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In recent years, the importance of historical contingency has been increasingly recognized in
microbial communities. During community coalescence, immigration history, and dispersal
history can become decisive for the developing community. For example, an early arriving
pioneer can inhibit the immigration success of a late invader by resource consumption/alteration,
also known as priority effects. Alternatively, the signal of past dispersal in the resident
community can be long-lasting and contribute more to the communities’ composition than
contemporary dispersal. The overall aim of this thesis was to investigate the potential importance
of arrival timing and dispersal timing in complex natural lake bacterial communities. This was
done by examining the role of priority effects in experiments as well as the role of dispersal,
including past dispersal, in natural lakes. Priority effects were difficult to detect on a whole
community level but were found in high nutrient levels and in the absence of grazing. In the
lakes, the internal production or internal dispersal was the most important assembly mechanism.
However, external sources, including dispersal from the groundwater and the main inlet, were
also important. Past dispersal, at times, contributed more to the lake bacterial community
composition (BCC) than contemporary dispersal. Further, the results showed that past dispersal
can leave a long-lasting signal in lake BCC, which mainly resulted from the dispersal of inactive
cells. In conclusion, this thesis highlights the potential importance of temporal dynamics in
complex freshwater bacterial communities and emphasizes the need to incorporate arrival and
dispersal timing in future community coalescence studies.
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Zusammenfassung (Deutsch) 

Bakterielle Gemeinschaften sind schwierig zu beobachten, noch schwieriger 
zu verstehen und unverzichtbar für unser tägliches Leben. Mikroben bestim-
men menschliches Leben in fast allen Bereichen: unser Immun- und Verdau-
ungssystem, unsere Böden und damit die Nahrungsproduktion, unser Trink-
wasser und der Abbau von Umweltschadstoffen sind von ihnen bestimmt. Die 
Liste an wesentlichen Leistungen, die uns diese winzigen, aber allgegenwär-
tigen Lebewesen zur Verfügung stellen und somit unser tägliches Leben und 
Wohlbefinden ermöglichen, ist lang. Im kollektiven Streben der Naturwissen-
schaften, mehr Wissen über diese hochinteressante und vielfältige Domäne 
des Lebens herauszufinden, haben sich verschiede Forschungsfelder etabliert. 

Mikrobiologen im Bereich der Ökologie erstreben Antworten zu einfachen, 
aber grundlegenden Fragen wie zum Beispiel: warum kommt eine bestimmte 
Art an einem bestimmten Ort vor, während sie an einem anderen Ort fehlt? 
Oder aber, im größeren Zusammenhang (da eine Art selten alleine vorkommt): 
wie entstehen mikrobielle Artgemeinschaften? Im Fachbereich der Ökologie 
von Lebensgemeinschaften werden vier Faktoren, die besonders wichtig für 
die An- oder Abwesenheit von einer Art an einem bestimmten Ort der Be-
trachtung sind, beschrieben. 

Die natürliche Selektion des am besten Angepassten durch Umweltfaktoren 
(=Selektion); 
Zufallsereignisse der Geburt und des Sterbens (=ökologische Drift); 
Die Entstehung neuer Arten (= Artenbildung); 
Artenwanderung von einem zu einem anderen Ort (= Ausbreitung). 

Interessanterweise können diese vier Faktoren nicht alle Mechanismen, die 
man häufig in mikrobiellen Artgemeinschaften beobachtet, erklären. Stattdes-
sen, sind in den vergangenen Jahren andere Faktoren, wie beispielsweise his-
torische Veränderungen in den Umweltbedingungen und der Artgemein-
schaft, in den Fokus gerückt um diese Abweichung zu erklären.  

Ein Beispiel für solche historischen Veränderungen ist die Bedeutung des Be-
siedelungszeitpunkt einer Art in einem neuen, unbesiedelten Habitat. Ein Ha-
bitat kann durch das Auftreten eines starken Störungsereignisses, welches die 
Umweltbedingungen drastisch verändert, unbewohnt und somit unbesiedelt 
sein. Die an die alten Lebensbedingungen angepasste Arten haben infolgedes-
sen geringere Überlebenschancen. Bekannte Beispiele hierfür sind Wald-
brände, Überschwemmungen, Austrocknung von kleinen Gewässern während 
der Sommermonate, usw. Nach solchen Störungsereignisse werden veränderte 
Habitate durch Arten neu besiedelt. Hierbei könne die (willkürliche) 
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Reihenfolge und der Zeitpunkt der Neubesiedelung einer Art einen teilweise 
langanhaltenden Einfluss auf die sich entwickelnde, neue Artengemeinschaft 
haben. Dieses Phänomen wird in der Wissenschaft als „Priority Effect“, also 
die Vorrangfolge der Artenzusammensetzung bezeichnet.  

Der Einfluss des Erstbesiedlers kann sowohl positive als auch negative Aus-
wirkungen auf die nachfolgende Art haben. In dieser Arbeit liegt der Fokus 
auf letzteren, also die hemmenden Wirkungen der ersten auf die folgende Art. 
Dies beruht auf dem Prinzip „wer zuerst kommt, mahlt zuerst“, indem der Er-
stankömmling das besiedelte Habitat zu seinen Gunsten verändert, so dass die 
nachfolgende Art sich weniger erfolgreich etablieren kann. Jedoch kann dieser 
Vorteil des Ersten auch durch die nachfolgende Art, beispielsweise durch 
hohe Anzahl an Individuen der zweiten Art (= Massenwirkung) oder der Be-
siedlung einer besser angepassten Art im Vergleich zur ersten Art, aufgewo-
gen werden. In diesen Fällen könnte der Vorteil der früheren Ankunft des Erst-
besiedlers nicht ausreichen, um eine Kolonisierung der zweiten Art zu verhin-
dern und es kann zu einer Verdrängung der ersten Art kommen. In den letzten 
Jahren hat eine wachsende Anzahl von wissenschaftlichen Studien darauf hin-
gewiesen, dass die Vorrangfolge der Artzusammensetzung, also der „Priority 
Effect“ möglicherweise eine wichtige Rolle für mikrobielle Artgemeinschaf-
ten spielt, vieles bleibt aber nach wie vor unklar.  

Der erste Teil dieser Arbeit befasst sich mit der Erfassung von „Priority 
Effects“ in bakteriellen Artengemeinschaften von Seen, welche mit Hilfe von 
Experimenten durchgeführt wurde. Zuvor hat sich gezeigt, dass wachstums-
begünstigende Umweltfaktoren des Erstbesiedlers eine groβe Rolle spielen. 
Andererseits wird angenommen, dass sich ein geringer oder kein Effekt der 
Vorrangfolge ergibt, wenn der Erstbesiedler durch Faktoren, wie zum Beispiel 
geringe Nahrungsverfügbarkeit oder Prädation behindert wurde. Meine Expe-
rimente zeigten, wie bereits angenommen, dass die Vorrangfolge durch hö-
here Nahrungsverfügbarkeit und geringere Prädation positive beeinflusst 
wird. Dennoch wurde durch diese Experimente deutlich, dass die Nachweis-
barkeit der Vorrangfolge schwierig ist und zukünftige Studien sollten daher 
dem Versuchsaufbau besondere Aufmerksamkeit schenken.  

In der Natur sind Vorrangfolgen der Artenzusammensetzung schwierig zu 
messen, da natürliche Störungsereignisse selten stark genug ausgeprägt sind 
um angestammte mikrobielle Arten mehrheitlich auszulöschen und somit ein 
komplett neues Habitat hervorzubringen. Allerdings kommt es oft zu einer 
Vermischung von mikrobiellen Artengemeinschaften in der Natur; dieser Pro-
zess wird Verschmelzung (”community coalescence”) von Artgemeinschaften 
genannt. Diese Verschmelzung kann in unterschiedlichem Ausmaß und Öko-
systemen vorkommen, beispielsweise im Bereich eines Seezuflusses, in der 
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Landwirtschaft bei der Düngung von Feldern, oder während der Besiedlung 
der Darmflora durch Bakterien.  

In der Natur kommt eine Vermischung der Artengemeinschaften häufig 
dadurch zustande, dass eine neue Artgemeinschaft eine bestehende, etablierte 
Gemeinschaft besiedelt. Es wird erwartet, dass die etablierte Gemeinschaft 
aufgrund der höheren Individuenzahl und Voranpassung an das Habitat und 
den damit verbundenen Selektionsdruck einen Vorteil genieβt. Dennoch ha-
ben viele Studien aufgezeigt, dass die Einwanderung von neuen Arten (= Aus-
breitung) langwierigen Einfluss auf die etablierte Artgemeinschaft haben 
kann. 

Demnach befasste ich mich im zweiten Teil dieser Arbeit mit der Bedeutung 
von Artenausbreitung und dem Zeitpunkt der Ausbreitung oder Immigration 
in natürliche Artengemeinschaften von Seen. In der ersten See-Studie wurde 
untersucht wie sich die Bedeutung mehrere Ausbreitungsquellen (Nieder-
schlag, Grundwasser, Zufluss) auf das Bakterienwachstum im See auswirkt. 
Während externe Einflüsse für die bakterielle Artgemeinschaft des Sees wich-
tig sind, konnte die Studie auch aufzeigen, dass vergangene Immigrationser-
eignisse einen Einfluss hatten.  

In der zweiten See-Studie konnte ein verzögerter Effekt eines starken Immig-
rationsereignisses in den untersuchten See beobachtet werden, welcher bis zu 
vier Wochen anhielt. Zusätzlich wurde untersucht, ob das Signal des Verzö-
gerungseffekts durch inaktive oder aktive bakterielle Zellen während der An-
kunft in den See bedingt wurde. Die Ergebnisse haben gezeigt, dass das Signal 
von vorangegangenen Immigrationsereignissen hauptsächlich durch inaktive 
Zellen begünstigt wurde, die inaktiv im See zurückgeblieben sind.  

Zusammenfassend zeigten alle Studien, dass die Artausbreitung und der Zeit-
punkt der Ausbreitung zu dem Prozess der Bildung der Artengemeinschaft 
beitragen, obwohl die Umweltbedingungen eine gröβere Rolle für die Artzu-
sammensetzung spielten. Deshalb sollte in zukünftigen Studien mehr Auf-
merksamkeit auf den Faktor der zeitlichen Dynamik gelenkt werden. Eine Be-
rücksichtigung der zeitlichen Dynamik könnte dazu beitragen, einige der be-
obachteten, unerklärten Variationen in der Zusammensetzung der mikrobiel-
len Artgemeinschaft besser zu erklären. 

Abschließend die Frage: Warum untersuchen wir die Bedeutung von Ausbrei-
tung/Immigration, Besiedelungszeitpunkt und willkürliche Prozesse in mikro-
biellen Artgemeinschaften? Wie ich eingangs verdeutlicht habe, sind wir in 
fast allen Aspekten unseres Lebens von mikrobiellen Gemeinschaften abhän-
gig. Es ist daher von entscheidender Bedeutung, vorhersagen zu können, wie 
sich Gemeinschaften zusammensetzen, und im weiteren Sinne ihre 
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funktionalen Fähigkeiten zu verstehen. Dies gilt insbesondere in Anbetracht 
einer sich schnell ändernden Umwelt im Zusammenhang mit globalen Klima-
wandel, Intensivierung der Landnutzung und zunehmender Umweltver-
schmutzung. Darüber hinaus manipuliert der Mensch mikrobielle Gemein-
schaften aktiv für medizinische und industrielle Zwecke; dies erfordert ein 
tiefgreifendes Wissen über die Zusammensetzung und Stabilität von Gemein-
schaften. Bekannte Beispiele sind etwa die Besiedlung der Darmflora von 
Neugeborenen und der Einsatz von Probiotika und Spenderstuhltransplantati-
onen für Patienten mit chronischen Darmerkrankungen. In der Landwirtschaft 
können Mikroorganismen das Pflanzenwachstum und den Ernteertrag verbes-
sern, wobei der Besiedelungszeitpunkt die Struktur der Artgemeinschaft ent-
scheidend beeinflussen kann. Viele weitere Beispiele für den Einsatz von mik-
robiellen Kulturen existieren in der Forschung, Medizin und Industrie. Die 
Berücksichtigung des Besiedelungszeitpunkts und der Moment der Ausbrei-
tung/Immigration könnte daher dazu beitragen, unser Verständnis und die 
Nutzung mikrobieller Artgemeinschaften in Zukunft zu verbessern. 
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