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Einleitung 1

1 Einleitung

Die potentielle Verbreitung eines Organismus erfolgt innerhalb einer kol ogischen Nische,
die nach dem Konzept von HUTCHINSON (1957) als ein n-dimensionaler Hyperraum defi-
niert ist. Von grundlegender Bedeutung sind dabel die den Organismus umgebenden abio-
tischen und biotischen Faktoren. Sie bilden die Dimensionen des Hyperraums und damit
die Rahmenbedingungen, innerhalb derer ein Organismus lebensféhig ist, seine funda-
mentale Nische. Der Hyperraum der fundamentalen Nische wird jedoch nie ganz ausgefillt
werden. Andere Faktoren, so wie z.B. Rauberdruck, Konkurrenz oder aber das Verbreitungs-
potential, schrénken diesen Hyperraum zusehends ein. Die realisierte Nische, der Hyper-
raum in dem ein Organismus tatsdchlich vorkommt, ist nur eine Teilmenge der funda-

mentalen Nische.

Strenggenommen ist die Zeit in den Dimensionen des Hyperraums enthalten, doch ist es
sinnvoll die Zeit gesondert zu betrachten. Ein Organismus kann sich in der Zeit nur in eine
Richtung bewegen und das nur mit einer vorgegebenen Geschwindigkeit. Das Habitat
eines Organismus ist keineswegs zeitlich konstant und somit ist auch der Bereich im Ha-
bitat, in dem ein Organismus die durch die fundamentale Nische gegebenen Bedingungen
antrifft, zeitlichen Veranderungen unterworfen. Ein ansonsten geeignetes Habitat kann
periodisch ungtinstige Bedingungen aufweisen und wahrend dieser Zeitraume fir den Or-
ganismus ungeeignet sein, d.h. auRerhalb der fundamentalen Nische liegen. Nur ein Orga-
nismus, der sich den variablen Bedingungen anpalt, kann das Habitat optimal ausnutzen.
Das Ergebnis ist, dal3 viele Organismen, die in einer variablen Umwelt leben, sich standig
an deren wechsel nde Bedingungen anpassen mussen. Als Beispiel sei der saisonale Einflul3
in den gemaliigten Breiten genannt, mit Auswirkungen wie z.B. Laubfall, Zugwanderun-
gen, Winterfell und -férbung, Vorratsbildung oder Winterschlaf. Diese geeigneten Anpas-
sungen an die zeitliche Variabilitét des Habitats fihren dazu, daf3 die fundamentale Nische

der Organismen diese Schwankungen im Habitat mit einschliefit.

Verhalten ist ein wesentlicher Faktor, der die Verbreitung von Organismen gestaltet. Dabei
hat die Art der Variabilitat eines Habitats einen entscheidenden Einflul® auf die Auspré&
gung eines Verhaltens. Sind die Schwankungen vorhersagbar, kénnen z.B. Anderungen im

L ebenszyklus eine erfolgreiche Anpassung darstellen. Bei kurzfristigen, unvorhersagbaren
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Schwankungen im Habitat sind jedoch plastische Verhaltensanderungen von Vorteil. Die
Beurteilung eines Habitats, wie vorhersagbar es ist und ob es homogen oder heterogen ist,

hangt zwangslaufig vom verwendeten Mal3stab ab.

Im Gegensatz zu anderen Lebensraumen mit extremen abiotischen Schwankungen, gelten
Stillgewasser gemeinhin als ein sehr stabiles und relativ homogenes Habitat (z.B. Paradox
des Planktons, HUTCHINSON 1961). Dennoch kommt es durch eine thermische Schichtung
des Wasserkorpers und den Lichtgradienten zu einer ausgeprégten vertikalen Strukturie-
rung der Wassersaule. Biotische Interaktionen, die abhangig von vertikalen Gradienten
ablaufen, tragen dazu bei, den Wasserkdrper weiter zu strukturieren und sind mégliche
Quellen zusétzlicher Variabilitat. Dies trifft besonders auf das Phytoplankton zu, das so-
wohl Quantitatsunterschiede als auch Qualitatsunterschiede im Verlauf des vertikalen
Gradienten aufweist. Veranderungen in den abiotischen Faktoren und den biotischen Inter-
aktionen fuhren zu einer saisonalen Entwicklung des Planktons im See (z.B. PEG-Modell
SOMMER et al. 1986). Die Bedingungen im Pelagial eines Sees sind daher weder rdumlich

noch zeitlich konstant.

Die Bedingungen, denen ein Organismus im Habitat ausgesetzt ist, missen bei der Unter-
suchung des Verhaltens eines Organismus bertcksichtigt werden. Der adaptive Wert eines
Verhaltens kann nur vor dem Hintergrund der fir den Organismus relevanten Bedingungen
betrachtet werden, den Bedingungen, die die unmittelbare Umgebung des Organismus ver-
korpern. Die vorliegende Arbeit beschaftigt sich mit Anpassungen des Filtrierverhaltens
von Daphnia an die Variabilitét des Habitats. Das Filtrierverhalten entspricht dabei dem
Nahrungserwerb der Daphnien, also dem Verhalten der Nahrungssuche und -aufnahme
(foraging). Bei der Betrachtung des Nahrungserwerbs eines Organismus ist die Variabilitét
der Nahrung in Raum und Zeit wesentlich. Untersuchungen, die eine Verteilung des
Phytoplanktons auf einer Skala von mehreren hundert Metern erfassen, werden fir die Be-
urteilung der relevanten Bedingungen fur einzelne Daphnien nur begrenzt aussagekréftig
sein. Bei der Bearbeitung dieses Themas wurde daher Wert darauf gelegt die kleinrdumige
Variabilitét in den Nahrungsbedingungen des Habitats raumlich und zeitlich beschreiben
zu konnen. Die Untersuchung des Filtrierverhaltens der Daphnien (Nahrungserwerb)
wurde dabei einerseits in die Verteilung der Daphnien relativ zum Futter (Nahrungssuche)

und andererseits in die Filtrieraktivitét (Nahrungsaufnahme) unterteilt.
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Die Nahrungsaufnahme bel Daphnien erfolgt mit Hilfe eines von Thoracopoden und Cara-
pax gebildeten Filterapparats (FRYER 1991). Durch den Thoracopodenschlag wird eine
Stréomung erzeugt und suspendierte Partikel werden an den Filterflachen der 3. und 4. Tho-
racopodenpaare zurtickgehalten. Der Prozef3 der Partikelretention kann dabei mit dem
einer Saug-Druck-Pumpe verglichen werden, wobei das Wasser Uber einen Filter gesaugt
wird (LAMPERT 1987). Die Maschenweite der Filterflache ist haufig kleiner as 1.0 pm
(BRENDELBERGER 1985) und damit auch geeignet grofdere Bakterien zuriickzuhalten
(BRENDELBERGER 1991). Die Moglichkeit zur selektiven Aufnahme von Nahrungsparti-
keln ist bei Daphnien gering. Partikel, die durch die Filter zurtickgehalten wurden, werden
in einem Paket zur Mundoffnung transportiert. Eine Selektion besteht daher nur aus der
kompletten Verwerfung der gesammelten Nahrung durch Reinigung mit der Abdominal-
kralle oder aber der vollstandigen Aufnahme des Nahrungspakets. Die Zusammensetzung
der filtrierten Partikel in dem Nahrungspaket kann nicht veréndert werden. Die Mdglich-
keit die Zusammensetzung der Nahrungspartikel schon beim Filtrieren zu beeinflussen
beschrankt sich auf strukturelle Veranderungen des Filterapparats. Dabei kdnnen einerseits
durch Verringerung des Carapaxspaltes grof3ere Partikel vom Eindringen in die Filter-
kammer abgehalten werden (GLIwiICz & SIEDLAR 1980), andererseits kann durch eine ph&
notypische Plastizitdt der Maschenweite der Filterflache das untere Nahrungsspektrum
verandert werden (LAMPERT & BRENDELBERGER 1996). Kurzfristige Anpassungen der
Nahrungsaufnahme an Schwankungen in Nahrungsqualitét oder -quantitdt sind hauptséach-
lich auf eine Regulierung der Schlagfrequenz der Thoracopoden zurtickzufiihren. Daher bie-
tet sich die Messung der Schlagfrequenz (Filtrieraktivitét) zur Untersuchung von Anpassun-
gen der Nahrungsaufnahme an variable Nahrungsbedingungen an. Die Filtrieraktivitét sollte
als der Aufwand gesehen werden, den eine Daphnie bei der Nahrungsaufnahme betreibt.

In dieser Arbeit soll die Variabilitdt des Habitats auf kleinraumiger Ebene beschrieben
werden, sowie die Anpassungen des Filtrierverhaltens (Verteilung und Filtrieraktivitét) an
diese Variabilitét. Die Auswirkung von Variabilitat auf das Filtrierverhalten sollen in
Form von Futterquantitat und Futterqualitdt untersucht werden. Besonders in bezug auf die
Definition unterschiedlicher Futterqualitdt und deren Auswirkung auf die Filtrieraktivitét
fehlen bisher entsprechende Modelle. Im Rahmen dieser Arbeit soll der theoretische Hin-
tergrund entwickelt werden, um die Anpassung der Filtrieraktivitdt an eine Variabilitét in

der Futterqualitéat beurteilen zu kénnen.
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2 Material und Methoden

2.1 Ubersicht

Die vorliegende Arbeit befafdt sich mit den Anpassungen des Filtrierverhaltens von
Daphnien an ein variables Habitat. Die Untersuchungen hierzu wurden auf unterschiedli-
chen 6kologischen Ebenen durchgefiihrt: von der Bestimmung der Chlorophyll-Verteilung
im Habitat, Uber die Verteilung von Daphnia-Populationen zum Futter bis hin zu Schlag-
frequenzmessungen einzelner Individuen im Labor. Der theoretische Hintergrund wurde
durch die Erstellung eines mathematischen Modells gebildet. Das Modell untersucht den
Einflufd von Futterquantitét und -qualitét auf die Schlagfrequenz. Zusammen mit den Frei-
landdaten bilden die Voraussagen des Modells den Rahmen, in dem die Laborversuche

durchgeftihrt wurden und den Hintergrund, vor dem die Ergebnisse diskutiert werden.

Die Untersuchungen im Freiland dienten der Beschreibung der Variabilitét des Habitats
und konzentrierten sich auf die vertikale und horizontale Verteilung des Phytoplanktons.
Fur die Untersuchungen wurde exemplarisch der Schohsee (Kreis Pion) ausgewéhlt. Die
Verteilung des Phytoplanktons wurde tber die Messung der Fluoreszenz (Chlorophyll-a
und Phycoerythrin) mit Hilfe einer Sonde ermittelt und gegen eine Gleichverteilung im See
getestet. Hierbei wurde auf eine absolute Bestimmung der gangigen Parameter der Futter-

quantitét verzichtet, da es nur auf die relative Verteilung im See ankam.

In den Laborexperimenten wurden drei Aspekte des Filtrierverhaltens untersucht, die Ver-
teilung der Daphnien relativ zum Futter, die Auswirkung des Filtrierverhaltens der
Daphnien auf die Futterverteilung sowie die Filtrieraktivitdt der Daphnien bei unter-
schiedlichen Futterbedingungen. Die Verteilung der Daphnien relativ zum Futter wurde
auf unterschiedlichen Skalen untersucht. Sowohl in elf Meter hohen Stahltirmen von
einem Meter Durchmesser (Planktontiirme) als auch in Plexiglasrohren von einem Meter
Hohe und zehn Zentimeter Durchmesser (Planktonorgel) wurden in einer entsprechenden
Tiefe erhdhte Futterkonzentrationen erzeugt (Futterpatch) und der Einfluld auf die verti-
kale Verteilung der Daphnien untersucht. Die Auswirkung des Verhaltens der Daphnien
auf die Futterverteilung wurde wiederum in der Planktonorgel beobachtet. Dazu wurde die

Entwicklung der Futterkonzentration mit und ohne Einwirkung der Daphnien verglichen.
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Zur Bestimmung der Filtrieraktivitat wurden einzelne Daphnien, die bei unterschiedlichen
Futterbedingungen gehalten wurden, in einer Beobachtungskammer verschiedener Futter-
guantitat oder -qualitét ausgesetzt. Die Daphnien wurden auf Video aufgezeichnet und die
Schlagfrequenz der Thoracopoden spéter computerunterstiitzt ausgewertet.

Die theoretischen Grundlagen fur die Untersuchungen der Filtrieraktivitét wurden durch
ein Modell gebildet, das im Rahmen dieser Arbeit entwickelt wurde. Es untersucht den
Einflul von Futterquantitét und -qualitét auf die Filtrieraktivitdt und unterscheidet zwi-
schen Energie- und Ressourcengehalt eines Futters. Das Modell basiert auf einer Kosten-

Nutzen-Analyse, kombiniert mit einem stéchiometrischen Ansatz.

2.2 Frelanduntersuchungen

Der Beurteilung der Variabilitat des Habitats kommt eine entscheidende Rolle zu. In dieser
Arbeit soll dabei nicht auf die gesamte Variabilitdt, mit z.B. variablem Rauberdruck oder
wechselnden Konkurrenzbedingungen, sondern nur auf die Anderungen in den Futterbe-
dingungen eingegangen werden. Dabei kommt es jedoch nicht auf eine absolute Beschrei-
bung der Futterbedingungen an. Vielmehr ist es wichtig, die Art der Variabilitat beschrei-
ben zu kdnnen. Aus der Literatur sind grundlegende Tendenzen bekannt, die eine generelle
Voraussage der Futterbedingungen fur Daphnien ermoglichen (z.B. SOMMER et al. 1986).
Es ist jedoch wenig bekannt Uber die kleinrdumige Verteilung des Futters innerhalb eines
Sees oder die Dynamik innerhalb weniger Tage. Diese Skala der Variabilitét eines Habitats
ist schwer zu beschreiben, da umfangreiche Proben genommen werden mussen. Daher
wurde die Variabilitét der Ressourcenverteilung im Habitat tber Fluoreszenzmessungen
der Surrogat-Parameter Chlorophyll-a und Phycoerythrin erfald. Eine absolute Bestim-
mung der Konzentration konnte mit dieser Methode nicht durchgefiihrt werden, da die
Fluoreszenz mit dem Pigmentgehalt, dem physiologischen Zustand und der Art der Alge
schwankt. Vergleichbare Werte bei der Fluoreszenzmessung schlief3en daher Qualitéts-

unterschiede im Phytoplankton nicht aus.
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2.2.1 DieSonde

Zur Beurteilung der Ressourcenverteilung im See (Schohsee) wurde eine kombinierte
Sonde verwendet, die sowohl Chlorophyll-a als auch Phycoerythrin, Tribung, Temperatur
und Wassertiefe registriert. Die Daten wurden von dem Operationsrechner der Sonde an

ein Laptop Ubermittelt, auf dem die Daten dargestellt und gespeichert wurden.

Die Messung des Chlorophylls (Chl) &3 nur grobe Schétzungen des Kohlenstoffgehalts (C)
zu. Die genauen Chl:C Verhdtnisse hangen von der Algenart, den Nahrstoffen, den Licht-
verhdtnissen und damit von den Wachstumsraten ab (CLOERN et al. 1995). Im Durchschnitt
liegt der Wert bei 1 pgChl ~ 0.05 mgC, kann aber zwischen 0.003 bis > 0.1 mgChl/mgC

schwanken (CLOERN et al. 1995; s.a. RIEMANN et al. 1989).

Die Entwicklung der Sonde, die auf einem Modell (Typ 1303) der Firma Dr.Haardt Optik
Mikroelektronik (Kiel) basiert, wurde durch das Rechenzentrum des MPIL durchgeflhrt.
Hierbei wurde besonders auf eine schnelle, automatische Datenerfassung Wert gelegt. Die
Sonde stand dann, nach mehreren Testphasen, ab Sommer 1998 dauerhaft zur Verfligung.
In der Sonde sind zwei Xenon-Lampen, die jeweils abwechselnd einen Lichtblitz von
1.5 ps mit einer Frequenz von 15 Hz abgeben. Fur die Chlorophyll-Messung wurde bei
380 - 540 nm Wellenlange angeregt und die Fluoreszenz bei ca. 680 nm bestimmt. Fur die
Phycoerythrin-Messung wurde bei 535 - 570 nm Wellenlange angeregt und die
Fluoreszenz bei ca. 575 nm bestimmt. Die Tribung wird durch eine Messung bei 520 nm
ermittelt.

Mit der Sonde wurden vertikale und horizontale Profile im See aufgenommen. Die verti-
kalen Profile wurden per Hand durch die Mittelbootséffnung durchgefuhrt. Die horizon-
talen Messungen wurden in einer Wassertiefe von 2 - 4 m unter dem Boot durchgefihrt.
Dabel wurden mit einem Elektromotor, der eine gleichméafdige, gleichformige Geschwin-
digkeit ermoglichte, Transekte tUber den See gefahren (Abbildung 2.1). Die Orientierung
der Sonde in Fahrtrichtung wurde dabei durch das am Heck der Sonde angebrachte Leit-
blech sichergestellt. Bei einer Geschwindigkeit von ca. 50 cm/s, konnte die Sonde gleich-
mafdig in einer entsprechenden Tiefe unter dem Boot gezogen werden. Ein Einfluld des
Boots auf die Messungen kann ausgeschlossen werden. An windigen Tagen konnten keine

Messungen durchgefiihrt werden, da das Boot bei Wellengang zu unruhig lag und fir ein
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horizontales Profil eine gleichmélikige Bewegung der Sonde im Wasser gewahrleistet wer-

den mufite.

2.2.2 Der Schohsee als Unter suchungsgewasser

Als Untersuchungsgewasser wurde exemplarisch der am Institut gelegene Schohsee ge-
wahlt. Der Schohsee ist ein dimiktischer, meso- bis oligotropher See in der Holsteinischen
Schweiz. In den Jahren 1997 und 1998 wurden in unregelméaldigen Abstanden sowohl ver-
tikale Profile genommen als auch mehrere horizontale Transekte in unterschiedlichen
Wassertiefen gefahren (Abbildung 2.1).

Abbildung 2.1 Schematische Dar stellung des Schohsees

Dargestellt ist der Umri3 vom Schohsee mit drei Inseln. Das Kreuz markiert die Lage des
MPIL. Die Strecken der horizontalen Profile sind als durchgezogene Linien eingezeichnet.
An der Boje (Kreis) wurden die vertikalen Profile (gestrichelte Linie) genommen. An dieser
Stelle betragt die Wassertiefe ca. 12.5 m.

2.2.3 Auswertung der Mef3daten der Sonde

Bei der Auswertung der vertikalen Profile wurden die Daten in einzelne Tiefenstufen von
jeweils 25 cm zusammengefaldt. Eine Einteilung wurde erforderlich, da die Sonde per
Hand herabgelassen wurde und deswegen die Mel3werte in den bestimmten Wassertiefen
nicht gleichmaldig aufgenommen werden konnten. Das Intervall wurde auf 25 cm gesetzt,

dain jedem Vertikalprofil mindestens 2 Mel3werte pro Tiefenstufe vorhanden waren.
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Die Auswertung der horizontalen Profile gestaltete sich wesentlich komplexer. Es wurden
dabei drei Ebenen der Variabilitét unterschieden: 1.) Trends, die sich Uber den gesamten
See erstrecken, 2.) hochfrequentes Rauschen, das durch die Schrittweite der Messung nicht
vom Grundrauschen der Sonde zu unterscheiden ist und 3.) die fir Daphnien relevanten,
lokalen Futterschwankungen, die im Bereich von 1 — 20 m liegen, zwischen dem Rauschen

und den Trends. Diese Arbeit konzentriert sich auf die lokalen Futterschwankungen.

Aus dem Datensatz wurden daher erst die linearen Trends und Schwankungen von einer
Wellenlénge Uber 40 m mit Hilfe einer Fast Fourier Analyse entfernt. Die von den Trends
bereinigten Datensdtze wurden dann mit einem gewichteten, gleitenden Mittelwert geglét-
tet, d.h. das Grundrauschen wurde entfernt. Diese Methode der Datenanalyse folgt im
wesentlichen den Schritten der von LEGENDRE & LEGENDRE (1983) beschriebenen Serien-

analyse.

Nach erfolgter Aufbereitung konnte der Datensatz mit unterschiedlichen Methoden weiter
analysiert werden. Die starke Streuung der Daten zeigte, dal3 kleinrdaumige Schwankungen
einen wesentlichen Teil der Variabilitét im See ausmachten. Fir eine genaue Analyse die-
ser kleinrdumigen Schwankungen war jedoch die Dichte der Probennahme mit der Sonde
(50 cm) zu gering. Es wurde versucht, die Relevanz lokaler Futterschwankungen fur die
einzelnen Daphnien zu beurteilen. Dazu gelten folgende Uberlegungen: Nach der Entfer-
nung aler Trends und des Rauschens schwankt der Datensatz um den Mittelwert. Daher
wére bei einer zufélligen Verteilung von Daphnien in diesem Habitat, d.h. in diesem Da-
tensatz, die durchschnittlich verfligbare Futterkonzentration gleichzusetzen mit dem Mit-
telwert des Datensatzes. Wenn im Gegensatz dazu sich die Daphnien in diesem Habitat
gezielt verteilen wirden, z.B. durch ein Suchverhalten, konnte daraus ein Vorteil ent-
stehen, der einerseits abhangig ist von der Distanz bis zur néchsten erhohten Futterkon-
zentration und andererseits vom Ausmall dieser Erhohung. Ist die Distanz (Kosten) gering
und das Ausmal? der Futtererhéhung (Nutzen) grof3, dann ist der zu erzielende Vortell

(bessere Futterbedingungen) durch eine gezielte Verteilung grol3 (s. Abbildung 2.2).

Aufgrund dieser Uberlegungen wird ein Patch als ein Gebiet definiert, das eine Futterkon-
zentration aufweist, die hoher ist als der lokale Durchschnitt. Diese Definition entspricht
im wesentlichen der Patchdefinition von ARDITI & DACOROGNA (1988) und kann unter

Berucksichtigung der Habitatsgrof3e und der Mobilitét der Daphnien auch gleichgesetzt
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werden mit dem Marginal-Value Theorem (CHARNOV 1976). Als Mal3 fur die Qualitat
eines Patches wurde die Standardabweichung der Chlorophyll-Werte verwendet. Je grof3er
die Standardabweichung, um so grof3er sind die Unterschiede vom Mittelwert und somit
der Nutzen sich in einem Patch zu befinden. Als Mal3 der Kosten wurde die durchschnitt-
liche Distanz zwischen zwei Wechselpunkten gewdhlt, d.h. die durchschnittliche Lange
der Strecken bei denen die Mef3werte oberhalb bzw. unterhalb des Mittelwerts liegen. Das
Mal3 gibt die durchschnittliche, maximale Distanz zum néchsten Patch an, bei Wellenlan-
gen bis 40 m also maximal 20 m. Die Distanz zwischen zwei Wechselpunkten wird in
LEGENDRE & LEGENDRE (1983) als Test fUr die Verteilung von Schwankungen angefihrt,
wobei eine durchschnittliche Distanz von mehr as zwel Mef3punkten auf eine nicht zu-
fallige Verteilung hinweist (Abbildung 2.2).

0.05
+
T 0.04
~
=
@)
(@)]
= 0.03 A
()
)
"
=
© 0.02
>
O
N
[ .
©
O 501
* -
0.00 : : :
0 5 10 15 20

maximale Distanz zum nachsten Patch [m]

Abbildung 2.2 Schematische Dar stellung von Patchdistanz und Patchflache

Dargestellt ist schematisch die Auswertung der horizontalen Variabilitat. Im unteren Bereich
beider Achsen (*) sollten die Eichwerte liegen. Im Bereich von 0 — 1 m der mittleren maxi-
malen Distanz zum néchsten Patch sind die Daten zufallig verteilt. Fir diesen Bereich wird
keine Aussage moglich sein. Die Messwerte verteilen sich in der restlichen Flache von rela-
tiv heterogen (+) bis relativ homogen (-).
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Als Vergleich zu den Freilandmessungen wurden Eichmessungen in einem 1.5 m hohen
Behélter bei vergleichbaren Chlorophyll-Konzentrationen durchgefiihrt. Dabel wurde ver-
sucht die Algen in dem Behélter homogen zu verteilen. Die Eichwerte stellen im Idealfall
nur die Streuung der Sonde dar. Es zeigte sich jedoch, dal3 Turbulenzen im Behdlter und
Sedimentation der Algen nicht verhindert werden konnten, und die Algen in dem Behélter
daher nicht vollkommen homogen verteilt waren. Da es nicht mdglich war eine homo-
genere Verteilung der Algen zu erreichen, wurden die Daten dennoch als reprasentativ fir
die Streuung der Sonde zum Vergleich mit den Freilanddaten herangezogen. Bei dem Ver-
gleich mit den Freilanddaten wurden die Eichwerte mit der Serienanalyse und identischen
Parametern ebenfalls von Trends und Rauschen bereinigt. Zusétzlich wurden Messungen
in destilliertem Wasser durchgefiihrt. Dabel wurde keine Fluoreszenz gemessen und es

traten keine Schwankungen auf, was auf eine sehr geringe Streuung der Sonde hinweist.
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2.3 Laborexperimente

In den Laborexperimenten wurde die Anpassungen des Filtrierverhaltens von Daphnien
untersucht. Wie schon in der Einleitung dargestellt, beinhaltet dies sowohl das Vertei-
lungsverhalten der Daphnien in einer heterogenen Futterkonzentration als auch die Filtrier-
aktivitat der Daphnien bel unterschiedlichen Bedingungen von Futterquantitdt und -qualitét.
Im Folgenden werden zuerst die allgemeinen Methoden beschrieben, dann der Versuchs-

aufbau und schliefdlich die genaue Durchfiihrung der einzelnen Experimente.

2.3.1 Aufzucht der Versuchstiere

Wahrend der Untersuchungen wurden verschiedene Klone und Arten von Daphnien (siehe
jeweiligen Versuch) verwendet. Die Anzucht wurde unter Laborbedingungen bel konstan-
ter, schwacher Beleuchtung durchgefiihrt, je nach Bedarf entweder in Batch-Kulturen oder
in Durchfluf3systemen.

Alle Stammkulturen, sowie die Vorzucht der Daphnien fir die Experimente in der Plank-
tonorgel, wurden in Batch-Kulturen gehalten. In Batch-Kulturen wird in einem bestimmten
Intervall Futter zugegeben. Die Futterbedingungen sind aufgrund der Futteraufnahme
durch die Daphnien und durch Sedimentation des Futters semi-kontinuierlich. Je nach
Anzahl der benttigten Tiere (5 - 50), wurden unterschiedlich grof3e Gefalze (200 ml - 1.5
Liter) fur die Batch-Kulturen verwendet. Die Kulturen wurden ale 2 - 3 Tage mit
Scenedesmus obliquus im Uberschuf? gefuttert (> 1 mgC/L). Uberschiissiges Futter setzte
sich am Boden ab und wurde nicht resuspendiert. Alle 2 - 3 Wochen wurden die Daphnien
in ein frisches Gefal3 umgesetzt und, wenn notig, auf mehrere Geféle verteilt. Die
Vorzucht der Tiere fur die Versuche in den Planktontiirmen wurde in grof3en Regentonnen
(ca. 250 Liter) durchgefihrt und entsprechend den Batch-Kulturen alle 2 - 3 Tage > 1
mgC/L gefittert.

Fur die Experimente, bei denen es besonders auf konstante und kontrollierte Bedingungen
der Vorzucht ankam, wurden die Tiere in Durchfluf3systemen herangezogen (Abbildung
2.3). Hierzu wurden 10 - 20 Tiere in ca. 200-ml-grof3e Durchflu3gefal3e gesetzt und eine
definierte Futtersuspension, die jeden Tag erneuert wurden, Uber Peristaltikpumpen mit

einer bestimmten FluRrate aus Vorratsbehéltern (3 Liter) kontinuierlich hinzugefiigt. Uber-
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schiissiges Medium konnte durch einen Uberlauf, der am Boden des GeféRes ansetzt, ab-
flie3en. Eine Gaze am Boden des Geféf3es verhinderte, dal? Tiere ausgespllt wurden. Die
Flul¥rate (ca. 1.5 Liter/d) wurde so gewahlt, dal? die Futterkonzentration im Gefald durch
die Futteraufnahme der Daphnien nicht verandert wurde. Alle Durchflul3geféal3e befanden
sich in einem temperierten Wasserbad. Die Tiere konnten so unter konstanten Futterbedin-

gungen gehalten werden.

)

e
& &

Abbildung 2.3 Schematischer Aufbau eines Dur chflul3systems

Dargestellt ist ein DurchfluBgefall in einem Wasserbad. Die Futtersuspension wurde tber
eine Peristaltikpumpe mit einer bestimmten Rate in das GefaR gegeben. Die Daphnien
wurden durch eine Gaze im unteren Teil des Gefalies zuriickgehalten. Das Medium konnte
uber einen UberfluR abflieRen.

2.3.2 Verwendete Futteralgen

In den Experimenten wurde die Grinalge Scenedesmus obliquus als Futteralge verwendet.
Die Algen wurden routinemal3ig in verandertem Chul2-Medium (MULLER 1972) in einem

Chemostatsystem gehalten. Unter diesen Bedingungen bildet Scenedesmus Einzelzellen
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aus, die fur Daphnien ein qualitativ hochwertiges Futter darstellen. Die Algen aus dem
Uberlauf des Chemostats wurden in einer DurchfluRzentrifuge vom Kulturmedium ge-
trennt und in filtriertem Seewasser resuspendiert. Diese Algen wurden als Standard defi-
niert. Beim Bedarf grof3erer Mengen, z.B. fur Experimente in den Planktontirmen, wurden
Algen aus Batch-Kulturen mit Z/4-Medium (ZEHNDER & GORHAM 1960) benutzt.

Als Medium fir Kulturen und Versuche wurde 0.45 pm-druckfiltriertes Seewasser ver-
wendet, das fir die Daphnien praktisch partikelfreies Medium darstellt. Das Seewasser
wurde aus einem Vorratsbehdlter im Institut entnommen, der Uber eine Versorgungsleitung
direkt aus dem Schohsee befillt wird. Das Wasser aus dem Vorratsbehélter wurde durch
eine 250-um-Gaze filtriert und dann in 10-Literkanister ein bis zwei Tage stehen gelassen,
um einen bakteriellen Abbau von chemisch aktiven Substanzen, z.B. Fischfaktor, zu
ermoglichen. Anschlieflend wurde das Wasser mit Uberdruck durch einen GFK-Vorfilter
und eine 0.45-pum-Filterkratusche filtriert und danach fir mindestens 30 min belUftet. Da
nach mehreren Tagen ein erhdhter Bakterienwuchs zu erwarten ist, wurde das filtrierte

Seewasser maximal 24 h nach dem Filtrieren verwendet.

Die Futterkonzentrationen wurden durch Verdiinnen einer entsprechenden Menge Algen-
suspension angesetzt. Die Konzentration einer Algensuspension wurde photometrisch
durch die Messung der Tribung bei 800 nm bestimmt. Der entsprechende Kohlenstoffge-
halt (mgC) wurde mit Hilfe einer Eichkurve ermittelt. Eine photometrische Bestimmung
ist jedoch nur bei héheren Konzentrationen sinnvoll, da bei Konzentrationen unterhalb von
4 mgC/L, z.B. bei bereits angesetzten Futterkonzentrationen, die Tribung sehr gering und

die Messung daher zu ungenau ist.

Zur Bestimmung von sehr geringen Algenkonzentrationen und zur Bestimmung der Gro-
Renzusammensetzung der Algen wurde ein Partikelzdhler (CASY 1, Schéarfe) verwendet.
Dazu werden die Partikel in einer isotonen Losung durch eine Kapillare (150 pum) ange-
saugt. Das Gerdt mifdt die Veranderungen in einem elektromagnetischen Feld und
bestimmt anhand der Stérung das Volumen der Partikel. Die Anzahl und die Grof3e der
Partikel als spharisches Aquivalent werden angegeben (3 — 30 um). Bei der Verwendung
von nur einer Algenart, kann die Futterkonzentration Uber eine Eichkurve direkt aus der
Anzahl der Partikel pro ml ermittelt werden (Abbildung 2.4). Allerdings ist zu bertcksich-

tigen, dal3 im Gegensatz zu einer frischen Algensuspension bei einer Wasserprobe ein



Material und Methoden 14

variierender Anteil an sehr kleinen Partikeln, z.B. Bakterien oder Faeces, vorhanden sein
kann. Durch die Verwendung des Biovolumens bei der Eichkurve wird der Einfluf3 dieser
kleinen Partikel minimiert. Es ist alerdings zu beachten, das bei sehr geringen Algenkon-
zentrationen der EinfluR® der kleinen Partikel zunimmt. Auch durch eine Begrenzung der
PartikelgroiRe auf 5 bis 15 um kann ein Grof3teil der Streuung zwischen unterschiedlichen
Proben entfernt werden. Durch die Beschrankung auf Partikel grofRer 5 um wird jedoch ein
grolRer Teil der Algen nicht berticksichtigt. Die Methode ist daher nur akzeptabel, wenn
das Verhéltnis der Algen oberhalb und unterhalb von 5 um wahrend der Versuche konstant
bleibt. Da Daphnien in diesem Bereich Partikel nicht selektiv aufnehmen, ist nur die Zu-
sammensetzung der Algensuspension zu beachten. Die Ermittlung der Futterkonzentration
sowohl Uber das Biovolumen als auch tber die Partikelzahl im Bereich von 5 bis 15 pm
ergaben vergleichbare Werte. Beide Methoden sind daher geeignet und wurden zur

Bestimmung der Futterkonzentrationen in den Versuchen verwendet.
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Abbildung 2.4 Eichkurven fir Futterkonzentrationsmessungen mit dem CASY-1

Dargestellt sind die jeweils drei Messungen fir 0, 0.05, 0.1 und 1.0 mgC/L einer Scene-
desmus Suspension und das entsprechende Biovolumen, bzw. die gemessene Partikelzahl.
Die Kreise stellen die berechneten Biovolumen der gezahlten Partikel dar. Die Quadrate
stellen die gesamten gezahlten Partikel (3 — 30 um), die Dreiecke stellen die Anzahl der
Partikel zwischen 5 — 15 pm Durchmesser dar.
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Futterqualitat

Bei alen Versuchen wurde darauf geachtet, dal? die verwendeten Algen von gleichblei-
bender Qualitéat waren, da der Einflu der Futterquantitét untersucht werden sollte. Im
Rahmen dieser Arbeit wurde ein Modell erstellt, das sowohl den Einflul3 der Futterquanti-
tét als auch den der Futterqualitét auf die Filtrieraktivitdt betrachtet (siehe Kapitel 2.4). Im
Modell wird die Futterqualitét durch den Energie-Gehalt und dem Gehalt einer limitieren-
den Ressource des Futters beschrieben. Aus dem Modell folgt, dal3 unter bestimmten Vor-
aussetzungen die Futterqualitét einen entscheidenden Einfluld auf die Filtrieraktivitat der
Daphnien haben kann. Zur Uberpriifung der Modellvoraussagen wurden Algen bendtigt,
die bei gleicher Futterquantitat eine unterschiedliche Qualitét aufweisen, d.h. einen unter-

schiedlichen Gehalt einer limitierenden Ressource besitzen.

Als limitierende Ressource fur Zooplanktonwachstum wird in der Literatur, neben unge-
séttigten Fettsduren, hauptsachlich Phosphat diskutiert (siehe z.B. GULATI & DEMOTT
1997). Bei der experimentellen Uberpriifung der Modellvoraussagen wurde Phosphat als
limitierende Ressource verwendet. Die Futterqualitét wurde in den Versuchen Uber einen
unterschiedlichen Phosphat-Gehalt der Algen definiert. Die Futterqualitdt konnte aber
nicht durch die Verwendung von verschiedenen Algenarten mit unterschiedlichem Phos-
phat-Gehalt variiert werden, da sich dann auch Zellzahl, Biovolumen, Kohlenstoffgehalt
und andere Parameter unterscheiden wirden. Auch eine Verwendung der selben Algenart
aus unterschiedlichen Wachstumsbedingungen ist problematisch, da limitierte Algen mit
einer Veranderung der Morphologie reagieren konnen (VAN DONK et al. 1997). Die Versu-
che wurden daher mit phosphat-limitierten Scenedesmus durchgefiihrt. Die Algen kamen
aus Batch-Kulturen mit sehr geringem Anteil an Phosphat im Medium (Z/4-Medium
(ZEHNDER & GORHAM 1960) mit 2.7 pM P, anstatt 45 pM P). Erst kurz vor der Verwen-
dung in einem Versuch wurde den Algen eine bestimmte Menge an Phosphat (als KH2PO,)
zugegeben und so die Qualitéat der Algen veréndert. Nach ca. 15 min nehmen die limitier-
ten Algen sdmtliches Phosphat auf (Abbildung 2.5). Innerhalb der ersten 24 Stunden nach
einer Phosphat-Zugabe verandern sich die Zellen weder in ihrer Morphologie noch in ihrer
biochemischen Zusammensetzung (personliche Mittellung Maarten Boersma). Somit stan-
den Algen zur Verfiigung, die sich ausschlief3lich in ihrem Phosphat-Gehalt (Futterquali-

tat) unterscheiden, jedoch nicht in der Konzentration (Futterquantitét). Bei den Versuchen
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wurde teilweise ein kunstliches, phosphat-freies Medium verwendet (KLUTTGEN et al.
1996), anstatt filtriertem Seewasser (siehe V ersuchsbeschreibung).
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Abbildung 2.5 Phosphat-Aufnahmekinetik von phosphat-limitierten Scenedesmus

Dargestellt ist die Abnahme der Phosphat-Konzentration mit der Zeit durch die Phosphat-
Aufnahme der Algen. Benutzt wurde phosphat-limitierte Scenedesmus obliquus in einer
Konzentration von ca. 100 mg C/L.

2.3.3 DiePlanktontirme

Die Planktontirme im Max-Planck-Institut fir Limnologie haben eine Hohe von ca. 11 m
und einen Innendurchmesser von ca. 85 cm (s. LAMPERT & LOOSE 1992). Sie kdnnen mit
filtriertem Seewasser (aus dem Schoéhsee) gefiillt werden und sind hervorragend geeignet
zur Untersuchung von grofrdumigen, vertikalen Verteilungen von Zooplankton. In den
Planktontirmen kdnnen anndhernd die natirlichen Bedingungen eines Sees erzeugt wer-

den. Kihlschleifen in den Aulenwanden der Planktontirme ermdglichen eine thermische
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Schichtung der Wasserséulen. Die Planktontiirme kdnnen in einem beliebigen Tag-Nacht-

Rhythmus mit kinstlichem Tageslicht beleuchtet werden.

Die Planktonttiirme erstrecken sich Uber vier Stockwerke. In jedem Stockwerk sind zwei
Beobachtungsfenster, die wahrend der Versuche abgedeckt werden kénnen. An den Sei-
tenwanden sind senkrecht, alle 50 cm, Offnungen angebracht, durch die Wasserproben
entnommen, aber auch z.B. Algensuspensionen gezielt hinzugegeben werden kénnen. Zur
Probenentnahme dient ein System von Pumpen und Filtern angeschlossen, das ermdglicht
in unterschiedlicher Wassertiefe mehrere Liter Wasser gleichzeitig zu filtrieren. Die in der
entsprechenden Tiefe befindlichen Daphnien werden von einer Gaze zurlickgehalten,
wahrend das Wasser wieder in die Turme zuriickgeleitet wird. Bel den durchgefihrten
Experimenten wurde das Pumpensystem bei jeder Probenentnahme jeweils fir 2 Minuten
betétigt. Die Daphnien wurden unmittelbar nach der Probenentnahme unter einer Stereo-

lupe gezéhlt. Dabel wurden nur lebende Daphnien berticksichtigt.

2.3.4 DiePlanktonorgel

Die Planktonorgel wurde benutzt, um sowohl den Einflul3 heterogener Algenkonzentratio-
nen auf die Vertellung der Daphnien als auch den Einfluld der Daphnien auf diese Algen-
konzentrationen zu untersuchen. Die Planktonorgel besteht aus mehreren V ersuchsgefal3en
von jeweils einem Meter Lange, die sich in einem thermisch geschichteten Wasserbad be-
finden (Abbildung 2.6). Der Durchmesser der Versuchsgeféfie kann dem Versuchsaufbau
entsprechend gewahlt werden. Fur die Versuche wurden sechs Rohren mit einem Durch-
messer von 10 cm verwendet. In jeder Rohre befand sich ein System von mehreren
Schlduchen, deren Offnungen in unterschiedlichen Tiefen lagen. Mit diesem Schlauch-
system kann in bestimmten Tiefen Medium hinzufigt oder entnommen werden. Die Be-
leuchtung der Versuchsgefélle erfolgte mit mehreren Halogenlampen die elektronisch in
einem Tag-Nacht-Rhythmus (16 h: 8 h) geschaltet wurden. Die vertikale Verteilung der
Daphnien wird stark von der Beleuchtung beeinflufd. Daher wurde die Lichtintensitdt so
justiert, daf3 sich nicht alle Tiere ganz unten oder ganz oben in den Rohren aufhielten. Im

gunstigsten Falle ergab sich eine Verteilung tber die gesamte Lange der Rohren.
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Abbildung 2.6 Planktonorgel

Schematische Darstellung einer Réhre aus der
Planktonorgel. Die Probenenthnahme und die
Einschichtung des Futters erfolgten durch das

d \
OC — 1 I Schlauchsystem innerhalb der Réhre (rechts).
9 21 —— Grau schraffiert ist eine Futterschicht dargestellt.

Links ist die Temperaturschichtung durch das
Wasserbad dargestellt. Die Beleuchtung erfolgte
Uber Halogenlampen im Tag-Nacht-Rhythmus (16
h:8 h).

Zur Erstellung einer heterogenen Futterkonzentration wurde eine bestimmte Menge Algen-
suspension (20 ml) Uber das Schlauchsystem in einer entsprechenden Tiefe mit einer
Spritze hinzugeflgt, wéhrend das Schlauchsystem langsam gedreht wurde. So konnte die
Algensuspension gleichmaldig tber die gesamte Breite der Versuchsréhre verteilt werden.
Durch die thermische Schichtung in den Versuchsgeféiien konnte an der Thermocline eine

stabile Futterschichtung mit einer Schichtdicke von ca. 3 cm erzeugt werden. Es wurde
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darauf geachtet, dal3 die Rohre beim Einflllen nicht beschattet wurde, da die Verteilung
der Daphnien stark vom Licht beeinfluf3t wird.

Die Probenentnahme in den unterschiedlichen Tiefen erfolgte Gber das Schlauchsystem,
ohne dal? die Daphnien oder die Futterschichtung dabei gestort wurden. Ein Schlauch hat
ein Volumen von maximal 0.6 ml. Daher wurde bei der Entnahme von Proben zuerst 1 ml
verworfen, um das Schlauchsystem zu spilen. Zur Bestimmung der Futterkonzentration
mit einem Partikelzahler (Casy-1, Schéarfe) war eine Probe von 2 ml ausreichend. Nach der
Probenentnahme wurde das aus dem Versuchsgefa? entnommene Volumen sowohl von
unten (Uber die Schlauchsystemrohre) als auch von oben (direkt) ersetzt. So konnte die
Lage der Thermocline und der Futterschichtung Uber die gesamte Versuchsdauer konstant

gehalten werden.

Die Orgelréhren wurden vertikal, alle 10 cm in insgesamt 9 Sektionen unterteilt. Die un-
tere Sektion umfaldte 13 cm. Die Verteilung der Daphnien wurde durch die Bestimmung
der Anzahl der Tiere in den einzelnen Sektionen erfafdt. Zusétzlich wurde zwischen Tieren
innerhalb und auf3erhalb der Futterschicht unterschieden. Da sich die Daphnien bewegten
oder teilweise Uberlagerten, kam es bei wiederholten Z&hlungen zu leichten Abweichungen

in der Anzahl. Der Fehler war allerdings gering (< 10 %).
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2.35 Messung der Filtrieraktivitat

Die Filtrieraktivitdt wurde Uber die Messung der rhythmischen, zyklischen Bewegungen
der Thoracopoden bestimmt. Diese Methode wurde bereits mehrfach verwendet (BURNS
1968; McMAHON & RIGLER 1963) und eignet sich auch zur Beschreibung von Filtrierraten
(FRYER 1991). Zur Messung der Filtrieraktivitét wurde ein Versuchstier mit Vaseline auf
einem Deckglaschen fixiert und in eine Beobachtungskammer (Abbildung 2.7) plaziert.
Das Versuchstier konnte dann tber eine auf einem Binokular montierte Kamera auf einem
Monitor dargestellt werden. Die Beobachtungskammer wurde an ein Durchfluf3system an-
geschlossenen, durch das verschiedene Medien wahrend eines Versuchs eingesetzt werden
konnten. Der Versuch wurde auf einem Videoband aufgezeichnet und spédter computer-

unterstitzt ausgewertet (Abbildung 2.8).

Die Messung der Filtrieraktivitdt erfolgte durch Beobachtung der Thoracopodenbewegun-
gen an einzelnen, fixierten Tieren. Dazu mufden die Tiere so fixiert werden, dal3 eine kon-
tinuierliche Beobachtung moglich war, die Fixierung das Tier jedoch nicht zu stark beein-
flufte. Wahrend der Fixierung wurden die Tiere nicht aus dem Wasser genommen werden.
Ein Tropfen Vaseline wurde in die Mitte eines Deckglaschens gesetzt und mit einem Was-
sertropfen bedeckt. Mit einer Pipette wurde dann ein Tier aus einem Kulturgefald in diesen
Wassertropfen Uberfihrt. Mit Hilfe einer Prapariernadel wurde das Tier so manipuliert,
dal3 es dorsal mit dem Carapax am Vaselinetropfen haftete. Es wurde sichergestellt, dai3
die ersten Antennen grof3tmadgliche Bewegungsfreiheit hatten und die Bewegung der Tho-
racopoden und der Mandibeln ungehindert sichtbar waren. Die Fixierung mit Hilfe von
Vaseline wurde schon haufiger verwendet (FORSYTH et al. 1992; HANEY et al. 1995;
LAMPERT & BRENDELBERGER 1996; MCMAHON & RIGLER 1963). Bislang sind keine nega-
tiven Effekte durch diese Art der Fixierung auf die Tiere beschrieben. Vielmehr konnten
Tiere Uber mehrere Tage am Vaselinetropfen fixiert bleiben, sich dann hauten und wieder

frei schwimmen (PLATH 1996).

Ein entscheidender Faktor bel der Beobachtung von Daphnien ist das Licht. Daphnien rea-
gieren Uberaus empfindlich auf Lichtintensitdt und Orientierung zum Licht (YOUNG et al.
1984). Dabei wird sowohl der Antennenschlag als auch der Thoracopodenschlag beein-
flufdt. Bei ungunstiger Beleuchtung kann eine Messung der Filtrieraktivitat, durch erhohte

Schwimmbewegungen, die zu unregelméaigem Filtrieren fihren, aussichtslos werden. Au-
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Berdem fuhrt eine zu grelle Beleuchtung zu einer starken Aufheizung des Mediums. Dies
kann bei den Tieren schnell zur Erschopfung und zum Tod fuhren. Daher wurden die
fixierten Tiere in eine Beobachtungskammer (Abbildung 2.7) Uberfihrt, in der die Tiere
eine natdrliche Orientierung zum Licht hatten und nur einer schwachen Beleuchtung aus-
gesetzt waren. Das Deckglaschen mit dem Versuchstier wurde dazu mit einer Pinzette in
die Kammer Uberfihrt, die vollstandig mit dem Versuchsmedium gefillt war. Die Kammer
wurde dann blasenfrei mit einem Glasdeckel verschlossen und in eine senkrechte Position

gebracht.

Anschlul® fiir das Laborbeleuchtung

Durchflu3system \

(Auslauf) Plexiglasfenster

Kuhlwasser-

Gummidichtung Ringkanal

Deckel
Deckglaschen

Glasscheibe Vaselinetropfen

IR-Strahlung \

DurchfluBkammer
(ca. 10 ml)

IR-Beleuchtungs-
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Plexiglasprisma

Glasscheibe

Abstandhalter
(Plexiglas)
Kammerkorper

Anschlul fir das IR-Diode

Durchflu3system
(Einfluf3)

Abbildung 2.7 Querschnitt der Beobachtungskammer

Die Anschliisse des Kuhlwassers und der IR-Beleuchtung sind nicht dargestellt (aus PLATH
1996).
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Die Beobachtungskammer wurde so konstruiert, dal3 einzelne, befestigte Tiere unter ann&g
hernd natiirlichen Bedingungen kontinuierlich beobachtet werden konnten. Das von oben
durch ein Plexiglasfenster in die Kammer einfallende Licht war fur eine Beobachtung
unzureichend. Als zusétzliche Lichtquelle wurde infrarotes Licht benutzt, da dies von
Daphnien nicht wahrgenommen wird (BAYLOR 1959). Die IR-Beleuchtung konnte daher
direkt hinter dem Tier plaziert werden und erméglichte so eine optimale Beleuchtung der
Thoracopoden. Zur Beobachtung wurde eine schwarzwei (3 Kamera verwendet, die auch im
IR-Bereich noch sensibel war. Eine Erwarmung der Beobachtungskammer durch die IR-
Beleuchtung wurde durch ein angeschlossenes, temperiertes Wasserbad verhindert. Zu-
sétzlich fanden alle Versuche in einem klimatisierten Raum statt, so daf? auch die benutz-

ten Medien temperiert waren, bevor sie in die Kammer eingeleitet wurden.

Ein Durchfluf3system wurde an die Beobachtungskammer angeschlossen, um kontrollierte
Bedingungen wahrend der Messung zu erhalten. Das Medium durchstromt die Kammer
von unten nach oben. Die Beobachtungskammer hat ein Volumen von ca. 10 ml. Die Ge-
schwindigkeit (ca. 800 ml/h) wurde so gewahlt, dal3 das Tier nicht gestort wurde, jedoch
ein Austausch relativ schnell stattfindet. Bei héheren Geschwindigkeiten kommt es zu
Turbulenzen, einer erhbhten Schwimmaktivitét (vermutlich Fluchtverhalten) und das Tier
schlégt unregelméidig. Bel der gewahlten Durchflul3geschwindigkeit erfolgt ein kompletter
Austausch des Kammervolumens innerhalb von ca. 4 min. Das angeschlossene Durchfluf3-
system erlaubt daher, je nach Aufbau (Abbildung 2.8), sowohl konstante als auch gezielte
Anderungen der Bedingungen. Das Umschalten von einem zum anderen Medium erfolgte

mit Hilfe von Ventilen ohne Unterbrechung der Stromung oder Storung des Tiers.
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Abbildung 2.8 Versuchsanordnung zur Messung der Filtrieraktivitat

I DurchfluRsystem mit konstanter Konzentration

Il. DurchfluBsystem mit kontinuierlich steigender Konzentration
Il DurchflulRkammer (s. Abbildung 2.7)

V. Optische Darstellung der Thoracopodenbewegung

Die Versuche wurden mit einem Videorecorder (Panasonic NV-HS950) aufgezeichnet und
spéter ausgewertet. Da die Auswertung nur auf der Anderung der Helligkeit im Bereich der
Thoracopoden beruht, war die Aufzeichnungsqualitét von untergeordneter Rolle. Daher
wurden einfache VHS-Kassetten (FUJI SHG240; TDK EHG240) verwendet. Die Aus-
wertung wurde auf einem PC-Rechner mit Framegrabber-Karte und einer Bildanalyse-

Software durchgefihrt (s. Abschnitt 2.3.6).
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2.3.6 Analyseder Filtrieraktivitat

Die Auswertung der Filtrieraktivitét beruht auf der Analyse der rhythmischen Bewegungen
des Filterapparats. Dabei werden nicht die Bewegungen selbst verfolgt, sondern nur die
Helligkeitséanderung an einer gunstigen Stelle gemessen. Durch die gewéhlte Anordnung
der Beleuchtung ergibt sich ein guter Kontrast. Der genaue Ort der Messung ist unwichtig,
da die Frequenz uberall gleich ist. Es muf3 nur darauf geachtet werden, dai3 keine Interfe-
renz zweier Thoracopoden im Mef3bereich auftritt, da sonst eine doppelte Frequenz gemes-

sen wird, die jedoch leicht durch ein Doppel maximum zu erkennen ist.

Bei der computerunterstitzten Auswertung ergab die Verwendung von Videoaufzeichnun-
gen einige technische Probleme. Fir die Auswertung wurde daher eine spezielle Software
entwickelt. Dies wurde notwendig, da bei einer Videoaufzeichnung nur 25 Vollbilder pro
Sekunde aufgezeichnet werden, was eine theoretische Frequenzermittlung erlaubt von
maximal 12.5 Hz bei einer perfekten Kurve. Bei Schwankungen in den Daten kann jedoch
nur bis ca. 10 Hz zuverlassig ausgewertet werden. Dies ist unzureichend fur die Auswer-
tung der Schlagfrequenzen von Daphnien. Die L6sung dieses Problems liegt in einer Aus-
wertung von Halbbildern. Ein Videobild setzt sich aus zwei Halbbildern zusammen,
jeweils eines fur die ungeraden Bildzeilen und eines fir die geraden Zeilen. Das benutzte
PAL-VHS Videosystem zeichnet Halbbilder auf mit einer Frequenz von 50 Hz. Zur
Ermittlung der Schlagfrequenz dient nicht nur ein Punkt, sondern es kann ein grof3erer
Bereich genutzt werden, der von beiden Halbbildern nacheinander beschrieben wird. Die
Information eines Halbbildes ist dann ausreichend, um Veranderungen in diesem Bereich
zu beschreiben. Durch die Auswertung von Halbbildern konnen Frequenzen bis maximal
25 Hz ermittelt werden. Dies ist ausreichend zur Analyse der Schlagfrequenzen bei
Daphnien (bis ca. 15 Hz).

Ein weiteres Problem entsteht dadurch, dal3 Schwankungen auftreten konnen, z.B. in der
Beleuchtung, der zu ermittelnden Frequenz oder dem Objekt selbst. Immer wieder kdnnen
die Daphnien auf dem Objekttréger verrutschen, z.B. durch Bewegung der Antennen oder
der Abdominalkralle. Durch die entstehenden leichten Veranderungen in der Lichtintensi-
tét ist die Ermittlung von Frequenzen problematisch. Die Verwendung eines Schwellen-
wertes ist nicht angebracht, wenn es durch Veradnderungen in der Beleuchtung zur Ver-

schiebung des Mittelwerts kommt. Daher wurde ein Algorithmus entwickelt, der relativ
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unempfindlich gegentiber diesen Schwankungen ist. Der Algorithmus basiert auf der Er-
mittlung der Maxima pro Zeitabschnitt. Dadurch ist die Auswertung wesentlich unempfind-
licher gegentiber Stérungen und die Messung muf3 nicht standig unterbrochen oder neu

justiert werden.

Die Methode der Halbbild-Auswertung und die Algorithmen fur die Frequenzermittiung
wurden entwickelt und an die Firma MedeaAV weitergegeben, die diese in ein bestehen-
des Programm integrierte. In der neusten Version von BioTrack (MedeaAV, Erlangen)
stehen diese Methoden allen Anwendern zur Verfigung. Die Auswertung der Videoauf-
zeichnungen wurde auf einem Pentium Il mit Millenium Framgrabber (ATI) mit dieser
Software durchgefuhrt. Die Filtrieraktivitét wird in Hertz (Hz) angegeben und ist auf 0.1

Hz genau. Hohere Genauigkeit ist erreichbar, aber nicht notwendig.

2.3.7 Versuchsiibersicht

Eine Reihe von Vorversuchen und Experimenten wurde bendtigt, um den Aufbau zu
etablieren und die Versuchsbedingungen zu optimieren. Im Folgenden soll eine Ubersicht

Uber die Versuche gegeben werden.

2.3.7.1 Futterverteilung und grof3réaumige Vertikalverteilung

Die Planktontirme wurden genutzt, um den Einfluld einer heterogenen und nicht vorher-
sagbaren Futterkonzentration auf die vertikale Verteilung von Daphnien zu testen. In den
Versuchen wurden zwel Populationen eines Klons von D. galeata x hyalina verwendet, der
urspriinglich aus dem Schohsee isoliert wurde. Die Populationen wurden dazu bei sehr
geringen Futterkonzentrationen in den beiden Planktontirmen gehalten. Alle 2 — 3 Tage
wurden die beiden Populationen mit Scenedsmus obliquus gefittert. Dazu wurden jeweils
5 Liter einer 100 mgC/L Algensuspension aus Batchkulturen von oben in die Plankton-
tirme gegeben. Wahrend der Versuche wurde in den Planktontirmen eine thermische
Schichtung von 20, 10 und 8 °C (Sprungschicht bel 2.5 und 6 m) und ein Tag-Nacht-
Rhythmus von 16 h hell und 8 h dunkel eingestellt.

Zu Beginn eines Experiments wurden mit Hilfe des Pumpensystems aus unterschiedlichen
Tiefen (0.1, 1.1, 1.6, 2.1, 2.6, 3.1, 3.6, 4.6, 6.1 und 7.1 m) Wasserproben entnommen und
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die vertikale Vertellung der Daphnien in den Planktontirmen ermittelt. Anschlief3end
wurde entweder eine Algensuspension in die Planktontirme eingespritzt und dann nach
2% h Proben entnommen, oder ohne eine Algenzugabe nach 2 %2 h erneut Proben
entnommen. Sofern eine Algensuspension verwendet wurde, wurde diese entweder in eine
der beiden Sprungschichten oder zwischen die beiden Schichten gespritzt. Vorversuche
hatten gezeigt, dal? es mdglich ist eine richtig temperierte Algensuspension so in die
Sprungschicht einzuspritzen, dald eine stabile Schichtung des Futters entsteht. Wenn die
Algensuspension zwischen den Sprungschichten eingespritzt wird oder falsch temperiert

ist, wird das Futter innerhalb der Wassersaule stark vermischt.

Nach 2 % h wurden Proben entnommen und die Anzahl der Tiere in den einzelnen Tiefen-
stufen bestimmt. Beim Entnehmen der Wasserproben wird die Schichtung des Futters
durch entstehende Turbulenzen zerstort. Nach der Futterzugabe konnten daher nur einma-
lig Proben entnommen werden. Die Dynamik der Verteilung und der Einfluf der Tiere auf

die Futterkonzentration wurde daher in der Planktonorgel (s. Abschnitt 2.3.7.2) untersucht.

2.3.7.2 Kleinrdumige Verteilungsdynamik von Algen und Daphnien

In der Planktonorgel wurden die 10-cm-Réhren mit 50 — 200 Individuen verschiedener
Daphnia-Klone bestiickt. Uber ein Schlauchsystem wurden unterschiedliche Futterkon-
zentrationen in die Rohren gegeben. Die Verteilung der Daphnien wurde sowohl vor als
auch nach der Futterzugabe protokolliert. Die Verteilung der Daphnien wurde durch die
Anzahl der Tiere pro 10-cm-Sektion beschrieben. Da die Futterschicht nur eine Dicke von
ca. 3 cm besal3, wurde in der Sektion, welche die Futterschicht enthielt, zusétzlich die An-
zahl der Tiere innerhalb der Futterschicht registriert. Es wurde also unterschieden zwi-
schen Tieren in der Futterschicht, d.h. in den 3 cm, und Tieren an der Futterschicht, d.h. in
der 10-cm-Sektion.

Weiterhin wurde auch in Réhren ohne Tiere eine Futterzugabe durchgefihrt und die Ent-
wicklung der Futterkonzentration Uber mehrere Stunden verfolgt. Die Entwicklung der
Futterkonzentration in Réhren mit Tieren und ohne Tiere wurde verglichen. Anhand von
Literaturdaten (GELLER 1975), der Anzahl und der mittleren Grof3e der Daphnien in der

Futterschicht wurde die Grazingrate berechnet. Dadurch konnten die Algenverluste durch



Material und Methoden 27

Absinken und durch das Grazing der Daphnien sowie der Einflufd von Turbulenzen durch
das Filtrierverhalten der Daphnien abgeschétzt werden. In dem Bereich von 2.0 — 0.17
mgC/L liegt die Ingestionsrate von D. pulicaria von 2 mm Grole bel 0.4 pgC/ind h
(GELLER 1975). Da sowohl die Grofie des Patches (3 cm Dicke, 10 cm A 236 ml) als
auch die Futterkonzentration im Patch bekannt waren, konnte die theoretische Abnahme

der Futterkonzentration durch Grazing berechnet werden.

Die Rohren wurden nach einem Versuch mehrere tagelang nicht mehr fir einen Versuch
verwendet, um Pseudoreplikation zu vermeiden. In der Zeit wurden die Tiere von oben
und nicht durch die Futterrohren gefittert. Nach zwei oder drei Versuchen mit einer
Population in einer Rohre wurde diese komplett ausgetauscht. Vor einem Versuch konnte
sich die neue Population ein bis zwei Tage an die Rohrenumgebung (z.B. Temperatur-

schichtung und Beleuchtung) akklimatisieren.

2.3.7.3 Futterkonzentration und Filtrier aktivitat

In den Versuchen zum Einfluf der Futterkonzentration auf die Filtrieraktivitat wurde die
Futterkonzentration wahrend der Versuche variiert. Dabel wurde die Reaktion der Tiere
auf Anderungen in der Futterkonzentration auf Video aufgezeichnet. Die Untersuchungen
wurden mit Tieren durchgefihrt, die bel unterschiedlichen Bedingungen gehalten wurden.
So konnte untersucht werden, welche Auswirkung Temperatur und Futterbedingungen
wahrend der Aufzucht auf die Filtrieraktivitét der Versuchstiere haben.

Die Anzucht der Tiere und die Messungen der Filtrieraktivitét fand bel konstanten Tempe-
raturen in einer Klimakammer statt. Die Tiere wurden in Durchfluf3systemen bei verschie-
denen Futterkonzentrationen (0.1, 0.25, 0.5 und 1.0 mgC/L Standard Scenedesmus obli-
guus) und jeweils drei Temperaturen, 15, 20 und 25 °C gehalten. Fur jeden Ansatz wurden
jeweils 4 Gefdlde verwendet. Die Tiere verblieben bis zum Zeitpunkt der ersten Eiablage
im Durchfluf3system. Zu diesem Zeitpunkt wurden jewells vier Tiere aus unterschiedlichen

Gefal3en der gleichen Futterkonzentration fur die Messung der Filtrieraktivitat verwendet.

Die Bestimmung der Filtrieraktivitat wurde in der Beobachtungskammer durchgefihrt. Die
Versuche gliederten sich in drei Phasen, in denen unterschiedliche Aspekte der Filtrierak-
tivitat betrachtet wurden. Erst wurde die angepaldte Filtrieraktivitét ermittelt, dann die Re-
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aktion auf eine Futterabnahme und schliefdlich die Reaktion auf eine stetige, geringe Erho-
hung der Futterkonzentration. Dazu wurde wahrend der ersten 30 min des Experiments die
Filtrieraktivitét bei der jeweiligen Futterkonzentration gemessen aus der die Tiere stamm-
ten. Danach wurde fir 60 min filtriertes Seewasser in die Beobachtungskammer eingeleitet
und die Reaktion der Filtrieraktivitét auf diesen Futterentzug erfaldt. Anschlief3end wurde
far 30 min die Futterkonzentration in der Beobachtungskammer langsam und stetig erhoht
und die Reaktion der Tiere auf diese Futterzugabe beobachtet.

2.3.7.4 Futterqualitat und Filtrieraktivitat

Zur experimentellen Uberpriifung der Modellvoraussagen (Abschnitt 2.4 und 3.4) wurde
der Einflul3 unterschiedlicher Futterqualitdt auf die Filtrieraktivitat von Daphnia unter-
sucht. Hierzu wurden phosphat-limitierte Scenedesmus als Futteralgen verwendet, die erst
kurz vor einem Experiment mit unterschiedlichen Phosphat-Mengen angereichert wurden
(s. Abschnitt 2.3.2). Die vollstandige Aufnahme des Phosphats durch die Algen erfolgte
innerhalb weniger Minuten. Dieser Versuchsaufbau wurde gewahlt, um eventuelle mor-
phologische Verénderungen der Algenzellen (z.B. VAN DONK & HESSEN 1995) durch
unterschiedliche Wachstumsbedingungen auszuschlief3en. Innerhalb der ersten 24 Stunden
veréndern sich die mit Phosphat angereicherten Zellen weder in ihrer Morphologie noch in
ihrer biochemischen Zusammensetzung. Nach der Phosphat-Zugabe standen somit Algen
zur Verfligung, die sich bei gleicher Futterkonzentration nur im Phosphat-Gehalt und nicht
in anderen Parametern unterschieden. Unter der Voraussetzung, das Phosphat fur die
Versuchstiere die limitierende Ressource darstellt, sind die Voraussetzungen zur Uber-

prufung der Modellvoraussagen gegeben.

In einem ersten Versuchsansatz wurden die Versuchstiere (D. galeata x hyalina) in einem
Durchfluf3system mit filtriertem Schohseewasser als Medium gehalten. Die Tiere wurden
mit 0.5 mgC/L phosphat-limitierten Algen gefittert. Nach 6 Tagen wurde die Filtrierakti-
vitét der Tiere in der Beobachtungskammer bei 0.5 mgC/L phosphat-limitierten Algen ins-
gesamt fir 60 min gemessen. Dabei wurden alle 15 min zwischen phosphat-limitierten
Algen ohne und phosphat-limitierten Algen mit Phosphat-Zugabe gewechselt. Wéhrend

die erste Serie dieser Versuche eindeutige Ergebnisse lieferte, konnten die Ergebnisse in
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weiteren Serien nicht wiederholt werden. Es wurde daher ein zweiter Versuchsansatz

gewahlt, um den Einfluf3 der Futterqualitét zu untersuchen.

In einem zweiten Versuchsansatz wurden die Versuchstiere (D. magna) bei einer htheren
Futterkonzentration (1.0 mgC/L) und sechs unterschiedlichen Futterqualitéten in einem
Durchfluf3system mit kunstlichem, phosphat-freiem Medium (KLUTTGEN et al. 1996)
gehalten. Die unterschiedlichen Futterqualitdten wurden durch die Zugabe von 0, 4, 8, 16,
32 bzw. 280 pgP/L zur Algensuspension erzeugt. Jeder Ansatz wurde in 7 Parallelen
durchgefiihrt. Die Versuchstiere, alles Neonate der dritten Brut, wurden zuféllig auf die
Gefalie verteilt. Dabei wurden in jedes Geféal3 3 Tiere gesetzt, wahrend die restlichen Tiere
zur Bestimmung des Trockengewichts (vier Tiere pro Messung) zu Beginn des Experi-
ments verwendet wurden. Nach 6 Tagen wurden die Trockengewichte, die stéchiometri-
schen Parameter (C:P Verhdltnis) und die Filtrieraktivitét der Tiere aus den unterschiedli-
chen Ansétzen bestimmt. Aus den Trockengewichten nach 6 Tagen und den Trockenge-
wichten zu Beginn des Experiments wurde die somatische Wachstumsrate bei den ver-
schiedenen Futterqualitéten berechnet. Die Filtrieraktivitdt der Tiere wurde in der Beob-
achtungskammer gemessen. Dazu wurden die Tiere erst ftr 20 min in filtriertes Seewasser
Uberfuhrt, und dann die Filtrieraktivitat fir jeweils 20 min bei filtriertem Seewasser und

anschliefRend 20 min bel 0.5 mgC/L Scenedesmus (Standardalgen, 2.3.2) gemessen.

24 Moddlentwicklung

In der Verhaltensokologie werden haufig Modelle verwendet, um das Verhalten unter be-
stimmten Bedingungen einzuschétzen oder sogar vorherzusagen. Dabel handelt es sich im
wesentlichen nicht um Modelle, die Daten beschreiben, sondern um Modelle, die auf kon-
kreten Annahmen von Kosten und Nutzen eines Verhaltens basieren. Ein bestimmtes Ver-
haltensmuster kann durch Kosten und Nutzen bewertet und ein optimiertes Verhalten
beschrieben werden. Ein optimiertes Verhalten ist jenes, welches die Fitneld eines Orga-
nismus maximiert. Da eine Messung von Fitnef3 nicht direkt mdglich ist und nicht immer
klar erkenntlich ist, wodurch Fitnef3 maximiert werden kann, ist das Ziel der Optimierung
abhangig von der speziellen Situation in der sich ein Organismus befindet. Je nachdem
kann Optimierung z.B. bedeuten, die Futteraufnahme oder die Nettoenergieaufnahme zu

maximieren, oder aber z.B. den Rauberdruck oder die Hungerperioden zu minimieren
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(Risikominimierung). Abhangig von der Situation eines Organismus und somit vom Ziel

der Optimierung, verandert sich auch die Beurteilung eines beobachteten Verhaltens.

Die meisten Modelle zur Beschreibung des Filtrierverhaltens gehen von einer Maximie-
rung der Nettoenergieaufnahme aus (z.B. LEHMAN 1976; PLATH 1996). Das hier entwickelte
Modell untersucht den Einflu® von Futterquantitdt und -qualitét auf die Filtrieraktivitat.
Dabel wird in dem Modell zwischen dem Energie-Gehalt und dem Gehalt einer limitieren-
den Ressource eines Futters unterschieden. Das Modell basiert auf einer Kosten-Nutzen-
Analyse der Schlagfrequenz und wird mit einem stochiometrischen Ansatz kombiniert. Es
ist bekannt, dal3 Daphnien im Gegensatz zu ihrer Nahrung, die saisonal starken Schwan-
kungen unterliegen kann, eine relativ konstante stochiometrische Zusammensetzung haben
(HESSEN 1990; HESSEN & LYCHE 1991). Daher stellt sich die Frage, wie die Stéchiometrie
der Nahrung das Verhalten der Daphnien, hier die Filtrieraktivitét, beeinflussen kann. In
diesem Modell tritt daher die Maximierung der Aufnahme der Nahrung in einem optima-

len stochiometrischen Verhdltnis anstelle einer Maximierung der Nettoenergieaufnahme.
Im Modell wurden folgende grundlegende Annahmen gemacht:

1. DieKosten fir das Filtrieren sind rein energetisch und steigen nicht-linear mit steigen-
der Filtrieraktivitdt (Energie-Kosten). Filtrieren kostet keine andere Ressource, aul3er

Energie.

2. Die Nahrungsaufnahmeist linear mit der Filtrieraktivitét verbunden und wird durch die
maximale Aufnahmekapazitdt des Darms beschrankt. (Energie-Nutzen, Ressourcen-

Nutzen).

Die exakte Form der Kosten- und Nutzenkurve spielt fur die Aussage des Modells keine
Rolle, vorausgesetzt die Kosten steigen nicht-linear mit der Filtrieraktivitat. Im Modell
wurde eine inverse Michaelis-Menten-Kinetik verwendet, aber auch andere nicht-lineare
Modelle sind denkbar und liefern &hnlich Ergebnisse (vergleiche LEHMAN 1976). Die Nah-
rungsaufnahme wurde im Modell als einfach linear abhéngig betrachtet. Das bedeutet, dal3
bei einer Verdoppelung der Filtrieraktivitdt doppelt soviel Nahrung aus dem Wasser
filtriert wird. Bei sehr hohen Schlagfrequenzen ist anzunehmen, dal3 die Effizienz der Nah-
rungsaufnahme geringer wird. Ein solcher Effekt wurde nicht in dem Modell berticksich-
tigt, da dies einer stérkeren Kostensteigerung gleichkommen wirde und daher die Auspré-

gung der Optimumskurve nur verstérken wirde.
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Die Aufnahmekapazitét des Darms und die Assimilationseffizienz fur Energie und Ressour-
cen wurde in dem Modell als konstant angesehen. Dies ist durchaus kritisch zu betrachten,
da sowohl Darmvolumen als auch Assimilationseffizienz, zusammen mit der Filtrierakti-
vitdt und der Filterflachenmorphologie einem Optimierungsprozef3 unterliegen kénnten.
Bei einer Betrachtung der Anpassung der Filtrieraktivitdt an kurzfristige Anderungen in
der Futterkonzentration konnen jedoch die langfristigeren Optimierungsprozesse der ande-
ren Parameter vernachldssigt werden. Allein die Filtrieraktivitét kann bei kurzfristigen

Schwankungen angepal3t werden.

Eine Veranderung in der Nahrungsaufnahme beeinfluf3t auch die Darmfillzeit, die Zeit, in
der der Darminhalt einmal komplett ausgetauscht wird (GELLER 1975). Eine Veranderung
der Darmfillzeit findet jedoch hauptsachlich bei hoheren Futterkonzentrationen statt und

wurde daher in den Modellvoraussagen nicht berticksichtigt.

Fir diese Arbeit wurde mit dem Modell eine konkrete Fragestellung bearbeitet. Es wurde
betrachtet, wie sich eine Veranderung der Filtrieraktivitét auf die Inkorporation von Ener-
gie und Ressourcen auswirkt, und welche Veranderung der Filtrieraktivitét zu erwarten
wére, wenn die Futterqualitdt veréndert wird. Die Gleichungen des Modells wurden in

VisualBasic 4.0 (Microsoft) programmiert und iterativ gel 6st.
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3 Ergebnisse

3.1 Frelanduntersuchungen
311 Vertikalprofile

Wahrend zwei Wochen (20 Juni- 4 Juli 1998) wurde taglich ein Vertikalprofil gemessen.
Exemplarisch sind die Daten des Vertikaprofils vom 20 Juni 1998 in Abbildung 3.1
dargestellt.
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Abbildung 3.1 Original Daten eines Vertikalprofils

Dargestellt sind die MeRBwerte fur Chlorophyll-a (&, %), Phycoerythrin (I, E1) und Tempe-
ratur (fette Linie) vom 20.6.1998. Die Sonde wurde per Hand langsam bis auf 12 m herab-
gelassen (@4, k) und dann schneller wieder hochgezogen (%, [). Trotz der zu
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erwartenden Turbulenzen durch die Bewegung der Sonde sind beide Profile relativ
deckungsgleich.

Die Mel3werte der folgenden zwel Wochen wurden in 25 cm Tiefenstufen unterteilt und
untereinander verglichen. Die Sprungschicht lag wahrend dieses Zeitraums bei ca. 8 - 9 m
(Abbildung 3.2). Die Trubung stieg in der ersten Woche leicht an, war aber Uber die

gesamte Wassersaule relativ konstant (1- 1.2 %).
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Abbildung 3.2 Temperaturschichtung im Schohsee

Dargestellt ist die Wassertemperatur [°C] in unterschiedlichen Tiefenstufen [alle 25 cm]
wahrend des Untersuchungszeitraums. Die Sprungschicht liegt zwischen 8 und 9 m.
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Wahrend der gesamten zwei Wochen konnte im Schohsee ein Tiefen-Chlorophyll-a-Ma-
ximum beobachtet werden (Abbildung 3.3). Die Chlorophyll-a-Konzentration im Epilim-

nion war geringer als an der Thermocline, wies jedoch auch starke Schwankungen auf mit

lokalen Chlorophyll-a-Maxima.

Wassertielfe

Abbildung 3.3 Chlorophyll-aim Schohsee

Dargestellt ist die Chlorophyll-a-Konzentration [pg/L] in unterschiedlichen Tiefenstufen [alle
25 cm] wahrend des Untersuchungszeitraums. Wéhrend dieser Zeit war ein stabiles Tiefen-
maximum an der Thermocline zu beobachten.



Ergebnisse 35

Die Schwankungen der Chlorophyll-a-Konzentration in den unterschiedlichen Tiefenstu-
fen sind in Abbildung 3.4 dargestellt. Danach ist im Epilimnion im Mittel die Standardab-
weichung doppelt so hoch wie beim Tiefenmaximum an der Thermocline. Dies ist auch an

der Varianz des Chlorophylls zu erkennen. Im Hypolimnion nimmt die Streuung wieder zu.
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Abbildung 3.4 Stabilitat der Chlorophyll-a Konzentration

Links dargestellt ist die mittlere Chlorophyll-a Konzentration mit Standardabweichung in den
entsprechenden Tiefenstufen flr den Zeitraum vom 21.6. bis zum 4.7.98, sowie das Tem-
peraturprofil. Rechts ist der Variationskoeffizient fur Chlorophyll-a in den einzelnen Tiefen-
stufen aufgetragen.
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Die Verteilung der Phycoerythrin-Konzentration zeigte wahrend der gesamten Zeit ein
Maximum unterhalb der Thermocline. Dies entspricht anderen Beobachtungen (ScHOPS
1999), in denen auf ein erhdhtes VVorkommen von Chryptomonaden im Schéhsee in diesen
Tiefen hingewiesen wird.
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Abbildung 3.5 Phycoerythrin im Schohsee

Dargestellt ist die Phycoerythrin-Konzentration [pg/L] in unterschiedlichen Tiefenstufen [alle
25 cm] wéahrend des Untersuchungszeitraums. Wahrend dieser Zeit war ein stabiles Tie-
fenmaximum unterhalb der Thermocline zu beobachten.
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3.1.2 Horizontalprofile

Die Horizontalprofile zeigten bis auf wenige Ausnahmen keine starken Schwankungen in
der Chlorophyll-Konzentration. Konzentrationsdnderungen von 0.5 pg Chl/L wie in
Abbildung 3.6 unten waren die Ausnahme. Gesamt betrachtet ist das Chlorophyll-a im
Schohsee relativ homogen verteilt. Dennoch ist zu erkennen, dal3 im Vergleich zu einer
Eichmessung die Mef3werte eines typischen, stabilen Profils eine deutlich hdhere Streuung
aufweisen (Abbildung 3.6). Bei der weiteren Auswertung der horizontalen Profile wurden

erst die linearen Trends entfernt und anschlief3end eine Fast-Fourier-Analyse durchgefihrt.
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Abbildung 3.6 Horizontalprofile

Dargestellt sind exemplarisch 3 Fluoreszenzmessungen von jeweils 200 Punkten (1/s). Die
obere Kurve wurde stationar in einer Sdule gemessen. Die beiden unteren Kurven wurden
an der gleichen Strecke im Schoéhsee zu unterschiedlichen Zeiten gemessen.

In Abbildung 3.7 wurden die Werte der Fourier-Analyse fur die drei exemplarischen

Profile aus Abbildung 3.6 dargestellt. Deutlich ist bei der Fourier-Analyse des Profils vom
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28.6.98 der erhohte Anteil der Wellenldngen im Bereich um 60 m zu erkennen. Dies kor-
reliert mit dem Sprung der Chlorophyll-Werte im Originalprofil. Der hohe Anteil an nie-
derfrequenten Wellenléngen, sowohl am 20.6.98 als auch am 28.6.98, beruht auf Konzen-
trationsdnderungen, die sich Uber eine Strecke von ca. 250 m erstrecken. Die Bedeutung
dieser Schwankungen ist fur einzelne Daphnien und fir die Anpassung einer Suchstrategie
gering. Bei der Fourier-Analyse wird deutlich, daf3 es im Bereich von 1 — 20 m keine
dominanten, harmonischen Schwankungen gibt. Alle Frequenzen in diesem Bereich waren
mehr oder weniger gleich stark vertreten. Das bedeutet, dal3 die beobachteten Schwankun-

gen nicht vorhersagbar waren.

Amplitude

Wellenlange [m]

Abbildung 3.7 Fourier-Analyse von Horizontalprofilen

Dargestellt sind die Fourier-Analysen von drei Horizontalprofilen. Die fette Linie entspricht
dem Profil vom 28.6.98. Die gestrichelte Linie stellt die Werte fur den 20.6.98 dar, die diinne
Linie die Werte fur eine Eichkurve. Deutlich ist bei der Kurve vom 28.6.98 die starke
Auspragung der Wellenlangen um 50 — 60 m zu erkennen. Dies korrelieret mit dem Sprung
der Chlorophyll-Werte in dem Original-Profil in Abbildung 3.6.

Schwankungen mit einer Wellenlange bis zu 40 m wurden aus dem Datensatz der Fourier-
Analyse entfernt. Die von den Trends bereinigten Datensdtze wurden ricktransformiert
und dann mit einem gewichteten, gleitenden Mittelwert gegléttet, d.h. das Grundrauschen
wurde entfernt. Der so bereinigte Datensatz stellt die fir Daphnien relevanten, lokalen

Futterschwankungen dar, dieim Bereich von 1 — 20 m liegen.
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Flr jeden bereinigten Datensatz wurde die mittlere Distanz zwischen zwei Wechsel punk-
ten bestimmt. Dies entspricht der mittleren maximalen Distanz zum né&chsten Patch. Wei-
terhin wurde die Standardabweichung jedes Profils bestimmt. Dies entspricht der Patch-
qgualitét und ist abhéangig von der Amplitude der Schwankungen. Die Amplitude der
Schwankungen im Habitat wird durch die Verwendung eines gewichteten, gleitenden
Mittelwerts eher unterschétzt. Dies gilt auch fur die Methode der Fluoreszenzmessung mit
der Sonde, die Uber ein grol3eres Volumen integriert und somit kleinrdumige Schwankun-
gen unterschétzt. Dennoch ist im Vergleich zu den Eichmessungen die Streuung der Frei-
landmessungen teilweise wesentlich héher (Abbildung 3.8). Dies welldt auf kleinrdumige,
horizontale Konzentrationsschwankungen im Freiland hin, die im Bereich von einem bis

zu wenigen Metern liegen. Relativ zu den Labormessungen ist das Habitat daher heterogen.
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Abbildung 3.8 Serienanalyse der horizontalen Profile

Dargestellt sind Daten aus 19 Eichmessungen (g4) und 60 Freilandmessungen (2) nach
der Serienanalyse. Bei der Analyse wurden lineare Trends und Schwankungen mit einer
Wellenléange gréRer als 40 m entfernt. Danach wurde ein gewichteter, gleitender Mittelwert
berechnet. Die Schwankungen liegen in einem Bereich der als nicht zuféllig angesehen wird
(in diesem Fall >1 m).
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Die durchschnittliche maximale Distanz zum néchsten Patch liegt bel allen Messungen
oberhalb der Schwelle, die von LEGENDRE & LEGENDRE (1983) als Zufallsverteilung ange-
sehen wird. Nicht dargestellt sind die Eichmessungen in destilliertem Wasser. Alle Mes-
sungen in destilliertem Wasser lagen fur Chlorophyll-a bei 0.00 pg/L + 0.00. Da die Daten
der Profile nicht normal verteilt sind, wurde ein Mann-Whitney-U-Test durchgefihrt. Die
statistische Analyse ergibt hoch signifikante Unterschiede zwischen Freilanddaten und
Eichkurven in der Patchqualitét (p < 0.001) aber nicht in der Distanz zum nachsten Patch
(p=0.95).

3.2 Experimente zur Verteilung von Daphnien in einem heter ogenen Habitat

3.2.1 Futterverteilung und grol3rdumige Vertikalverteilung

In diesen Versuchen wurden zwei Populationen eines D. galeata x hyalina Klons in den
Planktontirmen untersucht. Die Tiere wurden dazu bei geringer Futterkonzentration
gehalten. Im Durchschnitt waren ca. 0.15 - 0.2 mgC/L in der Wassersaule enthalten. Die
thermische Schichtung der Planktontiirme wurde auf 20, 10 und 8 °C eingestellt. Futter-
konzentrationen wurden in eine der beiden Sprungschichten, zwischen die Schichten oder
gar nicht eingespritzt. Die Planktontirme wurden vorher und nach 2 %2 h fir 2 min in

unterschiedlichen Tiefen beprobt.

Aufgrund der unterschiedlichen Anzahl der Tiere in den beiden Planktontirmen und an
einzelnen Tagen, wurde fur den Vergleich der Verteilungen jewells der relative Anteil der
gefangenen Tiere in den einzelnen Tiefenstufen verwendet. Die vertikale Verteilung der
Tiere ohne zusétzliche Futterzugabe wurde Uber alle Versuchstage (n = 22) gemittelt und
in Abbildung 3.9 dargestellt. Zusatzlich ist das Temperaturprofil fUr die geschichteten
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Planktontirme aufgetragen. Bei 2.5 und 6 m sind die Sprungschichten zu erkennen. Die
meisten Daphnien hielten sich in der Nahe der oberen Sprungschicht auf. An der Wasser-
oberfl&che wurden hauptséchlich juvenile Tiere gefunden. Die Verteilung der Tiere war
relativ stabil, unabhangig davon, ob am Tag zuvor in einem Versuch Futter eingespritzt
wurde oder den Planktontirmen eine grof3e Menge (5 Liter) an konzentrierter Algensus-

pension (ca. 200 mgC/L) hinzugefiigt wurde.
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Abbildung 3.9 Durchschnittliche Verteilung der Tiere ohne Futterzugabe

Auf der linken Seite ist der Anteil der gefangenen Tiere in der jeweiligen Wassertiefe darge-
stellt, gemittelt fur alle Probenentnahmen ohne eine vorherige Futterzugabe. Die Fehlerbal-
ken bezeichnen den Standardfehler (n = 22). Auf der rechten Seite ist die Wassertempera-
tur und die Futterkonzentration (Balken mit Standardfehlern) in den Planktontirmen aufge-
tragen. Die Sprungschichten liegen bei 2.5 und 6 m.
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In Abbildung 3.10 ist exemplarisch fur den 1.5.1998 die Anzahl der gefangenen Tiere in
den entsprechenden Wassertiefen vor einer Futterzugabe dargestellt. Die Verteilung ent-

spricht im wesentlichen der Verteilung der Tiere ohne Futterschichtung tber den gesamten

Versuchszeitraum.
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Abbildung 3.10 Verteilungder Tierevor Futterzugabe

Auf der linken Seite ist die Anzahl der Tiere dargestellt, die vor der Futterzugabe in den
Proben vom 1.5.1998 in den entsprechenden Wassertiefen gefangen wurden. Auf der
rechten Seite ist die Wassertemperatur und die Futterkonzentration (Balken) im Plankton-
turm aufgetragen.

In Abbildung 3.11 ist exemplarisch fir eine Futterzugabe in der oberen Sprungschicht die
Anzahl der gefangenen Tiere in den einzelnen Tiefenstufen dargestellt. Die meisten Tiere
sind in der Futterschicht zu finden. Im Vergleich zu der Verteilung vor der Futterzugabe

(schraffierte Balken) wird die Verdnderung der Anzahl der Tiere in den einzelnen Tiefen
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deutlich. Nach einer Futterzugabe wurden haufig wesentlich mehr Tiere gefangen als
zuvor. Dies beruht darauf, dal3 die Probenentnahme nicht gleichmaidig Gber die gesamte
Wassersdule erfolgen konnte, und sich die Daphnien nach einer Futterzugabe im Futter
direkt vor einer Offnung aufhielten. Durchschnittlich wurden pro Versuch insgesamt ca.
2400 Tiere gefangen.
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Abbildung 3.11 Verteilung der Tiere nach Futterzugabe

Auf der linken Seite, als graue Balken dargestellt, ist die Anzahl der gefangenen Tiere am
1.5.98 in den entsprechenden Wassertiefen, 2 % h nach Zugabe einer Algensuspension
und Ausbildung einer Futterschicht bei ca. 2.5 m. Zum Vergleich ist die Verteilung der Tiere
2 % h vor dem Versuch dargestellt (schraffierte Balken, vergleiche Abbildung 3.10). Auf der
rechten Seite ist die Wassertemperatur und die Futterkonzentration (Balken) im Plankton-
turm aufgetragen.

Die Anderung der Verteilung kann auch in Abbildung 3.12 nachvollzogen werden, in der

alle Versuche mit Futter in der oberen Sprungschicht zusammengefaldt sind. Aufgetragen
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ist dabei nicht der Anteil der Tiere, sondern die relative Veranderung der Verteilung der
Tiere. Dieswird als ein Mal3 fur den Einflul der Futterzugabe auf die Verteilung der Tiere
in der entsprechenden Tiefenstufe gesehen. Wéahrend in der Tiefe der Futterzugabe die
Anzahl der Tiere durchschnittlich um Gber 300 % steigt, ist in alen anderen Tiefen eine
Abnahme zu beobachten. Obwohl die Futterzugabe bei 2.5 m erfolgte, kann ein Einflul3

auf die Verteilung der Tiere auch noch in 7 m Tiefe nachgewiesen werden.
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Abbildung 3.12 EinfluR der Futterzugabein der oberen Sprungschicht

Auf der linken Seite ist die relative Anderung des Anteils der gefangenen Tiere fir die ein-
zelnen Wassertiefen dargestellt, 2 % h nach Zugabe einer Algensuspension und Ausbildung
einer stabilen Futterschicht bei ca. 2.5 m. Die Fehlerbalken bezeichnen den Standardfehler
(n = 8). Auf der rechten Seite ist die Wassertemperatur und die Futterkonzentration (Balken
mit Standardfehler) in den Planktontirmen aufgetragen.

Die Versuche mit einer Futterschicht in der unteren Sprungschicht wurden in Abbildung 3.13

zusammengefaldt. Auch hier zeigt sich ein klarer Einfluld der Futterzugabe auf die vertikale
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Verteilung der Tiere. In der Futterschicht bel 6 m zeigt sich eine Zunahme der Tiere von fast
500 %, wahrend sich oberhalb die Anzahl der Tiere in jeder Tiefenstufe verringert. Teilweise
wurden in der unteren Futterschicht bis zu 1350 Tiere (vorher 80 Tiere) gefangen, was einen
Anteil von Uber 50 % der gesamten gefangenen Tiere darstellt. Auch unterhalb der Futterzu-
gabe zeigt sich eine leichte Zunahme der Tiere. Dies ist wahrscheinlich darauf zuriickzufih-
ren, dal3 eine Schichtung des Futters in der unteren Sprungschicht aufgrund der geringen
Temperaturunterschiede nicht so stabil ist wie in der oberen Sprungschicht und stark von der

exakten Temperatur der Algensuspension abhangt. Dies wird auch in den Versuchen deut-

lich, bei denen es nicht gelang das Futter im unteren Bereich stabil zu schichten.
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Abbildung 3.13 EinfluR der Futterzugabein der unteren Sprungschicht

Auf der linken Seite ist die relative Anderung des Anteils der gefangenen Tiere fir die
einzelnen Wassertiefen dargestellt, 2 ¥ h nach Zugabe einer Algensuspension und
Ausbildung einer stabilen Futterschicht bei ca. 6 m. Die Fehlerbalken bezeichnen den
Standardfehler (n = 6). Auf der rechten Seite ist die Wassertemperatur und die Futter-
konzentration (Balken mit Standardfehlern) in den Planktontirmen aufgetragen.

Wassertiefe [m]
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In Abbildung 3.14 sind Versuche zusammengefaldt, bei denen es nicht gelang das Futter
stabil zu schichten. Die Algensuspensionen wurden bel 6 m in die untere Sprungschicht
eingespritzt. Da die Temperatur der Algensuspension jedoch nicht richtig abgestimmt war,
kam es nicht zu einer Futterschichtung sondern zu Vermischungen. Durch die Fenster in den
Turmen konnte beobachtet werden, wie eine falsch temperierte Algenldsung entweder auf-

stieg oder unter die untere Sprungschicht absank.
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Abbildung 3.14 Einflufd einer gemischten Futterzugabein unteren Bereich der
Wassersiule

Auf der linken Seite ist die relative Anderung des Anteils der gefangenen Tiere fir die
einzelnen Wassertiefen dargestellt, 2 ¥2 h nach Zugabe einer Algensuspension (Ellipsen,
rechts) ohne Ausbildung einer Futterschicht. Die Fehlerbalken bezeichnen den Standard-
fehler (n = 8). Auf der rechten Seite ist die Wassertemperatur in den Planktontirmen auf-
getragen und exemplarisch die Futterkonzentrationen fiir einen Versuch (Balken). Da sich
keine Schichtung ausbildete, konnte trotz der Futterzugabe in 6 m keine Erhéhung der Fut-
terkonzentration nachgewiesen werden.
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Die Algensuspension verteilt sich jedoch nicht homogen in der Wassersaule. Daher konnte
in den Versuchen auch keine Erhthung der Futterkonzentration nachgewiesen werden. Die
Futterzugabe kann lediglich anhand der Veranderung der Vertellung der Tiere
nachvollzogen werden. Die Versuche zeigen, dal3 selbst diese diffuse Futterzugabe im

unteren Bereich der Wassersaule noch einen Einfluld auf die Verteilung der Tiere hat.

Unterhalb der oberen Sprungschicht ist bel allen Versuchen eine Zunahme der Daphnien
zu verzeichnen, oberhalb eine Abnahme. An der Oberflache allerdings, ist eine Zunahme
der Tiere zu erkennen, die nicht mit den allgemeinen Beobachtungen Ubereinstimmt. Bei
diesen Tieren handelte es sich hauptséchlich um Juvenile. Bei der Auswertung der Proben
wurde jedoch nicht zwischen adulten und juvenilen Tieren unterschieden. Auf ein unter-

schiedliches Verhalten der Altersklassen kann daher nicht eingegangen werden.

3.22 Kleinraumige Vertellungsdynamik von Algen und Daphnien

In der Planktonorgel wurden die 10 cm Roéhren mit 50 — 200 Individuen verschiedener
Klone und Arten bestlickt. In den Rohren wurden stabile Futterschichtungen an der Ther-
mocline erzeugt und die Verteilung der Daphnien vor und nach der Futterzugabe protokol-

liert.

Zunéchst wurde in Réhren ohne Daphnien die Entwicklung der Algenkonzentration Uber
mehrere Stunden verfolgt, um die Stabilitét der Algenschichtung zu Uberprifen. In
Abbildung 3.15 ist die Entwicklung der Futterkonzentration sowohl mit als auch ohne
Daphnien dargestellt. Ohne Daphnien bleibt die Schichtung in den Réhren bis zu 3 h
stabil. Danach nimmt die Futterkonzentration stetig ab. Die Unterschiede in der Abnahme
beruhen auf einer unterschiedlichen Patchdicke. Je gréf3er der Patch, um so langer dauert
es bis die Futterkonzentration unter die Sprungschicht sinkt. Die Futterschichtung ist in
einem Zeitraum von 3 — 4 h relativ stabil, und bietet damit die Voraussetzungen den Ein-
fluld einer heterogenen Futterkonzentration auf das Verhalten von Daphnien unter kontrol-

lierten Bedingungen zu untersuchen.
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Abbildung 3.15 Einflu® desFiltrierver haltens auf die geschichtete Algenkonzentration

Dargestellt ist der Verlauf der Algenkonzentration nach der Futterschichtung an der Ther-
mocline (ca. 2 mgC/L). Insgesamt wurden 5 Versuche ohne Daphnien (%) und mit ca. 100
Daphnien (&) dargestellt. Die Kurven bezeichnen die hyperbolische Abnahme der Algen-
konzentration ohne Daphnien (y=(170.2" 0.84)/(0.84+x)) und mit (y=(3.16" 193.7)/(193.7+x)).
Die gestrichelte Linie stellt die theoretische Abnahme der Algenkonzentration dar, ermittelt
Uber die Ingestionsraten fur 100 Daphnien von 2 mm Kd&rpergrol3e (berechnet nach GELLER
1975) und unter der Beriicksichtigung der Sinkverluste.

Im Vergleich dazu nimmt die Futterkonzentration in den Rohren mit ca. 100 Daphnien
wesentlich schneller ab. Wéhrend in den Versuchen ohne Daphnien die Algenkonzentra-
tion erst nach ca. 7 h um die Halfte abnimmt, ist die Algenkonzentration in den Versuchen
mit Daphnien schon nach 3 h um die Halfte verringert. Diese stéarkere Abnahme ist sowohl
auf das Grazing al's auch auf Turbulenzen durch das Schwimmverhalten und das Filtrieren
der Tiere zurtickzufihren. Eine grobe Abschétzung des Grazings bei gleichzeitiger Beriick-
sichtigung der Sinkverluste zeigt, dai die steile Abnahme der Algenkonzentration im An-
fangsbereich nicht allein durch Grazing erklért werden kann. Dabei wurden maximale In-
gestionsraten (nach GELLER 1975) fur alle 100 Tiere angenommen. Die Abschétzung ent-
spricht daher einem maximalen Einflul? des Grazings. Die Differenz zur beobachteten Ab-
nahme der Algenkonzentration mit Daphnien ist auf Vermischung durch Turbulenzen von

sowohl der Schwimmaktivitéat als auch der Filtrieraktivitét zurtickzufthren.
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In Abbildung 3.16 ist exemplarisch fur eine Rohre die Verteilung der Daphnien in der
Planktonorgel vor und nach Futterzugabe an der Sprungschicht dargestellt. In der Rohre
befanden sich 93 D. pulex. Vor der Futterschichtung waren die Tiere Uber die gesamte
Wassersaule verteilt. Nach der Futterschichtung waren 82 % der Daphnien im Bereich der
Futterschichtung. Nach 2 %2 h verteilen sich die Daphnien langsam wieder Uber einen

groleren Bereich.
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Abbildung 3.16 Verteilung der Daphnien bei Futterschichtung

Exemplarisch ist die Verteilung von 93 Daphnien in einer Réhre der Planktonorgel darge-
stellt. Der graue Kreis markiert den Zeitpunkt der Schichtung und die Lage der Futterschicht
(ca. 1 mgC/L) an der Sprungschicht. Nach 110 min sind 83 % der Daphnien im Bereich der
Futterschicht.

Die Versuche wurden mit jeweils einem Klon von drei verschiedenen Arten durchgefihrt.
In Abbildung 3.17 ist die Reaktionen der drei Klone bei jeweils 8 Versuchen dargestellt.
Dabei wurde der Anteil der Tiere dargestellt, die sich in der 10-cm-Sektion befanden, in
der die Futterschichtung erfolgte. In diesem Bereich wurde weiterhin die kleinrdumige
Verteilung der Daphnien erfalst. Daher wurde zusétzlich der Anteil der Tiere aufgetragen,
der sich nicht nur im Bereich der Futterschicht befand sondern direkt in den 3 cm der

Futterschichtung aufhielt.
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Abbildung 3.17 Reaktion verschiedener Klone auf eine Futter schichtung

Dargestellt ist die Reaktion auf eine Futterschichtung (1.0 mgC/L) fur Klone von D. pulex,

D. hyalina und D. magna fur jeweils 8 Versuche. Es wurde jeweils der Anteil der Tiere in der
10-cm-Sektion der Futterschicht (%) und der Anteil der Tiere direkt innerhalb der 3 cm der

Futterschicht (g) aufgetragen.
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Es wird deutlich, dal? die Arten unterschiedlich reagieren. Wahrend sich bel D. pulex und
D. hyalina bis zu 90 % der Tiere im Bereich der Futterschichtung aufhielten, sind es bei
D. magna maximal 60 %. Weiterhin fallt auf, dal3 bei D. pulex sich 80 % der Tiere direkt
innerhalb der Futterschicht befanden, bei D. hyalina jedoch nur bis zu 50 %, obwohl der
gesamte Anteil der Tiereim Bereich der Futterkonzentration vergleichbar ist. Dieslag daran,
da3 D. hyalina sich direkt oberhalb der Futterschicht aufhielt und erst nachdem das Futter
vermischt wurde in die Futterschicht ging. Wéahrend die Aggregation von D. pulex nach
3 —4 h wieder abnimmt, zeigt D. magna Uber den gesamten Zeitraum von 6 h eine stetige

Zunahme im Bereich der Futterschicht.

Der Einflul3 der Futterkonzentration im Patch auf die kleinrdumige Verteilung von
D. hyalina wurde in einem weiteren Versuch deutlich. In diesem Versuch wurde eine

Futterschicht mit einer Futterkonzentration von 0.5 mg/L erzeugt (Abbildung 3.18).
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Abbildung 3.18 Verteilung von D. hyalina bei Futter schichtung

Dargestellt ist exemplarisch die Verteilung von 120 D. hyalina. Die grauen Kreise markieren
den Zeitpunkt der Schichtung und die Lage der Futterschicht. Im unteren Teil der Abbildung
ist die Futterkonzentration an der Sprungschicht aufgetragen. Bei der ersten Futterzugabe
betrug die Futterkonzentration 0.52 mgC/L. Nach 90 min waren 84 % der Tiere im Bereich
der Futterschicht. Die Futterkonzentration betrug zu diesem Zeitpunkt 0.36 mgC/L. Im wei-
teren Verlauf nahm die Aggregation der Tiere langsam ab. Nach 5 h erfolgte wiederholt eine
Futterzugabe von ca. 0.30 mgC/L. Die Daphnien reagieren sofort auf diese erneute Futter-
zugabe. Diese Versuche wurden mit identischem Ergebnis wiederholt.
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Nach 90 min waren ca. 84 % der 120 Tiere im Bereich der Futterschicht, vergleichbar mit
den Versuchen in Abbildung 3.17. Wéhrend sich bei einer Futterkonzentration von
1.0 mgC/L D. hyalina gewdhnlich oberhalb der Futterschicht aufhielt und maximal 50 %
direkt innerhalb der Futterschicht waren, hielten sich bei der geringeren Futterkonzen-
tration von 0.5 mgC/L fast alle Daphnien direkt innerhalb der Futterschicht (82 %) auf.
Zum Zeitpunkt der maximalen Aggregation der Tiere lag die Futterkonzentration bei 0.36
mgC/L. Wenige Minuten spater nahm die Anzahl der Tiere im Patch langsam wieder ab.

Im zweiten Teil des Versuchs wurde erneut eine Futterschicht an der Thermocline erzeugt,
5 h nach der ersten Futterzugabe. Die erzeugte Futterkonzentration von 0.30 mgC/L war
niedriger als zuvor und entsprach der Futterkonzentration, bel der 3 h vorher die Auflo-
sung der Aggregation begann. Obwohl die Futterkonzentration vergleichbar war, kam es

wenige Minuten nach der Futterzugabe zu einer erneuten Aggregation.

Der Versuch wurde in einer anderen Orgelrohre mit einer anderen Population zeitgleich
mit fast identischem Ergebnis durchgefiihrt und mehrfach mit vergleichbarem Ergebnis
wiederholt.

3.3 Experimente zur Plastizitat der Filtrieraktivitét

3.3.1 Einflufl der Futterkonzentration auf die Filtrier aktivitat

Daphnien wurden bel unterschiedlichen Kombinationen von Futterkonzentration (0.1, 0.25,
0.5 und 1.0 mgC/L) und Temperatur (15, 20 und 25 °C) bis zum Zeitpunkt der ersten Ei-
ablage in Durchflu’geféal3en gehalten. Die Tiere wurden in der Beobachtungskammer vari-
ierenden Futterkonzentrationen ausgesetzt und die Filtrieraktivitét wurde bestimmt. Bei
der Messung der Filtrieraktivitét wurden drei Aspekte betrachtet. In den ersten 30 min
eines Experiments wurde die an die Aufzuchtbedingungen angepalite Filtrieraktivitéat er-
mittelt, danach die Reaktion auf einen Futterentzug von 60 min und in den letzten 30 min

die Reaktion auf eine stetige, geringe Erhéhung der Futterkonzentration.

In Abbildung 3.19 sind die Mittelwerte der Filtrieraktivitét von jeweils 4 Daphnien aus
den unterschiedlichen Futterkonzentrationen und einer Temperatur von 20 °C dargestellt.
Das Verhalten der 4 Daphnien, die aus 4 unterschiedlichen Durchflul3geféal3en mit gleicher
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Futterkonzentration stammen, ist nahezu identisch. Tiere aus unterschiedlichen Futterkon-
zentrationen zeigen jedoch deutlich abweichende Reaktionen in den einzelnen Phasen des
Versuchs. Am Beispiel der Daphnien aus 20 °C soll im folgenden die Auswirkung der
Futterkonzentration wahrend der Aufzucht auf die Reaktion der Tiere in den einzelnen

Phasen naher untersucht werden.
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Abbildung 3.19 Reaktion der Daphnien auf unter schiedliche Futter bedingungen

Im unteren Teil der Abbildung ist der Verlauf der Futterkonzentration wahrend des Ver-
suchs dargestellt. In der 1. Phase des Versuchs wurde die Futterkonzentration verwendet,
bei der die Daphnien gehalten wurden. In der 2. Phase wurde filtriertes Seewasser verwen-
det. In der 3. Phase wurde eine stetig steigende Futterkonzentration erzeugt. Die Daphnien
stammen entsprechend der Legende aus 0.1, 0.25, 0.5 und 1.0 mgC/L. Im oberen Teil der
Abbildung ist die Filtrieraktivitat der Tiere dargestellt, gemessen als Thoracopodenschlag-
frequenz. Die Werte stellen Mittelwerte von 4 Tieren dar. Die Fehlerbalken bezeichnen die
Standardabweichung. Die Aufzucht und Messung der Tiere fand bei 20 °C statt.
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In der 1. Phase des Versuchs ist die an die Aufzuchtbedingungen angepalite Filtrieraktivi-
tét zu sehen. Es fallt auf, dal3 die Daphnien aus der hochsten Futterkonzentration eine ge-
ringere Filtrieraktivitét zeigen als die aus den ndchst niedrigeren Futterkonzentrationen.
Erst nach Futterentzug in der 2. Phase zeigen die Tiere aus 1.0 mgC/L maximale Schlag-

frequenzen.

Zu Beginn der 2. Phase des Versuchs zeigen alle Tiere, mit Ausnahme der aus der gering-
sten Futterkonzentration, eine Erhohung der Filtrieraktivitat (Abbildung 3.20). Durch eine
Varianzanalyse mit Mel3wiederholung konnte bestétigt werden, dal3 sowohl die Futter-
effekte, d.h. die Futterkonzentration wahrend der Aufzucht, als auch die zeitlichen Effekte,
d.h. die Veranderung der Futterkonzentration im Versuch, signifikant sind (jeweils p <
0.001). Weiterhin besteht eine signifikante Interaktion zwischen Futter- und Zeiteffekten
(p < 0.004). Die Daphnien aus den unterschiedlichen Futterkonzentrationen zeigen dem-

nach ein unterschiedliches Verhalten in Reaktion auf den Futterentzug.
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Abbildung 3.20 Filtrieraktivitat zum Zeitpunkt des Futterentzugs
Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichung der Filtrieraktivitat fur jeweils 4
Daphnien fur die ersten 5 min der 2. Phase (Futterentzug) aus entsprechend 0.1 (%),
0.25 (i), 0.5 (&) und 1.0 (1) mgCI/L.
Mit einem Duncan Test (post hoc) wurden diese Unterschiede naher untersucht. Bei den
Daphnien aus der niedrigsten Futterkonzentration traten zu Beginn des Futterentzugs keine
signifikante Veranderung der Schlagfrequenz auf. Die Schlagfrequenz der Tiere aus der

niedrigsten Futterkonzentration ist in diesem Zeitraum konstant. Fur alle Anderen gibt es
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signifikante Anderungen der Schlagfrequenz liber die Zeit. Eine anschlieRende multiple
Regression konnte bestétigen, dal’3 die Schlagfrequenz der Tiere aus der hochsten Futter-
konzentration signifikant steigt und es keine signifikanten Unterschiede zu den anderen
Treatments gibt. Der Verlauf der Filtrieraktivitdt von Daphnien aus der niedrigsten Futter-
konzentration ist jedoch marginal signifikant unterschiedlich (p = 0.084), da es keine
signifikante Steigung gibt. Dies bestatigt die Ergebnisse des Duncan Tests.

Die Daphnien aus der geringsten Futterkonzentration zeigen zu Beginn des Futterentzugs
keine erhohte Filtrieraktivitat. Im weiteren Verlauf der 2. Phase nimmt die Filtrieraktivitét
kontinuierlich ab (Abbildung 3.21). Diese Abnahme der Filtrieraktivitét 183t sich auch bei
den Daphnien aus den beiden mittleren Futterkonzentrationen (0.5 und 0.25 mgC/L) beob-
achten, bei denen zu Beginn des Futterentzugs in den ersten 5 Minuten der 2. Phase eine
Erhdhung der Filtrieraktivitdt auftrat. Nur die Daphnien, die wahrend der Aufzucht die
hochste Futterkonzentration (1.0 mgC/L) hatten, zeigen Uber den gesamten Zeitraum des
Futterentzugs (60 min) eine kontinuierlich steigende Filtrieraktivitét, obwohl spétestens 4 - 5

min nach dem Futterentzug kein Futter mehr in der Beobachtungskammer vorhanden ist.
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Abbildung 3.21 Filtrieraktivitéat nach Futterentzug
Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichung der Filtrieraktivitat fir jeweils
4 Daphnien wahrend der 2. Phase (ohne Futter) aus entsprechend 0.1 (%), 0.25 (I1), 0.5
(=) und 1.0 (1) mgCI/L.
Durch eine Varianzanalyse mit Mef3wiederholung konnte bestétigt werden, dal3 sowohl die

Futtereffekte (p < 0.001) als auch die zeitlichen Effekte (p < 0.001) signifikant sind. Wei-
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terhin besteht eine signifikante Interaktion zwischen Futter- und Zeiteffekten (p < 0.001).
Bel einem Duncan Test (post hoc) wurden fur alle Futterkonzentrationen signifikante Ver-
anderungen der Filtrieraktivitat Uber den Zeitraum des Futterentzugs gefunden. Mit Hilfe
einer multiplen Regression konnte bestétigt werden, dal3 die Schlagfrequenz der Tiere aus
der hochsten Futterkonzentration signifikant steigt, wahrend bei allen anderen Tieren die
Schlagfrequenz signifikant abnimmt. Der Unterschied zwischen den Tieren aus der hoch-

sten Futterkonzentration und allen anderen ist signifikant (p < 0.005).

Die 3. und letzte Phase des Versuchs beginnt mit einer langsam steigenden Futterkonzen-
tration. Mit der Zugabe von Futter nimmt die Filtrieraktivitdt der Tiere aus den beiden
niedrigen Futterkonzentrationen wieder zu (Abbildung 3.22). Die sehr geringe Standard-
abweichung in diesem Bereich der Kurve weist darauf hin, dal3 die Reaktion der Tiere und
die zugefiihrte Futtermenge stark korrelieren. Auch bei den Tieren aus der néchst hdheren
Futterkonzentration ist ein leichter Anstieg zu verzeichnen. Allerdings ist die Auspragung
schwach und die Standardabweichung hoch. Bei den Tieren aus der hochsten Futterkon-

zentration ist kein weiterer Anstieg der Filtrieraktivitét als Reaktion auf die Futterzugabe

zu erkennen.

11 -
~ 10 -
L.

N

T 9-

5

O

o

S 87

«

<

O

N 7
6_

90 92 94 96 98 100

Versuchsdauer [min]

Abbildung 3.22 Filtrieraktivitét bei Futter zugabe

Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichung der Filtrieraktivitat fir jeweils
4 Daphnien aus entsprechend 0.1 (%), 0.25 (I), 0.5 (&) und 1.0 (Ix1) mgC/L bei Zugabe
einer steigenden Futterkonzentration im ersten Abschnitt der 3. Phase.



Ergebnisse 57

Durch eine Varianzanalyse mit Mef3wiederholung konnte bestétigt werden, dal3 sowohl die
Futtereffekte (p < 0.001) als auch die zeitlichen Effekte signifikant (p < 0.001) sind. Wei-
terhin besteht eine signifikante Interaktion zwischen Futter- und Zeiteffekten (p < 0.001).
Bel einem Duncan Test (post hoc) wurden fir die Tiere aus der hdchsten Futterkonzentra-
tion keine signifikanten Anderungen fiir die ersten 10 min der 3. Phase gefunden. Bei den
Tieren aus der nachst niedrigeren Futterkonzentration (0.5 mgC/L) ergab sich ein signifi-
kanter Unterschied zwischen den ersten beiden Minuten und dem restlichen Abschnitt. Fur
die beiden niedrigen Futterkonzentrationen (0.25 und 0.1 mgC/L) ergaben sich ab der
94. Minute signifikante Unterschiede in der Filtrieraktivitat. Fir die beiden niedrigen Fut-
terkonzentrationen konnten diese Unterschiede auch mit konservativeren Tests (Tukey und
Scheffé) bestétigt werden. Mit einer multiplen Regression konnte gezeigt werden, dal3 die
Schlagfrequenz der Tiere aus der héchsten Futterkonzentration innerhalb der ersten 10 min
keine signifikanten Anderungen aufweist. Der Verlauf der Schlagfrequenz der Tiere aus der
né&chst niedrigeren Futterkonzentration ist marginal signifikant unterschiedlich (p = 0.057).
Die Schlagfrequenz der Tiere aus den beiden niedrigen Futterkonzentrationen steigt und ist
signifikant verschieden vom Verlauf der Schlagfrequenz der Tiere aus der héchsten Fut-
terkonzentration (p < 0.001 fur 0.5 mgC/L; p < 0.001 fur 0.1 mgC/L).

Im weiteren Verlauf der 3. Phase kommt es ab einer entsprechend hohen Futterkonzentra-
tionen bei allen Daphnien zu einer Verringerung der Filtrieraktivitéat. Fur die Daphnien aus
den beiden niedrigen Futterkonzentrationen erfolgt die Abnahme relativ synchron. Daher
ist es moglich die Futterkonzentration zu bestimmen, ab der es zu einer Beschrankungen
der Futteraufnahme (ILL) kommt. Die Tiere, die bei 0.1 mgC/L gehalten wurden, zeigen
eine starke, synchrone Abnahme der Filtrieraktivitét bei ca. 0.3 mgC/L. Die Tiere, die bei
0.25 mgC/L gehalten wurden, reagieren deutlich spéter, bei ca. 0.5 mgC/L, mit einer Ab-
nahme der Filtrieraktivitat. Fur die Tiere aus den beiden hoheren Futterkonzentrationen
la’t sich keine konkrete, limitierende Futterkonzentrationen erkennen, da der Zeitpunkt
der Abnahme der Filtrieraktivitat nicht synchron erfolgt, sondern bei den einzelnen Tieren
unterschiedlich ist. Eine Abnahme der Filtrieraktivitét setzt im Vergleich zu der Futter-

konzentration wéahrend der Vorzucht bel relativ geringen Futterkonzentrationen ein.

Daphnien, die bei hohen Futterkonzentrationen gehalten wurden, zeigen eine maximale
Filtrieraktivitét bei geringen Futterkonzentrationen. Die Filtrieraktivitdt nimmt erst bei

hoheren Futterkonzentrationen wieder ab. Im Gegensatz dazu reagieren Daphnien, die bei
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geringen Futterkonzentrationen gehalten wurden, mit einer Abnahme der Filtrieraktivitét,
wenn kein Futter vorhanden ist. Erst nachdem die Futterkonzentration wieder ansteigt,
wird die Filtrieraktivitat erhdht. Dieser Unterschied im Filtrierverhalten ist plastisch, denn
Daphnien zeigen abhéngig von der Futterkonzentration wahrend der Aufzucht sowohl eine
erhohte Schlagfrequenz bei Futterentzug als auch eine Abnahme der Schlagfrequenz
wahrend des Futterentzugs und nach folgender Futterzugabe eine Erhdhung der Schlagfre-
guenz. Daphnien aus unterschiedlichen Futterkonzentrationen unterschieden sich in ihrem

Filtrierverhalten signifikant voneinander in mindestens einer Phase des Versuchs.

3.3.2 Temperatureinflul® auf dieFiltrieraktivitat

Die fur 20 °C dargestellten Ergebnisse lassen sich ebenfalls bei 15 und 25 °C nachvoll-
ziehen. Im weiteren soll der Einfluld der Temperatur auf die Filtrieraktivitét untersucht
werden. Zum Vergleich der Filtrieraktivitét bei unterschiedlichen Temperaturen wurden
die jeweiligen Mittelwerte der Schlagfrequenzen wéhrend der 2. Phase, d.h. fir die Dauer
des Futterentzugs, herangezogen (Abbildung 3.23). Fir die einzelnen Temperaturen und

Futterkonzentrationen stand eine unterschiedliche Anzahl an Versuchstieren zur Verflgung.

14

12

10 4

Schlagfrequenz [Hz]

0 T T T T
0.10 0.25 0.50 1.00

Futterkonzentration wahrend der Aufzucht [mgC/L]

Abbildung 3.23  Einflufd von Temperatur und Futterkonzentration auf die
Filtrieraktivitat

Dargestellt sind die Mittlewerte der Schlagfrequenzen wahrend der 2. Phase (ohne Futter)
fur die 4 Futterkonzentrationen und die 3 Temperaturen wahrend der Aufzucht (ll = 25 °C;
@® =20 °C; A =15 °C). Die Anzahl der Replikate ist Giber den Symbolen notiert. Die Fehler-
balken stellen Standardfehler dar.
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In Abbildung 3.23 ist zu erkennen, dal3 bei gleicher Futterkonzentration die Hohe der
Schlagfrequenz von der Temperatur wahrend der Aufzucht abhangig ist. Eine statistische
Auswertung der Daten mit Hilfe einer Varianzanalyse ergab, dal? sowohl die Futterkonzen-
tration wéahrend der VVorzucht (p < 0.001) als auch die Temperatur der Vorzucht (p < 0.001)
einen signifikanten Einflul® auf die Schlagfrequenz haben. Weliterhin gibt es eine signi-
fikante Interaktion zwischen dem Effekt der Futterkonzentration und dem der Temperatur
wahrend der Vorzucht (p = 0.016). Der Einflul® der Futterkonzentration ist bei den drei

Temperaturen unterschiedlich.

Bel 25 °C zeigen nur die Tiere aus der niedrigsten Futterkonzentration eine geringere Fil-
trieraktivitét. Die Schlagfrequenzen der anderen Tiere sind vergleichbar. Bel 20 °C haben
auch die Tiere aus 0.25 mgC/L eine geringere Filtrieraktivitét. Bel 15 °C ist die Filtrierak-
tivitat der Tiere aus 0.5 mgC/L maximal, wahrend Tiere sowohl aus den beiden niedrigen

Futterkonzentrationen als auch aus 1.0 mgC/L eine geringere Schlagfrequenz aufweisen.

Bei einem Duncan Test (post hoc) wurden fur Daphnien aus 25 °C keine signifikanten
Unterschiede zwischen den 3 hochsten Futterkonzentrationen gefunden. Daphnien aus
0.1 mgC/L haben eine signifikant niedrigere Schlagfrequenz (p < 0.001). Auch bel 20 °C
haben Daphnien aus 0.1 mgC/L eine signifikant niedrigere Schlagfrequenz (p < 0.001).
Zusétzlich gibt es bei 20 °C einen marginal signifikanten Unterschied zwischen Tieren aus
0.25 und 0.5 mgC/L (p = 0.074), bzw. 1.0 mgC/L (p = 0.054). Bei 15 °C haben Daphnien
aus 0.5 mgC/L eine signifikant hohere Schlagfrequenz im Vergleich zu Daphnien aus
0.1 mgC/L (p = 0.001) und 1.0 mgC/L (p = 0.037). Ebenfalls signifikante Unterschiede in
der Schlagfrequenz gibt es zwischen Tieren aus 0.25 mgC/L und 0.1 mgC/L (p = 0.047).

Die Filtrieraktivitét ist abhangig von der Futterkonzentration wahrend der Aufzucht. Dabei
zeigen die Daphnien aus der geringsten Futterkonzentration fur die jewellige Temperatur
die niedrigsten Schlagfrequenzen. Bei 20 und 25 °C zeigen Daphnien aus hoheren Futter-
konzentrationen hohere Schlagfrequenzen. Bei 15 °C hingegen ist die Filtrieraktivitat von
Daphnien aus 1.0 mgC/L geringer as die von Daphnien aus 0.5 mgC/L.
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3.4 Modellvoraussagen

Es wurde ein Modell entwickelt, das den Energie-Gehalt und den Gehalt an limitierenden
Ressourcen der Nahrung in einer Kosten-Nutzen-Analyse der Filtrieraktivitéat betrachtet. In
der Darstellung der M odellvoraussagen wurde Phosphat als limitierende Ressource gewahit.

Das Modell ist auf andere limitierende Ressourcen Ubertragbar.

Mit Hilfe des Modells wurde untersucht, welchen Einflul die Filtrieraktivitat auf das C:P
Verhdltnis der inkorporierten Nahrung hat. In Abbildung 3.24 ist der Verlauf von Kosten
und Nutzen in Abhangigkeit von der Filtrieraktivitét beschrieben. Unter der Annahme
eines konstanten Grundumsatzes, wurde aus diesem Verlauf die Nettoenergieaufnahme
berechnet. Wenn die Qualitét des Futters hoch ist, d.h. geniigend Ressourcen vorhanden
sind, sollte das Tier die Nettoenergieaufnahme maximieren. Bei der Futterkonzentration in

dem Beispiel liegt die optimale Schlagfrequenz bei ca. 8 Hz.
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Abbildung 3.24 Kosten-Nutzen-Analyse der Filtrieraktivitat

Dargestellt sind die relativen energetischen Kosten und Nutzen der Filtrieraktivitat, sowie
der Verlauf der Nettoenergieaufnahme und des relativen C:P Verhaltnisses der inkorpo-
rierten Nahrung. Bei ca. 8 Hz liegt das Maximum der Nettoenergieaufnahme und das rela-
tive C:P Verhaltnis wurde dort auf 100 % gesetzt (siehe Text).
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Wahrend in dem Modell die Nettoenergieaufnahme sowohl von der Nahrungsaufnahme als
auch von den Kosten der Filtrieraktivitat beeinfluf3t wird, hangt die Ressourcenaufnahme
nur von der Quantitdt der Nahrungsaufnahme ab. Das Verhdltnis, in dem Energie (C) und
Ressourcen (P) inkorporiert werden, ist daher abhéngig von der Filtrieraktivitdt. Bei einer
Schlagfrequenz von 8 Hz, der optimalen Filtrieraktivitét zur Maximierung der Nettoener-
gieaufnahme, wurde das relative C:P Verhdltnis der inkorporierten Nahrung als 100 %
definiert. Eine Anderung der Filtrieraktivitat verandert auch das relative C:P Verhdtnis
der inkorporierten Nahrung. Aufgrund der stochiometrischen Homd@ostasis der Tiere, be-
notigen die Tiere ein bestimmtes C:P Verhaltnis, um optimal zu wachsen. Wenn das Futter
von geringer Qualitét ist, also ein hoheres C:P Verhéltnis hat als vom Tier bendtigt, wirde
das Tier bei der 'optimalen’ Filtrieraktivitadt einen Uberschul? an Energie (C) haben und
nicht ausreichend Ressourcen (P) aufnehmen. Das Wachstum wére in diesem Fall phosphat-
limitiert. Wird die Filtrieraktivitét nun leicht erhoht, kommt es zu einer verringerten Netto-
energieaufnahme und gleichzeitig zu einer erhdhten Nahrungsaufnahme. Die Ressourcen-
aufnahme steigt und das relative C:P Verhéltnis der inkorporierten Nahrung liegt dann
wieder in einem optimalen Bereich. In Abbildung 3.24 kann das relative C:P Verhdtnis
durch eine Steigerung der Filtrieraktivitat von 8 Hz auf 10 Hz um ca. 40 % verringert
werden. Durch die Steigerung der Filtrieraktivitdt kann das Tier mehr Nahrung in einem
optimalen C:P Verhdltnis aufnehmen. Dies gilt alerdings nur, wenn erstens Energie im
Uberschuf? vorhanden ist, also grundsitzlich nur oberhalb des Schwellenwertes des Null-
wachstums, und wenn zweitens die Aufnahmekapazitét noch nicht voll ausgelastet ist, also
hauptsachlich unterhalb des ILL.

In Abbildung 3.25 sind schematisch die Modellvoraussagen fur die Wachstumsraten bei
unterschiedlicher Futterquantitat und -qualitat dargestellt. Der Verlauf der Isolinien fir die

Wachstumsraten wurde dabel anhand mehrerer Parameter schematisch eingezeichnet.
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Abbildung 3.25 Wachstumsraten bei unterschiedlicher Quantitét und Qualitét des
Futters

Dargestellt sind schematisch die Wachstumsraten flr den Energie- (C) und Ressourcen-
gehalt (P) des Futters. C:P* bezeichnet das optimale C: P Verhdltnis vom Futter. Die
gestrichelte Linie stellt eine Aufnahmebeschrankung durch Volumen (V) oder Gehalt (G) der
Nahrung dar (siehe Text). Die grauschattierte Flache bezeichnet maximale Wachstumsra-
ten. Das Wachstum nimmt bis zum Schwellenwert des Nullwachstums (Co) den Isolinien
entsprechend kontinuierlich ab. Die Punkte stellen Futterkonzentrationen dar, phosphat-
limitiert (a) und co-limitiert (b). Die Pfeile stellen die Anderung der Wachstumsrate durch
eine Zunahme des P-Gehalts (horizontal), des C-Gehalts (vertikal) und der Futterkonzen-
tration (diagonal) bei der entsprechenden Futterkonzentration dar.
Unterhalb des Schwellenwerts des Nullwachstums (Cp) findet kein Wachstum statt. Fir
den P-Gehalt ist kein Schwellenwert vorhanden. Die mit C:P* beschriftete Linie bezeich-
net das optimale C:P Verhdltnis des Futters und ist gleichzusetzen mit dem C:P Verhdltnis
des Tiers nach Berticksichtigung des Grundumsatzes. Auf dieser Linie maximiert das Tier
die Nettoenergieaufnahme und assimiliert die Nahrung in einem optimalen C:P Verhdltnis.
Die Wachstumsrate ist maximal beim Schnittpunkt von C:P* mit der Aufnahmebeschrén-
kung. Eine Aufnahmebeschrénkung kann durch einen von mehreren Faktoren gegeben sein

und wird gebréuchlich als ILL bezeichnet. In diesem Fall wird die Aufnahme durch eine
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maximale Assimilationsrate oder durch eine maximale Ingestionsrate begrenzt, d.h. ent-
weder von dem Gehalt (G) oder dem Volumen (V) der Nahrung. Das Einsetzen einer Auf-
nahmebeschrankung (fir G oder V) hangt von der Art der Nahrung ab und ist variabel.
Eine Trennung von Quantitdt und C-Gehalt der Nahrung ist in Abbildung 3.25 nicht mdg-
lich und daher ist auch die Aufnahmebeschrankung nicht absolut. Dadurch kann auch die
Lage der Isolinien zwischen der maximalen Wachstumsrate und dem Nullwachstum nur

schematisch dargestellt werden.

Unterhalb der C:P* Linie hat die Nahrung mehr Phosphat als das Tier benétigt. Uber-
schissiges Phosphat kann nicht fir das Wachstum genutzt werden und daher verlaufen die
Isolinien unterhalb C:P* parallel zur Phosphat-Achse. Eine Zugabe von Phosphat hat kei-
nen Effekt, die Tiere sind energie-limitiert (a in Abbildung 3.25). Durch die Zugabe von
Energie (C) zum Futter kann unterhalb der Aufnahmebeschrankung (G) die Wachstums-
rate erhoht werden. Durch eine Erhdhung der Futtermenge kann ebenfalls das Wachstum
verbessert werden, jedoch nur bis die Aufnahmebeschréankung (V) einsetzt. Danach ist die

Wachstumsrate konstant.

Oberhalb der C:P* Linie ist das Tier potentiell phosphat-limitiert. Allerdings kann nach
dem oben besprochenen Mechanismus die Uberschiissige Energie verwendet werden, um
mehr Phosphat zu erhalten und das C:P Verhdltnis der Nahrung dem C:P* anzupassen.
Dadurch wird das Phosphat zu einer quasi substituierbaren Ressource. Die Tiere sind co-
limitiert (b in Abbildung 3.25). Dementsprechend verlaufen die Isolinien nicht parallel zur
Energie-Achse, vielmehr steigt die Wachstumsrate sowohl bei der Zugabe von Phosphat
als auch bei alleiniger Zugabe von Energie (C). Die Zugabe von Energie kann sich aller-
dings nur im Rahmen der Aufnahmebeschrankung (G) bewegen. Durch eine Erhéhung der
Futtermenge kann ebenfalls das Wachstum verbessert werden. Zusétzliche Zufuhr von
Energie oder eine Erhohung der Futtermenge hat oberhalb der Aufnahmebeschrankung (V)
keinen Effekt auf die Wachstumsrate.

Sowohl die Zugabe von Phosphat als auch die von Energie, wenngleich im geringeren
Mal3e, bewirkt oberhalb von C:P* und unterhalb der Aufnahmebeschrankung eine Erho-
hung der Wachstumsraten. Damit ist in diesem Bereich eine Co-Limitierung von C und P
vorhanden. Eine reine Phosphat-Limitierung ist daher nur oberhalb der Aufnahmebe-

schrankung (G und V) zu erwarten, da dann keine Kompensation maoglich ist.
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3.5 Experimentelle Uberpriifung der Modellvoraussagen

Die Versuche zum Einfluld der Futterqualitét auf die Filtrieraktivitat von Daphnien wurden
mit phosphat-limitierten Scenedesmus durchgefihrt. Im ersten Versuchsansatz wurden die
Versuchstiere in einem Durchflul3system bei 0.5 mgC/L phosphat-limiterten Algen
gehalten. Im Experiment wurden phosphat-limitierte Algen verwendet, die entweder ohne
Phosphat-Zugabe (P) benutzt wurden oder vor der Verwendung mit Phosphat angereichert
wurden (P"). Die Filtrieraktivitat der Tiere wurde kontinuierlich bei wechselnder Algen-
qgualitdt gemessen. In der ersten Versuchsserie konnten nur 3 Tiere gemessen werden
(Abbildung 3.26). Die Tiere reagierten auf die Futterqualitét mit einer Erhdhung der Fil-
trieraktivitét bei geringer Qualitét (P) und einer Verringerung der Filtrieraktivitét bel
hoherer Qualitét (P).
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Abbildung 3.26 Reaktion der Daphnien auf Algen unter schiedlicher Futterqualitat

Dargestellt ist die Filtrieraktivitdt von Tieren (n = 3), die unter phosphat-limitierten Bedin-
gungen aufgewachsen sind. Die Fehlerbalken stellen den Standardfehler dar. Der Wechsel
von einer Phase in die nachste findet um ca. 3 min verzégert statt.
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Aufgrund der geringen Anzahl an Versuchstieren wurden weitere Versuchsrethen ange-
setzt. In den folgenden Versuchsreihen stellte sich jedoch heraus, dal3 die Ergebnisse der
ersten Versuchsreihe nicht reproduziert werden konnten. Da bei der Vorzucht der Daphnien
filtriertes Seewasser benutzt wurde, das saisonal variierende Phosphat-Konzentrationen
enthielt, gelang es nicht die Tiere unter Bedingungen zu halten, die identisch mit denen der
ersten Versuchsreihe waren. Das Seewasser wird vor dem Filtrieren beim Lagern im Vor-
ratsbehdlter durch den Abbau des Phytoplanktons mit Phosphat angereichert. Im Versuch
konnen die phosphat-limitierten Algen innerhalb weniger Minuten den gelGsten Phosphat
aus dem filtriertem Seewasser aufnehmen (vergleiche Abbildung 2.5) und stellen dann eine
hohere Futterqualitéat fur die Daphnien dar. Wenn die Tiere bei dieser Futterqualitéat nicht
durch Phosphat limitiert sind, ist nach den Modellvoraussagen auch nicht mit einer Reak-
tion der Filtrieraktivitét auf Futter mit unterschiedlichem Phosphat-Gehalt zu rechnen.

Da der Phosphat-Gehalt des filtrierten Seewassers nicht konstant war, wurde die Aufzucht
bel weiteren Versuchen zur Futterqualitét mit einem kinstlichen, phosphat-freien Medium
durchgefiihrt, um sicherzustellen, dal3 die Tiere beim Versuch durch Phosphat limitiert
waren. Bei dem Wechsel zum phosphat-freien Medium stellte sich jedoch heraus, dal3 die
Tiere unter den Bedingungen von 0.5 mgC/L phosphat-limitierten Algen sehr schlecht
wuchsen. Anscheinend war diese Kombination von Futterquantitdt und -qualitdt unzurei-
chend. Daher wurde in einem zweiten Versuchsansatz die Futterquantitét auf 1.0 mgC/L

erhoht und eine Reihe von verschiedenen Futterqualitéten getestet.

Im zweiten Versuchsansatz wurden die Versuchstiere (D. magna) bei 1.0 mgC/L phosphat-
limitierten Algen mit einer Zugabe jeweils 0, 4, 8, 16, 32 und 280 pgP/L im Durchflul3sy-
stem mit kunstlichem, phosphat-freiem Medium gehalten. Die somatische Wachstumsrate
der Tiere wurde durch die Bestimmung der Trockengewichte zu Beginn und nach 6 Tagen
ermittelt. Weiterhin wurde die Annahme der Homd@ostasis bei Daphnien durch die
Bestimmung der stochiometrischen Parameter der Tiere Uberpruft. Die Filtrieraktivitét der
Tiere wurde in der Beobachtungskammer fir jeweils 30 min in filtriertem Seewasser und

anschlief3end 30 min bei 0.5 mgC/L Standardal gen gemessen.
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In Abbildung 3.27 sind die somatische Wachstumsrate und das C:P Verhdltnis der Tiere
nach 6 Tagen bei unterschiedlicher Futterqualitét dargestellt. Die Tiere zeigen bei mittle-
rem Phosphat-Gehalt der Algen ein maximales Wachstum. Sowohl bei héheren als auch
bei niedrigeren Phosphat-Gehalten nimmt das Wachstum der Tiere ab. Das C:P Verhdltnis
der Tiere nimmt mit Zunahme des C:P Verhdltnisses der Algen leicht zu. Allerdingsist das

C:P Verhdtnis wesentlich stabiler als das der Algen.
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Abbildung 3.27 Wachstum bei unterschiedlicher Futterqualitat

Dargestellt ist die somatische Wachstumsrate der Tiere (g) und das C:P Verhaltnis der
Tiere (%) bei gleicher Algenkonzentration, jedoch mit unterschiedlichem Phosphat-Gehalt
der Algen (Ix1). Die Fehlerbalken bezeichnen die Standardfehler.

In Abbildung 3.28 ist die durchschnittliche Filtrieraktivitét der Daphnien aus den Ansétzen
mit unterschiedlicher Futterqualitét dargestellt. Zum Vergleich ist die somatische Wachs-
tumsrate der Tiere innerhalb von 6 Tagen aus Abbildung 3.27 aufgetragen. Da bel alen
Ansdtzen die gleiche Futterquantitét verwendet wurde, sind Unterschiede zwischen den

Ansétzen auf die unterschiedliche Futterqualitdt zurtickzufihren. Zur Messung der Filtrier-
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aktivitét wurden jeweils 2 Daphnien verwendet, mit Ausnahme der Ansétze mit dem
niedrigsten Phosphat-Gehalt (680 C:P, 3 Tiere) und mit dem hochsten Phosphat-Gehalt
(28 C:P, 1 Tier), bel dem nur eine geringe Anzahl der Tiere Uberlebte. Im Gegensatz zum
Verlauf des Wachstums, ist bel der Filtrieraktivitét eine starke Erhthung bei sehr geringer
Futterqualitét (hohes C:P Verhéltnis) zu beobachten. Dies gilt sowohl fir die maximale
Filtrieraktivitdt, gemessen bei filtriertem Seewasser ohne Futter, as auch fur die
Filtrieraktivitét bei 0.5 mgC/L. Mit der Ausnahme des einen Tiers, das bei sehr geringem
C:P Verhdtnis der Algen gehalten wurde, nimmt die Filtrieraktivitat nach Zugabe von
Futter ab (Wilcoxon matched pairstest; p < 0.001).
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Abbildung 3.28 Filtrieraktivitét bei unterschiedlicher Futterqualitat

Dargestellt ist die durchschnittliche Filtrieraktivitat von Tieren ohne Futter (IZI) und mit
0.5 mgC/L (s), die bei gleichen Mengen von Algen mit unterschiedlichem Phosphat-Gehalt
gehalten wurden, sowie das Trockengewicht der Tiere nach 6 Tagen (g). Fehlerbalken
bezeichnen den Standardfehler. Fur die Messung der Filtrieraktivitat standen jeweils 3 Tiere
bei 680 C:P, 1 Tier bei 28 C:P und sonst 2 Tiere zur Verfigung.
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4 Diskussion

Organismen leben in einer verénderlichen Umwelt. Sowohl biotische als auch abiotische
Faktoren sind réaumlich und zeitlich variabel. Die Variabilitét eines Habitats kann durch
die Frequenz und Amplitude der Faktoren oder der Stérung beschrieben werden. Die Ver-
teilung und Koexistenz von Organismen aufgrund dieser Variabilitdt (Storung) ist eine
wesentliche Aussage der IDH (intermediate disturbance hypothesis; CONNELL 1978). Ein
grundlegendes Problem der IDH besteht jedoch in der Definition von Stérung. Stoérungen
in der rGumlichen und zeitlichen Kontinuitdt eines Habitats werden von den Organismen
héufig nicht als Stérung wahrgenommen, da diese an die Variabilitét des Habitats angepalt
sind. Je nach Art und Stérke der Stérung konnen Anpassungen dabei z.B. den Lebenszy-
klus, die Morphologie, die Physiologie oder aber das Verhalten betreffen. Beispiele dieser
Anpassungen gibt es auch aus dem Bereich der Daphnien. Verdnderungen in der Grol3e bei
der ersten Reproduktion oder der Eigrole, die Induzierung der Zyklomorphose, der
Vertikalmigration oder der Produktion von Dauereiern sind Beispiele einer Anpassung von

Daphnien an die Variabilitédt ihrer Umwelt.

Die Mdoglichkeit auf kleinraumige und kurzfristige Variabilitdt im Habitat zu reagieren,
beruht hauptsachlich in einer Verhatensanpassung. In Bezug auf Variabilitdt in den
Nahrungsbedingungen betrifft dies maf3geblich die Optimierung des Nahrungserwerbs, bei
Daphnien das Filtrierverhalten. Das Filtrierverhalten, bestehend einerseits aus der r&um-
lichen Verteilung der Daphnien relativ zum Futter und andererseits aus der Filtrier-
aktivitdt, wurde bel verschiedenen Nahrungsbedingungen untersucht. Die Nahrungs-
bedingungen im Habitat kdnnen sich sowohl in der Futterquantitét als auch in der Futter-

qualitdt unterscheiden.

Der adaptive Wert eines Verhaltens steht im engen Zusammenhang mit der Umwelt. Die
reine Existenz eines plastischen Verhaltens kann nicht ausreichen, das Verhalten als eine
Anpassung zu beurteilen. Daher mul3 ein direkter Bezug des Verhaltens an die Bedingun-
gen des Habitats hergestellt werden. Die Bedingungen fir eine Anpassung des Filtrierver-
haltens werden im wesentlichen durch eine zeitliche und raumliche Variabilitét der Res-

sourcen im Habitat gegeben.
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4.1 Beschreibung desHabitats

Im Vergleich zu terrestrischen Lebensraumen wird das Pelagia eines Sees sowohl raum-
lich als auch zeitlich als relativ konstant angesehen (HUTCHINSON 1957; LAMPERT &
SOMMER 1993). Dies liegt zum einen an der fehlenden Struktur und zum anderen an der
puffernden Wirkung des Wassers. Jedoch gerade durch diese puffernde Wirkung des Was-
sers kdnnen entstandene Unterschiede sich Uber einen langen Zeitraum aufrechterhalten.
Vermischungsprozesse erfolgen im Wasser hauptséchlich tber turbulente Diffusion, Eddy
Diffusion, und werden durch Dichteunterschiede und die Viskositat des Wassers behindert.
Besonders im kleinraumigen Mal3stab wird die Viskositat des Wassers einer Vermischung

entgegen wirken und eine potentielle Variabilitét in der Vertellung aufrechterhalten.

Im Rahmen dieser Arbeit wurde exemplarisch die kleinrdumige Variabilitéat eines Habitats,
des mesotrophen Schoéhsees, beschrieben. Dabei wurde die raumliche und zeitliche Ver-
teilung von Chlorophyll-a als Mal3 der Ressourcenverteilung im Habitat gewertet. Die ge-
messenen Chlorophyll-Konzentrationen um 2 pgChl/L sind vergleichbar mit anderen Unter-
suchungen im Schohsee in den Jahren 1992 - 1995 (FURMANN 1996a).

4.1.1 Vertikale Ressourcenverteilungim Schohsee

Der Schohsee ist ein typischer dimiktischer See. Der Wasserkorper ist somit im Sommer
geschichtet. Zusammen mit dem Lichtgradienten ergibt sich eine vertikale Strukturierung
der Wassersaule. Sekundér entsteht durch biotische und abiotische Prozesse eine weitere
Differenzierung des Wasserkorpers. Es ist z.B. bekannt, daf3 sich Organismen in dieser
vertikalen Struktur in bestimmten Tiefen aktiv einschichten kénnen. Auf3erdem fuhrt der
starke Dichtegradient an der Thermocline zu einer Verlangsamung der Sinkgeschwindig-
keit, so dal es passiv zu einer erhohten Partikelkonzentration an der Sprungschicht kom-

men kann.

Die Vorhersagbarkeit der Ressourcenverteilung héngt wesentlich von dieser Strukturierung
ab. Wahrend der Sommerstagnation ist die Sprungschicht relativ stabil (Abbildung 3.2).
Sowohl die aktive als auch die passive Einschichtung an der Thermocline sollten daher
ebenfalls relativ stabil sein, was wiederum zu einer hohen Vorhersagbarkeit der Ressour-

cenverteilung in dieser Wassertiefe fuhrt. Dies 183 sich exemplarisch fur den Schohsee im
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Zeitraum von zwei Wochen Ende Juni beobachten. In diesem Zeitraum kommt es im
Schohsee an der Thermocline zu einem Tiefen-Chlorophyll-a-Maximum (Abbildung 3.3).
Die Variation in diesen zwei Wochen ist fur den Bereich um die Sprungschicht am gering-
sten, die Vorhersagbarkeit somit am hochsten (Abbildung 3.4). Im Oberflachenwasser ist
die hdchste zeitliche Variation vorhanden. Fur die Daphnien bedeutet dies, dal3 trotz der
vertikalen Strukturierung des Wasserkoérpers die Ressourcenverteilung und damit die ex-
akten Nahrungsbedingungen in der Wasserséule wahrend einer Woche nicht vorhersagbar
sind. Auch FURBMANN (1996a), der Chlorophyll-Messungen aus drei Wassertiefen (2, 6 und
10 m) darstellt, findet im Juli héhere Chlorophyll-K onzentrationen in den tieferen Wasser-
schichten. Er beschreibt weiterhin, dal3 es zu Schwankungen in der vertikalen Verteilung

kommt, sowohl saisonal als auch zwischen verschiedenen Jahren.

Ein weiterer Aspekt der Freilanduntersuchungen ist die Messung des Phycoerythrins.
Diese Daten geben Hinweise auf die qualitative Variabilitét des Habitats in Bezug auf die
Zusammensetzung des Phytoplanktons. Die vom Chlorophyll-a verschiedene Verteilung
des Phycoerythrins mit einem Maximum unterhalb der Sprungschicht weist auf eine unter-
schiedliche Zusammensetzung des Sestons innerhalb der Wassersaule hin (Abbildung 3.5).
Diese einfache Unterscheidung zeigt, dal3 die Tiefe, in der sich die Tiere aufhalten, mal3-
geblich die Zusammensetzung der zur Verfigung stehenden Nahrung beeinfluf3t. Da
Daphnien nicht in der Lage sind Partikel selektiv zu filtrieren, ist fir eine optimale Nah-
rungsaufnahme die Wahl des Aufenthaltsorts entscheidend. Untersuchungen im Schéhsee
von SCHOPS (1999) ergaben, dal3 die Wachstumsraten von Daphnien bei natiirlichem Ses-
ton aus unterschiedlichen Tiefen zeitlich starken Schwankungen unterlagen. Es kann also
nicht pauschal gesagt werden in welcher Tiefe die besten Wachstumsbedingungen herr-
schen. Die Qualitét des Sestons ist sowohl raumlich (diese Untersuchung) als auch zeitlich
(ScHOPS 1999) variabel.

Die Vertikalverteilung der Ressourcen ist nicht homogenen. Die zeitliche Variabilitat der
vertikalen Ressourcenverteilung im Habitat entspricht auf der fir Daphnien relevanten
Zeitskala in Bezug auf Futterquantitét und -qualitét einem nicht vorhersagbaren Habitat.
Wahrend die generellen saisonalen Voraussagen des PEG-Modells (SOMMER et al. 1986)
auch im Schohsee nachvollzogen werden kdnnen (z.B. FUBMANN 1996a), zeigen die Un-
tersuchungen, dal3 die saisonalen Trends von téglichen Vorgangen Uberlagert werden, die

nicht vorhersagbar sind. Diese chaotischen Schwankungen spielen sich in einem Zeitraum
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von wenigen Tagen oder sogar Stunden ab. Der Lebenszyklus der Daphnien betragt im
natrlichen Habitat nur wenige Wochen, so dal3 generelle Trends von mehreren Wochen
keine Rolle spielen. Das Habitat ist daher fur Daphnien zeitlich sehr heterogen.

4.1.2 Horizontale Ressourcenverteilung im Schohsee

Die horizontalen Profile beschreiben in erster Linie die raumliche Ressourcenverteilung im
Schohsee. Rdumlich heterogene Ressourcenverteilungen wurden schon in der Literatur
beschrieben (z.B. MALONE & MCQUEEN 1983). Meistens handelt es sich aber um Trends,
z.B. durch Wind induzierte Gradienten, die sich Uber den gesamten See erstrecken (siehe
VERHAGEN 1994). Trends, also Gradienten mit einem globalem Maximum, sind aufgrund
der Distanzen bel der Beurteilung des Filtrierverhaltens von Daphnien in Bezug auf eine
Anpassung an ein variables Habitat relativ unbedeutend. Aus demselben Grund wurden bei

der Auswertung der horizontalen Profile Schwankungen tber 20 m nicht berticksichtigt.

Bel der Betrachtung der Horizontalprofile falt auf, dal3 die Chlorophyll-Konzentration
relativ homogen tber den gesamten See verteilt ist. Grol3e Unterschiede in der Chlorophyll-
Konzentration wie im unteren Profil in Abbildung 3.6 bilden die Ausnahme. Dennoch gibt
es wesentliche Unterschiede zu den Eichmessungen, die einer homogenen Verteilung am
néchsten kommen. Nachdem Trends und Wellenlangen tber 40 m, sowie das Hintergrund-
rauschen vom Datensatz entfernt wurden, sind nur noch Schwankungen vorhanden, die im
Bereich von 1 - 20 m liegen (vgl. Abschnitt 2.2.3). In Abbildung 3.8 wird deutlich, daf3 die
Freilanddaten teilweise wesentlich hdhere Schwankungen in der Chlorophyll-Konzentration
aufweisen als die Eichmessungen, die annghernd homogen verteilt waren. Der Bereich in
dem diese Schwankungen auftreten ist mit ca. 3 m die unmittelbare Umgebung eines Indi-
viduums. Weiterhin wird aus dieser Abbildung ersichtlich, daf? die Streuung im Freiland

sehr unterschiedlich sein kann, aber auch anndhernd homogen.

Das Fehlen von distinkten, horizontalen Patchen mag auf der eine Seite auf eine homogene
Verteilung hinweisen, kann aber andererseits auch durch die Einwirkung des Konsumenten
entstehen. Die Auswirkung des Fral3drucks auf die Verteilung der Ressource in eéinem hete-
rogenen Habitat wird durch die relative Mobilitét des Konsumenten entscheidend beein-

flufd. Ein schneller Konsument hat im allgemeinen eine ausgleichende Wirkung auf die
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Ressourcenverteilung. Wenn der Konsument eine hohere Ressourcenkonzentration finden
und diese stark vermindern kann, wird die hthere Ressourcenkonzentration schnell auf die
umgebende Ressourcenkonzentration reduziert werden (siehe SUTHERLAND 1996). Fir
Freilandmessungen bedeutet dies, dal3 die Verteilungen der Ressourcen nicht ohne den
(ausgleichenden) Einflufd des Konsumenten gemessen wird und daher nicht direkt der Res-

sourcenverteilung entspricht, die der Konsument antrifft.

Enclosure-Experimente im Schohsee zeigten, dal3 das Phytoplankton durch das Zooplank-
ton kontrolliert wird (z.B. FURMANN 1996b). Dies bedeutet, dal? die Voraussetzungen fur
eine ausgleichende Wirkung von Daphnia auf die Phytoplanktonverteilung im Schéhsee
gegeben sind, denn das Phytoplankton im Schohsee kann wesentlich hohere Konzentra-
tionen aufbauen, wahrend Daphnien kleinrdumig erhohte Algenkonzentrationen finden und
effektiv reduzieren kdnnen (siehe Abschnitt 4.2).

4.2 Anpassung an raumliche Variabilitat

In den Freilanduntersuchungen konnte verdeutlicht werden, dal3 die Ressourcenverteilung
im Habitat kleinrdumig heterogen und teilweise nicht vorhersagbar ist. In den folgenden
Experimenten wurde untersucht, wie Daphnien auf die r&umliche Variabilitét der Umwelt

reagieren.

42.1 Grolraumige Vertelung

In den Planktontirmen wurde Uberprft wie Daphnien auf eine nicht vorhersagbare, klein-
raumige Ressourcenverteilung reagieren. Dazu wurde sowohl der Zeitpunkt as auch der

Ort der Futterzugabe variiert.

Die kleinrdumige Zugabe einer hohen Futterkonzentration hat eine drastische Auswirkung
auf die Vertikalverteilung der Daphnien. Dabei ist es egal, ob das Futter in die obere
Sprungschicht (Abbildung 3.12) oder in die untere Sprungschicht (Abbildung 3.13) hinzu-
geflugt wird. In beiden Félen sind nach nur 2 ¥2 h die meisten Daphnien innerhalb der
Futterschicht. Die Zunahme des Antells der Daphnien in der entsprechenden Tiefe betrégt
im Durchschnitt 300 — 500 %. Weiterhin ist in fast allen anderen Wassertiefen eine Ab-

nahme der Abundanzen festzustellen, teilweise bis zu 80 %. Die Zunahme in der Futter-
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schicht beruht demnach nicht nur auf einer lokalen Veranderung der Verteilung in der di-
rekten Umgebung der Futterschicht sondern auch darauf, daf3 Tiere aus anderen Schichten
zuwandern. Die lokale kleinrBumige Zugabe von Futter zeigt daher einen Effekt auf die

Verteilung der Daphnien Gber die gesamte Wassersaule.

Es stellt sich die Frage nach den Mechanismen, die Uber mehrere Meter hinweg zur glo-
balen Aggregation der Daphnien in der Futterschicht fihren. Ein direkter Einflul oder ein
chemisches Signal durch die hinzugeftigten Algen ist nur in unmittelbarer Nahe der Futter-
schicht moglich. Da die Algen bei diesen Versuchen stabil in der Thermocline geschichtet
sind, ist eine Verteilung durch Diffusion oder Turbulenzen auszuschlief3en. Als Alternative
wirde ein visuelles Signal in Frage kommen. Es ist bekannt, dal3 Daphnien auf Verande-
rungen in der Lichtintensitét reagieren (VAN GOOL & RINGELBERG 1995; YOUNG & GETTY
1987; YOUNG et al. 1984). Generell ist ein Einflul® durch visuelle Signale in diesen Versu-
chen unwahrscheinlich. Bei einer Zugabe des Futters in der oberen Sprungschicht kénnte
die Verénderung in der Lichtintensitét die Abnahme der Daphnien in den tieferen Schich-
ten erklaren, nicht jedoch die in den oberen Wasserschichten. Ebenso verhélt es sich bei
den Versuchen mit der Futterzugabe in der unteren Sprungschicht, wobei sich hier die
meisten Tiere oberhalb der Futterzugabe aufhalten und hier keine Verénderung der Licht-

intensitét zu erwarten ist.

Da durch die Futterzugabe weder chemische noch physikalische Signale Uber mehrere
hinweg Meter zu erwarten sind, ist anzunehmen, dal3 die globale Aggregation der
Daphnien in der Futterschicht auf einer kontinuierlichen Mobilité der Daphnien Uber die
gesamte Wassersaule beruht. Die stabile Vertikalverteilung der Daphnien ohne Futter-
zugabe (Abbildung 3.9) ist dem entsprechend ein dynamisches Gleichgewicht. Es entsteht
aus der Summe der Daphnien, die in jeder Wassertiefe eine entsprechende Zeit verweilen.
Die Dauer des Aufenthalts in einer bestimmten Wassertiefe ist von den dort momentan
herrschenden Bedingungen abhéngig. Veranderungen in den Bedingungen fihren ihrerseits

zu einer sofortigen Veranderung der Verweildauer.

Daphnien weisen keine statische Vertikalverteilung auf, sondern wandern standig Uber die
gesamte Wassersaule, was sich als ein Suchverhalten interpretieren 1&3t. Durch ein Such-
verhalten kdnnen Daphnien giunstige Bedingungen finden, z.B. erhthte Futterkonzentra-

tionen, die zeitlich und r&umlich begrenzt auftreten. In einem homogenen, zeitlich stabilen
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Habitat wére dieses Verhalten von keinem Nutzen. In einem heterogenen und zeitlich
variablen Habitat, wie z.B. durch die Freilanduntersuchungen beschrieben (Abschnitt 4.1),
ist dieses Verhalten durchaus sinnvoll und kann als Adaptation an diese variable Umwelt

verstanden werden.

Ein solches Verhalten kénnte jedoch auch Kosten verursachen, z.B. durch die Schwimm-
bewegungen. Aus physikalischer Sicht ist jedoch mit keinem Mehraufwand zu rechnen.
Beim Aufenthalt in einer bestimmten Tiefe muld Energie aufgewandt werden, um ein Ab-
sinken zu verhindern. Beim Aufsteigen in der Wassersdule muf3 zwar zusétzliche Energie
aufgewandt werden, diese kann jedoch beim Absinken bis zur Ausgangstiefe wieder einge-
spart werden. Solange die Daphnien nicht aktiv nach unten schwimmen, sollten die Kosten
somit ausgeglichen sein. Die physiologischen Kosten dieses Verhaltens sind schwer abzu-
schétzen. Esist moglich, dal? z.B. die Effizienz des Schwimmens mit der Geschwindigkeit
oder mit zunehmender Temperatur abnimmt. Dadurch konnten physiologische Kosten
beim Wanderverhalten entstehen. Loose & DaAawibowicz (1994) konnten in ihren Versu-

chen jedoch keine mef3baren Kosten des Schwimmens feststellen.

4.2.2 Kleinrdumige Verteilung

Die kleinrdumige Verteilung der Daphnien relativ zu einer Futterschicht wurde in der
Planktonorgel untersucht. Ahnlich wie in den Versuchen in den Planktontirmen wurde
hier eine erhdhte Futterkonzentration an der Sprungschicht erzeugt. Wahrend die Versuche
in den Planktontirmen zeigen, dal3 Daphnien erhdhte Futterkonzentrationen innerhalb
kurzester Zeit finden, unabhéngig von der Position der Futterschicht und selbst Gber gréi3ere
Distanzen hinweg, ermoglichen es die Versuche in der Planktonorgel die Verteilung der

Daphnien und die Auswirkung auf die Futterschicht genauer zu verfolgen.

In Abbildung 3.15 ist ersichtlich, daf3 die Futterschicht durch das Filtrierverhalten,
Schwimmverhalten und Filtrieraktivitét, innerhalb weniger Stunden an die umgebene
Futterkonzentration angeglichen wird. Unter der Voraussetzung, dal3 sich alle Daphnien
innerhalb der Futterschicht befinden, entspricht die eingezeichnete theoretische Abnahme
der Algenkonzentration einer maximalen Abnahme der Futterkonzentration durch Grazing.

In den ersten Stunden nach der Schichtung nimmt die beobachtete Futterkonzentration in
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den Versuchen mit Daphnien stérker ab als durch Grazing der Tiere allein mdglich waére.
Dies deutet auf eine Vermischung der Algensuspension durch die turbulenten Filtrier- und
Schwimmbewegungen der Daphnien hin. Nach 5 — 6 h ist die Abnahme der Futterkonzen-
tration jedoch geringer als vorausgesagt. Dies liegt daran, dal3 die Daphnien sich zu diesem
Zeitpunkt wieder Uber einen grofderen Bereich ausgebreitet haben und die Anzahl der Tiere
im Patch stark abgenommen hat. Bei der Berechnung wird aber weiterhin davon ausge-
gangen, dal3 sich alle Daphnien innerhalb der Futterschicht aufhalten. Grundsétzlich ist die
Abnahme der Futterkonzentration durch die Aktivitat der Daphnien wesentlich beschleu-
nigt. Mit Tieren ist die Futterkonzentration nach 2 — 3 h um 50 % reduziert, wahrend diese
Abnahme ohne Tiere erst nach 7 — 9 h zu verzeichnen ist. Eine ausgleichende Wirkung der
Daphnien auf die Verteilung der Futterkonzentration im Freiland, wie in Abschnitt 4.1.2

besprochen, ist daher vorstellbar.

Die Planktonorgel ermdglicht eine genaue Untersuchung der Dynamik der Aggregation der
Daphnien in einer Futterschicht. In Abbildung 3.16 ist exemplarisch die zeitliche Ent-
wicklung einer Aggregation von Daphnien dargestellt. Bevor die Futterschicht etabliert
wurde, waren die Daphnien in der Rohre in zwel Gruppen unterteilt, eine im oberen Teil
der Rohre und eine am Boden der Rohre. Diese Verteilung, die relativ konstant tber 2 h
war, verandert sich durch die Zugabe von Futter an der Sprungschicht. Nach nur 30 min
wird eine Aggregation der Daphnien im Bereich der Futterschicht deutlich. Sowohl die
Tiere aus der Néhe der Oberflache als auch die Tiere vom Boden der Rohre reagieren auf
die Futterzugabe. Die maximale Dichte der Aggregation wird nach ca. 2 h erreicht. Danach

breitet sich die Aggregation der Tiere Uber einen immer grof3eren Bereich aus.

Wie in den Versuchen in den Planktontirmen (Abschnitt 4.2.1) |83t sich die schnelle Re-
aktion der Daphnien auf die Futterzugabe nur durch ein standiges Suchverhalten der Tiere
erklaren. Trotz der unterschiedlichen Grofe von Planktonttirmen und Planktonorgel sind
die Ergebnisse vergleichbar. Die Vertikalverteilung von Daphnien spiegelt die durch-
schnittliche Verweildauer in den einzelnen Wassertiefen wider, wahrend die Verweildauer
von den jeweiligen Bedingungen abhangig ist. Die gunstigsten Bedingungen sollten in der
Futterschicht sein, dain allen anderen Wassertiefen wesentlich geringere Futterkonzentra-

tionen vorhanden sind.
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Unter der Voraussetzung, dal3 es bel der Nahrungsaufnahme zu keiner mechanischen Inter-
ferenz zwischen Individuen kommt, sollten nach der Theorie der Idealen Freien Verteilung
(ideal free distribution; IFD; FRETWELL & LUcCAs 1970) sich alle Daphnien direkt inner-
halb der Futterschicht aufhalten, da die Ingestionsraten nur von der Futterkonzentration
abhéngig sind. Erst wenn die Futterkonzentration im Patch soweit abgenommen hat, daf
sie mit der umgebenden Futterkonzentration Ubereinstimmt, sollten die Tiere den Patch
verlassen. Obwohl der Anteil der Tiere im Bereich der Futterkonzentration mit teilweise
tber 90 % betrachtlich ist, befinden sich davon nicht alle Tiere direkt innerhalb der Futter-
schicht wie durch die IFD vorausgesagt. Die Daphnien sind maximal zu 80 % direkt inner-
halb der Futterschicht und es gibt grof3e Unterschiede zwischen einzelnen Arten (Klonen)
(Abbildung 3.17). D. pulex zeigt die schnellste und stérkste Aggregation nach einer Futter-
zugabe von ca. 1 mgC/L. Die Aggregation von D. hyalina ist wesentlich langsamer und es
sind deutlich weniger Tiere direkt innerhalb der Futterschicht. D. magna zeigt die gering-
ste Reaktion auf eine Futterzugabe. Die Anzahl der Tiere im Bereich der Futterschicht
nimmt Uber die gesamte Versuchsdauer von 6 h zu, erreicht mit maximal 60 % der Tiere
nach 5 h jedoch nie das Ausmal3 der Aggregationen der anderen Arten. Nach dieser Zeit ist
jedoch auch die Futterkonzentration im Patch wesentlich geringer (vgl. Abbildung 3.15).

Fir die Abweichung von der IFD kommen mehrere Griinde in Frage. Bei einer sehr hohen
Dichte an Tieren im Patch, teilweise 400 Tiere pro Liter, konnte mechanische Interferenz
zwischen den Tieren auftreten und so die Futteraufnahme behindert werden. Durch das
Ausweichen in den Bereich um die Futterschicht wirden die Daphnien der mechanischen
Interferenz entgehen und trotz der niedrigeren Futterkonzentration die gleiche Aufnahme-
rate erzielen. Negative Effekte auf das Wachstum von Daphnien durch hohe Dichten wer-
den in der Literatur beschrieben (z.B. BOERSMA et al. 1999; BURNS 1995; HELGEN 1987),
jedoch wird in der Regel von chemischen Effekten ausgegangen und nicht von mechani-
scher Interferenz (siehe jedoch DE BERNARDI et al. 1979). In den hier vorgestellten Versu-
chen gibt es keine Hinweise auf mechanische Interferenz zwischen den Daphnien, denn
unabhangig von der absoluten Anzahl der Daphnien im Versuch zeigen die Tiere eine ver-

gleichbares Verteilungsmuster nach der Futterzugabe.

Andere Grinde fur ein von der IFD abweichendes Verhalten kdnnten in Kosten begriindet
liegen, die nicht von der IFD bertcksichtigt werden. So haben z.B. Unterschiede in der

Temperatur, wie sie innerhalb der Réhren vorkommen, einen starken Einflul? auf die Ent-
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wicklungsdauer der Daphnien. D. hyalina hat sich nach der Futterzugabe am Rand der
Futterschicht oben im warmeren, jedoch nicht unten im kélteren Wasser auf. Teilweise
werden geringere Temperaturen als der grofdte Nachteil des vertikalen Wanderverhaltens
von Daphnien vermutet (z.B. Loose & DAwiDowicz 1994). Auch das Wanderverhalten
selbst als potentielle Raubervermeidungsstrategie kann ein weiterer Kostenfaktor sein, der
von der IFD nicht beriicksichtigt wird. Klonale Unterschiede in der Auspragung des Wan-
derverhaltens sind bekannt (z.B. DE MEESTER & DUMONT 1989; DE MEESTER €t al. 1995)
und kdnnten zu einer unterschiedlichen Reaktion einzelner Klone auf die Futterzugabe

fuhren. Diese und andere Kosten sind in den Versuchen nicht auszuschlief3en.

Eine von der IFD abweichende Verteilung kann jedoch auch darin begriindet liegen, dal3
die Information der Tiere Uber die Futterbedingungen alles andere als 'ideal’ ist. Da Daphnien
ein Suchverhalten zeigen, konnte es moglich sein, dal3 die Tiere, obwohl 'gentigend' Futter
vorhanden ist, immer wieder auf der Suche nach giinstigeren Futterschichten sind. Auch
die Moglichkeit, dal? einige Tiere die Futterkonzentration noch nicht gefunden haben, z.B.
aufgrund geringer Schwimmbewegungen, konnte eine Ursache fur ein abweichendes Ver-
halten darstellen. Diese Erklérung diurfte besonders fur D. magna in Frage kommen, die

zwar eine Tendenz zur Aggregation zeigen, jedoch nur sehr langsam.

Aber auch Grinde, die direkt mit der Futteraufnahme zusammenhangen, kdnnen mit den
Voraussagen der IFD in Konflikt stehen. D. hyalina wandert erst spét in die Futterschicht,
da die Futterkonzentration vorher mit 1 mgC/L anscheinend zu hoch ist. Bel einem Ver-
such, bel dem eine geringere Futterkonzentration verwendet wurde, sind innerhalb von ca.
90 min 84 % der Daphnien im Bereich der Futterschicht (Abbildung 3.18). D. hyalina
scheint bei geringeren Futterkonzentrationen wesentlich schneller in die Futterschicht zu
wandern. Verschiedene Arbeiten zeigen, dal3 Daphnien in einem horizontalen Futtergra-
dienten zu den héheren Futterkonzentrationen wandern, jedoch besonders hohe Futterkon-
zentrationen meiden (CUDDINGTON & MCCAULEY 1994; LARSSON 1997; NEARY et al.

1994). Die Hohe der maximal tolerierten Futterkonzentration scheint artspezifisch zu sein.

Ein weiterer Aspekt, der sowohl in Abbildung 3.16 als auch in Abbildung 3.18 zu erken-
nen ist, ist das langsame Absinken der Aggregation der Daphnien, die der absinkenden
Futterschicht folgen, und die Ausbreitung der Aggregation nach oben und nach unten. Die

Ausbreitung der Aggregation ist offenbar durch das Einsetzten eines Suchverhaltens zu
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erklaren. Bel dem Versuch mit D. hyalina kommt es nach einer zweiten Futterzugabe zu
einer sofortigen Aggregation der Tiere, was auf ein ausgepragtes Suchverhalten der Tiere
hinweist (Abbildung 3.18). Die 2. Aggregation reagiert auf eine Futterkonzentration, die
sogar geringer ist als die Futterkonzentration, bel der die 1. Aggregation wieder abnahm.
Es ist daher anzunehmen, dal? das Suchverhalten nicht beim Erreichen einer bestimmten
Futterkonzentration einsetzt, sondern durch die Anderung in der Futterkonzentration aus-

gelost wird.

4.3 Anpassung an zeitliche Variabilitat

Wahrend bei einer rdumlichen Variabilitét der optimale Aufenthaltsort durch Suchbewe-
gungen erreicht werden kann, ist bel einer zeitlichen Variabilitdt ein optimaler Zeitraum
fUr das Individuum nicht erreichbar. Haufig sind unguinstige Verhaltnisse nur von geringer
Dauer. Auf die Futterkonzentration im Habitat bezogen, kann dies wenige Minuten, bei
der Bewegung von einem Patch zum néchsten, oder wenige Stunden bedeuten, z.B. durch
eine induzierte Vertikalmigration. Als Anpassung an diese kurzfristigen Schwankungen in

der Futterkonzentration kommen V erhaltensdnderungen in Betracht.

Fir Daphnien wurde schon friih die Abhangigkeit der Nahrungsaufnahme von der Futter-
konzentration (funktionelle Reaktion; functional response) beschrieben. Daphnia gilt in
Lehrbiichern (z.B. BEGON et al. 1990) als das Beispiel fir eine funktionelle Reaktion
Typ-1 (HOLLING 1959). Frihe Arbeiten (BURNS 1968; BURNS & RIGLER 1967; MCMAHON
1965; MCMAHON & RIGLER 1963) beschreiben, daf3 die Nahrungsaufnahme von Daphnia
linear ansteigt bis zu einer kritischen Futterkonzentration (incipient limiting level, ILL;
MCMAHON & RIGLER 1965). RIGLER (1961) vermutet, dal3 Daphnien unterhalb desILL nur
durch die Menge des filtrierten Wassers beschrénkt sind, wéhrend oberhalb des ILL die
Nahrungsaufnahme konstant ist und durch Ingestions- oder Verdauungskapazitdt beschrankt

wird.

In manchen Arbeiten, die nicht die Nahrungsaufnahme sondern die Filtrieraktivitét der
Daphnien betrachten, gibt es jedoch Hinweise darauf, dal3 die Tiere bei geringen Futter-
konzentrationen nicht maximal schlagen (z.B. BURNS 1968; PORTER et al. 1982). Diese

Abnahme der Filtrieraktivitdt bel geringen Futterkonzentrationen wird allgemein durch
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Modelle des optimalen Nahrungserwerbs (optimal foraging theory, OFT MACARTHUR &
PIANKA 1966) und im speziellen durch ein Modell fur Filtrierer von LEHMAN (1976) vor-
ausgesagt. In diesen Modellen wird angenommen, dal? das Verhalten den Nahrungsbedin-
gungen angepal’t werden kann. In den Experimenten wird daher davon ausgegangen, daf3
das Filtrierverhalten von Daphnien nicht festgelegt ist, sondern im Sinne der OFT ange-
paldt werden kann (vgl. auch Abschnitt 4.4).

Eine Voraussetzung in dem Modell von LEHMAN (1976) ist, dal3 die Organismen zu jeder
Zeit vollstandige Information Uber die Futterbedingungen im Habitat besitzen. Dies ist
jedoch aufgrund der Anzahl der relevanten Faktoren, z.B. Anzahl, Grof3e, Nahrungsgehalt,
Verdaulichkeit und Zusammensetzung der suspendierten Partikel, unwahrscheinlich. Da
Daphnien also anscheinend nur unvollstandige Information Uber die Futterbedingungen im
Habitat besitzen, diese Information jedoch wichtig fir die Anpassung der Filtrieraktivitat
ist, konnten die Futterbedingungen im vergangenen Zeitraum als Information tber die all-

gemeinen Bedingungen im Habitat dienen.

Bei den Experimenten, die in Abbildung 3.19 dargestellt sind, wurde die Reaktion von
Daphnien auf Schwankungen in der Futterkonzentration getestet. Dabel wurden Daphnien
verwendet, die aus verschiedenen Futterkonzentrationen stammten, also unterschiedliche
Futterbedingungen im vergangenen Zeitraum hatten. Der Einfluf3 dieser Vorbedingungen
|81t sich in den unterschiedlichen Reaktionen der Daphnien auf die einzelnen Phasen des
Versuchs erkennen. Die Unterschiede in der Reaktion konnen as unterschiedliche 'Ein-
schdtzung' des Habitats und als Investition der Daphnien in die 'Zukunft' gewertet werden.
Zu Beginn des Futterentzugs in der 2. Phase zeigen Daphnien aus 1.0, 0.5 und
0.25 mgC/L, im Gegensatz zu den Tieren aus der niedrigsten Futterkonzentration, eine
Zunahme der Filtrieraktivitét (Abbildung 3.20). Mehrere Autoren sind der Auffassung, dal3
Daphnien die aktuellen Futterbedingungen durch Filtrieren und Ingestion der Partikel
erfassen (z.B. CUDDINGTON & MCCAULEY 1994). Die Zunahme der Filtrieraktivitat deutet
daher darauf hin, dald die Tiere Reserven haben und eine héhere Futterkonzentration
erwarten oder suchen. Im weiteren Verlauf der 2. Phase kommt es bel allen Daphnien, bis
auf denen aus der hochsten Futterkonzentration, zu einer Abnahme der Filtrieraktivitat
(Abbildung 3.21). Erst nach der Zugabe von Futter steigt die Filtrieraktivitat wieder an
(Abbildung 3.22). Die Abnahme der Filtrieraktivitdt wahrend des Futterentzugs stellt im
Sinne der OFT eine Anpassung dar. Die Abnahme ist nicht durch Erschopfung der
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Daphnien zu erklaren, sondern durch eine Veranderung des Verhaltens. Daphnien aus
hohen Futterkonzentrationen zeigen diese Abnahme nur nach langerer Hungerperiode
(Muck & LAMPERT 1980; Muck & LAMPERT 1984), reagieren dann aber auch mit einer

Zunahme der Filtrieraktivitét, wenn Futter zugegeben wird (PLATH 1996).

Die Reaktion auf den Futterentzug hangt von den Futterbedingungen bei der Aufzucht ab.
Dies erscheint durchaus al's sinnvoll, denn die Bedingungen vor dem Futterentzug spiegeln
die Bedingungen des Habitats wieder. Dies ist auch in den Freilanddaten zu erkennen. Die
durchschnittliche Futterkonzentration andert sich nicht dramatisch Uber den See oder von
einem Tag auf den nachsten. Obwohl das Habitat kleinraumig (im Bereich von wenigen
Metern) heterogen und nicht vorhersagbar ist, ist es global (Uber den gesamten See) gese-
hen relativ konstant (vgl. Abschnitt 4.1.2).

4.4 Temperatureinflul® auf die Filtrieraktivitat

Die Geschwindigkeit, mit der physiologische Prozesse ablaufen, wird entscheidend von
der Temperatur beeinflufét. In Bezug auf die Nahrungsaufnahme beeinfluft die Temperatur
die Geschwindigkeit der biochemischen Prozesse der Verdauung und Assimilation. Eine
schnellere Assimilation der Nahrung wiederum fuhrt dazu, daf die Futtermenge zunimmt,
die verarbeitet werden kann, und damit zu einer htheren maximalen Ingestionsrate. Die

Temperatur beeinfluf3t daher die maximale Ingestionsrate der Daphnien.

Die maximale Ingestionsrate und die gegenwaértige Futterkonzentration sind die wesentli-
chen Faktoren, nach denen Daphnien die Investition in den Nahrungserwerb optimieren
sollten. Bei einer Optimierung des Nahrungserwerbs sollte unter anderem auch die Fahig-
keit zu filtrieren, d.h. die maximale Filtrieraktivitét, an die maximale Ingestionsrate und
die gegenwartige Futterkonzentration angepaldt werden. Unterschiede in der maximalen

Filtrieraktivitét sollten daher unterschiedliche Investitionen in den Nahrungserwerb wider-
spiegeln.

Die Investition in den Nahrungserwerb und damit auch die maximale Filtrieraktivitét sollte
in Abhangigkeit der Futterkonzentration die Form einer Optimumskurve aufweisen. Wenn
wenig Nahrung vorhanden ist, kann nur wenig in den Nahrungserwerb investiert werden.

Ab einer bestimmten Futterkonzentration ist die maximale Ingestionsrate erreicht. Zu die-
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sem Zeitpunkt werden welitere Investitionen in den Nahrungserwerb unnétig, und mit
steigender Futterkonzentration mufd immer weniger investiert werden. Da die maximale
Ingestionsrate bei hdheren Temperaturen zunimmt, sollte mit steigender Temperatur auch
die maximale Investition in den Nahrungserwerb, d.h. die htchste maximale Filtrieraktivi-

tét, erst bei hoheren Futterkonzentrationen erreicht werden.

In Abbildung 3.23 ist der Einflu® der Temperatur auf die Filtrieraktivitdt von Daphnien
aus unterschiedlichen Futterkonzentrationen dargestellt. Die Filtrieraktivitdt nimmt bel je-
der Futterkonzentration mit der Temperatur zu. Der Verlauf der Filtrieraktivitat bei 15 °C
entspricht der erwarteten Optimumskurve. Dies spricht daftr, dal3 die gemessene Filtrier-
aktivitdt nicht nur energetisch eingestellt wird, sondern einer Investition in den Nahrungs-
erwerb entspricht. Die maximale Investition in die Fahigkeit zu filtrieren ist bei 15 °C
anscheinend schon zwischen 0.5 und 1.0 mgC/L gegeben. Bei hdheren Temperaturen sollte
die maximale Ingestionsrate aufgrund der erhdhten physiologischen Aktivitét ebenfalls
steigen. Bel 20 °C ist im Bereich der untersuchten Futterkonzentrationen keine Optimums-
kurve zu erkennen. Die maximale Investition in die Fahigkeit zu filtrieren liegt bel dieser
Temperatur wahrscheinlich tber 1.0 mgC/L. Bel 25 °C ist wiederum keine Optimums-
kurve zu beobachten. Betrachtet man die Anderungen der Schlagfrequenz im Bereich von
0.1 auf 0.25 mgC/L im Vergleich zu den anderen Temperaturen, so kénnte man bei 25 °C
far 0.5 und 1.0 mgC/L Schlagfrequenzen um 14 — 16 Hz erwarten. Die Filtrieraktivitat
zeigt jedoch schon bei 0.25 mgC/L ein Plateau. Da die Schlagfrequenz bis zum Erreichen
der maximalen Investition in den Nahrungserwerb stetig steigen sollte, die Futterkonzen-
tration, bel der eine maximale Filtrieraktivitdt erreicht wird, jedoch wesentlich hoher als
1 mgC/L sein mifdte, ist das Plateau wahrscheinlich auf eine physiologische Begrenzung

der Schlagfrequenz (bei ca. 12 Hz fur D. magna) zurtickzufthren.

Die Filtrieraktivitéat der Daphnien wird durch mindestens zwei Komponenten bestimmt,
die Optimierung des Nahrungserwerbs und die physiologische Begrenzung der Schlag-
frequenz (LEHMAN 1976). Die Begrenzung der Schlagfrequenz setzt den &ul3eren Rahmen,
innerhalb dessen die Daphnien eine optimale Investition in den Nahrungserwerb umsetzen
konnen. Die signifikante Interaktion zwischen Temperatur- und Futtereffekten in den
Versuchen weist auf die Abhangigkeit einer Optimierung der Filtrieraktivitat und einer
physiologischen Begrenzung der Filtrieraktivitét hin. Wahrend sich die Daphnien bei 15 °C

entsprechend einer Optimierung des Nahrungserwerbs verhalten, ist die Filtrieraktivitét bei
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25 °C offensichtlich begrenzt. Das bedeutet, dal3 mit steigenden Temperaturen die Aus-
pragung einer Verhaltensanpassung immer starker durch die Physiologie eingeschrankt

wird.

Es ist anzunehmen, dal? auch eine physiologische Begrenzung der Schlagfrequenz tempe-
raturabhéngig sein wird. Durch die abnehmende Viskositét des Wassers bei steigenden
Temperaturen wird der Widerstand beim Filtrieren geringer, das Filtrieren leichter. Die
Unterschiede in der Schlagfrequenz zwischen den unterschiedlichen Temperaturen werden

vermutlich auch auf diesen Effekt zuriickzufiihren sein.

45 Qualitat im Modéell

Die Nahrung von Zooplanktern ist weder homogen verteilt, noch von konstanter Qualitét.
Besonders der Phosphat-Gehalt des Sestons kann grof3en Schwankungen unterliegen
(STERNER et al. 1998). Im Gegensatz zu ihrer Nahrung sind viele Zooplankter in Bezug auf
ihre mineralische Zusammensetzung relativ homaostatisch. In Versuchen konnte belegt
werden, dald diese Homd@ostase Uber eine grof3e Variationsbreite von unterschiedlichen
Nahrungsqualitéaten konstant bleibt und nicht nur auf einen zeitlich integrierenden Effekt
der Nahrungsaufnahme zuriickzufihren ist (z.B. HESSEN 1990). Aufgrund dieser Homo-
ostase der Daphnien lassen sich die Bedingungen, unter denen Phosphat limitierend auf
das Wachstum von Daphnien wirkt, tber die mineralische Zusammensetzung der Nahrung
voraussagen. Danach bildet Phosphat in vielen limnischen Systemen die limitierende Res-

source (STERNER 1997).

Viele Organismen kénnen die Qualitét der Nahrung abschétzen und die Nahrung dann se-
lektiv aufnehmen (BELOVSKY 1978; DEMOTT 1993; KREBS et al. 1977). Daphnien kdnnen
das Futter jedoch nicht selektiv aufnehmen (DEMoOTT 1982; DEMOTT 1986) und sind daher
besonders anféllig fur Schwankungen in der Nahrungsqualitét. Trotzdem haben Daphnien
eine sehr konstante Stochiometrie (HESSEN & LycCHE 1991). Die Mechanismen, die zu der

Homoostase bei Daphnien fuhren, sind bislang unbekannt.

In dem vorgestellten Modell werden Aspekte der Stochiometrie und der Verhaltens-
okologie (vgl. OFT, Abschnitt 4.3) kombiniert und der Einflul® der Futterqualitét auf die
optimale Filtrieraktivitét untersucht. Das Modell sagt voraus, dal3 das Verhdltnis, in dem
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Ressourcen und Energie inkorporiert werden, durch die Filtrieraktivitdt beeinflufdt wird,
und dald dadurch ein Defizit an limitierenden Ressourcen in der Nahrung kompensiert
werden kann (Abbildung 3.24). Bei den Modellvoraussagen wurde Phosphat exemplarisch
as limitierende Ressource verwendet. In den Abbildungen bezieht sich der Phosphat-
Gehalt dementsprechend auf den Gehalt an limitierenden Ressourcen. Grundsétzlich gelten

die Voraussagen des Modells jedoch auch fir jede andere limitierende Ressource.

Futterqualitéat wird haufig durch die Wirkung des Futters auf das Wachstum des Konsu-
menten definiert. Eine a priori Definition von Qualitédt kann in vielen Fallen nicht getrof-
fen werden. Im Modell wird versucht, unabhéngig von einer gemessenen Wirkung auf den
Organismus, Futterqualitat Gber einen mechanistischen Ansatz zu definieren. Die Nahrung
wird durch den Energie-Gehalt und den Gehalt an limitierenden Ressourcen charakteri-
siert. Im Modell wird im Sinne des Gesetzes des Minimums (VON LIEBIG 1855) von einer
nicht substituierbaren limitierenden Ressource ausgegangen. Beide Faktoren, der Energie-
Gehalt und die enthaltenen limitierenden Ressourcen, haben Einflul auf die Futterqualitét.
Wahrend die limitierenden Ressourcen selbst beim Filtrieren (Nahrungserwerb) keine oder
nur eine untergeordnete Rolle spielen (vgl. jedoch WiLLows 1992), wird Energie bendtigt,

um zu filtrieren und Futter aufzunehmen.

In dem Modell kdnnen zwei Klassen von geringer Futterqualitdt beschrieben werden
(Abbildung 3.25). Im Vergleich zu einer optimalen Nahrung, bei der das Verhdltnis von
Energie und limitierenden Ressourcen genau dem Bedirfnis des Konsumenten entspricht,
gibt es die Moglichkeiten, dal’3 die Nahrung im Verhdtnis einen zu geringen Energie-
Gehalt oder einen zu geringen Gehalt an limitierenden Ressourcen aufweist. Beide Mog-
lichkeiten sollten zu einem verminderten Wachstum fuhren, durch das die Futterqualitét
haufig definiert wird. Das zu erwartende Filtrierverhalten sollte sich jedoch in den beiden
oben beschriebenen Fallen unterscheiden. Im Falle eines verringerten Energie-Gehaltes des
Futters ist zu erwarten, dal3 die Filtrieraktivitét abnimmt, da weniger Energie zum Filtrie-
ren zur Verfigung steht. Energie bildet in diesem Fall selbst die limitierende Ressource
und die Voraussagen sind identisch mit denen eines einfachen Modells zur Maximierung
der Nettoenergieaufnahme (LEHMAN 1976). Sind jedoch nicht gentigend limitierende Res-
sourcen vorhanden, kann es bel ausreichendem Energie-Gehalt zu einer erhdhten Filtrier-

aktivitdt kommen (Abbildung 3.24). Das Wachstum wird in beiden Fallen gegentiber dem
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Optimum vermindert sein, die verminderte Futterqualitdt ist jedoch auf verschiedene

Ursachen zuriickzufUhren.

Aufgrund der potentiell unterschiedlichen Auswirkung auf das Filtrierverhalten, sollte die
Futterqualitéat Gber den Energie-Gehalt und den Gehalt an limitierenden Ressourcen defi-
niert werden. Der Vorteil dieser Definition von Qualitét liegt in der Mdglichkeit Voraus-
sagen fur das Wachstum und das Filtrierverhalten treffen zu kénnen. Die Qualitét einer
Nahrung ist optimal, wenn das Verhaltnis von limitierenden Ressourcen und Energie in
der Nahrung dem Bedarf des Konsumenten entspricht. Dabei besteht allerdings das Pro-
blem die limitierende Ressource zu identifizieren. FUr Daphnien werden héufig Phosphat
oder ungeséttigte Fettsduren als limitierende Ressource diskutiert (GULATI & DEMOTT
1997). Die Konsumenten konnten jedoch auch durch ganz andere Ressourcen aus der Nah-
rung, z.B. Spurenelemente, Vitamine oder essentielle Aminosauren, potentiell limitiert
sein.

Die Ermittlung der limitierenden Ressource ist auch fur die Organismen entscheidend. Die
Optimierung der Aufnahme setzt voraus, dal3 die Konsumenten den Gehalt der einzelnen,
potentiell limitierenden Ressourcen in der Nahrung bestimmen kdnnen. Ohne die Informa-
tion Uber die Zusammensetzung der Nahrung kann keine Optimierung stattfinden. Ge-
eignete Mechanismen mussen jedoch vorhanden sein. DEMOTT et al. (1998) konnten bei
D. magna innerhalb von 30 min eine Reaktion der Kohlenstoff-Assimilation auf die
Zugabe von phosphat-limitierten Algen feststellen (vgl. auch Abbildung 3.26). Die Mecha-

nismen der Aufnahme und Regulierung missen daher sehr effektiv sein.

Dain vielen limnischen Systemen Phosphat-Limitierung auftritt, wird die Ermittlung der
Nahrungsqualitdt tUber den Phosphat-Gehalt der Nahrung haufig die beste Strategie sein.
Weiterhin ist die mineralische und biochemische Zusammensetzung der Nahrung nicht
willkdrlich und unabhangig voneinander. Besonders bei der Limitierung durch ungeséttigte
Fettsauren gibt es Hinweise auf eine Korrelationen mit einer Phosphat-Limitierung der
Nahrung (GULATI & DEMOTT 1997). Der Phosphat-Gehalt der Nahrung spiegelt in vielen
Fallen demnach die grundsétzliche Qualitdt der Nahrung wider. Die Optimierung der Fil-
trieraktivitét Gber den Phosphat-Gehalt der Nahrung zu steuern, wird daher in den meisten

Fallen guinstiger sein, als die Nahrungsaufnahme nicht anzupassen.
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4.6 Anpassung an Unterschiedein der Futterqualitat

Mit dem Modell wurde analysiert, welchen Einfluld die Futterqualitat auf die Filtrieraktivi-
tét hat. Die Voraussagen des Modells, eine Erhdhung der Filtrieraktivitdt bei geringem
Gehalt an limitierender Ressource und ausreichender Energie in der Nahrung, wurden
durch zwel Versuchsansédtze getestet. Im ersten Versuch wurde den Daphnien phosphat-
limitiertes Futter im Wechsel mit phosphat-angereichertem Futter angeboten. Die Versu-
che demonstrieren die Fahigkeit der Daphnien innerhalb kirzester Zeit die Qualitat des
Futters (Phosphat-Gehalt) zu erfassen und darauf zu reagieren. Die Reaktion der Daphnien,
Erhohung der Filtrieraktivitét bel phosphat-limitiertem Futter, stimmt dabei mit den Modell-
voraussagen Uberein (Abbildung 3.26). Die Versuche konnten nicht mit eindeutigen Ergeb-
nissen wiederholt werden, jedoch unterstiitzen auch andere Ergebnisse diese Aussagen.
Mit radioaktiv markierten Algen von unterschiedlicher Qualitét konnten DEMOTT et al.
(1998) bei D. magna die Assimilation von C und P messen. Schon innerhalb 30 min ver-
ringerte sich die C-Assimilation bei phosphat-limitierten Algen. Die Geschwindigkeit und
die Richtung der Veradnderung konnten durch eine verhaltensbedingte Veranderung der

Filtrieraktivitét im Sinne der M odellvoraussagen erklart werden.

Auch die Ergebnisse des zweiten Versuchsansatzes unterstiitzen die Modellvoraussagen.
Wahrend die Homoostase bei unterschiedlicher Futterqualitét und die limitierende Wir-
kung des Phosphat-Gehalts der Algen auf die Wachstumsrate in Abbildung 3.27 klar zum
Ausdruck kommen, wird in Abbildung 3.28 deutlich, daf3 die maximale Filtrieraktivitat bei
der geringsten Futterqualitdt am héchsten ist und nicht bei den hochsten Wachstumsraten.
Obwonhl sich das Modell auf die kurzfristige Anpassung der Filtrieraktivitat bezieht und
keine langfristigen Anpassungen bericksichtigt, ist eine vorausgesagte Erhéhung der Fil-
trieraktivitét zu beobachten. Langfristige Anpassungen durch Investition in den Nahrungs-
erwerb, wie z.B. die Veranderungen der Filterflachen (LAMPERT & BRENDELBERGER 1996)
oder eine Erhdhung der maximalen Ingestionsrate durch eine Erhdhung der Darmkapazitét,
wurden zwar den absoluten Verlauf der Kosten-Nutzen-Kurven im Modell beeinflussen,
den vorausgesagten UberschuR® an Energie bei phosphat-limitierter Nahrung jedoch nicht.
Es ist daher zu erwarten, dal3 die Uberschiissige Energie weiterhin fir eine gesteigerte Fil-
trieraktivitét und eine erhdhte Nahrungsaufnahme verwendet werden kann. Daher ist es
durchaus plausibel das Modell trotz langfristiger Optimierungsprozesse anzuwenden. Das

Modell und die vorausgesagten und beobachteten Verhaltensanderungen in der Filtrierak-
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tivitat konnten damit eine mechanistische Erklarung fur die stochiometrische Homdoostase

der Daphnien darstellen.

4.7 Synthese

Das Habitat eines Organismus ist weder rdumlich homogen noch zeitlich konstant. Die
Amplitude und die Frequenz der Schwankungen in den Nahrungsbedingungen sind aus-
schlaggebend fir eine Anpassung des Nahrungserwerbs. Nur ein Organismus, der sich den
variablen Bedingungen des Habitats anpal3t, kann auch den Hyperraum der 6kologischen

Nische (HUTCHINSON 1957) optimal ausnutzen.

Global gesehen sind die Nahrungsbedingungen im See horizontal relativ homogen und
insgesamt zeitlich relativ konstant. Naher betrachtet sind jedoch starke Schwankungen zu
beobachten, sowohl rdumlich als auch zeitlich. Die Nahrungsbedingungen im Habitat kén-
nen daher fur Daphnien sehr heterogen und kleinrdumig nicht vorhersagbar sein. Als An-
passung an diese Variabilitét werden das Suchverhalten und die Abstimmung der Filtrier-

aktivitét auf die Nahrungsbedingungen (Futterquantitéat und -qualitét) gesehen.

Diese Anpassungen des Filtrierverhaltens ermoglichen den Daphnien eine effiziente Aus-
nutzung der Ressourcen in einem heterogenen Habitat. Besonders bei sehr geringen Futter-
konzentrationen wird der Vorteil dieser Anpassung deutlich. Bei einer zufélligen Vertei-
lung (ohne Suchverhalten) wirden die Daphnien in einem bestimmten Zeitintervall nur die
durchschnittliche Futterkonzentration des Habitats zur Verfiigung haben. Da die Daphnien
jedoch in der Lage sind auch kleine erhdhte Futterkonzentrationen ausfindig zu machen
und dort ihre Filtrieraktivitdt anzupassen, nehmen sie grundsétzlich mehr Futter auf, als
wenn sie zufdllig verteilt wéren. Durch das Suchverhalten wird der Schwellenwert des
Nullwachstums bel einer heterogenen Ressourcenverteilung erst bei geringeren Futterkon-
zentrationen erreicht. Schon geringe Unterschiede in der Nahrungsaufnahme kénnen eine
Konkurrenzvorteil bedeuten (KREUTZER & LAMPERT 1999; LAMPERT & SCHOBER 1980).
Die Anpassungen des Filtrierverhaltens fihren daher zu einer besseren Konkurrenz-
fahigkeit.

In diesem Zusammenhang ist die unterschiedliche Reaktion der einzelnen Arten bemer-

kenswert, da hier eine Anpassung an unterschiedliche Habitate vermutet werden kann.
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Besonders das Verhalten von D. magna |&l3t sich in bezug auf die Lebensweise in Teichen
interpretieren, wo sie bei geringen Futterkonzentrationen im Wasser zur Nahrungsauf-
nahme am und im Sediment wechseln (HORTON et al. 1979). Im See wére solch ein Ver-
halten unguinstig und kénnte unter Umstanden die Konkurrenzfahigkeit von D. magna ver-

ringern.

Die Verteilung von Organismen innerhalb eines heterogenen Habitats kann durch die
Theorie der Idealen Freien Verteilung (IFD) beschrieben werden. Bei einer IFD sollten
sich die Organismen so verteilen, dal3 kein Individuum durch einen Wechsel von einem
Patch zu einem anderen einen Vorteil erlangen kann. Bei der experimentellen Uberprifung
der IFD wurde jedoch haufiger eine geringere Ausnutzung des besten Patches beobachtet.
Unterschiedliche Grinde kénnen zu einer von der IFD abweichenden Verteilung fuhren
(SUTHERLAND 1996). Einerseits werden Beschrankungen in der Wahrnehmung der Qualitét
eines Patches angefuihrt (GRAY & KENNEDY 1994; SPENCER et al. 1996), anderseits Kosten,
die aus der Bewegung von einem Patch zum né&chsten resultieren (KENNEDY & GRAY
1993). Weiterhin besteht die Mdglichkeit, dal3 die Konsumenten durch Lernen einen Patch
bevorzugen und dadurch das Ergebnis stark beeinflussen kénnen (MiLINSKI 1994). Bei nur
einem Patch insgesamt sind jedoch diese Begrindungen fir eine Abweichung nicht
zutreffend. Daphnien konnen sehr geringe Unterschiede in der Futterkonzentration wahr-
nehmen, und sowohl die Verteilung als auch die Filtrieraktivitét anpassen. Da auch keine
mechanische Interferenz beobachtet werden konnte, wird die Erkl&rung in dem Such-
verhalten und der Variabilitdt des Habitats liegen. Im Habitat ist zu erwarten, dal3 die Res-
sourcen kleinrdumig stark heterogen verteilt sind. Durch das Grazing wird die Futter-
konzentration in einem Patch innerhalb kirzester Zeit stark abnehmen. Die 'L ebensdauer’
eines Patches ist daher von der Anzahl der Daphnien innerhalb des Patches abhangig. Da
anzunehmen ist, daid in der ndheren Umgebung weitere Patches vorhanden sind, und der
erste in einem Patch am langsten die besten Bedingungen ausnutzen kann, kann es von
Vorteil sein einen Patch vorzeitig zu verlassen, um einen anderen zu finden. Dieses
Suchverhalten konnte die Erkl&rung fir die geringere Ausnutzung des Patches und der von

der IFD abweichenden Verteilung sein.

Die Verteilung der Organismen relativ zur Nahrung wird entscheidend von einem potentiel-
len Rauberdruck beeinflufdt. So induziert z.B. Wasser, in dem Fische gehalten wurden,

eine Vertikalmigration bei Daphnien (Loost 1993). Diese Raubervermeidungsstrategie
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fuhrt dazu, dal? sich im See ein Groliteil der Daphnien tagsiber in den tieferen, dunklen
Wasserschichten aufhélt bel meist ungiinstigen Futter- und Temperaturbedingungen, um
den optisch-jagenden Fischen zu entgehen. Dies mul3 jedoch keine gezielte Migration dar-
stellen, sondern kann sich um eine Verschiebung des V erteilungsgleichgewichts durch eine
Verédnderung der Verwelldauer in den einzelnen Wassertiefen handeln. Die Daphnien

konnten immer noch ein Suchverhalten tber die gesamte Wassersaule zeigen.

In einem Modell zeigt SUTHERLAND (1996), dal3 je dichter ein Organismus an einem Risi-
ko (z.B. Rauberdruck) Nahrung aufnimmt, d.h. je héher das Risiko in einem Patch ist, um
so geringer wird die Ausnutzung des Patches sein. Dennoch héngt die Verteilung der Or-
ganismen nicht ausschliefdlich von dem Risiko ab, sondern ist stark an die Verteilung der
Nahrung gebunden. Auf den See bezogen bedeutet dies, dal3 mit steigendem Ré&uberdruck
durch Fische die Patches im Epilimnion trotz der guten Futterbedingungen immer weniger
genutzt werden (siehe z.B. LAMPERT 1992). Dies bedeutet jedoch nicht, daf3 die Nahrung
im Epilimnion von den Daphnien gar nicht genutzt wird, wenn Fische vorkommen.
Daphnien treten auch tagstiber im Epilimnion auf, wobei artspezifische (STICH & LAMPERT
1981), klonale (DE MEESTER et al. 1995) und demographische Unterschiede (DUNCAN et
al. 1993) in der Auspragung und Induzierung des vertikalen Wanderverhaltens beschrieben
wurden. Die Vertikalverteilung wird daher nicht nur von dem R&uberdruck und der Tem-
peratur abhangen, sondern auch von der Ressourcenverteilung in der Wassersaule be-

stimmt.

DAWKINS & KREBs (1979) formulieren den Konflikt zwischen Nahrungsaufnahme und
Mortalitét durch Réuberdruck in der Form des 'Life-Dinner’ Prinzips. Obwohl in dem kon-
kreten Fall, in dem ein Organismus die Wahl hat zwischen 'Flucht' und 'Futteraufnahme
mit Todesfolge', die offensichtliche Entscheidung die 'Flucht' darstellt, wird jegliche Ener-
gie, die zur 'Flucht' verwendet werden mul3, aus einer zuvor erfolgreichen Futteraufnahme
stammen. Die Optimierung der Nahrungsaufnahme ist daher von elementarer Bedeutung

fUr die Fitnef3 eines Organismus.

Das Filtrierverhalten von Daphnia ist an ein heterogenes und nicht vorhersagbares Habitat
angepaldt. Besonders unter limitierenden Futterbedingungen kann dies einen entscheidenden
Konkurrenzvorteil bedeuten und durch die effiziente Ausnutzung der Ressourcen im Habitat

Energiereserven fir z.B. Raubervermeidungsstrategien bereitstellen.
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5 Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit befaldt sich mit den Anpassungen des Filtrierverhaltens von Daphnien
an ein variables Habitat. Dazu wurden Untersuchungen auf unterschiedlichen 6kologischen
Ebenen durchgefiihrt.

Die Verteilung der Ressourcen im Habitat wurde exemplarisch Gber die Fluoreszenzmes-
sungen von Chlorophyll-a und Phycoerythrin im Schohsee untersucht. Im Habitat sind
vertikal grolRe Unterschiede in der Quantitat und Qualitat der Ressourcen vorhanden. Uber
den gesamten See betrachtet ist das Habitat horizontal relativ homogen und zeitlich stabil.
Die grofidte zeitliche Stabilitét ist an der Thermocline zu beobachten. Kleinraumig betrach-

tet sind die Ressourcen im Habitat jedoch heterogen und unvorhersagbar.

In Laborexperimenten wurde die Reaktion der Daphnien auf die heterogenen und unvor-
hersagbaren Futterbedingungen des Habitats untersucht. Daphnien haben keine starre Ver-
tikalverteilung, sondern zeigen ein ausgesprochenes Suchverhalten, durch das sie erhohte
Futterkonzentrationen finden konnen. Die Vertellung relativ zum Futter entspricht im we-
sentlichen einer 'ldealen Freien Verteilung' (IFD), wobei die auftretenden Abweichungen
durch das Suchverhalten der Daphnien erklart werden kdnnen. Da es zwischen verschiede-
nen Arten Unterschiede in der Verteilung und der Abweichung zur IFD gibt, kdnnte zu-

sétzlich eine Anpassung an unterschiedliche Habitate die Ursache sein.

Das Filtrierverhaten der Daphnien fuhrt durch Grazing und erzeugte Turbulenzen schnell
zu einer Abnahme der lokal-erhéhten Futterkonzentration. Im Verbindung mit dem Such-
verhalten kann dies eine ausgleichende Wirkung auf heterogen-verteilte Ressourcen haben.
Bel Freilandmessungen konnte dies zu einer Unterschétzung der Variabilitét fuhren, dadie

Messungen nicht ohne diese ausgleichende Wirkung durchgefhrt werden konnen.

Nicht nur die Verteilung der Daphnien relativ zum Futter sondern auch die Filtrieraktivitat
zeigt deutliche Anpassungen an ein raumlich (und somit zeitlich) variables Habitat. Die
Futterbedingungen im Habitat sind von entscheidender Bedeutung flr eine Anpassung der
Filtrieraktivitdt. Daphnien aus verschiedenen Futterbedingungen unterscheiden sich in der
Sensibilitdt gegentber Schwankungen in den Futterbedingungen. Dies wird auf die unter-
schiedliche 'Einschéatzung' der zukinftigen Futterbedingungen durch die Daphnien zuriick-
gefuhrt.
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Eine Anpassung des Nahrungserwerbs ist nur innerhalb der physiologischen Parameter
maoglich. Mit steigender Temperatur werden Verhaltensanpassungen der Filtrieraktivitét

immer stérker durch die physiologischen Parameter beschrankt.

In einem Modell konnte gezeigt werden, dal3 das Verhdltnis, in dem Kohlenstoff und
Phosphat inkorporiert werden, stark von der Filtrieraktivitét beeinfluf3 wird. Das Modell
basiert auf einer Kosten-Nutzen-Analyse, kombiniert mit einem stochiometrischen Ansatz.
Eine Anpassung der Filtrieraktivitdt konnte eine mechanistische Erklarung fir die selbst
bel unterschiedlicher Futterqualitét hdufig beobachtete Homdostase der Daphnien bieten.
Das Modell sagt voraus, dal3 mit zunehmender Phosphat-Limitierung der Nahrung die
Daphnien mit einer Erhohung der Filtrieraktivitdt reagieren sollten. Die Modellvoraus-

sagen konnten experimentell bestétigt werden.

Daphnien zeigen Verhatensweisen, die in bezug auf die beschriebene Variabilitat des
Habitats als Anpassungen gesehen werden kénnen. Diese Anpassungen ermdglichen den
Daphnien in einem heterogenen Habitat die Nahrung effizienter auszunutzen. Daphnien
konnen Bereiche erhdhter Futterkonzentration finden und durch eine angepaldte Filtrierak-

tivitét eine ausgleichende Wirkung auf die Phytoplanktonverteilung im See haben.
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