Die diurnale Vertikalwanderung des Zooplanktons im
Bodensee und ihre populationsbiologischen

Auswirkungen
Walter Geller

Das Crustaceen-Zooplankton des Bodensees be-
steht im wesentlichen aus vier Cladocerenarten,
Daphnia hyalina, D. galeata, Eubosmina coregoni,
Bosmina longirostris, dem calanoiden Copepoden
Eudiaptomus gracilis und mehreren Cyclopidenspe-
cies, Cyclops vicinus, C. abyssorum praealpinus und
Mesocyclops leuckarti(EINSLE 1983 a,b). Dierelati-
ven Abundanzen der Arten und Gruppen im Jahres-
verlauf sind in der Abbildung 1 dargestellt. Wahrend
der kalten Jahreszeit sind die Copepoden am zahl-
reichsten, zu Beginn der Vegetationsperiode nehmen
die Cladoceren zu, und die beiden Daphnia-Arten
dominieren iiber die warme Jahreszeit.

Die Populationsbiologie der Zooplankter war der
Gegenstand eines mehrjahrigen Untersuchungspro-
jektes von 1980 bis 1984. Dabei wurde die Popula-
tionsdichte wahrend der Vegetationsperiode im Wo-
chenabstand, wahrend der kalten Jahreszeit in etwa
dreiwGchigen Intervailen erfa3t. Die Populationen
wurden in mehrere Grof3enklassen getrennt, aus der
KorpergroBe die Individualgewichte und die spezifi-
schen Standing Crop-Biomassen geschatzt. Voraus-
setzung war die Bestimmung der Relation zwischen
KorpergrofBe und -gewicht und derenjahreszeitlicher
Variabilitait (GELLER & MULLER 1985). Fiir die
Berechnung der Produktion, der Geburten- und
Uberlebensraten ist die Kenntnis der Embryonalent-
wicklungsdauer und der Juvenilentwicklungzeit, zu-
sammen die Dauer der Mindestlange einer Genera-
tion, unerldBlich. Sie konnen nach aus der Literatur
bekannten Gleichungen als Funktion der Umge-
bungstemperatur geschitzt werden (BOTTRELL et
al. 1976, GELLER 1985). Dazu war es unerlaflich,
sowohl das diurnale Vertikalwanderungsverhaliten
der Zooplankter zu untersuchen, als auch die Tempe-
ratur in der Wassersaule kontinuierlich zu registrie-
ren.

Das Vertikalwanderungsverhalten der Zooplankter
wurde monatlich von Mai bis September 1982 in den
oberen 50 m der Wassersaule, jeweitls iber 24-Stun-
den-Zyklen untersucht. Die Ergebnisse dieser Studie
sind bei GELLER (1986) im Detail dargestellt: Im
Mai, wiahrend des Frithjahrsmaximums der Phyto-
planktonentwicklung, halten sich alle Zooplankter
bei Tage und bei Nacht in den oberen Metern der
Wassersaule auf und zeigen kein Wanderungsverhal-

ten.Inder Zeitzwischen Juniund Oktober entwickeln
die Zooplankter ein differenziertes artspezifisches
Verhalten. D. galeata bleibt standig im warmen Epi-
limnion und zeigt als einzige Art keinerlei Vertikal-
wanderungsverhalten. Beide Bosminen (MULLER
1985) halten sich standig im kalten Hypolimnion auf
(Abb. 2) D. hyalina, Eudiaptomus gracilisund die Cy-
clopiden fithren eine tagesperiodische Wanderung
zwischen oberflachennahen Schichten und groferen
Tiefen durch und wechseln zwischen den oberen,
warmen Schichten und den kalten Tiefenbereichen
hin und her (Abb. 3). Die Wanderungsamplituden
sind unterschiedlich. Die Wanderungsstrecke von D.
hyalina mit zweimal taglich 30 m vertikaler Wande-
rungsstrecke ist am groBten. In der Literatur wir hiu-
figder Predationsdruck durch planktivore Fische und
Invertebraten als wahrscheinlichste Ursache fiir das
Vertikalwanderungsverhalten angefiihrt (ZARET
& SUFFERN 1976, STICH & LAMPERT 1981).
Fiir den Bodensee lieien sich keine tragfahigen Hin-
weise flir Predationsdruck als AuslOser finden, die
Einschichtungstiefe der Vertikalwanderer bei Tage
wird anscheinend nur tber die Umgebungstempera-
tur kontrolliert, daher miissen physiologische Ursa-
chen fiir das Vertikalwanderungsverhalten in Be-
tracht gezogen werden.

Weitere Hinweise iber den Anpassungswertder Ver-
tikalwanderung lassensich ausder Koinzidenz mit va-
riablen populationsbiologischen KenngroBen abiei-
ten. Die beiden konkurrierenden Daphnia-Arten mit
ihrem gegensatzlichen Vertikalwanderungsverhalten
sind fur eine vergleichende Darstellung und Analyse
besonders gut geeignet. Bei beiden Arten nimmt im
Mai die Populationsdichte exponentiell iiber drei
Zehnerpotenzenzu (Abb. 4). Indieser Phase des opti-
malen Populationswachstums tritt die Vertikalwan-
derung bei keiner Art auf. Der Verlauf des Popula-
tionswachstums la3t sich mit einer logistischen Wach-
stumskurve darstellen, da von Juni an mit dem Auf-
treten des Klarwasserstadiums (GELLER 1980) die
Tragfahigkeitsgrenze des Systems durch Futterlimi-
tierung erreicht wird. Von dieser Zeit an, iiber den
Sommer bis zum Herbst, oszilliert die Populations-
dichte bei beiden Arten um die Kapazitatsgrenze der
Populationsdichte, bei D. hyalinaum 100x 103/m2.In
dieser Zeit der futterlimitierten ,,Gleichgewichtspo-

o 100
c
%

501

Daphnia hyalina

Cyclopiden
1980

Diaptomus gracilis

Zooplankton-Zusammensetzu

0 T

Abbildung 1

w ' xXx X I I

Relative Abundanzen der Plankton-Crustaceen im Jahr 1980.

Die Flachen entsprechen den prozentualen Anteilen der Arten an der Gesamtzahl der Individuen unter 1 m? Seeoberflache.
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Schwerpunkitstiefen der Zooplankter-Populationen des Bodensees im Verlauf von 24 Stunden im Sommer:
Beiden vertikalwandernden Arten haltensich die Tiere bei Tagin groBerer, bei Nacht in geringerer Tiefe auf. Auslgser fiir die
Wanderungsbewegung sind Sonnenaufgang und -untergang (RINGELBERG 1964).

pulation® fithrt D. hyalina ihre artcharakteristische
Vertikalwanderung durch. Auch die Populations-
dichte der nichtwandernden D. galeatafolgt einer lo-
gistischen Wachstumskurve. Starker als bei D. hya-
lina sinkt bei dieser Art jedoch die Individuendichte
nach dem im Juni erreichten Maximalwert wieder ab,
bevor sich das ,.Sommergleichgewicht™ auf niedrige-
rem Niveau einstellt (ca. 60 x 103/m?). Die Rolle der
Futterlimitierung zu den verschiedenen Jahreszeiten
zeigt sich auch daran, daf3 die Konzentration der im
See vorhandenen Algen iiber den Sommer nurim Be-
reich des Grenzwertes liegt, bei dem im Experiment
Futterlimitierung nachgewiesen wurde (GELLER
1975, LAMPERT 1977). Im Mai hingegen sind die
Konzentrationen der als Futter verwertbaren Phy-
toplanktonfraktion um ein Mehrfaches hoher.

Die Nettowachstumsrate einer Population ist defi-
niert durch die Zahl der iberlebenden Nachkommen
eines Weibchens wihrend ihrer mittleren Lebenszeit,
bzw. der Generationsliange der Art:

r=Ln(R)/Dg.

Ist die Mortalitat durch Predation vernachlaBigbar,
so wird diese Nettowachstumsrate bei Daphnienpo-
pulationen bestimmt durch die Zahl der Eier, die die
Zahl der Geburten begrenzt, die GroBe der Eier, die
die Uberlebenschancen der Neonaten beeinflufit, die
GroBe der primiparen Weibchen, die nach langerer
oder nach kiirzerer Juvenilenentwicklung ge-
schlechtsreif werden, und die Temperatur, die die Ge-
schwindigkeit der Embryonal- und Juvenilenent-
wicklung entscheidend steuert. Mit der Massenent-
wicklung des Phytoplantons im Mai steigen die Gele-
gegroBen bei beiden Daphniaarten sprunghaft an
(Abb. 5, links) und ermoglichen die Phase des expo-
nentiellen Wachstums der Populationen, die in der
Abbildung besonders herausgehoben ist. D. Avalina
erreicht eine mittlere Eizahl pro adultem Weibchen
von acht, D. galeatavon 13 Eiern. Indieser Phase sind
die Eier jedoch klein und haben im gesamten Jahres-

verlauf das geringste Gewicht. Gleichzeitig erreichen
die Weibchen wihrend dieser Phase die Geschlechts-
reife schon mit geringer KorpergréBe (Abb. 5), die Ju-
venilentwicklungsdauer ist daher verkiirzt. Mit dem
Einsetzen der Futterlimitierung im Juni nehmen die
Gelegegroflen ab, wahrend das Gewicht des einzel-
nen Eies etwa auf das Doppelte steigt und die Primi-
parae bei verlangerter Juvenilentwicklung an Grof3e
zunehmen. In der Phase des hohen, unlimitierten Fut-
terangebotes wird also aus der gleichen Menge anre-
produktivem Material eine hohere Anzahl von Eiern
gebildet, wahrend in der Phase der Futterlimitierung
zwar weniger Eier produziert, die Uberlebenschan-
cen der aus diesen dotterreicheren Eiern entstehen-
den Neonaten jedoch erhoht werden. Beim Vergleich
der beiden Arten zeigt sich, da3 D. Ayalina wahrend
des gesamten Jahres etwa doppelt so schwere Eier hat
wie die Konkurrenzart D. galeata.

Die Entwicklungsgeschwindigkeit und damit die Ge-
nerationslange der Zooplankter ist temperaturab-
hangig Mit dem Einsetzen der Vertikalwanderung im
Juni sind die betroffenden Arten damit niedrigeren
Temperaturen ausgesetzt als die nicht-wandernde
Art D. galeata(Abb. 6,0ben). Damitist die Generatio-
nenfolge beiden vertikalwandernden Artendurchdie
temperaturbedingt verlangerte Embryonal- und Ju-
venilentwicklung verlangsamt. Die Generationszeit
von D. hyalina, dieim Mai etwa 20 Tage betragt, steigt
auf mehr als 40 Tage im Sommer, wahrend sie bei D.
galeataauf weiniger als 20 Tage sinkt (Abb. 6, unten).

Unterschiedliche Generationslangen von wandern-
den und nicht-wandernden Arten schlagen sich nie-
der in den Geschwindigkeiten des Biomasse-Umsat-
zes der Populationen. Fiir die Periode von 1979-
1982 wurden wihrend der 200-tdgigen Vegetations-
periode von Mai bis November mittlere
Standing-Crop-Biomassen angetrotfen von 0,9
g Trockengewicht/m? bei D. galeata und von 1.6
g TG/m2 bei D. hyalina. Die Schatzung der kumulati-
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Abbildung 3

Vertikalwanderungsamplituden der
Plankton-Cladoceren im Jahreslauf:
Oberes und unteres Ende der breiten,
vertikalen Saulen entsprechen den Auf-
enthaltstiefen der Populationen bei
Nachtund bei Tag, die Kreise bezeichnen
die mittlere Tiefe iiber 24 Stunden. Die
Werte von Mai-September wurden ge-
messen, die librigen geschitzt. Die Ein-
schichtungstiefen der Zooplankter fol-
gen artspezifisch verschiedenen Tempe-
ratur-Isoplethen, die anhand der Tages-
mittelwerte aus kontinuierlichen
Messungen dargestellt sind; erfal3t wur-
den die Temperaturen in den oberen 40
m der Wassersdule in 22 Tiefen im
S-min.-Mefzyklus.
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Abbildung 4

Jahreszeitliche Entwicklung der Populationen von D. hya-
linaund D. galeata 1980 im Bodensee.

Angegeben sind die Mittelwerte/m’ der am Entnahme-
punkt 140 m tiefen Wassersdule. Durchgezogene Linien: In-
dividuenzahl; gestrichelte Linien: Biomassen. Die Phase des
exponentiellen Populationswachstums (Mai) ist herausge-
hoben, ebenso wie in Abb. 5 und 6.
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ven Jahresproduktion nach der ,,Gewichts-Inkre-
ment-Methode* ergab 24 g TG/m? fiir D. galeataund
18 g TG/m?fiir D. hyalina. Somit ergeben sich Turno-
verratenvon P/B=27fiir D. galeatain 200 Tagen und
von P/B =11 fiir D. hyalinaund die entsprechenden
Turnoverzeiten der Populationsbiomassen von 7,5
Tagenfur D. galeataund von 18 Tagen fiir D. Ayalina.
Vereinfacht gesagt bedeutet dies, da3 D. hyalina bei
einer um 25% geringeren Produktionsrate eine dop-
pelt so grof3e Population aufrechterhalt und daf8 die
,Betriebskosten* fir eine Biomassen-Einheit von D.
galeataetwa 2,5-fach so grof3 sind wie beider vertikal-
wandernden D. Ayalina. Die sparsamere Lebensweise
ist naturgemaf in Situationen der Futterlimitierung
die erfolgreichere (Uber-)Lebensstrategie, wennman
als ,,Erfolg” nicht die Realisierung einer méglichst
groflen Wachstumsrate, sondern das einfache Vor-
handensein und -bleiben versteht.

Der zweiphasige Verlauf der saisonalen Entwicklung
1aBt sich durch einen Wechsel der Lebensstrategie
beim Ubergang von der exponentiell wachsenden zur
futterlimitierten Gleichgewichtspopulation deuten
und anhand der populationsbiologischen Kenngro-
Benunddes Vertikalwanderungsverhaltens beschrei-
ben:

Phase 1: Wahrend der Friihjahrsblite des Phyto-
planktons verhalten sich beide Arten in der Wach-
stumsphase als ,,Ausbeuter”; die Energiekosten sind
gering, das Risiko fiir die Neugeborenen zu verhun-
gern ist klein, also produzieren beide Arten in dieser
Zeiteine groBe Anzahl von kleinen Eiernund verkiir-
zen die Entwicklungszeit durch standigen Aufenthalt
in warmer Umgebung. Alle genannten Parameter
sind in dieser Phase auf moglichst hohe Wachstums-
rate eingestellt.

Phase 2:In der Gleichgewichtsphase jedoch, bei unsi-

Abbildung 5

Mittlere GelegegroBen der adulten

Weibchen von D. hyalina (D. h.) und D.

galeata(D. g.) sowie die Grof3e der Primi-

parae und das Gewichtdereinzelnen Eier

im Jahresverlauf 1985 im Bodensee
D (nach BIKAR 1986).
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cherer und limitierter Futterversorgung, reagieren
die Zooplankter, soweit es ihnen moglich ist, mit Ver-
dnderungen ihrer Lebensstrategie; die Zahl der Eier
wird herabgesetzt, ihr Gewicht jedoch vergroBert, die
Uberlebenschancen der Neonaten damit verbessert.
Das Alter bei Eintreten der Geschlechtsreife wird
heraufgesetzt, der Lebenszyklus damit verlangert.
Diejenigen Arten, die zum Verhalten der tagesperio-
dischen Vertikalwanderung befahigt sind, kontroilie-
ren dariiberhinausgehend einen weiteren, popula-
tionsbiologisch sehr wirksamen Faktor, indem sie
durch Aufsuchen einer Umgebung mit niedrigerer
Temperatur ihre Generationszeit (bei D. hyalina auf
das Doppelte) verldngern, die taglichen Kosten zur
Aufrechterhaltung der Population entsprechend ver-
mindern. Die Methode des Energiesparens durch die
Vertikalwanderung ist also eine besonders wirksame
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Abbildung 6

24-Stunden-Mitteltemperatur der Um-
gebungder Planktoncrustaceen D. galeta
(D. g.), D. hyalina (D. h.), Eudiaptomus
gracilis(E. g.) und Bosmina(B.) sowie die
Generationslingen, die als Funktion der
Umgebungstemperatur berechnet wur-
den (Generation = Embryonal - plus Ju-
venilentwicklungszeit).
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