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Die Problematik der
Analyse von Popu-
lationsschwankungen
am Beispiel eines
tropischen Flief3-
wasser-Okosystems

Einleitung

Bei vielen Fragestellungen wird heute versucht,
Phinomene nicht nur durch Erforschung einzel-
ner, immer kleinerer Teilbereiche zu verstehen,
sondern Probleme umfassender zu behandeln und
damit groe Komponenten als funktionelle Ein-
heiten zu begreifen. Dieses trifft in der Okologie
insbesondere fiir das Studium von Okosystemen
zu, die im allgemeinen als Beziehungsgefiige von
Organismen untereinander und mit ihrer Umwelt
zu verstehen sind, sich jedoch hinsichtlich ihrer
Struktur und Funktion gegen die Umgebung nur
schwer abgrenzen lassen. Die Struktur eines
Okosystems ist bedingt durch physikalische
(Gliederung des Raumes, Klima etc.), chemische
(Menge und Verteilung anorganischer und orga-
nischer Stoffe) und biologische Eigenschaften
(Erndhrungsstufen, Spektrum der Lebensformen,
Mannigfaltigkeitsindex der Arten). Die Funk-
tion liegt vor allem im Kreislauf der Stoffe und
dem damit verbundenen Energieflufl sowie in den
Beziehungen zwischen Aktion (Wirkung der
Umweltfaktoren auf Organismen), Reaktion
(Wirkung der Organismen auf die Umgebung)
und Interaktion (Wechselwirkung zwischen Or-
ganismen) (TiscHLER 1975). Da Okosysteme
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prinzipiell offene Systeme sind, die auf vielfiltige
Weise zu einem iibergeordneten System (Makro-
bzw. Mega-Okosystem, ELLENBERG 1973) in Be-
ziehung stehen, sind alle Einteilungsprinzipien bis
zu einem gewissen Grade willkiirlich.

Eine besondere Problematik in der Okosystem-
forschung liegt einerseits in der Erfassung und
Beurteilung energetischer Vorgénge und anderer-
seits in der Analyse von vorhandenen Popula-
tionsschwankungen, wie es hier am Beispiel lang-
fristiger Untersuchungen an einem zentralafrika-
nischen Bergbach gezeigt werden soll.

Als Okosystem des aquatischen Bereiches kon-
nen wir mit den flieBenden und stehenden Gewds-
sern zwei grundsétzlich verschiedene Typen nen-
nen, die sich jedoch durch enge Gemeinsamkeiten
in ihren generellen Problemstellungen und Me-
thoden auszeichnen. AlsVoraussetzung fiir ein de-
tailliertes Studium dieser Lebensrdume gilt unter
anderem die Anwendung wirkungsvoller Sam-
melmethoden, von denen z. B. die Erfassung der
Emergenz eine besondere Bedeutung besitzt. Un-
ter Emergenz versteht man die Gesamtmenge
adulter Insekten, die wihrend eines bestimmten
Zeitraumes aus einem Gewisserabschnitt be-
kannter GroBe schliipft (ILLies 1971). Als eine
der Endfraktionen (Abb. 1) der Gesamtproduk-
tion (Gesamtmenge des gebundenen organischen
Stoffes) liefert die Emergenz hochgradig rele-
vante Daten fiir den jeweiligen Untersuchungs-
zeitraum und erfiillt damit auch die Vorausset-
zung fiir das Studium der produktionsbiologischen
Zusammenhidnge (Beziehungen zwischen Stoff-
und Energieumsatz) eines Okosystems. Diese
Methode ermdglicht neben einer quantitativen
Auswertung auflerdem noch Angaben iiber Zu-
sammensetzung, Geschlechtsverhaltnis und Phé-
nologie (Erscheinungsmuster) der vorhandenen
Arten.

Fiir die geméaBigten Breiten existieren bereits
einige umfassende Darstellungen der Phinologie
aquatischer Insekten. Eine genauere Kenntnis des
Erscheinungsmusters tropischer Wasserinsekten
war vor allem durch die vorliegenden umfangrei-
chen Emergenzuntersuchungen an dem zentral-
afrikanischen Bergbach Kalengo zu erwarten.

Untersuchungsgebiet

Als Untersuchungsobjekt der vorliegenden
Studie wurde der Bergbach Kalengo gewihlt (vgl.
BOTTGER 1975), der sich im zentralafrikanischen
Graben in der Néhe des Kivu-Sees (Rep. Zaire)
befindet (Abb. 2). Am Standort weist der Bach
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1. Darstellung des Nahrstoffkreislaufes (und des damit verbundenen Energieflusses) in einem FlieBgewasser. Die
Nihrstoffe sind immer nur auf Zeit gebunden und flieBen in irgendeiner Form wieder in den Kreislauf zuriick (im Ge-
gensatz zu dem EnergiefluB, der nur in einer Richtung verlduft und bei den Umsetzungen als Respirationswarme
verlorengenht). Die Trophie-(Eméhrungs-)Stufen der Produzenten und Konsumenten sind hier linear angeordnet
und bilden so eine Nahrungskette. Zu einer derartigen Nahrungsbeziehung kommt es allerdings nur dann, wenn alle
Teilnehmer monophag (= Nahrungsspezialist) sind. Da die meisten Tiere jedoch eine gréBere Nahrungsbreite be-
sitzen, entsteht durch die Verbindung von Nahrungsketten in einer Lebensgemeinschatft ein Nahrungsnetz. Die An-
zahl solcher Verkniipfungen zwischen Organismen verschiedener trophischer Stufen und auch zwischen Nah-
rungsketten ist von groBer Bedeutung fiir das Funktionieren eines Okosystems. Denn je besser die Vernetzung ist,
desto dauerhafter und unempfindlicher ist ein Okosystem gegen stdrende Eingriffe. Fur die Destruenten und Redu-
zenten (= mineralisierende Organismen) falit auf jeder trophischen Ebene Material ab (z. B. durch Exkretion), das
nach Einwirkung durch diese Organismen den Primérproduzenten (Pflanzen) in Form von Mineralstoffen wieder zu-
gefiihrt werden kann (Recycling). Am Ende der Nahrungskette steht als Endkonsument in Gewasserokosystemen
meist der Fisch, der damit eine der Endfraktionen der Gesamtproduktion bildet. Eine andere ebenfalls leicht erfaB-
bare Endfraktion stellt die Emergenz dar. Sie geht dem Gewéasser-Ckosystem weitgehend verloren, denn nur ein
Teil kehrt zur Eiablage bzw. als Oberflachendrift in den Produktionskreistauf zuriick.

nur eine Tiefe von ca. 10 cm und eine Breite von  ber—April, Trockenzeit: Juni-August, Uber-
etwa 3 m auf und besitzt ein von Lavagestein ge-  gangsmonate: Mai und September), die sich aller-
bildetes Bachbett. Durch den Einflu8} des Siidost- ~ dings kaum auf die Wasserfithrung auswirken,
passats kommt es in dieser Region zur Ausbildung  denndie jahreszeitlichen Schwankungen des Was-
hygrischer ~Jahreszeiten (Regenzeit: Okto- serstandes betragen nicht mehr als 2 cm. Die im
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2. Lage des Untersuchungsgebietes im zentralafrika-
nischen Graben in der Nahe des Kivu-Sees.

Jahresverlauf gemessene Temperatur des Wassers
zeigt mit 17°-18°C ebenfalls nur sehr geringe
Schwankungen.

Methode

Zur Erfassung der Emergenz konnen unter-
schiedliche Methoden herangezogen werden (IDE
1940; SPRULES 1947; MacanN 1964; MUNDIE &
MorGaN 1971; McCauLEy 1976). Am Kalengo
wurde von BOTTGER iiber einem beschatteten Ba-
chabschnitt ein Emergenzhaus mit einer Grund-
fliche von ca. 9 m? errichtet (Abb. 3—4; vgl. BOTT-
GER 1975). Das Dach und die Seitenpartien beka-
men eine Abdichtung aus durchsichtiger Kunst-
stoffolie bzw. fester Miillergaze. Die Uferbereiche
innerhalb des Hauses erhielten Holzabdeckungen
und Laufstege. Der Bacheintritt und -austritt war
durch herabhingende Folie abgedichtet, um ein
Eindringen terrestrischer Faunenelemente bzw.
Entweichen der im Emergenzhaus geschliipften
Insekten zu vermeiden. Das Absammeln erfolgte
tiaglich, das Material wurde in 75%igem Alkohol
aufbewahrt. Der Untersuchungszeitraum er-
streckte sich von April 1972 bis Juli 1973. Die
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Auswertung der einzelnen Insektengruppen
wurde von Spezialisten durchgefiihrt.

Insekten-Zusammensetzung der Emergenz
1. Individuenzahlen

Die Kalengo-Insekten verteilen sich in sehr un-
terschiedlichen Individuenzahlen auf 6 Ordnun-
gen, wobei die Diptera (Zweifliigler) mit der do-
minierenden Familie der Chironomidae (Zuck-
miicken) den weitaus groBten Anteil stellen (Abb.
5). Die Ephemeroptera (Eintagsfliegen) befinden
sich hinsichtlich der Individuenzahlen an 2. Stelle,
bilden aber wegen ihrer sehr hohen Biomasse
(s.u) die wichtigste produktionsbiologische
Fraktion in diesem Bach und werden hier einge-
hender behandelt. Sie sind in der Emergenz mit
ca. 36 500 Individuen vertreten, die sich auf 21
Arten aus 10 Gattungen und 5 Familien verteilen
(KopELKE 1981). Der Anteil der einzelnen Fami-
lien bzw. der einzelnen Arten ist sehr unterschied-
lich (Abb. 6). Allein die Familie der Baetidae
stellt ca. 73% der Gesamtindividuenzahl der
Ephemeroptera. Die beiden dominierenden Ar-
ten dieser Familie, Baetis permultus KoPELKE und
B. kalengoensis KOPELKE, bringen es bereits auf
etwa 54% der gesamten pro Jahr schliipfenden
Eintagsfliegen. Hohe Individuenzahlen zeigen
noch Centroptilum boettgeri KOPELKE (ca. 16%),
eine weitere Baetide, und Caenomedea magnipi-
losa KOPELKE (ca. 12%), ein Vertreter der Caeni-
dae. Dagegen sind 13 Arten mit weniger als 1% an
der Gesamtindividuenzahl der Ephemeroptera
beteiligt. Damit gewdhrleisten nur wenige Arten
der Eintagsfliegen, die in diesem Okosystem eine
bedeutende trophische (trophe = Nahrung)
Komponente darstellen, den hauptsichlichen Teil
des Energieflusses (= die mit dem Stoffkreislauf
verbundene Energieaufnahme und -weitergabe
iiber die Nahrungskette der Konsumenten), wih-
rend die groflere Zahl der selteneren Arten insbe-
sondere die Artenvielfalt (Artendiversitit) dieser
Gemeinschaft bestimmt.

Im allgemeinen treten bei variablen Umweltbe-
dingungen, wie sie in ungestorten und reichstruk-
turierten Okosystemen oftmals vorliegen, hohe
Artenzahlen und geringe Individuenzahlen (=
hohe Diversitit) auf. Derartigen Okosystemen
wird gewohnlich Langzeitkonstanz und Stabilitit
zugeordnet. Danach miite die Artenzusammen-
setzung der Ephemeroptera im vorliegenden Un-
tersuchungsgebiet Stabilitdt ausdriicken. Doch
eine Korrelation von Diversitidt mit Stabilitét
scheint nicht gesichert zu sein, denn aus der Lite-



3. Emergenzhaus am Kalengo, AuBenansicht. — Aufn..
K. BOTTGER.

4. Emergenzhaus am Kalengo, Innenansicht. — Aufn..
K. BOTTGER.

ratur sind zahlreiche Beispiele bekannt, wo ein-
zelne, in ein artenreiches Okosystem einwan-
dernde oder eingefithrte und aus irgendeinem
Grund plotzlich zahlenméBig besonders zuneh-
mende Arten wesentliche Aspekte des Okosy-
stems verdndern konnen (STRErT 1980). Das Sy-
stem ist damit gegeniiber einer derartigen biologi-
schen Storung, die in erwéhnten Féllen durch sog.
Schliisselarten verursacht wurden, nicht stabil.
Die Existenz solcher Schliisselarten ist mogli-
cherweise nicht selten, aber wahrscheinlich latent
und unauffillig. Erst durch eine plétzliche Ande-
rung von Umweltfaktoren (z. B. durch Einwir-
kung des Menschen) konnen sie zahlenmiBig
stark zunehmen und damit einen erheblichen Ein-
fluB auf das Okosystem gewinnen.
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Chironomidae
Ephemeroptera

Trichoptera

Psychodidae
Coleoptera
Simuliidae

Rest
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2. Biomasse

Ein Okosystem besitzt gewohnlich eine charak-
teristische Trophiestruktur, die z. B. als Biomasse
(Trockengewicht der zu einem Zeitpunkt auftre-
tenden Organismen) pro Flicheneinheit oder
auch als fixierte Energie pro Fliachen- und Zeit-
einheit in den aufeinanderfolgenden Trophiestu-
fen gemessen werden kann. Im allgemeinen erge-
ben derartige Messungen ein annéhernd richtiges
Bild von den Beziehungen in der Nahrungskette
zur Gesamtheit der 6kologischen Faktoren.

In der Kalengo-Emergenz stellen allein die
Ephemeroptera etwa 45% der Insekten-Gesamt-
biomasse und bilden damit die weitaus wichtigste
produktionsbiologische Fraktion. Den Hauptan-
teil bringen wiederum die Baetidae. Die Finzel-
werte der Biomasse verteilen sich auf die Untersu-
chungsmonate sehr ungleichmifBig. Sie zeigen
deshalb deutliche Fluktuationen, die auf ein be-
sonderes Schlupf-Aktivitdtsmuster zuriickzufiih-
ren sind (s. u.) und zudem eine auffillige Paralleli-
tdt zu den Schwankungen der Gesamtbiomasse
der Insekten aufweisen (Abb. 7). So ergab auch
eine statistische Uberpriifung (Berechnung von
Korrelationskoeffizienten, vgl. KopELKE 1981)
eine hohe Signifikanz hinsichtlich des Zusam-
menhanges der Fluktuationen von Insekten-Ge-
samtbiomasse und Ephemeropteren-Biomasse.
Die Schwankungen letzterer werden insbesondere
von den Vertretern der Baetidae gesteuert, wobei
der Art Baetis kalengoensis wohl die bedeutendste
Rolle zukommt.

Der Zusammenhang der Schwankungen von
Gesamtbiomasse und Biomasse von zwei weiteren
Insektenordnungen (Trichoptera, Plecoptera)
wurde ebenfalls statistisch iiberpriift. Der gemein-
same Anteil dieser beiden Insektengruppen be-
trigt ca. 24% der Gesamtbiomasse. Sowohl fiir
die Trichoptera (K6cherfliegen) als auch die Ple-
coptera (Steinfliegen) ergab sich jedoch kein si-
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5. Anteil der vorkommenden Insektengruppen an der
Gesamtindividuenzahl der Kalengo-Emergenz, nach
BOTTGER (1975).

<4

6. Anteil der Familien bzw. dominierenden Arten an der
Gesamtindividuenzahl der Ephemeroptera aus der Ka-
lengo-Emergenz. >

gnifikanter EinfluB auf die Fluktuationen der In-
sekten-Gesamtbiomasse. Letzteres ist somit allein
bei den Ephemeroptera gegeben.

3. Schlupfaktivitiit

Der Einfluf} einer Population auf die Gemein-
schaft und das Okosystem hiingt in groBem MaBe
von ihrer Dichte (= Individuendichte einer Art in
einem Lebensraumabschnitt) ab. Diese zeichnet
sich jedoch durch stindige Verdnderungen aus,
mit denen eine Reihe wichtiger Eigenschaften der
Population verkniipft sind. Einen wesentlichen
Einfluf} auf das Anwachsen von Populationen be-
sitzt die Bevolkerungsstruktur. Diese wird be-
stimmt durch den Altersaufbau und das Ge-
schlechtsverhaltnis. Der Altersaufbau einer Popu-
lation ist abhidngig von der Natalitédt (Zahl der neu
erzeugten Individuen) und Mortalitit (Zahl der
innerhalb einer bestimmten Periode absterbenden
Individuen einer Ausgangspopulation bestimmter
Grofie), das Geschlechtsverhiltnis ist maBgeblich
fiir das Vermehrungspotential. Auflerdem zeigt
eine Population gewohnlich niemals ein unbe-
schrianktes, sondern immer ein durch besondere
Regulationsmechanismen begrenztes Wachstum.
Eine besondere Bedeutung besitzt dabei die Um-
weltkapazitét oder das 6kologische Fassungsver-
mogen (carrying capacity) eines bestimmten Le-
bensraumes. Dieses gibt die optimal tragbare In-
dividuenzahl einer Population an, die durch das
jeweilige Gesamtangebot an Lebenserfordernis-
sen und durch die Féhigkeit der Organismen be-
stimmt wird, diese auszunutzen (TiSCHLER 1975).
Nach Erreichen des in dieser Weise vorgegebenen
Okologischen Fassungsvermogens schwankt die
Populationsdichte um die Kapazititsgrenze. Der-
artige Schwankungen konnen z. B. durch Adap-
tationen wihrend der Entwicklung, gekoppelt mit
jahreszeitlichen Verdnderungen der Umweltfak-
toren, bewirkt werden, oder sie sind Ergebnis



Baetidae

Caenidae

Tricorythidae

Leptophlebiidae

Heptageniidae

jahrlicher Unterschiede der physikalischen Fakto-
ren, duBBerer Faktoren (d. h. auerhalb des Berei-
ches der Populationswechselwirkungen) und in-
nerer Faktoren (d. h. Faktoren innerhalb der Po-
pulationswechselwirkungen) (Opum 1980).

Die Schlupfaktivitidt der Eintagsfliegen aus der
Kalengo-Emergenz zeigt ein charakteristisches
Muster (Abb. 8), das zwei grundsitzliche Ergeb-
nisse erkennen 148t (vgl. KopELKE 1981):

1. Die meisten Arten schliipfen wiahrend des
ganzen Jahres bei gewohnlich ausgeglichenem
Geschlechtsverhiltnis. Folglich treten in diesem
Bach das ganze Jahr {iber Larven unterschiedli-
cher Entwicklungsstadien auf.

2. Die Schlupfaktivitit ist wihrend des Unter-
suchungszeitraumes sehr unterschiedlich. Es tre-
ten starke Schwankungen der Individuenzahlen
{(bzw. Biomasse) auf.

Die Populationsdichte der Ephemeroptera
zeigt somit in diesem Okosystem stindige Verén-
derungen, fiir die sicherlich verschiedene Fakto-
ren verantwortlich gemacht werden kénnen. Da-
bei sind zwei grundsitzliche Moglichkeiten zu
nennen: Ein Synchronisationseffekt durch rhyth-

'§’ Baetis permultus

Baetis kalengoensis

Centroptilum boettgeri

Caenomedea magnipilosa

Rest [17 Arten]

mische Vorginge (biologische Rhythmik auf-
grund geophysikalischer Zyklen) (vgl. S. 143) so-
wie bestimmte dichteabhangige bzw. -unabhin-
gige Regulationsmechanismen als Populations-
kontrolle (vgl. S. 145).

Biologische Rhythmik

Die geophysikalischen Zyklen sind fiir die Or-
ganismen von grofer Bedeutung, da sie tiefgrei-
fende periodische Verdnderungen verursachen,
auf die viele biologische Prozesse reagieren (REN-
sING 1968; Beck 1980). AuBenzyklen, wie z.B.
die circadiane (Wechsel von Tag und Nacht), cir-
cannuale (Wechsel der Jahreszeiten) und lunare
(Mondphasen) Rhythmik, bewirken in vielen Fal-
len eine biologische Periodik, die jedoch nicht ein-
fach dadurch entsteht, daB3 die Organismen mit ih-
ren verschiedenen Funktionen den zyklischen
Verdnderungen der Auflenbedingungen passiv
folgen. Heute ist bekannt, daf3 viele Arten »den
geophysikalischen Zyklen entsprechende innere
Rhythmen entwickelt haben. Diese werden durch
die duBeren Zyklen nur synchronisiert nicht aber
verursacht. . .. Aulenzyklen, die eine endogene
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7. Darstellung der Biomasse-Schwankungen wéhrend
des Untersuchungszeitraumes (April 1972—Juli 1973).
Angegeben werden Halbmonatswerte im Wechsel von
Regen-, Ubergangs- und Trockenzeit.

Periodik synchronisieren, nicht aber die Ursache
dieser Periodik sind, werden als Zeitgeber be-
zeichnet (AscHOFF 1954, 1958)« (cit. ex KLOFT
1978: 53).

Eindeutige Abhingigkeiten von geophysikali-
schen Zyklen sind auch bei Ephemeropteren
nachgewiesen worden, wie folgende Beispiele zei-
gen:

Quantitative Untersuchungen der organischen
Drift in FlieBgewdéssern der geméBigten Regionen
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lassen einen ausgepragten circadianen Rhythmus
der dort vorkommenden Eintagsfliegenlarven er-
kennen (MULLER 1963, 1966, 1973). Die Drift
verlduft wihrend der Dunkelheit in Maximum-
kurven, wobei vor allem der Wechsel von Licht
und Dunkelheit als Zeitgeber wirkt (Abb. 9). Die-
ses deutet auf eine iiberwiegend néichtliche Akti-
vitit der Ephemeropterenlarven hin.

Monatliche Rhythmen, die mit dem Mondum-
lauf synchronisiert sind (lunare Rhythmen), sind
z. B. an tropischen Ephemeropteren beobachtet
worden (HarRTLAND-ROWE 1958; TI@NNELAND
1960; CorBET 1964; PETR 1970; CoORBET et al.
1974). Jeweils zur Vollmondzeit ist bei einer Art
der Polymitarcidae (Povilla adusta Navas) ein
plotzlicher Anstieg und danach wieder ein steiles
Absinken der Schlupfraten festzustellen (Abb.
10).

Jahresperiodisch bedingte Veridnderungen (circ-
annuale Rhythmen) beeinflussen Organismen
insbesondere in den gemiBigten Zonen. Hier tre-
ten z. B. Fluktuationen der Insekten-Schlupfraten
regelmaBig auf. Sie sind durch den Wechsel von
Sommer und Winter sowie eine darauf beruhende
strenge Generationsfolge leicht erklédrbar. Fiir die
tropischen Regionen entféllt eine Synchronisation
aufgrund eines derartigen, mit groen Tempera-
turunterschieden verbundenen Wechsels der Jah-
reszeiten. Hier konnen gewdhnlich ausgeprigte
Regen- und Trockenzeiten unterschieden werden,
in denen andere, die biologischen Prozesse beein-
flussende Faktoren zur Wirkung kommen.

In dem Untersuchungsgebiet des Kalengo sind
ebenfalls hygrische Jahreszeiten deutlich ausge-
bildet. Fin synchronisierender Effekt durch stér-
kere Temperaturunterschiede scheidet hier je-
doch aus, da sowohl die Wasser- als auch Luft-
temperatur iiber das ganze Jahr nahezu konstant
sind. Der Wasserstand des Kalengo erreicht eben-
falls, trotz des Einflusses von Regen- und Trok-
kenzeit, fast immer gleiche Werte. Somit entfllt
auch eine mdgliche, von deutlichen und langfristi-
gen Wasserstandsschwankungen ausgehende
steuernde Wirkung auf die biologischen Abldufe
in diesem Bach. Eine allgemeine Abhéngigkeit
der Ephemeropteren-Schlupfraten von anderen,
mit dem Wechsel von Regen- und Trockenzeit im
Zusammenhang stehenden Faktoren (z.B. Ande-
rung der Sonneneinstrahlung, vgl. StaTzNER
1976) 148t sich ebenfalls nicht feststellen. Denn
mehrere Arten zeigen wihrend der gleichen Jah-
reszeiten sowohl niedrige als auch hohe Individu-
enzahlen. Lediglich terrestrische Tiere, wie z. B.
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8. Schiupfaktivititsmuster der im Kalengo dominieren-
den Eintagsfliegenart Baetis kalengoensis. Angegeben
werden halbmonatliche Emergenzraten im Wechsel der
hygrischen Jahreszeiten.

die Muriden (Echte Méuse, DIETERLEN 1967),
weisen in dieser Region eine eindeutige Abhén-
gigkeit des Entwicklungsgeschehens von den hy-
grischen Jahreszeiten auf.

Eine mogliche Abhingigkeit des Schlupfvor-
ganges von Lunarperioden ist bei mehreren Arten
der Kalengo-Ephemeropteren ebenfalls iiber-
priift worden. Diese zeigen jedoch zu verschiede-
nen Vollmondphasen teils hohe, teils niedrige
Schlupfraten, also keine klar synchronisierte
Schlupfaktivitdt wihrend einer Mondphase wie
bei Povilla adusta (HArRTLAND-ROWE 1955, vgl.
Abb. 10), so daB fiir die Fluktuationen der Emer-
genzraten andere Faktoren verantwortlich ge-
macht werden miissen.

Regulationsmechanismen

In Okosystemen treten populationsregulie-
rende Mechanismen auf, die sich in 2 Gruppen un-
terteilen lassen (Abb. 11): dichteabhéngige und
dichteunabhéangige Faktoren.

Zu den dichteunabhingigen Faktoren gehdren
vor allem klimatische Bedingungen, anthropoge-
ner EinfluB, Anderung der Nahrungsqualitdt und
Zusammensetzung des Substrates. Ein bekanntes
Beispiel fiir katastrophenartige Fluktuationen
aufgrund dichteunabhéingiger Faktoren bieten

Wasserbliiten von stark eutrophierten Gewissern,
die eine Substratveridnderung bewirken, deren
Folgen eine sich dem Zusammenbruch der Algen-
population anschlieBende Sauerstoffarmut und
ein dadurch bedingtes Fischsterben sind.

Eine Kontrollfunktion von Populationsgrofen
besitzen vor allem dichteabhiingige Faktoren.
Hier kommen Mechanismen einer Selbstbegren-
zung der Populationsstirke zur Wirkung, und
zwar mit ansteigendem EinfluB3 bei groer wer-
dender Dichte und mit abschwidchendem oder vol-
lig reduziertem Einflufl bei abnehmender Bevol-
kerungszahl.

Allgemein gilt, daB} dichteunabhingige Auswir-
kungen der Umwelt zur Ausldsung manchmal
drastischer Verdnderungen der Populationsdichte
und zu einer Verschiebung der oberen Asympto-
ten oder der Kapazititsgrenze fiihren, »wihrend
die dichteabhingige Geburten- oder Sterberate
eine Population in einem >steady statec halten oder
rasch zu einem solchen zuriickfithren will. Erste-
res spielt eine groBere Rolle bei der Regulierung
physikalisch belasteter Okosysteme, letzteres bei
geringer Belastung von auBen« (cit. ex Opum
1980: 314).

Fiir die Ephemeroptera der Kalengo-Emergenz
konnte eine synchronisierende Wirkung der geo-
physikalischen Zyklen nicht festgestellt werden.
Die geringen Schlupfraten zu bestimmten Zeiten
sind deshalb auf andere Ursachen wie z. B. auf
Verluste der Population aufgrund bestimmter
dichteabhingiger und -unabhingiger Faktoren
zuriickzufithren. So erleiden die Ephemeroptera
des Kalengo moglicherweise EinbuBen durch
starke Gewitterregen, die in kurzen, meist tigli-
chen Abstinden wihrend der Regenzeit und in
lingeren Abstinden in der Trockenzeit auftreten.
Diese heftigen Niederschldge bewirken einen
kurzfristigen Anstieg von Wasserstand und Stro-
mung. Auf derartige natiirliche Katastrophen
wurde bereits mehrmals in der Literatur einge-
gangen, jedoch mit unterschiedlicher Bewertung
(Taorup 1970; PETR 1970; LEEMKUHL & ANDER-
soN 1972; Hynes 1975). Ein dezimierender Ein-
fluB dieser dichteunabhingigen Faktoren auf die
Bachfauna ist ohne weiteres vorstellbar, doch lie-
gen vom Kalengo noch keine Beobachtungen tiber
eine entsprechende Wirkung vor.

Innerhalb der Wechselbeziehungen zwischen
Arten eines Okosystems kommt es zur Konkur-
renz um verschiedene Anspriiche, insbesondere
um Nahrung und Wohnraum. Innerartliche (intra-
spezifische) Konkurrenz ist im allgemeinen schér-
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9. Tag-Nacht-Rhythmus der Larven von Baetis-Arten
in der organischen Drift. Dargestellt werden Driftraten in
2-Stunden-Intervallen bei Angabe der Temperatur-
Schwankungen und Veranderungen der Lichteinstrah-
lung. Nach MuLLER (1963).

fer als Konkurrenz zwischen Angehdrigen ver-
schiedener Arten (interspezifisch), denn die An-
spriiche der Konkurrenten derselben Art sind na-
hezu identisch, die Moglichkeiten zum Auswei-
chen jedoch gering. So kommt es bei der Ausein-
andersetzung um die im Okosystem wirkenden
Faktoren (Nahrung, Standort, abiotische und alle
anderen Okologischen Faktoren, vgl. Abb. 11)
zum Ausschlul von Individuen, sobald die fiir die
Population vorgegebene Kapazitdtsgrenze er-
reicht bzw. iberschritten wird. Diese Regula-
tionswirkung der intraspezifischen Konkurrenz
tritt vor allem in Populationen mit iibernormaler
Dichte auf und nimmt bei Anwachsen der Popula-
tion aufgrund des damit verbundenen, ansteigen-
den AusmaBes von Begleiterscheinungen (Nah-
rungsverknappung, Kollisionseffekt-Zunahme,
StreBfaktoren etc.) gleichermaBen zu (Abb. 11).

Innerhalb der biotischen Faktoren kommt dem
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10. Téagliche Schiupfraten der tropischen Eintagsfliege
Povilla adusta in Abhangigkeit von der Vollmondphase.
Nach HARTLAND-ROWE (1955). ‘

Nahrungsangebot sicherlich eine grofe Bedeu-
tung zu. So weist z. B. der Kalengo am Untersu-
chungsort aufgrund der starken Beschattung nur
sehr geringe Vegetation auf (VIETS & BOTTGER
1974; BoTTGER 1975). Die Ephemeroptera, die
auBer von Diatomeen (Kieselalgen) vornehmlich
von Detritus (pflanzliche und tierische Zerfalls-
produkte) leben, sind folglich auf die Zufuhr al-
lochthonen (biotopfremden) Materials angewie-
sen und damit abhéngig von den unterschiedlichen
Zeiten des Laubfalles der verschiedenen Ufer-
pflanzen. Das im allgemeinen zusétzlich auftre-
tende Fallaubangebot stellt einen dominierenden
Nahrungsfaktor fiir die Makrobenthos-Organis-
men dar, im Kalengo womdglich den wichtigsten
limitierenden Faktor der PopulationsgroBe der
Ephemeroptera.

In jedem Okosystem treten zahlreiche Arten
nebeneinander auf und stehen teilweise in einer
unmittelbaren Nahrungsbeziehung gegeniiber.
Unter den direkten Feinden (Opponenten) einer
Art lassen sich 3 Typen unterscheiden: rduberi-
sche Feinde (Pridatoren), Schmarotzer (Parasi-
ten) und Krankheitserreger (Pathogene). Die
Wirkung von Parasiten auf die Kalengo-Ephe-
meropteren spielt eine untergeordnete bzw. gar
keine Rolle als Regulationsmechanismus der Po-
pulationsgroBe, die der Pathogene ist nur schwer
abschéitzbar. Die Beeinflussung der Ephemerop-
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11. Darsteliung der fiir Populations-Schwankungen verantwortlichen Mechanismen. Als Méglichkeiten knnen ge-
nannt werden: a) Ein Synchronisationseffekt z. B. aufgrund einer biologischen Rhythmik, die durch geophysikali-
sche Zyklen hervorgerufen wird. b) Populationsdichte-Veranderungen, die méglicherweise auf EinbuBen zuriickzu-
fuhren sind, fiir die dichteabhangige oder (und) -unabhangige Faktoren verantwortlich gemacht werden miissen. In-
nerhalb der dichteunabhéngigen Faktoren kommt dem anthropogenen EinfluB eine nicht unerhebliche Bedeutung
zu, denn dadurch kdnnen wichtige Eigenschaften eines Okosystems verandert werden, und zwar mit einer ein-
schneidenden Konsequenz fiir die Faunenzusammensetzung. Aufgrund der in einer Gemeinschaft bestehenden,
recht verwickelten Ernahrungsbeziehungen wirken sich die Folgen eines derart belasteten Okosystems nicht nur
auf einzelne Arten, sondern auf die Gesamtfauna aus. Bei den dichteabhéngigen Faktoren kommen Mechanismen
einer Selbstbegrenzung der PopulationsgréBe zur Auswirkung. Diese beruhen auf der gegenseitigen Konkurrenz
um verschiedene Anspriiche. Eine Populationszunahme bis zur vorgegebenen Kapazitdtsgrenze des Okosystems
oder dariiber hinaus bewirkt eine allgemeine Verschlechterung der Lebensbedingungen (linker Teil des unten im
Bild dargesteliten Modells einer Populationsregulation). Regulationsvorgénge, meist noch durch Zufaliseinfliisse
(StérgroBen wie z. B. dichteunabhéngige Faktoren) iberlagert, sind erforderlich, wirken unter anderem auf die Ei-
genschaften der Arten (rechter Teil des Modells) und stellen schlieBlich die Populationsdichte auf ein Niveau unter-
halb der Kapazitadtsgrenze neu ein.
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??

teren-Population durch Réuber ist womdglich von
grofierer Bedeutung. Makro-Réauber wie z. B. Fi-
sche und SiiBwasserkrabben sind im Kalengo
kaum vorhanden und iiben deshalb sicherlich kei-
nen wesentlichen dezimierenden Einflu} auf die
Ephemeropteren aus. Als potentielle Rduber auf-
grund einer omnivoren (allesfressenden) Lebens-
weise (wie aus der Literatur bekannt ist mit Be-
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vorzugung der Eintagsfliegen) treten hier Kdcher-
fliegen (Trichoptera) und Steinfliegen (Plecopte-
ra) in groBeren Individuenzahlen auf. Beide zei-
gen ebenfalls starke Fluktuationen der Emergenz-
raten (STATZNER 1976; Zwick 1976). Moglicher-
weise stehen diese Schwankungen mit denen der
Eintagsfliegen bzw. der Baetidae als wichtigste
Beutetiere in direkter Beziehung. Denn die Ge-
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12. Monatliche Biomassewerte der 3 dominierenden
Rauber (2 Plecopteren-Arten, 1 Trichopteren-Art) und
ihrer moglicherweise wichtigsten Beutetiere, den do-
minierenden Baetiden-Arten der Kalengo-Emergenz.

geniiberstellung der entsprechenden Biomasse-
werte ergab, daB die Rauberpopulation wieder-
holt hohe Werte nach Zeiten entsprechender Ma-
xima der Beutepopulationen erreichen bzw. die
Biomassewerte der Beutetiere absinken, wenn die
der Riuber ansteigen (Abb. 12). Damit zeigen die
Dichteschwankungen zwischen den im Kalengo
auftretenden Riubern und ihrer moglichen Beute
ein charakteristisches Muster, wie es bereits von
anderen Beispielen aus der Literatur bekannt ist
(Mac ARTHUR & CONNELL 1970; WILSON & Bos-
sErT 1973; KreBs 1978 etc.). Doch mufl nochmals
betont werden, daB die Rauber-Beute-Beziehung
in einem Okosystem nur einer von mehreren Fak-
toren ist, die Populationsfluktuationen hervorru-
fen konnen. Diese Tatsache erschwert die Bewer-
tung der im Kalengo méglicherweise auftretenden
direkten Wechsel-Beziehungen zwischen den
Eintagsfliegen- Arten einerseits und den Kocher-
fliegen- und Steinfliegen- Arten andererseits.
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SchluBbetrachtung

In einem Okosystem herrschen unterschiedli-
che Einfliisse, die auf das Wachstum von Popula-
tionen eine regulierende Wirkung ausiiben. Dich-
teunabhiingige AuBenfaktoren, wie z. B. klimati-
sche Bedingungen oder Anderung der Nahrungs-
qualitit bzw. der Substratzusammensetzung, kon-
nen eine Population ebenso beeinflussen wie dich-
teabhéngige innere Faktoren, bei denen Mecha-
nismen einer Selbstbegrenzung der Populations-
groBle zur Auswirkung kommen. Diese Mecha-
nismen beruhen auf dem Wettbewerb zwischen
den vorkommenden Arten um Raum, Nahrung
oder andere 6kologische Erfordernisse. Aufgrund
der vorgegebenen Umweltkapazitdt kann eine
Uberpopulation z. B. Nahrungsverknappung, Zu-
nahme des Kollisionseffektes (Stérung durch hiu-
fige ZusammenstoBe der Tiere), Verringerung des
Aktionsraumes, Anreicherung von schidlichen
Stoffwechselprodukten, Zunahme der physiologi-
schen und psychologischen StreBfaktoren sowie
der Krankheiten zur Folge haben. Als weitere
Konsequenz und eigentlicher Regulationsmecha-
nismus nach Wirkung derartiger Faktoren kénnen
z. B. Kannibalismus, Emigration bzw. Zusam-
menbruch der Population folgen, um in einen
Gleichgewichtszustand zuriickzukehren.

Unter natiirlichen Bedingungen wirkt ein Fak-
tor niemals isoliert fiir sich allein, sondern stets in
Verbindung und im Wechselspiel mit anderen
Faktoren. Zudem konnen Faktorenkomplexe auf
bestimmte Gruppen (wie z. B. verschiedene Ent-
wicklungsstadien) auch unterschiedlich wirken.
Aus diesem Grund ist es besonders schwierig, die
Einfliisse von Einzelfaktoren zu analysieren.
Auch bei der Kalengo-Emergenz lassen sich nicht
diejenigen Ursachen klar herausstellen, die fiir die
starken Fluktuationen der Ephemeropteren-Po-
pulationsdichte verantwortlich gemacht werden
konnen. Inwieweit dichteabhidngige Faktoren
wirksam werden, kann nur abgeschétzt werden.
So ist z. B. aufgrund der Emergenzmuster ein ge-
wisser Riuber-EinfluB auf die Ephemeropteren-
bzw. Baetiden-Population zu vermuten. Daneben
konnten Effekte dichteabhéngiger Erscheinungen
durch dichteunabhéngige Faktoren synchronisiert
werden. Die hygrischen Jahreszeiten bzw. Mond-
phasen zeigen keine offensichtliche Auswirkung.
Moglicherweise besitzen die regelméBig fallenden
Gewitterregen bzw. ein unterschiedliches Nah-
rungsangebot einen synchronisierenden Einfluf3
auf die Eintagsfliegen. Welcher dieser Faktoren
wirksam ist und in welchem Maf3e ist jedoch noch



vollig unbekannt. Denn sicherlich liegt auch in
diesem Okosystem des tropischen Bergbaches
eine komplizierte Verkniipfung von Einzelfakto-
ren vor, doch es ist hier wie auch in anderen Oko-
systemen sehr schwierig, Populationsfluktuatio-
nen und deren Regulationsmechanismen kausal
zu analysieren.
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