozentualer Anteil
der Algengruppen an der mittleren Gesamthiomasse.

Den Hauptanteil der nachgewiesenen Arten stellten die 71 klassifizierten Taxa der Algenklas-
se Chlorophyta (Gruinalgen), gefolgt von insgesamt 48 Diatomeentaxa und 37 Goldalgenarten.
Die restlichen Groligruppen trugen jeweils unter 10% zur Gesamtartenzahl bei. Den grofiten
Anteil an der Gesamtabundanz (Zellzahlen) erreichten mit ber 50% die prokaryotischen
Cyanophyceen (Blau-Griunalgen), welche aber letztlich aufgrund ihrer geringen Zellgréfien
nur etwa 7% der mittleren Biomasse ausmachten. Die hdchsten Anteile an der mittleren Bio-
masse hatten dagegen Diatomeen- und Flagellatenarten aus den Gruppen der Cryptophyten
und Dinophyten. Zu den persistentesten Arten gehorten die Goldalge Erkenia subaequiciliata
(in 988 von 1040 Probenahmen), der Dinoflagellat Gymnodinium helveticum (956x) und die
Cryptophyceae Rhodomonas lens (954x). Die Gesamtliste der 20 haufigsten Arten befindet
sich im Anhang.

Kumulative Artenanzahl als Arteninventar

Das Artinventar des Datensatzes zu einem beliebigen Zeitpunkt besteht aus den kumulativ bis
zu dieser Probenahme erfassten taxonomischen Einheiten (Abb. 3.2.2a, rote Linie). Dieser
Artenzuwachs ist im Untersuchungsjahr 1965 am hochsten, da wahrend des Verlaufs der typi-
schen Sukzession im ersten Beprobungsjahr stdndig neue Taxa erfasst und in die Artenliste
aufgenommen wurden. Im zweiten beprobten Vegetationszyklus im Jahr 1966 kamen bereits
weniger neue Arten, die 1965 nicht vorkamen, zum Arteninventar hinzu. Ab dem Ende der
1970er Jahre treten fur mehrere Jahre keine neuen Taxa mehr auf, so dass sich der kumulative
Artenreichtum nicht weiter erhoht. Mit dem Wechsel der optischen Ausriistung 1984 steigt
die Aufnahmerate neuer Arten in das Arteninventar dann nochmals erneut stark an und flacht
erst nach dem Jahr 2000 wieder ab.
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Fir die Annahme, dass alle im bereinigten Arteninventar gefiihrten Taxa die gleiche
Vorkommenswahrscheinlichkeit haben, ergébe sich Uber alle 1040 Beprobungen die in der
Abbildung 3.2.2a als schwarzes Band dargestellte theoretische kumulative Artenzuwachskur-
ve. Unter dieser Annahme sollte bereits nach einigen Jahren der GroRteil der Taxa erfasst
worden und die weitgehende Séattigung etwa nach der Halfte der Zeitreihe eingetreten sein.
Diese theoretische Artenzuwachskurve ergibt sich aus einer Randomisierung (100-fach) der
Zeitpunkte des ersten Auftretens aller Arten, wodurch die zeitliche Kontinuitat entfallt. Ein
groRer Unterschied zwischen der theoretischen und der tatsachlichen Artenakkumulation kann
als Hinweis auf abrupte Veranderungen der Artengemeinschaft gewertet werden, deren Ursa-
che okologische oder methodische Hintergriinde haben kann. Das durch die Beprobungen
ermittelte Arteninventar des Bodensee-Phytoplanktons entsteht in zwei separaten Perioden, in
denen der Zuwachs neuer taxonomischer Elemente jeweils besonders stark war, und fuhrt so
zu einer erheblichen Abweichung zwischen theoretischer und tatsachlicher Artenkumulation.
Dabei ist bemerkenswert, dass das Arteninventar des Zeitraums ab April 1984 sich nicht aus
groRtenteils neuen Arten zusammensetzt. Alle bisher gefiihrten Arten traten noch zumindest
zeitweise weiterhin auf, wozu aber sukzessive neue Arten hinzukamen. Lediglich 7 Taxa,
meist Sammelgruppen, konnten nun besser angesprochen werden und wurden nicht mehr in
der alten Form gefuhrt, sondern gingen als neue Arten in die Artenliste ein.

Abbildung 3.2.2: Artenreichtum des Bodensee-Phytoplanktons 1965 — 2007 a) Artenanreicherungskurve (ku-
mulativ) tber den Untersuchungszeitraum. Dargestellt sind in blau die kumulierte Artenanreicherung des unbe-
reinigten Rohdatensatzes, in rot diejenige des bereinigten, fur alle weiteren Auswertungen verwendeten Daten-
satzes sowie in grau bzw. schwarz die theoretische Artenanreicherungskurve, die sich bei zufalliger,
ungerichteter Artenakkumulation im jeweiligen Datensatz ergdbe. b) Entwicklung des Artenreichtums per
Probenahmetermin. Erfasste Artenzahlen (schwarze Symbole) und gleitender 5-Jahresmittelwert, um saisonale
Einflisse zu glatten (rote Linie). Vertikale gestrichelte Linien zeigen die Zeitpunkte der insgesamt vier Zahler-
wechsel an. Die Ziffern bezeichnen die Z&hlerzeitrdume.

Der zweite Teil der Abbildung 3.2.2a (blaue Linie) bezieht sich auf den Artenzuwachs des
unkorrigierten originalen Rohdatensatzes und ist hier zum Vergleich und zur Verdeutlichung
des Ausmales der Korrekturmalinahmen dargestellt. Rohdaten und Kkorrigierte Artenliste un-
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terscheiden sich um 170 taxonomische Einheiten, wobei die groRten Unterschiede im Arten-
zuwachs bei den ab 1984 neu aufgenommenen Taxa entstehen.

Artenreichtum und Zahlerwechsel

Chronologisch fir jeden Probenahmetermin aufgetragen, zeigt die Zahl der ermittelten Arten
bzw. der Artenreichtum des Bodenseephytoplanktons bedingt durch die saisonale Sukzession
eine hohe intraannuelle Schwankungsbreite (Abb 3.2.2b). Der langfristige Trend bei den Ar-
tenzahlen wurde durch die Berechnung des gleitenden fiinfjahrigen Mittels um die jahreszeit-
lich bedingte Variabilitat bereinigt. Der im Datensatz erfasste Artenreichtum ging demnach
wéhrend der ersten Halfte des Untersuchungszeitraumes zurlck, stieg in der zweiten Hélfte
aber wieder an. Im zeitlichen Verlauf der Rohdaten féllt an vier Zeitpunkten bei jeweils zwei
direkt aufeinanderfolgenden Probenahmeterminen eine abrupte Verénderung der Zahl der
identifizierten Taxa auf. Diese Spriinge fallen mit den Zeitpunkten der Wechsel beim verant-
wortlichen Z&hlpersonal zusammen (vertikale gestrichelte Linien und Ziffern 1-5).

Abbildung 3.2.3: Artenreichtum und Detektionslimit a) Gemittelte Artenzahlen fur jedes einzelne Jahr im
Untersuchungszeitraum. Die schwarzen Symbole stehen fir die mittlere Artenzahl per Probenahme, die weif3en
Symbole fir die kumulierte erfasste Artenanzahl innerhalb eines Jahres. Vertikale Linien bezeichnen die Zahler-
zeitrdume. b) Darstellung des Beprobungsaufwands und Veranderungen im Detektionslimit (minimal ermittelte
Zellzahlen / Liter). Dargestellt sind der Median (schwarze Linie) sowie das 5% bzw. 95%-Perzentil der Abun-
danz im 3-jahrigen Mittel.

Die Gesamt-Taxaanzahl eines Jahres (kumuliert tber die einzelnen Beprobungen innerhalb
eines jedes Jahres) nahm nach einer stagnierenden Phase von Anfang der 1980er an stetig zu
und flachte erst mit der Verlangsamung der Reoligotrophierung zum Ende der Zeitreihe hin
ab (Abb. 3.2.3a, weile Symbole). Die mittlere Artenzahl pro Probenahme (Abb. 3.2.3a,
schwarze Symbole) lag dagegen wahrend des ersten Zéhlerzeitraumes auf dem hdchsten er-
mittelten Niveau (im Mittel 37 £ 7 Arten, ab 1976 im Mittel 33 + 5 Arten). Am Ende dieser
Zeitspanne wurde ab Januar 1976 die Beprobungsmethode geéndert: vor 1976 wurden mehre-
re Einzeltiefen Uber den Tiefenbereich von 0-50 m ausgezahlt, wogegen ab 1976 nur eine agg-
regierte Probe im Bereich 0-20 m ausgezahlt wurde. Dies entspricht einem Rilickgang der
Beprobungsintensitit und damit erwartungsgemal auch einem Rickgang der gefundenen Ta-
xa pro Probenahmetag, sollte aber nicht mit einem Riickgang der Gesamt-Taxaanzahl eines
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Jahres einhergehen. Da der verantwortliche Z&hler noch bis April 1976 an der Auszahlung
beteiligt war, lasst sich die Auswirkung der Methodendnderung auf die ermittelte Artenzahl
abschéatzen: von Januar bis April 1975 wurden im Mittel etwa 46 ausgezahlt, im selben Zeit-
raum des Folgejahres kamen im Mittel 27 Arten je Probenahme zusammen. Das Minimum
der pro Probenahme bestimmten Arten lag in der dritten Z&hlerperiode ab 1984. Gleichzeitig
gingen die minimal erfassten Zellzahlen der am wenigsten abundanten Arten, ein Mal3 flr den
Beprobungsaufwand (Straile et al. 2013), im selben Zeitraum von etwa 100 Zellen auf 10.000
Zellen zuriick (Abb. 3.2.3b).

Ein Zusammenhang mit dem trophischen Zustand des Sees (TPmix) besteht nicht fir die im
Mittel erfasste Artenzahl pro Probenahme (p > 0,05, R? = 0,02), sehr wohl aber fiir die Arten-
zahl pro Jahr bei Einbeziehung der gesamten Zeitreihe (p <0,001, R? = 0,60) sowie bei Be-
schrankung der Zeitreihe auf die 0-20 m Beprobungen ab 1976 (p< 0,001, R? = 0,78, Abb.
3.2.4a). Eine weitere Einschrankung der Daten auf den Zeitraum ab dem Mikroskopwechsel
1984 andert die Steigung der Artenzahl-Phosphor-Beziehung nicht.

Abbildung 3.2.4: a) Zusammenhang zwischen Trophiegrad und pro Jahr erfasster Artenzahl wéahrend der 0-20m
Beprobungen (ab 1976) und signifikanter Trend (rote Linie, p < 0,001, R? = 0,78). Die vertikale Linie bezeichnet
den Zeitpunkt des Mikroskopwechsels 1984. Die Regression ab diesem Zeitpunkt verlduft entsprechend (p <
0,001, R? = 0,57) b) Saisonaler Verlauf der Artenanzahl im langfristigen Mittel (weiRe Symbole) und wahrend
der einzelnen Zahlerperioden (gestrichelte Linien, Ziffern)

Saisonale Komponente des Artenreichtums

Innerhalb einer typischen gemittelten Vegetationsperiode schwankt die Anzahl gefundener
Taxa etwa um den Faktor 2 (Abb. 3.2.4b). Zu Jahresbeginn traten die niedrigsten Artenzahlen
auf, diese stiegen im Fruhjahr auf ein lokales Maximum, erreichten ihre Hochstwerte aber erst
in der zweiten Jahreshalfte zur Sommerblite.

Der Unterschied des saisonalen Verlaufs des Artenreichtums wahrend der einzelnen Zahlerpe-

rioden betraf groRtenteils nur dessen absolute Hohe, wéhrend die generelle Verteilung der

Artenzahlen Uber die Zeitachse der Vegetationsperiode in allen Zeitrdumen dieselben saiso-

nalen Muster zeigte. Am stérksten unterschied sich der Artenreichtum der Z&hlerzeitrdume 1

und 3 im Sommer mit einer Differenz von etwa 20 Arten, wahrend der dargestellte mittlere

Verlauf des saisonalen Artenreichtums recht gut mit den ermittelten Artenzahlen der Z&hler-
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perioden 2 und 5 Ubereinstimmt, obwohl speziell zwischen diesen beiden Zeitraumen der
groRte Unterschied im Trophiegrad des Bodensees bestand.

Diversitat unter Berucksichtigung der GleichmaRigkeit

Der Verlauf der reinen Artenzahlen und der kumulativen Artenanreicherung zeigt, dass es bei
derartig langen Datenreihen Abhangigkeiten von Methodendnderungen gibt (Beprobungstiefe,
Probenahmeaufwand, Zahlerwechsel, Mikroskopwechsel), die teilweise in ihrem Ausmalf? und
den Auswirkungen auf die Artenzahlen nicht bekannt waren und auch nicht a priori ausge-
schlossen werden kénnen. Die Schwankungen der Artenanzahl hangen hauptsdchlich von
Funden bzw. Nicht-Funden vereinzelt vorkommender Taxa ab, wahrend die dominanten Taxa
mit hoher Wahrscheinlichkeit immer sicher angesprochen wurden. Dem wurde mit zwei me-
thodischen Ansétzen begegnet: Die Beschrankung der Artenliste auf die ,,0kologisch relevan-
ten“ Arten sowie die Verwendung von Diversitatsindizes, die auch die Haufigkeit und Vertei-
lung der Taxa miteinbeziehen. Somit sollte sich ein ausgewogeneres Bild der Diversitats-
entwicklung ergeben kdnnen und auch die 6kologische Interpretation der Artenzahlenent-
wicklung ermdglicht werden.

Dominante Arten

Um die oben beschriebenen Auswirkungen der Aufnahme seltener Arten in die Taxaliste zu
verringern, wurde die Artenliste fiir diese Teilauswertung auf diejenigen Taxa beschrankt, die
einen erheblichen Teil zur Biomasse der Algengemeinschaft beitrugen (Sommer 1983). Zu
diesen dominanten Taxa gehoren diejenigen Arten, die, nach ihrer Biomasse der jeweiligen
Probenahme geordnet, zusammen zu 80% der relativen Biomasse einer Beprobung beitragen.

Dabei handelt es sich um 148 verschiedene Taxa, die mindestens bei einer Probenahme zu
den dominanten Arten gehdrten. Es lasst sich festhalten, dass die Anzahl der Taxa, die zum
Erreichen dieses Schwellenwerts notwendig war, wéhrend eines Zeitraumes bis etwa 1990
relativ stabil blieb (im Mittel 7 Arten), wahrend in der zweiten Halfte der Zeitreihe kontinu-
ierlich mehr Arten notwendig waren, um diese definierte Biomasseschwelle zu erreichen
(Abb. 3.2.5a). Die Saisonalitét zeigt dabei kaum Unterschiede zum generellen mittleren Jah-
resverlauf der Artenzahlen unter Einbeziehung aller Arten. In der zweiten Halfte der Vegeta-
tionsperiode sind im Mittel mehr Arten dafiir notwendig, um 80% der relativen Biomasse zu
erfassen (Abb. 3.2.5b).
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Abbildung 3.2.5: a) Artenzahl per Probenahme, die notwendig ist, um kumulativ 80% der Biomasse eines
Probenahmetermins zu erreichen, sowie entsprechendes Jahresmittel und Trendlinie (p < 0,001, R? = 0,52) b)
Mittlerer saisonaler Verlauf der Artenzahlen, die notwendig sind, um kumulativ 80% der Biomasse eines
Probenahmetermins zu erreichen.

Shannon-Index und Eveness

Die langfristige Dynamik der beiden Indizes ,,Shannon“ und ,,Eveness® fiir den Bodensee-
Phytoplanktondatensatz fallt weniger extrem aus als diejenige des Artenreichtums (Abb.
3.2.6). Beide Diversitatsindizes zeigen ebenso wie die Artenzahl eine saisonale Variabilitat,
die groRer ist als die jeweilige langfristige Veranderung. Der Shannon-Index ist quantitativ
direkter mit dem Artenreichtum verbunden und entspricht in seinem Hauptmuster dem Ver-
lauf der auf die dominanten Arten beschrankten Artenliste. Der Shannon-Index schwankt im
gleitenden 5-Jahresmittel auf niedrigem Niveau, die Werte bewegen sich im Mittel um einen
Wert von 2,2 £ 0,2 Einheiten. Damit kommen extreme Unterschiede in einzelnen definierba-
ren Perioden der Zeitreihe nicht mehr vor. Das auffalligste Merkmal der Entwicklung der
Shannon-Diversitét ist ein stetiger Anstieg zwischen ihrem Minimum ca. 1990 und dem Ma-
ximum am Ende der Zeitreihe, das zumindest teilweise mit dem Zeitraum des Anstiegs der
Artenzahlen zusammenféllt, aus dem sie sich errechnet. Im Gegensatz dazu steigt die Ausge-
glichenheit (Eveness) stetig Uber die gesamte Zeitreihe an und weist so auf eine sich zuneh-
mend verringernde Bedeutung dominanter Arten auch bereits in der ersten Halfte der Zeitrei-
he hin. Davon beeinflusst zeigt sich auch die Beziehung zwischen dem Diversitatsindex
Eveness und dem Trophiegrad des Bodensees.

Die Shannon-Diversitat weist ein eindeutiges saisonales Maximum im Hochsommer auf mit
Minima wahrend der Mischungsperiode (Mé&rz) und wahrend der Klarwasserphase. Im Ge-
gensatz dazu ist die Eveness am geringsten wahrend der Klarwasserphase und im Friihsom-
mer, aber auf relativ hohem Niveau vom Spatsommer bis zum Ende des Winters.
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Abbildung 3.2.6: Entwicklung der Shannon-Diversitat sowie der Eveness (Ausgeglichenheit). a) Shannon-
Diversitdt per Probenahmetermin b) Shannon-Diversitdt im gleitenden 5-Jahresmittel c¢) Eveness per
Probenahmetermin d) Eveness im gleitenden 5-Jahresmittel

Abbildung 3.2.7: a) Zusammenhang zwischen der Ausgewogenheit (Eveness) der Phytoplanktongemeinschaft
und dem Trophiegrad des Bodensees wéhrend der 0-20m Beprobungen (ab 1976) und signifikanter Trend (rote
Linie, p < 0,0001, R? = 0,47). Die vertikale Linie bezeichnet den Zeitpunkt des Mikroskopwechsels. b) saisonale
Verldufe von Shannon-Diversitat (weille Symbole) und Eveness (graue Symbole) im Mittel tiber den Untersu-
chungszeitraum. Beide Indizes zeigen Minima wéhrend der Winterzirkulation (Mé&rz) und der Klarwasserphase
und Maxima in der zweiten Jahreshélfte.
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Turnover

Mit dem Jaccard-Distanz-Index kann dargestellt werden, wie sehr sich zwei aufeinander fol-
gende Probenahmen &hneln, indem das Verhaltnis zwischen der Zahl der gemeinsamen Arten
und der gesamten Zahl von Arten beider Gemeinschaften berechnet wird. Dies gilt als Mal}
flr den Artenwechsel (Arten turnover) und gibt Hinweise auf besondere Ereignisse, z. B. re-
levante Storungen im System. Bei dem fir diese Langzeitstudie betriebenen
Beprobungsaufwand mit zweiwdchentlichen Intervallen liegt der mittlere Distanzwert zwi-
schen zwei Probenahmen bei etwa 40%, wobei es einen abrupten Unterschied zwischen den
Probenahmen vor und nach 1984 (29% zu 49%) gibt (3.2.8a), was ein Hinweis auf einen
schnelleren Artenwechsel in diesem Zeitraum sein kann, wohl aber groftenteils auf den ge-
ringeren Z&hlaufwand ab 1984 zurtickzufihren ist (Abb. 3.2.3.b).

Diese abrupte Verdnderung im Artenwechsel findet sich nicht nur von Probenahme zu Pro-
benahme, sondern ebenfalls auf der Ebene aller in einem Jahr vorkommenden Arten (Abb.
3.2.8b). Wahrend sich bis 1984 pro Jahr weniger als 20% der Taxa von den Taxa des Vorjah-
res unterschieden, nahm der Artenwechsel von Jahr zu Jahr in der zweiten Halfte des Unter-
suchungszeitraums auf 50% zu, ging aber zum Ende der Zeitreihe auf einen Unterschied von
etwa 30% zurdick.

Abbildung 3.2.8: Entwicklung des Artenwechsels (turnover) a) Jaccard-Distanz-Indizes von Probenahme zu
Probenahme zwischen 1965 und 2007. b) Jaccard-Distanz-Index basierend auf dem Arteninventar jedes einzel-
nen Jahres.

Zusammenfassend zeigt die Gesamtheit dieser Diversitdtsanalysen, dass die verschiedenen
Indizes der Diversitdt und des Artenwechsels von methodischen Verdnderungen bei der
Beprobung stark beeinflusst werden kdnnen. Aus diesem Grund ist eine kritische Analyse des
Datensatzes auf bestehende Briiche eine Voraussetzung, bevor der Zusammenhang zwischen
Artenvielfalt und 6kologischen Faktoren interpretiert wird. Auch eine umfangreiche Bereini-
gung der Rohdaten kann im Nachhinein trotz aller Sorgfalt nicht alle kritischen Faktoren be-
seitigen. Fur bestimmte Fragestellungen zur Diversitdt mussen die Analysen unter Umsténden
mit Teildaten durchgefuhrt werden. Die Daten zur Diversitat des Bodensee-Phytoplanktons
legen nahe, dass es mit der Verringerung der Beprobungstiefe, Zahlerwechseln und schlieR3-
lich dem Einsatz einer verbesserten optischen Ausstattung ab 1984 faktisch zur Erfassung
einer neuen, umfangreicheren Arteninventarliste gekommen ist.
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Die 0kologische Interpretation der Diversitatsmuster sollte sich bei dem vorliegenden Daten-
satz daher auf den Zeitraum ab 1984 beschrénken. Fir diesen Zeitraum wurde ein Zusam-
menhang mit dem Trophiegrad des Sees gefunden. Artenzahl, die Diversitat und die Ausge-
wogenheit sind in dieser zweiten Hélfte der Zeitreihe angestiegen und der Diversitatszuwachs
fallt mit dem Zeitraum zusammen, in dem die Phosphorkonzentration wahrend der Re-
Oligotrophierung einen Schwellenwert von etwa 35 ug/L unterschreitet. Im Gegensatz zur
langfristigen Diversitatsanalyse kénnen die saisonalen Diversitatsmuster der typischen Vege-
tationsperioden eindeutigere und bestandigere Aussagen liefern: Die Friihjahrsblute weist eine
geringere Diversitat als die Phytoplanktongemeinschaft im Sommer auf, wird also von weni-
gen Arten dominiert.
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3.3 Langfristige Entwicklung von Gesamtbiomasse und
taxonomischen Grol3gruppen

3.3.1 Quantitative Phytoplanktonentwicklung

Das regelméllige Phytoplanktonmonitoring im Bodensee-Obersee begann 1965 zu einem
Zeitpunkt, zu dem die Algenkonzentrationen gegentiber friiheren Probenahmen (z. B. Vorun-
tersuchung zum regelmaiiigen Monitoring 1963, vgl. IGKB 1989) bereits erh6ht waren. Die
Jahresmittelwerte der Gesamtphytoplanktonbiomasse lagen somit bereits zu Beginn des
Untersuchungszeitraums tiber einem Wert von 1 mg/L und blieben, allerdings mit teilweise
erheblicher interannueller Variabilitat, bis Ende der 1980er Jahre relativ stabil auf diesem
verhéltnismalig hohen Niveau (Abb. 3.3.1). Ab 1990 sank die Gesamtbiomasse innerhalb
weniger Jahre abrupt auf ein niedrigeres, ebenfalls wieder relativ stabiles Niveau von etwa 0,5
mg/L ab. Die Unterschiede in den Mittelwerten dieser zwei aufeinanderfolgenden Perioden
hoherer bzw. niedrigerer Biomasse sind nach der Rodionov Regime Shift Detection (Rodionov
2004) als signifikant (p < 0,001) zu betrachten und bezeichnen einen Regimeshift mit Wende-
punkt im Jahr 1990. Der Verlauf der Phytoplanktonbiomasse kann dementsprechend auch mit
einem logistischen Modell (p < 0,01, Wendepunkt 1991, Mittelwertdifferenz 0,57 mg/L) be-
schrieben werden, das im AIC-Vergleich gegeniiber einer linearen Datenbeschreibung (R? =
0,52, p < 0,001) bevorzugt wird. Im Folgenden werden diese beiden Perioden als Hochbio-
massephase (HBP, bis 1990) und Niedrighiomassephase (LBP, ab 1991) bezeichnet. Als be-
sonders auffallig sticht in dieser Zeitreihe vor allem die Gesamtbiomasse des Jahres 1988 her-
aus, welche neun Jahre nach dem n&hrstoffreichsten Jahr mit 1.6 mg/L den hochsten tber-
haupt im Bodensee-Obersee ermittelten Jahresmittelwert darstellt.

Abbildung 3.3.1: Zeitlicher Verlauf der Phytoplankton-Gesamthiomasse (Jahresmittelwert) mit logistischem Fit
(durchgehende Linie). Der AIC-Vergleich bevorzugt das logistische Modell (Wendejahr 1991, Mittelwertdiffe-
renz 0,57 mg/L, p < 0,001) gegeniiber dem einfachen linearen Modell (R? des linearen Modells= 0,52, p < 0,001)
als die bessere Anndherung an die ermittelten Daten (modifiziert nach Jochimsen et al. 2013).
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Zusammenfassend lasst sich bei der Betrachtung der Gesamtalgenbiomasse im Vergleich mit
der bereits dargestellten Entwicklung der Phosphorkonzentrationen (Abb. 3.1.4) feststellen,
dass im Gegensatz zu den haufig zitierten Zusammenhangen zwischen Nahrstoffeintragen,
insbesondere Phosphor, und Phytoplanktonproduktion (siehe vor allem Vollenweider &
Kerekes 1982, Schindler 1971, Dillon & Riegler 1974) die dargestellten Algenbiomassen im
Bodensee-Obersee den direkten Verlauf der Eutrophierung und der anschlieBenden Re-
Oligotrophierung nicht linear widerspiegeln, sondern sprunghaft auf die Veranderung des
Né&hrstoffgehalts im Seewasser reagiert haben.

Die verschiedenen Algengruppen zeigten in ihrer mittleren Entwicklung individuelle langfris-
tige Biomasseverldufe (Abb. 3.3.2c-j). Zwar entwickelt keine der aggregierten Algengruppen
im Untersuchungszeitraum eine klare Dominanz, d.h. keine Algenklasse erreichte einen mitt-
leren relativen Anteil von deutlich Gber 50% des Gesamtbiovolumens (Abb 3.3.2b). Aller-
dings machten die Diatomeen insgesamt (Summe der Centrales und Pennales) im Langzeit-
mittel etwa 39% = 9% Anteil an der Gesamtbiomasse aus (Abb 3.3.2a).

Die Kieselalgen (Diatomeen, mit den zwei Ordnungen Pennales und Centrales) zeigten im
zeitlichen Verlauf in ihrer Summe die groRte Ubereinstimmung mit den Gesamtalgen. Be-
trachtet man jedoch beide Diatomeenordnungen separat (Abb. 3.3.2e+f), ergeben sich zwei
gegensétzliche Muster. Die Biomassen der zentrischen Diatomeen nahmen mit der Eutro-
phierung zu und mit der Re-Oligotrophierung anschlieRend wieder ab. Im Gegensatz dazu
erreichten die pennaten Diatomeen ihre Maximalbiomassen zu Beginn der Zeitreihe bzw.
Ende der 1980er Jahre, wahrend sie sowohl in den eutrophen als auch in den jungsten oligot-
rophen Jahren niedrigere Biovolumina hatten. Auch bei den Diatomeen ist die Variabilitat von
Jahr zu Jahr recht grof3, immer wieder treten in einzelnen Jahren deutliche Biomassepeaks auf.
Sowohl bei den Centrales als auch bei den Pennales gehorte das Biovolumen des Jahres 1988
zu den hochsten gemessenen Werten und somit tragen beide Gruppen in der Summe viel zu
diesem Maximalwert der Gesamtbiomasse in der Zeitreihe bei.

Den zweithdchsten Anteil am Gesamtbiovolumen haben die Cryptophyceen, deren Biomasse
zu Beginn der Messreihe bereits relativ hoch war und nach einem kurzzeitigen Biomassemi-
nimum mit der Eutrophierung weiter anstieg. Ab 1990 sank jedoch auch die
Cryptophyceenbiomasse stetig ab, ihr relativer Anteil am Phytoplanktongesamtbiovolumen
nahm allerdings in dieser Zeit zu.

Die beiden Gruinalgengruppen Chlorophyta und Conjugales zeigten einen &hnlich verlau-
fenden Wechsel von hohen Biomassen wéhrend der mesotrophen und eutrophen Phase des
Bodensees hin zu rapide abnehmenden Biovolumina nach 1990. Der relative Anteil beider
Gruppen, aber insbesondere der Conjugatophyceen, an der Gesamtbhiomasse hat sich dadurch
in der jlngsten Zeit stark verringert.

Im Vergleich zu den anderen Algengruppen haben sich die Biovolumina der Dinoflagellaten
(Dinophyta) Uber die gesamte Zeitreihe relativ wenig verandert, so dass ihr prozentualer An-
teil an der Algenbiomasse mit der Re-Oligotrophierung stetig anstieg.
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Abbildung 3.3.2 Teil I: Zeitreihen der Biomassen (Jahresmittelwert) der individuellen Algengruppen (linke
Spalte) und ihrem relativen Anteil an der Gesamtbiomasse (rechte Spalte).
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Abbildung 3.3.2 Teil Il: Zeitreihen der Biomassen (Jahresmittelwerte) der individuellen Algengruppen (linke
Spalte) und ihrem relativen Anteil an der Gesamtbiomasse (rechte Spalte).

Die Biomassen der Cyanophyceen stiegen zu Beginn der Zeitreihe deutlich an und erreichten
in den 1970er Jahren bis zu 10% am relativen Anteil der Jahresmittelwerts, gehorten also, im
Gegensatz zu anderen Seen, auch in den nahrstoffreichsten Jahren zumindest im Jahresmittel
nicht zu den dominanten Gruppen innerhalb der Algengemeinschaft. Bis Mitte der 1980er
Jahre blieben die Biomassen weiterhin auf einem hohen Niveau, sanken ab 1990 jedoch wie-
der stark ab, so dass der relative Anteil seitdem unter 5% blieb.
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Unter den taxonomischen GroRgruppen sind die Goldalgen (Chrysophyceen) die einzige Al-
genklasse, deren zeitlicher Verlauf einen deutlichen Anstieg zeigt. Die absoluten Biomasse-
Jahresmittelwerte haben sich innerhalb des untersuchten Zeitraums in etwa verdoppelt, wo-
durch sich der relative Anteil von wenigen Prozentpunkten zu Beginn der Zeitreihe auf Gber
10 % in den letzten Jahren vervielfacht hat.

Die Uberwiegende Zahl der taxonomischen Gruppen zeigten in ihrer Biomasseentwicklung
wahrend der oligotrophen Jahre einen Trend zu geringeren Jahresbiomassen, allerdings mit
individuellen Abnahmeraten. Die Biomasseveranderungen der pennaten Diatomeen unterla-
gen keinem klaren zeitlichen Trend, wéhrend die Biomassen der Goldalgen im Gegensatz zu
den anderen Taxa im Untersuchungszeitraum zunahmen. Diese individuellen Biomasseent-
wicklungen der Algengruppen uber die Zeit hatten Auswirkungen auf die Zusammensetzung
der Phytoplanktongemeinschaft, wobei die teils erheblichen Biomasseabnahmen der
Chlorophyceen s.l. sowie die Verringerung der Blaualgenanteile und die Zunahmen bei Gold-
algentaxa die markantesten Verdnderungen waren. Aufféllig ist, dass trotz der individuellen
Biomasseveranderungen der Algengruppen die Gesamtphytoplanktonbiomasse ab Mitte der
1970er bis zum Ende der 1980er Jahre um einen relativ stabilen Mittelwert schwankte.

3.3.2 Zusammenhang mit den Umweltbedingungen

Die Biomassedynamik der Phytoplanktongemeinschaft und der einzelnen Algengruppen ent-
wickelt sich als Reaktion auf die dominierenden abiotischen Faktoren. Diese wurden in der
Hauptkomponentenanalyse identifiziert als der phosphorassoziierte Verlauf der Nahrstoffent-
wicklung wahrend Eu- und Re-Oligotrophierung sowie klimatische Einflusse, die sich haupt-
séchlich Gber den langfristigen Anstieg der mittleren Wassertemperaturen erkennen lassen. In
einem ersten Untersuchungsansatz wurden die Phytoplanktonbiomassen auf bestehende linea-
re Beziehungen zu den wichtigsten abiotischen Faktoren untersucht, um deren generelle
Trends und gemeinsame Einfliisse mehrerer Kovariablen gegen die Nullhypothese (keine Zu-
sammenhange) abzuschétzen, wobei diese vereinfachte Annahme lediglich eine Approximati-
on darstellt. Die meisten Algengruppen stehen in einem signifikanten Zusammenhang mit
TPmix bzw. SRP. Modelle mit einem klimatischen Einfluss in Form von Wassertemperaturen
oder Wassersaulenstabilitat spielten fur die Dynamik der Jahresmittelwerte dagegen keine
Rolle oder waren marginal signifikant (z.B. Cyanophyta und WTa, p < 0,045). Als bestes li-
neares Regressionsmodell zur Beschreibung der Entwicklung der Phytoplankton-
Gesamtbiomasse ergab sich die Kombination der Umweltparameter Phosphor und Silikat (R
= 0,68, TP p < 0,001, SiO, p < 0,01). Da in diesem multiplen Modell Silikat negativ mit der
Gesamtbiomasse verbunden ist, deutet dies jedoch eher auf eine umgekehrte Kausalitét hin,
also auf einen Einfluss der Diatomeen als Bestandteil der Gesamtbiomasse auf die gemittelte
Silikatzehrung. Im Gegensatz zum Silikat-Jahresmittel steht der Zirkulationswert der
Silikatmenge in keinem Zusammenhang mit den Diatomeenbiomassen (p > 0,05, jeweils fur
Centrales, Pennales und Kieselalgen gesamt).

Okologische Daten sind oft von nicht-linearen Beziehungen gepragt, die sich beispielsweise
durch Sattigungsfunktionen beim Erreichen einer Kapazitatsgrenze oder durch sprunghafte
Veranderungen beim Uberschreiten von Schwellenwerten zeigen. Auch fiir die Phosphor-
Planktonbiomasse-Beziehungen (Watson 1992) bzw. Phosphor-Chlorophyll-Beziehungen
(McCauley et al. 1989) existieren solche sigmoiden Modelle.
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Da sich bereits bei den zeitlichen Dynamiken des Bodensee-Phytoplanktons nicht-lineare Be-
ziehungen gezeigt haben, und ein multivariater Einfluss von Klima- und Né&hrstoffvariablen
auf die Algenbiomasse erwartet wurde, wurden die Biomassen des Gesamtphytoplanktons
und der einzelnen Grofl3gruppen in einem ersten, komplexeren GAM-Modell (Tabelle 3.3.1a),
auf ihre Abhangigkeit von TPy x und WTa untersucht. Sowohl die Biomassen als auch der
TPmix-Wert wurden dazu logarithmisch transformiert. Weil der WTa-Term bei keinem Mo-
dell signifikant war, wurde der Einfluss beider Variablen anschlielend jeweils im einfachen
Model getestet. Wahrend die erklarte Abweichung im WT-Modell sich durchweg deutlich
verringerte, unterschied sich die erklarte Abweichung des TPy x-Modells bei allen Taxa ma-
ximal um wenige Prozent vom komplexen Modell. Dies legt den Schluss nahe, dass die Ein-
beziehung der Wassertemperatur keinen signifikanten Einfluss auf die Beziehung der Algen-
biomassen im Jahresmittel mit dem Phosphorgehalt hatte. AnschlieBend wurden mit dem
Akaike Informationskriterium (AIC) die Anpassungsqualitdten des linearen Biomasse-TPwx-
Modells und des GAM-Modells verglichen.

Das beste Modell nach AIC fir die Beziehung zwischen der Gesamtbiomasse und dem Haupt-
faktor ,, Trophie” in Form der Phosphorkonzentration stellt eine sigmoide Funktion dar (Abb
3.3.3i GAMES), die oberhalb eines Bereich von 40-50 ug/L (entspricht log;o TP > 1.6) abflacht
und in einen Sattigungsbereich Ubergeht. Ebenso stehen auch die Biomasseverldufe der Al-
gengruppen in einem signifikanten Zusammenhang mit dem Phosphorgradienten, mit Aus-
nahme der Dynamik der Gruppe der Dinoflagellaten (Tab 3.3.1). Die Reaktionen der einzel-
nen taxonomischen Gruppen unterschieden sich allerdings teilweise erheblich und zeigten
individuelle Beziehungen zur Phosphorkonzentration, von positiven linearen Verhaltnissen
(zentrische Diatomeen) Uber gesattigte und sigmoide Funktionen hin zur komplexen, unimo-
dalen Beziehung der pennaten Diatomeen mit einem Maximum bei mesotrophen Bedingun-
gen und negativen Beziehung der Chrysophyceen, deren Biomasse bei Phosphoranstieg sank
(Abb 3.3.3). Als einzige Algengruppe konnte fur die Dinoflagellaten kein signifikanter Zu-
sammenhang von Biomasse mit dem Trophiezustand (TPwmx) ermittelt werden.
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TPM|x WTa
Taxon Modell e.df. F e.d.f. F Dev. erkl.
Total ges. 2,89 33,3 *** 2,8e-05 3e-06ns 75,8 %
TPmix 2,89 33,3 *** - - 75,8 %
WTa - - 0,94 16,45 *** 29,8 %
CYA ges. 2,54 21,9 *** 0,69 2,26 ns 69,9 %
TPwmix 2,43 26,2 *** - - 67,2 %
WTa - - 1,8 428 * 23,7 %
CHR ges. 091 10,2 ** 7,1e-06 3e-06ns 21,3%
TPyix 1,60 5,2 ** - - 23,5%
WTa - - 1,39 2,7ns 14,4 %
CDI ges. 0,98 46,8 *** 1,8e-06 2e-07ns 53,8 %
TPyix 0,98 46,8 *** - - 53,8 %
WTa - - 1,81 4,70 * 24,4 %
PDI ges. 2,97 28 * 1,51 2,02 ns 36,1 %
TPyix 3,37 31 * - - 30,2 %
WTa - - 1,64 1,7 ns 12,7%
DIN ges. 0,65 1,9 ns 1,5e-06 8e-08ns 5,83 %
TPwmix 0,65 1,9 ns - - 5,83 %
WTa - - 4,40 2e-05ns 0,00 %
CRY ges. 2,38 11,8 *** 2,6e-05 2e-06ns 49,0 %
TPyix 2,38 11,8 *** - - 49,0 %
WTa - - 0,89 8,14 ** 18,1 %
CHL ges. 3,12 45 5*** 0,98 0,51 ns 86,8 %
TPmix 3,07 60,0 *** - - 85,7 %
WTa - - 2,23 7,91%** 39,0 %
CON ges. 2,77 14,8*** 0,67 2,04 ns 71,4 %
TPmix 2,84 24,7 *** - - 69,7 %
WTa - - 0,96 25,86 *** 39,5 %

Tabelle 3.3.1: Zusammenfassung der statistischen Parameter des Generalisierten Additiven
Modells (GAM) fur die Beziehung zwischen der Phytoplankton-Gesamtbiomasse (total) bzw.
zwischen den einzelnen Algengruppen und den abiotischen Faktoren Phosphor-
Konzentration (TPyx) und Wassertemperatur (WT a) Dargestellt sind die Parameter des
komplexen Modells (ges.) sowie der beiden Modelle mit jeweils einem unabhé&ngigen Faktor
(TPmix oder WTa). Im komplexeren Modell ist der Glattungsterm fir die Wassertemperatur
bei keiner Algengruppe signifikant. Die Spalte ,Dev. erkl.” bezeichnet den Anteil der durch
das Modell erklarten Abweichung. Abkirzungen: CYA Cyanophyta, CHR Chrysophyta, CDI
zentrische Diatomeen, PDI pennate Diatomeen, DIN Dinophyta, CRY Cryptophyta, CHL

Chlorophyta, CON Conjugales (modifiziert nach Jochimsen et al. 2013).
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Abbildung 3.3.3: Beziehung zwischen den logso-transformierten Biomassen der acht wichtigsten taxonomischen
Algengruppen sowie der Gesamtbiomasse mit der jahrlichen Phosphorkonzentration wahrend der Vollzirkulation
als Proxy fir den Trophiegrad. Die rote Linie bezeichnet die signifikante Glattungskurve des Generalisierten
Additiven Modells mit ihrem Konfidenzintervall (schraffierte Flache). Die gepunktete blaue Linie stellt den
Verlauf der zeitlichen Trajektorien in Form eines gleitenden 3-Jahresmittels dar, beginnend vom ersten Jahr der
Zeitreihe (1965, schwarzes Symbol). Die Werte aus den Jahren mit ansteigender TPy x Konzentration sind grau
dargestellt, diejenigen aus den Jahren mit sinkenden TPy, x -Werten weif. a) zentrische Diatomeen, b) pennate
Diatomeen, c) Cyanophyta, d) Conjugales, €) Chlorophyta, f) Chrysophyta, g) Cryptophyta, h) Dinophyta and i)
Gesamtbiomasse (modifiziert nach Jochimsen et al. 2013)
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Im Zeitraum 1965 bis 1979 reichten die TPux Konzentrationen von 36 bis 87 pg/L, dieser
Wert wurde im Laufe der Re-Oligotrophierung im Jahr 1990 wieder erreicht. Die Jahre mit
uberlappenden TP-Konzentrationen liegen also zwischen 1965 (TPuix 36 ug/L) und 1990 (39
ug/L). Die einzelnen Algengruppen zeigten sowohl auf dem Hinweg der Eutrophierung wie
auch auf dem Rickweg zur Oligotrophierung dahnliche Zusammenhange mit dem
Trophiegradienten, dargestellt durch dhnliche, sich tberlappende Verlaufe der gleitenden 3-
Jahresdurchschnittswerte (Abb. 3.3.3, blaue Trajektorien) wahrend dieser Zeitraume. Die
groRten Unterschiede zwischen zu- und abnehmender Trophie gab es bei den Reaktionen der
Chrysophyten und der Dinophyten.

Zum gleichen Ergebnis kommt die multivariate Untersuchung des Zusammenhangs zwischen
Trophiegrad und den Verénderungen der Zusammensetzung der Phytoplankton-
Lebensgemeinschaft. Die nichtmetrische multidimensionale Ordination dieser Jahresmittel-
werte (NMDS) ergibt eine deutliche Klassifizierung der mittleren jahrlichen Gemeinschafts-
zusammensetzung nach Trophiezustand. Die Phytoplanktongemeinschaften der jeweiligen
Trophiephasen ahneln sich untereinander mehr, je ahnlicher der trophische Status ist, und
gruppieren sich auf den beiden NMDS-Achsen (Abb. 3.3.4a) in die eutrophen Jahre (grine
Dreiecke, TPmix > 70 pg/L), die oligotrophen Jahre (hellblaue Dreiecke, TPuyix <20 pg/L)
und die mesotrophe Phase (dunkelblaue Dreiecke). Die als mesotroph definierten Jahre wei-
sen in der Ordination die hdchste Streuung auf, wobei sich die unter diese Klassifizierung
fallenden Algengemeinschaften vor der Eutrophierung (dargestelit als auf der Basis stehende
Dreiecke) und diejenigen nach der Eutrophierung (auf der Spitze stehende Dreiecke) in ihrer
Zusammensetzung nicht deutlich voneinander unterscheiden. Dies deutet also ebenfalls darauf
hin, dass auf der Betrachtungsebene der Phytoplankton-GroRRgruppen der Hinweg der Eutro-
phierung und der Rickweg zu oligotrophen Bedingungen dort ahnlich verlaufen sind, wo
wahrend sich tberlappender TP-Bereiche Probenahmen stattgefunden haben.
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Abbildung 3.3.4: Multivariate Analysen zur Entwicklung der Phytoplanktongemeinschaft. a) NMDS b) Veréan-
derung der Bray-Curtis Unahnlichkeit der Phytoplanktonzusammensetzung von 1965 bis 1990 in Relation zum
Referenzjahr 1965 (schwarz), 1966 (rot) bzw. 1967 (blau). ¢) Zusammenhang zwischen der Bray-Curtis Un&hn-
lichkeit der Phytoplanktongemeinschaft und faktoriellen Unterschieden im Trophiegrad (TPwmx). Schwarze
Symbole représentieren Werte aus dem gesamten Untersuchungszeitraum, die farbigen Symbole stehen fiir die-
jenigen Jahre, in denen sich die TPyx —-Werte wahrend Eutrophierung (blau, 1965-1978) und Re-
Oligotrophierung (rot, 1979-1990) uberlappt haben (also im Bereich zwischen 36 und 87 ug/L lagen). Abbildung
modifiziert nach Jochimsen et al. 2013.

Tats&chlich nimmt die Unéhnlichkeit der Artengemeinschaft, wenn man die ersten drei Jahre
der Zeitreihe als Referenz fur die Gemeinschaftszusammensetzung festlegt, bis zu den 1980er
Jahren zu, um anschlieBend bis 1990 wieder abzunehmen (Abb. 3.3.4b). Die
Phytoplanktongemeinschaft néhert sich also in ihrer Zusammensetzung wieder einem Zustand
ghnlich  dem  Beginn  der  Zeitreihe.  Die  Bray-Curtis-Undhnlichkeit  der
Phytoplanktonzusammensetzung verschiedener Untersuchungsjahre ist dabei signifikant mit
den Unterschieden in den TPuix -Werten zwischen diesen Jahren korreliert (Mantel-Test r =
0,62, p < 0,0001). Der Zusammenhang zwischen der Undahnlichkeit der
Phytoplanktonlebensgemeinschaft und den faktoriellen Unterschieden in den TPy x-Werten
(Abb. 3.3.4c) hangt nicht von der Richtung der Trophiednderung ab, da sich die Steigungen
zwischen den Perioden 1965-1978 (blau, Steigung 0,12 + 0,02 SE, Mantel r = 0,59, p < 0,01)
und 1979 — 1990 (rot, Steigung 0,08 £ 0,03 SE, Mantel r = 0,33, p < 0,05) nicht unterschei-
den. Die Anderungsrate der Gemeinschaftszusammensetzung bleibt sogar tiber den gesamten
Bereich moglicher TP-Differenzen stabil. Zusammenfassend verlaufen Hin- und Riickweg der
Verénderungen in der Phytoplanktongemeinschaft also zumindest auf der Ebene der taxono-
mischen Algengruppen und im meso- bis eutrophen TP-Bereich auf dhnlichen Trajektorien.
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Die direkte Limitierung der Phytoplanktonbiomassen durch die Phosphorkonzentration stellt
einen weitgehend akzeptierten Mechanismus dar. Eine Ko-Limitierung durch Stickstoff wah-
rend der hochsten eutrophen Phase ist aufgrund der in Kapitel 3.1 beschriebenen Entwicklung
der Nahrstoffverhéltnisse nicht anzunehmen. Dennoch beeinflussen weitere indirekte Auswir-
kungen der Phosphorverfugbarkeit die Algenentwicklung, deren AusmaR insbesondere im
direkten Vergleich zwischen HBP und LBP deutlich wird. Die Chlorophyllverteilung wahrend
der Hochbiomassephase nimmt von der 5m-Schicht an in die Tiefe stérker ab als wahrend der
Niedrighiomassephase, was ein Hinweis auf Lichtlimitation (Selbstbeschattung der Algen
durch die hohen Biomassen in den oberen Wasserschichten) sein kann (Abb. 3.3.5a). In der
Niedrigbiomassephase hat die Orthophosphat-Limitierung drastisch auf knapp 90% der
Beprobungen, also fast tber die gesamte Vegetationsperiode, zugenommen, wéhrend die An-
zahl an Probenahmen mit Hinweis auf Silikatzehrung im Gegenzug etwa um das Dreifache
abgenommen hat (Abb. 3.3.5b, c). Als Substitut fur die in dieser Zeitreihe nicht aufgenomme-
nen Kohlenstoff-Konzentrationen kann der pH-Wert dienen, der mit leicht saureren Bedin-
gungen in der Niedrigbiomassephase auf eine nachlassende Konkurrenz um CO, hinweisen
kann (Abb. 3.3.5d). Nachlassender grazing-Druck &uferte sich in sinkenden Zooplankton-
Algen-Verhéltnissen in der Niedrigbiomassephase (Abb. 3.3.5e, f) und kann als Indiz dafir
gewertet werden, dass sich die Basis flr die pelagische Nahrungskette verkleinert hat.

Abbildung 3.3.5: Limitierende Faktoren fur die Phytoplanktongemeinschaft wéhrend der Hochbiomassephase
(HBP, schwarze Symbole) und der Niedrighbiomassephase (LBP, weilRe Symbole). a) Tiefenprofile der mittleren
Chlorophyll a - Verteilung (x 2 Standardfehler) b) relative Haufigkeit limitierender Orthophosphat-
Konzentrationen (< 10 pg/L) innerhalb des 0-20, Epilimnions c) relative Haufigkeit limitierender Silikat-
Konzentrationen (< 500 pg/L) innerhalb des 0-20, Epilimnions d) Jahresmittelwert der maximalen pH-Werte
(auf Monatsbasis) innerhalb des 0-20m Epilimnions €) Verhaltnis der Daphnien- und f) Copepoden-Abundanz
zur Algenbiomasse (x 2 Standardfehler). Signifikanzniveaus: * p < 0,05, ** p < 0,001, *** p < 0,0001, n.s. p >
0,05. Abbildung modifiziert nach Jochimsen et al. 2013.

3.3.3 Kompensatorische Dynamiken

Die mittleren Jahresgesamtbiomassen reagierten hauptsachlich auf VVerdnderungen des trophi-
schen Zustands des Sees. Trotzdem folgte die zeitliche Dynamik der Algen dem Verlauf der
Phosphorkurve nicht parallel, sondern zeigte eine eher einer sigmoiden Funktion entsprechen-
de Dynamik der Jahresbiomassen. Auf die relativ stabilen hohen Biomassen des Phytoplank-
tons wahrend der eutrophen Phase folgte ab 1991 (Wendepunkt der logistischen Funktion) in
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der oligotrophen Phase eine weitere Periode mit im Jahresmittel um etwa 50% reduzierter
Biomasse (Abb. 3.3.1). Diese beobachtete Stabilitat bei der Algenbiomasse ist dkologisch
umso interessanter zu untersuchen, weil sich in den beiden stabilen Perioden der trophische
Zustand jeweils tatsdchlich sehr stark veréndert hat. In der Phase hoher Algenbiomassen hat
sich von 1965 bis 1979 die Phosphorkonzentration mehr als verdoppelt (von 36 auf 87 pg/L)
und sich ebenso bis 1990 wieder um die Halfte verringert (39 ug/L). Wahrend des Zeitraums
der darauffolgenden Phase mit niedrigeren Biomassen sank die Phosphorkonzentration dann
nochmals auf ein Finftel dieses Werts.

In den beiden separaten Zeitrdumen relativer Biomassestabilitat gab es jeweils individuelle
Veranderungen in der Zusammensetzung der Phytoplanktongemeinschaft. Da, wie beschrie-
ben, fur die Algengruppen ein recht enger und individueller Zusammenhang mit der Phos-
phorkonzentration besteht (Abb. 3.3.3), ergeben sich aus den Einzelreaktionen der taxonomi-
schen Gruppen trotz Veranderungen in der Zusammensetzung der Phytoplanktongemeinschaft
in der Summe zwei jeweils relativ stabile Phasen der Gesamtbiomasse.

Das Vorkommen relativ abrupter Wechsel zwischen zwei Stadien unterschiedlich hoher Bio-
massen ist in der Limnologie nicht unbekannt, ist allerdings meist fir flache und kleinere
Seen beschrieben worden (Carpenter 2005, Scheffer & Carpenter 2003), in denen sich Phyto-
plankton-dominierte Stadien mit Makrophyten-dominierten Stadien in Abh&ngigkeit vom
trophischen Status des Sees abwechselten. Arten bzw. funktionelle Gruppen, die unterschied-
lich auf 6kologische Parameter reagieren, werden, wenn die momentanen Umweltbedingun-
gen fir sie nicht optimal sind, von besser angepassten Arten ersetzt. Durch eine solche Kom-
pensation oder Pufferwirkung innerhalb der Artengemeinschaft kann eine Okosystemfunktion
(wie z. B. Biomasse) in ihrer Summe eine Zeit lang aufrecht erhalten werden, wéhrend sich
zugrundeliegende Umweltparameter andern (Gonzalez & Loreau 2009, Klug et al 2000). Die
gesamte Lebensgemeinschaft ,,Phytoplankton* des Bodensees wies demnach eine hohere Sta-
bilitat bzw. eine geringere Variabilitat auf als die einzelnen Arten bzw. die einzelnen (funkti-
onellen) Phytoplankton-GroflRgruppen.
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Abbildung 3.3.6: a) Varianzverhéltnis bzw. Synchronitéatsindex ¢p wahrend der beiden Phasen stabiler Bio-
massen (HBP, LBP) und fir die gesamte Zeitreihe. b) Mantel r (= 2 Standardfehler) fur die Beziehung zwischen
der Phytoplanktonzusammensetzung und dem Trophiegrad wéhrend beider Phasen sowie fir die gesamte Zeit-
reihe, ¢) Dynamik des Variationskoeffizienten basierend auf einem sich erweiternden Betrachtungsfenster (Fens-
ter 1965-1975 bis 1965 — 2007), d) Dynamik des Variationskoeffizienten basierend auf einem gleitenden Fens-
ter von 11 Jahren Lange (alle Fenster zwischen 1965-1975 und 1997-2007). Abbildung modifiziert nach Jochim-
sen et al. 2013.
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Solche kompensatorischen Dynamiken wurden auch fiir die Biomasseentwicklung im Boden-
see-Obersee wahrend der Phase hoher Biomassen gefunden. Die Analyse des Varianzverhélt-
nisses innerhalb der Phytoplanktongemeinschaft ergab fur die Hochbiomassephase (HBP) mit
Werten um 0,5 eine kompensatorische Dynamik der Algengruppen (Abb. 3.3.6a), flr die Pe-
riode niedriger Biomassen (LBP) ab 1991 aber eine in Richtung kohéarenter (synchroner) Wer-
te verschobene Dynamik. Die Veranderungen in der Phytoplanktongemeinschafts-
Zusammensetzung standen wahrend der Hochbiomassephase in einem signifikanten Zusam-
menhang mit den Verdnderungen des Trophiegrads (Abb. 3.3.6b, Manteltest), wéhrend der
Niedrigbiomassephase besteht jedoch kein signifikanter Zusammenhang. Diese Ergebnisse
zeigen, dass bei der Berechnung der Varianzverhaltnisse die zeitliche Skala der betrachteten
Gemeinschaftsentwicklung eine entscheidende Rolle spielt. Daher wurde die Berechnung des
Varianzverhéltnisses auch mit einem sich jeweils Jahr um Jahr verldngernden Zeitfenster
durchgefiihrt, das erst die ersten 11 Jahre umfasste, bis sukzessive alle 43 Jahre in die Berech-
nung einflossen (Abb. 3.3.6¢). So herrschten bis etwa 1987 Varianzverhéltnisse um einen
Wert von 0,5 herum vor, d.h. die Phytoplanktongemeinschaft wurde bis zu diesem Zeitpunkt
vornehmlich von den kompensatorischen Dynamiken geprégt. In den folgenden Jahren, d.h.
bereits vor dem Regimeshift und bis 1994, driftet das Varianzverhaltnis von Werten knapp
unterhalb 1 zu Werten knapp oberhalb 1. Fir die Entwicklung des Verhéaltnisses der Biomas-
sen zueinander wurde also bei einer Betrachtung dieses Zeitraums (1965-1994) eine unabhan-
gige Beziehung der Algengruppen gefunden. Ab 1997 beschreiben die Varianzverhaltnisse fir
die Gesamtzeitreihe dann eine signifikant synchrone Entwicklung der Algengruppen (VR >
1,5, p < 0,05). Der Verlauf des gleitenden Fensters des Varianzverhéltnisses zeigt, dass kom-
pensatorische Dynamiken wahrend der ersten Untersuchungsjahre und nochmals in den
1980er Jahren auftraten, wogegen das Maximum des Varianzverhaltnisses, d.h. die syn-
chronste Dynamik in den 1990er Jahren auftrat (Abb. 3.3.6d).

Nachdem gegen 1990 ein kritischer Schwellenwert beim Riickgang der P-Konzentrationen
unterschritten wurde, konnte im Okosystem ,,Bodenseepelagial®* die Gesamtalgenbiomasse
nicht mehr auf dem bisherigen relativ stabilen Niveau aufrechterhalten werden und die Al-
genbiovolumina sanken infolgedessen sprunghaft innerhalb weniger Jahre auf ein etwa um die
Halfte niedrigeres Biomasseniveau. Dieses blieb wiederum ebenfalls bis zum Ende der Zeit-
reihe relativ stabil. Es besteht die Erwartung, dass sich die Phosphorkonzentrationen im Bo-
densee zukunftig nicht mehr stark verdndern werden. Daher wird es interessant sein, im Zuge
eines weiter voranschreitenden Klimawandels und seiner Auswirkungen auf das physikalische
System des Bodensees die weitere Entwicklung der Phytoplanktonbiomassen im Jahresmittel
zu untersuchen und dabei im Gegensatz zu den vorherigen Untersuchungszeitrdumen nun-
mehr von einer relativen Stabilitat des Néahrstofffaktors ausgehen zu kénnen.
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3.4 Saisonale Entwicklung von Gesamtbiomasse und
taxonomischen Grol3gruppen

3.4.1 Dynamik der jahrlichen saisonalen Biomasseverteilung

Die jahrlichen Biomassedynamiken des Phytoplanktons im Bodensee-Obersee zeigten die
charakteristischen saisonalen Muster von Seen der gemaRigten Zone, allerdings mit teilweise
erheblichen interannuellen Unterschieden (Abb. 3.4.1a-e, schwarze Linie). Die interpolierten
Biomasseverldufe der Jahre 1972, 1974 und 1975 beruhen auf einer geringeren
Probenahmeh&ufigkeit (12-15x) als die anderen Untersuchungsjahre. Im Winter lagen die
Phytoplanktonbiomassen auf ihren niedrigsten Jahreswerten. In den meisten Jahren traten
nach dem Einsetzen der Stratifizierung deutliche Fruhjahrs- und Sommer-Herbstmaxima mit
dem dazwischenliegenden Biomasseminimum wahrend der Klarwasserphase auf. Ein bis zu
tausendfacher Unterschied bestand zwischen den Biomassen im Winter und den maximalen
Biomassewerten im Friihjahr oder Sommer. Uber den Untersuchungszeitraum hinweg sind
mehrfache Veranderungen der saisonalen Biomasseverteilung, sowohl ihre Hohe als auch die
zeitliche Verteilung der Maxima betreffend, zu beobachten.

Wahrend der ersten Jahre des regelmaliigen Monitoringprogramms lag die Hohe von Frih-
jahrs- und Sommerbliten in etwa auf dem gleichen Niveau und die saisonalen Biomassema-
xima erreichten selten Werte tiber 4 mg/L. In den 1970er Jahren begann die Frihjahrsblite
héhere Werte zu erreichen als das Sommermaximum, wobei mehrfach auch Biomassen gro-
Rer als 4 mg/L registriert wurden. Die relative Bedeutung der Fruhjahrsblite fir die Hohe der
Jahresmittelwerte ist demnach im Verlauf der Eutrophierung gestiegen. Wahrend der 1980er
Jahre bewegte sich die saisonale Verteilung der Phytoplanktonbiomasse nach &hnlichen Mus-
tern, allerdings mit bereits starkeren Unterschieden zwischen den Verldufen der einzelnen
Jahre.

Ab 1990 sanken die Biomassemaxima und die Verteilung der Biomassen verénderte sich da-
hingehend, dass nun die Sommermaxima die hochsten Werte darstellten. Zudem blieben die
Maxima unter 2 mg/L, beide Maxima sind in etwa gleich hoch und die Bedeutung der Klar-
wasserphase trat zuriick, so dass sich in den jingsten Jahren die Biomasseverteilung tber die
Vegetationsperiode (Marz/April bis Oktober/November) relativ uniform darstellt.
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Abb. 3.4.1a: Saisonalitat der Phytoplankton-Gesamtbhiomasse 1965-1974 (schwarze Linie) und relativer Bio-
masseanteil der acht wichtigsten Algengruppen in der Reihenfolge Cyanophyta (braun), Chrysophyta, zentrale
Diatomeen, pennate Diatomeen, Dinophyta, Cryptophyta, Chlorophyta, Conjugales (dunkelgrin).
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Abb. 3.4.1b: Saisonalitat der Phytoplankton-Gesamtbhiomasse 1975-1984 (schwarze Linie) und relativer Bio-
masseanteil der acht wichtigsten Algengruppen in der Reihenfolge Cyanophyta (braun), Chrysophyta, zentrale
Diatomeen, pennate Diatomeen, Dinophyta, Cryptophyta, Chlorophyta, Conjugales (dunkelgrin).
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Abb. 3.4.1c: Saisonalitét der Phytoplankton-Gesamtbhiomasse 1985-1994 (schwarze Linie) und relativer Biomas-
seanteil der acht wichtigsten Algengruppen in der Reihenfolge Cyanophyta (braun), Chrysophyta, zentrale Dia-
tomeen, pennate Diatomeen, Dinophyta, Cryptophyta, Chlorophyta, Conjugales (dunkelgriin).
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Abb. 3.4.1d: Saisonalitdt der Phytoplankton-Gesamtbiomasse 1995-2004 (schwarze Linie) und relativer Bio-
masseanteil der acht wichtigsten Algengruppen in der Reihenfolge Cyanophyta (braun), Chrysophyta, zentrale
Diatomeen, pennate Diatomeen, Dinophyta, Cryptophyta, Chlorophyta, Conjugales (dunkelgrin).
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Abb. 3.4.1e: Saisonalitét der Phytoplankton-Gesamthiomasse 2005-2007 (schwarze Linie) und relativer Biomas-
seanteil der acht wichtigsten Algengruppen in der Reihenfolge Cyanophyta (braun), Chrysophyta, zentrale Dia-
tomeen, pennate Diatomeen, Dinophyta, Cryptophyta, Chlorophyta, Conjugales (dunkelgriin).

Abbildungen 3.4.1 a-e: Saisonalitit und Verlauf der Phytoplankton-Gesamtbiomasse [mg/L] eines jeden einzel-
nen Jahres im Untersuchungszeitraum von 1965 — 2007 (Ordinaten-Achse rechts, schwarze Linie). Zusammen-
setzung der Phytoplanktongemeinschaft als relativer Biomasseanteil [%] der acht wichtigsten Algengruppen
(Ordinatenachse links, farbige Flachen, Legende siehe Abb. 3.3.2). Zwischen den einzelnen zweiwdchentlichen
Probenahmen wurde linear interpoliert.

Ebenso zeigten die jahrlichen Verlaufe der relativen Algengruppenanteile an der Gesamtbio-
masse (Abb. 3.4.1a-e, farbige Flachen) die flr einen tiefen See erwarteten zyklischen Sukzes-
sionsmuster. Die Winterbiomassen setzen sich in den einzelnen Jahren zu unterschiedlich
hohen Anteilen hauptséchlich aus Cryptophyta, Diatomeen (zentrische und pennate Kieselal-
gen) und auch Dinophyta zusammen. In den ersten Jahren besteht das Frihjahrsmaximum zu
einem grofRen Teil aus Cryptophyta und wird erst spater hauptsachlich von zentrischen Dia-
tomeen gebildet. Die pennaten Diatomeen haben dagegen ihren saisonalen Schwerpunkt im
Sommerhalbjahr und treten insbesondere wahrend der eutrophen Jahre gegeniiber Cyanophyta
und Chlorophyta s.l. zuriick. Die beiden Chlorophyta-Taxa zeigen insbesondere ab 1990 den
schon bei den Jahresbiomassen beobachteten Riickgang. Wahrend Conjugales berhaupt nur
im Sommerhalbjahr nennenswerte relative Biomasseanteile erlangten, die in den oligotrophen
Jahren fast vollstandig wegbrachen, vollzog sich der Riickgang der Chlorophyta tber die gan-
ze Saison und belief sich auf einen Wechsel von bis zu 50% z. B. wéhrend der Klarwasser-
phase in einigen meso-eutrophen Jahren hin zu weniger als 10% in der jingsten Zeit. Ahnlich
den Conjugales erreichen auch die Blaualgen wéhrend hoher Trophie ihre héchsten Anteile in
der zweiten Jahreshalfte und mussen in der zweiten Halfte der Zeitreihe etwa 50%ige Verluste
hinnehmen. Dagegen konnten sich die Chrysophyten-Anteile Giber die gesamte Vegetationspe-
riode (Frihjahr bis Herbst) kontinuierlich vergroRern, wéahrend der Dinoflagellatenanteil rela-
tiv konstant blieb.
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3.4.2 Dynamik der mittleren Saisonalitat tGber 4 charakteristische
Zeitabschnitte

Die vor allem durch die meteorologische Stochastik hervorgerufenen Unterschiede zwischen
einzelnen direkt aufeinander folgenden Jahren lassen sich durch eine Mittelung Uber einzelne
Perioden (hier vier Zeitrdume & 11 Jahre) am geeignetsten zusammenfassen, so dass die ver-
bleibenden Unterschiede bei der Saisonalitat zwischen diesen Perioden langfristigen Trends
wie der Trophiednderung oder der Klimaentwicklung zugeschrieben werden kénnen. Die
Gruppierung in vier aufeinanderfolgende Perioden a 11 Jahren entspricht dabei einer Eintei-
lung des Trophiegrads in eine meso-eutrophe (TPwix zwischen 20 — 70 pg/L), eine eutrophe
(TPmix > 70 ug/L), eine weitere meso-eutrophe (TPmix zwischen 70 — 20 pg/L) und eine oli-
gotrophe (TPwmix < 20 pg/L) Phase.

In der ersten Periode (Abb. 3.4.3, grau) liegt die HOhe der beiden Hauptbllten im Frihjahr
und Sommer etwa gleichauf, und die Biomasse wéhrend der Klarwasserphase sinkt im Mittel
auf etwa 1 mg/L Algen-Frischgewicht (Abb. 3.4.3). In der zweiten Phase (rot) tritt die erhdhte
Bedeutung der Fruhjahrshiomasse klar hervor. In der dritten Periode (griin) entspricht das
Verteilungsmuster in etwa dem ersten Zeitraum, allerdings sinkt die mittlere Biomasse wah-
rend des Klarwasserstadiums jetzt im Gegensatz zum ersten mesotrophen Zeitraum bereits auf
0,5 mg/L Frischgewicht. Wahrend der letzten 11 Jahre der Zeitreihe (blau) stellt sich die Ver-
teilung Uber die Vegetationsperiode wesentlich uniformer dar, die Biomassen erreichen selten
Werte tiber 1 mg/L und zwischen den beiden nur noch durch leichte Biomasseerhéhung ange-
deuteten Bluteereignissen tritt kaum noch eine Klarwasserdepression ein. Mit diesen jungsten
saisonalen Biomassenverlaufen zeigt das Bodenseephytoplankton mittlerweile somit eindeutig
einen Jahresverlauf, wie er flr oligotrophe Seen beschrieben ist. Im Gegensatz zu den
intraannuellen Biomassedifferenzen, die zwischen Winterwerten und Friihjahrsblite bis zum
Tausendfachen betragen, lagen die Unterschiede vergleichbarer phénologischer Zeitpunkte
zwischen den Perioden mit den grofiten trophischen Unterschieden etwa bei dem vier- bis
flnffachen.

Abbildung 3.4.2: Gemittelte saisonale Dynamik der Gesamtphytoplanktonbiomasse (x 1 Standardfehler) in den
vier Perioden 1965 — 1975, (schwarz, mesotroph TPpx zwischen 20ug/L und 70 pg/L), 1976 — 1985 (rot, eut-
roph TPmix > 70 ug/L), 1986 — 1996 (grin, mesotroph TPyx zwischen 20ug/L und 70 pg/L) und 1997 —
2007 (blau, oligotroph TPy x < 20ug/L).
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Abbildung 3.4.3: Gemittelte saisonale Dynamik der relativen Anteile der acht Algengruppen in den vier Perio-
den a) 1965 — 1975, b) 1976 — 1985, c) 1986 — 1996, d) 1997 — 2007. Dargestellt sind die Algengruppen in der
Reihenfolge Cyanophyta (braun), Chrysophyta, zentrale Diatomeen, pennate Diatomeen, Dinophyta,
Cryptopyhta, Chlorophyta, Conjugales (dunkelgriin).

Ebenso zeigen die vier, nach denselben Zeitrdumen und trophischen Zustandsphasen grup-
pierten, relativen Algenzusammensetzungen deutlich die langfristigen Veranderungen der
saisonalen Phytoplanktonsukzession ohne die durch stochastische meteorologische Ereignisse
und andere nicht-periodische Ereignisse verursachten Abweichungen in einzelnen Jahren: Die
Bedeutung der Cyanophyta ist wahrend eu- und mesotropher Jahre am hochsten und nimmt
zur oligotrophen Periode hin stark ab, wie auch die relativen Anteile der Chlorophyta und
Conjugales. Dagegen nahmen die Anteile der Chrysophyten sowie der Dinophyten an der
Gesamtbiomasse in den oligotrophen Jahren zu. Auch die sukzessiven Verschiebungen zwi-
schen zentrischen und pennaten Diatomeen lassen sich gut erkennen.

3.4.3 Beziehung zwischen saisonaler Biomasse und Umweltvariablen

Die dargestellten Veranderungen im saisonalen Verlauf der Gesamtbiomasse bzw. der Ahn-
lichkeit in der taxonomischen Zusammensetzung resultieren in der Summe aus den komple-
xen saisonalen Reaktionen der individuellen Taxa. Um die Zusammenhénge der langfristigen
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Veranderungen in den saisonalen Biomasseverteilungen der Gesamtbiomasse und der wich-
tigsten Algengruppen mit klimatischen und néhrstoff-bedingten Faktoren zu analysieren,
wurde eine Korrelationsanalyse unter Einbeziehung der Proxyvariablen TPyx und mittleren
Wassertemperatur im Méarz (WT3) durchgefihrt. TPwx zeigt als Proxy fir den Trophiegrad
eine sehr hohe Korrelation mit der Menge des verfligbaren Orthophosphats. WT3 diente als
Proxy fir den Einfluss der Klimavariabilitat auf den Beginn der Stratifizierung und der Frih-
jahrsblite. Um bei der Korrelation der Biomassen mit einem der beiden Faktoren die Einflus-
se des jeweils anderen Faktors konstant zu halten, wurden jeweils partielle Korrelationen be-
rechnet, d.h. der jeweils andere Faktor wurde als partieller Faktor in den Korrelationsanalysen
beriicksichtigt.

Die Abbildungen der Korrelationsanalyse zeigen fur die Gesamtbiomasse (3.4.4) und die acht
Algengruppen (3.3.5a-h) die partiellen Pearson-Regressionskoeffizienten zwischen den 26
(zweiwdchentlichen) saisonalen Biomassewerten und dem Phosphor-Wintermixiswert, basie-
rend auf der gesamten, 43 Jahre umfassenden Zeitreihe. Analog dazu zeigen die Abbildungen
3.4.4b bzw. 3.3.6a-h die Auswertungen fur den Zusammenhang mit der mittleren Wassertem-
peratur im Mérz (WT3).

Abbildung 3.4.4: a) Partielle Pearson Korrelationskoeffizienten der Beziehung zwischen der logarithmisch

transformierten Biomasse einer jeden zweiwdchentlichen Untersuchungsperiode und TPpx (ebenfalls loga-
rithmisch transformiert), b) Partielle Pearson Korrelationskoeffizienten der Beziehung zwischen der logarith-
misch transformierten Biomasse einer jeden zweiwdchentlichen Untersuchungsperiode und der Wassertempera-
tur im Mérz. Dargestellt sind jeweils die Einzelwerte sowie gleitende Mittelwerte dritter Ordnung der partiellen
Korrelationskoeffizienten. Signifikante Korrelationskoeffizienten (p < 0,05) sind als ausgefillte Punkte markiert.

Die partiellen Korrelationen des Gesamtphytoplanktons mit TPy x (Abb. 3.4.4a) spiegeln die
Unterschiede in der Saisonalitat zwischen den Trophiephasen (Abb.3.4.3) wieder: Signifikan-
te Korrelationen werden gefunden wahrend des Friihjahrs und des Sommers, wogegen von
November bis Marz sowie im Juni, wahrend der Klarwasserphase, kein signifikanter Einfluss
von TPwx vorhanden ist. Die partiellen Korrelationen mit WT3 (Abb. 4.3.4b) schwanken sehr
regelmaRig zwischen positiven und negativen Werten. Dies lasst sich am besten mit zeitlichen
Verschiebungen des Starts der Frihjahrsblite bedingt durch Verschiebungen im Start der
Stratifizierung erklaren: Friherer Schichtungsbeginn assoziiert mit hoheren Wassertemperatu-
ren im Marz flhrt zu friherem Auftreten des Phytoplanktonmaximums im April (signifikante
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positive Korrelationen), zu einem friherem Auftreten der Klarwasserphase im Juni (signifi-
kante negative Korrelationen) und so weiter.

Die Reaktionen der einzelnen Algengruppen sind individuell und zeigen komplexe saisonale
Muster (Abb. 3.4.5). Wéhrend die Biomassen von Chlorophyten mit der Re-Oligotrophierung
uber die gesamte Vegetationsphase signifikant abnahmen (signifikante positive Korrelationen
wéhrend des gesamten Jahres) (Abb. 3.4.6), sind die Biomassen der Conjugatophyceen und
Cyanophyten als Reaktion auf sinkende Phosphorkonzentrationen nur in der zweiten Jahres-
halfte signifikant mit TPyx korreliert. Die Korrelationskoeffizienten zwischen TPyx und den
zentrischen Diatomeen bzw. den Dinophyten zeigten jeweils komplexe saisonale Muster, die
bei den Centrales mit einer Verringerung der Jahresbiomasse einhergingen, bei den
Dinophyten jedoch eher einer jahreszeitlichen Umverteilung bei anndhernd gleicher Jahresbi-
omasse entsprachen. Mit Ausnahme von signifikanten negativen Korrelationen zu Beginn des
Jahres waren die pennaten Diatomeen nicht signifikant mit TPyx korreliert, was in Anbe-
tracht des zuvor bereits identifizierten Biomasse-Optimums bei mesotrophen Bedingungen
auch plausibel erscheint. Die Biomassezunahme bei den Chrysophyten mit der Re-
Oligotrophierung (Abb. 3.4.5) dagegen zeigt sich im saisonalen Verlauf der Korrelationskoef-
fizienten anhand von signifikant negativen Korrelationen wéhrend des Hochsommers (Abb.
3.4.6).

72



Abbildung 3.4.5: Gemittelte saisonale Dynamik der Biomassen der einzelnen taxonomischen Gruppen (= 1
Standardfehler) in den vier Perioden 1965 — 1975 (schwarz, mesotroph TPyx zwischen 20ug/L und 70 pg/L),
1976 — 1985 (rot, eutroph TPy x > 70 pg/L), 1986 — 1996 (griin, mesotroph TPy;x zwischen 20ug/L und 70
ng/L) und 1997 — 2007 (blau, oligotroph TPyx < 20ug/L).
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Abbildung 3.4.6 Partielle Pearson Korrelationskoeffizienten der Beziehung zwischen der logarithmisch trans-
formierten Biomasse der einzelnen Algentaxa einer jeden zweiwdchentlichen Untersuchungsperiode und TPy x
(ebenfalls logarithmisch transformiert). Dargestellt sind jeweils die Einzelwerte sowie gleitende Mittelwerte
dritter Ordnung der partiellen Korrelationskoeffizienten. Signifikante Korrelationskoeffizienten (p < 0,05) sind

als ausgefullte Punkte markiert.

Im saisonalen Verlauf der partiellen Korrelationskoeffizienten der Biomassen der verschiede-
nen Taxa mit den Wassertemperaturen im Marz fallen vor allem zwei Perioden auf, in wel-
chen relativ viele Taxa signifikante Korrelationen aufzeigen (Abb. 3.4.7). Signifikant positive
Korrelationskoeffizienten finden sich wéhrend des Frihjahrs bei
Chrysophyta, Dinophyta und Chlorophyta. Negative signifikante Korrelation im Mai/Juni
dagegen bei den pennaten Diatomeen, Dinophyta, Chlorophyta. Die regelmaRigen Schwan-
kungen zwischen positiven und negativen Korrelationen, die bei der Gesamtbiomasse ersicht-

lich waren (Abb. 3.4.4b), sind bei den einzelnen Gruppen weniger deutlich vorhanden.
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Abbildung 3.4.7 Partielle Pearson Korrelationskoeffizienten der Beziehung zwischen der logarithmisch trans-
formierten Biomasse der einzelnen Algentaxa einer jeden zweiwdchentlichen Untersuchungsperiode und der
Wassertemperatur im Marz. Dargestellt sind jeweils die Einzelwerte sowie gleitende Mittelwerte dritter Ordnung
der partiellen Korrelationskoeffizienten. Signifikante Korrelationskoeffizienten (p < 0,05) sind als ausgefillte
Punkte markiert

Diese in der Mehrheit beobachteten abnehmenden Biomassen und die Veranderungen ihrer
Verteilung gehen einher mit einer Verringerung des Variationskoeffizienten der Gesamtbio-
masse innerhalb eines jeden Jahres (Abb. 3.4.8a). Dies fiihrt zu einem signifikanten Unter-
schied in der intraannuellen Variabilitat der Phytoplanktonbiomasse zwischen der Hochbio-
massephase (HBP) und der Niedrigbiomassephase (LBP) (Abb. 3.4.8b), und einer signifikan-
ten Korrelation zwischen Variabilitatskoeffizient und TPy x (Abb 3.4.8c). Saisonal betrachtet
ergibt sich jedoch ein differenzierteres Bild mit Abnahmen der Biomassevariabilitat z.B. im
April und Juli (Zeitpunkte von Frihjahrs- und Sommerblute), aber auch mit Zunahmen der
Variabilitdt im Marz und Juni (Abb. 3.4.8d). Letztere stehen mdglicherweise in Zusammen-
hang mit einem starkeren Einfluss klimatischer Variabilitat in den oligotrophen Jahren
(Mérz), bzw. einer weniger ausgepragten oder interannuell variableren Klarwasserphase in
den oligotropheren Jahren (Juni).
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Abbildung 3.4.8: Entwicklung der Variationskoeffizienten der Gesamtbiomasse als Mal3 fiir die saisonale Vari-
abilitat. a) Variationskoeffizienten im Jahresmittel b) gemittelte Variationskoeffizienten im Vergleich zwischen
der Hochbiomassephase (HBP) und der Niedrighiomassephase (LBP) ¢) Zusammenhang zwischen Variations-
koeffizienten und dem trophischen Zustand des Sees, reprasentiert durch die jahrliche TPy x-Konzentration
(schwarze Symbole, R? = 0,16, p < 0,01) bzw. die SRP-Konzentration im Jahresmittel (rote Symbole, R*= 0,18,
p< 0,005). Gefullte Symbole stehen fir Daten wéhrend steigender Phosphorkonzentration (bis 1979). d) saisona-
le Variabilitat des Variationskoeffizienten im Gesamtmittel (schwarze Symbole), sowie wahrend der HBP (rote
Symbole) bzw. LBP (blaue Symbole).
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3.4.4 Multivariate Analyse der Phytoplanktonzusammensetzung

Da diese individuellen Verénderungen der Saisonalitédt in ihrer Summe quantitativ schwierig
zu erfassen sind, sollte die zeitliche Dynamik der Variabilitat in der Phytoplankton- Zusam-
mensetzung mit multivariaten Methoden untersucht werden. Dazu wurde, auf den zweiwo-
chentlichen Biomassen der acht taxonomischen GroRgruppen basierend, eine Ahnlichkeits-
matrix der Gemeinschaftszusammensetzung einer jeden Probenahme mit jeder anderen Pro-
benahme errechnet. Die Rohdaten dieser saisonalen Ahnlichkeiten in der Algenzusammenset-
zung (Abb. 3.4.9a) ergaben keine derart klare Ordination nach Trophiegrad wie die im Kapitel
zuvor schon beschriebene, auf den Jahresmittelwerten basierende Ordination (Abb. 3.3.4a).
Die Mittelung der Gemeinschafts-Ordinationswerte (ber die saisonale Zeitachse (jeweils bis
zu 26 zweiwdchentliche Probenahmen in einem Jahr) (Abb 3.4.9b) ergibt jedoch einen deut-
lich zyklischen, der Saisonalitat entsprechenden Verlauf (Trajektorie) und zeigt, dass sich die
Algengemeinschaften wéhrend der einzelnen Jahreszeiten signifikant in ithrer Zusammenset-
zung (Ahnlichkeit) voneinander unterscheiden. Aus dem direkten Vergleich mit der Mittelung
der saisonalen Ahnlichkeiten tber die 43 Untersuchungsjahre geht hervor (Abb. 3.4.9c), dass
die saisonale Differenzierung die Phytoplanktonlebensgemeinschaft deutlich starker pragt als
die durch die Trophieverédnderungen verursachten Biomasseunterschiede. Die saisonalen Mit-
telwerte erstrecken sich auf der Abszisse (ber einen Bereich von -1,25 bis 0,75, wahrend die
Jahresmittelwerte nur zwischen -0,5 und 0,6 variieren. Die saisonalen Trajektorien unter-
schieden sich stark zwischen den hocheutrophen (1976-1985) und oligotrophen (1996-2007)
Jahren (3.4.10b), aber auch zwischen den beiden eher mesotrophen Zeitperioden (1965-1965-
1975 und 1996-2007) sind unterschiedliche Trajektorien zu erkennen (Abb. 3.4.10c). Bei letz-
terem Unterschied muss allerdings bedacht werden, dass in der zweiten mesotrophen Phase
die Phosphorkonzentrationen im Schnitt niedriger waren als wahrend der Ersten. Mit Aus-
nahme der ersten 4 Probennahmen des Jahres (Januar-Februar) unterschieden sich die Trajek-
torien zwischen den eutrophsten und oligotrophsten Jahren betrachtlich, wobei wéhrend des
Sommers sich die Unterschiede vor allem auf der 1. NMDS Achse abbilden, wogegen die
Unterschiede im Friihjahr und Herbst eher aufgrund der 2. NMDS Achse zustande kommen
(Abb. 3.4.10b). Die Trajektorien beider mesotrophen Phasen (Abb. 3.4.10c) ordnen sich zwi-
schen die Trajektorien der eutrophen und oligotrophen Phase ein, wobei die Trajektorie der
zweiten mesotrophen Phase (1986-1996) mehr Ahnlichkeit mit der Trajektorie der oligotro-
phen Phase aufweist.
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Abbildung 3.4.9: NMDS-Ordination der saisonalen Zeitreihe des Bodensee-Phytoplanktons zwischen 1965 und
2007, basierend auf der Ahnlichkeit der Algengemeinschaftszusammensetzung von Probenahme zu Probenahme.
a) NMDS-Ordination der Phytoplanktonzénose an den einzelnen Probenahmetagen b) Einzelwerte der NMDS-
Ordination, gemittelt Gber die 14-t4gigen Probenahmen (von 1 (Anfang Januar) bis 26 (Ende Dezember). c)
Einzelwerte der NMDS-Ordination, gemittelt iber die einzelnen Probenahmejahre.
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Abbildung 3.4.10: Mittlerer saisonaler Verlauf (von 1 (Anfang Januar) bis 26 (Ende Dezember) der
Phytoplanktonzénose anhand der NMDS-Ordination in verschiedenen Zeitperioden: a) Gesamter Untersu-
chungszeitraum (1965-2006, b) Untersuchungsjahre mit den héchsten (1976-1985), bzw. niedrigsten (1996-
2007) TPy x-Werten, c) Untersuchungsjahre mit mittleren (1965-1975 und 1986-1996) TP x-Werten.
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3.4.5 Verlust der typischen Saisonalitat mit Re-Oligotrophierung sowie

Verschiebungen in der bisher als typisch erachteten Sukzession
Die vorangegangenen Analysen zeigten, dass sich das Ausmaf der saisonalen Biomasseunter-
schiede mit der Re-Oligotrophierung des Bodensees verringert hat. Das bisher als typisch fur
dieses lange Zeit meso-(eu)trophe Gewasser erachtete Biomasseverteilungsmodell, auf dem
auch die Uberlegungen zum Modell fiir Planktonsukzession (in tiefen Seen) der Phytoplank-
ton Ecology Group beruhen (PEG Modell, Sommer et al. 1986), zeichnet sich in der jungsten
Zeit nur noch teilweise ab. Der saisonale Verlauf der Sukzession ist zwar generell weiterhin
durch die qualitativen Muster derselben, sich in ihrer Dominanz abwechselnden Algengrup-
pen gepragt, allerdings verteilt sich die Algenbiomasse in néhrstoffarmen Seen gleichmaRiger
im Jahresverlauf. Diese Veranderungen liegen hauptséchlich in einer Abnahme der Biomas-
sen, wobei algengruppenspezifische Veranderungsdynamiken gefunden wurden.

Im Vergleich zu den eutrophen Jahren beginnt der Zyklus in den oligotrophen Jahren zwar
weiterhin mit hohen Biomassen von zentrischen Diatomeen im Friihjahr. Bezogen auf den
biomassegewichteten Schwerpunkt in der Vegetationsperiode haben sich aber insbesondere
die saisonalen Vorkommen von Cryptophyten (p<0,001), Dinophyten (p < 0,005) und Griin-
algen (p < 0,05) auf einen spateren Zeitpunkt im Jahr verschoben, wahrend der Schwerpunkt
der Conjugatophyceen (p < 0,005) sich signifikant nach vorne verlegt hat. Dies ist als Folge
der massiven Biomasseabnahme der betroffenen Joch- und Schmuckalgen-Arten im Spét-
sommer zu bewerten. Im Gegensatz dazu blieb der saisonale Biomasseschwerpunkt bei den
Cyanophyceen (n.s.) trotz einer ahnlich starken Biomassereduktion im gleichen Zeitraum re-
lativ unveréndert.

Abbildung 3.4.11: Zusammenfassung der phenologischen Verénderungen in der Sukzession der Bodensee-
Phytoplanktongemeinschaft im Zuge der Oligotrophierung, basierend auf den biomassegewichteten saisonalen
Schwerpunkten der wichtigsten Algengruppen im Vergleich der eutrophen und der oligotrophen Periode. Abkiir-
zungen: CYA Cyanophyta, CHR Chrysophyta, CDI zentrische Diatomeen, PDI pennate Diatomeen, DIN
Dinophyta, CRY Cryptophyta, CHL Chlorophyta, CON Conjugales.
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4 Diskussion

Abiotische Rahmenbedingungen fir die Phytoplanktonentwicklung

Vergleichbar der Situation anderer dhnlicher Seen nahm das Okosystem des Bodensees vor
einigen Jahrzehnten eine Entwicklung, die hauptsachlich gepragt war von einer zunehmenden
Uberdiingung und steigenden Algenbiomassen. Im Gegensatz jedoch zu anderen Seen war die
Restaurierung des Bodensees zuriick zu einem oligotrophen Zustand innerhalb einer relativ
kurzen Zeitspanne erfolgreich. Wahrend z. B. der Zirichsee (Bossard et al. 2001), der Genfer
See (Tadonléke 2010, Anneville & Pelletier 2000, Anneville et al. 2005) und einige der ober-
italienischen Voralpenseen (Salmaso et al. 2007, Salmaso 2010) trotz ebenfalls teilweise be-
reits jahrzehntelangen Sanierungsbemihungen immer noch einen mindestens mesotrophen
Zustand (~20ug/L) aufweisen, flhrte die Re-Oligotrophierung des Bodensees im Zeitraum
von knapp 30 Jahren zur Wiederherstellung eines nahrstoffarmen Gewasserzustands, gemes-
sen an den Variablen Phosphorkonzentration und Algenbiomasse. Lediglich der Indikator
Stickstoffkonzentration konnte bisher, hauptséchlich durch weiterhin starke Diingemittelver-
wendung in der Landwirtschaft, nicht erfolgreich restauriert werden. Fir die Phytoplankton-
gemeinschaft verschob sich der begrenzende Faktor der Primérproduktion von einer multifak-
toriellen Limitierung hin zu einer heutzutage tber fast die gesamte Vegetationsperiode anhal-
tenden Phosphorlimitierung durch die geringe Verfligbarkeit und schnelle biologische Umset-
zung von freiem Orthophosphat im Freiwasser des Sees (Jochimsen et al. 2013). Weil wah-
rend der Hochbiomassephase viel verfugbarer Phosphor eine hohe Algenproduktion unterhal-
ten konnte, spielten wahrscheinlich andere Faktoren, die das Wachstum der Algen limitierten,
wie z.B. Licht- Silikat- und CO0,-Verfligbarkeit sowie Herbivorie eine bedeutendere Rolle. Die
Reaktion der Algengemeinschaft auf die Reduktion der Phosphatkonzentrationen bestand in
einem Rickgang der Gesamtbiomasse um etwa 50%, woran die Biomassen der meisten Al-
gengruppen beteiligt waren.

Auch der Einfluss klimatischer Veranderungen im Zuge der globalen Klimaerwarmung wirkt
sich zunehmend auf den Bodensee aus und verlauft in zeitlicher Synchronitat mit den Veran-
derungen bei anderen europdischen Seen (Anneville et al. 2005, Dokulil et al. 2006). Die
langfristige Veranderung der Wassertemperatur beruhte auf einem recht abrupten
Regimeshift, d.h. einem sprunghaft htheren Temperaturniveau ab 1988, das nicht nur an der
Wasseroberflache festgestellt werden kann, sondern alle Tiefenstufen bis hinunter zum See-
grund betrifft. Derartige Formen einer klimatischen Veranderung sind aus dem gleichen Zeit-
raum auch von anderen aquatischen Systemen bekannt (Nordsee: Wiltshire et al. 2008, Nord-
und Ostsee: Alheit et al 2005, Mittelmeer: Conversi et al. 2010, Grundwasserleiter in der
Schweiz: Figura et al. 2011). Diese Synchronitat wird zwar Gber den Einfluss des groRraumi-
gen Nordatlantischen Drucksystems der NAO vermittelt, welches Auswirkungen auf Luft-
und Wassertemperaturen bis nach Zentraleuropa hinein zeigt (Alheit et al. 2005, Straile et al.
2003, Dokulil et al. 2006), dennoch konnte bei den hier verwendeten Datensatzen kein unmit-
telbarer Einfluss der NAO auf Jahresmitteltemperatur oder Wassersdulenstabilitat gezeigt
werden. HoOhere Wassertemperaturen im Marz zum Zeitpunkt des Einsetzens der
Stratifizierung stehen aber in einem Zusammenhang mit positivem Winter-NAO Index.
Straile et al. (2010) zeigten in einer Simulation potentieller Klimaszenarien, basierend auf
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Realdaten des extrem warmen Winters 2006/07, dass eine Erhdhung der Wassertemperaturen
als Extremereignis in einem einzelnen Jahr durchaus Beeintrachtigungen des Mischungsre-
gimes des Sees mit Auswirkungen auf den Né&hrstoffriicktransport aus tieferen Wasserschich-
ten erwarten lasst. Allerdings zeigte die Untersuchung auch, dass sich langfristig in einer ge-
nerell warmer werdenden Umwelt trotz der Wassertemperaturerhéhung tber die Dauer eines
Anpassungszeitraums hinaus kein neues Mischungsregime einstellen sollte.

Trotz des hier berichteten, statistisch signifikanten Regimeshifts bei den Wassertemperaturen
ergibt sich bei phénologisch relevanten Variablen, wie dem Tag des Einsetzens der
Stratifizierung oder der Lange der Vegetationsperiode, bei Verwendung des vorliegenden
Datensatzes noch kein eindeutiger Trend (Analyse dazu daher hier nicht gezeigt), da der sto-
chastische Einfluss der meteorologischen Faktoren auf die interannuelle Variabilitdt noch
Uberwiegt und eine etwaige bisher eingetretene Verédnderung moglicherweise noch innerhalb
des 14-tdgigen Beprobungsfensters liegt. Die Fortfihrung dieses Monitoringprogramms bzw.
neue Datenreihen mit engeren Beprobungsabstanden oder gar einer Sonden-Echtzeitmessung
konnten hier neue Erkenntnisse liefern, sobald sie eine entsprechende L&nge erreicht haben.

Diese Veranderungen der abiotischen Umweltbedingungen des Bodensees schufen die Rah-
menbedingungen fir die Entwicklung der hier untersuchten Algengemeinschaft, die sich im
Zeitraum von Uber 40 Jahren in ihrer Diversitat, Produktivitdt und Zusammensetzung mehr-
fach wandelte.

Diversitat

Die Analyse des Artenreichtums und der Diversitat des Bodensee-Phytoplanktons ergab eine
Reihe methodenkritischer Erkenntnisse, die bei der o©kologischen Interpretation von
Diversitatsmustern derart langer Zeitreihen beriicksichtigt werden sollten. Auch bei Zeitrei-
hen, die eine lange zeitliche Konstanz bei Methoden und Mitarbeitern vorweisen wie die
Phytoplanktonzeitreihe des Bodensees, bleiben insbesondere methodische Anpassungen nicht
aus. So fielen abrupte Unterschiede in den erfassten Artenzahlen zeitlich zusammen mit Peri-
oden verschiedener Beprobungstiefe, Z&hler- und Mikroskopwechseln und unterschiedlichem
Beprobungsaufwand.

Die hochsten Artenzahlen pro Probenahme wurden zu Beginn der Zeitreihe ermittelt, als die
0-50 m Wassersaule anhand mehrerer diskreter Schopfproben separat beprobt und ausgezahlt
wurde. Diese hoheren Artenzahlen sind somit mit groRer Wahrscheinlichkeit das Resultat
dieses hoheren Zahlaufwandes bzw. erhohten Z&hlvolumens. Nachdem ab 1976 die
Beprobungstiefe auf die obersten 20 m beschrankt und auf einen Summenschopfer umgestellt
wurde, wurden fur die einzelnen Probenahmen niedrigere Artenzahlen festgestellt, jedoch
nicht bei der Jahressumme. Aufgrund der tieferen Beprobung und der teilweise langsamen
Sedimentationszeiten der Algen (weniger als 1m / Tag, Sommer 1983) besteht die Moglich-
keit, dass auch nach einigen Wochen bereits aus der trophogenen Zone absedimentierte Arten
einer vorausgegangenen Algenblute gez&hlt wurden. Diese konnten ebenfalls zur Erhéhung
der Artenzahl in den 0-50 m Proben beigetragen haben.

Bis Mitte der 1980er Jahre kam die Rate der Aufnahme neuer Taxa zur Artenliste zum Still-
stand, stieg aber nach Einfuhrung einer verbesserten mikroskopischen Ausriistung 1984 im

82



Zuge eines Zahlerwechsels erneut an und flachte erst nach rund 15 weiteren Jahren ab. Da
hier das Arteninventar Uber eine langere Zeitspanne anwéchst, sich die Nahrstoffverhéltnisse
in diesem Zeitraum tatsachlich stark veradndern und sich ein Anstieg der Artenzahlen wéhrend
der Oligotrophierung mit der erwarteten Reaktion der Algengemeinschaft deckt, kann be-
grindet angenommen werden, dass das Auftreten der neuen Arten in einem Zusammenhang
mit den Veranderungen der 6kologischen Bedingungen steht. Dennoch kann aber nicht voll-
stdndig ausgeschlossen werden, dass Lerneffekte bei der taxonomischen Kenntnis der auszéh-
lenden Planktologen auch eine Rolle fur den Anstieg der Gesamtartenzahlen spielten. Aber
auch die qualitative Auswertung des Datensatzes auf Artniveau legt nahe, dass ein kausaler
Zusammenhang zwischen Artenzahlenanstieg und Oligotrophierung des Sees besteht: so er-
schienen einige Jahre nach dem Hohepunkt der Eutrophierung die ersten als oligotraphent
beschriebenen Taxa in den Proben. Beispielsweise wurden Vorkommen von Cyclotella
radiosa, C. bodanica, C. comensis oder Tabellaria fenestrata vor dem Eutrophierungshohe-
punkt nicht mehr im Rahmen des regelmaRigen Monitorings fur den Bodensee erfasst und
waren bisher nur aus historischen Probenahmen und Sedimentanalysen in Schichten bis in die
1950er Jahre bekannt, traten aber ab Ende der 1980er Jahre bereits wieder auf (siehe auch
Kimmerlin 1998).

Die Beziehungen zwischen Artenreichtum und Umweltbedingungen koénnen vielfaltig sein
und zwischen verschiedenen Systemen variieren (Magurran et al. 2010). Im direkten Ver-
gleich zu oligotrophen Gewassern werden eutrophe Seen oft als artendrmer beschrieben
(Jeppesen et al. 2000, Stomp et al. 2011), allerdings gibt es kaum Langzeitdaten, die die
Diversitatsentwicklung eines einzelnen Sees wéhrend des Eutrophierungs- und/oder Re-
Oligotrophierungsprozesses beschreiben, zudem beziehen sich die meisten Studien auf flache
Seen (siehe aber Biirgi et al. 2003, Pomati et al. 2012). Bezliglich der Form eines solchen Zu-
sammenhangs werden unterschiedliche Modellannahmen diskutiert, so wird ein stetiger Zu-
sammenhang mit einem Diversitdtsmaximum bei niedriger Trophie (Patalas & Patalas 1966
in: Jeppesen et al. 2000) einem unimodalen Zusammenhang mit einem Diversitatsmaximum
im mittleren Trophiebereich gegentbergestellt (Stockner & Benson 1967 in: Jeppesen et al.
2000). Die Studie von Jeppesen et al. (2000) jedenfalls berichtet fur flache Seen einen unimo-
dalen Zusammenhang zwischen TP und Artenreichtum bzw. Diversitat mit einem Maximum
zwischen 100-200 pg/L. Bei der Restaurierung des als hypertroph (TP > 300 ug/L) beschrie-
benen Greifensees nahmen Artenreichtum und Diversitat mit abnehmender Trophie zu, san-
ken aber in den zuletzt erfassten Jahren wieder, als die TP-Konzentration bei etwa 100 pg/L
lag (Burgi et al. 2003). Im Gegensatz dazu verlief die Artenzahlentwicklung im Bodensee
uber den Phosphorgradienten betrachtet linear: Artenzahlen und Diversitats-Indizes nahmen
mit der Re-Oligotrophierung zu. Allerdings besteht weiterhin die Mdglichkeit, dass die me-
thodischen Verénderungen, vor allem das Erkennen neuer Arten mit der verbesserten
Mikroskopausstattung und zeitabhéngige Lerneffekte des Z&hlpersonals, synchron zur Dauer
der Re-Oligotrophierung abliefen. So konnte z.B. fur die Entwicklung des Phytoplankton-
Artenreichtums in Walensee und Zirichsee gezeigt werden, dass der vermeintliche Anstieg
im Artenreichtum in den Langzeitdaten dieser Seen tberwiegend durch methodische Veran-
derungen (verbesserte taxonomische Auflosung durch Lerneffekte und Anderungen in der
Taxonomie) verursacht wurde (Straile et al. 2013).
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Der saisonale Verlauf der Diversitat zeigte Muster, die in Einklang mit 6kologischen Uberle-
gungen erwartet wurden. Mit Beginn des jahrlichen Sukzessionszyklus steigen Artenzahl und
Diversitat in einem Ausmalie an, das der Verbesserung der Mischungsverhaltnisse, N&hrstoff-
und Lichtbedingungen und somit der Schaffung neuer 6kologischer Nischen entspricht (Lam-
pert & Sommer 1999). Wahrend der Frihjahrsbliite erhoht sich die interspezifische Konkur-
renz und in ihrem Verlauf wird ein Diversitatsriickgang beobachtet. Nach dem durch das gro-
Renselektive Grazing induzierten Klarwasserstadium verschiebt sich die Dominanz von op-
portunistischen, schnellwachsenden und leicht fressbaren Taxa zu groRReren, fralresistenten
Formen, die das Sommermaximum bilden (vergl. auch Sterner 1989), was mit einer erneuten
Diversitatsernohung einhergeht. Die saisonalen Verlaufsmuster der Diversitat blieben wéh-
rend eutropher und oligotropher Periode anndhernd gleich, unterschieden sich jedoch in ihrer
absoluten Hohe. Es ist daher schwierig, die hoheren saisonalen Artenzahlen dem trophischen
Zustand, also einem Diversitatsanstieg mit Re-Oligotrophierung oder den bereits besproche-
nen methodischen Griinden zuzuordnen. Festzustellen ist allerdings, dass die hdchsten Arten-
zahlen nicht nur im langfristigen Trend, sondern auch innerhalb eines Jahres zu einem Zeit-
punkt auftraten, zu dem die Nahrstoffkonzentrationen am niedrigsten waren.

Auch wenn die Zusammenhénge der Entwicklung von Artenzahlen und Diversitat mit der
Entwicklung des trophischen Zustands des Bodensees noch nicht vollstandig verstanden sind,
ist die Diversitatsanalyse dennoch eine hilfreiche MaRnahme zur Beurteilung der Datensatz-
konsistenz. Wichtige Schlusselereignisse kdnnen auch Jahrzehnte spéter noch nachgewiesen
werden, z. B. Zahlerwechsel, methodische Veranderungen oder Verbesserungen der optischen
Ausristung (siehe hierzu auch Straile et al. 2013). Die Entwicklung des kumulierten Artenin-
ventars zeigt, dass die Algengemeinschaft auf der Artenebene trotz der durchgefiihrten Daten-
satzkorrekturen aus zwei verschiedenen Artenlisten (vor/nach April 1984) besteht, die vom
Zahlerwechsel und von der Einflihrung eines neuen Mikroskops beeinflusst wurden.

Entwicklung der mittleren Jahres-Biomassen

Um einen Einfluss methodischer Artefakte auf der Artenebene weitestgehend auszuschlielRen,
wurden die Analysen der Biomasse-Entwicklung auf einem starker aggregierten Niveau
durchgefihrt, d.h. fur das Gesamtphytoplankton und auf der Ebene der taxonomischen Grol3-
gruppen der Algen. Im Jahresmittel zeigte die Phytoplanktonbiomasse eine bemerkenswerte
Stabilitat Gber einen weiten Phosphorbereich von Beginn der Zeitreihe mit ca. 35 pg/L uber
den Hohepunkt der Eutrophierung hinaus fur weitere zehn Jahre, bis 1990 wieder Konzentra-
tionen von etwa 35 pg/L erreicht wurden. In diesem Zeitraum zeigte die Hohe der Gesamtbi-
omasse zwar eine deutliche interannuelle Variabilitat, jedoch keine eindeutigen Trends mit
zu- oder abnehmendem Trophiegrad. Diese Stabilitat der Phytoplanktongesamtbiomasse auch
nach dem Eutrophierungs-Hochpunkt hat bereits zum Ende der 1980er bzw. zum Anfang der
1990er Jahre Aufmerksamkeit in einigen Publikationen gefunden (Kimmerlin 1991, Tilzer et
al. 1991, Stabel 1991, Gaedke & Schweizer 1993). Wahrend Kimmerlin (1991) insbesondere
trophiebedingte Verschiebungen bei den wichtigsten Diatomeen-Taxa beschrieb, erkannten
Stabel (1991) und Sommer et al. (1993) erste Verdnderungen innerhalb der
Phytoplanktongemeinschaft bei den relativen Anteilen auf der Ebene der Algengruppen.
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So kam es mit der Re-Oligotrophierung innerhalb der Kieselalgen zu einer Artenverschiebung
von zentrischen zu pennaten Diatomeen und insbesondere zu einer Abnahme der Griin- und
Blaualgenbiomassen, die wéhrend der eutrophen Phase ihre Maxima hatten. Diese Entwick-
lung wird auch flr andere voralpine Seen beschrieben (Salmaso 2000, Anneville et al. 2005,
Dokulil & Teubner 2005 etc.) und in einem TP-Biomasse-Modell fur die wichtigsten Algen-
gruppen (Watson et al. 1992, 1997) als erwartete Reaktion auf Re-Oligotrophierung vorherge-
sagt. Watson et al. beschreiben basierend auf den Daten von etwa 300 Seen einen sigmoiden
Zusammenhang von Algenbiomassen und Phosphorkonzentrationen. Die vorliegenden Daten
der Bodensee-Phytoplanktonentwicklung zeigen deutlich, dass nicht nur bei der Analyse zu-
sammengefasster Daten vieler Seen, sondern auch tber den Phosphorgradienten eines einzel-
nen Sees betrachtet die Phytoplankton-Biomasse nicht unbedingt linear mit der Nahrstoffkon-
zentration verbunden ist, sondern es oberhalb einer Phosphorkonzentration von 50 pg/L zu
einer Sattigung kommt. Als Ursachen daflr durfte eine Kombination von Faktoren eine Rolle
spielen, die sich als Limitierung der Systemkapazitét (carrying capacity) durch verschiedene
bottom-up und top-down Prozesse zusammenfassen lassen.

So kann sich die Limitierung des Systems von Phosphor zu anderen Nahrstoffen verschoben
haben, z. B. Stickstoff oder Silikat. Eine Stickstofflimitierung ist aufgrund der festgestellten
hohen Konzentrationen eher unwahrscheinlich beim Bodensee. Bei stickstofflimitierten Be-
dingungen konnen zur Nitrifizierung von atmospharischem  Stickstoff befahigte
Cyanobakterienarten 6kologisch Vorteile erlangen, fir die es jedoch keine Anzeichen im Sin-
ne von deutlichen Biomassemaxima oder einer Dominanz dieser Algengruppe gab. Im Ge-
gensatz dazu gibt es tatsachlich Hinweise darauf, dass eine verstérkte Silikatzehrung wahrend
der hocheutrophen Phase in einigen oberflachennahen Bereichen des Epilimnions das Kiesel-
algenwachstum limitiert hat, ein solcher Effekt konnte jedoch nicht flr die gesamte beprobte
0-20m Wasserschicht festgestellt werden. Es ist eher davon auszugehen, dass wéhrend der
eutrophen Phase des Sees die Lichtlimitierung des Phytoplanktons durch Selbstbeschattung
eine wichtige und groRere Rolle spielt als im wieder oligotrophen Bodensee.

Jedoch darf bei diesen Betrachtungen nicht aulRer Acht gelassen werden, dass es sich nur um
eine trophische Ebene handelt, namentlich die der Primarproduzenten. Sicherlich ist das Sys-
tem bei hoherem Né&hrstoffgehalt produktiver, unterhalt aber dadurch mehr und schneller
wachsende Konsumenten auf mehreren Ebenen, die zwar die Mehrproduktion der Algen ver-
brauchen, aber selber auch die Gesamtbiomasse des produktiveren Systems erhdhen.
Anthropogene Faktoren, wie unterschiedliche fischereiliche Bewirtschaftungsregime, kdnnten
ebenfalls eine Rolle spielen, wurden jedoch nicht mit in diese Analyse einbezogen. Eine
Kombination all dieser Faktoren konnte zur Erklarung beitragen, dass in der Summe die Al-
genbiomasse Uber den weiteren Verlauf des Phosphorgradienten nach Uberschreiten des
Schwellenwertes von ca. 50 pg/L relativ konstant geblieben ist.

Nach dem Eutrophierungspeak konnte sich die trophogene Zone wieder bis in tiefere Schich-
ten ausdehnen, weil die aufgrund zunehmender Nahrstofflimitierung geringeren Algendichten
an der Wasseroberflache wieder mehr Licht durchlielRen, so dass sich die fur das Phytoplank-
ton zum Wachstum nutzbare Wassertiefe vergroRRert hat. So blieb die Algenbiomasse trotz
Né&hrstoffverknappung weiterhin auf einem stabilen Level und sank erst auf ein niedrigeres
Niveau, als nach 1990 die Phosphorkonzentrationen noch weiter abnahmen. Die Nahrstoffbe-

85



dingungen (bezogen auf Phosphor) entsprachen 1990 dem Stand von 1965, dem Beginn der
Datenreihe.

Die Analyse der Phytoplanktonbiomassen auf einen Zusammenhang mit der
Trophieentwicklung und der Dynamik der Wassertemperaturen zeigt deutlich, dass im statisti-
schen Modell der Regimeshift des Phytoplanktons unabhéngig von den klimatischen Verén-
derungen stattfand. Ein Zusammenhang besteht vielmehr hauptséchlich mit der graduellen
Veranderung der Phosphorkonzentrationen. Auch mechanistisch wirde ein Einfluss der Was-
sertemperaturen unter Bertcksichtigung der tatsdchlich eingetretenen Veranderungen beim
Phytoplankton der gangigen Theorie widersprechen. Ublicherweise werden die Klimawandel-
Effekte als den Eutrophierungseffekten &hnlich beschrieben: so seien insbesondere héhere
Biomassen von Griinalgen und Cyanobakterien zu erwarten (z. B. Paerl & Huisman 2008).
Diese konnten im Bodensee zumindest auf Basis der Jahresmittelwerte nicht festgestellt wer-
den, im Gegenteil zeigten die Biomassen dieser Algengruppen mit die starksten Abnahmen.
Da auch nach der sprunghaften Veranderung der mittleren Wassertemperatur um etwa 0,7 °C
die maximalen Oberflachentemperaturen weiterhin nicht mehr als 24 °C erreichten, kommen
negative Effekte auf die Wachstumsraten durch Uberschreiten physiologischer Temperaturop-
tima bei den Algen ebenfalls eher nicht in Frage. Ebenso dirfte der Effekt der Temperaturer-
hohung auf die Filtrierungsraten des herbivoren Zooplanktons geringer ausgefallen sein als
deren oligotrophiebedingter Abundanzriickgang. Die Ergebnisse der GAM-Analyse und die
Bewertung des 6kologischen Kontexts lassen zusammenfassend den Schluss zu, dass die be-
schriebenen Muster der Phytoplanktonbiomassen im Jahresmittel das Ergebnis der
Trophieverdnderung sind und in keinem statistischen Zusammenhang mit der Temperaturén-
derung standen. Magliche spezifische Effekte der Klimaerwdrmung auf das Phytoplankton
des Bodensees sollen hier nicht negiert werden, dazu sind allerdings weitere Untersuchungen
z.B. fur eingeschrankte Zeitrdume (wie auf Frihjahr und/oder Sommer beschrénkt) oder auf
hoherem taxonomischen Niveau (Analyse einzelner Schisselarten und Gattungen) notwendig.
Die beschriebene Entwicklung der Biomassen des Bodenseephytoplanktons unterstreicht ein-
dricklich die Bedeutung von Schwellenwerten und nicht-linearen Reaktionen innerhalb 6ko-
logischer Systeme.

Kompensatorische Dynamiken

Arten, die sehr &hnliche dkologische Anspriiche an ihre Umwelt haben, schlieRen sich in der
Regel durch interspezifische Konkurrenz in dem Sinne aus, dass sich die konkurrenzstérkere,
d.h. besser angepasste Art, durchsetzt (Krebs 1993). Arten des Phytoplanktons unterscheiden
sich in ihren Anspriichen bei Né&hrstoffaufnahme, Lichtausnutzung oder Wachstumsrate. In
einem heterogenen System wie einem Gewaésser erlangen durch hdufig wechselnde Umwelt-
bedingungen und Tiefendifferenzierung immer wieder unterschiedliche Arten 6kologische
Vorteile. Vasseur et al. (2005) zeigten, dass die Dynamiken des gut- und die des schlecht-
fressbaren Phytoplanktons im Bodensee saisonal zeitweise kohérent und teilweise kompensa-
torisch verlaufen, und flhrten dies auf den saisonalen Wechsel der wachstumsbegrenzenden
Faktoren, insbesondere des unterschiedlich stark ausgeprégten 6kologischen Drucks des Zoo-
planktons auf diese beiden funktionellen GroRenklassen zurlick (Vasseur et al. 2005). Inner-
halb der funktionellen Gruppen sind die Reaktionen auf die Umweltbedingungen sich am &hn-
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lichsten (Sandgren 1988, Litchman & Klausmeier 2008, Bruggeman et al. 2009), die einzel-
nen Algengruppen reagieren aber unterschiedlich auf die vielfaltigen Umweltverhaltnisse.
Auch bei graduellen, langfristigen Umweltveranderungen konnen Arten, die auf Umweltstress
mit Abundanzriickgédngen reagieren, durch besser angepasste Arten ersetzt werden, wodurch
Kompensation einer 0kosystemaren Dienstleistung wie der Primarproduktion méglich ist
(Gonzalez & Loreau 2009, Klug et al. 2000). Die Beziehung der funktionellen Algengruppen
zueinander spiegelt sich mathematisch in ihrer Kovarianz wider, also dem Auftreten synchro-
ner oder kompensatorischer Dynamiken. Eine Phase zeitverzogerter Reaktion der Algenge-
samtbiomasse auf sich verdndernde Nahrstoffverhéltnisse kann ein Indiz fiir solche kompen-
satorischen Dynamiken (Dokulil & Teubner 2005) sein.

Houlahan et al. (2007) argumentieren, dass die Biomassen der meisten Arten in natlrlichen
Lebensgemeinschaften miteinander positiv kovariieren und somit kompensatorische Dynami-
ken nicht haufig seien, weil die Arten gemeinsam dem Einfluss abiotischer Faktoren unterlie-
gen. Auch die Analyse der Bodensee-Phytoplanktonartengemeinschaft zeigt bei einer Be-
trachtung Uber den gesamten Untersuchungszeitraum eine eindeutig synchrone Dynamik, d.h.
die Dynamik der Algenbiomassen folgte mehrheitlich gemeinsam dem Einfluss der Verfiig-
barkeit des wichtigsten Nahrstoffes Phosphor. Dies gilt allerdings nur fur lange Zeitraume, die
einen grofRen Gradienten des Hauptfaktors ,,Phosphorkonzentration” abdecken. Kiirzere Zeit-
rdume zeigten kompensatorische oder voneinander unabhéangige Beziehungen zwischen den
Algengruppen. Inshesondere wahrend der ersten Halfte der Zeitreihe, die einen Zeitraum sich
uberlappender Phosphorkonzentrationen wéhrend Eutrophierung (1965-1979) und Re-
Oligotrophierung (1979-1990) abdeckte, war die Beziehung der Algengruppen zueinander
von negativen Kovarianzen, also einer kompensatorischen Dynamik, gepragt, d.h. unter-
schiedliche Algengruppen wechselten einander ab (Jochimsen et al. 2013). Gleichzeitig blieb
in diesem Zeitraum die Gesamtbiomasse stabil, das System zeigte die Fahigkeit zur Toleranz
der sich verandernden Néahrstoffverfiigbarkeit bei gleichzeitiger Aufrechterhaltung der Oko-
systemfunktion ,,Primérproduktion®. Diese Resilienz sensu Holling (1973) tragt zur Stabilitat
des Sees bei. Wahrend kiirzerer Zeitskalen bzw. tber kiirzere Bereiche eines Nahrstoffgradi-
enten mussen kompensatorische Dynamiken also nicht unbedingt selten sein, sondern kénnten
haufiger als bisher angenommen auftreten.

Das hier anhand der Bodensee-Algengemeinschaft beschriebene Auftreten der kompensatori-
schen Dynamiken ist im Ubrigen unabhangig von der absoluten Anzahl der erfassten Arten.
Die Kovarianz der Biomassen wurde auf der Ebene der Algengruppen berechnet, so dass ein
Portfolio-Effekt (Doak et al. 1998), der bei hoherer Diversitat mit einer hoheren Anzahl von
funktionellen Gruppen und somit einer hoheren Anzahl maoglicher funktioneller Beziehungen
in Zusammenhang stehen kann, fir die Berechnung keine Rolle spielt, da die Diversitat (n=8)
zu jedem Zeitpunkt konstant blieb.

Zusammenfassend zeigten die Analysen, dass die Algengesamtbiomasse des Bodensee-
Obersees im Jahresmittel in einer streng nicht-linearen Art und Weise auf die Verringerung
des Nahrstoffangebots reagiert hat. Dabei setzte sich die Reaktion der hochsten Hierarchie-
ebene ,,Gesamtbiomasse* aus den individuellen Reaktionen der Algengruppen zusammen und
hat die Variabilitat in der Dynamik der Okosystemdienstleistung ,,Biomasse* bzw. ,,Produkti-
vitat” abgepuffert. Im Jahresmittel waren keine signifikanten Einfllisse klimatischer Faktoren
(anhand Wassertemperaturverdnderungen) zu erkennen. Die TP-Algenbiomasse-Beziehung
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zeigte eine mit steigenden TP-Werten abflachende, sigmoide Form und blieb so bei hoher TP-
Konzentration relativ konstant. Wahrend der Re-Oligotrophierung verringerte sich die Algen-
biomasse erst bei mittleren und geringen Phosphorkonzentrationen, was darauf hinweist, dass
andere limitierende Faktoren (Herbivorie, Lichtlimitation) letztendlich von einer P-Limitation
abgeldst wurden. Die Regulation des Systems hat sich demnach von einer top-down zu einer
bottom-up Regulation verschoben (siehe auch Kerimoglu et al. 2013). Das bedeutet, dass die
klassischen Biomasse- bzw. Chlorophyll-TP Beziehungen (Dillon & Riegler 1974, Vollen-
weider & Kerekes 1982), die auf den aggregierten Daten einer Vielzahl von Seen beruhen,
nur bedingt die Reaktion in einem individuellen See vorhersagen kénnen bzw. nur Anhalts-
punkte liefern konnen. Daher ist die Analyse von Verschiebungen bei den Arten bzw. Grol3-
gruppen fur das Management von Renaturierungsmafnahmen ein wichtiges Hilfsmittel, um
erste Erfolge zu erkennen, auch wenn die Gesamtbiomasse noch nicht auf eine etwaige Nahr-
stoffreduktion reagiert hat.

Arbeiten der vergangenen Jahre zeigen, dass Okosysteme oft mit abrupten Verinderungen
ihres Zustandes auf Storung reagieren (Scheffer et al. 2001). So wurde gezeigt, dass in flachen
Seen eine Veranderung des Trophiegrads ein abruptes Umschalten zwischen zwei stabilen
Zusténden induzieren kann: Bei niedriger Trophie dominieren Makrophyten, die auf Sonnen-
einstrahlung an ihren Litoral-Standpunkten angewiesen sind, wahrend bei hoher Trophie
Phytoplankter vorherrschen, die den Makrophyten im Wettbewerb um die Ressource Licht
uberlegen sind (Scheffer & Carpenter 2003).

Eine Studie an vier Nordsee-Phytoplankton- bzw. Chlorophyll-Zeitreihen beschrieb eine hohe
Wahrscheinlichkeit, dass ein System nach einer Stérung nicht mehr zu seinem ursprunglichen
(historischen) Zustand zuriickkehrt, auch wenn die Stérung (hier Stickstoff-Zufuhr) wieder
beseitigt wirde (Duarte et al. 2009). Die Autoren zeigten, dass bei den untersuchten Systemen
die Trajektorien der Diatomeen-Biomasse bzw. Chlorophyll-Gehalte auf Hin- und Ruckweg
unterschiedliche Verldufe nahmen und sich ein anderer, vom Ursprungszustand unterschei-
dender, Endzustand einstellte. Die mdgliche Ursache sehen die Autoren darin, dass sich die
abiotischen Referenz-Konfigurationen, sogenannte baselines, verschieben, z. B. durch den
Klimawandel oder Veranderungen in der Nahrungsnetzstruktur. Auch fir Seen wurde ein
solcher Hysteresis-Effekt vermutet (Jeppesen et al. 2005, Dokulil & Teubner 2005).

Im Gegensatz zu den genannten Beispielen fanden sich allerdings fir die Dynamik des Bo-
densee-Phytoplanktons im Bereich sich auf Hin- und Rickweg (berlappender TP-
Konzentrationen von ~35-87 pg/L dhnliche Trajektorien, und damit trotz der hohen Resilienz
der Gesamtbiomasse wéhrend der Hochphase der Eutrophierung kein Hysteresis-Effekt.
Vielmehr zeigten die Gesamtbiomasse wie auch die Mehrzahl der Algengruppen (TP-
Trajektorien) sowie die aggregierte Gemeinschaftszusammensetzung (NMDS) eine &hnliche
Beziehung mit Phosphor unabhangig davon, ob TPyx stieg oder sank.

Der Zeitraum sich tberlappender TP-Bereiche wahrend Eu- und Re-Oligotrophierung deckt
bei der Bodensee-Zeitreihe die Jahre 1965 bis 1990 ab, also nur die Hochbiomassephase vor
dem Regimeshift. Daher ist es insofern bedauerlich, dass die regelmaRige
Phytoplanktonbeprobung erst 1965 aufgenommen wurde, denn eine einige Jahre weiter zu-
rickreichende Zeitreihe héatte durchaus Aufschluss auf die spannende Frage geben kdnnen, ob
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auch auf dem Pfad der zunehmenden Eutrophierung ein solcher Regimeshift von niedrigen
auf hohe Biomassen stattgefunden hat. Es besteht jedoch noch die Mdoglichkeit, zumindest
qualitativ die Ahnlichkeit der Gemeinschaftszusammensetzung der oligotrophen Jahre mit den
historischen Phytoplanktonaufzeichnungen zu vergleichen. Mit dem Wiedererscheinen z. B.
der Cyclotella-Arten und weiteren Diatomeen-Taxa aus Uberlieferten Planktongesellschaften
aus den 1950er Jahren bestehen Indizien, dass sich die Planktongemeinschaft zukinftig wie-
der einem oligotrophen und schon zuvor beschriebenen Zustand annéhert.

In der Summe zeigen diese Ergebnisse, dass es mit geeigneten und langfristigen Restaurie-
rungsmafBnahmen, also vor allem der Phosphatféllung in Kléaranlagen, maoglich ist, auch er-
heblich gestorte Okosysteme auf einen umweltvertraglichen und naturnahen Zustand zuriick-
zubringen. Einschrankend sollte aber nicht unerwahnt bleiben, dass der Bodensee im Gegen-
satz zu z. B. einigen stark Uberdiingten Seen im Schweizer Mittelland von hyper- und
polytrophen Zustanden und schweren Belastungen durch Algenteppiche und vor allem von
Auswirkungen potentiell toxischer Cyanobakterienarten verschont geblieben ist.

Entwicklung der saisonalen Biomassen

Die beschriebenen Veranderungen der Zusammensetzung des Phytoplanktons im Jahresmittel
als Reaktion auf die Entwicklung des Trophiegrads des Sees sind das Resultat der individuel-
len Reaktionen der Algen auf vielen weiteren Zeitskalen. So zeigt die Biomasseentwicklung
des Phytoplanktons eine saisonale Komponente, die, wie schon die Arbeiten von Kimmerlin
(1991) und Stabel (1991) zeigten, bei der alleinigen Betrachtung von Jahresbiomassemitteln
verloren gehenen (Gaedke & Schweizer 1993). Die Biomasseverteilung variierte im Jahres-
verlauf stérker als im langfristigen Unterschied zwischen den eutrophen und oligotrophen
Jahren. Der Ablauf der Sukzession hangt dabei vom Trophiegrad und vom Typus des Sees ab
(Reynolds 1984, Sommer 1986). Der Jahresmittelwert der Planktonbiomasse umfasst die Dy-
namiken einer vollstandigen Vegetationsperiode, die sich, anders als bei den meisten terrestri-
schen Systemen, von Jahr zu Jahr wiederholt, womit aufeinanderfolgende Jahre aufgrund die-
ser Zyklizitat ihrer Sukzession gut miteinander vergleichbar sein sollten. Allerdings spielen
insbesondere klimatische Ereignisse eine stochastische Rolle fir die interannuelle Variabilitat
der Jahresbiomassen, ebenso wie Trends abiotischer Faktoren langfristige Verénderungen
bedingen. Die Bedeutung auch kleinskaliger Prozesse, z. B. tageweiser Veranderungen im
Lichtregime auf die Metabolik der Nahrstoffaufnahme und somit auf das Wachstum der Al-
gen, wurde bereits experimentell bestétigt (Litchman et al. 2004), so dass ldngere bewdlkte
Phasen oder Phasen vermehrter Windaktivitat, die die Mischungstiefe erhohen, die erzielbare
Biomasse unter ansonsten vergleichbaren Bedingungen beeinflussen kénnen. Die klimati-
schen Ereignisse konnen u. a. den Zeitpunkt des Beginns der Frihjahrsblite beeinflussen
(Peeters et al. 2007, Straile et al. 2003), wahrend langfristige Veranderungen des N&hrstoff-
gradienten eher beeinflussen, ob die Verteilung der Phytoplanktonbiomassen im saisonalen
Jahresverlauf frihjahrs- oder sommerlastig ist (Gaedke & Schweizer 1993). Verdnderungen
der Phytoplanktonzusammensetzung wéren vor allem zu den Zeitpunkten im Jahr zu erwar-
ten, zu denen sich die Nahrstoffverfligbarkeit zuerst verandert. Also wére mit Re-
Oligotrophierung des Bodensees ein weiter nach vorne rickender Zeitpunkt zunehmender
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Nahrstofflimitierung zu erwarten, wodurch die saisonale Biomasseverteilung zugunsten von
Fruhjahrsmaxima beeinflusst werden sollte (Sommer 1987, Gaedke & Schweizer 1993).

Wahrend der langfristigen Verdnderung des Bodensees von einem meso-eutrophen Gewasser
zuriuck zu einem oligotrophen, naturnahen Zustand entsprach die saisonale Entwicklung der
Biomassen und der Zusammensetzung der Phytoplanktongemeinschaft weitgehend der je-
weils typischen Sukzession nach Reynolds (1984) oder Sommer et al. (1986). So werden wah-
rend der nahrstoffreichen Periode nach den von zentrischen Diatomeen gebildeten Friihjahrs-
bliten in der zweiten Halfte der Vegetationsperiode insbesondere hohe relative Anteile von
Grun- und Blaualgentaxa festgestellt, wahrend diese mit der Re-Oligotrophierung zugunsten
erhohter Cryptophyten- und Chrysophyten-Anteile zuriickgehen und es innerhalb der Kiesel-
algen zu einer Dominanz der pennaten Formen kommt.

Es wurde vorhergesagt, dass der globale Klimawandel und erhohte Wassertemperaturen die
Phytoplanktonentwicklung besonders im Frihjahr beeinflussen werden (Peeters et al. 2007).
Dabei wirkt jedoch eine Vielzahl verschiedener Prozesse, die teilweise gegenteilige Auswir-
kungen haben. Eine Erhéhung der Wassertemperatur beschleunigt physiologische Prozesse
und kdnnte hohere Biomassen bedingen. Hohere Temperaturen verstarken die Wassersaulen-
stabilitat, was die Nahrstoffverfligbarkeit beschranken wirde, da der Nachschub aus tieferen
Wasserschichten ausbleibt (Straile et al 2010). Hohere Wassertemperaturen im Frihjahr ste-
hen in einem Zusammenhang mit einem friheren Beginn der Stratifizierung, so dass die Bllite
fruher beginnt. Dabei ist die interannuelle Variabilitat allerdings sehr hoch und kann bis zu
zwei Monate betragen (Peeters et al. 2007). Diese interannuelle Variabilitat fiihrte vermutlich
zu positiven Korrelationen der Biomasse des Gesamtphytoplanktons und verschiedener Al-
gengruppen mit der Marz-Wassertemperatur wahrend des Frihjahrs und fiihrte in Folge —
aufgrund der RegelmaRigkeit der saisonalen Planktonsukzession — zu abwechelnd negativen
und positiven Korrelationen wahrend des Jahresverlaufs.

Die negativen Korrelationen der Biomassen wéhrend des Frihsommers, d.h. wéhrend der
Klarwasserphase mit den Marz-Wassertemperaturen werden vermutlich durch einen Tempe-
ratureinflul auf das Wachstum der Herbivoren (Daphnia) mit verursacht. Je héher die Was-
sertemperaturen wahrend des Frihjahrs, desto fruher tritt im Bodensee die Klarwasserphase
ein (Straile 2000). Insgesamt 1&Bt sich somit vermuten, dass fur das Phytoplankton indirekte
Temperatureffekte durch physikalische Prozesse und Zooplankton-grazing im Vergleich zu
weniger starken direkten Effekten auf die Physiologie der Algenzellen Uberwiegen. Wenn die
verschiedenen Algengruppen alle eine gemeinsame bzw. gleichartige Abhéngigkeit von
Schlusselereignissen wie dem Beginn der Stratifizierung aufzeigen, kann eine synchrone
Entwicklung der Phytoplanktonzusammensetzung erwartet werden, auch wenn sich Schlis-
selereignisse innerhalb des Jahres verschieben. Wenn die Algengruppen unterschiedlich rea-
gieren, resultiert dadurch eine Veranderung in der Gemeinschaftszusammensetzung, was auch
eine zeitliche Entkopplung von Prozessen in verschiedenen trophischen Ebenen zur Folge
haben koénnte (match-mismatch-Theorie, Cushing 1995, Seebens et al. 2009). Derartige Aus-
wirkungen kdnnten sich auch bereits ergeben, wenn sich durch die Verénderung in der Algen-
zusammensetzung die Futterqualitit verandern wirde, z. B. hin zu nicht-fressbaren oder we-
niger nahrhaften oder gar toxischen Arten.
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Zusammenfassend konnten die beobachteten Entwicklungen in der saisonalen Variabilitat des
Bodensee-Phytoplanktons hauptsachlich auf die direkten und indirekten Veranderungen der
Né&hrstoffverfiigbarkeit zurlickgefiihrt werden. Auswirkungen der klimatischen Verénderung
des Systems, insbesondere des Regimeshifts bei den Wassertemperaturen auf die Algenbio-
massen blieben marginal. Die im Bereich von wenigen Wochen liegenden Schwankungen im
Beginn des Friihjahrswachstums der Gesamtalgen und einiger taxonomischer Gruppen konn-
ten teilweise mit der Méarz-Wassertemperatur erklart werden. Mogliche langfristige Verschie-
bungen der Biomasseverteilungen liegen vermutlich noch innerhalb der natiirlichen meteoro-
logischen Variabilitdt und werden mdoglicherweise noch von der flr phanologische Analysen
geringen Auflosung des Beprobungsintervalls von zwei Wochen verdeckt.
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Schlussfolgerungen und Ausblick

Nach dem Blauen Bericht der IGKB von 1989, bei dem die Phytoplanktonentwicklung bis
1986 berlcksichtigt werden konnte, werden hier erstmals im Rahmen der Blauen Reihe die
langfristigen Auswirkungen der Re-Oligotrophierung auf die 0kologische Entwicklung des
Phytoplanktons dargestellt. Die wichtigsten Erkenntnisse dieser Studie seien hier noch einmal
zusammengefasst:

Die Auswirkungen der Eutrophierung auf die Phytoplanktongemeinschaft wurden zu einem
groBen Teil wieder riickgiangig gemacht. Die heutigen Algenbiomassen wurden auf einen
Wert verringert, der unter den Biomassen liegt, die zu Beginn des Monitorings Mitte der
1960er ermittelt wurden. Die Basis flr die pelagische Nahrungskette ist kleiner geworden. Es
wurde gezeigt, dass kompensatorische Dynamiken, also das abwechselnde Auftreten ver-
schieden gut an sich verdndernde Umweltbedingungen angepasster Arten, eine grol3e Bedeu-
tung fiir die Aufrechterhaltung von Okosystemfunktionen haben kénnen, jedoch nur solange,
bis der Druck des Umweltstressors auf das Phytoplankton (in diesem Fall: abnehmende Phos-
phorkonzentrationen) zu grol? wurde und sich ein neuer stabiler Zustand einstellte. Dabei wa-
ren der Hin- und Rickweg der Reaktion der Phytoplanktonzénose in ihrem Ablauf relativ
ahnlich.

Zumindest fir die Entwicklung der Algenbiomassen konnte allerdings kein direkter Zusam-
menhang mit der globalen Klimaveranderung, deren atmospharischen Mustern (NAO) oder
den Uber den Zeitraum von 40 Jahren im Jahresmittel um Gber 1°C gestiegenen Wassertempe-
raturen im Epilimnion festgestellt werden, wobei die meteorologische Variabilitdt und die
Beprobungsfrequenz eine Rolle spielen. Signifikante langfristige Trends waren hier bisher
noch nicht zu erkennen, weil warme Jahre sich weiterhin mit kélteren Jahren abwechseln. Die
Phénologie der Algenentwicklung zeigte sich zudem nicht nur abhéngig von der klimatischen
Variabilitat, sondern korrelierte auch mit Verédnderungen des Trophiegrads. Bei weniger ver-
fligbarem Phosphor nach der Winterzirkulation war nicht nur die Biomasse wéhrend der Al-
genbliite niedriger, auch der Blitehdhepunkt trat friher ein. Die Schwerpunkte der Algenver-
teilung im saisonalen Jahresverlauf haben sich fir einige Algentaxa erheblich verandert.

Unser Wissen (ber die Muster, nach denen die natlrliche Sukzession ablauft und daruber, wie
diese auf die naturliche Variabilitat der Umweltfaktoren reagiert, ist noch immer begrenzt.
Gerade auch das Verstandnis der biologischen Interaktionen in der Nahrungskette erfordert
eine solide Datenbasis. Aus diesen Griinden haben neben experimentellen Daten auch 6kolo-
gische Langzeit-Datenreihen, die mit konsistenten Methoden und in regelméiigen Abstédnden
erhoben werden, ihre Berechtigung, nicht nur fiir die angewandte Limnologie. Deren Auswer-
tung mag zu groflRen Teilen deskriptiven Charakters sein, und ist in der Aussagekraft naturge-
mal3 auch nicht vollumfanglich mit empirischen Experimenten unter kontrollierten Bedingun-
gen vergleichbar, ermdglicht aber dennoch, 6kologische Grundlagen und Zusammenhénge zu
erkennen und die Veranderungen von Abundanz und Zusammensetzung des Planktons sinn-
voll zu interpretieren und mit &hnlichen Mustern anderer Systeme zu vergleichen. Desweite-
ren kdnnen die Reaktionen des Gewaéssers auf MaRnahmen nur mit Hilfe von Langzeitunter-
suchungen bewertet werden, da es aufgrund der Resilienz von Okosystemen, z. B. durch
kompensatorische Dynamiken, lange dauern kann, bis sich erste Erfolge zeigen. Gegeniber
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der auf die lange Sicht zeitlich und finanziell sicherlich weniger aufwéandigen sondenbasierten
in situ Pigmenterfassung ist diese klassische Art des Monitoring insofern vorteilhaft, als dass
sich im Gegensatz zu diesen neben Informationen Gber Zusammensetzung der Artengemein-
schaft (anhand der relativen spezifischen Pigment-Anteile) und der H6he der Produktion auch
Informationen tber Artenverschiebungen (Indikatorarten) innerhalb der Algengruppen und
die Diversitéat des Systems erlangen lassen, die eine zusétzliche wertvolle 6kologische Bedeu-
tungsebene einflhren.

Die Restaurierung des Bodensees war in Bezug auf MaRRnahmen im Abwasserbereich sehr
erfolgreich, was Phosphorkonzentrationen und Algenbiomassen zeigen. Zukunftig bleiben
noch die Aufgaben, die diffusen Eintrage, insbesondere des Stickstoffs, aus der Landwirt-
schaft im Einzugsgebiet ebenso wie den atmospharischen Eintrag von Nahrstoffen zu verrin-
gern. Da sich die Algenbiomasse und die deren Zusammensetzung direkt und indirekt kontrol-
lierenden Phosphorkonzentrationen auf einem vermutlich stabilen Level eingependelt haben,
eroffnet sich die Madglichkeit, die zukunftigen Veranderungen der
Phytoplanktonzusammensetzung in einen besseren Zusammenhang mit den klimatischen
Rahmenbedingungen zu bringen.
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Anhang

Dominierende Algenarten historischer Phytoplanktonuntersuchungen im Bodensee-
Obersee und ihr Vorkommen bei verschiedenen 6kologischen Verhaltnissen

Die Liste zeigt die in der dlteren Literatur beschriebenen Hauptarten in verschiedenen Deka-
den vor Beginn der IGKB-Untersuchungen. Zu beachten ist, dass die Untersuchungen vor
1965 nur qualitativ bzw. halb-quantitativ sind. Die damaligen Bestimmungen von kleineren
Cyclotella-Arten konnen auf Grund der optischen Ausstattung und des Bearbeitungsstands in
der Literatur nicht vollstdandig mit heutigen Bestimmungen verglichen werden. Weiterhin
konnten viele kleine Arten nicht beobachtet werden. Dies lag daran, dass die damalige opti-
sche Ausstattung nicht so hoch aufloste wie modernere Geréte, andererseits wurden diese
Formen durch die Anreicherungsmethode zerstoért. Die wichtigsten Beispiele sind Erkenia
subaequiciliata, Chrysochromulina parva sowie das gesamte Picoplankton wie Chlorella,
Synechocoocus, Synechocystis, Aphanothece, und Aphanocapsa-Arten. Es kann davon ausge-
gangen werden, dass diese Arten immer im Phytoplankton des Bodensees vorhanden waren.

Frihjahr Sommer Herbst Préaferenz

1896 | Fruhe Cyclotella-Phase

Cyclotella radiosa X euryok
Cyclotella melosiroides X ?
Cyclotella stelligera X ?
Asterionella formosa X euryok
Fragilaria crotonensis X X X euryok
Fragilaria ulna var. acus "
angust. euryok
1926 IF\)/Ihi;';I:re Cyclotella-
Cyclotella bodanica X oligotroph
Cyclotella radiosa X euryok
Cyclotella melosiroides X ?
Cyclotella socialis X ?
Asterionella formosa X euryok
Fragilaria crotonensis X X X euryok
Fragilaria ulna var. acus X euryok

angust.

1935 | Spate Cyclotella-Phase

102



Cyclotella bodanica X oligotroph
Cyclotella catenata X ?
Cyclotella glomerata X ?
Cyclotella melosiroides X ?
Asterionella formosa X euryok
Fragilaria crotonensis X euryok
Fragilaria ulna var. acus X euryok
Rhodomonas spp. X euryok
1950 | Ubergangs-Phase
Cyclotella catenata X ?
Cyclotella glomerata X ?
Cyclotella melosiroides X ?
Asterionella formosa X euryok
Fragilaria crotonensis X euryok
Tabellaria fenestrata X mesotroph
Fragilaria ulna var. acus X euryok
Rhodomonas spp. X euryok
1965 | Fruhe Eutrophierungs-
Phase
Stephanodiscus X X eutroph
hantzschii/parvus
Stephanodiscus  neoa- X euryok
straea
Asterionella formosa X euryok
Fragilaria crotonensis X euryok
Ceratium hirundinella X euryok
Mougeotia thylespora X eutroph
Cryptomonas spp. X euryok
Rhodomonas spp. X euryok
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Aggregierte Artenliste

Im Folgenden ist die fir die Zwecke der statistischen Auswertung der Bodensee-
Phytoplanktonzeitreihe korrigierte Version der Artenliste aufgefiihrt. Nach systematischen
Algengruppen bzw. —ordnungen strukturiert, enthélt sie Artnamen und Zellvolumina. Die
Korrekturen umfassen u.a. die Zusammenfiihrung zu verschiedenen Zeitpunkten synonym
bezeichneter Arten, angepasste Zellvolumina etc. Aus diesen Griinden unterscheidet sich die
hier verwendete Artenzusammensetzung von der im Bericht 39 aufgefiihrten Artenliste, deren
Angaben beziglich Artumbenennungen als Grundlage fir die hier dargestellte korrigierte
Avrtenliste dienten.

1. Sichere Arten Uber den gesamten Zeitraum 1965 — 2007 (Hauptarten ohne mitge-

zahlte seltenere Arten)

Cyanophyta
Microcystis aeruginosa

Limnothrix obligueacuminata (Syn.

Oscillatoria 0.)
Aphanizomenon flos-aquae
Anabaena planctonica
Anabaena lemmermannii

Chrysophyta

Pseudopedinella erkensis
Mallomonas acaroides
Dinobryon sociale var. stipitatum
Dinobryon sociale

Dinobryon sertularia

Dinobryon divergens

Dinobryon bavaricum

Centrales

Stephanodiscus neoastraea
Stephanodiscus binderanus
Aulacoseira granulata var.
angustissima

Aulacoseira granulata

Pennales

Tabellaria fenestrata

Fragilaria crotonensis

Fragilaria acus (Syn. Synedra acus)
Diatoma vulgare

Diatoma tenuis (Syn. Diatoma
elongatum)
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Asterionella formosa

Dinophyceae

Peridinium cinctum
Gymnodinium lantschii
Gymnodinium helveticum
Ceratium hirundinella

Cryptophyceae
Rhodomonas lens

Chlorophyta

Ulothrix subconstricta
Tetraedron minimum
Sphaerocystis schroeteri
Pseudospharocystis lacustris
Phacotus lendneri
Pediastrum duplex
Pediastrum boryanum
Pandorina morum

Oocystis marsonii
Elakatothrix gelatinosa
Coelastrum microporum
Chlamydomonas reinhardtii

Conjugatophyceae
Mougeotia thylespora
Cosmarium depressum var.
planctonicum

Closterium acutum var. variabile



ohne mitgezéhlte andere Arten)

Cyanophyta

Pseudanabaena catenata
Planktolyngbya limnetica (Syn.
Lyngbya limneticus)
Gomphosphaeria naegeliana (Syn.
Woronichinia nnaegeliana)
Coelosphaerium kuetzingianum
Chroococcus limneticus
Anabaena spiroides

Chrysophyta
Salpingoeca spec.
Pseudokephyrion entzii
Kephyrion ovum
Bicosoeca spec.

Centrales
Rhizosolenia longiseta
Cyclotella comta (Syn. C. radiosa)

Pennales

Nitzschia acicularis

Navicula reinhardtii
Fragilaria capucina

Nitzschia intermedia (Syn. N.
actinastroides)

Cryptophyta

2. Sichere Arten Uber den gesamten Zeitraum 1965 — 2007 (Seltenere Nebenarten, aber

Katablepharis ovalis

Chlorophyta

Treubaria triappendiculata

Schroederia setigera

Pediastrum tetras

Micractinium pusillum

Lagerheimia spec.

Koliella longiseta

Kirchneriella spec.

Gonium pectorale

Eudorina elegans

Crucigenia tetrapedia

Carteria cordiformis (Syn. Tetraselmis c.)
Ankyra judayi

Actinastrum hanzschii

Chlamydocapsa planctonica
Coelastrum reticulatum

Tetrastrum spec.

Tetraselmis cordiformis

Nephrocytium spec.

Monoraphidium contortum, M. minutum,
M. griffithii, M. circinale, M. arcuatum

Conjugatophyceae
Closterium aciculare

. Arten ab April 1984 ohne frihere Zuweisungsmdoglichkeit

Cyanophyta
Synechocystis aquatilis
Synechococcus cedrorum
Aphanocapsa elachista
Aphanocapsa delicatissima
Oscillatoria trichoides

Chrysophyta
Ochromonas spec., O. ornata, O.
globosa, O. sphaerella

Centrales
Stephanodiscus alpinus
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Pennales

Fragilaria ulna var. angustissima (nicht
rekonstruierbar; die Unterart ist gut be-
stimmbar, so dass sie beobachtet wor-
den wére, wenn sie im Plankton vor-
handen gewesen ware)

Fragilaria tenera (nicht rekonstruierbar;
die Art ist schwer von F. acus abzu-
grenzen und im Mikroskop nicht fir al-
le Zahler sicher anzusprechen)
Achnanthes catenata (vermutlich
Oligotrophierungsanzeiger, friihere
Zuweisung nicht rekonstruierbar)



Chlorophyta

Chlorella vulgaris, C. ellipsoidea und
C. minutissima

Chlorococcum spec.

Volvocales mittel
Eutetramorus fottii

Diverse Chlorococcales groR
Diverse Chlorococcales klein

. Arten ab April 1984 mit friherer Zuweisungsmoglichkeit

Cyanophyta

Aphanothece clathrata (bis Marz 1984
Aphanothece spec.)

Synechococcus cedrorum (bis Marz
1984 Aphanothece spec.)

Chrysophyta
Chrysochromulina parva (bis Mérz
1984 zu Erkenia s.)

Cryptophyta

Rhodomonas minuta (bis 1984 als R.
lacustris)

Rhodomonas minuta var.
nannoplanctica (bis 1984 als R.
lacustris)

Cryptomonas rostratiformis (bis Mérz
1984 als C. ovata)

Cryptomonas marsonii (bis Mérz 1984

als C. ovata)

Cryptomonas reflexa (bis Mérz 1984
als C. ovata)

Cryptomonas erosa (bis Méarz 1984 als
C. ovata)

Cryptomonas caudata (bis Marz 1984
als C. ovata)

Cryptomonas rostrata (bis Marz 1984
als C. ovata)

Chlorophyta
Dictyosphaerium pulchellum (bis Mérz
1984 als D. spec.)

Conjugatophyceae

Staurastrum pingue, S. paradoxum, S.
messikommeri, S. gracile und S.
cingulum (bis Méarz 1984 als S. spec.
gezéhlt)

. Arten oder Gruppen bis Méarz 1984, die mit einem Zahlerwechsel enden. Teilweise
gibt es noch einige spatere Bestimmungen, die als ,,Lernphase* einzuordnen sind.
Falls die Weiterfihrung in andere Arten rekonstruierbar ist, ist dies angegeben.

Cyanophyta

Phormidium spec.

Diverse Hormogonales mittelgrof3
Aphanothece spec. (ab April 1984 in
Arten aufgegliedert)

Centrales

Aulacoseira isl. var. helvetica (vermut-
lich Eutrophierungsanzeiger, ansonsten
Verschwinden nicht mehr rekonstruier-
bar)

Pennales

Pennales mittel (nicht mehr re-
konstruierbar)

Fragilaria spec. (momentan nicht re-
konstruierbar)
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Dinophyta
Glenodinium spec.

Cryptophyta

Rhodomonas lacustris (als R. minuta
und R. minuta var. nannoplanctica wei-
tergefihrt)

Chlorophyta

Volvocales klein

Scenedesmus spec.

Dictyosphaerium spec.
Ankistrodesmus falcatus (moglicher-
weise Fehlbestimmung, nicht mehr re-
konstruierbar)

Characium spec.



Conjugatophyceae Diverse Zygnematales
Staurastrum spec. (ab April 1984 in Ar- Closterium spec.
ten aufgegliedert)

Revisionsgruppe, die durch eine wichtige Artenrevision notwendig wurde

Centrales zusammen mit S. parvus gezahlt;
Stephanodiscus parvus (vor Erstzéh- Gruppe nicht mehr aufzutrennen, da
lung zusammen mit S. hantzschii ge- vor dieser Zeit beide Arten gemeinsam
zahlt; die Art wurde von S. hanztschii vorkamen. Erst Z&hlungen ab 1994
abgespalten und neu definiert) kénnen sicher als S. hantzschii ange-
Stephanodiscus hantzschii (bis 1994 sprochen werden)

. Arten Uber den gesamten Zeitraum mit mitgezahlten Arten

Chrysophyta Cryptophyta
Erkenia subaequiciliata (bis Marz 1984 Cryptomonas ovata (bis Marz 1984 mit
mit Chrysochromulina parva) allen C.-Arten)

Sonstige Arten ohne Zuweisungsmaglichkeit (seltene oder neu aufgetretene Arten)

Cyanophyta Monosiga ovata
Monochrysis parva
Pleurocapsa minor (nicht mehr re- Dinobryon  spec.  (Sammelgruppe)
konstruierbar) Desmarella Spec.
Oscillatoria  spec.  (Sammelgruppe) Codosiga spec.
Oscillatoria acuminata (seltene Art) Chrysolykos planctonicus (vermutlich
Microcystis incerta (vermutlich neu Oligotrophierungsanzeiger)
oder unter anderer Art gezahlt) Chrysoflagellaten mittel
Merismopedia tenuissima (seltene Art) Chrysoflagellaten klein  (vermutlich
Merismopedia spec. (Sammelgruppe) Uberlagerungsgruppe von Sammel-
Marsoniella spec. (nicht mehr re- gruppe mit einer Gruppe, die mit der
konstruierbar) Dienstzeit Frau Muffler Mé&rz 1984 en-
Oscillatoria  tenuis  (seltene  Art) det)
Cyanothece major (seltene  Art) Chrysococcus spec.
Chroococcus spec. (Sammelart) Chrysococcus rufescens
Chrysamoeba spec.
Chrysophyta Chromulina spec.
Uroglena spec. (vermutlich Chromulina crassa
Oligotrophierungsanzeiger, da von Bitrichia chodati
1965-1973 und ab 2000 gez&hlt)
Synura uvella
Stylochrysallis libera Centrales

Stephanodiscus minutulus (nicht mehr

Stelexomonas dichotoma rekonstruierbar, moglicherweise mit S.

Spumella Spec.
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alpinus verwechselt)
Stephanodiscus alpinus
Melosira varians

Cyclotella pseudostelligera, C. ocellata,
C. cyclopuncta, C. bodanica
(Oligotrophierungsanzeiger)

Cyclotella meneghiniana, C. glomerata,

C. comensis
Aulacoseira italica
Acanthoceras zachariasii
Pennales

Pennales Klein
Nitzschia spec.
Nitzschia  palea, N. dissipata
Navicula spec.
Gomphonema spec.
Fragilaria danica, F. cyclopum
Eunotia spec.
Cymbella prostrate, C. Helvetica
Amphora ovalis
Dinophyta

Peridinium willei, P. umbonatum, P.
lomnickii var. wierzejskii, P. aciculife-
rum

Peridinium spec.
Gymnodinium uberrimum (moglicher-
weise Oligotrophierungsanzeiger)
Gymnodinium cnecoides
Diverse Dinophyceae mittel (Sammel-
gruppe)

Ceratium-Cysten

. Sonstige Gruppen ohne Zuwei-

sungsmaoglichkeit (haufig gezahit, je-
doch schwer oder nicht re-
konstruierbar)

Chlorophyta
Diverse Chlorococcales mittel
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Amphidinium luteum
Cryptophyta

Cyathomonas truncata
Cryptaulax vulgaris

Chlorophyta

Volvox spec. (in fixiertem Zustand
schwer zu erkennen)
Tetrachlorella alternans
Schroederia spec.
Scenedesmus ecornis, S. armatus
Pyramimonas spec.
Pteromonas spec.
Planktosphaeria gelatinosa
Planktonema lauterbornii
Monoraphidium spec.
Dictyosphaerium pulchellum
Crucigenia rectangularis
Choricystis komarekii
Chlorogonium spec.
Chlamydomonas tremulans, C.
globosa, C. minutissima

Ankyra lanceolata (taucht ab 1997 auf)

Pediastrum spec.
Korshikoviella spec.
Didymocystis spec.
Coelastrum spec.
Conjugatophyceae

Spondylosium spec.
Mougeotia viridis
Closterium pronum



Glossar

Die Erlauterungen der Fachbegriffe sind zum Teil nach LAWA (1985, 1989) und DIN 4049
(1989), Teil 2 (Hydrologie, Begriffe der Gewasserbeschaffenheit) zusammengestellt und er-
ganzt.

abiotische Faktoren: Faktoren, die der unbelebten Natur entstammen, z.B. Wind, Tempera-
tur, Sonnenstrahlung.

Abundanz: Haufigkeit und Anzahl der Individuen des Auftretens einer Art.

aerob: Das Vorhandensein von molekularem Sauerstoff bezeichnend.

allochthon: extern an einem Standort eingebrachte Organismen oder Material
anaerob: Das Fehlen von molekularem Sauerstoff bezeichnend, z.B. im Faulschlamm.
anthropogen: Durch menschliche Aktivitaten verursacht, vom Menschen stammend.
Assimilation: Aufbau von korpereigenen Substanzen aus Nahrstoffen.

Ausreil3er: MeRwert, der so stark von den anderen Datenpunkten, bzw. vom Mittel abweicht,
dass zu vermuten ist, dass hier eine Ungenauigkeit bei der Datenaufnahme vorliegt und ein
nicht zum Datensatz passender Wert aufgenommen wurde

autochthon: naturlicherweise an einem Standort vorkommende Organismen oder Material

autotroph: Die Erndhrungsweise derjenigen pflanzlichen Organismen bezeichnend, die aus-
schliellich aus anorganischen Stoffen Kérpersubstanz mit Hilfe von Fremdenergie durch Pho-
tosynthese oder Chemosynthese selbst erzeugen.

Bathymetrie: Vermessung der topographischen Gestalt des Gewasserbodens und der Ufer zur
Erstellung des Tiefenprofils

Benthal: Lebensraum im Bereich des Gewassergrundes, bei tiefen Gewassern in Litoral und
Profundal unterteilt.

Benthon (= Benthos): Lebensgemeinschaft des Benthals.

Biodiversitat: Beschreibungsmal fir die Vielfalt organismischen Lebens, ausgedriickt durch
Artenzahlen oder Indizes, die die Artenhdufigkeit mit einbeziehen.

biogen: Durch lebende Organismen verursacht und entstanden.

Biomasse: Gesamtheit der zu einem Zeitpunkt in einem Gewasser unter einer Flacheneinheit
oder in einer Volumeneinheit vorhandenen Organismen, angegeben als Frisch- oder Trocken-
gewicht.

biotische Faktoren: Faktoren, die der belebten Natur entstammen, z.B. Konkurrenz um
Nahrstoffe, Fraldruck.

Biotop: Lebensraum einer Biozonose.

Biozonose: Gesamtheit der Lebensgemeinschaft verschiedener Pflanzen und Tiere in ihrem
entsprechenden Lebensraum, dem Biotop.

carrying capacity: Tragfahigkeit eines Okosystems
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Chemosynthese: Aufbau von Kohlenstoffhydraten aus Kohlenstoffdioxid bei autotrophen
Organismen mit Hilfe der aus chemischen Umsetzungen stammenden Energie. Zur
Chemosynthese sind einige Bakterien trotz des Fehlens von Farbstoffen befahigt.

Coenobium (oder Zonobium): Agglomeration mehrerer oder vieler Zellen zu einem Zell-
verband. Die Anzahl der Zellen des Coenobiums ist definiert und oft ein Vielfaches von 2,
also 4, 8, 16, 32 usw.; aus einzelnen Zellen kann sich wieder ein neues Coenobium bilden, es
handelt sich also nicht um einen Organismus.

Destruent: ("Abbauer, Mineralisierer"); Organismus, der tote organische Substanz (gelost
oder ungeldst) aufnimmt, teils fir den Aufbau korpereigener Substanz verwertet und teils zu
den anorganischen Endprodukten (C0O,, Wasser u.a.) verarbeitet; die meisten Bakterien und
Pilze sind Destruenten.

Diatomeen: Kieselalgen, silikatabhangige Algen

dimiktisch: Siehe Zirkulation.

Epilimnion: Wasserschicht stehender Gewésser oberhalb des Metalimnions.

euphotisch: Die von photosynthetisch wirksamem Licht durchdrungene Schicht bezeichnend.

euryok: Eigenschaft, die die Existenz in einem weiten Bereich von Umweltbedingungen
mdoglich macht.

eutroph: Néahrstoffreich und hoch produktiv; vgl. Trophiegrad.

Eutrophierung: Prozess zunehmender Né&hrstoffanreicherung und entsprechend steigender
Trophie in einem Gewdsser; natiirlicherweise in Seen im Laufe von Jahrtausenden ablaufend,
anthropogen stark beschleunigt.

Eveness: Grad der Gleichverteilung gezahlter Individuen auf die identifizierten Taxa. Zwi-
schen O (alle Individuen gehdren zu einer Art) und 1 (alle Individuen verteilen sich zu glei-
chen Teilen auf die indentifizierten Arten).

funktionelle Gruppen: Organismen mit einer gemeinsamen Eigenschaft, z.B. begeilelte
Formen, die nicht oder nur entfernt verwandten systematischen Gruppen entstammen.

herbivor: (= phytophag); Bezeichnung fiir Tiere, die sich von lebender Pflanzensubstanz er-
nahren.

heterotroph: Die Erndhrungsweise von Organismen bezeichnend, die vorwiegend zum Auf-
bau der Kérpersubstanz und zur Deckung des Energiebedarfs auf organische Stoffe angewie-
sen sind. vgl. autotroph.

holomiktisch: Wasserschicht tiefer stehender Gewasser unterhalb des Metalimnions.
inverse Schichtung: siehe Stagnation.

Kolonie: Agglomeration mehrerer oder vieler Zellen zu einem Zellverband. Die Anzahl der
Zellen der Kolonie ist im Gegensatz zum Coenobium nicht definiert. Aus einzelnen Zellen
kann sich wieder eine neue Kolonie bilden.

Konsumenten: Heterotrophe Organismen, die andere Organismen oder Teile davon als Nah-
rung aufnehmen; alle Tiere sind Konsumenten.

meromiktisch: Niemals vollstindig bis zum Gewdssergrund zirkulierend; siehe Zirkulation,
Monimolimnion.

mesotroph: MiBig produktiv; siche Trophiegrad.
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Metalimnion: Auch Temperaturschicht genannt; Wasserschicht in einem stehenden Gewas-
ser zwischen Epilimnion und Hypolimnion mit groBem Temperaturgradienten in vertikaler
Richtung.

Mineralisierung: Abbau organischer Stoffe, vorwiegend durch Mikroorganismen zu anorga-
nischen Produkten (anstelle des Wortes "Mineralisierung™ wird im deutschsprachigen Raum
oft das Wort "Remineralisierung™ verwendet).

Minimumfaktor: Der den Ertrag begrenzende Wachstumsfaktor; die Produktion an pflanzli-
cher Biomasse wird z.B. durch das Angebot an Nahrstoffen und Licht begrenzt (Nahrstoffli-
mitierung, Lichtlimitierung).

Mischungsverhalten: Siehe dimiktisch, holomiktisch, meromiktisch, monomiktisch,
polymiktisch.

monomiktisch: Einmal jéhrlich vollstidndig zirkulierend; siche Zirkulation.
Nahrstofflimitierung: Siehe Minimumfaktor.

Nahrungskette: Modellvorstellung Gber die Beziehung von Organismen verschiedener tro-
phischer Ebenen, wobei eine heterotrophe Art zugleich als Konsument und als Nahrungs-
grundlage anderer Arten auftritt. Eine einfache Nahrungskette ist z.B. Alge — Wasserfloh -
Fisch.

Nahrungsnetz: Modellvorstellung tiber mehrdimensional verkniipfte Nahrungsketten.

Nanoplankton: Planktonorganismen, die kleiner als 20 um und gréRer als 2 um sind. Siehe
auch Netzplankton, Picoplankton.

NAO: Nordatlantische Oszillation, groRraumiges atmosphérisches Zirkulationsmuster, beruht
auf Druckunterschieden zwischen Island und Azoren und duf3ert sich im gemeinsamen Auftre-
ten milder Winter in Europa und gleichzeitigem harten Winter auf Island und umgekehrt.
Ausdrucksform als NAO-Index (Hurrell 1995; Hurrell et al. 2001)

Netzplankton: Planktonorganismen, die grofer als 20 um sind. Man kann das Netzplankton
noch in den Grolienbereich des Mikroplanktons von 20 um bis 200 um und des Makroplank-
tons unterscheiden, das groRer als 200 um ist. Siehe auch Nanoplankton, Picoplankton.

Okosystem: Funktionelle Einheit aus Biozonose und Biotop, gekennzeichnet durch stoffliche,
energetische und informatorische Wechselbeziehungen zwischen den Organismen unterei-
nander und mit ihrer Umwelt.

oligomiktisch: Siehe Zirkulation.

oligotroph: Nahrstoffarm und daher gering produktiv; siche Trophiegrad.
Pelagial: Lebensraum des Freiwasserbereichs stehender Gewasser.
Phagozytose: Aufnahme von Nahrung direkt durch die Zellwand bei Einzellern.

Photosynthese: Aufbau von Kohlenstoffhydraten aus Kohlendioxid bei autotrophen
chlorophyllhaltigen Pflanzen mit Hilfe des Lichts.

Phytoplankton: Pflanzliches Plankton, tberwiegend bestehend aus mikroskopisch kleinen
Algen.

Picoplankton: Planktonorganismen, die kleiner als 2 um und groRer als 0,2 um sind. Siehe
auch Nanoplankton, Netzplankton.

Plankton: Die im Pelagial schwebenden Pflanzen (Phytoplankton),Tiere (Zooplankton) und
Bakterien (Bakterioplankton) mit fehlender oder nur geringer Eigenbewegung.

polymiktisch: Héaufig wihrend eines Jahres zirkulierend; siehe Zirkulation.
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polytroph: (= hypertroph); iiberméBig nahrstoffreich und daher sehr hoch produktiv; siche
Trophiegrad.

Primarproduktion: Erzeugung von organischer Substanz durch autotrophe Organismen. Die
weitaus wichtigsten Primarproduzenten sind die griinen Pflanzen, die mit Hilfe des Chloro-
phylls die Lichtenergie ausnutzen; vergleiche Photosynthese.

produktionsbegrenzender Faktor: Siehe Minimumfaktor.
Produzenten. Autotrophe Organismen.

Redfield Verhéltnis: Das Redfield-Verhéltnis (engl. Redfield ratio) beschreibt die Anteile
der atomaren Zusammensetzung vom maritimen Phytoplankton der Elemente Phosphor,
Stickstoff und Kohlenstoff als 1:16:106 (Redfield, 1963)

Remobilisierung: Freisetzung von zuvor im Gewasser immobilisierten Stoffen.

Resilienz: Bezeichnet die Fahigkeit eines Okosystemns zur Toleranz gegeniber (Umwelt)
Storungen und zur Aufrechterhaltung (Stabilitat) grundlegender Okosystemfunktionen, wie
der Produktivitét (zb. Primarproduktion von Biomasse).

Restaurierung: MaRnahmen, die im Gewaésser selbst durchgefiihrt werden, um die urspring-
liche, vom Menschen nicht oder nur unwesentlich beeinflusste Wasserbeschaffenheit wieder-
herzustellen.

Sanierung: MaBnahmen im Einzugsgebiet eines Gewassers zur Verminderung des Eintrags
von Schad und Pflanzenndhrstoffen; z.B. Ringleitungen, Kldranlagen mit Phosphorféllung;
vgl. Restaurierung.

Sekundarproduktion: Erzeugung von organischer Substanz durch heterotrophe Organismen;
vgl. Primarproduktion.

spec.: Unbestimmte Art einer bestimmten Gattung.
Sprungschicht: Siehe Metalimnion.
spp.: Gruppe von mehreren Arten.

Stagnation: Zustand stabiler Schichtung bei stehenden Gewaéssern. Wahrend der Sommer-
stagnation lassen sich bei einem tiefen holomiktischen See drei Wasserkorper unterscheiden:
Epilimnion, Metalimnion und Hypolimnion. Nur das Epilimnion wird umgewalzt. Im Winter
unter Eis findet keine Umwaélzung statt und es stellt sich eine "inverse Schichtung" ein (das
Oberflachenwasser ist kalter als das Tiefenwasser).

stenok: Eigenschaft, die die Existenz nur in einem engen Bereich von Umweltbedingungen
maoglich macht.

Stickstofffixierung: Aufnahme von molekularem Stickstoff durch bestimmte Organismen,
z.B. Cyanobakterien (Blaualgen) zum Aufbau korpereigener Substanz.

systematische Gruppen: Organismen, die einer gemeinsamen systematischen Einheit ange-
horen, z.B. Blaualgen.

Trajektorie: Bewegungspfad eines Objektes. Hier z. B. Verlauf des Bewegungspfads eines
gemeinschaftsokologischen Indexes in zeitlicher oder auf-/absteigender Ordnung der unab-
hangigen Variable

Trophie: Intensitat der Primarproduktion.

Trophiegrad: Zustandsbereich im Trophiesystem. Unterschieden werden oligotroph (nahr-
stoffarm und gering produktiv), mesotroph (maRig nahrstoffreich und magig produktiv), eut-
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roph (néhrstoffreich und hoch produktiv), polytroph (sehr nahrstoffreich und sehr hoch pro-
duktiv), teilweise noch hypertroph (libermaRig nahrstoffreich und bermé&Rig produktiv).

Trophiesystem: Empirische Einteilung der Trophie entsprechend der Néahrstoffversorgung
und der Intensitat der Primérproduktion.

trophogene Schicht: Durchlichteter Oberflachenbereich eines Gewéssers. Im Gegensatz zur
tropholytischen Schicht ist hier Pflanzenproduktion moglich.

tropholytische Schicht: Tiefenbereich eines Gewassers. Hier Gberwiegt wegen Lichtmangels
der Abbau der in der trophogenen Schicht produzierten organischen Substanz.

Tychoplankton: rein zuféllig ins Plankton verdriftete und dort erfasste Arten, die zum Bei-
spiel dem Benthos oder Litoral entstammen

Ultraplankton: Planktonorganismen, die kleiner als 0,2 pm sind.
Vollzirkulation: Siehe Zirkulation.

Wasserblite: Populdare Bezeichnung fur starke Vegetationsfarbung bei massenhafter Ent-
wicklung von Planktonalgen, meist mit dem Auftreiben oder so genannten Aufrahmen der
Algen an die Wasseroberflache verbunden.

Zirkulation: Groflrdumige Umwalzung des Wassers eines stehenden Gewaéssers. Perioden
der Zirkulation und der Stagnation wechseln im Laufe des Jahres ab. Je nach Ausmal} der
Umwalzung unterscheidet man Gewaésser mit vollstandiger Umwalzung (Vollzirkulation,
holomiktisch) und mit partieller Umwélzung (meromiktisch). Nach der Haufigkeit der j&hrli-
chen Umwalzungen unterscheidet man Gewéasser mit einmaliger Vollzirkulation
(monomiktisch), zweimaliger Vollzirkulation (dimiktisch), vielmaliger Vollzirkulation
(polymiktisch) und nur im Abstand von Jahren auftretender Vollzirkulation (oligomiktisch).

Zoobenthos: Tierisches Benthos; die mengenmidBig wichtigsten Organismen-Gruppen im
Zoobenthos sind Wirmer, Muscheln, Schnecken, Insektenlarven, Kleinkrebse.

Zooplankton: Tierisches Plankton; im SiiBwasser vor allem einzellige Urtiere, Radertiere und
Kleinkrebse.
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