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increased cyanobacterial blooms, which are often toxic. Freshwater cyanobacteria produce a number of 
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biological processes of other algae, thereby affecting species composition and succession of the phyto-
����]�����*��������������
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dates on the photophysiology of the green alga Scenedesmus quadricauda��
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����������	��	���������S. quadricauda 
���������
�	������	�����=	
�����������������	�
�����	������
��������	����Cyanobium gracile has strong 
negative impact on the coexisting green alga. Neither the cyanotoxin (MYC, CYN and ATX) producing, 
nor the non-toxic strains showed any systematic effect on the production of S. quadricauda. Various 
strains of the cyanobacterium Cylindrospermopsis raciborskii inhibited the performance of the green alga 
independently of their origin. Our results urge further studies for a better understanding of the factors 
affecting the release of allelopathic compounds and the mechanisms of their effects on target organisms.
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� \� Cylindro-
spermopsis raciborskii – picocyanobacteria

INTRODUCTION

Eutrophication, i.e. the enrichment of water bodies with plant nutrients, sometimes 
results in extremely high levels of phytoplankton biomass called algal blooms, and 
also alters the food web within the aquatic ecosystem. Under these conditions, vari-
ous abiotic and biotic factors other than nutrients will be the source of competition, 
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blooms drastically decrease the availability of light, making it a very strong selective 
force, while on the biotic side, chemically mediated interactions between the algal 
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Eutrophication of lakes and seas are usually accompanied by an increase in the 
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Cyanobacteria produce several bioactive secondary metabolites with diverse chem-
ical structure, which may achieve high concentrations in the aquatic medium when 
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Nevertheless, the role of allelopathy in cyanobacterial ecology is still not well 
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cides that directly inhibit photosynthetic electron transport in cyanobacteria and 
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measurement of the key aspects of photosynthetic light capture and electron trans-
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As in many freshwaters, the eutrophication of Lake Balaton (Hungary) has been 
�

�������������������	��
������������������
��������	���q�B"�#Bx��<���	���
"�����	�
the collapse of the spring diatom bloom, green algae (Scenedesmus genus, Oocystis, 
Planktonema) become typical in the water, after which cyanobacteria outcompete the 
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physiology of Scenedesmus quadricauda, a ubiquitous microalga also found in Lake 
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��������������S. quadri-
cauda photophysiology would be affected by toxin producing strains, non-toxic 
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MATERIALS AND METHODS

Organisms and growth conditions

To test the allelopathic effect of different strains of cyanobacteria on the target spe-
cies, Scenedesmus quadricauda"���
� 
��������� �������6�	���=��	���
� .Q��5����������
from S. quadricauda itself, and from toxic and non-toxic strains of cyanobacteria 
typical for temperate climate (Table 1). The ACT strains were isolated from Lake 
Balaton (Hungary). The SAG strains and PCC strain were obtained from the Culture 
Collection of Algae at Göttingen University (Germany), and from the Pasteur Culture 
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Collection of Cyanobacteria (France), respectively. The AQS strain was provided by 
Martin L. Saker (University of Porto, Portugal).

*����	����
�
���	���	�����
������������	�
����B!!�����	�����
�	���
]
�=����������
�!!�����<�%%��������q?!x��������Q��*��������������26=�����
�����
���
���.���33) 
�	���� ������������� ��
� �	������� �
� ���	�
������ ����
� .?J� �"� �??"� Q���6�����"�
*���
	��"�>����	
5�����	�%#z%!6�������z��	]��
���
������������

�������������������
density of 80 μmol photons m–2 s–1. Cultures were stirred three times a day.

Q��
� �	�� =��	���
� ����������� ���	�����
� ��� ���� �	����
�
�� Q��
� ��	�� �	���	���
from intact algal cultures (Table 1) in their early stationary phase of growth by 

�|��������=���	������	��������

6=��	�=���	
�.<�zQ"��������"���	��
�j��%���&�"5�����
�������
���������
��	�=���	
�.��	�=��'�"�'����	�
6�����"���	��
�j��!���&�5� CFFs 
��	����������������	����
]������������S. quadricauda (in the exponential phase of 
�	�������������������	�
��������5������	��������!��B�%������������	���
��6a concentra-
����� ��
� %$B� &�� /–1� .����	������ �
� ��������� ���	������� qWx5� ��� ���� ��
�� ����
��
Controls were prepared by adding an equal volume of normal and NaNO3 free BG11 
medium. S. quadricauda cultures were subjected to CFFs for six days in triplicates. 
Photophysiological effect of CFFs was measured in early phase (12 h after incubation 
Ü���������
�%������������5���������������������������	�����
�.����	�
�����

�Ü�������
��
�J������������5�

Photochemical measurements
Photochemical parameters and light response curves of S. quadricauda cultures were 
determined in a stirred suspension cuvette after a dark adaptation period of 20 min 
�
�����+'6�B!!�.>���j����j�<��>"�<�	���
5��*������	�
���������������	]������-
��������	�
�.�����������	�
������
�����\��05���
�����=	
����	�����	����������
�	���
����������
����������������	�
������
�����.�m) after a pulse of a saturating light 
.J?!���"������
��
�?!!!�&�����–2 s–1). Later, the cultures were exposed to 11 actinic 
�����
� .��	������%B� 
"� J?!���"� �����
��
� ��������B� ����@$@�­�����–2 s–1) with the 
electron transport rate measured after each illumination step with a new pulse of satu-
rating light. The potential quantum yield of photosystem II (PSII) (Fvz�m), the relative 
�����	����	��
��	��	����.	�*~5"���������=��������������������������	�
������|�����-
����.|�5�������������=�����������������������������	�
������|���������.|�5���	��
���������������	�������������	�q�x"�9��	����	�q?�x�����9��	����	��������q??x�

Data analysis

*���������	�
���
���������	��=����������������������
���	��������	���qBx��'�������
electron transport rate (ETRmax), theoretical saturation light intensity (Ik), and the 
��������|�������
�������	������������������	����	��
��	��.{5���	��	��	�������
����
���� ������� 
�����	�� ��� ���� �+'6�B!!�� ����� ��
����
������ ��
� ��	��	���� �
����
OriginPro 2017 (OriginLab Cooperation, USA). Statistics (t-test and 2-way ANOVA) 
��	����	��	�������~���?�#�!�



�%# ATTILA W. KOVÁCS et al.

Acta Biologica Hungarica 69, 2018

RESULTS

&�������������	��	���>>��
�������������
���
��
�����������S. quadricauda

The acute (12 h) effect of CFFs on Fvz�m of S. quadricauda was not uniform, since 

�����������Q��
����	��
���.�QQJB!J5"�
�������	��
���.+Q*WJ!�"�+Q*W@!%5���"�
though the majority of the CFFs had no effect at all (Fig. 1). In general, the toxic algal 

Fig. 1.�����������������	���=��	���
����Scenedesmus quadricada’s potential quantum yield of photosystem 
II (Fvz�m). Left group of bars are S. quadricauda, central group of bars are potentially toxic cyanobacteria 
and right group of bars are non-toxic cyanobacteria. Fvz�m was calculated as % of that of control (aver-
age ± SD). t6��
�� 	�
���
� �������� ���� ����	��� ���� ���� �	�������� �	�� 
����� �
�� ���Y�!�!B"� ����Y�!�!%"� 

***P < 0.001

Fig. 2.�����������������	���=��	���
����Scenedesmus quadricada^
������������������	�
������|���������
(qP). Left group of bars are S. quadricauda, central group of bars are potentially toxic cyanobacteria and 
right group of bars are non-toxic cyanobacteria. qP was calculated as % of that of control (average ± SD). 

t6��
��	�
���
�����������������	������������	���������	��
������
�����Y�!�!B"�����Y�!�!%"������Y�!�!!%
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�	���
� ���	��
��� .!�J$���!�!!5"� ������ ���� ���6������ 
�	���
� ���	��
��� ���� �vz�m of  
S. quadricauda����!�JB���!�!!"������������������	����
���	������
����=������*����	�-
������� .J� ��

5� ����
�	�� ��� Q��
� ���	��
��� ���� �vz�m of S. quadricauda from 
!�JJ���!�!%� ���!�J#���!�!%� .t6��
�"� ����%�$@$���������!�!#�5�����!�J?���!�!%� .����%�!�B�
��������!�%J�5���	��������������6�����������"�	�
��������
�.�����%5��*���
�	���
�
���-
	����
�������
��
����
����=����������������vz�m, though CFF of the picocyanobacte-
	����.+Q*W@!%5����	��
��������vz�m of S. quadricauda����!�B?���!�!��.����%?�!@�����
P < 0.001) (Fig. 1). In addition, the CFFs of two C. raciborskii�
�	���
�.+Q*�WB!������
+¡95���
��������
����=���������������������.����!�!?J���������!�!!?"�	�
��������
5�

'�	���	��������������
���	����
�	���������	���	�������������=������������������-
��������	�
������|���������.|�5����S. quadricauda��
�@�����������#��	������������-
sures had a negative, while 2 prolonged exposures had a positive effect (Fig. 2). In 
general, the toxic strains had an acute effect, causing a decrease in qP from 0.22 to 0.18 
����	� ����=	
��%���� .t6��
�"�����!�!�?5"��������������	�J���

��������
�	�� ���Q��� ����
changes diminished (t6��
�"�����!�#@5��3����������	�����"������������������������6������

�	���
���
���	���	��������.�	���!�������!�%B"�����!�!!$5"�������
�
�������
�	��������	�
J���

�.����!�!?$5�.������5��*�������������
�	������������������������ ��� ������
�����

�	���
�+Q*WB!B�.\%J�?�5"�+¡9�.\#!�5"��QQJB!J�.\%$�#�5"�+Q*WJ!��.\�#�B�5"�
+Q*WJ!B� .\%!�%�5"� 9+<%#B!6%� .\W�W$�5� ����+Q*W@!%� .\$#�5� .����� �5�� 3�� ����
����	�����"�����	������	������������
�	�����J���

"�|�����	��
�������������	���������
��
� �	������ ����� ���� Q��� ��� +Q*WB!�� .\#B�?�5"� +Q*WB!B� .\�?�#�5� +Q*WJ!��
.\�$����5� ����+Q*W@!%� .\$J�5"� ������ ���
�� ��� 
�	���
� �QQJB!J� .�%?#�$�5� ����
9+<%#�B$�.�%?!�W�5����������������	��
��.������5��*���Q������
�	����+Q*W@!%�����
the most prominent effect after both the acute and the prolonged exposure.

*��� ���6�������������� ���	�
������ |��������� .|�5� ��� S. quadricauda� 
����=-
cantly decreased after a 12 hour-long exposure in all treatments, except the C. raci-
borskii�
�	����+Q*�WB!��.�����?5���������	��"�����������
�	���
����	��
���|���	���!�$?�

Fig. 3.�����������������	���=��	���
����Scenedesmus quadricada^
����6�����������������	�
������|�����-
ing (qN). Left group of bars are S. quadricauda, central group of bars are potentially toxic cyanobacteria 
and right group of bars are non-toxic cyanobacteria. qN was calculated as % of that of control  
(average ± SD). t6��
��	�
���
�����������������	������������	���������	��
������
�����Y�!�!B"�����Y�!�!%"�

***P < 0.001
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���!�@$�.����!�!!?5"�����������
��������������
�����
���
�J�.����!�!W�5��3����������	�
����"�Q�������������6������
�	���
����	��
���|�����!�@B�.����!�!!J5"����������������
�����������.����!�!%%5�����������
�J�.�����?5��*���|�����S. quadricauda also decreased 
�������������
�	�������
�����Q��
�.+Q*W@%%"�\J�5"�������������
��������������
����
with time (Fig. 3). The most characteristic change was observed in the picocyanobac-
��	����.+Q*�W@!%5�Q����	��������.�J������#����������������������������	��������
exposure, respectively). Other strains decreased qN by 3–13% in acute exposure and 
by 2–8% in prolonged exposure. 

&�������������	��	���>>��
�������������
������������!��

The rapid light response curves of control Scenedesmus cultures had a theoretical 
saturation light intensity (Ik) of 137 ± B�&�����–2 s–1, maximal electron transport rate 
(ETRmax5�����#�����!�B���������������|�������
�������	������������������	����	��
-
��	��.{5����!�%$���!�!!�.�����#5�����������������������
���
�	���������������	����	���-
ment within the light intensity range of the study. The light curves of CFF treated 

Fig. 4. Rapid light response curves and cardinal parameters for PS II electron transport in Scenedesmus 
quadricauda��3������	���
�
��������	��"�����]�

����
�
����������	���=��	����.�����
��������	���
�	����

+Q*�W@!%5��	�����������
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cultures showed a slightly different saturation pattern: lower ETRmax and Ik, and 
�����	�{"�
�������
�������	������������������������.�����#5�

In general, neither the toxic, nor the non-toxic strains had any systematic effect on 
the ETRmax of S. quadricauda������	�
"����	����
�
����=�������	���������������������
�	���
� .����� B5�� *��� ������ ����
�	�� ��� 
�	���
� +Q*WB!B"� +¡9"� +Q*WJ!�� ����
+Q*W@!%����	��
��������*~max���������	�����������	���
�%!"�%�"�%!�����B$�"�	�
���-
�����
�.�����B5���	������������
�	�����	��
����*~max����������
�����+Q*W@%%�.
���6
����
�	�"�%B�5������QQJB!J�.?!�5"�������
�	����+Q*WB!�"�+Q*WB!B�����+Q*W@!%�
���������	��
�����������.#�"��%�����BJ�"�	�
��������
5�.�����B5�

Fig. 5.�����������������	���=��	���
����Scenedesmus quadricada’s maximal electron transport rate of pho-
tosystem II (ETRmax). Left group of bars are S. quadricauda, central group of bars are potentially toxic 
cyanobacteria and right group of bars are non-toxic cyanobacteria. ETRmax was calculated as % of that of 
control (average ± SD). t6��
�� 	�
���
� �������� ���� ����	��� ���� ���� �	�������� �	�� 
����� �
�� ���Y�!�!B" 

**P < 0.01, ***P < 0.001

Fig. 6.�����������������	���=��	���
����Scenedesmus quadricauda’s theoretical saturation light intensity (Ik) 
of photosystem II. Left group of bars are S. quadricauda, central group of bars are potentially toxic cya-
nobacteria and right group of bars are non-toxic cyanobacteia. Ik was calculated as % of that of control 
(average ± SD). t6��
��	�
���
�����������������	������������	���������	��
������
�����Y�!�!B"�����Y�!�!%" 

***P < 0.001
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+���������
�	�����Q��
�����������������6������������
�	���
�
����=�����
����	��
���
the Ik of S. quadricauda from 137 μmol m–2 s–1 to 113 (t-test, P = 0.003) and 102 
μmol m–2 s–1 (t6��
�"�����!�!!�5"�	�
��������
�.�����J5��>�����	"����
��������������������
����������
�	���
�������
�����
���
�J"�����������������6������
�	���
������
�
���������-
ous (t6��
�"�����!�!�B5�.�����J5��*�������������
�	�����Q��
����
�	���
�+Q*WB!B"�+¡9"�
9+<%#�B$"� +Q*WJ!�"� +Q*WJ!B"� 9+<%#!B6%� ���� +Q*W@!%� 	������� ���� �k of  
S. quad ricauda������	�
���	������������
�	���������Q�������QQJB!J�	�
������������
increase of Ik� .�?J�5"� ������ ���
�� ��� 
�	���
�+Q*WB!�"�+Q*WB!B� ����+Q*W@!%�
���
��������	��
��������������������������	������������
�	�"�
�	����+Q*W@!%���������
most noticeable effect on the Ik of the S. quadricauda������	��.\B@�����\B!�"�	�
���-
tively).

*�����������|�������
�������	������������������	����	��
��	��.{5�����9���
��-
��=�����
����	��
����	���!�%$����!��������!��!���	��������������
�	�������������������

Fig. 7.����������� ����� �	���=��	���
����Scenedesmus quadricauda’s maximum quantum yield for whole 
�����������	����	��
��	��.{5���������


��������/�����	���������	
��	��S. quadricauda, central group of 
bars are potentially toxic cyanobacteria and right group of bars are non-toxic cyanobacteria. � was calcu-
lated as % of that of control (average ± SD). t-test results between the control and the treatment are shown 

�
�����Y�!�!B"�����Y�!�!%"������Y�!�!!%

Table 2
Results of the two-way ANOVA

Strain Time Interaction

F P F P F P

Ik 10.32 <0.001 %B��% <0.001 #�%$@ 0.002

ETRmax $�J@ <0.001 %�J�W <0.001 %�B�# 0.187

{ B�@W# <0.001 @�B <0.001 3.788 0.003

Fvz�m 22.87 <0.001 $%�J <0.001 ��JW? 0.021

qP 17.82 <0.001 %B�#W <0.001 ?�#%$ !�!!J

qN $#�#? <0.001 @BW�B <0.001 @�W�� <0.001
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���6������
�	���
"�	�
��������
�.��Y�!�!!%5�.�����@5��+���	�J���

��������
�	�"�������-
��	�������
���
�	���"����������{���
�
������\�!�������	�.�����@5��+���������
�	�����

�	���
�+Q*W@%%�.
���6����
�	�5"�+Q*WB!B"�+¡9"��QQJB!J"�9+<%#�B$"�+Q*WJ!�"�
+Q*WJ!B�����9+<%#B!6%����	��
���{��������S. quadricauda������	�"���������	�J���

�
���
�+Q*WJ!B�������
����=������������.����!�!!?5�

��	���	�����

�
������	������
��������������������Q��
�������������������������-
enced the variability of the photochemical parameters in S. quadricauda (Table 2). 
*�����
��������	���
���	������������"�
�������
�����	����������	��������������������"�
���������������������������������
�	����
�����
������
�	���	
����
���
�J�

DISCUSSION

Within the aquatic ecosystem, algae are usually highly abundant and diverse compo-
����
"����
�������������	�����������
�	�������


�����������������������
�
����=�����
interactions. Studies on the dynamics of these interactions are scarce, thus, this lack 
of information can hinder the understanding of succession in algal communities.

Succession, i.e. the process of species replacement with time occurs as a result of 
performance differences among the constituents of a given community. The course of 
succession in algal communities depends on a complex set of interactions between 
allogenic and autogenic, as well as biotic and abiotic factors of the habitat. While the 
availability of resources (mostly light and nutrients) is the most widely studied and 
��
�	������	���	����
����

����q�W"�##x"� ����	
����=���������������������
���������
��
��	����
��	�����	����
�������������������������	��	�������������������������
�q%#"�%J"�
%$"�#�x�

Contrary to marine systems, most of the observations on freshwater phytoplankton 
����������
�����
�����
��������	���q$x��������	������
"��������	���������������
���-
�����	��������������
�������������
����	����
�
�	��������	��	��
�q#?x"������������	�
hand, their natural function is generally unknown, presumably related to the regula-
���������
����

����������������������	��������������
�q@"�%#\%Jx�

3�	�	�
���
�
�������������Q��
�����
��������	���������	��������������������	��	-
mance of the green alga S. quadricauda through affecting its photochemical charac-
teristics. Some CFF treatments had no effect, while others had a positive effect on S. 
quadricauda"�������	"�������
��
����=�����������
���	���
������
�����������+�����
the cyanobacterial species tested, all strains of N26=�����C. raciborskii� .+Q*W�!B"�
+Q*WB!B� ���� +¡95� 
����=�����
� ���	��
��� ���� �*~max of S. quadricauda. The 
inhibitory effect of the exudates of C. raciborskii strains varied between 10% and 
#���������	�����������q@x���
����
�	��������
������������������	����6������C. raci-
borskii�
�	���
��
��������	���/�����9�����.�	�j��5��������
��	���������9����������
����
several phytoplankton species (chlorophytes, cyanobacteria and diatoms). On the 
����	�����"�/�Þ���������q%@x���
����=���C. raciborskii strains (including CYN produc-
ing AQS) and observed no or very small effect on the green alga Ankistrodesmus 
falcatus with the exception of a non-toxic strain. The results of this study also show 
that the effect is highly strain dependent, suggesting that strain composition in the 
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��������������
��������������	
�����	���������������������	���	����
����

����������
presented in our study show that besides the picocyanobacterium strain, the perfor-
mance of S. quadricauda� ��
� ��
�� 
����=�����
� ���������� �
� �26=����� ����	��
(Cylindrospermopsis and Aphanizomenon)�� 3���	� 
�����
� q@"� ?$x� ��
�� �������� �����
=��������
� �
��������	��� ��� ���� Fischerella, Nostoc, Anabaena, Scytonema, and 
Calothrix�����	�"���������������	�����	����6=����"�����	��
�����	����
�
"������	������
metabolites with algicidal effects. The bioactive chemicals excreted by algal cells can 
be inhibitors and enhancers as well, depending on the environment and target species 
q%$"�#%x���������� q%#"�%Bx������
�	����� ����� ����=��	���
������	���
� �
��������	����
species generally inhibited their immediate predecessors and stimulated their imme-
diate successors in the natural phytoplankton bloom sequence. 

It was noted that inhibition is more effective when both species come from the 

������]��q%Bx"��������������	
�
����
�������������������
���
��	����������
�����

�
q@x��3�	�	�
����
��������������������
��������C. raciborskii strains isolated from Lake 
�������� .+Q*W�!B� ����+Q*WB!B5���
���
��� 
�	����	� �������������� �����	���� �����
isolated from same lake than AQS, which originated from Australia.

The underlying mechanism of these allelopathic effects in not yet known. The 
�	�
������	]"������	����������������	�
���
����/�Þ���������q%@x"���������
������������	�
the cyanotoxin (MYC, CYN and ATX) producing, nor the non-toxic strains showed 
any systematic effect on the performance of S. quadricauda. Although we did not 
make a toxin producing test for MYC, CYN and ATX, growth conditions of the 
��
����
�	���
�.�<6%%�������"�����Q"�$!�&�����–2 s–1 irradiance) were the same as 
���
������	��������
����������	�����������
����������q#"��%\�?"�?%x��'�Q"�Q���
and ATX are extremely toxic to vertebrates, however, their ecological role is still 
largely unknown. Several cases were reported in which cyanotoxins exerted inhibi-
��	
�������
��������������	���
�q%?"�?#x"������������	�	����	�����
�����	�������������	�
bioactivity has not been associated with an ecological function on the phytoplankton 
������q%Jx�

This study also showed that with time the effect of the acute exposure was occa-
sionally reversed. This reversal might be attributed to the slow degradation of these 
biomolecules, suggesting that the impact of the allelopathic molecules could only be 
effective on a short timescale or distance. In benthic and periphytic habitats, algae are 
in contact and allelochemicals may be easily translocated from the emitter to target 

�����
� q$x�� 3�� ���� ����	� ����"� 
�����
���� �������� �������� �������� ��������
� ����
��	�����	����
�
����������������j������
���]���������	���������������	��	���
�����
�
and variable mixing conditions.

Among all the treatments, exposure to CFF of the picoplanktonic cyanobacterium 
(Cyanobium gracile�+Q*W@!%5�����������
��	���	]������������������������

��������
performance of S. quadricauda.� ��������]������ �
��������	��� .����� 
�j�� !��� ��� ��!�
��), despite their ubiquity, are a group of organisms still relatively poorly known. 
+����	��������������]�����������
�������������W!�������������
������]���������

����
���������
�����������#?������	�
�����	
�q%%"�%W"�#!x��*�����	���������|���������-



���
���
��������������������	������	�����������
������6
�j����	����
�
�q%!"��$x"�
however, knowledge with regard to their toxicity is still scarce. A few reports about 
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the secretion of microcystins, neurotoxins or lipopolysaccharides by picocyanobacte-
	���q%"�%!x��������������
�������	�������������������
����Synechococcus�q%B"�?B\?@x�
have been published.

���������
���"��
��
�������+'����	����	���������"������	������� ��� 
���� ����
effect of cyanobacterial CFFs on the performance of S. quadricauda�������	�����=	
��
time also that the freshwater picocyanobacterium Cyanobium gracile has strong 
negative effect on the coexisting green alga. Neither the cyanotoxin (MYC, CYN and 
ATX) producing, nor the non-toxic strains showed any systematic effect on the pho-
tosynthetic performance of S. quadricauda. The various strains of C. raciborskii also 
inhibited the performance of the green alga, independently of their origin. There is 

�������
��=����������	������������������		������������
�|�����
���������������������
effects of cyanobacteria in marine, brackish and freshwater ecosystems. Thus, a better 
understanding of the factors affecting the release of allelopathic compounds and of 
the mechanisms of their effects requires further research.
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