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Abstract 

Abstract 

Mathematical models provide an important tool for improving our understanding of 
the complex interactions within ecosystems, e. g. to better assess the system’s reaction to 
changing environmental conditions. One of the best known and most complex marine 
ecosystem models is the European Regional Seas Ecosystem Model - ERSEM. This 
model was originally designed to describe the seasonal dynamics in the North Sea, how-
ever its biogeochemical process description has also been successfully applied to a vari-
ety of different aquatic ecosystems, such as the Baltic Sea, the Adriatic Sea, the Black Sea 
and the backbarrier system of Spiekeroog. Despite this largest interest in ERSEM, still a 
validation of the biogeochemical process formulations against experimental data on time 
scales resolving diurnal variability to time scales of bloom events is missing. 

The central goal of this thesis was to develop a new, ERSEM based model with re-
duced spatial complexity, which should help to improve the  biogeochemical dynamics in 
the pelagic part of ERSEM. For that purpose the model was validated against a compre-
hensive dataset derived from several mesocosm experiments. In these experiments the 
dynamics of numerous physical, biological and chemical variables was followed over the 
course of several weeks under varying light and nutrient conditions. The developed 
mesocosm model PEM (Pelagic Ecosystem Model) ensures by its 0 - dimensional, self-
contained setup, that the interaction of ecosystem dynamics with transport processes or 
the influence of uncertain boundary conditions are excluded. 

In comparison to ERSEM, in PEM, the following processes concerning primary pro-
duction were reformulated: (1) Decoupled from the phytoplankton carbon, the dynamics 
of chlorophyll is now given as a function of irradiance and nutrient availability. (2) The 
description of phytoplankton nutrient dynamics was extended by the co-limitation of the 
nutrient uptake process. (3) The new model version explicitly considers the carbon stor-
age capacity of diatoms and (4) the limitation of phytoplankton carbon fixation under 
nutrient starvation. The dynamics of bacteria was also revised and reformulated to a 
great extent: (5) In the new model version, a distinction is made between free bacteria 
and those associated to suspended particulate matter. (6) Growth efficiencies of different 
bacterial groups are calculated as a function of the average substrate quality they are 
feeding on. (7) This average substrate quality is determined dynamically by an exponen-
tial distribution, that it is regulated in parts by the formation process of the newly 
formed substrate and in parts by the bacterial turnover itself.  

The comparison between mesocosm measurements and simulation results of PEM 
shows that the model is able to reasonably simulate plankton dynamics observed in the 
mesocosm experiments under different regimes of light, temperature and nutrients. In 
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most cases, chlorophyll concentrations as well as the particulate fractions of carbon, ni-
trogen, and phosphorus and the dissolved inorganic nutrients are reproduced exactly, 
both qualitatively and quantitatively. The new model formulations significantly contrib-
uted to these results. Further research is required for validation and parameterisation of 
the interactions between substrate quality and bacterial activity, but also regarding the 
selectivity of bacterial substrate uptake of carbon and nutrient-rich components. Diurnal 
dynamics is overrated by the model. Especially the nutrient uptake process appears to be 
largely decoupled from photosynthesis, which is ultimately responsible for the diurnal 
dynamics. However for the consideration of model dynamics on longer time scales, i.e. 
blooming events or seasonal dynamics, these small deviations between measured and 
simulated results are of minor importance. A first look into the dynamics of a stationary 
seasonal cycle reveals that despite massive simplifications of this 0 - dimensional ap-
proach omitting transport, sources, sinks and the all benthic remineralisation processes, 
reasonable results regarding phytoplankton dynamics and variability of the C : Chl a ratio 
can be obtained. The simulation of seasonal dynamics with PEM can, however, only be a 
first step towards the understanding of the characteristics produced by the new model 
formulations on long time scales. For a comprehensive assessment of their potential to 
reproduce and to explain field observations, further investigations, regarding their dy-
namics within the structure of large-scale ecosystem models such as ERSEM or EcoTiM, 
are required. On ocean scales, the developed model descriptions may also significantly 
contribute to a better understanding of the global carbon cycle, since primary production 
and nutrient remineralisation within the water column are central processes in the fixa-
tion and export of carbon into deep waters, which is an important potential long-term 
sink of atmospheric carbon dioxide. 
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Kurzzusammenfassung 

Kurzzusammenfassung 

Mathematische Modelle stellen ein wichtiges Werkzeug dar, um unser Verständnis der 
komplexen Zusammenhänge innerhalb von Ökosystemen zu verbessern, z. B. um die 
Auswirkungen veränderter Umweltbedingungen besser einschätzen zu können. Eines 
der bekanntesten und komplexesten marinen Ökosystemmodelle ist das European Regi-
onal Seas Ecosystem Model – ERSEM. Dieses Modell wurde ursprünglich zur Simulati-
on der saisonalen Dynamik der Nordsee entwickelt, jedoch wurde dessen biogeochemi-
sche Prozessbeschreibung auch erfolgreich auf unterschiedlichste aquatische 
Ökosysteme, wie z. B. die Ostsee, die Adria, das Schwarze Meer, oder das Rückseitenwatt 
von Spiekeroog, angewendet. Trotz des großen Interesses an ERSEM existiert bisher 
keine Validierung der biogeochemischen Prozessformulierung auf kurzen bis mittleren 
Zeitskalen wie der diurnalen Dynamik oder der Dynamik von Blütenereignissen.  

Die Zielsetzung der vorliegenden Arbeit war die Entwicklung eines neuen, ERSEM 
basierten Modells mit reduzierter räumlicher Komplexität, mit dem die biogeochemische 
Dynamik im pelagischen Teil von ERSEM getestet und weiterentwickelt werden kann. 
Dazu wurde das Modell, anhand eines umfassenden Datensatzes aus mehreren Meso-
kosmosexperimenten, in denen bei unterschiedlichen Lichtbedingungen und Nährstoff-
verhältnissen die Dynamik vieler physikalischer, biologischer und chemischer Messgrö-
ßen über mehrere Wochen verfolgt wurde, validiert. Das entwickelte 
Mesokosmosmodell PEM (Pelagic Ecosystem Model) schließt eine Überlagerung der 
ökosystemaren Eigendynamik durch Transportprozesse sowie die Einflüsse unsicherer 
Randbedingungen durch das 0 - dimensionale, abgeschlossene Setup aus.  

Im Vergleich zu ERSEM wurden die folgenden Prozesse der Primärproduktion in 
PEM neu formuliert: (1) Die Chlorophylldynamik wird nun, von der Kohlenstoffdyna-
mik des Phytoplanktons entkoppelt, als Funktion von Einstrahlungsintensität und Nähr-
stoffversorgung beschrieben. (2) Die Nährstoffdynamik des Phytoplanktons wurde um 
den Prozess der Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme erweitert. (3) In der neuen Mo-
dellversion wird explizit die Kohlenstoffspeicherkapazität der Diatomeen bei Silikatlimi-
tierung, sowie (4) die Limitierung der Kohlenstofffixierung des Phytoplanktons durch 
Nährstoffmangel berücksichtigt. Auch die Destruentendynamik wurde überarbeitet und 
in weiten Teilen neu formuliert: (5) In der neuen Modellversion wird zwischen freien 
und schwebstoffassoziierten Bakterien unterschieden. (6) Die Wachstumseffizienzen der 
Bakteriengruppen werden als Funktion der mittleren Qualität des jeweils genutzten Sub-
strats berechnet. (7) Diese mittlere Qualität wird dynamisch anhand einer Exponential-
verteilung beschrieben, die zum einen durch den Herkunftsprozess des frisch gebildeten 
Substrats, zum anderen durch den bakteriellen Umsatz selbst reguliert wird. 
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Der Vergleich zwischen den Messdaten der Mesokosmosexperimente und den Simu-
lationsergebnissen von PEM zeigt, dass das Modell in der Lage ist, die in den Mesokos-
mosexperimenten beobachtete Planktondynamik bei unterschiedlichen Licht-, Tempera-
tur- und Nährstoffregimes sehr gut abzubilden. Die Konzentrationen von Chlorophyll 
und den partikulären Fraktionen von Kohlenstoff, Stickstoff und Phosphat sowie die der 
gelösten anorganischen Nährstoffe werden meist sowohl qualitativ als auch quantitativ 
überaus exakt reproduziert. Die neu entwickelten Modellformulierungen leisten hierzu 
einen erheblichen Beitrag. Weitere Untersuchungen zur Validierung und Parametrisie-
rung der neuen Prozessbeschreibungen sind insbesondere im Hinblick auf die Wechsel-
wirkung zwischen Substratqualität und bakterieller Aktivität, aber auch hinsichtlich der 
Selektivität bezüglich kohlenstoff-, oder nährstoffreicher Komponenten bei der Sub-
strataufnahme durch Bakterien notwendig. Die Betrachtung der diurnalen Dynamik 
zeigt, dass diese von dem Modell überbewertet wird. Insbesondere die Nährstoffauf-
nahme scheint weitgehend von dem Photosyntheseprozess, der letztlich für die diurnale 
Dynamik verantwortlich ist, entkoppelt zu sein. Jedoch sind diese geringen Abweichun-
gen zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen bei der Betrachtung der Modelldy-
namik auf längeren Zeitskalen, wie beispielsweise Blütenereignissen oder Jahresgängen, 
von untergeordneter Bedeutung. Ein erster Einblick in die Modelldynamik eines einge-
schwungenen Jahresgangs zeigt, dass trotz der massiven Vereinfachungen dieses 
0-dimensionalen Ansatzes, ohne Transport, Quellen und Senken und ohne Berücksichti-
gung der gesamten benthischen Remineralisierungsprozesse, durchaus sinnvolle Ergeb-
nisse hinsichtlich der Phytoplanktondynamik und der Variabilität des 
C : Chl a - Verhältnisses erzielt werden können. Die Simulation eines Jahresgangs mit 
PEM kann aber letztlich nur als ein erster Schritt zum Verständnis der Dynamik der 
neuen Modellformulierungen auf saisonalen Zeitskalen verstanden werden. Für eine um-
fassende Beurteilung deren Potentials zur Reproduktion und Erklärung von Felddaten 
sind weitere Untersuchungen über deren Dynamik innerhalb der Struktur großskaliger 
Ökosystemmodelle wie ERSEM oder EcoTiM dringend notwendig. Auf Größenskalen 
von Ozeanen können die entwickelten Modellformulierungen in Zukunft auch einen 
bedeutenden Beitrag zum besseren Verständnis des globalen Kohlenstoffkreislaufs leis-
ten, da die Primärproduktion und die Nährstoffremineralisierung innerhalb der Wasser-
säule zentrale Prozesse bei der Fixierung und dem Export von Kohlenstoff in tiefe Was-
serschichten darstellen, was wiederum eine wichtige potentielle Langzeitsenke für 
atmosphärisches Kohlendioxid darstellt. 
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1 Einleitung 

1 Einleitung  

Die ersten mathematischen Modelle zur Beschreibung der marinen pelagischen Öko-
systemdynamik wurden bereits in der Mitte des letzten Jahrhunderts entwickelt 
(FLEMING, 1939; RILEY et al., 1949; STEELE, 1958; CUSHING, 1959). Sie betrachten die 
Regulation der Populationsgröße durch Konkurrenz und Räuber-Beute-Interaktionen. 
Aus heutiger Sicht handelt es sich um einfache Modelle, die mit analytischen Methoden 
untersucht werden können. Mit zunehmendem Verständnis der komplexen Verknüp-
fungen innerhalb des pelagischen Nahrungsnetzes – insbesondere auf mikrobieller Ebe-
ne – wurden auch die Modelle im Hinblick auf Nährstoffkreisläufe (PICHOT und 
RUNFOLA, 1976; BILLEN und LANCELOT, 1988) oder die explizite Beschreibung der 
„microbial-loop“ Dynamik (LANCELOT et al., 1991; BARETTA-BEKKER et al., 1994) stän-
dig verbessert. Diese Entwicklung wurde nur durch die außerordentlichen Fortschritte in 
der modernen Computertechnologie sowie bei numerischen Simulationsverfahren er-
möglicht. Die Komplexität dieser Ökosystemmodelle nahm so stark zu, dass eine Unter-
suchung mit analytischen Methoden nahezu ausgeschlossen war.  

In der Anfangsphase der Ökosystemmodellierung wurden hauptsächlich nulldimensi-
onale Boxmodelle ohne die Berücksichtigung von Transportvorgängen entwickelt 
(RILEY, 1946; LASSEN und NIELSEN, 1972; STEELE, 1974). Seit den 70er Jahren entstan-
den vermehrt auch eindimensionale Modelle, die den turbulenzgetriebenen Vertikal-
transport in der Wassersäule berücksichtigen (RADACH und MAIER-REIMER, 1975; 
FASHAM et al., 1983; FENNEL, 1995). Mit weiter steigender Rechenkapazität führte diese 
Entwicklung konsequenterweise zu dreidimensionalen Ökosystemmodellen, die neben 
dem vertikalen auch den horizontalen Stofftransport betrachten (KISHI und IKEDA, 
1986; SKOGEN, 1993; BARETTA et al., 1995; MOLL, 1995).  

Eines der bekanntesten und komplexesten marinen Ökosystemmodelle der Welt ist 
das European Regional Seas Ecosystem Model – ERSEM (BARETTA et al., 1995; 
BARETTA-BEKKER et al., 1997; EBENHÖH et al., 1997). Aufbauend auf GEMBASE, ei-
nem Modell für das Severn-Ästuar (RADFORD, 1979), und BOEDE, einem Modell für 
die Ems-Dollart Region (BARETTA und RUARDIJ, 1988), wurde in der ersten Phase des 
ERSEM Projektes (1990 bis 1993) ein Ökosystemmodell für die gesamte Nordsee entwi-
ckelt (BARETTA et al., 1995). Dessen horizontale Auflösung orientierte sich an den 10 
ICES-Boxen (INTERNATIONAL COUNCIL FOR THE EXPLORATION OF THE SEA, 1983), 
wobei Boxen, in denen sich im Sommer im allgemeinen eine Thermokline ausbildet, 
jeweils in eine Oberflächenbox (0 m bis 30 m Tiefe) und eine Tiefenbox (30 m bis Bo-
den) unterteilt wurden. In der zweiten ERSEM Projektphase (1993 bis 1996) wurde die 
räumliche Auflösung auf 85 Oberflächenboxen und 45 Tiefenboxen verfeinert. Außer-
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dem wurde die Beschreibung physiologischer Schlüsselprozesse (z. B. die Lichtabhängig-
keit der Photosynthese, Droop-Kinetik, anorg. Nährstoffaufnahme der Bakterien) in 
ERSEM II entscheidend verbessert (BARETTA-BEKKER et al., 1997; EBENHÖH et al., 
1997). Obwohl ERSEM am Beispiel der Nordsee entwickelt wurde, ist es mehr als ein 
reines Nordseemodell. ERSEM war von vornherein als generisches Modellkonzept ange-
legt und sollte durch Anpassung der räumlichen Struktur und der advektiven Transport-
prozesse an die topographischen Gegebenheiten universell für aquatische Ökosysteme 
einsetzbar sein. Bis heute wurde der biogeochemische Kern von ERSEM, der die dyna-
mische Interaktion der verschiedenen Ökosystemkomponenten beschreibt, erfolgreich 
auf unterschiedlichste aquatische Ökosysteme angewendet. Beispiele hierfür sind Appli-
kationen für die Ostsee (VICHI et al., 2004), die Adria (VICHI et al., 1998), das Rücksei-
tenwatt von Spiekeroog (KOHLMEIER und EBENHOEH, 2006), das Arabische Meer 
(BLACKFORD und BURKILL, 2002), das Schwarze Meer (STAVENA et al., 2003) oder das 
östliche Mittelmeer (PETIHAKIS et al., 2006).  

Allen diesen komplexen Ökosystemmodellen, die auf dreidimensionalen Raumskalen 
von hundert(en) Kilometer und Zeitskalen von Jahren arbeiten, liegt ein gemeinsames 
Problem zugrunde: die Validierung der biogeochemischen Prozessbeschreibung. Zum 
einen wird die Eigendynamik des Ökosystems durch die Transportprozesse überlagert,, 
d. h., die Transportbeschreibung müsste durch den Einsatz passiver Tracer exakt validiert 
sein, um auszuschließen, dass Abweichungen der Simulationsdaten von Messwerten auf 
einer unrealistischen Beschreibung der Transportprozesse basiert. Außerdem betrachten 
großskalige Modelle meist offene Systeme und sind damit signifikant von den häufig 
unsicheren Randbedingungen, d. h. dem Ein- und Austrag über die Grenzen, beeinflusst. 
Auch hier ist es wieder schwer zu beurteilen, ob Differenzen zwischen Mess- und Simu-
lationsdaten auf falschen Randbedingungen oder einer unzureichenden Prozessbeschrei-
bung beruhen. Ein anderes Problem ist die Verfügbarkeit von Messdaten zur Validierung 
der Ökosystembeschreibung. Es ist verständlicherweise praktisch unmöglich, das gesam-
te Modellgebiet, z. B. die Nordsee, über den gesamten Simulationszeitraum, z. B. ein Jahr, 
in einem räumlichen und zeitlichen Raster zu beproben, das die räumliche und zeitliche 
Variabilität des Realsystems vollständig auflöst und so durch Mittelwertbildung der 
Messdaten über die räumliche und zeitliche Modellstruktur einen sinnvollen Vergleich 
mit den Simulationsdaten ermöglicht. Dazu kommt, dass theoretisch alle im Modell ab-
gebildeten Zustandsgrößen gleichzeitig in der erforderlichen hohen räumlichen und zeit-
lichen Auflösung im Realsystem gemessen werden müssten1. Eine gute Übereinstim-

                                                 
1 Genau genommen müssten sogar alle im Modell beschriebenen Raten auf diese Weise mit Messdaten 

untermauert werden, um auszuschließen, dass sich Fehler in den Produktionsraten gegen Fehler in den 
Verlustraten aufheben und so durch eine korrekte Reproduktion der Zustandsgröße eine korrekte Pro-
zessbeschreibung suggeriert.  
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mung von Messdaten und Simulationsergebnissen ist für einzelne Größen durch Anpas-
sung des verwendeten Parametersatzes fast immer erreichbar. Allerdings konnte bisher – 
beispielsweise für die existierenden komplexen dreidimensionalen Ökosystemmodelle 
der Nordsee – eine Übereinstimmung in allen Zustandsvariablen nicht realisiert werden 
(RADACH und MOLL, 2006).  

Besonders deutlich wird die Notwendigkeit einer (Neu-)Validierung der biogeochemi-
schen Prozessbeschreibung, wenn eine Umskalierung der ursprünglichen Modellstruktur 
notwendig wird. ERSEM wurde ursprünglich entwickelt, um die saisonale Dynamik der 
gesamten Nordsee zu simulieren. Der hierbei gewählte charakteristische Zeitschritt von 
einem Tag, d. h. die Rechnung mit Tagesmittelwerten unter Vernachlässigung der diurna-
len Dynamik, war für das betrachtete Modellgebiet, insbesondere unter Berücksichtigung 
möglichst kurzer Rechenzeiten, durchaus sinnvoll. Betrachtet man allerdings Küstenge-
wässer, die maßgeblich durch die Tide beeinflusst sind, so wird die Mittelung über den 
Tag mögliche Charakteristika, wie die Überlagerung von diurnaler Dynamik und Tiden-
dynamik, überdecken. Daraus ergibt sich die Frage, ob man die tagesgemittelte Modell-
struktur direkt für die Beschreibung der diurnalen Dynamik übernehmen kann, indem 
man lediglich ein feineres, den Tagesgang auflösendes Forcing anwendet. Technisch ist 
dies kein Problem, vorausgesetzt man arbeitet mit einer adäquaten Integrationsroutine 
mit Zeitschrittanpassung. Inwieweit allerdings die Beschreibung der biogeochemischen 
Prozesse eine solche Verfeinerung der betrachteten Dynamik zulässt und in welchen 
Bereichen eine Anpassung notwendig ist, muss durch Validierung des verfeinerten Mo-
dellansatzes kontrolliert werden.  

Eine Annährung an die Validierung der biogeochemischen Prozessbeschreibung eines 
Ökosystemmodells bietet dessen Betrachtung und Analyse innerhalb eines räumlich ho-
mogenen, geschlossenen Experimentalsystems auf nulldimensionaler Basis. Die Überla-
gerung der ökosystemaren Eigendynamik durch Transportprozesse sowie die Einflüsse 
unsicherer Randbedingungen können so theoretisch ausgeschlossen werden. Außerdem 
ist die Beschaffung von Messdaten zum Vergleich mit den Simulationsergebnissen we-
sentlich einfacher, da ein räumlich homogenes System nicht räumlich aufgelöst beprobt 
werden muss. Ein optimales Experimentalsystem für die Untersuchung der Reaktion 
eines marinen Ökosystems auf Veränderungen des Lebensraums unter kontrollierten 
und dennoch teilweise natürlichen Bedingungen bieten Mesokosmosexperimente. Meso-
kosmen sind innerhalb eines natürlichen Gewässers abgeschlossene, homogen durch-
mischte Wasserkörper mit mehreren Kubikmetern Volumen, die vom Umgebungswasser 
isoliert aber trotzdem den gleichen physikalischen „in-situ“ Bedingungen bezüglich 
Temperatur und Einstrahlung ausgesetzt sind (BANSE, 1982; LALLI, 1990). Diese Expe-
rimente erlauben die Untersuchung der Dynamik biogeochemischer Parameter innerhalb 
eines definierten Wasserkörpers mit hoher Beprobungsfrequenz über einen längeren 
Zeitraum. In Laborexperimenten wären solche Untersuchungen aufgrund der künstli-
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chen Umweltbedingungen sowie des limitierten Wasservolumens, das eine kontinuierlich 
hohe Beprobungsfrequenz über Wochen ausschließt, nicht möglich. 

Die vorliegende Arbeit befasst sich mit der Anpassung und Weiterentwicklung der 
Beschreibung der biogeochemischen Dynamik im pelagischen Teil von ERSEM auf un-
terschiedlichen Zeitskalen. Dabei war die Zielsetzung, den Geltungsbereich von 
ERSEM, insbesondere bezüglich der Dynamik auf kleinen und mittleren Zeitskalen wie 
beispielsweise Blütenereignisse (mehrere Tage bis wenige Wochen), zu kontrollieren und 
gegebenenfalls zu erweitern. Dazu wurde in einem ersten Schritt das ERSEM basierte, 
nulldimensionale Modell PEM (Pelagic Ecosystem Model) zur Simulation von Meso-
kosmosexperimenten entwickelt. In Kapitel 2 wird, nach einer kurzen Übersicht der 
Modellstruktur von ERSEM (Abschnitt 2.1), das Modell-Setup sowie die neuen, meso-
kosmosspezifischen Prozessformulierungen der Basisversion von PEM vorgestellt (Ab-
schnitt 2.2). Diese Simulationsergebnisse wurden mit Messdaten aus drei Mesokosmo-
sexperimenten verglichen, die im Frühjahr und im Sommer 1999 im Hafenbecken von 
Büsum, Nordfriesisches Wattenmeer, durchgeführt wurden (DÜRSELEN et al., unpubli-
zierte Daten). Dort wurden jeweils über mehrere Wochen eine Vielzahl physikalischer, 
biologischer und chemischer Parameter alle zwei Stunden sowohl in Kontrolltanks als 
auch in nährstoffgedüngten Tanks gemessen. Durch den Vergleich der Messdaten mit 
den Simulationsergebnissen konnten Schlüsselprozesse bzw. Prozessbereiche identifi-
ziert werden, die eine Überarbeitung oder sogar Neuformulierung der Prozessbeschrei-
bung erfordern. Diese betreffen in erster Linie das Primärproduktionsmodul, dessen 
neue Modellformulierung in Abschnitt 2.4 hergeleitet wird, sowie die Destruentendyna-
mik, die in Abschnitt 2.5 vorgestellt wird. In Kapitel 3 wird die Datenbasis aus den Me-
sokosmosexperimenten vorgestellt. Diese Daten werden in Kapitel 4 mit den Simulati-
onsergebnissen der Referenzversion  von PEM (Version mit neuem Primärproduktions- 
und Destruentenmodul) verglichen und die Dynamik der verschiedenen Ansätze disku-
tiert sowie Abweichungen zwischen Modell und Messdaten untersucht. In Kapitel 5 wird 
die Sensitivität der neuen Teilmodelle auf Parameteränderungen untersucht und in einem 
Vergleich von alter und neuer Modellformulierung der Nutzen der neuen Version de-
monstriert. Es folgt in Kapitel 6 eine fokussierte Betrachtung der diurnalen Dynamik 
einiger Modellgrößen sowie ein erster Einblick in die saisonale Dynamik anhand eines 
eingeschwungenen Jahresgangs. In Kapitel 7 werden die Vorteile und Probleme des vor-
gestellten Modells zusammengefasst und ein Ausblick auf weiterführende Untersuchun-
gen oder sinnvolle Modellerweiterungen gegeben.  

 



2.1 Kurzbeschreibung von ERSEM 

2 Modellbeschreibung  

Die Formulierung der biogeochemischen Dynamik des pelagischen Ökosystemmo-
dells PEM baut im wesentlichen auf der Beschreibung der pelagischen Prozesse in 
ERSEM – Version II (BARETTA-BEKKER et al., 1997; EBENHÖH et al., 1997) auf. Der 
folgende Abschnitt gibt einen Gesamtüberblick der Struktur von ERSEM mit einem 
Fokus auf den in dieser Arbeit weiter untersuchten, physiologischen Prozessen der pela-
gischen Organismen. Auf weiterführende Informationen wird in den einzelnen Absätzen 
verwiesen. Eine detaillierte Dokumentation der mathematischen Beschreibungen bietet 
VICHI (2002). Im anschließenden Abschnitt 2.2 werden Modifikationen in PEM gegen-
über den Originalformulierungen in ERSEM beschrieben, die durch die Anpassung des 
ERSEM Konzeptes an die Mesokosmosexperimente notwendig wurden. 

2.1 Kurzbeschreibung von ERSEM 

Die Struktur des Ökosystemmodells ERSEM kann hierarchisch in drei unterschiedli-
che Komplexitätsebenen unterteilt werden. An oberster Stelle steht die Ökosystemebe-
ne, die die Interaktion der physikalischen, chemischen und biologischen Subsysteme 
beschreibt. Hier wird das Modellgebiet (z. B. Nordsee) sowie der simulierte Zeitraum 
(z. B. das Jahr 1989) bzw. das Simulationsszenario (z. B. Reduktion der Flusseinträge um 
50 %) definiert. Dies geschieht durch Vorgabe der räumlichen Struktur (Boxeinteilung), 
sowie der externen Antriebskräfte für jede Box. Dazu gehören die Lichteinstrahlung, die 
Wassertemperatur, die abiotische Extinktion, Flusseinträge, atmosphärische Einträge, 
advektiver Transport, Vertikaldiffusion und die Randbedingungen, d. h. der Ein- und 
Austrag aller im Modell betrachteten Zustandvariablen über die Grenzen des Modellge-
biets hinweg. Alle diese (zeitlich variablen) Größen werden dem Modell in Form von 
Zeitreihen vorgegeben.  

Der Ökosystemebene untergeordnet sind die Subsysteme pelagische Biologie und 
pelagische Chemie, benthische Biologie und benthische Chemie sowie Bioturbation. Die 
pelagischen und die benthischen Subsysteme sind über verschiedene Prozesse, wie bei-
spielsweise das Absinken von  partikulärem organischen Material aus der Wassersäule 
oder der Ausstrom von gelösten anorganischen Nährstoffen aus dem Sediment, mitein-
ander gekoppelt. Ein wesentliches Merkmal des ERSEM Konzeptes ist, dass die Be-
schreibung und Parametrisierung der biologischen Subsysteme für alle Boxen des Mo-
dellgebietes gleich sind. Die Unterschiede zwischen den Boxen ergeben sich aus den 
externen Antriebskräften und der Topographie. Beide biologischen Subsysteme werden 
durch jeweils ein Nahrungsnetz beschrieben. Diese sind durch den Fraßdruck benthi-
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scher Filtrierer auf pelagisches Phytoplankton gekoppelt. Ein weiteres wesentliches 
Merkmal von ERSEM ist, dass diese Nahrungsnetze durch funktionelle Gruppen und 
nicht durch Einzelarten beschrieben werden. Das Prinzip der funktionellen Gruppe geht 
davon aus, dass alle Lebewesen eines Ökosystems anhand bestimmter Regeln in funktio-
nelle Gruppen aufgeteilt werden. In einer funktionellen Gruppe werden also verschiede-
ne Arten zusammengefasst, die im Ökosystem ähnliche Funktionen haben oder die be-
stimmte gleiche Merkmale aufweisen. Ein solches Merkmal kann z. B. die Größe sein, die 
mögliche Räuber-Beute Beziehungen festlegt, oder darüber hinausgehend die Fähigkeit 
eines Räubers, selektiv bestimmte Beuteorganismen trotz passender Größe abzulehnen, 
also z. B. carnivor zu sein. Ein anderes fundamentales Merkmal ist die Fähigkeit, unter 
Ausnutzung der eingestrahlten Lichtenergie anorganischen Kohlenstoff zu fixieren, d. h. 
autotroph zu sein.  

Im pelagischen Nahrungsnetz von ERSEM werden generell 4 funktionelle Grup-
pen von Primärproduzenten definiert: Diatomeen, Pikophytoplankton, autotrophe Fla-
gellaten und Dinoflagellaten (BARETTA-BEKKER et al., 1997). Die Sekundärproduzenten 
werden in heterotrophe Flagellaten, Mikrozooplankton, omnivores Mesozooplankton, 
carnivores Mesozooplankton und Fische als Endglied der Nahrungskette2 eingeteilt 
(BARETTA-BEKKER et al., 1995; BROEKHUIZEN et al., 1995). Da die Definition und die 
Interpretation der einzelnen Nahrungskettenglieder je nach Zielsetzung des Modells 
leicht variieren kann, erfolgt eine genauere Beschreibung des pelagischen Nahrungsnet-
zes am Beispiel der Mesokosmosapplikation in Abschnitt 2.2, Seite 12. Eine weitere 
funktionelle Gruppe des pelagischen Systems ist das Bakterioplankton. Es baut die orga-
nischen Reste von Primär- und Sekundärproduktion (Detritus, gelöster org. Kohlenstoff) 
teilweise ab und remineralisiert so einen Teil der anorganischen Nährstoffe (N, P und Si) 
schon im Pelagial.  

Über den Sinkfluss von Phytoplanktonorganismen und Detritus ist das pelagische mit 
dem benthischen Nahrungsnetz gekoppelt. Die benthischen Sekundärproduzenten 
sind in 5 funktionelle Gruppen unterteilt. Es gibt Meiobenthos, Sedimentfresser, Preda-
toren im Sediment, Filtrierer und Predatoren auf der Sedimentoberfläche (EBENHÖH et 
al., 1995). Benthische Primärproduzenten wurden in den ersten Applikationen von 
ERSEM aufgrund der Wassertiefe in der Nordsee vernachlässigt; mittlerweile wurde in 
zwei Applikationen für flachere Gewässer eine funktionelle Gruppe Mikrophytobenthos 
implementiert (BLACKFORD, 2002; KOHLMEIER und EBENHOEH, 2007). Im Realsystem 
findet der größte Teil des Abbaus organischer Substanzen und damit der Remineralisie-
                                                 
2 Da die Fische in ERSEM das Endglied der pelagische Nahrungskette darstellen, müssen unter strenger 

Anwendung des Konzeptes der funktionellen Gruppe auch alle den Fischen im Realsystem übergeord-
neten Nahrungskettenglieder der funktionellen Gruppe der Fische zugeordnet werden. Dazu gehören 
Meeressäuger, Vögel und letztlich auch der Mensch.  
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rung und Freisetzung von anorganischen Nährstoffen im Sediment durch eine Vielzahl 
mikrobieller Reaktionspfade statt. Um diese Prozesse möglichst realitätsnah zu beschrei-
ben, wurde die in ERSEM modellierte Sedimentsäule in drei Schichten mit variablen 
Horizonten eingeteilt (RUARDIJ und VAN RAAPHORST, 1995). In jeder Schicht sind un-
terschiedlich definierte funktionelle Bakteriengruppen aktiv. Die aktuelle Dicke der ein-
zelnen Schichten wird anhand der Konzentration und Verteilung von freiem Sauerstoff 
und Nitrat berechnet. Die oberste Schicht (aerobe Schicht) ist wenige Millimeter stark 
und durch das Vorhandensein von freiem Sauerstoff charakterisiert. Sie ist Lebensraum 
für aerobe Bakterien. Die nächste Schicht (oxische Schicht, wenige Zentimeter stark) ist 
durch ein oxidiertes, Nitrat-dominiertes Milieu charakterisiert. Hier dominieren anaero-
be, nitratreduzierende Bakterien. In der unteren Schicht herrscht ein reduziertes, Sulfid-
dominiertes Milieu, welches vorwiegend von anaeroben, sulfatreduzierenden und metha-
nogenen Bakterien besiedelt ist. Bioturbation und Bioirrigation durch Makrozoobenthos 
versorgt die in den tieferen Sedimentschichten lebenden Bakterien und Sedimentfresser 
mit frischem Detritus von der Sedimentoberfläche.  

In der untersten Komplexitätsebene werden die physiologischen Prozesse der Pri-
märproduzenten, Sekundärproduzenten und Destruenten organisiert. Die funktionellen 
Gruppen innerhalb einer Trophiestufe werden in der Regel nach dem Prinzip des Stan-
dardorganismus beschrieben, d.h. sie unterliegen den gleichen physiologischen Prozessen 
und unterscheiden sich lediglich in ihrer Parametrisierung. Da sich die vorliegende Arbeit 
ausschließlich mit dem pelagischen System beschäftigt, orientiert sich die Beschreibung 
der physiologischen Prozesse am pelagischen Nahrungsnetz. Die physiologischen Pro-
zesse der Lebewesen im benthischen System sind analog modelliert und bei BLACKFORD 
(1997) detailliert beschrieben. 

Zur Vereinfachung und besseren Übersichtlichkeit soll an dieser Stelle definiert wer-
den, dass im folgenden der Begriff „Nährstoffe“ nur die Verbindungen Phosphat, Nitrat 
und Ammonium bezeichnet. Außer der Unterscheidung zwischen Nitrat und Ammoni-
um ist die Beschreibung der Stickstoffdynamik mit der Beschreibung der Phosphatdy-
namik identisch. Lediglich die Parametrisierung ist unterschiedlich. Silikat – im her-
kömmlichen Sinne durchaus auch ein Nährstoff – wird in ERSEM wesentlich einfacher 
behandelt und deshalb separat beschrieben. 
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2.1.1 Primärproduzenten 

Die Dynamik der Primärproduzenten (BARETTA-BEKKER et al., 1997) berücksichtigt 
folgende Prozesse: 

 Assimilation  
Es wird angenommen, dass die Kohlenstofffixierung ausschließlich durch Einstrah-
lung und Temperatur limitiert wird (bei Diatomeen zusätzlich Silikat) und eine Stick-
stoff- oder Phosphatlimitierung nur die Biomassesynthese begrenzt. Die Assimilation 
ist abhängig von der potentiellen spezifischen Assimilationsrate bei 10 °C Wassertem-
peratur, korrigiert durch dimensionslose Regulationsfaktoren bezüglich Lichtlimitati-
on und Temperaturabhängigkeit. Die Assimilationsrate der Diatomeen ist zusätzlich 
durch die Silikatkonzentration im Umgebungswasser limitiert. Der Lichtlimitations-
faktor beschreibt die Lichtabhängigkeit der Produktivität als Funktion von Tageslän-
ge, Wassertiefe, Einstrahlung und Adaptionszustand des Primärproduzenten 
(EBENHÖH et al., 1997). Die Temperaturabhängigkeit folgt der Van’t Hoffschen Re-
gel und geht als dimensionsloser Faktor entsprechend der aktuellen Wassertemperatur 
in die Berechnung der Assimilationsrate ein.  

 Exkretion  
Die Exkretion bezeichnet die Ausscheidung gelöster Bestandteile der lebenden Zelle 
und setzt sich aus zwei Prozessen zusammen. Eine ausschließlich aktivitätsabhängige 
Exkretionsrate wird als konstanter Anteil des assimilierten Kohlenstoffs angenom-
men. Bei Nährstofflimitation3 durch Stickstoff oder Phosphat wird zusätzlich der Teil 
des assimilierten Kohlenstoffs wieder ausgeschieden, der wegen des Nährstoffman-
gels nicht in Biomasse umgesetzt werden kann4 .   

 Respiration 
Die Gesamtrespiration besteht aus der Grundrespiration und aus einem aktivitätsab-
hängigen Teil. Die Grund- oder Basalrespiration ist lediglich temperaturabhängig, 
wohingegen die aktivitätsabhängige Respiration als ein fester Anteil der netto neu syn-
thetisierten Biomasse (Assimilation minus Exkretion) angenommen wird.  

                                                 
3 Wenn im Primärproduktionsmodul von ERSEM von Nährstofflimitation die Rede ist, so ist für Phos-

phat und Stickstoff die zellinterne Limitation, für Silikat die Limitation durch die Konzentration im 
Meerwasser gemeint (siehe Nährstoffdynamik).  

4 In ERSEM wird angenommen, dass die Assimilation der Primärproduzenten, d.h. die autotrophe Koh-
lenstofffixierung, nur von der eingestrahlten Lichtmenge abhängt und nicht durch Nährstoffe limitiert 
ist. Die Synthese von Biomasse ist natürlich nährstofflimitiert, deshalb muss eine Überschussassimilati-
on bei Nährstofflimitierung als DOM ausgeschieden werden.  
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2.1 Kurzbeschreibung von ERSEM 

 Lysis 
Lysis bezeichnet alle Prozesse, die zur Zerstörung der Zellmembran, d. h. zum Tod 
der Zelle führen. Die Lysisrate ist eine Funktion der Nährstofflimitierung der Zelle. 
Bei der Lysis werden sowohl gelöste wie auch partikuläre Bestandteile der Zelle frei. 
Es wird angenommen, dass die partikulären (strukturellen) Bestandteile der Zelle im-
mer den niedrigsten möglichen Nährstoffgehalt (C : N : P - Verhältnis) aufweisen und 
eine Anreicherung von Nährstoffen im Cytoplasma stattfindet. Auf dieser Basis wer-
den anhand des aktuellen C : N : P - Verhältnisses die partikulären und gelösten Anteile 
berechnet, die beim Lysisprozess frei werden. Je höher der Nährstoffgehalt der Zelle 
ist, desto größer ist der gelöste Anteil.  

 Sedimentation 
Die Sedimentationsrate ist eine Funktion der für jede funktionelle Gruppe spezifi-
schen Sinkgeschwindigkeit, die mit steigender Turbulenz abnimmt. Zusätzlich wird 
angenommen, dass die Phytoplankter mit steigendem Stress durch Nährstoffmangel 
die Fähigkeit, dem Absinken durch verschiedene Schutzmechanismen entgegenzuwir-
ken, zunehmend verlieren. Dadurch vergrößert sich die Sinkgeschwindigkeit. 

 Prädation 
Der Gesamtfraßdruck auf jede funktionelle Phytoplanktongruppe ergibt sich aus den 
Prädationsraten der einzelnen Sekundärproduzenten, für die die jeweilige Phytoplank-
tongruppe als Beute in Frage kommt. Sie werden im nächsten Abschnitt (2.1.2) be-
schrieben.  

 Nährstoffdynamik  
Die Nährstoffaufnahme ist in ERSEM unabhängig von der Kohlenstoffassimilation 
formuliert. Das C : N : P - Verhältnis ist innerhalb vorgegebener Grenzen variabel und 
es besteht so die Möglichkeit zur zellinternen Nährstoffspeicherung. Die realisierte 
Wachstumsrate des Phytoplankton hängt dabei von der zellinternen Nährstoffkon-
zentration ab (DROOP, 1973). Die Nährstoffaufnahme wird als Funktion des zellin-
ternen C : N : P - Verhältnisses sowie der externen Konzentration des Nährstoffs be-
schrieben. Es wird angenommen, dass das Phytoplankton sowohl Ammonium als 
auch Nitrat aufnehmen kann, wobei Ammonium  deutlich bevorzugt aufgenommen 
wird (AKSNES und EGGE, 1991).  

Die Silikataufnahme der Diatomeen ist direkt an die Nettokohlenstoffassimilation, die 
ihrerseits durch geringe Konzentrationen von Silikat im Meerwasser limitiert wird, 
gekoppelt.  

 Chlorophyll a  
Die Grundeinheit der Biomasse in ERSEM ist mg C m-3. Aus Felduntersuchungen 
existieren jedoch oftmals nur Daten über die Konzentration von Chlorophyll a zur 
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Charakterisierung der Phytoplanktondichte. Um die Modellergebnisse mit Felddaten 
vergleichen zu können, wird deshalb der berechnete Kohlenstoffgehalt der Phy-
toplankter mit einem festen Verhältnis in Chlorophyll a umgerechnet. 

2.1.2 Sekundärproduzenten 

Die funktionelle Gruppe der Fische wurde in ERSEM nicht dynamisch beschrieben, 
sondern nur statisch parametrisiert. Sie erzeugen bei ihren Beuteorganismen eine be-
stimmte, zeitlich und räumlich vorgegebene Mortalität, ohne sich selbst zu verändern. 
Die Beschreibung der Dynamik der heterotrophen Nanoflagellaten und des Mikrozoo-
planktons (BARETTA-BEKKER et al., 1995) unterscheidet sich bei einzelnen Prozessen 
von der des omnivoren und carnivoren Mesozooplanktons (BROEKHUIZEN et al., 1995). 
Ist im folgenden Abschnitt lediglich Zooplankton genannt, so sind alle 4 funktionellen 
Zooplanktongruppen gemeint, eventuelle Unterschiede werden bei den einzelnen Pro-
zessen genannt.  

 Prädation 
Die Prädationsraten des Zooplanktons wird durch eine Holling Typ II Antwort in 
Abhängigkeit der verfügbaren Nahrung beschrieben und zusätzlich durch die Wasser-
temperatur reguliert. Die verfügbare Nahrung ist eine Funktion der aktuellen Biomas-
sen der verschiedenen Beutegruppen und der Präferenzfaktoren der jeweiligen Zoo-
planktongruppe für eine bestimmte Beutegruppe. Durch die Präferenzfaktoren wird 
die Struktur des Nahrungsnetzes parametrisiert. Es wird angenommen, dass hete-
rotrophe Nanoflagellaten und Mikrozooplankton bei der Nahrungsaufnahme weniger 
selektiv vorgehen, d. h. dass die Nahrungsquellen größerer Abundanz überproportio-
nal bevorzugt aufgenommen werden, wohingegen Mesozooplankter die Nahrung 
proportional zur relativen, nur durch die Präferenz gewichteten Häufigkeit fressen. 
Dies wird realisiert, indem bei heterotrophen Nanoflagellaten und Mikrozooplankton 
die Präferenz für eine Beute zusätzlich durch einen Limitationsfaktor (Michaelis-
Menten Form) in Abhängigkeit der jeweiligen Beutedichte reguliert wird.  

 Assimilation, Exkretion und Respiration 
Es wird angenommen, dass ein konstanter Anteil der aufgenommenen Nahrung as-
similiert, d. h. in körpereigene Biomasse umgesetzt wird, ein weiterer Teil ausgeschie-
den wird und der Rest veratmet wird. Zusätzlich wird eine temperaturabhängige 
Grundrespiration angenommen. Die Exkretionsprodukte werden zu konstanten An-
teilen in fester und gelöster Form ausgeschieden.   

 Mortalität 
Die Gesamtmortalität besteht aus einer konstanten natürlichen Mortalitätsrate und 
einem weiteren Anteil, der von der Sauerstoffsättigung des Wassers abhängt. Es wird 
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2.1 Kurzbeschreibung von ERSEM 

angenommen, dass die Mortalitätsprodukte genau wie die Exkretionsprodukte zu 
konstanten Anteilen aus festem und aus gelöstem Material bestehen.  

 Pseudokannibalismus 
Aufgrund der hohen Diversität innerhalb der funktionellen Gruppen wird angenom-
men, dass Prädation auch zwischen Arten innerhalb einer funktionellen Gruppe statt-
findet. Dies wird in ERSEM durch Pseudokannibalismus realisiert, d. h. ein über den 
Präferenzfaktor festgelegter Anteil der Biomasse einer funktionellen Gruppe steht 
derselben Gruppe als Nahrung zur Verfügung. Dieser Prozess wirkt stabilisierend auf 
das Gesamtsystem (KOHLMEIER und EBENHOEH, 1995).  

 Nährstoffdynamik 
Hinsichtlich der Nährstoffdynamik unterscheidet sich die Beschreibung der hete-
rotrophen Nanoflagellaten und des Mikrozooplanktons von der der beiden Meso-
zooplanktongruppen. Die Nährstoffdynamik der heterotrophen Nanoflagellaten und 
des Mikrozooplanktons ist weitgehend an deren Kohlenstoffdynamik gekoppelt, d. h. 
die Nährstoffe werden entsprechend dem aktuellen C : N : P - Verhältnis der Nah-
rungsquellen aufgenommen und bei Exkretions- oder Mortalitätsprozessen entspre-
chend dem eigenen, variablen C : N : P - Verhältnis zu gelöstem organischen Material 
oder Detritus. Wird ein festgelegter Maximalwert des C : N : P - Verhältnisses bei-
spielsweise durch hohe Respirationsraten überschritten, kommt es zur Ausscheidung 
der überschüssigen Nährstoffe in anorganischer Form.  

Bei den beiden funktionellen Mesozooplanktongruppen wird hingegen angenommen, 
dass deren zellinterne C : N : P - Verhältnisse konstant sind und im Überschuss aufge-
nommene Elemente wieder ausgeschieden werden.   

2.1.3 Destruenten 

Gelöstes organisches Material und Detritus aus Primär- und Sekundärproduktion 
wird in der Wassersäule von der funktionellen Gruppe der pelagischen Bakterien abge-
baut (BARETTA-BEKKER et al., 1995; BARETTA-BEKKER et al., 1998). Folgende Prozesse 
sind berücksichtigt:  

 Assimilation 
Die potentielle Assimilationsrate wird als Funktion von Temperatur und Sauerstoff-
sättigung im Wasser beschrieben. Sie kann allerdings nur realisiert werden, wenn ge-
nügend Substrat zur Verfügung steht. Das Gesamtsubstratangebot setzt sich aus ge-
löstem organischen Material und Detritus zusammen. Gelöstes organisches Material 
wird als labil angenommen und ist somit direkt und vollständig für Bakterien ver-
wertbar. Die Verfügbarkeit von Detritus ist von dem aktuellen C : N - Verhältnis des 
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Detritus abhängig, aber mit wenigen Prozent der Kohlenstoffmasse allgemein sehr 
gering.  

 Respiration, Exkretion, Mortalität 
Die Respiration der Bakterien setzt sich aus der temperaturabhängigen Grundrespira-
tion und einem Anteil der assimilierten Nahrung (Aktivitätsrespiration) zusammen. 
Dieser Anteil ist abhängig von der Sauerstoffsättigung des Wassers. Es wird ange-
nommen, dass aus dem anaeroben Abbau organischen Materials bei geringer Sauer-
stoffsättigung weniger Energie gewonnen werden kann und somit der veratmete An-
teil größer sein muss.  

Exkretionen und Mortalität sind zu einem Prozess zusammengefasst und werden 
durch eine temperaturabhängige Ratenkonstante beschrieben. Als Produkt wird aus-
schließlich gelöstes organisches Material angenommen. 

 Prädation 
Die Verluste durch Prädation ergeben sich aus den Prädationsraten der einzelnen Se-
kundärproduzenten, für die Bakterien als Nahrungsquelle verfügbar sind.  

 Nährstoffdynamik 
Nährstoffe werden zum einen entsprechend dem aktuellen C : N : P - Verhältnis mit 
dem Substrat aufgenommen. Außerdem sind die pelagischen Bakterien in der Lage, 
anorganische Nährstoffe direkt aus dem Wasser aufzunehmen. Diese Aufnahmerate 
ist von dem zellinternen C : N : P - Verhältnis der Bakterien sowie der aktuellen Kon-
zentration im Meerwasser abhängig (Michaelis-Menten-Limitierung). Überschreitet 
das zellinterne C : N : P - Verhältnis einen vorgegeben Maximalwert, so scheiden sie 
Nährstoffe in anorganischer Form aus.   

2.2 Die Mesokosmosapplikation PEM - Basisversion 

Das pelagische Ökosystemmodell PEM beschreibt die Dynamik von Phytoplankton, 
Zooplankton, Bakterioplankton, anorganischen Nährstoffen, gelöstem organischen Ma-
terial sowie Detritus anhand geschlossener Kreisläufe der Elemente Kohlenstoff (C), 
Stickstoff (N), Phosphor (P) und Silizium (Si). Angetrieben wird das Modell durch 
Messdaten der Sonneneinstrahlung und der Wassertemperatur (Abbildung B.1, Anhang 
Seite 135). Es wurde für die Simulation von Mesokosmosexperimenten als nulldimensi-
onales Modell entwickelt und repräsentiert einen homogen durchmischten Wasserkör-
per, wie er in Mesokosmostanks  annähernd realisiert ist. 

Mesokosmen sind innerhalb eines natürlichen Gewässers abgeschlossene, homogen 
durchmischte Wasserkörper mit mehreren Kubikmetern Volumen, die vom Umge-
bungswasser isoliert, aber trotzdem den gleichen physikalischen „in-situ“ Bedingungen 
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2.2 Die Mesokosmosapplikation PEM - Basisversion 

bezüglich Temperatur und Einstrahlung ausgesetzt sind. Eine detaillierte Darstellung der 
Mesokosmosexperimente in Büsum (1999), deren Daten dieser Arbeit zugrunde liegen, 
ist in Kapitel 3 zu finden. Um die Bedingungen innerhalb dieser hier betrachteten Meso-
kosmossysteme möglichst realistisch zu beschreiben, waren verschiedene Anpassungen 
notwendig, die in den beiden folgenden Abschnitten beschrieben werden. 

2.2.1 Modell - Setup 

Bei der Modellierung eines durchmischten Mesokosmostanks ist von einem homogen 
durchmischten System auszugehen, d. h., es besteht keine Notwendigkeit einer räumli-
chen Struktur und das Modell konnte als 1-Box-Modell (0-D) realisiert werden5. Außer-
dem konnten Sinkprozesse vernachlässigt werden. Überdies enthielten die Tanks kein 
Benthos, somit  wurde nur das pelagische Nahrungsnetz implementiert.  

Die pelagischen Primärproduzenten wurden wie folgt definiert:  

 (P1) Diatomeen, silikatabhängig, 5 bis 400 µm;  

 (P2) Autotrophe Nanoflagellaten, 2 bis 20 µm;  

 (P3) Pikoalgen, 0.2 bis 2 µm;  

 (P4) Dinoflagellaten, 10 bis 200 µm. 
Die Standardparameterwerte der Primärproduzenten sind in Tabelle A.1 (Anhang, 

S. 133) angegeben.  

Die pelagischen Sekundärproduzenten wurden wie folgt definiert:  

 (Z4) omnivores Mesozooplankton, 200 µm bis 2 cm;  

 (Z5) Mikrozooplankton, 20 bis 200 µm;  

 (Z6) Heterotrophe Nanoflagellaten, 2 bis 20 µm.  
Da das Hafenwasser beim Befüllen der Mesokosmostanks über 1 mm Gaze vorfilt-

riert wurde, ist angesichts von Experimentlaufzeiten von max. 24 Tagen nicht mit dem 
Auftreten von größerem, rein carnivorem Zooplankton zu rechnen. Es wurde deshalb 
nur eine Gruppe Mesozooplankton (Z4, omnivor) definiert. Da diese Gruppe im Modell 
das Endglied der Nahrungskette (Top-Predator) darstellt, wurde als zusätzlicher Prozess 
eine dichteabhängige (quadratische) Mortalität angenommen. Die Standardparameter-
werte der Sekundärproduzenten sind in Tabelle A.2 (Anhang, S. 134) angegeben. 

                                                 
5 Eine räumliche Strukturierung innerhalb der Mesokosmostanks ist natürlich durch die exponentiell mit 

der Tiefe abnehmende Lichtintensität gegeben. Wie in ERSEM wird in PEM die licht- und damit tie-
fenabhängige Produktivität der Primärproduzenten anhand des Mittelwertes der Lichtintensität inner-
halb der betrachteten Wassersäule berechnet (siehe auch Seite 15).  
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Die Gruppe der pelagischen Bakterien beinhaltet alle heterotrophen Organismen, die 
gelöstes organisches Material und Detritus abbauen können. Der Standardparametersatz 
ist in Tabelle A.2 (Anhang, S. 134) angegeben. Es wird davon ausgegangen, dass durch 
die regelmäßigen Luftstöße zur Durchmischung der Mesokosmostanks auch die Sauer-
stoffsättigung im Wasserkörper ausreichend war und anaerobe Prozesse vernachlässigt 
werden können.  

Die Interaktionen innerhalb des pelagischen Nahrungsnetzes sind durch die Präfe-
renzfaktoren in Tabelle 2.1 definiert.  

Tabelle 2.1 Interaktionen innerhalb des pelagischen Nahrungsnetzes. 
Dargestellt ist die Präferenz einer Räubergruppe für eine Beutegruppe. 
Ein Wert von 1 bedeutet, dass die gesamte Beutegruppe dem Räuber als 
Nahrungsquelle zur Verfügung steht. P1: Diatomeen, P2: Autotrophe 
Nanoflagellaten, P3: Pikophytoplankton, P4: Dinoflagellaten, Z4: Meso-
zooplankton, Z5: Mikrozooplankton, Z6: Heterotrophe Nanoflagellaten, 
B1: Bakterioplankton, R6: Detritus.  

 P1 P2 P3 P4 Z4 Z5 Z6 B1 R6 

Z4 1.0 0.6 0 0.5 0.5 0.75 0.25 0 0.75 

Z5 0.25 1.0 0 0 0 1.0 1.0 0 0 

Z6 0 0.2 1.0 0 0 0 0.2 1.0 0 

 

Alle Biomassekompartimente des Modells, d. h., alle funktionellen Organismengrup-
pen sowie gelöstes organisches Material und Detritus, werden generell durch jeweils drei 
Zustandsvariablen charakterisiert, die den Kohlenstoff-, den Phosphor- und den Stick-
stoffgehalt des einzelnen beschreiben. Bei den Diatomeen und dem Detritus repräsen-
tiert eine vierte Zustandsvariable den Silikatgehalt. Alle Berechnungen werden in Dichte-
einheiten durchgeführt, die Standardeinheiten sind mg C m-3 bzw. mmol X m-3 (X = N, 
P, Si). Flüsse werden in mg C m-3 d-1 bzw. mmol X m-3 d-1 berechnet.  

Aus den Mesokosmosexperimenten sind bisher keine belastbaren Daten über Phy-
toplankton, Zooplankton oder Detritus Biomassen verfügbar. Um einen Vergleich der 
vorliegenden Felddaten über partikulären Kohlenstoff, partikulären Stickstoff und parti-
kuläres Phosphat mit den Simulationsdaten zu vereinfachen, wurde in PEM für jedes der 
drei Elemente eine zusätzliche (rein diagnostische) Variable als Summe über alle partiku-
lären Zustandsvariablen des jeweiligen Elements definiert.  

Angetrieben wird das Modell durch die in den Mesokosmostanks in-situ gemessene 
Wassertemperatur (alle zwei Stunden) und die parallel über der Wasseroberfläche gemes-
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sene Globalstrahlung (halbstündige Werte). Zwischen den Datenpunkten wird linear 
interpoliert. Die Temperaturregulation wird durch die Van't Hoff'sche Regel beschrie-
ben. Die Referenztemperatur der Ratenkonstanten beträgt 10 °C. Als charakteristischer 
Q10 Wert (relative Geschwindigkeitsänderung bei einer Erhöhung der Reaktionsge-
schwindigkeit um 10 °C) wurde für die Prozesse der Bakterien ein Wert von 3.0, für alle 
anderen Prozesse, sofern nicht explizit anders angegeben, ein Wert von 1.7 angenom-
men6. Die Gültigkeit dieser Temperaturregulation sei generell per Definition auf den 
Bereich zwischen 0 und 20 °C beschränkt. Die Lichtlimitierung wird basierend auf dem 
über die Wassersäule integrierten mittleren, zur Photosynthese nutzbaren7 Licht  un-
ter Berücksichtigung der Selbstbeschattung durch Phytoplankton und Detritus mit einem 

Faktor von 0.00015 m² mg C-1 und der Kompensationslichtintensität  durch einen 

exponentiellen Ansatz (WEBB et al., 1974) als  
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berechnet. Eine mittelfristige Anpassung auf die saisonale Veränderung der Lichtintensi-
tät wurde durch eine Variabilität der Kompensationslichtintensität berücksichtigt. Diese 
Variabilität wurde wie in ERSEM (EBENHÖH et al., 1997) als 
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der angestrebten Gleichgewichtskompensationslichtintensität innerhalb der vorgegebe-

nen Anpassungsgrenzen ( = 20 µE m-2 s-1, = 370 µE m-2 s-1) beschrieben. Es 

wurde angenommen, dass bei Dunkelheit keine Anpassung stattfindet. Eine Adaptions-
rate von = 0.4 d-1 gewährleistet eine Anpassung auf die saisonale Veränderung der 

Lichtintensität, nicht jedoch auf wetterbedingte kurzfristige Variationen, zum Beispiel 
durch Wolken.  

KminE KmaxE
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6 In der Literatur werden Q10 Werte zwischen 1.5 und 4 (LAMPERT und SOMMER, 1993) mit mittleren 

Werten für das Algenwachstum in batch Kulturen von 1.88 (RAVEN und GEIDER, 1988) beschrieben. 
Es wurden aber auch schon Q10 Werte von 1.4 für Phytoplankton in Seen oder sogar 1.2 für ozeani-
sches Phytoplankton nachgewiesen (MORIN et al., 1999).  

7 Es wird angenommen, dass das für die Photosynthese nutzbare Licht (photosynthetically active radiation, 
PAR) 50 % der eingestrahlten Gesamtlichtmenge beträgt. Die Wellenlängenabhängigkeit wird dabei 
vernachlässigt.  
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Das Modell wurde in der Entwicklungsumgebung CEMoS (C Environment for Mo-
del Simulation, HAMBERG, 1996) implementiert. CEMoS wurde zur Simulation komple-
xer Boxmodelle entwickelt und stellt zentrale Routinen wie Datenhandling, Integration 
inklusive Operator-Splitting, Ergebnisspeicherung sowie die Anbindung an das Analyse-
tool für Simulationsergebnisse MoViE (Model Visualization Environment, KOHLMEIER 
und HAMBERG, 1996) bereit. Bei allen Modellläufen wurde ein Runge-Kutta-Verfahren 
vierter Ordnung mit Zeitschrittanpassung und einem maximalen Zeitschritt von 
0.01 Tage verwendet. 

2.2.2 Neue Prozessformulierungen in der Basisversion 

In ERSEM wurde nur labiles gelöstes organisches Material berücksichtigt. Das pro-
duzierte gelöste organische Material wurde als direkt und vollständig für Bakterien ver-
wertbar angesehen8. Hier ergibt sich ein Problem bei dem Vergleich der Modellergebnis-
se mit den Daten der Mesokosmosexperimente. Bei der Messung von gelöstem 
organischen Material wurde nicht zwischen labilen und refraktären Komponenten unter-
schieden. Gerade in Küstengewässern ist jedoch der Anteil an refraktärem gelösten or-
ganischen Material, bedingt u. a. durch den terrigenen Eintrag von Huminstoffen, oft-
mals sehr hoch (LAANE, 1980; VAN HEEMST et al., 2000). Um die Simulationsergebnisse 
mit den Messdaten der Mesokosmosexperimente vergleichen zu können, wurde in PEM 
ein zusätzliches Kompartiment für refraktäres gelöstes organisches Material eingeführt. 
Es wird angenommen, dass das freigesetzte gelöste organische Material zu konstanten 
Anteilen aus labilen Bestandteilen besteht, die direkt und vollständig für Bakterien ver-
fügbar sind, und aus refraktären Bestandteilen, welche nicht für die Bakterien verfügbar 
sind. Basierend auf verschiedenen in der Literatur dokumentierten Beobachtungen, die 
zeigen, dass Phosphatkomponenten schneller remineralisiert werden als Stickstoffkom-
ponenten und diese wiederum schneller als die Kohlenstoffkomponenten (HOPKINSON 
et al., 2002 sowie darin enthaltene Zitate), wurden im Modell unterschiedliche Konstan-
ten für die drei Elemente angenommen. Der labile Teil des frisch produzierten gelösten 
organischen Materials wurde als 65 % für Kohlenstoff-, 80 % für Stickstoff- und 95 % für 
Phosphatkomponenten abgeschätzt. Der Rest wird dem refraktären Pool zugerechnet, 
der mit einer sehr langsamen, temperaturabhängigen (Q10 = 2.0) Abbaurate (0.0002 d-1, 
0.005 d-1 bzw. 0.05 d-1 für Kohlenstoff-, Stickstoff- bzw. Phosphatkomponenten) in labi-
les Material umgewandelt wird. Die Summe von refraktärem und labilem Kompartiment 
ist folglich mit den experimentellen Daten für gelöstes organisches Material vergleichbar.  

                                                 
8 Diese Annahme ist sinnvoll, wenn im Modell Detritus als refraktär – bestehend aus partikulären wie auch 

gelösten organischen Komponenten – interpretiert wird.  
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Abbildung 2.1 Schematische Übersicht der Hauptkompartimente und 
Flüsse in der Basisversion von PEM. Die 4 anorganischen Nährstoffe 
werden jeweils durch eine Zustandsvariable beschrieben. Alle Biomasse-
Kompartimente werden durch jeweils drei (C, N, P) bzw. bei Diatomeen 
und Detritus 4 (C, N, P, Si) Zustandsvariablen charakterisiert. Das Mo-
dell berücksichtigt 4 funktionelle Phytoplanktongruppen, drei funktionel-
le Zooplanktongrupen und eine funktionelle Bakteriengruppe, die labiles 
gelöstes organisches Material sowie geringe Mengen Detritus aufnehmen 
können. Refraktäres gelöstes organisches Material ist für Bakterien nicht 
verfügbar und wird mit einer geringen Rate zu labilem Material umge-
wandelt. 

Das Si : C - Verhältnis der Diatomeen wurde in ERSEM als konstant angenommen. 
Die Ergebnisse der Mesokosmosexperimente lassen sich jedoch nur reproduzieren, 
wenn man in den Simulationen der Sommerexperimente ein deutlich niedrigeres (ca. 
50%) Si : C - Verhältnis annimmt als in der Simulation des Frühjahrsexperiments. Um 
trotzdem alle sechs Mesokosmosexperimente mit einem Parametersatz reproduzieren zu 
können, wurden das Si : C - Verhältnis in Abhängigkeit des Temperaturregulationsfaktors 

 (Beschreibung in Abschnitt Te 2.4.5, Seite 35) als  

 
1

10
T

SiC SiC
e

=  (2.4) 

mit dem Si : C - Verhältnis bei 10 °C = 0.0135 mmol Si (mg C)-1 beschrieben. Hier 

wurde angenommen, dass bei nichtlimitierender Silikatverfügbarkeit der Grad der Ver-
kieselung hauptsächlich durch die Dauer des Syntheseprozesses der Zellwand bestimmt 

10SiC
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wird und dieser wiederum hauptsächlich von der Temperatur abhängt. Geringe Wachs-
tumsraten (langsame Zellwandsynthese) bei geringen Temperaturen erlauben den Einbau 
größerer Mengen Silikat in die Zellwand als hohe Wachstumsraten (FLYNN und 
MARTIN-JEZEQUEL, 2000; MARTIN-JEZEQUEL et al., 2000). Es sei darauf hingewiesen, 
dass diese Annahmen zwar für die in den Mesokosmosexperimenten beobachtete Dy-
namik zutreffen, sie aber nicht für die Simulation von beliebigen Jahresgängen verallge-
meinert werden sollten, da durchaus auch andere Abhängigkeiten in der Literatur doku-
mentiert wurden (PAASCHE, 1980). 

Es wurde weiterhin eine Oxidation von Ammonium zu Nitrat mit einer spez. Rate 
von 0.055 d-1 sowie eine Lösung des detritischen partikulären Silikats mit einer spez. Rate 

von 0.06 d-1 (BIDLE und AZAM, 1999) angenommen. Beide Prozesse werden durch die 

Van’t Hoffsche Regel mit einem -Wert von 3.0 anhand der aktuellen Wassertempe-

ratur reguliert
10Q

9.  

Basierend auf der Arbeit von REN (2002) wurde auch die Denitrifikation  von NO3 zu 
N2 in potentiell anaeroben Mikrozonen von Schwebstoffen approximiert. Da die für 
Denitrifikationsprozesse im Wesentlichen verantwortlichen schwebstoffassoziierten Bak-
terien in dieser Modellversion nicht explizit berücksichtigt werden, wurde die Denitrifi-
kation als Prozess 0. Ordnung mit einer temperaturregulierten (Q10 = 3.0) absoluten Rate 
von 0.7 mmol N m-³ d-1, limitiert durch einen Michaelis-Menten-Term mit einer Halbsät-
tigungskonstante von 2.0 mmol NO3 m-³, beschrieben. Diese Formulierung, in der die 
Dynamik der schwebstoffassoziierten Bakterien, die Konzentration von Nitrat sowie die 
tatsächliche Sauerstoffsättigung um und in den Schwebstoffen vernachlässigt wird, ist als 
grobe Approximierung der tatsächlichen Prozesse zu verstehen. Gleichwohl kann die 
wesentliche Beobachtung, nämlich der Verlust einer bestimmten Masse Stickstoff aus 
dem System (REN, 2002), in Zeit und Menge durch den Ansatz als Prozess 0. Ordnung 
besser reproduziert werden als durch einen Ansatz als Prozess 1. Ordnung in Abhängig-
keit der Nitratkonzentration.   

Eine zusammenfassende Übersicht der wichtigsten Kompartimente und Flüsse in der 
Basisversion von PEM ist in Abbildung 2.1 dargestellt. 

                                                 
9 Hier wurde, ohne die verantwortlichen Mechanismen genau zu definieren, implizit angenommen, dass 

die Prozesse wesentlich von Bakterien gesteuert werden und deshalb wurde dieselbe Temperaturab-
hängigkeit gewählt wie für die explizit den Bakterien zugeordneten Prozesse. 
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2.3 Parametrisierung 

2.3 Parametrisierung 

Bei der Parametrisierung des Modells wurden neben der Abschätzung „mit Augen-
maß und Verstand von Hand“ auch automatische Parameteroptimierungsprozesse an-
gewendet. Diese beruhen auf der Minimierung einer Kostenfunktion, die die Distanz der 
Modellergebnisse von den Messdaten berechnet. Hierzu wurden in einem ersten Schritt 
durch systematische Variation des gesamten Parametersatzes solche Parameter identifi-
ziert, auf deren Änderung das System sensitiv reagiert. Diese sensitiven Parameter wur-
den innerhalb eines vorgegebenen Werteintervalls zufällig variiert und das Modell erneut 
gerechnet. Mit Hilfe der Kostenfunktion wurde die Güte der neuen Simulation berech-
net und mit dem gespeicherten Wert verglichen. Wenn der Wert der Kostenfunktion 
geringer war, d. h. die Güte des Modellaufs besser als mit dem gespeicherten Parameter-
satz, wurde der neue Parametersatz als neuer bester Modellauf gespeichert10. Falls nach 
10 Parametervariationen keine Verbesserung der Modellgüte erreicht werden konnte, 
wurde eine zufällige Veränderung der Parameterwerte um bis zu 100 % des gespeicherten 
Wertes zugelassen11. 

Die Kostenfunktion basiert auf der weit verbreiteten Methode der kleinsten Quadrate 
und wurde definiert als 
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, (2.5) 

wobei  die Messdaten und s  die den Messdaten äquivalenten Simulationsdaten be-

zeichnen. Der Index k  kennzeichnet die verschiedenen Zeitreihen der Messdaten und i  
die Anzahl der Messpunkte in der jeweiligen Datenreihe. Die Gewichtungsfaktoren w  

werden in der Literatur oft durch die Inverse der Varianz beschrieben, was Datenpunk-
ten mit großer Standardabweichung eine geringere Gewichtung bei der Berechnung der 
Kostenfunktion einräumt. Für die hier betrachteten Zeitreihen waren jedoch keine 
Mehrfachmessungen und somit keine statistischen Informationen verfügbar. Deshalb 
wurde bei der Berechnung der Gewichtungsfaktoren  eine Normierung bezüglich 

d

.k i

.k iw

 
10 Neben der beschriebenen exakten Methode wurde bei der Entscheidung, ob ein Modellauf als neuer 

bester Modellauf akzeptiert werden soll, auch die „Threshold Accepting“ Methode sowie die „Simula-
ted Annealing“ Methode (KOHLMEIER und HAMBERG, 2008) angewendet. Bei beiden Methoden wer-
den, falls bestimmte Kriterien erfüllt sind, auch Modelläufe als neuer bester Modellauf akzeptiert, deren 
Güte schlechter ist als die des aktuellen besten Modellaufs. Die zu erfüllenden Kriterien werden 
schrittweise strenger, sodass sich das gefundene Minimum der Kostenfunktion dem globalen Mini-
mum annähert. 

11 Dieses Verfahren erhöht die Wahrscheinlichkeit, tatsächlich das globale Minimum der Kostenfunktion, 
d. h. den optimalen Parametersatz, zu finden. Eine lediglich 10 % ige Änderung des Parametersatzes ist 
u. U. nicht ausreichend, um ein lokales Minimum zu überwinden.  
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der relativen Größe der jeweiligen Messdatenreihe berücksichtigt (LAWSON et al., 1996). 
Die Gewichtungsfaktoren sind also nicht auf die Einzelmessung bezogen, sondern auf 
die gesamte Messreihe und sind gegeben durch 

 
max( )

=
kk

k
k

d
w

d
, (2.6) 

wobei kd  der Mittelwert über die einzelnen i  Messungen der k -ten Datenreihe ist. 

Die Ergebnisse dieser automatischen Parameteroptimierung wurden immer „von 
Hand“ auf Konsistenz überprüft und gegebenenfalls geändert, beispielsweise, wenn die 
Kombination bestimmter Parameterwerte aus biologischer Sicht nicht sinnvoll waren. 
Der Parametersatz wurde ebenfalls angepasst, wenn der durch die Optimierung ermittel-
te „optimale“ Parametersatz zwar eine quantitativ geringere Differenz zwischen Simula-
tion und Messdaten produziert, wesentliche Charakteristika der Dynamik in den Messda-
ten jedoch nicht reproduzieren konnte. Außerdem wurden die Parameterwerte auf 
sinnvolle Nachkommastellen12 gerundet.  

Als Messdaten stehen insgesamt sechs Zeitreihen mit jeweils mehreren Messgrößen 
aus Mesokosmosexperimenten zur Verfügung. Diese wurden zu unterschiedlichen Jah-
reszeiten und in unterschiedlichen Nährstoffsituationen gewonnen. Detaillierte Informa-
tionen über die zur Verfügung stehenden Messdaten sind in Kapitel 3, Seite 52 zu fin-
den. Da mit Ökosystemmodellen in der Regel auch Jahresgänge simuliert werden sollen - 
wobei der gewählte Parametersatz über das Jahr konstant bleibt - wurde darauf verzich-
tet, für jede der sechs Datensätze einen eigenen optimierten vollständigen Standardpa-
rametersatz zu generieren. Stattdessen wurde eine Optimierung aller sensitiven Parame-
ter, wie oben beschrieben, nur für den ersten Datensatz (Kontrollansatz 
Frühjahrsexperiment) durchgeführt. Es wurden dann anhand der Sommerexperimente 
lediglich die Parameter von Prozessen angepasst, die in dem Kontrollansatz des Früh-
jahrsexperiments nicht oder nur unbedeutend auftraten (z. B. Silikatlimitierung). Hierbei 
wurde immer darauf geachtet, einen Parametersatz zu generieren, der möglichst alle Situ-
ationen gut abbilden kann. Der ermittelte Standardparametersatz für das Primärproduk-

                                                 
12 Sinnvoll heißt in diesem Fall, dass die Abweichungen der Modellergebnisse, die sich durch das Runden 

ergeben, keine signifikanten Änderungen bewirken. Es ist eine eher philosophische Frage, ob es bei-
spielsweise sinnvoll ist, bei dem Parameterwert der max. Umsatzrate einer funktionellen Bakterien-
gruppe mit der vierten Nachkommastelle zu rechnen, wenn selbst Änderungen in der zweiten Nach-
kommastelle keine deutlich sichtbaren Änderungen der Ergebnisse bewirken oder eine Beurteilung, 
welches Ergebnis besser ist, aufgrund des fehlenden Prozessverständnisses nicht möglich ist. Es ist 
selbstverständlich nicht falsch, dies zu tun, erscheint jedoch nicht sinnvoll, da hier eine Genauigkeit in 
den Ergebnissen vorgetäuscht wird, die die Ökosystemmodellierung in der Regel nicht bieten kann. 
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tionsmodul ist in Tabelle A.1, Seite 133, der des Sekundärproduzenten- und Destruen-
tenmoduls in Tabelle A.2, Seite 134 zu finden.  

2.4 Das Primärproduktionsmodul 

Voruntersuchungen anhand der aus den Mesokosmosexperimenten gewonnenen Da-
ten haben gezeigt, dass sich die Dynamik von partikulärem Kohlenstoff und von Chlo-
rophyll a mit einem Modell, basierend auf den ERSEM Originalformulierungen, nicht 
gleichzeitig reproduzieren lassen. Dies lässt sich dadurch erklären, dass in ERSEM die 
Chlorophyll a Dynamik durch einen konstanten Faktor von der Phytoplankton Kohlen-
stoffdynamik abgeleitet wurde; das Chlorophyll a zu (Phytoplankton-)Kohlenstoff Ver-
hältnis (Chl a : C) war somit konstant. In den Experimenten wurden dagegen teilweise 
signifikante Schwankungen des Chl a : C - Verhältnisses beobachtet. Solche Beobachtun-
gen wurden auch in anderen Untersuchungen sowohl von natürlichen Phytoplankton-
populationen (BANSE, 1977) wie auch von Laborkulturen (GEIDER, 1987; GEIDER et al., 
1993; GEIDER et al., 1998a) beschrieben. Auf diesen Beobachtungen basierend wird in 
Abschnitt 2.4.1 eine dynamische Beschreibung der Chlorophyll a Konzentration und 
damit des Chl a : C - Verhältnisses innerhalb der Struktur des Ökosystemmodells PEM 
hergeleitet.  

Während der Modellentwicklung wurden außerdem kritische Prozesse im Bereich der 
Nährstoffdynamik der Phytoplankter identifiziert und überarbeitet. Diese Überarbeitun-
gen betreffen im Wesentlichen die Variabilität des Silikat : Kohlenstoff Verhältnisses 
durch die Fähigkeit der Diatomeen zur Kohlenstoffspeicherung bei Silikatlimitierung 
(MYKLESTAD und HAUG, 1972; HAUG et al., 1973; MYKLESTAD, 1974, 1977; GRANUM 
et al., 2002) sowie die Co - Limitierung der Aufnahme eines Nährstoffs durch den Mangel 
an einem zweiten Nährstoff (DAVIDSON und GURNEY, 1999; KLAUSMEIER et al., 2007) 
und werden in den Abschnitten 2.4.2, 2.4.3 und 2.4.4 beschrieben.  

Die aus den genannten Prozessen in den Bereichen Chlorophylldynamik und Nähr-
stoffdynamik des Phytoplanktons resultierenden Regulationen von Photosynthese und 
Biomasseaufbau wird in Abschnitt 2.4.5 erläutert.  

2.4.1 Dynamik des Chlorophylls 

Chlorophyll a ist als Hauptbestandteil der photosynthetischen Reaktionszentren maß-
geblich für die Umwandlung von Lichtenergie in chemische Energie innerhalb der Chlo-
roplasten verantwortlich, das Chl a : C - Verhältnis stellt somit einen Schlüsselfaktor in-
nerhalb des Photosyntheseprozesses dar (KOHL und NICKLISCH, 1988). Der 
Photosyntheseprozess wiederum steht am Anfang der Energie- und Stoffflusskette eines 
Ökosystems und bestimmt daher maßgeblich dessen Gesamtverhalten. Die Regulation 

   21 



Kapitel 2 - Modellbeschreibung 

ihres Chl a : C - Verhältnisses ist ein wesentlicher Mechanismus, durch den Algen in der 
Lage sind, ihre Photosyntheseleistung an Umweltfaktoren wie Lichtklima und Tempera-
tur (GEIDER, 1987) oder Nährstoffversorgung (GEIDER et al., 1993; GEIDER et al., 
1998a) anzupassen. Diesen Prozess nennt man Photoakklimatisation13 (MACINTYRE et 
al., 2002). Eine Adaption auf die saisonale Veränderung der durchschnittlichen Lichtin-
tensität wurde in ERSEM implizit (ohne die dynamische Beschreibung des 
Chl a : C - Verhältnisses) durch eine Zustandsvariable „Optimales Licht“ berücksichtigt 
(EBENHÖH et al., 1997). Dieses ist in vorgegebnen Grenzen variabel und nähert sich mit 
einer gewissen Anpassungsgeschwindigkeit der vorherrschenden Einstrahlung an (siehe 
auch Abschnitt 2.2.1, Seite 13). Eine durch Nährstoffmangel bedingte Regulation des 
Chl a : C - Verhältnisses und somit der Photosyntheserate wurde hingegen nicht berück-
sichtigt. Auf den Raum- und Zeitskalen, für die ERSEM ursprünglich entwickelt wurde 
(gesamte Nordsee, Jahresdynamik), mag diese kurzfristige Regulation durch die Mitte-
lung über große Wasservolumen innerhalb einer Box vernachlässigbar sein. Jedoch zei-
gen Untersuchungen auf kleineren Raum- und Zeitskalen, wie beispielsweise die Meso-
kosmosexperimente, aber auch viele Arbeiten aus der Literatur (GEIDER et al., 1993; 
GEIDER et al., 1998a sowie in beiden enthaltene Zitate) die signifikanten Auswirkungen 
der Nährstofflimitierung auf das Chl a : C - Verhältnis. Dies ließe sich ebenfalls implizit 
durch eine direkte Regulation der kohlenstoffbasierten Photosyntheserate bei Nähr-
stoffmangel beschreiben. Jedoch ist eine explizite Beschreibung der Chlorophyll a Dy-
namik und der Regulation der Photosyntheserate durch das Chl a : C - Verhältnis aus 
mehreren Gründen sinnvoller. Zum einen wird durch die dynamische Beschreibung des 
Chl a : C - Verhältnisses ein direkter Vergleich der Simulationsergebnisse mit Chloro-
phyll a Messdaten überhaupt erst zweckmäßig. Zum anderen ist es auch im Sinne der 
prozessorientierten Modellierung und des generischen Ansatzes des ERSEM Konzeptes 
sinnvoll, das Chl a : C - Verhältnis explizit dynamisch zu beschreiben, anstatt dessen regu-
latorische Auswirkungen durch empirische Annahmen zu approximieren.  

Im folgenden Abschnitt wird eine dynamische Beschreibung der Chlorophyll a Kon-
zentration und damit des Chl a : C - Verhältnisses präsentiert. Die Formulierungen basie-
ren zum Teil auf publizierten Modellbeschreibungen (GEIDER et al., 1998b; BOCCI et al., 
2006), die allerdings für den Einsatz in dem hier vorgestellten Modell überarbeitet und 
teilweise erweitert wurden. 

                                                 
13 Bei Anpassungsprozessen der Algen auf das Lichtangebot ist zwischen Photoakklimatisation und Pho-

toadaption zu unterscheiden (LUTZ et al., 2003; MOORE et al., 2006). Die Photoadaption ist ein eher 
längerfristiger, evolutionärer Prozess, der die taxonomische Veränderung bzw. Artensukzession inner-
halb einer Gemeinschaft beschreibt und häufig mit einer Veränderung der Pigmentzusammensetzung 
einhergeht. Im Gegensatz dazu bezeichnet der Begriff Photoakklimatisation eine physiologische An-
passung auf Organismusniveau, die in der Regel in einer Veränderung der Pigmentkonzentration (meist 
Chlorophyll a) resultiert.  
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Sei  und  der Chlorophyll a Gehalt bzw. der Kohlenstoffgehalt der funktio-

nellen Phytoplanktongruppe P , so ist die zeitliche Änderung des  Chlorophyll a Gehalts 
durch  

ChlP CP

  (2.7) Chl Chl ChlP prodP lossP= -

gegeben. Für diese Gleichung existieren in der Literatur bereits verschiedene Formulie-

rungen. So haben GEIDER et al. (1997) die Bruttochlorophyllsynthese  als Pro-

dukt der kohlenstoffspezifischen Bruttoprimärproduktion und dem Anteil der Photosyn-
theseprodukte, die für die Chlorophyllsynthese genutzt werden, mit  

ChlprodP

  (2.8) 
prod gpp

Chl CprodP r Pq=

beschrieben. Sie nahmen an, dass das Verhältnis von Chlorophyllsynthese zu Kohlen-

stofffixierung  durch das Verhältnis von realisierter Photosyntheserate zu der Ka-

pazität der Lichtreaktion bei aktueller Einstrahlung und aktuellem Chlorophyllgehalt 
reguliert wird: 

prodq

 
gpp

prod C
max

Chl

r P
E P

q q
a

= . (2.9) 

Hierbei ist  das maximale Chl a : C - Verhältnis in schwachlichtadaptierten Algen,  

der maximale Lichtnutzungskoeffizient und E  das eingestrahlte Licht. In der spezifi-

schen Bruttophotosyntheserate  wurde eine Regulation durch Temperatur, Licht 
und Nährstoffkonzentration im Wasser berücksichtigt. Der Chlorophyllzerfall wurde 
durch eine einfache, temperaturabhängige Ratenkonstante der Form 

maxq a

gpp
r

  (2.10) 
loss

Chl T ChllossP r e P=

mit der spezifischen Zerfallskonstante bei Referenztemperatur  und dem Tempera-
turregulationsfaktor  beschrieben. Um den Einfluss einer Stickstofflimitierung auf die 

Chlorophyllsynthese explizit zu berücksichtigen, wurde dieses Modell von denselben 
Autoren erweitert und die Chlorophyllsynthese an die Stickstoffassimilation gekoppelt 
statt an die Photosynthese (GEIDER et al., 1998b). Sie formulierten den Prozess als  

loss
r

Te

  (2.11) 
prod

Chl N CprodP ass Pq=

und  

 
gpp

prod C
maxN

Chl

r P
E P

q q
a

=  (2.12) 
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mit der kohlenstoffspezifischen Stickstoffassimilationsrate  und dem maximalen 

Chl a : N Verhältnis in schwachlichtadaptierten Algen . 

Nass

maxNq

In parallelen Arbeiten von FLYNN et al. wurde die Photoakklimatisation durch das 
Verhältnis der realisierten Photosyntheserate zu der der maximalen Photosyntheserate 
bei optimalem Licht und aktuellem zellinternen Stickstoffgehalt beschrieben (FLYNN und 
FLYNN, 1997; FLYNN und HIPKIN, 1999; FLYNN, 2001). Eine Übersicht der verschiede-
nen Formulierungen sowie einen Vergleich mit den Beschreibungen von GEIDER et al. 
(1997; 1998b) ist in FLYNN et al. (2001) zu finden. Vernachlässigt man in den Formulie-
rungen von FLYNN et al. Prozesse wie Eisenlimitierung und eine Limitierung durch die 
Zellgröße, so wird die Bruttochlorophyllsynthese als  

  (2.13) 
prod

Chl max CprodP Pq m=

mit  

 ( ) 1
1

1 0

gpp
maxC

max

prod r P
max N Cres PqmM e f

q
q

q
q

q q
-

= -
- + .05

 (2.14) 

beschrieben. Hierbei ist  die maximale spezifische (Netto-) Wachstumsrate und M  

ein Formfaktor zur Feinabstimmung der Photoakklimatisationsrate. Die Nährstoffregu-
lation wurde durch den Limitationsfaktor  anhand des zellinternen Stickstoffgehalts 

berücksichtigt. Der Term 

maxm

Ne

( )1

x

C

gpp
r P

Pqm-  beschreibt den Photoakklimatisationsprozess 

durch das Verhältnis der realisierten Photosyntheserate zu der der potentiellen Photo-

syntheserate bei optimalem Licht und aktuellem zellinternen Stickstoffgehalt Pqm . Je 

geringer dieses Verhältnis ist, desto mehr Chlorophyll a wird synthetisiert. Diese Formu-
lierung lässt explizit die Chlorophyllsynthese bei Dunkelheit zu, reguliert durch den Fak-

tor , der die Verfügbarkeit von Reservekohlenstoff (Kohlenstoffüberschuss in Be-

zug auf Stickstoff) beschreibt. Der letzte Term in Gleichung 
Cresf

(2.14) reduziert die 
Chlorophyllsynthese, wenn sich das aktuelle Chl a : C - Verhältnis  dem maximalen 

Chl a : C - Verhältnis  nähert. Der Chlorophyllzerfall wurde von FLYNN et al. in Ab-

hängigkeit des zellinternen Stickstofflimitationsfaktors als  

q

maq

  (2.15) ( )1Chl max N ChllossP e Pm= -

beschrieben. In einem weiteren Modell (FLYNN, 2001) wurde die Beschreibung der 
Chlorophylldynamik um die Regulation durch den zellinternen Phosphatgehalt erweitert, 
indem der Faktor  als Funktion des zellinternen Stickstoff- und des zellinternen 

Phosphatgehalts formuliert wird.  
Ne
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In einem Vergleich beider „Modellfamilien“ wurden die Vor- und Nachteile der ver-
schiedenen Formulierungen herausgearbeitet (FLYNN et al., 2001). Die Modelle von 
FLYNN et al. zeichnen sich durch eine bessere Beschreibung der Stickstofflimitierung 
aus, die an den aktuellen zellinternen Stickstoffgehalt statt an den Stickstoffassimilati-
onsprozess wie bei GEIDER et al. gekoppelt ist. Letztere Formulierung kann in bestimm-
ten Situationen versagen, da hier selbst bei hohem zellinternen Stickstoffgehalt keine 
Chlorophyllsynthese stattfinden kann, sobald die Lichtverhältnisse so schlecht sind, dass 
kein Nettowachstum mehr möglich ist. Bezüglich der Photoakklimatisation liefert die 
Beschreibung von GEIDER et al., in der direkt die „Überschusskapazität der Lichtreakti-
on“ reguliert wird, die besseren Ergebnisse. Mehrere von FLYNN et al. (2001) vorgestellte 
Versionen eines Hybridmodells, in dem die jeweils besseren Beschreibungen aus beiden 
Modellfamilien zu einem neuen Modell gekoppelt wurden, arbeiten insgesamt sehr zu-
frieden stellend und besser als die jeweiligen Originalformulierungen.  

Für die Übertragung der Chlorophylldynamik in die Struktur eines umfassenden Öko-
systemmodells wie ERSEM sind die Beschreibungen von FLYNN et al. aufgrund ihrer 
Detailkomplexität allerdings nur bedingt geeignet. Sie sind in ein Modell eingebunden, 
dass viele physiologische Prozesse detailliert auflöst indem, z. B. die Zellabundanz, der 
Eisengehalt, der Glutamingehalt sowie verschiedene Formen zellulären Stickstoffs und 
zellulären Phosphats berücksichtigt werden. Es ist nicht sinnvoll, dieses System, dass für 
die Beschreibung der Dynamik einer Phytoplanktongruppe 9 Zustandsvariablen verwen-
det (statt 4 wie in ERSEM) direkt zu übernehmen, da der Rechenaufwand deutlich er-
höht würde und die Komplexität der Prozessbeschreibungen des Phytoplanktonmoduls 
dann in keinem Verhältnis zur Komplexität der anderen Module stünde. Deshalb wurde, 
ausgehend von den bisher vorgestellten Beschreibungen, eine neue Formulierung der 
Chlorophylldynamik abgeleitet, die sich bei der Prozessparametrisierung stark an den 
Chlorophylldaten der Mesokosmosexperimente orientiert.  

Eine Übersicht der chlorophyllbezogenen Regulationsmechanismen im Kontext des 
Ökosystemmodells PEM ist in Abbildung 2.2 dargestellt. 

Sofern nicht anders angegeben, wurden die in Tabelle A.1, Seite 133 aufgeführten 
Standardparameterwerte verwendet.  

Der Übersichtlichkeit halber wird in der mathematischen Beschreibung auf die Indi-
zierung der Parameter hinsichtlich der 4 funktionellen Phytoplanktongruppen verzichtet. 
Jeder Parameter kann als Vektor mit 4 Elementen – den Werten, die der Parameter für 
die funktionellen Gruppen 1 bis 4 annehmen kann – interpretiert werden.  
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Abbildung 2.2 Schematische Übersicht der chlorophyllbezogenen Regula-
tionsmechanismen  im Kontext des Ökosystemmodells PEM. Der Chlo-
rophyllgehalt jeder funktionellen Phytoplanktongruppe wird dynamisch 
durch die Einstrahlungsintensität sowie die Nährstoffverfügbarkeit regu-
liert. Der Chlorophyllgehalt wiederum bestimmt die Kapazität der Photo-
synthese unter lichtlimitierenden Bedingungen. Bei Lichtsättigung wird 
die Photosyntheserate durch die Nährstoffverfügbarkeit reguliert. 

Die zeitliche Änderung des Chlorophyll a Gehalts ist durch die Summe der Synthese- 
und Verlustterme als  

  (2.16) Chl Chl ChlP prodP lossP= -

gegeben. Die Bruttochlorophyllsynthese  wird ähnlich der Formulierung von 

GEIDER (1997)  in Abhängigkeit der Bruttoprimärproduktion als  
ChlprodP

  (2.17) 
prod gpp

Chl CprodP r Pq=

mit der spezifischen Bruttophotosyntheserate  und dem variablen Verhältnis von 

Bruttochlorophyllsynthese zu Bruttoprimärproduktion  beschrieben. Bei der Be-

rechnung der spezifischen Bruttophotosyntheserate r  (Formel 

gpp
r

prodq
gpp

(2.37), Seite 36) wer-

den Licht- und Temperaturregulation sowie die Nährstofflimitierung anhand der zellin-
ternen Nährstoffkonzentration berücksichtigt. Das Verhältnis von Brutto- 
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2.4 Das Primärproduktionsmodul 

chlorophyllsynthese zu Bruttoprimärproduktion  wird, ausgehend von dem maxi-

malen Chl a : C - Verhältnis in schwachlichtadaptierten Algen , wie in den Modellen 

von GEIDER et al. (1996; 1997; 1998b) hauptsächlich durch den Photoakklimatisations-

term  reguliert:  

prodq

maxq

chl
Le

 
1

1 0 5
max

max

prod chl
max Le

q
q

q
q

q q
-

=
- + .0

. (2.18) 

Der letzte Term in Gleichung (2.18) reduziert die Chlorophyllsynthese, wenn sich das 

aktuelle Chl : C - Verhältnis  dem maximalen Chl : C - Verhältnis  nähert. Der Pho-

toakklimatisationsterm  beschreibt das Verhältnis von realisierter Photosyntheserate 

(r ) zu der Kapazität der Lichtreaktion ( ) bei aktueller, zur Photosynthe-

se nutzbarer Einstrahlung E

q
l

maxq
ch
Le

gpp
CP ChlE Pa

14 (über die Tiefe der betrachteten Wassersäule integriert) 
und aktuellem Chlorophyllgehalt:  

 

gpp
chl C
L

Chl

r P
e

E Pa
= . (2.19) 

Dieses Verhältnis ist 1, wenn die realisierte Photosyntheserate die Kapazität der Lichtre-
aktion komplett nutzt und geht mit zunehmender Überschusskapazität der Lichtreaktion 

(d. h. Überschuss an Chlorophyll  a) gegen 0. Die Parameterwerte für  und a  sind in maxq

Tabelle 2.2, Seite 29 angegeben. Mit den Formulierungen für die Lichtlimitation der Pho-

tosynthese  und der Kompensationslichtintensität  (Formeln Le KE (2.40) und (2.43), 

Seite 38) lässt sich der Lichtregulationsterm auch als  

 1 e K

E
Echl K K

L L

E E
e e

E E

-æ ö÷ç ÷ç ÷= = -ç ÷ç ÷ç ÷è ø
 (2.20) 

beschreiben.  

Der Chlorophyllverlust einer Phytoplanktongemeinschaft setzt sich aus zwei grundle-
genden Prozesstypen zusammen. Einerseits wird bei der Zerstörung einer Zelle durch 
Lysis oder Grazing das in der Zelle enthaltene Chlorophyll a freigesetzt (oder von dem 

                                                 
14 Es wird angenommen, dass das für die Photosynthese nutzbare Licht (photosynthetically active radiati-

on, PAR) 50 % der eingestrahlten Gesamtlichtmenge beträgt. Die Wellenlängenabhängigkeit wird dabei 
vernachlässigt.  
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Räuber aufgenommen) und steht damit der Gemeinschaft nicht mehr für die Photosyn-
these zur Verfügung15. Andererseits ist die natürliche Regulation des Pigmentgehalts 
prinzipiell über den Syntheseweg (BAUMERT, 1996; GEIDER et al., 1996), den Zerfallsweg 
(KANA et al., 1997) oder beides (FLYNN, 2001) denkbar. Hier hat sich im Laufe der Mo-
dellentwicklung durch den Vergleich mit Mesokosmosdaten gezeigt, dass sich die beo-
bachtete, schnelle Dynamik des Chlorophyllgehalts nur reproduzieren lässt, wenn man 
einen weiteren, schnellen Zerfallsprozess innerhalb der lebenden Zelle als Regulativ für 
den Pigmentgehalt bezüglich Einstrahlung und Nährstoffverfügbarkeit annimmt. Diese 
Annahme wird gestützt durch Ergebnisse von GRUMBACH et al. (1978), die Halbwertzei-
ten von 30 min für Chlorophyll a in intakten Chloroplasten der Grünalge Chlorella pyrenoi-
dosa dokumentierten oder RIPER et al. (1979), die Turnoverzeiten zwischen 3 und 9 h für 
Chlorophyll a in der marinen Diatomee Skeletonema costatum berechneten. Außerdem ist 
zu berücksichtigen, dass die aus den Mesokosmosexperimenten zur Verfügung stehen-
den Daten aufgrund der spezifischen Messmethode mittels 1 Hz Fluorometer 
(MOLDAENKE et al., 1995) ausschließlich photosynthetisch aktives, d. h. in intakte Pho-
tosysteme integriertes Chlorophyll a berücksichtigen (siehe auch Kapitel 3, Seite 52). Ge-
schädigte Photosysteme werden nicht detektiert, d. h., eine Reduktion des gemessenen 
Signals muss nicht zwangsläufig durch einen tatsächlichen Zerfall des Chlorophyllmole-
küls im chemischen Sinne verursacht werden, sondern kann auch durch eine Störung des 
Elektronentransports zwischen Photosystem II und Photosystem I, beispielsweise durch 
Photoinhibierung, bedingt sein (MOLDAENKE et al., 1995). Als Schlüsselprozess der 
Photoinhibierung wurde die Spaltung des D1 Proteins innerhalb des Photosystems II 
und die dadurch bedingte Inaktivierung des Photosystems II identifiziert. Diese Spaltung 
kann durch Photostress bei überoptimalen Einstrahlungen (OHAD et al., 1990) oder 
durch eine von sonstigen Umweltfaktoren ausgelöste Akkumulation von Elektronen 
(Überreduktion) im Plastoquinone-Pool der Elektronentransportkette zwischen Photo-
system II und Photosystem I verursacht werden (GONG und OHAD, 1991). Eine Inakti-
vierung des Photosystems II wird demnach durch alle den Calvin-Zyklus hemmenden 
Faktoren, wie beispielsweise Nährstofflimitierung, begünstigt (KOLBER et al., 1988; 
GIARDI et al., 1997; LITCHMAN et al., 2003). In der Literatur wurde in vielen Arbeiten 
eine signifikante Inhibierung des Photosystems II auch bei nicht sättigenden Einstrah-
lungsintensitäten nachgewiesen (KANA et al., 1997, sowie darin enthaltene Zitate) und es 
ist davon auszugehen, dass ein schneller Zerfall des D1 Proteins ein normaler Bestandteil 
der Photosyntheseregulation ist, der durch eine entsprechend hohe Syntheserate ausge-
glichen wird (ARO et al., 1993; ADIR et al., 2003).  

                                                 
15 Die Chlorophylldynamik wird in diesem Modell nicht geschlossen beschrieben, d. h. der weitere Abbau-

weg des Chlorophylls wird nicht betrachtet.  
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Der Gesamtchlorophyllzerfall wird demnach durch die spezifische Zelllysisrate  

und den Fraßverlust  (beide gekoppelt an die entsprechenden Kohlenstoffverluste in 

der ERSEM Formulierung, siehe Abschnitt 

lysr

prdr

2.1.1, Seite 8 und darin enthaltene Zitate) 
sowie einem natürlichen, regulativen Zerfallsprozess innerhalb intakter Zellen  als  lossr

  (2.21) (Chl lys prd loss ChllossP r r r P= + + )

beschrieben. Der regulative Zerfallsprozess  ist von den Kohlenstoffverlusten ent-

koppelt. Er setzt sich aus einer Grundzerfallsrate  und einem Zerfallsprozess in linea-

rer Abhängigkeit zur aktuellen Einstrahlung  zusammen, der als Inhibierung des 

Photosystems II interpretiert werden kann. Unter Berücksichtigung einer Stickstoff- und 

Phosphatabhängigkeit (e , siehe Abschnitt 

lossr

inhr

)Pe e

bgr

, min( ,N P N= 2.4.4, Seite 33) beider 

Prozesse, lässt sich der Regulationsterm als 

 , ,( 1 ) ( 1
nut nut

loss bg bg N P inh inh N P
thr

E
r r f e r f e

E
= + - + + - )  (2.22) 

mit einem Skalierungsfaktor für die Lichtabhängigkeit  in Höhe von 370 µE m-2 s-1 

beschreiben. Die Parameter und definieren die Stärke der Nährstoffabhängig-

keit der beiden Zerfallsprozesse.  

thrE
nut
bgf

nut
inhf

Tabelle 2.2 Relevante Parameter der Chlorophylldynamik für Diatomeen (P1), autotrophe Fla-
gellaten (P2), Pikophytoplankton (P3) und Dinoflagellaten (P4).  

NAME BESCHREIBUNG EINHEIT P1 P2 P3 P4 

maxq  max.  Chl : C - Verhältnis mg Chl a (mg C)-1 0.0714 0.0714 0.0714 0.0714

a  Max. Lichtnutzungskoeff. mg C m2 s (d mg Chl a µE)-1 2.2 1.8 2.2 0.9 

bgr  Chl a Grundzerfall d-1 0.15 0.15 0.15 0.15 

nut
bgf  

Nährstoffabhängigkeit 
Grundzerfall 

- 2.0 2.0 2.0 2.0 

inhr  Chl a lichtbed. Zerfall d-1 0.2 0.2 0.2 0.2 

nut
inhf  

Nährstoffabhängigkeit 
lichtbed. Zerfall - 0.5 0.5 0.5 0.5 
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2.4.2 Silikatdynamik der Diatomeen 

In ERSEM wurde das Silikat : Kohlenstoff (Si : C) Verhältnis der Diatomeen als kon-
stant angenommen, da die Speicherkapazität für Silikat vernachlässigbar gering ist. Dia-
tomeen besitzen jedoch die Fähigkeit, den bei der Photosynthese fixierten Kohlenstoff, 
auch bei Limitierung der Zellteilung durch Silikatmangel, innerhalb der Zelle als Polysac-
charid, aber auch als Biomassebaustein mit Stickstoff und Phosphatkomponente zu spei-
chern (HARRISON et al., 1977). Es wurde in erster Näherung vereinfachend angenom-
men, dass die Nährstoffgehalte dieser Speicherkohlenstoffe bei entsprechender 
Nährstoffverfügbarkeit gleich denen der Biomasse sei. Aus dieser Entkopplung von 
Kohlenstoff- und Silikatmethabolismus resultiert eine signifikante Variabilität des 
Si : C - Verhältnisses (CLAQUIN und MARTIN-JEZEQUEL, 2002). Dementsprechend wurde 
die Silikatdynamik in Anlehnung an die Beschreibung für Stickstoff und Phosphat neu 
formuliert. Dazu wurde die Limitierung der Primärproduktion durch Silikatmangel im 
Meerwasser aufgehoben und dafür eine von dem zellinternen Si : C - Verhältnis abgeleite-
te Silikatlimitierung analog zu einer Phosphat- oder Stickstofflimitierung eingeführt (sie-
he Abschnitt 2.4.4, Seite 33). Da die Kohlenstoffdynamik somit von der Silikatkonzent-
ration im Meerwasser entkoppelt ist, muss die Silikataufnahme mit 

 
npp Siup

opt C
Si

fSiP r SiC P e
Si h

=
+

 (2.23) 

durch die externe Silikatkonzentration Si  mit der Halbsättigungskonstante h  begrenzt 

sein. Hierbei ist  die Nettoprimärproduktionsrate und  das entsprechend der 

aktuellen Temperatur optimale Si : C - Verhältnis. Der letzte Faktor in Gleichung 

npp
r optSiC

(2.23) 
beschreibt die Co - Limitierung der Silikataufnahme durch den Mangel an Phosphat oder 
Stickstoff und wird im nächsten Abschnitt beschrieben. Die Berechnung der Silikatlimi-
tationsfaktoren in Abhängigkeit des zellinternen Si : C - Verhältnisses wird in Ab-
schnitt 2.4.4, Seite 33 beschrieben.  

2.4.3 Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme 

In der Literatur wurde eine Co - Limitierung bei verschiedenen Prozessen und für un-
terschiedliche Nährstoffe dokumentiert, wie z. B. eine Abhängigkeit der zellinternen 
Phosphat- und Kaliumkonzentration in Algen von der Silikatkonzentration im Wasser 
(KRIVTSOV et al., 2000) oder die Regulation der Silikataufnahme in die Diatomeenzelle 
durch die zellinterne Stickstoffkonzentration (DAVIDSON und GURNEY, 1999; 
DAVIDSON et al., 1999). In den, in dieser Arbeit diskutierten, Mesokosmosexperimenten 
war bei Phosphatmangel eine signifikante Reduzierung der Aufnahme von Stickstoff und 
Silikat zu beobachten. Eine ähnliche Dynamik wurde bereits in anderen Untersuchungen 
festgestellt (HEALEY und HENDZEL, 1975; TERRY, 1982). Um diese Dynamik möglichst 
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universell im Modell abbilden zu können, wurde das im Folgenden vorgestellte Konzept 
der Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme entwickelt. Dabei wurde davon ausgegan-
gen, dass für den Aufnahmeprozess von Phosphat, Nitrat und Silikat Energie aufgewen-
det werden muss16 (KOHL und NICKLISCH, 1988; MARTIN-JEZEQUEL et al., 2000). Es 
wurde weiter davon ausgegangen, dass der Zelle nur eine bestimmte Ressourcenmenge 
(z. B. Energie) für die Nährstoffaufnahme zur Verfügung steht und sie diese so verteilt 
(Allokationsprozess), dass für den stärker limitierenden Nährstoff mehr Ressourcen für 
die Aufnahme zur Verfügung gestellt wird (KLAUSMEIER et al., 2007). Diese Ressourcen 
werden dem Aufnahmesystem des schwächer (oder gar nicht) limitierenden Nährstoffs 
entzogen17. Aus biologischer Sicht entspricht dieser Vorgang der Umwandlung des Pro-
tein- und Enzymsystems für die Aufnahme des nicht limitierenden Nährstoffs in das 
System für die Aufnahme des limitierenden Nährstoffs. Diesen Annahmen folgend, 

wurde die Aufnahme eines Nährstoffs  in die Phytoplanktongruppe  als 1X P

  (2.24) 1X upnutrep
1 1fX P fX P e=

mit der Nährstoffaufnahme unter nährstoffgesättigten Bedingungen  und 

dem Limitationsterm  formuliert. Die Aufnahme unter nährstoffgesättigten Bedin-

gungen  wird in Abhängigkeit der externen Nährstoffkonzentration und der 

zellinternen Nährstoffverhältnisse, für Phosphat und Stickstoff wie in der ERSEM For-
mulierung (Abschnitt 

nutrep
1fX P

1X upe
nutrep

1fX P

2.1.1, Seite 8 und darin enthaltene Zitate), für Silikat wie in Glei-

chung (2.23), berechnet. Der Limitationsterm  wird durch einen Allokationspro-

zess entsprechend der Wachstumslimitationsfaktoren  aller Nährstoffe beschrieben. 

Bei gleicher Gewichtung bzw. gleichem Verhältnis von Kosten zu Nutzen (bzw. Bedarf 
für Zellmetabolismus) für alle Nährstoffe kann der Limitationsterm für 3 Nährstoffe als 

1X upe

1-3Xe

 
3 (1 ) 3

3 (1 ) ( )
1 1

1 2

X up X

X X X

e
e

e e e

e

e

+ -
=

+ - + +
3

                                                

 (2.25) 

 
16 Mit dem Begriff Nährstoffaufnahme wird hier die Summe aller nicht weiter aufgelösten Prozesse, wie 

Transport durch die Zellmembran, Transport innerhalb der Zelle, chemische Umwandlung und Bio-
massesynthese, bezeichnet.  

17 Zur Vereinfachung wird der Energieaufwand bei der Aufnahme von Ammonium in diesem Modell 
vernachlässigt. Ammonium und Nitrat sind bezüglich der Stickstofflimitierung der Zelle substituierbar 
und konkurrieren somit nicht um Ressourcen für die Nährstoffaufnahme. Aufgrund des erheblich ge-
ringeren Energiebedarf der Zelle für die Biomassesynthese mit Ammonium als Stickstoffquelle (DE 

VRIES et al., 1974; LAWS, 1991) wird nur die Nitrataufnahme bei der Ressourcenallokation berücksich-
tigt.  
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bzw. für 2 Nährstoffe als  

 
2 (1 ) 2

2 (1 ) ( )
1 1

1 2

X up X

X X

e
e

e e

e

e

+ -
=

+ - +
 (2.26) 

mit  beschrieben werden. Der Parameter e  bestimmt die Intensität der Allokati-
on. Es wurde für alle Simulationen ein Wert von  benutzt. Dieser Wert gewähr-
leistet eine deutliche Ressourcenaufteilung bei ungleichem Nährstoffmangel und vermei-
det gleichzeitig numerische Probleme, die durch die Division sehr kleiner Differenzen 
auftreten können, wenn  gegen 0 geht und die Limitationsfaktoren unterschiedliche 
Werte nahe 1 besitzen. Im Sinne einer Klassifikation der unterschiedlichen, in der Litera-
tur dokumentierten Co - Limitierungstypen entspricht der hier beschriebene Mechanis-
mus, bei dem die Aufnahme eines Substrats abhängig ist von dem ausreichenden Vor-
handensein eines zweiten Substrats, dem Typ „Biochemische Co - Limitierung“ (ARRIGO, 
2005) bzw. „Typ III, Biochemisch abhängige Co - Limitierung“ (SAITO et al., 2008).  

0e >

0.1=e

e

Die Formulierung der Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme bei gleicher Gewich-
tung von Phosphat, Stickstoff und Silikat liefert jedoch noch keine befriedigenden Simu-
lationsergebnisse der Mesokosmosdaten. Auch in der Literatur gibt es einige Hinweise, 
dass die physiologischen Wirkungen von Phosphat-, Stickstoff- oder Silikatlimitierung 
sehr unterschiedlich sein können (GEIDER et al., 1993; GEIDER et al., 1998a; STERNER 
und ELSER, 2002; AGREN, 2004). Die Aufnahme der anorganischen Nährstoffe Phos-
phat, Stickstoff und Silikat in die Phytoplanktonzelle besteht aus einer komplexen Ab-
folge von Prozessen, wie beispielsweise molekulare Diffusion durch die Zellgrenz-
schicht, enzymatischer Transport durch die Zellwand, Transport innerhalb der Zelle und 
der Aufbau von Biomasse oder Speicherstoffen. Für diese Prozesse existieren in der Li-
teratur verschiedene Formulierungen unterschiedlichen Komplexitätsgrades. Eine gute 
Übersicht geben BAKLOUTI et al. (2006). Die Autoren arbeiteten heraus, dass keine ein-
zelne Formulierung in der Lage ist, die Dynamik aller Nährstoffe gleich gut zu beschrei-
ben. Sie stellten weiter in Frage, ob angesichts der unterschiedlichen (Wech-
sel-)Wirkungen eine einzige Formulierung für die Dynamik aller Nährstoffe erwartet 
werden kann. Auch die Ergebnisse der Mesokosmosexperimente zeigen, dass die zellin-
terne Stickstoff- und Silikatkonzentration deutlich sensibler auf eine Phosphatlimitierung 
reagiert als beispielsweise die zellinterne Stickstoff- und Phosphatkonzentration auf eine 
Silikatlimitierung. Eine mögliche Erklärung bezüglich der überproportionalen Reduzie-
rung der Stickstoffaufnahme bei Phosphatlimitierung ist, dass aufgenommenes Nitrat zu 
Ammonium reduziert werden muss, in Aminosäuren umgesetzt werden muss, um 
schließlich Proteine zu bilden. Proteine werden durch Ribosomen und andere RNA Spe-
zies synthetisiert, die wiederum einen außergewöhnlich hohen Phosphatbedarf zeigen, 
d. h. die Proteinsynthese reagiert außerordentlich sensitiv auf eine Phosphatlimitierung 
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(STERNER und ELSER, 2002). Es scheint durchaus sinnvoll, dass bei gehemmter Protein-
synthese und entsprechend geringem Stickstoffbedarf auch die sehr energieaufwändige 
Nitrataufnahme und –reduktion massiv herabgesetzt wird. 

Deshalb wurde die Beschreibung des Allokationsprozesses so manipuliert, dass bei 
Unterschreitung eines Schwellenwertes des zellinternen P : C Verhältnisses 

(  = 0.0005 mmol P (mg C)-1 ) überproportional viele Ressourcen für die Phosphat-

aufnahme zur Verfügung gestellt werden und entsprechend überproportional weniger 
für die Aufnahme von Nitrat und Silikat. Der Limitationsterm für die Nitrataufnahme 
kann dann als 

limPC

 
3 (1 ) 3

3 (1 ) ( )

Nup N

N P Si

f e
e

f e e f e

e

e

+ -
=

+ - + +
, (2.27) 

für die Silikataufnahme entsprechend als 

 
3 (1 ) 3

3 (1 ) ( )

Siup Si

N P Si

f e
e

f e e f e

e

e

+ -
=

+ - + +
 (2.28) 

und für die Phosphataufnahme als  

 
3 (1 ) 3

3 (1 ) ( )

Pup P

N P Si

f e f
e

f e e f e

e

e

+ -
=

+ - + +
 (2.29) 

mit 

 min(1.0, )
lim

PC
f

PC
=  (2.30) 

beschrieben werden.  

Die Formulierung der Wachstumslimitationsfaktoren wird im folgenden Abschnitt er-
läutert.  

2.4.4 Nährstofflimitierung 

Die Limitierung der Biomassesynthese durch den Nährstoff  wurde durch eine für 
alle Nährstoffe einheitliche Formulierung als  

X

 
( )

( ) ( )( )

2

2 2min , 1min
X

min max min X

XC XC
e S

XC XC XC XC b
F

é ù-ê ú= ê ú- + -ë û
 (2.31) 

mit dem Skalierungsterm 
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( ) ( )( )

( )

2 2

2
max min max min X

max min

XC XC XC XC
SF

XC XC

b- + -
=

-
 (2.32) 

beschrieben. Diese Formulierung gewährleistet durch den Skalierungsterm, dass sich der 

Limitierungsfaktor im erlaubten Intervall zwischen  und  genau zwischen 

0 und 1 bewegt. Der Formfaktor definiert den Verlauf der Steigung innerhalb dieses 

Intervalls. Der Gesamtlimitationsfaktor wird dem Liebig Prinzip folgend als  

minXC maxXC

Xb

  (2.33) (min , ,
1 2 3Nut X X Xe e e= )e

beschrieben. Beispiele des Limitierungsfaktors für verschiedene Formfaktoren sind in 
Abbildung 2.3 gezeigt. Die Intervallgrenzen sowie die Formfaktoren sind in Tabelle 2.3 
angegeben.  

Wie schon in der Basisversion des Mesokosmosmodells wurde das optimale 
Si : CSi : C - Verhältnis in Abhängigkeit der Temperatur als  

 
1

opt max
T

SiC SiC
e

=  (2.34) 

berechnet, um alle sechs Mesokosmosexperimente mit einem Parametersatz reproduzie-
ren zu können. Unter der Annahme, dass mit steigender Temperatur auch die durch-
schnittliche Zellgröße und damit die Kohlenstoffspeicherkapazität zunimmt18, lässt sich 
das minimale Si : C - Verhältnis als  

 . (2.35) (1 )min opt TSiC SiC ex= -

beschreiben. Für die Kohlenstoffspeicherkapazität bei 10 °C wurde ein Wert von =0.4 

angenommen. In dem betrachteten Temperaturbereich zwischen 0 und 20 °C bewegt 
sich die Kohlenstoffspeicherkapazität demnach zwischen 25 und 70 % der Gesamtbio-
masse, was durchaus realistisch ist. In anderen Untersuchungen wurde an marinen Dia-
tomeen nachgewiesen, dass die Speicherkohlenstoffe bei Nährstofflimitierung bis zu 
80 % des Zellkohlenstoffs betragen können (HAUG et al., 1973; MYKLESTAD, 1974; 
HARRISON et al., 1977; GRANUM et al., 2002).  

x

 

                                                 
18 Es sei darauf hingewiesen, dass diese Annahme zwar für die in den Mesokosmosexperimenten beobach-

tete Dynamik zutreffen (WANG et al., unpublizierte Daten), sie aber nicht für die Simulation von belie-
bigen Jahresgängen verallgemeinert werden sollten, da durchaus auch andere Abhängigkeiten in der Li-
teratur dokumentiert wurden (MONTAGNES und FRANKLIN, 2001, sowie darin enthaltene Zitate). 
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Abbildung 2.3 Einfluss unterschiedlicher Formfaktoren auf den 
Wachstumslimitationsfaktor . 

X
e

Tabelle 2.3 Parameter der Nährstofflimitierung. Angegeben sind die maximalen und die mi-
nimalen Nährstoff : Kohlenstoffverhältnisse sowie die Formfaktoren, die den Verlauf der 
Limitierungsfunktionen definieren für Diatomeen (P1), autotrophe Flagellaten (P2), Pi-
kophytoplankton (P3) und Dinoflagellaten (P4). Die Minimalwerte sind theoretische Ex-
tremwerte, die in den gerechneten Simulationen nicht erreicht werden.  

NAME BESCHREIBUNG EINHEIT P1 P2 P3 P4 

max
NC  Max. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.013 0.013 0.013 0.013 

min
NC  Min. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.005 0.005 0.005 0.005 

Nb  Formfaktor N Lim. - 0.4 0.4 0.4 0.4 

max
PC  Max. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0009 0.0009 0.0009 0.0009 

min
PC  Min. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 

Pb  Formfaktor P Lim. - 0.2 0.2 0.2 0.2 

max
SiC  

Grenze max. Si:C 
Verhältnis 

mmol Si (mg C)-1 0.0135 - - - 

Sib  Formfaktor Si Lim. - 0.75 - - - 

 

2.4.5 Regulation von Photosynthese und Biomassesynthese 

Ausgehend von der Prozessbeschreibung in ERSEM wurde angenommen, dass die 
Photosynthese durch die aktuelle Wassertemperatur und die eingestrahlte Lichtmenge 
reguliert wird. Zusätzlich wurde in PEM eine Limitierung der Bruttophotosyntheserate 
durch Nährstoffmangel berücksichtigt (SENFT, 1978; GEIDER et al., 1998a; 
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BEHRENFELD et al., 2002). Dieser Prozess ist auf eine Reduktion der Kohlenstoffmenge 
in strukturellen Zellbestandteilen gegenüber der Menge an Speicherkohlenstoffen und 
der daraus resultierenden Reduktion der Kapazität des Calvin Zyklus bei Nährstofflimi-
tierung zurückzuführen (FALKOWSKI et al., 1989; BERGES und FALKOWSKI, 1998; 
BEHRENFELD et al., 2002). Die überschüssigen Produkte der Lichtreaktion werden bei-
spielsweise genutzt, um mehr Ressourcen für die Nährstoffaufnahme und Nitratredukti-
on zur Verfügung zu stellen (BEHRENFELD et al., 2002) oder werden durch Photorespi-
ration umgesetzt (SAKSHAUG et al., 1997; GEIDER und MACINTYRE, 2007). Es wurde 
weiter davon ausgegangen, dass die Limitierung der Photosyntheserate erst einsetzt, 
wenn die Nährstofflimitierung einen vorgegeben Schwellenwert überschreitet. Außer-
dem wird auch bei völliger Nährstofflimitierung eine Mindestphotosyntheseleistung auf-
rechterhalten. Photosyntheseprodukte, die aufgrund von Nährstoffmangel nicht in Bio-
masse umgesetzt werden können, werden wie in der ERSEM Formulierung als gelöstes 
organisches Material ausgeschieden. Die Limitierung der Photosynthese „hinkt“ der Li-
mitierung der Biomassesynthese sozusagen immer etwas hinterher und gewährleistet so 
einen Anstieg des Substratangebots für Bakterien bei einer Nährstofflimitation der Phy-
toplankter. 

Eine Übersicht der angenommenen Regulationsmechanismen ist in Abbildung 2.4 
dargestellt. 

Die BruttoprimärproduktionGPP  wurde als  

  (2.36) 
gpp

CGPP r P=

mit der spezifischen Bruttophotosyntheserate 

  (2.37) 
gpp gpp gpp

max T Nut Lr r e e= e

als Funktion der maximalen spezifischen Photosyntheserate  bei 10 ° C beschrieben. 

Diese Beschreibung basiert auf der Annahme, dass die lichtgesättigte Photosyntheserate 
durch die Kapazität des Calvin Zyklus bestimmt ist (RIVKIN, 1990), die wiederum pro-
portional zum Zellkohlenstoff unter Berücksichtigung von Temperatur- und Nährstoff-
regulation beschrieben wird. 

gpp
maxr

Der Temperaturregulationsfaktor  wird der Van’t Hoffschen Regel folgend mit  Te

  (2.38) 
( 10) / 10T

T 10e Q
-

=

als Funktion des spezifischen  Wertes der funktionellen Phytoplanktongruppe 

und der aktuellen Wassertemperatur T  berechnet. 
10Q
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Abbildung 2.4 Schematische Übersicht der implementierten Regulationsme-
chanismen im überarbeiteten Primärproduktionsmodul von PEM. Dicke 
Pfeile stellen Stoffflüsse dar, dünne Pfeile repräsentieren Einflussfaktoren. 
Innerhalb der Chloroplasten wird Lichtenergie in Abhängigkeit des Chloro-
phyll a Gehalts (PS I und PS II) in chemische Energie (blauer Pfeil) umge-
wandelt. Diese reduziert im Calvin Zyklus anorganischen Kohlenstoff 
(CO2) zu Polysacchariden (CHO), aus denen durch den Einbau von Nähr-
stoffen Biomasse synthetisiert wird. Sowohl Phosphat und Stickstoff wie 
auch die im Calvin Zyklus gebildeten Polysaccharide können zwischenge-
speichert werden, wenn die Biomassesynthese limitiert ist. Die aus der 
Lichtreaktion in den Thylakoiden gewonnene chemische Energie wird durch 
die eingestrahlte Lichtenergie und die Konzentration von Chlorophyll a in 
den Photosystemen I und II reguliert. Die Konzentration von Chlorophyll a 
wird durch die eingestrahlte Lichtenergie, die Nährstoffverfügbarkeit und 
die vom Calvin Zyklus benötigte chemische Energie gesteuert. Die Kohlen-
stofffixierung im Calvin Zyklus wird durch die von der Lichtreaktion zur 
Verfügung gestellten Energie und der Nährstoffverfügbarkeit kontrolliert. 
Die Nährstoffaufnahme wird von der Nährstoffnachfrage durch die Bio-
massesynthese und das zellinterne Nährstoff : Kohlenstoff – Verhältnis regu-
liert. Die Biomassesynthese wird durch die Nährstoffverfügbarkeit und die 
Verfügbarkeit von Polysacchariden aus dem Calvin Zyklus kontrolliert. 

 

Die Nährstofflimitierung der Photosyntheserate  wird linear (mit einer Steigung 

von 1.0) aus dem Nährstofflimitationsfaktor  der Biomasseproduktion als  

gpp
Nute

Nute

  (2.39) min(1.0, )
gpp
Nut Nute h= + e
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mit der relativen Basisphotosyntheserate bei totaler Nährstofflimitierung  (= 0.1) abge-

leitet. Daraus ergibt sich der Schwellenwert für das Einsetzen der Nährstofflimitierung 

der Photosynthese bei . 

h

1.0Nute h= -

Die Lichtregulation wird durch einen exponentiellen Ansatz (WEBB et al., 1974) als 

 1.0 K

E
E

Le e

æ ö÷ç- ÷ç ÷÷çè ø= -  (2.40) 

mit der mittleren, zur Photosynthese nutzbaren Einstrahlungsintensität E  und der 

Kompensationslichtintensität  beschrieben. Die mittlere Einstrahlungsintensität wird 

durch Integration der einfallenden Globalstrahlung an der Wasseroberfläche  über die 

Tiefe der Wassersäule  berechnet:  

KE

0E

D

 
( )

0

1

2 2

DD
0z0
E eE

E e dz
D

s
s

s

-
- -

= =ò . (2.41) 

Hierbei ist  der dynamische Attenuationskoeffizient, in dessen Beschreibung neben 

einer parametrisierten Hintergrundattenuation die Detrituskonzentration  mit ei-

nem Faktor von = 0.000150 m² (mg C)-1 sowie die Gesamtchlorophyll a Konzentrati-

on mit einem Faktor von = 0.0065  m² (mg C)-1  berücksichtigt wird: 

s

partR

Rk

Chlk

 . (2.42) 
4

1

i
R part Chl Chl

i

BT R Ps k k
=

æ ö÷ç ÷= + + ç ÷ç ÷çè ø
å

Die Kompensationslichtintensität wurde nach TALLING (1957)  als  

 

gpp gpp
max Nut T C

K
Chl

r e e P
E

Pa
=  (2.43) 

formuliert und beschreibt den Übergang von lichtlimitierter Photosynthese (proportional 
zum Chlorophyll a Gehalt der Zelle) zu lichtgesättigter Photosynthese (proportional zum 
Kohlenstoffgehalt der Zelle) bei gegebener Nährstoffverfügbarkeit und Wassertempera-
tur.  

2.5 Die Destruentendynamik 

Bei einem Vergleich der Komplexität der Prozessformulierungen innerhalb der ver-
schiedenen Subsysteme von ERSEM fällt auf, dass die Dynamik der Destruenten im 
Pelagial deutlich weniger detailliert beschrieben wird als beispielsweise die der Primär-
produzenten oder der Sekundärproduzenten. Die Formulierung der Destruentendyna-
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mik in ERSEM basiert auf folgenden Grundideen19: Der Abbau organischen Materials 
wird durch eine funktionelle Gruppe „Bakterien“ realisiert. Diese verstoffwechselt so-
wohl gelöstes organisches Material als auch Detritus. Während nur wenige Prozent des 
Detritus für die Bakterien verfügbar sind, wird das gelöste organische Material als voll-
ständig labil und für Bakterien verfügbar angenommen. Die Aufnahme des gesamten 
gelösten Substrats erfolgt instantan zum Zeitpunkt der Produktion und ist unabhängig 
von der aktuellen Größe der Bakterienpopulation.  

Für die Betrachtung einer über große Boxen gemittelten Dynamik, wie in der ur-
sprünglichen Nordsee Applikation von ERSEM, mögen diese Annahmen haltbar sein, 
wenn man die Destruentendynamik nicht in den Fokus der Betrachtungen stellt, sondern 
eher als Black Box für die pelagische Nährstoffregeneration interpretiert. Tidebeeinfluss-
te flache Küstengewässer, wie z. B. das Wattenmeer, zeichnen sich durch einen hohen 
Gehalt an Schwebstoffen und eine starke Trübung des Wasserkörpers aus. Hier dominie-
ren heterotrophe Prozesse, insbesondere der Abbau organischen Materials durch Bakte-
rien (GROSSART et al., 2004; LUNAU et al., 2006).  

Folglich muss die Destruentendynamik bei der Simulation der Dynamik solcher Öko-
systeme mehr in den Mittelpunk rücken und deren eher grobe Formulierung in ERSEM 
kritisch hinterfragt werden. Aufgrund des hohen Schwebstoffgehalts spielen schweb-
stoffassoziierte Bakterien hier eine wichtige Rolle und unterscheiden sich hinsichtlich 
ihrer physiologischen Eigenschaften signifikant von den Freiwasserbakterien (SIMON et 
al., 2002 und darin enthaltene Zitate). In einem solchen Lebensraum ist die Beschreibung 
der Bakteriendynamik durch nur eine funktionelle Gruppe nicht angemessen. Außerdem 
ist die Qualität des zur Verfügung stehenden Substrats sehr variabel und kann je nach 
Zusammensetzung auf einer kontinuierlichen Skala von hochlabil bis stark refraktär 
schwanken (HOPKINSON und VALLINO, 2005). Insbesondere, wenn man berücksichtigt, 
dass die hydrolytische Aktivität, die Umsatzraten und die Wachstumseffizienzen der 
Bakterien wesentlich von der Substratqualität bestimmt werden (DEL GIORGIO und 
COLE, 1998; AZUA et al., 2003), ist eine Unterteilung des Substrats in nur zwei Klassen 
(labil und refraktär) mit konstanter Parametrisierung von Wachstumsrate und -effizienz  
nicht adäquat.  

In den folgenden Abschnitten wird eine überarbeitete und in weiten Bereichen neu 
entwickelte Formulierung der Destruentendynamik vorgestellt. Eine Übersicht des über-
arbeiteten Destruentenmoduls ist in Abbildung 2.5 dargestellt. 

 

                                                 
19 Für eine detaillierte Beschreibung der Destruentendynamik in ERSEM sei auf Abschnitt 2.1.3, Seite 11 

sowie die darin zitierte Literatur verwiesen. 
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Abbildung 2.5 Schematische Übersicht des überarbeiteten Destruenten-
moduls in PEM (dunkelgrau hinterlegter Bereich). Es werden schweb-
stoffassoziierte Bakterien, die Detritus als Substrat nutzen, sowie Frei-
wasserbakterien, die gelöstes organisches Material umsetzen, 
berücksichtigt. Die Dynamik der beiden Bakteriengruppen wird neben 
der Nährstoffverfügbarkeit (Stickstoff, Phosphat) und der vorhandenen 
Substratmenge wesentlich durch die dynamisch berechnete mittlere Qua-
lität des Substrats bestimmt. Die blauen Pfeile stellen Regulationsmecha-
nismen dar. 

2.5.1 Schwebstoffassoziierte Bakterien 

In einem ersten Schritt wurde das Destruentenmodell um die funktionelle Gruppe 
„schwebstoffassoziierte Bakterien“ erweitert. In Anlehnung an die ursprüngliche Formu-
lierung der Bakteriendynamik in ERSEM wurden beide Bakteriengruppen identisch be-
schrieben. Sie unterscheiden sich lediglich in der Parametrisierung sowie dem genutzten 
Substrattyp. Freiwasserbakterien können ausschließlich gelöstes organisches Material 
umsetzen, wohingegen schwebstoffassoziierte Bakterien ausschließlich Detritus umset-
zen20. Beide funktionellen Bakteriengruppen stehen den heterotrophen Nanoflagellaten 

                                                 

 

20 Aufgrund der im Vergleich zum Freiwasser hohen Substratkonzentration auf den Schwebstoffen wird 
der Umsatz von gelöstem organischen Material aus der Wassersäule durch schwebstoffassoziierte Bak-
terien hier vernachlässigt. Gleichzeitig wird angenommen, dass nur die Hälfte des von den schweb-
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gleichermaßen als Nahrungsquelle zur Verfügung. Eine detaillierte Beschreibung der 
Stoffumsatzprozesse ist in Abschnitt 2.5.3, Seite 47 zu finden, die Parameterwerte der 
beiden Gruppen kann Tabelle 2.5, Seite 51 entnommen werden.  

Durch die Unterscheidung zwischen Freiwasserbakterien und schwebstoffassoziierten 
Bakterien kann die Beschreibung von pelagischen Denitrifikationsprozessen (REN, 2002) 
in potentiell anaeroben Mikrozonen der Schwebstoffe um die Regulation durch die 

schwebstoffassoziierten Bakterien  als  SAB

 3
Ndenit denit T SA

3

NO
f r e B

NO h
=

+
 (2.44) 

mit der spezifischen Denitrifikationsrate  (=0.07 mmol N (mg C d)-1) und der Halb-

sättigungskonstante h  (=2.0 mmol N m-3) erweitert werden.  
denitr

2.5.2 Dynamik der Substratqualität 

Schwankungen in der Verfügbarkeit und der Qualität des Substrats für eine Bakteri-
engemeinschaft sowie die Verfügbarkeit von Nährstoffen (Stickstoff, Phosphat) beein-
flussen den Stoffumsatz und das Wachstum dieser Mikroorganismen (DEL GIORGIO und 
COLE, 1998, sowie darin enthaltene Zitate). Die Qualität eines Substrats für Bakterien 
hängt von verschiedenen Faktoren ab und ist schwer zu definieren (VALLINO et al., 
1996). In der Literatur findet man verschiedene Ansätze, wie z. B. die Molekülgröße 
(TRANVIK, 1990; AMON und BENNER, 1996), den Nährstoffgehalt (GOLDMAN et al., 
1987; KIRCHMAN, 1990; GOLDMAN und DENNETT, 2000) oder den Reduktionsgrad des 
Substrats (HEIJNEN und VANDIJKEN, 1992; MEYER, 1994; VALLINO et al., 1996). Für 
den Zusammenhang zwischen Molekülgröße und Substratqualität sind in der Literatur 
widersprüchliche Ergebnisse dokumentiert21, sodass dieser Ansatz hier nicht weiter ver-
folgt werden soll. Auch hinsichtlich der Nährstoffverfügbarkeit sind die in der Literatur 
belegten Ergebnisse nicht einheitlich. So wurde sowohl die bevorzugte Aufnahme von 
organisch gebundenen gelösten Nährstoffen (Aminosäuren) gegenüber einem Gemisch 
aus Glukose und Ammonium beobachtet (KIRCHMAN, 1990), aber auch der umgekehrte 
Fall (GOLDMAN und DENNETT, 1991). Allen Untersuchungen gemein ist, dass Stickstoff 
und Phosphat essentiell für den Stoffwechsel der Bakteriengemeinschaft sind und dass 
ein Mangel das Wachstum einer Population limitieren kann. Dies wurde im Modell durch 

 
stoffassoziierten Bakterien hydrolysierten Materials direkt aufgenommen werden kann. Der Rest wird 
ausgewaschen und steht den Freiwasserbakterien als Substrat zur Verfügung.  

21 Es gibt sowohl Arbeiten, die die höchsten Wachstumseffizienzen bei Substratfraktionen mit niedrigem 
Molekulargewicht (TRANVIK, 1990; TULONEN et al., 1992) als auch bei Substratfraktionen mit hohem 
Molekulargewicht (AMON und BENNER, 1996) beschreiben.   
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einen Nährstofflimitierungsfaktor, basierend auf dem aktuellen C : N : P - Verhältnis in der 
Bakterienzelle, berücksichtigt (siehe Abschnitt 2.5.3, Seite 47).  

Ausgehend von der von VALLINO et al. (1996) formulierten Definition der Substrat-
qualität durch den Reduktionsgrad22 des Substrats wurde eine dynamische Beschreibung 
der Substratqualität hinsichtlich der Kohlenstoff - / Energiekomponente für den Einsatz 
in komplexen Ökosystemmodellen abgeleitet. Die mittlere Substratqualität wurde durch 

jeweils eine neue Zustandsvariable Q  (auf die Indizierung der Substratart - gelöstes or-

ganisches Material oder Detritus – wurde der Übersichtlichkeit halber verzichtet) be-
schrieben. Diese wird durch eine abstrakte, dimensionslose Größe zwischen 0 und 1 
definiert, zu der kein experimentell messbares Äquivalent existiert. Um die Akzeptanz 
dieser Beschreibung auch bei experimentell orientierten Lesern zu erhöhen, soll im Fol-
genden der Versuch einer biologischen Interpretation unternommen werden. Ausgehend 
von der Annahme, dass die Qualität von organischem Material als Substrat für Bakterien 
im Wesentlichen von dem Reduktionsgrad desselben bestimmt wird (VALLINO et al., 
1996), kann die hier gewählte Formulierung der Substratqualität als durchschnittlicher 
Reduktionsgrad des Substrats relativ zu einem festen Standardreduktionsgrad von Bakte-
rienbiomasse interpretiert werden. Ein Wert von 1 bedeutet, dass das Substrat den glei-
chen Reduktionsgrad aufweist wie die Standardbakterienbiomasse23, also vollständig, 
ohne Energieverlust, umgesetzt werden kann24. Bei Werten kleiner 1 muss ein Teil der 
im Substrat gespeicherten Energie aufgewendet werden, um in der neu produzierten 
Bakterienbiomasse den festgelegten Standardreduktionsgrad von 1 zu erreichen. Es wird 
also nur ein Teil des aufgenommenen Substrats in Bakterienbiomasse umgesetzt, der 
Rest wird veratmet (oxidiert), um die neu gebildete Biomasse zu reduzieren. Ein Wert 
von 0 entspricht dem Reduktionsgrad von CO2. Es sei darauf hingewiesen, dass dies eine 
mögliche (praktische) Interpretation der hier entwickelten Beschreibung der Substratqua-
lität ist, die nicht den Anspruch auf vollständige Kompatibilität zu der mathematischen 
Beschreibung der Substratqualität erhebt. 

Die dynamische Beschreibung der Substratqualität basiert auf folgenden, vereinfach-
ten Annahmen (siehe Abbildung 2.6): 

                                                 
22 Der Reduktionsgrad organischen Materials ist definiert als die Anzahl der Elektronen, die bei der voll-

ständigen Oxidation des Stoffs zu CO2 übertragen werden (MINKEVIC und EROSHIN, 1973; VALLINO 
et al., 1996).  

23 Es wurde beobachtet, dass der kohlenstoffnormierte Reduktionsgrad von Bakterienbiomasse verschie-
dener Gattungen einen erstaunlich konstanten Wert von 4.2 ± 0.13 mol C-1 aufweist (MINKEVIC und 
EROSHIN, 1973; ROELS, 1980).  

24 Dies ist natürlich nur theoretisch der Fall. Praktisch muss bei dem Umsatz von nahezu jedem natürli-
chen Substrat Energie aufgewendet werden, um das Substrat zu hydrolysieren. Dies wird im Modell re-
alisiert, indem die Wachstumseffizienz immer geringer ist als die Substratqualität implizieren würde.  
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 Die mittlere Qualität des frisch gebildeten bzw. freigesetzten Substrats unter-
scheidet sich je nach Herkunftsprozess.  

 Der Zusammenhang zwischen Substratmenge und Qualität wird durch eine Ex-
ponentialverteilung beschrieben (viel minderwertiges, wenig hochwertiges Sub-
strat). 

 Die Bakteriengemeinschaft setzt immer den besten Teil des vorhandenen Materi-
als um. 

 

Abbildung 2.6 Schematische Übersicht der Beschreibung der Substratdynamik. Das 
den Bakterien zur Verfügung stehende Substrat wird durch die Menge R  n Kohlen-
stoffeinheiten), die mittlere Qualität Q s wie das variable C

(i
o  : N : P - Verhältnis charak-

terisiert. Gebildet wird das Substrat durch die Stoffflüsse 
1
f bis  

n
f , denen je nach 

Entstehungsprozess unterschiedliche mittlere Qualitäten Q  bis Q  zugeordnet wer-

den (siehe 
1 n

Tabelle 2.4). Menge, Qualität und C : N : P - Verhältnis des Substrats 
bestimmen den Umsatz und das Wachstum der Bakterien. Dabei wird angenommen, 
dass die Qualität einer Exponentialverteilung folgt und die Bakterien immer den bes-
ten Teil des vorhandenen Substrats (graue Fläche, 

B
f ) umsetzen. 

Eine schematische Übersicht der Beschreibung der Substratdynamik ist in 
Abbildung 2.6 dargestellt. Strukturell knüpft die Beschreibung der Substratqualität an 
bereits im Modell formulierte Entstehungsprozesse für gelöstes organisches Material und 

Detritus an. Folgende Stoffflüsse  bis  werden berücksichtigt: 1f nf

   43 

Menge

Qualität

C:N:P Verhältnis

Bakterien

Prozess 1

Prozess 2

Prozess n

Substrat

..
.

..
. qQ

Bf

R

Q2f 2Q

nf
nQ

( )qj



Kapitel 2 - Modellbeschreibung 

 Ausscheidung von Überschussphotosyntheseprodukten des Phytoplanktons bei 
Nährstoffmangel (LimExP) 

 Ausscheidung sonstiger Stoffwechselprodukte des Phytoplanktons (ExP) 

 Lysis von Phytoplanktonzellen (LysP) 

 Ausscheidung von Stoffwechselprodukten des Zooplanktons (ExZ) 

 Mortalität des Zooplanktons (MoZ) 

 Ausscheidung von Stoffwechselprodukten des Bakterioplanktons (ExB) 
 

Die den jeweiligen Entstehungsprozessen zugeordneten relativen mittleren Qualitäten 

 bis  sind in 1Q nQ Tabelle 2.4 angegeben. Die Werte beruhen auf einer Parameteropti-

mierung (wie in Abschnitt 2.3, Seite 19 beschrieben) mit folgenden Annahmen: 

 Die Qualität des Materials wird durch die Stellung des Entstehungsprozesses in-
nerhalb der trophischen Hierarchie bestimmt. 
Das bedeutet, dass Zooplanktonmaterial generell eine niedrigere Qualität aufweist 
als Phytoplanktonmaterial. Außerdem weisen die Überschussausscheidungen des 
Phytoplanktons aufgrund von Nährstoffmangel die höchste Qualität auf, da die-
ses Material dem Photosyntheseprozess, der die Basis des Nahrungsnetzes bildet, 
am nächsten steht. 

 Die Qualität von Exkretionsprodukten ist niedriger als die der Produkte aus Lysis 
oder Mortalität. 
Exkretionsprodukte werden als Abfallprodukte des Zellmetabolismus interpretiert 
und deshalb qualitativ schlechter eingestuft als die Biomasse des erzeugenden Or-
ganismus. Eine Ausnahme bilden hier die Überschussausscheidungen des Phy-
toplanktons aufgrund von Nährstoffmangel (siehe voriger Punkt). 

 Die Qualität von gelöstem Material ist besser als die von partikulärem Material. 
Hier wird angenommen, dass vor allem energiereiche Speicherstoffe eine hohe 
Qualität des Gesamtmaterials bedingen. Diese liegen oft in gelöster Form vor, 
z. B. als Zucker im Cytoplasma der Phytoplankter oder als Öleinlagerungen bei 
Zooplanktern.  
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Tabelle 2.4 Relative mittlere Qualitäten des frisch gebildeten Substrats entspre-
chend der jeweiligen Entstehungsprozesse.   

 LiExP ExP LysP ExZ MoZ ExB 

gelöst 1.3 0.8 1.0 0.6 0.8 0.4 

partikulär - - 0.6 0.4 0.6 - 

 

Die mittlere Substratqualität Q  charakterisiert eine Eigenschaft des Substrats, ver-

gleichbar mit einer Konzentration. Für eine dynamische Beschreibung muss die zeitliche 

Änderung von Q  bestimmt werden. Hierzu definiert man als Hilfsgröße das Qualitäts-

potential Q  der gesamten Stoffmenge  als  R

  (2.45) Q RQ =

mit der Änderung 

 , (2.46) 
P B

Q R Q RQ = + = Q + Q    

die sich aus der Änderung durch Produktion bzw. Freisetzung von Substrat (Index ) 

und der Änderung durch bakteriellen Umsatz (Index
B

) zusammensetzt. Betrachtet man 

zunächst die Produktionsseite ( ), so wird aus 

P

0
BQ = Abbildung 2.6 ersichtlich, dass 

die Änderung des Qualitätspotentials durch die Neuproduktion durch 

  (2.47) 
P

i i
i

fQQ = å

gegeben ist. Durch Gleichsetzen von (2.46) und (2.47) ergibt sich für die Änderung der 
mittleren Qualität durch Neuproduktion  

 
1P

i i
i

Q fQ
R

= -å P
Q R

f

. (2.48) 

Da die Änderung der Stoffmenge mit 

  (2.49) 
P

i
i

R = å

durch die Summe der Zuflüsse gegeben ist, erhält man 

 (1P
i

i

Q Q
R

= -å ) iQ f . (2.50) 
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Die mittlere Substratqualität wird außerdem durch bakteriellen Umsatz beeinflusst, 
was in Abbildung 2.7 schematisch dargestellt ist. Ausgehend von einer Exponentialver-
teilung der Substratqualität q  mit der Dichtefunktion 

 
11

( ) 0
Q q

q e q
Q

j
-

= ³

q

f

 (2.51) 

ist die mittlere Substratqualität Q  durch den Erwartungswert von q  gegeben: 

 . (2.52) 
0

( ) ( )Q E q q q dj
¥

= = ò

Bei einer gegebenen aktuellen mittleren Substratqualität Q  kann die bakterielle Stoffum-

satzrate  berechnet werden (siehe Abschnitt Bf 2.5.3). Mit der Annahme, dass die Bakte-

rien immer das beste Material umsetzen (graue Fläche in Abbildung 2.7), gilt  

 . ( )
B

B

Q

R q dqj
¥

=ò 25 (2.53) 

Für die Grenzqualität , bis zu der die Bakterien das Substrat im betrachteten Zeit-

schritt umsetzen, erhält man  

B
Q

 ln( )
B

B R
fQ Q= . (2.54) 

Der Erwartungswert Q  der neuen Verteilung, die sich durch den bakteriellen Umsatz 

einstellt (grüne Kurve in 

*

Abbildung 2.7), ist somit durch 

 
1

0

( )

( )

B

B
Q

Q

QB

Q q q dq

Q Q Q e

j*

-

=

= - +

ò
 (2.55) 

gegeben. Durch Einsetzen von (2.54) erhält man  

 ( )ln( ) 1
B

BR
f

f
Q Q Q

R
* = - + . (2.56) 

                                                 
25 Der Vollständigkeit halber sei erwähnt, dass hier die Stoffumsatzrate pro Tag mit einer absoluten Stoff-

menge gleichgesetzt wird. Zahlenmäßig sind die Terme per Definition identisch. Auf die formal not-
wendige Multiplikation der linken Seite der Gleichung mit der spezifischen Rate von 1.0 d-1 wird hier 
verzichtet, um nicht den Eindruck zu erwecken, es handele sich dabei um einen freien Parameter.  
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Q
�

Bf

Q q

( )q�

Q
B

 

Abbildung 2.7 Änderung der mittleren Substratqualität durch bakteriellen Um-
satz. Bei gegebenem Stoffumsatz 

B
f  und mittlerer Qualität Q  lässt sich die von 

den Bakterien umgesetzte Qualität (graue Fläche) mit der Grenzqualität  

bestimmen. Daraus wird die neue (geringere) mittlere Qualität Q  der resultie-
renden Qualitätsverteilung des übrigen Materials berechnet. 

B
Q

*

Damit ergibt sich für die Änderung der mittleren Qualität durch bakteriellen Umsatz 

 
( )ln( ) 1 .

B

B

BR
f

Q Q Q

f
Q

R

*= -

= - +


 (2.57) 

Die gesamte Änderung der mittleren Substratqualität ist die Summe der Änderungen 
durch Neuproduktion und bakteriellen Umsatz: 

 
( ) ( )1

ln( ) 1 .
B

P B

R
i i f

i

Q Q Q

Q Q f Q f
R

= +

= - - +å

  

B

 (2.58) 

2.5.3 Stoffumsatzprozesse der Bakterien 

B  sei die Biomasse einer Bakterienpopulation, die sich von der Substratmenge R  
ernährt.  kann entweder gelöstes organisches Material bezeichnen oder Detritus. B  
bezeichnet dann entsprechend die funktionelle Gruppe der Freiwasserbakterien bzw. die 
der schwebstoffassoziierten Bakterien. Auf eine entsprechende Indizierung wurde der 
Übersichtlichkeit halber verzichtet. Die Parameterwerte beider Gruppen sind in 

R

   47 



Kapitel 2 - Modellbeschreibung 

Tabelle 2.5, Seite 51 aufgeführt. Eine Übersicht der implementierten Prozesse ist in 
Abbildung 2.8, Seite 49 dargestellt.  

Die zeitliche Änderung der Bakterienbiomasse ist durch  

  (2.59) B upt resp excr graz= - - -

gegeben.  

Die Aufnahmerate up  ergibt sich aus dem Vergleich der physiologisch maximal 

möglichen Aufnahmerate mit der durch die verfügbare Substratmenge und -qualität ge-
gebenen maximal synthetisierbaren Biomasse

t

26: 

 . (2.60) min( , )
bak sub

upt upt upt=

Die physiologisch maximal mögliche Aufnahmerate bei aktueller Temperatur und Bio-
masse ist durch  

  (2.61) 
bak

T maxupt e upt B=

mit der spezifischen Aufnahmerate (bei 10 °C)  gegeben. Der Temperaturregula-

tionsfaktor  wird der Van’t Hoffschen Regel folgend mit  
maxupt

Te

  (2.62) 
( 10) / 10T

T 10e Q
-=

als Funktion des spezifischen  Wertes der Bakterien und der aktuellen Wassertempe-

ratur  berechnet. Die durch die verfügbare Substratmenge und -qualität gegebenen 
maximal synthetisierbare Biomasse werden durch 

10Q

T

  (2.63) 
sub

upt Q R=

abgeschätzt. Hierbei ist R  die absolute vorhandene Substratmenge und Q  der in Ab-

schnitt 2.5.2 beschriebene Qualitätsfaktor.  

Die Respiration enthält einen Basalrespirationsanteil, durch den Energie zur Auf-
rechterhaltung des Grundmetabolismus zur Verfügung gestellt wird sowie einen aktivi-
tätsabhängigen Respirationsanteil, der Energie für assimilatorische Prozesse bereitstellt: 

 . (2.64) 
bas act

resp resp resp= +

                                                 
26 Der Vollständigkeit halber sei erwähnt, dass hier eine Stoffumsatzrate mit einer absoluten Stoffmenge 

verglichen wird. Auf die formal notwendige Multiplikation der verfügbaren Substratmenge mit der spe-
zifischen Rate von 1.0 d-1 wird hier verzichtet, um nicht den Eindruck zu erwecken, es handele sich 
dabei um einen freien Parameter. 
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Der Basalrespirationsanteil wird aus der spezifischen Basalrespirationsrate  sowie 

aktueller Temperatur und Biomasse durch  
rbass

  (2.65) 
bas

rbas Tresp s e B=

berechnet. Der aktivitätsabhängige Respirationsanteil ist ein durch die Wachstumseffi-
zienz gegebener Anteil des aufgenommenen Materials: 

 . (2.66) (1 )
act growth

resp eff upt= -

 

Abbildung 2.8 Übersicht der Prozesse des Bakterienmoduls. Dargestellt 
sind die Stoffflüsse Substrataufnahme, Respiration (aufgeteilt in Basal- 
und Aktivitätsrespiration), Nährstoffabgabe und Aufnahme, Grazing 
sowie Exkretion bzw. Mortalität. Außerdem ist durch den blauen Dop-
pelpfeil das variable Verhältnis zwischen dem veratmeten und dem in 
Bakterienbiomasse umgesetzten Anteil des aufgenommenen Substrats 
angedeutet. Dieses Verhältnis ist zum einen abhängig von dem variablen 
zellinternen C : N : P – Verhältnis, zum anderen von der variablen mittle-
ren Qualität des verfügbaren Substrats (beides durch die gestrichelten 
blauen Pfeile angedeutet).  

 

Die Beschreibung der Wachstumseffizienz ist durch 

  (2.67) 
growth growth

max Nuteff eff Q e=

mit der maximalen Wachstumseffizienz  gegeben und berücksichtigt eine lineare 

Abhängigkeit (VALLINO et al., 1996) von der mittleren Substratqualität Q , sodass bei 

growth
maxeff
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geringer Substratqualität mehr veratmet werden muss und weniger in Biomasse umge-
setzt werden kann27. Die Wachstumseffizienz wird außerdem durch Nährstoffmangel 
reduziert. Der Nährstofflimitationsfaktor  wird anhand des aktuellen zellinternen 

C : N : P – Verhältnisses ( , ) analog zu der Beschreibung im Phytoplanktonmodul 
(Abschnitt 

Nute

NC

Q

PC

PC

2.4.4, Seite 33) berechnet. Diese Formulierung gewährleistet, dass das zellin-

terne C : N : P - Verhältnis einen vorgegebenen Minimalwert (  bzw. ) nicht 

unterschreitet und gegebenenfalls überschüssige Kohlenstoffkomponenten veratmet 
werden. Wie in der ursprünglichen ERSEM Formulierung wird auch hier angenommen, 
dass die Bakterien gelöste Nährstoffe in organischer und in anorganischer Form auf-
nehmen können. Überschreitet das zellinterne C : N : P – Verhältnis einen vorgegebenen 

Maximalwert (  bzw. ), so werden die überschüssigen Nährstoffe als 

Phosphat bzw. Ammonium ausgeschieden. Anstatt der Abhängigkeit von der mittleren 

Gesamtsubstratqualität  wäre auch ein Abhängigkeit von der mittleren Qualität des 

umgesetzten Substrats 

minNC minPC

maxNC max

Bf B

R
fQ Q=  denkbar. Je größer jedoch die Differenz zwi-

schen der mittleren Gesamtsubstratqualität und der mittleren Qualität des umgesetzten 
Materials ist, desto geringer ist auch die Menge des umgesetzten Materials im Vergleich 
zu der vorhandenen Gesamtsubstratmenge. Das wiederum bedeutet für die Bakterien 
einen erhöhten „Suchaufwand“ und damit verbunden erhöhte energetische Kosten, die 
man näherungsweise proportional zu dem Verhältnis des umgesetzten Substrats am Ge-
samtsubstrat ansetzen kann. Der Proportionalitätsfaktor c  kann mit dem Parameterwert 
für die maximale Wachstumseffizienz zu einer neuen maximalen Wachstumseffizienz 

 verrechnet werden. Es ergibt sich für die Wachstumseffizienz wiederum die 

Abhängigkeit von der  mittleren Gesamtsubstratqualität  

growth
maxeff

 
growth

                                                

gr
maeff
owth
x Q

growth
maxeffBfc Nut N

B

Reff e Q ef R= ut=

exs

. (2.68) 

Auch Exkretionen und Mortalität sind wie in der ERSEM Formulierung zu einem 
Prozess zusammengefasst und werden durch eine spezifische Ratenkonstante  als 

Funktion der aktuellen Wassertemperatur und Biomasse mit 
kr

 
27 Betrachtet man einen einzelnen Organismus oder eine Art, ist dieser Mechanismus intuitiv nachvoll-

ziehbar. Berücksichtigt man jedoch auch die Artensukkzession innerhalb einer Bakteriengemeinschaft, 
so wäre auch eine inverse Abhängigkeit der Wachstumseffizienz der Gemeinschaft von der Substrat-
qualität denkbar. Dies wäre möglich, wenn mit steigender Substratqualität Arten aus ihren Ruhestadien 
aktiviert werden bzw. dominanter werden, die physiologisch bedingt eine geringere Wachstumseffi-
zienz haben als die Arten, die bei geringer Substratqualität dominieren. Die Mesokosmosdaten können 
jedoch mit der direkten Abhängigkeit am besten reproduziert werden, sodass der andere Ansatz hier 
nicht weiter verfolg wird. 
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  (2.69) exkr Texkr s e B=

 beschrieben. Als Produkt wird ausschließlich gelöstes organisches Material angenom-
men. 

Der Grazingdruck der heterotrophen Nanoflagellaten auf die Bakterienpopulationen 
wird durch das Verhältnis der Bakterienbiomasse an der Gesamtmenge verfügbarer Nah-

rung  in Abhängigkeit der spezifischen Prädationsrate der heterotrophen Nanofla-

gellaten  berechnet : 

food

ups HNF

 upHNF

p f B
graz s HNF

food
= . (2.70) 

Hierbei ist  der Präferenzfaktor der heterotrophen Nanoflagellaten für eine funktionel-

le Bakteriengruppe und  ein Dichteregulationsfaktor. Auch die Beschreibung des Gra-

zingprozesses ist mit der ERSEM Formulierung identisch und kann im Detail bei 
BARETTA-BEKKER et al. (1995) nachgelesen werden.  

p

f

 

Tabelle 2.5 Parameterwerte der Freiwasserbakterien (B ) sowie der schweb-
stoffassoziierten Bakterienpopulation (B

FW

SA).   

NAME BESCHREIBUNG EINHEIT BFW BSA 

10Q  Spez. Q10 Wert - 3.0 3.0 

maxupt  Max. Aufnahmerate d-1 7.0 7.0 
growth
maxeff  Max. Wachstumseffizienz - 0.6 0.4 

rbass  Basalrespirationsrate d-1 0.1 0.01 

exkrs  Exkretions/Mortalitätsrate d-1 0.05 0.05 
p  Präferenz der Räuber (HNF) - 1.0 1.0 

maxPC  Max. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0025 0.0025 
Pb  Formfaktor P Lim. - 0.2 0.2 

minPC  Min. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0002 0.0002 

maxNC  Max. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.022 0.022 
Nb  Formfaktor N Lim. - 0.2 0.2 

minNC  Min. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.005 0.005 
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3 Die Mesokosmosexperimente 

Zur Validierung der biogeochemischen Prozessbeschreibung in dem Mesokosmos-
modell PEM werden Daten aus drei Mesokosmosexperimenten genutzt, die im Frühjahr 
und im Sommer 1999 im Hafenbecken von Büsum, Nordfriesisches Wattenmeer, durch-
geführt wurden (DÜRSELEN et al., unpublizierte Daten). Der Aufbau bestand aus sechs 
ca. 3 m langen Plastiktanks, die mit der Öffnung (ca. 1 m Durchmesser) an einer auf der 
Wasseroberfläche schwimmenden Plattform befestigt waren. Gewichte sorgten dafür, 
dass sie sich vertikal in der Wassersäule ausrichteten. Die Tanks bestanden aus einer spe-
ziellen lichtdurchlässigen Folie (BROCKMANN et al., 1974), mit der auch die Öffnung 
abgedeckt wurde. Zu Beginn des Experiments wurden die Tanks mit ca. 2.5 m³ vorfilt-
riertem (1 mm) Hafenwasser befüllt. Während der Experimente wurde die Wassersäule 
durch regelmäßige Luftstöße (aus einem Schlauch am Boden des Tanks) durchmischt. 
Zur Kontrolle der Reproduzierbarkeit wurde jedes Experiment in drei Paralleltanks 
durchgeführt, sodass pro Experiment zwei unterschiedliche Ansätze untersucht werden 
konnten. Der Haupttank wurde alle zwei Stunden beprobt, die beiden Paralleltanks alle 
sechs Stunden. Zusätzlich wurde das Hafenbecken alle sechs Stunden beprobt. Während 
des Frühjahrsexperiments blieben drei Tanks unbehandelt (Kontrollansatz), den drei 
anderen Tanks (gedüngter Ansatz) wurde einmalig Phosphat (ca. 2 µmol l-1) zugesetzt. 
Während des ersten Sommerexperiments blieben die drei Tanks des Kontrollansatzes 
ebenfalls unbehandelt, wohingegen den Tanks des gedüngten Ansatzes nach Verbrauch 
der natürlichen Konzentrationen täglich gleichbleibende Mengen Phosphat, Nitrat sowie 
Silikat zugesetzt wurden. Aufgrund des durch die häufige Beprobung abnehmenden 
Wasservolumens der Tanks, sowie die variierende Aufnahme durch Organismen, unter-
scheiden sich die aus den Nährstoffzugaben resultierenden Konzentrationsänderungen. 
Sie bewegen sich für Phosphat zwischen 0.7 µmol l-1 und 3 µmol l-1, für Nitrat zwischen 
13 µmol l-1 und 25 µmol l-1 und für Silikat zwischen 15 µmol l-1 und 25 µmol l-1. Im zweiten 
Sommerexperiment gab es neben dem unbehandelten Kontrollansatz einen gedüngten 
Ansatz, dem nach Zehrung der natürlichen Konzentrationen einmalig ca. 3 µmol l-1 
Phosphat und 30 µmol l-1 Nitrat zugesetzt wurden. Einen Überblick über die verschiede-
nen Ansätze gibt Abbildung 3.1.  

Für jede Probe wurden eine Vielzahl physikalischer, chemischer und biologischer Pa-
rameter analysiert. Die Wassertemperatur sowie die Salinität wurden bei jeder Probe-
nahme mit einem Mikroprozessor-Leitfähigkeitsmessgerät mit paralleler Temperatur-
messung (LF 191, WTW, Weilheim) direkt in den Tanks erfasst. Die Globalstrahlung 
wurde kontinuierlich mit einem Pyranometer in der Nähe der Mesokosmosplattform 
gemessen und automatisch als Minutenmittelwert aufgezeichnet. 
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Beprobung alle zwei/sechs Stunden:
Chl a, P, NO3, NH4, Si, Bakterien, DOC, DON, DOP, DCHO, PC, PP, PN, PCHO, ....

Frühjahrs Experiment
15.03.1999 – 09.04.1999

Sommer Experiment I
01.06.1999 – 14.06.1999

HafenwasserHafenwasserHafenwasserHafenwasser

KontrolleKontrolle
EinmaligeEinmalige

PP

ZugabeZugabe

KontrolleKontrolle
TTääglichegliche

P, N, SiP, N, Si

ZugabeZugabe

Sommer Experiment II
15.06.1999 – 28.06.1999

HafenwasserHafenwasser

KontrolleKontrolle
EinmaligeEinmalige

P, NP, N

ZugabeZugabe

 

Abbildung 3.1 Schematische Übersicht der Mesokosmosexperimente in Büsum im Früh-
jahr und Sommer 1999. In jedem Experiment blieben drei Kontrolltanks unbehandelt, 
während den drei anderen Tanks Nährstoffe zugesetzt wurden.  

Die Chlorophyll a Konzentration wurde mit einem 1 Hz-Fluorometer (BBE, Kiel) 
gemessen. Bei dieser Methode wird ausschließlich photosynthetisch aktives, d. h. in intak-
te Photosysteme integriertes Chlorophyll a erfasst (MOLDAENKE et al., 1995)28. Die 
Abundanzen der Freiwasserbakterien wurden aus formalinfixierten, DAPI29-gefärbten 
Proben (PORTER und FEIG, 1980) auf schwarzen Nucleporefiltern (0.2 µm) unter einem 
Epifluoreszenzmikroskop mit 1000 – facher Vergrößerung (Axioskop, Zeiss) gezählt. Aus 
den Zellzahlen wurde die Biomasse in Kohlenstoffeinheiten mit einem Umrechnungs-
faktor von 20 fg C pro Zelle (LEE und FUHRMAN, 1987) abgeschätzt. Zur Messung ver-
schiedener chemischer Parameter wurde das Probenwasser bei geringem Druck über 
vorgeglühte Glasfaserfilter (Whatman GF/C) filtriert. Aus dem Filtrat wurde die Kon-
zentration der gelösten anorganischen Nährstoffe Phosphat, Nitrat, Ammonium und 
Silikat spätestens zwei Stunden nach Probenahme mit einem Technicon-Auto-Analyzer-
System-II gemessen (MURPHY und RILEY, 1962; ARMSTRONG et al., 1967; KOROLEFF, 
1969; GRASSHOFF et al., 1983; EBERLEIN und KATTNER, 1987). Die gelösten Gesamt-
mengen an Phosphat und Stickstoff wurden nach nasschemischer Oxidation mit Pero-
                                                 
28 Das 1 Hz-Fluorometer benutzt zwei Lichtquellen, deren Intensität mit unterschiedlicher Frequenz mo-

duliert werden. Das hochfrequent (1 kHz - 1 MHz) pulsierende Messlicht induziert ein periodisches 
Signal der Chlorophyll a Fluoreszenz, dessen Amplitude konstant ist, solange sich die photosyntheti-
sche Aktivität nicht ändert. Die zweite Lichtquelle wird mit einer Frequenz von 1 Hz moduliert und 
induziert aufgrund der charakteristischen Zeitspanne von 1 s ausschließlich in aktiven, intakten Chlo-
roplasten eine Änderung des Redoxzustandes innerhalb der Elektronentransportkette zwischen Photo-
system II und Photosystem I. Diese Änderung bewirkt eine Änderung der Amplitude des Messlicht-
signals, wodurch das Fluoreszenzsignal intakter Photosysteme von dem Signal von totem Material 
getrennt werden kann. Wird die Elektronentransportkette durch abiotische Faktoren, wie z. B. Nähr-
stoffmangel oder Photostress, beeinflusst, ist dies ebenfalls durch eine Veränderung des Fluoreszenz-
signals messbar (MOLDAENKE et al., 1995). 

29 4’,6-diamidino-2’-phenylindole 
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xodisulfat (KOROLEFF, 1976a; 1976b) ebenfalls mit dem Auto-Analyzer gemessen. Aus 
der Differenz zwischen Gesamtmengen und anorganischen Komponenten wurde gelös-
tes organisches Phosphat und gelöster organischer Stickstoff berechnet. Gelöster 
organischer Kohlenstoff wurde aus HgCl2 fixierten Proben nach katalytischer Hoch-
temperaturverbrennung als CO2 gemessen (FID Detektor, Carlo Erba Model TCM480). 
Gelöste Zucker wurden nach der L-Trypthophan-Schwefelsäurereaktion photometrisch 
gemessen (EBERLEIN und HAMMER, 1980). Partikulärer Kohlenstoff und partikulärer 
Stickstoff wurden von den Filterkuchen nach katalytischer Hochtemperaturverbrennung 
als CO2 bzw. N2 gemessen (CHN Analyzer, Heraeus CHNO Rapid). Partikuläres 
Phosphat wurde von den Filterkuchen nach nasschemischer Oxidation mit Schwefel-
säure und Wasserstoffperoxid als gelöstes Phosphat gemessen (KATTNER und 
BROCKMANN, 1980). Partikuläre Zucker wurden nach Aufschluss mit Schwefelsäure 
als gelöste Zucker gemessen.  



4.1 Frühjahrsexperiment – Kontrollansatz 

4 Simulation der Mesokosmosexperimente 

Die folgende Diskussion von ökologischen Wechselwirkungen und physiologischen 
Prozessen im Mesokosmossystem erhebt keinen Anspruch auf Vollständigkeit. Für jeden 
Ansatz wird ein Überblick der beobachteten Planktondynamik gegeben, der detaillierte 
Vergleich zwischen Simulationsergebnissen und Messdaten orientiert sich jedoch haupt-
sächlich an der Fragestellung, in welchen Bereichen das Modell nicht in der Lage ist, die 
beobachtete Dynamik zu reproduzieren und wichtiger noch, warum es das nicht ist. Die-
se Frage steht im Mittelpunkt, da die experimentellen, hochaufgelösten Datensätze der 
Mesokosmosexperimente eine seltene Möglichkeit bieten, kritische Modellformulierun-
gen, insbesondere auf kürzeren, diurnalen Zeitskalen von wenigen Tagen, zu identifizie-
ren. Obwohl aus den genannten Gründen die Abweichungen der Modellergebnisse von 
den Messdaten detailliert diskutiert werden, soll dies nicht implizieren, dass das Modell 
generell nicht oder nur unzureichend in der Lage ist, die biogeochemische Dynamik des 
Systems zu beschreiben. Das Gegenteil ist der Fall, wie der Vergleich von Simulationser-
gebnissen und Messdaten in den Abbildungen der folgenden Abschnitte zeigen wird.  

4.1 Frühjahrsexperiment – Kontrollansatz 

Situationsbeschreibung 

In dem Kontrollansatz des Frühjahrsexperiments wurde eine Phytoplanktonblüte be-
obachtet (Abbildung 4.1 A), die sehr stark von Diatomeen dominiert wurde 
((DÜRSELEN, persönliche Mitteilung)). Parallel zu der Biomassezunahme 
(Abbildung 4.1 G, H, I) wurde eine Abnahme der anorganischen Nährstoffe verzeichnet 
(Abbildung 4.1 B, C, E, F). Da aufgrund von mikroskopischen Beobachtungen ein hoher 
Grazingdruck durch Meso- und Mikrozooplankton auszuschließen ist, wurde die Blüte 
vermutlich durch Phosphatmangel beendet. Das Ende der Blüte (ca. 01. April) ist durch 
den plötzlichen Abfall der Chlorophyll a Konzentration (Abbildung 4.1 A) und den 
Übergang der Population von der exponentiellen Wachstumsphase in den stationären 
Zustand (Abbildung 4.1 G) gekennzeichnet. Die Gemeinschaft der freien Bakterien zeigt 
parallel zu der Diatomeenblüte ebenfalls ein exponentielles Anwachsen. Der Grund für 
die Beendigung des Bakterienwachstums ist aus den Daten nicht eindeutig erkennbar. In 
der Dynamik von gelöstem organischen Kohlenstoff sowie von gelöstem organischen 
Stickstoff ist kein so deutlicher Trend erkennbar wie in den anderen Messdaten. Für 
gelöstes organisches Phosphat liegen keine Messdaten vor. Die in Abbildung 4.1 K ge-
zeigten Werte sind Minimalwerte, die unter der Annahme, dass die Summe aller Phos-
phatspezies während des Experiments in einem geschlossenen System konstant bleiben 
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muss, aus der Summe von gelöstem anorganischen Phosphat und partikulärem Phosphat 
berechnet wurden. Die ebenfalls in Abbildung 4.1 aufgetragenen Daten eines Parallel-
tanks30 zeigen, dass die im Haupttank beobachtete Dynamik experimentell reproduzier-
bar und nicht zufällig ist. Sie zeigen aber auch, trotz gleicher Startbedingungen, eine ge-
ringe Variabilität in der Entwicklung der Parallelen. Die Variabilität zwischen den 
experimentellen Parallelen ist hilfreich für die Bewertung der Modellqualität, da von ei-
nem Modell nicht erwartet werden muss, dass es die Dynamik des Realsystems präziser 
abbildet, als es ein zweites Realsystem bei nahezu identischen Startwerten und Randbe-
dingungen kann.  

Vergleich Messdaten - Simulation 

Der Vergleich zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen zeigt, dass das Modell 
in der Lage ist, die gemessene Dynamik überaus exakt zu reproduzieren. Die Diato-
meenblüte wird von dem Modell sowohl in den Biomassezustandsvariablen 
(Abbildung 4.1 A, G, H, I) als auch in der Abnahme der anorganischen Nährstoffe 
(Abbildung 4.1 B, C, E, F) zeitlich und quantitativ genau wiedergegeben. Es werden auch 
Details, wie der Rückgang der Chlorophyll a Konzentration bei einsetzender Phosphat-
limitierung und der daraus resultierende Anstieg des C : Chl a - Verhältnisses31 
(Abbildung 4.1 P) oder die Abfolge von Ammonium- und Nitrataufnahme, abgebildet. 
Die Nährstoffdaten belegen die Bedeutung der zellinternen Speicherung anorganischer 
Nährstoffe, was auch in ERSEM schon berücksichtigt wurde. Zwischen dem Zeitpunkt 
der Phosphatverarmung im Wasser und dem Beginn der Phosphatlimitierung der Algen 
(gekennzeichnet durch den plötzlichen Abfall der Chlorophyll a Konzentration und den 
Übergang der Population von der exponentiellen Wachstumsphase in den stationären 
Zustand) fand fast eine Verdreifachung von Chlorophyll a und partikulärem Kohlenstoff 
statt. Die Dynamik der freien Bakterien wird von dem Modell ebenfalls recht gut repro-
duziert (Abbildung 4.1 D). Der Abfall der Dichte der freien Bakterien geht in den Simu-
lationsergebnissen nicht so tief wie in den experimentellen Daten. Hier muss aber auch 
berücksichtigt werden, dass Bakterienzellzahlen aus DAPI Färbungen methodisch be-
dingt, insbesondere aus Proben mit hoher Trübheit, mit einem hohen Unsicherheitsfak-
tor belegt sind (LUNAU et al., 2005). Das Zusammenbrechen der Bakterienpopulation 

                                                 
30 Der zweite Paralleltank wurde während des Experiments kontaminiert. 
31 Obwohl bei der Entwicklung der Modellbeschreibung die entkoppelte Änderung der zellinternen Koh-

lenstoff bzw. Chlorophyll a Konzentration wegen der besseren intuitiven Vorstellbarkeit und der 
Kompatibilität zu anderen Beschreibungen in der Literatur (BAUMERT, 1996; GEIDER et al., 1997; 
MACINTYRE et al., 2002) immer als eine Änderung des Chl a : C - Verhältnisses formuliert wurde, wird 
in der graphischen Darstellung das C : Chl a - Verhältnis aufgetragen, da die resultierenden Zahlenwerte 
bekannter und besser mit Literaturwerten zu vergleichen sind (STEELE und BAIRD, 1962; BANSE, 
1977). 
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wird im Modell durch den Grazingdruck der heterotrophen Nanoflagellaten verursacht, 
ob dies im Experiment auch der Fall war, kann nicht belegt werden. Denkbar ist auch 
eine Infektion durch Bakteriophagen (PROCTOR und FUHRMAN, 1990; RIEMANN et al., 
2000) oder eine Besiedelung der Schwebstoffe durch die freien Bakterien (KIØRBOE, 
2000). 

Exakt zum Zeitpunkt des Zusammenbrechens der Bakterienpopulation findet ab dem 
04. April im Realsystem offensichtlich eine Freisetzung von Phosphat statt, welches di-
rekt von den Phytoplanktern aufgenommen wird und einen Anstieg der Konzentration 
an partikulärem Phosphat bewirkt (Abbildung 4.1 H). Diese Freisetzung wird von dem 
Modell nicht reproduziert. Eine so hohe Freisetzung lässt sich bei einer Bakterienbio-
masse dieser Größenordnung auch durch Erhöhung des bakteriellen Umsatzes nicht 
erreichen, da in der Modellformulierung die Aufnahme gelöster organischer Nährstoffe 
proportional an die Aufnahme von gelöstem organischen Kohlenstoff gekoppelt ist. Das 
bedeutet, dass die Bakterien im Modell sehr große Mengen von gelöstem organischen 
Kohlenstoff umsetzen müssten, um die beobachtete Freisetzung an Phosphat zu leis-
ten32. Viel wahrscheinlicher, und durch Hinweise aus der Literatur gestützt, ist die An-
nahme, dass Bakterien die nährstoffreichen Komponenten des gelösten organischen 
Materials deutlich bevorzugt aufnehmen können (HOPKINSON et al., 2002 sowie darin 
enthaltene Zitate). Der Grund hierfür kann eine gerichtete chemotaktische Selektivität 
bezüglich der Nährstoffkomponenten oder aber bezüglich des insgesamt qualitativ hoch-
wertigen (frischen) Materials sein, das aufgrund der Frische noch stark mit Nährstoffen 
angereichert ist. Nur ein deutlich schnellerer Umsatz der Phosphatkomponenten des 
gelösten organischen Materials kann eine derart hohe Umsatzleistung, wie in diesem Ex-
periment beobachtet, erklären. Insofern liegt die Vermutung nahe, dass das für die Koh-
lenstoffkomponente entwickelte Qualitätskonzept auf die Aufnahme von Phosphat und 
wahrscheinlich auch Stickstoff ausgeweitet werden muss. Solange jedoch die Reminerali-
sierung von Phosphat nicht realistisch abgebildet wird, muss man auch nicht erwarten, 
dass die durch Nährstoffverfügbarkeit regulierten Größen korrekt von dem Modell re-
produziert werden. Das wird beispielsweise an dem Anstieg der Chlorophyll a Konzent-
ration in den letzten 5 Tagen des Experiments deutlich, der für den 04. und 05. April 
aufgrund sehr schwacher Lichtintensitäten vom Modell reproduziert wird, aber dann 
entsprechend dem signifikanten Phosphatmangel im Modell wieder abfällt.  

 

 
32 Da für gelöstes organisches Phosphat keine Messdaten vorliegen, ist die Berechnung der umzusetzenden 

Mengen nicht möglich. Legt man die errechneten Minimalwerte (Abbildung 4.1 K) zugrunde, müsste 
der komplette gelöste organische Kohlenstoff umgesetzt werden, um die beobachtete Menge Phosphat 
(ca. 1 µmol) freizusetzen, was durch das Experiment widerlegt wird.  
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Abbildung 4.1 Ergebnisse der Referenzsimulation des Kontrollansatzes des Frühjahrsex-
periments. Dargestellt sind auf der linken Seite (Grafiken A bis L) die Ergebnisse der Re-
ferenzsimulation (blaue Linie) im Vergleich zu den Messdaten des Haupttanks (graue Flä-
che) und eines Paralleltanks (schwarze Rauten). Der andere Paralleltank wurde im Verlauf 
des Experiments kontaminiert. Für gelöstes organisches Phosphat liegen keine Messdaten 
vor. Die in Abbildung K gezeigten Werte (grau schraffierte Fläche) sind Minimalwerte, 
die unter der Annahme, dass die Summe aller Phosphatspezies während des Experiments 
in einem geschlossenen System konstant bleiben muss, aus der Summe von gelöstem an-
organischen Phosphat und partikulärem Phosphat berechnet wurden. Auf der rechten 
Seite (Grafiken M bis U) sind Details der Referenzsimulation dargestellt, für die keine 
quantitativen experimentellen Vergleichsdaten zur Verfügung stehen. Die Datumsanga-
ben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages.  
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Die Dynamik von gelöstem organischen Material (Abbildung 4.1 J, K, L) wird von 
dem Modell unterschiedlich gut wiedergegeben. Die Simulationsergebnisse für gelösten 
organischen Kohlenstoff (Abbildung 4.1 J) weichen in der zweiten Hälfte des Experi-
ments deutlich von den gemessenen Daten ab. Aus modelltechnischer Sicht ließe sich 
eine solche Diskrepanz durch Erhöhung des bakteriellen Umsatzes erreichen. Bei der 
beobachteten Bakteriendichte müssten die Bakterien dann allerdings innerhalb weniger 
Tage ca. das 100 fache ihrer eigenen Biomasse umsetzen, was unrealistisch ist. Außerdem 
würde eine Erhöhung des bakteriellen Umsatzes in der Simulation auch eine deutliche 
Reduktion der Konzentrationen von gelöstem organischen Phosphat und gelöstem or-
ganischen Stickstoff in der zweiten Hälfte des Experiments bedingen, was in den expe-
rimentellen Daten nicht zu beobachten ist. Die vom Modell nicht reproduzierte Remine-
ralisierung von Phosphat (siehe weiter oben in diesem Abschnitt) findet erst gegen Ende 
des Experiments statt. Ein anderer möglicher Regulationsmechanismus ist die relative 
Basisphotosyntheserate, die die Menge an ausgeschiedenem gelösten organischen Mate-
rial bei völliger Nährstofflimitierung der Phytoplankter bestimmt (vergl. Abschnitt 2.4.5, 
Seite 35). Deren Wert wurde mit  = 0.1 (d. h. bei völliger Nährstofflimitierung beträgt 

die Photosyntheserate noch 10 % der nährstoffgesättigten Photosyntheserate) für die 
Simulation des Frühjahrsexperiments möglicherweise zu hoch angesetzt. Die Phy-
toplanktongemeinschaft wurde im Frühjahrsexperiment von drei Spezies der Gattung 
Thalassiosira dominiert (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung), bei der MYKLESTAD (1974; 
1977) sehr niedrige Kohlenstoffexkretionen von 1 bis max. 7 % nachgewiesen hat. Tat-
sächlich sind die Simulationsergebnisse (Daten nicht gezeigt) mit einer relative Basispho-
tosyntheserate von  = 0.01 deutlich besser, allerdings wird der Anstieg von gelöstem 

organischen Kohlenstoff immer noch leicht überschätzt und gleichzeitig in den Som-
merexperimenten die Dynamik von gelöstem organischen Material und die der Bakterien 
teilweise wesentlich schlechter wiedergegeben. Da die Parameteränderung nicht in allen 
Ansätzen des Sommerexperiments zu einheitlich schlechteren Ergebnissen führt, lässt 
sich dem Parameter auch keine eindeutige saisonale Abhängigkeit zuordnen und es wur-
de ein mittlerer Parameterwert von  = 0.1 für alle Simulationen gewählt.  

h

h

h

Details der Referenzsimulation 

Einen detaillierten Einblick in die Modelldynamik der einzelnen funktionellen Grup-
pen sowie die steuernden Regulationsfaktoren, für die keine quantitativen experimentel-
len Vergleichsdaten zur Verfügung stehen, ist in Abbildung 4.1 M bis U dargestellt. Die 
simulierte Phytoplanktonblüte wird massiv von Diatomeen dominiert (Abbildung 4.1 M), 
wie es laut qualitativen mikroskopischen Beobachtungen für die Größenfraktion des 
Mikrophytoplanktons auch im Experiment der Fall war (DÜRSELEN, persönliche Mittei-
lung). Anhand der Regulationsfaktoren der Diatomeen (Abbildung 4.1 N) ist zu erken-
nen, dass die Population in der stationären Phase durch Phosphatmangel limitiert ist. 
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Während des Übergangs von exponentiellem Wachstum in die stationäre Phase ist je-
doch Silikat wachstumsbegrenzend, da dessen Aufnahmerate durch Phosphatmangel 
colimitiert wird. Aufgrund der Co - Limitierung durch den Phosphatmangel kommt es 
auch zu einer Verringerung des zellinternen Stickstoffgehalts und damit zu einer Reduk-
tion des Stickstofflimitierungsfaktors. Die anderen Phytoplanktongruppen sind, wie zu 
erwarten, ebenfalls hauptsächlich phosphatlimitiert. Hier zeigt sich ein deutlicher Unter-
schied zwischen den Dinoflagellaten, einer eher langsam wachsenden Gruppe (maximale 
spezifische Wachstumsrate von 1.5 d-1) und den anderen Phytoplanktongruppen mit 
maximalen spezifischen Wachstumsgeschwindigkeiten von 2.3 bis 3.5 d-1. Bei den Dino-
flagellaten sind die Phosphatlimitierung (der Mangelnährstoff) und die Stickstofflimitie-
rung (der durch den Mangelnährstoff in der Aufnahme limitierte Nährstoff) etwa gleich 
stark. Aufgrund der überproportionalen Gewichtung von Phosphat gegenüber Nitrat 
(und Silikat) bei der Allokation der Ressourcen auf die 2 (bzw. 3) Nährstoffaufnahme-
prozesse (vergleiche Abschnitt 2.4.3, Seite 30), kann es zeitweise auch zu einer geringfü-
gig stärkeren Stickstofflimitierung der Algen kommen, obwohl noch Nitrat im Wasser 
vorhanden ist und Phosphat verbraucht ist. Bei den schneller wachsenden Algengruppen 
hingegen ist, außer in der Übergangsphase von Nährstoffsättigung zu Nährstofflimitie-
rung, die Phosphatlimitierung immer deutlich stärker. Das ist durch die Formulierung 
der Aufnahmerate von Phosphat und Stickstoff zu erklären, die sich aus zwei Prozessen 
zusammensetzt. Zum einen nimmt die Zelle, Nährstoffsättigung vorausgesetzt, die zur 
Biomassesynthese notwendige Nährstoffmenge proportional zur Nettowachstumsrate 
auf. Zum anderen werden bei suboptimalem Nährstoffstatus der Zelle zusätzlich Nähr-
stoffe aufgenommen, bis ein optimaler Nährstoffstatus erreicht ist, unabhängig von dem 
Wachstumsprozess. Bei der Stickstoffaufnahme werden beide Prozesse gleichermaßen 
durch die Co - Limitierung durch Phosphatmangel begrenzt und die Wachstumsge-
schwindigkeit hat keinen Einfluss auf den zellinternen Stickstoffstatus, da Stickstoff trotz 
Co - Limitierung proportional zur Kohlenstofffixierung aufgenommen wird. Die Phos-
phataufnahme hingegen wird durch die geringe Verfügbarkeit von Phosphat limitiert, 
d. h., die Phosphataufnahme ist unabhängig von der Kohlenstofffixierung sehr gering. 
Durch diese Entkopplung kommt es bei schneller wachsenden Organismen aufgrund 
der höheren Kohlenstofffixierung zu einem stärkeren Verdünnungseffekt der in der Zel-
le vorhandenen Phosphatmenge und damit zu einer stärkeren Limitierung durch Phos-
phat.  

Vergleicht man die Lichtlimitierungsfaktoren der einzelnen Phytoplanktongruppen 
miteinander, so erkennt man, dass eine Lichtlimitierung während des Tages nur am Ende 
des Experiments durch die Selbstbeschattung der hohen Biomassekonzentration auftritt. 
Außerdem fällt auf, dass sich bei stärkerer Nährstofflimitierung (Abbildung 4.1 N, O, Q) 
keine so deutliche Lichtlimitierung ausbilden kann wie bei schwächerer Nährstofflimitie-
rung (Abbildung 4.1 R). Aufgrund der langsamen Wachstumsgeschwindigkeit haben die 
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Dinoflagellaten bezüglich der zellinternen Nährstoffversorgung einen relativen Vorteil 
gegenüber den anderen, schneller wachsenden Gruppen, was sich in einer schwächeren 
Nährstofflimitierung äußert. Demzufolge kann im Calvin-Zyklus potentiell mehr anor-
ganischer Kohlenstoff fixiert werden, es wird also auch mehr Energie bzw. Reduktions-
äquivalente aus der Lichtreaktion benötigt, die Kompensationslichtintensität ist höher 
und damit der Lichtlimitierungsfaktor bei gleicher Lichtintensität geringer. Dies verdeut-
licht die neue, mechanistisch orientierte Bedeutung des Lichtlimitierungsfaktors. Er be-
rücksichtigt auf physiologischer Ebene, ob die durch Nährstoffverfügbarkeit regulierte 
Nachfrage des Calvin-Zyklus nach Energie und Reduktionsäquivalenten bei gegebenem 
C : Chl a - Verhältnis und gegebener Lichtintensität durch die Lichtreaktion gedeckt wer-
den kann. Das C : Chl a - Verhältnis wird seinerseits durch die Nährstoffverfügbarkeit 
reguliert. Die Zahlenwerte des C : Chl a - Verhältnisses (Abbildung 4.1 P) liegen bei Nähr-
stoffsättigung bei ca. 25 - 40 mg C (mg Chl a)-1 und steigen bei Phosphatmangel auf ca. 
70 - 100 mg C (mg Chl a)-1. Dieser Wertebereich stimmt sehr gut mit Literaturdaten natür-
licher Phytoplanktongemeinschaften, sowohl unter nährstoffgesättigten als auch unter 
nährstofflimitierten Bedingungen, überein (TETT et al., 1975; BANSE, 1977).  

Für die meisten Vertreter des heterotrophen Planktons (Abbildung 4.1 S) sind keine 
quantitativen experimentellen Daten aus den Mesokosmen verfügbar (außer denen der 
freien Bakterien, siehe Abbildung 4.1 D). Die simulierten Biomassen des Zooplanktons 
sind in Übereinstimmung mit qualitativen mikroskopischen Beobachtungen im Vergleich 
zu der Phytoplanktonbiomasse gering (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Die Dyna-
mik der freien Bakterien wurde bereits weiter oben in diesem Abschnitt im Zusammen-
hang mit den experimentellen Daten beschrieben, sie wird in Abbildung 4.1 S nur der 
Vollständigkeit halber noch einmal gezeigt. Die partikelassoziierten Bakterien 
(Abbildung 4.1 S) zeigen geringere Biomassen und reagieren deutlich weniger dynamisch 
auf die Phytoplanktonblüte als die freien Bakterien. Eine sehr ähnliche Dynamik wurde 
auch von UNANUE et al. (1992) in nordspanischen Küstengewässern und von RIEMANN 
et al. (2000) während der diatomeendominierten Blüte einer natürlichen Phytoplankton-
gemeinschaft in einem Mesokosmosexperiment beobachtet. Interessanterweise erzeugt 
das Modell diese Dynamik, ohne dass Migrationsprozesse zwischen freien und schweb-
stoffassoziierten Bakterien berücksichtigt wurden. Diese Ergebnisse stützen die Hypo-
these, dass Migrationsprozesse der freien Bakterien bei der Besiedelung von Schwebstof-
fen nur eine untergeordnete Rolle spielen und mit der Besiedelung vielmehr eine 
Änderung der Zusammensetzung der bakteriellen Gemeinschaft einhergeht (RIEMANN 
et al., 2000). Die Regulationsfaktoren der beiden Bakteriengruppen (Abbildung 4.1 T, U) 
zeigen, dass die freien Bakterien im Gegensatz zu den partikelassoziierten Bakterien nach 
Zehrung des gelösten anorganischen Phosphats leicht phosphatlimitiert sind. Dies ist 
darauf zurückzuführen, dass die relative Konzentration von gelöstem organischen Phos-
phat im Vergleich zu gelöstem organischen Kohlenstoff mit ca. 0.00003 bis 
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0.0001 mmol P (mg C)-1 sehr gering ist. Aufgrund der hohen Hintergrundkonzentration 
von nährstoffarmem gelösten organischen Material wird das nährstoffreichere frisch 
freigesetzte Material stark verdünnt. Die Hintergrundkonzentration von Detritus ist 
deutlich geringer (Daten nicht gezeigt). Ausgehend von ca. 1150 mg C m-3 nimmt der 
Detritusgehalt hauptsächlich durch Mesozooplanktongrazing bis auf ca. 720 mg C m-3 
während der Blüte ab und steigt gegen Ende der Blüte wieder auf ca. 820 mg C m-3 an. 
Die Phosphatkonzentration innerhalb des Detritus ist mit ca. 0.0004 bis 
0.0006 mmol P (mg C)-1 groß genug, um die partikelassoziierten Bakterien ausreichend 
mit Nährstoffen zu versorgen.  

Die Substratqualität wird in erster Linie durch die Phytoplanktonexkretionen regu-
liert, da diese mengenmäßig dominieren. Die Qualität des gelösten organischen Materials 
(Abbildung 4.1 T) steigt dabei aufgrund der aktivitätsabhängigen Exkretionen (siehe Mo-
dellbeschreibung Seite 8) schon parallel zu der Entwicklung der Blüte deutlich an, wäh-
rend die Qualität des Detritus (Abbildung 4.1 U) im wesentlichen durch Lysisprozesse 
bei einsetzender Nährstofflimitierung zunimmt. Aus der Nährstoffversorgung der beiden 
Bakteriengruppen und den Substratqualitätsfaktoren ergibt sich eine, parallel zu der Dia-
tomeenblüte, zunehmende Wachstumseffizienz in beiden Bakteriengruppen. Sie steigt 
bei den freien Bakterien von ca. 3 auf 15 % und bei den partikelassoziierten Bakterien 
von ca. 0.5 auf 10 % und liegt in der gleichen Größenordnung wie die Wachstumseffi-
zienzen, die in verschiedenen Untersuchungen in natürlichen aquatischen Systemen 
nachgewiesen wurden (DEL GIORGIO und COLE, 1998).  

4.2 Frühjahrsexperiment - Phosphat gedüngter Ansatz 

Situationsbeschreibung 

Die in dem Phosphat gedüngten Ansatz des Frühjahrsexperiments beobachtete Dy-
namik ist der des Kontrollansatzes sehr ähnlich. Es entwickelte sich eine Phytoplank-
tonblüte (Abbildung 4.2 A, G, H, I), die ebenfalls sehr stark von Diatomeen dominiert 
wurde (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung) und von einer Abnahme der anorganischen 
Nährstoffe begleitet wurde (Abbildung 4.2 B, C, E, F). Durch den Zusatz von ca. 
2 µmol l-1 Phosphat am 26. März setzte die Phosphatzehrung erst am 30. März (2 Tage 
später als in dem Kontrollansatz) ein und es kam zu einer Silikatzehrung ca. 1 Tag nach 
der Phosphatzehrung. Ein hoher Grazingdruck durch Meso- und Mikrozooplankton ist 
aufgrund von mikroskopischen Beobachtungen auch in diesem Ansatz auszuschließen. 
Aufgrund der im Kontrollansatz beobachteten zellinternen Speicherung von Phosphat 
ist davon auszugehen, dass die Blüte in diesem Ansatz durch Silikatmangel beendet wur-
de. Unter Silikatmangel ist jedoch kein plötzlicher Abfall der Chlorophyll a Konzentrati-
on wie unter Phosphatmangel im Kontrollansatz zu beobachten. Es bildet sich vielmehr 
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eine Art stationärer Zustand im Chlorophyllsignal ab. Interessant ist, dass die Konzentra-
tion von partikulärem Kohlenstoff auch nach Zehrung des verfügbaren Silikats noch um 
ca. 3000 µg C l-1 (ca. 30 %) ansteigt. Dieser Anstieg wird hauptsächlich durch partikuläre 
Zucker (Anstieg in diesem Zeitraum um ca. 2500 µg C l-1, Daten nicht gezeigt) sowie Pro-
teine (paralleler Anstieg des partikulären Stickstoffs um ca. 8 µmol N l-1) verursacht. Wie 
in dem Kontrollansatz zeigt die Gemeinschaft der freien Bakterien parallel zu der Dia-
tomeenblüte ebenfalls ein exponentielles Anwachsen. In der Dynamik von gelöstem 
organischen Kohlenstoff sowie von gelöstem organischen Stickstoff ist kein so deutli-
cher Trend erkennbar wie in den anderen Messdaten. Für gelöstes organisches Phosphat 
liegen keine Messdaten vor. Die in Abbildung 4.2 K gezeigten Werte sind Minimalwerte, 
die unter der Annahme, dass die Summe aller Phosphatspezies während des Experi-
ments konstant bleiben muss,  aus der Summe von gelöstem anorganischen Phosphat 
und partikulärem Phosphat, berechnet wurden. Es stehen neben den Daten des Haupt-
tanks nur Daten von einem Paralleltank zur Verfügung, der andere wurde während des 
Experiments beschädigt.   

Vergleich Messdaten - Simulation 

Der Vergleich zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen zeigt, dass das Modell 
in der Lage ist, auch in diesem Ansatz die meisten Messparameter überaus exakt zu re-
produzieren. Die Biomassezustandsvariablen (Abbildung 4.2 G, H, I), die anorganischen 
Nährstoffe (Abbildung 4.2 B, C, E, F) sowie die Dynamik der freien Bakterien 
(Abbildung 4.2 D) werden von dem Modell zeitlich und quantitativ recht genau wieder-
gegeben. Lediglich der leichte Anstieg der Nitratkonzentration gegen Ende des Experi-
ments wird in der Simulation nicht abgebildet (siehe dazu auch weiter unten in diesem 
Absatz).  

Bei der Chlorophylldynamik (Abbildung 4.2 A) sind massive Abweichungen der Si-
mulationsergebnisse von den Messwerten zu erkennen. Während die Chlorophyllkon-
zentration im Experiment bei einsetzender Silikatlimitierung in einen stationären Zu-
stand läuft, wird von dem Modell der gleiche plötzliche Abfall prognostiziert wie bei 
einer Phosphatlimitierung (vergleiche Abbildung 4.1 A, Seite 58). Die Silikatlimitierung 
hat demnach offensichtlich in diesem Ansatz einen deutlich schwächer regulierenden 
Einfluss auf die Chlorophylldynamik der dominierenden Diatomeen im Frühjahrsexpe-
riment als eine Phosphatlimitierung, was modelltechnisch durch die Definition eines 
zusätzlichen Limitierungsterms für die Silikatabhängigkeit speziell der Chlorophylldyna-
mik entsprechend parametrisiert werden könnte33. In den Sommerexperimenten (ver-
gleiche Abschnitte 4.3, 4.5 und 4.6) war jedoch der beobachtete Silikateinfluss auf die 
                                                 
33 In der vorliegenden Modellversion werden alle nährstoffabhängigen Prozesse durch einheitliche Limitie-

rungsfaktoren (einheitlich hinsichtlich Formulierung und Parametrisierung) beschrieben. 
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che Abschnitte 4.3, 4.5 und 4.6) war jedoch der beobachtete Silikateinfluss auf die Chlo-
rophylldynamik der Diatomeen deutlich stärker und das Modell ist in der Lage, die beo-
bachtete Chlorophylldynamik in diesen Experimenten auch bei Silikatlimitierung ohne 
weitere Modifikationen gut zu reproduzieren. Im Hinblick auf eine möglichst schlanke 
Modellstruktur wurde auf das Anfitten der Messdaten des Phosphat gedüngten Ansatzes 
des Frühjahrsexperiments verzichtet.  

Die Frage, warum sich eine Silikatlimitierung so unterschiedlich auf die Chlorophyll-
dynamik auswirkt, kann an dieser Stelle nicht beantwortet werden, möglicherweise ist es 
ein artspezifischer Effekt. Einerseits wurden ähnliche Beobachtungen wie in dem Phos-
phat gedüngten Ansatz des Frühjahrsexperiments auch in Batch-Kulturen der Diato-
meenspezies Thalassiosira pseudonana bei verschiedenen Limitierungsbedingungen gemacht 
(BUCCIARELLI und SUNDA, 2003). Unter Phosphat- und Stickstofflimitierung sank der 
Chlorophyllgehalt pro Zelle, während er bei Silikatlimitierung leicht anstieg. Die Autoren 
argumentierten, dass die Silikatlimitierung die Effizienz der aktiven Aufnahme anorgani-
schen Kohlenstoffs in die Zelle verringere. Das führe zu einem höheren Energiebedarf, 
der wiederum durch eine Erhöhung des Chlorophyllgehalts der Zelle kompensiert wer-
de. Hier stellt sich allerdings die Frage, warum die Zelle bei Silikatlimitierung, d. h. bei 
gehemmter Zellteilung, unter Aufwendung zusätzlicher Energie die Kohlenstofffixierung 
aufrechterhalten sollte, ohne dadurch einen offensichtlichen Wachstumsvorteil zu haben. 

Im Gegensatz dazu wurde in Batch-Kulturen der Diatomeenspezies Pseudo-Nitzschia 
seriata bei Silikatmangel eine starke Abnahme des Chlorophyllgehalts pro Zelle beobach-
tet (FEHLING et al., 2004). Außerdem konnten LIPPEMEIER et al. (1999) einen deutlichen 
Rückgang des Fluoreszenzsignals und einen parallelen Anstieg des non-photochemical 
quenching34 einer Thalassiosira weissflogii Batch-Kultur bei einsetzender Silikatlimitierung 
dokumentieren. Als mögliche Erklärung geben die Autoren eine Reduktion der Kapazi-
tät des Calvin Zyklus durch die Silikatlimitierung an. Daraus resultiere eine verminderte 
Nachfrage nach Energie und Reduktionsäquivalenten, was die beobachtete Abnahme des 
Fluoreszenzsignals und den Anstieg des non-photochemical quenching Signals und letzt-
lich einen Rückgang des Chlorophyllgehalts bewirke. 

 

 
34 Der Prozess des non-photochemical quenching bezeichnet einen Schutzmechanismus photoautotropher 

Organismen vor zu hohen Lichtintensitäten. Dabei wird die überschüssige Energie angeregter Chloro-
phyllmoleküle im Form von Wärmeenergie abgegeben. 
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Abbildung 4.2 Ergebnisse der Referenzsimulation des Phosphat gedüngten Ansatzes des 
Frühjahrsexperiments. Dargestellt sind auf der linken Seite (Grafiken A bis L) die Ergeb-
nisse der Referenzsimulation (blaue Linie) im Vergleich zu den Messdaten des Haupttanks 
(graue Fläche) und eines Paralleltanks (offene Rauten). Der andere Paralleltank wurde im 
Verlauf des Experiments kontaminiert. Für gelöstes organisches Phosphat liegen keine 
Messdaten vor. Die in Abbildung K gezeigten Werte (grau schraffierte Fläche) sind Mini-
malwerte, die unter der Annahme, dass die Summe aller Phosphatspezies während des Ex-
periments in einem geschlossenen System konstant bleiben muss, aus der Summe von ge-
löstem anorganischen Phosphat und partikulärem Phosphat berechnet wurden. Auf der 
rechten Seite (Grafiken M bis U) sind Details der Referenzsimulation dargestellt, für die 
keine quantitativen experimentellen Vergleichsdaten zur Verfügung stehen. Die Datums-
angaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Die Dynamik von gelöstem organischen Material (Abbildung 4.2 J, K, L) wird von 
dem Modell unterschiedlich gut wiedergegeben. Bezüglich der Kohlenstoff- und Phos-
phatkomponenten ist die wesentliche Dynamik mit der des Kontrollansatzes vergleich-
bar, deshalb sei an dieser Stelle auf die Diskussion der Diskrepanzen zwischen Simulati-
onsergebnissen und Messdaten für den Kontrollansatz des Frühjahrsexperiments 
verwiesen (Seite 60). Während die Dynamik des gelösten organischen Stickstoffs im 
Kontrollansatz gut reproduziert werden konnte, sind in dem gedüngten Ansatz ähnliche 
Abweichungen zwischen Modell und Messdaten zu beobachten wie in der Dynamik des 
gelösten organischen Phosphats. Die vom Modell berechnete Konzentration steigt gegen 
Ende des Experiments an, während in den experimentellen Daten ein leichtes Abfallen 
der Konzentration zu beobachten ist. Im gleichen Zeitraum ist im Experiment ein Ab-
sinken der Konzentration partikulären Stickstoffs (vom Modell reproduziert) und ein 
Ansteigen der Nitratkonzentration (vom Modell nicht reproduziert) in der gleichen 
Menge zu verzeichnen. Dies legt die Vermutung nahe, dass hier ein Remineralisie-
rungsprozess von dem Modell unterschätzt wird, wahrscheinlich, weil die bevorzugte 
Aufnahme der nährstoffreichen Komponenten des gelösten organischen Materials 
(HOPKINSON et al., 2002) im Modell vernachlässigt wird.  

Details der Referenzsimulation 

In der Simulation des Phosphat gedüngten Ansatz des Frühjahrsexperiments wird die 
Phytoplanktonblüte wie im Kontrollansatz massiv von Diatomeen dominiert 
(Abbildung 4.2 M), wie es laut qualitativen mikroskopischen Beobachtungen auch im 
Experiment für das Mikrophytoplankton der Fall war (DÜRSELEN, persönliche Mittei-
lung). Anhand der Regulationsfaktoren der Diatomeen (Abbildung 4.2 N) ist zu erken-
nen, dass die Diatomeen in der stationären Phase durch Silikatmangel limitiert sind. Die 
autotrophen Flagellaten und das Pikophytoplankton sind, wie zu erwarten, am stärksten 
phosphatlimitiert (Abbildung 4.2 O, Q). Bei den Dinoflagellaten (Abbildung 4.2 R) ist 
aufgrund der geringen Wachstumsgeschwindigkeit eine zwischen Phosphat und Stick-
stoff wechselnde Limitierung zu beobachten (vergleiche Diskussion des Kontrollansat-
zes, Seite 61). Eine signifikante Lichtlimitierung während des Tages ist nur am Ende des 
Experiments durch die Selbstbeschattung der hohen Biomassekonzentration zu beo-
bachten.  

Das C : Chl a - Verhältnis der Diatomeen (Abbildung 4.2 P) liegt bei Nährstoffsättigung 
wiederum bei ca. 25 - 40 mg C (mg Chl a)-1 und steigt bei Silikatmangel auf ca. 70 -

 80 mg C (mg Chl a)-1. Dieser Anstieg ist deutlich stärker, als es die experimentellen Daten 

vermuten lassen. Mit der Annahme, dass ca. 800 mg C m-3 des partikulären Kohlenstoffs 
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Detritus ist35, kann man eine Änderung des gesamten C : Chl a - Verhältnisses von ca. 
35 mg C (mg Chl a)-1 während der exponentiellen Wachstumsphase auf ca. 
50 mg C (mg Chl a)-1 unter Silikatlimitierung abschätzen. Dieser Anstieg fällt entsprechend 
geringer aus, wenn man annimmt, dass der Detritusanteil bei Silikatlimitierung ansteigt, 
was nicht unwahrscheinlich ist. In der Literatur wurden allerdings auch schon 
C : Chl a - Verhältnisse unter Silikatlimitierung von 200 mg C (mg Chl a)-1 (bei ca. 
70 mg C (mg Chl a)-1 unter Nährstoffsättigung) dokumentiert (FEHLING et al., 2004). Die 
Abweichungen zwischen Simulation und experimentellen Daten beruhen auf den Prob-
lemen bei der Simulation der Chlorophylldynamik, die schon weiter oben in diesem Ab-
schnitt diskutiert wurden. Da bezüglich des heterotrophen Planktons und der Regulati-
onsfaktoren der beiden Bakteriengruppen weder qualitative noch quantitative, 
signifikante Unterschiede zwischen dem Kontrollansatz und dem Phosphat gedüngten 
Ansatz des Frühjahrsexperiments zu erkennen sind, sei an dieser Stelle auf die Diskussi-
on des Kontrollansatzes verwiesen (Seite 62).  

4.3 Erstes Sommerexperiment – Kontrollansatz 

Situationsbeschreibung 

In dem Kontrollansatz des ersten Sommerexperiments zeigte die Phytoplanktonge-
meinschaft direkt zu Beginn des Experiments ein starkes exponentielles Wachstum 
(Abbildung 4.3 A, G, H, I). Sie wurde zu 60 bis 80 % von Diatomeen dominiert, es waren 
aber auch Dinoflagellaten in signifikanten Abundanzen vertreten (DÜRSELEN, persönli-
che Mitteilung). Außerdem können anhand von größenfraktionierten Chlorophyllmes-
sungen (Daten nicht gezeigt) ca. 5 bis 10 % Pikophytoplankton (Größenklasse < 2 µm) 
sowie 10 bis 30 % autotrophe Nanoflagellaten und kleine Diatomeen (Größenklasse 
2 - 20 µm) abgeschätzt werden. Parallel zu der Biomassezunahme (Abbildung 4.3 G, H, I) 
wurde eine Abnahme der anorganischen Nährstoffe verzeichnet 
(Abbildung 4.3 B, C, E, F). Alle 4 Nährstoffe wurden innerhalb von 2 bis 3 Tagen nach 
Beginn des Experiments vollständig aufgezehrt. Aufgrund der schnelleren Remineralisie-
rung von Phosphat und Stickstoff gegenüber Silikat (HOPKINSON et al., 2002) ist von 
einer Silikatlimitierung der Diatomeen auszugehen. Bei den anderen Gruppen ist in An-
betracht des hohen N : P - Verhältnisses des gelösten organischen Materials (molar im 
Mittel ca. 60 gegenüber 16 für das Redfield-Verhältnis) und der daraus abzuleitenden 
stärkeren Remineralisierung von Stickstoff von einer Phosphatlimitierung auszugehen.  

                                                 
35 Abgeschätzt durch Extrapolation der Steigung der partikulären Kohlenstoffkonzentration auf die Ordi-

nate bei logarithmischer Darstellung.  
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Wie in den Frühjahrsexperimenten ist ein hoher Grazingdruck durch Meso- und Mik-
rozooplankton aufgrund von mikroskopischen Beobachtungen unwahrscheinlich 
(DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Die Gemeinschaft der freien Bakterien 
(Abbildung 4.3 D) zeigt parallel zu der Chlorophyllkonzentration ein schnelles Anwach-
sen, bricht dann bei einsetzender Zehrung der anorganischen Nährstoffe zusammen und 
steigt zum Ende des Experiments wieder an. In den Kohlenstoff-, Stickstoff- und Phos-
phatkomponenten des gelösten organischen Materials ist ein ansteigender Trend über die 
gesamte Experimentdauer zu erkennen. Die Konzentration von gelöstem organischen 
Phosphat zeigt starke Schwankungen um diesen mittleren Trend. Bei der Erklärung die-
ser Schwankungen müssen methodische Probleme in der Analysetechnik berücksichtigt 
werden. Die Identifizierung dieser Probleme geht über das Ziel dieser Arbeit hinaus. 
Gleichwohl gibt es deutliche Hinweise, dass hier ein grundsätzliches methodisches Prob-
lem vorliegt. Zum einen zeigt das gelöste organische Phosphat in allen Experimenten 
(wo tatsächlich gemessene Daten vorliegen) ein bezüglich des gelösten anorganischen 
Phosphates gegenläufiges Verhalten (vergleiche auch Abbildung 4.4, Seite 78, 
Abbildung 4.5, Seite 84  und Abbildung 4.6, Seite 88, jeweils Graph E und K).  

Besonders deutlich wird dieses Phänomen in den Ansätzen, wo anorganisches Phos-
phat zugesetzt wurde (Abbildung 4.4, Abbildung 4.6), da hier die Konzentration von 
gelöstem organischen Phosphat schlagartig, oft bis auf Null, zurückgeht und mit der 
Abnahme an gelöstem anorganischen Phosphat wieder ansteigt. Teilweise werden die 
Konzentrationen von gelöstem organischen Phosphat bei Anwesenheit von anorgani-
schem Phosphat sogar negativ36, ein Hinweis auf ein methodisches Problem bei dem 
Aufschluss des Gesamtphosphates zu gelöstem anorganischen Phosphat. Dieser scheint 
nicht vollständig zu gelingen und zusätzlich scheint bei der Aufschlussreaktion gelöstes 
anorganisches Phosphat teilweise in eine nicht nachweisbare Spezies überführt zu wer-
den, was bereits in anderen Untersuchungen dokumentiert wurde (MONBETT et al., 2007, 
sowie darin enthaltene Zitate). Zum anderen zeigt die Summe aller Phosphatkomponen-
ten, die in einem für Phosphat geschlossenen System wie den Mesokosmen konstant sein 
müsste, unsystematische Schwankungen um bis zu 60 %. Da für das beschriebene Ver-
halten der Konzentration von gelöstem organischen Phosphat keine offensichtliche bio-
geochemische Erklärung vorliegt und in der Literatur verschiedene methodische Prob-
leme bei der Erfassung der unterschiedlichen Phosphatspezies berichtet werden 
(WORSFOLD et al., 2005), liegt die Schlussfolgerung nahe, dass ein Großteil der Dynamik 
von gelöstem organischen Phosphat auf Messartefakte zurückzuführen ist.  

 

                                                 
36 Da negative Konzentrationen eines Stoffs in einem natürlichen System keine sinnvolle Bedeutung ha-

ben, wurden in den Abbildungen nur positive Werte gezeigt.  
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Vergleich Messdaten - Simulation 

Der Vergleich zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen zeigt, dass das Modell 
auch in der Sommersituation in der Lage ist, die Dynamik der meisten Messgrößen gut 
zu reproduzieren. Die Chlorophyllkonzentration (Abbildung 4.3 A) wird von dem Mo-
dell im Maximum der Blüte etwas überschätzt, aber der qualitative Verlauf wird exakt 
abgebildet. Die Dynamik der anorganischen Nährstoffe (Abbildung 4.3 B, C, E, F) wird 
größtenteils quantitativ und qualitativ exakt reproduziert, lediglich bei der Ammonium-
konzentration sind gegen Ende des Experiments in der Simulation deutlich höhere Wer-
te als im Experiment zu beobachten. Dies ist auf eine zu starke Remineralisierung von 
Stickstoff zurückzuführen (siehe auch die Diskussion der Dynamik von partikulärem 
und gelöstem organischen Stickstoff weiter unten in diesem Abschnitt). Die Dynamik 
der freien Bakterien wird von dem Modell gut reproduziert (Abbildung 4.3 D). Die ma-
ximale Konzentration von partikulärem Kohlenstoff (Abbildung 4.3 G) wird in der Si-
mulation sowohl quantitativ unterschätzt als auch qualitativ zu früh erreicht. Der Grund 
hierfür liegt in der zu geringen Kohlenstoffspeicherkapazität der Diatomeen im Modell. 

Hier kommt es zu einer maximalen Akkumulation von Speicherkohlenstoffen in den 
Diatomeen von 40 % des gesamten Zellkohlenstoffs. Aus den experimentellen Daten 
kann eine maximale Akkumulation von 65 % des gesamten Zellkohlenstoffs sowie ein 
minimales Si : C - Verhältnis von ungefähr 0.002 mmol Si (mg C)-1 abgeschätzt werden37. 
Ein solches Si : C - Verhältnis ist extrem niedrig (SOMMER, 1998) und wurde in den ande-
ren Ansätzen so nicht beobachtet. Auf das Anfitten dieser extremen Daten wurde zu-
gunsten der Allgemeingültigkeit der Modellparametrisierung verzichtet.  

Im partikulären Phosphat (Abbildung 4.3 H) ist eine deutliche Überschätzung der 
Konzentration in den Simulationsdaten zu erkennen. Auch hier müssen, wie bei der 
Messung des gelösten organischen Phosphats, methodische Probleme in der Analyse-
technik, vermutlich in dem Aufschlussverfahren des partikulären Phosphats, berücksich-
tigt werden. In den ersten 4 Tagen des Experiments sank die Summe aller Phosphatspe-
zies von 2.2 auf 1.7 mmol m-3. 

 

                                                 
37 Zugrunde liegt die Annahme, dass der partikuläre Kohlenstoffpool neben den Diatomeen aus 

680 mg C m-3 Detritus (konstant, abgeschätzt durch Extrapolation der Steigung der partikulären Koh-
lenstoffkonzentration auf die Ordinate bei logarithmischer Darstellung) sowie 10 % Nicht-Diatomeen 
Phytoplankton und 10 % heterotrophes Plankton besteht und dass die vollständig aufgezehrte Silikat-
menge in Diatomeen gebunden bleibt.  
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Abbildung 4.3 Ergebnisse der Referenzsimulation des Kontrollansatzes des ersten Somme-
rexperiments. Dargestellt sind auf der linken Seite (Grafiken A bis L) die Ergebnisse der 
Referenzsimulation (blaue Linie) im Vergleich zu den Messdaten des Haupttanks (graue 
Fläche) und der beiden Paralleltanks (schwarze und offene Rauten). Auf der rechten Seite 
(Grafiken M bis U) sind Details der Referenzsimulation dargestellt, für die keine quantitati-
ven experimentellen Vergleichsdaten zur Verfügung stehen. Die Datumsangaben auf der 
Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Nimmt man an, dass die Konzentration von gelöstem organischen Phosphat tatsäch-
lich nicht den, in den Messdaten beobachteten, schnellen Anstieg zu Beginn des Expe-
riments zeigt, sondern einen langsam über den Experimentzeitraum ansteigenden Trend 
wie die anderen gelösten organischen Komponenten (vergleiche Diskussion weiter oben 
in diesem Abschnitt, Seite 70), würde sich der Abfall der Summe der Phosphatspezies in 
diesem Zeitraum auf ca. 0.9 mmol m-3 erhöhen. Dies ist ungefähr die Differenz, um die 
das Modell die gemessenen Daten des partikulären Phosphats 4 Tage nach Beginn des 
Experiments überschätzt. Das wiederum legt die Vermutung nahe, dass die gemessenen 
Werte aufgrund des unvollständigen Aufschlusses von partikulärem Phosphat zu niedrig 
sind und die Simulationsergebnisse die tatsächlichen Werte vernünftig abbilden.  

Die Konzentration von partikulärem Stickstoff (Abbildung 4.3 I) wird in der Simula-
tion exakt ab dem Zeitpunkt überschätzt, an dem Nitrat vollständig aufgezehrt ist. Der 
Grund hierfür liegt in der zu großen Remineralisierungsrate von gelöstem organischen 
Stickstoff und der daraus resultierenden zu hohen Aufnahme durch das Phytoplankton 
im Modell. Dementsprechend wird die Konzentration von gelöstem organischen Stick-
stoff in der Simulation durch die stetige Abnahme deutlich unterschätzt 
(Abbildung 4.3 L), wohingegen die Konzentration von gelöstem organischen Phosphat 
ansteigt (Abbildung 4.3 K). Dieses Modellverhalten beruht auf dem Missverhältnis zum 
Beginn des Experiments zwischen dem N : P Verhältnis des Substrats und des direkt 
daran gekoppelten bakteriell umgesetzten Materials von 240 mmol N (mmol P)-1 gegen-
über einem N : P Verhältnis von ca. 20 mmol N (mmol P)-1 in dem frisch produzierten 
gelösten organischen Material. Gegen Ende des Experiments wird ein Gleichgewicht 
von ca. 20 mmol N (mmol P)-1 erreicht. In den experimentellen Daten kann diese Dyna-
mik nicht beobachtet werden, was ein Hinweis darauf ist, dass die Bakterien nicht nur 
nährstoffreiche Komponenten des gelösten organischen Materials gezielt bevorzugt auf-
nehmen können (vergleiche Frühjahrskontrollansatz Seite 57), sondern auch gezielt koh-
lenstoffreiche Komponenten bevorzugt aufnehmen können, z. B. bei zellinterner Sätti-
gung eines Nährstoffs.  

Die Konzentration von gelöstem organischen Kohlenstoff (Abbildung 4.3 J) wird in 
der Simulation größtenteils gut reproduziert, lediglich gegen Ende des Experiments zei-
gen die Simulationsdaten einen leichten Abfall der Konzentration, während sie in den 
experimentellen Daten weiter leicht ansteigen.  

Details der Referenzsimulation 

Die simulierte Phytoplanktonblüte wird, wie bei dem Frühjahrsexperiment, wieder 
von Diatomeen dominiert (Abbildung 4.3 M), jedoch erreichen, in Übereinstimmung mit 
qualitativen mikroskopischen Beobachtungen während des Experiments sowie größen-
fraktionierten Chlorophylldaten, auch die autotrophen Nanoflagellaten sowie das Pi-
kophytoplankton höhere Biomassen von bis zu 15 % während des ersten Drittels des 

74 



4.3 Erstes Sommerexperiment – Kontrollansatz 

Experiments. Zum Ende der Simulation erreichen auch die Dinoflagellaten signifikante 
Biomassen von ca. 10 % der Gesamtbiomasse. Die Diatomeen sind mit dem Einsetzen 
des Silikatmangels über den kompletten Simulationszeitraum, wie erwartet, stark silikat-
limitiert (Abbildung 4.3 N). Bei den Nicht-Diatomeen Gruppen (Abbildung 4.3 O, Q, R) 
setzt zuerst eine Stickstofflimitierung ein, obwohl die Konzentration von Phosphat im 
Wasser knapp einen Tag vor der des Nitrats vollständig aufgezehrt war. Dies verdeut-
licht zum einen die höhere Speicherkapazität der Zellen für Phosphat gegenüber Stick-
stoff, zum anderen ist es eine Folge der überproportionalen Gewichtung von Phosphat 
gegenüber Nitrat bei der Allokation der Ressourcen auf die zwei Nährstoffaufnahme-
prozesse. Im weiteren Verlauf ist ein Wechsel der Limitierung von Stickstoff zu Phos-
phat, bedingt durch die bereits diskutierte sehr starke Stickstoffremineralisierung, zu 
erkennen.  

Das C : Chl a -Verhältnis der einzelnen Gruppen (Abbildung 4.3 P) liegt bei Nähr-
stoffsättigung bei ca. 20 - 50 mg C (mg Chl a)-1 und steigt bei Nährstoffmangel auf ca. 70 -
 110 mg C (mg Chl a)-1 und bewegt sich damit in einem häufig beobachteten Bereich 
(TETT et al., 1975; BANSE, 1977). Der Unterschied in der Chlorophylldynamik zwischen 
Diatomeen und Nicht-Diatomeen spiegelt die Nährstofflimitierung der verschiedenen 
Gruppen wieder. Die simulierten Biomassen des Mikro- und Mesozooplanktons 
(Abbildung 4.3 S) sind in Übereinstimmung mit qualitativen mikroskopischen Beobach-
tungen (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung) im Vergleich zu der Phytoplanktonbiomasse 
gering.  

Die Dynamik der heterotrophen Nanoflagellaten folgt der der freien Bakterien und 
der des Pikophytoplanktons. Die partikelassoziierten Bakterien (Abbildung 4.3 S) zeigen, 
genau wie in dem Frühjahrsexperiment, geringere Biomassen und reagieren deutlich we-
niger dynamisch auf die Phytoplanktonblüte als die freien Bakterien, was bereits anhand 
des Kontrollansatzes des Frühjahrsexperiments diskutiert wurde (vergleiche Seite 62). 
Anhand der Regulationsfaktoren der beiden Bakteriengruppen (Abbildung 4.3 T, U) ist 
zu sehen, dass die freien Bakterien im Gegensatz zu den partikelassoziierten Bakterien 
nach Zehrung des gelösten anorganischen Phosphats phosphatlimitiert sind. Dies ist, wie 
in dem Frühjahrsexperiment, darauf zurückzuführen, dass die relative Konzentration 
von Phosphat in gelöstem organischen Material deutlich geringer ist (ca. Faktor 5), als in 
Detritus. Der Verlauf der Substratqualität spiegelt, wie in dem Frühjahrsexperiment (sie-
he Seite 63), die Freisetzung frischen Substrats durch das Phytoplankton wieder. Die aus 
Nährstoffversorgung und Substratqualität resultierende Wachstumseffizienz steigt wäh-
rend des Simulationszeitraums bei den freien Bakterien von ca. 7 auf 15 % und bei den 
partikelassoziierten Bakterien von ca. 3 auf 10 %. Insbesondere für die freien Bakterien 
sind diese Werte, verglichen mit anderen Untersuchungen zu dieser Jahreszeit in der 
südlichen Nordsee, gering (REINTHALER und HERNDL, 2005), was auf die gegenläufige 
Dynamik von Nährstofflimitierung und Substratqualität zurückzuführen ist, da gerade in 
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der Zeit, in der aufgrund der guten Substratqualität höhere Wachstumseffizienzen er-
reicht werden könnten, Phosphatlimitierung herrscht.  

4.4 Erstes Sommerexperiment - P/N/Si gedüngter Ansatz 

Situationsbeschreibung 

In dem gedüngten Ansatz des ersten Sommerexperiments wurde, aufgrund der 
eutrophen Bedingungen durch die Mehrfachdüngungen, eine massive Phytoplanktonblü-
te mit extrem hohen Chlorophyll- (Abbildung 4.4 A) und Biomassekonzentrationen 
(Abbildung 4.4 G, H, I) beobachtet. Sie wurde deutlicher als in dem Kontrollansatz (zu 
80 bis 90 %) von Diatomeen dominiert, es waren aber wiederum auch Dinoflagellaten in 
signifikanten Abundanzen vertreten (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Anhand von 
größenfraktionierten Chlorophyllmessungen (Daten nicht gezeigt) konnten ca. 2 bis 5 % 
Pikophytoplankton (Größenklasse < 2 µm) sowie 5 bis 15 % autotrophe Nanoflagellaten 
und kleine Diatomeen (Größenklasse 2 - 20 µm) abgeschätzt werden. Bei den anorgani-
schen Nährstoffen (Abbildung 4.4 B, C, E, F) ist trotz der intensiven Düngung keine 
signifikante Akkumulation zu beobachten, die zugesetzten Mengen werden jeweils in-
nerhalb eines Tages aufgebraucht. Aufgrund des durch die häufige Beprobung abneh-
menden Wasservolumens der Tanks sowie die variierende Aufnahme durch Organismen 
nehmen die aus den Nährstoffzugaben resultierenden Konzentrationsänderungen über 
den Experimentzeitraum zu. Qualitative mikroskopische Beobachtungen haben gezeigt, 
dass die Abundanz von Meso- und Mikrozooplankton wie in den anderen Experimenten 
gering war. Die Gemeinschaft der freien Bakterien (Abbildung 4.4 D) zeigt ein schnelles 
Anwachsen während der ersten 4 bis 5 Tage, bricht dann für ca. 2 Tage ein, steigt dann 
noch einmal sehr steil an und fällt zum Ende des Experiments wieder leicht ab.  

Die Konzentration von partikulärem Kohlenstoff (Abbildung 4.4 G) wächst ab Be-
ginn des Experiments exponentiell an, bis sie nach 7 Tagen abrupt in eine Phase mit nur 
minimal steigender Konzentration übergeht. Dies geschieht, obwohl weiterhin täglich 
anorganische Nährstoffe zugesetzt werden, eine Nährstofflimitierung also zumindest 
zeitweise nicht gegeben sein kann. Das legt die Vermutung nahe, dass bei sehr starker 
Düngung mit allen Makronährstoffen (Phosphat, Silikat, Stickstoff) eine weitere Res-
source das Wachstum limitiert, die in den anderen Experimenten nicht aufgezehrt wur-
de, da sie bei natürlichen Verhältnissen gegenüber den Makronährstoffen im Überschuss 
vorhanden ist. Eine Eisenlimitierung ist hier eher unwahrscheinlich, da die Chlorophyll-
konzentration gleichzeitig weitere 2 Tage deutlich anstieg und bereits mehrfach eine 
starke Abhängigkeit des C : Chl a -Verhältnisses von der Eisenverfügbarkeit nachgewie-
sen wurde (BEHRENFELD et al., 1996; SOSIK und OLSON, 2002; HOPKINSON et al., 
2007). Möglicherweise ist das Phytoplanktonwachstum in diesem stark gedüngten Ansatz 
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kohlenstofflimitiert. Das für die photosynthetische Kohlenstofffixierung verantwortliche 
Enzym (Ribulose-1,5-bisphosphat Carboxylase/Oxigenase, RuBisCO) kann nur gelöstes 
Kohlendioxid umsetzen. Bei einem durchschnittlichen pH-Wert von 8.0 liegt der gelöste 
anorganische Kohlenstoff im Meerwasser allerdings hauptsächlich als Bikarbonat 
(HCO3

- ) und Karbonat (CO3
2- ) und nur zu ca. 0.5 - 1 % als gelöstes Kohlendioxid vor. 

Diese Verhältnisse verschieben sich bei einer Reduktion des pH-Wertes zugunsten des 
Kohlendioxids und bei einer Erhöhung des pH-Wertes zugunsten des Karbonats. Wäh-
rend der pH-Wert in allen anderen Ansätzen (ausgehend von einem Wert von ca. 8.0 zu 
Beginn der Experimente) nicht oder nur sehr kurz über einen Wert von 8.6 hinaus an-
steigt, übersteigt er in diesem Ansatz genau nach 7 Tagen (zum Zeitpunkt des Knickes in 
der Wachstumskurve) einen Wert von 9.0 und bewegt sich für den Rest des Experiments 
zwischen 8.9 und 9.1 (Daten nicht gezeigt). Das bedeutet, dass die Konzentration von 
gelöstem Kohlendioxid nur noch ca. 0.05 – 0.1 % des gelösten anorganischen Kohlen-
stoffs betrug. Das ist, unabhängig von dem Grad der Gesamtsättigung mit gelöstem an-
organischen Kohlenstoff, für viele Algenarten eine zu geringe Konzentration an nutzba-
rem anorganischen Kohlenstoff, um positive Nettokohlenstofffixierung zu leisten 
(RIEBESELL et al., 1993; GEIDER und MACINTYRE, 2007) und legt die Vermutung nahe, 
dass die Phytoplanktongemeinschaft in diesem Ansatz kohlenstofflimitiert war.  

Diese Limitierung hat jedoch offensichtlich keinen sehr starken Einfluss auf die Auf-
nahme anorganischer Nährstoffe. In den Konzentrationen von partikulärem Phosphat 
(Abbildung 4.4 H) und partikulärem Stickstoff (Abbildung 4.4 I) ist kein Knick in der 
Wachstumskurve zu erkennen, sie zeigen ca. 11 - 12 Tage lang eine kontinuierliche Zu-
nahme und fallen erst gegen Ende des Experiments leicht ab. Die Konzentrationen von 
gelöstem organischen Material (Abbildung 4.4 J, K, L) stiegen während des ganzen Expe-
rimentzeitraums leicht an. Die starken Schwankungen um den mittleren Trend in der 
Konzentration von gelöstem organischen Phosphat sind vermutlich, wie in dem Kon-
trollansatz des ersten Sommerexperiments, auf methodische Probleme bei der Analyse 
zurückzuführen (vergleiche Diskussion Seite 70). 

Vergleich Messdaten - Simulation 

Der Vergleich zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen zeigt, dass das Modell 
die Biomassedaten (Abbildung 4.4 A, G, H, I) in diesem Ansatz ab dem Einsetzen der 
Kohlenstofflimitierung grundlegend überschätzt. Das ist nicht weiter verwunderlich, da 
eine Limitierung der Photosynthese durch gelösten anorganischen Kohlenstoff im Mo-
dell nicht berücksichtigt wurde. Aufgrund des unterschiedlichen Zeitpunktes des Ausei-
nanderdriftens von Modell (nicht kohlenstofflimitiertes Wachstum) und Messdaten lässt 
sich ableiten, dass die Kohlenstofflimitierung verschiedene Prozesse unterschiedlich 
stark beeinflusst. So wird als erstes die Kohlenstofffixierung limitiert, erst ca. 2 Tage 
später die Chlorophyllsynthese und nochmals 3 Tage später die Stickstoffaufnahme.  
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Abbildung 4.4 Ergebnisse der Referenzsimulation des N, P, Si gedüngten Ansatzes des ers-
ten Sommerexperiments. Dargestellt sind auf der linken Seite (Grafiken A bis L) die Er-
gebnisse der Referenzsimulation (blaue Linie) im Vergleich zu den Messdaten des Haupt-
tanks (graue Fläche) und der beiden Paralleltanks (schwarze und offene Rauten). Auf der 
rechten Seite (Grafiken M bis U) sind Details der Referenzsimulation dargestellt, für die 
keine quantitativen experimentellen Vergleichsdaten zur Verfügung stehen. Die Datumsan-
gaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Die sehr früh auftretenden Differenzen in den Konzentrationen des partikulären 
Phosphats (Abbildung 4.4 H) sowie die massiven Abweichungen in der zweiten Hälfte 
des Untersuchungszeitraums in den simulierten und gemessenen Konzentrationen von 
gelöstem organischen Phosphat (Abbildung 4.4 K) sind vermutlich, wie in dem Kon-
trollansatz, auf methodische Probleme bei der Analyse zurückzuführen (vergleiche Dis-
kussion Seite 71). Während des Experiments steigt die Differenz der theoretischen Sum-
me aller Phosphatspezies (unter der Annahme eines geschlossenen Systems) und die 
Summe der gemessenen Phosphatspezies auf ca. 9 mmol m-3, d. h., theoretisch müsste 
insgesamt doppelt so viel Phosphat im System sein, wie gemessen wurde. Da ein Sedi-
mentieren in diesen Größenordnungen aus den Konzentrationen der anderen partikulä-
ren Spezies nicht abgeleitet werden kann und von den Experimentatoren auch nicht be-
obachtet wurde (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung), liegt die Vermutung nahe, dass hier 
ein Messfehler vorliegt und die tatsächlichen Konzentrationen von partikulärem und 
gelöstem organischen Phosphat deutlich höher waren. Trotz der Abweichungen in den 
Konzentrationen der Biomassekomponenten ist das Modell in der Lage, die Dynamik 
der anorganischen Nährstoffe sehr gut zu reproduzieren (Abbildung 4.4 B, C, E, F), was 
ein weiterer Hinweis ist, dass eine Kohlenstofflimitierung die Aufnahme anorganischer 
Nährstoffe nicht signifikant beeinflusst.   

Die Dynamik der freien Bakterien wird von dem Modell recht gut reproduziert 
(Abbildung 4.4 D). Lediglich der erneute Anstieg der Bakteriengemeinschaft in der zwei-
ten Hälfte des Experiments wird von dem Modell unterschätzt. Dies ist eventuell auf 
einen zu hohen Fraßdruck durch die heterotrophen Nanoflagellaten (Abbildung 4.4 S) 
und/oder eine zu starke Nährstofflimitierung (Abbildung 4.4 T) zurückzuführen. Wie 
auch schon in den anderen Ansätzen kann das Modell die Dynamik der gelösten organi-
schen Komponenten (Abbildung 4.4 J, K, L) nur mäßig wiedergeben. Die simulierte 
Konzentration von gelöstem organischen Kohlenstoff zeigt nach den Einbrechen der 
Bakteriengemeinschaft ein schnelles Ansteigen, wohingegen in den Messdaten nur ein 
sehr geringer ansteigender Trend zu verzeichnen ist. Dies ist vermutlich zum einen auf 
eine Unterschätzung der Entwicklung der freien Bakterien in der zweiten Hälfte des Si-
mulationszeitraums, zum anderen auf eine Überschätzung der Freisetzung von gelöstem 
organischen Kohlenstoff (vergleiche Diskussion Seite 60) im Modell zurückzuführen.  

Auch die Konzentration von gelöstem organischen Phosphat (Abbildung 4.4 K) 
weicht in dem Modell deutlich von den gemessenen Werten ab. Allerdings liegt hier, wie 
schon weiter oben in diesem Abschnitt erläutert, die Vermutung nahe, dass die gemesse-
nen Konzentrationen aufgrund methodischer Probleme bei der Analyse zu niedrig sind. 
Bei dem gelösten organischen Stickstoff (Abbildung 4.4 L) ist zu Beginn des Untersu-
chungszeitraums eine ähnliche Situation zu erkennen wie in dem Kontrollansatz dieses 
Experiments (vergleiche Seite 74). Während die Messwerte einen langsam ansteigenden 
Trend zeigen, nimmt die simulierte Konzentration deutlich ab, da aufgrund des hohen 
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N : P Verhältnisses des Substrats (240  mmol N (mmol P)-1) in Relation zum Phosphat viel 
mehr organischer Stickstoff umgesetzt wird als frisch freigesetzt wird 
(20 mmol N (mmol P)-1). Im Gegensatz zu dem Kontrollansatz stellt sich in dem gedüng-
ten Ansatz durch die deutlich höheren Ausscheidungen von gelöstem organischen Mate-
rial viel schneller ein Gleichgewicht von ca. 20 mmol N (mmol P)-1 ein und die Simulati-
onsdaten zeigen einen Anstieg bei allen gelösten organischen Spezies.   

Details der Referenzsimulation 

Die Dynamik der einzelnen funktionellen Phytoplanktongruppen (Abbildung 4.4 M) 
zeigt, dass die Blüte in der Simulation des gedüngten Ansatzes noch stärker von Diato-
meen dominiert wird, als es in den anderen Ansätzen der Fall war. Dies konnte während 
des Experiments nicht beobachtet werden, stattdessen erreichten auch die autotrophen 
Nanoflagellaten sowie Dinoflagellaten höhere Biomassen von ca. 10 % der Gesamtbio-
masse (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Bei den Regulationsfaktoren der Diatomeen 
(Abbildung 4.4 M) ist ein mehrfacher Wechsel zwischen Silikat- und Stickstofflimitierung 
zu erkennen, die Nicht-Diatomeen Gruppen (Abbildung 4.4 O, Q, R) sind ausschließlich 
stickstofflimitiert. Auch in dieser Simulation ist wieder die Abhängigkeit der Limitie-
rungsintensität von der Wachstumsgeschwindigkeit zu erkennen (vergleiche Diskussion 
Seite 61). Da die Nährstofflimitierung bei allen Gruppen durch die täglichen Nährstoff-
zusätze nur mäßig stark wird, schwankt das C : Chl a -Verhältnis der einzelnen Gruppen 
(Abbildung 4.4 P) zwischen ca. 20 - 50 mg C (mg Chl a)-1 und steigt erst gegen Ende des 
Untersuchungszeitraums, wenn keine Nährstoffe mehr zugesetzt werden, etwas stärker 
an.  

Die simulierten Biomassen des Mikro- und Mesozooplanktons (Abbildung 4.4 S) sind 
insgesamt gering, wobei die Biomasse des Mikrozooplanktons gegen Ende des Simulati-
onszeitraums aufgrund der extrem hohen Biomassen des Phytoplanktons deutlich stär-
ker ansteigt (ca. 400 mg C m-3) als in den anderen Ansätzen (ca. 100 mg C m-3). Interessan-
terweise wurde bei den qualitativen mikroskopischen Beobachtungen während des 
Experiments in dem gedüngten Ansatz ebenfalls eine deutlich höhere Dichte eines nicht 
weiter spezifizierten großen heterotrophen Flagellaten beobachtet als in dem Kontroll-
ansatz (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Die Dynamik der heterotrophen Nanofla-
gellaten folgt der der freien Bakterien. Die partikelassoziierten Bakterien zeigen, genau 
wie in den anderen Ansätzen, geringere Biomassen und reagieren deutlich weniger dy-
namisch auf die Phytoplanktonblüte als die freien Bakterien, was bereits anhand des 
Kontrollansatzes des Frühjahrsexperiments diskutiert wurde (vergleiche Seite 62). An-
hand der Regulationsfaktoren der beiden Bakteriengruppen (Abbildung 4.4 T, U) ist zu 
sehen, dass aufgrund des geringen Phosphatanteils im gelösten organischen Material 
(2800 mmol C (mmol P)-1, 240 mmol N (mmol P)-1) bei den freien Bakterien nach kurzer 
Zeit eine leichte Phosphatlimitierung einsetzt, die durch die täglichen Phosphatzusätze 
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variiert, aber im Trend nicht stärker wird. Im weiteren Verlauf der Simulation wird die 
Phosphatlimitierung durch eine zunehmende Stickstofflimitierung abgelöst, da das vor-
handene, relativ stickstoffreiche, gelöste organische Material durch frisch freigesetztes, 
stickstoffarmes Material verdünnt wird (zum Zeitpunkt des Limitierungswechsels ca. 
560 mmol C (mmol P)-1, ca. 15 mmol N (mmol P)-1). Die Stickstoffzusätze haben keinen 
direkten Einfluss auf die Limitierung, da die Bakterien den in Form von Nitrat zugesetz-
ten Stickstoff nicht aufnehmen können. Die Wachstumseffizienz steigt aufgrund der 
hohen Substratqualität trotz der zunehmenden Nährstofflimitierung in der zweiten Hälf-
te des Simulationszeitraums auf über 25 %. Die partikelassoziierten Bakterien bleiben 
während des gesamten Simulationszeitraums nährstoffgesättigt, da die Nährstoffanteile 
des Detritus deutlich höher sind (75 mmol C (mmol P)-1, 13 mmol N (mmol P)-1) und sie 
außerdem langsamer wachsen und dadurch einen relativen Vorteil bei der Aufnahme 
anorganischer Nährstoffe aus dem Umgebungswasser der Partikel haben. Ihre Wachs-
tumseffizienz steigt während der Simulation aufgrund der geringeren Substratqualität 
jedoch nur auf 12 % an.  

4.5 Zweites Sommerexperiment – Kontrollansatz 

Situationsbeschreibung 

In dem Kontrollansatz des zweiten Sommerexperiments wurde eine diatomeendomi-
nierte Phytoplanktonblüte (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung) beobachtet, die durch 
Silikatmangel der Diatomeen bzw. eine Stickstofflimitierung der Nicht-
Diatomeengruppen beendet wurde. Abgesehen von der 1 bis 2 Tage früher einsetzenden 
Zehrung der Nährstoffe (Abbildung 4.5 B, C, E, F) und der daraus resultierenden zeitli-
chen Verschiebung der Maxima der Biomassekonzentrationen (Abbildung 4.5 A, G, H, I) 
ist die beobachtete Dynamik mit der des Kontrollansatzes des ersten Sommerexperi-
ments nahezu identisch. Deshalb wird an dieser Stelle auf eine detaillierte Diskussion der 
einzelnen Messgrößen verzichtet und auf die Diskussion des Kontrollansatzes des ersten 
Sommerexperiments verwiesen (Abschnitt 4.3, Seite 69).  

Vergleich Messdaten - Simulation 

Der Vergleich zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen zeigt, dass das Modell 
in der Lage ist, die Dynamik der meisten Messgrößen in dem Kontrollansatz des zweiten 
Sommerexperiments ebenfalls gut zu reproduzieren, teilweise besser als in der Simulati-
on des ersten Sommerexperiments. Besonders der Konzentrationsverlauf der anorgani-
schen Nährstoffe (Abbildung 4.5 B, C, E, F), aber auch der des partikulären Kohlenstoffs 
(Abbildung 4.5 G), wird exakt wiedergegeben. Letzteres ist auf die etwas höhere Tempe-
ratur in dem zweiten Sommerexperiment (gegenüber dem ersten Sommerexperiment) 
und die daraus resultierende etwas höhere Kohlenstoffspeicherfähigkeit der Diatomeen 
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bei Silikatlimitierung zurückzuführen. Der extrem steile Anstieg der Chlorophyllkonzent-
ration (Abbildung 4.5 A) in den ersten 2 Tagen des Experiments wird in der Simulation 
etwas unterschätzt, was eine Folge der einheitlichen Parametrisierung aller Mesokosmos-
simulationen ist. Die, gegenüber den 2 Tagen davor, noch schnellere Abnahme der Kon-
zentration am 19. Juni ist auf überdurchschnittlich hohe Einstrahlungsintensitäten (Mittel 
über 24 Stunden: 330 W m-2, Abbildung B.1, Anhang Seite 135) zurückzuführen. Der 
kleine Peak am 20. Juni wird durch eine Reduktion der Einstrahlungsintensität auf ca. 
80 W m-2 (Mittel über 24 Stunden) an diesem Tag hervorgerufen. Dieser Prozess wird in 
der Simulation zwar etwas überschätzt, aber qualitativ genau abgebildet.  

Die Konzentration der freien Bakterien (Abbildung 4.5 D) wird zu Beginn des Expe-
riments sehr gut reproduziert, jedoch ab dem Einsetzen der Phosphatlimitierung unter-
schätzt, d. h. die Phosphatlimitierung wird offensichtlich überschätzt, was wiederum auf 
die Vernachlässigung einer bevorzugten Aufnahme der nährstoffreichen Komponenten 
des gelösten organischen Materials zurückzuführen sein könnte (siehe Seite 57). Sowohl 
bei den partikulären als auch bei den gelösten organischen Spezies von Phosphat und 
Stickstoff (Abbildung 4.5 H, I, K, L) ist die Dynamik von Messdaten und Simulationsda-
ten des Kontrollansatzes des zweiten Sommerexperiments nahezu identisch mit der des 
Kontrollansatzes des ersten Sommerexperiments38. Die Abweichungen der Simulation 
von den gemessenen Daten des Kontrollansatzes des zweiten Sommerexperiments be-
ruhen auf denselben Mechanismen, die bereits für den Kontrollansatz des ersten Som-
merexperiments diskutiert wurden (ab Seite 71).  

Details der Referenzsimulation 

Die Zusammensetzung der Phytoplanktongemeinschaft in der Simulation 
(Abbildung 4.5 M) zeigt eine massive Dominanz der Diatomeen, wohingegen im Expe-
riment auch ein leicht steigender Anteil Dinoflagellaten von bis zu 10 % gegen Ende des 
Experiments beobachtet wurde (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Da für diesen An-
satz keine größenfraktionierten Chlorophylldaten existieren, sind keine Aussagen über 
Piko- und Nanophytoplankton möglich. Die Diatomeen sind ab dem Zeitpunkt der Sili-
katzehrung für den Rest des Simulationszeitraums stark silikatlimitiert (Abbildung 4.5 N).  

                                                 
38 Lediglich die modellierten Konzentrationen für gelösten organischen Stickstoff sinken aufgrund eines 

um ca. 10 mmol N m 3 niedrigeren Startwertes in der Simulation des Kontrollansatzes des zweiten 
Sommerexperiments deutlich langsamer als in der Simulation des Kontrollansatzes des ersten Som-
merexperiments. Dieser niedrige Startwert wurde - vermutlich fälschlicherweise - aufgrund der niedri-
gen Messwerte in den ersten 8 Stunden des Experiments angenommen. Es ist jedoch kein biologischer 
oder chemischer Prozess offensichtlich, der zu einer so plötzlichen und starken Konzentrationserhö-
hung innerhalb von 4 Stunden führen könnte. Deshalb, aber auch aufgrund der Kontinuität der Kon-
zentration ab diesem Zeitpunkt, liegt ein methodisches Problem bei der Messung des gelösten organi-
schen Stickstoffs in den ersten 8 Stunden des Experiments nahe.  
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Abbildung 4.5 Ergebnisse der Referenzsimulation des Kontrollansatzes des zweiten Som-
merexperiments. Dargestellt sind auf der linken Seite (Grafiken A bis L) die Ergebnisse der 
Referenzsimulation (blaue Linie) im Vergleich zu den Messdaten des Haupttanks (graue 
Fläche) und eines Paralleltanks (schwarze Rauten). Der andere Paralleltank wurde im Ver-
lauf des Experiments kontaminiert. Für gelösten organischen Kohlenstoff liegen keine 
Messdaten vor. Auf der rechten Seite (Grafiken M bis U) sind Details der Referenzsimula-
tion dargestellt, für die keine quantitativen experimentellen Vergleichsdaten zur Verfügung 
stehen. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des je-
weiligen Tages.  
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Die Nicht-Diatomeen sind ab dem Zeitpunkt der Stickstoffzehrung für den Rest des 
Simulationszeitraums stickstofflimitiert (Abbildung 4.5 O, Q, R). Diese Stickstofflimitie-
rung ist in der Simulation des Kontrollansatzes des zweiten Sommerexperiments deutlich 
stärker als in der Simulation des Kontrollansatzes des ersten Sommerexperiments, da die 
Diatomeen durch die temperaturbedingt höhere Kohlenstoffspeicherfähigkeit mehr 
Biomasse aufbauen und somit auch höhere Mengen an Phosphat und Stickstoff binden.  

Das C : Chl a -Verhältnis der einzelnen Gruppen (Abbildung 4.5 P) steigt mit einset-
zender Nährstofflimitierung deutlich an, d. h. Chlorophyll wird abgebaut. Dieser Trend 
wird durch sehr hohe Einstrahlungsintensitäten für einen Tag (19. Juni, Abbildung B.1, 
Anhang Seite 135) massiv verstärkt, danach abrupt unterbrochen und es wird als Reakti-
on auf die sehr niedrigen Einstrahlungswerte am 20.Juni mehr Chlorophyll synthetisiert 
(siehe Diskussion der Chlorophyllkonzentration weiter oben in diesem Abschnitt). Auch 
das Sinken des C : Chl a -Verhältnis ab dem 23. Juni ist eine Folge von schlechteren Ein-
strahlungsverhältnissen. Die mittlere tägliche Lichtintensität an der Wasseroberfläche 
nimmt während dieser drei Tage kontinuierlich von 710 W m-2 auf 310 W m-2 ab 
(Abbildung B.1, Anhang Seite 135). Die Dynamik des heterotrophen Planktons inklusive 
der Regulationsfaktoren der beiden Bakteriengruppen in diesem Ansatz ist der Dynamik 
in dem Kontrollansatz des ersten Sommerexperiments sehr ähnlich, deshalb sei an dieser 
Stelle auf die Diskussion des Kontrollansatzes des ersten Sommerexperiments verwiesen 
(siehe Seite 75). 

 

4.6 Zweites Sommerexperiment - P/N gedüngter Ansatz 

Situationsbeschreibung 

In dem gedüngten Ansatz des zweiten Sommerexperiments (Abbildung 4.6) wurde 
bis zum Zeitpunkt der Düngung eine ganz ähnliche Planktondynamik beobachtet wie in 
dem Kontrollansatz des zweiten Sommerexperiments (Abbildung 4.5, Seite 84 und 85). 
Die Phytoplanktonblüte wurde von Diatomeen dominiert (DÜRSELEN, persönliche Mit-
teilung) und durch Silikatmangel bzw. eine Stickstofflimitierung der Nicht-
Diatomeengruppen beendet. Nach der Düngung ist zuerst eine sehr schnelle, dann deut-
lich geringer werdende Abnahme der Phosphatkonzentration (Abbildung 4.6 E), mit fast 
konstanten Werten zum Ende der Messreihe, zu verzeichnen. Das zugesetzte Nitrat 
(Abbildung 4.6 F) wurde langsamer und kontinuierlicher, aber auch mit nachlassender 
Tendenz, aufgenommen. Parallel zu der Abnahme der gelösten anorganischen Nährstof-
fe nach der Düngung war eine Zunahme der entsprechenden partikulären Nährstoffspe-

86 



4.6 Zweites Sommerexperiment - P/N gedüngter Ansatz 

   87 

zies zu beobachten39. Interessanterweise ist in den Daten des partikulären Kohlenstoffs 
(Abbildung 4.6 G) keinerlei Reaktion auf die Nährstoffzusätze zu erkennen. Daraus kann 
geschlossen werden, dass die weiterhin silikatlimitierten Diatomeen die Blüte biomasse-
mäßig massiv dominiert haben müssen und die beobachtete Abnahme der zugesetzten 
Nährstoffe in erster Linie auf ein Auffüllen der zellinternen Nährstoffspeicher der Dia-
tomeen zurückzuführen ist. Ebenso ist auch die Zunahme der Chlorophyllkonzentration 
(Abbildung 4.6 A) nicht allein auf einen Wachstumsprozess in Sinne von Zellteilungen, 
sondern auf eine erhöhte Chlorophyllsynthese und daraus resultierendem abnehmenden 
C : Chl a –Verhältnis zurückzuführen (Abbildung 4.6 P).  

Die Bakterien in dem Paralleltank (schwarze Rauten in Abbildung 4.6 D) reagieren auf 
die Nährstoffzusätze mit einem schnelleren und deutlicheren Wiederanstieg der Abun-
danzen in der zweiten Hälfte des Experiments im Vergleich zu dem Kontrollansatz des 
zweiten Sommerexperiments. Der Sprung in den Bakteriendaten des Haupttanks in der 
Mitte des Experiments findet jedoch ca. 12 Stunden vor den Nährstoffzusätzen statt, 
kann also nicht durch diese verursacht worden sein. Ein Grund für diesen sprunghaften 
Anstieg kann aus den vorliegenden Informationen nicht abgeleitet werden. 

Vergleich Messdaten - Simulation 

Der Vergleich von Simulationsergebnissen und Messdaten zeigt, dass die meisten 
Messgrößen sehr exakt wiedergegeben werden. Ausnahmen bilden hier im Wesentlichen 
wieder das partikuläre und gelöste organische Phosphat (Abbildung 4.6 H, K) aufgrund 
der bereits diskutierten methodischen Probleme der Analytik (vergleiche Seite 70 und 
71). Zum Teil sind für die Differenzen in den Konzentrationen des gelösten organischen 
Stickstoffs ebenfalls methodische Fehler verantwortlich (siehe Fußnote 38, Seite 83), 
aber auch die direkte Kopplung zwischen dem Nährstoffgehalt des Substrats und den 
von Bakterien aufgenommenen Nährstoffen (vergleiche Seite 74). Die Chlorophylldy-
namik (Abbildung 4.6 A) wird exakt reproduziert, sowohl hinsichtlich der Nährstoffab-
hängigkeit (Einbruch bei einsetzender Limitierung, Wiederanstieg nach Düngung) als 
auch hinsichtlich der Lichtabhängigkeit (noch stärkerer Einbruch der Konzentration am 
19. Juni, durchschnittliche Einstrahlung über 24 Stunden: 330 W m-2, kurzfristiger An-
stieg der Konzentration am 20. Juni, durchschnittliche Einstrahlung über 24 Stunden: 
80 W m-2). 

                                                 
39 Vor allem bei Phosphat ist die gemessene Zunahme der partikulären Fraktion deutlich geringer als die 

Abnahme der gelösten Fraktion, was wiederum auf ein bereits diskutiertes methodisches Problem bei 
dem Aufschluss des partikulären Materials zurückzuführen ist (vergleiche Seite 71). Vermutlich metho-
dische Fehler sind ebenfalls in den Daten für gelöstes organisches Phosphat (vergleiche Seite 70), aber 
auch für gelösten organischen Stickstoff (siehe Fußnote 38, Seite 83), anhand der Sprünge in den Da-
ten zum Zeitpunkt der Nährstoffzusätze zu erkennen.  
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Abbildung 4.6 Ergebnisse der Referenzsimulation des N, P gedüngten Ansatzes des zwei-
ten Sommerexperiments. Dargestellt sind auf der linken Seite (Grafiken A bis L) die Er-
gebnisse der Referenzsimulation (blaue Linie) im Vergleich zu den Messdaten des Haupt-
tanks (graue Fläche) und eines Paralleltanks (schwarze Rauten). Der andere Paralleltank 
wurde im Verlauf des Experiments kontaminiert. Für gelösten organischen Kohlenstoff 
liegen keine Messdaten vor. Auf der rechten Seite (Grafiken M bis U) sind Details der Re-
ferenzsimulation dargestellt, für die keine quantitativen experimentellen Vergleichsdaten 
zur Verfügung stehen. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 
Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Der Verlauf der Nährstoffkonzentrationen, insbesondere die Abnahme nach der 
Düngung (Abbildung 4.6 B, C, E, F), wird präzise abgebildet, ohne dass eine nennens-
werte (Kohlenstoff-)Biomasseproduktion stattfindet (Abbildung 4.6 G). Die Dynamik 
der freien Bakterien (Abbildung 4.6 D) wird von dem Modell zwar nicht exakt, aber doch 
gut reproduziert, insbesondere in Relation zu den Unterschieden zwischen Haupt- und 
Paralleltank, die in einer ähnlichen Größenordnung liegen wie die Unterschiede zwischen 
Simulation und Messdaten des Haupttanks. Lediglich die von dem Modell berechnete 
Abnahme der Bakteriendichte gegen Ende des Simulationszeitraums kann in den Mess-
daten beider Tanks nicht beobachtet werden. Sie ist in dem Modell die Folge einer Räu-
ber-Beute-Schwingung (vergleiche Abbildung 4.6 S) bei gleichzeitigem Rückgang der 
Substratqualität (Abbildung 4.6 T) und damit der Wachstumseffizienz der freien Bakteri-
en von ca. 20 % auf ca. 13 %.  

Details der Referenzsimulation 

In der Zusammensetzung der simulierten Phytoplanktongemeinschaft 
(Abbildung 4.6 M) ist bei deutlicher Dominanz der Diatomeen eine leichte Zunahme der 
Dinoflagellaten und der autotrophen Flagellaten im letzten Drittel des Simulationszeit-
raums aufgrund der Nährstoffzusätze zu erkennen, was für die Dinoflagellaten, nicht 
jedoch für die autotrophen Flagellaten, bei mikroskopischen Untersuchungen in den 
Experimenten auch beobachtet wurde (DÜRSELEN, persönliche Mitteilung). Das Pi-
kophytoplankton zeigt eine kleine Blüte zu Begin der Simulation, aber aufgrund des an-
haltend hohen Fraßdrucks der heterotrophen Nanoflagellaten kein Wiederansteigen nach 
den Nährstoffzusätzen. In dem Experiment wurde die Größenklasse < 2 µm (entspricht 
Pikophytoplankton) jedoch nur sehr unregelmäßig und in sehr geringen Anteilen detek-
tiert. Wie erwartet, sind die Diatomeen ab dem Zeitpunkt der Silikatzehrung für den Rest 
des Simulationszeitraums stark silikatlimitiert (Abbildung 4.6 N). Bei den Nicht-
Diatomeengruppen tritt zwei Tage nach Beginn der Simulation eine starke Stickstofflimi-
tierung ein (Abbildung 4.6 O, Q, R), die durch die Nährstoffzusätze aufgehoben wird.  

Die Nährstoffverhältnisse spiegeln sich auch in dem C : Chl a -Verhältnis der einzel-
nen Gruppen (Abbildung 4.6 P) wieder. Es steigt mit einsetzender Nährstofflimitierung 
deutlich an, d. h. Chlorophyll wird abgebaut. Die Abhängigkeit von der Einstrahlungsin-
tensität wird durch die Dynamik am 19. Juni (Abbau von Chlorophyll aufgrund sehr ho-
her Einstrahlungsintensitäten) und am 20. Juni (verstärkte Chlorophyllsynthese bei sehr 
niedrigen Einstrahlungsintensitäten, Abbildung B.1, Anhang Seite 135) deutlich. Bei den 
Nicht-Diatomeengruppen findet direkt nach den Nährstoffzusätzen eine schnelle Ver-
stärkung der Chlorophyllsynthese statt, während diese bei den Diatomeen erst langsam 
einen Tag später als Folge von sinkenden Einstrahlungsverhältnissen in Gang kommt.  

Die simulierten Biomassen des Mikro- und Mesozooplanktons (Abbildung 4.6 S) sind 
in Übereinstimmung mit qualitativen mikroskopischen Beobachtungen (DÜRSELEN, 
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persönliche Mitteilung) im Vergleich zu der Phytoplanktonbiomasse gering. Die freien 
Bakterien reagieren in der Simulation deutlich auf die Nährstoffzusätze, da sie zu diesem 
Zeitpunkt phosphatlimitiert sind (Abbildung 4.6 T). Das Signal der freien Bakterien wird 
durch die Räuber-Beute-Beziehung in die Dynamik der heterotrophen Nanoflagellaten 
übertragen. Die partikelassoziierten Bakterien (Abbildung 4.6 S) zeigen, genau wie in den 
anderen Simulationen, geringere Biomassen und reagieren deutlich weniger dynamisch 
auf die Phytoplanktonblüte als die freien Bakterien, was bereits anhand des Kontrollan-
satzes des Frühjahrsexperiments diskutiert wurde (vergleiche Seite 62). 

4.7 Zusammenfassung der wichtigsten Erkenntnisse aus den 
Mesokosmosuntersuchungen 

Der Vergleich zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen zeigt, dass das Modell 
grundsätzlich in der Lage ist, die in den Mesokosmosexperimenten beobachtete Plank-
tondynamik bei unterschiedlichen Licht-, Temperatur- und Nährstoffregimes sehr gut 
abzubilden. Die Konzentrationen von Chlorophyll und den partikulären Fraktionen von 
Kohlenstoff, Stickstoff und Phosphat sowie die der gelösten anorganischen Nährstoffe 
werden meist sowohl qualitativ als auch quantitativ überaus exakt reproduziert. Neu in 
der vorliegenden Modellversion ist insbesondere die schnelle und von der Kohlenstoff-
dynamik entkoppelte Reaktion der Chlorophyllkonzentration auf Nährstoffversorgung 
und Einstrahlungsintensität. Diese wird z. B. sehr gut in der Simulation des gedüngten 
Ansatzes des zweiten Sommerexperiments deutlich (vergleiche Abbildung 4.6 A und 
Erläuterung auf Seite 87). Außerdem sei die größtenteils akkurate Wiedergabe der Dy-
namik der anorganischen Nährstoffe erwähnt, die nur durch die Berücksichtigung einer 
Co - Limitierung der Aufnahme eines Nährstoffs durch den Mangel an einem anderen 
Nährstoff möglich wurde (vergleiche z. B. die Dynamik von Nitrat und partikulärem 
Stickstoff bei Phosphat- bzw. Silikatlimitierung in den beiden Ansätzen des Frühjahrsex-
periments, Abbildung 4.1 F, I und Abbildung 4.2 F, I)40.  

Ausnahmen bilden hier zum einen die Reaktion der Chlorophyllkonzentration auf ei-
ne Silikatlimitierung (Phosphat gedüngter Ansatz des ersten Sommerexperiments), die 
artspezifisch offensichtlich unterschiedlich ausfallen kann (vergleiche Diskussion Sei-
te 65) und infolgedessen nicht zwangsläufig mit einem Standartparametersatz in allen 
Situationen gleich gut abgebildet werden kann. Das gleiche gilt für die beobachteten ex-
trem niedrigen minimalen Si : C-Verhältnisse im Kontrollansatz des zweiten Sommerex-
periments (vergleiche Diskussion Seite 71). Zum anderen wird die (vermutete) Limitie-

                                                 
40 Die Auswirkungen der neuen Modellformulierungen werden im folgenden Kapitel (Kapitel 5, Seite 93) 

noch ausführlicher diskutiert. 

   91 



Kapitel 4 - Simulation der Mesokosmosexperimente 

rung der Biomassesynthese durch den Mangel an gelöstem Kohlendioxid in dem ge-
düngten Ansatz des ersten Sommerexperiments in dem Modell nicht berücksichtigt, die 
experimentellen Daten insofern auch nur bedingt von dem Modell wiedergegeben (ver-
gleiche Diskussion Seite 77).  

Über die separate Dynamik der einzelnen funktionellen Phytoplanktongruppen sowie 
das Zooplankton liegen zu wenig Informationen aus den Experimenten vor, um deren 
Modellverhalten im Detail sicher beurteilen zu können. Aus den stichprobenartigen qua-
litativen mikroskopischen Untersuchungen während der Experimente kann jedoch abge-
leitet werden, dass sich die simulierte Dynamik in der richtigen Größenordnung bewegt. 
Das gleiche gilt für die schwebstoffassoziierten Bakterien, wobei hier allerdings nur auf 
andere, in der Literatur dokumentierte Untersuchungen Bezug genommen werden kann 
(vergleiche Diskussion auf Seite 62). Die während der Experimente beobachtete Dyna-
mik der freien Bakterien wird von dem Modell größtenteils gut reproduziert. Dies gilt 
insbesondere, wenn man bei der Beurteilung von Messdaten und Simulationsergebnissen 
die teilweise deutlich abweichenden Verläufe der Paralleltanks berücksichtigt.  

Die Konzentration von gelöstem organischen Kohlenstoff wird nur in der Simulation 
des Kontrollansatzes des ersten Sommerexperiments zufriedenstellend abgebildet. Aus 
dem zweiten Sommerexperiments liegen keine Daten vor. In den drei anderen Simulati-
onen wird ein starker Anstieg der Konzentrationen bei einsetzender Nährstofflimitie-
rung des Phytoplanktons vorhergesagt, der in den Experimenten in keiner Weise beo-
bachtet wurde. Es kann aus den vorliegenden Informationen nicht zweifelsfrei 
geschlossen werden, ob hierfür ein fehlender Regulationsmechanismus auf der Seite der 
Produzenten (Phytoplankton) oder auf der Konsumentenseite (Bakterien) verantwortlich 
ist, denkbar ist auch eine Kombination von beiden. Verschiedene Abschätzungen und 
Modelltests (siehe Seite 60) lassen jedoch vermuten, dass in erster Linie die Exkretionen 
des Phytoplanktons bei Nährstofflimitierung überschätzt werden. Auch die Dynamik der 
Phosphat- und Stickstoffkomponenten des gelösten organischen Materials wird von dem 
Modell nur teilweise zufriedenstellend wiedergegeben. Die Modellannahme, dass die 
Menge der umgesetzten gelösten organischen Nährstoffe proportional an den Umsatz 
des gelösten organischen Kohlenstoffs gekoppelt ist, kann durch die Experimente nicht 
bestätigt werden. Stattdessen wird deutlich, dass die Bakterien zum einen bei Nährstoff-
mangel die nährstoffreichen Komponenten des gelösten organischen Materials (verglei-
che Diskussion auf Seite 57), zum anderen aber auch gezielt kohlenstoffreiche Kompo-
nenten bevorzugt aufnehmen können (siehe Seite 74).  
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5 Sensitivität der neuen Prozessformulierungen  

In einer Sensitivitätsanalyse wurde einerseits die Abhängigkeit der Simulationsergeb-
nisse von den Parameterwerten untersucht, um herauszufinden, wie sensibel das Modell 
auf Variationen der oftmals unbekannten oder unsicheren Parameterwerte reagiert. Für 
die ERSEM Prozessbeschreibungen wurden solche Analysen schon mehrfach durchge-
führt und haben gezeigt, dass das Modell trotz der Vielzahl der Parameter sehr robust 
auf Variationen derselben reagiert (VARELA et al., 1995; EBENHÖH et al., 1997; KOHLER 
und WIRTZ, 2002). Die Sensitivitätsuntersuchungen in dieser Arbeit beschränken sich 
deshalb auf Parameter, die mit den neuen oder überarbeiteten Prozessformulierungen 
eingeführt wurden. Diese wurden in Gruppen, entsprechend der untersuchten Prozess-
bereiche, zusammengefasst. Durch Variation der Parameter einer Gruppe, gemäß den 
Beschreibungen in den folgenden Abschnitten, wurden unterschiedliche Parametersätze 
generiert. Bei den Prozessbereichen, die alle funktionellen Phytoplanktongruppen betref-
fen, wurde die Variation der Parameter auf die Diatomeen beschränkt. Mit jedem dieser 
Parametersätze wurden die 6 Ansätze der Mesokosmosexperimente simuliert. Man erhält 
so 30 Ensembles von Modellläufen, eines für jede Kombination aus Experimentansatz 
und Prozessbereich. Jedes Ensemble wurde statistisch ausgewertet, indem für jeden 
Zeitpunkt der Mittelwert und die Standardabweichnung der Modellläufe berechnet wur-
den. Die Ergebnisse sind in den folgenden Abschnitten beispielhaft für eine Modellgrö-
ße, die charakteristisch für den jeweiligen Prozessbereich ist, dargestellt.  

Andererseits kann auch eine Untersuchung der Abhängigkeit der Modellergebnisse 
von den Prozessformulierungen, d. h. den Gleichungen selbst, im weiteren Sinne als eine 
Sensitivittätsanalyse begriffen werden. Dementsprechend wurde der Einfluss der neuen 
Prozessformulierungen herausgearbeitet, indem diese einzeln durch die ERSEM Origi-
nalformulierungen ersetzt wurden und jeweils die 6 Ansätze der Mesokosmosexperimen-
te simuliert wurden. Die Simulationsergebnisse wurden der Referenzsimulation gegen-
übergestellt. Es wird in den folgenden Abschnitten für jeden Prozessbereich beispielhaft 
nur eine Modellgröße, die für diesen Prozessbereich charakteristisch ist, gezeigt. Eine 
vollständige Darstellung der relevanten Modellgrößen ist im Anhang ab Seite 137 zu 
finden.  

5.1 Dynamik des Chlorophylls 

Ein Vergleich von Simulationsergebnissen basierend auf der neu entwickelten dyna-
mischen Beschreibung des Chl : C - Verhältnisses gegenüber einer Formulierung mit kon-
stantem Chl : C - Verhältnis zeigt, dass die dynamische Formulierung die Messdaten der 
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Chlorophyll a Konzentration wesentlich besser reproduziert (Abbildung 5.1). Besonders 
deutlich wird dies in den Phasen der Experimente, in denen Nährstofflimitierung 
herrscht und als Folge das Chl a : C - Verhältnis stark absinkt (Abweichungen der beiden 
Kurven bedeutet Variation des Chl a : C - Verhältnisses). Diese Abnahme des 
Chl a : C - Verhältnisses wird von dem Modell sowohl bei Phosphat (Kontrollansatz Früh-
jahrsexperiment, Abbildung 5.1 A) als auch bei Silikat (Kontrollansatz Sommerexperi-
ment I, Abbildung 5.1 C, Sommerexperiment II, Abbildung 5.1 E und F) als hauptsäch-
lich limitierendem Nährstoff sehr gut abgebildet. Lediglich in dem gedüngten Ansatz des 
Frühjahrsexperiments (Abbildung 5.1 B) kann die Reaktion des Chl a : C - Verhältnisses 
auf die Silikatlimitierung nicht realistisch abgebildet werden. Mögliche Gründe hierfür 
wurden in Kapitel 4.2, Seite 65 diskutiert.  
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Abbildung 5.1 Vergleich der Chlorophyllkonzentration in der Referenzsimulation und 
der Simulation mit konstantem Chl a : C - Verhältnis in allen sechs Ansätzen der Meso-
kosmosexperimente. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 
Uhr) des jeweiligen Tages. 

Das Modell ist ebenfalls in der Lage, die sehr schnelle Reaktion des 
Chl a : C - Verhältnisses auf veränderte Einstrahlungsbedingungen zu reproduzieren. Ein 
Beispiel dafür ist das kurzfristige Ansteigen der Chlorophyllkonzentration am 20. Juni im 
zweiten Sommerexperiment aufgrund einer besonders geringe Einstrahlungsintensität 
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5.1 Dynamik des Chlorophylls 

(siehe auch Diskussion in Kapitel 4.6, Seite 87). Die Betrachtung weiterer, im Anhang 
dargestellter Modellgrößen (Abbildung C.1bis Abbildung C.6, ab Seite 138) zeigt, dass 
das Chl a : C - Verhältnis wenig Einfluss auf die Dynamik der anderen Modellgrößen be-
sitzt. Dies war zu erwarten, da eine Lichtlimitierung, deren Intensität hauptsächlich von 
der Kompensationslichtintensität und damit von dem Chl a : C - Verhältnis abhängt, in 
allen Simulationen eine untergeordnete Rolle spielt.  
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Abbildung 5.2 Simulation der Chlorophyllkonzentration in allen sechs Ansätzen der Me-
sokosmosexperimente bei Variation der Parameter der Chlorophylldynamik. Dargestellt 
sind neben der Referenzsimulation die Mittelwerte und Standardabweichungen von Simu-
lationen, bei denen die Parameter der Chlorophylldynamik (siehe Tabelle 2.2, Seite 29) 
um ± 40 % des Standardparameterwertes variiert wurden. Die Datumsangaben auf der 
Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 

Bei der Untersuchung der Sensitivität des Modells auf Parametervariationen wurden 
die 6 Parameter der Chlorophylldynamik (siehe Tabelle 2.2, Seite 29) in 5 Schritten um 
± 40 % des Standardparameterwertes variiert. Dieser symmetrische Variationsbereich ist 
sinnvoll, da es für die Parameter der Chlorophylldynamik entweder keine Informationen 
aus der Literatur über einen realistischen Wertebereich des Parameters gibt oder der ge-
wählte Standardparameterwert in der Mitte eines solchen (mehr oder weniger gut be-
kannten) realistischen Wertebereichs liegt. Aus den 15 625 möglichen Parameterkombi-
nationen wurden 100 zufällig ausgewählt und mit ihnen alle 6 Ansätze der 
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Mesokosmosexperimente simuliert. Die 6 Ensembles aus jeweils 100 Modellläufen wur-
den statistisch ausgewertet, indem punktweise Mittelwert und Standardabweichung be-
rechnet wurden. Die Ergebnisse sind in Abbildung 5.2 dargestellt. Das Modell erweist 
sich als durchaus robust gegenüber Parametervariationen. Die absolute Höhe der Kon-
zentrationen ändert sich zwar, aber die grundlegende Dynamik bleibt vollständig erhal-
ten.  

5.2 Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung 

Die Annahme der ursprünglichen Modellformulierung (ERSEM II), dass die photo-
synthetische Kohlenstofffixierung bei Nährstoffmangel mit der gleichen Rate weiterge-
führt wird, führt zu einer massiven Freisetzung und Akkumulation von gelöstem organi-
schen Material, in erster Linie Kohlenstoff, das auch unter günstigsten Umständen von 
den vorhandenen Bakterien nicht verstoffwechselt werden kann (siehe auch Diskussion 
des Kontrollansatzes des Frühjahrsexperiments, Seite 60).  
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Abbildung 5.3 Vergleich der Konzentrationen von gelöstem organischen Kohlenstoff in der 
Referenzsimulation und der Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung 
in allen sechs Ansätzen der Mesokosmosexperimente. Die Datumsangaben auf der Zeitach-
se markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Der Vergleich der Simulationsdaten für gelösten organischen Kohlenstoff zeigt, dass 
die Messdaten deutlich besser von dem Modell wiedergegeben werden, wenn eine Nähr-
stofflimitierung der Kohlenstofffixierung berücksichtigt wird (Abbildung 5.3). Als Folge 
der höheren Konzentrationen von gelöstem organischen Material beobachtet man in 
allen 6 simulierten Ansätzen eine deutliche Überschätzung der Biomasse der freien Bak-
terien (Abbildung C.7 bis Abbildung C.12, ab Seite 146). Außerdem kommt es durch die 
höheren Aktivitätsexkretionen des Phytoplanktons (als Funktion der Bruttokohlenstoff-
fixierung berechnet) und die daran gebundenen Nährstoffanteile zu einer größeren Frei-
setzung von gelöstem organischen Stickstoff und gelöstem organischen Phosphat, mit 
einer entsprechenden Reduktion der jeweiligen partikulären Pools. Der Vergleich mit 
den Messdaten zeigt, dass auch für diese Modellgrößen die Berücksichtigung einer Nähr-
stofflimitierung der Kohlenstofffixierung die besseren Ergebnisse produziert.  

0.0x100

3.0x103

6.0x103

9.0x103

1.2x104

1.5x104

16/06 19/06 22/06 25/06 28/06

14 Tage

0.0x100

3.0x103

6.0x103

9.0x103

1.2x104

1.5x104

16/06 19/06 22/06 25/06 28/06

0.0x100

1.0x104

2.0x104

3.0x104

4.0x104

01/06 04/06 07/06 10/06 13/06

14 Tage

0.0x100

3.0x103

6.0x103

9.0x103

1.2x104

1.5x104

01/06 04/06 07/06 10/06 13/06

0.0x100

3.0x103

6.0x103

9.0x103

1.2x104

1.5x104

16/03 22/03 28/03 03/04 09/04

25 Tage

0.0x100

3.0x103

6.0x103

9.0x103

1.2x104

1.5x104

16/03 22/03 28/03 03/04 09/04

A
Kontrolle

C
Kontrolle

E
Kontrolle

B
P Zusatz

D
N, P, Si Zusatz

F
N, P Zusatz

Referenzsimulation

Mittelwert und Standardabweichung (grüne Balken) der Parametervariationen

Daten Haupttank

                  Frühjahr                                                Sommer I                                              Sommer II
          (15.03.1999 - 09.04.1999)                                (01.06.1999 - 14.06.1999)                                (15.06.1999 - 28.06.1999)

gel. org. Kohlenstoff [µg l-1]

- Variation der Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung - 

 

Abbildung 5.4 Simulation der Konzentrationen von gelöstem organischen Kohlenstoff in 
allen sechs Ansätzen der Mesokosmosexperimente bei Variation der Nährstofflimitierung 
der Kohlenstofffixierung. Dargestellt sind neben der Referenzsimulation die Mittelwerte 
und Standardabweichungen von Simulationen, bei denen die Nährstofflimitierung der Koh-
lenstofffixierung (genauer: die relative Basisphotosyntheserate bei totaler Nährstofflimitie-
rung, siehe Seite 38) um ± 40 % des Standardparameterwertes variiert wurde. Die Datums-
angaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Da die neue Prozessformulierung nur einen Parameter enthält, beschränkt sich die 
Sensitivitätsanalyse hier auf eine einfache Variation der relativen Basisphotosyntheserate 
(Beschreibung in Abschnitt 2.4.5, Seite 35) in 5 Schritten um ± 40 % des Standardpara-
meterwertes. Die Mittelwerte und Standardabweichungen sind in Abbildung 5.4 darge-
stellt und zeigen, dass der Prozess robust gegenüber Parametervariationen ist und sich 
die wesentliche Modelldynamik nicht ändert. 

 

5.3 Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme 

Ein Vergleich der Simulationsergebnisse mit (Referenzsimulation) und ohne Berück-
sichtigung einer Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme zeigt, dass insbesondere in Si-
tuationen, wo Stickstoff im Überfluss vorhanden ist und Phosphat aufgezehrt wurde, die 
Stickstoffaufnahme des Phytoplanktons ohne eine Co - Limitierung massiv überschätzt 
wird (Abbildung 5.5 A, B).  
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Abbildung 5.5 Vergleich der Nitratkonzentration in der Referenzsimulation und der Si-
mulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme in allen sechs Ansätzen der Me-
sokosmosexperimente. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren den Beginn 
(00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 
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Dies wiederum führt zu einer zu hohen Freisetzung von gelöstem organischen Stick-
stoff und Ammonium (z. B. Abbildung C.13, Seite 154). In den Simulationen der Som-
merexperimente wird Nitrat zwar aufgezehrt, wirkt jedoch aufgrund der, verglichen mit 
Silikat, schnellen Remineralisierung kaum limitierend. Insofern werden auch keine zu-
sätzlichen Ressourcen für die Nitrataufnahme zur Verfügung gestellt und die Ergebnisse 
der Simulation mit und ohne Berücksichtigung einer Co - Limitierung der Nährstoffauf-
nahme unterscheiden sich nur wenig. Auch die Silikataufnahme der Diatomeen wird von 
dem Modell ohne Berücksichtigung der Co - Limitierung bei Phosphatmangel deutlich 
überschätzt (Abbildung C.13 B, Seite 154). 
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Abbildung 5.6 Simulation der Nitratkonzentration in allen sechs Ansätzen der Mesokos-
mosexperimente bei Variation der Parameter der Co - Limitierung der Nährstoffaufnah-
me. Dargestellt sind neben der Referenzsimulation die Mittelwerte und Standardabwei-
chungen von Simulationen, bei denen die Parameter der Co - Limitierung der 
Nährstoffaufnahme (Intensität der Ressourcenallokation, Seite 32 und Schwellenwert der 
überproportionalen Phosphataufnahme, Seite 33) um ± 40 % des Standardparameterwer-
tes variiert wurden. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 
Uhr) des jeweiligen Tages. 

Die Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme ist jedoch nur ein Effekt des angewen-
deten Prinzips der Ressourcenallokation. Der gegenteilige Effekt, eine verstärkte Bereit-
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stellung von Ressourcen zugunsten des limitierenden Nährstoffs, kann in einem abge-
schlossenen System ohne Nährstoffquelle nur eingeschränkt beobachtet werden. Er ist 
ansatzweise in der Simulation der Silikatdynamik des gedüngten Ansatzes des ersten 
Sommerexperiments zu erkennen (Abbildung C.16 B, Seite 157). Die Diatomeen sind 
hier in erster Linie silikatlimitiert und nehmen die zugesetzte Silikatmenge in den ersten 
drei Tagen der Düngung (04. – 06. Juni) deutlich schneller auf, wenn die Ressourcenallo-
kation berücksichtigt wird. Diese schnelle Aufnahme wird auch durch die Messdaten 
belegt. 

Die Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme wird durch zwei Parameter, die Intensi-
tät der Ressourcenallokation (Seite 32) und den Schwellenwert der überproportionalen 
Phosphataufnahme (Seite 33), gesteuert. Bei der Untersuchung der Modellsensitivität auf 
Parameteränderungen wurden beide Parameter in 5 Schritten um ± 40 % des Standard-
parameterwertes variiert. Aus den 25 Modellläufen für jeden der 6 Ansätze wurde 
punktweise der Mittelwert und die Standardabweichung berechnet. Die Ergebnisse in 
Abbildung 5.6 sowie die Untersuchung weiterer Modellgrößen (Daten nicht gezeigt) 
belegen, dass das Modell auch hinsichtlich der Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme 
sehr robust auf Parametervariationen reagiert.  

5.4 Silikatdynamik der Diatomeen 

Bei der Berücksichtigung der Kohlenstoffspeicherkapazität der Diatomeen bei Silikat-
limitierung in der neuen Modellformulierung handelt es sich faktisch um eine Verdün-
nung des Systems mit organischem Kohlenstoff. Wird dieser Prozess vernachlässigt, 
kommt es zu einer deutlichen Unterschätzung des partikulären Kohlenstoffpools 
(Abbildung 5.7). Hier können die gemessenen Konzentrationen mit der neuen Modell-
formulierung größtenteils deutlich besser wiedergegeben werden. Abweichungen der 
Referenzsimulation von den Messdaten im ersten Sommerexperiment wurden in den 
Abschnitten 4.3, Seite 71 und 4.4, Seite 77 bereits diskutiert. Aus modelltechnischer Sicht 
ließen sich für den partikulären Kohlenstoff auch mit einem festen, aber geringeren 
Si : C-Verhältnis ähnlich gute Ergebnisse erzielen wie mit der dynamischen Formulie-
rung. Allerdings würde dann die Abnahme der Konzentration von gelöstem Silikat und 
der Zeitpunkt der Silikatverarmung im Wasser verspätet von dem Modell wiedergegeben.  

Neben dem partikulären Kohlenstoff zeigen auch die anderen Biomassepools wie 
Chlorophyll a und die partikulären Nährstoffe (wenn sie sättigend vorhanden sind) deut-
lich niedrigere Konzentrationen, wenn ein festes Si : C-Verhältnis angenommen wird 
(Abbildung C.19 bis Abbildung C.24, ab Seite 162). Als weitere Folge ist, aufgrund der 
verringerten Nachfrage durch das Phytoplankton, teilweise auch eine Akkumulation von 
gelösten anorganischen Nährstoffen zu beobachten (z. B. Abbildung C.24, Seite 167). 
Der Vergleich mit den Messdaten zeigt wiederum, dass auch für diese Modellgrößen die 
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Berücksichtigung der Kohlenstoffspeicherkapazität der Diatomeen bei Silikatlimitierung 
die besseren Ergebnisse produziert. 
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Abbildung 5.7 Vergleich der Konzentration von partikulärem Kohlenstoff in der Referenz-
simulation und der Simulation mit konstantem C:Si-Verhältnis der Diatomeen in allen sechs 
Ansätzen der Mesokosmosexperimente. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren 
den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 

Bei der Untersuchung der Modellsensitivität auf Parameteränderungen wurden die 
Kohlenstoffspeicherkapazität bei Silikatlimitierung (Seite 34) und der Formfaktor der 
Silikatlimitierung (Seite 34) variiert. Dabei wurde der Formfaktor in 5 Schritten um 
± 40 % des Standardparameterwertes verändert. Die Kohlenstoffspeicherkapazität wurde  
ebenfalls in 5 Schritten, allerdings unsymmetrisch zwischen + 25 und - 75 % des Stan-
dardparametersatzes variiert, da dieser im Vergleich mit Literaturdaten schon relativ 
hoch angenommen wurde (HAUG et al., 1973; MYKLESTAD, 1974; HARRISON et al., 
1977; GRANUM et al., 2002). Aus den 25 Modelläufen für jeden der 6 Ansätze wurde 
punktweise der Mittelwert und die Standardabweichung berechnet. Die Ergebnisse sind 
in Abbildung 5.8 dargestellt und belegen, dass das Modell auch hinsichtlich der Silikat-
dynamik sehr robust auf Parametervariationen reagiert. 
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Abbildung 5.8 Simulation der Konzentration von partikulärem Kohlenstoff in allen sechs 
Ansätzen der Mesokosmosexperimente bei Variation der Parameter der Silikatdynamik. 
Dargestellt sind neben der Referenzsimulation die Mittelwerte und Standardabweichungen 
von Simulationen, bei denen die neuen Parameter der Silikatdynamik (Kohlenstoffspeicher-
kapazität bei Silikatlimitierung, Seite 34 und Formfaktor der Silikatlimitierung, Seite 34) vari-
iert wurden. Hierbei wurde der Formfaktor um ± 40 % des Standardparameterwertes vari-
iert. Die Kohlenstoffspeicherkapazität wurde unsymmetrisch zwischen + 25 und - 75 % des 
Standardparametersatzes variiert (nähere Erläuterung siehe Text). Die Datumsangaben auf 
der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 

5.5 Dynamik der Substratqualität 

Eine Beurteilung der Modellgüte des neuen Destruentenmoduls ist anhand der vor-
liegenden experimentellen Daten nur sehr eingeschränkt möglich. Weder für die schweb-
stoffassoziierten Bakterien noch für die Substratqualität41 sind Messdaten aus den Meso-
kosmosexperimenten verfügbar. Erschwerend kommt hinzu, dass ein Vergleich 
zwischen alter und neuer Modellformulierung nur auf der Basis der Gesamtbakterien-
biomasse (d. h. ohne den Vergleich mit Messdaten) stattfinden kann, da in der alten Mo-
                                                 
41 Denkbare Messgrößen für die Substratqualität wären beispielsweise der Reduktionsgrad des Substrats 

(VALLINO et al., 1996) sowie die Abbaubarkeit (HOPKINSON et al., 2002) oder der Sauerstoffverbrauch 
(COFFIN et al., 1993) bei Inkubationsexperimenten.  
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dellbeschreibung nicht zwischen freien und schwebstoffassoziierten Bakterien unter-
schieden wurde.  
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Abbildung 5.9 Vergleich der Abundanz der Gesamtbakterien (freie und partikelassoziierte) 
in der Referenzsimulation und der Simulation mit statischem Destruentenmodul in allen 
sechs Ansätzen der Mesokosmosexperimente. Die Datumsangaben auf der Zeitachse mar-
kieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 

Dieser Vergleich zeigt, dass die Unterschiede zwischen den beiden Modellversionen 
bezüglich der Gesamtbakterienbiomasse eher gering sind (Abbildung 5.9). Auch die 
grundlegende Tendenz der neuen Modellversion - ein höherer Umsatz und daraus resul-
tierende geringere Konzentrationen sowohl von gelöstem organischen Material als auch 
von Detritus bei ähnlichen Biomassen (Abbildung C.25 bis Abbildung C.30, Anhang ab 
Seite 170) - ist auf eine geringere Wachstumseffizienz bei gleichzeitig erhöhten Wachs-
tumsraten zurückzuführen und damit eher ein Parametrisierungseffekt. Die Unterschiede 
beider Modellversionen in den Konzentrationen der gelösten organischen Nährstoffe 
sind darauf zurückzuführen, dass diese Pools in der neuen Formulierung aus einem 
Kompartiment und in der alten Version des Mesokosmosmodells aus zwei Komparti-
menten (labiles und refraktäres gelöstes organisches Material, vergleiche Abschnitt 2.2.2, 
Seite 16) bestehen. Da für die Bakterien nur der labile Pool direkt verfügbar ist, kommt 
es zu einer Verzögerung der, in der Referenzsimulation zu beobachtenden, Angleichung 
der N : P Verhältnisse der Gesamtpools an die N : P Verhältnisse des frisch freigesetzten 
gelösten organischen Materials (vergleiche Diskussion Seite 74). 
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Abbildung 5.10 Simulation der Abundanzen freier Bakterien in allen sechs Ansätzen der 
Mesokosmosexperimente bei Variation der Qualitätsparameter für gelöstes organisches 
Material. Dargestellt sind neben der Referenzsimulation die Mittelwerte und Standardab-
weichungen von Simulationen, bei denen die Qualitätsparameter für gelöstes organisches 
Material (Tabelle 2.4, Seite 45) um ± 40 % variiert wurden. Die Datumsangaben auf der 
Zeitachse markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages. 

Zur Untersuchung der Sensitivität des Modells auf Parametervariationen wurden die 6 
Parameter, die die relativen mittleren Qualitäten des frisch gebildeten gelösten Substrats 
entsprechend der jeweiligen Entstehungsprozesse charakterisieren (siehe Tabelle 2.4, 
Seite 45), in 5 Schritten um ± 40 % des Standardparameterwertes variiert. Dieser sym-
metrische Variationsbereich ist sinnvoll, da für diese Parameter keine Informationen aus 
der Literatur oder Erfahrungswerte über einen realistischen Wertebereich vorliegen. Aus 
den 15 625 möglichen Parameterkombinationen wurden 100 zufällig ausgewählt und mit 
ihnen alle 6 Ansätze der Mesokosmosexperimente simuliert. Die 6 Ensembles aus jeweils 
100 Modelläufen wurden statistisch ausgewertet, indem punktweise Mittelwert und Stan-
dardabweichung berechnet wurden. Die Ergebnisse sind in Abbildung 5.10 dargestellt. 
Das Modell erweist sich als sehr robust gegenüber den Parametervariationen, die grund-
legende Modelldynamik bleibt vollständig erhalten.  
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6 Modelldynamik auf  kurzen und langen Zeitskalen 

Bei der Analyse und Diskussion der Modelldynamik in den vorangehenden Kapiteln 
standen Zeitskalen von typischen Blütenereignissen, d. h. von wenigen Wochen im Vor-
dergrund. In diesem letzten Kapitel soll die Modelldynamik auf den sehr kurzen Zeitska-
len eines Tagesgangs sowie auf den langen Zeitskalen eines Jahresgangs angesprochen 
werden. Da eine umfassende Analyse und Diskussion dieser kurz- und langfristigen Mo-
delldynamik den Umfang der vorliegenden Arbeit übersteigt, beschränkt sich die folgen-
de Betrachtung beispielhaft auf einige interessante Modellgrößen.  
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Abbildung 6.1 Beispiele für die diurnale Dynamik in der Referenz-
simulation. Aufgetragen ist der Verlauf der Konzentrationen von 
partikulärem Kohlenstoff, Chlorophyll a, Nitrat und Silikat - jeweils 
Messdaten und Simulationsergebnisse - über 5 Tage im Kontrollan-
satz des Frühjahrsexperiments. Zusätzlich wurde der Lichtantrieb 
schematisch dargestellt. Die Datumsangaben auf der Zeitachse 
markieren den Beginn (00:00 Uhr) des jeweiligen Tages.  
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Für die Untersuchung der diurnalen Dynamik können die Simulationsergebnisse und 
Messdaten der Mesokosmosexperimente herangezogen werden. Beide Datensätze lösen 
den Tagesgang mit einem Zeitschritt von 2 Stunden (Messdaten) bzw. 0.24 Stunden (Si-
mulation) fein genug auf.  

In den Abbildungen in Kapitel 4 (Seiten 58, 66, 72, 78, 84und 88 sowie jeweils fol-
gende) erkennt man die grundlegende Charakteristik, dass alle betrachteten Größen im 
Modell außer den heterotrophen Organismen einen mehr oder weniger deutlich ausge-
prägten Tagesgang zeigen. Das liegt daran, dass die Simulationen der Mesokosmosexpe-
rimente, wie auch die Experimente selber, massiv von der Phytoplanktondynamik domi-
niert werden. Diese wird im Modell durch viele Prozesse beschrieben, die als Funktion 
der Photosynthese, und damit der Einstrahlung, formuliert wurden. Auch bei einigen 
experimentellen Messgrößen ist eine ausgeprägte diurnale Dynamik zu erkennen, aller-
dings selten über den gesamten Experimentzeitraum.  

Ein Beispiel, bei dem die diurnale Variation der Messdaten von dem Modell sehr ex-
akt reproduziert wird, ist der partikuläre Kohlenstoff in der exponentiellen Wachstums-
phase (Abbildung 6.1 A). Beide Kurven sind sowohl hinsichtlich der Amplitude als auch 
hinsichtlich der Phasenlage fast deckungsgleich.  

Die Messdaten der Chlorophyllkonzentration zeigen während des exponentiellen 
Wachstums ebenfalls einen ausgeprägten Tagesgang (Abbildung 6.1 B). Dieser wird in 
der Simulation bezüglich der Amplitude auch recht gut wiedergegeben, allerdings mit 
einer Phasenverschiebung von ca. 3 bis 5 Stunden. Während der Experimente begann 
die Chlorophyllsynthese also erst am Vormittag und wurde auch nach Einbruch der 
Dunkelheit noch einige Stunden fortgesetzt. Das deutet auf das Vorhandensein eines 
Reservepools hin, der mit einsetzender Photosyntheseaktivität zuerst aufgefüllt wird und 
dann die Chlorophyllsynthese auch bei Dunkelheit speist.  

In der Dynamik der anorganischen Nährstoffe ist eine diurnale Charakteristik in den 
Simulationsdaten zwar nicht stark, aber doch deutlich und kontinuierlich zu erkennen, da 
der dominierende Prozess der Nährstoffaufnahme des Phytoplanktons parallel zur Pho-
tosynthese stattfindet. Die entsprechenden Messdaten hingegen weisen nur sehr unre-
gelmäßige und schwache (z. B. Nitrat, Abbildung 6.1 C) oder aber gar keine (z. B. Silikat, 
Abbildung 6.1 D) diurnalen Variationen auf. Die Dynamik der Nährstoffaufnahme 
scheint also weitgehend oder sogar vollständig von dem Photosyntheseprozess entkop-
pelt zu sein. Für eine exakte Reproduktion der Messdaten auf diesen kurzen Zeitskalen 
der diurnalen Dynamik müssten demnach die Prozessformulierungen der Nährstoffauf-
nahme und der Chlorophyllsynthese entsprechend überarbeitet werden. Bei der Analyse 
der Modelldynamik auf längeren Zeitskalen wie beispielsweise Blütenereignissen oder 
Jahresgängen sind diese geringen Abweichungen zwischen Messdaten und Simulations-
ergebnissen von untergeordneter Bedeutung.  
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Für die Betrachtung der Modelldynamik im Jahresgang, wurde das Modell-Setup der 
Referenzsimulation angepasst. Es wird eine, für flache Küstengewässer nicht untypische 
Wassertiefe von 6 m angenommen. Als Lichtantrieb dient ein Datensatz der täglichen 
mittleren Einstrahlung während der Photoperiode sowie der Länge der Photoperiode für 
das Gebiet der Nordsee im Jahre 1995 (PAETSCH und RADACH, 1997). Daraus wird un-
ter Erhaltung der einfallenden Strahlungsenergie der Tagesgang der Einstrahlung be-
rechnet, wie in KOHLMEIER (2004) beschrieben. Der Temperaturantrieb wird durch eine 
Kosinusfunktion (ein Temperaturtagesgang wird vernachlässigt) mit einem Jahresmittel 
von 11°C, einer jährlichen Amplitude von 9°C und einem Temperaturminimum Mitte 
Februar beschrieben. Die Denitrifikation wird in diesem Modell-Setup nicht berücksich-
tigt. Da die neu entwickelte Formulierung der Destruentendynamik (Kapitel 2.5, Sei-
te 38) anhand der zur Verfügung stehenden Messdaten der Mesokosmosexperimente 
nicht zufriedenstellend validiert werden konnte, wird für die Betrachtung der saisonalen 
Dynamik des Jahresgangs die ursprüngliche Formulierung der Basisversion von PEM 
benutzt (Kapitel 2.2, Seite 12). Dabei wurde, zur Kompensation der fehlenden benthi-
schen Remineralisierungsprozesse, die Umwandlung von refraktärem zu labilem gelös-
tem organischen Material und damit dessen Verfügbarkeit zur pelagischen Remineralisie-
rung auf 0.05 d-1, 0.1 d-1 bzw. 0.2 d-1 für Kohlenstoff-, Stickstoff- bzw. 
Phosphatkomponenten (vergleiche Seite 16) sowie die Silikatremineralisierungsrate auf 
0.04 d-1 erhöht. Nach einer Einschwingphase von 2 Jahren befindet sich das Modell in 
einem Zustand gleichförmiger Oszillation. Zur Auswertung werden die Simulationser-
gebnisse des 3. Jahres betrachtet.  

Die Beschreibung der Planktondynamik im Jahresgang mit einem 0-dimensionalen 
Modell ohne Quellen und Senken und ohne Berücksichtigung der gesamten benthischen 
Remineralisierungsprozesse stellt eine starke Vereinfachung dar, sodass von diesem 
künstlichen Modellsystem keine exakte Reproduktion der tatsächlichen Jahresdynamik 
des Planktons in Küstengewässern erwartet werden darf. Gleichwohl ermöglicht dieses 
System eine erste Einschätzung der Dynamik der neuen Modellformulierungen in einem 
eingeschwungenen System auf den längeren Zeitskalen eines Jahresgangs. In 
Abbildung 6.2 sind beispielhaft die Ergebnisse der Phytoplankton- und Nährstoffdyna-
mik der Referenzsimulation dargestellt.  

Trotz der vielen Vereinfachungen in PEM sind die Simulationsergebnisse der Phy-
toplanktondynamik durchaus sinnvoll. Sie sind denen von EcoTiM, einem ebenfalls 
ERSEM basierten Modell für das Rückseitenwatt von Spiekeroog, sowohl qualitativ als 
auch quantitativ recht ähnlich (vergleiche KOHLMEIER, 2004, Abb. 6.12, Seite 109), ob-
wohl dieses hochkomplexe Modell räumliche Strukturen, Transport, den Einfluss der 
Nordsee sowie benthische Prozesse detailliert berücksichtigt. Auffällig ist in 
Abbildung 6.2 A die sehr frühe Blüte der Diatomeen mit einem Maximum Ende Febru-
ar. Eine derart frühe Blüte ist einerseits in Anbetracht der konstant geringen Modellwas-
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sertiefe von 6 m nicht unrealistisch und wurde bereits in Flachwassergebieten vor der 
niederländischen Westküste beobachtet (BEUSEKOM und DIEL-CHRISTIANSEN, 2009). 
Andererseits bewegt sich das C : Chl a - Verhältnis der Diatomeen (Abbildung 6.2 B) im 
Jahresgang zwischen 15 und 30 µg C µg Chl a -1 und ist damit insgesamt relativ gering.  
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Abbildung 6.2 Jahresgang der Phytoplankton- und Nährstoffdynamik in 
der Referenzsimulation. Gezeigt wird in Abb. A der Verlauf der   Bio-
massekonzentration der 4 funktionellen Phytoplanktongruppen. In 
Abb. B ist die saisonale Variation der C : Chl a - Verhältnisse der Phy-
toplanktongruppen sowie in der kleinen eingefügten Abbildung die über 
Tag und Wassersäule gemittelte photosynthetisch nutzbare Einstrahlung 
dargestellt. Die Abbildungen C und D zeigen den Jahresgang der gelös-
ten anorganischen Nährstoffe und die sich daraus für die Diatomeen er-
gebenden Nährstofflimitierungsfaktoren.  

Der Chlorophyllgehalt der Diatomeen ist somit entsprechend hoch und ermöglicht 
eine frühe Blüte trotz geringer Einstrahlungsintensitäten. Die Amplitude der saisonalen 
C : Chl a - Variabilität von 15 µg C µg Chl a -1 erscheint bei erster Betrachtung gering, be-
wegt sich aber, unter Berücksichtigung der Jahresamplitude der über Tag und Wassersäu-
le gemittelten photosynthetisch nutzbaren Einstrahlungsintensität von ca. 35 µE m-2 s-1, 
durchaus in einem sinnvollen Bereich. In Untersuchungen an 16 verschiedenen Phy-
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toplanktonspezies wurden typische Werte von 0.1 bis 1.0 (g C m² s) (g Chl a µE)-1 für die 
Änderung des C : Chl a - Verhältnisses in Abhängigkeit der Einstrahlung dokumentiert 
(GEIDER, 1987). Ändert man in dem Modell-Setup Wassertiefe und Attenuationskoeffi-
zient derart, dass die Jahresamplitude der über Tag und Wassersäule gemittelten photo-
synthetisch nutzbaren Einstrahlungsintensität ca. 220 µE m-2 s-1 beträgt42 , erhöht sich die 
Amplitude der saisonalen C : Chl a - Variabilität auf 140 µg C µg Chl a -1 (Daten nicht ge-
zeigt).  

Die simulierte Jahresdynamik der gelösten anorganischen Nährstoffe 
(Abbildung 6.2 C) zeigt zum Teil einen typischen Verlauf (vergleiche KOHLMEIER, 2004, 
Abb. 6.5, Seite 104), wie z. B. der durch die Frühjahrsblüte bedingte Abfall der Konzent-
rationen. Dabei setzt die Silikatzehrung zuerst ein und beendet die Frühjahrsblüte der 
Diatomeen (Abbildung 6.2 D). Die Blüte der autotrophen Flagellaten und der Dinofla-
gellaten wird im Mai durch Phosphatmangel beendet. Die Reihenfolge der Nährstoffli-
mitierungen ist durch die frei gewählte Gesamtmenge der jeweiligen Nährstoffe im Sys-
tem definiert, wurde aber nicht an irgendein konkretes Nährstoffszenario angepasst. 
Aufgrund der Co-Limitierung der Nährstoffaufnahme ist die Nitrat- und Silikataufnah-
me durch den herrschenden Phosphatmangel gehemmt. Als Folge sind die Diatomeen 
im Sommer zusätzlich stickstoff- und silikatlimitiert, obwohl Nitrat nicht vollständig 
aufgezehrt ist und die Silikatkonzentration ab Juli wieder ansteigt. Dieser sehr steile Wie-
deranstieg der Silikatkonzentration sowie vermutlich auch das relativ späte Ansteigen der 
Phosphat- und Nitratkonzentrationen ist auf die Vernachlässigung der benthischen Re-
mineralisierungsprozesse zurückzuführen. Das in den Schalen der Diatomeen gebundene 
Silikat sinkt ab, wird insbesondere in küstennahen Gebieten mit geringen Wassertiefen 
zu einem erheblichen Anteil im Bentos remineralisiert und dadurch zeitverzögert durch 
diffusiven und/oder advektiven Transport wieder an das Pelagial abgegeben, wohinge-
gen es in dem Jahresgang-Setup von PEM direkt im Pelagial mit einer relativ hohen Rate 
remineralisiert wird, um eine ausreichende Silikatversorgung der Diatomeen sicherzustel-
len. Phosphat wird im Benthos durch die Adsorption hauptsächlich an Ei-
sen(III)-Oxi-Hydroxide zurückgehalten, solange eine genügend große oxische Zone in 
den oberen Sedimentschichten vorhanden ist (BOERS et al., 1998). Nimmt die Dicke 
dieser oxischen Schicht z. B. durch verstärkte mikrobielle Aktivität in Folge eines erhöh-
ten Eintrags von detritischem Material in den Sommermonaten ab, kommt es zu einem 
erhöhten Ausstrom von Phosphat aus dem Sediment (RUARDIJ und VAN RAAPHORST, 
1995).  

                                                 
42 Diese Amplitude liegt in der typischen Größenordnung der Einstrahlungsvariation in Laborexperimen-

ten zur Photoakklimatisation (BEHRENFELD et al., 2002). 
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Es bleibt festzustellen, dass die in diesem Kapitel gezeigten Simulationsergebnisse 
letztlich nur als ein erster Schritt zum Verständnis der Dynamik der neuen Modellformu-
lierungen auf saisonalen Zeitskalen verstanden werden können. Die ersten Ergebnisse 
sind sehr vielversprechend, aber für eine umfassende Beurteilung des Potentials des Mo-
dells zur Reproduktion und Erklärung von Felddaten sind weitere Untersuchungen über 
die Dynamik der neuen Modellbeschreibung innerhalb der Struktur großskaliger Ökosys-
temmodelle wie ERSEM oder EcoTiM zwingend notwendig.  
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7 Schlussbetrachtung und Ausblick 

Die Zielsetzung der vorliegenden Arbeit war die Überprüfung und Weiterentwicklung 
der Beschreibung der biogeochemischen Dynamik im pelagischen Teil von ERSEM hin-
sichtlich kleiner und mittlerer Zeitskalen, wie beispielsweise ein Tagesgang oder Blüten-
ereignisse (mehrere Tage bis wenige Wochen). Die Grundlage hierfür bildet ein umfas-
sender Datensatz mehrerer Mesokosmosexperimente, in denen, bei unterschiedlichen 
Lichtbedingungen und Nährstoffverhältnissen, die Dynamik vieler physikalischer, biolo-
gischer und chemischer Messgrößen mit einer zeitlichen Auflösung von zwei Stunden 
über mehrere Wochen verfolgt wurde. Basierend auf den Prozessbeschreibungen in 
ERSEM wurde das Mesokosmosmodell PEM entwickelt, dessen 0-dimensionaler, abge-
schlossener Aufbau die Überlagerung der ökosystemaren Eigendynamik durch Trans-
portprozesse sowie die Einflüsse unsicherer Randbedingungen ausschließt. Durch den 
Vergleich der experimentellen Daten mit den Simulationsergebnissen konnten Schlüssel-
prozesse bzw. Prozessbereiche identifiziert werden, die eine Überarbeitung oder sogar 
Neuformulierung erforderten.  

Anhand dieser Ergebnisse wurde die Beschreibung des Primärproduktionsmoduls in 
weiten Teilen neu entwickelt. Die Chlorophylldynamik wurde von der Kohlenstoffdy-
namik des Phytoplanktons entkoppelt und als Funktion von Einstrahlungsintensität und 
Nährstoffversorgung beschrieben. Dabei geht die entwickelte Prozessbeschreibung über 
die typische Beschreibung der C : Chl a - Variabilität in Ökosystemmodellen - meist nach 
GEIDER et al. (1997), z. B. in BLACKFORD et al. (2004) oder VICHI et al. (2007) - deutlich 
hinaus, da diese zu träge reagiert, um die in den Experimenten beobachtete Chlorophyll-
dynamik zu reproduzieren. Insbesondere die Berücksichtigung eines schnellen Zerfalls-
prozesses und die resultierenden hohen Umsatzraten konnten die Ergebnisse erheblich 
verbessern. Außerdem sei die größtenteils akkurate Wiedergabe der Dynamik der anor-
ganischen Nährstoffe erwähnt, die nur durch die Berücksichtigung einer Co-Limitierung 
der Aufnahme eines Nährstoffs durch den Mangel an einem anderen Nährstoff möglich 
wurde. Weiterhin hat die Berücksichtigung der Kohlenstoffspeicherkapazität der Diato-
meen bei Silikatlimitierung sowie die Limitierung der Kohlenstofffixierung durch Nähr-
stoffmangel deutlich zur Verbesserung der Modellergebnisse beigetragen.  

Neben der Primärproduktionsdynamik wurde auch die Destruentendynamik überar-
beitet und in weiten Teilen neu formuliert. In der neuen Modellversion wird zwischen 
freien und schwebstoffassoziierten Bakterien unterschieden, Migrationsprozesse zwi-
schen beiden Habitaten bleiben jedoch bisher unberücksichtigt. Die Wachstumseffizienz 
einer Bakteriengruppe wird als Funktion der mittleren Qualität des genutzten Substrats 
(gelöstes organisches Material bzw. Detritus) berechnet. Diese mittlere Qualität wird 
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dynamisch anhand einer Exponentialverteilung beschrieben, wobei davon ausgegangen 
wird, dass die mittlere Qualität zum einen durch den Herkunftsprozess des frisch gebil-
deten Substrats, zum anderen durch den bakteriellen Umsatz selbst reguliert wird.  

Probleme, die bisher nicht zufriedenstellend gelöst werden konnten, treten im We-
sentlichen nur in der Dynamik der gelösten organischen Komponenten auf. So wird die 
Konzentration von gelöstem organischen Kohlenstoff nur in der Simulation des Kon-
trollansatzes des ersten Sommerexperiments zufriedenstellend abgebildet. In den Simula-
tionen dreier anderer Ansätze wird ein starker Anstieg der Konzentration bei einsetzen-
der Nährstofflimitierung des Phytoplanktons vorhergesagt, der in den Experimenten in 
keiner Weise beobachtet wurde. Es kann aus den vorliegenden Informationen nicht 
zweifelsfrei geschlossen werden, ob hierfür ein fehlender Regulationsmechanismus auf 
der Seite der Produzenten (Phytoplankton) oder auf der Konsumentenseite (Bakterien) 
verantwortlich ist. Verschiedene Abschätzungen und Modelltests lassen jedoch vermu-
ten, dass in erster Linie die Exkretion des Phytoplanktons bei Nährstofflimitierung über-
schätzt wird. Auch die Dynamik der Phosphat- und Stickstoffkomponenten des gelösten 
organischen Materials wird von dem Modell nur teilweise zufriedenstellend wiedergege-
ben. Die Modellannahme, dass die Menge der umgesetzten gelösten organischen Nähr-
stoffe proportional an den Umsatz des gelösten organischen Kohlenstoffs gekoppelt ist, 
kann durch die Experimente nicht bestätigt werden. Stattdessen wird deutlich, dass die 
Bakterien zum einen bei Nährstoffmangel die nährstoffreichen Komponenten des gelös-
ten organischen Materials, zum anderen aber auch gezielt kohlenstoffreiche Komponen-
ten bevorzugt aufnehmen können. Hier sind weitere Untersuchungen über die Selektivi-
tät bei der Substrataufnahme durch Bakterien notwendig, um die Prozessbeschreibungen 
entsprechend parametrisieren zu können.  

Die während der Experimente beobachtete Dynamik der freien Bakterien wird von 
dem Modell größtenteils gut reproduziert. Leider kann die neu entwickelte Formulierung 
der Destruentendynamik anhand der zur Verfügung stehenden Messdaten der Meso-
kosmosexperimente nur eingeschränkt beurteilt werden. Weder für die schwebstoffasso-
ziierten Bakterien, noch für die Substratqualität oder Wachstumseffizienz sind Messda-
ten aus den Mesokosmosexperimenten verfügbar. Aus anderen, in der Literatur 
dokumentierte Untersuchungen (DEL GIORGIO und COLE, 1998; RIEMANN et al., 2000), 
kann jedoch abgeleitet werden, dass sich die simulierte Dynamik in der richtigen Grö-
ßenordnung bewegt. Hier sind weitere Untersuchungen zur Validierung der Prozessbe-
schreibungen notwendig, insbesondere im Hinblick auf Migrationsprozesse zwischen 
beiden Bakteriengruppen, aber auch hinsichtlich der Wechselwirkung zwischen Substrat-
qualität und bakterieller Aktivität. In diesem Zusammenhang sollte auch der Einfluss 
von Aggregationsprozessen auf die Destruentendynamik, aber auch umgekehrt der Ein-
fluss der bakteriellen Aktivität auf die Schwebstoffdynamik analysiert werden, da diese 
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Prozesse die biogeochemische Dynamik in der Wassersäule maßgeblich beeinflussen 
können (SIMON et al., 2002). 

Insgesamt zeigt der Vergleich zwischen den Messdaten der Mesokosmosexperimente 
und den Simulationsergebnissen der Referenzversion von PEM, dass das Modell in der 
Lage ist, die in den Mesokosmosexperimenten beobachtete Planktondynamik bei unter-
schiedlichen Licht-, Temperatur- und Nährstoffregimes sehr gut abzubilden. Die Kon-
zentrationen von Chlorophyll und den partikulären Fraktionen von Kohlenstoff, Stick-
stoff und Phosphat, sowie die der gelösten anorganischen Nährstoffe werden meist 
sowohl qualitativ als auch quantitativ überaus exakt reproduziert. Die neu entwickelten 
Modellformulierungen leisten hierzu einen erheblichen Beitrag, was durch den Vergleich 
der Ergebnisse der alten und neuen Modellversion mit den Messdaten demonstriert 
wurde. In einer Sensitivitätsanalyse konnte gezeigt werden, dass alle neuen Prozessbe-
schreibungen durchaus robust auf Parametervariationen reagieren. Die absolute Größe 
der betrachteten Modellvariablen ändert sich zwar, aber die grundlegende Dynamik 
bleibt vollständig erhalten.  

Betrachtet man bei dem Vergleich von Modellergebnissen und Messdaten die diurnale 
Dynamik, so fällt auf, dass die meisten der betrachteten Größen im Modell einen mehr 
oder weniger deutlich ausgeprägten Tagesgang zeigen. In den Messdaten ist eine ausge-
prägte diurnale Dynamik jedoch nur bei einigen Größen zu erkennen, obwohl die Sys-
temdynamik in den Experimenten, genau wie in den Simulationen, massiv von der Phy-
toplanktondynamik dominiert wurde. Während beispielsweise die Konzentration von 
partikulärem Kohlenstoff und von Chlorophyll a in den Messdaten einen ausgeprägten 
Tagesgang zeigen, welcher im Modell – abgesehen von einer Phasenverschiebung von 
ca. 3 bis 5 Stunden in der Chorophylldynamik – auch sehr gut abgebildet wird, weist die 
Nährstoffdynamik (gelöste anorganische wie auch partikuläre Fraktionen) fast keine di-
urnalen Variationen auf. Die Dynamik der Nährstoffaufnahme scheint also weitestge-
hend von dem Photosyntheseprozess entkoppelt zu sein. Für eine exakte Reproduktion 
der Messdaten auf diesen kurzen Zeitskalen der diurnalen Dynamik müssten demnach 
die Prozessformulierungen der Nährstoffaufnahme und der Chlorophyllsynthese ent-
sprechend überarbeitet werden. Bei der Analyse der Modelldynamik auf längeren Zeit-
skalen wie beispielsweise Blütenereignissen oder Jahresgängen sind diese geringen Ab-
weichungen zwischen Messdaten und Simulationsergebnissen jedoch von 
untergeordneter Bedeutung. 

Ein erster Einblick in die Dynamik der neuen Modellformulierungen auf den längeren 
Zeitskalen eines eingeschwungenen Jahresgangs zeigt, dass trotz der massiven Vereinfa-
chungen dieses 0-dimensionalen Ansatzes ohne Transport, Quellen und Senken und 
ohne Berücksichtigung der gesamten benthischen Remineralisierungsprozesse durchaus 
sinnvolle Ergebnisse hinsichtlich der Phytoplanktondynamik und der Variabilität des 

   113 



Kapitel 7 - Schlussbetrachtung und Ausblick 

114 

C : Chl a - Verhältnisses erzielt werden können. Die Nährstoffdynamik weist den typi-
schen Abfall der Konzentrationen mit der Diatomeenblüte im Frühjahr auf, jedoch 
macht sich hier die Vernachlässigung der bentischen Remineralisierungsprozesse deutlich 
durch einen zu steilen Anstieg der Silikatkonzentration im Sommer und einen zu späten 
Anstieg der Phosphatkonzentrationen im Herbst bemerkbar. Die Simulation eines Jah-
resgangs mit PEM kann letztlich auch nur als ein erster Schritt zum Verständnis der Dy-
namik der neuen Modellformulierungen auf saisonalen Zeitskalen verstanden werden. 
Für eine umfassende Beurteilung des Potentials der neuen Modellbeschreibung zur Re-
produktion und Erklärung von Felddaten sind weitere Untersuchungen über die Dyna-
mik der neuen Modellbeschreibung innerhalb der Struktur großskaliger Ökosystemmo-
delle wie ERSEM oder EcoTiM dringend notwendig.  

Die in dieser Arbeit untersuchten Prozesse betreffen in erster Linie die Nährstoff- 
und Lichtabhängigkeit des Phytoplanktons sowie die Remineralisierung organischen Ma-
terials und sind insbesondere in nährstoffreichen und vielfach trüben Küstengewässern 
wie z. B. Wattgebieten von großer Bedeutung. Sie betreffen jedoch ebenso die Reminera-
lisierungsprozesse in der Wassersäule des offenen Meeres sowie die Kohlenstofffixierung 
in der euphotischen Zone der Ozeane, die wiederum den Export von gebundenem Koh-
lenstoff in tiefe Wasserschichten, die sogenannte Biologische Pumpe, antreibt. Insofern 
können die entwickelten Modellformulierungen in Zukunft auch in diesem Kontext ei-
nen Beitrag zum besseren Verständnis des globalen Kohlenstoffkreislaufs leisten, da sie 
zentrale Prozesse eines Mechanismus beschreiben, der eine potentielle Langzeitsenke für 
atmosphärisches Kohlendioxid darstellt. 
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Anhang 

A Parameterlisten 

 

A.1 Phytoplankton 

Tabelle A.1 Standardparametersatz des Primärproduktionsmoduls. Der Parametername ist in 
der Standard-ERSEM-Notation angegeben. X bezeichnet die funktionellen Phytoplank-
tongruppen P1 (Diatomeen), P2 (Autotrophe Nanoflagellaten), P3 (Pikophytoplankton) and 
P4 (Dinoflagellaten).  

NAME BESCHREIBUNG EINHEIT P1 P2 P3 P4 

q10X$ Spez. Q10 Wert - 1.7 1.7 1.7 1.7 

sum_X$ Max. C Assimilationsra-
te 

d-1 2.8 2.3 3.5 1.5 

pu_raX$ Aktivitätsrespiration - 0.45 0.4 0.6 0.4 

srs_X$ Basalrespirationsrate d-1 0.05 0.05 0.05 0.05 

pu_eaX$ Aktivitätsexkretion - 0.15 0.15 0.15 0.15 

sdo_X$ Grundlysisrate d-1 0.1 0.1 0.1 0.1 

sddo_X$ Dichteabh. Lysisrate m-3 (d mg C)-1 - - - 0.0006 

usXc$ C:chl a Verhältnis mg Chl a (mg C)-1 30.0 40.0 40.0 40.0 

qnmXc$ Max. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.013 0.013 0.031 0.013 

qnlimXc$ Standard N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.008 0.008 0.008 0.008 

qnlXc$ Min. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.005 0.005 0.005 0.005 

quXn3$ Affinität für Nitrat (mg C)-1 d-1 0.005 0.005 0.005 0.005 

quXn4$ Affinität für Amonium (mg C)-1 d-1 0.02 0.02 0.02 0.02 

qpmXc$ Max. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0009 0.0009 0.0009 0.0009 

qplimXc$ Standard P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0005 0.0005 0.0005 0.0005 

qplXc$ Min. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 

qurXp$ Affinität für Phosphat (mg C)-1 d-1 0.0025 0.0025 0.0025 0.0025 

qs_Xc$ Standard Si:C Verhältnis mmol Si (mg C)-1 0.0135 - - - 

chXs$ Halbsättigungskonstante 
der Silikat Limitierung 

mmol Si m-3 1.0 - - - 
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A.2 Zooplankton und Bakterioplankton 

Tabelle A.2 Standardparametersatz des Sekundärproduktions- und Destruentenmoduls. Der 
Parametername ist in der Standard-ERSEM-Notation angegeben. X bezeichnet die funktio-
nellen Gruppen Z4 (Mesozooplankton), Z5 (Mikrozooplankton), Z6 (Heterotrophe Na-
noflagellaten) und B1 (Bakterioplankton).   

NAME BESCHREIBUNG EINHEIT Z4 Z5 Z6 B1 

q10X$ Spez. Q10 Wert - 1.7 1.7 1.7 3 

vumX$ Spez. Filtrationsvolumen  m3 (mg C)-1 d-1 0.007 - - - 

tauX$ handling time d 0.3 - - - 

sumX$ Max. Aufnahmerate d-1 - 1.5 3.8 5.0 

chuXc$ Halbsättigungskonstante 
Prädation 

mg C m-3 - 100 150 - 

min-
foodX$ 

Halbsättigungskonstante 
Präferenzfaktoren 

mg C m-3 - 50 50 - 

puX$ Assimilationseffizienz - 0.3 0.3 0.4 0.2 

srsX$ Basalrespirationsrate d-1 0.03 0.02 0.05 0.1 

pu_eaX$ Exkretionsanteil - 0.3 0.5 0.5 - 

pe_R1X$ Gelöster Teil der Exkreti-
on  

- - 0.5 0.5 - 

sdX$ Mortalitätsrate d-1 0.02 0.05 0.05 0.05 

sddX$ Dichteabh. Mortalitätsrate 
Top-Predator 

m3 (mg C)-1 d-1 0.015 - - - 

qpmXc$ Max. P:C Verhältnis mmol P (mg C)-1 0.0015 0.0015 0.0015 0.0025 

chXp$ Halbsättigungskonstante 
P Aufnahme 

mmol P m-3 - - - 0.5 

qnmXc$ Max. N:C Verhältnis mmol N (mg C)-1 0.015 0.015 0.015 0.022 

chXn$ Halbsättigungskonstante 
N Aufnahme 

mmol N m-3 - - - 1 
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B Externer Antrieb der Mesokosmossimulationen 

0

5

10

15

20

25

16/06 19/06 22/06 25/06 28/06

14 Tage

0

200

400

600

800

1000

16/06 19/06 22/06 25/06 28/06

0

5

10

15

20

25

01/06 04/06 07/06 10/06 13/06

14 Tage

0

200

400

600

800

1000

01/06 04/06 07/06 10/06 13/06

0

5

10

15

20

25

W
a
ss

e
rt

e
m

p
e
ra

tu
r 

[°
C

]

16/03 22/03 28/03 03/04 09/04

25 Tage

0

200

400

600

800

1000

E
in

st
ra

h
lu

n
g

 [
W

 m
- ²

]

16/03 22/03 28/03 03/04 09/04

                  Frühjahr                                                Sommer I                                              Sommer II
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Licht- und Temperaturantrieb der Mesokosmossimulationen

Tagesmittelwerte

Mittelwert über Experiment

A
Kontrolle

C
Kontrolle

E
Kontrolle

B
P Zusatz

D
N, P, Si Zusatz

F
N, P Zusatz

 

Abbildung B.1 Licht- und Temperaturantrieb der Mesokosmossimulationen. Aufgetra-
gen sind die während der Mesokosmosexperimente gemessenen Daten der Wassertem-
peratur und der Einstrahlung über der Wasseroberfläche. Aus den Einstrahlungsdaten 
wurden zusätzlich die Tagesmimttelwerte sowie der Mittelwert über den Experimentzeit-
raum berechnet. Die Datumsangaben auf der Zeitachse markieren den Beginn (00:00 
Uhr) des jeweiligen Tages. 
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C Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der 
Referenzsimulation mit älteren Prozessformulierungen 

 

 

 

C.1 Simulation mit statischem Chlorophyllmodul 
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Abbildung C.1 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit statischem Chlorophyllmodul für den Kontrollansatz des Frühjahrs-
experiments. 
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Abbildung C.2 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit statischem Chlorophyllmodul für den Phosphat gedüngten Ansatz des 
Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.3 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit statischem Chlorophyllmodul für den Kontrollansatz des ersten Som-
merexperiments.  
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Abbildung C.4 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit statischem Chlorophyllmodul für den N, P, Si gedüngten Ansatz des 
ersten Sommerexperiments. 
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Abbildung C.5 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit statischem Chlorophyllmodul für den Kontrollansatz des zweiten 
Sommerexperiments.  
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Abbildung C.6 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit statischem Chlorophyllmodul für den N, P gedüngten Ansatz des 
zweiten Sommerexperiments.   
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C.2 Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung 
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Abbildung C.7 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung für den Kontrollan-
satz des Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.8 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung für den Phosphat 
gedüngten Ansatz des Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.9 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung für den Kontrollan-
satz des ersten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.10 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung für den N, P, Si 
gedüngten Ansatz des ersten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.11 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung für den Kontrollan-
satz des zweiten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.12 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Nährstofflimitierung der Kohlenstofffixierung für den N, P ge-
düngten Ansatz des zweiten Sommerexperiments.   
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Abbildung C.13 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme für den Kontrollansatz 
des Frühjahrsexperiments. 
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Abbildung C.14 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme für den Phosphat ge-
düngten Ansatz des Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.15 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme für den Kontrollansatz 
des ersten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.16 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme für den N, P, Si gedüngten 
Ansatz des ersten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.17 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme für den Kontrollansatz 
des zweiten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.18 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation ohne Co - Limitierung der Nährstoffaufnahme für den N, P gedüng-
ten Ansatz des zweiten Sommerexperiments.   
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Abbildung C.19 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit konstantem Si:C-Verhältnis der Diatomeen für den Kontrollan-
satz des Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.20 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit konstantem Si:C-Verhältnis der Diatomeen für den Phosphat ge-
düngten Ansatz des Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.21 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit konstantem Si:C-Verhältnis der Diatomeen für den Kontrollan-
satz des ersten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.22 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit konstantem Si:C-Verhältnis der Diatomeen für den N, P, Si ge-
düngten Ansatz des ersten Sommerexperiments. 
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Abbildung C.23 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit der 
Simulation mit konstantem Si:C-Verhältnis der Diatomeen für den Kontrollansatz des 
zweiten Sommerexperiments. 
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Abbildung C.24 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit konstantem Si:C-Verhältnis der Diatomeen für den N, P gedüng-
ten Ansatz des zweiten Sommerexperiments.    
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C.5 Simulation mit statischem Destruentenmodul 
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Abbildung C.25 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit statischem Destruentenmodul für den Kontrollansatz des Früh-
jahrsexperiments.  
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Abbildung C.26 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit statischem Destruentenmodul für den Phosphat gedüngten An-
satz des Frühjahrsexperiments.  
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Abbildung C.27 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit statischem Destruentenmodul für den Kontrollansatz des ersten 
Sommerexperiments.  
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Abbildung C.28 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit statischem Destruentenmodul für den N, P, Si gedüngten Ansatz 
des ersten Sommerexperiments.  
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Abbildung C.29 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit statischem Destruentenmodul für den Kontrollansatz des zwei-
ten Sommerexperiments. 
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Abbildung C.30 Detaillierter Vergleich der Ergebnisse der Referenzsimulation mit 
der Simulation mit statischem Destruentenmodul für den N, P gedüngten Ansatz 
des zweiten Sommerexperiments.    
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