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Zusammenfassung
Die hohe Artenvielfalt in aquatischen Ökosystemen, insbesonde-
re im Plankton, stellt Wissenschaftler seit langem vor ein Rätsel. 
Wie können so viele Arten mit nur wenigen limitierenden Res-
sourcen koexistieren? Einige Modelle und Experimente deuten 
darauf hin, dass nichtlineare Dynamiken, insbesondere chaoti-
sche Schwankungen, aquatische Ökosysteme in einem Ungleich-
gewichtszustand halten können. Dies könnte möglicherweise die 
Dominanz einzelner Arten verhindern und zur Koexistenz vieler 
Arten mit begrenzten Ressourcen beitragen. Allerdings sind die 
genauen Mechanismen und Voraussetzungen für nichtlineare 
Dynamiken noch weitgehend unklar. Hier zeigen wir, dass selbst 
Ein-Art-Systeme Merkmale nichtlinearer und chaotischer Dyna-
mik aufweisen können. Unsere Ergebnisse basieren auf Chemo-
stat-Experimenten mit unterschiedlichen Einzellern (hetero
trophe Flagellaten aus der Gruppe der farblosen Goldalgen), bei 
denen alle externen Faktoren konstant gehalten wurden. Die 
farblosen Goldalgen, die in Gewässern zu den wichtigsten Bak-
terienkonsumenten gehören, wurden unter axenischen (bakteri-
enfreien) Bedingungen gehalten, um Ein-Art-Bedingungen zu 
erzeugen. Mithilfe eines automatischen Zellregistrierungssys-
tems wurde eine kontinuierliche und ungestörte Analyse des dy-
namischen Verhaltens in Chemostaten mit hoher zeitlicher Auf-
lösung durchgeführt. Diese Entdeckung stellt die herkömmliche 
Annahme in Frage, dass solche komplexen Dynamiken haupt-
sächlich durch Wechselwirkungen zwischen verschiedenen Arten 
entstehen. Stattdessen zeigt sich, dass bereits die komplizierten 
Prozesse innerhalb einzelner Zellen einen erheblichen Einfluss 
auf die Populationsdynamik ausüben können. Dadurch werden 
bereits auf diesem Level potenzielle Voraussetzungen für die Ko-
existenz von Arten geschaffen. Die Untersuchung nichtlinearer 
Dynamiken ist von entscheidender Bedeutung, da sie nicht nur 
die Dominanz von einzelnen Arten verhindern, sondern global 
auch die Aussterbewahrscheinlichkeit verringern kann. Auch die 
Relevanz in natürlichen Systemen wird immer bedeutender, 
selbst bei der Abwasserbehandlung wurden chaotische Dynami-
ken bereits beobachtet. Diese Studie schließt eine Lücke im Ver-
ständnis des Auftretens nichtlinearer Dynamiken in Ökosyste-
men.
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Abstract

Chaos in the single-species system

Impacts on ecosystem stability and the preser
vation of biodiversity in aquatic ecosystems
The high level of species diversity in aquatic ecosystems, espe-
cially in plankton, has long puzzled scientists. How can so many 
species coexist with just a few limiting resources? A few models 
and experiments indicate that non-linear dynamics, especially 
chaotic fluctuations, can keep aquatic ecosystems in a state of 
disequilibrium. This could possibly prevent individual species 
from becoming dominant and contribute to many species co
existing with limited resources. However, the exact mechanisms 
and conditions for non-linear dynamics are still largely unclear. 
In this article, we show that even single-species systems can ex-
hibit features of non-linear and chaotic dynamics. Our findings 
are based on chemostat experiments with different unicellular 
organisms (heterotrophic flagellates from the group of colour-
less gold algae) in which all external factors were kept constant. 
Colourless gold algae, which are among the most important 
consumers of bacteria in water, were kept under axenic (bacte-
ria-free) conditions to create single-species conditions. A 
continuous and undisturbed analysis of dynamic behaviour in 
chemostats with high temporal resolution was performed with 
the help of an automated cell registration system. This discovery 
challenges the conventional assumption that these complex dy-
namics are mainly caused by interactions between different spe-
cies. Instead, it is clear that the complicated processes within in-
dividual cells can significantly influence population dynamics. 
This means that the potential conditions for species to coexist 
are created at this level. An analysis of non-linear dynamics is 
critically important because these dynamics may not only pre-
vent individual species from gaining dominance but also reduce 
the probability of extinction globally. Their relevance within 
natural systems is also becoming more and more important, 
with chaotic dynamics already observed in wastewater treat-
ment. This study closes a gap in our understanding of the occur-
rence of non-linear dynamics in ecosystems.

Keywords: Water body, biodiversity, population dynamics, chaotic 
dynamics, ecological complexity

Chaos in Einzel-Art-Systemen
Auswirkungen auf die Stabilität von Ökosystemen und  
die Erhaltung der biologischen Vielfalt in aquatischen Ökosystemen

Johannes Werner, Tobias Pietsch (Köln), Frank M. Hilker (Osnabrück), Hartmut Arndt (Köln)

Einleitung

Die hohe Biodiversität aquatischer Ökosysteme, insbesondere 
im Plankton, stellt Ökologen seit Jahrzehnten vor ein Para­

doxon. Selbst in gut durchmischten Gewässern mit begrenzten 
Ressourcen finden wir eine erstaunliche Artenvielfalt, die zu­
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nächst dem Konkurrenzausschlussprinzip zu widersprechen 
scheint [1, 2]. Dieses Phänomen, erstmals als „Plankton-Para­
doxon“ bezeichnet [1], hat zu intensiver Forschung über die 
Mechanismen geführt, die diese Diversität aufrechterhalten 
bzw. erzeugen. Zur Erklärung dieses Phänomens wurden ver­
schiedene Hypothesen aufgestellt. Einerseits können externe 
Faktoren wie Umweltschwankungen das System aus dem 
Gleichgewicht bringen und so die Koexistenz mehrerer Arten 
ermöglichen [1–3]. Andererseits können auch interne, selbst­
organisierte Dynamiken eine wichtige Rolle spielen [4, 5]. Ein 
besonders interessanter Aspekt dieser internen Dynamiken ist 

das Auftreten von deterministischem Chaos. Chaotische Syste­
me zeichnen sich durch eine extreme Sensitivität gegenüber 
den Anfangsbedingungen aus, was zu unvorhersehbaren, aber 
dennoch deterministischen (durch mathematische Gleichun­
gen beschreibbaren) Fluktuationen führt. In ökologischen Sys­
temen kann Chaos einen stabilisierenden Effekt auf die Bio­
diversität haben, indem es verhindert, dass eine einzelne Art 
dauerhaft dominant wird.

Obwohl die Abundanzschwankungen in zufälligen und cha­
otischen Systemen auf den ersten Blick relativ identisch er­
scheinen (Abbildung 1a), zeigen rein zufällige Systeme keiner­

Abb. 1: Exemplarischer Vergleich von chaotischen und zufälligen Zeitreihen von Individuenabundanzen. (a) Abundanz aufgetragen 
gegen die Zeit. (b) Abundanz aufgetragen gegen die Abundanz zu dem vorherigen Zeitpunkt. Zufällige Werte (blau) und chaotische 
Dynamiken (rot). In lila ist ein Beispiel zur Verdeutlichung aufgetragen. Die lila Linie in a) ist mit dem markierten Punkt in b) gleichzu-
setzen und zeigt die Ordnung innerhalb des Chaos. Die chaotische Wachstumskurve ist definiert durch das logistische Wachstum 
(N(t+1) = r · N(t) · [1 − 𝑁𝑁(𝑡𝑡)

𝐾𝐾 ]

𝑑𝑑𝐺𝐺1
𝑑𝑑𝑑𝑑 = − 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 + 2𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝐺𝐺1 

𝑑𝑑𝐺𝐺2
𝑑𝑑𝑑𝑑 = 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝐺𝐺2 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = − 𝜇𝜇𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝜇𝜇𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 + 𝑑𝑑𝑁𝑁in 

𝛽𝛽𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑎𝑎𝑖𝑖𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖

𝑘𝑘𝑖𝑖 + 𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖
𝑎𝑎𝑖𝑖, 𝑘𝑘𝑖𝑖 > 0, 𝑏𝑏𝑖𝑖 > 1, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2} 

𝜇𝜇𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑚𝑚𝑖𝑖𝑁𝑁
𝑐𝑐𝑖𝑖 + 𝑁𝑁 𝑚𝑚𝑖𝑖, 𝑐𝑐𝑖𝑖 > 0, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2}. 

 ) mit Wachstumsrate r = 3,8 und Kapazität K = 100. Das zufällige Wachstum generiert für jeden Zeitwert ei-
nen zufälligen Wert zwischen 0 und 100. Beide Wachstumskurven starten mit dem Wert 30.

Abb. 2: Kontrollmechanismen und Ablauf des eukaryotischen Zellzyklus (a) Schematische Zusammenfassung des derzeitigen Ver-
ständnisses der Veränderungen der Expressionsniveaus von Eukaryoten-Cyclinen während des Zellzyklus. Cycline sind Proteine, die 
die Prozesse des Zellzyklus steuern. Cyclin-abhängige Enzyme (Kinasen; CDKs) stimulieren die Entwicklung des Zellzyklus und werden 
durch Cycline positiv und durch CDK-Inhibitoren negativ reguliert (p15, p16, p18, p19, p21, p27, p57). Alle Cyclin-Kurven zeigen ein 
nichtlineares Verhalten. (b) Schematische Darstellung des eukaryotischen Zellzyklus, aufgeteilt nach Zellzyklus-Kontrollpunkten [10] 
in drei unterschiedliche Phasen (modifiziert nach Werner et al. [14]).
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lei Muster oder Struktur. Chaotische Dynamiken zeigen dage­
gen eine versteckte Ordnung durch deterministische Regeln, 
die dem System zugrunde liegen. Daher ist es möglich, durch 
mathematische Operationen und Methoden (wie zum Beispiel 
die sogenannte „time-delay reconstruction“, vgl. Abbildung 1b) 
diese Muster zu erkennen. Chaotische Dynamiken wurden be­
reits in verschiedenen natürlichen Systemen nachgewiesen, da­
runter auch in wasserwirtschaftlich relevanten Bereichen, wie 
nitrifizierenden Bakterien in Kläranlagen [6]. Eine aktuelle 
Studie von Rogers et al. [7] zeigt, dass Chaos in natürlichen 
Ökosystemen häufiger auftritt als bisher angenommen. In einer 
globalen Datenbank wurden in 30 % der untersuchten Fälle 
chaotische Dynamiken nachgewiesen. Diese Beobachtungen 
unterstreichen die Relevanz von Chaos für das Verständnis und 
Management aquatischer Ökosysteme.

Eine allgemeine Annahme in der Ökologie ist, dass nicht­
lineare Dynamiken wie Chaos von Interaktionsprozessen zwi­
schen Arten oder mit der Umwelt ausgehen [8, 9]. Wir vermu­
teten jedoch, dass auch die Dynamik einer Art in Abwesenheit 
äußerer Störungen unvorhersehbare Oszillationen, einschließ­
lich chaotischer Oszillationen, aufweisen sollte. Betrachtet man 
zum Beispiel die wichtigsten Ereignisse eines typischen euka­
ryotischen Zellzyklus, so stellt man fest, dass dieser bereits 
durch ein komplexes Netzwerk biochemischer Prozesse regu­
liert wird (Abbildung 2) [10, 11]. Diese Auf- und Abregulierun­
gen der Prozesse führen zu komplexen nichtlinearen Konzent­
rationsverläufen innerhalb der Organismen, wurden aber bis­
her nur selten im Zusammenhang mit dem dynamischen Ver­
halten von Zellen betrachtet [12]. Intrinsische Oszillationen 
schnell wachsender mikrobieller Organismen würden eine ho­
he Diversität ermöglichen, da maximale Abundanzen der Arten 
nicht gleichzeitig aufeinandertreffen und dadurch ein Auskon­
kurrieren unwahrscheinlicher wird [5], eine wichtige Voraus­
setzung für maximale Produktivität und Systemstabilität [13]. 
Dieses Wissen hätte grundlegende Konsequenzen für das Ver­
ständnis von Schlüsselprozessen, die die Koexistenz von Arten 
und die Aufrechterhaltung einer hohen Biodiversität in der 
Natur ermöglichen [4, 5, 13].

Methoden

Chemostat-Experimente

Chemostat-Experimente wurden mit zwei Flagellaten-Arten 
durchgeführt. Wir etablierten axenische Kulturen der Flagella­
ten Poterioochromonas malhamensis (HFCC 75, Heterotrophic 
Flagellate Culture Collection Cologne) und Chlorochromonas 
danica (SAG 933-7, Culture Collection of Algae at the Univer­
sity of Göttingen) in sterilen einstufigen Chemostaten (185 ml) 
bei 20  °C in einem konstant klimatisierten Raum unter 
Schwachlicht nach Becks et al. [15] (Abbildung 3a). Alle Che­
mostate waren von einem Wasserbad umgeben, um zusätzlich 
auch geringe Temperaturschwankungen zu minimieren. Chlo-
rochromonas wurden in WC-Minimalmedium [16] mit 1,5 g/l 
Glucose und Poterioochromonas in 90 % WC und 10 % SAG 
(Glucose, Proteose-Pepton und Hefeextrakt in einer Konzentra­
tion von 1 g/l) gehalten. Der Durchfluss und die Probenahme 
erfolgten mit automatischen Spritzenpumpen (Cavro XLP 
6000, TECAN). Die Probenahme für Poterioochromonas erfolg­
te alle 12 Stunden mit einem computergesteuerten Probe­
nahmeroboter (RSP 9000 Cavro, TECAN) in Dreifachproben 

von je 1 ml, die direkt in Lugolscher Lösung fixiert wurden. Für 
Chlorochromonas wurde ein neu entwickeltes kontinuierliches 
Zellregistrierungssystem mittels nicht-invasiver Videomikros­
kopie verwendet, das alle 1,5 Stunden Proben in einem kleinen 
Kanal (μ-slides V I0.1, IBIDI GmbH) analysierte. Alle Chemo­
state wurden durch Sterilluftfiltern und UV-Bestrahlung der 
Pumpen steril gehalten. Die Chemostate wurden ständig auf 
Kontamination überprüft.

Datenanalyse

Das dynamische Verhalten der Zeitreihendaten aus den Che­
mostat-Experimenten wurde durch den größten entsprechen­
den Lyapunov-Exponenten (λ) charakterisiert, um die expo­
nentiellen Trennungen von ursprünglich engen Trajektorien zu 
quantifizieren, und durch Phasenraumdiagramme, um Muster 
zeitlicher Veränderungen zu erkennen. Die Berechnungen wur­
den mit dem Paket tseriesChaos in R und dem Algorithmus von 
Kantz [17] durchgeführt. Zusätzlich wurde die Stabilität des 
Lyapunov-Exponenten gegen größere „embedding dimensions“ 
getestet. Sofern dieser stabil blieb, wurde ein Lyapunov-Expo­
nent angegeben. Positive Werte des Lyapunov-Exponenten deu­
ten auf chaosartige irreguläre Dynamiken hin, während nega­
tive Werte auf stabile Abundanzdynamiken hinweisen. Die 
Zeitreihe für das Chlorochromonas-Chemostatsystem erlaubte 
eine Aufteilung des Datensatzes in drei Teile. Je nach Methode 
und Versuchsaufbau sind chaotische Dynamiken schwer von 
Rauschen, Stochastik und Stichprobenfehlern zu unterschei­
den, die zu Fehlinterpretationen führen können [18, 19]. Un­
sere Chemostate wurden jedoch unter streng kontrollierten 
konstanten Bedingungen betrieben. Daher argumentieren wir, 
dass die gemessene Dynamik deterministisch war und nur ein 
geringes Maß an Rauschen aufwies.

Mathematisches Modell

Ein kontinuierliches mathematisches Modell wurde entwickelt, 
um den Zellzyklus eukaryotischer Einzeller abzubilden, der in 
vier Stadien unterteilt wird. Die erste Phase beschreibt Zellen 
unmittelbar nach der Zellteilung (G1-Phase), die zweite Phase 
beschreibt Zellen, die sich in der Phase der DNA-Verdopplung 
befinden (S-Phase), die dritte Phase (G2-Phase) beschreibt Zel­
len, die sich auf die letzte Phase M vorbereiten, in dem die 
Mitose (Zellteilung) stattfindet. Da es zwischen der S- und der 
G2-Phase keinen Kontrollpunkt für den Zellzyklus gibt [10], 
wurden sie zusammengelegt (Abbildung 2b). Das Modell be­
steht somit aus vier gewöhnlichen Differentialgleichungen, die 
die Abundanz von G1-, G2- und M-Phase sowie die Nährstoff­
konzentration N im Chemostat beschreiben:

[1 − 𝑁𝑁(𝑡𝑡)
𝐾𝐾 ]

𝑑𝑑𝐺𝐺1
𝑑𝑑𝑑𝑑 = − 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 + 2𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝐺𝐺1 

𝑑𝑑𝐺𝐺2
𝑑𝑑𝑑𝑑 = 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝐺𝐺2 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = − 𝜇𝜇𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝜇𝜇𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 + 𝑑𝑑𝑁𝑁in 

𝛽𝛽𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑎𝑎𝑖𝑖𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖

𝑘𝑘𝑖𝑖 + 𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖
𝑎𝑎𝑖𝑖, 𝑘𝑘𝑖𝑖 > 0, 𝑏𝑏𝑖𝑖 > 1, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2} 

𝜇𝜇𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑚𝑚𝑖𝑖𝑁𝑁
𝑐𝑐𝑖𝑖 + 𝑁𝑁 𝑚𝑚𝑖𝑖, 𝑐𝑐𝑖𝑖 > 0, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2}. 

Das Modell umfasst sowohl biologische als auch physikalische 
Prozesse (siehe Tabelle 1 für die Erklärung der Parameter).
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Der physikalische Teil besteht aus der Verdünnungsrate d 
und dem Nährstoffeintrag Nin. Der biologische Teil umfasst die 
Reifungs-/Transferprozesse von G1 zu G2 mit der Rate ßG1 (N) 
und von G2 zu M mit der Rate ßG2 (N). Zellwachstum und Rei­
fung finden statt, wenn die Nährstoffkonzentration ausrei­
chend groß ist, aber sie werden mit zunehmender Nährstoff­
konzentration auch gesättigt. Daher haben beide Reifungsraten 
als Sigmoidfunktion folgende Form:

[1 − 𝑁𝑁(𝑡𝑡)
𝐾𝐾 ]

𝑑𝑑𝐺𝐺1
𝑑𝑑𝑑𝑑 = − 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 + 2𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝐺𝐺1 

𝑑𝑑𝐺𝐺2
𝑑𝑑𝑑𝑑 = 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝐺𝐺2 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = − 𝜇𝜇𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝜇𝜇𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 + 𝑑𝑑𝑁𝑁in 

𝛽𝛽𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑎𝑎𝑖𝑖𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖

𝑘𝑘𝑖𝑖 + 𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖
𝑎𝑎𝑖𝑖, 𝑘𝑘𝑖𝑖 > 0, 𝑏𝑏𝑖𝑖 > 1, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2} 

𝜇𝜇𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑚𝑚𝑖𝑖𝑁𝑁
𝑐𝑐𝑖𝑖 + 𝑁𝑁 𝑚𝑚𝑖𝑖, 𝑐𝑐𝑖𝑖 > 0, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2}. 

Die Reifungsprozesse sind eine grundlegende Voraussetzung 
für die Überführung einer Zelle in die nächste Phase des Zell­
zyklus. Die Nährstoffaufnahme folgt dabei einer Monod-Funk­
tion mit folgender Form:

[1 − 𝑁𝑁(𝑡𝑡)
𝐾𝐾 ]

𝑑𝑑𝐺𝐺1
𝑑𝑑𝑑𝑑 = − 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 + 2𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝐺𝐺1 

𝑑𝑑𝐺𝐺2
𝑑𝑑𝑑𝑑 = 𝛽𝛽𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝐺𝐺2 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = 𝛽𝛽𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑧𝑧𝑧𝑧 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 

𝑑𝑑𝑑𝑑
𝑑𝑑𝑑𝑑  = − 𝜇𝜇𝐺𝐺1(𝑁𝑁)𝐺𝐺1 − 𝜇𝜇𝐺𝐺2(𝑁𝑁)𝐺𝐺2 − 𝑑𝑑𝑑𝑑 + 𝑑𝑑𝑁𝑁in 

𝛽𝛽𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑎𝑎𝑖𝑖𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖

𝑘𝑘𝑖𝑖 + 𝑁𝑁𝑏𝑏𝑖𝑖
𝑎𝑎𝑖𝑖, 𝑘𝑘𝑖𝑖 > 0, 𝑏𝑏𝑖𝑖 > 1, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2} 

𝜇𝜇𝑖𝑖(𝑁𝑁) = 𝑚𝑚𝑖𝑖𝑁𝑁
𝑐𝑐𝑖𝑖 + 𝑁𝑁 𝑚𝑚𝑖𝑖, 𝑐𝑐𝑖𝑖 > 0, 𝑖𝑖 ∈ {𝐺𝐺1, 𝐺𝐺2}. 

Nach Lemesle und Gouzé [20] unterscheidet sich die Funktion 
der Nährstoffaufnahmerate von der Reifungsrate, da davon 
ausgegangen wird, dass sich die für das Wachstum verbrauch­
te Energie von der durch den Substratverbrauch bereitgestell­

Abb. 3: Experimentelle Ergebnisse zu den Ein-Art-Dynamiken unter konstanten Umweltbedingungen. (a) Aufbau des Chemostatexpe-
riments (gut kontrollierte Durchflusssysteme). (b) – (e) Abundanzdynamiken in bakterienfreien Chemostatsystemen mit den stramen-
opilen Flagellaten P. malhamensis [Verdünnungsraten: 0,2 d–1 (b), 0,4 d–1 (c) und 0,2 d–1 (d)) und C. danica (Verdünnungsrate: 0,2 d–1 
(e)]. (f) und (g) Literaturdaten [22] zur ungestörten Abundanzdynamik der planktischen Diatomeen Synedra sp. (f) und F. crotonensis 
(g). Die Lyapunov-Exponenten sind angegeben, wenn sie berechnet werden konnten. (h) – (j) Zeitverzögerungsrekonstruktionen der 
Datensätze in (b), (e) bzw. (f) (entsprechend farblich gekennzeichnet). Die Abundanz wird in Individuen (Ind.) pro ml angegeben (mo-
difiziert nach Werner et al. [14]).

Parameter/Funktion Bedeutung Parameterwerte

Nin Nährstoffeintrag (Masse/L) 20

d Verdünnungs- /Durchflussrate (Tag–1) 0,3

z Zellteilungsdauer (Tag–1) 90

ßG1
 mitsamt aG1

, bG1
, kG1

Transferprozess der Zellen von G1 zu G2 (Tag–1) aG1
 = 12, bG1

 = 30, kG1
 = 2

ßG2
 mitsamt aG2

, bG2
, kG2

Transferprozess der Zellen von zu (Tag–1) aG2
 = 17, bG2

 = variierend, kG2
 = 2

�G1
 mitsamt mG1

, cG1
Nährstoffaufnahme der Zellen in der G1-Phase (Masse/Zelle) mG1

 = 2, cG1
 = 1

�G2
 mitsamt mG2

, cG2
Nährstoffaufnahme der Zellen in der G2-Phase (Masse/Zelle) mG1

 = 6, cG1
 = 1

Tabelle 1: Parameter des mathematischen Modells. Diese Tabelle enthält die verschiedenen Parameter und Funktionen des Modells 
sowie Angaben zur Bedeutung und den Parameterwerten, die in Abbildung 4 verwendet wurden.
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ten Energie unterscheidet. Dies bedeutet zum Beispiel, dass die 
Zellen einen Schwellenwert der Nährstoffkonzentration errei­
chen müssen, bevor sie Energie in das Wachstum investieren. 
Die Zellteilung ist der Prozess der Teilung einer reifen Zelle in 
zwei unreife Zellen. Es wird angenommen, dass dies mit einer 
konstanten Rate 𝑧 geschieht. Aufgrund der Schwierigkeiten bei 
der Messung der Häufigkeiten in jedem Zellstadium war es 
nicht möglich, die Parameter durch Anpassung des Modells an 
experimentelle Daten zu schätzen. Daher haben wir das Modell 
als Grundsatzbeweis („prove of concept“) aufgestellt mit dem 
Ziel, qualitativ unterschiedliches dynamisches Verhalten zu er­
halten, zu Beispiel stabile stationäre Zustände, regelmäßige 
Oszillationen und Chaos. Dennoch wurden die Werte für die 
Reifungsraten (Dauer der Phasen G1 und G2) und die Dauer der 
Mitosephase so gewählt, dass sie biologisch plausibel sind. Die 
Parameter ergaben eine von Boenigk [21] ermittelte durch­
schnittliche Dauer der M-Phase von 16 min (𝑧 = 90 d–1), ein 
Minimum von 3 Stunden für die G1-Phase und ein Minimum 
von 8 Stunden für die G2-Phase. Die Gesamtdauer von ca. 11 
Stunden unter nicht limitierenden Nährstoffbedingungen 
stimmte mit den Werten aus unseren Beobachtungen im Che­
mostatsystem überein. Insgesamt lagen die Abundanzen im 
Modell im gleichen Bereich wie die experimentellen Daten. Die 
Modellrechnungen wurden mit MATLAB Version R2021b 

(MathWorks, Inc.) durchgeführt. Eine detaillierte Beschreibung 
der Methoden findet sich im Anhang von Werner et al. [14].

Ergebnisse

Experimentelle Beobachtungen in Einzel-Art-Systemen

Die bakterienfreien Chemostat-Systeme (Abbildung 3a) wiesen 
deutliche Abundanzfluktuationen auf. Zwei Experimente (Ab­
bildung 3b, e) ergaben positive Lyapunov-Exponenten, was auf 
eine chaosartige Dynamik hindeutet. Ein Experiment (Abbil­
dung 3d) zeigte einen Lyapunov Exponenten nahe Null, was 
auf stabile Grenzzyklen hindeutet, und für ein Experiment (Ab­
bildung 3c) konnte der Lyapunov-Exponent aus methodischen 
Gründen nicht bestimmt werden. Zwei Experimente wiesen die 
gleiche Durchflussrate auf (Abbildung 3b und d); die unter­
schiedlichen Lyapunov-Exponenten könnten auf vorüberge­
hende Oszillationen, Multistabilität oder transiente Effekte der 
Anfangsbedingungen zurückzuführen sein. Die vergleichsweise 
langen Zeitreihen (im Vergleich zu anderen Studien in der 
Literatur), die für das Chlorochromonas-Chemostatsystem zur 
Verfügung standen, erlaubten eine Aufteilung der Daten, die 
zusätzlich zum Gesamtdatensatz immer noch positive 
Lyapunov-Exponenten ergab (Abbildung 3e). Dies zeigt, dass 

Abb. 4: Mathematische Simulationen des Ein-Arten-Chemostatmodells. (a) Bifurkationsdiagramm am Beispiel für die Abhängigkeit 
von der Wachstumsrate der Zellen in der G2-Phase. Die Pfeile verweisen auf die entsprechenden Diagramme in b–e. (b–e) Abundanz 
über die Zeit (links) und im Phasenraum (rechts), was zu (b) gedämpften Oszillationen, (c) stabilen Grenzzyklen (zwei Punkte), (d) sta-
bilen Grenzzyklen (vier Punkte) und (e) chaotischer Dynamik führt. Die Abundanz ist in Individuen (Ind.) pro µl angegeben (modifiziert 
nach Werner et al. [14]). Die Parameterwerte zu dieser Abbildung sind in Tabelle 1 angegeben.

http://www.dwa.de/KW
http://apps.dwa.de


210

w Korrespondenz Wasserwirtschaft · 2025 (18) · Nr. 4� apps.dwa.de · www.dwa.info/KW

	 	 Fachbeiträge� nDGL-Nachwuchspreis

selbst Teilmengen unserer Zeitreihen Merkmale einer chaoti­
schen Dynamik aufweisen. Zum Vergleich wurde eine Analyse 
von Literaturdaten durchgeführt. Dabei zeigte die Dynamik der 
planktischen Kieselalge Fragilaria crotonensis [22] (Abbildung 
3g) oszillierende Abundanzen mit positiven Lyapunov-Expo­
nenten und einer begrenzten, aber nicht konvergierenden Pha­
senraumrekonstruktion (Abbildung 3j), was auf eine chaos­
artige Dynamik in diesen Ein-Arten-Systemen hinweist.

Mathematisches Modell des Zellzyklus

Bisher basierten alle Einzelartenmodelle mit chaotischer Dyna­
mik auf einer zeitdiskreten Struktur oder externen Fluktuatio­
nen [23–25]. Da sich Chemostat-Populationen jedoch genera­
tionenübergreifend überlappen und kontinuierlich wachsen, 
sind zeitkontinuierliche Systeme besser geeignet, um ihre Po­
pulationsdynamik zu modellieren und zu erklären [19]. Zur 
Modellierung der Dynamik unserer Ein-Arten-Systeme wurde 
ein Differentialgleichungsmodell aufgestellt, das den Grund­
prinzipien des eukaryotischen Zellzyklus folgt. Es ist bekannt, 
dass dieser für alle Eukaryoten ähnlich ist und durch seine ver­
schiedenen Phasen (G1, S, G2 und M) und durch Nährstoffe 
moduliert werden kann (Abbildung 2b) [10, 11, 25]. Obwohl 
der größte Teil der Zellzykluskontrolle in allen Eukaryoten 
konserviert ist [10, 11], nehmen heterotrophe Flagellaten im 
Gegensatz zu Hefe wie viele andere Zelltypen während der M-
Phase keine Nährstoffe auf [21]. Basierend auf den Grundprin­
zipien der Zellbiologie haben wir ein einfaches zeitkontinuier­
liches mathematisches Modell entwickelt, um die gesamte 
Bandbreite der qualitativen Systemdynamik aufzudecken 
(„proof of concept“). Mit einem Basissatz von Parameterwerten 
haben wir ein Bifurkationsdiagramm berechnet, das von der 
Wachstumsrate der G2-Phase abhängt und einen Weg von der 

Periodenverdopplung bis zum Chaos zeigt (Abbildung 4a). Ein 
ähnliches prinzipielles Verhalten für denselben Parametersatz 
würde sich ergeben, wenn die Verdünnungsrate als Bifurkati­
onsparameter verwendet würde. Dieses einfache Modell zeigt 
alle Arten von dynamischem Verhalten, von gedämpften Oszil­
lationen über stabile Grenzzyklen bis hin zu chaotischen Dyna­
miken, wenn ein einzelner Parameter des Zellzyklus verändert 
wird (Abbildungen 4b–e).

Diskussion

Unsere experimentellen Ergebnisse zeigen Merkmale einer de­
terministischen nichtlinearen Dynamik, einschließlich chaosar­
tiger Oszillationen. Das theoretische Modell zeigt, dass allge­
mein existierende Mechanismen nichtlinearer Interaktionen in 
Systemen mit nur einer Spezies als mögliche Erklärungen für 
die experimentellen Beobachtungen dienen können. Die Ergeb­
nisse unserer Studie haben weitreichende Implikationen für 
das Verständnis der Biodiversität in aquatischen Ökosystemen. 
Das Auftreten von chaotischen Dynamiken in Einzellersyste­
men legt nahe, dass intrinsische Faktoren eine wichtige Rolle 
bei der Koexistenz von Genotypen innerhalb einer Art und da­
mit bei der Förderung der Artenvielfalt spielen können.

In Mehrartensystemen könnten diese chaotischen Fluktua­
tionen dazu beitragen, dass keine Art dauerhaft dominant 
wird, was die Koexistenz vieler Arten ermöglicht. Dies könnte 
erklären, warum wir selbst in scheinbar homogenen Umgebun­
gen wie dem Epilimnion von Seen eine hohe Diversität finden 
[2–4, 26, 27].

Ähnliche Mechanismen könnten auch in anderen aquati­
schen Systemen wirksam sein, beispielsweise in Fischpopula­
tionen. Studien haben gezeigt, dass auch Fischbestände chao­
tische Dynamiken aufweisen können [7]. Für das Management 
von Gewässern und Fischpopulationen bedeutet dies, dass 
kurzfristige Schwankungen in der Abundanz nicht notwendi­
gerweise auf externe Störungen zurückzuführen sind, sondern 
Teil der natürlichen Systemdynamik sein können. Dies hat 
wichtige Konsequenzen für die Festlegung von Fangquoten und 
Schutzmaßnahmen, da traditionelle Gleichgewichtsmodelle 
die tatsächliche Dynamik möglicherweise nicht adäquat abbil­
den.

Das Verständnis chaotischer Dynamiken ist auch für den an­
gewandten Bereich der Wasserwirtschaft von Bedeutung, ins­
besondere für Kläranlagen. In diesen komplexen mikrobiellen 
Ökosystemen wurden chaotische Fluktuationen von Bakterien- 
und Protozoenpopulationen beobachtet, die erhebliche Auswir­
kungen auf die Effizienz der Abwasserreinigung haben können 
[6]. Graham et al. haben gezeigt, dass bestimmte Prozesse bei 
der Nitrifizierung chaotisch ablaufen [6]. Diese Erkenntnis 
wirft ein neues Licht auf Prozesse, die lange Zeit als „unvorher­
sehbar“ galten [28, 29]. Ein besseres Verständnis dieser Prozes­
se könnte zu optimierten Betriebsstrategien führen. Beispiels­
weise könnten Kläranlagen so gestaltet und betrieben werden, 
dass sie die natürlichen chaotischen Dynamiken der mikrobiel­
len Gemeinschaften nutzen, um eine stabilere und effizientere 
Reinigungsleistung zu erzielen. Dies könnte durch angepasste 
Belüftungsstrategien, optimierte Nährstoffzugaben oder inno­
vative Reaktordesigns erreicht werden. Die zunehmende Be­
achtung chaotischer Dynamiken wird in der ökologischen For­
schung durch die Verfügbarkeit zeitlich und räumlich höher 
aufgelöster Daten unterstützt.

Chaos in Einzel-Art-Systemen. Auswirkungen auf die Sta-
bilität von Ökosystemen und die Erhaltung der biologischen 
Vielfalt in aquatischen Ökosystemen
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Für den Naturschutz unterstreichen unsere Ergebnisse, dass 
der Schutz der Biodiversität nicht nur die Erhaltung von Arten 
und Lebensräumen, sondern auch die Bewahrung der komple­
xen Interaktionen und Dynamiken erfordert, die diese Vielfalt 
ermöglichen [30]. Dies hat Konsequenzen für die Gestaltung 
von Schutzgebieten und Renaturierungsmaßnahmen, die 
darauf abzielen sollten, nicht nur statische Zustände zu konser­
vieren, sondern auch die natürliche Variabilität und Dynamik 
der Systeme zuzulassen.
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