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samenvatting

Al het leven op Aarde bestaat uit een aantal chemische elementen, zoals koolstof (C),

stikstof (N) en fosfor (P). Primaire producenten staan aan de basis van het voedselweb in
zowel aquatische als terrestrische ecosystemen, omdat ze anorganische elementen omzetten
in organische stoffen zoals koolhydraten en eiwitten. Deze organische stoffen vormen een
voedselbron voor vele dieren, die op hun beurt de opgenomen koolstof, stikstof en fosfor
doorgeven aan de hogere niveaus in het voedselweb. Het onderzoeksveld ‘Ecologische
Stoichiometrie’ bestudeert de balans tussen deze chemische elementen om de complexe
relaties van organismen met hun omgeving te beschrijven.

In dit proefschrift worden de volgende hoofdvragen gesteld:

1) Wat is het effect van klimaatverandering op de beschikbaarheid van koolstof,
nutriénten en licht in het water, en hoe beinvlioedt dit de ecologische
stoichiometrie van aquatische ecosystemen (Hoofdstuk 2)?

2) Hoe beinvloeden veranderingen in de beschikbaarheid van CO,, nutriénten en licht
de stikstof:koolstof stoichiometrie en toxine productie in giftige cyanobacterién
(blauwalgen) (Hoofdstuk 3-5)?

3) Wat zijn de gevolgen van toenemende CO, concentraties voor de concurrentie
tussen fytoplanktonsoorten (Hoofdstuk 6)?

Voor het beantwoorden van de eerste vraag hebben we een uitgebreid literatuuronderzoek
uitgevoerd (Hoofdstuk 2). Een hogere temperatuur zorgt voor een sterkere stratificatie
(gelaagdheid) van aquatische systemen, waardoor er minder verticale menging kan
optreden en de toestroom van nutriénten naar de bovenlaag van het water afneemt.
Stijgende  CO, concentraties gecombineerd met een afname van de
nutriéntenbeschikbaarheid zal de nutriént:koolstof ratio van fytoplankton verlagen.
Fytoplankton met een lage nutriént:koolstof ratio is van een slechte voedselkwaliteit voor
de meeste zodplanktonsoorten. Daardoor kan de soortensamenstelling van het zodplankton
alsmede de organismen op hogere niveaus in het voedselweb verschuiven naar soorten die
minder nutriénten nodig hebben. Dus klimaat-gerelateerde veranderingen in de ecologische
stoichiometrie van het fytoplankton kunnen de samenstelling en het functioneren van het
totale aquatische ecosysteem beinvloeden.

Voor het beantwoorden van de tweede vraag hebben we laboratorium experimenten
uitgevoerd met de cyanobacteric Microcystis aeruginosa, die de gifstof microcystine
produceert (Hoofdstuk 3). Bij een hoge beschikbaarheid van CO, en nitraat gaat de
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stikstof:koolstof ratio van Microcystis cellen omhoog. Daarnaast bevatten deze cellen ook
een hoog gehalte aan microcystines, met name van de stikstofrijke variant microcystine-
RR. Echter, onder stikstof-gelimiteerde condities hebben de cellen van Microcystis juist een
lage stikstof:koolstof ratio en een laag gehalte microcystine-RR. We vonden een
vergelijkbare relatie in een aantal Nederlandse meren waarin Microcystis dominant is. Het
relatieve gehalte microcystine-RR in deze meren nam toe met de stikstof:koolstof ratio van
het seston.

Deze bevindingen komen overeen met de zogenaamde koolstof-nutriéntbalans hypothese,
die oorspronkelijk is ontwikkeld om de samenstelling van secondaire metabolieten in
terrestrische planten te verklaren. Voor zover ons bekend is dit de eerste keer dat deze
hypothese gebruikt is voor het verklaren van de chemische samenstelling van gifstoffen in
cyanobacterién.

Dus de stikstof:koolstof stoichiometrie beinvloedt de productie en samenstelling van
gifstoffen in cyanobacterién. Maar wat is het onderliggende fysiologische mechanisme
hiervoor? Omdat microcystines bestaan uit aminozuren hebben we eerst gekeken of
toevoeging van aminozuren invloed heeft op de productie van verschillende microcystine-
varianten in de giftige cyanobacterie Planktothrix agardhii (Hoofdstuk 4). Na toevoeging
van leucine aan het groeimedium nam de ratio van microcystine-LR/microcystine-RR in de
cellen toe, terwijl na toevoeging van arginine deze ratio juist afnam. Daarna hebben we in
een vervolgexperiment P. agardhii gekweekt onder stikstof-arme condities. Op het moment
dat de cellen stikstofgelimiteerd waren, hebben we een nitraatpuls toegevoegd (Hoofdstuk
5). Hierdoor nam de stikstof:koolstof ratio van de cellen snel toe. Dit ging gepaard met een
tijdelijke verhoging van de aminozuren asparaginezuur en arginine, wat wijst op de
productie van cyanophycine, een polymeer voor de opslag van stikstof. Ook de totale
hoeveelheid aminozuren in de cellen steeg geleidelijk. Zoals verwacht nam de concentratie
van de stikstofrijke microcystine-RR variant (met twee arginine moleculen) sterk toe na de
nitraatpuls, terwijl de concentratie van de microcystine-LR variant veel minder steeg.

Deze resultaten laten zien dat de invloed van de stikstof:koolstof stoichiometrie op de
samenstelling van microcystines in giftige cyanobacterién kan worden verklaard aan de
hand van de aminozuren die worden aangemaakt.

Voor het beantwoorden van de derde vraag hebben we een nieuw model ontwikkeld. Dit
beschrijft de concurrentie om anorganische koolstof tussen fytoplanktonsoorten. Om het
model te testen hebben we concurrentie experimenten uitgevoerd met een giftige en niet-
giftige Microcystis aeruginosa stam onder koolstofgelimiteerde condities. Daarnaast
hebben we het model getest met eerder uitgevoerde experimenten (Kardinaal et al. 2007b),
waarbij dezelfde twee stammen groeiden onder lichtgelimiteerde omstandigheden. Het
model kon de resultaten van beide concurrentie experimenten zowel kwalitatief als
kwantitatief goed voorspellen. De lage CO, concentratie in het koolstof-gelimiteerde
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experiment leidde tot dominantie van de giftige stam. Echter, de hoge CO, concentratie
maar lage licht beschikbaarheid in het lichtgelimiteerde experiment leidde tot dominantie
van de niet-giftige stam. Dus de giftige stam was sterker in de concurrentie om CO, ,
terwijl de niet-giftige stam sterker was in de concurrentie om licht. Deze resultaten tonen
aan dat veranderingen in de beschikbaarheid van CO, en licht kunnen leiden tot een
complete ommekeer van de uitkomst van de concurrentiestrijd tussen giftige en niet-giftige
cyanobacterién.

Het werk in dit proefschrift laat zien dat de chemische samenstelling van gifstoffen in
cyanobacterién gevoelig is voor veranderingen in de beschikbaarheid van anorganisch
koolstof en stikstof. Daarnaast kunnen de dominantie verhoudingen tussen giftige en niet-
giftige stammen verschuiven door veranderingen in de beschikbaarheid van CO,. Het is
waarschijnlijk dat de toenemende CO, concentraties en daarmee gerelateerde opwarming
van onze aarde de beschikbaarheid van koolstof en stikstof in veel aquatische ecosystemen
zal beinvloeden. Dit zal gevolgen hebben voor de stoichiometrie en soortensamenstelling
van het fytoplankton, alsmede voor de gifstoffen die zij produceren.
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