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a = Steigung im linearen Bereich der PA-Kurve

C = Kohlenstoff

Cass = eingebauter/assimilierter Kohlenstoff

Ca =  Biomassekonzentration [mgT$ 11 h~1]

C. = Chlorophyllkonzentration [mg 1-1]

Chla = Chlorophyll a

D =  DurchfluBrate [mi h'1]

d = Aufenthaliszeit [h]

f =  Frequenz [s'])

[g] = Gramm

[h] = Stunde

1 = Lichtintensitdt im PAR-Bereich [puE m-2 s-1]

I = Lichtintensitit am Starklichtende des Lichtgradienten im Expo-Schlitten [uE m*2 5-1]

I = Lichtintensitit am Schwachlichtende des Lichtgradienten im Expo-Schlitten [pE m2 sl

I = mittlere Lichtintensitit, der die Algen withrend des Wechsels von I; and I, bzw.
zwischen Iz und Ij im Expo-Schlitten ansgesetzt waren [UE m2 571

1 = mittlere Lichtintensitiit wihrend Inkubation [HE m-2 s

ic = geltister anorganischer Kohlenstoff [mg 1-1]

H = Starklicht

Ix = Sattigungsintensitit [UE m-2 s

i = Schwachlicht

Im = Lichtintensitit bei der Pmgayx erreicht wird

In = Lichtintensitiit an der Wasseroberfliche

I = Lichtintensitit in der Tiefe z

Kb = Extinktionskoeffizient [m™1]

] = Liter

LDW = Lichi/Dunkelwechsel; intermittierendes Licht

LL = Konstantlicht

LW = Lichiwechsel; flukiuierendes Lichi

fm] = Meter

{mg] = Milligramm

[min] = Minute

[ms] = Millisckunde

P = POC-spezifische C-Einbauraten [mgC mgPOC'1 h} Indizierungen s. iii

pB = Chla-spezifische C-Einbauraten [mgC mgCh]a'1 nh Indizierungen s. iii

PAR = Photosynthetisch Aktive Strahlung (1 400-700 nm)

POC = partikulérer organischer Kohlenstoff [mg !

PROD =  Produktivitit [mgT$ I-! h-1] Indizierungen s. iii




i

Q = Quanten

R = Rohrenvolumen [ml]

Ri = Intermittierender Faktor fiir gleiche Intensitit und gleiche totale Zeit (irr, nach
Rabinowiich, 1957)

Ry = Intermittierender Faktor fiir gleiche Intensitit und gleiche Lichtzeit (ifg, nach
Rabinowitch, 1957)

R3 = Intermittierender Faktor fiir giciche Energie und gleiche Zeit (igt, nach Rabinowitch,
1957)

rel. tg = relative Dunkelzeit {t3/tg)

{s] = Selnde

SAG = Stammsarnmlung Gottingen

t1 = Verweilzeit am Starklichtende des Gradienten im Expo-Schiitten [s]

ta = Verweilzeit am Schwachlichtende des Gradienten im Expo-Schlitten [s]

t3 = Ubergangszeit zwischen I; und I, bzw. zwischen I und I; (s]

t4 = Dunkelzeit [s]

tg = Testzyklus (th+ td) [s]

th = Hellzeit {s]

TS = Trockensubstanz

UpM = Umdrchungen pro Minute

z = Tiefe [m]

Zen = euphotische Tiefe [m]

Zm = Durchmischungstiefe {m]

T = Wachstumsrate [h-1]

nCi = Mikro-Curie

HE = Mikro-Einstein

max = maximale Wachsumsrate

[pnS] = Mikrg-Siemens




PROD = Produktivitit [mgTS 1-! b1

PROD L = Produktivitiit bei Konstantiicht

PROD;pw = Produktivitit bei Licht/Dunkelwechsel

PROD"ipw = lichnormalisierte Produktivitit bei Lichy/Dunkelwechsel

P

P(Di

Pso
Pmax

P3000

= C-Einbauraten [mgC mgPOC-1 1

= (C-Einbauraten bei Inkubation mit Konstantlicht

= C-Einbauraten bei Inkubation mit Licht/Dunkelwechsel
= C-Einbauraten bei Inkubation mit Lichtwechsel

= lichtiquivalente C-Einbauraten bei Inkubation mit Lichi/Dunkelwechsel

= aus der P/I-Kurve abgeleitete hypothetische C-Einbauraten, die man bei Inkubation mit
LW erwarten wiinde

C-Einbauraten bei Konstantlicht der mittleren Lichtintensitit, die wihrend
LDW oder LW gegeben wurde

Il

C-Einbauraten bei Inkubation mit der Lichtintensitiit von 50 uE m-2s1
maximale C-Einbauraten
C-Einbauraten bei Inkubation mit der Lichtintensitiit von 3000 puE m2gl







1. Einleitung

Ausgangspunkt der vorliegenden Arbeit ist die seit langem offene Frage, ob und wie die
Photosynthese von Planktonalgen durch periodische Lichtintensititswechsel im
Sekunden- bis Minutenbereich beeinflut wird. Derartige Lichtintensititswechsel werden
im folgendem als "fluktuvierende” Lichtbedingungen bezeichnet. Sie gehdren im
allgemeinen zu den natiirlichen Umweltfaktoren submerser Vegetationen.

Die allgemeine Lichtabhiingigkeit der Photosynthese 148t sich auch fiir Algen durch
Photosynthese-Licht-Kurven (P/I-Kurven) fallbezogen oder idealtypisch darstellen
(Abb. 1.1). P/I-Kurven enthalten bedeutende Informationen iiber die Photophysiologie
des Phytoplanktons (Richardson et al., 1983; Harding et al., 1987; Prezelin et al., 1991).
Man unterscheidet drei Bereiche: Im steilen Anstieg der P/I-Kurve, dem a-Bereich, ist das
Licht fiir die Algen der limitierende Faktor fiir die Produktion; im zweiten Bereich
herrschen die Lichtintensitiiten, bei denen die Algen ihre jeweils maximale Produktionsrate
(Pmax) erzielen, und im 8-Bereich kann die Produktion infolge der hohen Lichtintensititen
vermindert sein. Ferner wird die Sittigungsintensitit I, nach Talling (1957) die
Lichtintensitit bei Erreichen der Lichtsiittigung, hiufig zur Charakterisierung von P/i-
Kurven herangezogen. Bei Ig = 0.5 Pmax (entspricht dem Kp-Wert der Michaelis-Menten-
Konstante) ist die Quantenfludichte das limitierende Substrat.
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Abb. 1.1: Photosynthese-Licht-Kurve (P/I-Kurve)
Idealisierte Form wie sie im Inkubator ezhalten wird




Fiir die im Wasserkorper befindlichen Algen sind als erstes die allgemeinen diurnalen
Lichtintensititsinderungen unmittelbar an der Wasseroberfliche von Bedeutung. Sie
entstchen durch den Tagesgang, dessen Verlauf unter Wasser wiederum von der
Jahreszeit und der geographischen Breite direkt abhiéngt (Grobbelaar et al., 1984).

- Aufgrund des im Tagesverlauf verinderten Sonnenstandes treten zusitzliche
unterschiedlich hohe Reflexionsverluste auf (Kirk, 1983; Wetzel, 1983). Diese
Basisiinderungen werden iiberlagert durch episodische Anderungen:

- Auswirkungen der Wetterlage: z.B.Wolkenfelder und Sturmfronten (Gallegos et al.,
1977, 1980; Abbott et al., 1982; Marra u. Heinemann, 1982), Eisbildung

Relative Lichtintensitétsverinderungen erfahren die Algen aber auch, wenn sie nach oben
oder unten verfrachtet werden oder sich im Wasserkorper bewegen. Hier sind zu

unterscheiden:

- die passive Verfrachtung (Oberflichenwellen, interne Wellen, Langmuirzirkulation,
Konvektion, turbulente Durchmischung)

- die vertikale Eigenbewegung der Phytoflagellaten (tagesperiodische oder
aperiodische Vertikalbewegung, (Sournia, 1982))

- die Wirkungen eines positiven oder negativen (Sedimentation) Auftriebs (Reynolds
et al., 1987)

Anderungen des Lichtfeldes, denen die Algen im Wasserkdrper letztendlich ausgesetzt
sein kénnen, setzen sich aus folgenden Faktoren zusammen:

- der Lichtintensitit an der Wasseroberfliche

- dem Lichtintensititsgradient im Wasserkorper (dieser wird vor atlem durch die
Stiirke der Triibung beeinfluBt, welche die Tiefe der euphotischen Zone bestimmt.
Als euphotische Zone wird im Wasserkérper der Bereich zwischen

Fg o)

Gewisseroberfiiche und der Tiefe bezeichnet, bei der die Lichtintensitit 1 % der
Oberfliichenlichtintensitit betriigt (Poole u. Atkins, 1929))

- dem Wellenldngenspektrum (welches durch die Art der Triibstoffe und durch die
Tiefe verindert wird {(Kirk, 1983))

- der Durchmischungsiiefe

- der kritischen Durchmischungstiefe (Sverdrup, 1953; Talling, 1971)

- dem Zeitablauf der vertikalen Durchmischung

Die Algen sind somit im durchmischten System nicht nur dynamisch-variablen
Lichtintensititen ausgesetzt, sondern auch sich #ndernden Lichtqualititen

(Wellenkiingenspektren: s. auch Kap. 2.4).




Wie die Algenzelle die Lichtenergie in dem sie umgebenden Lichtklima zur Photosynthese
ausnuizen kann, héingt von ihrer photophysiologischen Konstitution ab. Diese ist
wiederum artenspezifisch und abhiéingig vom Adaptationsvermdgen an schwaches bzw.
starkes Licht (Ubersichtsartikel: Ferris u. Christian, 1991).

Angesichts der Komplexitiit der das Lichtklima bestimmenden Einzelfaktoren ist es
sicherlich unméglich, in einem einzigen experimentellen Ansatz simtliche Faktoren, die
die Primérproduktion unter Wasser beeinflussen, zu beriicksichtigen. Im Hinblick auf die
kurzfristigen Lichtintensititsinderungen ist auBerdem zu beriicksichtigen, daB nicht das
Lichtregime allein durch die Wasserbewegung beeinfluBt wird. Erhohte Durchmischung
 oder aktive Vertikalwanderung bedeutet fiir néhrstofflimitierte Algenpopulationen u. a.
verbesserte Nihrstoffversorgung infolge der Rezyklierung aus tieferen Schichten oder
durch Abbau von Diffusionsgradienten zwischen Zellwand und liquidem Medium.
Algenbiirtige Schadstoffe, die selbst wiederum das Algenwachstum beeinflussen kdnnen,
werden bei mehr oder weniger turbulenter Durchmischung abtransportiert (Miiller et al.,
1982). Hohe Konzentrationen von Sauerstoff, die hemmend auf die Algenrespiration und
die Photosynthese einwirken kénnen, werden entfernt (Lloyd, 1974). Anderseits werden
Fortbewegung und Zellteilung von Dinoflagellaten bei hoher Turbulenz empfindlich

gesiori (Thomas u. Gibson, 1990).

Die moglichen Zeitriume, in denen Lichtintensititsinderungen auftreten, konnen sich
iiber die groBe Skala von wenigen ms bis zu einem Jahr erstrecken (Abb. 1.2). Ferner
konnen die Algen in diesen Zeitriumen intermittierendem Licht (LDW) und/oder
fluktuierendem Licht (ILW) unterschiedlicher Phasenlinge (saisonale, episodische,
diurnale und kurzperiodische Anderungen) ausgesetzt sein. Unter LDW sind die Wechsel
zwischen Licht und Dunkel zu verstehen, wogegen die Algen bei LW sich stindig im
Licht befinden, dessen Intensitiit jedoch periodischen Anderungen unterliegt.
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Abb. 1.2:  Zeitskala fir intermittierende (LDW) und fluktuierende (LW)
Lichtbedingungen.

In der Natur gibt es keine LDW-Redingungen mit Rechteckprofilen, wie sie seit Warburg
(1919) fiir photobiologische Experimente erzeugt werden. Unter natiirlichen Bedingungen
sollten die Algen im Prinzip eher sinusartige Anderungen der Lichtintensitit erfahren. Das
entscheidende Kriterium dafiir, ob Algen intermittierendem oder fluktuierendem Licht
ausgesetzt sind, ist die Triibung des Wasserkorpers. Je hoher die Triibung, desto rapider
nimmt die in den Wasserkorper eindringende Lichtintensitit mit zunchmender Tiefe ab,
gemiB dem Lambert-Beer' schen Gesetz exponentiell. Je groBer die Triibung, desto
kleiner wird das Verhiltnis zwischen der euphotischen Zone (zey) und der
Durchmischungstiefe (zy). In Systemen mit hohem Gehalt an Triibstoffen wird deshalb

das photosynthetische Profil in Relation zum Wasserkorper stark zusammengedriickt




(Grobbelaar 1985, 1989 b). In diesem Fall bestimmt der groBe aphotische Teil der
Wassersdule, verglichen mit dem kleinen euphotischen Teil, zusammen mit der
Durchmischungstiefe und dem Energieeintrag die Zeit, die die Algen unterhalb des
Kompensationspunktes verbringen. Unterhalb des Kompensationspunktes miissen sich
die Algen nicht notwendigerweise im Dunkel befinden. Die kritische Grofe von 1 % der
Oberflichenintensitit ist nur im Mittagsbereich als Erfahrungswert anzusehen
(Vollenweider, 1965). Die Ausprigung dieser Effekte &#ndert sich natiirlich
tagesperiodisch, d. h. im Rahmen der Basisinderungen in der Lichtintensitét.

Lichtintensititswechsel, die man mit LDW simulieren kann, finden sich vor allem in
Wasserkérpern mit kleinen Quotienten zZewzny, und mit hohemn Absorptionskoeffizienten,
wie z.B. in hypertrophen Seen, in FluBmiindungen (Madden, 1986; Mallin u. Pearl,
1992), in stark eutrophierten Fliissen und/oder verschmutzten Fliissen, aber auch in
kiinstlichen Systemen, wie in HROPs (High Rate Oxidation Ponds) oder HRAPs (High
Rate Algal Ponds) (Shelef et al., 1976, 1980; Goldmann, 1979). Diese kiinstlichen
Systeme werden entweder zur Produktion von Mikroalgen, zwecks Protein- oder
Farbstoffgewinnung, und/oder zur Abwasserreinigung genutzt (Soeder, 1980; Soeder et
al., 1980; Shelef u. Soeder, 1980; Borowitzka u.Borowitzka, 1988). Zeitriume fiir die
Verfrachtungen der Algenzellen sind fiir derartige Systeme mit kieinem Quotienten zgy/zm,
nicht in der Literatur beschrieben.

Ahnliche Systeme, in denen Mikroalgen eindeutig LDW erfahren, sind
Algenmassenkulturen. Wie Abb. 1.3 zeigt, bedingen in Algenmassenkulturen bereits
geringe Flichendichten bzw. Biomassenkonzentrationen eine grofle prozentuale Abnahme
des an der Oberfliche auftreffenden Lichtes innerhalb der Kultursuspension. Es wird

weiterhin deutlich, dal der Ubergang zwischen Licht- und Dunkelzonen auf eine diinne
Schicht innerhalb der Kulturtiefe begrenzt ist, weshalb die Algen in diesen Kulturen in
erster Linie LDW ausgesetzt sind. In den Algenmassenkuituren bewegen sich aber nur
wenige Prozent der Algen in einem geordneten FluB, die iibrigen unterliegen einer

turbulenten Durchmischung mit eher zufallsbedingter Verteilung (Powell et al., 1963).




Abb. 1.3:
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Prozentusle Abnahme der eingestrahlten

Lichtintensititen an der

Wasseroberfliche (I,) innerhalb der Algensuspension (Scenedesmus
obliguus) eines Algenmassenkulturbeckens in Abhidngigkeit von der
Tiefe (z) und der Biomassenkonzentration (TS).

Die Abnahme wurde nach dem Lambert-Beer schen Gesetz berechnet:

I(z)=Ipe Kbz

Ip = Lichtintensitit an der Wasseroberfliche
iz = Lichtintensiuit in der Tiefe z
z = Tiefe inm

Kp ist der Extinktionskoeffizient (m-1) fiir die Absorbtion des Lichtes zwischen 400 und
700 nm. durch Chlorophyll a. Ky, ist das Produki aus k¢ * C, wobsi ke der spezifische
Extinktionskoeffizient [m2 {Chla)- 1} fir die Absorbtion von Licht durch
Phyloplanktonchlorbphyll a ist. Sein Wert kann zwischen 0.0101-0.042 m2 {mg Chla)
1 (Wyman et al., 1987) liegen. Hier wird der in der Literatur am h#ufigsten verwendete
spektratkorregierte Wert von 0.016m2 (mg Chla)-} ais Konstante eingesetzt (Bannister,

1974; Smith u. Baker, 1978; Taguchi, 1979;

Dubinsky et al., 1984). Die

Chlorophyllkonzentration (C) wurde aus den Biomassekonzentrationen berechnet, unter
Anwendung der von Hartig (1986) angegebenen Umrechnungsfaktoren.




Tab. 1.1 : Korrelation zwischen Flichendichten und Biomassekonzentrationen in
Algenmassenkulturen fiir zwei unterschiedlich hohe Fiillhéhen,

Biomassekon- Flichendichte bei

zentration 29 ¢m Tiefe 15 cm Tiefe
mg 1] [e(TS)m7]
50 14.5 7.5
100 29.0 15.0
150 435 22.5
200 58.0 30.0
250 725 375
300 87.0 45.0
400 116.0 60.0
500 145.0 75.0
600 174.0 90.0
700 203.0 1050

Die in einem Bioreaktor kultivierte Griinalge Scenedesmus obliquus erreichte die
maximalen Produktivititsraten bei Fliichendichten zwischen 40-45 g(TS) m-2 (Hartig et
al.,, 1988). Nach der Tabelle 1.1 und Abb. 1.3 hiitten sich die unter diesen
Flichendichten kultivierten Mikroalgen bei beiden Fiillhéhen (29 und 15 cm) zu 2/3 in der
Zone unterhalb der Kompensationsebene befunden, wobei diese Zone mit In <1 %
definiert wird. Die ﬁbcrgangsschicht (I100% zu 119) betrigt bei diesen Fldchendichten
10 cm fiir die Fiillhthe 29 cm und 5 cm fiir die Fiilthéhe 15 cm. Der Lichtgradient
verlduft aber nicht linear, sondern nimmt mit zunehmenden Tiefen exponentiell ab
(Abb. 1.3).

Die Primirproduktionsraten bei hohen Flichendichten waren hoher als erwartet (Hartig,
1986). Sie konnen nur etwas mit einem positiven Wechsellichteffekt zu tun haben. Die
Periodenlinge der Durchmischung ist aber unbekannt.

Fiir kiirzere LDW im Millisekundenbereich sind Chloroplasten bzw. Mikroalgen in der
Lage, die Lichtausnutzung um bis zu 400 % zu steigern (Emerson u. Arnold, 1932;
Weller u. Franck, 1941; Ricke u. Gaffron, 1942; Phillips u. Myers, 1954; Kok; 1956;
Fredrickson u. Tsuchiya, 1970; Terry, 1986). Voraussetzung fiir eine hohe
Lichtausnutzung sind im Verhilinis zur Lichtzeit lange Dunkelperioden (60-600ms) mit
rechteckigem Einstrahiungsprofil.

Bei LW, die im Gegensatz zu den oben angefiihrten Systemen vor allem in weniger
triibstoffreichen Gewissern vorherrschen (oligotrophe Seen, Ozean), sind die Algen
ebenfalis Lichtintensitéitsschwankungen der verschiedensten Periodenliingen ausgeseizt
(Abb. 1.2). Die Verfrachtung der Algenzellen kann entweder periodisch sein, wenn der
vertikale FluB geordnet ist, wie z.B. bei intern.en Wellen, bei Konvektion und bei der




Langmuirzirkulation, oder aber iiberwiegend irregulér, wenn die turbulente
Durchmischung iiberwiegt (Denmann u. Gargett, 1983 a,b), erfolgen.

Die am besten untersuchten Einfliisse des fluktuierenden Lichtfeldes auf die Produktion
der Algen liegen analog zum Blitzlichteffekt wiederum im ms-Bereich und werden hier als
Flickereffekt bezeichnet, weil das Phytoplankton im Gegensatz zum Blitzlicht
("Rechteckkurven”) nur Wechseln zwischen zwei Lichtintensitiiten exponiert ist (Frechette
u. Legendre, 1978; Abott et al. 1982; Walsh u. Legendre, 1983). Diese kiirzesten LW
entstehen an der Oberfliche des Wasserkérpers, indem durch die Wellenbewegung das
auftreffende Licht fokussiert wird. Sie liegen in der GréBenordnung von 0.1-1 s.

Interne Wellen verursachen vertikale Wasserbewegungen von ~ 10-30 m im Zeitraum
von 3 min bis 17 h (Denman u. Gargett, 1983a). Wasserpakete an der Massachusetts
Bay, U.S.A, wurden durch interne Wellen bis zu 30 m in 8-10 min vertikal verfrachtet
(Haury et al., 1978). Die Lichtintensitiiten, die die Phytoplanktonzellen in dieser Zeit
erhielten, variierten von 0.1-26 % der Oberfliicheneinstrahlung. Aber auch hohere
Frequenzen im Sekunden-Bereich sind dokumentiert (Haury et al., 1983). Ein 8-10 m
hohes Wasserpaket wurde durch interne Wellen in 10-30 s bewegt.

Ein physikalisch gut untersuchtes Durchmischungsphénomen ist die Langmuirzirkulation.
Die Langmuirzirkulation entsteht bei Uberschreitung der Windgeschwindigkeit von mehr
als 3ms-! und wird an der Gewisseroberfliche stehender Gewisser durch
Mitschleppen von Wasserpaketen erzeugt. In der Lingsrichtung bewegen sich die
Wassermassen mehr oder weniger helikal (Wetzel, 1983). Dabei werden Wassermassen
mit einer Frequenz von 5.6x104 Hz (~ 30 min) bewegt. Die durch dieses Phinomen im
stratifizierten See induzierte vertikale Durchmischung kann 10 m betragen. Nach
Buranathanit et al. (1982) kann ein kompletter Zyklus 20 min dauern. in diescm Zeitraum
bewegt sich eine Phytoplanktonzelle 4 m abwirts in 130 s, 4 m aufwiirts in 270 s und
2 x 5 m horizontal in 670 s. Die Phytoplanktonzelle hilt sich somit relativ lange Zeit nur
im starken bzw. schwachen Licht auf.

Die meisten Autoren, die den Einfluf fluktuierender Lichtbedingungen auf die
Phytoplanktonproduktion untersucht haben, exponierten die Algen deshalb bei
Lichtwechseln zwischen 30 min bis zu 2 h. Sie erhielten verschiedene Resultate, wenn
sie die aus statischen ("Konstantlicht") und dynamisch-variablen Inkubationen erzielten
integralen Produkionsraten miteinander verglichen. Entweder waren die im LW erzielten
Produktionsraten gegeniiber den bei Konstantlicht erzielten erhdht (Marra, 1978; Joiris u.
Bertels, 1985; Mallin u. Pearl, 1992), gleich (Jewson u. Wood, 1975; Gallegos u. Platt,




1982; Yoder u. Bishop, 1985; Nixdorf et al., 1990; Barkmann u. Landmesser, 1991)
oder vermindert (Randall u. Day, 1987; Grobbelaar, 1989a). Tab. 1.2 gibt die dabei
beobachteten Gré8enordnungen der prozentualen Unterschiede zwischen statischen und
dynamischen Inkubationen wieder. Die zum Teil betrichtlichen Schwankungen erkliren
sich u.a. dadurch, daB mit natiirlichem Phytopianktonproben unterschiedlicher
Probenahmestellen experimentiért wurde.

Tab. 1.2: Vergleich von statischem (Konstantlicht) und dynamischen Imkubationen
(Als Basisgrifien diemen integrale Produktionsraten).

Quelle Unterschied in % zu Schluffolgerung der Autoren
Konstantlicht

. Marra (1978) +19 bis +87 erhiht

Joiris u. Bertels (1985) +10 bis +127 erhiht

Mallin u. Pearl (1992) im Mitel +15 erhoht

Jewson u. Wood (1975) -20 bis +10 kein Einfluff

Gallegos u. Platt (1982) -3 bis +76 kein EinfluB, auBer bei

Tiefenproben

Nixdorf et al. (1990) kein Einflub

Barkanann . Landmesser (1991 -14 bis +10 kein Einflufl

Yoder u. Bishop (1985) meistens + 30 kein Einfiuff

Randall u. Day (1987) -84 bis +42 vermindert fiir tritbstoffreiches
' ‘Wasser

Grobbelaar (1989a) -35 bis +28 vermindert fiir < zey/zm

Insgesamt ist wenig bekannt, welchen EinfluB fluktuierende Lichtinderungen, die im
Minuten- bis Sekundenbereich liegen, auf die Produktion von Mikroalgen haben.

Zielsetzung:

Angesichts der Existenz von intermittierenden und fluktuierenden Lichtintensitéits-
dnderungen in Gewidssern beabsichtigte ich, zu untersuchen, welche Unterschiede
zwischen den Photosyntheseraten unter solchen dynamischen Bedingungen und den im
konstantem Licht gemessenen Raten bestehen. Da die Primidrproduktionsraten
iiblicherweise unter stationiren Lichtbedingungen bestimmt werden, die angesichts der
Fiille dynamischer Lichtveriinderungen in den Gewissern als artifiziell bezeichnet werden
miissen, ist es von allgemeinem Skologischen Interesse, ob hierdurch systematische
Fehler bedingt werden.
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2. Material und Methoden

2.1  Organismen

Fiir die Experimente wurden verschiedene Algenarten ausgewihlt.

In den Langzeitexperimenten wurde die im SiiBwasser ubiquitir verbreitete coccale
Griinalge Scenedesmus obliquus (SAG Gottingen 276-3a) (Uherkovich, 1966;
Hegewald, 1982) verwendet (Abb. 2.1). Scenedesmus obliquus 276-3a entstammte der
Stammsammlung des Institutes fiir Biotechnologie 3 des Forschungszentrum Jiilich
(KFA liilich).

Abb. 2.1: Scenedesmus obliguus (SAG Gottingen 276-3a).

Diese Alge wurde seit Beijerinck (1891) immer wieder fiir algenphysiologische
Untersuchungen, in der Photosyntheseforschung (s. Sammelreferat Hegewald u. Soeder,
1988), sowie in Algenmassenkulturen fiir die Proteingewinnung (Tamiya, 1957;
Kawaguchi, 1980; Soeder, 1980) und fiir die Abwasserreinigung verwendet
(Soeder ei al., 1980; Garret u. Fallowfield, 1981; Shelef et al., 1980; Groeneweg,
1985). Die Kulturanspriiche und die physiologiséhen Parameter dieser Alge sind deshalb
hinldnglich beschrieben. Ich selbst arbeitete bereits im Rahmen meiner Diplomarbeit mit

S. obliquus (Hartig, 1986).
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Fiir die Kurzzeitexperimente am Max-Planck-Institat (MPI) fiir Limnologie in Plén konnte
ich S. obliquus wegen seiner Neigung zum Sedimentieren (Mohn, 1980) allerdings nicht
verwenden. Aus diesem Grunde mubBten im Experimentalaufbau Expo-Schlitten, in dem
keine Moglichkeit bestand, die Algen in den Reagenzglisem zu durchmischen, Algenarten
als Testorganismen ausgew#hlt werden, die sich wihrend der Versuchsdauer nicht
absetzten. Weiterhin sollte der EinfluB der LDW bzw. der LW auf die Produktivitit von
Mikroalgen nicht nur fiir chlorococcale Algengattungen uniersucht werden, sondern auch
fiir Cyanobacterien.

Fiir. die Kurzzeitexperimente wurden deshalb zwei kleinzellige und somit kaum zur
Sedimentation neigende Organismen (Mohn, 1980) aus verschiedenen Gattungen
ausgewihlt: als Vertreter der chlorococcalen Algen Monoraphidium obtusum 55.81 (SAG;
T. Holtmann, No. 1977/5906, W-Germany, Westensee, Schleswig-Holstein) und als
Vertreter der Cyanobacterien Synechococcus PCC 6911 (R.]. Stanier, Institute Pasteur,
Paris). M. obtusum entstammte der Stammsammlung Géttingen (SAG).
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Abb, 2.2: Monoraphidium ebtusum 55.81 (SAG,; T. Hoitmahn, No. 1977/5906,
W-Germany, Westensee, Schleswig-Holstein)

Syn. 6911 erhielt ich dankenswerterweise aus der Stammsammilung Jiittner, Max-Planck-
Institut fiir Limnologie, Plon.
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Die halbmondférmigen Zellen von M. obtusum waren < 4 um lang (Abb. 2.2), die
kreisrunden Zellen von Syn. 6971 besaBlen einen Durchmesser < 2 um (Abb. 2.3).
Beide Algenarten sind im Gewisser ubiquitir verbreitet.

Abb, 2.3: Synechococcus PCC 6911 (R.). Stanier, Institute Pasteur, Paris)

Syn. 6911 wird aufgrund seiner geringen GroBe zum Picoplankton gezihlt.
Synechococcus war zudem die erste Picoplanktongattung, die detailliert untersucht wurde
(Waterbury et al., 1979; Johnson u. Sieburth, 1979). Diese, als akzessorisches
Hauptpigmeni Phycoerythrin enthaltende, Gattung wird, neben ihrem Vorkommen im
SiiBwasser, ebenfalls hiufig im Ozean vorgefunden, wo ihr Anteil am gesamten
Phytoplankton mehr als die Hilfte betragen kann (Glover, 1985; Waterbury et al., 1986;
Glover et al., 1986; Iturriaga u. Marra, 1988).

Neben der geringen Absetzbarkeit war ein weiterer Grund fiir die Auswahl dieser Algen,
daB beide Organismen im gleichen Medium vorkultiviert werden konnten.
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2.2 Kulturtechnik

2.2.1 Naihriosung

Als Kulturmedium wurde fiir S. obliquus in allen Versuchen das synthetische
Harnstoffmedium NS I (Tab. 2.1) (Payer u. Triiltzsch, 1972; Groeneweg, 1985) mit
der Spurenelement-Stammlosung PAZ (Tab. 2.2) (Payer u. Triiltzsch, 1972) verwendet.

M. obtusum und Syn. 6911 wurden stets in dem Medium CHU 12 (Tab. 2.3) unter
Zugabe einer Spurenelement - Stammldsung (Tab. 2.4) kultiviert.

Die einzelnen Nihrlsungen wurden mit entionisiertem Wasser (mit einer Leitfidhigkeit
von < 1 uS) angesetzt. Alle Nihrsalze wurden von der Fa. Merck (Darmstadt) bezogen
und hatten den Reinheitsgrad pro analysi.

Das NS I - Medium wurde im Autoklaven mit Ausnahme des MgSOy4 - 7TH20 60
Minuten bei 120 °C autoklaviert. Um eine Ausfillung von Magnesiumphosphat zu

verhindern, wurde das MgSO4 - 7H20 getrennt autoklaviert und nach Abkiihlung der
Losungen an einem Steril-Arbeitsplatz dem Medium hinzugegeben.

Das CHU-Medium wurde unter Uberdruck (4 bar) steril itber einen GfK-Filter und einen
Membranfilter der PorengriBe 0.2 um filtriert. Die Sterilfiltrationseinheit bestand aus
einem Membrankompressor (Fa. Neuberger, Typ N 145 1.2 AN.18) und einer
Sterilfiltereinheit der Fa. Schleicher & Schiill.

Tab. 2.1: Zusammensetzung der Nihrlosung NS I
Harnstoff 300 mg I'1
KsHPO4 184 mg 1
K3HPO4 - 3H20 376 mg I’}
MgS04 - TH20 137mg Il
NaCl 15mg 11
Fe(NO3)3 - 9H20 144 mg ']
EDTA (Titriplex IIT) 133 mg I'1
Spurenelement-Stamm- 1mill
i 16sung PAZ .
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Tab., 2.2; Zusammensetzung der Spurenclement - Stammlésung PAZ
MnCl2 - 4H2O 99 mg I1
ZnSO0y4 - TH2O 63 mg1!
NiSO4- 6H20 263 mg 11
CoS04 - TH70 28 mg1-1
CuS04 - 5SH2O 5mgil
Al2(S04)3 - 18H20 67 mg11
(NH4)gMo702 - 4H20 1.8 mg1-]
KJ 249 mg 1-1
KBr 238 mg i1
LiCl 85mgll!
H3BO3 30.5 mg I}
NH4VO3 29 mg1-!

Tab. 2.3: Zusammensetzung der Nihriosung CHU 12
Ca(NO3)2 - 4H20 43.15 mg 11
MgS504 - TH20 75 mg '
KCl 5mg -1
NapCO3 20 mg 11
Na3SiO3 50 mg I'!
K2HPO4 5mgll
Spurenclement- 2mirl
Stammlésung CHU 12

Tab. 2.4: Zusammensetzung der Spurenelement - Stammidsung CHU 12
EDTA (Titriplex I 1000 mg 11
FeCl3 - 6H20 194 mg 1-]
MnClz - 4H,0 36.1 mg I'1
ZnSO4 - TH2O 21.94 mg I'1
CoCl2 - 6H20 41mgri
NapMoO4 - 2H20 12.6 mg I-1




2.2.2 Vorkulturen

S. obliquus wurde auf Schrigagarrdhrchen aufbewahrt und unter sterilen Bedingungen in

die Kulturréhren (s. Kap. 2.2.3) Gberimpft.

M. obtusum und Syn. 6911 wurden in 100 ml Erlenmeyerkoiben aufbewahrt und
ebenfalls unter sterilen Bedingungen in die Kulturréhren iiberimpft.

2.2.3 Kulturgefif§

- 9 a
LI <

[

Als KulturgefiBe dienten Glasrohren
mit konisch verjiingtem Boden
{Groeneweg u. Soeder, 1978) und
Nutzvolumina von 2000 ml
(Abb. 2.4). Diese Grundeinheit
wurde entsprechend den Anforderun-
gen als Turbidostat oder Chemostat
ausgebaut (s. unten).

Abb, 2.4; Kulturgefai mit Zuluft und Abluft

2.3 Experimentiersysteme

Es wurden drei unterschiedliche Experimentiersysteme, je nach Aufgabenstellung,

verwendet,

Die Langzeitexperimente wurden durchgefiihrt in einer von mir konstruierten
Expositionskammer, die im folgenden als "Black-Box" bezeichnet ist, die
Kurzzeitexperimente in einer ebenfalls von mir konstruierten Versuchsapparatur, dem
"Expo-Schlitten” bzw. in einem Lichtinkubator, dem " Phototron", das mir das MPI

zur Verfiigung stellte.
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Die Langzeitexperimente fiihrte ich am Institut fiir Biotechnologie 3 des
Forschungszentrums Jiilich durch, die Kurzzeitexperimente am Max-Planck-Institut fiir
Limnologie in Plén,

Das Konzept der Experimentanordnung ist in Tab. 2.5 zusammengefa8t.

Tab. 2.5:

Konzept der Experimentanordnung. Die Abkirzungen sind in der
Abkiirzungsliste erlautert.

Langzeit- Kurzzeitexperimente
experimente
Experimentiersysteme L BLACK-BOX PHOTOIRON | EXPO-SCHLITIEN
Organismen S. obliguus M. obtusum, M. obtusum,
Syn. 6911 Syn 6911
Vorkultivierung der Turbidostat Chemostat Chemostat
Ailgen erfolgte im
Lichtbedingungen hei Schwaches Licht bis FudiH Syn. 6911 bei i,
der Vorkultivierung geniigend hohe M obtusum bei TH
Biomassendichre
erreicht wurde
Lichtquellen fiir die Leuchtstoffrohren Leuchtstoffrohren Leuchtstoffrchren
Vorkultivierung
Lichtquelle wihrend Leuchtstoffrohren Niedervolt- Quecksilber-
der halogenlampen dampflampe
Versuchsdurchfiihrung
Temperatur bei Vor- 24 °C 20 °C 20 °C
kultivierung und Ver-
suchsdurchfilhrung
Art der Experimente LDW verglichen LDW verglichen LW verglichen mit
mit LL mit LL LL
Intervallinge s bis min s bis min s bis min
Versuchsdaver diverse 2h 2h
Aufenthaltszeiten
Methodik Besn'mmung des 14C.Ma'kierung 14C.Markiemng
Trockengewichts
Berechnung Primérproduk- C-Einbauraten C-Einbzuraten
tionsraten
BezugsgriBen s POC, Chla POC

Die drei Experimentiersysteme werden in den folgenden Abschnitten gesondert

beschrieben.
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2.3.1 Aufbau des Experimentiersystems fiir die Langzeitversuche

2.3.1.1 Aligemein

Fiir die Langzeitversuche wurde der Grundaufbau der Kulturrhre (Abb, 2.4) zu einem
Turbidostaten ausgebaut, welcher dann in die von mir entwickelte Black-Box integriert
wurde {Abb. 2.5 und Abb. 2.6). Die Kulturréhre des Turbidostaten befand sich in einem
Aluminiumbehilter, der gegeniiber der Umgebung kurzfristig komplett abgedunkelt
werden konnte (Zur Erzeugung von LD-Wechseln in der Black-Box vgl. 2.3.1.2 und
2.4.3.1). Aus diesem Grund wird das Experimentiersystem fiir die Langzeitversuche als
"Black-Box" bezeichnet. Der Behilter war innen schwarz gestrichen, um Lichtreflexionen
zu vermeiden. Die Algen wurden im Turbidostaten wihrend der Kultivierung auch den
Experimenten fiir die LDW unterzogen.

.
z
3

Abb. 2.5: TritbungsmeBgerit, Nihrstoffpumpe und Nahrstoffvorratsgefal neben
der Black-Box.
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Abb. 2.6: Kulturgefifl, programmierbare Steuerung und Teil des Bypassystems in
Black-Box bei gedffneter Blende.

oy P JUN -.,.t,.l._

Der Turbidostat wurde fiir die Langzeitversuche als kontinuieriiches Algenkultursystem
gewihlt, weil die Algen unter den jeweils eingestellten Biomassekonzentrationen immer
mit maximaler Wachstumsrate wachsen konnten (Pirt, 1975). Im Gegensatz zum
Chemostaten als weiteres kontinuierliches Kultursystem, bei dem die Mediumzufuhr
konstant eingestellt wird (Schlegel, 1975; Kohl u. Nicklisch, 1988), und sich somit die
Biomassekonzentration nach dem Nihrstoffangebot richtet, wird der Mediumzufluff im
Turbidostaten durch die Wachstumsrate der Algen geregelt. Steigt die
Bi'pmassékonzenn'aﬁon, die durch ein DurchfluBphotometer permanent gemessen wird,
im KulturgefiB iiber den cingestellten Sollwert an, wird durch einen einsetzenden
MediumzufluB die Biomassekonzentration auf den Sollwert zuriickverdiinnt.

Eine Anforderung an das Kultursystem war, daf} die Algen in den Langzeitversuchen stets
die gleichen Lichtintensitéiten erhalten sollten. Diese Zielsetzung wird aufgrund der
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Selbstbeschattung der Algen nur erfiillbar, wenn die Kultursuspension innerhalb des
KulturgefiBes in den Versuchen mit Konstantlicht und in den Versuchen mit
unterschiedlichen LDW stets die gleichen optischen Dichten aufweist (Seiss et al., 1985).
Diese Forderung ist in der Praxis nur annihernd erreichbar; es ist mit Abweichungen von
bis zu + 5 % vom Sollwert zu rechnen (Erdmann u. Schiewer, 1976).

Weil sich ein neues FlieBgleichgewicht im Turbidostaten sofort einstellt, ermdglichte in
den Langzeitversuchen erst der Einsatz des Turbidostaten, die Wachstumsraten der Algen
bei den Versuchen mit LDW in kleinen Zeitrdumen zu bestimmen. Im Chemostaten hiitte
fiir jeden neuen LDW erst ein neues FlieBgleichgewicht bestimmt werden miissen, mit
dem dann die gleichen Lichtverhiltnisse in der Kulturréhre hiitten erzielt werden kénnen.
Wenn Algen von Starklicht zu Schwachlicht transferiert werden, steigt der Gehalt an
Chlorophyll a und die Anzahl der Reaktionszentren pro Zelle an (Prezelin u. Matlick,
1980; Falkowski et al., 1981; Post et al., 1984; Pick et al., 1987), was zu veridnderten
Lichtverhiltnissen innerhalb der Kulturréhre infolge der Selbstbeschattung fiihrt. Weil es
zudem zu erwarten war, da in den LDW mit relativ langen Dunkelzeiten die
Wachstumsraten der Algen aufgrund des geringen Lichtangebotes niedrig sein wiirden
und das Erreichen eines FlieBgieichgewichtes im Chemostaien mindestens fiinf
Aufenthaltszeiten erfordert, wiire beim Chemostaten die Einstellung auf die geforderte
geringe optische Dichte in einem angemessenen Zeitraum nicht méglich gewesen.

2.3.1.2 Aufbau der Black-Box und des Turbidostaten

Anhand von Abb. 2.7 wird der Aufbau des Turbidostaten erklirt. In dieser Abbildung ist
ebenfalis die Black-Box mit dem Mechanismus zur Erzeugung der LDW eingezeichnet.
Der LDW-Mechanismus wird in Kapitel 2.4.3.1 ausfiihrlich beschrieben.

Das KulturgefiB besaB vier Offnungen, von denen zwei fiir die Nihrstoffversorgung
(Medivmzulauf und KulturgefiBablauf) bendtigt wurden, die zwei anderen fiir den Zu -
und Ablauf des Bypasses.
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Abb. 2.7 : Aufbau des Turbidestaten mit Black-Box und Mechanismus zur
Erzeugung der LDW.
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Die Nihrlosung wurde durch eine Hubpumpe (Fa. Braun-Melsungen, Fe 211) aus einem
abgedunkelten auf einer Waage (Fa. Satorius) stehenden Vorratsgefi8 in das KulturgefdB
gepumpt. Zusammen mit der Néhridsung wurde ein Luft/CO2-Gasgemisch (1 % (v/v)
CO2) durch ein Glasrohr direkt iiber den Boden des Fermenters eingeleitet. Das
Gasgemisch wurde iiber einen Sterilfilter keimfrei gemacht. Die Vermischung des
Gasgemisches mit dem Nihrmedium erfolgte in einem Tropfenfénger. Der Tropfenfinger
diente zusitzlich als Infektionsschranke, weil er ein mogliches Riickwandern der
Organismen in das Medienvorratsgefifl erschwerte. Dieses Versorgungssystem bewirkte
eine sofortige Durchmischung der Kultur mit nenem Medium und eine hohe Turbulenz, so
da sich die Algen nicht am Boden absetzen konnten. Der leichte Uberdruck im
KulturgefiB, der durch die Begasung bedingt war, sorgte gleichzeitig iiber einen
Niveauregler fiir ein im Chemostaten kontinuierliches, bzw. im Turbidostaten fiir ein der
Pumpleistung entsprechendes Austreten von Suspension, Der Uberlauf wurde in einem
Auffanggefill gesammelt.

Wihrend das Medium in den Chemostatkulturen kontinuierlich mit einer bestimmten
Pumpleistung in den Reaktor gefordert wird, wurde die Pumpleistung im Turbidostaten
direkt in Abhéngigkeit vom Algenwachstum geregelt. Durch den Bypass konnte die
Biomasse kontinnierlich erfaBt und geregelt werden. Als Mef- und Regeleinrichiung
wurde ein TriibungsmeBgerit (Turbidity Controller der Fa. New Brunswick Scientific,
Modell TD-200) eingesetzt, welches in einer Durchlaufkiivette die Biomassekonzentration
ermittelte und bei Abweichung des Istwertes vom Sollwert die Hubpumpe ansteuerte. Der
Sollwert wurde auf einem niedrigen Wert einstellt, entsprechend einer
Biomassekonzentration zwischen 50 - 110 mgTS$ 1. Durch diese MaBnahme wurde
eine Selbstbeschattung der Algen weitgehend ausgeschlossen (Falkowski, 1984).

Im Bypass sorgte eine Schlauchpumpe (Watson-Marlow, 602S/R) mit einem
Fordervolumen von 540 ml min-! fiir die rasche Erfassung der Biomasse. Die hohe
Pumpgeschwindigkeit verhinderte einen Algenbewuchs innerhalb der Kiivette.

Die Gewichtsabnahme des Vorratsgefifies wurde kontinuierlich auf einem Schreiber

protokolliert.
Zur Einstellung einer gleichmiBigen Temperatur standen die Kulturrdhren in einem

temperierbaren Wasserbad.

Um das gesamte Kultursystem steril betreiben zu konnen, wurden die
Verbindungsschliduche mit Hilfe abflammbarer Kupplungen aus VA-Stahl (Schliiter,
1984; Fingerhut, 1985) verkniipft. Die Mediumflasche, das AuffanggefiB und die
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Probenentnahmerthrchen konnten deshalb durch die entsprechenden, bereits sterilisierten,
Gegenstiicke ersetzt werden und der Dauerbetrieb iiber einen groBen Zeitraum
aufrechterhalten werden. Ebenso erlaubten die Kupplungen die Plazierung des Reaktors in
der Black-Box, wihrend gleichzeitig das TriibungsmeBgeriit und die Niihrlosungs- bzw.
Auffangflaschen auflerhalb angeordnet werden konnten. Damit innerhalb der Schliuche
kein Algenbewuchs auftreten konnte, bestanden die Verbindungen aus 2 mm dickem,
schwarz ummanteltem Teflonschlauch. Der geringe Durchmesser hielt zudem das
Totvolumen in den Schlduchen gering.

Das Probeentnahmesystem war so flexibel gestaltet, daB die Probeentnahmershrchen
rasch ausgetauscht und verschiedene GroBen je nach Art der zu bestimmenden Parameter
verwendet werden konnten. Zudem konnte mit diesem System das Inokulum in den
Reaktor eingebracht werden. Mit Druckluft konnte die nach dem Animpfen und nach jeder
Probenahme in den Schlduchen verbleibende Algensuspension in den Bioreaktor
zuriickgedriickt werden.

2.3.2 Aufbau der Experimentiersysteme fiir die Kurzzeitversuche

2.3.2.1 Aligemein

Fiir die Kurzzeitexperimente im Phototron und im Expo-Schlitten sollten Algen eines
mdoglichst zuverlissig reproduzierbaren physiologischen Zustandes eingesetzt werden. Sie
wurden deshalb im Chemostaten angezogen. Bevor die Algen fiir die Kurzzeitexperimente
benutzt wurden, waren sie fiir mindestens zehn Aufenthaltszeiten an die
Kulturbedingungen adaptiert.

Fiir die Anzucht der in den Kurzzeitversuchen eingesetzten Algen (Kap. 2.5.1 u. 2.5.2)
wurde das Kulturgef'ziﬁ (Kap. 2.2.3) zu einem ebenfalls kontinuierlichem Kultursystem,
dem Chemostaten, umfunktioniert (Abb. 2.8). Der Chemostat ist im wesenilichen ein
vereinfachter Aufbau des Turbidostaten. Das Bypass-System des Turbidostaten entfilit.
Im Chemostaten wird die DurchfluBrate vorgegeben und die Biomassekonzentration
richtet sich somit nach dem Nihrstoffangebot (Kohl u. Nicklisch, 1988).
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Abb.2.8 : Aufbau des Chemostaten

Der Chemostat diente nur zur Vorkultivierung der Algen. Die eigentlichen Experimente
erfolgten in eigens dafiir konstruierten Experimentiersystemen, dem Phototron oder dem
Expo-Schiitten (Angaben iiber den Versuchsablauf s. Kap. 2.6.3).

2.3.2.2. Aufbau des Phototrons

Das Phototron diente als Lichtinkubator, in dem die Algen gleichzeitig in Abhéngigkeit
verschiedencr Lichtintensitiiten entweder bet konstantem Licht oder bei LDW inkyhiert

werden konnten.

Das Phototron wurde von Herrn Dr. H. Rai, MPI Plon, konstruiert (Abb. 2.9). Der
schematische Aufbau des Systems ist in Abb. 2.10 dargestellt. Das Phototron bestand im
wesentlichen aus drei verschiedenen Einheiten: Schiittler, Elektronikgehiinse mit
Transformator und Kiihlkammer.
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Abb. 29 : Phototron mit Thermostat, Transformator und Dispensiervorrichtung
mit InkubationsgefiB.

Das Elektronikgehduse hatte eine Grundfliche von 420 mm Breite - 285 mm Tiefe und
eine Hohe von 185 mm. Auf dem Boden waren 24 Leuchten (Kap. 2.4.1.2) angebracht,

in der Art, daf} sic zu je sechs Leuchten in vier Reihen parallel zueinander positioniert
waren. Die Leuchten waren iiber einen Transformator einzeln zuschaltbar, Ein am
Transformator angebrachter Dimmer konnte die Lichtintensitiit von jeweils 12 Lampen auf

einen gewiinschten Sollwert regulieren.

e
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Abb. 2.10: Schematischer Aufbau des Phototrons.

Eine Wand aus VA-Stahl, die zwischen den Lampen mit den gleichen Lichtintensititen
angebracht wurde, verhinderte UnregelmiBigkeiten in der Ausleuchtung wiihrend der
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Versuche. Ein leistungsstarker Querstromventilator sorgte wihrend der
Versuchsdurchfiihrung fiir die dauernde Wirmeabfuhr der durch den Betrieb der Lampen
entstehenden Wirme. An der Unterseite des Kiihlgehjuses konnte eine Plaite aus
VA-Stahl iiber eine Schiene eingeschoben werden. Die Platte besaB 24 Eintiefungen, auf
die jeweils KurzpaBfilter (Fa.Schott, KG 3) (Kap. 2.4.1.2) und genormte Gitternetze
gelegt werden konnten. Die Filter und Netze waren so angebracht, daB sie mittig zwischen
den Lampen und den InkubationsgefidBen angeordnet waren (Abb. 2.10, Detailskizze).

Das Kiihlgehiuse bestand aus einem Aluminiumkorper, der von Rohrleitungen
durchzogen wurde. Durch die hohe Wirmeleitfihigkeit des Aluminiums wurde
gewihrleistet, daB der durch die Rohrleitungen im Kreislauf gefithrte Kijhiwasserstrom
sich im gesamten Gehéuse gleichmiBig bis zu den Wandungen fiir die Inkubationsgléiser
vertetlte. An den Wandungen des Aluminiumgehéuses war in Bodennihe ein Ring mit
1 mm Dicke ausgespart, auf den die Inkubationsglidser gestellt werden konnten. Der
Abstand zwischen Wandung und Glasgefi8 betrug 1-2 mm.

Die Inkubationsgliser besaBen eine Querschnittsfliche von 40 mm?2, hatten ein maximales
Fiillvolumen von 70 ml und bestanden aus Glas. Geringfiigige Unterschiede in der
Lichtdurchlissigkeit der Inkubationsgliser, wurden dadurch beriicksichtigt, daB in allen
Versuchen die gleichen Inkubationsgliser an dieselbe Position gestelit wurden.

Eine Abdeckung aus VA-Stah! verhinderte das Eindringen von Fremdkorpern wihrend
der Versuchsdauer und sorgte fiir eine vollstindige Abdunklung der Inkubationsgliser
wiihrend der Dunkelphasen in den Experimenten mit LDW.

Elektronik- und Kithlgehiuse wurden auf einen Schiittler (Fa.Biihler, Typ KS) gestellt,
welcher fiir die Versuchsdurchfiihrung mit einer nicdrigen Stufe betrieben wurde. Die
Algensuspension wurde hierdurch homogen durchmischt und ein Absetzen der Algen

verhindert.

2.3.2.3 Aufbau des Expo-Schlittens

Der Expo-Schlitten (Abb, 2.11) wurde von mir am Max-Planck-Institut fiir Limnologie in
Pl6n konstruiert. Im Unterschied zum Phototron wurden die Algen im Expo-Schlitten
keinen LDW ausgesetzt, sondemn sie oszillierten zwischen zwei verschieden hohen
Lichtntensititen. Gleichzeitig wurden Algen aus dem gleichem Ansatz an den Stark- und
Schwachlichtgradienten konstant exponiert. Mit dem Expo-Schlitten lieB sich somit die
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Frage beantworten, wie sich die C-Einbauraten bei konstantem und wechselndem Licht
unterschieden. Die Einstellung des Lichtgradienten wird im Kapitel 2.4.2.2 beschrieben.

Abb. 2,11 : Photo des Expo-Schlitten

Zwdlf Reagenzgliser (Fa. Schott, Gl 18) mit 14C-markierten Algen wurden in einem

heit Tritbunes i
nheit und Tritbungsbecken diente, an dafiir

Behilier, welcher gleichzeitig als Temperierein
vorgeschene Halterungen aus Plexiglas vertikal gehingt (Abb. 2.12). An die Halterungen
2 und 3 wurden jeweils drei Reagenzgliser parallel positioniert, an die Halterung 4
wurden vier Reagenzgliser eingehiingt. An den Halterungen 2 und 4 wurden die Algen
am Starklicht (I1)- bzw. am Schwachlichtende (I ) des Gradienten konstant exponiert.
Die in der Halterung 3 befindlichen Kulturréhren konnien dagegen zwischen den

Lichtintensitiiten I und I; periodisch mit Hilfe eines Hydraulikzylinders bewegt werden.
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Abb. 2.12:  Schematische Skizze des Expo-Schliitten

Der Behilter bestand aus farblosem, UV-durchiissigen, 20 mm starkem Plexiglas. Die
Ma8e betrugen 510 mm Liinge, 350 mm Breite und 300 mm Hohe.

Zur Temperierung wurde ein Umwiilzthermostat mit integrierter Pumpe (Fa. Julabo, Typ
F20) verwendet.

Am linken Seitenteil des Aquariums war vorne ein Einla8stutzen fiir den Kiihlzufiu
angebracht. Ein am hinteren Ende der gegeniiberliegenden Seite angebrachter
Auslaufstutzen schloB den Kiihlkreislauf. Von dem EinlaBstutzen wurde ein Schlauch so
an dem Aquariumboden angebracht, da er radial in die Beckenmitte hineinragte und eine
Verwirbelung der Algenbiomasse in unmittelbarer Nihe der Kulturrdhren, die dort zu
nichtgewtinschien Lichtverdnderungen gefiihrt hitte, verhinderte.
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Durch die diagonale Strémungsrichtung und durch eine hohe Pumpgeschwindigkeit
wurden Temperaturgradienten innerhalb des Beckens vermieden. In allen Versuchen
wurde eine konstante Temperatur von 20 °C mit einer Genauigkeit von < 0.03 % des

Sollwertes gehalten.

2.4  Lichtbedingungen

Weil in erster Linie das Licht, das auf die Wasseroberfliche auftrifft (Globalstrahlung),
simuliert werden sollte, wurden zur Erzeugung der Lichtintensititen und der
Lichtqualitiiten Lampentypen verwendet, deren Wellenlingenspektren dem Spektrum des
Sonnenlichtes am néichsten kamen.

Jedoch ist es in der Natur so, daB das in das Wasser eindringende Licht beim Durchgang
durch die Wasserschichten selektiv gestreut und absorbiert wird (Jerlov, 1976;
Schwoerbel, 1984). Strahlungsintensititen und spektrale Zusammensetzung des Lichtes
sind fiir jeweils gleiche Tiefen in einzelnen Seen verschieden (Aberg u. Rodhe, 1948),
weil die optischen Eigenschaften des Wasserkorpers von den geltsten und besonders von
den organischen Stoffen (z.B. Huminstoffen), sowie von Partikeln aller Art beeinfluBt
werden (Jerlov, 1976; Kirk, 1983). Die Algen sind somit im durchmischten System nicht
nur verinderten Lichtintensitéiten ausgesetzt, sondern auch sich dndernden Lichtqualitiéiten
(Wellenlidngenspektren). Diese Anderungen konnten jedoch mit meinen
Versuchsaufbauten nicht beriicksichtigt werden.

Zum anderen mubBte ich aus technischen Griinden fiir die Versuchsanordnungen

unterschiediiche Lampeniypen (Kap. 2.4.1) einsctzen.

2.4.1 Lichtquellen

2.4.1.1 Lichtquellen fiir die Black-Box und die Chemostaten

In den Langzeitexperimenten (Black-Box) und fiir die Vorkultivierung der in den
Kurzzeitexperimenten exponierten Algen (Chemostat) sorgten sechs auf einer Lichtbank
montierte Leuchtstoffrohren (Osram Daylight DELUXE 60W/33) fiir eine konstante

Beleuchtung.
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Aufgrund ihrer GroBe, des diffus ausgestrahlten Lichtes und der relativ niedrigen
Lichtintensitit (die maximal erreichbare Lichtintensitit betrug 580 pE m-2 s-1) erwiesen
sich die Leuchtstoffrohren fiir die Beantwortung der in den Kurzzeitexperimenten
(Phototron und Expo-Schlitten) geforderten Fragestellungen als nicht geeignet und
wurden durch andere Lampentypen ersetzt.

2.4.1.2 Lichtguellen fiir das Phototron

Im Phototron wurden die bendtigten Lichtintensitiiten mit Niedervolthalogenlampen (Fa.
Shimazu, 20 W) erzieit.

Diese besaflen die Vorteile, zum einem das Licht punktférmig auszustrahlen und zum
anderen gleichzeitig sehr hohe Lichtintensitdten zu erreichen. Die maximal erzielbare

Lichtintensitiit betrug 3150 UE m-2 s-1,

In den Versuchen mit LDW war es zudem notwendig, daB die Lichtleistung unmittelbar
nach Ausschalten des Lichtes verschwand und kein Nachgliihen der Lampen siattfand,
bzw., daB nach Anschalten der Lampen die Algen unmittelbar die volle Lichtintensitit
erhielten. Diese Forderung konnte mit den verwendeten Leuchten erfiillt werden.

Das kurzwellige UV-Licht wurde durch die zwischen Lampen und ReaktionsgefdBen
angebrachten KurzpaBfilter (Fa. Schott, KG 3) vollstindig absorbiert (s. Abb. 2.11,

Detailskizze).

2.4.1.3 Lichtquelle fiir den Expo-Schlitten

In den Schlittenexperimenten sorgte eine zur Aquarienvorderseite (Abb. 2.12) zentriert
installierte Philipsleuchte (Typ MGR 102/400 IK), ausgestatiet mit einer 400 W
Metallhalogendampflampe (Typ HPI/I) fiir hohe Lichtiniensititen an der
Wasseroberfliche. Die mit dieser Lampe erzielten Lichtintensitéiten betrugen bis zu
4100 uE m2 s-1. Diese Lampe leuchtete die gesamte Aquarienvorderseite gleichmiBig

aus.

e,
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2.4.2 Einstellung der Lichtgradienten

Die Lichtgradienten wurden in den Kurzzeitexperimenten und Langzeitexperimenten auf
unterschiedliche Weisen erzielt und werden deshalb im folgenden gesondert beschrieben.

2.4.2.1 Lichtgradienten fiilr das Phototron

Verschieden hohe Lichtintensititen wurden im Phototron auf zwei Weisen erzielt:

- Merallplatten mit verschieden groBen Perforationen wurden zwischen Lampen und
InkubationsgefiBe in die Vertiefungen einer leicht auswechselbaren Platte aus
VA-Stahl gelegt. Ein Anteil der eingestrahiten Lichtmenge wurde je nach
PerforationsgroBe absorbiert und zusiitzlich reflektiert.

- Weil durch diese MaBnahmen keine ausreichend groBen Unterschiede zwischen den
gewiinschten Lichtintensititen erzielt werden konnten, wurden zw6lf Lampen
zusitzlich gedimmt,

Das Senken der angelegten Spannung an den Niedervolthalogenlampen fithrt ab einem
grolem Spannungsverlust zu einer Verschiebung des Wellenlingenspektrums. Um dieses
zu verhindern, wurde die Leistung der Lampen nur um 40 % ihrer maximalen Leistung
reduziert. Vergleichsmessungen zwischen den C-Einbauraten von Algen, die bei der
gleichen Lichtintensitiit entweder nach der ersten oder nach der zweiten Methode exponiert
wurden, zeigten die gleichen spezifischen C-Einbauraten,

2.4.2.2 Lichtgradienten fiir den Expo-Schlitten

Verschieden hohe Lichtintensititen innerhalb des Schlittenbeckens an der
Aquariumvorderwand und der Aquariumriickwand wurden erzielt, inder der Abstand der
Leuchte zwischen Leuchtenunterkante und Aquariumvorderfront variiert wurde.

Um groBere Unterschiede zwischen den Lichtintensitdten zu erzielen, wurde die
Extinktion des Beckeninhaltes durch die Zugabe einer aus Blau - und Griinalgen
bestechenden Mischsuspension erhsht. Es wurde darauf geachtet, daB die
Algensuspension eine homogene Verteilung aufwies, um eine ungleichmiBige Streuung
des Lichties zu vermeiden.
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2.4.3 Experimentelle Simulation intermittierender und fluktuierender
Lichtbedingungen

Intermittierendes und fluktuierendes Licht wurde in den einzelnen Versuchsapparaturen
auf unterschiedliche Weise simuliert. Fiir die Black-Box und das Phototron ergaben sich
LDW mit Rechteckprofil. Fiir den Expo-Schlitten erfolgten die Wechsel zwischen den
Lichtintensititen ebenfalls nahezu nach Rechteckprofilen, weil die Zeiten, in denen sich
die Algen im Lichtgradienten bewegten (13), verglichen mit den Verweilzeiten t; und t2
relativ kurz waren.

2.4.3.1 Intermittierende LDW fiir die Black-Box

Vor der Lichtbank konnte eine Blende gedffnet und geschlossen werden, so daB sich die
in der Aluminiumbox befindliche Kulturrohre des Turbidostaten bei geschlossener Blende
villig im Dunkeln befand, bei gedffneter Blende jedoch die gesamte eingestrahlte
Lichtmenge erhieit (Abb. 2.6, Kap. 2.3.1.1 und Abb. 2.7, Kap. 2.3.1.2). Die Blende
wurde in einer mit Gummilappen ausgekleideten Stahlschiene gefiihrt.

Das Offnen und SchlieBen der Blende wurde mit Hilfe eines seitlich an der Blende
montierten Pneumatikzylinders (Fa. Norgreen Martonair, M/45700) bewerkstelligt, der
iber Magnetventile durch eine frei programmierbare Steuerung
(Fa. Norgreen Martonair, M/3725 D) geregelt wurde.

Uber die Steuerungseinheit lieBen sich ebenfalls die vorgegebenen Verweilzeiten in den
Dunkel- bzw. Lichtphasen regein.

Die VerschiuB- bzw. Offnungszeiten konnten tiber den Luftvordruck und die Einstellung
der Magnetventile sehr gering gehalien weiden (£ 0.5 s).

2.4.3.2 Intermittierende LDW fiir das Phototron

Die Hell- bzw. Dunkelzeiten wurden mit Hilfe eines Taktgebers (Fa. Kleinfeld)
cingestellt. Mit dem Taktgeber wurde die Stromversorgung des Transformators direkt
unterbrochen.
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2.4.3.3 Fluktuierende Lichtwechsel fiir den Expo-Schlitten

Fluktuierende Lichtbedingungen wurden in diesem Fall simuliert, indem die
Reagenzglidser (s. Abb. 2.11 und 2,12, Kap. 2.3.2.3) mit Hilfe eines fiber dem
Aquarium installierten Pneumatikzylinders (Fa. Norgreen Martonair, M/45700) zwischen
zwei unterschiedlich hohen Lichtintensititen hin und her bewegt wurden. Als
Verbindungsglied zwischen dem Hydraulikzylinder und den Reagenzgldsern diente eine
Haltevorrichtung aus Plexiglas. Die vorgegebenen Verweilzeiten bei den jeweiligen
Lichtintensititen wurden iiber die gleiche Steuerungseinheit wie unter Kap. 2.4.3.1
beschrieben geregelt.

Die Zeit fiir ¢inen Platzwechsel des Schlittens betrug < 1.5 s und wurde in der
Berechnung der mittleren eingestrahlten Lichtintensitidt beriicksichtigt (s. Kap. 2.6.4.6,
Gleichungen 2.23-2.27)

2.5 Kulturbedingungen

2.5.1 Anzucht der Algen fiir Experimente im Phototron

Fiir die Experimente im Phototron wurden die Algen entweder bei Schwachlicht (L) oder
bei Starklicht (IH) vorkultiviert (Tab. 2.6). Die DurchfluBraten wurden so eingestellt, dal
stets niedrige Biomassekonzentrationen im Reaktor vorhanden waren. Dies
gewihrleistete, daB die Algen trotz der ausschlieBlichen Versorgung mit Luft nie CO2-
limitiert waren (Falkowski, 1984). Der Gehalt des Mediums an gelstem anorganischem
Kohlenstoff betrug 9 bis 11 mg I'1,

Wie aus Tabelle 2.6 hervorgeht, waren die Kulturbedingungen bezogen auf Licht und
Temperatur fiir beide Algen gleich. Die Ergebnisse der Kurzzeitexperimente konnten

somit direkt verglichen werden.
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Tab. 2.6: Bedingungen und Wachstumsleistungen der Algenvorkulturen, die fir
die Experimente im Phototron benutzt wurden. Die POC-

Konzentrationen betrugen far Il und IH.Syn 6911 = 31 mg IL, far 1L
und TH_M.obtusum = 48 mg -1 (vergl. dazu Kap. 3.2.3).

Lichtbe- Algen PAR Temperatur d i3
dingungen
[ME m2 571 [°Cl LI
L Syn. 6911 80 20 40 0.025
M. obtusum 80 20 4166 0.024
H Syn. 6911 580 20 194 0.0515
M. obtusum 580 20 2141 0.0467

d = Verdopplungszeit der Biomasse
I = Wachstumsrate

2.5.2 Anzucht der Algen fiir Experimente im Expo-Schiiiien

Fiir die Experimente der Versuchsreihen 1-4 (Kap. 3.3.1, Tab. 3.3.1) wurden
Syn. 6911 bei 125 pE m2 s-1 und M. obtusum bei 580 pE m-2 s-1 im Chemostat
vorkultiviert. Fiir die Kurzzeitexperimente der Versuchsreihe 5 wurde Syn. 6911 bei
80 LE m2 s-1 vorkultiviert (s. Tab. 2.7).

Tab. 2.7: Bedingungen und Wachstumsleistungen der Algenvorkulturen, die in
den Experimenten mit dem Expo-Schiitter in der verschiedenen
Versuchsreihen eingesetzt wurden. Die POC-Konzentrationen betrugen
fiir Syn.6911 = 19-21 mg I'l, fir M.obtusum = 43-50 mg 1.1

Versuchs- Algen PAR Temperatur d 11
reihen
[ME m™2 5°1] [°c] m
1-4 Syn. 6911 125 20 38.2 0.026
M. obtusum 580 20 2023 0.049
5 Syn. 6911 80 20 3925  0.026

d = Verdopplungszeit der Biomasse
{1l = Wachstumsrate
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Die Lichtbedingungen waren den jeweiligen Lichtoptima der Algenarten angepaBt. Die
optimalen Lichtbedingungen wurden von den wissenschaftlichen Mitarbeitern des Max-
Planck-Institutes fiir Limnologie in Plén bezogen, weil sie fiir diese Algenarten die notige
Langzeiterfahrung besaBen.

Begriindet war die Auswahl dieser Lichtintensitiiten in der aligemein bekannten Tatsache,
daB Cyanobacterien unter Schwachlichtbedingungen hdhere Wachstumsraten anfweisen
als unter Starklichtbedingungen, wihrend die Wachstumsraten fiir chlorococcale Algen
sich hinsichtlich der Lichtintensititen umgekehrt verhalten

2.5.3 Temperatur
Die Temperatur betrug in den Langzeitversuchen (Turbidostat, Black-Box) stets 249C; in
den Kurzzeitversuchen (Chemostat, Phototron, Expo-Schlitten) stets 200C. Die Algen

wurden fiir die Kurzzeitversuche im Chemostaten bei 200C vorkultiviert. Die Temperatur
wurde mit geeichten Thermometern {iberpriift.

2.6 Analysen und Berechnungen

2.6.1 Allgemeine Analysen

b
&
o
[y

@
to
7
-

']
]
2

Die QuantenfluBdichte wurde mit einem 4%-Kugelkopf-Quantameter der Fa. Biospherical
Instruments gemessen. Das Quantameter erfaBte nur die Quantenmenge der
photosynthetisch aktiven Strahlung I (PAR) bei den Wellenléingen 400 bis 700 nm
unabhiingig von der Energie der Photonen. Die Einheit des MeBgerites wird in
Q cm2 571 angeben. Weil in Verdffentlichungen hiufig die Lichtintensitdt mit der Einheit
nE m-2 s*! angegeben wird, wird der Umrechnungsfaktor von der Einheit Quanten zur
Einheit Einstein angegeben, wobei folgende Umrechnung gilt (Harris, 1978) (Gl 2.1u.
2.2):
19 cem2 5! =16610714 ygm-2 51 (2.1)

1 puE m-2 51 = 6.02.1013 @ em? 57! (2.2)
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2.6.1.2 Fremdinfektion

Die Kulturen wurden nach jeder Probenahme auf Fremdinfektion untersucht. Dafiir wurde
die Kultursupension auf Bakterienagar ausgestrichen.

Der Agar wurde wie folgt angesetzt:

1 Liter der fiir die Algenkultur verwendeten Nihrldsung
2.5g Nihrbouillion
10g Agar

Der Agar wurde gekocht, autoklaviert und in Petrischalen gegossen.

1 ml der Kultursuspension wurde auf dem Agar ausgestrichen und zwei Tage im
Brutschrank bei 300C bebrittet. Wurden Bakterien auf dem Agar gefunden, so wurden die
Algenkulturen verworfen und neu angesetzt.

2.6.1.3 Optische Dichte

Die Messung der optische Dichte (0.D.) oder priziser gesagt, der spektrale
Schwichungskoeffizient (SSK) bei 560 nm (nach DIN 1349 des Deutschen
Einheitsverzeichnisses DEV, 1979) der Kultursuspension diente als Schnellmethode zur
Bestimmung der Biomassekonzentration. Die O.D. wurde in einem Photometer (Medico,
Fa. Dr. Lange) bei 560 nm (Gilson-Filter) gemessen.

5-10 mi der in den Chemostaten fiir die Kurzzeitexperimente vorkultivierten Algen
wurden auf einem vorgegliihten (4 h bei 4009C) Glasfaserfilier (Whatman GF/F)

abfiltriert, eingefroren und bis zur Analyse bei -220C in Eppendorfhiitchen aufbewahrt.

Zur Analyse wurden die Glasfaserfilter unter Zugabe von 5 ml heiBem Ethanol (96 %)
zwel Minuten homogenisiert. Nach diesem Aufbereitungsschritt wurde das Homogenisat
iiber Nacht bei 8°C im Kiihlschrank aufbewahrt.

Nach emeuter Filtrierung {iber drei vorgegliihte und homogenisierte Glasfaserfilter wurde
die Extinktion des Filtrates bei 665 nm und 750 nm im Spektralphotometer gemessen.
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Alle Aufbereitungsschritte erfolgten weitgehend im Dunkeln.

Zur Differenzierung zwischen Chlorophyll und Phaeophytin, die beide bei 665 nm ein
Absorptionsmaximum haben, wurde das Chlorophyll durch Ans&uern mit 0.1 N HCl!
(5 - 103 mmol) in Phaeophytin iiberfiihrt und nach 10 min nochmals bei den gleichen
Wellenlingen gemessen. Die Messung bei 750 nm diente zur Kontrolle des Extraktes auf
eventuell vorhandene Zell- bzw. Filterriickstinde. Geringe Abweichungen E754 < 0.08
wurden vom Wert Egg5 subtrahiert. Stark verunreinigte Extrakte wurden verworfen.

Der Gehalt an Chlorophyll und Phaeophytin errechnete sich aus folgenden Formeln nach
Nusch (1980) (Gl. 2.3 und 2.4):

mg Chlorophyll I'l = (E66sy As. -E665n.As.) 254675 (2.3)
mg Phaeophytin 1! = Eg65n.As. 19.24% - mg Chlorophyll (2.4)
wobei:
E665v.As. = Extinktion bei 665nm vor Anstuerung der Probe
Eg6Sn.As = Extinktion bei 665nm nach Ansiucrung der Probe
v = Extraktionsvolumen in mi
v = Probevolumen in |
L = Kiivettenifinge in cm

Der Chorophyllgehalt der in der Black-Box (Langzeitversuche) kultivierten Algen wurde
ebenfalls nach Nusch (1980) bestimmt. Die Methode wurde jedoch modifiziert, wobei auf
Resultate von Satory (1982) zuriickgegriffen wurde, der Chlorophyllmessungen
verglichen und optimiert hat.

. .
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Die Griinde fiir die unierschiedliche Methodik in der Chiorophyilbestimm

Instituten waren die angefiihrten Chlorophyllbestimmungen Stand der Technik.

5 ml der Kultursuspension wurden 5 min bei 5500 UpM (ECCO-Tischzentrifuge)
abzentrifugiert. Der Uberstand wurde abpippetiert und das Pellet in 3 ml mit MgCO3
gesittigtem 98 % Ethanol resuspendiert. Die Algen wurden 10 Minuten bei 65 0C im
Wasserbad inkubiert, Nach Abkiihlen der Proben wurde erneut zentrifugiert und der
Uberstand bei 665 und 750 nm spektralphotometrisch bestimmt. Alle iibrigen Schritte
ei'folgten wie oben beschrieben.

Der Gehalt an Chlorophyll und Phaeophytin errechnete sich ebenfalls nach Gl. 2.3 und
2.4, wobei in Gl. 2.3 der Faktor 28.67 und in Gl. 2.4 der Faktor 21.24 benutzt wurde.
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2.6.2 Spezielle Analysen fiir die Langzeitexperimente

Im folgenden werden die Analysen, die nur fiir die Langzeitexperimente benutzt wurden,
beschrieben.

2.6.2.1 Trockenmasse

Je nach Biomassekonzentration wurden 50-80 ml der Algensuspension auf bereits zwei
Stunden vorgetrocknete und gewogene Membranfilter mit 0.2 yum Porendurchmesser
(Zellulose/Acetat, Fa. Sartorius) abfiltriert.

Die Filter wurden anschlieBend bei 104°C zwei Stunden getrocknet. Damit war
gewihrleistet, daB keine weitere Gewichtsabnahme erfolgte. Die Gewichtsbestimmung
erfolgte nach einstiindigem Abkiihlen im Exzikator.

Bei jeder Probenahme wurde jeweils eine Doppelbestimmung durchgefiihrt. Bei jedem
Steady-State wurden zwischen 4-7 Messungen der Trockengewichte vorgenommen, so
daB die Abweichungen vom Mittelwert nicht mebr als 10 % betrugen.

2.6.3 Spezielle Analysen fiir die Kurzzeitexperimente

Im folgendem werden die Analysen, die nur fiir die Kurzzeitexperimente benutzt wurden,
beschrieben. Abb. 2.13 gibt einen Uberblick iiber den standardisierten Versuchsablauf
fiir die Kurzzeitexperimente wieder. Suspensionsproben von 150-200 ml wurden dazu
aus dem Chemostat entnommen und in die jeweiligen Experimentiersysteme transferiert.
Es wurde darauf geachtet, dafi das Entnahmevolumen nicht mehr als 13 % des
Gesamtvolumens aus dem Chemostat entsprach, um das FlieBgleichgewicht nicht zu

stiren.

Die Algen wurden anschlieBend sofort weiter behandelt, um gleiche physiologische
Bedingungen aufrecht zu halten. Dabei wurde vor allem auf Temperaturkonstanz geachtet.

Bevor die Markierung mit NaH14COz erfolgte, wurde dem Aliguot eine Probe von 3(-
40 ml zur Bestimmung der algenspezifischen Parameter (Chlorophyll, partikuldrer
organischer Kohlens_toff; optische Dichte) und der chemischen Parameter (geloster
anorganischer Kohlenstoff) entnommen.
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Probenenmahme
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Nuclecporefilter Glasfaserfilter
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IC Chla POC

bb, 2,13 : FleBdiagramm for dep in der Kurzzeitexperimenten standardisierten

KA B

Versuchsablauf

Der restliche Teil der Kultur wurde mit NaH!4CO3 markiert (Kap. 2.6.3.3) und sofort
mittels eines Magnetriihrers kriftig durchmischt. Jeweils 7-10 ml wurden in die
Inkubationsgliser des Phototrons bzw. in die Schottrohrchen des Expo-Schlittens

dispensiert und anschlieBend sofort exponiert.

Im folgenden werden die einzelnen Schritte ausfiihrlich beschrieben.
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2.6.3.1 Partikulirer organischer Kohlenstoff

Die Bestimmung des partikuliéiren organischen Kohlenstoffes (POC) erfolgte in einem
Preyl-Roth-Ofen, der mit einem Infrarot-Analysator (UNOR, Fa.Maihak) gekoppelt und
mit Hilfe eines Einplatinen-Mikrocomputer (AIM 65) gesteuert und geregelt wurde. Die
MeBapparatur wurde im Max-Planck-Institut fiir Limnologie, Pl6n, fiir die Bestimmung
des POC in natiirlichen Gewiissern entwickelt. Bei der Verbrennung von Eichsubstanzen
im Bereich von 200-500 ug C Einwaage ergab sich eine Standardabweichung von
ca. 1 %.

5-10 ml der Algensuspension wurden auf einem vorgegliihten Glasfaserfilter (Whatman
GE/F) abfiltriert, eingefroren und bis zur Analyse bei -22°C in Eppendorfhiitchen
aufbewahrt. Zur Bestimmung des POC's wurden die Filter vier Stunden im
Trockenschrank bei 50°C vorgetrocknet. AnschlieBend wurden die Proben in einem
ausgeglithten Porzellanschiffchen (4h bei 400°C) in das Quarzrohr des Ofens eingefithrt
und im Sauerstoffstrom bei 700°C verbrannt. Das entstandene 05/COy- Gemisch wurde
in einem Reservoirbeutel aufgefangen. Nach Ablauf der Analysenzeit von 7 Minuten
wurde der Inhalt des Reservoirs durch den Gas-Analysator gepumpt. 30 Sekunden lang
wurden Leitungen und Kiivette gespiilt, dann wurde fiir weitere 30 Sekunden die
COy-Konzentration im Gas gemessen. Da gleichzeitig iiber eine Gasuhr die
FlieBgeschwindigkeit des Gases gemessen wurde, konnte der Rechner aus GasfluB,
Verbrénnungszeit und CO,-Konzentration die absolute Menge an Kohlendioxid und
daraus den Anteil an Kohlenstoff berechnen. Der Blindwert wurde dabei abgezogen und
ein Eichfaktor beriicksichtigt.

Der POC-Gehalt wurde aus dem Mittel von jeweils zwei bis drei Parallelproben eines
Versuchsansatzes bestimmt.

2.6.3.2 Geldster anorganischer Kohlenstoff

5-10 ml der Algensuspension wurden iiber einen Nucleoporefilter mit einer Porengrifie
von 0.2 um bei schwachem Unterdruck (< 0.1 mm Hg) abfiltriert. Das Filtrat wurde
bis zur Analyse bei -229C aufbewahrt. Vor der Analyse wurde das Filtrat schonend bei

Raumtemperatur aufgetaut.

Die Bestimmung des geldsten anorganischen Kohlenstoffgehaltes (IC) erfolgte in einem
Kohlenstoffanalysator der Fa. Beckmann, Modell 914 A.
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Zur Messung wurde die Probe iiber ein Verbrennungsrohr im sauren Milieu bei 3000C
oxidiert und das entstandene CO; in einem CO,-spezifischen Infrarotanalysator

gemessen.

Anhand einer Eichreihe (0-20 mgC - 1-1) mit verschiedenen Verdiinnungen eines
Gemisches (4.404 g1 NayCO3, 3.497 g-1-1 NaHCO3) lieB sich der anorganische
Kohlenstoffgehalt einer Probe bestimmen. Die Standardabweichung vom Mittelwert war
stets geringer als 5 %.

2.6.3.3 Markierung mit 14C

Zur Quantifizierung der C-Einbauraten wurde die !4C-Methode eingesetzt. Die
Kohlenstoffixierung wird mit der 14C-Technik sehr sensitiv bestimmt. Diese Methode
fithrte Steemann Nielsen (1952) zur Bestimmung der Primiérproduktion im Ozean ein.
Auch in der Limnologie etablierte sie sich neben der Sauerstoffmethode als
Standardmethode zur Bestimmung der Primérproduktion. Dennoch ist sie auf Grund
vieler Fehlermiglichkeiten und verschiedener Interpretationsméoglichkeitenen ebenso wie
die Sauerstoffmethode umstritten (Cassie, 1962; Savigde, 1978; Peterson, 1980; Davies
u. Williams, 1984). Mit dieser Methode kann nicht eindeutig ausgesagt werden, ob die
Netto - oder die Bruttophotosynthese gemessen wird, weil einige der bereits fixierten
Kohlenstoffmolekiile wieder in das Medium recyliert werden kdnnen. Nach Dring u.
Jewson (1982) tendiert die 14C-Methode zur Messung der Nettoproduktion.
Demgegeniiber vertreten andere Wissenschaftler die Meinung, daf bei
Kurzzeitinkubationen von 2-4 h die Bruttophotosynthese, und nur bei lingeren

Inkubationen die Nettophotosynthese gemessen wird (Berman u. Pollinger, 1978).

Die zugegebene NaH14COj3-Dosis betrug pro ml Suspension nie mehr als 1 uCi. Die
Zeitdauer zwischen Zugabe von 14C, Durchmischung, Dispension und Exposition betrug

< 2 min.

2.6.3.4 Behandlung der Dunkelproben

Weil es in der 14C-Methodik allgemein iiblich ist, wurde ein Teil der markierten Algen
(zwei Proben) wihrend der Lichtexposition der anderen Proben im Dunkeln gelassen
(Strickland u. Parsons, 1972; Vollenweider, 1974). Wihrend der Dispensions- und
Filtrationszeit wurden alle Proben den gleichen Lichtbedingungen ausgesetzt. Aus den
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C-Assimilationsraten der Dunkelproben lassen sich das im Raumlicht aufgenommene 14C
und das nicht durch die Spiilung vom Filter entfemnte 14C abschiitzen. Weil Algen auch im
Dunkeln Kohlenstoff fixieren konnen (Harris, 1978), betrug dieser Wert in allen
Versuchen im Vergleich zu den lichtexponierten Proben zwischen 0.3 und 4 %. Dabei
lagen die Werte des im Dunkeln fixierten Kohlenstoffes alle auf dem gleichen Niveau.
Weil aber bei den Proben mit langen Dunkelphasen in den LDW-Experimenten weniger C
fixiert wurde, war der prozentuale Anteil des im Dunkeln eingebauten Kohlenstoffes bei
diesen Proben héher. Er wurde von allen lichtexponierten Proben subtrahiert. Nixdorf u.
Fulda (1989) verzeichneten unter Anwendung der 14C-Methode fiir natiirliche
Phytoplanktonproben realtiv geringe Dunkelfixierungsraten (1.5 %) und ebenfalls
geringe Freisetzungsraten des markierten geldsten organischen Kohlenstoffes (3 %).

2.6.3.5 Bestimmung des Total Counts

Dem Restvolumen der markierten Algensuspension wurden jeweils drei Aliquots (1 ml)
entrionimen, in kleine Szintillationsvials pipettiert und mit 4 ml Szintillationsgel Insta-Gel
der Fa. Packard Instruments, welches mit 5 % Carbosorb der gleichen Firma
angereichert war, versetzt. Die Vials wurden bis zur Bestimmung des gesamten
zudosierten 14C fiir mindestens drei Stunden im Dunkeln aufbewahrt. In dieser Zeit war

die Biolumineszenz vollstindig abgeklungen (Rai, 1990 pers. Mitteilung).

Aus den erhaltenen Resultaten wurden Mittelwerte gebildet, sofern die Werte nicht mehr
als 0.5 % voneinander abwichen. Diese Mittelwerte wurden fiir die Berechnung der

C-Einbauraten (Kap. 2.6.4.2) herangezogen.

2.6.3.6 Bestimmung des Filier Counts

Nach Beendigung der Kurzzeitversuche wurden die Algen iiber 0.2 pm
Celluloseacetatfilter mit geringem Unterdruck (< 0.1 mmHg) filtriert. Die Filter wurden
vorher mit entionisiertem Wasser gewissert und befanden sich zu jeweils 12 Stiick auf
einer Filiriereinheit der Fa. Millipore. Die Methode wurde von Herrn Dr. Rai am MPI
entwickelt und entspricht den internationalen Standards.

Um alle markierten Algen zu erfassen, wurden die Inkubationsgléser zuerst zweimal mit
20 ml entionisiertem Wasser gespiilt. AnschlieBend wurden die Filter erneut zweimal mit
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20 m] entionisiertem Wasser gespiilt, um das an den Algenzellwinden anhaftende 14C zu

entfernen.

Dann wurden die Filter in Microvials gefiillt, mit 3.5 ml Szintillationsge!l Filter-Count der
Fa. Packard Instruments versetzt und die Suspension kriftig geschiittelt. Bis zur Analyse
des von den Algen wihrend der Inkubation inkorporierten 14C im Szintillationszihler
wurden die Algen fiir 3 h im Dunkeln aufbewahrt. In dieser Zeit hatten sich die Filter
aufgeldst und die Lumineszenz der Algen war abgeklungen.

2.6.3.7 Messung im Szintillationszihler

Die Bestimmung der von den Algen wihrend der Inkubationszeit aufgenommenen
Aktivitiit erfolgte in einem Tri-Carb-Szintillationszihler der Fa. Packard Instruments (Typ
2000). Die MeBdauer pro Probe betrug zehn Minuten. Die in den Proben enthaltenen
Algen verminderten die Zihlausbeute je nach Algenkonzentration mehr oder weniger
stark. Die Erfassung dieses Quencheffektes erfolgte durch die Aufnahme von 14C-
Quenchreihen. Hierzu wurde zuniichst die Zihlrate einer als ungequencht angenommenen
Probe bestimmt (Rpg). AnschlieBend wurden Proben mit der gleichen Aktivitiit wie die
ungequenchte Probe unterschiedlich groe Mengen an Algen zugesetzt und die Zihlraten
(Rg) dieser nunmehr gequenchten Proben bestimmt. Durch Bildung des Quotienten i&“n;

wurde die Zihleffektivitit bei der jeweiligen Algenkonzentration ermittelt.

Quenchkurven wurden aufgenommen in Kombination mit Algen bzw. Algen mit
Celluloseacetatfilter und den verschiedenen Szintillationsgelen. Die MeBwerte aus den
Inkubationen wurden auf diese Weise korrigiert.

2.6.4 Berechnungen

2.6.4.1 Berechnung der Primirproduktionsraten fiir Experimente in
den Langzeitversuchen

Der fiir die kontinuierlichen Versuche wichtige Parameter der DurchfluBirate D wurde
anhand der Abnahme des zuflieBenden Nihrmediums bestimmt. Dariiber hinaus wurde
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die Biomasse als Trockengewicht TS erfaBt und das Pigment Chlorophyll a gemessen.
Fiir ein turbidostatisch betricbenes Kultursystem gilt, daB sich die DurchfluBrate bei der
eingestellten Biomassekonzentration im Kulturgefi nach der Wachstumsrate einstelit.
Somit spiegelt sich in der Durchflufirate (D) die maximale Wachstumsrate (Umax) wieder,

so daB gilt:
Hmax =D (2.5)

Anhand der Wachstumsrate i [h-1] und der im KulturgefiB wihrend des MeBzeitraums
vorhandenen Algenbiomasse TS [mg 1-1] konnte die Gesamtproduktivitit PROD nach
Gleichung 2.6 berechnet werden:

PROD [mg TS I 1] = (i-l] - ATS [mg I1] (2.6)

Weil die Biomasse in dem Zeitintervall nicht immer konstant gehalten werden konnte,
wurden die Mittelwerte aus der Trockengewichtsbestimmung am Anfang und am Ende
des Zeitintervalls (ATS) zur Berechnung herangezogen. Die Wachstumsrate der
Algenbiomasse ist umgekehrt proportional zur Verdopplungszeit der Biomasse im
KulturgefiB. Die Verdopplungszeit (d) berechnet sich aus dem Quotienten von
Rohrenvolumen R [mi] und DurchfluBrate D {ml h-13 (GL 2.7):

- R [mi]
din =5 Ty (2.7)

Die Produktivitiit ist somit die TS-Zunahme innerhalb eines bestimmten Zeitintervalles und
fiir ein bestimmtes Volumen.

2.6.4.2 Berechnung der C-Einbauraten fiir Experimente in den
Kurzzeitversuchen

Die in den Kurzzeitversuchen erzielten C-Einbauraten (P) wurden, bezogen auf den
Gehalt an POC, nach Gleichung 2.8 und, bezogen auf den Gehalt an Chla (PB), nach
Gleichung 2.9 berechnet. Die Werte der Dunkelproben wurden subtrahiert.

CrlIC vey 1.06
Crot t POC vfi]

P [mgC mgPOCI 1] = (2.8)

CriIC vige 1.06
Ctot t Chla vfij

PB tmgC mgChlal p1} = (2.9)
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wobei:
Ca = Filter Count in DPM
Ciot = Total Count in DPM
Vil = Volumen des Cf; in ml
Viot = Volumen des Cy in ml
IC = anorganischer Kohlenstoff in mg I-1
POC = partikulirer Kohlenstoff in mg I
Chla = Chlorophyll a in mg I'1

t = Versuchsdauer in h
Der numerische Wert 1.06 ist der Diskriminierongsfaktor des 14C gegeniiber 12C,

2.6.4.3 Berechnung der P/I-Kurven

Mathematische Algorithmen werden hiufig benutzt, um die Kurvenform und die
Parameter der P/I-Kurven zu ermitteln (Jassby u. Platt, 1976; Platt et al., 1980; Gallegos
u. Platt, 1981, Megard et al., 1984; Neale u. Richerson, 1987). Ich benutzte die
Gleichung von Megard et al. (1984), weil sie auch den Bereich der Photoinhibition
hinreichend beschreibt (Gl. 2.10 a).

ol
Py = 2.10a
@ K;+1+K202 ( )
wobei;
1 = Lichtintensitiit
0 = theoretische maximale C-Einbaurate
K = Koeffizient fiir die photosynthetische Reaktion auf schwaches Licht
Ko = inverser Koeffizient fiir den Grad der Photoinhibition bei Inkubation

mit hoher Lichtintensitit

Die C-Einbaurate P(I) ist die theoretische Maximumsrate v multipliziert mit einem
dimensionsiosen Verhilinis, das von Kj, K2 und I abhéngt. Die Dimensionen der
Parameter K und K3 sind dieselben wie die fiir die Lichtintensitit I. Die GroBe von K
hiingt von der photosynthetischen Reaktion auf schwaches Licht ab. K3 ist ein inverses
MaB des Grades der Photoinhibition bei Inkubation bei hoher Lichtintensitit. Obwohl die
Gleichung dieselbe ist wie die von Haldane (1930) entwickelte fiir die Reaktionen von
Enzymen, die durch iiberoptimale Substratkonzentrationen gehemmt werden,
unterscheidet sie sich aufgrund der Dimensionen, in denen der Zeitfaktor beriicksichtigt
wird. Licht wird ausgedriickt als ein konstanter Flux, wogegen die Substratkonzentration

einfach durch die anfingliche Konzentration ausgedriickt wird.
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Fiir die Experimente im Expo-Schlitten muBte die Gleichung 2.10 a mit zwei Parametern
K3 und K4 erweitert werden, weil die Photoinhibition bei hohen Lichtintensitéiten sehr
stark ausgeprigt war und sich deswegen die Werte der C-Einbauraten mit Gleichung
2.10 a nicht beschreiben lieBen (Gl. 2.10 b).

ol .
Pl = 2.10b
0 K; + Ko + K3i2 + K3 (2.106)
wobei:
1 = Lichtintensitit
v = theoretische maximale C-Einbaurate
K = Koeffizient fiir die photosynthetische Reaktion auf schwaches Licht
K5, K3.K4 = inverse Koeffizienten des Grades der Photoinhibition bei Inkubation mit hoher

Lichtintensitit

Die Koeffizienten K;i-K4 wurden empirisch an den vorhandenen Werten der C-
Einbauraten angepaBt. Die Groe der Koeffizienten richtete sich nach der Hohe der C-
Einbauraten bei den jeweiligen Lichtintensitiiten.

2.6.4.4 Berechnung der P/I-Parameter

Die maximale C-Einbaurate (Ppax) lie sich mit folgender Beziehung berechnen (Gl
2.11):

Poax = 2B i p=iNkiK2 (2.11)
l+8 P2
wobei:
Pimax = maximale C-Einbaurate
v = theoretische maximale C-Einbaurate
K1 = Koeffizient fiir die photosynthetische Reaktion auf schwaches Licht
Kz = inverser Koeffizient fiir den Grad der Photoinhibition bei Inkubation

mit hoher Lichtintensitit

Die Steigung im lichtlimitierten Bereich der P/I-Kurve () lieB sich mit folgender
Beziehung berechnen (Gl. 2.12):

U
@ = %7 (2.12)
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Die Sittigungskonstante (Ik) ist der Quotient aus Ppax und o (G1. 2.13):

P
—max (2.13)

g = a

Imax (Lichtintensitdt bei der Pyax erreicht wird) lieB sich mit folgender Gleichung
berechnen (Gl. 2.14):

Imax = VK1 K2 {2.14)

2.6.4.5 Vergleichsansitze

Die wiihrend eines LDW- oder eines LW-Versuches gemessene Produktivitit PROD; pw
oder die C-Einbauraten (P pw bzw. PLw) konnen prinzipiell auf drei Arten mit der
Referenz (die bet konstanter Lichtintensitiit gemessene Produktivitit PRODy oder die C-
Einbauraten Py ;) verglichen werden (Rabinowitch, 1956). Dazu werden drei sogenannte
"intermittency factors" verwendet, die das Verhidlinis von PROD; pw zu PRODy; oder
Prpw zu Py bzw. Prw zu Py ausdriicken.

Folgende Vergleichsansiitzc sind denkbar:

1. Direkter Vergleich der bei LDW bzw. LW und LL erzielten Raten bei gleichen
Intensitdten wihrend der Hellphase

2. Vergleich der bei LDW bzw. LW und LL erzielten Raten mit hypothetischen
Raten (lichtiquivalenten Raten), die aus der P/I-Kurve abgeleitet werden

3. Vergleich der Raten, die bei gleicher Lichtdosis {iber denseiben Zeitraum bei
LDW bzw. LW und LL erzielt werden

Im folgenden werden diese Vergleichsansitze niher erldutert.

Vergieichsansatz 1 - Die Produktionsraten bzw. die C-Einbauraten, die wahrend

einer gesamten Versuchszeit mit n Dunkelphasen und n Lichtphasen im
intermittierenden Lichtzyklus mit der gleichen Lichtintensitit erzielt wurden, werden
mit den Produktionsraten bzw, C-Einbauraten verglichen, die in der gleichen
Zeitperiode bei Konstantlicht mit der ebenfalls gleichen Lichtintensitit erzielt
wurden. Das Verhiltnis zwischen diesen beiden Ertriigen wird in der Literatur als
der sogenannte “Intermittierender Faktor fiir gleiche Intensitit und gleiche totale
Zeit" i bezeichnet (Rabinowitch, 1956; Kok, 1953 und 1956; Fredrickson u.
Tsuchiya, 1970; Terry, 1986). Zur Vermeidung der doppelten Indizierung, wird im
folgendem Rj anstelle von i verwendet.
Rabinowiich benuizie diese Vergleichsmethode zur Beaniwortung folgender Frage:
Wie beeinflussen periodische, durch eine rotierende Scheibe verursachte,
Unterbrechungen der Beleuchtung den Ertrag der Photosynthese einer Pflanze im
Vergleich zu konstanter Lichtintensitiit.
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Fiir die Langzeitexperimente in der Black-Box bzw. die Kurzzeitexperimente im
Phototron ergibt sich fiir den intermittierenden Faktor R) folgende Beziehung (Gl. 2.15):

PRODipw Pipw
Rj “PROD, bzw. Py (2.15)

wobei:

PRODy;, = Produktivitit bei Anzucht mit LL [mgTS 1-1 h-1]

PRODipw = Produktivitit bei Anzucht mit LDW [mgTS I'l h*1]

Piy, = C-Einbauraten bei Inkubation mit LL [mgC mgPOC-! h-1)

Piow = C-Einbauraten bei Inkubation mit LDW [mgC mgPOC-1 h-1j
Vergleichsansatz 2 - Als zweite Vergleichsmethode konnen die Produktionsraten

oder C-Einbauraten, die wihrend der n Hellphasen bei intermittierendem Licht
erzielt werden, mit den Produktionsraten oder C-Einbauraten verglichen werden,

die bei konstantem Licht der gleichen "aktuelien Zeitdauer" (n - Lichtphase) und
gleicher Lichtintensitiit erzielt werden. Die bei intermittierenden Licht gemessenen
Produktionsraten werden demzufolge gegeniiber den Produktionsraten, die bei
Konstantlicht gemessen werden, normalisiert. Diese Normalisierung wird in der
Literatur als iy bzw. als der “intermittierende Fakior fiir gieiche Zeit und gleiche
totale Energie " bezeichnet (Rabinowitch, 1956). Sie wird analog zu der oben
beschriebenen Weise als Rj bezeichnet und die um diesen Faktor normalisierten
Produktionsraten, die im intermittierendem Licht erzielt wurden als
"lichtiquivalente Raten" bezeichnet.

Dieser Vergleich beantwortet folgende Frage: Wird die gegebene Lichtenergiemenge
von einer definierten Intensitdt besser fiir die Produktivitdt bzw, den C-Einbau
genutzt, wenn sie von verschieden langen Dunkelintervallen unterbrochen wird,
oder wird sie besser in einem kontinuierlichen Ansatz genutzt?

Wenn P* pw = Py ist, wiiren die bei LDW bzw. LW erzielien C-Einbauraten (P pw bzw.
P_w) unabhidngig vom zeitlichen Verlauf der Lichtintensitit bzw. nicht von den
vorhergehenden Lichtintensitiiten abhingig.

Fiir die Langzeitexperimente in der Black-Box kann der Faktor Rz mit folgender

Gleichung (2.16) ausgedriickt werden:

PROD* t
Rp= ——E% a4 PROD*pw = PRODpw-¥ (2.16)

PRODy; th
wobei:
PROD = Produktivitit bei Konstantlicht
PROD'[pw = lichtnormalisierte Produktivitst bei Lich/Dunkelwechsel
4 =  Dunkelzeit [s]

Hell- (+) Dunkelzeit
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Setzt man Prod*| pw in Gl. 2.16 ein, erhilt man:

R _PRODLDW !8.
2= PRODi;  th

Ry 1Bt sich somit auch folgendermaBen berechnen:

PROD;pw * th
= und PROD 1;= PRODp — 217
PROD* [, L L {2.17)

wobei wiederum

R =PR0DgDW 73
PRODy;, 1y

Man sieht, daB die 2. Berechnung von Ry mit Hilfe von Gl. 2.17 mit der Berechnung
nach Gl. 2.16 dquivalent ist. Nur bei der Darstellung der P/I-Kurven in absoluten Werten
ergibt sich eine andere Skalierung fiir die beiden Verfahren - doch der relative Unterschied
ist identisch.

Analog zu Gl. 2.16 kann R fiir die Kurzzeitexperimente im Phototron mit Hilfe der
Gl. 2.18 berechnet werden, wobei wiederum fiir die Berechnung von R beide Verfahren
angewendet werden konnen:

P* t
R2 = —-P%DLLL und P*LDW = wa-‘é (2.18)
wobei:
PrL =  C-Einbaurate bei Inkubation isn Konstantlicht
P'iow = lichtnormalisierte C-Einbaurate bei Inkubation mit LDW
Y =  Dunkelzeit [s]
t =  Héll- (+) Dunkelzeit

Im Expo-Schlitten, wo den Algen zu jeder Zeit Licht zur Verfiigung stand, muBte R,
analog der zweiten Berechnung gem:iB Gl. 2.17 berechnet werden. Die Frage, inwiefern
sich die bei LW erzielten C-Einbauraten von den bei Konstantlicht der gleichen Intensitit
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und gleicher Zeit erzielten Raten unterschieden, kann beantwortet werden, indem die bei
Konstantlicht erzielten Raten auf gleiche Zeit und gleiche Intensitiit normalisiert werden
(P*u), wobei P*LLP*LDW entspricht.

Die Beziehung fiir Ry ist demzufolge:

‘ P
R, = (2.19)
Py

, " _
wobei Py = PPN TS [Pt +P; 1,+2P; t3] {2.20)

Py = C-Einbauraten bei Konstantlicht am Starklichtende des Lichtgradienten
[mgC mgPOC-1 h-1j

P: = C-Einbauraten bei Konstantlicht am Schwachlichtende des

Lichtgradienten [mgC m,gPOC‘1 h-1j

mittlere C-Einbauraten, die bei Konstantlicht im Lichtgradienten

zwischen Iy und I bzw, zwischen I und I erzielt wurden

[mgC mgPOC! bl

Verweilzeit am Starklichtende des Gradienten [s]

Verweilzeit am Schwachlichtende des Gradienten [s]

Ubergangszeit zwischen Ij und I bzw. zwischen Iz und I {s}

Py

5]
4]
5]

Zusitzlich muBte P3 berechnet werden, weil sich die Algen wihrend der Ubergangszeit in
einem Lichtgradienten befanden (Gl 2.21) :

P3 =E1§ [P dt @21)

wobei:
P(t) = C-Einbauraten [mgC mgPOC-! h-1}, die bei Konstantlicht im
Lichtgradienten zwischen I und I, erzielt wurden

Yergleichsansatz 3 Als dritte Methode werden die bei LW erzielten C-Einbauraten
mit den Raten verglichen, die bei der gleichen Menge an Lichienergie, die
gleichformig iiber die gesamte Zeit zugegeben wird, erzielt werden. Diese
Vergleichsmethode beantwortet folgende Frage: Kann eine vorgegebene Menge an
Lichtenergie, die innerhalb einer bestimmten Zeitperiode gegeben wird, vorteilhafter
genutzt werden, wenn sie wihrend der gesamten Zeit gleichmiBig verteilt wird,
oder wenn sie quasi konzentriert wihrend der Starklichtphasen gegeben wird und
dann durch Schwachlicht unterbrochen wird. Diese Beziehung wird in der Literatur
als der "intermittierende Faktor fiir gleiche Energie und gleiche Zeit", igT bezeichnet
und hier ebenfalls analog zu der oben beschriebenen Weise als R3 bezeichnet.
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Fiir die Experimente mit LW gilt folgende Beziehung fiir R3 (Gl. 2.22):

Ry = Lo (222)
P(I)
wobei:
P(Iy; = C-Einbauraten, bei den mittlercn Lichtintensititen bei Konstantlicht

Zur Berechnung der mittleren Lichtintensitiit (I) fir die LW-Experimente im Expo-
Schlitten siehe niichstes Kapitel 2.6.4.6.

Im Vergleich zu Rj und R hiingt R3 von der P/I-Kurve ab. Unterschiede in R3 sind nicht
allein auf die Dynamik zurtickzufiihren - es sei denn man bewegt sich im linearen Bereich,

2.6.4.6 Berechnung der mittleren Lichtintensitit fiir Experimente
im Expo-Schlitten

Die Berechnung der mittleren Lichtintensitit (@) fiir die Experimente im Expo-Schlitten
erfolgte nach Gleichung 2.23:

o v+ 1313
ro= ty + Iz + 13 (2.23)
wobei:
L = Lichtintensitit am Starklichtende des Lichigradienten [uE m-2 51}
L = Lichtintensittit am Schwachtichtende des Lichtgradienten [uE m2 1)
I = miltlere Lichtintensitit, der die Algen wiihrend des Wechsels von I; und
I bzw. zwischen I; und I, ausgesetzt waren [uE m-2g1)
t1 = Verweilzeit am Starklichtende des Gradienten [s]
ta = Yerweilzeit am Schwachlichtende des Gradienten {s]
t3 = Ubergangszeit zwischen I und I bzw. zwischen I und I;[s]

Die Berechnung von I3 erfolgte nach Gleichungen 2.25 bis 2.27.

I3 wurde vor jedem Versuch ermittelt, indem die Lichtintensitét an sechs Punkten im
Abstand von 8 cm lidngs des Lichtgradienten im Expo-Schlitten gemessen wurde. Die
Messungen wurden an den gleichen vertikalen Héhenpositionen wie bei den Messungen
fiir die Dauerlichtbedingungen vorgenommen. Aus den MeBergebnissen war ersichtlich,
daB die Abnahme der Lichtintensitiit lings des Lichtgradienten nicht gegen 0 erfolgte,
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sondern sich vielmehr, infolge der Reflexion des Plexiglases und der Totalreflexion
(Gerthsen et al., 1989) einem konstanten Wert niherte.

Zur Bestimmung von I3 wurde deshaib das Lambert-Beersche-Gesetz mit der Einfiihrung
eines empirischen Parameters I¢c modifiziert.

Der empirische Ansatz lautete:

Iz) = 1e® 4] (2.24)

wobei

o = Extinktionskoeffizient

z= Abstand von dem Punkt, wo I; gemessen wurde
Ic diente somit als Sammelstelle fiir die infolge der Totalreflexion auftretenden
Phidnomene, die aufgrund ihrer Komplexitit theoretisch schwer zu erfassen sind, Die
Parameter 0. und I wurden mit einem Fitprogramm nach der Methode der kleinsten

Quadrate bestimmit.

I3 wurde wie folgt berechnet:
; L
Iy = 7 [lz)d (2.25)
0
wobei

L = Liinge des Beckens
z = Abstand der Kuiturrthren von Iy, z varierte. zwischen O und L

Nach Integration von Gleichung 2.27 folgte:

[he]
[
S

Iz = fL-(I -evic
Ersetzt man die Beckenlédnge L durch das Produkt von der mittleren Geschwindigkeit v
und der Zeit t3 folgt:

I
I =~ v’ t3-(1-e-0M3)+1¢ (2.27)

In den Darstellungen der Ergebnisse wurden die bei Inkubation mit Wechsellicht und bei

Konstantlichtinkubation erzielten C-Einbauraten gegen die mittlere Lichtintensitit (I)

aufgetragen.
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2.6.5 Verwendete Computerprogramme

Die statistischen Auswertungen wurden mit Hilfe des Statistikprogrammes STAT
VIEWTM [T (Abacus Concepts, © 1987-1988) und des in dem Graphikprogramm
KALEIDAGRAPH eingebundenen Statistikpakets durchgefiihrt. Weitere Berechnungen
erfolgten mit Hilfe des Tabellenkalkulationsprogrammes EXCEL (Microsoft, Version 2.2.
u. Version 3.0 Copyright © 1985-1989). Die Graphiken wurden mit dem
Graphikprogramm KALEIDAGRAPH (Abelback Software, Version 2.1.1. Copyright ©
1986-1990) erstellt. Der Text wurde auf WORD 5.0 (Microsoft, Version 5.0 © 1987-
1989) geschrieben. Die Skizzen wurden mit dem Zeichenprogramm MAC DRAW II
(Claris Corporation, Version 2.2 © 1987-1989) und CANVAS (Deneba Systems,
Version 3.0 © 1990} angefertigt. Die Literatur wurde mit dem Programm END NOTE
PLUS (Niles & Associates, Version 1.0 © 1988-1990) verwaltet.

Alle aufgefiihrten Programme liefen auf verschiedenen ®MACINTOSH-PC mit den
Betriebssystemen 6.01 und 7.01.
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3. Ergebnisse

3.1 Langzeitversuche (Black-Box)

3.1.1 Uberblick

In den Langzeitversuchen wurde S. obliquus fiir mehrere Aufenthaltszeiten einerseits
verschiedenen LDW in Zeitriumen von wenigen Sekunden bis zu einer Stunde und
andererseits konstantem Licht als Referenz ausgesetzt.

Die LDW folgten im wesentlichen Rechteckprofilen. Die Offnungs- und VerschluBzeiten
der Blende waren im Vergleich zu den Dunkel- und Lichtphasen sehr klein (< 0.5 s). Weil
die Algen dementsprechend nur fiir sehr kurze Zeit einem Lichtgradienten ausgesetzt
waren, waren sie in den Versuchen mit LDW intermittierenden Lichtbedingungen

exponiert.

Ein LDW-Versuch bestand aus n Licht/Dunkelzyklen, welche im folgenden Testzyklen
genannt werden. Jeder Testzyklus setzte sich aus einer Hellphase, die ty Sekunden
andauerte, und einer Dunkelphase, die tg Sekunden andauerte, zusammen. Die Dauer
eines Testzyklus betrug demnach tg =ty + tg Sekunden; die Dauer eines Versuches betrug

n-tg Sekunden. Das Verhiltnis zwischen der Dunkelzeit und der Dauer des Testzyklus %

gibt die relative Dunkelzeit (rel. tg) wieder,

Die Algen wurden einerseits vier Testzyklen unterzogen, bei denen die relativen
Dunkelzeiten konstant blieben (Tab. 3.1.1.1). Das Verhiiltnis zwischen Hellzeit und
Dunkelzeit (Phasenverhiltiis, ty:tg) blicb konstant, wihrend die Zyklusdanern der
Testzyklen getindert wurden. Die einzelnen Testzyklen dauerten zwischen 9 s bis 1.5 h.
Die Hellzeit betrug im Vergleich zur Dunkelzeit die doppelte Zeit (th:ty = 2:1).

Bei weiteren vier Testzyklen wurden die relativen Dunkelzeiten gedndert (Tab. 3.1.1.2).
Das Verhiltnis zwischen Hellzeit und Dunkelzeit (Phasenverhiltnis, tpfty) wurde
verindert, wihrend die Zyklusdauern der verschiedenen Testzyklen nahezu unveriindert
belassen wurden. Die Zyklusdauern (i+tg) fiir diese LDW lagen im mittleren
Sekundenbereich (20 bis 60 s). Hierdurch wurden Zeitiiberschneidungen mit den
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Blitzlichtexperimenten (kurze LDW) und den Experimenten iiber die Bedeutung von
langperiodischen LDW (diurnale Rhythmen) vermieden.

Tab. 3.1.1.1:

LDW mit gleichen relativen Dunkelzeiten

rel. Dunkelzeit

Hellzeit

Dunkelzeit

Phasenverhilt

Zyklusdauer F
nis (h*d) requenz (htld)
& ) ) ) ®
[s] [s) [s] [s1]
0 konstant - - -
0.33 6 3 2:1 9 0.111
0.33 20 10 2:1 30 0.033
0.33 360 180 2:1 560 0.0019
0.33 3600 1800 2:1 5400 0.00019
Tab. 3.1.1.2: LDW mit verschiedenen relativen Dunkelzeiten.
rel. Dunkelzeit Hellzeit § Dunkelzeit | Phasenverhilt | Zyklusdauer Frequenz —.
nis (htid) tutld)
& e ) ) ®
5] s is] 51
0 konstant - - -
0.83 10 50 1:5 60 0.0166
0.66 10 20 1:2 30 0.033
0.5 10 10 1:1 20 0.05
0.33 20 10 2:1 30 0.033

Die bei Anzucht mit LDW gemessene Produktivitit PROD; pw wurde mit der Referenz (die
bei Konstantlicht gemessenen Produktivitidt PROD;; ) nach den Vergleichsansitzen 1 und
2 (s. Kap. 2.6.4.5) verglichen. Aufgrund der Anordnung der Langzeitexperimente, bei
denen die Lichtintensitit wihrend der Hellphasen stets 380 WE m-2 s-1 betrug, konnte

PRODy pw und PROD ;. nicht nach Vergleichsansatz 3 verglichen werden.
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3.1.2 Zeitlicher Verlauf

Der zeitliche Verlauf der Produktionsraten zeigt, daB sich diese nach der Umstellung auf
einen neuen LDW iiber ein Maximum auf ein neues Niveau einstellten (Abb. 3.1.2.1).
Die Produktionsraten waren kurzfristig hther, nachdem die Algen nenen LDW ausgesetzt

wurden.

rel. 1, 083 0.66 05 |o633{o033{ 033 0.33 0
4, L3} 10 10 10 20| 6 [ 360 3600 IL
tals 50 20 10 w{ 3 | 180 1800
12 =~
10 -
:= —
T _:I
m -
[;'D -
E 5 2
8 E
& ]
4 =
2 7 o———-o/
0 lllllt_l_llﬁlﬂ_rlll l"'ll’lll'l! 1T ITT[IT[(]'_III'TIITIP‘
0 100 200 300 400 500 600
Zeit [h}

Abb. 3.1.2,i: Produkiionsraten in Abhingigkeit der Versuchszeit bei
verschiedenen LDW und bei konstantem Licht

Bei LDW mit kiirzeren relativen Dunkelzeiten (Testzyklen 20/10, 6/3, 3600/1800) stellt
sich dieses Maximum schneller ein als bei den LDW mit groBeren relativen Dunkelzeiten

(Testzyklen 16/20 und 10/10).

Die maximalen Produktionsraten waren beim Ubergang von LDW mit gleichen relativen
Dunkelzeiten (beim Ubergang vom Testzyklus 20/10 zum Testzyklus 6/3 und vom
Testzyklus 6/3 nach Testzyklus 360/180) zudem schwicher ausgeprigt. Anscheinend
waren die Algen schon an diese Lichtverhilmisse adaptiert, weil sie schon bei LDW 20/10
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mit der gleichen relativen Dunkelzeit kultiviert worden waren. Erst beim Ubergang vom
Testzyklus 360/180 auf Testzyklus von 3600/1800 war der Peak der Produktionsrate
erneut deutlich ausgeprigt. Der Grund hierfiir kann in der Tatsache begriindet sein, da
dieser LDW eine deutlich hohere Zyklusdauer besaB, als die beiden anderen LDW mit der
gleichen relativen Dunkelzeit .

Die Algen reagierten immer dann mit einer kurzfristig erhhten Produktion, wenn einem
Testzyklus mit Hingerer relativer Dunkelzeit ein Testzyklus mit kiirzerer relativer
Dunkelzeit folgte. Also immer, wenn die relativen Dunkelphasen verkiirzt oder aber die
Lichtphasen sehr lang wurden, wie z.B. bei LDW von 3600/1800 und bei konstantem
Licht, wurden die Produktionsraten kurzfristig erh6ht. Die Lichtvorgeschichte spielte
demzufolge fiir die Ausnutzung des Lichtes bei intermittierendem Licht eine wichtige
Rolle.

Nach Umstellung auf einen neuen Testzyklus dnderte sich der Chlorophyllanteil am
Trockengewicht gemi8 dem neuen Licht/Dunkelverhiltnis. Die Algen haben wegen der
Lichtlimitierung im LDW einen hoheren Chlorophyligehalt. Nach Verkiirzung der
relativen Dunkelzeit wird er fiir erhohte Produktion genutzt, bis bei Anpassung an den
"nichsthéheren” LDW ein Chlorophyllabbau bzw. eine weniger intensive
Chlorophyliproduktion erfolgt. Je kiirzer die relativen Dunkelzeiten, desto geringer war
der Chlorophyllanteil (Abb. 3.1.2.2). Bei Testzyklen mit gleicher relativer Dunkelzeit
war er konstant, unabhingig von der Frequenz der Testzyklen (Abb. 3.1.2.3). Der
Chlorophyllanteil war also eine direkte Funktion des Licht/Dunkelverhilinisses. Die Algen
versuchten, das verminderte mittlere Lichtangebot durch vermehrte
Chlorophyliproduktion auszugleichen, obwohl sich die eingestrahlte Lichtintensitit
wihrend aller Versuche nicht verinderte. Aufgrund der verminderten
Chlorophyllproduktion idnderten sich die optischen Eigenschaften in der Kultursuspension
und die MeBkiivette erfalte einen "falschen” Sollwert.
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Abb. 3.1.2.2 von der relativen Dunkelzeit
Abb, 3.1.2.3: von der Zyklusdauer bei Licht:Dunkel = 2:1.

Es wurde weniger Medium in die Kulturrdhre gepumpt, was zu einem Anstieg der
Biomasse fiihrte. Weil aber die Wachstumsrate eine direkte Funktion der Biomasse ist,
stiegen auch die Produktionsraten an. Erst nach Einstellung einer neuen Sollgrofie konnte
die Biomasse wieder auf das urspriingliche Niveau geregelt werden, und erst dann
konnen die Produktionsraten direkt miteinander verglichen werden. Eine Bestétigung fiir
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diese Theorie liefert der Hinweis, daB die Produktionsraten bei Testzyklen mit gleichen
relativen Dunkelzeiten kein ausgepriigtes Maximum erreichten. Der Chlorophyllanteil am
Trockengewicht war in diesem Fall konstant (Abb. 3.1.2.3).

Weil dennoch nicht auszuschlieBen ist, daB die Algen kurzfristig iiber einen Reservepool
verfiigen, wurden zuniéichst die intermittierenden Faktoren R1 und R2 (s. Kap. 2.6.4.5)
nur fiir die maximalen Produktionsraten (d.h. fiir die Produktionsraten unmittelbar nach
Umschalten auf nene LDW) berechnet. Desweiteren wurden die intermittierenden
Faktoren R und R fiir die mittleren Produktionsraten, die nach diesem Peak gemessen
wurden, berechnet. Auf diese Weise erhoffte ich mir, einen eventuell auftretenden
Unterschied néher charakterisieren zu konnen. Wie Abb. 3.1.3.1 bis 3.1.3.4 zeigen, sind
die Unterschiede zwischen den Faktoren, die mit den maximalen Produktionsraten
gerechnet wurden, und den Faktoren, die mit den mittleren Produktionsraten gerechnet
wurden, gering. D.h., die Theorie, daB das Umschalten von Testzyklen mit langen
relativen Dunkelzeiten auf Testzyklen mit kiirzeren Dunkelzeiten kurzfristig zum
Produktionsvorteil genutzt werden kann, wie es Lee u. Pirt (1981) postulierten, kann
nicht aufrechterhalten werden. Vielmehr liegt es in erster Linie an der vermehrten

Chlorophyllproduktion. Die Sache ist aber sicherlich komplex und Fragen iiber die

e PRV IV AT WAL T e Wwiliwrd AA%W il Iwrall

Enzymakiivititen, maintenance energy etc. miiBten mitberlicksichiigt werden.

3.1.3 Vergleich der in intermittierendem Licht und im Konstantlicht
gemessenen Produktivititsraten mit Hilfe der Vergleichsansitze 1
und 2 (s. Kap. 2.6.4.5)

: AL } LN, P S Ly - .

Als ersies siellte sich die Frage, ob es fiir den untersuchten Zeitbereich von 'w"enigen
Sekunden bis zu einer Stunde Unterschiede gab, wenn die Algen verschiedenen

Zyklusdauern bei Licht:Dunkel = 2:1 exponiert wurden.

S. obliquus erzielte bei den verschiedenen ausgewihlten Zyklusdauern nahezu die
gleichen Produktionsraten (Abb. 3.1.3.1). Zudem konnte §. obliquus bei Anzucht mit
LDW, egal bei welcher Zyklusdauer, nie die bei Konstantlicht erzielten Produktionsraten
erreichen (Abb. 3.1.3.1).
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Abb. 3.1.3.1: Verhiltnis der Produktion in LDW und in Konstantlicht (Ry) in
Abhingigkeit von der Zyklusdauer bei Lichf:Dunkel = 2:1.

Bei dem Vergleich zwischen den lichtnormalisierten Raten (PROD*.pw) und den bei
Konstantlicht erzielten Produktionsraten (PRODyy) nach Vergleichsansatz 2 traten
ebenfalls keine gravierenden Unterschiede auf. Geringfiigige Abweichungen lassen sich
allenfalls bei Anzucht mit der lingsten Zyklusdauer beobachten. Sie lagen 20 + 10 %

iiber den zu erwartenden Produktionsraten (Abb. 3.1.3.2).
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Abb. 3.1.3.2: Verhiltnis der lichtiquivalenten Produktion in LDW und in
Kenstantlicht (R2) in Abhingigkeit von der Zyklusdauer bei

Licht:Dunkel = 2:1.
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Wurden die Algen hingegen irn LDW mit verschiedenen relativen Dunkelzeiten kultiviert,
so wurde festgestellt:

I. die Algen erreichten bei keinem der verschiedenen LDW die bei Konstantlicht
erzielten Produktionsraten (Verg'leichsansatz Rj). Je linger die relativen Dunkelzeiten
wurden, desto groBer wurden die Unterschiede zwischen PROD;pw und PRODy ;.
(Abb. 3.1.3.3). Extrapoliert man die Produktionsraten gegen 0, wiirden die Algen ab
einer relativen Dunkelzeit von 0.92+0.05 keine Produktion mehr leisten. Das zur
Verfiigung stehende Licht kann nicht mehr fiir eine Nettoproduktion genutzt werden,
allenfalls nur fiir den Erhaltungsstoffwechsel (maintenance). Dagegen wird PRODy pw bei
der relativen Dunkelzeit von 0.12 gleich PRODy wenn man die Rj-Werte der anderen
Quotienten durch eine lineare Regressionsgerade miteinander verbinden wiirde.

I1. Die lichtiiquivalenten Produktionsraten (Vergleichsansatz 2) lagen fiir die LDW
mit geringen relativen Dunkelzeiten von 0.33 und 0.5 geringfiigig iiber den bei
Konstantlicht erzielten Produktionsraten (Abb. 3.1.3.4).

1I1. Dagegen nahmen die lichtidquivalenten Produktionsraten im Vergleich zu
Konstantlicht mit zunehmender relativer Dunkelzeit ab. Bei Anzucht mit der reiativen
Dunkelzeit von (.83 lagen die lichtnormalisierten Produktionsraten mit 30+5 % deutlich
unter den Produktionsraten, die S. obliquus bei Konstantlicht erzielte (ebenfalls

Abb. 3.1.3.4).
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3.2. Kurzzeitversuche (Phototron)

3.2.1 Uberblick

M. obtusum oder Syn, 6911 wurden entweder bei Schwachlicht oder Starklicht im
Chemostaten vorkultiviert. Die Bedingungen und Wachstumsleistungen der Vorkulturen
sind Tab. 2.6 (Kap. 2.5.1) zu entnehmen. AnschlieBend wurden die Algen in 114
Versuchen bei Konstantlicht (LL-Inkubation) oder verschiedenen LDW mit
Rechteckprofilen (LDW-Inkubation) (Tab. 3.2.1.2) fiir 2 h im Phototron exponiert. Mit
Hilfe der 14C-Methode wurden die C-Einbauraten bestimmt (Kap. 2.6.3.3 - 2.6.3.7).
Weil die Algen wihrend der LDW- und LL-Inkubationen gleichzeitig bei unterschiedlich
hohen Lichtintensititen (Tab. 3.2.1.1) inkubiert wurden, konnte zudem fiir jede
Inkubation eine P/I-Kurve erstellt werden.

Tab, 3.2.1.1: PAR-Intensititen, bei denen die unterschiedlich vorkultivierten
Algen im Phototron exponiert wurden.

Lichtintensititen withrend der Hellphasen im Phototron
0
fiir die wnter IL- fir die vnter TH-
vorkultivierten Aigen vorkultivierten Algen
PAR-Intensititen PAR-Intensititen
MEmZsh REm-2¢l
37 a0
38 42
43 45
75 75
81 75
91 100
161 138
161 158
174
232
274 245
299 289
209 315
432 403
465 407
465 418
1096 1029
1179 1129
1345 1303
2490 2158
2822 2573
3071 2822
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Drei Proben sollten bei den gleichen Lichtintensititen exponiert werden, um dadurch die
aus der Methodik resultierenden moglichen Fehler zu minimieren. Im Phototron lief es
sich jedoch nur in wenigen Fillen realisieren, drei exakt gleiche Lichtintensititen
einzustellen, weil zum einen die Geometrie der einzelnen MeBplitze, zum anderen die
zugehorigen einzelnen Lampen nicht exakt gleich waren und die Inkubationsgldser
aufgrund ihrer maschinellen Anfertigung geringfiigige unterschiedliche Brechungsindizes
aufwiesen. Weil aber trotz dieser Schwierigkeiten ein hoher Aufwand zur Realisierung der
Zielvorgabe betrieben wurde, lieen sich die Abweichungen vom Mittelwert relativ gering
gestalten (s.Tab. 3.2.1.1).

Zwei wesentliche Unterschiede bestanden zu den Langzeitexperimenten sowie zu den
Kurzzeitexperimenten, die im Expo-Schlitten durchgefiihrt wurden:
- Die diversen Algenproben konnten im Phototron bei jedem Versuch gleichzeitig bei

verschiedenen Lichtintensititen zwischen ~ 35 und 3100 pE m-2 s-1
(Tab. 3.2.1.1) inkubiert werden.

- Die Inkubationen wurden zudem mit Algen durchgefiihrt, die an unterschiedliche
Lichtintensitéten adaptiert waren.

Die erste Abstufung erlaubte die Erstellung von P/I-Kurven (s. Kap. 3.2.4). Resultate aus
verschiedenen Bereichen der P/I-Kurven konnten deshalb gegeniibergestellt und
verglichen werden. Die zweite Abstufung ermdglichte die Uberpriifung der Frage,
inwiefern sich die verschiedenen Voradaptationszustinde der Algen auf ihre Reaktion bei
LL- und LDW-Inkubationen auswirkten.
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Eine Ubersicht iiber die im Phototron durchgefithrten Experimente gibt Tab, 3.2.1.2
wieder.

Tab, 3.2.1.2: Versuchsanordnungen im Phototron fir Algen, die einerseits unter
IL, andrerseits unter IH kultiviert wurden. Die Algen wurden fiir

jeweils zwei Stunden bei den jeweiligen Lichtbedingungen exponiert.

VERSUCHS- LICHTBEDIN-
BEDINGUNGEN GUNGEN
ALGENARTEN
;8 H
Syn Mon Syn Mon
l Ll ] x X X X
LDW

th 4
th=variabel u. 150 s 30s X X X X
tg=konstant 75 s 30s X x X x
30 s 30s X X X X
30s 30 s X X X X
th=konstant u. 30s 75 s X X X X
td=variabel 30s 150 s X X X X
30s 600 s x X - -
th und tg gleich 10s 10s X X - -
mit 30s 30s X X X X
verschiedenen 300 s 30 s - - x X
¥requenzen 6% s 600 5 X X - -
1800 s 1800 s _ - - X X

Aus Tabelle 3.2.1.2 wird weiterhin deutlich, daB in den Versuchen mit LDW-
Inkubationen drei verschiedene Ansitze verfolgt wurden, die vor den betreffenden
Versuchsergebnissen beschrieben werden.

Die bei LDW-Inkubation erzielten C-Einbauraten wurden auf gleiche Lichtzeiten
normalisiert (s. Gl. 2.18, Kap. 2.6.4.5) und die nunmehr chlorophylispezifischen
lichtiquivalenten C-Einbauraten (PB*pw) mit den bei konstantem Licht erzielten
C-Einbauraten (PBy, ) nach Vergleichsansatz 2 (Xap. 2.6.4.5) verglichen.
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In den folgenden Darstellungen werde ich mich auf drei Bereiche aus den P/I-Kurven
beschrinken.

Der erste Bereich (o) bezieht sich auf die Region, in der das Licht
produktionslimitierender Faktor ist, der zweite Bereich bezieht sich auf die
Lichtintensitiiten, bei denen die Algen die maximalen C-Einbauraten (Ppax) erzielten und
als dritten Bereich wiihite ich den Teil der P/I-Kurve, in der die Lichtintensititen

photoinhibierend wirken konnten.

Um die graphische Darstellung zu vereinfachen, wihlte ich stellvertretend fiir den
lichtbegrenzten Teil der P/I-Kurve mit 50 pE m-2 s-1 nahezu die niedrigste
Lichtintensitiit bei der die Algen exponiert wurden. Die bei dieser Lichtintensitiit von den
Algen erzielten C-Einbauraten werden deshalb als Psg bezeichnet. Weil der Grad der
Photoinhibition u. a. von der Stirke der Lichtintensitit abhéingig ist, wurde stellvertretend
fiir den photoinhibitorisch wirkenden Teil der P/I-Kurve die hochste Lichtintensitit, der
dic Algen wihrend der Inkubationen ausgesetzt waren, gewihlt. Sie betrug
3000 RE m2 s-1 und die bei dieser Lichtintensitit erzielten C-Einbauraten wurden

analog zur niedrigsten Lichtintensitdt mit Papnn bezeichnet.

3.2.2 Anmerkung zu der Qualitit der Daten

Weil die Ergebnisdiskussion zum wesentlichen Teil auf dem Vergleich der zwischen den
bei LL-Inkubationen und bei LDW-Inkubationen erzielten Ergebnissen basiert und weil
die Ergebnisse der in den verschiedenen LDW-Inkubationen verfolgten Versuchsansitze
untereinander vergiichen werden sollten, sind die fiir die Berechnu—ng der C-Einbauraten
zu Grunde liegenden Parameter von grofier Bedeutung. Damit iiberhaupt ein Vergleich
moglich werden konnte, muBten sie zum einen mit der gleichen Methode berechnet
werden, zum anderen muBte die eingebaute Menge an Kohlenstoff auf eine bioiogische
BezugsgroBe bezogen werden. In der Limnologie ist es allgemein iiblich, fixierte
Kohlenstoffanteile oder die 02 - Produktionsraien auf den Chlorophyll a - Gehalt der
Planktonproben zu beziehen. Diese Methode bietet u.a. den Vorteil die
photosynthetisierenden Organismen von den nicht photosynthetisierenden Organismen
(Bakterien, Flagellaten, Ciliaten und kleine Zooplanktonarten) zu trennen und, bei
hédufiger Messung, Aussagen iiber den Adaptationszustand der Algen zu treffen. In
(axenischen) Monokulturen werden die C-Einbauraten oder die O3 - Produktionsraten oft
auf die Zellzah), auf das Trockengewicht oder den POC-Gehalt bezogen.
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Aus zwei Griinden bestimmte ich sowohl den Chlorophyll a-Gehalt als auch den POC-
Gehalt:

- der Chlorophyllgehalt gab Aufschluf} iiber den Adaptationszustand der Algen

- der Anteil des Chlorophyll a-Gehaltes an der POC-Menge bot Informationen auf
eventuelie MeBfehler bei der Bestimmung dieser BezugsgroBien, denn das Verhiltnis
zwischen diesen beiden Parametern sollte fiir eine Kultur mit gleichem
phystologischen Zustand weitgehend konstant sein.

Wie aus den Gleichungen 2.8 und 2.9 im Kap. 2.6.4.2 ersichtlich wird, konnten
‘weitere Fehlermoglichkeiten die Berechnung der C-Einbauraten maBgeblich beeinflussen.
Die Fehler, die bei der Bestimmung des Filtercounts und des Total Counts auftreten
konnten, wurden minimiert, indem die Methoden standardisiert wurden (Kap. 2.6.3).
Abweichung durch Lichtschwankungen oder Ungenauigkeiten in der Lichtmessung
wurden herausgefiltert, indem alle Werte durch den Fit nach Megard geglittet wurden
(Kap. 2.6.4.3). Jewson et al. (1984) konnten die Fehlerméglichkeit fiir die genaue
Bestimmung der Lichtintensititen deutlich demonstrieren. Sie verglichen einige der zur
Unterwasserlichtmessung héufig verwendeten und serienmiéBig hergestellten
LichtmeBgerite und ermitteiten betriichtliche Unierschiede infolge unkorrekter Kalibration,
sogar bei zuvor kalibrierten Geriten des gleichen Fabrikationstypes. Die
Lichtintensititsbestimmung bildet die Grundlage fiir die P/I-Kurvendiskussion. Die
Analysen des POC- und Chlorophyll a-Gehaltes wurden zwecks weiterer
Fehlerminimierung bei den Versuchen mit [H-Kulturen als Dreifachbestimmung
durchgefiihrt statt, wie bei den Versuchen mit Il--Kulturen, als Doppelbestimmung.

'Weiterhin veranschaulicht die Fehlerdiskussion deutlich, wieso es mir in erster Linie nicht
auf absolute Werte ankam, sondern auf die beobachteten prozentualen Unterschiede
zwischen den LDW-Inkubationen und den LL-Inkubationen.

Unterschiede zwischen den lichtiquivalenten C-Einbauraten der LDW-Inkubationen und
den Konstantlichtinkubationen, die nicht groBer als 10-20 % waren, sind aufgrund der
aufgefiihrten Fehlermdglichkeiten als nicht signifikant einzustufen. Einen Fehlerbereich
mit dhnlicher GréBenordnung gaben Cassie (1962) und Harding et al. (1987) fiir P/I-

Kurven an.

Prozentuale Angaben sind ohne Kommastellen angegeben. Standardabweichungen
konnten nicht dargestellt werden, weil es mir nicht méglich war, alle verschiedenen
Fehlermdéglichkeiten gleichermalen zu beriicksichtigen.
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Weil sich alle Ergebnisse immer auf die bei LL-Inkubation erzielten C-Einbauraten
bezogen, wurden die Versuche mit LL-Inkubation einmal wiederholt und wenn nétig, wie
z.B. bei I#1-M. obtusum (s. auch Kap. 3.2.5), auch ofter.

3.2.3 POC- und Chiorophyllkonzentrationen

Weil das Verhiltnis zwischen Chlorophyll a und POC-Gehalt fiir eine Kultur mit gleichen
physiologischen Bedingungen weitgehend konstant sein sollte, wurden alle POC- oder
Chl a -Werte korrigiert, deren Werte signifikant von dem durchschnittlichen prozentualen
Anteil des Chl a am POC-Gehalt abwichen. Fiir /L-Syn. 6971 mufiten 2 von 10 Chl a-
Werten korrigiert werden (Abb. 3.2.3.1). Fiir /L-M. obtusum muBien die Chl a-Werte
gar nicht korrigiert werden (Abb. 3.2.3.2). Fiir /#-M. obtusum muBten 4 von 10 Chl a-
Werten theoretisch berechnet werden (Abb. 3.2.3.4), weil das Analysegerit nach dem
Schritt der Ansiduerung ausfiel und die Chlorophylimessung somit nicht wiederholt
werden konnte. Weil bei der Korrektur entweder die Chlorophyll- oder die POC-
Konzentration als BezugsgréBe bis auf eine Ausnahme unverindert gelassen wurde,
konnte der Vergleich der Unterschiede zwischen den POC-spezifischen lichtiquivalenten
C-Einbauraten (P* pw) und Konstanticht (P;) und zwischen den chlorophyllspezifischen
lichtidquivalenten C-Einbauraten (PB* pw) und Konstantlicht (PB;1) AufschluB dariiber
geben, inwiefern sich das Gesamtbild der Reaktionen auf die LDW-Inkubationen infoige
der Korrekturen verinderte.

Fiir IL-Syn. 6911 wurde zusitzlich zu den Korrekturen der beiden Chlorophyliwerte bei
LDW-Inkubationen 30/75 und 30/150 auch der POC-Wert 30/30 korrigiert
(Abb. 3.2.3.1). Eine Uberpriifung dieser MaBnahme ergab jedoch, daB infoige der
Korrektur die Abweichung zwischen PB*| pw und PBy; bei Py, nur 3.4 % betrug
(- 62.7 % anstelle - 66.1 %) und sich das Gesamtbild somit nur unwesentlich énderte.

Durch die Korrekturmainahmen pafiten fiir die Schwachlichtkulturen die Werte des
Anteils an Chlorophyll am POC-Gehalt besser zueinander (Abb. 3.2.3.5) und die Héhe

der Standardabweichung verringerte sich.

Schwachlicht- und Starklichtkulturen besaBen nahezu die gleichen POC-Konzentrationen.
Fiir IL-Syn. 6911 betrugen sie im Mittel 30.3 2.3 mg1-! (Abb. 3.2.3.1), fiir /H-
Syn. 6911 31.3 +2.1 mg 1-1 (Abb. 3.2.3.3). Die Standardabweichungen zeigen, da
die Werte withrend der Kultivierung nur unwesentlich divergierten. Die POC-
Konzentrationen von IL-M. obtusum betrugen 49.1 + 6.3 mg I'1 (Abb. 3.2.2.2), von
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TH.M. obtusum 46 +7.3 mg1-1 (Abb. 3.2.3.4). Sie besaBen also ebenfalls trotz
Vorkultivierung bei unterschiedlich hohen Lichtintensititen die gleiche Hohe, schwankten
aber withrend Vorkultivierung stirker.
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POC- und Chla-Konzentrationen der Schwachlichtkulturen wihrend der
Vorkultivierung im Chemostaten. Die Pfeile markieren die korrigierten Werte.

Abb. 3.2.3.1: IL-Syn. 6911 (bei Schwachlicht vorkultiviert)
Abb. 3.2.3.2: IL.M. obtusum (bei Schwachlicht vorkultiviert)
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POC- und Chia-Konzentrationen der Starklichtkulturen wiihrend der
Verkultivierung im Chemostaten. Die Pfeile markieren die korrigierten Werte.

Abb. 3.2.3.3: IH.Syn 6911 (bei Starklicht vorkultiviert)
Abb. 3.2.3.4: IH.M. obtusum (bei Starklicht vorkultiviert)
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Wie zu erwarten war, zeigten sich die Adaptationen der Kulturen an Schwach- und
Starklicht an Hand verschieden hoher Chlorophyllkonzentrationen. Die
Schwachlichtkulturen besaBen gegeniiber den Starklichtkulturen hdohere
Chlorophyllgehalte.

Fiir J/L-Syn. 6911 betrugen sie im Mittel 0.432 + 0.031 mg I-1 (Abb. 3.2.3.1) fiir JH-
Syn. 6911 verringerten sie sich auf 0.145% 0.014 mg I'1 (Abb. 3.2.3.3). Wihrend
der Anteil an Chla am POC-Gehalt bei den Schwachlichtkulturen 1.43 £ 0.09 % betrug,
verringerte er sich um den Faktor 3 auf 0.464 + 0.037 % (Abb. 3.2.3.5). Die Hohe der
POC-spezifischen maximalen Produktivitit (Ppax) dnderte sich jedoch zwischen
Starklicht- und Schwachlichtkulturen nicht. Die Energielibertragung muBlte demzufolge
vom Chlorophyll oder akzessorischen Pigmenten effektiv iibernommen worden sein.

M. obtusum besall bei beiden Lichtbedingungen hohere Chlorophyllkonzentrationen als
Syn. 6911 (Abb. 3.2.3.2 und Abb. 3.2.3.4). Der Anteil von Chl a am POC-Gehalt
nahm zwischen den bei Schwach- und bei Starklicht vorkultivierten Kulturen im
Unterschied zu Syn. 6911 statt um den Faktor 3 nur um den Faktor 1.6 ab. Er verringerte
sich von 2.4 £0.25 % auf 1.5%0.09 % (Abb. 3.2.3.6).

Die Frage stellte sich, ob die Reaktionen der Algen im Hinblick auf den Vergleich
zwischen LL-Inkubation und LDW-Inkubationen infolge dieser zelluliren Veridnderungen
gleich oder verschieden sein wiirden.
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3.2.4 P/I-Kurven

Photosynthese/Licht-Bezichungen (P/I-Kurven) reflektieren die Lichtabhingigkeit der
Photosynthese und geben bedeutende Informationen iiber die Photophysiologie des
Phytoplanktons (Richardson et al., 1983; Raven, 1984; Harding et al., 1987).

In den Versuchen mit LDW-Inkubationen werden allerdings keine Photosyntheseraten
gemessen, sondern der Kohlenstoffeinbau. Deshalb wird im folgenden anstelle des
Begriffes Photosynthese der Begriff C-Einbauraten (P) verwendet.

Die Berechnung der P/I-Kurven wird in Kap. 2.6.4.3 erklirt.

In der Tabelle 3.2.4.1 sind die aus der Kurvenanpassung berechneten Werte des
BestimmtheitsmaBes 12 in % aufgelistet. Das Bestimmtheitsma8 gibt an, welcher Anteil an
der Gesamtvarianz von P sich aus den Werten von I durch die entsprechende Megard-
Kurve erkliren 14Bt.

Tab, 3.2.4.1 Werte der RestimmtheitsmaBle r2 in % , die aus der Kurvenanpassung
nach Megard et al. (1984) fir alle im Photoiron durchgefithrten
Versuche berechnet wuarden,

Syn. 6911 M. obtusum
L ) 1 H
LL 94.4 94.8 94.8 97.2
LDW
tafty
150/30 96.3 95.0 96.5 97.9
75/30 87.1 91.5 95.3 96.6
30/30 68.0 94.6 97.7 95.8
30775 75.1 94.3 95.4 97.1
30/150 86.3 94.9 95.5 93.0
30/600 47.7 - 93.7
10/10 94.1 - 93.3
3004300 - 934 96.5
600/600 954 - 96.9
1800/1800 - 959 - 975

Die Varianz war fiir die C-Einbauraten, die entweder mit den POC- oder
Chlorophyllwerten berechnet wurden, gleich, weil alle 21 P-Werte aus einem
Versuchsergebnis auf den gleichen spezifischen Bezugswert bezogen wurden. Die r2
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-Werte zeigen, daB ausnahmslos alle C-Einbauraten mit der Megard-Gleichung gefittet
werden konnten. Der t-Test nach Sachs (1978) zeigte, daB alle Werte signifikant waren.
Der Wert fiir IL-Syn. 6911 bei LDW-Inkubation 30/600 war zwar noch auf dem
99 %igen Niveau signifikant, fiel aber deutlich aus dem Gesamtbild, weil die
C-Einbauraten bei dieser LDW-Inkubation auch bei hohen Lichtintensititen weiter

anstiegen.

Die Mittelwerte der LL-Parallelinkubationen fiir JL-Syn. 6911, IH-Syn. 6911 und I--
M. obtusum dienten als Referenz fiir den Vergleichsansatz 2, denn die C-Einbauraten
besaBen nahezu die gleichen Werte (Abb. 3.2.4.1-3.2.4.3).

Fiir 7H-M. obtusum muBte zusitzlich zu den LL-Parallelinkubationen eine dritte
Inkubation bei Konstantlicht vorgenommen werden, weil der Nihrlosungszufluf im
Chemostaten infolge einer Pumpenstorung iiber Nacht ausgefallen war, Withrend die
ersten beiden Parallelinkubationen bei Konstantlicht ebenfalls die gleichen P-Werte
aufwiesen, besaB die dritte LL-Inkubation im Vergleich zu den ersten beiden deutlich

héhere P-Werte, trotz Inkubation mit gieichen Lichtintensititen (s. Abb. 3.2.4.4). Ry
wurde deshalb mit verschiedenen LL-Referenzen berechnet. Fiir die beiden LDW-
Inkubationen mit den relativen Dunkelzeiten von 0.5 und 0.83, die noch vor Ausfall der
Pumpe durchgefiihrt wurden, dienten die Mittelwerte der ersten beiden
Konstantlichtinkubationen als Referenz, wihrend fiir alle anderen LDW-Inkubationen die

dritte LL-Inkubation als Referenz fungierte.

Die P/I-Kurven fiir die Versuche im Konstantlicht zeigen fiir die verschiedenen Algen
unterschiedlich hohe Pyay- und o-Werte (s. Abb. 3.2.4.1-3.2.4.4). Bei Inkubation mit
hohen Lichtintensititen wurde IL-M. obtusum stirker als IL-Syn. 6911 inhibiert. So
waren z.B. die C-Einbauraten von M. obtusum im Konstantlicht mit 3000 pE m-Z s-1
um 39.3 % geringer als die maximalen C-Einbauraten. Fiir Syn. 6911 betrug der
Unterschied nur 17.4 %. Die Werte sind Tab. 3.2.4.2 zu entnehmen. Dieser Unterschied
zwischen den Schwach- und Starklichtkulturen von Syn. 6911 und M. obtusum ist
sowohl aus den POC-spezifischen wie aus den Chl a-spezifischen C-Einbauraten zu
ersehen. Fiir die bei Starklicht vorkultivierten Kulturen verhielt es sich umgekehrt. /H-
M. obtusum war weniger stark inhibiert als /-Syn. 6911,




Tab, 3.2.4.2:
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Im Konstantlicht gemessene POC- und Chla-spezifische maximale
C-Einbauraten (Pmax, PP’max) und POC- und Chla-spezifische C-
Einbauraten bei 3000 uE m-2 g1 {(P3090, P";moo). Die Unter-

schiede zwischen P3000 (P?3000) und Pmax (PPmax) sind in
Prozenten angegeben.

1E.$yn. 6911 | 1EM. obtusum § 1H_syn. 6911 | M. obtusum | .M. obtusum
1.u,2 Inkubation 3. Inkubation
Pmax 18.58 17.97 20.62 16.22 22.43
[pgC mgPoC i nl} _
P3000 15.25 10.9 28.6 19.2 17.15
IpgC mgPoC ! n1]
% Differenz ~17.9 -39.3 ~28.6 ~19.2 -23.5 ]
P 1.36 0.74 4.37 1.15 1.54
[mgC mgChia! k1]
PP3000 1.13 0.45 3.13 0.93 117
[mgC mgChla~? b1
[ % Differenz -16.9 .39.2 .28.4 19,1 .24 ]

In der weiteren Darstellung werde ich mich auf die in Kap. 3.2.1 beschriebenen drei

Bereiche aus den P/I-Kurven beschriinken.
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Im Konstantlicht in Kurzzeitversuchen bestimmte chlorophyllspezifische P/I-
Kurven der bei Schwachlicht vorkultivierten Algen.,

Abb. 3.2.4.1a: IL.Syn. 6911 (bei Schwachlicht vorkultiviert)
Abb. 3.2.4.2a: IL-M. obtusum (bei Schwachlicht vorkultiviert)
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Im Konstantlicht in Kurzzeitversuchen bestimmte chlorophyllspezifische P/I-
Kurven der bei Schwachlicht vorkultivierten Algen.

Abb, 3.2.4.1b: Ausschnitt aus Abb, 3.2.4.1a fur IL-Syn, 6911 mit I
Abb. 3.2.4.2b: Ausschnitt aus Abb.3.2.4.2a fir IL-M. obtusum mit Ig
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Im Konstantlicht in Kurzzeitversuchen bestimmte chlorephylispezifische P/I-
Kurven der bei Starklicht vorkultivierten Algen.
Abb. 3.2.4.3a: IH_Syn. 6911 (bei Starklicht vorkultiviert)

Abb. 3.2.4.4a: TH_M. obtusum (bei Starklicht vorkultiviert)
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Im Konstantlicht in Kurzzeitversuchen bestimmte chlorophyllspezifische P/I-

Kurven der bhei Starklicht vorkultivierten Algen.

Abb. 3.2.4.3b: Ausschnitt ans.Abb, 3.2.4.1a fir IH.Syn. 6911 mit Ix
Abb. 3.2.4.4b: Ausschnitt aus Abb,3.2.4.2a fir IH-M. obrusum mit I




3.2.6 Vergleich der Ilichtiquivalenten C-Einbauraten mit den
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Konstantlicht gemessenen fiir Versuchsreihen 1 und 2

1. Versuchsreihe: Die Lichtphasen waren linger oder gleich den Dunkelphasen
(ta/tg < 0.5), wobei die Dunkelphasen konstant 30 s andauerten

-

Abb. 3.2.6.1:

[T FT IS

[ VPR LT TN Ve

(Abb. 3.2.6.1).
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Versuchsdanad Versuchsdauer Versuchsdauer

Schematische Darstellung der ersten Phototron-Versuchsreihe bei der
die Zeiten der Lichiphasen () variiert wurden, wihrend die Zeiten der
Dunkelphasen (t3) konstant blieben. Die schraffierten Fliachen
symbolisieren, daB die Versuche gleichzeitig bei verschieden hohen
Lichtintensititen (I) durchgefiithrt wurden (s. auch Tab. 3.2.1.2).

im
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2. Versuchsreihe: Die Dunkelphasen waren ldnger oder gleich den Lichtphasen
(ta/tg > 0.5), wobei die Lichtphasen konstant 30 s andauerten
(Abb. 3.2.6.2).

P

verschieden hohe I

» »

" Versuchsdauer Vu'snchsdauer'

Abb. 3.2.6.2: Schematische Darstellung der zweiten Phototron-Versuchsreihe bei
der die Zeiten der Dunkelphasen (t4) variiert wurden, wihrend die Zeiten
der Lichtphasen (t,) konstant blieben. Die schraffierten FEichen
symbolisieren, daB die Versuche gleichzeitig bei verschieden hohen
Lichtintensitaten (I) durchgefiihrt wurden (s. auch Tab. 3.2.1.2).

Bei jeder LDW-Inkubation erzielte IL-Syn. 6911 im Vergleich zu Konstantlicht geringere
lichtiquivaiente C-Einbauraten (Abb. 3.2.6.3). Die Unierschiede zwischen den
maximalen lichtiquivalenten C-Einbauraten (PB*hax) und den bei Konstantlicht
gemessenen Raten (PBp 1) vergréBerten sich mit Zunahme der relativen Dunkelzeit. Bei
LDW-Inkubation mit dem kleinsten Dunkelzeitanteil am Testzyklus (relative Dunkelzeit
0.17) betrug der Unterschied bereits 32 %. Der Unterschied vergroBerte sich dann bei der
LDW-Inkubation mit der relativen Dunkelzeit von (.29 auf 54 %. Mit lingeren relativen

Dunkelzeiten (0.5 bis 0.95) wurde die Abnahme geringer.

Dies bedeutet, daB I£-Syn. 6911 bei Inkubationen gemiB der ersten Versuchsreihe bereits
stark beeinfluflt wurde und gleiche Lichtintensititen nicht zur C-Fixierun g nutzen konnte.
Die Verldngerung der Dunkelzeiten bei gleichbleibenden Lichtzeiten, wie in der zweiten
Versuchsreihe durchgefiihrt, hatte dagegen einen geringeren EinfluB auf die C-Fixierung
als der erste Ansatz.
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Abweichung zwischen den bei LDW-Inkubation erzielten lichtiquivalenten
chlorophylispezifischen C-Einbauraten (PB'LDW) und den bei Konstantlicht
chlorophyllspezifischen C-Einbauraten (PB*LL) bei den
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Abb. 3.2.6.3: IL.Syn. 6911 (bei Schwachlicht vorkultivierf)
Abb. 3.2.6.4:

IL-M. obtusum (bei Schwachlicht vorkultiviert)
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IL-M. obtusum zeigte bei den LDW-Inkubationen gegeniiber IL-Syn. 6911 bezogen auf
den C-Einbau ein verédndertes Verhalten. Die lichtdquivalenten maximalen C-Einbauraten
von IL-M. obtusum (Abb, 3.2.6.4) waren bei den LDW-Inkubationen zwischen 0.17
und 0.5 nahezu gleich den bei Konstantlicht erzielten C-Einbauraten. Erst wenn die
Dunkelzeiten linger als die Lichtzeiten waren (relative Dunkelzeiten 0.71, 0.83 und 0.95),
nahmen die maximalen lichtiquivalenten C-Einbauraten im Vergleich zu den bei
Konstantlicht erzielten linear ab. Die Abnahme entsprach dem Verlauf, der fiir /Z-
Syn. 6911 bereits bei LDW-Inkubationen mit kiirzeren relativen Dunkelzeiten von 0.17-
0.5 zu verzeichnen war. Bei der LDW-Inkubation von 30/600 (relative Dunkelzeit 0.95)
fixierte I/L-M. obtusum wihrend der Lichtphase 65 % weniger an Kohlenstoff als bei
Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit.

Hinterfragt man, ob die Algen bei den Lichtintensitiiten im lichtlimitierten Bereich der P/I-
Kurve (50 pE m-2 s-1) und bei den hochsten Lichtintensititen (3000 pE m-2 s-1)
genauso auf die LDW-Inkubationen reagierten wie bei den Lichtintensititen, bei denen sie
ihr PB* . erzielten, sind ebenfalls unterschiedliche Reaktionen zwischen beiden Algen

zu beobachten.

IL-Syn. 6911 konnte bei allen LDW-Inkubationen mit der Lichtintensitit von
50 uE m=2 s1im Vergleich zu den Inkubationen bei den hoheren Lichtintensititen
zwischen 5-22 % mehr an Kohlenstoff fixieren. Dagegen waren die lichtiquivalenten C-
Einbauraten bei den P,,,, dquivalenten Lichtintensititen und I3ggo gleich. Im
lichtlimitierten Bereich (Isg) konnten die Algen dagegen das Licht withrend der Hellphasen
besser ausnutzen, ohne jedoch die bei Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit erzielten

Raten zu erreichen.

Demgegeniiber lagen fiir J£-M. obtusum die Werte fiir die maximalen lichtiquivaienten
C-Einbauraten und fiir die lichtiquivalenten C-Einbauraten bei 50 UE m-2 s-! insgesamt
etwa 18-27 % unter den Raten fiir 3000 uE m-2 s-1. Im Vergleich zu Konstantlicht
waren die bei 3000 UE m-2 51 erzielten lichtiiquivalenten C-Einbauraten fiir die relativen
Dunkelzeiten von 0.17 bis 0.5 zwischen 20-37 % hoher. IL-M. obtusum besitzt somit
bei LDW-Inkubationen mit der héchsten Lichtintensitit einen Vorteil fiir die C-Fixierung
gegeniiber Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit.

Eine Erklirung fiir dieses verschiedene Verhalten bei LDW-Inkubationen mit sehr hohen
Lichtintensitidten zwischen IL-M. obtusum und IL-Syn. 6911 ist, daB M. obtusum im
Gegensatz zu Syn. 6911 bei Konstantlicht stirker inhibiert wurde. Wie schon erwihnt,
waren die C-Einbauraten von M. obtusum bei Konstantlichtinkubation bei
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3000 uE m-2 51 ym 39.3 % geringer als die maximalen C-Einbauraten. Fiir
Syn. 6911 betrug dieser Unterschied nur 17.4 % (Tab. 3.2.4.2, Kap. 3.2.4).

Zwischen PB*s5; und PB* . bestanden fiir /L-M. obtusum nur geringe Unterschiede.
Der Unterschied bei der LDW-Inkubation 30730 (relative Dunkelzeit 0.5) erklirte sich
durch Lichtschwankungen der gedimmten Leuchten wihrend der Inkubation, welche
durch Netzspannungsschwankungen infolge unterschiedlicher Belastung des Netzes
induziert wurden.

Die bei Starklicht vorkultivierte 77-Syn. 6911 reagierte auf die LDW-Inkubationen
nahezu gleich wie JL-Syn. 6911 (Abb. 3.2.6.5), nur die Unterschiede zwischen PB*300
und PB*, waren geringfiigig groBer. Wie Tabelle 3.2.4.2 zeigt, war IH-Syn. 6911 im
Konstantlicht ebenfalls etwas stirker inhibiert als I--Syn. 6911. Die Vorkultivierung bei
unterschiedlich hohen Lichtintensitéten hatte demzufolge fiir Syn. 6911 keinen EinfluB
auf das Verhalten wihrend der LDW-Inkubationen.

Die Ergebnisse von 1-M. obtusum und IL-M. obtusum sind schwerer miteinander zu
vergleichen, weil die Unterschiede zwischen den lichtdquivalenten maximalen
C-Einbauraten und Konstantlicht von IH-M. obtusum (Abb. 3.2.6.6) bei den LDW-
Inkubationen mit relativen Dunkelzeiten zwischen 0.17 bis 0.71 kein einheitliches Bild
boten, obwohl 3 Monate gearbeitet wurde.,

Eindeutig ist aber, daB die Algen bei der Inkubation mit der relativen Dunkelzeit von 0.83
um 58 % geringere lichtiquivalente C-Einbauraten im Vergleich zu Konstantlicht
erzielten. Trotz der beobachteten Schwankungen wird somit deutlich, daB IH-
M. obtusum, ebenso wie IL-M, obtusum wiederum erst durch hohe relative Dunkelzeiten
stark beeintrachtigt wird.

Abb. 3.2.6.7 unterstreicht diese Aussage noch stirker. In dieser Abbildung sind die
Unterschiede zwischen den lichiiguivalenien C-Einbauraten bei LDW und den bei
Konstantlicht erzielten C-Einbauraten - bezogen auf POC - aufgetragen. Im Unterschied
zu einigen chlorophyllspezifischen C-Einbauraten, die theoretisch berechnet werden
muBten (Kap. 3.2.3), wurden sie direkt bestimmt. Bei den LDW-Inkubationen mit
relativen Dunkelzeiten von 0.17 bis 0.71 betrugen die Unterschiede zwischen den
maximalen POC-spezifischen C-Einbauraten und C-Einbauraten bei Konstantlicht gleicher
Intensitiit und Zeit -15 % bis +18 %. Die Unterschiede sind somit nicht signifikant, weil
sie im angegebenen Fehlerbereich (Kap. 3.2.2) liegen. Erst bei LDW-Inkubation mit der
relativen Dunkelzeit von 0.83 ist der Unterschied zwischen P* ., und Py; als signifikant

einzuordnen.
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Abweichung zwischen den bei LDW-Inkubation erzielten lichtiquivalenten
chlorophyllspezifischen C-Einbauraten (PB*[pw) und dem bei Konstantlicht
erzielten chlorophyllspezifischen C-Einbauraten (PBLL) bei den

Lichtintensititen 50 pE m-2 s*1 und 3000 pE m-2 s'1 und den Pmax
dquivalenten Lichtintensititen in Abhangigkeit von der relativen Dunkelzeit
(rek. tg).

Abb. 3.2.6.5: IH-Syn. 6911 (bei Starklicht vorkultiviert)
Abb. 3.2.6.6: IH-M. obtusum {bei Starklicht vorkultiviert)
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Abweichung zwischen den bei LDW.Inkubation erzieliem tichtiguivalenmten POC-
spezifischen C-Einbauraten (P*LDW) und den bei Konstantlicht erzielten POC-
spezifischenC-Einbauraten (Ppp) bei den Lichtintensititen 50 pE m*2 s'l,
3000 LE m"2 s*1 und den Pmax dquivalenten Lichtintensititen in Abhingigkeit
von der relativen Dunkelzeit (rel. ty).

Abb. 3.2.6.7: IH-M. obtusum (bei Starklicht vorkultiviert)

Die Unterschiede, die fiir /#-M. obtusum zwischen den maximalen lichtfiquivalenten
C-Einbauraten und den bei 3000 uE m2 s-! erzielten C-Einbauraten bestanden, waren
bei IH-M. obtusum nicht zu erkennen.
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3.2.7 Vergleich der lichtiquivalenten C-Einbauraten mit den im
Konstantlicht gemessenen fiir Versuchsreihe 3

In der dritten Versuchsreihe betrug das Verhiltnis zwischen Hell-und Dunkelzeit fiir den
gesamten Versuchszeitraum konstant 1:1, was einer relativen Dunkelzeit von 0.5
entspricht. Durch die Veriinderung der Linge eines Testzyklus wurden die Frequenzen
variiert (Abb. 3.2.7.1). Die Frequenzen sind die reziproken Werte der Zyklusdauern
(1/(tg+tn))-

P

verschieden hohe I

Abb. 3.2.7.1: Schematische Darstellung der dritten Phototron-Versuchsreihe bei
der die Lange der Testzyklem (t,+tq) variiert wurden, wihrend das
Verhidltnis zwischen den Lichtphasen uwnd Dunkelphasen Konstant
belassen wurde. Die schraffierten Flichen symbolisieren, daft die
Versuche giecichzeiiig bei verschieden Lohen Lichtintensititen (I)
durchgefiithrt wurden (s. auch Tab. 3.2.1.2).
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Fiir /L-Syn. 6911 waren die maximalen lichtiquivalenten C-Einbauraten bei den beiden
LDW-Inkubationen mit hohen Frequenzen (f=0.05 bzw. f=0.01667) und
dementsprechend kurzen Zyklusdauern (20 s und 60 s) im Vergleich zu den bei
Konstantlicht erzielten C-Einbauraten deutlich um 63-68 % geringer (Abb. 3.2.7.2). Erst
bei der Inkubation mit der in dieser Versuchsreihe niedrigsten Frequenz (f=0.000833,
Zyklusdauer: 1200 s) waren die lichtnormalisierten maximalen C-Einbauraten der Algen
im Vergleich zu Konstantlicht nur um 15 % geringer. Der Unterschied zu Konstantlicht
gleicher Intensitit und Zeit betrug bei diesem Testzyklus in lichtlimitierendem Bereich
(PBsg) und in lichthemmendem Bereich (PB3pgo) der P/I-Kurve trotzdem noch -27 %
bzw. -29.5 %.

Die Kohlenstoffixierung der bei Schwachlicht vorkultivierten Cyanobacterien war somit
bei kurzen Licht/Dunkelphasen stark herabgesetzt.

Die Zeitdauer der Licht- bzw. Dunkelphasen hatte dagegen fiir IL-M. obtusum keinen
EinfluB auf den C-Einbau der Algen. Im Unterschied zu IL-Syn. 6911 fixierte IL-
M. obtusum bei der Pppax dquivalenten Lichtintensitit sowohl bei den beiden hohen
Frequenzen als auch bei der niedrigsten Frequenz nahezu gleichviel Kohlenstoff wie bei
Konstantlicht gleicher Lichtintensitit und gleicher Zeit (Abb. 3.2.7.3). Die Unterschiede
zwischen den bei lichtlimitierenden Bedingungen erzielten lichtiquivalenten C-Einbauraten
und den maximalen lichtdquivalenten C-Einbauraten ergaben bei allen Frequenzen kein
einheitliches Bild und lieBen keine Riickschliisse zu. Analog den LDW-Inkubationen der
ersten und zweiten Versuchsreihe waren die lichtiiquivalenten C-Einbauraten im
lichthemmenden Bereich (PB3ggp) gegeniiber den maximalen lichtiquivalenten
C-Einbauraten (PBp,,y) bei allen Frequenzen um ~ 15 % erhdht.
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Abweichung zwischen den bei LDW-Inkubation erzielten lichtiguivalenten

chlorophyllspezifischen C-Einbauraten (PB*LDW) und den bei Konstantlicht-

Inkubation erzielten chlorophyll-spezifischen C-Einbauraten (PBLL} bei den
und 3000 pE m~2 s-1 und den Py .4

Lichtintensitiaten
&quivalenten Lichtintensititen in Abhingigkeit von der Frequenz (f).

Abb, 3.2.7.2:
Abb. 3.2.7.3:

50 pE m-2 s-1

IL.Syn. 6911 (bei Schwachlicht vorkultiviert)
IL-M. obtusum (bei Schwachlicht vorkultiviert)
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Weil sich die bei den beiden h&chsten Frequenzen mit den bei Schwachlicht
vorkultivierten Algen erzielten Ergebnisse nicht wesentlich voneinander unterschieden,
wurden die Versuche mit den bei Starklicht vorkultivierten Algen so verdndert, daB die
Zeitunterschiede zwischen den verschiedenen LDW gréer wurden. Dabei wurde von der
Annahme ausgegangen, daB, wenn Unterschiede zwischen den Experimenten mit den
kurzen Frequenzen und den Versuchen mit den langen Frequenzen auftreten sollten, diese
dann deutlicher zu sehen sein wiirden.

Zwischen den fiir /7-Syn. 6911 und fiir IL-Syn. 6911 berechneten intermittierenden
Faktoren R2 bestanden kaum Unterschiede. Bei der hichsten Frequenz waren die
lichtiquivalenten C-Einbauraten fiir I-Syn. 6911 wiederum im Unterschied zu
Konstantlicht gleicher Intensitidt und Zeit deutlich niedriger und mit den Unterschieden,
die £-Syn. 6911 bei der Inkubation mit dem gleichen Testzyklus (30s Licht/30s Dunkel)
erzielte, nahezu identisch (Abb. 3.2.7.4). Erst bei Inkubation mit niedrigeren Frequenzen
wurden die Unterschiede zu Konstantlicht wiederum geringer. /5-Syn. 6911 konnte bei
der Inkubation mit der hochsten Frequenz im lichtlimitierten Bereich der P/I-Kurve im
Vergleich zu den maximalen C-Einbauraten nahezu 50 % mehr Kohlenstoff fixieren, und
die Unterschiede zu Konstantlicht gieicher Lichtiniensitét und Zeit waren um die Hilfte

geringer,

Weil Syn. 6911 auch schon bei den beiden anderen Versuchsreihen trotz der
unterschiedlichen Lichtvorgeschichte nahezu die gleichen groBen Aktivititsunterschiede
zwischen Inkubation bei konstantem Licht gleicher Intensitiit und Zeit und Inkubation bei
den verschiedenen LDW aufwies, wurden die Ergebnisse der maximalen C-Einbauraten,
die bei der Inkubation mit der 3. Versuchsreihe erzielt wurden, zusammengefaBt in
Abb. 3.2.7.6 dargestellt. Deutlich ist zu erkennen, daB erst bei Inkubation mit der
Frequenz von 0.00167 (300s Licht/300s Dunkel) der Unterschied zwischen LDW- und

LL-Inkubation geringer wird. Schon bei den Graphiken 3.2.7.2 und 3.2.,7.4 konnte der

Eindruck entstchen, dal zwischen der Héhe der Freguenzen und den intermittierenden

. .

Faktoren R ein linearer Zusammenhang besteht.
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Abweichung zwischen dem bei LDW-Inkubation erzielten lichtiguivalenten
chlorophylispezifischen C-Einbauraten (P*BLDW) und den bei Konstantlicht-
Inkubation erzielten chlorophyll-spezifischen C-Einbauraten (PBL1) bei den
Lichtintensititen 50 pE m'z_ s-1, 3000 RE m-2 sl und den Piax dquivalenten
Licht-intensititen in Abhangigkeit von der Frequenz (f).

Abb. 3.2.7.4:
Abb. 3.2.7.5:

IH_Syn. 6911 (bei Starklicht vorkultiviert)
IH-M, obtusum (bei Starklicht vorkultiviert)
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Man beachte jedoch die halblogarithmische Auftragung. Der Unterschied zwischen den
Zyklusdauern der einzelnen Experimente ist betréichtlich.
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Abweichung zwischen den bei LDW-Inkubation erzielten lichtiquivalenten

maximalen chlorophyllspezifischen C-.Einbauraten (PB*LDW) und den bei
Konstantlicht-Inkubation erzielten chlorophyll-spezifischen C-Einbauraten

(PBLL) in Abhéngigkeit von der Frequenz (f).

Abb. 3.2.7.6: Die intermittierenden Faktoren R2 werden sowohl fir die bei
Schwachlicht als auch bei Starklicht vorkultvierte Syn. 6911
zusammengefalit dargestelit.

Im Gegensatz zu IH-Syn. 6911 betrugen die Unterschiede zu Konstantlicht gleicher
Intensitét und Zeit fiir 7H-M. obtusum auch bei LDW-Inkubation mit der héchsten
Frequenz nur -20.8 %. Bei Inkubation mit der mittleren Frequenz von 0.00167
(Zyklusdauer: 600 s) waren die maximalen lichtiquivalenten C-Einbauraten von If-
M. obtusum gegeniiber Konstantlicht gleicher Intensitdt und Zeit um 18.4 %, bei der
niedrigsten Frequenz um 26.2 % erh&ht (Abb. 3.2.7.5).

Fiir die Inkubationen mit der héchsten und der tiefsten Frequenz bestanden fiir 77-
M. obtusum bei Inkubation bei den anderen Lichtintensititen nur geringfiigige
Unterschiede zu den maximalen lichtiquivalenten C-Einbauraten.
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Als Schiufifolgerung fiir die LDW-Inkubationen gemiB der 3. Versuchsreihe 148t sich
zusammenfassend sagen, daB sowohl IL-M. obtusum als auch JH1-M. obtusum auch bei
kurzen Lichtzeiten wihrend der LDW-Inkubationen nahezu die maximalen C-Einbauraten
wie bei Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit erzielten. Mit lingeren Lichtzeiten waren
die C-Einbauraten von I1-M. obtusum geringfiigig um 20-30 % gegeniiber Konstantlicht
der gleichen Intensitit und Zeit erhdht. IL-M. obtusum konnte im Unterschied zu -
M. obtusum bei den LDW-Inkubationen mit hohen Lichtintensitiiten im Vergleich zu den
maximalen C-Einbauraten bei Konstantlicht gleicher Intensitiit und Zeit mehr Kohlenstoff

fixieren.

Syn. 6911 fixierte erst bei der Inkubation mit der niedrigsten Frequenz (1800s
Licht/1800s Dunkel) nahezu die gleiche Menge an Kohlenstoff, die sie bei Konstantlicht
der gleichen Intensitdt und Zeit fixierten. Bei Inkubation mit héheren Frequenzen war
Syn. 6911 dagegen nicht mehr in der Lage, die gleiche Kohlenstoffmenge wie bei LL
gleicher Intensitit und Zeit zu fixieren. Der Unterschied wurde umso groBer, je kiirzer die
Lichtzeiten der Testzyklen wurden. Zwischen den Testzyklen mit 30s Licht/30s Dunkel
und 10s Licht/10s Dunkel waren die Unterschiede zu Konstantlicht gleicher Intensitit

sreeed Fote 1ol
unid Zeit sxexch.
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3.3 Kurzzeitversuche (Expo-Schlitten)

3.3.1 Uberblick

Im Unterschied zu den Kurzzeitexperimenten im Phototron und zu den
Langzeitexperimenten in der Black-Box waren M. obtusum und Syn. 6911 keinen
Wechseln zwischen Licht und Dunkel (LDW) ausgesetzt, sondern sie oszillierten
zwischen zwei verschieden hohen Lichtintensititen (LW). Dadurch wurde es méglich,
auch die in relativ triibstoffarmen Wasserkorpern anzutreffenden Lichtbedingungen zn

simulieren.

Die Wechsel erfolgten nur mehr oder weniger nach Rechteckprofilen, weil die Zeiten, in
denen sich die Algen im Lichtgradienten bewegten (13), verglichen mit den Verweilzeiten
am Starklichtende des Gradienten (t1) und den Verweilzeiten am Schwachlichtende des
Gradienten (itp) relativ lang sein konnten. Sie konnten bis zu 18 % der Verweilzeit
betragen. Insbesondere bei der Berechnung der mittleren Lichtintensititen (Kap. 2.6.4.6)
und bei der Berechnung, der fiir die Vergleichsansiitze zu Grunde liegenden C-
Einbauraten bei Inkubation im Konstantlicht gleicher Energie und gleicher Zeit
(Vergleichsansatz 3, Kap. 2.6.4.5) und bei Inkubation im Konstantlicht gleicher
Intensitédt und gleicher Zeit (Vergleichansatz 2, Kap. 2.6.4.5) wurden die wihrend der
Ubergangszeiten erzielten C-Einbauraten und die Lichtintensitéten beriicksichtigt.

Syn. 6911 wurde immer im Schwachlicht vorkultiviert, M. obtusum im Starklicht
(Versuchsreihen 1-4) und im Schwachlicht (Versuchsreihe 5). Uber Bedingungen und

Wachstumsleisiungen der Algenvorkulturen vergleiche Tab. 2.7 (Kap. 2.5.2).
Die Bewegung der Algen im Expo-Schlitten erfolgte zwischen Lichtintensitéten, die
verschiedenen Bereichen der P/I-Kurve zugeordnet werden konnten:

- zwischen Lichiintensitiiten, bei denen die Algen relativ hohe C- Einbauraten erzielten

(Versuchsreihe 2 zwischen 755 und 80 uE m2 5-1)

- zwischen Lichtintensitéiten, bei denen sie relativ hohe C-Einbauraten erzielten und

- bei denen sie stark gechemmt waren (Versuchsreihe 1 zwischen 4100
und 340 uEm-2s°1)

- bei denen sie stark lichtiimitiert waren (Versuchsreihen 3 und 5
zwischen 550 und 8.5 UE m2 s°1)
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Es wurden somit verschiedene mégliche Lichtbedingungen simuliert, die in situ nur
idealerweise vorkommen konnen. Auf das dem See entsprechende Tiefenprofil
iibertragen, wurden mit Versuchsreihe 2 Bedingungen simuliert, bei denen sich die Algen
bei einem wolkenfreien Sonnentag in mittleren Wassertiefen bewegen wiirden, mit
Versuchsreihe 1 nahe der Wasseroberfliche und mit Versuchsreihe 3 in tieferen Regionen

Kompensationstiefe

F aphotische

Abb. 3.3.1.1 : Einordnung der mit den Versuchsreihen 1-5 simulierten

-

Lichtbereiche im Hinblick auf mégliche Bedingungen im See an einem
wolkenfreien Tag.

Mit den der Versuchsreihe 3 zugrundeliegenden Lichtbedingungen (Wechsel zwischen
550 und 8.5 LE m2 5°1) wurde eine weitere Fragestellung beantwortet:

- die Rolle der Lingen der Verweilzeiten. Dazu wurden die Verweilzeiten variiert,
wihrend die Verhiltnisse der Verweilzeiten bei Stark- und Schwachlicht konstant

blieben (Versuchsreihe 4)

Fiir Syn. 6911 diente Versuchsreihe 5 als Kontrolle, weil die Algen emeut bei nahezu
den gleichen Lichtintensititen vorkultiviert wurden. Bei ansonsten gleichen Bedingungen
erzielten sie dementsprechend gleiche Wachstumslieistungen (s. Tab. 2.7; Kap. 2.5.2).
Fiir Syn. 6911 wurden die in den Versuchsreihen 3 und 5 erzielten Ergebnisse deshalb

zusammengefafBt.
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Im Gegensatz zum Phototron konnte im Expo-Schlitten der Ansatz mit den LL-
Inkubationen gleichzeitig mit den LW-Inkubationen exponiert werden. Nach Beendigung
der Expositionszeit wurden die erzielten C-Einbauraten bestimmt und die Ergebnisse der
Konstantlicht- und Wechsellichtinkubationen nach den Vergleichsansiitzen 2 und 3

- (Kap. 2.6.4.5) verglichen.

Die im Schlitten durchgefiihrten Versuchsreihen werden in Tab. 3.3.1.1 dargestellt.
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Tab, 3.3.1.1: Lichtintensititen und Verweilzeiten fir die verschiedenen
Versuchsreihen im Expo-Schlitten. Bei den Lichtintensitiiten I3 und I3
wurden die Algen konstant exponiert (LL-Inkubation). Bei Wechsel-
lichtbedingungen (L W-Inkubation) oszillierten sie abwechselnd
zwischen If und I3 und verweilten entsprechend der Zeiten tj und 2 bei
diesen Lichtintensititen. In der rechten Spalte werden die Organismen
aufgefiihrt, die in den jeweilizen Versuchsreihen eingesetzt wurden.

Lichtintensititen Verweilzeiten Algen
Ver- in‘2 in
suchs- E m" s‘]. [5]
reihen L ]
In Iz t1 t2 M. obtus Syn. 69!
um 1
10 400 - X
10 200 X X
1 4100 340 10 50 - X
10 10 X X
20 10 X -
50 10 X -
10 100 X X
2 755 85 10 50 X X
10 10 x X
50 10 x X
10 100 X x
3 550 8.5 10 50 x x
10 10 x X
50 10 X X
10 25 - X
4 550 8.5 50 125 X x
100 250 X X
500 1250 X X
10 50 X
10 25 X
5 550 8.5 10 10 X
17.5 10 x
25 10 X

Die in den Abbildungen dargestellten C-Einbauraten bzw. die prozentualen Abweichungen
wurden aus drei bis vier Parallelproben bestimmt oder berechnet. Auf die Darstellung
ihrer Standardabweichung wurde verzichtet, weil die unter den einzelnen Lichtintensitiiten
erzielten Werte mit den Mittelwerten gut korrelierten.
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3.3.2 Inkubation in Konstantlicht

Die Lichtabhingigkeit von M. obtusum und Syn. 6911 bei Inkubation im Xonstantlicht,
dargestellt in den P/I-Kurven, war fiir die Algen, infolge der Vorkultivierung bei
verschieden hohen Lichtintensititen, unterschiedlich (Abb. 3.3.2.1 a,b und
3.3.2.2 a,b). Infolge der Adaptation an die verschiedenen Lichtbedingungen,
unterschieden sich fiir M. obtusum und Syn. 6911 die a-Werte, die Ix-Werte und der

Grad der Inhibition.

Fiir die bei Schwachlicht vorkultivierte Syn. 6911 war die Steigung im linearen Bereich
der P/I-Kurve (o) wesentlich steiler als fiir M. obtusum und Ppax wurde bei niedrigeren
Lichtintensititen (200 uE m"2 s*1) erreicht als bei M. obtusum (700 uE m-2 s-1). Die
Sittigungskonstante Ix lag fiir Syn. 6911 bereits bei 100 UE m-2 s-1, M. obtusum - bei
Starklicht vorkultiviert - zeigte dagegen eine Sdttigungskonstante von 550 pE m-2 s-1,
Nach anfinglich starker linearer Abnahme der P-Werte bei hoheren Lichtintensitéten als
700 BE m-2 s-1 schwichte sich die Abnahme bei Inkubation mit hoheren
Lichtintensititen als 1500 uE m-2 s-1 fiir M. obtusum ab. Bei der Lichtintensitdt von
4100 UE m-Z s*1 konnten die Algen nur noch 19.6 % der maximal moglicken Menge an
Kohienstoff einbauen.

Die Abnahme der P-Werte nach Erreichen des P, war fiir Syn. 6911 im Unterschied zu
M. obtusum stirker ausgeprigt. Bei Konstantlichtinkubation mit héheren
Lichtintensititen als 200 uE m-2 s-1 wurden die Algen umso stirker inhibiert, je hoher
die Lichtintensititen waren, Bei der Lichtintensitit von 550 pE m-2 s-1 konnten die
Algen nur noch 56.2 % und bei der Lichtintensitit von 4100 uE m*2 s* nur 1.9 % der
maximal moglichen Menge an Kohlenstoff einbauen.

Bemerkenswerterweise konnte Syn. 6911 bereits bei der Lichtintensitit von
8.5 uE m-2s-1 3.9 ugC mgPOC-1 h-1 an Kohlenstoff fixieren, wihrend M. obtusum
bei dieser Lichtintensitit nicht in der Lage war, Kohlenstoff zu fixieren.

Die spezifischen Ppax-Werte (zur Berechnung s. Kap. 2.6.4.2) sind in Tab. 3.3.2.2
dargestellt.
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P/I-Kurven bei Konstantlichtinkubation im Expo-Schlitten
Abb, 3.3.2.1b: Awusschnitt aus Abb, 3.3,2.1a mit Sattigungskonstante Ig.
Abb. 3.3.2.2b: Ausschnitt aus Abb, 3.3.2.2a mit Sattigungskonstante Ig.
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Tab. 3.3.2.2: POC-spezifische Pp,x-Werte fiir Syn, 6911 und M. obtusum

Syn. 6911 M. obtusum

Ppax [1EC mgPOC'l -l 37.5 28.5

3.3.3 Vergleich der in Wechsellicht und in Konstantlicht gemessenen C-
Einbauraten nach Vergleichsansatz 3 (s. Kap. 2.6.4.5)

Die bei Konstantlicht gleicher Energie und gleicher Zeit erzielten C-Einbauraten konnten,
bis auf wenige Ausnahmen, mit den Wechsellichtinkubationen nie erreicht werden. Das

AusmaB der Unterschiede zwischen den bei Wechsellicht erzielten C-Einbauraten und den
bei Konstantlicht gleicher Energie erzielten C-Einbauraten war aber je nach Art des
Versuchsansatzes fiir beide Algen unterschiedlich groB8 (Abb. 3.3.3.1 und

Abb. 3.3.3.2).
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Unterschiede zwischen den bei Inkubation im Wechsellicht in verschiedenen

Versuchsreihen erzielten C-Einbauraten (Ppw) und den bei Inkubation im
Konstantlicht gleicher mittlerer Intensitit (Energie) und gleicher Zeit erzielten
C-Einbauraten (PLr(I)) in Abhiingigkeit von der relativen Verweilzeit bei
Schwachlicht (nach Vergleichsansatz 3, Kap. 2.6.4.5).

Abb. 3.3.3.1; M. obtusum
Abb, 3.3.3.2: Syn. 6911
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Sowoht fiir M. obtusum als auch fiir Syn. 6911 waren die Unterschiede zwischen den
bei Wechsellicht erzielten C-Einbauraten und den bei Konstantlicht gleicher mittlerer
Lichtintensitit erzielten C-Einbauraten nur dann gering, wenn die Verweilzeiten bei den
verschiedenen hohen Lichtintensitéten so eingestellt waren, daB die Algen linger bei der
Lichtintensitit, bei der sie einen deutlichen Aktivitdtsvorteil besaBen, als bei der
Lichtintensitiit, bei der sie einen deutlichen Aktivititsverlust aufwiesen, verweilten
(Abb. 3.3.3.1 und 3.3.3.2). Deutliche Akdvititsverluste erlitten sie bei Inkubation im
Konstantlicht mit hohen Lichtintensititen oder mit sehr niedrigen Lichtintensititen.

Ebenfalls geringe (= 20 %) Unterschiede bestanden zwischen den bei Wechsellicht und
Konstantlicht gleicher mittlerer Intensitiit erzielten C-Einbauraten, wenn die Algen
zwischen Lichtintensititen, die sich in der Niihe der Ppay dquivalenten Lichtintensititen
befanden, oszillierten und wenn die niedrige Lichtintensitit (Ip) fiir die Algen ausreichend
hoch war, geniligend Kohlenstoff fixieren zu konnen (Versuchsreihe 2).

Wurde die niedrige Lichtintensitit jedoch zu gering, um ausreichend Kohlenstoff zu
fixieren, wichen die C-Einbauraten umso stirker von den bei Konstantlicht gleicher
mittlerer Intensitét erzielten C-Einbauraten ab, je linger die Verweilzeiten bei der
niedrigeren Lichtintensitiit wurden. (Versuchsreihe 3 fiir M. obtusum bzw. Versuchsreihe
3 u.5 fiir Syn. 6911). Die Unterschiede waren betrichtlich, je nachdem zu welchem
Bereich der P/I-Kurve die bei Wechsellicht erhaltenen mittleren Lichtintensititen gehorten.
Die einzige Ausnahme bildete der Versuchsansatz 1 fiir M. obtusum .

Nur im Versuchsansatz 1{Wechsellicht zwischen 4100 und 340 uE m-2 s°!) konnte
M. obtusum bei einigen LW bezogen auf mittlere Lichtintensitéiten mehr Kohlenstoff

o ~ + PrE A T o3-S B e ALl nt Ll mtvnran wras aklhli i
3.3.3.3). Die Hohe des Einbaues des Kohienstoffeinbaues war abningig ven der

Verweildauer bei den
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Bei Inkubation im Konstantlicht (LL)} und Wechsellicht (WL) der Versuchsreihe
1 erzielte POC-spezifische C-Einbauraten (P) in Abhiingigkeit von der mittleren

Lichtintensitat (I).

Abb, 3.3.3.3: M. obtusum
Abb. 3.3.3.4: Syn. 6911
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verschiedenen Lichtintensititen. Bei Verweildauern von 50s und 20 s bei
4100 4E m-2 5! und 10s bei 340 UE m-2 s-1 (entspricht den relativen
Schwachlichtzeiten von 0.17 und 0.34) konnte M. obtusum um 57 % bzw. um 42 %
mehr an Kohlenstoff fixieren, als bei Konstantlicht der gleichen Energie. Bei der
Verweilzeit von 10 s bei 4100 uE m2 s*! und 10's bei 340 uE m2 s-1 bestand kein
Unterschied mehr zwischen der Inkubation bei Wechsellicht und der Inkubation bei
Konstantlicht, Dagegen waren die bei Wechsellicht erzielten C-Einbauraten im Vergleich
zu den bei Konstantlicht gleicher mittlerer Lichtintensitit erzielten Raten um 37 %
geringer, wenn die Algen bei der Lichtintensitéit von 340 UE m-2 s-1 wesentlich linger
als bei der Lichtintensitit von 4100 uE m-2 s*1 verweilten. M. obtusum war somit in
der Lage beim Wechsel zwischen sehr hohen Lichtintensititen, bei denen sie bei
Inkubation bei Konstantlicht (Kap. 3.3.2) stark inhibiert wurden und niedrigeren
Lichtintensititen, bei denen sie nicht inhibiert wurden, mehr Kohlenstoff als bei
Konstantlicht gleicher mittlerer Energie einzubauen, solange die Algen linger bei der
héheren Lichtintensitit als bei der niedrigeren Lichtintensitit verweilten, Wurden dagegen
die Verweilzeiten bei den htheren Lichtintensititen im Vergleich zu den Verweilzeiten bei
den niedrigeren Lichtintensititen im lichtlimitierten Bereich zu kurz, konnten die Algen bei
Konstantlicht der gleichen mittleren Intensitét mehr an Kohlenstoff fixieren.

Im Vergleich zu M. obtusum fixierte Syn. 6911 bei dem Wechsel zwischen 4100 und
340 pE m-2 s-1 nahezu die Mengen an Kohlenstoff, die siec bei Konstantlicht der
gleichen mittleren Intensitiit fixierten, wenn die Algen wesentlich ldnger bei der
niedrigeren Lichtintensitit (400 s und 200 s) als bei der hoheren Lichtintensitit (10 s)
verweilten (Abb. 3.3.3.2 u. 3.3.3.4). Hier ist zu beachten, daf3 nur zwischen den
Lichtintensitiiten 340 und 755 PE m*2 s-1 Inkubationen bei Konstantlicht vorgenommen
wurden und der Fit der P/I-Kurve, der die Grundlage fiir den Vergleichsansatz bildet,
hinreichend abgesichert ist. Weil zwischen den Lichtintensititen 755 und
4100 pE m-2 s-! keine Inkubation fiir Syn. 6911, mehr vorgenommen wurden, ist es
durchaus denkbar, daB der Fit zwischen den Lichtiniensitdten 755 und 1100 uE m2 s°1
steiler verlduft und sich somit der Unterschied bei der Verweilzeit von 10 s bei
schwachen Licht und 50 s bei starkem Licht erkliren lieBe.

Fiir den Vergleich zwischen M. obtusum und Syn. 6911 ist zu bedenken, daB der
Positionswechsel im Versuchsansatz 1 fiir Syn. 6911 zwischen Lichtintensititen erfolgte,
bei denen die Algen gehemmt wurden, obgleich sie bei der Konstantlichtinkubation bei
der Lichtiniensitit von 340 uE m2 51 nur schwach inhibiert waren (13.7 %), withrend
der Positionswechsel in diesem Versuchsanatz fir M. obtusum zwischen
Lichtintensititen erfolgte, bei denen die Algen zum einen stark gehemmt wurden und




106

zwischen Lichtintensitiiten, die im o -Bereich der P/I-kurve lagen. In diesem Bereich war

nur das Licht fiir M. obtusum limitierend, so daB sie den gesamten zn Verfiigung
stehenden Kohlenstoff wihrend der Verweilzeit bei dieser Lichtintensitiit fixieren konnten.

Eine dhnliche Situation wie fiir M. obtusum in Versuchsreihe 1 (Wechsellichtinkubation
mit Positionswechsel zwischen 4100 und 340 UE m2 s-1) bestand fiir Syn. 6911 im
Versuchsreihe 2 (Wechsellichtinkubation mit Positionswechsel zwischen der
Lichtintensitdt 755 und 80 HE m2 s*1). Syn. 6911 wurde bei der Inkubation im
Konstantlicht bei 755 uE m-2 s-1 deutlich gehemmt (- 62.7 %) und bei
80 BE m2 s-1 war nur die Lichtintensitit das limitierende Substrat, weil sich diese
Lichtintensitéten analog zu Versuchsreihe 1 fiir M. obtusum im o. -Bereich der P/I-Kurve
befanden. Syn. 6911 war jedoch auch bei dieser Versuchsreihe nicht in der Lage, die bei
Konstantlichtinkubation gleicher Energie erzielten C-Einbauraten zu erreichen. Nur bei der
Inkubation mit der relativen Schwachlichtzeit 0.17 (entspricht 50 s Verweilzeit bei der
niedrigeren Lichtintensitit von 80 UE m2 s'! und 10 s Verweilzeit bei der héheren
Lichtintensitit von 755 WE m"2 s-1) waren die Unterschiede zwischen den bei
Wechsellicht erzielten Raten und den bei Konstantlicht gleicher Lichtdosis erzielten C-
Einbauraten gering. Mit groBeren relativen Schwachlichizeiten, also ldngeren
Verweilzeiten bei der schwicheren Lichtintensitit, wurden diese Unterschiede groBer.

3.3.4 Vergleich der in Wechsellicht und in Konstantlicht erzielten C-
Einbauraten nach Vergleichsansatz 2 (Kap. 2.6.4.5)

M. obtusum konnte in Versuchsreihe 1 im Vergleich zu Konstantlicht gleicher Intensitét
und gleicher Zeit mehr Kohlenstoff einbauen, je kiirzer dic relativen Schwachlichtzeiten,
also die Verweilzeiten bei Schwachlicht im Verhiltnis zu den Verweilzeiten bei Starklicht,
wurden (Abb, 3.3.4.1), Rei der relativen Schwachlichtzeit von 0.167 betrug der
Unterschied zu Konstantlicht +64 %. Mit grofier werdender relativer Schwachlichtzeit
verringerter sich der Unterschied gegeniiber Konstantlicht und bei der relativen
Schwachlichtzeit von 0.976 war kein Unterschied mehr zu erkennen.

Im Versuchsreihe 2 (Abb. 3.3.4.1) waren fiir M. obtusum die Unterschiede zwischen
den Wechsellichtinkubationen und den Inkubationen bei Konstantlicht der gleichen
Intensitit und Zeit gering. Je linger allerdings M. obtusum bei 80 LE m2 s°1 verweilte,
desto gréBer wurden die Unterschiede. Sie betrugen dennoch selbst bei der lingsten
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Verweildauer (100 s) bei Schwachlicht im Verhiltnis zur Verweildauer bei Starklicht
(10 s) nicht mehr als 22.3 %.

Wurde dagegen die Exposition von M. obtusum bei den Lichtintensitiiten, bei der sie
nahezu Pn,, erzielten (550 UE m-2 s-1) durch Wechsel zu sehr niedrigen
Lichtintensititen (8.5 pE m-2 s-1) unterbrochen, war M. obtusum nicht in der Lage
gleichviel Kohlenstofi zu fixieren, wie bei Konstantlicht geicher Intensitdt und gleicher
Zeit (Abb. 3.3.4.1). Bei der relativen Schwachlichtverweilzeit von 0.5 betrug der
Unterschied zu Konstantlicht 80.3 %. Lingere Verweilzeiten bei Schwachlicht
vergriBerten die Unterschiede zu Konstantlicht nicht mehr.

Syn. 6911 erzielte wihrend der Inkubationen der Versuchsreihe 2 nahezu die C-
Einbauraten, die die Algen auch bei Konstantlicht gleicher Intensitét und gleicher Zeit
erzielten (Abb. 3.3.4.2). Die Raten waren zwischen 2.6 und 14.7 % geringer.
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Vergleichsansatz 2, Kap. 2.6.4.5).

Abb. 3.3.4.1: M. obtusum

Abb. 3,3.4.2: Syn. 6911
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Wihrend der Inkubation in den Versuchsansitzen 3 und 5 erreichten die Algen ebenfalls
die bei Konstantlicht gleicher Intensitiit und Zeit erzielten C-Einbauraten, wenn die relative
Verweilzeit bei Schwachlicht kleiner als 0.33 war (Abb.3.3.4.2). Mit gréBeren
Verweilzeiten bei Schwachlicht wurden die Unterschiede gegeniiber der Inkubation zu
Konstantlicht gleicher Intensitiit und Zeit groBer. Sie nahmen von der Inkubation bei
relativen Schwachlichtzeiten von 0.33 bis zu der relativen Schwachlichtzeit von 0.5 auf
38.7 % ab. Bei Inkubation mit gréeren relativen Schwachlichtzeiten als 0.5 (relative
Schwachlichtzeiten 0.71, 0.83 und 0.91) pendelten sich die Unterschiede auf dem Niveau
von 40 + 4 % ein und vergroBerten sich nicht mehr.

Bei der Inkubationen der Versuchsreihe 1 erzielts Syn. 6911 nur bei der groSiten relativen
Schwachlichtzeit von (.98 nahezu die C-Einbauraten, die sie bei Konstantlicht gleicher
Intensitit und Zeit erzielten (Abb.3.3.4.2). Bereits hiufigere Verweilzeiten bei Starklicht
(relative Schwachlichtzeit 0.95) hatten um 29.8 % niedrigere C-Einbauraten als bei
Konstantlicht gleicher Intensitéit und Zeit zur Folge. Bei der Inkubation mit der relativen
Schwachlichtzeit von 0.83 betrug der Unterschied zu Konstantlicht der gleichen Intensitiit
und gleicher Zeit 80 %. Weil auch bei Inkubationen mit der relativen Schwachlichtzeiten
von 0.5 die Unterschiede auf dem gleichen Niveau wie bei der Inkubation mit der
relativen Schwachlichzeit von 0.83 blieben, wurden weitere Experimente mit kleineren
relativen Schwachlichtzeiten als 0.5 nicht mehr durchgefiihrt.

Bei Inkubationen der Versuchsreihe 4, bei denen die Frequenzen variiert wurden,
withrend das Verhiltnis Schwachlicht zu Starklicht konstant 2:1 betrug (Abb. 3.3.4.3),
zeigte sich, daB Syn. 6911 bei Wechsellichtinkubation mit der niedrigsten Frequenz
nahezu die bei Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit erzielten C-Einbauraten erreichte,
withrend mit héheren Fregenzen die bei Wechsellicht erzielten C-Einbauraten im Vergleich
zu Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit umso stirker abnzhmen, je hoher die

Fregenzen wurden.

M. obtusum hingegen konnte bei keiner Frequenz die bei Konstantlicht erzielten C-
Einbauraten erreichen. Zwischen den Inkubationen mit den Frequenzen 0.0057, 0.0029
und 0.00057 bestanden nur geringe Unterschiede. Die Unterschiede zu Konstantlicht der
gleichen Intensitidt und gleicher Zeit betrugen zwischen 49-57%. Bei der hochsten
Frequenz von 0.029 vergriBerten sich die Unterschiede noch weiter auf 83 %. Dieser
Wert wurde allerdings nicht mehr explizit ermittelt, sondern aus der Graphik 3.3.4.1

abgelesen.
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Abb. 3.3.4.3: Unterschiede zwischen den bei Inkubation im Wechsellicht in
verschiedenen Versuchsreihen erzielten C-Einbauraten (Ppw) und den bei Inkubation
im Kenstantlicht gleicher Intensitit und gleicher Zeit erzielten C-Einbauraten (P'LL)

in Abhingigkeit von der Frequenz (mach Vergleichsamsatz 2, Kap. 2.6.4.5).
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4. Diskussion

Die Grundfrage der vorliegenden Arbeit, ob Mikroalgen bei Exposition im
intermittierenden (LDW) oder im fluktuierenden Licht (W) mit Periodenléingen zwischen
Sekunden und Minuten die gleiche lichtiquivalente Leistung wie bei statischer Exposition
im konstanten Licht (LL) bringen, 1#8t sich nur fiir ganz bestimmte Versuchsbedingungen
positiv beantworten. Unter den meisten Bedingungen reagierten die von mir untersuchten
Algen auf periodische Lichtintensititsinderungen mit verminderten oder gesteigerten
Produktionsraten.

Dies macht deutlich, daB statische Inkubationen, wie sie¢ im Gewisser hdufig zur
Produktionsmessung eingesetzt werden (Gallegos u. Platt, 1981; Harris 1986;
Ubersichtsartikel Prezelin et al., 1991), nicht notwendigerweise die Produktionsraten
widerspiegeln, die die Algen bei den mehr oder weniger periodischen
Lichtintensititsdnderungen des natiirlichen Lichtfeldes erzielen wiirden. Vielmehr werden
die auf Messungen im Konstantlicht beruhenden Angaben iiber die Produktionsraten in

situ in gewisgen MaRe iiber- oder unterschiitzt,

Satis s 2 AV atearw

Das AusmaB der Differenz zwischen der Produktion in LL und der in LDW bzw. LW
gemessenen Leistung war u.a. abhiingig von der Hohe der eingestrahlten Lichtintensitit
und von der Linge der der Lichtphase vorausgehenden Dunkelzeiten. Adaptation an
Schwach- oder Starklicht hatte dagegen nur einen geringen EinfluB auf das
Reaktionsverhalten zwischen dynamischer und statischer Exposition. Die Experimente
veranschaulichten weiterhin, daB sich das Cyanobacterium Syn. 6911 und die Griinaigen
M. obtusum bzw. S. obliquus in ihrer Reaktion auf variable Lichtbedingungen

unterschieden.

4.1 Kulturbedingungen

Da die Produktion von Mikroalgen auf Wechsellicht in starkem MaBe vom
physiologischen Zustand abhiéingen kann, was auch beim Vergleich mit Literaturangaben
zu beriicksichtigen ist, sei an dieser Stelle nochmals zusammengefaflt, unter welchen
Bedingungen die Anzucht meiner Untersuchungsobjekte erfolgte.

Die Griinalge M. obtusum und das Cyanobacterium Syn. 6911 wurden in den
Vorkulturen bewult nicht unter Optimalbedingungen gehalten, sondern bei suboptimaler




112

Temperatur (20°C) und suboptimaler CO;-Versorgung (begast wurde mit Luft)
(s. Kap. 2.5). Das Temperaturoptimum liegt fiir diese Algen bei ungefihr 36°C (Soeder
u. Hegewald, 1988), die optimale CO,-Konzentration fiir dichte Algenkulturen im
Luft/CO5-Gemisch zwischen 1-3 % (v/v) CO; (Borowitzka u. Borowitzka, 1988).
Obwohl die von mir verwendete CO,-Konzentration nur 0.03 % betrug, kann man davon
ausgehen, daB die Algen nicht CO-limitiert waren, weil die Biomassenkonzentrationen in
den KulturgefiBen relativ gering waren (s. Kap. 2.5; Falkowski, 1984) und die
Begasungsraten hoch (Mirkl, 1980). Es wurde Wert darauf gelegt, die
Kulturbedingungen moglichst den in einem Gewiisser gegebenen Bedingungen

anzunihern.

Die Anzuchtbedingungen und Wachstumsleistungen (im Chemostaten) der fiir die
Experimente im Phototron und Expo-Schlitten eingesetzten Algen waren nahezu gleich
(s. Tab. 2.6 und 2.7 in Xap. 2.5). Dennoch war die P/I-Abhiingigkeit im Konstantlicht
fiir beide Experimentiersysteme deutlich verschieden. Fiir Syn. 6911 war Ppax im Expo-
Schlitten wesentlich hoher als im Phototron, Ix war gleich (Abb. 4.1.1). M. obtusum
zeigte bei Exposition im Expo-Schlitten ein héheres Prpax als im Phototron, Iy war
unterschiedlich (Abb. 4.1.2). Bei Exposition im Expo-Schlitten wurden beide Algen
durch hohe Lichtintensititen wesentlich stiirker gehemmt als im Phototron. Die Hemmung
ist wahrscheinlich darin begriindet, daB die im Expo-Schlitten aus technischen Griinden
als Lichtquelle verwendete HQI-Lampe (Kap. 2.4.1.3) einen Anteil kurzwelliger
Strahlung besaB, der vom Aquariumplexiglas nicht absorbiert werden konnte.
Langwelliges UV-Licht kann auch bei Algen Hemmeffekte bewirken (Lorenzen, 1979;
Kirk, 1983). Weil die Exposition der Algen in variablem und konstantem Licht immer bei
der gleichen Lichtqualitit stattfand, hatte die Lichtqualitit jedoch keinen Einflu auf den
direkten Vergleich. Der Vergleich der im Phototron und im Expo-Schiitten gewonnenen

Ergebnisse wird jedoch erschwert.

Scenedesmus obliguus 276-3a wurde mit h6herer COp-Konzentration im Beliiftungsgas
kultiviert (1 % (v/v) CO3). Die Temperatur betrug 24°C. Dies entsprach den
Bedingungen, bei denen diese Algen in Massenkulturen produziert werden (Borowitzka
u. Borowitzka, 1988; Hartig et al., 1988).




113

i . Syn.6911
40 I
35 Expo-Schlitten
— 30 — =— Phototron
=
~ 25
S 2
5 ) ViR .
S 53/ e~ ~
&
iy {
= 10
[~ 9
5
O illllIIIIIIIY‘IIITII!ITTITIIIIII[l'ilEIIII'
0 500 1000 1500 2000 2500 3000 3500 4000
T{uE m2 51}
35 H _ M obtusum
30 — Expo-Schlitten

= = Phototron

P [pgC (mgPOO)-1 ]

Tyrer

Ty T Ty
Y 500 1000 1500 2000 2500 3000 3500 4000

W LA B

HpEm2s1)

Vergleich der im Konstantlicht in Phototron und Expo-Schiitten bestimmten
POC-spezifischen P/I-Kurven

Abb. 4.1.1: Syn. 6911
Abb. 4.1.2: M. obtusum




114

4.2 Wirkung intermittierenden Lichtes (LDW) auf die
photosynthetische Stoffproduktion

~Werden mit Hilfe der 14C-Methode Primérproduktionsraten an Planktonalgen aus dem
Freiland durchgefiihrt, so gilt die Vernachldssigung extrazelluldrer Photosyntheseprodukte
als Kunstfehler (Harris, 1978), weil die neugebildete organische Substanz an das Wasser
betrichtlich sein kann (bis > 90 %). Andererseits findet man in Arbeiten fiir "gesunde”
Phytoplanktonproben aus eutrophen Gewissern meist die Angabe, dal die extrazelluliren
Produkte bei 1-5 % der Gesamtfixierung lagen (Fogg, 1974; Nixdorf u. Fulda, 1989).
Bei meinen Objekten lagen die extrazelluldren Verluste stets in dieser Grofenordnung.
Deshalb habe ich sie nicht gesondert ausgewiesen und behandelt, andererseits aber auch
nicht den C-Einbau in die partikulére Fraktion pauschal korrigiert.

Die von mir untersuchten Testalgen reagierten insofern unterschiedlich, als die
lichtiquivalente Produktivitiit von Syn. 6911 bereits bei kurzen Dunkelphasen unter die
Leistung in Konstantlicht abfiel, (Abb. 3.2.6.3 und 3.2.6.5), was bei den Griinalgen erst
auftrat, wenn die Dunkelphasen des LDW ldnger als die Lichtphasen waren
(Abb. 3.1.3.4, 3.2.6.4 und 3.2.6.7). Bei M. obtusum und S. obliquus stimmte die
lichtiquivalente photosynthetische Biomassenproduktion bei LDW-Inkubation bzw.
LDW-Kultivierung mit kurzen Dunkelphasen entweder mit der Leistung in Konstantlicht
iiberein (bei I<Ig und I=ly) oder sie war unter dem EinfluB} iiberoptimaler
Lichtintensititen (I>Igy) um bis zu 30 % gegeniiber Konstantlicht gleicher Intensitit
erhdht (Abb. 3.1.3.4 und Abb. 3.2.6.4).

Diese Befunde widerlegen fiir die in LDW mit langen relativen Dunkelzeiten exponierten
Griinaigen (> 0.5) und fiir die Cyanobacterien generell bei allen LDW, die einfachste
denkbare Vorstellung, wonach die im intermittierenden Licht erzielten lichtiquivalenten
Produktionsraten gleich den Konstantlichtraten sein sollten. Man kommt infolgedessen
nicht umhin, Ubergangseffekte von Dunkel nach Licht (D—L) und von L—D zu

beriicksichtigen. Mangels eigener Messungen stiitze ich mich dabei auf Literaturangaben.

Betrachten wir zunichst den Ubergangseffekt von D— L. Schaltet man nach
vorausgehender Dunkelphase die Belichtung ein, so wird der stationire
Photosynthesewert erst mit einer zeitlichen Verzogerung erreicht (z.B. Rabinowitch,
1956). Dieser im einzelnen héchst komplexe Vorgang wird in der Literatur als
"Induction”, “Anspringeffekt”, "Ubergangseffekt”, "Lag-Phase" und "Transient"
bezeichnet. Im folgenden werden diese bei D-L-Ubergang beobachteten zeitabhidngigen

Prozesse als D-L-Transients bezeichnet.

T
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Kurvenverlauf und Zeiten der D-L-Transients sind abhéingig vom untersuchten Objekt und
von verschiedenen anderen Faktoren u.a. vom Entwicklungsstadium der Algen, von der
Voradaptationsphase, dem Nihrstofangebot, dem Lichtangebot und der Temperatur. Die
typischen Ubergangszeiten der D-L-Transients betragen einige Sekunden bis mehrere
Minuten, im Mittel etwa 30 s. Die an isolierten Chloroplasten héherer Pflanzen gewonnen
Erkenntnisse (Walker, 1973 u. 1976; Walker et al., 1973 u. 1983) sind nicht ohne
weiteres auf Algen libertragbar, weil diese eine wesentlich komplexere Struktur besitzen
und auch die Interaktionen zwischen Plastiden und Mitochondrien eine Rolle spielen (z.B.
Konkurrenz um Pj, Strotmann pers. Mitteilung, 1992). In erster Linie war der zeitliche
Verlauf und die Ausprigung der Effekte abhiéingig von der Lénge der vorausgehenden
Dunkeldauer (Walker et al., 1973; Dhler, 1973a; Veljovic-Jovanovic u. Cerovic, 1991),
Die Hohe der Lichtintensitiit ist dagegen fiir den zeitlichen Verlauf nicht entscheidend
(Walker et al., 1973).

Bei den D-L-Transients wird der stationiire Wert erst nach Auftreten eines Maximums
(post illumination burst) am Anfang der Belichtung und nach Durchlaufen eines
Minimums allméhlich erreicht (Abb. 4.2.1, Ried, 1969; Doéhler 1973b; Dromgoole u.

-

Jackson, 1987)
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Abb. 4.2.1: L-D-Transient des CO3-Gaswechsels bei Chlorella vulgaris (211-11 f).
Die stationire Photosyntheserate wird erst mach Auftreten eines
Maximums am Abfang der Belichtung wnd nach Durchlaufen eines
Minimuns allmihlich erreicht (aus Ddohler, 1973b).
25°C, Durchstrdmung der Assimilationskammer mit wasserdampigesittigter Luft (0.03

Vol % CO3, 15 1 h-1), Beleuchtungsstiirke 10000 Lux
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oder O2-Produktion und Fluoreszenz durchiaufen eine Reihe periodischer Schwingungen
(s. Abb. 4.2.2). Diese, in der Literatur als Oszillationen bezeichneten, Schwingungen
dauern im Verlauf der D-L-Transients bei Algen (Bannister, 1965), und bei isolierten
Chloroplasten (Furbanks u. Horton, 1987) bis zu 10 s oder auch linger (Walker et al,,
1983; Stitt u. Schreiber, 1988). Die Oszillationen veranschaulichen, dafl unmittelbar nach
der Belichtung komplexe Reaktionen ablaufen bis ein homd&ostatisches Gleichgewicht
erreicht ist. Ursache fiir die Induktion der Oszillation sind u.a das sich dndernde
Verhiltnis von anorganischen und organischen Phosphatkonzentrationen wihrend der
Belichtung (Lilley et al., 1977; Marques et al., 1987), die Linge der Dunkelphasen
(Veljovic-Jovanovic u. Cerovic, 1991), die Anderungen der Pj-Konzentration im
umgebenden Medium (Stitt, 1986; Marques et al., 1987) oder interner Pools der
Metaboliten des Benson-Calvin-Zyklus (z.B. Phosphoglycerat, Dihydroxyaceton-
phosphat; Furbanks u. Horton, 1987; Veljovic-Jovanovic u. Cerovic, 1991).

Abb. 4.2.2;

oxygenrate

——

- —

AN,

L-D-Transient bei Spirat (an Blaiistiicken), Die Oszillationen des
freigesetzten . 02 wund des emittierten Fluooreszenzlichtes sind

antiparralel mit leichter zeitlicher Versetzung (aus Waiker et al., 1983)

Der Nachweis der Oszillationen wurde mit verschiedenen MeBmethoden gefiihrt, die
unterschiedliche Interpretationsmoglichkeiten zulieBen. Als besonders aufschlufireich
erwies sich die Messung der Chlorophyllﬂuoreszcnz parallel zur Sauefstoffmcssung, weil
daraus hervorgeht, dal die Sauerstofffreisetzung oder die COz-Fixierung eng mit den
Intensitdtsinderungen der Chlorophyllfluoreszenz korrelierten (s. auch Abb. 4.2.2,
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Walker et al., 1983; Stitt u. Schreiber, 1988). Die Messung der Chlorophyllfluoreszenz
hatte den Vorteil einer besseren Signaliibertragung bei gleichzeitiger Reduzierung des
Hintergrundrauschens (signal-to-noise-ratio). Setlik (1954) und Ried (1969 u. 1970)
gewannen ihre Erkenntnisse mittels polarographischer Aufzeichnung der O2-Produktion,
wihrend Dahler (1973a,b) mittels der URAS-Methode die CO2-Kinetik verfolgte. Das
Verhiltnis zwischen Oz-Produktion und CO»-Assimilation ist insbesondere wihrend der
Induktionsphase deutlich verschieden von dem wihrend der stationdren Phase in
Konstantlicht erreichten. Deshalb werden mit unterschiedlichen Methoden nicht identische

Kinetiken gemessen.

Als weitere Ursachen fiir den D-L-Transient werden neben den bereits beschriebenen
substrat- auch enzymabhiingige Limitierungen verantwortlich gemacht (Noctor u, Mills,
1987). Es ist bekannt, daf neben den Konzentrationen der Zwischenprodukte des Calvin-
Zyklus auch die Aktivititen von verschiedenen Enzymen des Calvin-Zyklus in den ersten
Minuten nach der Belichtung zunehmen. Die Aktivitdtszunahme einiger mit der
Photosynthese assoziierter Enzyme soll auf threr Thiol-Modulation durch das
Thioredoxin-System beruhen (Buchanan, 1984; Scheibe, 1991). Noctor et al. (1987)
konnten zeigen, daf} fiir die Griinalge Dunalliella die thiol-vermittelte Enzymaktivierung
zur Begrenzung der CO»-Fixierung wihrend des D-L-Transients beitrfigt.

Nach Rabinowitch (1956) sind LDW mit mirttleren Zyklusdauern (s-min) bei
Licht:Dunkel = 1:1 aufgrund der L-D-Transients produktionsbegrenzend. Bei mittleren
Zyklusdauern konnten bereits Garner u. Allert (1931 in Rabinowitch, 1956) fiir die
Pflanze Cosmos sulphureus (Abb. 4.2.3) und Aufdemgarten (1939 in Rabinowitch,
1956) fiir die Ulotrichales Hormidium flaccidum und Stichococcus bacillaris,
Produktionsverminderungen durch intermittierende Belichtung feststellen.
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Abb, 4.2.3: Groflenentwicklung der Asteraceae Cosmos sulphureus nach Anzucht in
LDW mit verschiedenen Zyklusdauern (Licht:Dynkel = 1) (nach Garner
u. Allert, 1931 aus Rabinowitch, 1956)

Auch der L-D-Transient, d.h. der Ubergang von Licht zum Dunkel, ist fiir die Bewertung
von LDW-Experimenten von Belang. Nach einer vorausgehenden Belichtung werden in
der Dunkelphase die Konzentrationen des anorganische Phosphatpools und bestimmte
Zwischenprodukte des Calvin-Zyklus abgebaut. Je linger die Dunkelphase dauert, desto
vollstindiger ist die Erschopfung (Entleerung). In der Lichtphase miissen zuerst die
Zwischenprodukte regeneriert werden. Ferner muB8 im Licht der Protonengradient ermneut
anfgebaut werden. Eine Untereinheit der ATPase wird durch den Protoncngradient
aktiviert und hierdurch das Thioredoxin moduliert (Strotmann, per. Mitteilung, 1992).
Hierdurch konnen die Schliisselenzyme erneut aktiviert werden und ihre katalytische
Funktion iibernehmen. Der L-D-Transient ist umso volistindiger, je linger die der
Lichtphase vorausgehende Dunkelphase andauert.

Weiterhin ist fiir die Bewertung von LDW-Experimenten von Bedeutung, da8 interne
Reserven, die wiihrend der Hellphase aufgebaut werden, wihrend der L-D-Transients
genutzt werden konnen. In diesem Falle konnte der Stoffwechsel und damit das
Wachstum z.B. fiir einige Minuten aufrechterhalten bleiben, die Lichtausnutzung hoher
und die Produktionsraten trotz der Dunkelphasen sogar gleich den im konstanten Licht
erzielten sein {Ri) (Lee u. Pirt, 1981). Obwehl ich ¢s in meinem Experimenten nicht
beobachten konnte, ist es denkbar, daB die Algen bei Exposition mit sehr kurzen relativen
Dunkelzeiten auch die bei Konstantlicht gleicher totaler Zeit und Intensitiit erzielten
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Produktionsraten erreichen. Beobachtet wurde dies bei Exposition mit sehr kurzen
Lichtblitzen von 1000 Hz (bei Licht:Dunkel=1; Phillips u. Myers, 1954). Lee u. Pirt
(1981) konnten zeigen, daB die chlorococcale Alge Chlorella 211/8k (Sorokin strain) auch
bei Exposition mit mittleren LDW thr maximales Wachstum bei lichtgesittigten
Bedingungen fortsetzen konnte, wenn sie fiir 9.2 s im Dunkeln verweilte. Bei einem
Testzyklus von 40 s entsprach das einer relativen Dunkelzeit von 0.23. Przytocka-Jusiak
et al. (1984) beobachteten, dal die Produktionsraten fiir die Griinalge Stichcoccus
bacillaris bei intermittierendem Licht mit langen Testzyklen von 24 h bei relativen
Dunkelzeiten zwischen 0.13 und 0.38 sogar bis zu 100 % im Vergleich zu konstantem
Licht anstiegen. Wie bereits oben betont, kann man derartige Angaben ohne Kenntnis der
Randbedingungen (physiologischer Zustand bezogen auf die jeweils optimalen
Lichtintensitit- und-qualititen) nicht befriedigend interpretieren. Auch terrestische
Pflanzen, die im fluktuierenden Licht exponiert wurden (Wechsel zwischen I, und Ig),
konnten die COz-Fixierung wéhrend der Schwachlichtphase mit einer hohen Rate
fortsetzen ("post illumination COz fixation transient”), weil die wihrend der
Starklichtphase gebildeten Pools der Intermediate genutzt werden konnten. Infolgedessen
waren die lichtidquivalenten Photosyntheseraten hoher als die im Konstantlicht erzielten
(Lasko u. Barnes, 1978; Pearcy et al., 1985; Chazdon u. Pearcy, 1986a,b; Sharkey et al.,

1986).

Als letztes ist nun die Reaktion der Algen bei hohen Lichtintensititen zu betrachten.
Uberoptimales Starklicht fiihrt fiir Mikroalgen bereits nach kurzer Zeit [Minuten (5-10) bis
Stunden (1-2)] zu einer deutlichen Verminderung der Produktion, weil hemmende
Prozesse iiberwiegen (Harris u. Piccinin, 1977; Marra, 1978; Powles, 1984; Kyle u.
Ohad, 1986; Critchley, 1988; Ferris u. Christian, 1991). Die Algen kénnen den Schaden,
der durch ein Uberangebot an Photonen an ihrem Photosyntheseapparat (Photooxidation
usw.) entsteht, durch verschiedene Reaktionsmechanismen begrenzen. Dabei werden zur
Ableitung der iiberschiissigen Energie verschiedene Mechanismen diskutiert. Die
schnellsten Reaktionen (<1 s) beinhalten u.a. die Abgabe von Wirme (Powles, 1984)
und Fluoreszenzlicht (Demmig u. Bjdrkman, 1987; Demmig u. Winter, 1988; Morgun u.
Doldzhikov, 1990; Rees et al.,1990: Sinclair et al., 1991). Pie Fluorenszenz besitzt im
Gcgensatz zur Wirmeabgabe eine quantitativ untergeordnete Rolle (Demmig u. Bjﬁrkman,
1987) und ihr Mechanismus ist weitgehend ungeklirt (Rees et al., 1990). Uberschiissige
Energie kann weiterhin durch "state transitions” (insbesondere durch Umlagerung von
Pigmentmolekiilen) abgeleitet werden, Ihre vollstindige Reorganisation dauvert einige
Minuten (Fork u. Satoh, 1986). Weitere photoinhibitionsbegrenzende Reaktionen sind die




120

Chloroplastenbewegung und/oder -kontraktion (Kiefer, 1973), auch die Zunahme von
Carotinoiden (Falkowski, 1980).

Die Algen konnen sich grundsitzlich von der Photoinhibition erholen. Je linger die
Einstrahlungszeit andauert und je groBer die Photonenstromdichte ist, desto linger dauert
die Erholungsphase an (Belay, 1981, Cullen u. Lewis, 1988).

Um die Ergebnisse meiner LDW-Versuche mit den erwiihnten Befunden anderer Autoren
und den von ihnen gegebenen Interpretationen zu verkniipfen, beginne ich mit der
Bedeutung der Dunkelphasendauer. Im ersten Versuchsansatz bei dem die Lichtzeiten
varriert wurden und die Linge der Dunkelzeit kopstant 30 s betrug (relative Dunkelzeit <
0.5, Kap. 3.2.6), waren fiir M. obtusum die lichtiquivalenten C-Einbauraten
gleich den Konstantlichtraten, wenn die Algen mit I = 50 uE m2 sl (I<lg) und I =
Im (Pmax #quivalent) bestrahlt wurden. Dies ist wahrscheinlich so zu verstehen, da
Dunkelzeiten von weniger als 30 s Dauver zu kurz sind, um einen typischen L-D-Transient
hervorzubringen, der erhohte Respirationsverluste und ¢in verzégertes Anspringen der
Photosynthese nach erneuter Belichtung (D-L-Transient) beinhalten miiBite. Bei dieser
Deutung stiitze ich mich insbesondere auf Walker et al. (1973), die die O»-Produktion
isolierter Spinaichloroplasten nach vorausgegangenen Dunkelphasen bestimmten. Sie
fanden bei Dunkelzeiten von 60 s keinen EinfluB auf die Photosyntheserate in den
anschlieBenden Lichtphasen; ausgesprochene D-L-Transients waren erst nach lingeren
Dunkelzeiten festzustellen. Daraus schlossen die genannten Autoren u. a. auf das
Vorliegen von Konzentrationen von Zwischenprodukten des Calvin-Zyklus in der
Lichtphase, die geniigend hoch waren, um durch kurze Dunkelzeiten nicht auf ein
kritisches Niveau abgebaut werden zu kdnnen. Zu dhnlichen Ergebnissen kam Déhler
(1973) in LDW-Versuchen mit Chlorella vulgaris. Hier fiihrte eine Vorverdunkelung von
2-3 min zu schwachen D-L-Transients, die erst nach Dunkelperioden von 6 min voll

ausgepragt waren.

Ebenso diirfte es sich auch bei den Griinalgen (M. obtusum und S. obliquus) verhalten.
Auch hier scheinen Dunkelperioden von 30 s nicht auszureichen, um die Intermediatpools
(Zwischenprodukte des Benson-Calvin-Zyklus) zu entleeren und den H*-Gradienten
sowie das ADP/ATP-Verhiltnis soweit abzubauen, daB die vor der Verdunklung etablierte
stationire Photosyntheserate nicht nach erneuter Belichtung nahezu sofort erreicht wird.
Die in LDW des Minutenbereiches bei M. obtusum mit zunechmender absoluter und
relativer Daver der Dunkelperiode festgestellte lineare Abnahme der lichtiquivalenten
Produktionsraten (Kap. 3.2.6) wiire dann so zu verstehen, daB sich der durch Transients
bedingte Produktivitiitsverlust mit zunehmender Dauer der Dunkelphase verstirkt, weil
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der Abbau der Intermediatpools usw. immer vollstindiger wird. Bei geniigend langen
Dunkelperioden diirfte das Ausma8 dieser negativen Wirkung von LDW auf die
lichtdquivalente Produktivitit einem maximalen Wert zustreben, den ich wegen der
Beschrinkung der Experimente auf LDW relativ geringer Phasenliingen nicht ermitteln
konnte. Allerdings waren die lichtiquivalenten Produktionsraten fiir M. obtusum auch bei
Dunkelzeiten von 600 und 1800 s nahezu gleich oder héher als im Konstantlicht (Kap.
3.2.7, Abb. 3.2.7.3 und Abb. 3.2.7.5). Dies meine ich so zu verstehen, daB
Intermediatpools, die wihrend der Lichtphasen gebildet wurden, in den Dunkelphasen
weiter genutzt werden konnten. Die durch die L-D-Transients bedingten Verluste konnten
hierdurch kompensiert werden. Im Gegensatz zu den LDW im Minutenbereich, wo den
Algen nur 30 s Licht zur Verfiigung stand, waren fiir die letztgenannten LDW die
Lichtphasen ausreichend lang, um Reserven aufzubauen, weil das Verhilinis Licht zu
Dunkel 1:1 betrug. Was dies fiir die Okologie der planktischen Photosynthese bedeuten
kann, ist in Kap. 4.6 ausgefiihrt.

Eine positive Wirkung von LDW auf die lichtiquivalente Produktivitit fand ich bei
M. obtusum, wenn die in Konstantlicht photoinhibierten Algenzellen, wihrend der
Lichtperioden iiberoptimalen Lichiintensitiien ausgesetzt wurden und die Dauer der
Dunkelphasen nicht die der Lichtphasen tibertraf (Abb. 3.2.6.4). Zur Erkiirung dieses
Effektes ist zunichst darauf hinzuweisen, daB Starklichtschiiden vornehmlich bei
Photosystem II ansetzen (Critchley, 1981; Vincent et al., 1984; Kyle u. Ohad, 1986;
Critchley, 1988; Krause, 1988) und sich erst bei geniigend langen Lichtzeiten
manifestieren. Wird die Lichtphase geniigend frithzeitig durch eine Dunkelphase (oder
Schwachlichtphase bei LW: Kap. 3.3.4) unterbrochen, so diirfte die
Starklichtschiidigung mehr oder weniger weitgehend unterbleiben, und die im LDW
inkubierten Algenzellen kénnten eine hohere lichtiquivalente Produktivitit aufweisen als
die in Konstantlicht gehaltenen Aliquots. Im Hinblick auf die 6kologische Relevanz dieses
LDW-Effektes wire es sicher lohnend, ihn durch detailliertere photophysiologische
Untersuchungen noch eingehender zu charakterisieren, als €s mir im Rahmen meiner

Promotionsarbeit méglich war.

Mit Bezug auf die erhdhte Produktivitit vom M. obtusum in fluktuierendem Licht (LW)
mit iiberoptimaler Lichtintensitit wihrend der Starklichtphase ist weiter anzufiihren, daf
auch eine Untersittigung der photosynthetischen Reaktionszentren mit Photonen wihrend
der Schwachlichtphase zu dem giinstigen LW-Effekt beigetragen haben kann. Hierzu sind
die Versuchsergebnisse von Stitt (1986) anzufiihren. Er belichteie Spinatbléitte'r (sétiigende
Lichtintensitdt und CO2-Versorgung) bis sich die Oz-Freisetzung auf einem konstanten
Niveau einpendelte. AnschlieBend unterbrach er die Lichtphase fiir 30 s mit
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Schwachlicht, um eine groBere Nachfrage fiir die Elektronentransportprodukte zu
erzielen. Nach erneutem Einstrahlen von hohen Lichtintensititen erhohte sich die
Photosynthesrate zeitabhingig fiir 15-30 s um bis zu 50 %. Diese Erhéhung lag damit in
der GréBenordnung, die ich fiir M. obtusum wihrend der Versuchsreihe 1 (Oszillationen
zwischen 1 = <Ig und I=>>Iy) beobachtete (Kap. 3.3.4). Die Photosyntheseraten
waren bei Stitt nur erhéht, wenn die Spinatblitter gesittigten Lichtbedingungen ausgesetzt
wurden, Schwachlicht statt Dunkel gegeben wurde und wenn die Dunkelphase wihrend
der Unterbrechung maximal 30-60s andauerte, was zu gesteigerter
Elektronentransportkapazitiit (begleitet von einem gesteigerten ATP/ADP-Verhiiltnis)
fiihrte. Erhohte Freisetzung von Oz wurde von eine erhShten Konzentration der
Zwischenprodukte Ribulose- 1,5-bisphosphat und Triosephosphat begleitet.

Im Gegensatz zu der Griinalge M. obtusum reagierte das Cyanobacterium Syn. 6911 auf
LDW ausschlieBlich mit verminderter Produktivitit. Die stationére Photosyntheserate in
Konstantlicht wurde selbst bei einer Lichtphasendauer von 150 s nicht erreicht, und die
lichtiquivalenten Produktionsraten lagen stets unter den Vergleichswerten in Konstantlicht
(Kap. 3.2.6). Dies 1aBt mich vermuten, daB der Zeitbedarf fiir den L-D-Transient
vermutlich konstant war (>150 s), was den linearen Abfall der Produktion bei LDW
zunchmender Frequenz bei relativen Dunkelzeiten von 0.5 unter der Annahme erkliren
wiirde, da die Entleerung der Pools der Intermedidrprodukte bzw. der Abbau des
Protonengradienten zwischen Thylakoidoberfliche und - innenraum selbst wihrend der
Dunkelzeiten von 30 s relativ weitgehend war.

Eine Verlingerung der Dunkelzeiten iiber die Dauer der Lichtphasen hinaus brachte keine
zusitzliche Produktivitdtsverminderung, weil die Lichtzeit von 30 s ohnehin zu kurz war,
uin die stationfire Photosyntheseleistung (C-Einbaurate) wieder zu erreichen. Syn. 6911
wurde durch Konstantlicht tiberoptimaler Intensitét nur geringfiigig inhibiert (<19 %).
Bei iiberoptimalen Lichtintensititen lieB sich eine gesicherte I-Abhénggkeit der Steilheit
der Leistungsabnahme mit zunehmender LDW-Zykluslinge wohl aus diesem Grunde
nicht erkennnen (Kap. 3.2.6, Abb. 3.2.6.3 und Abb. 3.2.6.5).

Die Zeit der Anfahrphase (L-D-Transient) war immer gleich, was den linearen Abfall bei
den LDW mit relativen Dunkelzeiten < 0.5 erkliirt. Je langer die Zyklusdauer wurde und
damit auch die Linge der Lichtphase, desto geringer waren die Unterschiede zwischen
den lichtidquivalenten C-Einbauraten und den im Konstantlicht erzielten Raten.
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4.3  Wirkung fluktuierenden Lichtes (LW) auf die
photosynthetische Stoffproduktion

Fiir die Ausprégung der beobachteten Effekte war entscheidend, in welchen Bereichen der
P/I-Kurve die Lichtintensititen lagen, denen die Algen ausgesetzt wurden.

Allerdings sind die Reaktionen von M. obtusum und Syn. 6911 auf LW nicht vollig
vergleichbar, weil sich die im Konstantlicht aufgenommenen P/I-Kurven voneinander
unterschieden (vergl. Kap. 4.1). Der Grund hierfiir war, da} Syn. 6911 bei schwachen
und M. obtusum bei starken Lichtintensititen vorkultiviert wurde (vergl. Kap. 2.5). Als
Vergleichsbasis werden deshalb die verschiedenen Bereiche der P/I-Kurve [schwach
(I=<Ig) bzw. stark limitierender (I=<<Ig) Bereich; maximaler (I=I) Bereich und
schwach (I=>I;) bzw. stark hemmender (I=>>I) Bereich, (s. auch Abb. 1.1,

Kap. 1)} herangezogen.

M obtusum wurde nur in Versuchsreihe 2 (Abb. 3.3.3.1; Oszillationen zwischen 750-80
LE m2sl= Pimax € <Ix) im linearen Bereich der P/I-Kurve bewegt (vergl.
Abb. 4.1.2). In diesem Fall waren die im Wechsellicht erzielten Produktionsraten nur
geringfiigig vermindert (0-20 %) gegeniiber den Produktionsraten, die man auf
Basis der integralen Lichtintensitiiten aus der P/I-Kurve erwarten wiirde. Voraussetzung
hierfiir war, daB die schwachen Lichtintensititen ausreichend hoch waren, um
ausgeprigte L-D-Transients zu vermeiden. In allen anderen Versuchsreihen wurden die
Algen zwischen Lichtintensitéiten bewegt, die nicht im linearen Bereich der P/I-Kurven
lagen. Hier waren die Produktionsraten im Wechsellicht gegeniiber den Produktionsraten,
die man auf Basis der integralen Lichtintensitiiten aus der P/I-Kurve erwarten wiirde,
umso stirker vermindert, je linger die Algen bei Lichtintensitiiten verweilten, bei der
sie im Konstantlicht submaximale Produktionsleistungen erzielten (Abb. 3.3.3.1 und

Abb. 3.3.3.2). Dieses Ergebnis konnte man auch auf Grund der nicht linearen Bezichung
der P/I-Kurve erwarten und entsprach den Ergebnissen, die andere Autoren fiir submerse
Pflanzen oder Makroalgen beschrieben (Dromgoole, 1988; Henley u. Ramus, 1989).
Produktionsraten, die den integralen Lichtintensititen nach der statischen P/I-Kurve
entsprechen, konnen Pflanzen auBerhalb des linearen Bereiches der P/I-Kurve nur
erreichen, wenn sie Lichtvariationen mit kurzen Fluktuationsperioden, einige Sekunden

oder weniger, ausgesetzt sind (Gross, 1982), was in meinen Versuchen aber nicht der
Fall war.

Die lichtdguivalenten Produktionsraten im Wechsellicht waren fiir Syn. 6971 und
M. obrusum nahezu gleich den im Konstantlicht gemessenen, wenn die im Konstantlicht
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dargebotenen Lichtintensitiiten einerseits zu gering waren, um zu "Photoinhibition” zu
filhren und andererseits ausreichend hoch waren, um ausgepriigte "L-D-Transients" zu
vermeiden. Dies war der Fall in Versuchsreihe 2 mit Oszillationen zwischen 750-80
uE m-2 s~ wobei Syn.” 6911 zwischen Ixe—>1yn und M. obtusum zwischen

- <Ig¢>Iy oszillierten (Abb. 3.3.4.1 und Abb. 3.3.4.2). Sie reagierten somit dhnlich wie
von McCree u. Loomis (1984) an Cucumis sativus gefunden, wenn die Pflanzen
Lichtwechseln zwischen 280 und 1000 E m2 s*1 bei Licht:Dunkel=1 ausgesetzt
wurden. Vergleichbare Ergebnisse erzielten ebenfalls Henley u. Ramus (1989) fiir Uiva
rotundata (Chlorophyta) bei Wechseln zwischen 9 und 100 % von Iy und Dromgoole
(1988) fiir Hormosia banksii (Makroalge) bei Wechseln zwischen 230 und
600 UE m-2 s-1,

Syn. 6911 zeigte in LW-Versuchsreihen, die hinsichtlich der eingestellten
Lichtintensititen den Bedingungen in den LDW-Versuchen am &hnlichsten waren
(Oszillationen zwischen <<<Ig«» Iy Versuchsreihen 3 und S; s. Tab. 3.3.1.1 und
Abb. 3.3.4.1 bzw. Abb. 3.3.4.2.), im fluktuierenden Licht eine etwas andere Reaktion
als bei LDW-Inkubationen im Phototron. Die Iichfﬁquivalente Primérproduktion war
gleich der in Konstantlicht gemessenen, wenn die relative Verweilzeit bei Schwachlicht <
0.27 war. GroBere Verweilzeiten bei Schwachlicht als 0.27 vergroBerten die Differenz zur
Leistung im Konstantlicht. Bei Inkubation mit relativen Schwachlichtzeiten von 0.5, 0.71,
0.83 und 0.91 betrugen die Unterschiede konstant -40 + 4 %. Dieses ist meines
Erachtens so zu verstehen: Wihrend den Inkubationen mit kleinen Schwachlichzeiten
(< 0.27) waren die Lichtzeiten von 50 und 25 s ausreichend lang um u.a Intermediatpools
aufzubauen, die wihrend der Schwachlichtzeiten zusitzlich genutzt werden konnten.

Nahmen die Lichtzeiten ab, konnten keine Reserven der Intermediatpools mehr aufgebaut

werden und dic Leistung bei der hheren Lichtintensitiit nahm ab, Ob hier Transients eine
Rolle gespielt haben kdnnen (wie in LDW, s. Kap.4.2) ist unbekannt. Wahrscheinlicher
scheint mir ein von der Dauer der Schwachlichtphase unabhiingiger Zeitbedarf fiir die

Umstellung aller Poolgrofien und Aktivititen von niedriger Photosyntheserate auf hohere.

Fiir M. obtusum sind die unterschiedlichen Resultate zwischen der LW-Versuchsreihe 3
(Abb. 3.3.4.1, Oszillationen zwischen <<<Igx«>Ppax) und den vergleichbaren LDW-
Experimenten im Phototron schwer zu verstehen. Wihrend im Phototron die
lichtiquivalente Produktionsleistung im LDW gegeniiber Konstantlicht erst bei
Inkubationen mit relativen Dunkelzeiten > 0.5 abnahm, war die lichtiquivalente
Produktionsleistung in den im Expo-Schlitten ausgefithrien Experimenten bei
Inkubationen mit der relativen Schwachlichtzeit von 0.5 deutlich um 80 % vermindert.
Eine Erklirung konnte sein, daB die Verweilzeiten wihrend der Starklichtphase im Expo-
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Schlitten niedriger waren (= 8 s) als im Phototron (30 s) und die Zeit wihrend der
Lichtphasen nicht ausreichte, um die stationire Photosyntheserate zu erreichen. Dagegen
spricht, daB M. obzusum bei Inkubation im Expo-Schlitten auch bei niederen Freqenzen,
also mit langen Lichtzeiten (>> 30 s) nie die bei Konstantlicht erzielten lichtiiquivalente
Produktionsraten erreichen konnte (Abb. 3.3.4.3). Allerdings waren die Verhiltnisse
zwischen Licht und Dunkel (Phototron 1:1) bzw. zwischen Stark- und Schwachlicht
(Expo-Schlitten 1:2) verschieden. Plausibler scheint es mir, die Unterschiede in der
Lichtqualitdt im Expo-Schlitten und im Phototron fiir die beobachtete Diskrepanz
verantwortlich zu machen (s. Kap. 4.1). Ob es sich so verhielt, miifte in weiteren
Untersuchungen geklirt werden. Die vorhandenen Daten und Informationen sind in
diesem Punkt leider unzureichend.

4.4 Reaktion nach unterschiedlicher Adaptation

Unter Photoadaptation werden die komplexen Reaktionen verstanden, welche die
Algenzelle befihigen, sich an die jeweils herrschende Lichtintensitiit anzupassen. Fiir die
Anpassung von Griinzalgen an Schwachlicht scheint typisch zu sein, daf die Zahl der
Antennenpigmentmolekiile je Reaktionszentrum (d.h. je photosynthetic unit) erhéht wird,
so daB auch bei verringerter Photonenstromdichte in gewissen Grenzen die gleiche
Leistung moglich ist wie bei Starklicht adaptierten Zellen (Falkowski, 1980, 1984; Liou
u. van Eybergen, 1982). Die umgekehrten Veriinderungen des photophysiologischen
Zustands sind bei der Adaptation primir an Starklicht angepaBter Algen an Schwachlicht
festzustellen. In ihren P/I-Kurven verhalten sich voll adaptierte "Starklichtalgen” zu
"Schwachlichtalgen" demnach wie die "Sonnenblitter” héherer Pflanzen zu deren
"Schattenblittern”. Die bekannten Beispiele der Photoadaptation von Griinalgen (fiir
Chlorella u.a. Myers, 1953) sollten allerdings nicht verallgemeinert werden, denn
Steemann Nielsen und Joergensen (1965) schlossen aus Versuchen mit Diatorneen, da8
sich dort bei Adaptation an Schwachlicht nicht der Pigmentgehalt, sondern die
Enzymkonzentration erhiht.

Der Zeitbedarf fiir die Photadaptation liegt in der GroBenordnung von Stunden (3 h) bis
Tagen (3-5 Tagen) und beinhaltet Verinderungen auf zelluldrér Ebene, wie
Pigmentzusammensetzung, Zahl der Chloroplasten oder Zunahme der photosynthetischen
Einheit (Clayton, 1971; Prezelin u. Matlick, 1980; Rivkin et al., 1982; Post et al., 1984;
Pick et al., 1987; Cullen u. Lewis, 1988). Ubertragen auf den See bedeutet dies: wenn
der Zeitraum fiir die Photoadaptation kiirzer ist als der Zeitraum fiir die vertikale
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Durchmischung, findet man in der durchmischten Wassersiule einen Gradienten derart,
daB beim Phytoplankton im oberen Bereich der trophogenen Schicht eine
Starklichtadaptation vorliegt, in groBeren Tiefe hingegen eine Schwachlichtadaptation. Ist
jedoch der Zeitraum der Durchmischung kiirzer als der Zeitraum der Photoadaptation wird
die durchmischte Schicht nahe der Oberfliiche im Hinblick auf den Adaptationszustand der
phototrophen Organismen uniform.

Angesichts des mittleren Zeitbedarfs von einem Generationszyklus zur vollen Ausprigung
der Photoadaptation muB angenommen werden, daB die Algen wihrend der Inkubationen
im Phototron und Expo-Schlitten keine Moglichkeit besaBen, sich vollstindig zu
adaptieren. Die Reaktionen der Algen auf Wechsellicht in diesen Experimentiersystemen
werden deshalb von mir in =rster Linie auf die oben ausfiihrlich beschriebenen
physiologischen und biochemischen Prozesse mit typischen Anpassungszeiten von
Sekunden bis zu einer Stunde zuriickgefiihrt (u.a. ATP/ADP-Verhiltnis,
elektrochemischer Gradient, Protonenpool, Konzentration der Zwischenprodukte des
Benson-Calvin-Zyklus, State transitions des PS 1II bei iiberoptimalen Lichtintensititen und
Enzymmodulationen).

Obwohl die Algen dagegen vor der Inkubation an Schwach- oder Starklicht adaptiert
waren, reagierte Syn. 6911 auf variable Lichtbedingungen trotz der unterschiedlichen
Vorgeschichte gleich.

Auch wenn S. obliquus die Moglichkeit besessen haben konnte, sich aufgrund der langen
Vorkultur (Kap. 3.1.2) bei LDW mit grofien relativen Dunkelzeiten an diese LDW-
Bedingungen zu adaptieren, dnderte dies offenbar nichts an der Leistung im Wechsellicht.
Dementsprechend waren die Reaktionen von M. obtusum und S. obliquus auf die LDW
dhnlich, obwoht M. obtusum im Gegensatz zu S. obliquus den LDW-Testzyklen nur
kurzzeitig (2 h) ausgesetzt war. S. obliquus hatte zwar nach Anzucht in LDW mit
groBen relativen Dunkelzeiten einen stark erhdhten Chlorophyllgehalt (Abb. 3.1.2.2),
konnte aber dennoch die lichtiquivalente Produktionsleistung unter den genannten
Bedingungen nicht erhdhen und war dementsprechend bei Anzucht in LDW nicht in der
Lage, die gleichen lichtiquivalenten Produktionsraten zu erzielen wie bei Konstantlicht
gleicher Lichtintensitéit (Abb. 3.1.3.4). Dieser Befund erscheint in gewisser. Weise
paradox: der Chlorophyllgehalt war erhdht, wie man es bei Schwachlicht adaptierten
Algen kennt (z.B. Post et al.,1984; Pick et al., 1987). Andererseits wurden die LDW
offenbar nicht wie schwaches Konstantlicht verwertet, denn sonst hiitte die
lichtéiquivalente Produktionsleistung ansteigen miissen.
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4.5 Vergleich M. obtusum und Syn. 6911

Die markanten Unterschiede, die ich beziiglich der Produktivitit in Wechsellicht zwischen
der Griinalge M. obtusum und dem Cyanobacterium Syn 6991 feststellen konnte, sind
die folgenden:

- Syn. 6911 konnte keine hohere lichtiquivalente Leistung in LDW oder LW bet

Ig > Iy erreichen _
- Syn 6911 war nicht in der Lage bei kurzen Dunkelzeiten (< 30 s) die volie
Leistung aufrechtzuerhalten

In Kap. 4.2 und 4.3 wurde versucht, zur Deutung dieser Phéinomene vor allem
Literaturangaben iiber den Verlauf und den zellphysiologischen Hintergrund der
Transients heranzuziehen. Dies ergéinzend, sei nun darauf hingewiesen, daf der
unterschiedliche Organisationsgrad, der sich unter anderem in der verschiedenen
Zellkompartimentierung, in der Thylakoidmembranstruktur (Stachelin u. Arntzen, 1983)
und im Aufbau funktioneller Untereinheiten der ATPase (Strotmann, per. Mitteilung) zur
Erklirung fiir die unterschiedlichen Reaktionen zwischen den Griinaigen und den
Cyanobacterien hcrangczogeh werden kann. Dabei ist es natiirlich riskant, aufgrund
meiner vergleichenden Experimente an nur je einem Vertreter der Griinalgen und der
Cyanobacterien auf echte gruppenspezifische Unterschiede des photobiologischen
Verhaltens zu schlieBen. Solche SchluBfolgerungen kénnen bei der derzeitigen
"Beweislage” nicht iiber Vermutungen hinausgehen. Nicklisch und Kohl (1989) konnten
zeigen, daBl die zwet planktischen Cyanobacterien Oscillatoria redekei und Oscillatoria
agardhii in intermittierendem Licht (Testzyklen: Licht/Dunkel = 15/15 min und 5/15 min)
bei Exposition mit hohen Lichtintensititen auf Wechsellicht gleich reagierten, bei
Exposition mit schwachen Intensititen jedoch verschieden. Man muf auch im Hinblick
auf dieses Ergebnisses mit der Veraligemeinerung, ob die Reaktion auf LDW von dem
Grad der Organisationshdhe abhingt, vorsichtigt sein. Es sind weitere Untersuchungen
notwendig, um abzukliren, ob einige (bzw. alle) der von mir gefundenen Charakteristika
artspezifisch sind, oder ob es sich um allgemein vorliegende Eigenschaften des
Photosyntheseapperates von Blau- und Griinalgen im besonderen bzw. prokaryotischer
und eukaryotischer Algen im allgemeinen handelt.
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4.6  SchlufBfolgerungen im Hinblick auf die planktische
Primiérproduktion in Binnengewissern und Qzeanen

Die aus meinen Ergebnissen abgeleiteten wesentlichen SchluBfolgerungen

- Intermittierendes Licht (LDW) oder fluktuierendes Licht (LW) steigerte bei den
untersuchten Griinalgen (nicht aber fiir Synechococcus) die lichtiquivalente
Primérproduktion, wenn die eingestrahlte Lichtintensitit, kongtant dargeboten, zur
Photoinhibition fiihrt.

- Bei fehlendem “Starklichtstre" war die lichtdquivalente Produktionsrate der
untersuchten Planktonalgen im Wechsellicht (LDW oder LW) im allgemeinen
niedriger als im Konstantlicht, Eine Ausnahme fand sich bei den Griinalgen, wenn
das Licht nur durch kurze Dunkelphasen (z.B. 30 s) unterbrochen wurde (bzw.
wenn die Dunkelzeit nicht linger als die Lichtzeit wihrend eines Testzyklus war).
Unter diesen Versuchsbedingungen stimmte die lichtdquivalente Produktionsrate im
Wechsellicht (LDW) mit Konstantlicht iiberein.

- In fluktuierendem Licht (LW) war die lichtiquivalente Produktionsrate der in
Konstantlicht gemessenen gleich, wenn die im Konsiantlichi dargeboien
Lichtintensitiiten einerseits zu gering waren, um zu "Photoinhibition” zu fithren und
andererseits ausreichen hoch waren, um ausgepriigte "L-D-Transients” zu

vermeiden.

tragen meines Erachtens dazu bei, Kontroversititen der bisherigen Untersuchungen
anderer Autoren iiber die Bedeutung von Wechsellichtbedingungen fiir die planktische
Primiirproduktion auszurdumen.

Die seit Jahrzehnten iiblichen Methoden zur Messung der plankiischen Primirproduktion
beinhalten die Exposition von Phytoplanktonproben entweder im natiirlichen Lichtfeld
oder in Inkubatoren mit oder ohne Turbulenzerzeugung. Hierbei liegt die Vermutung
nahe, daB es auch im Hinblick auf die vielfach unnatiirliche Konstanz der Lichtintensitit
zu einer artifiziellen Beeinflussung der MeBwerte (Kiivetteneffekt, "bottle effect™)
kommen konnte. Um festzustellen, ob Artefakte dieser Art auftreten konnen, wurde die
Photosyntheserate von nativem Phytoplanktonproben einerseits im relativen Konstantlicht
und andererseits bei Inkubation im Wechsellicht gemessen. Letzteres wurde auf recht
unterschiedliche Weise erhalten:

- periodische Auf- und Abbewegung von Probenflaschen in der Wassersiule (mit
mechanischem Lift: Nixdorf et al., 1990; Barkmann u. Landmesser, 1991; per Hand:
Marra, 1978; Joiris u. Bertels, 1985; Yoder u. Bishop, 1985; Randall u. Day 1987)
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Bestrahlung der Proben mit einer periodisch modulierten Lichtquelle im
Inkubator (Harris u. Lot, 1973)

Befestigung der Probenflaschen an einer vertikal im Wasserkérper rotierenden
Schelbe (Savidge, 1986; Grobbelaar, 1989a; Malin u. Paerl, 1992)

Umpumpen des Phytoplanktons in einem Aquarium, in dem mit Hilfe von
Neutralﬁltem Lichtfelder unterschiedlicher Intensitéit hergestellt waren (Gallegos u. Platt,
1980)

- Bewegung der Algen in einem Kreislaufsystem aus Glas innerhalb des
Gewissers (Jewson u. Wood, 1975)

Die Ergebnisse waren so unterschiedlich, daf sich kein einheitliches Bild ergab. Entweder
waren die bei dynamischen Bedingungen erzielten Produktionsraten gleich (Jewson u.
Wood, 1975; Gallegos u. Platt, 1982; Joiris u. Bertels, 1985; Yoder u. Bishop, 1985;
Nixdorf et al., 1990; Barkmann u. Landmesser, 1991), hoher (Marra, 1978; Malin u.
Paerl, 1992) oder niedriger (Randall u. Day 1987; Grobbelaar, 1989a) als die bei
statischen Bedingungen erzielten (Zur GréBe der Abweichungen s. Tab. 1.2; Kap. 1).

Meines Erachtens sind die erwartungsgemil unterschiedlichen Ergebnisse dieser
Untersuchungen zu einem nicht unwesentlichen Teil durch die wihrend der Inkubation 1m
Wasserkorper vorherrschenden Lichtbedingungen erklidrbar. Vor allem diirfte von
Bedeutung sein, zwischen welchen Regionen der P/I-Kurve die Algen bewegt wurden.
Generell ist aber zu beachten, daf} sich die genannten Experimente aufgrund ihrer
Anordnung, der Inkubationsdauer (30 min bis 4 h), den Methoden (O,- oder CO,-
Bestimmung), der Geschwindigkeit der periodischen I-Anderung (10 min bis 1 h), der
Phytoplanktonzusammensetzung (Joiris u. Bertels (1985), Yoder u. Bishop (1985),
Walsh u. Legendre (1983), Randall u. Day (1987) und Jewson u. Wood (1975) gaben

z.B. keinerlei Informationen iiber die Artenzusammensetzung ihrer Proben), dem

physiologischen Zustand der Planktonalgen (Nihrstoffversorgung, Photoadaptationstyp)
mehr oder weniger stark voneinander unterschieden haben diirften. Naturgemi8 werden
auch die Griinde fiir die Reaktion der Algen von den einzelnen Autoren unterschiedlich

diskutiert.

Abb. 4.6.1 gibt zusammenfassend wieder, bei welchen Lichtbedingungen gleiche,
hohere oder verminderte Produktionsraten bei dynamischen Inkubationen im Vergleich zu

statischen Inkubationen nach meinen Ergebnissen zu erwarten sind.

Nach Analyse der Publikationen der oben genannten Autoren bestitigt sich, daB die
integralen, lichtdquivalenten Produktionsraten bei LW-Inkubation und in Konstantlicht im
allgemeinen iibereinstimmen, wenn das Phytoplankton immer in der euphotischen Zone
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bewegt wurde und gleichzeitig wiihrend der statischen Inkubation keine Photoinhibition
zu beobachten war (Jewson u. Wood, 1975; Yoder u. Bishop, 1985; Nixdorf et al.,
1990; Barkmann u. Landmesser, 1991). Die Produktionsraten in LW waren gegeniiber
photostatischer Inkubation jedoch vermindert, wenn die Wahrscheintichkeit bestand, da
Algen auch in die aphotische Zone bewegt wurden (Randall u. Day 1987; Grobbelaar,
1989a). Zu einer Mehrproduktion kam es, wenn die Algen wihrend der statischen
Inkubation photoinhibiert waren (Marra, 1978, Joiris u. Bertels, 1985).

euphotische
Zone

Kompensationstiefe

aphotische

IPmdlsﬂm

Abb. 4.6.1: Quotient aus den im Wechseilicht (PRODyw) und bei statischer
Inkubation (PROD,;,;) erzielien integralen Produktionsraten des
Phytoplanktons. Auf Grund der unterschiedlichen wechseinden
Lichtintensititen im Gewiasser sind Quotienten >1, =1 oder < 1 zn
erwarten,

Unter natiirlichen Bedingungen kdnnen die L-D- bzw. D-L-Transients eine Rolle spielen
(s. Kap. 4.2), wenn die Durchmischungstiefe (z,) gréBer als die euphotische Zone (z)
ist und die Algen somit fiir eine bestimmte Zeit in die Zone unterhalb der
Kompensationstiefe verfrachtet werden. Das kann in iriibstoffreichen Wasserkorpern, wie
eu- und hypertrophen Seen, Astuaren, verschmuizten Fliissen der Fall sein, Neben dem
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Triibstoffgehalt, der das Verhéltnis zwischen Durchmischungstiefe und euphotischer Zone
bestimmit, ist der mechanische Energieeintrag von Bedeutung. Dieser und das Verhiltnis
zwischen znix und zg; bestimmen die Aufenthaltszeit des Phytoplanktons in der
aphotischen Zone. Wenn Algen in die Zone unterhalb der Kompensationstiefe verfrachtet
werden, sollten die Produktionsraten bei dynamischen Lichtverhiltnissen niedriger sein
als bei statischen, weil dann die Effekte der D-L-Transients zur Auswirkung kommen.

Die wenigen Autoren, die den Einflufl der Algenbewegung unter dynamischen
Lichtbedingungen untersuchten, fanden dementsprechend auch niedrigere
Produktionsraten als nach den Konstantlichtinkubationen zu erwarten gewesen wire.
Randall u. Day (1987) bewegten ihre Proben mit natiirlichem Phytoplankton in einem
triibstoffreichen Astuar,

Obwohl dies mit den meisten meiner Ergebnisse iibereinstimmt, die unter wesentlich
strenger kontrollierten Bedingungen durchgefiihrt wurden, zeigen meine Ergebnisse auch,
daB niedrigere Produktionsraten bei diesen Lichtbedingungen nicht zwangsldufig die
Folge sein miissen. Wenn z.B die Griinalgen M. obtusum und S. obliquus zwar in die

Zoune unterhalb der Kompensationstiefe verfrachie
Verweilzeiten in dieser kiirzer sind als die Verweilizeiten in der euphotischen Zone, hat
dies keine Konsequenzen, weil bei kurzen relativen Dunkelzeiten die L-D-Transients fiir
diese Algen - wie gezeigt - keine Rolle spielen. Wenn die genauen Verweilzeiten in der
aphotischen und ecuphotischen Zone bekannt wiren, kdnnte man aus
Konstantlichtinkubationen die mittlere Gesamtproduktion berechnen, denn die im
Wechsellicht erzielten Produktionsraten waren bei den genannten Griinalgen unabhiingig

vom zeitlichen Verlauf der Lichtintensitiit.

£a  vrarfe nh'{-at tnnrr‘c
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Fiir das Cyanobacterium Syn. 6911 wiirden die Produktionsraten je Volumeneinheit im
Vergleich zu Konstantlicht gleicher Intensitit dagegen sofort geringer, sobald die Algen
zwischen Schichten oberhalb und unterhalb der Kompensationstiefe zirkulierten.

Natiirlich spielen auch die Verfrachtungsfrequenzen eine Rolle, d.h. es kommt darauf an,
wie schnell sich die Algen im Lichtgradienten bewegen bzw. wie kurz oder wie lang die
Aufenthaltszeiten in der aphotischen oder euphotischen Zone sind. Wie fiir Syn. 6911
gezeigt, bewirken lingere Verweilzeiten (30 min) im Licht bei gleicher relativer Dunkelzeit
von (.5, daB im Wechsellicht gleiche lichtiquivalente Produktionsleistungen wie in
Konstantlicht erzielt werden, wihrend kiirzere Zeiten (10 s und 30 s) bei der gleichen
relativen Dunkelzeit von 0.5 eine deutliche Verminderung (80 %) der lichtiquivalenten
Produktionsraten gegeniiber der in Konstantlicht gemessenen zur Folge hatten. Die
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Produktionsrate fiir M. obtusum dagegen war im Linearbereich der P/I-Kurve
weitgehend unabhéngig von der Dauer der Licht- und Dunkelphasen.

Lichtintensititswechsel im Bereich von Sekunden bis wenigen Minuten diirften in
natlirlichen Wasserkérpern durch Wasserbewegungen bedingt sein (s. Abb. 1.2,
Einleitung). Von diesen ist aufler den Oberflichenwellen das als Langmuirzirkulation
bekannte Phénomen einzig gut untersucht. Hierbei zirkulieren Wasserkdrper samt dem
darin enthaltenen Phytoplankton mit Frequenzen zwischen 20 bis 30 min und die
vertikale Verfrachtung betrigt ca. 5 m (Burathanit et al., 1982). Hinsichtlich turbulenter
Durchmischungen in der euphotischen Zone, insbesondere in Seen, herrscht mangels
geeigneter MeBmethoden noch immer weitgehende Unklarheit. Hier sind Untersuchungen
dringend nétig. Durchaus vorstellbar ist jedoch, da die Durchmischungsfrequenzen in
hypertrophen Flachseen bei starkem Wind und nichtgeschichteten Bedingungen in
Zeitriumen von wenigen Minuten liegen kénnen. Das gleiche gilt fiir Astuare und
Kiistenregionen mit geringen mittleren Tiefen. Hohe Verfrachtungsfrequenzen mit groBen
Lichtintensitéitsverdnderungen sind auch in den Strémungswalzen stark triibstoffreicher
Fliisse zu erwarten. Lichtintensitétsverinderungen, die im Sekundenbereich liegen,
koénnen meines Erachtens aber fiir die meisten Seen nur durch Wolkenbewegungen
hervorgerufen werden. Der Bereich der infolge durch Wolken bedingten
Lichtintensitétsinderungen schwankt in Abhingigkeit der Wolkendicke zwischen 10-
95 % von I, wenn die Reflexion 5 % betriigt (Kirk, 1983). Selbst Algen, die sich an der
Wasseroberfliche befinden, werden deshalb kaum Lichtintensitiiten ausgesetzt sein, die so
gering sind, da3 L-D-Transients eine Rolle spielen. Fiir Algen, die sich in tieferen
Regionen befinden, kénnen die Lichtintensititsverdnderungen dagegen durchaus so
niedrig werden, dafl L-D-Transients eine Rolle spiclen.

Nach meinen Ergebnissen im Expo-Schlitten ist zu erwarten, daf3 die irn Wechsellicht
erzielten Produktionsraten dann gleich dem bei Konstantlicht gleicher Intensitit und Zeit
berechneten sind, wenn die Algen im Lichtgradienten bewegt werden, in dem sie immer
soviel Licht zur Verfiigung hitten, daB ihre Produktion nicht lichtlimitiert wire. Fiir die
meisten experimentell simulierten Bedingungen, vor allem im Ozean, ist das der Fall.
Deshalb ist es nicht verwunderlich, daB die Autoren mit dynamischen Inkubationen die
gleichen lichtdquivalenten Produktionsraten wie mit statischen Inkubationen erzielen.

Erhohte Produktionsraten bei dynamischen gegeniiber statischen Lichtverhiltnissen
withrend der Inkubation sollten dagegen zu erwarten sein, wenn Photoinhibition wihrend
der statischen Inkubation eine Rolle spielt, wiec Untersuchungen an Seen gezeigt haben
(Vincent et al., 1984; Cullen u. Lewis, 1988). Photoinhibition tritt dort bevorzugt bei
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Schichtung auf und wird in Ubereinstimmung mit meinen Monoraphidium-Versuchen
(s.Kap. 3.2.6, Abb. 3.2.6.4 und Kap. 3.3.4, Abb. 3.3.4.1) abgeschwiicht, wenn die
Algen aufgrund von Mischungsprozessen hohen Lichtintensititen nur withrend kurzer
Zeitintervalle ausgesetzt sind (Harris u. Piccinin, 1977; Vincent et al., 1984; Elser u.
Kimmel, 1985; Cullen u. Lewis, 1988; Neale et al. 1991). Weil die Photoinhibition ein
zeitabhéngiger ProzeB ist (Powles, 1984), wird von mir angenommen, daf bei den LDW-
Inkubationen die Dauer der Lichtphasen zu kurz war, um eine Verminderung der C-
Einbauraten im hohen Intensititsbereich zu bewirken.

Wenn die Wasserséiule mit einer Rate durchmischt wird, die einen Iingeren Aufenthalt in
der photoinhibitorisch wirkenden Zone wenig wahrscheinlich macht, wie es z.B. fiir die
meisten der kanadischen Seen (70 %) von Harris u. Piccinin (1977) beschrieben wurde,
wiirden die in situ gemessene Oberflichenhemmung nur durch einen methodischen
Artefakt zustande kommen. Bei den meisten Messungen, die Photoinhibition
dokumentieren, waren die Algen fiir eine lange Zeit (> 2 - 6 h) hohen Lichtintensititen
ausgesetzt, die so in einem durchmischten Wasserkérper nicht existieren. Umso
bedeutender sollte also der Effekt im Vergleich zu statischer Inkubation sein, der auftreten
konnte, wenn die Algen nur fiir kurze Zeiten den hohen Lichtintensititen ausgesetzt sind,
wihrend sie sich ansonsten in Lichtbereichen befinden, bei denen sie sich erholen

konnen.

4.7 Ausblick

Wie ich zeigen konnte, waren die Reaktionen der untersuchten Planktonalgen auf
fluktuierende und intermittierende Lichtbedingungen im Sekunden- bis Minutenbereich
gruppenspezifisch verschieden, Weil schnelle Lichtintensititsinderungen hohe
Anforderungen an die Anpassungsfihigkeit der Algen darstellen, kann man vermuten, da
es bei diesen Lichtverhiltnissen einen Selektionsvorteil fiir jene Arten gibt, die variable
Lichtintensitdten effizient nutzen kénnen. Schnelle Reaktionen bzw. Anpassungsfihigkeit
setzen effizient funktionierende Kontrollmechanismen voraus. Wie experimentelle
Untersuchungen zeigen, stellen verschiedene Mischungsverhiltnisse in der Tat einen
Selektionsfaktor in der Algensukzession dar (Ubersichtsartikel Cushing, 1988). Gewisse
Arten dominieren bei stark durchmischten, andere bei geschichteten Verhiltnissen
(Reynolds, 1984a,b; Levasseur et al., 1984). Folgende Fragen sind deshalb mit nativem
Phytoplankton weiter zu {iberpriifen:
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- Gibt es charakteristische Unterschiede in Bezug auf die photosynthetische Leistung
zwischen Algenpopulationen, die bei starker Durchmischung anzutreffen sind im
Vergleich zu denen, die bei stabiler Schichtung dominieren?

- Ist bei Arten, die bei durchmischten bzw. stabilen Bedingungen dominieren, die
Photosyntheseleistung bei variablen Bedingungen héher bzw. niedriger?

Untersuchungen mit einem weiterentwickelten Phototron, das u.a. auch sinusfdrmige
Lichtintensititsinderungen experimentell simulieren kann, bieten sich an. Dabei gehe ich
davon aus, daB die durch die Mischungsprozesse induzierten Lichtvariationen die
wesentliche Ursache darstellen. Um die Aufenthaltswahrscheinlichkeit der Organismen in
gemischten Seen abschiitzen zu konnen, sind zudem physikalische
Hintergrundinformationen, insbesondere eine Erfassung der kinetischen Energiebilanz
und der mischungsrelevanten GréBen im Hinblick auf die Bestimmung der
Skalierungsrelationen fiir windinduzierte Turbulenz, notwendig.

Produkionsbiologisch wichtig sind vor allem die Bedingungen, unter denen die
Produktionsraten im Wechsellicht hoher sind als im Konstantlicht. Die wichtigste Frage,
die sich hier stellt, ist die, welche anderen Planktonalgen aufgrund ihrer
photophysiologischen Konstitation in der gleichen Weise wie Monoraphidium auf
Wechsel zwischen iiberoptimaler und suboptimaler Lichtintensitiit mit erhdhter
Produktionsleistung je Volumeneinheit des Wasserkorpers reagieren. Auch kdnnten
(analog zu den Versuchen, mit denen es U. Sommer gelang, das "Paradox des
Phytoplanktons” aufzukliren) in einer Kombination von Experimenten mit nativem
Phytoplanktonproben und Laborkulturen der entsprechenden Algen die Bedingungen
(z.B. der EinfluB des Grades der Niahrstofflimitierung, Temperatur) schirfer
herausgearbeitet werden, unter denen derartige positive Wechsellicht-Effekte auftreten.
Diese Effekte liegen ja immerhin in der GroBenordnung von 50 %. Sie sind somit auch
im Hinblick auf ihre globale Wirkung (letztlich auch mit Bezug auf den "Treibhauseffekt™)

von Bedeutung.

SchlieBlich wiire es sehr wiinschenswert und lohnend, die von mir aufgrund von
Literaturangaben zur Interpretaton der experimentellen Befunde gemachten Annahmen in
Kooperation mit Photosynthesespezialisten interdisziplindr weiter zu untersuchen. Zu den
Erkenntnissen der vorliegenden Arbeit, gehort ja auch die Erkenntnis, daB die vollstindige
Aufklirung der Bedeutung von Wechsellicht fiir die Produktionsbiologie des
Phytoplanktons eine Aufgabe ist, deren Bearbeitung das Vermogen eines einzelnen

Untersuchers bei weitem iibersteigt.
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S.  Zusammenfassung

Planktonalgen sind in den Gewissern infolge episodischer Auswirkungen der Wetterlage
(Wolkenfelder und Sturmfronten) und passiver Verfrachtung durch Oberflichenwellen,
interne Wellen, Langmuirzirkulation, Konvektion und turbulenter Durchmischung
periodischen Lichtintensitiitsinderungen mit Zykluslingen im Sekunden- bis
Minutenbereich ausgesetzt. Ob diese "mittelperiodischen” Lichtintensititswechsel die
photosynthetische Stoffproduktion positiv oder negativ beeinflussen, ist eine seit langem
offene Frage, zu deren Kldrung die vorliegende Arbeit experimentelle Beitriige liefern
sollte.

Um diese Frage zur beantworten, wurden in Modellversuchen als Testorganismen zwei
Griinalgen, Scenedesmus obliquus 276-3a und Monoraphidium obtusum 55.81 und ein
Cyanobacterium, Synechoccocus 6911 intermittierenden oder fluktuierenden
mittelperiodischen Lichtwechseln ausgesetzt.

Entsprechend der Fragestellung wurden drei verschiedene Versuchsapparaturen
verwendet. Die Algen wurden intermittierendem Licht (LDW) fiir kurze Zeit (2h) in einem
Lichtinkubator (Phototron) ausgesetzt oder fiir lange Zeit (mehrere Aufenthaltszeiten) in
einer von mir entwickelten Expositionkammer (Black-Box). Fluktuierendes Licht (LW)
erfuhren die Algen fiir kurze Zeit (2 h) in einem ebenfalls von mir entwickelten
Aquarium, in welchem sie periodisch zur Lichtquelle hinbewegt wurden (Expo-Schlitten).
S. obliquus konnte ich aufgrund seiner Neigung zum Sedimentieren nur in der
Expositionskammer einsetzen.

In den Kurzzeitversuchen wurden die photosynthetischen Produktionsraten mit der 14C-
Methode bestimmt. Grundlage fiir die Bestimmung der Produktionsraten in den
Langzeitversuchen bildete die Trockengewichtsanalyse.

Die bei Wechsellicht gemessenen Produktionsraten wurden gegeniiber den bei

Konstantlicht gemessenen Produktionsraten normalisiert und als "!ig!!tiquiva!gnte
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Raten" bezeichnet.
Die aus meinen Ergebnissen abgeleiteten wesentlichen SchiuBfolgerungen

- Intermittierendes Licht (LDW) oder fluktuierendes Licht (LW) steigerte bei den
untersuchten Griinalgen (nicht aber fiir Synechoccocus) die lichtiquivalente
Primirproduktion, wenn die eingestrahlte Lichtintensitit, konstan n, Zur
Photoinhibition fijhrt.
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- Bei fehlendem "StarklichtstreB" war die lichtdquivalente Produktionsrate der
untersuchten Planktonalgen im Wechsellicht (LDW oder LW) im allgemeinen
niedriger als im Konstantlicht. Eine Ausnahme fand sich bei den Griinalgen, wenn
das Licht nur durch kurze Dunkelphasen (fiir z.B. 30 s) unterbrochen wurde (bzw.
wenn die Dunkelzeit nicht linger als die Lichtzeit des Testzyklus war). Unter diesen
Versuchsbedingungen stimmte die lichtdquivalente Produktionsrate im Wechsellicht
(LDW) mit Konstantlicht iiberein.

- In fluktuierendem Licht (LW) war die lichtéiquivalente Produktionsrate gleich der im
Konstantlicht gemessenen, wenn die im Konstantlicht dargebotenen
Lichtintensitiiten einerseits zu gering waren, um zu "Photoinhibition" zu fithren und
andererseits ausreichend hoch waren, um ausgepriigte "L-D-Transients” zu
vermeiden.

tragen meines Erachtens dazu bei, Kontroversitiiten der bisherigen Untersuchungen
anderer Autoren iiber die Bedeutung von Wechsellichtbedingungen fiir die planktische
Primérproduktion in Binnengewissern und im Ozean auszurdumen. Sie machen deutlich,
daB statische Inkubationen, wie sie im Gewisser hidufig zur Produktionsmessung
eingesetzt werden, nicht notwendigerweise die Produktionsraten widerspiegein, die die
Algen bei den mehr oder weniger periodischen Lichtintensititsinderungen des natiirlichen
Lichtfeldes erzielen wiirden. Vielmehr werden die auf Messungen im Konstantlicht
beruhenden Angaben iiber die Produktionsraten in situ in gewissen MaBe iiber- oder
unterschitzt.
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