Wie werden Rotatorienpopulationen reguliert?
Beziehungen zwischen Rotatorien, Crustaceen und Phytoplankton.

Norbert Walz

Alle Organismen des Pelagials stehen miteinander in
einer mehr oder weniger engen Wechselwirkung. Die-
se Interaktionen konnen fordernd wirken wie der
Einflu des Phytoplanktons auf seine Konsumenten,
sie konnen aber auch eine Hemmung oder sogar einen
zeitweiligen volligen Ausschluf} zur Folge haben. Dies
resultiert haufig in einer zeitlichen Gegenlautigkeit
von Populationen, die sich zueinander in Konkurrenz
oder in Rduber-Beute-Beziehungen befinden.

Ein schneller Wechsel und eine ausgepragte Sukzes-
sion fallt besonders bei den Rotatorien auf, deren An-
spriiche an die Nahrung bisher nur aus einigen Labor-
kulturenund aus Freilandkorrelationen bekannt sind.
Auch die Kenntnis von Rauber-Beute-Beziehungen
beschrinkt sich auf wenige modellhafte Beispiele.

Wichtig ware die Kenntnis, wie solche Prozesse im
Freiland miteinander gekoppelt sind. Dazu sollen am
Beispiel des Bodensees einige Erkenntnisse zu Rau-
ber-Beute-Beziehungen vor allem zwischen Crusta-
ceen- und Rotatorienplankton dargestellt werden.
Die Stiarke dieser, moglicherweise auch indirekt be-
dingter Wechselwirkungen soll durch statistische
Korrelationen iberpriift werden. Der Einflul des
Phytoplanktons wird an Experimentalergebnissen
demonstriert, bei denen der Stoffhaushalt der Rotato-
rien in Abhéngigkeit von der Futterkonzentration un-
tersucht wurde. Im Vergleich dazu soll gepriift wer-
den, ob sich im Freiland dhnliche Stoffwechselreak-
tionen in moglicher Adaptation zur Futterkonzentra-
tion finden lassen. Zum Schluf3 soll versucht werden,
die Ergebnisse in einen Gesamtzusammenhang ein-
zuordnen.

1. Untersuchungsmethoden

Die Freilanduntersuchungen erfolgten im Bodensee
(1977/78) an drei Stationen des Bodensees (Ober-
see: Tiefe 252 m, Uberlinger See: Tiefe 147 m, Bre-
genzer Bucht: 60 m). In meist wochentlichen Abstan-
den wurden Rotatorienproben (WALZ, 1986 a) und
Crustaceenproben (SCHOBER 1980) aus bis zu 50
m Tiefe entnommen. Individuaikulturen von Bra-
chionus angularis (WALZ 1986b) und Keratella
cochlearis(WALZ 1983a) wurden iiber mehrere Ge-
nerationen hinweg je nach Temperatur im 4 h, 12
h oder 24 h-Turnus in neue Algensuspension umge-
setzt und die Jungen jeweils entfernt. Die Futterkon-
zentration von Stichococcus bacillaris betrug 5 ug
C/ml. In zweistufigen Chemostatsystemen, modifi-
ziertnach WALZ (1983b), wurdeninderersten Stufe
Stichococcus als Futteralge produziert, die kontinu-
ierlich in die zweite Stufe, einer Durchflu3kultur von
K. cochlearis oder von B. angularis, zugepumpt wur-
de. Im Uberlauf wurden nicht verbrauchte Algen und
produzierte Rédertiere entfernt. Die Temperatur be-
trug 20°C.

2. Darstellung der Abundanzdynamik des Zooplank-
tons im Bodensee

Die Rotatorienzdhlungen konnten mit parallel erfoig-
ten Zihlungen des Crustaceenplanktons und Mes-
sungen des Algenkohlenstoffs (POC) direkt vergli-
chen werden (SCHOBER 1980). Die Algenkonzen-
tration der Fraktion 0-30 um (Zelldurcimesser)zeigt
im Jahresverlauf 5 charakteristische Maxima, von de-
nen das Maximum im Mai das markanteste darstellt.
Davor ist ein Maximum Ende Marz mehr oder weni-
ger ausgeprigt. Nach dem Mai-Maximum folgt jedes
Jahr Anfang Juni das Klarwasserstadium (LAM-
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PERT & SCHOBER 1978) und darauf ein weiteres
Maximum. Die Maxima 4 und 5 im August und Okto-
ber sind weniger regelmaBig.

Als Schiiisseifaktor fiir die Sukzession des Zooplank-
tons erscheint der Copepode Cyclops vicinus, der im
Bodensee nach einem eingipfligen Auftreten Ende
Mai/Anfang Juni (Abb. 1) in tagesperiodisch gesteu-
erte Diapause geht (EINSLE 1967, SPINDLER
1971). Bis dahin hindert er Daphnia in ihrer Popula-
tionsentwicklung (SCHOBER 1980) und beeinflu3t
viele Rotatorienpopulationen mehr oder weniger
stark.

Polyarthra vulgarisidolichopterawurde nicht getrennt
gezahlt. Bei Einzeluntersuchungen waren aber beide
Arten nachzuweisen. P. dolichoptera ist kaltsteno-
therm und kommt im Frihjahr bis etwa 12,5°C vor, P.
vulgaris ist eurytherm und folgt im Sommer. Polyar-
thrawird im Mai anscheinend von Cyclops dezimiert.
Cyclops selektiert Polyarthra aus seinem Beutelspek-
trum (BRANDL & FERNANDO 1978). Die Gebur-
tenrate von Polyarthra ist zu diesem Zeitpunkt sehr
hoch. Nach Aufhoren des Cyclops-Drucks erreicht
die Population einen schnelleren Anstieg als
Daphnia, mit dem POC-Riickgangim Klarwassersta-
diumaber auch einen steileren Riickgang. Im Juni/Ju-
li kommt dann P. vulgaris mit dem erneuten Anstieg
des POC.

Asplanchna priodonta: Das 1. Maximum entwickelt
sich genau zeitgleich mit dem 1. Polyarthra-Maxi-
mum. Ein Vergleich der Bestandskurven legt nahe,
daB die Population wie Polyarthra auch von Cyclops
beeinflut wird. In der Literatur wird beschrieben,
dal3 Cyclops edax wirkungsvoll A. girodi kontrolliert
(GILBERT & WILLIAMSON 1978). Asplanchna
ihrerseits fri8t Keratella cochlearis und K. quadrata
(EJISMONT-KARABIN 1974). Das August/-Sep-
tember-Maximum ist im Obersee schwach, im Uber-
linger See starker. Dortist zu diesem Zeitpunkt ein K.
cochlearis-Beute-Maximum, weil Daphnia schwi-
cher vertreten ist.

Die Keratella-cochlearis-Pupulation steigt anschei-
nend nicht an, bevor nicht Cyclops und Asplanchna
aus dem Plankton verschwunden sind. Die Geburten-
rate ist dagegen schon im Mai sehr hoch. Die Popula-
tion geht im August/September im Obersee zurick,
wahrend Daphnia sich nochmals starker entwickelt.
Eine Konkurrenz zwischen Daphnia und Keratella
wurde schon von (DIEFENBACH & SACHSE
1911) beschrieben. Sie wurde von GILBERT &
STEMBERGER (1985) als Einfluf} einer mechani-
schen Schadigung beim Einsaugen von Keratella in
den Filterapparat interpretiert.

Keratella quadrata erscheint erst nach Verschwinden
von Cyclops (s. 2. BRANDL & FERNANDO 1978),
aber noch in Anwesenheit von Asplanchna, obwohl
auchzwischen Asplanchnaund K. quadrataeine Rau-
ber-Beute-Beziehung besteht (EJSMONT-KARA-
BIN 1974). Aus dem Vergleich der Planktonkurven
konnte man aber auch auf eine Konkurrenzbeziehung
zu Daphnia schlie3en.

Kellicottia longispina lauft den Abundanzkurven von
Daphniaund Polyarthraentgegen. Sie . reagiert” lang-
sam auf Anstiege des POC mit Zeitverzogerung und
erscheint nur, wenn die Konkurrenz durch andere
Arten gering ist.
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Abundanzdynamik der Crustaceen und Rotatorien im Bodensee 1977478,

Ein anderes Verhalten als fiir K. cochlearis zeigt Co-
nochilus unicornis. Er ,reagiert* sehr schnell auf
POC-Anstiege. Wenn die Futterkonzentration ab-
nimmt, verschwindet diese Art schnell wieder.

Synchaeta spp. werden, aus dem Bestandsverlauf zu
schlieBen, ebenfalls von Cyclops ausgeltscht. Sie ah-
neln in ihrer Abundanzdynamik Keratella cochlearis,
docherfolgendie Populationsanstiege steiler. Zusatz-
lich kann noch eine Frihjahrspopulation im April/
Mai auftreten.

3. Korrelationsanalyse der Abundanzdynamik
Kann-man die Intensitdt von Rauber-Beute- oder
Konkurrenz-Beziehungen im Plankton tber die
Schwelle des ,,statistischen Rauschens™ hinaus durch
Korrelationsanalysen feststellen? Dazu sollte man
folgende Bemerkungen vorausschicken:

1. Das Ergebnis solcher Berechnungen hangt auch
vom zeitlichen Abstand ab, in dem die Proben ent-
nommen wurden (HILLBRICHT-ILKOWSKA
1965). Die Proben wurden wochentlich eingeholt.
Das grenzt auch bei Rotatorien noch knapp andie Ge-
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nerationszeit (GALKOVSKAYA, 1971), von der
das Ergebnis solcher Zeitanalysen entscheidend be-
einflut wird

2. Die Korrelationsanalyse vermag keine Aussagen
iber das Vorzeichen einer Beziehung zu machen.
Wenn z. B. die Rauber-Population in zeitlich kurzem
Abstand auf die Beute-Population folgt, iiberlappen
sich beide Populationen und der Korrelationskoeffi-
zient ist positiv. Ist der Abstand so gro, daf} keine
Uberlappung stattfindet, wird der Korrelationskoef-
fizient Null. Daher wurde kaum eine signifikante ne-
gative Beziehung gefunden.

Es wurde die Pearson-Korrelation zwischen allen In-
dividuendichten (N-N-Matrix) und allen Wach-
stumsraten (r-r-Matrix) berechnet. Die N-N-Matrix
stellt mehr eine zeitliche Integration dar und betont
die Planktonstruktur (LEWIS 1979). Die r-r-Matrix
vergleicht nur streng zeitgleiche Ereignisse. Daher
zeigtdiese Korrelation zeitgleiche Anstiegs-und Ster-
bephasen. Sie reagiert auf Rauber- und Futterbedin-
gungen. Folgende Beziehungen waren auf dem P <
0.001 oder < 0.01 Niveau signifikant von Null ver-
schieden (1: N-N-Matrix, 2: r-r-Matrix):

Polyarthra spp: zu Cyclops (1,2), Asplanchna
(1,2), Daphnia (2)

zu Cyclops (1)

zu Cyclops(1,2), die Beziehung
zwischen Asplanchna zu den
Beuteorganismen K. cochlea-
ris, K. quadrata (2) und Syn-
chaeta spp. (2) war durch einen
weitgehenden zeitlichen Aus-
schlu gekennzeichnet. Die
zeitliche Parallelitdt zu Polyar-
thrakam durch eine starke Be-
ziehung in der N-N- und r-r-
Matrix zum Ausdruck.

zu Cyclops (2), Polyarthra (2),
Daphnia (1), Kellicottia (2),
Bosmina (2)

Synchaera spp.: zu K. cochlearis (1)

Kelicottia longispina: zu K. quadrata (1,2)

K. cochlearis:
Asplanchna:

K. quadratra:

Insgesamt haben sich bei der Korrelationsanalyse die
meisten der Beziehungen bestatigt, die sich schon bei
der Analyse der Abundanzkurven zeigten. Ein Kau-
salzusammenhang ist damit nicht nachgewiesen. Erst
dieausder Literatur bekannten und meist experimen-
tell nachgewiesenen Rauber-Beute-Beziehungen
konnen die Richtung des Zusammenhangs aufzeigen.

4. Einfluf des Phytoplanktons auf die Dynamik des
Zooplanktons

Neben der Einwirkung durch Rauber haben wir
selbstverstandlich auch einen Einfluf des Nahrungs-
angebots auf die Konsumenten zu berticksichtigen.
Dabei ist grundsitzlich anzunehmen, daf die einzel-
nen Zooplanktonarten auf Veranderungen des Nah-
rungsangebots und des Nahrungsspektrums ver-
schieden reagieren. Dazu wurden einige experimen-
telle Arbeiten in DurchfluBkulturen nach dem
Chemostaten- oder batch-Kulturen-Prinzip durch-
gefithrt (WALZ, in Vorb.). Die beiden bearbeiteten
Réidertierarten waren der nur in eutrophen Gewas-
sern vorkommende Brachionus angularis und die
auch oligotrophe Seen besiedelnde, weit verbreitete
Keratella cochlearis. Beide Arten gehoren, wie ich
darlegen werde, zwei verschiedenen Stoffwechsel-
typen an.

Es wurde die Reaktion auf sich verandernde Futter-
konzentration an folgenden Parametern der Stoffbi-
lanz gezeigt: Ingestionsrate, Produktionsrate, Wach-
stumsrate, Mortalitdtsrate und Effektivitat des Wach-
stums. Hier werden nur die spezifische Produktions-
raten (entspricht bei Rotatorien der Geburtenrate)
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und die spezifischen Wachstumsraten miteinander
verglichen.

Die Produktions- und Wachstumsrate von Brachio-
nus angularis (Abb. 2) steigen mit zunehmender Fut-
terkonzentration nach dem Enzym-Kinetik Modell
von Michaelis-Menten (MONOD 1950) nach Art ei-
ner Sattigungskurve, wenn man steady-state und
batch-Kuitur -Ergebnisse miteinander verbindet. Die
Produktonsrate hat einen niedrigeren Ks-Wert als die
Wachstumsrate, d. h. die Kurve steigt im unteren Kon-
zentrationsbereich steiler an, die Maximalwerte von
bundr liegenim Bereich von 0.55 bzw. 0.58 pro Tag.
Bei Keratella cochlearis waren nur batch-Kulturen
(aber im Durchflu8system) erfolgreich. Die Schwan-
kungen, der sich im Reaktor einstellenden Futterkon-
zentration und der Populationsdichte waren daher
groBer. Wenn man die Wachstumsrate {Abb. 3)aller-
dings gegen die Futterzufuhr in den Reaktor pro Tag
und Tier auftragt, erhalt man auch bei Keratella coch-
learis wieder eine Sittigungskurve. Es wird somit
auch hier ein ,incipient limiting level“ erreicht. Die
Geburten- und Wachstumsraten waren mit Werten
von0.37 und 0.35 pro Tag wesentlich niedriger als bei
Brachionus. Hohere Futterdosen haben keinen ho-
heren Effekt. Daher muB3 es auch fiir die Futterkon-
zentration einen solchen, limiting level* geben. Wenn
man die Plateauwerte und die Anstiegswerte geson-
dertauftragt,kann manausdieser Tatsache schlieen,
daB die Kurve auch gegen die Futterkonzentration
wieder einer Sattigungsfunktion folgen mufl. Der
Verlauf der Kurve muf3 daher dem in Abb. 4 entspre-
chen. Der danach fir Keratella bestimmte Ks-Wert
von etwa 0,5 lag sowohl fiir die Geburtenrate als auch
fiir die Wachstumsrate niedriger als bei Brachionus.

Wir tinden demnach mit Brachionus einen schnell-
wachsenden Typ, dessen Affinitat zum Futter aber
gering ist. Keratella ist im Vergleich dazu langsam-
wachsend, kann aber im unteren Futterkonzentra-
tionsbereich die Nahrung besser ausnutzen. Man
kann beide Typen den dichotom sich gegeniiberste-
henden Stoffwechselkomplexen zuordnen, die sich in
der bekannten r- und K-Strategie duflern (WALZ
1983b). Auf eine entsprechende differenzierte Zu-
ordnung kann man, wie ich im foigenden zeigen will,
auch aus Freilanddaten schlief3en.

Die Geburtenraten wichtiger eitragender Radertiere
zeigen auchim Bodensee wieder eine Sattigungsfunk-
tion (Abb. 5) zur Phytoplanktonkonzentration
(POC). Leider sind die eitragenden Rotatorien des
Bodensees, und nur fiir sie lassen sich nach der eggra-
tio die Geburtenraten berechnen (PALOHEIMO
1974), alle mehr oder weniger K-Strategen (im Ver-
gleich der Rotatorien untereinander), so daf3 Unter-
schiede hier wenig auffallen Der Anstieg der Gebur-
tenrate ist im allgemeinen bei verhaltnismafig niedri-
gen Phytoplanktonkonzentrationen sehr steil. Bei Po-
lyarthra treten hier deutlich zwei Populationen in
Erscheinung (P dochlichoptera << 12.5°C, P. vulgaris
> 12,5°C). Auch Keratella cochlearis scheint sich bei
hohen Temperaturen anders zu verhalten als beinied-
rigen. Die maximalen Geburtenraten liegen hier et-
was niedriger als in Durchflu8kulturen, was zumin-
dest nicht gegen die angewandten Kulturbedingun-
gen spricht. EDMONDSON (1960) beschrieb fiir
das Freiland bei 10 - 15°C eine fast identische Kurve,
iber 15°C stieg die Geburtenrate an, ohne ein Plateau
zu erreichen.

Die Effektivitatder Erzeugung von Nachkommen, al-
so der Nahrungsumsatz in die Produktion, ist von der
Korpergrof3e und von der Futterkonzentration ab-
hangig. Wie fiir die zwei wichtigsten Rotatorienarten
im Bodensee dargestellt (Abb. 6), nimmt diese Effi-
zienz mit zunehmender Futterkonzentration ab. Ke-
ratella cochleariserreicht nur niedrige maximale Pro-
duktions-/Ingestionsraten, diese aber schon bei ge-
ringerer Futterkonzentration als die volumenmaBig
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etwas grof3ere Polyarthra, die aber auf hohere Effekti-
vitaten kommt.

Die Abb. 7 zeigt alle im Bodensee-Obersee aufgetre-
tenen Populations-Wachstumsraten (r = (In N2 —
N1)/(t2 - t1)). Es fallt auf, da sich nur wenige Rota-
torien finden, die wie Synchaeta spp., Asplancha prio-
donta und im Uberlinger See auch noch Trichocerca
ssp., vielleicht auch noch Conochilus unicornis, ho-
here Raten erreichen als die Cladoceren.

Auch die maximale Wachstumsrate hangt anschei-
nend vom Korpergewicht, nicht jedoch wie in der be-
kannten Ubersicht von den Bakterien bis zu den Séu-
gern in einer negativen Regression (z. B. BLUE-
WEISS etal. 1978, ZAIKA & MAKAROVA 1971),
sonder im jeweils gruppenspezifischen Maf3stab in e1-
ner positiven Beziehung (Abb. 8). Die maximal auf-
tretenden Wachstumsraten (Mittelwert aus den 5
Maximalwerten) nehmen sowohl bei den Rotatorien

0.03 learis in Abhangigkeit von der Futterzu-
. fuhrin den Durchtluf3reaktor
rotifer] (+/—95% Vertr. Bereich)

wie unabhangig davon auch bei den Crustaceen mit
dem Gewicht zu. Dieser Darstellung liegt die Annah-
me zugrunde, dafl die Maximalwerte nur zu Zeit-
punkten auftreten, in denen die Populationen nur we-
nig von Rdubern bedrangt werden. Im einzelnen wire
das aber noch nachzuweisen. Die Geburtenrate hier
heranzuziehen ware sinnvoll, doch gerade die schnell
wachsenden Radertiere sind lebendgebérend oder sie
werfen die Eier ab. Man kann daher bei ihnen die

Geburtenrate nicht nach der egg-ratio Methode be-

rechnen.

Zu vergleichbaren Ergebnissen, einer positiven Kor-
relation zwischen KorpergroBe und maximaler
Wachstumsrate, kommen auch(STEMBERGER &
GILBERT 1985) in Kulturversuchen mit etwas ho-
heren Wachstumsraten fiir Synchaeta pectinata und
Asplanchna priodonta. Am unteren Ende der Wach-
stumsraten liegt auch wieder Keratella cochlearis.
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Geburten- und Wachstumsrate von Kerarella cochlearisin Abhingigkeit von der Futterkonzentration im DurchfluBreaktor

(+/— 95 % Vertr. Bereich).

Gleichzeitig finden wir im Freiland und in Laborver-
suchen auch folgende Beziehungen (Abb. 9): kieine
Tiere mit niedrigen maximalen Wachstums- und
Geburtenraten haben relativ gro3e Eier; z. B. das Kel-
licottia longispina-Ei kommt bereits auf 75% des
adulten Korpervolumens. Jungtiere bekommen also
viel Dottermaterial von ihren Miittern mit und miis-
sen individuell nur noch wenig wachsen. Bei Labor-
kulturen von K. cochlearis betragt dieses Verhaltnis
65.4%, dagegen bei B. angularisim Mittel nur 17.0%
(WALZ 1983b). ROMANOVSKY (1985) fand fiir
Cladoceren eine dhnliche Beziehung, doch waren die
maximalen relativen Eigroflen bei weitem nicht so
hoch. Den hoheren maximalen Geburtenraten ent-
spricht bei Rotatorien eine kiirzere Embryonalent-
wicklungsdauer der kleineren Eier und umgekehrt
(Entwicklungsdauer: B. angularis: WALZ 1986b, K.
cochlearis: WALZ 1983a, K. quadrata: POURRIOT
& DELUZARCHES 1971, AMREN 1964, Polyar-
thra:POURRIOT & DELUZARCHES 1971, Kelli-
cottia longispina: EDMONDSON 1960).

Wenn neben diesem Mehraufwand fiir groe Eier
auch noch mit einer niedrigen Geburtenrate und einer
verlangerten Embryonalentwicklungsdauer zu rech-
nen ist, muf3 man sich fragen, ob sich dieser Aufwand
lohnt, ob dann vielleicht die Nachkommen eine gerin-
gere Mortalitdt aufweisen und die fitness (Produktion
von Uberlebenden Nachkommen) auf solche, aber
ganz andere Weise maximiert wird. Im Vergleich von
life-tables von K. cochlearisund B. angularis, den von
mir besonders untersuchten Extremtypen, stellte sich
in der Tat heraus, daf3 besonders die Anfangsstadien
von Keratellanur eine verschwindend geringe Morta-
litdt aufweisen; z. B. sind bei 15°C bei B. angularis 5%
der Population schon nach kaum einem halben Tag
tot, be1 K. cochlearis erst nach 5 Tagen (WALZ
1983a, WALZ 1986b). Auch die gesamte Lebens-
dauer ist im allgemeinen langer bei Keratella.

Ichhabe nun beiden Rotatorien auchim Freiland eine
differenzierte Zuordnung zu den mit r- und K-Strate-
gie bezeichneten Stoffwechseltypen begriindet. Die-
ser Vergleich gilt zunachst nur innerhalb der Rotato-
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rien. Wie unterscheidet sich nun die groBe Gruppe
der langsamer wachsenden Rotatorien von den, wie
wir gesehen haben (Abb. 8), etwa gleich schnell wach-
senden Crustaceen. Die Wachstumsraten allein brin-
gen ihnen keinen Vorteil und selbst als K-Rotatorien,
wie ich sie hier bezeichnen mochte, scheinen sie eher
auf hohere Futterkonzentrationen angewiesen zu
sein, wenn man I[ngestionsraten miteinander ver-
gleicht (z. B. LAMPERT & MUCK 1985).

Zumindest einen Vorteil erreichen die Rotatorien: ih-
re kurze Verzogerungszeit. [n life-table Experimen-
ten kann man schrittweise das maximal erreichbare
Alter der Individuen begrenzen und die Wachstums-
rate der verbleibenden Jung-Population berechnen
‘(Abb. 10). Alte Tiere tragen nichts mehr zum Popula-
tionswachstum bei, was aus dem Plateauverlauf der
Kurve hervorgeht. Beim weiteren Fortschreiten zu
jingeren Altersgruppen fillt die Wachstumsrate der
Population unterhalb eines bestimmten Alters dra-
stischabund erreicht die Nullinie. Diesen Punkt iiber-
schreitet B. angularis als Vertreter der r-Rotatorien
mit einer wesentlich jiingeren Population, also friiher,
als K. cochlearis, der hier als Vertreter der K-Rotato-
rien bearbeitet wurde. Aber auch Keratella cochlearis
erreicht dieses ..Nullwachstumsalter* viel friher als
Daphnia-Arten (JACOBS 1978), deren Individuen
langer heranwachsen miissen, um einen Brutraum zu
bilden. Daphinien konnen daher nur mit groBerer
Zeitverzogerung auf eine erhohte Futterkonzentra-
tion reagieren als die Rotatorien, selbst wenn sie dann
gleich hohe oder sogar hohere Waclistumsraten errei-
chen.

5. Die Regulation von Rotatorienpopulationen

Wenn man versucht, die Beziehung zwischen den ver-
schiedenen Gruppen der Zooplankter und dem Phy-
toplankton als kybernetischen Regelkreis darzustel-
len, muf3 man die Populationsdichte als die zu regulie-
rende GroBe betrachten und demnach als Regelstrek-
ke bezeichnen. Meffiihler wie Stellglied sind im
Stoffwechsel des betreffenden Organismus begriin-
det. Als Konsequenz der Komplexitat des Pelagials
ergibtsich,daf wires hier auchim einfachsten Fall mit
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Die Geburtenrate eitragender Rotatorien in Abhidngigkeit von der Phytoplanktonkonzentration (POC 0 - 10 um). Boden-

see-Obersee (1977/78). Die grauen Flachen schlieBen 95 % der Mef3punkte ein.

mehreren verschachtelten Regelkreisen zu tun haben,
wo die Regelstrecke des einen Kreises prinzipiell
gleichzeitig als Regler fiir einen anderen Kreis fungie-
ren kann (Abb. 11). So kann z. B. die Phytoplankton-
konzentrationzum Regler der herbivoren Crustaceen
und der herbivoren Rotatorien werden. Eine Regel-
strecke kann auch additiv von mehreren Reglern ge-

steuert werden,

wie z. B. das Phytoplankton von

Crustaceen und Rotatorien durch FraB3. Diese Ein-
wirkung erfolgt durch eine negative Riickkoppelung.
Der Einfluf} eines anderen Regelkreises (wie hier z. B.
durch die Nahrstoffe) kann aber auch als Storgrof3e
wirksam werden. Auch die Temperatur kann eine
StorgrofBe darstellen.
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Die Rotatorien Populationen werden sowohl vom
Phytoplankton als auch von rauberischen Crustaceen
reguliert. Rickkopplungseffekte, also ,grazing™ auf
das Phytooplankton, sind im Bodensee nicht nachzu-
weisen. Dazu werden die Populationen nicht grof3 ge-

nug. Im Baldeney-See, kann man den grazing-Effekt-

durch den massenhaft vorkommenden Brachionus
calyciflorus aber deutlich ausmachen (RUHRVER-
BAND 1980). Erkennbar ist auch der Einfluf3 raube-
rischer Crustaceen auf die Rotatorien im Bodensee.
Es wire aber noch nachzuweisen, ob die Rotatorien
wirklich einen wichtigen Nahrungsfaktor fiir Cyclops
vicinus darstellen.

Der Einfluf von Nahrung auf Konsumenten wird sich
nicht linear auswirken. Das Stellglied jeder Regel-
strecke hat eine nicht-lineare Charakteristik, die sehr
verschieden aussehen kann, wie ich im Abschnitt 4
darzulegen versucht habe.

Abernichtnurdurcheine verschiedene Linearitatder
Charakteristik unterscheiden sich die Regelkreise:
die Crustaceenentwicklung ist von der Rotatorien-
entwicklung zusétzlich durch eine groBere Zeitverzo-
gerung unterschieden. Nicht die hohere Wachstums-
rate, sondern die geringere Zeitverzogerung erlaubt
es den Rotatorien, Nahrungsangebote von hoherer
Konzentration zu nutzen. Wenn danndie Cladoceren
nachwachsen, haben die Rotatorien in zweifacher
Hinsicht unter einer Crustaceenentwicklung zu lei-
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Bodensee-Obersee 1977/78. Die Inge-
stion wurde nach BOGDAN & GIL-
BERT (1982) berechnet. Die grauen Fla-
chen schlieBen 75 % der Mepunkte ein.

1.5

den: als Beute-Objekte und durch Nahrungskonkur-
renz.

Die Darstellung der Regelkreise ist hier stark verein-
facht. Wenigstens der Rotatorien-Phytoplankton-
Regelkreis soll etwas weiter diversifiziert werden
(Abb. 12). Es wurde gezeigt, daf3 auch die K-Rotato-
rien mit einem groBeren .time-lag" reagieren als die
r-Rotatorien. Auch die Linearitat der Stellgliedcha-
rakteristik ist verschieden. Das grazing hat sicher
auch einen selektiven Effekt auf das Phytoplankton.
Er ist wie der grazing-Effekt insgesamt im Bodensee
nicht nachgewiesen, aber man konnte sich iberlegen,
wie er mit dem Stoffwechsel der Rotatorien verknupft
sein konnte.

Man kann sich zwei Moglichkeiten vorstellen:

1) Die r-Strategen nutzen ein grof3eres Nahrungs-
spektrum. Sie leisten sich eine weitere Nischeniiber-
lappung, weil sie damit weniger auf Konkurrenten
stoBBen. Diese Moglichkeit wurde in Abbildung 12
dargestellt. Tatsachlichkann manz. B. Brachionusmit
vielen Algenspeciesin der Kultur aufziehen, was fiir
die anderen pelagischen Arten nicht moglich ist.

2) Ein Nahrungsspezialist, sollte sich, wenn er von sei-
nem Futter angeboten bekemmt. wie ein r-Stratege
verhalten, um seine Population moglichst schnell zu
vergroBern (wie z. B. bei Parasiten).
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Abbildung 7

Die tiglichen Wachstumsraten von Cru-
staceen und Rotatorien.
Bodensee-Obersee 1977/78. Schwarz:
positiver Zuwachs. schraffiert: negative
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Abbildung 8

Die maximale tigliche Wachstumsratc
von Crustaccen und Rotatorien in Ab-
hingigkeit von der Korpergrofe.
Bodensee 1977/78. Mittelwert aus den
5 Maximalwerten.
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Dic tigliche Wachstumsrate der Populationen von Keratel-
la cochlearisund Brachionus angularisin Abhingigkeit vom
maximalen Alter ihrer Individuen bei verschiedenen Tem-
peraturen (nach WALZ 1986 b).
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